Questa microfotografia al microscopio eletironico eseguita da
H.R. Duncker della Justuz Liebig University a Giessen nella
Germania Occidentale mostra, ingrandita 180 volte, la struttura
interna del polmone di un uccello che pub essere completamen:
te attraversato dall’aria, al contrario di quello che succede nei
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mammiferi. Le strutture cilindriche in sezione trasversale sono
i parabronchi, ramificazioni sottili dei bronchi, il tessuto circo-
stante & tessuto polmonare, Le strutture equivalenti nei mam.

miferi sono gli alveoli polmonari, Questa microfotografia & sta.
ta ricavata dal tessuto polmonare di un pollo di soli 14 giorni.

Come respirano gli uccelli

L’apparato respiratorio degli uccelli differisce da quello dei mammiferi
in quanto i loro polmoni non solo inspirano ed espirano l'aria, ma
la fanno fluire attraverso le ossa pneumatiche e una serie di sacchi aeret

l I n uccello spende durante il volo,
in proporzione al suo peso., mol-
ta pifi energia di un mammife-

ro in corsa sul terreno. Inoltre l'appa-
rato respiratorio degli uccelli deve for-
nire ossigeno sufficiente anche durante
il volo ad alta quota, dove un mammi-
fero respira con fatica. Queste proprie-
ta sono dovute al fatto che l'apparato
respiratorio degli uccelli presenta note-
voli differenze rispetto a quello dei
mammiferi. Sono gia tre secoli che si
conoscono i dettaghi anatomici di que-
sto apparato, ma solo recentemente si
¢ appreso come esso funzioni esatia-
mente.

Una delle prime scoperte che mise-
ro in evidenza le particolarita del siste-
ma respiratorio degli uccelli fu fatta da
John Hunter, un membro della Royal
Society che cosi scrisse nel 1758: « Ta-
gliai per prima cosa l'ala di un uccello
all'altezza dell'omero e, bloccando la
trachea, mi accorsi che 'aria continua-
va ad affluire ai polmoni attraverso un
canale che percorreva l'osso. Feci lo
stesso esperimento con il femore di un
altro uccello e ottenni il medesimo ri-
sultato ». Questa scoperta dimostrava
chiaramente che un uccello pud conti-
nuare a respirare anche con la trachea
bloccata, quando un suo osso tagliato
vengda a contatto con l'aria esterna.

Tutte le ossa degli uccelli contengo-
no aria, non solo le ossa lunghe, ma
anche quelle brevi e quelle del cranio,
in particolare negli uccelli buoni vola-
tori. Come gli esperimenti di Hunter
hanno dimostrato, I'aria in esse conte-
nuta comunica con i polmoni.

Come i mammiferi, gli uccelli han-
no due polmoni che comunicano con
I'esterno mediante la trachea, ma essi
hanno in pid numerosi sacchi aerei, a
parete softtile, che occupano gran par-
te della cavitd toracica e dell'addome
(si veda lillustrazione in alte nella pa-
gina seguente). I sacchi sono collegati

di Knut Schmidt-Nielsen

con gli spazi aerei delle ossa. La sco-
perta dei sacchi aerei, avvenuta nel
1653, & dovuta a un anatomico ingle-
se William Harvey, divenuto famoso
per aver scoperto ['apparato circolato-
rio dei mammiferi.

La presenza negli uccelli di questi
sacchi, che hanno un volume maggiore
dei polmoni, ha portato alla formula-
zione di molte ipotesi sulla loro funzio-
ne. Spesso si & detto che essi avevano
lo scopo di alleggerire l'uccello per
renderlo piG adatto al volo. Sicuramen-
te un osso pieno d'aria pesa meno di
uno col midollo. 1 sacchi aerei pero
non sono in sé responsabili dell'alleg-
gerimento degli uccelli. Quando ero stu-
dente, sentii il mio professore di zoo-
logia affermare che i sacchi aerei ren-
devano gli uccelli piti adatti al volo.
Senza molta diplomazia, gli feci allora
osservare che, secondo il suo ragiona-
mento, si poteva prendere un cattivo
volatore, come il pollo, e riempirlo
d'aria con una pompa da bicicletta,
non per questo perd avrebbe migliora-
to la sua aftitudine al volo. La semphi-
ce logica di questo argomento dovette
convincere il professore, perché, a le-
zione, non lo sentii pil ripetere guale
era la funzione dei sacchi aerei.

er comprendere come avvengono nei
sacchi aerei gli scambi gassosi & ne-
cessario prendere in considerazione gli
aspetti anatomici di tali organi. Pud es-
sere utile anche un confronto con i
mammiferi. Gli uccelli costituiscono un
gruppo assai pid omogeneo di questi.
Le loro dimensioni variano dai 3 gram-
mi del colibri ai circa 100 chilogrammi
dello struzzo. In termini di peso gli ue-
celli pii grossi sono 30 000 volte supe-
riori a quelli pii piccoli.

Tutti gli uccelli hanno due zampe e
due ali, benché lo struzzo sia incapace
di volare e nei pinguini le ali abbiano
assunto la forma di paletta per adattar-

si al nuoto. Tutti gl wvcecelli hanno le
penne e un apparato respiratorio mol-
to simile costituito da polmoni, sacchi
aerei e ossa pneumatiche. (Anche lo
struzzo ha le ossa lunghe della zampa
piene d'aria. I sacchi aerei e le ossa
pneumatiche non sono dunque esclusi-
ve degli uccelli volatori).

I mammiferi, invece, hanno dimen-
sioni che variano da que'le del topora-
gno che pesa circa come il colibri, a
quelle della balena azzurra che pesa
100 tonnellate. Il pil grosso mammife-
ro supera dunque il piG piccolo di 30
milioni di volte. 1 mammiferi possono
essere quadrupedi, bipedi o privi di ar-
ti (le balene). Possono avere le ali co-
me i pipistrelli. La maggior parte di es-
si & rivestita di pelo, ma questo pud
anche mancare.

Si riteneva che gli uccelli avessero
un apparato respiratorio particolarmen-
te adattato al volo, in grado di soppe-
rire al notevole fabbisogno di ossigeno.
A riposo, uccelli e mammiferi hanno lo
stesso quoziente respiratorio, benché,
sia nei mammiferi che negli uccelli, que-
sto quoziente aumenti con il diminui-
re delle dimensioni. In questi ultimi an-
ni il consumo di ossigeno negli uccelli
& stato accuratamente misurato nei tun-
nel a vento (si veda ['articolo L'ener-
getica del volo negli uccelli di Vance
A. Tucker in < Le Scienze » n. 14, ot-
tobre 1969). Questi esperimenti dimo-
strarono che il consumo di ossigeno du-
rante il volo & 10-15 volte superiore al
consumo misurato a riposo. Questa ca-
pacitd di aumentare il proprio consu-
mo di ossigeno si realizza anche in un
atleta ben allenato.

Mammiferi di piccole dimensioni, co-
me ratti o topi, tuttavia, sembrano in-
capaci di aumentare il loro consumo di
ossigeno oltre alle 10 volte. Poiché uc-
celli e mammiferi aventi le stesse di-
mensioni hanno anche, a riposo, lo stes-
so consumo di ossigeno, ci si chiede se
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SACCO INTERCLAVICOLARE

POLMONE
SACCO CERVICALE

SACCO TORACICO ANTERIORE

La figura mostra Vapparato respiratorio di un’anitra forni.
ta di numerosi sacchi aerei collegati ai bronchi e ai polmoni.
La maggior parte dell’aria inspirata va direttamente a riem.
pire i sacchi aerei posteriori. In seguito, I'aria passa altraver-
so i polmoni e va a riempire i sacchi aerei anteriori da cui

non sia proprio il particolare apparaio
respiratorio degli uccelli a permettere
un cosi alto consumo di ossigeno du-
rante il volo.

Il migliore argomento che dimostra
come |'apparato respiratorio degli uc-
celli non sia indispensabile al volo & of-

PARABRONCHI

BRONCO SINISTRO

Sezione longitudinale del polmone sinistro di un uvecello. La fi-
gura & orientata in modo che il capo dell’animule si trova a si-
nistra. L'aria attraversa il bronco & va a riempire i sacchi aerei

22

ferto dai pipistrelli. Essi hanno dei ti-
pici polmoni da mammifero, non han-
no sacchi aerei o ossa pneumatiche, ep-
pure sono eccellenti volatori. Per di pit
¢ stato recentemente dimostrato da Ste-
ven Thomas e Roderick A. Suthers del-
I'Universita dell'Indiana che i pipistrel-

viene espulsa all'esterno. Questo sist e un
continuo di sria altraverso i polmoni e inoltre, trattenendo
I'aria da espirare nei sacchi aerei anteriori, fa si che il livello
di anidride carbonica sia mantenuto alto in modo da aumenta-
re la frequenza respiratoria, che a esso & direttamente collegata.

SACCO TORACICO POSTERIORE

SACCO ADDOMINALE

li durante il volo hanno lo stesso con-
sumo di ossigeno degli uccelli.
Osserviamo ora pil attentamente la
struttura dell’apparato respiratorio de-
gli uccelli. La trachea si divide in due
bronchi che vanno verso i due polmo-
ni. Fino a qui la somiglianza coi mam-

posteriori. Viene gquindi spinta da questi che funzionano come

hi #a

dei mantiei nei parabronchi dove avveng eli g 5
Il flusso somiglia a quello dell'acqua attraverso una spugna.

miferi & assai stretta; negli uccelli perd
ciascun bronco si estende attraverso
il polmone collegandosi con il sacco
aereo posteriore che generalmente & il
pitt ampio e prende il nome di sacco
aereo addominale (si veda lillustrazio-
ne in alto nella pagina a fronte). Allo
stesso modo, attraverso il polmone, il
bronco principale collega i sacchi ae-
rei anterionn e il polmone. Nella por-
zione posteriore del bronco principale
vi & una serie di aperture che collega-
no i sacchi aerei posteriori e il polmo-
ne. | sacchi aerei hanno anche dei col-

legamenti diretti con il polmone oltre a

quelli indiretti attraverso il bronco.

Il polmone stesso & piuttosto carat-
teristico, I'aria infatti pud attraversarlo
completamente. Nei mammiferi, inve-
ce, esso termina con delle strutture a
forma di sacchetto, gli alveoli, dove av-
vengono gli scambi gassosi. Il polmone
degli uccelli & formato dalle ramifica-
zioni pild sottili dei bronchi, che pren-
dono il nome di parabronchi, attraver-
so i quali 'aria fluisce come fa I'acqua
attraverso una spugna. Questo ha fat-
to ritenere che i sacchi aerei avessero
la funzione di mantici che permetteva-
no all'aria di attraversare i polmoni
con piil forza, permettendo scambi gas-
sosi piti intensi che nei mammiferi. Pri-
ma di accettare questa ipotesi, bisogna
essere sicuri che anche i sacchi aerei
non abbiano funzione respiratoria, cioe
che anche in essi non avvengano scam-
bi gassosi.

In realta i sacchi aerei sono scarsa-
mente irrorati di sangue, inoltre essi
hanno pareti lisce e sottili che non of-
frono le ampie superfici finemente sud-
divise dei polmoni. Un esperimento
chiarificatore fu realizzato circa 80 an-
ni fa da un ricercatore francese J. M.
Soum, che riempi di monossido di car-
bonio i sacchi aerei di alcuni uccelli,
avendo prima bloccato tutti i collega-
menti con il resto dell’apparato respira
torio. Se i sacchi aerei avessero giocato
un ruolo pii importante negli scambi
gassosi, gli uccelli sarebbero stati ben
presto intossicati dal monossido di car-
bonio; invece non mostrarono alcun sin-
tomo di avvelenamento. Possiamo dun-
que concludere che i sacchi aerei non
partecipavano affatto agli scambi gas-
sosi. Ma, dal momento che il volume
dei sacchi varia notevolmente durante
la respirazione, si pud accettare l'ipo-
tesi che essi abbiano la funzione di
mantici.

Un'ipotesi formulata molto tempo
fa considerava la possibilita che i sac-
chi aerei venissero riempiti d'aria pura
e quindi immettessero I'aria nei polmo-
ni mediante contrazioni ulternate dei
sacchi anteriori e posteriori. Questa teo-
ria si & rivelata sbagliata proprio per-
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Le ossa pneumatiche, piene d'aria, sono caratteristiche degli uecelli. Esse rendono lo
scheletro assai pin leggero e quindi facilitano il volo. E stato dimostrato che le ossa
degli uecelli sono collegate all'apparato respiratorio. Infatti mettendo allo scoperto
I'osso spezzato di un’ala l'animale continua a respirare anche con la trachea bloceata,

ché i sacchi non si contraggono alter-
nativamente. Le variazioni di pressio-
ne in queste due paia di sacchi sono si-
mili; durante l'inspirazione la pressio-
ne cade in entrambi, ed essi si riem-
piono d'aria; durante l'espirazione la
pressione aumenta simultaneamente e
I'aria fuoriesce.

Si & anche ritenuto che gli uccelli
riempissero d'aria i sacchi aerei, per
procurarsi una riserva d'aria durante il
volo. Questa attraente teoria era soste-
nuta dall'osservazione che la cassa to-
racica di un uccello durante il volo &
resa talmente rigida dalla contrazione
muscolare, da impedire la respirazione.
Questo ragionamento non tiene conto
perd delle pil elementari considerazio-
ni sul fabbisogno di ossigeno durante il
volo.

II problema del passaggio dell’aria at-

traverso i polmoni pud essere preso
in considerazione da diversi punti di
vista. Un approccio che si & rivelato
utile & stato quello di utilizzare un gas
particolare mescolato all'aria. Il flusso
di questo gas e il tempo che esso im-
piega per raggiungere i vari distretti
dell'albero respiratorio, forniscono nu-
merose informazioni. Un altro sistema
¢ quello di piazzare delle piccole sonde
sensibili al passaggio dell'aria in vari
punti dell’apparato respiratorio. In que-
sto modo & possibile determinare il per-
corso dell'aria durante il ciclo respira-
torio. Insieme ad alcuni colleghi della
Duke University ho utilizzato entram-
bi i metodi e ritengo di aver determi-
nato con sicurezza, almeno nelle sue li-
nee principali, il meccanismo respira-
torio degli uccelli.

L'uso di un gas come tracciante &
stato assai utile per conoscere il flusso
dell'aria. I nostri primi esperimenti fu-
rono compiuti con gli struzzi, che so-
no particolarmente adatti a causa del
loro ritmo respiratorio piuttosto lento.
Uno struzzo compie sei atti respiratori
al minuto, per cui i cambiamenti nella
composizione del gas contenuto nei sac-
chi aerei potevano essere seguiti con
relativa facilita. Se si fa inspirare a uno

struzzo ossigeno puro e subito dopo
aria normale, con un contenuto di os-
sigeno del 21 per cento, una concen-
trazione pit elevata di ossigeno in qual-
che punto dell'albero respiratorio indi-
chera la distribuzione di una singola in-
spirazione marcata.

Utilizzammo un elettrodo a ossigeno
per misurare le variazioni nella concen-
trazione di ossigeno. Nei sacchi aerei
posteriori misurammo un rapido incre-
mento di ossigeno puro. In altre paro-
le, il gas tracciante veniva immesso di-
rettamente nei sacchi aerei posteriori.
Nei sacchi aerei anteriori, invece, non
si rilevava incremento di ossigeno per
un intero ciclo respiratorio; solo verso
la fine del ciclo successivo era possibi-
le rilevarlo (si veda l'illustrazione a pa-
gina 25). Questa osservazione si pud
spiegare con il fatto che i sacchi aerei
anteriori non ricevono direttamente
I'aria dall’'esterno e che il gas traccian-
te che vi arriva alla fine del secondo ci-
clo respiratorio deve essersi prima fer-
mato in qualche altra zona. Decidem-
mo quindi che i sacchi aerei posteniori
venivano direttamente riempiti di aria
proveniente dall’esterno, mentre |'aria
che riempiva i sacchi anteriori prove-
niva da un’altra sezione dell'albero re-
spiratorio, probabilmente i polmoni.
Percid i sacchi aerei vengono riempiti
solo indirettamente e con il ritardo di
un ciclo respiratorio.

Avremmo potuto facilmente conclu-
dere che i sacchi aerei posteriori erano
ben ventilati, mentre quelli anteriori
contenevano solo una massa inerte e
stagnante di aria, La composizione del
gas contenuto nelle due paia di sacchi
sembravano confermare questa ipotesi.
1 sacchi aerei posteriori contenevano
generalmente il 3-4 per cento di ani-
dride carbonica, mentre guelli anteriori
ne contenevano il 6-7 per cento. Questa
percentuale faceva ritenere che si trat-
tasse di una massa d'aria in equilibrio
con il sangue venoso, L'ipotesi si riveld
errata.

Per capire se un sacco aereo ¢ ben
ventilato si immette un gas tracciante
direttamente nel sacco e si misura il
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tempo necessario a farlo scomparire.
Iniettammo nello struzzo direttamente
in un sacco aereo 100 millilitri di ossi-
geno puro & misurammo il tempo ne-
cessario a dimezzare Iimprovviso in-
cremento della concentrazione di ossi-
geno cosi ottenuto. Notammo con sor-
presa che tutti i sacchi aerei erano ben
ventilati e che l'ossigeno introdotto
scompariva rapidamente.

Fummo sicuri quindi che nessun sac-
co aereo conteneva una massa d'aria
stagnante e relativamente inerte. Anche
i sacchi aerei anteriori dovevano quin-
di essere ugualmente ben ventilati. Co-
me mai dunque conienevanc una mag-
giore percentuale di anidride carboni-
ca? Questo fatto si pud spiegare se si
considera che questi sacchi ricevono
aria proveniente dai polmoni, dove ha
ceduto ossigeno e si €& arricchita di ani-
dride carbonica.

A questo punto divenne essenziale per
noi approfondire le nostre cono-
scenze sul passaggio dell’aria attraverso
i polmoni. W. L. Bretz, un nostro col-
laboratore, costrui una piccola son-
da che permetteva di registrare la dire-
zione del flusso dell'aria in determina-
ti punti dell’albero respiratorio delle
anitre. Descriveremo qui sotto le infor-
mazioni ottenute iniziando dai fenome-
ni che accompagnano I'inspirazione.
Durante questo processo l'aria entra
direttamente nei sacchi aerei posterio-
ri, che quindi ricevono inizialmente
I'aria rimasta nella trachea dopo 1'espi-
razione precedente e subito dopo I'aria
proveniente dall'esterno. Esperimenti
con un tracciante hanno dimostrato
questi due eventi successivi; il gas arri-

va nei sacchi posteriori verso la fine del-
I'inspirazione. La sonda posta nel tratto
che collega i sacchi aerei posteriori con
quelli anteriori non ha rivelato alcun
passaggio d'aria durante l'inspirazione,
come ci aspettavamo del resto sapendo
che il gas tracciante non sarebbe arri-
vato direttamente ai sacchi anteriori.
Dal momento che, durante l'inspirazio-
ne, anche i sacchi anteriori si espando-
no, 'aria che li riempie non pud prove-
nire che dai polmoni. Un'altra sonda
posta nella connessione tra il bronco
principale e la porzione posteriore del
polmone ha dimostrato che una ‘parte
dell’aria inspirata entra direttamente nel
polmone.

Esaminiamo ora i fenomeni che av-
vengono durante 'espirazione. 1 sacchi
aerei posteriori diminuiscono di volu-
me, e poiché la sonda non rivela alcun
passaggio di aria attraverso il bronco,
I'aria deve defluire nel polmone. Anche
i sacchi uwerei anteriori diminuiscono di
volume, riversando l'aria nel bronco e
quindi direttamente all’esterno, come di-
mostra il flusso registrato dalla sonda.

La conclusione pii importante che si
pud trarre da queste indagini & che
'aria fluisce sempre nella stessa dire-
zione, sia durante I'inspirazione, sia du-
rante I'espirazione. Questo fatto non &
nuovo, ma ora & stato confermato e
possiamo quindi utilizzarlo per trarne
delle conseguenze. L’aria che attraver-
sa i polmoni proviene in gran parte dai
sacchi aerei posteriori, dove, grazie al-
I'aria proveniente dall'esterno, si forma
una miscela a elevato contenuto di os-
sigeno, ma anche ricca di anidride car-
bonica, Questa particolarita dell’appara-
to respiratorio degli uccelli si rivela as-

Il tessuto polmonare degli uccelli & assai diverso da quello dei mammiferi. In un ue.
cello (a simistra) aria altraversa da una parte all’altra i pelmoni passando in mezzo
ai parabronchi. In un mammifero invece vi sono strutture a forma di sacchetto (a de-
stra) dette alveoli. In essi l'aria si ferma, per cui deve entrare e uscire dagli alveoli.
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sai utile. Infatti se attraverso i polmoni
passasse l'ania direttamente proveniente
dall’esterno, contenente solo lo 0,03 per
cento di anidride carbonica, il sangue
dovrebbe cedere troppo di questo gas,
con gravi conseguenze sulla regolazio-
ne acido-base dell'organismo. Inoltre
non bisogna dimenticare che il ritmo
respiratorio viene soprattutto regolato
dalla concentrazione di anidride carbo-
nica nel sangue. Un aumento di questa
accelera il ritmo respiratorio, mentre
una sua diminuzione rallenta e in qual-
che caso blocea il respiro.

Negli uccelli abbiamo visto che i pol-
moni vengono riforniti continuamente
di una miscela d'aria ricca di ossigeno,
ma anche di anidride carbonica. I sac-
chi aerei anteriori servono a raccoglie-
re I'aria proveniente dai polmoni e a ri-
versarla all'esterno durante |'espirazio-
ne, trattenendo perd nella trachea una
quantiti d’aria sufficiente ad assicurare
I'esatta conuentrazione di anidride car-
bonica nei sacchi aerei posteriori.

Rimane ancora qualche problema da
risolvere. Uno & il motivo per cui,
pur diminuendo la pressione nei sacchi
aerei anteriori durante linspirazione,
I'aria proveniente dall’esterno non en-
tra in essi. Essi infatti non hanno val-
vole che possano regolare il flusso del-
I'aria. Probabilmente il bronco princi-
pale ha delle aperture che mediante la
loro forma aerodinamica tendono a fa-
cilitare il passaggio dell'aria. L'appara-
to respiratorio degli uccelli & un siste-
ma a bassa pressione, ma ad alta velo-
citd in cui il flusso dei gas viene rego-
lato da principi della dinamica dei flui-
di, piuttosto che da particolari struttu-
re anatomiche.

Un altro problema concettualmente
difficile & il passaggio dell’aria dai sac-
chi aerei posteriori verso i polmoni du-
rante l'espirazione ¢ dai polmoni ai
sacchi aerei anteriori durante l'inspira-
zione. Entrambi questi movimenti ri-
chiedono un adatto gradiente di pres-
sione e variazioni nel volume dei pol-
moni. B gid stato detto che i polmoni
degli uccelli variano poco di volume ri-
spetto a quelli dei mammiferi, perché
pit saldamente attaccati @ meno disten-
sibili. Il polmone di un uccello rimos-
so dall'animale mantiene la sua forma
nonostante il collassamento che nei
mammiferi ne riduce notevolmente il
volume.

Un'altra struttura anatomica che &
stata interpretata in maniera errata &
il diaframma. Gli veeelli non hanno un
diaframma muscolare come i mammi-
feri per cui rappresenta una struttura
indispensabile per la respirazione. Al
suo posto essi hanno una membrana di
tessuto connettivo collegata ai muscoli
del torace. Quando i muscoli si contrag-
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Rappresentazione schematica del ciclo respiratorio di un uccel.
lo eseguita seguendo una singola massa d'aria tra una inspira.
zione e laltra. Durante l'inspirazione (I) l'aria attraversa il
bronco ed entra quasi tutta nei sacchi aerei posteriori, rappre-
sentati qui come una singoln camera. Una parte di aria entra
anche nel polmone. L'aria che per prima giunge nei sacchi
aerei posteriori proviene dalla trachea ed & il residuo dell’aria
espirata, per cui contiene pit anidride carbonica dell'aria ester-
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na. L'aria non entra nei sacchi aerei anteriori, benché non vi
siano valvole, probabilmente per motivi dinamici. Durante l'in.
spirazione (2) i sacchi aerei diminuiscono di volume e Daria
si trasferisce dai sacchi posteriori nei polmoni. Durante la suc-
cessiva inspirazione (3) la massa d’aria si sposta dai polmoni ai
sacchi aerei anteriori. All'espirazione successiva (4) viene ri.
versata all’esterno attraverso la trachea. In questo modo il flus.
so d'aria negli nccelli mantiene sempre la stessa direzione.
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La gabbia toracica degli uccelli segue i movimenti respiratori, Durante Vinspirazione,
la carena si abbassa, la gabbia toracica si espande e con essa i sacchi aerei, mentre i
polmoni diminuiscono di volume. Durante 1'espirazione avviene il contrario: i pol-
moni si espandono e 'aria proveniente dai sacchi aerei posteriori entra in essi. Alla sue-
cessiva inspirazione, essi diminuiscono di volume e l'aria si sposta nei sacchi anteriori.

SANGUE VENOSO SANGUE ARTERIOSO

<

POLMONE

Gli uccelli hanno maggiori possibilita di estrarre ossigeno dall’aria e guindi di volare
a grandi altezze in quanto il flusso dell’aria e del sangue antraverso i polmoni ha di-
rezioni opposte. L'aria attraversando i polmoni dopo essere stata nei sacchi aerei po-
steriori cede concentrazioni sempre pin elevate di ossigeno al sangue che, essendo scar-
samente ossigenato, pud cominciare a legare ossigeno subito al suo ingresso nei polmoni,
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gono, essi rendono orizzontale la su-
perficie del diaframma che preme con-
tro la faccia ventrale dei polmoni, agen-
do quindi in maniera meccanica come
il diaframma dei mammiferi. 1l dia-
framma degli uccelli, tuttavia, lavora
con un meccanismo opposto a quello
dei mammiferi: fa espandere i polmo-
ni durante 'espirazione e li fa contrar-
re durante l'inspirazione.

Questo sistema paradossale permette
in realtd il passaggio dell'aria attraver-
so i polmoni. Durante l'espirazione i
polmoni si dilatano perché I'aria prove-
niente dai sacchi aerei posteriori li riem-
pie; mentre durante I'inspirazione essi
diminuiscono di volume perché |'aria
passa dai polmoni ai sacchi aerei an-
teriori.

All’inizio dell'articolo ho fatto notare

che il complesso sistema polmoni-
-sacchi aerei degli uccelli non & un adat-
tamento al volo, ma consente notevoli
vantaggi alle alte quote. L'uomo e gli
altri mammiferi cominciano a mostrare
sintomi da deficienza di ossigeno a
3000-4000 metri sopra il livello del ma-
re. Un uomo che si sposti a queste al-
titudini senza 1'adeguato adattamento &
incapace di compiere lavoro. Ad alli-
tudini pit elevate il lavoro e I'acclima-
tazione diventano sempre pit difficili;
il limite per una moderata capacita la-
vorativa, anche in un uomo acclimata-
to, & di 6000 metri.

Gli uccelli invece possono volare
tranquillamente ad altitudini superiori
ai 6000 metri. Ci sono stati casi di ae-
roplani che si sono scontrati con uccel-
li a 7000 metri di quota. Gli uccelli
possono raggiungere queste altitudini
facendosi trasportare da forti venti
ascendenti, ma questo non spiega il fat-
to che essi volano attivamente e senza
apparente fatica ovunque si trovino.

Alcuni anni fa Vance A. Tucker del-
la Duke University pose contempora-
neamente dei passeri e dei topi in un
ambiente che simulava una quota di
6100 metri, dove cioé¢ la pressione &
circa la meta della pressione atmosfe-
rica e la pressione parziale di ossigeno
¢ meno della meta di quella a livello
del mare. A questi bassi livelli di ossi-
geno i passeri erano ancora capaci di
volare mentre i topi si trovavano in sta-
to comatoso. Il sangue dei passeri non
ha un'affinita per l'ossigeno superiore
a quello dei topi e non si pud quindi
spiegare la capacita dei passeri di as-
sorbire ossigeno anche a basse pressio-
ni con qualche particolare fattore san-
guigno. La differenza tra il comporta-
mento degli uccelli e dei mammiferi si
puo piuttosto spiegare mediante la uni-
direzionalitd del flusso dell’aria attra-

Sezione longitudinale del polmone di un uccello che mette in
evidenza la struttura spugnosa dei parabronchi per cui l'aria

verso i polmoni negli uccelli.

Lo schema in basso nella pagina a
fronte rappresenta il flusso dell’aria e
del sangue attraverso i polmoni di un
uccello. Come si pud vedere i due flus-
si hanno direzioni opposte. Con guesto
sistema il sangue nel momento in cui
sta per lasciare i polmoni, pud prende-
re l'ossigeno da un'aria che ha la pil
alta concentrazione di ossigeno di tut-
to il sistema. Man mano che l'ania at-
traversa i polmoni, essa cede sempre
maggiori quantita di ossigeno fino a che
entra nei sacchi aerei anteriori, dove
rimane finché non viene espirata. Ap-
pena prima di lasciare i polmoni I'aria
incontra il sangue venoso che ha un
basso contemuto di ossigeno. Questo
sangue & tuttavia ancora in grado di sot-
trarre un poco di ossigeno rimasto.
Man mano che il sangue attraversa i
polmoni, incontra aria a concentrazio-
ni di ossigeno sempre maggiori e quin-
di pud continuare a sottrarre questo gas
fino al momento in cui lascia i polmo-
ni, proprio in questo punto infatti essi
ricevono l'aria pili ossigenata provenien-
te dai sacchi aerei posteriori.

Tl risultato finale di questo flusso
controcorrente & che viene sottratto
tutto l'ossigeno possibile. Questo siste-
ma € simile a quello che si verifica en-
tro le branchie dei pesci, dove il san-
gue e l'acqua scorrono in due diverse
direzioni. Il sangue incontra l'acqua
con il pil alto contenuto di ossigeno
possibile proprio prima di uscire dalle
branchie. Con questo sistema i pesci
riescono a sottrarre dall’acqua 1'80-90
per cento dell'ossigeno presente. Nei

mammiferi invece solo il 20-25 per cen-
to dell'ossigeno presente nell'aria viene
estratto dal sangue.

Stiamo cercando di dimostrare con
altre prove che il flusso dell'aria e del
sangue nei polmoni degli uccelli avvie-
ne proprio nel modo indicato dallo
schema, ma il comportamento degli uc-
celli nel volo ad alta quota potrebbe
difficilmente essere spiegato in maniera
diversa. Studiando gli scambi di anidri-
de carbonica alcuni anni fa, notammo
¢he l'aria contenuta nei sacchi aerei
anteriori ha una concentrazione di ani-
dride carbonica molto superiore a quel-
la del sangue artenioso. Questo fatto
puo essere spiegato solo se si pensa che
I'aria che giunge ai sacchi anteriori dai
polmoni ha ricevuto 'anidride carboni-
ca dal sangue venoso invece di trovar-
si in equilibrio con il sangue arterioso,
come si verifica nell'aria espirata dai
mammiferi.

lle teorie che ho sopra elencate, suf-
fragate tutte da prove convincenti,
vorrei aggiungere una mia ipotesi. Tut-
ti sanno che alcuni uccelli di grandi di-
mensioni come le gru e i cigni hanno
una trachea particolarmente lunga. Que-
sto potrebbe sembrare un carattere
svantaggioso, perché aumenta le dimen-
sioni dello spazio morto respiratorio
contenente l'aria espirata, che viene
nuovamente inspirata all'inizio di un
nuovo ciclo respiratorio, diluendo quin-
di con aria povera di ossigeno l'aria
inspirata.
La spiegazione abituale di questa
lunga trachea & che essa faciliti 'emis-

pud attraversare il polmone come l'scqua una spugna. La mi-
crofotografia al microscopio elettronico & ingrandita 90 volte.

sione dei suoni. La natura perd non
avrebbe mai permesso lo sviluppo di
una struttura che fosse nociva dal pun-
to di vista fisiologico. In realtd l'au-
mento dello spazio morto potrebbe es-
sere un vantaggio. Per ragioni aerodi-
namiche gli vecelli di grandi dimensio-
ni muovono le ali lentamente; per ra-
gioni fisiologiche inoltre il respiro e il
battito delle ali devono essere singroniz-
zati, dal momento che i muscoli che
fanno muovere le ali sono inseriti sulla
carena dello sterno e la sollevano. Per
gli uccelli & molto piti semplice far
muovere insieme la gabbia toracica e
le ali piuttosto che compiere i due mo-
vimenti separatamente,

E facile quindi dedurre che, se il ti-
po di volo dipende dalla taglia dell'uc-
cello e se la respirazione deve essere
sincronizzata con i movimenti delle ali,
I'unico modo per gli uccelli di grandi
dimensioni di respirare a sufficienza &
quello di compiere respiri profondi. Per
compiere respiri profondi e per ottene-
re un livello elevato di anidride carbo-
nica nei sacchi aerei posteriori, come
ho spiegato precedentemente, & neces-
sario aumentare il volume dello spazio
morto, come effettivamente si verifica
negli esempi sopra ricordati.

Forse questa ipotesi potra venire
smentita da successive osservazioni; per
ora non conosciamo ancora con Sicu-
rezza le relazioni esistenti tra i movi-
menti delle ali e la respirazione negli
uccelli di maggiori dimensioni. Attual-
mente la respirazione degli uccelli du-
rante il volo rimane uno dei problemi
non ancora risolti della fisiologia.
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