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1. INTRODUZIONE 
 
“Un sistema nervoso è necessario soltanto per creature pluricellulari… che 
possono orchestrare ed eprimere movimenti attivi…”. 

Rodolfo Llinás, 2001 
 

L’ascidia è un urocordato marino simile alle spugne che vive in grandi colonie. 
Il suo ciclo vitale è però molto particolare: inizia in forma di uovo, poi diventa un giri-
no, e trascorre in questo stato poche ore o giorni durante i quali presenta un primitivo 
midollo spinale, un cervello, un organo sensibile alla luce e l’abilità di muoversi attiva-
mente. L’ascidia vaga in questa forma fino a quando trova un luogo adeguato in cui sta-
bilirsi, come uno scoglio o una roccia. Dopo l’adesione non si staccherà mai più da quel 
substrato, quindi non compirà mai più alcun movimento attivo. E come sottolinea il ce-
lebre fisiologo Rodolfo Llinas, “la parte più affascinante della storia è che non appena 
l’ascidia cessa di muoversi, inizia ad ingerire il proprio cervello: senza movimento non 
c’è alcuna necessità di un cervello” (Llinas, 2001). 

Un sistema nervoso sembra essere necessario soltanto per creature pluricellulari 
che possono organizzare ed esprimere movimenti attivi. E la complessità del sistema 
nervoso di un organismo è prevedibilmente in relazione con l’ampiezza e la flessibilità 
del repertorio motorio e comportamentale che l’organismo stesso è in grado di esibire. 

Sono trascorsi tra i cinque e gli otto milioni di anni da quando il genere Homo ha 
iniziato il proprio cammino evolutivo a partire da un progenitore comune, condiviso con 
le attuali scimmie africane. La complessità e la mutevolezza delle condizioni 
dell’ambiente, sia fisico sia sociale, sono state verosimilmente la spinta determinante 
per lo sviluppo, nel corso di questo relativamente breve periodo, di modificazioni im-
pressionanti nelle dimensioni (Stephan et al., 1981), nell’organizzazione anatomica 
(Preuss, 2000) e biochimica (Preuss, 2004) del cervello delle grandi scimmie, e 
dell’uomo in particolare, rispetto agli altri primati. In particolare, studi di anatomia 
comparata hanno rivelato che, a fronte di una generale espansione corticale dalle scim-
mie fino all’uomo, le aree sensoriali e motorie primarie sono rimaste pressoché invariate 
(Preuss et al., 1996; Preuss et al., 1997) mentre le regioni classicamente identificate co-
me associative, o di ordine superiore, hanno subito le trasformazioni più marcate (Ar-
mstrong, 1982; Preuss, 2004). In altri termini, sembra che l’evoluzione abbia fornito 
all’ordine dei primati risorse neurali per la detezione di informazioni sensoriali 
dall’ambiente e per il movimento che sono condivise per lo più equamente dalle diverse 
specie. Al contrario dell’ascidia però, l’evoluzione biologica e culturale nella nicchia 
ecologica dei primati ha innescato una reazione circolare per cui alla fortissima pressio-
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ne selettiva rappresentata dalla crescente complessità del sistema sociale seguiva uno 
sviluppo filogenetico delle strutture corticali di ordine superiore, che garantivano mi-
gliori capacità di adattamento e un ulteriore incremento della complessità nel sistema. 
Se la necessità di muoversi attivamente può essere considerata il “primum movens” per 
l’evoluzione di un sistema nervoso organizzato come quello dei vertebrati, é certamente 
la complessità dell’ambiente fisico e sociale generata dalla competizione per l’accesso 
alle risorse vitali ad aver originato, come risposta evolutiva, l’emergere di crescenti po-
tenzialità corticali di elaborazione ed integrazione dell’informazione sensoriale afferente 
e di pianificazione, organizzazione e controllo delle risposte motorie nei primati (Byrne 
e Bates, 2007). 

Di fatto però, lo sviluppo filogenetico delle aree di ordine superiore non può es-
sere relegato ad un mero incremento nella potenza di elaborazione dei sistemi interposti 
tra l’input sensoriale, da un lato, e l’output motorio, dall’altro. La dicotomia classica tra 
“cervello che sa” e “cervello che fa”, tra processi percettivi, cognitivi e funzioni motorie 
(Hurley, 2001), rappresenta una visione eccessivamente schematica e ormai non più 
condivisibile alla luce dei recenti progressi delle neuroscienze. “Uno dei più grandi er-
rori dei nostri giorni consiste nel pensare al movimento di per sé, come qualche cosa di 
separato dalle funzioni superiori (…). Lo sviluppo mentale deve essere connesso con il 
movimento e dipendere da esso (…). Se si osserva un bambino appare evidente che lo 
sviluppo della sua mente deriva dai suoi movimenti (…). Mente e movimento sono parti 
della stessa entità”. E se Maria Montessori (1967) poteva esprimersi in questi termini 
già alla fine degli anni sessanta non è dunque appannaggio delle neuroscienze moderne 
l’idea, peraltro già presente in nuce nella ancor precedente psicologia piagetiana, che 
l’inestricabile rapporto tra percezione e azione, processi cognitivi e funzioni motorie, 
costituisca un prerequisito essenziale per l’instaurarsi delle notevoli potenzialità cogni-
tive del cervello dei primati. “La distinzione tra funzioni motorie e percettive è legitti-
mata esclusivamente per finalità di analisi, (…) e la classica divisione dei fenomeni in 
stimoli sensoriali e risposte motorie, introdotta con lo schema dell’arco riflesso, è sem-
plicemente tanto fallace, e relegata a meri prodotti artificiali di laboratorio, quanto lo è 
l’idea di arco riflesso di per sé, concepito isolatamente” (Piaget, 1947). 

È dunque verosimile ipotizzare che si sia verificata un’evoluzione qualitativa, ol-
tre che quantitativa, dell’organizzazione del sistema nervoso centrale: le connessioni 
anatomiche e le peculiarità funzionali delle regioni corticali tipicamente considerate di 
tipo percettivo, associativo o motorio, giustificano al contrario l’emergere di capacità 
cognitive, percettive e motorie dall’integrazione funzionale di informazioni che solo 
schematicamente possono essere riconducibili ai singoli domini segregati. 
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1.1. Movimenti, atti motori, azioni e intenzioni 
 

“Le azioni volontarie sono state inizialmente considerate come una varietà di 
riflessi, con un certo grado di autonomia rispetto agli stimoli esterni. In effetti, 
affinché un’azione possa essere generata internamente, è necessario ammette-
re l’esistenza di uno stato interno nel quale possa essere codificata, conservata 
e in fine eseguita indipendentemente dall’ambiente esterno: questa necessità di 
uno stato interno (una rappresentazione) era tutt’altro che chiara agli albori 
della fisiologia”. 

Marc Jeannerod, 2006 
 

Intorno al 1870 Gustav Theodor Fritsch e Julius Eduard Hitzig scoprirono che 
una stimolazione elettrica erogata in regioni diverse della corteccia cerebrale provocava, 
nel cane, movimenti dell’emisoma controlaterale. Pochi anni più tardi, David Ferrier 
(1876) confermò il risultato nella scimmia. In termini neurofisiologici il movimento può 
essere inteso come il risultato dell’attivazione di un limitato distretto muscolare che 
produce lo spostamento nello spazio di una o più articolazioni, come avviene mediante 
la stimolazione elettrica della corteccia motoria che si traduce in un movimento sempli-
ce, come per esempio la flessione del pollice o della porzione distale delle dita della 
mano controlaterale al lato stimolato. 

Gli atti motori possono includere più movimenti semplici, eseguiti in modo flui-
do, sinergico e coinvolgenti anche diverse articolazioni: ma la loro caratteristica distin-
tiva è che, rispetto ai movimenti semplici, sono contraddistinti da uno specifico scopo 
motorio. Per esempio, “afferrare” un oggetto piccolo richiede una flessione del pollice e 
dell’indice fino alla completa presa di possesso dell’oggetto stesso. Ma anche “grattar-
si”, o “graffiare” implicano una flessione molto simile degli stessi effettori, pollice e in-
dice: tuttavia, questi ultimi atti sono diversi e distinti rispetto all’afferrare in quanto non 
ne condividono lo stesso scopo motorio. 

Nelle condizioni ecologiche in cui vivono molti animali e tutti i primati, incluso 
l’uomo, non è sufficiente poter eseguire atti motori finalizzati. È infatti continuamente 
necessario programmare intere sequenze di atti motori, coordinandone i singoli scopi 
(come “raggiungere”, “prendere”, “portare”, ecc…) in azioni più complesse, contraddi-
stinte da uno scopo finale sovraordinato. “Sebbene l’azione sia unitaria in termini di 
scopo finale, dal punto di vista motorio appare formata da vari segmenti, ciascuno do-
tato del suo specifico scopo. Questi segmenti d’azione sono gli atti motori. Raggiunge-
re, afferrare con la mano, tenere, portare alla bocca, afferrare con la bocca sono i di-
versi atti motori che insieme formano l’azione il cui scopo finale è ingerire il cibo” 
(Rizzolatti et al., 1988; Rizzolatti et al., 2001). Il conseguimento dello scopo motorio di 
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ciascuno dei singoli atti che compongono la sequenza è indispensabile per poter esegui-
re il successivo, e per consentire in ultima analisi la realizzazione dello scopo finale 
dell’azione che, in questo senso, ne identifica la causa funzionale o, in altri termini, “il 
perché” debba essere messa in atto. Una recente prospettiva neurofisiologica (Fogassi et 
al., 2005; Iacoboni et al., 2005) riconosce in quest’ultima accezione del termine “scopo” 
quello “stato interno o rappresentazione” (Jeannerod, 2006), che è alla base dei processi 
di selezione e organizzazione dell’azione stessa: l’intenzione motoria. 
 
 
 
1.2.   L’organizzazione e il controllo corticale del movimento volontario 
 

“L’affermazione secondo la quale lo studio delle convulsioni dovute a scariche 
delle circonvoluzioni è di estrema importanza per la fisiologia mentale, sem-
brerà più che strana a coloro che ritengono che le circonvoluzioni facciano 
parte dell’”organo della mente”, e che siano per le “idee”, e che l’unica parte 
del cervello preposta ai movimenti sia il “tratto motorio” ad esse soggiacen-
te”. 

John Huglings Jackson (1873) 
 
Già nella seconda metà del diciannovesimo secolo, il neurologo inglese John 

Hughlings Jackson ricavò dallo studio degli attacchi epilettici ai quali era soggetta la 
moglie buona parte di quelle informazioni che fornirono poi un notevole contributo alla 
comprensione e alla diagnosi delle crisi epilettiche in generale, ma soprattutto di quei 
fenomeni somatomotori oggi noti come “epilessia jacksoniana”. Contrariamente a quan-
to fino ad allora ritenuto, ovvero che l’origine degli accessi convulsivi si trovasse nelle 
regioni troncoencefaliche bulbari e che la corteccia cerebrale fosse riservata eminente-
mente a funzioni di ordine superiore, Jackson suggerì che proprio la corteccia potesse 
rappresentare la sede d’origine dei fenomeni epilettici e che il lobo frontale contenesse 
regioni con un controllo relativamente diretto della muscolatura somatica (Jackson, 
1863). Ma Jackson non condusse mai esperimenti, e spettò quindi ad altri tre ricercatori 
- Fritsch e Hitzig (1870), prima, e Ferrier (1876) pochi anni dopo - il merito della con-
ferma sperimentale delle sue idee mediante la stimolazione con correnti galvaniche del-
la corteccia cerebrale di animali. Secondo lo schema di Jackson l’organizzazione del si-
stema motorio sarebbe articolata in modo gerarchico, con una complessità funzionale 
progressivamente crescente dal midollo spinale alla corteccia cerebrale. In base a questo 
modello, la corteccia assumerebbe un ruolo cruciale sia nella pianificazione che nel con-
trollo esecutivo dei movimenti.  
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Quasi quarant’anni più tardi, Alfred Campbell (1905) suggerì una possibile base 
anatomica dell’organizzazione funzionale del sistema motorio proposta da Jackson. In 
base alle sue mappe citoarchitettoniche la corteccia motoria precentrale medierebbe 
funzioni motorie di tipo prettamente esecutivo, mentre il livello delle funzioni motorie 
di ordine superiore sarebbe rappresentato dalla cosiddetta “corteccia precentrale inter-
media”: di fatto, questa rappresenta storicamente la prima concettualizzazione di una 
“corteccia premotoria” (Wise, 1985), sebbene quest’ultimo termine in senso proprio sia 
stato introdotto soltanto quasi tre decenni più tardi (Hines, 1929). Korbinian Brodmann 
(1909), studiando l’organizzazione citoarchitettonica della corteccia di cercopiteco, fon-
damentalmente condivise l’impostazione di Campbell ed enfatizzò l’idea che la cortec-
cia precentrale (o area 4) e il settore rostrale immediatamente adiacente ad essa (area 6), 
costituissero un gruppo di aree funzionalmente affini, presumibilmente motorie. 

Nei decenni successivi del XX secolo proliferarono gli studi citoarchitettonici e 
di microstimolazione che fornirono molte versioni diverse delle mappe corticali origina-
riamente proposte da Brodmann, condividendo comunque il principio in base al quale 
funzioni psicologiche distinte devono occupare aree distinte della corteccia cerebrale. 
Tra questi spiccano Woolsey e Penfield che, negli anni Cinquanta, proposero una sud-
divisione sostanzialmente bipartita della corteccia motoria di scimmia (Woolsey, 1952) 
e uomo (Penfield, 1951) comprendente un’area motoria primaria, anterioremente al sol-
co centrale, e un’area motoria supplementare, sulla superficie mesiale dell’emisfero. En-
trambe le aree presentavano un’organizzazione somatotopica completa dei movimenti 
corporei schematizzata sotto forma di due “omuncoli”. Questo schema risultava perfet-
tamente coerente con l’idea  che sensazione, percezione e azione, in quanto funzioni 
psicologiche distinte e gerarchicamente ordinate, dovessero occupare aree corticali di-
verse e segregate nelle quali il flusso di informazioni procederebbe in maniera per lo più 
seriale, da un “cervello che sa” ad un “cervello che fa”. Gli “omuncoli” motori di Wool-
sey e Penfield sembravano incarnare perfettamente il versante esecutivo di questo mo-
dello. 

Il “cervello che sa” veniva invece identificato con le regioni associative parietali 
posteriori. Nella nomenclatura di Brodmann la corteccia parietale posteriore della 
scimmia comprende due aree distinte e separate da un solco filogeneticamente molto an-
tico - il solco intraparietale. Medialmente ad esso si trova l’area 5, identificabile con il 
lobulo parietale superiore (LPS), lateralmente l’area 7, che coincide con il lobulo parie-
tale inferiore (LPI - Brodmann, 1909). La corteccia parietale posteriore, in generale, era 
ritenuta un’ampia regione corticale sede d’integrazione di diverse modalità sensoriali 
allo scopo di fornire le basi neurali per processi percettivi complessi come quelli relativi 
a spazio e schema corporeo, considerati indipendenti dalle funzioni motorie.  
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Questa concezione dicotomica di percezione e azione era già stata dichiarata in-
soddisfacente da tempo da alcuni autori quali Sperry, secondo il quale “la percezione è 
fondamentalmente una implicita preparazione a rispondere” (Sperry, 1952). Ma è sol-
tanto a partire dalla metà degli anni ‘70, con i primi pionieristici studi di Hyvarinen 
(1981) e Mountcastle (1975), che inizia a delinearsi un ruolo cruciale della corteccia pa-
rietale posteriore nelle funzioni di controllo motorio.  

Secondo una visione più moderna, un mosaico di aree parietali (Pandya e Sel-
tzer, 1982; Gregoriou et al., 2006), ciascuna ricevente specifiche afferenze sensoriali, 
sarebbe deputato ad operare trasformazioni sensori-motorie appropriate per l’azione 
(Rizzolatti et al., 1997; 1998), ma anche a fornire le basi sensori-motorie per funzioni 
cognitive di ordine superiore quali la percezione dello spazio (Andersen et al., 1997; 
Rizzolatti et al., 1997; Sakata et al., 1997; Colby, 1998), la comprensione dell’azione 
(Gallese et al., 2002; Rizzolatti e Matelli, 2003), e persino la previsione delle intenzioni 
motorie degli altri  (Fogassi et al., 2005; Fogassi e Luppino, 2005). 

   
 

1.2.1. Parcellazione anatomica delle cortecce premotoria e parietale posteriore 
 

Le rappresentazioni bipartite delle cortecce precentrale e parietale posteriore 
proposte da Brodmann sono state recentemente sostituite da parcellazioni più complesse 
e articolate che associano a ciascuna area non solo caratteristiche anatomiche e odologi-
che peculiari, bensì anche ruoli funzionali che vanno ben oltre il semplice controllo mo-
torio del comportamento (Rizzolatti et al., 2001; Rizzolatti e Luppino, 2001; Ferrari et 
al., 2004; Fogassi e Luppino, 2005), tradizionalmente riconosciuto come la funzione 
precipua ed esclusiva della corteccia agranulare frontale. 
 
La corteccia premotoria 

 
Il lobo frontale dei primati è costituito anatomicamente da due settori fondamen-

tali. Il primo, più rostrale e granulare, coincide con la corteccia prefrontale che assolve a 
funzioni di codifica della “rilevanza comportamentale degli stimoli” (Sakagami e Wata-
nabe, 2007), di “utilizzo prospettico di informazioni memorizzate per il controllo del 
comportamento” (Passingham e Sakai, 2004) e di pianificazione (Tanji e Hoshi, 2001). 
Il secondo, più caudale, risulta caratterizzato da una pressoché totale mancanza del IV 
strato e identifica dunque quella corteccia agranulare frontale che Brodmann aveva sud-
diviso nelle aree 4 e 6, dotate di evidenti fnzioni motorie.  
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Studi anatomici condotti a partire dalla metà degli anni ’80 fino ad oggi (Matelli 
et al., 1985; Barbas e Pandya, 1987; Matelli et al., 1991; Petrides e Pandya, 1994) hanno 
rivelato che le cortecce motoria e premotoria, identificabili rispettivamente con le aree 4 
e 6 di Brodmann, sono citoarchitettonicamente disomogenee e suddivisibili in un mo-
saico di almeno 7 aree distinte, denominate da F1 a F7, tra le quali F1 corrisponde 
all’area motrice primaria (area 1), mentre le aree da F2 a F7 identificano le porzioni 
ventrale (F4 ed F5), dorsale (F2 ed F7) e mesiale (F3 ed F6) della corteccia premotoria, 
o area 6 di Brodmann. 

Il ruolo eminentemente motorio della corteccia precentrale è sempre stato tradi-
zionalmente inferito dalla relativa facilità con cui la microstimolazione elettrica intra-
corticale di questa regione poteva evocare movimenti osservabili. Ed è ormai assodato 
che le soglie di stimolabilità dipendono dal coinvolgimento più o meno diretto dei neu-
roni piramidali che costituiscono l’origine del fascio cortico-spinale. In questo senso, sia 
i dati odologici che gli studi classici di microstimolazione convergono nel suggerire la 
possibilità di operare una classificazione delle aree motorie sulla base delle loro proie-
zioni al midollo spinale, cui si associano marcate variazioni dell’eccitabilità elettrica. Le 
proiezioni corticospinali del lobo frontale (He et al., 1993; 1995; Dum e Strick, 1996) 
originano dalle aree premotorie caudali (F2, F3 e parti di F4 ed F5), e dall’area motrice 
primaria. Tuttavia, un’importante differenza consiste nel fatto che le fibre che originano 
da F1 terminano non solo sui circuiti interneuronali della regione intermedia del midollo 
spinale, ma anche nella lamina IX a livello della quale sono localizzati i motoneuroni, 
mentre le proiezioni corticospinali che originano dalle altre aree motorie frontali termi-
nano prevalentemente nella regione intermedia (Porter e Lemon, 1993). Il più verosimi-
le correlato funzionale ipotizzabile (Luppino e Rizzolatti, 2000) è che le proiezioni di 
F2, F3, F4 ed F5 sfruttino circuiti spinali preesistenti per il reclutamento di combinazio-
ni diverse di muscoli periferici, determinando la “forma globale del movimento” e mo-
strando coerentemente soglie di stimolabilità elettrica più elevate (Gentilucci et al., 
1988; Luppino et al., 1991; Raos et al., 2003; Coudè et al., 2005); le proiezioni di F1 
che terminano direttamente sui motoneuroni spezzerebbero invece sinergie innate o pre-
costituite, determinando una regolazione fine del movimento. Tutte le aree premotorie 
ad eccezione delle aree F6 ed F7, sarebbero quindi coinvolte nel controllo del movimen-
to, o direttamente tramite le proiezioni corticospinali, o indirettamente, tramite F1. 

Rizzolatti e Luppino (2001) propongono un ulteriore criterio di classificazione 
delle aree citoarchitettoniche della corteccia premotoria basato sulle differenti connes-
sioni anatomiche, in particolare estrinseche, delle aree posteriori (F1-F5) rispetto a quel-
le anteriori (F6 ed F7). Queste ultime, infatti, non presentano connessioni consistenti né 
col midollo spinale né con l’area motrice primaria (He et al., 1993; Galea e Darian-
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Smith, 1994; He et al., 1995) in quanto le loro proiezioni discendenti terminano a livello 
di varie regioni troncoencefaliche (Keizer e Kuypers, 1989; Porter e Lemon, 1993) e le 
loro connessioni intrinseche terminano prevalentemente a livello delle altre aree premo-
torie (Luppino et al., 1993). Ma il dato più interessante è rappresentato dalle cospicue 
connessioni di queste aree con la corteccia prefrontale (Luppino et al., 1993) che po-
trebbero fornire, in particolar modo all’area F6, informazioni motivazionali, mnemoni-
che e relative alle contingenze contestuali di elevata complessità (Tanji, 2001; Hoshi e 
Tanji, 2004), configurando le aree anteriori della corteccia premotoria come un sistema 
“prefronto-dipendente” deputato a controllare “quando” e “in quali circostanze” 
l’attività delle aree premotorie posteriori debba tradursi nell’esecuzione effettiva di 
un’azione (Rizzolatti e Luppino, 2001). 

Le aree premotorie posteriori, al contrario, sono state considerate dagli stessi au-
tori (Luppino e Rizzolatti, 2000; Rizzolatti e Luppino, 2001) un sistema articolato, pa-
rieto-dipendente, che riceve ricche connessioni topograficamente organizzate dal lobo 
parietale, in particolare dalla corteccia parietale posteriore. Queste connessioni, che vei-
colano informazioni sensoriali cruciali nelle trasformazioni sensori-motorie per 
l’esecuzione e il controllo del movimento (Gallese et al., 1994; Matelli e Luppino, 
2000; Fogassi et al., 2001) sono state ritenute anche alla base di processi di costruzione 
di una rappresentazione motoria dello spazio (Fogassi et al., 1992; 1996; Rizzolatti et 
al., 1997; Matelli e Luppino, 2001) e nel riconoscimento e comprensione dell’azione al-
trui (Gallese et al., 1996; Fadiga et al., 2000; Rizzolatti et al., 2001; Rizzolatti e Crai-
ghero, 2004). 
 
La corteccia parietale posteriore 

 
Il lobo parietale nei primati occupa un vasto territorio corticale posteriormente al 

solco centrale: la sua porzione più anteriore, immediatamente adiacente al solco, corri-
sponde alla corteccia somatica primaria (aree 3a, 3b, 1 e 2 di Brodman), mentre la cor-
teccia parietale posteriore è localizzata caudalmente. 

Anche la corteccia parietale posteriore, come le regioni premotorie frontali, è 
stata oggetto di numerosi studi anatomici che hanno contribuito ad articolarne una de-
scrizione ben più complessa di quella bipartita originariamente proposta da Brodmann 
(Vogt e Vogt, 1919; Von Bonin e Bailey, 1947). Una più recente parcellazione basata su 
criteri citoarchitettonici e odologici è stata proposta da Pandya e Seltzer (1982). I risul-
tati di questo studio indicano che il LPS, procedendo in senso rostro-caudale a partire 
dall’area 2 di Brodmann, è composto da due settori principali - le aree PE e Pec. Nello 
stesso lavoro, gli autori suddividono il LPI in senso rostro-caudale in tre aree, PF, PG e 
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Opt, alle quali aggiungono una regione di transizione tra le aree PF e PG che, non es-
sendo chiaramente identificata come area architettonica a sé stante, indicano con la sigla 
PFG. In una recente parcellazione citoarchitettonica di Gregoriou e coll. (2006) la sud-
divisione in tre aree distinte del LPI proposta da Pandya e Seltzer viene confermata ed 
estesa, conferendo una identità autonoma anche all’area PFG. Le regioni corticali del 
solco intraparietale che giacciono nel banco dorsale (PEip, MIP), da un lato, e in quello 
laterale incluso il fondo del solco (AIP, LIP e VIP), dall’altro, appartengono rispettiva-
mente al LPS e al LPI (Rizzolatti e Matelli, 2003). 

La presenza di una così complessa e articolata struttura anatomica della corteccia 
parietale posteriore suggerirebbe un’altrettanto articolata distribuzione di proprietà fun-
zionali diverse ma, classicamente, alla corteccia parietale posteriore veniva attribuita per 
lo più la funzione di integrare le diverse modalità sensoriali per l’emergere delle capaci-
tà percettive. Questa visione, già messa in discussione dai lavori di Hyvarinen (1981) e 
Mountcastle (1975), può ritenersi definitivamente tramontata dopo la descrizione, da 
parte di Melvin Goodale e collaboratori (1991), del caso di un paziente affetto da un 
grave disordine nella percezione di forma, orientamento e dimensione degli oggetti, che 
era tuttavia in grado di controllare ed eseguire perfettamente movimenti di raggiungi-
mento e prensione diretti a quegli stessi oggetti le cui qualità non poteva percepire. Gli 
autori suggeriscono che i substrati neurali per la percezione visiva delle qualità degli 
oggetti siano completamente distinti da quelli soggiacenti l’elaborazione delle stesse in-
formazioni per il controllo delle azioni manuali. Milner e Goodale (1995) accettano 
l’impostazione funzionale di Ungerleider e Mishkin (1982) che indicava due vie distinte 
per l’elaborazione dell’informazione visiva – una ventrale che dall’area V4 raggiunge la 
corteccia inferotemporale, per la percezione delle proprietà degli oggetti - ed una dorsa-
le cha da V5 raggiunge il lobo parietale, per la percezione dello spazio. Tuttavia, re-
spingono categoricamente l’idea che la differenza tra le due vie consista nel risultato 
“percettivo” della loro elaborazione dell’informazione visiva (lo spazio nella via dorsa-
le, l’oggetto in quella ventrale). Milner e Goodale suggeriscono infatti che tale differen-
za risieda nello scopo funzionale per il quale la stessa informazione verrebbe elaborata 
in parallelo: le proprietà visive degli oggetti sarebbero elaborate dalla via ventrale - per 
la percezione, e dalla via dorsale - per il controllo dell’azione. Quest’ultima non avrebbe 
quindi alcun ruolo di tipo percettivo (Milner e Goodale, 1995; Jeannerod, 1994). 

La proposta di Milner e Goodale risulta particolarmente interessante e innovati-
va poiché prevede che la stessa informazione sensoriale proveniente dal mondo esterno 
sia elaborata più volte, parallelamente e per scopi diversi. Ma la dicotomia tra una via 
ventrale del “cosa”, per la percezione e il riconoscimento degli oggetti, e una via dorsale 
del “come”, con finalità esclusivamente pragmatiche e completamente scevra di conte-
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nuti percettivi, è probabilmente troppo rigida e scotomizza completamente il problema 
della codifica neurale dello spazio. Recentemente, alcuni autori (Rizzolatti e Matelli, 
2003) hanno proposto una biforcazione della via dorsale in una via dorso-dorsale, cul-
minante nel LPS ed identificabile con la componente “pragmatica” descritta da Milner, 
Goodale e Jeannerod, e un sistema dorso-ventrale, culminante nelle regioni del LPI e ri-
tenuto di importanza cruciale anche per processi di codifica dello spazio e dell’azione. 

Sebbene molte di queste teorizzazioni si basino sull’analisi di evidenze cliniche 
e neuropsicologiche su pazienti con lesioni cerebrali, lo studio del cervello dei primati 
non umani ha fornito informazioni imprescindibili che hanno consentito di far luce sui 
meccanismi che governano le trasformazioni sensorimotorie nei circuiti che connettono 
le aree parietali con quelle frontali enfatizzando, da un lato, il ruolo pragmatico 
dell’informazione sensoriale, dall’altro, la rilevanza funzionale della conoscenza moto-
ria nell’emergere della percezione. 

 
 

1.2.2. Proprietà anatomo-funzionali dei circuiti parieto-frontali 
 
Le connessioni delle aree del LPS 

 
Il LPS era classicamente riconosciuto come una regione strettamente legata al 

sistema somatosensoriale (Mountcastle et al., 1975; Hyvarinen, 1981), sia in termini 
funzionali che in termini di connessioni dirette con la corteccia somatosensoriale prima-
ria, bilateralmente, e in particolare con l’area 2 (Hyvarinen, 1982). Studi elettrofisiolo-
gici sull’animale anestetizzato hanno documentato la presenza di complesse risposte di 
tipo propriocettivo multiarticolare, spesso associate ad ampi campi tattili in corrispon-
denza delle articolazioni o degli effettori coinvolti (Sakata et al., 1973): queste proprietà 
hanno suggerito un ruolo cruciale del LPS nella codifica neurale della posizione e della 
conformazione del corpo in uno spazio tridimensionale. Ulteriori studi, che hanno valu-
tato il contributo relativo delle afferenze ascendenti rispetto a quelle cortico-corticali di 
origine presumibilmente premotoria, hanno stabilito che i neuroni dell’area 5 possono 
essere dipendenti dall’informazione sensoriale afferente, giustificando il ruolo funziona-
le precedentemente assegnato alla regione, ma hanno evidenziato anche l’esistenza di 
una consistente sottopopolazione di neuroni con risposte puramente motorie, che riman-
gono intatte anche dopo deafferentazione e che possono persino anticipare l’inizio effet-
tivo del movimento (Seal et al., 1982). Questi dati suggeriscono che l’elaborazione 
dell’informazione somatosensoriale in questa regione possa essere particolarmente im-
portante per la guida e la correzione dei movimenti e sono sostenuti dalle cospicue con-
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nessioni del LPS con le regioni dorsali della corteccia premotoria (area F2 e, in misura 
minore F3 ed F4) e motrice primaria (Rizzolatti e Luppino, 2001).  

Studi più recenti hanno documentato una massiccia presenza di risposte visive, 
soprattutto nei settori più caudali del lobulo (area MIP, V6A), a loro volta connessi con 
i settori rostrali della stessa regione e con le aree premotorie dorsali F2 ed F7 (Colby e 
Duhamel, 1991; Tanné et al., 1995; Caminiti et al., 1996; Rizzolatti e Matelli, 2003), 
suggerendo che i correlati funzionali dell’integrazione sensorimotoria operata dai circui-
ti parietofrontali che fanno capo alle regioni parietali superiori siano il controllo e il 
monitoraggio on-line dell’azione coordinata di occhio, braccio e mano nello spazio 
(Marconi et al., 2001; Battaglia-Mayer et al., 2005). 

Questa interpretazione del significato funzionale delle connessioni e del ruolo 
motorio del LPS è coerente con il riscontro clinico che lesioni di questa regione, 
nell’uomo, provocano una caratteristica sindrome nota come atassia ottica, che produce 
un’incapacità di raggiungere col braccio dei bersagli collocati nello spazio peripersona-
le, soprattutto se in posizione periferica, in assenza di significative alterazioni 
dell’esperienza sensoriale cosciente (Ratcliff e Davies-Jones, 1972; Perenin e Vighetto, 
1988), tanto che, in alcuni casi, i pazienti atassici possono persino essere in grado di 
raggiungere correttamente dei bersagli se sono localizzati sulla superficie corporea (De 
Renzi, 1982). 
 
Le connessioni delle aree del LPI 

 
Al contrario delle lesioni che interessano il LPS, che causano difficoltà di rag-

giungimento di oggetti nello spazio senza consistenti alterazioni delle funzioni percetti-
ve, lesioni del LPI provocano, nell’uomo, eminegligenza dello spazio controlesionale 
(Berti e Rizzolatti, 1992; D’Esposito et al., 1993; Bisiach e Vallar, 2000; Halligan et al., 
2003) e deficit cognitivo-motori nell’organizzazione e riproduzione di gesti (Ge-
schwind, 1965; De Renzi e Faglioni, 1999) e persino nella comprensione di azioni ese-
guite da altri (Heilman et al., 1982; Rothi et al., 1985). In generale, queste osservazioni 
suggeriscono un ruolo non solo sensorimotorio, bensì anche percettivo del LPI, grazie 
all’integrazione di informazioni mutuate dalle reciproche connessioni che i settori di cui 
si compone intrattengono con aree visive temporali, aree somatosensoriali parietali e a-
ree motorie frontali (Hyvarinen, 1982; Colby et al., 1993; Luppino et al., 1999; Rozzi et 
al., 2006; Borra et al., 2007). 

Particolarmente interessanti in questo senso sono le connessioni di tre settori del 
lobulo parietale inferiore, ossia le aree VIP, AIP e PFG. 
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L’area VIP (Colby et al., 1993) giace nel fondo del solco intraparietale e riceve 
cospicue proiezioni da una regione visiva (MT) implicata nell’eleborazione di stimoli in 
movimento. I neuroni dell’area VIP presentano prevedibilmente risposte a stimoli in 
movimento, ma in particolare quando gli stimoli sono oggetti tridimensionali diretti ver-
so la scimmia. Inoltre, la maggior parte di questi neuroni rispondono non solo alla sti-
molazione visiva, ma anche alla stimolazione tattile della regione cutanea la cui esten-
sione virtuale nello spazio peripersonale coincide con il campo recettivo visivo del neu-
rone stesso (Duhamel et al., 1998; Avillac et al., 2007). Queste proprietà funzionali so-
no estremamente simili a quelle dell’area premotoria F4, con la quale l’area VIP stabili-
sce forti connessioni (Luppino et al., 1999). Il circuito VIP-F4 sembra dunque coinvolto 
nell’organizzazione dell’azione nello spazio e nella codifica dello spazio stesso in chia-
ve motoria, cioè attraverso l’ancoraggio dei campi recettivi visivi a coordinate corporee 
che identificano lo spazio d’azione dell’individuo (Fogassi et al., 1996; Rizzolatti et al., 
1997). 

Un’altra regione localizzata nel banco ventrale del solco intraparietale, l’area 
AIP, presenta forti connessioni con regioni visive del solco temporale superiore (STS) e 
del giro temporale medio, nonché con l’area premotoria F5, deputata al controllo dei 
movimenti della mano (Borra et al., 2007). Questi dati assegnano chiaramente all’area 
AIP il ruolo di tramite fra le regioni inferotemporali della via ventrale, deputate al rico-
noscimento degli oggetti, e uno dei principali sistemi di controllo e programmazione dei 
movimenti manuali diretti agli oggetti, ovvero l’area F5 (Luppino et al., 1999; Rizzolatti 
e Luppino, 2001). Il ruolo di AIP è ritenuto coerentemente quello di operare una tra-
sformazione delle proprietà visive degli oggetti tridimensionali in programmi d’azione 
adeguati ad interagire con essi (Murata et al., 2000). Il circuito AIP-F5 potrebbe dunque 
contribuire a fornire una descrizione motoria degli oggetti la cui rappresentazione pitto-
rica è realizzata dalle regioni inferotemporali: questa descrizione motoria può essere ri-
conducibile, in senso più ampio, ad una forma di comprensione delle caratteristiche 
pragmatiche dell’oggetto stesso. 

Ma il pattern di connessioni di AIP con l’area F5 risulta pressoché indistinguibi-
le rispetto a quello di altre due aree limitrofe localizzate nella convessità del LPI, ovve-
ro PF e PFG. Entrambe queste aree, come AIP, sono fortemente connesse con F5. Tut-
tavia, mentre PF è caratterizzata da proprietà quasi esclusivamente somato-motorie le-
gate a faccia e bocca (Leinonen e Nyman, 1979; Ferrari et al., 2003), PFG mostra alcu-
ne caratteristiche più interessanti. 

In primo luogo, a differenza dell’area PF, PFG è coinvolta nella codifica di a-
zioni manuali  e presenta numerose caratteristiche funzionali simili a quelle dei settori 
più mediali di F5: codifica di atti motori finalizzati, risposte somatosensoriali nonché 
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risposte visive di tipo peripersonale, alla presentazione di oggetti e a movimenti biolo-
gici (Hyvarinen, 1981; Gallese et al., 2002; Ferrari et al., 2003). Le principali connes-
sioni estrinseche raggiungono, in primo luogo, l’area F5. Inoltre, sono state riportate 
connessioni significative con regioni prefrontali, premotorie, insulari e con settori del 
solco temporale superiore (STS) (Rozzi et al., 2006). Queste ultime risultano di partico-
lare interesse in quanto potrebbero coincidere con quelle regioni del STS in cui sono 
state descritte risposte selettive all’osservazione di azioni manuali (Perrett et al., 1989). 
Le proiezioni di PFG all’area F5 potrebbero costituire il meccanismo attraverso il quale 
una descrizione visiva dell’azione osservata, realizzata dalle aree temporali, viene asso-
ciata al programma motorio che l’osservatore possiede e utilizza per eseguirla attiva-
mente, consentendo un riconoscimento automatico dello stimolo visivo basato 
sull’esperienza motoria dell’individuo (Rizzolatti et al., 2001). 
 
 
 
1.3. Funzioni motorie, percettive e cognitive delle aree F5 e PFG 

 
“La percezione non è una cosa che accade a noi o in noi. È una cosa che facciamo”. 

Alva Noë, 2004 
 
Per quale ragione la percezione del mondo, animato e inanimato, dovrebbe pre-

supporre una conoscenza motoria per assumere quelle caratteristiche che ci permettono 
di esperirla così come la conosciamo?  

James Gibson risponde a questa domanda assumendo una prospettiva ecologica, 
in base alla quale “la presenza di informazione in uno stimolo non si può identificare 
nella causa della percezione. La percezione non è una risposta ad uno stimolo, ma un 
atto di acquisizione di informazione (…) che può, ma può anche non, avvenire in pre-
senza di informazione” nell’ambiente. “Viviamo in un ambiente fatto di sostanze (…), 
non nello spazio. Invece di punti geometrici e linee, quindi, abbiamo punti di osserva-
zione e linee di locomozione”. E analogamente la nostra esistenza non si snoda in un 
tempo astratto, ma in un ambiente nel quale si verificano “cambiamenti, eventi e se-
quenze di eventi (…), poiché il fluire di un tempo vuoto e astratto non ha alcuna realtà 
per gli animali”, come “non ha realtà uno spazio astratto fatto di punti”. In questa pro-
spettiva l’organismo abita attivamente “uno spazio ecologico che consiste di luoghi, lo-
calizzazioni o posizioni”, in cui conosce e riconosce oggetti estraendo attivamente in-
formazioni il cui significato è dato soltanto in relazione al corpo e alle possibilità 
d’azione del corpo (Gibson, 1979). Molti anni prima di Gibson, Jules-Henri Poincaré 
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(1908) aveva già espresso un’idea simile, sostenendo che “è in rapporto al nostro corpo 
che situiamo gli oggetti esterni, e le uniche relazioni di questi oggetti che ci possiamo 
rappresentare sono le relazioni con il nostro corpo”. 

 
 

1.3.1. La rappresentazione motoria degli oggetti nel circuito AIP-F5 
 
La corteccia premotoria ventrale di scimmia, e in particolare l’area F5, contiene 

neuroni che codificano specifici atti motori piuttosto che singoli movimenti (Rizzolatti 
et al., 1987; Gentilucci et al., 1989). Una prima classe di queste cellule comprende neu-
roni coinvolti nella codifica di azioni prossimali, come “raggiungere col braccio” o 
“portare verso il corpo o verso la bocca”. Una seconda classe include invece i neuroni 
che codificano azioni distali: “afferrare con la mano”, “afferrare con mano e bocca”, 
“tenere” e “strappare”. Una caratteristica peculiare dei neuroni che codificano azioni di-
stali, in particolare l’afferramento, è che la maggior parte di essi presenta una spiccata 
selettività per il modo in cui l’atto deve essere eseguito, specificando il tipo di prensione 
da utilizzare (“presa di precisione con opposizione di pollice e indice”, “presa palmare a 
mano piena”, “prensione con tutte le dita”). Infine, la metà dei neuroni motori di F5 ri-
spondono anche alla stimolazione somatosensoriale e circa un quinto di essi mostrano 
interessanti risposte visive (Rizzolatti et al., 1988). Questi risultati sono stati interpretati 
suggerendo che F5 contenga un repertorio neuronale di atti motori che costituirebbe una 
sorta di “vocabolario di atti”, le cui caratteristiche sarebbero coerentemente riprodotte 
dalle risposte somatosensoriali e visive dei singoli neuroni. 

Già nel corso dei primi studi sulle proprietà dei neuroni di F5 condotti alla fine 
degli anni ’80, infatti, era stato notato che la scarica di quelle cellule che presentavano 
risposte visive alla semplice presentazione di oggetti era particolarmente complessa da 
evocare. In generale, era necessario ricorrere a stimoli salienti per la scimmia e, almeno 
nel caso dei neuroni che codificavano atti distali, risultava spesso cruciale la dimensione 
dello stimolo presentato: in particolare, esisteva chiaramente una relazione tra le dimen-
sioni dell’oggetto capace di evocare la risposta del neurone e la selettività motoria del 
neurone stesso per il tipo di prensione. Studi più recenti (Murata et al., 1997; Raos et al., 
2005) hanno verificato queste ipotesi mediante paradigmi sperimentalmente più control-
lati, confermando che i neuroni visuo-motori di F5 che presentano una selettività moto-
ria per il tipo di prensione, esprimono la stessa selettività anche quando la scimmia 
semplicemente osserva l’oggetto, senza eseguire alcun movimento diretto ad esso (neu-
roni “canonici”).  
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Risultati analoghi erano stati già riportati studiando, con lo stesso paradigma 
sperimentale, l’area AIP, nella quale si trovano neuroni che scaricano durante movimen-
ti della mano (Sakata et al., 1995; Murata et al., 2000). La congruenza nella selettività 
visuo-motoria riscontrata nei neuroni di F5 è infatti marcatamente presente anche in 
AIP. In quest’ultima area si trovano persino neuroni che non rispondono quando la 
scimmia esegue l’atto di afferramento “al buio”, ossia in assenza di controllo visivo 
(neuroni a dominanza visiva). Quest’ultima classe di cellule è assente in F5. Nel com-
plesso, i dati elettrofisiologici e anatomici convergono nell’indicare che il circuito parie-
tofrontale che connette le aree AIP ed F5 riveste un’importanza cruciale nelle trasfor-
mazioni visuo-motorie che consentono di afferrare correttamente gli oggetti, trasfor-
mando la rappresentazione visiva di tipo pittorico delle caratteristiche tridimensionali 
dell’oggetto nel programma motorio adeguato al suo afferramento o manipolazione (Je-
annerod et al., 1995). 

Quest’ultimo aspetto dell’interpretazione dei dati elettrofisiologici è stato inoltre 
confermato da studi in cui una sostanza GABA-agonista ad azione reversibile veniva i-
niettato in corteccia, inattivando transitoriamente l’attività neuronale di quei settori di 
F5 (Fogassi et al., 2001) ed AIP (Gallese et al., 1994) in cui i neuroni con risposte visive 
e visuomotorie erano stati registrati. Applicando lo stesso paradigma utilizzato per lo 
studio dell’attività neuronale, è stato possibile dimostrare che sia l’inattivazione di F5 
che quella di AIP provocano profonde alterazioni nel processo di conformazione della 
mano alle caratteristiche strutturali degli oggetti da afferrare. La scimmia fallisce drasti-
camente la presa di precisione con la mano controlaterale al sito d’iniezione e riesce a 
concludere l’afferramento soltanto mediante ripetute correzioni basate sul feed-back 
somatosensoriale. Inoltre, l’inattivazione di ampie regioni di F5 ha consentito di eviden-
ziare anche una compromissione delle fasi di conformazione della mano ipsilaterale, per 
il resto risparmiata da effetti puramente esecutivi. Questi risultati suggeriscono, da un 
lato, che il ruolo funzionale del circuito parietofrontale AIP-F5 è effettivamente cruciale 
nelle trasformazioni sensorimotorie per l’afferramento, dall’altro, che il risultato di que-
ste trasformazioni sensorimotorie assume, almeno in F5, una valenza non esclusivamen-
te motoria (Gallese et al., 1997; Fogassi et al., 2001). 

L’interpretazione più plausibile di questo gruppo di studi assegna al sistema mo-
torio un ruolo non prettamente esecutivo, e riconosce ad F5 la capacità di rappresentare 
in un formato “motorio” l’informazione strutturale intrinseca all’immagine sensoriale 
degli oggetti. In altri termini, mentre nelle aree inferotemporali è codificata e permane 
la rappresentazione puramente visiva dell’oggetto, nei circuiti parieto-premotori questa 
“immagine” viene tradotta nelle diverse possibilità d’azione e d’interazione con 
quell’oggetto, che Gibson definisce affordances. “Nascondigli con forme diverse sugge-
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riscono (afford) possibilità diverse di abitarli. E solidi con forme diverse suggeriscono 
diverse possibilità per interagire con essi e manipolarli. L’uomo, il più grande manipo-
latore, esprime queste ultime possibilità al massimo livello” (Gibson, 1979).  

 
 

1.3.2. Lo scopo dell’atto motorio 
 
I neuroni motori 

 
Sin dai primi studi sui neuroni motori dell’area F5 della scimmia si è posto il 

problema di identificare quale fosse il significato funzionale della risposta di cellule che 
scaricavano in relazione ad un particolare atto motorio, come “afferrare”, specificando 
anche il modo in cui tale atto doveva essere realizzato (per esempio una “presa di preci-
sione” o una “presa palmare”), ma prescindendo molto spesso dal tipo di effettore uti-
lizzato per compierlo (Rizzolatti et al., 1987; Rizzolatti et al., 1988; Gentilucci et al., 
1989). La codifica di questi neuroni sembrava legata ad una proprietà astratta dell’atto 
motorio che lo caratterizzava in quanto tale, sia che fosse eseguito con la mano destra, 
la sinistra, oppure con la bocca. E tale proprietà è stata identificata nello scopo dell’atto 
motorio stesso. 

Studi più recenti (Escola et al., 2004), hanno valutato sperimentalmente la consi-
stenza di questa ipotesi registrando neuroni motori dell’area F5 mentre la scimmia affer-
rava pezzetti di cibo con la mano, oppure utilizzando due diversi tipi di strumento: una 
pinza normale, il cui uso richiedeva gli stessi movimenti di flessione delle dita utilizzati 
per afferrare con la mano, ed una pinza invertita, il cui uso richiedeva un pattern tempo-
rale di movimenti delle dita opposto rispetto a quello necessario per afferrare con la ma-
no o la pinza normale. I risultati di questo studio indicano che la maggior parte dei neu-
roni di F5 che codificano azioni di afferramento con la mano rispondono ugualmente 
bene anche quando la scimmia afferra il cibo utilizzando i due diversi tipi di strumento 
anche se, nel caso della pinza invertita, i movimenti sono caratterizzati da un pattern 
opposto a quello necessario per afferrare con la mano o la pinza normale. Questi risulta-
ti corroborano dunque l’ipotesi suggerita da Rizzolatti e collaboratori (1987), indicando 
che i neuroni di F5 codificano una rappresentazione astratta dell’atto che può essere i-
dentificabile con il suo scopo o significato motorio (Rizzolatti e Fadiga, 1998). 

Neuroni motori con proprietà apparentemente analoghe a quelle dei neuroni stu-
diati nei primi lavori sull’area F5 erano già stati descritti a metà degli anni ’70 nelle por-
zioni rostrali della convessità del LPI da Hyvarinen e Poranen (1974) e Leinonen e col-
laboratori (1979), sebbene il ruolo degli aspetti più astratti della codifica dello scopo 
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motorio di questi neuroni non sia emerso che recentemente (Fogassi et al., 1998; Galle-
se et al., 2002; Ferrari et al., 2003). 
 
I neuroni “mirror” 

 
La presenza di neuroni “canonici” nell’area F5 testimonia la possibilità di evoca-

re la rappresentazione motoria di un atto non solo quando è necessario eseguirlo attiva-
mente, ma anche quando la scimmia osserva un oggetto la cui descrizione motoria, in 
termini di “modalità di interazione con esso”, è contenuta nel suo “vocabolario moto-
rio”. Ma l’ambiente ecologico è popolato non solo dagli oggetti inanimati del mondo fi-
sico, bensì anche dagli oggetti animati del mondo sociale “che possono essere spinti e 
spostati da forze esterne (…), ma che possono anche muoversi attivamente sotto 
l’influenza di forze interne. E gli animali sono senz’altro gli oggetti di percezione più 
complessi che l’ambiente possa presentare ad un osservatore” (Gibson, 1979). Alcuni 
neuroni visuo-motori di F5 sono caratterizzati dall’interessante proprietà di codificare 
un atto motorio, dotato del suo specifico scopo immediato (come per esempio “afferra-
re”), sia quando la scimmia esegue attivamente il movimento diretto ad un oggetto, sia 
quando semplicemente osserva un’altra scimmia o un attore umano compiere lo stesso 
atto (di Pellegrino et al., 1992; Gallese et al., 1996). Analogamente ai neuroni “canoni-
ci”, la cui attivazione rappresenta un meccanismo di identificazione e preattivazione 
delle potenzialità pragmatiche di un oggetto osservato, anche in questo caso 
l’informazione visiva è in grado di attivare una rappresentazione nel repertorio motorio 
dell’osservatore, che “rispecchia” però il movimento osservato: questa peculiare pro-
prietà suggerì di denominare questi neuroni “mirror” (Gallese et al., 1996; Rizzolatti et 
al., 1996). Sembra quindi plausibile ritenere che l’informazione convogliata dalla rispo-
sta di un neurone “mirror”, sia durante l’esecuzione sia durante l’osservazione di un cer-
to atto effettuato da altri, corrisponda alla rievocazione di una “rappresentazione interna 
dell’azione” in chiave motoria (Jeannerod, 1994; Rizzolatti et al., 1996) o, in altri ter-
mini, di una “idea” di movimento (Fadiga et al., 2000). 

Diversi lavori negli ultimi anni hanno contribuito a confermare sperimentalmen-
te che l’informazione codificata dai neuroni “mirror” identifica lo scopo motorio 
dell’atto osservato. A differenza dell’immagine sensoriale dell’atto in sè, il suo scopo 
motorio può essere inferito anche quando le fasi finali del movimento, che implicano 
l’interazione della mano con l’oggetto, avvengono dietro uno schermo opaco e sono 
quindi invisibili. Circa la metà dei neuroni “mirror” di F5, infatti, rispondono con inten-
sità simile quando la scimmia osserva un atto di afferramento anche se la fase terminale 
del movimento avviene dietro uno schermo. Il dato più interessante di questo studio è 
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che lo stesso neurone non risponde ad uno stimolo percettivamente identico (l’atto di af-
ferramento parzialmente nascosto) se la scimmia sa che non c’è alcun oggetto dietro lo 
schermo e l’azione viene dunque semplicemente mimata (Umiltà et al., 2001). Ulteriori 
esperimenti hanno dimostrato che il livello di astrazione della rappresentazione motoria 
dell’azione che può essere raggiunto dai neuroni “mirror” di F5 è tale che alcuni di essi, 
codificanti azioni come “rompere” o “strappare”, che producono come conseguenza 
sensoriale un suono caratteristico e riconoscibile, si attivano in modo simile a prescinde-
re dal fatto che l’atto (come per esempio “rompere” una nocciolina), sia eseguito, osser-
vato o “ascoltato”  (Kohler et al., 2002; Keysers et al., 2003). 

Un recente studio (Ferrari et al., 2005) ha dimostrato inoltre che lo scopo 
dell’atto motorio è apparentemente l’unico elemento effettivamente necessario, e in al-
cuni casi persino sufficiente, per evocare la risposta visiva di un neurone “mirror”. Nelle 
porzioni più laterali dell’area F5 sono stati infatti registrati neuroni “mirror” che rispon-
dono quando la scimmia esegue azioni di afferramento con la mano e la bocca, ma an-
che quando l’animale osserva uno sperimentatore “prendere” un pezzetto di cibo con 
uno strumento artificiale, come una bacchetta appuntita o una pinza. La peculiarità di 
queste cellule è che in alcuni casi la risposta visiva è persino selettiva per l’azione ese-
guita con lo strumento anziché con la mano. La congruenza delle risposte visiva e moto-
ria di questi neuroni risiede dunque nel condividere lo stesso “scopo motorio”, ossia 
“prendere possesso” del bersaglio dell’azione. 

Cellule che rispondono durante l’osservazione di atti motori come quelli in gra-
do di evocare la risposta visiva dei neuroni “mirror” di F5 sono state descritte anche a 
livello delle porzioni rostrali della corteccia del STS, ma in questa regione i neuroni non 
si attivano durante l’esecuzione del movimento da parte dell’animale (Perrett et al., 
1989). Inoltre, studi odologici hanno dimostrato la pressoché totale assenza di connes-
sioni tra STS ed F5 (Matelli et al., 1986), mentre quest’ultima risulta connessa con la 
porzione rostrale del LPI (area PFG), che è a sua volta bersaglio di proiezioni dal STS 
(Rizzolatti et al., 1998; Rozzi et al., 2006). Studi elettrofisiologici di registrazione da 
singole cellule della porzione rostrale del LPI, verosimilmente coincidente con l’area 
PFG, hanno documentato la presenza, anche in questa regione, di neuroni con proprietà 
“mirror” (neuroni “mirror” parietali) del tutto analoghe a quelle mostrate dai neuroni di 
F5 (Gallese et al., 2002; Ferrari et al., 2003; Tanaka et al., 2004), suggerendo che il cir-
cuito parieto-premotorio che connette la convessità rostrale del LPI con l’area F5 po-
trebbe rappresentare un sistema corticale per la rappresentazione e la comprensione au-
tomatica dello scopo dell’azione. 
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1.3.3. Organizzare gli atti motori in azioni finalizzate 
 

Gli studi sui primati hanno quindi evidenziato che nella corteccia cerebrale esi-
stono diverse rappresentazioni astratte del movimento, identificabili nella scarica dei 
neuroni parietali e premotori che codificano atti motori in termini di scopo immediato al 
servizio dell’esecuzione, della percezione e di alcune forme automatiche di compren-
sione dell’azione (Rizzolatti et al., 2001). Ma quali sono i meccanismi corticali che con-
sentono di organizzare e articolare nel tempo in modo coerente i singoli atti motori per 
dare origine a più complesse azioni finalizzate? 

I progressi nelle tecniche di visualizzazione ultrasonografica hanno consentito di 
studiare i movimenti fetali sin dalle prime settimane di vita intrauterina, fornendo inte-
ressanti indicazioni sullo sviluppo e l’organizzazione del movimento nel periodo prena-
tale. Osservazioni riportate mediante l’impiego dell’ultrasonografia su donne in gravi-
danza, tra la dodicesima e la quindicesima settimana di gestazione, hanno rivelato che il 
contatto mano bocca si verifica già nel feto, con una frequenza che va dalle 50 alle 100 
occorrenze ogni ora (De Vries et al., 1984). Sparling e Wilhelm (1993) osservano che i 
movimenti della mano non sembrano causali, ma diretti a specifici bersagli. Queste os-
servazioni hanno trovato recentemente crescenti conferme sperimentali (Takeshita et al., 
2006) attraverso lo studio della cinematica dei movimenti coordinati mano-occhio e 
mano-bocca. Videoregistrazioni ultrasonografiche dei movimenti fetali sono state effet-
tuate in periodi successivi di età gestazionale, tra le 14 e le 22 settimane, e i filmati ana-
lizzati off-line. I risultati indicano che i movimenti fetali tendono ad assumere profili 
più uniformi, regolari e coordinati, quando sono diretti verso il corpo ma non quando 
sono rivolti altrove: se inizialmente i pattern motori diretti verso il corpo si articolano in 
numerosi segmenti di accelerazione-decelerazione, intorno alla 22esima settimana risul-
tano più coordinati e fluidi quando diretti ad un bersaglio corporeo (Zoia et al., 2007).  

Osservazioni sui neonati indicano che comportamenti di interazione mano-
bocca, come il succhiamento della mano, sono più frequenti prima dell’allattamento 
(Feldman e Brody, 1978). Butterworth ed Hopkins (1988) riportano anche la presenza 
di pattern specifici di movimenti coordinati mano-bocca nei quali “la bocca sembra an-
ticipare l’arrivo della mano”, aprendosi preventivamente durante la flessione del brac-
cio. Ulteriori studi  dimostrano inoltre che la stretta relazione tra i movimenti diretti alla 
bocca e la precoce apertura della bocca stessa sussiste unicamente quando il neonato è 
affamato, suggerendo che queste precocissime sinergie oro-manuali costituiscano una 
sorta di “raggiungimento diretto alla bocca”, collegato allo sviluppo del controllo dei 
coordinamenti motori relativi ai comportamenti ingestivi (Lew e Butterworth, 1995). 
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Esistono dunque evidenze di una precoce, se non addirittura innata, predisposi-
zione del sistema motorio ad implementare movimenti, inizialmente frantumati in mo-
duli di accelerazione e decelerazione distinti, che presentano però fin dalla vita intraute-
rina un certo livello di organizzazione, apparentemente finalizzato, che si coordina rapi-
damente in sinergie oro-manuali. 

Nella porzione rostrale del lobulo parietale inferiore del macaco sono stati de-
scritti neuroni con campi recettivi particolarmente complessi, che rappresentano la com-
binazione di zone di cute localizzate sulla faccia e sulla mano (neuroni “face-hand”). 
Ma il dato più interessante di questi studi è che alcuni dei neuroni “face-hand” rispon-
devano più intensamente quando la scimmia eseguiva comportamenti implicanti 
l’interazione attiva di faccia e mano rispetto a quando la stimolazione delle due superfi-
ci veniva effettuata passivamente o quando i movimenti della faccia e della mano erano 
eseguiti separatamente (Yokochi et al., 2003), suggerendo l’esistenza nel LPI rostrale di 
una rappresentazione delle coordinazioni sensorimotorie oro-manuali. È dunque interes-
sante ricordare che già nel 1982 Hyvarinen scriveva che “nell’area 7 potrebbero esiste-
re catene di neuroni che conducono gradualmente da proprietà puramente sensoriali a 
proprietà motorie”, e che i neuroni descritti da Yokochi e collaboratori potrebbero 
quindi facilitare altri neuroni che controllano l’apertura della bocca quando un oggetto 
viene toccato o afferrato con la mano. 

Un’organizzazione neurale analoga a quella ipotizzata per la prima volta da 
Hyvarinen potrebbe però condurre anche, dalla codifica di singoli atti motori, alla coor-
dinazione dei singoli atti in una catena d’azione finalizzata controllata da una “rappre-
sentazione” internamente generata di quello scopo d’azione che coinciderebbe con 
l’intenzione motoria del soggetto che agisce. 

Fogassi e collaboratori (2005) hanno documentato, nei settori rostrali del LPI i-
dentificabili con l’area PFG, la presenza di neuroni motori che codificano l’atto di affer-
ramento mostrando un’attivazione marcatamente diversa quando questo stesso atto era 
incluso in azioni dirette a fini diversi. I neuroni registrati venivano studiati formalmente 
con un paradigma comprendente due condizioni principali. Nella prima condizione, la 
scimmia doveva raggiungere e afferrare un pezzetto di cibo e portarlo alla bocca; nella 
seconda, doveva raggiungere e afferrare un oggetto e piazzarlo in un contenitore. Va no-
tato che l’atto di afferramento studiato in questo esperimento era lo stesso in entrambe 
le condizioni, ma era seguito da due atti diversi: portare il cibo alla bocca, nella prima, 
piazzare l’oggetto lateralmente, nella seconda. I risultati confermano che i neuroni di 
PFG registrati durante l’esperimento codificano tutti l’atto motorio di afferramento, in 
alcuni casi con la stessa intensità di scarica indipendentemente dalla condizione speri-
mentale. Ma il dato più interessante consiste nella dimostrazione che la maggior parte 
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dei neuroni registrati presentavano un’intensità di scarica differente durante 
l’afferramento in relazione al successivo atto motorio: “portare alla bocca” oppure 
“piazzare” l’oggetto afferrato. Una serie di esperimenti di controllo ha consentito di di-
mostrare che la forza, la cinematica del movimento di raggiungimento e della configu-
razione della mano, il tipo di stimolo afferrato o la localizzazione del contenitore in cui 
piazzare non sono in grado di spiegare le differenze di scarica riscontrate. Gli autori 
hanno suggerito pertanto che i neuroni del LPI che codificano singoli atti motori siano 
inclusi in catene neuronali precostituite, ciascuna dedicata alla codifica di una specifica 
azione: in ogni azione, la codifica di ciascun atto motorio sarebbe facilitata da quella 
dell’atto precedente e faciliterebbe quella del successivo. 

Presupponendo che la scimmia decida ciò che intende fare prima di iniziare 
l’atto di afferramento, l’intenzione dell’azione si rifletterebbe nell’intensità di scarica 
con cui viene codificato l’atto di afferramento stesso. Questo fenomeno di riflessione 
dell’intenzione motoria su un sistema di neuroni organizzati in catene avrebbe profonde 
conseguenze su una fondamentale capacità cognitiva, ossia quella di comprendere le in-
tenzioni degli altri. 
 
 
1.3.4.   Dall’organizzazione dell’azione alla comprensione delle intenzioni 
 

Una parte dei neuroni dell’afferramento del LPI presentano proprietà “mirror” 
(Gallese et al., 2002; Ferrari et al., 2003). Nel corso dello stesso studio di Fogassi e col-
laboratori (2005) la risposta dei “neuroni mirror parietali” è stata valutata nelle stesse 
due condizioni del compito motorio. In questo caso però, la scimmia si limitava ad os-
servare uno sperimentatore che raggiungeva e afferrava un pezzetto di cibo e lo portava 
alla bocca (Condizione 1) oppure raggiungeva e afferrava un oggetto e lo piazzava in un 
contenitore collocato di fianco all’oggetto (Condizione 2). I risultati indicano che la ri-
sposta visiva della maggior parte dei neuroni “mirror” è diversa se l’atto di afferramento 
osservato è seguito dagli atti di “portare alla bocca” oppure “piazzare” l’oggetto afferra-
to. 

Il ruolo generalmente attribuito e riconosciuto ai neuroni “mirror” consiste nel 
permettere all’individuo che osserva di capire lo scopo motorio di un atto osservato in 
quanto quest’ultimo attiva lo stesso insieme di neuroni che sono attivi durante 
l’esecuzione dello stesso atto finalizzato da parte del soggetto. Gli autori suggeriscono 
che quando l’atto codificato è incluso in una catena che conduce alla realizzazione mo-
toria dello scopo finale dell’azione, questa proprietà neuronale consente alla scimmia di 
predire lo scopo dell’azione osservata, riconoscendo dunque l’intenzione dell’individuo 



INTRODUZIONE    ______________________________________________________    1 

 

26 

che agisce (Fogassi et al., 2005; Rizzolatti et al., 2005). “In relazione a quale catena 
motoria è attivata, l’osservatore avrà una rappresentazione di ciò che, più probabil-
mente, l’agente sta per fare” (Fogassi et al., 2005). 

Ciò che si rivela più complicato risulta essere la specificazione di come la sele-
zione di una particolare catena potrebbe avvenire: quello che l’osservatore vede è in ul-
tima analisi semplicemente una mano che afferra un pezzo di cibo o un oggetto. In que-
sto senso esistono almeno due fattori che, pur non essendo stati studiati esplicitamente, 
gli autori indicano come probabilmente cruciali nel determinare la selezione della cate-
na. Il primo risulta essere il contesto in cui viene eseguita l’azione (la presenza o 
l’assenza del contenitore in cui piazzare l’oggetto, per esempio), il secondo il tipo di 
oggetto bersaglio dell’azione (il cibo suggerirebbe più immediatamente l’esecuzione di 
un’azione di “prendere-per-mangiare”), ma è evidente che i due elementi potrebbero ve-
rosimilmente interagire e la selezione più o meno netta di una catena tra quelle possibili 
costituisce un risultato probabilistico come, d’altronde, probabilistico è il risultato 
dell’inferenza che ne deriverebbe: la comprensione dell’intenzionalità motoria 
dell’altro. 

 
 

1.4.   Obiettivi dello studio 
 
Le cospicue connessioni anatomiche (Rozzi et al., 2006) e le notevoli analogie 

funzionali tra PFG ed F5, non ultima la presenza in entrambi i settori di neuroni “mir-
ror”, suggeriscono che l’area PFG potrebbe non essere l’unica regione implicata nella 
codifica di atti motori condizionale allo scopo dell’azione globale. Un primo obiettivo di 
questo studio è consistito dunque nella valutazione della risposta di singoli neuroni 
dell’afferramento, localizzati nella regione di rappresentazione funzionale della mano 
dell’area F5, durante l’esecuzione di un compito motorio semplice (CmS) analogo a 
quello impiegato da Fogassi e collaboratori (2005) e, nel caso dei neuroni “mirror”, du-
rante l’osservazione dello stesso compito eseguito però da uno sperimentatore di fronte 
alla scimmia (CvS). 

L’organizzazione in catene dei neuroni del LPI ipotizzata richiede di presuppor-
re che le informazioni contestuali e quelle relative al tipo di stimoli-bersaglio disponibili 
siano elaborate da altre regioni del cervello, come per esempio le aree prefrontali. Que-
ste ultime fornirebbero quella “informazione intenzionale afferente” in grado di selezio-
nare la catena parietale di neuroni che rappresenta l’azione finalizzata più opportuna 
nelle circostanze attuali. Laddove ciò si realizzi, è quindi lecito ipotizzare la presenza di 
una scarica differenziale durante la codifica di uno specifico atto motorio (per esempio 
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l’afferramento) tanto più intensa quanto più è rilevante l’impatto dell’afferenza inten-
zionale (ad esempio, “per mangiare” o “per piazzare”) sulla scarica di quel neurone o 
della catena di cui fa parte. Inoltre, se ogni neurone che risponde in una determinata fase 
della sequenza d’azione è facilitato da quelli precedentemente attivati e facilita i succes-
sivi, è lecito ipotizzare che il risultato funzionale di una simile organizzazione sia una 
“amplificazione” della discriminazione nel tempo, tanto più pronunciata quanto più la 
codifica è prossima al conseguimento del fine ultimo, in quanto le afferenze facilitatorie 
che raggiungono gli elementi successivi della catena potrebbero essere più numerose o-
riginando un effetto di sommazione più pronunciato. Un secondo obiettivo dello studio 
è consistito perciò nel verificare, in termini comparativi, l’intensità e il decorso tempo-
rale della risposta neuronale di F5 rispetto a PFG durante l’esecuzione delle due condi-
zioni dei compiti sperimentali visivo e motorio. 

Nel CmS, l’atto di afferramento prelude all’esecuzione dell’atto successivo, il 
cui scopo coincide con lo scopo dell’azione intera (“prendere con la bocca” o “piazzare 
nel contenitore”). L’ipotesi formulata prevede che l’intenzione dell’azione si rifletta nel-
la scarica di neuroni che codificano l’afferramento in quanto questi ultimi prenderebbe-
ro parte ad una catena di neuroni che costituisce l’azione globale, selezionata come tale 
fin dall’inizio. In questo senso però, la differenza di scarica di un neurone dell’afferra-
mento selettivo per “prendere per mangiare” rispetto alla condizione “prendere per 
piazzare”, sarebbe da ricondurre alla necessità di preattivare la codifica dell’atto moto-
rio di bocca nella prima condizione ma non nella seconda: cosa succederebbe allora se 
l’intenzione globale fosse la stessa (“prendere per mangiare”), ma la scimmia dovesse 
compiere più di un atto di afferramento prima di poter effettivamente mangiare il cibo 
afferrato? Per rispondere a questa domanda le condizioni del CmS sono state acquisite 
alternando due condizioni analoghe di è stato introdotto un compito motorio più com-
plesso (CmC). In tale compito era inserito un atto di afferramento in più (necessario per 
rimuovere un piccolo coperchio), identico tra le due condizioni, successivamente al qua-
le il compito risultava analogo al CmS, ossia “prendere per mangiare” o “prendere per 
piazzare”. Se la risposta dei neuroni di PFG ed F5 codificasse soltanto lo scopo dell’atto 
immediatamente successivo nella catena d’azione, nel CmC la codifica del primo atto di 
afferramento della sequenza dovrebbe essere uguale tra le due condizioni e, verosimil-
mente, molto più debole rispetto alla codifica del secondo atto. Il terzo obiettivo di que-
sto lavoro è stato quindi quello di indagare se, in un compito complesso, la codifica in-
tenzionale nei neuroni dell’afferramento di PFG ed F5 fosse presente solo durante 
l’esecuzione del secondo ed ultimo atto di afferramento o se potesse comparire già più 
precocemente, durante la codifica del primo atto della sequenza complessa. 
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Infine, mediante iniezione di un tracciante retrogrado nel settore di PFG dove 
sono stati registrati neuroni motori e mirror, è stata verificata la presenza di una even-
tuale connessione diretta con il settore dell’area F5 nel quale erano stati acquisiti neuro-
ni utilizzando la stessa procedura sperimentale. Il ritrovamento di tale connessione, in-
fatti, è rilevante per una conferma anatomica di un ipotizzato circuito parieto-
premotorio per l’organizzazione e la comprensione dell’azione intenzionale. 
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2 .   M A T E R I A L I  E  M E T O D I  
 
 
Gli esperimenti sono stati condotti su due scimmie (Macaca nemestrina). En-

trambi gli animali sono stati abituati a sedere su una sedia per primati e ad interagire 
tranquillamente con gli sperimentatori. Successivamente, sono stati addestrati ad esegui-
re due diversi compiti motori, denominati semplice (CmS) e complesso (CmC). Al ter-
mine della procedura di addestramento, entrambe le scimmie sono state sottoposte ad un 
intervento chirurgico per l’impianto del sistema di fissaggio della testa e della camera di 
registrazione. 

 
 
 

2.1.  Addestramento delle scimmie e compiti sperimentali 
 
Durante un periodo di circa tre mesi, preliminare all’esperimento elettrofisiolo-

gico, le due scimmie venivano condotte quotidianamente sulla sedia per primati ed abi-
tuate a sedere in posizione confortevole ma in condizioni di parziale restrizione. Qui, ri-
cevevano per l’intera durata del periodo di addestramento la loro razione giornaliera di 
cibi, liquidi e solidi. In questo modo, potevano abituarsi ad interagire direttamente con 
gli sperimentatori, afferrando il cibo che veniva loro offerto e ricevendo stimoli tattili e 
propriocettivi, e imparando così a prestare attenzione alle azioni eseguite intorno a loro 
dagli sperimentatori stessi. 

Dopo un primo periodo variabile di abituazione alla situazione sperimentale, le 
scimmie sono state sottoposte all’addestramento vero e proprio nei due compiti motori 
sperimentali, il CmS e il CmC. 

Un ulteriore compito sperimentale, che non ha richiesto alcun addestramento 
specifico degli animali consisteva nell’osservazione, da parte della scimmia, del compi-
to semplice effettuato da uno sperimentatore (CvS). 

 
 

 2.1.1.  Il compito motorio semplice (CmS) 
 
Il CmS (vedi figura 2.1.A) richiedeva di afferrare un cubetto di cibo e compren-

deva due condizioni. Nella Condizione 1, la scimmia portava alla bocca il cibo afferrato 
e lo mangiava; nella Condizione 2, il cibo afferrato veniva piazzato all’interno di un 
contenitore collocato lateralmente alla bocca dell’animale. 
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L’apparato utilizzato per il CmS era costituito da un tavolo in plexiglass quadra-
to (lato 42 cm), fissato alla sedia per primati. Un cilindro metallico (diametro 28 mm, 
altezza 25 mm) era fissato al tavolo sul piano sagittale della scimmia, a 16 cm dal corpo. 
All’inizio di ciascuna prova, la scimmia doveva tenere con la mano il cilindro che fun-
geva quindi da punto di partenza fisso. Un sottile schermo in plexiglass trasparente (40 
x 23 cm) veniva interposto tra la posizione iniziale fissa della mano e il cibo da afferrare 
durante gli intervalli tra una prova e la successiva. Un contenitore in materiale plastico 
opaco (diametro interno 5 cm) era fissato al tavolo di plexiglass ad una distanza di 15 
cm dal cilindro di partenza ed era provvisto di una fessura (larghezza e profondità 1cm) 
di lunghezza uguale al suo diametro interno, per l’alloggiamento del cubetto di cibo. 
Questo dispositivo aveva la funzione di costringere la scimmia ad afferrare sempre il ci-
bo mediante una presa di precisione (“presa a pinza”), implicante l’opposizione di polli-
ce e indice con la mano in posizione prona. Un secondo recipiente in plastica (diametro 
interno 5 cm, profondità 4 cm), era fissato 4 cm lateralmente alla bocca della scimmia, 
inclinato di quasi 90° in modo da agevolare al massimo per l’animale l’introduzione al 
suo interno del pezzetto di cibo quando era richiesto di “piazzarlo” (Condizione 2). 

La scimmia era stata addestrata a tenere la mano sul cilindro di partenza mentre 
lo schermo trasparente era interposto fra il cilindro e il recipiente contenente il cubetto 
di cibo. Quando lo schermo veniva rimosso (segnale di partenza), la scimmia poteva 
raggiungere e afferrare il cibo per portarlo alla bocca e mangiarlo (Condizione 1), oppu-
re per piazzarlo nel contenitore (Condizione 2). Normalmente, nella Condizione 2 la 
scimmia piazzava un cubetto di cibo identico a quello che mangiava durante 
l’esecuzione della Condizione 1: per ottenere questo risultato, all’inizio di ciascuna pro-
va della Condizione 2 veniva presentato all’animale un pezzetto di cibo preferito che 
poteva essere ottenuto soltanto piazzando quello afferrato nel contenitore di fianco alla 
bocca. In alcuni casi, tuttavia, il cibo da piazzare veniva sostituito con un cubetto metal-
lico. 

 
 

2.1.2.  Il compito motorio complesso (CmC) 
 
Il CmC (vedi figura 2.1.B) era analogo al CmS e comprendeva le stesse due con-

dizioni sperimentali, ma includeva un atto motorio di afferramento in più.  
L’apparato utilizzato era lo stesso del CmS. La scimmia teneva la mano sul ci-

lindro di partenza mentre lo schermo trasparente era interposto tra la posizione iniziale 
fissa della mano e il recipiente contenente il cibo. In questo caso però, dopo che il cibo 
era stato collocato nella fessura, il contenitore veniva chiuso con un coperchio mentre la 
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scimmia poteva osservare liberamente l’operazione attraverso lo schermo trasparente. Il 
coperchio era costituito da un disco di plastica opaco (diametro 4cm, spessore 1 cm) do-
tato, sulla porzione superiore, di una fessura identica a quella presente all’interno del 
contenitore. Al centro di questa fessura era fissato un appiglio metallico sferico (diame-
tro 1cm) che la scimmia doveva afferrare per rimuovere il coperchio. Tali accorgimenti 
avevano la funzione di costringere la scimmia ad effettuare sempre una identica presa di 
precisione (“presa a pinza”), in tutti gli atti motori della sequenza implicanti un afferra-
mento.  

 

 

Figura 2.1. I compiti motori semplice (A) e complesso (B). 
 
La scimmia teneva la mano sul cilindro di partenza fino a quando lo schermo 

trasparente veniva rimosso (segnale di partenza), consentendole di raggiungere e affer-
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rare l’appiglio sul coperchio, rimuoverlo, e quindi raggiungere e afferrare il cibo nel 
contenitore per portarlo alla bocca e mangiarlo (Condizione 1), oppure per piazzarlo nel 
recipiente collocato di fianco alla bocca (Condizione 2). Dopo l’afferramento e rimo-
zione del coperchio, identica nelle due condizioni sperimentali, il compito proseguiva di 
fatto ricalcando esattamente la sequenza del CmS. 
 
Procedura  sperimentale per CmS e CmC 

Le condizioni sperimentali 1 e 2 venivano acquisite in modo alternato (10 prove 
per condizione), registrando simultaneamente CmS e CmC. Tuttavia, se la scimmia to-
glieva la mano dal punto di partenza prima dell’inizio della prova, commetteva errori 
nell’esecuzione delle condizioni sperimentali o compiva movimenti diversi da quelli per 
i quali era stata addestrata in precedenza, la prova in questione veniva scartata e ripetu-
ta, e l’animale non riceveva il rinforzo. Le prove relative ai due compiti nelle due con-
dizioni sperimentali risultano perciò acquisite in un ordine “pseudo-randomizzato”. 

 
 

2.1.3.  Il compito visivo semplice (CvS) 
 
Nel CvS lo sperimentatore eseguiva, di fronte alla scimmia, la stessa sequenza di 

atti motori che la scimmia eseguiva nel CmS. L’apparato utilizzato per il compito consi-
steva di un tavolo in plexiglass (40 x 50 cm) posizionato di fronte allo sperimentatore a 
97 cm dalla scimmia. Una superficie metallica (5 x 6 cm) utilizzata come punto di par-
tenza era localizzata all’estremità del piano vicina allo sperimentatore, sullo stesso asse 
sagittale passante per il cilindro di partenza della scimmia. Il bersaglio che lo sperimen-
tatore afferrava nel corso delle prove previste dal compito era posizionato sul tavolo ad 
una distanza di 20 cm dal punto di partenza. L’oggetto afferrato poteva essere un cubet-
to di cibo o un piccolo solido metallico. Un contenitore identico a quello utilizzato per 
la Condizione 2 del CmS era fissato a 14 cm di distanza dal target, verso lo spazio ipsi-
laterale all’emisfero dal quale venivano effettuate le registrazioni. Il contenitore era però 
presente soltanto durante le prove in cui l’oggetto afferrato doveva essere piazzato 
(Condizione 2), fornendo quindi un’informazione essenziale alla scimmia per poter pre-
vedere l’esito più probabile dell’azione in corso. 

Analogamente al CmS, anche il CvS constava di due distinte condizioni speri-
mentali. Entrambe prevedevano che lo sperimentatore afferrasse un cubetto di cibo o un 
oggetto metallico nella posizione fissata; dopodichè, il cibo veniva portato alla bocca e 
mangiato (Condizione 1), mentre il cubetto veniva spostato lateralmente e piazzato nel 
contenitore (Condizione 2). La scimmia osservava la scena senza dover fare nulla e sal-
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tuariamente riceveva un pezzetto di cibo (diverso da quello utilizzato nel CvS dallo spe-
rimentatore) o succo di frutta, per mantenere un buon livello di attenzione sulle azioni 
dello sperimentatore. 

Se durante una prova la scimmia si muoveva attivamente o non prestava atten-
zione all’azione dello sperimentatore, la prova veniva scartata e ripetuta. Le condizioni 
venivano effettuate in piccoli blocchi costituiti da un numero compreso tra 2 e 4 prove, 
mantenendo solamente le informazioni contestuali rilevanti per il tipo di azione da ese-
guire (ovvero il tipo di bersaglio e la presenza/assenza del contenitore, in relazione alla 
condizione sperimentale). 

 
 
 

2.2.  Impianto del sistema di fissaggio della testa e della camera di registrazione 
 
Al termine della fase di addestramento, le scimmie sono state sottoposte ad un 

primo intervento chirurgico per il posizionamento del sistema di fissaggio della testa, e, 
successivamente, per l’apertura della breccia ossea sovrastante la regione corticale di 
interesse. L’intervento chirurgico è stato eseguito in condizioni di asepsi e di anestesia 
generale indotta mediante iniezioni intramuscolari ripetute di Ketamina (6,4 mg/Kg) e 
Medetomidina (0,08 mg/Kg).  

Il sistema di fissaggio della testa era costituito da quattro cilindri metallici cavi 
solidali con il cranio dell’animale. I cilindri sono stati posizionati, bilateralmente, in 
punti simmetrici delle regioni temporale anteriore ed occipitale e il loro ancoraggio alla 
parete ossea è stato realizzato mediante quattro viti in titanio fissate al cranio in prossi-
mità di ciascun cilindro. Cilindri e viti sono stati poi uniti in un complesso stabile per 
mezzo di un raccordo di cemento acrilico antibioticato (Antibiotic Simplex©).  

I quattro cilindri cavi costituivano l’alloggio, nel corso delle sedute sperimentali, 
per altrettante barrette metalliche inserite in un reggitesta ancorato alla sedia che con-
sentiva di mantenere fissa e immobile la testa dell’animale durante la registrazione elet-
trofisiologica.  

Dopo aver atteso almeno un mese dopo l’impianto del sistema di fissaggio per 
consentirne la stabilizzazione e il consolidamento, la scimmia proseguiva 
l’addestramento ai compiti sperimentali con la testa fissata in modo da abituarsi, prima 
degli esperimenti, alla nuova condizione di maggiore restrizione. Conseguito il raggiun-
gimento di un livello ottimale di prestazione anche in questa condizione era possibile 
procedere al secondo intervento chirurgico per l’apertura della breccia ossea sovrastante 
la regione corticale d’interesse (dalla convessità precentrale della corteccia premotoria 
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laterale alla convessità post-centrale del lobulo parietale inferiore), individuata utiliz-
zando coordinate stereotassiche provenienti da casistiche precedenti. 

La camera di registrazione, costituita da una struttura in titanio, è stata costruita 
sulla base di un calco della porzione di calotta cranica da rimuovere ottenuto durante 
l’intervento di impianto del sistema di fissaggio. L’ancoraggio della camera all’osso è 
stato realizzato per mezzo di viti autofilettanti in titanio e il perimetro è stato sigillato e 
rinforzato mediante l’applicazione di un raccordo di cemento acrilico antibioticato. Al 
termine dell’intervento, la camera di registrazione che circondava la superficie durale, 
veniva riempita a scopo protettivo con olio di vaselina sterile e sigillata temporanea-
mente mediante un tappo in alluminio avvitato alla camera stessa. Prima della conclu-
sione dell’intervento chirurgico è stata effettuata una misurazione, in coordinate stereo-
tassiche, di un angolo della camera di registrazione che sarebbe poi stato utilizzato come 
punto di repere per la griglia di registrazione. 

 
 
 

2.3.  Tecniche di registrazione 
 

L’attività neuronale è stata registrata mediante elettrodi di tungsteno ricoperti di 
vetro (impedenza compresa tra 0.5 e 1 MΩ), introdotti singolarmente attraverso la su-
perficie durale integra mediante un micromanipolatore fissato ad un braccio stereotassi-
co. L’avanzamento degli elettrodi era controllato da un sistema meccanico di precisione, 
gestito da un software computerizzato specifico (EPS, Alpha Omega, Nazareth, Israele) 
che permetteva di determinare velocità e ampiezza dello spostamento di ogni elettrodo 
in profondità. 

Il segnale rilevato dall’elettrodo veniva filtrato e amplificato da un sistema dedi-
cato (MCPplus), poi inviato parallelamente ad un oscilloscopio, per ottenerne il monito-
raggio in tempo reale, ad un computer, per la registrazione della traccia analogica mul-
tiunitaria, e ad un discriminatore di singole unità (BAK electronics, inc., Germantown, 
MD, USA), che consentiva di separare dal segnale complessivo le componenti di am-
piezza e frequenza riconducibili all’attività elettrica di singoli neuroni. Anche il segnale 
d’uscita del discriminatore di singole unità, in formato digitale, veniva inviato insieme 
alla traccia analogica multiunitaria, al computer per la registrazione e, parallelamente, 
ad un amplificatore audio ed all’oscilloscopio per un ottenerne un monitoraggio in tem-
po reale. 

Sia nei compiti motori (CmS e CmC) che in quello visivo (CvS), sono stai utiliz-
zati circuiti per la detezione di contatto per consentire di registrare, simultaneamente ai 
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segnali neurali analogico e digitale, anche i segnali relativi ai principali eventi compor-
tamentali: il distacco della mano dal punto di partenza (trigger della prova), il contatto 
della mano con il bersaglio (cibo o oggetto, nel CmS e durante il secondo atto di affer-
ramento del CmC, oppure il coperchio, nel caso del primo atto del CmC) e il contatto 
della mano con il bordo del contenitore nella Condizione 2. Questi segnali sono stati uti-
lizzati per allineare le prove registrate sugli eventi di maggior interesse e, successiva-
mente, per costruire gli istogrammi della risposta e selezionare l’attività neuronale da 
sottoporre ad analisi statistica. L’acquisizione dell’attività neuronale e degli eventi 
comportamentali associati è stata effettuata mediante un software implementato in 
LAB-VIEW 7.1. 

 
 

2.3.1.  Registrazione della cinematica del movimento 
 
La cinematica dei movimenti di pollice, indice e polso della scimmia durante 

l’esecuzione dei compiti sperimentali è stata registrata mediante una videocamera digi-
tale a colori (Sony DCR-TRV30E), con una risoluzione di 720x576 pixel a 25 frame/s. 
L’elaborazione dei video mediante un programma computerizzato di “tracking” svilup-
pato in Visual C++ ne ha poi consentito l’analisi in fotogrammi de-interlacciati (50 fra-
me/s). La videocamera è stata collocata a 1.2 m di distanza dall’arto in movimento, per-
pendicolarmente al piano in cui era contenuta la traiettoria descritta dalla mano durante 
l’esecuzione del compito. Marcatori bianchi circolari di circa 4mm di diametro sono sta-
ti applicati in corrispondenza della punta dell’ultima falange di pollice e indice e a livel-
lo dell’apofisi stiloide del polso. Le prove effettuate dalla scimmia – 10 per ogni condi-
zione, in ordine randomizzato – sono state videoregistrate e scaricate su computer per 
un’analisi fotogramma per fotogramma. I dati relativi alle coordinate cartesiane di cia-
scun marcatore venivano esportati in un foglio di calcolo di Microsoft Excel per la tra-
sformazione dei valori in distanze spaziali e la rappresentazione grafica delle traiettorie 
del polso e delle dita.  

Infine, sono stati calcolati diversi parametri per la descrizione generale del mo-
vimento e l’individuazione delle caratteristiche cinematiche associate alle epoche tem-
porali studiate nei due compiti, semplice e complesso, ovvero: tempo di raggiungimento 
del target e tempo al picco di apertura delle dita; tempo medio di chiusura delle dita 
sull’oggetto/cibo e sollevamento dell’oggetto/cibo dal supporto; durata della fase di tra-
sporto dell’oggetto/cibo verso la bocca o verso il contenitore collocato di fianco ad essa. 
Da questi parametri è stato anche possibile ricavare dati rispetto alla durata complessiva 
di ciascuna sequenza nelle condizioni sperimentali testate. 
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2.4.  Paradigma di studio dell’attività neuronale preliminare alla registrazione 
 
Ciascun neurone isolato dall’attività multiunitaria veniva preliminarmente stu-

diato singolarmente per identificarne le proprietà funzionali somatosensoriali, visive e 
motorie: questa procedura assumeva un’importanza cruciale in quanto volta a determi-
nare l’idoneità del neurone ad essere registrato durante l’esecuzione dei compiti speri-
mentali. Lo scopo degli esperimenti era infatti quello di studiare la risposta motoria di 
neuroni di afferramento delle aree F5 e PFG durante l’esecuzione di sequenze d’azione, 
semplici o complesse, ed eventualmente durante l’osservazione delle stesse sequenze 
eseguite dallo sperimentatore di fronte alla scimmia che osservava (nel caso di neuroni 
“mirror”). Il ricorso alla valutazione clinica preliminare di ciascuna cellula costituiva 
una misura di controllo ulteriore rispetto al controllo intrinseco ai paradigmi sperimen-
tali, permettendo di escludere dallo studio quei neuroni con predominanti risposte di ti-
po visivo aspecifico, tattile o propriocettivo che non erano d’interesse per gli esperimen-
ti e potevano al contrario rappresentare possibili fattori di confusione. 
 
Proprietà somatosensoriali 

Le proprietà dei neuroni registrati di tipo tattile, sia superficiale che profondo, 
sono state esaminate sfiorando o toccando la cute dell’animale con la mano, con un ba-
tuffolo di cotone, un pennellino o uno strumento appuntito, oppure esercitando pressioni 
più intense sulla cute o sui ventri muscolari. Muovendo passivamente le articolazioni è 
stato possibile verificare anche la presenza di risposte articolari o propriocettive. 

 
Proprietà visive 

Le proprietà visive sono state studiate presentando alla scimmia cibo ed oggetti 
di varia forma e dimensione, con particolare attenzione ai pezzetti di cibo o agli oggetti 
che sarebbero stati impiegati per i compiti sperimentali. Per valutare le risposte neuro-
nali agli stimoli in movimento, oggetti di varia forma e dimensioni, frutti o pezzetti di 
cibo venivano mossi a diverse velocità e con movimenti rotatori o rettilinei, a partire da 
differenti posizioni nello spazio, in direzione orizzontale, verticale o sagittale a differen-
ti distanze dalla scimmia, sia nello spazio extrapersonale che in quello peripersonale. Le 
risposte neuronali all’osservazione di azioni biologiche sono state valutate presentando 
alla scimmia una serie di azioni finalizzate eseguite dallo sperimentatore nello spazio 
extrapersonale dell’animale, per identificare quali e quante azioni fossero efficaci 
nell’attivare i neuroni e verificarne la specificità per azioni biologiche transitive (cioè 
dirette ad oggetti e non semplicemente mimate). Le risposte classificate “mirror” dove-
vano essere selettive per l’osservazione di una o più azioni transitive in assenza di signi-
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ficative risposte alla semplice presentazione, sulla mano o su un supporto, dei soli og-
getti bersaglio. Inoltre, i neuroni “mirror” dovevano presentare chiare riposte motorie 
durante azioni attivamente eseguite dalla scimmia, anche “al buio”, cioè in assenza di 
accesso visivo diretto alla mano in movimento. 
 
Proprietà motorie 

Le azioni studiate potevano essere eseguite con la mano (prendere, piazzare, 
spostare, manipolare con due mani, rompere o strappare) o, analogamente, con la bocca. 
Dopo una prima valutazione della scarica neuronale in rapporto ai movimenti spontanei, 
le risposte motorie venivano studiate presentando cibo ed oggetti di varia forma e di-
mensione in modo da indurre la scimmia ad eseguire vari tipi di azioni. Le azioni ogget-
to d’interesse erano, evidentemente, quelle eseguite con la mano. In particolare, scartata 
preliminarmente la possibilità che le proprietà somatosensoriali e visive potessero ren-
dere conto della risposta del neurone anche durante il movimento attivo, veniva valutata 
soprattutto la correlazione della scarica con gli atti di afferramento testati sia in condi-
zioni naturalistiche, sia bloccando l’avambraccio per valutare la risposta 
all’afferramento isolata dalla componente di raggiungimento (proiezione del braccio 
verso il bersaglio). La scarica motoria veniva testata anche “al buio”, cioè precludendo 
alla scimmia con un piano opaco la visione della propria mano durante l’afferramento. 
Infine, veniva testata l’eventuale bilateralità della risposta, ripetendo gli stessi test su en-
trambe le mani. In presenza di risposte motorie di mano e bocca, anche le risposte ad a-
zioni specifiche eseguite con questo effettore (afferrare con la bocca, mordere, mastica-
re, succhiare o leccare) venivano sistematicamente testate, per evitare di acquisire neu-
roni la cui eventuale scarica sostenuta durante l’afferramento finalizzato a mangiare po-
tesse dipendere da una duplice risposta all’afferramento, prima con la mano poi con la 
bocca, che sarebbe stata incompatibile con la valutazione delle ipotesi sperimentali di 
questo studio poiché non avrebbe potuto presentarsi durante le condizioni di “prendere 
per piazzare” che non includono atti motori di bocca, dando luogo ad un “falso positi-
vo”. 

Solo quei neuroni che presentavano risposte motorie durante l’afferramento po-
tevano essere studiati più approfonditamente nel CmS e CmC. Inoltre, i neuroni di affer-
ramento che presentavano proprietà mirror venivano studiati anche nel CvS. 
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2.5.  Analisi statistiche 
 
 

2.5.1.  Analisi cinematica del movimento 
 

Le analisi statistiche della cinematica per verificare la presenza di eventuali differenze 
sistematiche tra le due condizioni sperimentali di base riguardavano i seguenti parame-
tri, calcolati su dieci prove alternate e correttamente eseguite per ciascuna condizione 
del CmS e CmC: 1) la media del picco di velocità istantanea del polso; 2) la media della 
massima apertura delle dita; 3) la latenza nell’inizio del movimento della mano calcola-
ta a partire dall’inizio della rimozione dello schermo di partenza dal piano d’appoggio; 
4) la durata totale media della prova. Le analisi sono state condotte applicando t-test per 
dati dipendenti al fine di valutare la significatività di eventuali differenze dei parametri 
calcolati tra le due condizioni sperimentali 

Infine, sono stati calcolati diversi parametri più specifici per identificare alcune 
fasi cinematiche del movimento: la fase di conformazione della mano (o shaping, corri-
spondente al periodo temporale compreso tra l’inizio della prova e il picco di massima 
apertura delle dita); la fase di afferramento effettivo (o actual grasping, dalla massima 
apertura delle dita alla completa presa di possesso del bersaglio coincidente con il suo 
sollevamento dal piano d’appoggio); la fase di trattenimento (o holding, corrispondente 
al periodo compreso tra il completamento dell’actual grasping e la fine dell’atto moto-
rio, escludendo l’atto di afferramento del cibo con la bocca nel caso della Condizione 
1). L’individuazione di queste fasi ha consentito di definire altrettante epoche temporali 
per lo studio dell’attività neuronale che includessero le fasi cinematiche indicate. La si-
gnificatività delle eventuali differenze nella durata di tali epoche tra le condizioni spe-
rimentali 1 e 2 e tra le due scimmie utilizzate per gli esperimenti è stata valutata appli-
cando t-test per dati dipendenti. 

 
 

2.5.2.  Analisi del singolo neurone 
 
Per verificare se l’attività del neurone differisse significativamente tra le condi-

zioni sperimentali l’attività di ogni cellula, espressa in frequenza di scarica media (spi-
ke/secondo), è stata misurata entro diverse Epoche temporali corrispondenti ad eventi 
comportamentali specifici. L’Epoca 1 corrispondeva sempre ai primi 600ms di ciascuna 
prova ed iniziava perciò 2 secondi prima del distacco della mano dal punto di partenza 
(attività basale del neurone a riposo). Le epoche successive venivano stabilite in rela-
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zione all’evento comportamentale d’interesse cui doveva essere correlata la risposta 
neuronale, come sarà illustrato in seguito.  

Per il confronto della scarica nelle diverse epoche e condizioni è stata utilizzata 
sempre un’ANOVA a due vie per misure ripetute (fattori: Condizione ed Epoca), dove i 
livelli del fattore Condizione erano sempre due (Condizione 1 – “prendere per mangia-
re”, Condizione 2 – “prendere per piazzare”), mentre quelli del fattore Epoca erano va-
riabili in funzione delle ipotesi sperimentali indagate. I criteri di scelta e definizione 
temporale specifica di ciascuna epoca, nonché il numero delle epoche considerate, sa-
ranno illustrati nei paragrafi successivi poiché diversi in relazione alle ipotesi sperimen-
tali indagate.  

 
Analisi con epoca unica (afferramento) dei neuroni acquisiti nel CmS e nel CvS 

I neuroni acquisiti nei CmS e CvS sono stati dapprima sottoposti ad un’analisi 
generale finalizzata a verificare la significatività della risposta all’afferramento e 
l’eventuale differenza di scarica tra le condizioni sperimentali indagate, utilizzando una 
procedura analoga a quella già adottata in un precedente studio (Fogassi et al., 2005). 
Oltre l’Epoca 1, corrispondente all’attività basale del neurone, è stata individuata una 
sola ulteriore Epoca della durata di 600 ms, corrispondente all’intervallo temporale 
compreso tra 280 ms prima e 320 ms dopo il contatto della mano con il bersaglio (affer-
ramento). La scelta di questa epoca è stata motivata dalla necessità di includere nella ri-
sposta all’afferramento sia la fase di conformazione della mano rispetto al bersaglio 
(shaping), durante la fase di raggiungimento, sia l’effettiva chiusura delle dita (actual 
grasping) e la presa di possesso del bersaglio (inizio della fase di holding).  

La risposta di ciascun neurone registrata nel CmS e nel CvS è stata dunque ana-
lizzata mediante ANOVA 2x2 per misure ripetute (fattori: Condizione ed Epoca), segui-
ta da un test post-hoc di Newman-Keuls in caso di significatività dell’effetto interattivo 
Condizione x Epoca al fine di confrontare l’attività neuronale registrata durante l’Epoca 
2 (afferramento) tra le due condizioni sperimentali. Tutte le analisi sono state condotte 
utilizzando come criterio soglia di significatività p<0.05. I neuroni che rispondevano in 
modo significativo all’afferramento e presentavano una differenza di scarica tra le con-
dizioni sperimentali, in accordo con studi precedenti (Fogassi et al., 2005), sono stati ri-
tenuti “influenzati dallo scopo dell’azione” (AGR o “Action Goal Related”). 

Il numero dei neuroni inclusi in ciascuna delle tre diverse categorie individuate 
(AGR per la Condizione 1, 2 e non-AGR), è stato confrontato tra le categorie mediante 
test Chi-quadrato applicati sia entro la singola area (PFG o F5), sia tra le due aree. 
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Analisi a tre epoche dei neuroni di afferramento AGR acquisiti nel CmS 
Tutti i neuroni di afferramento risultati AGR sulla base della prima analisi con 

epoca unica, sia in PFG che nell’area F5, sono stati sottoposti ad una ulteriore analisi 
basata sulla suddivisione del periodo di afferramento di 600 ms in tre epoche distinte 
della durata di 200 ms ciascuna (vedi par. 2.5.1). Nella descrizione che segue è riportata 
la delimitazione in termini temporali delle epoche definite su base cinematica allineate 
con un tempo “0” coincidente con il momento del contatto della mano con il bersaglio 
dell’azione. 

La prima epoca (shaping, da -279 a -80 ms) comprendeva il picco di massima 
apertura della mano, la seconda (actual grasping, da -79 a +120 ms) comprendeva la fa-
se di chiusura della mano e quindi includeva il momento del contatto con il bersaglio (al 
tempo “0”), la terza (holding, da +121 a +320) iniziava dalla conclusione 
dell’afferramento e si concludeva in coincidenza con l’afferramento del cibo con la boc-
ca nella Condizione 1 o il contatto della mano col contenitore nella Condizione 2, non 
comprendendo generalmente tali eventi. Quest’ultimo dato trova anche conferma diretta 
sui singoli neuroni se si considera la distanza temporale tra i segnali di detezione di con-
tatto mano-target (verde) rispetto a mano-contenitore (arancio) che definiscono preci-
samente la durata della fase di holding nella Condizione 2, e che sono mediamente su-
periori al valore di 320 ms. 

Lo scopo di quest’analisi era quello di verificare eventuali differenze tra le due 
aree nel numero di neuroni attivi durante la fase conclusiva dell’azione di afferramento. 
Pertanto, è stata considerata la risposta dei neuroni (già dimostrati AGR mediante 
l’analisi precedentemente descritta) nella sola condizione sperimentale “preferita”. 
L’analisi statistica applicata in questo caso è stata dunque una ANOVA ad una via per 
misure ripetute, utilizzando come unico fattore l’Epoca (4 livelli: attività basale, “sha-
ping”, “actual grasping” e “holding”), seguita da un test post-hoc di Newman-Keuls per 
verificare in quale, o quali, delle epoche considerate la cellula fosse significativamente 
attiva rispetto al suo valore di attività basale. I neuroni individuati in ciascuna area sono 
stati classificati in cinque categorie: “shaping-grasping”, “actual grasping”, “grasping-
holding”, “holding” e “intero atto”. Il numero di neuroni attivi durante l’ultima epoca 
(holding) in ciascuna area (ovvero quelli appartenenti alle ultime tre categorie), è stato 
confrontato mediante test Chi-quadrato per verificare eventuali differenze tra F5 e PFG. 
 
Analisi  di parametri temporali relativi al picco di scarica 

Per tutti i neuroni di afferramento AGR è stato calcolato il valore temporale cor-
rispondente al picco di attività nella condizione preferita rispetto all’istante del contatto 
della mano col bersaglio. A tal fine si è fatto riferimento alla risposta neuronale in ter-
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mini di attività netta normalizzata media. Per l’intera successione di bin (20 ms ciascu-
no) corrispondenti alle variazioni di attività della cellula è stata ricavata una media mo-
bile con periodo uguale a 3 (60 ms). Ciascun valore medio così calcolato è stato associa-
to all’intervallo temporale corrispondente al secondo dei tre bin mediati per ottenerlo. 
L’intervallo temporale corrispondente al maggiore tra tutti i valori di media mobile ot-
tenuti è stato considerato il tempo del picco di scarica (questa procedura riduce 
l’impatto di possibili artefatti o variazioni casuali dell’attività, assumendo che un picco 
di scarica fisiologicamente rilevante sia preceduto e seguito da valori di attività simil-
mente elevati). 

Rispetto al tempo del picco sono stati calcolati altri due parametri: 1) l’intervallo 
temporale tra il tempo del picco di scarica e il primo bin precedente uguale a 0 (o nega-
tivo), corrispondente all’attività di base del neurone (trattandosi di attività netta il neu-
rone ha attività di base uguale a 0), definito come tempo di aumento della scarica (“ri-
sing”); 2) l’intervallo temporale tra il tempo del picco di scarica e il primo bin successi-
vo uguale a 0 (o negativo), corrispondente al ritorno ad un livello di attività di base del 
neurone, definito come tempo di caduta della scarica (“falling”). La somma dei tempi di 
“rising” e “falling” corrisponde alla durata totale della risposta del neurone. 

La differenza nel tempo del picco di scarica tra i neuroni di PFG ed F5 è stata 
valutata confrontando i valori del picco nelle condizioni preferite di tutti i singoli neu-
roni AGR tra le due aree mediante test t per dati indipendenti. La stessa procedura è sta-
ta applicata per confrontare i tempi di “rising”, “falling” e la durata totale della risposta. 

  
Analisi dei neuroni acquisiti nel CmC 

I neuroni acquisiti nel CmC sono stati analizzati in modo analogo a quelli acqui-
siti nel CmS, individuando però due distinte epoche oltre quella relativa all’attività ba-
sale. L’Epoca 2 corrispondeva all’esecuzione del primo atto di afferramento della se-
quenza del CmC, ovvero quello diretto all’appiglio sul coperchio da rimuovere. Rispetto 
all’istante del contatto della mano della scimmia con l’appiglio del contenitore l’epoca 2 
veniva considerata a partire da 250 ms prima e fino a 160 ms dopo tale evento. L’Epoca 
3 corrispondeva all’esecuzione del secondo atto di afferramento, ovvero quello diretto al 
bersaglio nel contenitore. Rispetto al contatto della mano della scimmia con il bersaglio 
l’epoca 3 veniva considerata a partire da 120 ms prima fino a 160 ms dopo tale evento. 
La differenza nella durata delle epoche dipende dalla diversa durata della fase di sha-
ping che precede il contatto della mano col bersaglio nei due diversi atti: il periodo tem-
porale dopo il contatto è infatti identico tra le due condizioni. L’unità di misura utilizza-
ta per l’attività del neurone (frequenza di scarica in spike/secondo) ha comunque con-
sentito una normalizzazione della risposta rispetto al tempo. I dati relativi alle risposte 
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dei singoli neuroni nel CmC sono stati analizzati applicando una ANOVA 2x3 per mi-
sure ripetute (fattori: Condizioni ed Epoca), seguita da test post-hoc di Newmann-Keuls 
per identificare quali atti di afferramento fossero codificati in maniera significativa ri-
spetto all’attività basale del neurone ed eventualmente in modo differente nelle due 
condizioni sperimentali. 

Tutti i neuroni in cui è stato tecnicamente possibile sono stati acquisiti nel CmS 
e CmC contemporaneamente, utilizzando una batteria unica di 4 condizioni (Condizione 
1 e 2 per ogni compito) di dieci prove ciascuna, registrate in modo randomizzato. Una 
seconda analisi è stata effettuata in tutti questi neuroni per verificare eventuali differen-
ze nell’intensità di scarica tra i due atti di afferramento del CmC e tra il secondo atto del 
CmC e l’atto singolo del CmS. A tale fine la risposta è stata selezionata in una finestra 
temporale unica, più ristretta, della durata di 280 ms e identica in tutte le condizioni. Ta-
le finestra include tutta la fase di “actual grasping”, in quanto inizia 120 ms prima del 
contatto della mano della scimmia col bersaglio e termina 160 ms dopo tale evento. La 
differenza tra la risposta all’afferramento nel CmS e quella durante il secondo atto del 
CmC nelle due condizioni sperimentali (entrambi preludono immediatamente il conse-
guimento dello scopo d’azione) è stata testata applicando una ANOVA 2x2 per misure 
ripetute (fattori: Compito e Condizione). La differenza tra la risposta all’afferramento 
durante l’esecuzione del primo atto del CmC e quella durante l’esecuzione del secondo 
atto dello stesso CmC nelle due condizioni sperimentali è stata valutata in modo analo-
go, applicando una ANOVA 2x2 per misure ripetute (fattori: Atto e Condizione). 
 
 
2.5.3. Analisi di popolazione 
 

Le analisi di popolazione condotte in questo studio sono state realizzate seguen-
do sempre la medesima procedura. Le differenze tra le varie analisi riguardano pertanto 
unicamente la domanda sperimentale di base in funzione della quale sono stati selezio-
nati neuroni diversi da sottoporre ad analisi con la stessa procedura, descritta di seguito. 

La durata di ciascuna prova in cui ogni neurone incluso nella popolazione da a-
nalizzare era stato acquisito è stata suddivisa in intervalli di 20 ms ciascuno (bin). 
L’attività neuronale, allineata su un unico evento di interesse (il contatto della mano con 
il bersaglio di un atto di afferramento), è stata poi ricalcolata in termini di frequenza di 
scarica media, per bin, tra le dieci prove di ogni condizione da confrontare. Al valore di 
ciascun bin è stata poi sottratta una costante, diversa per ciascuna condizione, corri-
spondente alla risposta media del neurone durante il periodo di attività basale. Per ogni 
condizione è stata così ottenuta una sequenza di 200 valori corrispondente al profilo di 
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attività neuronale nel tempo (4 secondi) al netto della sua risposta di base. Di ogni con-
dizione è stato poi individuato il valore massimo, e il valore maggiore tra tutti i massimi 
ricavati dalle condizioni da confrontare è stato utilizzato come riferimento in funzione 
del quale esprimere il valore di ogni bin. Il risultato è dunque una nuova sequenza di 
200 valori per ogni condizione che esprimono l’attività netta del neurone normalizzata 
rispetto al picco massimo di attività di quel neurone in una delle condizioni confrontate: 
la risposta ha perciò sempre picco uguale a 1 e linea di base mediamente nulla. In questa 
forma, l’attività di neuroni diversi può essere mediata e considerata complessivamente 
in termini di popolazione. 

Le analisi statistiche condotte sulla popolazione sono sostanzialmente analoghe 
a quelle condotte su singole cellule: il contributo di ciascuna cellula inclusa è dato dal 
valore medio della sua risposta netta normalizzata in ciascuna delle epoche considerate 
nelle diverse condizioni. L’analisi di popolazione dei neuroni AGR è stata effettuata 
sottoponendo i dati ad una ANOVA 2x2 per misure ripetute (fattori: Condizione ed E-
poca), mantenendo separate le popolazioni selettive per ogni specifico scopo d’azione 
(“mangiare” oppure “piazzare”). Una ulteriore analisi è poi stata effettuata sugli stessi 
dati attribuendo la condizione preferita da ciascun neurone alla categoria “preferita”, e 
l’altra condizione alla categoria “non preferita”. In questo caso i dati sono stati analizza-
ti mediante ANOVA 2x2 per misure ripetute (fattori: Categoria ed Epoca), seguita da 
test post-hoc di Newmann-Keuls. 

Un’analisi analoga è stata condotta sui dati del CmS relativi a neuroni “mirror”. 
In questo caso sono state condotte due analisi separate, identiche a quelle applicate per 
l’analisi del CmS, alle risposte motoria e visiva. Una sottopopolazione di neuroni per 
cui erano disponibili sia la risposta nella modalità motoria che in quella visiva è stata ul-
teriormente analizzata normalizzando tutte le condizioni (1 e 2 in entrambi i compiti, 
CmS e CvS) allo stesso valore massimo, rendendo così comparabili anche le due moda-
lità. Anche in questo caso i dati sono stati poi analizzati applicando una ANOVA 2x2 
per misure ripetute (fattori: Condizione ed Epoca) alle scariche motoria e visiva separa-
tamente. Un’analisi successiva ha poi consentito di verificare l’entità della differenza tra 
la risposta motoria e quella visiva, comparando mediante test t per dati dipendenti la ri-
sposta media dei neuroni inclusi nella popolazione nelle due modalità. 

Il CmC è stato analizzato in maniera analoga al CmS: la procedura di normaliz-
zazione dei dati seguita era identica a quella già illustrata per il CmS. Una ANOVA 2 x 
3 (fattori: Condizione ed Epoca) è stata applicata alla risposta media normalizzata netta 
di ciascun neurone nelle epoche considerate, seguita poi da test post-hoc di Newmann-
Keuls per verificare se la risposta nella condizione o categoria “preferita” fosse signifi-
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cativamente maggiore rispetto a quella nella condizione “non preferita” nell’epoca di 
afferramento considerata. 
 
 
2.5.4. Calcolo dell’indice di preferenza (IP) per una condizione 
 

Per quantificare l’ammontare della preferenza espressa dalla risposta di un neu-
rone per due diverse condizioni sperimentali è stato calcolato un indice di preferenza 
(IP), modificando una formula di Moody e Zipser (1998) per un numero di condizioni 
uguale a 2. 

IP = 1 -  rn   

      rpref 

dove rpref rappresenta l’attività espressa dal neurone nella condizione preferita, mentre rn 
l’attività del neurone nella condizione non preferita. L’IP può variare tra 0 e +1, e il va-
lore 0 indica la stessa intensità di risposta per le due condizioni, mentre +1 corrisponde 
al caso in cui la scarica sia assente per la condizione non preferita (rn=0). 
 
 
2.5.5.  Calcolo dell’attività netta normalizzata differenziale 
 
Alcune analisi sono state condotte utilizzando come variabile dipendente la variazione 
nel tempo dell’attività netta normalizzata differenziale, considerando tre epoche più 
brevi in cui è suddivisibile il periodo relativo all’atto di afferramento (“shaping”, “ac-
tual grasping” e “holding”, vedi par. 2.5.1). I valori di tale variabile sono ricavabili 
semplicemente mediante la sottrazione dell’attività media nella condizione non preferita 
dall’attività media nella condizione preferita durante ciascuna delle tre epoche, in ogni 
neurone. I valori così ottenuti, in ogni cellula, devono poi essere resi confrontabili e-
sprimendo ciascuno in funzione del maggiore dei tre. La stessa procedura applicata ai 
neuroni delle due aree studiate ha permesso di confrontare ogni epoca con le altre sia 
entro una singola area che tra PFG ed F5, mediante una ANOVA 3x2 per misure ripetu-
te  (fattori: Epoche – a misure ripetute – e Area – come fattore di raggruppamento). 
 

Tutte le analisi statistiche di questo studio sono state condotte considerando si-
gnificativi valori di p<.05. 
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2.6. Iniezione di WGA: procedure chirurgiche e istologiche 
 

Al termine delle registrazioni elettrofisiologiche su uno dei due animali utilizzati 
sono state praticate due iniezioni di un tracciante anteroretrogrado (WGA) al centro del-
la regione funzionale del LPI destro individuata in base alla maggior concentrazione di 
neuroni registrati durante i compiti motori e visivo. 

I punti per l’iniezione sono stati individuati in coordinate stereotassiche rispetto 
alla griglia di penetrazioni effettuate durante la registrazione elettrofisiologia. Una limi-
tatissima porzione di corteccia corrispondente al sito in cui sarebbe stata praticata 
l’iniezione è stata poi esposta mediante rimozione del tessuto connettivo e della dura-
madre. Le iniezioni sono state eseguite a pressione attraverso una micropipetta di vetro 
(diametro compreso tra 50 e 150 µm) attaccata ad una siringa di Hamilton (Reno, NV, 
USA). Il tracciante è stato iniettato approssimativamente 1.4 mm sotto la superficie pia-
le in ciascuno dei due siti (vedi figura 3.18C per una ricostruzione dei siti di iniezione in 
relazione alla griglia di penetrazioni). Dopo l’iniezione la siringa è stata lasciata in situ 
per 10 minuti per evitare spandimento di tracciante durante la risalita della micropipetta. 

Trascorsi due giorni dalle iniezioni, l’animale è stato anestetizzato con 
un’iniezione di Ketamina cloridrato (15 mg/kg i.m.), seguita da un’iniezione letale e.v. 
di tiopentale sodico (0.5%) e perfusione attraverso il ventricolo sinistro con soluzione 
salina 0.9%, paraformaldeide 3.5% ed una soluzione di glicerolo 5%. Tutte le soluzioni 
sono state preparate in tampone fosfato 0.1M, pH 7.4. Aperto il cranio e rimossa la dura 
madre, il cervello è stato poi squadrato secondo un sistema di riferimento stereotassico, 
rimosso e fotografato. Infine, è stato posto in soluzioni crioprotettive di glicerolo al 10% 
e 20%, con dimetilsulfossido 2% e tamponate a pH 7.4, quindi congelato (-80°C) e ta-
gliato al microtomo congelatore nel piano coronale in sezioni dello spessore di 60 µm. 

La distribuzione della marcatura nella regione di interesse (area F5 ipsilaterale) è 
stata analizzata e plottata in una sezione ogni 600 µm, insieme con i bordi corticali in-
terno ed esterno mediante un sistema computerizzato per evidenziare la localizzazione 
della marcatura sulle singole sezioni corticali corrispondenti alle coordinate stereotassi-
che della regione di registrazione in F5. 
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3 .   R I S U L T A T I  
 
 

3.1. Compiti motorio e visivo semplici 
 

Sono stati acquisiti 285 neuroni dell’afferramento da quattro emisferi di due 
scimmie (M1 ed M2) durante l’esecuzione del Compito motorio Semplice (CmS). In 
particolare, sono stati registrati 128 neuroni dalla porzione rostrale del lobulo parietale 
inferiore (area PFG) di entrambi gli emisferi delle due scimmie e 157 neuroni dal banco 
posteriore del solco arcuato inferiore e dall’adiacente convessità (area F5) dell’emisfero 
destro di entrambi gli animali.  

Inoltre, sono stati registrati anche 63 neuroni “mirror” (NM) dalle aree PFG 
(N=27) ed F5 (N=36) di entrambe le scimmie durante l’osservazione del compito sem-
plice eseguito da uno sperimentatore (CvS). 
 
 
3.1.1. Compito motorio 
 

I neuroni dell’afferramento che hanno mostrato un’attività significativamente 
maggiore durante l’esecuzione di una delle due condizioni del CmS (Condizione 1 
“prendere per mangiare” e Condizione 2 “prendere per piazzare”), in accordo con i ri-
sultati del lavoro precedentemente citato (Fogassi et al., 2005), sono stati considerati in-
fluenzati dallo scopo finale  dell’azione in cui l’atto di afferramento codificato era in-
cluso (o action goal related, AGR). 

I risultati indicano che neuroni AGR sono presenti non solo in PFG, come già 
riportato in precedenza, ma anche in F5 (vedi tabelle 3.1 e 3.2).  

Tabella 3.1. Neuroni dell’afferramento registrati in PFG mediante il CmS. 

 

Tabella 3.2. Neuroni dell’afferramento registrati in F5 mediante il CmS. 
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Esempi di neuroni di PFG ed F5 studiati mediante il CmS sono mostrati in Figu-
ra 3.1. Le unità 271 e 125 rispondono entrambe durante l’esecuzione di un atto di affer-
ramento, ma scaricano più energicamente durante la Condizione 1 (“prendere per man-
giare”) rispetto alla Condizione 2 (“prendere per piazzare il cibo di fianco alla bocca”). 
Le unità 345 e 46 esemplificano il comportamento opposto: questi neuroni sono infatti 
maggiormente attivati durante l’esecuzione dell’afferramento quando l’azione è finaliz-
zata a piazzare il cibo di fianco alla bocca (Condizione 2). Infine, le unità 5 e 74 scari-
cano durante l’esecuzione di un atto di afferramento senza differenze apprezzabili tra le 
condizioni. 

Figura 3.1. Esempi di neuroni di PFG ed F5 registrati durante l’esecuzione del CmS. La por-
zione superiore di ciascun grafico (raster) evidenzia la successione temporale dei potenziali 
d’azione registrati dal neurone in ciascuna delle dieci prove. L’istogramma riporta la frequenza 
di scarica istantanea del neurone calcolata in intervalli (bin) di 20 ms ciascuno. Raster e isto-
grammi sono allineati al momento del contatto della mano della scimmia con il bersaglio. 
 

 
 

La figura 3.2 riassume i risultati dell’analisi condotta su tutti i singoli neuroni 
registrati in PFG ed F5. Più della metà (54.7%) dei neuroni di afferramento di PFG sono 
influenzati dallo scopo dell’azione (AGR), coerentemente con quanto riportato in pre-
cedenza (Fogassi et al., 2005). Anche nell’area F5 sono presenti neuroni AGR (39.5%), 
ma la loro percentuale rispetto al totale dei neuroni acquisiti è significativamente infe-
riore rispetto a quella riscontrata in PFG (χ2=6.55, p<.05). Questa differenza sembra es-
sere attribuibile ad una maggiore proporzione di neuroni che esprimono una preferenza 
per la Condizione 1 in PFG rispetto ad F5 (χ2=15.92, p<.001), in quanto quelli che pre-
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feriscono la Condizione 2 sono equamente rappresentati nelle due aree (χ2=2.10, ns). 
Inoltre, mentre in PFG il numero dei neuroni AGR che preferiscono la Condizione 1 è 

significativamente maggiore rispetto 
a quello dei neuroni che preferiscono 
la Condizione 2 (χ 2=25.48, p<.001), 
nell’area F5 non ci sono differenze 
tra le due Condizioni. 

La figura 3.3 mostra l’intensità e 
il decorso temporale della risposta del-
le popolazioni neuronali selettive per 
“prendere per mangiare” (3.3A) e 
“prendere per piazzare” (3.3B) di PFG 
ed F5 durante l’esecuzione del CmS 
nelle due condizioni. Nel caso delle 
popolazioni selettive per la Condizione 
1 il risultato dell’ANOVA ha rivelato, 
in entrambe le aree, effetti principali 
significativi sia per il fattore Condizio-
ne [PFG: F(1,52)=127.26, p<0.001; 
F5: F(1,30)=149.34, p<0.001], sia per 

il fattore Epoca [PFG: F(1,52)=284.87, p<0.001; F5: F(1,30)=318.61, p<0.001], oltre ad 
una interazione significativa tra i due fattori [PFG: F(1,52)=131.77, p<0.001; F5: 
F(1,30)=169.95, p<0.001]. L’applicazione del test post-hoc di Newman-Keuls ha rivelato 
che nelle popolazioni neuronali di entrambe le aree la risposta è maggiore nella Condizione 
1 rispetto alla Condizione 2 durante la seconda epoca (PFG: p<0.001; F5: p<0.001), corri-
spondente all’afferramento, ma non durante la prima (attività basale). Lo stesso risultato 
emerge nel caso di entrambe le popolazioni di PFG ed F5 selettive per la Condizione 2, 
che mostrano effetti principali significativi dei fattori Condizione [PFG: F(1,16)=69.43, 
p<0.001; F5: F(1,30)=129.42, p<0.001], Epoca [PFG: F(1,16)=253.13, p<0.001; F5: 
F(1,30)=302.07, p<0.001] ed Interazione tra i due fattori [PFG: F(1,16)=61.04, p<0.001; 
F5: F(1,30)=172.77, p<0.001]. L’applicazione del test post-hoc di Newman-Keuls ha rive-
lato che nelle popolazioni neuronali di entrambe le aree la risposta è maggiore nella Condi-
zione 2 rispetto alla Condizione 1 durante la seconda epoca (PFG: p<0.001; F5: p<0.001) 
ma non durante la prima. Per ciascun neurone nelle popolazioni riportate in figura 3.3A e 
3.3B la condizione caratterizzata dalla risposta più intensa è stata inclusa nella categoria “pre-
ferita”, quella caratterizzata dalla risposta più debole nella categoria “non preferita”: la figura 
3.3C mostra dunque il decorso temporale dell’attività delle popolazioni AGR di PFG ed F5. 
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Figura 3.2. Percentuale di neuroni AGR selettivi per 
la Condizione 1 o 2 e neuroni non AGR nelle aree 
PFG ed F5. 
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Per ciascun neurone AGR di PFG ed F5 è stato poi calcolato un indice di preferenza 
(vedi “materiali e metodi”) per quantificare l’entità della differenza di scarica registrata 
tra le Condizioni 1 e 2 durante l’esecuzione del CmS. I dati sono stati analizzati median-
te ANOVA fattoriale 2x2 (fattori: Area e Condizione). È evidente dall’istogramma ri-
portato in figura 3.3D che la preferenza media per lo scopo d’azione (espressa in termini 
di Indice di Preferenza medio), è maggiore nelle popolazioni neuronali di PFG rispetto 
alle stesse di F5 (effetto principale Area F(1,128)=8.77, p<.005), a prescindere dal tipo 
di Condizione preferita dai neuroni (effetto principale Condizione ed effetti 
d’interazione non significativi). 

Il periodo temporale corrispondente all’esecuzione dell’afferramento nella figura 
3.3C (600 ms) è stato ingrandito in figura 3.4A. La linea curva tratteggiata rappresenta 
la media mobile (periodo=5) della risposta differenziale dei neuroni nelle categorie pre-
ferita e non preferita e mostra una tendenza incrementale della pendenza più pronuncia-
ta nella popolazione neuronale di PFG rispetto a quella di F5. Per analizzare formalmen-
te la significatività di tale effetto, il decorso temporale dell’attività neuronale è stato 
suddiviso in tre epoche (200 ms ciascuna) definite su basi cinematiche e corrispondenti 
alle fasi motorie di “shaping”, “actual grasping” e “holding” indicate in figura (vedi 
“materiali e metodi” per la definizione e la delimitazione temporale delle fasi considera-
te). L’attività netta normalizzata differenziale è stata poi confrontata tra le popolazioni 
PFG ed F5 nelle tre distinte epoche per mezzo di una ANOVA 3x2 per misure ripetute 
(fattori: Epoca e Area). I risultati (figura 3.4B) rivelano la presenza di effetti principali 
dei fattori Area [F(1,130)=27.77, p<.001], Epoca [F(2,260)=29.52, p<.001] e 
dell’interazione tra i due [F(2,260)=4.01, p<.05]. Mediante test post-hoc di Newman-
Keuls è stato possibile precisare che la risposta differenziale di PFG durante l’epoca di 
“actual grasping” è maggiore rispetto a quella durante la precedente epoca di “shaping” 
(p<.001), e la risposta differenziale durante l’epoca di holding è maggiore rispetto sia a 
quella durante l’“actual grasping” (p<.001) sia a quella durante lo “shaping” (p<.001). 
La risposta differenziale di F5 invece risulta significativamente maggiore soltanto du-
rante l’epoca di “holding” rispetto a quella di “shaping” (p<.01). Infine, la differenza tra 
le due aree nell’entità della discriminazione è inizialmente assente nell’epoca di “sha-
ping”, compare nell’epoca di “actual grasping” (p<.005) e permane, aumentando ulte-
riormente, nell’epoca di “holding" (p<.001). 

La popolazione dei neuroni di PFG che riflettono lo scopo dell’azione presenta 
dunque un incremento costante della risposta differenziale tra le due condizioni nel 
tempo che non è presente nella popolazione analoga dei neuroni di F5. Questa differen-
za nel comportamento delle due popolazioni neuronali potrebbe derivare da fattori spuri 
quali, in particolare: 1) un maggior numero di neuroni di PFG rispetto ad F5 che riman-
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gono attivi fino all’ultima fase dell’atto di afferramento (holding); 2) una maggiore du-
rata media della scarica dei neuroni di PFG rispetto a quelli di F5 durante l’esecuzione 
della condizione preferita. 

Per verificare la prima ipotesi, la risposta di tutti i neuroni AGR in entrambe le 
aree è stata sottoposta ad una ANOVA ad una via per misure ripetute (fattore: Epoca a 4 
livelli: attività basale, “shaping”, “actual grasping”, “holding”) per definire precisamen-
te in quale epoca (o epoche) mostrassero una risposta significativa rispetto all’attività 
basale (vedi materiali e metodi). I risultati sono riportati nella tabella 3.3. La maggior 
parte dei neuroni di afferramento sia di PFG (82.9%) sia di F5 (88.7%) sono attivi du-
rante due o persino 3 delle epoche definite (χ 2=0.91, ns). Si noti inoltre che il numero 
dei neuroni che nell’epoca di “holding” sono significativamente attivi (ovvero quelli di 
“grasping-holding”, “holding”, e “whole act”), non è diverso tra PFG ed F5 (χ2=1.40, 
ns). 

Tabella 3.3. Neuroni dell’afferramento AGR di PFG ed F5 sottoposti ad analisi in tre epoche. 

 
 

Per verificare la seconda ipotesi, di tutti i neuroni AGR di PFG ed F5 è stato in-
dividuato il picco di attività durante la condizione preferita e utilizzato come riferimento 
per ricavare due parametri fondamentali, ovvero il tempo di ascesa dell’attività di base 
al valore corrispondente al picco (“rising”) e il tempo di discesa dell’attività dal picco al 
valore corrispondente all’attività basale del neurone (“falling”). Questi due intervalli 
temporali, se sommati identificano la durata totale della risposta neuronale (vedi mate-
riali e metodi). La figura 3.5 mostra il decorso temporale dell’attività netta normalizzata 
delle popolazioni neuronali di PFG ed F5 allineate sul momento in cui l’intensità di sca-
rica supera il livello di base per poi aumentare fino a raggiungere il picco. Le analisi sta-
tistiche indicano l’assenza di differenze significative tra i tempi di “rising” (t=1.89, ns), 
“falling” (t=0.51, ns) o durata totale (t=1.35, ns), tra PFG ed F5. Dunque, la durata della 
scarica e i parametri temporali della risposta considerati non differiscono tra le due aree 
durante l’esecuzione dell’afferramento nella condizione preferita. Un ulteriore confron-
to effettuato tra la frequenza media di scarica assoluta (spk/sec) durante l’esecuzione 
dell’afferramento tra i neuroni di PFG ed F5 non ha dato risultati significativi (t=-1.82, 
ns). Inoltre, l’analisi statistica della risposta dei neuroni nella loro condizione non prefe-
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rita ha evidenziato che i tempi di “rising” (t=3.39, p<.001), “falling” (t=2.73, p<.01) e 
durata totale (t=3.98 p<.001) sono maggiori in F5 rispetto a PFG. 

 
Figura 3.5. Decorso temporale della risposta neuronale delle popolazioni di neuroni AGR di 
PFG ed F5 allineate sul momento in cui l’intensità di scarica supera il livello di base per poi 
aumentare fino a raggiungere il picco. 

 
In conclusione, sia l’ipotesi in base alle quale un maggior numero di neuroni di 

PFG rispetto ad F5 rimangano attivi fino all’ultima fase dell’atto di afferramento 
(holding), sia l’ipotesi secondo la quale la scarica dei neuroni di PFG potrebbe avere 
una durata media maggiore rispetto a quella dei neuroni di F5, non risultano verificate. 
Dunque, non possono spiegare la tendenza all’incremento nel tempo della differenza di 
scarica tra le condizioni preferita e non preferita presente in PFG ma non in F5. 

Questo risultato ha suggerito una ulteriore analisi volta a verificare, anche a li-
vello di singola cellula, l’esistenza di una analoga relazione tra entità della preferenza 
per lo scopo d’azione (vedi metodi per il calcolo dell’indice di preferenza) e temporiz-
zazione del picco di attività neuronale rispetto al momento del contatto della mano col 
cibo (vedi metodi per il calcolo del picco di attività dei singoli neuroni). La figura 3.6A 
mostra una rappresentazione del decorso temporale dell’attività di ciascun neurone di 
PFG ed F5 nella sua condizione preferita, allineato con il momento del contatto della 
mano della scimmia con il target. I neuroni sono stati ordinati in base alla temporizza-
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zione del loro picco di attività per mostrare la variabilità intrinseca delle popolazioni 
neuronali in ciascuna delle aree studiate. Per valutare la relazione tra le temporizzazione 
del picco di attività e l’entità della preferenza (PI) di ciascun neurone, è stato applicato 
un test di correlazione di Pearson ai valori di tempo e PI dei neuroni delle due aree, se-
paratamente. I risultati, evidenziati dalla figura 3.6B, indicano che esiste una correlazio-
ne positiva e statisticamente significativa tra il tempo del picco di attività e il valore di 
PI nella popolazione neuronale di PFG (r=0.38, p<.005), ma non di F5 (r=0.03, ns). 
Dunque, più tardivamente l’attività di un neurone raggiunge il suo picco d’intensità, 
maggiore è l’entità della preferenza (PI) espressa da quel neurone per lo scopo d’azione: 
tuttavia, ciò vale per PFG ma non per F5. 

Figura 3.6. A) Rappresentazione per dati grezzi del decorso temporale dell’intensità di scarica 
dei singoli neuroni AGR di PFG ed F5 nella loro condizione preferita, allineati al contatto della 
mano della scimmia con il bersaglio; B) relazione tra il tempo corrispondente al picco di attività 
di ciascun neurone rispetto al contatto della mano della scimmia col bersaglio (0) e il PI dello 
stesso neurone nelle popolazioni neuronali di PFG ed F5. 

 
 
 

3.1.2. Compito visivo 
 

Analogamente a quanto descritto riguardo il CmS, i risultati dell’analisi statistica 
effettuata su ciascun NM (vedi materiali e metodi) registrato durante il CvS in entrambe 
le aree indicano che sono presenti NM AGR non solo in PFG, ma anche in F5 (vedi ta-
bella 3.4).  
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Tabella 3.4. Neuroni mirror di PFG la cui risposta visiva è stata acquisita nel CvS. 

 

Tabella 3.5. Neuroni mirror di F5 la cui risposta visiva è stata acquisita nel CvS. 

 

Esempi di risposte visive di NM di PFG ed F5 acquisiti mediante il CvS sono 
mostrati in figura 3.7. Le unità 43 e 59 scaricavano più intensamente quando la scimmia 
osservava uno sperimentatore afferrare un pezzo di cibo per mangiarlo. Al contrario, la 
scarica dei neuroni era più debole quando, dopo aver afferrato lo stesso pezzo di cibo, lo 
sperimentatore lo piazzava nel contenitore collocato lateralmente. Le unità 79 e 126 e-
semplificano il comportamento opposto. Infine, le unità 174 e 77 non mostrano alcuna 
differenza significativa nell’intensità di scarica tra le due condizioni. 

Figura 3.7. Esempi delle risposte visive di neuroni di PFG ed F5 registrati durante l’osservazio-
ne del CvS. Convenzioni come in figura 3.1.  
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La figura 3.8 riassume i risul-
tati dell’analisi condotta sulle risposte 
visive di tutti i singoli neuroni regi-
strati in PFG ed F5 con il CvS. Il nu-
mero di NM AGR rispetto ai non 
AGR in PFG ed F5 è simile (χ2=.54, 
ns). Confrontando tra le due aree le 
singole Condizioni sperimentali, la 
percentuale di neuroni che preferisco-
no la Condizione  1 o  la  Condizione 
2 è simile (Condition 1, χ2=0.1, ns; 
Condition 2, χ2=1.54, ns). All’interno 
delle popolazioni neuronali delle sin-
gole aree, tuttavia, la percentuale dei 
NM che preferiscono la Condizione 1 
è maggiore di quella dei NM che pre-
feriscono  la  Condizione 2  sia in PFG 

(χ2=13.17, p<.001) sia in F5  (χ2=27.01, p<.001). Un ulteriore confronto ha rivelato che 
la percentuale di NM la cui risposta visiva era risultata AGR nel CvS è maggiore della 
percentuale di neuroni AGR puramente motori acquisiti nel CmS, sia in PFG (χ2=4.90, 
p<.05) sia in F5 (χ 2=10.61, p<.005).  

La condizione caratterizzata dalla risposta visiva più intensa durante il CvS in ciascun 
neurone delle popolazioni di PFG ed F5 è stata inclusa nella categoria “preferita”, mentre la 
condizione caratterizzata dalla risposta più debole è stata inclusa nella categoria “non preferi-
ta”: la figura 3.9A mostra dunque il decorso temporale della risposta visiva delle intere popo-
lazioni di NM AGR di PFG ed F5. L’analisi di popolazione è stata condotta mediante una 
ANOVA 2x2 per misure ripetute (fattori: Categoria ed Epoca), applicata separatamente alle 
popolazioni neuronali di ciascuna area. I risultati hanno mostrato effetti principali significativi 
sia del fattore Categoria [PFG: F(1,20)=47.47, p<.001; F5: F(1,24)=39.99, p<.001], sia 
del fattore Epoca [PFG: F(1,20)=117.40, p<.001; F5: F(1,24)=84.69, p<.001]. Inoltre, 
anche l’effetto di interazione Categoria x Epoca è risultato significativo [PFG: 
F(1,20)=41.50, p<.001; F5: F(1,24)=57.87, p<.001]. Test post-hoc di Newman-Keuls 
hanno poi rivelato che nelle popolazioni neuronali di PFG ed F5 esiste una differenza 
significativa tra le due categorie nell’attività legata all’osservazione dell’afferramento 
eseguito da uno sperimentatore (epoch 2, p<.001), ma non durante un periodo di attività 
basale della cellula. Per valutare se l’entità della preferenza espressa in favore di una 
specifica condizione sperimentale dai NM AGR fosse diversa tra le due aree, è stato 

Figura 3.8. Percentuale di neuroni AGR selettivi 
per la Condizione 1 o 2 e neuroni non AGR nelle
aree PFG ed F5. 
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calcolato per ciascun neurone un indice di preferenza (PI – vedi materiali e metodi). I 
valori di PI dei NM AGR delle due aree sono stati confrontati utilizzando test “t” per 
dati indipendenti, evidenziando l’assenza di differenze significative (t=-1.29, ns) tra 
l’entità della preferenza espressa dai NM di PFG ed F5. 

Figura 3.9. A) Decorso temporale dell’intensità di scarica dei NM AGR di PFG ed F5 acquisiti 
durante l’osservazione del CvS; B) preferenza media per lo scopo d’azione delle stesse popola-
zioni neuronali AGR di NM di PFG ed F5. 

 

Tutti i NM testati con il CvS e inclusi in questo studio scaricavano sia durante 
l’osservazione che durante l’esecuzione di un atto di afferramento. Su 27 NM di PFG, 
18 sono stati studiati per valutare la congruenza visuomotoria mediante la comparazione 
della loro selettività motoria e visiva durante le condizioni di “prendere per mangiare” e 
“prendere per piazzare” nel CmS e nel CvS, rispettivamente. L’analisi dei singoli NM 
effettuata sulle risposte visiva e motoria (vedi materiali e metodi per l’analisi 
dell’attività di singole cellule), ha rivelato che 14 di essi risultavano AGR nel CmS e 
tutti preferiscono la stessa condizione anche durante il CvS. I restanti 4 neuroni non e-
rano AGR nel CmS. Di questi, considerando la specificità nel compito visivo, due pre-
ferivano la Condizione 1, uno la Condizione 2 mentre uno risultava non AGR sia nel 
CmS che nel CvS. Nell’area F5 la congruenza visuomotoria è stata studiata in 25 su 36 
NM, rivelando che 13 di essi erano AGR nel CmS e tutti eccetto tre (che sono risultati 
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non AGR nel CvS), mostravano la stessa specificità anche durante il CvS. I restanti 12 
neuroni non erano selettivi per alcuna condizione nel CmS. Di questi, considerando la 
specificità nel CvS, 4 erano selettivi per la Condizione 1, due per la Condizione 2 men-
tre 6 non erano selettivi. La figura 3.10 mostra un esempio di NM AGR di PFG ed uno 
di F5 con risposte visiva e motoria congruenti. Entrambe le unità, 209 e 225, scaricano 
più intensamente quando la scimmia afferra un pezzo di cibo per mangiarlo piuttosto 
che per piazzarlo, ma anche quando la scimmia osserva un atto di afferramento compiu-
to da uno sperimentatore per mangiare piuttosto che per piazzare. 

Figura 3.10. Esempi della congruenza tra le risposte motoria e visiva di due diversi neuroni di 
PFG (A) ed F5 (B). Convenzioni come in figura 3.1. 

 

I 14 NM di PFG e i 13 di F5 classificati come AGR sulla base del compito mo-
torio sono stati inclusi in una analisi di popolazione (vedi materiali e metodi) al fine di 
verificare se la preferenza nel CmS per una delle condizioni sperimentali (inclusa nella 
categoria “preferita”), fosse coerente con quella espressa nel CvS. La figura 3.11 mostra 
il decorso temporale e l’intensità dell’attività delle popolazioni di NM di PFG ed F5 ac-
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quisiti sia durante l’osservazione sia durante l’esecuzione del CvS e del CmS, rispetti-
vamente. In ciascuna delle due aree studiate, separatamente, è stata poi applicata ai va-
lori di attività netta normalizzata media una ANOVA 2x2 per misure ripetute (fattori: 
Categoria ed Epoca), seguita da test post-hoc di Newman-Keuls. I risultati hanno indi-
cato, per le risposte motorie, effetti principali significativi dei fattori Categoria  [PFG: 
F(1,13)=71.88, p<0.001; F5: F(1,12)=35.14, p<0.001] ed Epoca [PFG: F(1,13)=115.29, 
p<0.001; F5: F(1,12)=149.33, p<0.001, nonché un effetto significativo dell’interazione 
Categoria x Epoca [PFG: F(1,13)=94.50, p<0.001; F5: F(1,12)=31.58, p<0.001]. Test 
post-hoc di Newman-Keuls hanno poi rivelato che la scarica netta media della popola-
zione è maggiore nella condizione preferita rispetto alla non preferita durante l’epoca di 
afferramento (PFG: p<0.001; F5: p<0.001) ma non durante l’attività di base. Rispetto 
alle risposte visive sono emersi effetti principali dei fattori Categoria [PFG: 
F(1,13)=116.43, p<0.001; F5: F(1,12)=11.11, p<0.01] ed Epoca [PFG: F(1,13)=71.82, 
p<0.001; F5: F(1,12)=47.20, p<0.001], e una interazione significativa dei due fattori 
[PFG: F(1,13)=60.88, p<0.001; F5: F(1,12)=15.86, p<0.005]. Test post-hoc di Ne-
wman-Keuls hanno poi rivelato che la scarica netta media della popolazione è maggiore 
nella condizione preferita rispetto alla non preferita durante l’epoca di afferramento 
(PFG: p<0.001; F5: p<0.001) ma non durante l’attività di base. 

Figura 3.11. Decorso temporale dell’intensità di risposta motoria e visiva dei NM di PFG ed F5 
risultati AGR nel CmS: la condizione preferita nel CmS risulta coerentemente preferita anche 
durante il CvS. 
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La figura 3.12 mostra la diffe-
renza tra le risposte nella mo-
dalità motoria e visiva nelle ca-
tegorie preferita e non preferita 
delle popolazioni di neuroni 
AGR di PFG ed F5. Una A-
NOVA 2x2 per misure ripetute 
(fattori: Categoria e Modalità) 
è stata applicata a ai valori me-
dia di risposta dei neuroni di 
ciascuna area, separatamente. I 
risultati mostrano chiaramente 
che la categoria preferita pre-
senta un’attività media maggio-
re rispetto a quella non preferi-
ta in entrambe le aree [PFG: 
F(1,13)=197.29, p<0.001; 
F5(1,12)=39.12, p<0.001], e 
che in PFG le risposte motoria 
e visiva non sono significati-
vamente diverse, mentre in F5 
la risposta motoria è maggiore 
rispetto a quella visiva 
[F(1,12)=28.86, p<0.001]. Tut-
ti gli effetti d’interazione sono 
risultati non significativi. 

 
 

3.2. Compito motorio complesso 
 

Sono stati acquisiti 211 neuroni dell’afferramento con il Compito motorio Com-
plesso (CmC) da quattro emisferi delle stesse due scimmie impiegate per gli esperimenti 
con i compiti semplici (M1 ed M2). In particolare, sono stati registrati 122 neuroni dalla 
porzione rostrale del lobulo parietale inferiore (area PFG) di entrambi gli emisferi delle 
due scimmie e 89 neuroni dal banco posteriore del solco arcuato inferiore e 
dall’adiacente convessità (area F5) dell’emisfero destro di entrambi gli animali. 

 

Figura 3.12. Confronto tra le risposte motoria e visiva nelle 
categorie preferita e non preferita delle popolazioni neuro-
nali AGR di PFG ed F5.
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Tabella 3.4. Neuroni dell’afferramento registrati in PFG mediante il CmC. 

 

Tabella 3.5. Neuroni dell’afferramento registrati in PFG mediante il CmC. 

 

I risultati (vedi tabelle 3.4 e 3.5) indicano che oltre la metà dei neuroni registrati 
in PFG sono AGR, scaricando con intensità significativamente diversa durante 
l’afferramento in relazione alla condizione sperimentale (“prendere per mangiare” o 
“prendere per piazzare”) almeno durante il secondo atto della sequenza (si noti che nes-
sun neurone, né in PFG né in F5, è significativamente più attivo in una delle condizioni 
sperimentali soltanto durante il primo atto della sequenza). La percentuale di neuroni 
AGR di PFG (53.3%) risulta significativamente maggiore (χ2=6.46, p<.05) rispetto a 
quella dei neuroni AGR registrati in F5 con lo stesso CmC (34.8%), confermando i ri-
sultati ottenuti applicando il CmS. Questa differenza sembra riconducibile ad una mag-
giore proporzione di neuroni che esprimono una preferenza per la Condizione 1 sul tota-
le di quelli acquisiti, in PFG rispetto ad F5 (χ2=12.42, p<.001): infatti, quelli che prefe-
riscono la Condizione 2 sul totale dei neuroni acquisiti sono equamente rappresentati 
nelle due aree (χ2=1.60, ns). Inoltre, mentre in PFG il numero dei neuroni AGR che pre-
feriscono la Condizione 1 è significativamente maggiore rispetto a quello dei neuroni 
che preferiscono la Condizione 2 (χ2=37.36, p<.001), in F5 le percentuali di neuroni che 
preferiscono ciascuna delle due condizioni non sono diverse (χ2=0.98, ns). Un dato par-
ticolarmente interessante riguarda la localizzazione della discriminazione: sia in PFG 
(73.4%) che in F5 (90.3%), infatti, la maggior parte dei neuroni AGR scaricano in ma-
niera differente in relazione alla condizione sperimentale soltanto durante l’esecuzione 
del secondo atto di afferramento. Tuttavia, quasi il 27% dei neuroni AGR di PFG 
(N=17) presenta una differenza significativa nella risposta all’afferramento tra le condi-
zioni sperimentali anche durante l’esecuzione del primo atto della sequenza, mentre solo 
3 dei neuroni AGR di F5 mostrano tale comportamento (χ2=3.58, p=.05).  



RISULTATI   __________________________________________________________   3 

 

62 

La figura 3.13 mostra alcuni esempi dei neuroni registrati in PFG mediante il 
CmC: le prime due unità mostrate scaricano in modo diverso durante l’afferramento sia 
del coperchio sia dell’oggetto all’interno del contenitore, in relazione alla condizione 
sperimentale “prendere per mangiare” (unità 212) o “prendere per piazzare” (unità 237); 
l’unità 204 costituisce invece un esempio di neurone di PFG attivo durante entrambi gli 
atti di afferramento ma senza alcuna selettività per la condizione sperimentale. 

Figura 3.13. Esempi di neuroni di PFG attivi durante l’esecuzione di entrambi gli atti di affer-
ramento del CmC. Convenzioni come in figura 3.1. Le fascie grigie individuano le finestre tem-
porali corrispondenti all’attività neuronale allineata al primo (a sinistra) e secondo (a destra) atto 
di afferramento del CmC. 

 

Per valutare la risposta complessiva delle popolazioni di neuroni AGR delle aree 
studiate, la condizione caratterizzata dalla risposta più intensa di ciascun neurone AGR di 
PFG e di F5 acquisito mediante il CmC  è stata inclusa nella categoria “preferita”, mentre la 
condizione caratterizzata dalla risposta più debole è stata inclusa nella categoria “non preferi-
ta”. La figura 3.14A mostra il decorso temporale dell’attività delle popolazioni neuronali 
AGR di PFG ed F5, allineato sull’istante del contatto della mano della scimmia con l’appiglio 
del coperchio (1° atto di afferramento). La figura 3.14B evidenzia la risposta media delle po-
polazioni neuronali di PFG (in alto) ed F5 (in basso) nelle categorie preferita (rosso) e non 
preferita (grigio) durante l’esecuzione del primo e del secondo atto del CmC (vedi materiali e 
metodi). I dati relativi alle popolazioni di ciascuna delle due aree, trattate separatamente, sono 
stati sottoposti ad analisi statistica mediante ANOVA per misure ripetute 2x3 (fattori: Catego-
ria ed Epoca – dove i tre livelli del fattore Epoca dipendono dal fatto che nell’analisi è stata 
considerata anche la finestra temporale corrispondente al periodo di attività basale, non rap-
presentato in figura poiché approssimativamente nullo e identico in tutte le condizioni). I ri-
sultati indicano la presenza di effetti principali significativi di entrambi i fattori Categoria 
[PFG: F(1,63)=128.74, p<.001; F5: F(1,30)=8.79, p<.01] ed Epoca [PFG: F(2, 126)=181.75, 
p<.001; F5: F(2, 60)=197.4, p<.001]. In particolare, test post-hoc di Newman-Keuls sul fatto-
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re Epoca hanno evidenziato che, sia in PFG sia in F5, i neuroni sono significativamente attivi 
rispetto al livello di attività di base durante entrambi gli atti di afferramento (p<.001 per en-
trambe le aree), ma la risposta è più intensa durante l’esecuzione del secondo atto rispetto al 
primo (p<.001 per entrambe le aree). Anche l’effetto d’interazione Categoria x Epoca è signi-
ficativo per entrambe le aree [PFG: F( 2,126)=102.81, p<.001; F5(2,60)=6.64, p<.005]. Test 
post-hoc di Newman-Keuls evidenziano, in particolare, che la risposta della popolazione neu-
ronale di PFG è più intensa nella condizione preferita non solo durante l’esecuzione del se-
condo atto di afferramento (p<.001), ma anche durante l’esecuzione del primo (p<.001). Al 
contrario, nella popolazione neuronale di F5 la risposta è significativamente maggiore nella 
condizione preferita rispetto alla non preferita soltanto durante l’esecuzione del secondo atto 
(p<.001), ma non durante il primo (vedi figura 3.14B). 

Figura 3.14. A) Decorso temporale e intensità della risposta delle popolazioni neuronali AGR 
di PFG ed F5 durante l’esecuzione dei due atti di afferramento del CmC; B) intensità media del-
la risposta netta normalizzata delle stesse popolazioni nei periodi corrispondenti al primo e se-
condo atto di afferramento del CmC nelle categorie preferita e non preferita. 

 

Tutti i neuroni di F5 (N=89) e la maggior parte di quelli di PFG (N=109) studiati 
mediante il CmC sono stati valutati contemporaneamente anche mediante il CmS, alter-
nando alla prove del CmC quelle del CmS al fine di valutare direttamente la consistenza 
del comportamento dei neuroni durante la codifica di un atto di afferramento all’interno 
di una sequenza d’azione con identica finalità (“mangiare” o “piazzare”), ma di diffe-
rente lunghezza. L’analisi comparativa delle risposte dei singoli neuroni nelle due con-
dizioni (“prendere per mangiare” e “prendere per piazzare”) e nei due compiti è stata 
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condotta mediante ANOVA a 
misure ripetute 2x2 (fattori: 
Condizione e Compito). I risul-

tati sono riassunti nella figura 
3.15. La maggior parte dei neu-
roni sia di PFG (69.7%) sia di 
F5 (77.5%) risponde in modo 
simile quando la scimmia afferra 
un pezzetto di cibo per mangiar-
lo o per piazzarlo in un conteni-
tore, a prescindere dalla lun-
ghezza o dalla posizione nella 
sequenza in cui l’atto codificato 
è inserito (χ2=1.52, ns).  

Un ulteriore dato interes-
sante rispetto al confronto della 
risposta all’afferramento tra il 
CmC e il CmS da parte dei neu-

roni delle due aree studiate riguarda la costanza della risposta discriminativa tra le due 
condizioni sperimentali. Si potrebbe ipotizzare, per esempio, che la lunghezza della se-
quenza da eseguire influenzi l’entità della discriminazione tra le condizioni sperimenta-
li. In altri termini, un neurone selettivo per una condizione nel CmS potrebbe essere 
meno specifico per la stessa condizione quando un atto di afferramento analogo debba 
essere eseguito all’interno di una sequenza d’azione più lunga, preceduto da un altro at-
to di afferramento (ovvero quello diretto al coperchio nel CmC). Per valutare questa 
possibilità, per ciascun neurone AGR di PFG ed F5 acquisito in entrambi i compiti spe-
rimentali, semplice e complesso, è stato calcolato un punteggio relativo all’attività netta 
normalizzata differenziale (vedi materiali e metodi) espressa da quel neurone in ciascun 
compito (CmS e CmC). Sottraendo sempre la risposta media della Condizione 2 (“pren-
dere per piazzare”) a quella della Condizione 1 (“prendere per mangiare”) è stato possi-
bile ottenere, per ciascun compito sperimentale, una misura dell’entità della discrimina-
zione variabile tra -1 e +1: in virtù della procedura di calcolo adottata, i valori positivi 
forniranno una quantificazione della preferenza espressa per la Condizione 1 (“prendere 
per mangiare”), mentre i valori negativi quantficheranno la preferenza espressa per la 
Condizione 2 (“prendere per piazzare”). Successivamente, è stata valutata la correlazio-
ne tra i punteggi ricavati sugli stessi neuroni studiati nel CmS e nel CmC mediante il 
test di Pearson. I risultati sono riportati in figura 3.16. 

Figura 3.15. Percentuale dei neuroni di PFG (N=109) ed
F5 (N=89) registrati contemporaneamente mediante CmS
e CmC: la risposta dei singoli neuroni all’afferramento del
bersaglio nel CmS è stata confrontata con la risposta allo
stesso atto nel CmC.
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Figura 3.16. Correlazione tra la risposta differenziale durante l’esecuzione del CmS (in ascissa) 
e del CmC (in ordinata) dei neuroni AGR di PFG (A) ed F5 (B). La risposta differenziale è cal-
colata sottraendo alla risposta del neurone durante la condizione “prendere per mangiare” quella 
durante la condizione “prendere per piazzare”. In ciascun compito, semplice o complesso, valori 
positivi indicano dunque una preferenza per la Condizione 1, valori negativi una preferenza per 
la Condizione 2: i valori contenuti nel 1° e 3° quadrante corrispondono a neuroni che mostrano 
lo stesso tipo di preferenza nei due compiti (“prendere per mangiare”, 1° quadrante; “prendere 
per piazzare”, 3° quadrante). La minor dispersione dei valori in F5 è indicativa della minore en-
tità della risposta differenziale in questa regione rispetto a PFG. 

 
 
Al fine di identificare e tentare di chiarire il ruolo che variabili contestuali po-

trebbero verosimilmente giocare nel consentire la formulazione di un piano d’azione in-
tenzionale, la risposta di neuroni di PFG già acquisiti nel CmC, e apparentemente AGR 
durante l’esecuzione di entrambi gli atti della sequenza, veniva studiata in una seconda 
versione del CmC. Il paradigma di acquisizione di base prevedeva prove randomizzate 
delle Condizioni 1 e 2: in questi casi, la scimmia poteva selezionare il piano d’azione 
adeguato in quanto uno schermo trasparente, interposto tra l’animale e il contenitore, 
permetteva di vedere se all’interno del contenitore stesso venisse collocato un pezzetto 
di cibo (da “prendere per mangiare”) o un cubetto metallico (da “prendere per piazza-
re”). Nella seconda versione, lo schermo trasparente veniva sostituito con uno opaco, e 
un fondo di rumore bianco impediva di rilevare qualunque suono in grado di suggerire 
quale oggetto venisse collocato nel contenitore: in queste condizioni, la randomizzazio-
ne delle prove impediva completamente alla scimmia di poter prevedere quale sarebbe 
stata la successiva azione da eseguire, almeno fin dopo la rimozione del coperchio che 
consentiva all’animale di vedere l’oggetto bersaglio effettivamente contenuto. Un e-
sempio di uno di questi neuroni è riportato in figura 3.17. Come evidenziato in A), 
l’unità acquisita scarica più intensamente nella Condizione 1 rispetto alla Condizione 2 
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sia durante l’afferramento del coperchio sia durante l’afferramento del bersaglio 
all’interno del contenitore. Si noti inoltre che durante e dopo il secondo atto di afferra-
mento nella Condizione 2 la risposta subisce una netta inibizione. Quando si applica lo 
schermo opaco (B), la risposta del neurone durante l’esecuzione del primo atto della se-
quenza (afferramento del coperchio) non è diversa tra le due condizioni, mentre conti-
nua a risultare maggiore durante l’afferramento del bersaglio all’interno del contenitore 
nella Condizione 1 rispetto alla Condizione 2. Ancor più interessante è il fatto che, in 
questo particolare caso, è stato possibile studiare ulteriormente la risposta dello stesso 
neurone ripetendo il CmC con lo schermo oscurato ma sostituendo il paradigma di ac-
quisizione a prove randomizzate con un paradigma a blocchi (cfr. Fogassi et al., 2005), 
permettendo così alla scimmia di prevedere l’azione da compiere in base alla serie di 
prove precedentemente effettuate (C). I risultati indicano che, anche in questo caso, è 
presente lo stesso tipo di comportamento già riscontrato con le prove randomizzate e lo 
schermo trasparente (cfr. A): la risposta è più intensa nella Condizione 1 sia durante 
l’esecuzione del primo sia durante l’esecuzione del secondo atto della sequenza. Infine, 
la stessa unità è stata registrata anche nel CmS (D), confermando un profilo di risposta 
analogo a quello del secondo atto di afferramento del CmC ed una scarica nettamente 
maggiore durante l’esecuzione dell’afferramento nella Condizione 1 rispetto alla Condi-
zione 2. 

Dieci neuroni AGR di PFG sono stati mantenuti sufficientemente a lungo da 
consentire di completarne lo studio in entrambe le versioni del CmC (con schermo tra-
sparente e oscurato, vedi figura 3.17E). La popolazione è stata quindi sottoposta ad ana-
lisi statistica mediante una ANOVA 2x2x3 per misure ripetute (fattori: Schermo, Cate-
goria ed Epoca). I risultati indicano la presenza di effetti principali significativi per i fat-
tori Categoria [F(1,9)=23.85, p<.001] ed Epoca [F(2,18)=32.74, p<.001], e di un effetto 
di interazione tra tutti e tre i fattori considerati [F(2,18)=3.5, p<.05]. Test post-hoc di 
Newman-Keuls hanno consentito di evidenziare che la risposta neuronale è maggiore 
nella condizione preferita rispetto alla non preferita durante l’esecuzione sia del primo 
(p<.001) sia del secondo (p<.001) degli atti di afferramento con lo schermo trasparente. 
Al contrario, lo schermo oscurato si associa ad una assenza di differenza durante 
l’esecuzione del primo atto: la differenza è però presente durante l’esecuzione del se-
condo atto di afferramento (p<.001). Lo schermo oscurato, rispetto a quello trasparente, 
sembra produrre una significativa riduzione della risposta durante sia il primo (p<.05) 
sia il secondo (p<.05) degli atti di afferramento nella categoria “preferita”, ed un con-
comitante, significativo incremento della risposta durante sia il primo (p<.05) sia il se-
condo (p<.05) degli atti di afferramento nella categoria “non preferita”. 
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Figura 3.17. Esempio di un neurone di PFG acquisito nel CmC con prove alternate e schermo 
trasparente (A) e opaco (B), con prove a blocchi e schermo opaco (C), e nel CmS (D). E) Anali-
si di popolazione di 10 neuroni di PFG acquisiti con prove alternate e schermo trasparente e o-
scurato. Convenzioni come in figura 3.13. 

 

 

 

3.3. Iniezione di WGA al centro della regione di registrazione di PFG 
 

Al termine delle registrazioni, su una delle due scimmie sono state praticate due inie-
zioni di WGA (agglutinina del germe di grano), un tracciante retro-anterogrado, al centro della 
regione dell’area PFG destra in cui erano stati acquisiti neuroni sia motori che “mirror” median-
te il CmS, il CvS e il CmC (vedi materiali e metodi). 

I risultati sono evidenziati nella figura 3.18. In A) sono riportate le regioni di F5 (in 
grandita in B) e PFG (ingrandita in C) interessate dalle penetrazioni in cui sono stati acquisiti 
neuroni. Ciascun sito di iniezione è indicato in C) da una “x” bianca: in base ad una ricostruzio-
ne su singole fette è stato possibile identificare la regione centrale, sede dell’effettivo deposito 
del tracciante, evidenziata dall’area scura, e l’alone circostante, evidenziato dall’area grigio 
chiaro. In figura A) sono riportati due piani di taglio coronali (“a” e “b”) passanti per il centro 
della regione di F5 maggiormente interessata dalle registrazioni: le corrispondenti fette sono ri-
portate in figura 3.18D. Sia in “a” che in “b” è possibile distingure alcune tracce del passaggio 
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dei microelettrodi, che confermano la corrispondenza delle fette con la regione registrata e mo-
strano un certo grado di colocalizzazione con i neuroni marcati (in rosso) a seguito 
dell’iniezione in PFG. 

Figura 3.18. A) Regioni registrate nelle aree F5 (B) e PFG (C) dell’emisfero destro di una delle 
due scimmie utilizzate negli esperimenti elettrofisiologici. I cerchi neri identificano penetrazioni 
in cui sono state effettuate acquisizioni di neuroni. In C) è possibile distinguere i due siti 
d’iniezione del tracciante retro-anterogrado WGA, la zona “core” dell’iniezione (in grigio scu-
ro) e l’alone (in grigio chiaro), ricostruite da singole fette. La figura D) mostra due sezioni coro-
nali localizzate ad 1mm l’una dall’altra passanti per il centro della regione di F5 maggiormente 
interessata dalle acquisizioni. In rosso sono riportati i neuroni marcati, in F5, a seguito 
dell’iniezione di WGA in PFG. Le linee perpendicolari alla superficie corticale rappresentano la 
ricostruzione di alcune penetrazioni eseguite nella stessa regione in cui si trova la marcatura. 
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4 .   D I S C U S S I O N E   
 
I risultati degli esperimenti di registrazione dell’attività di singoli neuroni 

dell’area PFG mediante il CmS replicano e confermano, utilizzando un paradigma mag-
giormente controllato, quelli precedentemente riportati da Fogassi e collaboratori 
(2005).  

In questo studio, i singoli neuroni sono stati infatti studiati facendo afferrare alla 
scimmia sempre il medesimo pezzetto di cibo in entrambe le Condizioni, 1 e 2 (tranne 
in alcune delle prove del CmC in cui è stata acquisita, o tentata l’acquisizione, della ver-
sione con schermo opaco), riducendo il possibile impatto delle differenze legate al tipo 
di oggetto afferrato, sia a livello di feedback somatosensoriale, sia a livello motivazio-
nale. Inoltre, nella Condizione 2 la scimmia doveva piazzare il cibo all’interno di un 
contenitore collocato sempre di fianco alla bocca, rendendo la cinematica del movimen-
to il più simile possibile tra le due condizioni. Il ricorso alle prove alternate ha permesso 
di ridurre il rischio che le differenze di risposta tra le due condizioni sperimentali potes-
sero essere attribuibili a variazioni nel tempo dell’attività neuronale dovute alla eventua-
le instabilità che può caratterizzare la registrazione elettrofisiologica negli esperimenti 
in acuto. Infine, per poter confrontare la risposta tra i due atti di afferramento del CmC, 
acquisito insieme al CmS, la scimmia veniva forzata dal dispositivo sperimentale ad uti-
lizzare sempre lo stesso tipo di presa di precisione: neuroni fortemente selettivi per la 
manipolazione (Mountcastle et al.,1975; Hyvarinen, 1981; Ferrari et al., 2003) o per 
specifici tipi di prensione diversi da quella di precisione (Gardner et al., 2007) sono stati 
quindi esclusi da questo studio. 

Queste misure di controllo possono giustificare la percentuale leggermente più 
bassa di neuroni correlati allo scopo d’azione (AGR) in PFG riportata in questo studio 
(54.7%) rispetto a quella (64.2%) indicata da Fogassi e collaboratori (2005) nel prece-
dente lavoro. Tuttavia, i risultati confermano che oltre la metà dei neuroni motori 
dell’afferramento di PFG si attivano in modo diverso in relazione allo scopo ultimo 
dell’azione nella quale l’atto codificato è incluso e dimostrano, con lo stesso paradigma, 
che neuroni motori AGR sono presenti anche nell’area F5. Tuttavia, analisi più appro-
fondite sull’evoluzione temporale della risposta delle popolazioni di neuroni motori del-
le due aree suggeriscono ruoli funzionali distinti dei settori parietale e premotorio 
nell’organizzazione e controllo dell’azione intenzionale. 

Inoltre, una sottopopolazione di neuroni, sia in PFG sia in F5, risponde anche 
quando la scimmia semplicemente osserva uno sperimentatore compiere un atto di af-
ferramento diretto ad un oggetto (neuroni “mirror”): la maggior parte di questi neuroni 
si attiva in modo diverso durante l’osservazione di un afferramento in relazione allo 
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scopo dell’azione nella quale l’atto è incluso. Questa proprietà, già descritta in PFG 
(Fogassi et al., 2005), è quindi presente anche in F5, e potrebbe rappresentare un possi-
bile meccanismo neuronale per una comprensione automatica dell’intenzionalità moto-
ria degli altri (Fogassi et al., 2005). 

Se lo scopo finale dell’azione, che può essere identificabile con una specifica 
accezione del concetto di “intenzione” motoria (il “perché” dell’azione), è effettivamen-
te la variabile cruciale che si riflette nell’attività differenziale dei neuroni durante la co-
difica di specifici atti motori, come l’afferramento, allora tale risposta differenziale do-
vrebbe essere presente ogni volta che un atto viene eseguito nel contesto di un’azione 
specificamente finalizzata, a prescindere dal suo scopo motorio immediato e dalla sua 
posizione all’interno della sequenza d’azione. I risultati degli esperimenti condotti con il 
CmC indicano precisamente che una percentuale consistente dei neuroni di PFG, ma 
non di F5, presentano una scarica diversa in relazione alla condizione sperimentale sia 
durante l’afferramento del coperchio (per rimuoverlo), sia durante l’afferramento 
dell’oggetto localizzato all’interno del contenitore, sebbene la rimozione del coperchio 
sia identica tra le due condizioni sperimentali e caratterizzata dallo stesso scopo motorio 
immediato (“afferrare” per rimuovere). Un ulteriore conferma all’ipotesi che tali diffe-
renze riflettano l’intenzione motoria dell’agente proviene dai risultati degli esperimenti 
condotti applicando il CmC con uno schermo opaco, impedendo alla scimmia di preve-
dere lo scopo ultimo dell’azione per mancanza di informazioni: la risposta durante il 
primo atto della sequenza, in questo caso, è ugualmente intensa nelle due condizioni, 
mentre la discriminazione in favore della condizione preferita ricompare durante il se-
condo atto di afferramento, quando l’accesso visivo al contenuto del recipiente fornisce 
le informazioni per codificare lo scopo finale dell’azione da compiere. 

L’iniezione di un tracciante neuronale (WGA) nella regione di PFG studiata con 
i compiti motori semplice, complesso e con il compito visivo, indica inoltre che tale re-
gione è connessa con il settore dell’area F5 ipsilaterale corrispondente alla regione regi-
strata durante l’esecuzione degli stessi compiti. 

 
 

4.1.  L’organizzazione dell’azione in PFG ed F5 
 
Eseguire un’azione apparentemente semplice, come raggiungere e afferrare una 

mela per mangiarla, implica una complessa programmazione, organizzazione e control-
lo dei movimenti adeguati. Raggiungere, afferrare, tenere, portare alla bocca e mordere, 
sono i diversi atti motori di cui si compone l’azione finalizzata “prendere per mangiare”, 
ma ciascun atto è dotato di un proprio specifico scopo motorio (per esempio, lo scopo 
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dell’afferramento si identifica con la presa di possesso del cibo). I singoli atti motori 
devono quindi essere concatenati in una sequenza organizzata in un ordine ben preciso, 
cosicché il conseguimento dello scopo motorio di ciascun atto consenta l’esecuzione del 
successivo. Il controllo dei diversi effettori (braccio, mano e bocca, per esempio), ri-
chiede inoltre un notevole livello di parallelismo: per esempio, durante la proiezione del 
braccio la mano deve conformarsi alle caratteristiche tridimensionali dell’oggetto da af-
ferrare, e la muscolatura che controlla l’apertura della bocca si attiverà già durante la fa-
se di raggiungimento e prensione (v. Cattaneo et al., 2007). Questa sequenza di atti mo-
tori costituisce un’azione globale, finalizzata al conseguimento di un unico, specifico 
scopo finale: mangiare il cibo afferrato. Lo scopo finale dell’azione può essere (e gene-
ralmente è) stabilito prima dell’inizio del movimento, ed è quindi in senso lato condivi-
so da ciascuno degli atti motori di cui l’azione si compone, nonostante la loro specificità 
in termini di scopo motorio. 

I neuroni di PFG, codificando lo stesso atto motorio in maniera diversa in rela-
zione allo scopo dell’azione globale in cui l’atto stesso è inserito, costituiscono un sub-
strato potenzialmente idoneo a costruire azioni concatenando singoli atti motori: i neu-
roni codificanti ciascun atto sarebbero facilitati da quelli attivati durante gli atti prece-
dentemente eseguiti e faciliterebbero quelli deputati alla codifica dei successivi (Fogassi 
et al., 2005). Apparentemente, i risultati degli esperimenti condotti mediante il CmS sui 
neuroni motori di F5 sembrerebbero suggerire che un’organizzazione simile potrebbe 
esistere anche in questa regione, in quanto anche i neuroni premotori sono in grado di 
codificare l’afferramento con un’intensità di scarica diversa in relazione allo scopo fina-
le dell’azione. 

A questo proposito sono necessarie però alcune ulteriori considerazioni. In pri-
mo luogo, la percentuale di neuroni di F5 che scaricano in modo diverso in relazione al-
lo scopo dell’azione (neuroni AGR), è significativamente inferiore rispetto a quella ri-
portata in PFG con lo stesso paradigma sperimentale: tale differenza sembra riconduci-
bile ad una maggior rappresentazione, in PFG, dello scopo “prendere per mangiare”, es-
sendo la condizione “prendere per piazzare” ugualmente rappresentata nelle due aree. A 
ciò va aggiunto che l’entità della preferenza espressa per la condizione sperimentale as-
sociata alla risposta maggiore (“preferita”) è inferiore nelle popolazioni neuronali AGR 
di F5 rispetto a quella delle analoghe popolazioni neuronali di PFG. Riassumendo, me-
no neuroni di F5 sono AGR e, quando lo sono, la preferenza espressa per uno specifico 
scopo d’azione è inferiore rispetto a quella dei neuroni AGR di PFG. 

Già queste considerazioni suggeriscono un ruolo più periferico del settore pre-
motorio nella codifica dell’intenzionalità motoria, rendendo maggiormente opinabile 
l’idea di una “organizzazione in catene degli atti motori” anche di questa regione. Tale 
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ipotesi (Fogassi et al., 2005) si basa su un’idea concettualmente diversa da quella alla 
base di molti lavori precedenti sulla “organizzazione sequenziale di movimenti multipli” 
(per una rassegna di questi studi si veda Tanji, 2001). In questi ultimi lavori, infatti, 
l’oggetto di studio è l’apprendimento o il controllo di sequenze di movimenti organizza-
te in maniera arbitraria e definite in termini di ordine e successione temporale da precisi 
segnali cui l’animale è stato addestrato a rispondere. L’organizzazione in catene è inve-
ce applicabile ad atti motori naturalmente concatenati tra loro a formare azioni precodi-
ficate e biologicamente rilevanti come, per esempio, le coordinazioni mano-bocca che 
sono già presenti in epoca prenatale (Takeshita et al., 2006). La netta prevalenza di neu-
roni che codificano l’afferramento quando lo scopo dell’azione consiste nel mangiare il 
cibo afferrato, in PFG rispetto ad F5, è coerente con questa ipotesi. E in linea con la 
stessa ipotesi sono anche i risultati degli esperimenti di Yokochi e collaboratori (2003) 
che hanno descritto, nella porzione rostrale del lobulo parietale inferiore, neuroni dotati 
di campi recettivi complessi localizzati sulla mano e sulla faccia, e caratterizzati dalla 
peculiarità di rispondere più intensamente quando la scimmia portava attivamente a 
contatto le due superfici mediante un movimento attivo. Un’organizzazione analoga po-
trebbe esistere, sulla base degli studi menzionati (Yokochi et al., 2003; Fogassi et al., 
2005) e dei risultati del presente lavoro, anche entro la sola modalità motoria, suggeren-
do un ruolo della convessità del lobulo parietale inferiore nell’organizzazione 
dell’azione mediante la concatenazione di singoli atti in funzione dello scopo finale da 
raggiungere. Da un recente studio sulle connessioni delle aree del lobulo parietale infe-
riore (PF, PFG e PG, vedi Gregoriou et al., 2006), emerge chiaramente che le connes-
sioni intrinseche, coinvolgenti aree limitrofe dello stesso lobulo, sono drasticamente più 
forti di qualunque altro pattern (Rozzi et al., 2006). Inoltre, a livello qualitativo, è possi-
bile osservare che in tutti i casi studiati nel lavoro citato la marcatura retrograda a segui-
to di una iniezione in una delle aree della convessità (PF, PFG o PG) è sempre molto 
più abbondante nell’area immediatamente caudale. Ciò suggerisce la possibilità che 
l’informazione tenda a fluire in senso prevalentemente caudo-rostrale nel lobulo parieta-
le inferiore, dalle regioni di rappresentazione funzionale di occhio e braccio a quelle di 
mano e bocca (Hyvarinen, 1982; Ferrari et al., 2003), fornendo un possibile fondamento 
anatomico al concetto di “catena di neuroni” nella modalità motoria. 

L’organizzazione in catene ipotizzata richiede però di presupporre l’esistenza di 
afferenze in grado di selezionare il repertorio neuronale idoneo nelle contingenze conte-
stuali attuali. Una cospicua mole di dati funzionali converge nel suggerire un settore 
della corteccia prefrontale ventrolaterale (area 46v) come possibile fonte di queste affe-
renze (Tanji e Hoshi, 2001; Hoshi e Tanji, 2004; Passingham e Sakai, 2004; Sakagami e 
Watanabe, 2007; Shima et al., 2007), e l’ipotesi risulta supportata anche dai dati anato-
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mici relativi alle connessioni tra l’area 46v e la convessità rostrale del lobulo parietale 
inferiore (Preuss e Goldman-Rakic, 1989; Petrides e Pandya, 2006; Rozzi et al., 2006). 

Potrebbero esistere almeno due modalità, peraltro non mutuamente escludentisi, 
attraverso le quali le catene parietali potrebbero essere selezionate da un’ipotetico si-
stema di proiezioni afferenti: queste ultime, infatti, potrebbero terminare prevalente-
mente sugli elementi iniziali di una specifica catena d’azione, che poi procederebbe in 
maniera per lo più autonoma e automatizzata, oppure facilitare l’intero repertorio neu-
ronale dedicato alla catena stessa. In entrambi i casi, è certamente lecito ipotizzare la 
presenza di una scarica differenziale durante la codifica di uno specifico atto motorio 
(per esempio l’afferramento) tanto più intensa quanto più rilevante è l’impatto 
dell’informazione afferente sulla scarica di quel neurone (o della catena di cui fa parte). 
Inoltre, se ogni neurone che risponde in una determinata fase della sequenza d’azione è 
facilitato da quelli precedentemente attivati e facilita i successivi, è lecito ipotizzare che 
il risultato funzionale di una simile organizzazione sia una “amplificazione” della di-
scriminazione nel tempo tanto più pronunciata quanto più la codifica è prossima al con-
seguimento del fine ultimo: le afferenze facilitatorie che raggiungono gli elementi suc-
cessivi della catena, via via più numerose poiché provenienti da un numero crescente di 
neuroni, potrebbero originare un effetto di sommazione sempre più pronunciato (vedi 
figura 4.1). 

La situazione prefigurata corrisponde a quella riscontrata negli esperimenti con 
il CmS in PFG, sebbene anziché considerare diversi atti motori in sequenza (raggiungi-
mento, prensione, portare alla bocca), l’analisi sia stata centrata sull’evoluzione tempo-
rale della risposta di neuroni legati a movimenti manuali nel corso dell’atto di afferra-
mento. Anche l’atto di afferramento, considerato in senso ampio, è infatti caratterizzato 
da un decorso temporale prolungato che include una fase di configurazione della mano 
alle caratteristiche tridimensionali dell’oggetto (“shaping”), una fase di chiusura delle 
dita sul bersaglio (“actual grasping”) ed una fase di trattenimento dell’oggetto mentre 
viene trasportato verso la sua destinazione finale (“holding”). La popolazione dei neu-
roni dell’afferramento AGR di PFG risponde in maniera sempre più selettiva ad una 
delle due condizioni sperimentali (“prendere per mangiare” o “prendere per piazzare”) 
quanto più l’atto motorio volge al termine, approssimandosi al conseguimento del suo 
scopo. Durante la fase di “shaping” la differenza di scarica nella codifica motoria dei 
neuroni tra la loro condizione preferita e quella non preferita è significativa ma modesta. 
Aumenta poi significativamente durante l’“actual grasping” e raggiunge il massimo du-
rante la fase di “holding”. Questo fenomeno non si riscontra in F5 sebbene la durata 
media, i parametri di incremento e discesa della risposta neuronale nonché il numero di 
unità attive nell’ultima fase dell’azione (“holding”) nella condizione preferita non dif-
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feriscano significativamente tra le due aree e non possano quindi essere invocate come 
possibili spiegazioni della differenza osservata. Va notato, inoltre, che la risposta diffe-
renziale non è diversa tra PFG ed F5 all’inizio dell’azione, cioè nell’epoca di “shaping”, 
ma aumenta progressivamente nel corso delle fasi successive in PFG ma non in F5. 
Anche a livello di singole cellule è possibile ricavare indicazioni su un ruolo radical-
mente diverso della codifica intenzionale di PFG ed F5. Si può infatti assumere che la 
temporizzazione del picco di scarica delle unità di una ristretta regione corticale correli 
con la fase comportamentale in cui il contributo della risposta di ciascun neurone è più 
rilevante. Identificando la temporizzazione del picco di scarica di ciascun neurone AGR 

Figura 4.1.  Schema di 
una ipotetica catena di 
neuroni di PFG. La por-
zione superiore raffigura 
una catena “prendere 
per mangiare”, la por-
zione inferiore una ana-
loga catena “prendere 
per piazzare”. Le linee 
continue indicano proie-
zioni facilitatorie, il cui 
effetto può essere più 
(nero) o meno (grada-
zioni di grigio) intenso. 
Le linee tratteggiate in-
dicano proiezioni inibi-
torie (solo le principali). 
Quando una “afferenza 
intenzionale” attiva una 
catena specifica, per e-
sempio la catena “pren-
dere per mangiare”, 
l’attività si propaga agli 
elementi neuronali suc-
cessivi che ricevono una 
facilitazione via via 
maggiore dai precedenti, 
mentre le proiezioni ini-
bitorie collaterali, che 
potrebbero essere me-
diate da interneuroni lo-
cali, producono l’effetto 
opposto sulla catena an-
tagonista “prendere per 
piazzare”. 
Sh, shaping; Gr, actual 
grasping; Ho, holding; Bi, 
biting; R, reaching; Br, 
bringing. 
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di PFG ed F5 rispetto al momento del contatto tra la mano della scimmia e il bersaglio, 
è stato possibile valutare la correlazione tra il tempo corrispondente al picco e l’entità 
della preferenza espressa dal neurone per lo scopo finale. I risultati hanno indicato la 
presenza di una correlazione positiva e significativa tra le due variabili in PFG ma non 
in F5, confermando che nel settore parietale quanto più tardivamente un neurone rag-
giunge il massimo della sua intensità di scarica, e dunque il massimo della sua “rilevan-
za funzionale”, tanto più netta sarà la sua preferenza per lo scopo finale. I neuroni di 
PFG, ma non quelli di F5, sembrano dunque in grado di amplificare l’informazione in-
tenzionale in misura incrementale man mano ci si approssima alla conclusione 
dell’azione. 

Questi risultati, insieme a quelli precedentemente discussi riguardo al minor 
numero di neuroni AGR di F5 e la ridotta selettività per lo scopo d’azione di questi ul-
timi rispetto a quelli di PFG, sono coerenti con l’ipotizzata organizzazione in catene dei 
neuroni parietali ma appaiono, almeno in egual misura, in contrasto con l’idea che una 
simile organizzazione possa trovarsi, o sia altrettanto rilevante, nell’area F5. 

La risposta differenziale di neuroni codificanti un singolo atto motorio riflette 
dunque l’intenzionalità dell’azione globale in cui l’atto è incluso e risulta essere rappre-
sentata, seppure in misura molto diversa, sia dai neuroni di PFG, verosimilmente orga-
nizzati in catene, sia da quelli di F5, per i quali non esistono prove convincenti di una 
organizzazione analoga. In relazione alle analogie e alle differenze rilevate tra le due a-
ree, si potrebbe dunque ipotizzare che un’azione intenzionale sia il risultato 
dell’organizzazione in catene dei neuroni dell’area PFG codificanti singoli atti motori, 
selezionate grazie all’intervento di afferenze provenienti dalla corteccia prefrontale, in 
particolare dall’area 46v, fortemente connessa con PFG (Rozzi et al., 2006). Il processo 
di selezione operato da questa regione sfrutterebbe l’integrazione di informazioni conte-
stuali e motivazionali contingenti (Tanji e Hoshi, 2001; Hoshi e Tanji, 2004; Passin-
gham e Sakai, 2004; Sakagami e Watanabe, 2007; Shima et al., 2007). L’azione orga-
nizzata dalle catene parietali potrebbe trovare in F5 il “vocabolario motorio” per 
l’articolazione del movimento intenzionale: la ridotta discriminazione per lo scopo 
d’azione evidenziata nei neuroni di quest’ultima area potrebbe verosimilmente dipende-
re da connessioni preferenziali di alcuni di questi con neuroni AGR di PFG appartenenti 
a specifiche catene d’azione. 
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4.2.  La comprensione dell’intenzionalità motoria 
 
Una parte dei neuroni acquisiti nel CmS mostravano proprietà “mirror” (NM). 

Pur presentando tutti una chiara risposta durante l’esecuzione attiva di un atto di affer-
ramento da parte della scimmia, questi neuroni si attivavano anche quando lo sperimen-
tatore eseguiva un atto di afferramento analogo di fronte all’animale, che osservava sen-
za dover fare nulla (Compito visivo Semplice – CvS). 

Sin dal lavoro di Fogassi e collaboratori (2005) è noto che la maggior parte dei 
NM parietali è in grado di rispondere durante l’osservazione di un atto motorio 
(l’afferramento), con un’intensità di scarica diversa in relazione allo scopo ultimo 
dell’azione in cui l’atto codificato è incluso. Questa risposta discriminativa rispetto allo 
scopo dell’intera azione, durante l’osservazione di un singolo atto, risulta congruente 
con quella mostrata dagli stessi neuroni durante l’esecuzione attiva di un atto di affer-
ramento da parte della scimmia: in altri termini, la risposta di un NM dell’afferramento 
che si attiva di più quando la scimmia “prende per mangiare” rispetto a quando “prende 
per piazzare”, è maggiore anche quando la scimmia osserva uno sperimentatore che 
“prende per mangiare” rispetto a quando “prende per piazzare”. Questo meccanismo è 
stato ritenuto una possibile base neurale per una comprensione dell’intenzionalità moto-
ria dell’altro fondata sulla propria “conoscenza motoria”: in relazione a quale catena 
motoria è attivata, l’osservatore avrà una rappresentazione di ciò che, più probabilmen-
te, l’agente sta per fare (Fogassi et al., 2005). 

Analogamente all’ipotesi formulata per spiegare la selezione dell’azione inten-
zionale nel compito motorio, nel compito visivo si può supporre che lo stesso meccani-
smo consenta di attivare la rappresentazione dell’azione intenzionale eseguita dall’altro 
reclutando le stesse catene parietali che entrerebbero in gioco se fosse l’osservatore ad 
agire nello stesso contesto. In questo caso, l’osservatore non conosce fin dall’inizio lo 
scopo finale dell’azione dell’altro, come invece accade quando deve eseguirla attiva-
mente: sarebbe perciò la convergenza dei fattori contestuali e mnemonici verosimilmen-
te integrati nella corteccia prefrontale che, insieme alle informazioni visive sull’azione 
biologica, potrebbe consentire ai NM di PFG di rappresentare l’azione intenzionale 
dell’altro più probabile nelle circostanze attuali.  

Se l’interpretazione dei differenti risultati riportati in PFG ed F5 mediante il 
CmS è corretta, ovvero se le informazioni sull’intenzionalità motoria investono preva-
lentemente PFG dove sono amplificate ed utilizzate per organizzare gli atti motori in a-
zioni finalizzate mentre F5 avrebbe un ruolo più rilevante nella codifica dello scopo mo-
torio dei singoli atti, i risultati comparativi tra le due aree ottenuti con il CvS assumono 
un notevole interesse. 
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In primo luogo, anche F5 come PFG, presenta NM che rispondono con intensità 
di scarica differente durante l’osservazione di un atto motorio in relazione allo scopo 
dell’azione in cui l’atto è incluso. Ma l’aspetto più interessante è che a fronte delle co-
spicue differenze osservate nel comportamento motorio dei neuroni di PFG ed F5, si ri-
scontra una sostanziale analogia a livello delle risposte, sia visive sia motorie, dei NM 
delle due aree. In particolare, come rilevato per i neuroni motori di PFG nel CmS, la 
maggior parte dei NM sia di PFG che di F5 risultano AGR, e tale percentuale è, in en-
trambi i casi, significativamente maggiore di quella degli stessi neuroni motori AGR di 
PFG. Inoltre, in entrambe le aree prevalgono drasticamente le risposte visive selettive 
per la condizione “prendere per mangiare” e l’analisi delle risposte delle stesse popola-
zioni di neuroni di PFG e di F5 acquisiti sia nel CvS che nel CmS rivela che in entram-
be esiste una sostanziale analogia tra la selettività visiva e la selettività motoria della ri-
sposta all’afferramento in relazione allo scopo dell’azione in cui l’atto è incluso. 
L’unica differenza che si riscontra tra le popolazioni neuronali parietale e premotoria 
riguarda l’intensità relativa delle risposte visiva e motoria degli stessi NM: in PFG, in-
fatti, la risposta motoria non è significativamente maggiore rispetto a quella visiva men-
tre risulta tale in F5, suggerendo un livello di maggiore astrazione dell’informazione 
veicolata dai neuroni parietali. 

In generale, da questi dati emerge una spiccata similarità funzionale tra le popo-
lazioni di NM di PFG ed F5 che contrasta con le marcate differenze riscontrate tra le 
popolazioni di neuroni puramente motori delle stesse aree. I NM in questo senso sem-
brano costituire una popolazione con caratteristiche diverse da quelle dei neuroni pura-
mente motori, soprattutto in F5. I NM di entrambe le aree sembrano infatti in grado di 
fornire una rappresentazione degli atti motori fortemente condizionale allo scopo 
dell’azione in cui tali atti sono inseriti, in particolar modo quando l’azione stessa è im-
mediatamente comprensibile e naturale come “prendere per mangiare”. 

Ma che cosa determina la scarica dei neuroni mirror, ovvero come questa popo-
lazione di cellule può essere selezionata in maniera differenziale? È possibile che il 
meccanismo di reclutamento sia lo stesso che opera sui neuroni puramente motori, al 
quale si sommano però, nei NM, informazioni di tipo visivo che determinano la risposta 
anche alla semplice osservazione dell’afferramento. Questa ipotesi però richiederebbe di 
ammettere che  tale meccanismo agisca in PFG, dove il comportamento dei neuroni mo-
tori e mirror è simile, ma riguardi la sola popolazione di NM di F5, e non quelli pura-
mente motori. Tuttavia, non esistono informazioni anatomiche dirimenti al riguardo e 
sarebbero necessari più approfonditi esperimenti per verificare le connessioni anatomi-
che su controllo fisiologico delle due regioni mirror di PFG ed F5 sullo stesso animale. 
Ancora una volta, dati che solo parzialmente corrispondono a questi criteri suggeriscono 
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che alcune regioni dell’area 46v potrebbero costituire una fonte comune di afferenze ad 
entrambe le aree in grado di rendere conto delle analogie funzionali tra le popolazioni di 
NM (Preuss e Goldman-Rakic, 1989; Petrides e Pandya, 2006; Rozzi et al., 2006; Bel-
malih et al., 2007). In alternativa, la somiglianza tra le popolazioni di NM di PFG ed F5 
potrebbe dipendere da una connessione, anche anatomica, particolarmente stretta tra le 
due. È evidentemente prematuro e al di là delle possibilità offerte dai dati ad oggi a di-
sposizione indicare uno o più sistemi anatomici in grado di selezionare le popolazioni di 
neuroni motori e mirror. Ma la risposta a questa domanda riveste un’importanza crucia-
le per comprendere se, e in che modo, questi sistemi anatomici possano contribuire alla 
comprensione dell’intenzionalità motoria degli altri che i sistemi mirror parieto-
premotori evidentemente possono rappresentare. 

Sebbene non esistano ulteriori dati per articolare in modo più preciso il proble-
ma del meccanismo di selezione dei neuroni mirror durante i compiti motorio e visivo 
semplici, esistono tuttavia indicazioni interessanti che provengono dai risultati ottenuti 
in questo stesso lavoro mediante l’applicazione del Compito Complesso (CmC). Le 
conclusioni che sarà possibile trarre dalla discussione di questi risultati, nella sezione 
successiva, potranno essere riprese anche per proporre una interpretazione del meccani-
smo di selezione dei neuroni mirror. 
 
 

4.3.  La codifica intenzionale di atti motori in sequenze complesse 
 

I fattori contestuali e il riconoscimento della rilevanza comportamentale degli 
oggetti costituiscono informazioni cruciali per definire quali siano le possibilità 
d’azione, proprie o altrui, in determinate circostanze. Al di fuori di un contesto o in si-
tuazioni di ambiguità, un’azione finalizzata può essere rappresentata soltanto nei termini 
della successione di atti motori che la compongono, e non già alla luce del suo scopo ul-
timo. Gli elementi contestuali sono quindi indispensabili per definire cosa sia possibile 
fare e per quali scopi. D’altra parte, non sono sufficienti per fornire una rappresentazio-
ne predittiva, per quanto automatica e immediata, di ciò che il soggetto o una terza per-
sona “stanno per fare”. Ciò che manca è precisamente il contenuto di tale rappresenta-
zione, ossia il movimento.  

Occorre un meccanismo che traduca le informazioni contestuali (ma anche emo-
tive e motivazionali), in un’azione intenzionale articolata in una sequenza ordinata di 
atti motori (raggiungere, afferrare, tenere, ecc.), ciascuno dotato del suo specifico scopo 
motorio, ma finalizzata ad un unico obiettivo finale (p.es. “mangiare” o “piazzare”). Il 
CmS ha suggerito che l’organizzazione degli atti in azioni finalizzate potrebbe dipende-
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re dalla corteccia parietale posteriore, e in particolare dall’area PFG, sfruttando proba-
bilmente connessioni locali specifiche tra neuroni che codificano atti motori o fasi suc-
cessive del movimento. Il risultato di questa organizzazione, a livello funzionale, è una 
codifica del movimento che diviene sempre più “sintonizzata” motoricamente sullo sco-
po finale dell’azione globale, man mano l’azione stessa volge al termine. Ciò dipende-
rebbe dalla necessità di sfruttare l’attività di un neurone legato alla codifica di un atto, 
per esempio l’afferramento, per preattivare i neuroni legati alla codifica degli atti suc-
cessivi coinvolti nella catena d’azione: tenere, portare e, infine, afferrare con la bocca 
nella catena d’azione “prender per mangiare” o rilasciare il cibo nella catena “prendere 
per piazzare”. È evidente qui che il contenuto dell’“intenzione motoria” (mangiare o 
piazzare) è di fatto un atto motorio in senso lato, che si identifica precisamente con 
l’ultimo atto della catena d’azione. Se esiste un’organizzazione in catene di neuroni che 
conferisce un preciso significato funzionale alla proprietà, mostrata da questi neuroni, di 
riflettere lo scopo ultimo dell’azione nella quale l’atto motorio codificato è inserito, non 
è forse possibile che la scarica rifletta (e preattivi) in realtà semplicemente lo scopo 
dell’atto successivo? Cosa succederebbe, in altri termini, se l’intenzione globale fosse la 
stessa (“prendere per mangiare”, ad esempio), ma la scimmia dovesse compiere più atti 
di afferramento, temporalmente separati, prima di poter effettivamente mangiare il cibo 
afferrato? Lo scopo motorio immediato del primo atto (prendere per rimuovere), coinci-
derebbe così tra le condizioni ma risulterebbe completamente dissociato dallo scopo ul-
timo (prendere per mangiare oppure per piazzare). 

I risultati riportati applicando il CmC indicano chiaramente che una porzione 
consistente dei neuroni di PFG e solo poche unità di F5 presentano una codifica 
dell’afferramento diversa tra le condizioni sperimentali durante l’esecuzione di entram-
bi gli atti di afferramento. Tale comportamento risulta significativo, in PFG ma non in 
F5, a livello dell’intera popolazione di neuroni AGR, includendo anche quelli che stati-
sticamente non presentano una discriminazione significativa durante l’esecuzione del 
primo atto. Inoltre, l’intensità della discriminazione operata dalla scarica dei neuroni di 
PFG durante il secondo atto di afferramento è nettamente maggiore rispetto a quella dei 
neuroni di F5, confermando i risultati riportati applicando, sulle stesse cellule, il CmS: 
la condizione preferita e l’entità della preferenza manifestata dalle singole cellule nei 
compiti semplice e complesso sono peraltro positivamente e significativamente correla-
te, in entrambe le aree, dimostrando una notevole consistenza dei risultati ottenuti con i 
due compiti. 

La presenza di una discriminazione significativa anche durante l’esecuzione del 
primo atto di afferramento, in PFG, suggerisce l’esistenza di un meccanismo di reclu-
tamento dei neuroni più complesso di quello che si poteva ipotizzare sulla base dei ri-
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sultati riportati con il CmS. Gli atti successivi all’afferramento del coperchio (rilascio, 
raggiungimento del target e afferramento), sono infatti identici nelle due condizioni: tut-
tavia, molti neuroni scaricano in modo differenziale già durante l’esecuzione del primo 
atto della sequenza riflettendo quindi la finalità ultima dell’azione in cui l’atto codifica-
to è incluso, e non semplicemente lo scopo motorio di quello successivo. Non ci sono 
dati che possano suggerire l’esistenza di un’organizzazione delle connessioni tra i neu-
roni più complessa di quella “in catene” già ipotizzata, ed è forse più probabile che una 
simile organizzazione sia valida, di fatto, soltanto per catene piuttosto brevi nelle quali i 
singoli atti motori siano sequenzialmente legati l’un l’altro da relazioni funzionali pre-
determinate ed ecologicamente rilevanti per l’animale, come quelle studiate nel CmS. In 
effetti, l’entità della risposta neuronale durante l’esecuzione del primo atto, che non rea-
lizza e non prelude direttamente al conseguimento dello scopo finale, è in genere note-
volmente inferiore rispetto a quella osservata durante l’esecuzione del secondo atto, in 
particolare nei neuroni di PFG. La notevole somiglianza nell’intensità della risposta 
all’afferramento durante il primo e il secondo atto del CmC nei neuroni di F5, d’altra 
parte, conferma il ruolo di questa regione nella codifica del singolo atto motorio in 
quanto tale, a prescindere cioè dallo scopo dell’azione in cui l’atto stesso è inserito o 
dalla prossimità al conseguimento del fine ultimo. 

I risultati ottenuti con il CmC evidenziano la presenza di una discriminazione 
già sul primo atto di afferramento, confermando che lo scopo ultimo dell’azione, ossia 
l’intenzione motoria dell’animale, è effettivamente la variabile che influenza la scarica 
dei neuroni parietali e che risulta molto meno rilevante nel settore premotorio.  

L’applicazione del CmC in condizioni di incertezza, inoltre, provoca la perdita 
di una preesistente discriminazione in relazione alla condizione sperimentale durante 
l’esecuzione del primo dei due atti della sequenza. In una prima serie di prove (con uno 
schermo trasparente a segnalare l’inizio della prova), la scimmia eseguiva il compito 
sapendo fin dall’inizio quale oggetto fosse contenuto nel recipiente. Nella seconda serie, 
le stesse condizioni (prendere per mangiare o piazzare) venivano effettuate impedendo 
alla scimmia di vedere quale oggetto venisse inserito nel contenitore (frapponendo uno 
schermo opaco). La scimmia doveva quindi afferrare l’appiglio sul coperchio, in en-
trambe le condizioni, senza sapere cosa il recipiente avrebbe contenuto, e la risposta dei  
neuroni codificanti l’afferramento risultava di uguale intensità a prescindere dalla con-
dizione. Invece, la discriminazione presente durante il secondo atto con lo schermo tra-
sparente rimaneva immutata: l’accesso visivo al contenuto del recipiente ormai aperto 
consentiva l’esecuzione del secondo atto di afferramento con la “consapevolezza” dello 
scopo ultimo dell’azione attuale.  
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Uno di questi neuroni, studiato nelle stesse condizioni con lo schermo oscurato 
ma senza una randomizzazione delle prove, ha consentito di dimostrare che anche le in-
formazioni mnemoniche convogliate da un paradigma di prove a blocchi - che permette 
di prevedere la condizione successiva sulla base di quelle precedentemente effettuate, 
sempre uguali - possono essere sufficienti per produrre lo stesso risultato osservato nel-
lo stesso compito con lo schermo trasparente e con prove randomizzate: in queste con-
dizioni, il neurone era in grado di discriminare in favore di una condizione sperimentale 
durante l’esecuzione di entrambi gli atti della sequenza. 

Questi risultati, oltre a dimostrare che l’informazione riflessa dall’attività diffe-
renziale dei neuroni studiati coincide effettivamente con lo scopo dell’azione, ovvero 
con una intenzione motoria dell’individuo agente, indicano anche che l’impossibilità di 
definire o prevedere lo scopo dell’azione in corso non preclude la possibilità di selezio-
nare l’intero repertorio neuronale potenzialmente utile, mantenendo il sistema di sele-
zione in una sorta di “stand-by”. La mancanza di informazioni determina infatti una 
perdita di differenziazione della risposta tra le condizioni sperimentali, ma non una si-
gnificativa riduzione dell’intensità assoluta della risposta stessa: l’intensità di scarica in 
quella che era la condizione preferita diminuisce, mentre la risposta in quella che era la 
condizione non preferita aumenta. Questo dato suggerisce anche che la differenza tra le 
condizioni, in entrambi i compiti semplice e complesso, e forse anche nel CvS, potrebbe 
essere promossa non solo da fenomeni facilitatori, ma anche da processi di inibizione 
laterale dei neuroni codificanti atti appartenenti a catene “concorrenti” rispetto a quella 
preselezionata nelle circostanze attuali. 

La dimostrazione, in ambito motorio, che l’ambiguità del contesto annulla la di-
scriminazione ma non la risposta neuronale, fa supporre che tale fenomeno potrebbe ap-
plicarsi anche ai neuroni mirror, sebbene non esistano dati a supporto di questa ipotesi. 
In altri termini, al di fuori di un contesto specifico in grado di suggerire uno scopo 
d’azione ben preciso, un ipotetico neurone mirror di “prendere per mangiare” – così 
come i neuroni motori studiati nel CmC con lo schermo opaco - probabilmente rispon-
derebbe all’atto di afferramento in quanto tale, codificandone lo scopo motorio indipen-
dentemente da quello dell’azione globale in cui l’atto osservato è incluso. In questo ca-
so, le catene motorie corrispondenti alle diverse condizioni sarebbero tutte ugualmente 
attivate. Nel momento in cui, come nel CmC, le informazioni contestuali consentissero 
una risoluzione dell’ambiguità, una sola delle catene rimarrebbe attiva consentendo 
l’emergere di una rappresentazione dell’azione intenzionale in corso. 
 
 



DISCUSSIONE   ________________________________________________________   4 

 

82 

4.4. Circuiti parieto-frontali per l’organizzazione e il controllo dell’azione inten-
zionale e la comprensione dell’intenzionalità motoria 

 
L’iniezione di WGA, un tracciante neuronale, nella zona di registrazione in PFG 

destra di una delle scimmie utilizzate in questi esperimenti, ha rivelato la presenza di 
connessioni con la regione dell’area F5 in cui sono state eseguite le registrazioni neuro-
nali durante gli stessi compiti motori e visivo. La maggior densità di marcatura, tuttavia, 
è localizzata per lo più nella profondità immediatamente adiacente la convessità cortica-
le più densamente registrata. Studi anatomici precedenti indicano che le connessioni di 
PFG con F5 riguardano l’intero banco posteriore del solco arcuato e si estendono fino 
alla convessità corticale, tendendo ad essere distribuite in modo relativamente uniforme 
attraverso i vari strati (Rozzi et al., 2006). È dunque estremamente verosimile che la 
marcatura nella regione di convessità più intensamente coinvolta dalle registrazioni elet-
trofisiologiche non sia più rilevabile a causa di gliosi e processi di degenerazione neu-
ronale conseguenti alle numerose penetrazioni con i microelettrodi. Alla luce della lette-
ratura esistente, tuttavia, il dato risulta comunque estremamente interessante in quanto 
fornisce indicazioni dirette sulla presenza di connessioni tra le due regioni che sono sta-
te studiate usando gli stessi compiti sperimentali. Si può dunque tracciare uno schema 
approssimativo dei reciproci ruoli funzionali delle aree PFG ed F5 nell’organizzazione e 
controllo dell’azione intenzionale nonché nei processi di rappresentazione dell’azione 
degli altri che potrebbero essere alla base della comprensione dell’intenzionalità moto-
ria. 

I neuroni di PFG potrebbero essere verosimilmente organizzati in catene, cia-
scuna comprendente neuroni che, per quanto dotati ciascuno del proprio specifico scopo 
motorio, consentirebbero la costruzione di più complesse azioni intenzionali caratteriz-
zate da uno specifico scopo finale (per esempio, mangiare o piazzare).  

Un’organizzazione in catene del movimento come quella ipotizzata in parietale 
richiede però l’accesso ad un “vocabolario di atti” che potrebbe essere fornito dall’area 
F5 (Rizzolatti et al., 1988). In questa regione, infatti, la codifica dei neuroni risulta scar-
samente influenzata dallo scopo ultimo dell’azione, ma decisamente selettiva per lo 
scopo motorio immediato dei singoli atti codificati (Umiltà et al., 2008). 

Come già ampiamente discusso, è necessario ammettere l’esistenza di un mec-
canismo in grado di selezionare, o pre-selezionare, i neuroni che appartengono all’una o 
l’altra catena: tale meccanismo potrebbe essere rappresentato da neuroni dell’area 46v, 
le cui proprietà funzionali (Tanji e Hoshi, 2001; Hoshi e Tanji, 2004; Passingham e Sa-
kai, 2004; Sakagami e Watanabe, 2007; Shima et al., 2007) e connessioni anatomiche 
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con il lobulo parietale inferiore (Preuss e Goldman-Rakic, 1989; Petrides e Pandya, 
2006; Rozzi et al., 2006) giustificano un ruolo rilevante in questo senso. 

Lo stesso meccanismo di selezione, che opererebbe mediante l’integrazione di 
diverse informazioni contestuali, mnemoniche e motivazionali, potrebbe contribuire alla 
costruzione del contesto che consente ai neuroni mirror di fornire una rappresentazione 
dell’atto motorio dell’altro condizionale al più probabile scopo finale dell’azione in quel 
contesto. Ciò consente di sfruttare l’organizzazione del proprio repertorio motorio per 
una comprensione immediata dell’intenzionalità. 

Le numerose analogie esistenti tra le proprietà di risposta dei neuroni mirror pa-
rietali e promotori e le cospicue connessioni anatomiche esistenti tra i due nodi del cir-
cuito suggeriscono un ruolo affine dei due sistemi nella rappresentazione dell’azione in-
tenzionale dell’altro in un formato motorio astratto, ossia non immediatamente ricondu-
cibile ad un controllo esecutivo. Tali analogie potrebbero dipendere sia da connessioni 
particolarmente consistenti tra i neuroni mirror parietali e promotori, sia da una fonte di 
afferenze comune ad entrambi che dovrebbe essere comunque dimostrata. 

 
I risultati di diversi studi lesionali sulla scimmia e sull’uomo sono coerenti con 

le peculiarità funzionali del lobulo parietale inferiore e della corteccia premotoria ven-
trale nell’organizzazione e controllo del movimento evidenziate in questo studio.  

Ablazioni della corteccia parietale inferiore nella scimmia provocano tipicamen-
te una marcata riluttanza ad utilizzare l’arto controlesionale cui si associano deficit 
nell’organizzazione dei movimenti nello spazio (Faugier-Grimaud et al., 1978; Matelli 
et al., 1984). Nell’uomo, i deficit conseguenti a lesioni del lobulo parietale inferiore si-
nistro o destro producono, rispettivamente, aprassia (De Renzi et al., 1983; Leiguarda e 
Marsden, 2000) e neglect (Vallar e Ronchi, 2006; Kinsbourne, 2006). Entrambi questi 
disturbi rappresentano alterazioni di ordine superiore delle capacità di tradurre una se-
quenza motoria in un gesto correttamente eseguito in assenza di deficit puramente moto-
ri (aprassia ideomotoria), e di rappresentare e utilizzare esplicitamente lo spazio contro-
lesionale per l’azione in assenza di deficit puramente visivi (neglect). Nel complesso, 
questi dati supportano l’idea che il lobulo parietale inferiore possa costruire rappresen-
tazioni interne dell’azione per diversi fini, organizzando singoli atti dotati ciascuno del 
proprio scopo motorio in più complesse e articolate azioni nello spazio. 

L’osservazione di un’azione eseguita da altri viene rappresentata visivamente da 
neuroni del solco temporale superiore (Perrett et al., 1989) e potrebbe accedere ad una 
forma di rappresentazione motoria attivando popolazioni distinte di neuroni parietali e 
premotori (Rizzolatti et al., 2001). Ma la possibilità di accedere ad una rappresentazione  
dell’azione dell’altro predittiva del suo scopo finale, come già ampiamente discusso, di-
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pende in maniera cruciale dalle informazioni convogliate dal contesto in cui avviene 
l’azione. Così come per chi agisce la conoscenza delle possibilità d’azione offerte dagli 
elementi contestuali consente di scegliere lo scopo motorio più coerente con quel conte-
sto, è probabilmente lo stesso meccanismo che consente di selezionare, tra quei neuroni 
di PFG ed F5 che ricevono informazioni visive sull’azione dell’altro, quelli che coope-
rano alla costruzione della rappresentazione motoria predittiva dell’azione più coerente 
con il contesto in cui si sta svolgendo. I NM parietali e premotori descritti in questo stu-
dio potrebbero costituire il substrato per una rappresentazione e un riconoscimento 
dell’azione intenzionale in quanto sarebbe lo stesso substrato attivato durante 
l’esecuzione attiva di quella stessa azione in quel contesto. Studi comportamentali han-
no dimostrato che la presenza di una rappresentazione predittiva dell’azione può essere 
utilizzata esplicitamente per guidare il comportamento oculare durante l’osservazione di 
un’azione manuale compiuta da altri, anticipando le posizioni successivamente assunte 
dalla mano dell’altro nello spazio in modo del tutto simile a quando l’osservatore ese-
guiva attivamente lo stesso compito (Flanagan e Johansson, 2003): ma tale possibilità 
dipende dal riconoscimento e dall’effettiva prevedibilità dell’azione osservata (Rotman 
et al., 2006). Recenti studi su pazienti aprassici in seguito a lesioni del lobulo parietale 
inferiore di sinistra (Buxbaum et al., 2005) o afasici a causa di lesioni della corteccia 
frontale inferiore sinistra (Saygin et al., 2004), dimostrano che alterazioni a carico delle 
principali aree del sistema mirror nell’uomo provocano gravi difficoltà nel riconosci-
mento di azioni manuali suggerendo, in relazione ai dati riportati in questo studio sulla 
scimmia, che proprio queste strutture potrebbero giocare un ruolo cruciale nella costru-
zione della rappresentazione predittiva dell’azione intenzionale dell’altro. L’analogia 
nel comportamento dei neuroni mirror parietali e premotori suggerisce perciò che questa 
peculiare popolazione di neuroni, presente in entrambi i settori del circuito, condivide 
proprietà funzionali che la caratterizzano come un sistema neurale dedicato ad una rap-
presentazione astratta dell’azione, sia in una modalità “contingente”, in quanto scopo 
dell’atto motorio, sia in una “predittiva” in quanto coordinazione di atti motori in 
un’azione globale finalizzata. 
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