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L’ipotesi della dominazione ormonale, esercitata dagli ospiti
sui parassitoidi, alla luce delle recenti scoperte
nella endocrinologia degli insetti (¥)

(Ricerche eseguite col contributo del C.N.R.)

I. INTRODUZIONE

Nel 1975, sulla base di una ventennale esperienza nello studio del
parassitismo dei Ditteri Larvevoridi e attraverso lo spoglio di una
imponente massa di pubblicazioni sui parassiti entomofagi, giunsi a
formulare Vipotesi, gia annunciata in precedenza (Mellini, 1969) che
il ritmo del loro accrescimento fosse, in molti casi ed in particolare
tra i suddetti ditteri, largamente regolato dal bilancio ormonale degli
ospiti. Tale ipotesi fornisce una soddisfacente spiegazione causale della
perfetta sincronizzazione che sovente si instaura nei cieli dei due part-
ner in queste speciali simbiosi antagonistiche.

Ora, a distanza di 8 anni, credo opportuno riesaminare quella ipo-
tesi, peraltro suffragata da numerosi dati e considerazioni gia al tempo
della sua prima formulazione, sulla scorta di nuovi reperti nel campo
della entomoparassitologia e, soprattutto, alla luce delle recenti straor-
dinarie scoperte nella endocrinologia degli Insetti, con speciale riferi-
mento all’effetto diapausigeno di alti livelli di ormone giovanile ed
alla presenza di notevoli quantitativi di eedisteroidi nelle forme imma-
ginali notoriamente prive di ghiandole toraciche.

Nel lavoro citato (Mellini, 1975) auspicavo l'instaurarsi di una stret-
ta collaborazione tra parassitologi ed endocrinologi, al fine di costruire
basi piu solide per detta ipotesi ed innalzarla al rango di teoria. Tale
collaborazione in pratica non si é avverata. Tuttavia va segnalato che
proprio in quello stesso anno un noto endocrinologo, la nordamericana
Lynn M. Riddiford (1975), giungeva nella nota dal titolo « Host hor-
mones and insect parasites » a prospettare la possibilita che i parassi-
toidi utilizzino, direttamente o indirettamente, i segnali endocrini dei

(*) Studj sui Ditteri Larvevoridi, XLII contributo.
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loro ospiti, pure partendo dall’analisi di pochissimi dati e per di piu
riguardanti soprattutto gli Imenotteri Terebranti i quali, sovente, anzi-
ché essere dominati, controllano la fisiologia dell’ospite tramite l'inie-
zione di secreti operata dalle femmine al momento dell’ovideposizione.

B sintomatico che quasi contemporaneamente, e indipendentemente
T'uno dall’altro, due ricercatori di diversa specializzazione, e che mai
si erano incontrati, siano giunti a riconoscere (Mellini) o a intravve-
dere (Riddiford) I'importanza generale degli ormoni dell’ospite per lo
sviluppo dei parassitoidi.

D’altro canto spiace dovere constatare che entrambi i lavori, ed in
particolare quello seritto in italiano ('), non siano adeguatamente cono-
sciuti dai ricercatori i quali, occupandosi di parassiti entomofagi, scor-
gono interrelazioni fisiologiche tra i due simbionti che avrebbero potuto
sondare con maggior profitto qualora a conoscenza dell’ipotesi ormo-
nale oramai enunciata da quasi una decina di anni. Naturalmente non
manicano eccezioni a simile andazzo, basti citare al riguardo il lavoro
generale di Tauber et alii (1983) sulla diapausa dei parassitoidi e
quello di Thompson (1983) sulle interazioni endocrine tra ospiti e pa-
rassiti.

Certamente la materia & complessa e i reperti dei vari Autori sulla
sincronizzazione dei cicli tra ospiti e parassitoidi spesso sono discor-
danti col variare della specie entomofaga, per cui la cosidetta teoria
ormonale mon pud essere sempre favorevolmente accolta. Bisogna pero
tenere presente la grande varietd di comportamenti nell’ambito di que-
sta speciale e vastissima categoria di parassiti, ed in particolare i
diversi gradi di dipendenza dall’ospite, e considerare che la nostra
teoria si applica appieno solo per le forme piut evolute dal punto di
vista parassitario, cioé quelle in cui lintegrazione fisiologica con la
vittima appare pill spinta e che, di conseguenza, almeno nelle prime
fasi dello sviluppo, appaiono con essa in perfetto equilibrio come i veri
parassiti.

Anche se non ancora largamente convalidata da dimostrazioni spe-
rimentali ad hoe, l'ipotesi ormonale sembra tuttavia accettabile in
base all’analisi del ritmo di accrescimento delle larve entomofaghe. In-
fatti la precisa coincidenza di tale ritmo, con ben determinate sitna-
zioni fisiologiche dell’ospite, porta alla logica deduzione che siano pro-
prio queste a regolarlo; e poiché gli eventi nella fisiologia dello sviluppo
della vittima sono determinati da ormoni, ne consegue che in definitiva
sono tali secreti che dominano il parassita. I’obbiezione piu ovvia, a
siffatta conclusione, & che non siano in realta gli ormoni dell’ospite, co-

(1) Persino nell’'ambito dell’Istituto in cui studio si & finto di ignorare lipotesi
ormonale nel corso di un lavore che pure ad essa si ispira e che la conferma, citando la
relativa memoria in forma puramente anodina e marginale (vedi Baronio e Senhal, 1980),
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me tali, ad influenzare il parassita, bensi i cambiamenti biochimici che
essi inducono nella vittima. £ questa la cosiddetta ipotesi nutrizionale.
Tuttavia ad essa si pud opporre la considerazione fatta da Smilowitz e
Iwantsch (1973) e cioé che Padattamento dei parassitoidi a variazioni
del bilancio endocrino @ ben piu preciso, data I'uniformita degli ospiti
a questo riguardo, che non le variazioni di aminoacidi o di altri com-
ponenti dell’emolinfa, c¢he possono essere facilmente influenzate dalla
dieta della vittima. Ed in pit aggiungiamo la rapidita della risposta
del parassita, che sembra incompatibile con quella delle modificazioni
biochimiche, Non si vede poi per quale motivo si sia tanto restii ad
ammettere per le larve dei parassitoidi, che pure vivono e si nutrono
di emolinfa dell’ospite, e quindi in un ambiente ricco di ormoni, la
possibilita di un reale trattamento ormonale, mentre nessuno mette in
dubbio Pefficacia delle applicazioni di tali secreti su forme libere.

Certo ¢ che una sperimentazione sicuramente conclusiva, sul ruolo
degli ormoni esogeni per i nostri parassitoidi, pud essere condotta
golo su larvette entomofaghe allevate in vitro, ma purtroppo la prepa-
razione delle diete artificiali per questi insetti ¢ ancora nelle fasi iniziali.

Prima di discutere i possibili meccanismi della dominazione ormo-
nale esercitata dalla vittima, illustriamo brevemente le recenti sco-
perte nel campo dell’endocrinologia cui si & accennato. L’attivita dia-
pausigena dell’ormone giovanile, da un lato, e la presenza a livelli fisio-
logici e talora elevati degli ecdisteroidi negli adulti, dall’altro, sono
infatti dati che permettono una migliore e pilt convincente interpre-
tazione dei meccanismi di dipendenza del parassita dagli ormoni del-
PPospite.

II. L’ORMONE GIOVANILE QUALE FATTORE DIAPAUSIGENO PER LE LARVE
MATURE DI ALCUNI LEPIDOTTERIL.

Nella memoria dedicata alla ipotesi ormonale (Mellini, 1975) avevo
appena sfiorato Iidea (p. 181, nota 1) che I'ormone giovanile (OG) del-
lospite rappresentasse il fattore responsabile dell’arresto nell’accresci-
mento delle giovanissime larvette del parassita, a fisiologia strettamente
dipendente da quella dei loro ospiti, in stadi immaturi di questi ultimi.

Oggi disponiamo di vari dati che dimostrano come 1'0OG sia effet.
tivamente implicato nella regolazione della diapausa larvale in forme
libere, quali certi Lepidotteri ed in particolare Piralidi.

La bibliografia su questo argomento in meno di una decina di anni
& divenuta imponente. Non & qui il caso di passarla in rassegna. Mi limi-
terd a citare solo aleuni lavori per fornire elementi essenziali su queste
sensazionali scoperte, nonché un quadro delle difficoltd di indagine e
delle diversita di opinione. La situazione & complessa; ma al di la delle
inevitabili diatribe che una cosi rivoluzionaria mozione ha suscitato, il
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concetto di questo nuovo ruolo aggiuntivo del’OG sembra ormai acqui-
sito anche se, per ora, solo nei confronti di certe specie. Ritengo oppor-
tuno soffermarmi su questi reperti, vista la loro importanza a supporto
della nostra ipotesi.

Per il vero l'idea dell’OG quale agente di diapausa era stata avan-
zata anche in tempi relativamente lontani, perd in assenza di un con-
vincente avvallo sperimentale che finalmente & arrivato.

Fra i ricercatori che hanno dato maggiore impulso a queste ricerche
vanno certamente annoverati Yin e Chippendale. Dapprima (1973) essi
seoprono che le larve mature in diapausa del lepidottero Diatraea gran-
diosella Dyar possiedono ghiandole retrocerebrali di dimensioni mag-
giori rispetto a quelle che proseguono mnello sviluppo. Quindi (1974),
attraverso una serie di indagini sperimentali, individuano nell’OG il
fattore responsabile della induzione e del mantenimento dello stato di
diapausa. Stabilito i, rilevano comparativamente i titoli emolinfatici
di OG megli individui destinati e non destinati ad entrare in diapausa;
inoltre riescono a bloccare lo sviluppo di questi ultimi somministrando
iuvenoidi all’inizio dell’ultima eta (1976). Visto poi che i corpi allati
si mantengono attivi nelle larve mature in diapausa (Chippendale e
Yin, 1976), propongono un possibile meccanismo d’azione secondo il
quale ’OG- inibirebbe la sintesi, o il trasporto ovvero I'emissione della
ecdisiotropina dai corpi cardiaci (Yin e Chippendale, 1976). In seguito
i due Autori presentano ulteriori dati a sostegno del ruolo dell’lOG
nella regolazione della diapausa nella suddetta specie. In particolare,
misurando i titoli di OG presenti nell’emolinfa durante tutto il corso
della diapausa, dimostrano, tra 1’altro, che Dlattivitd dei corpi allati &
indispensabile per il mantenimento della medesima (Yin e Chippen-
dale, 1979). Nello stesso anno estendono le ricerche su Ostrinia nubilalis
Hb., riconoscendo che sebbene I'OG controlli in questa specie alcune
fasi della induzione della diapausa non & invece responsabile del suo
mantenimento (Chippendale e Yin, 1979). Successivamente Chippen-
dale e Turunen (1981) riconfermano che la diapausa delle larve mature
di D. grandiosella Dyar ¢ regolata dal’OG, ma ammettono che in realta
molto resta ancora da fare per comprendere come esso agisca e in quale
modo venga regolato il suo titolo. Per la verita, in precedenza (Turunen
e Chippendale, 1979), accertato che ’0OG controlla, nella medesima spe-
cie, la sintesi e il deposito delle proteine associate con la diapausa,
avevano emesso l'ipotesi che queste fossero implicate nel mantenimento
della stessa. Alla luce delle numerose esperienze condotte su tale specie,
Chippendale (1982) conferma ancora una volta che la diapausa & rego-
lata dall’OG e ribadisce che essa insorge quando il titolo di questo
ormone rimane ad un livello mediamente alto cosi da impedire I’apolisi
pupale.

In un esame eritico del determinismo endoerino della diapausa lar-



— 139 —

vale, Chippendale (1977) illustra le dune principali teorie: quella clas-
sica, universalmente nota, basata sulla completa inattivita del sistema
endocrino, e quella recente della regolazione ad opera dell’OG, ammet-
tendo che entrambe, data la vastitd della classe degli insetti, possono
essere valide. Quest’'ultima propone che nelle larve in diapausa i corpi
allati si mantengano attivi e che I’0OG inizi e conservi la diapausa rego-
lando la secrezione dell’ecdisiotropina. La rottura si verificherebbe
quando un cambiamento nel ritmo di secrezione dei corpi allati e del
titolo di OG circolante toglie linibizione alle cellule neurosecretrici
del protocerebro. I’Amutore ritiene che questa seconda teoria, basata
per il momento sullo studio di poche specie, possa rivelarsi valida per
molti insetti. Infatti anche per larve di qualche altra specie & stato
segnalato, in maniera pitt o meno convincente, il ruolo diapausigeno
dell’OG.

Josi Yagi e Fukaya (1974) dimostrano, per le larve mature del
piralide Chilo suppressalis Walk., che detto ormone costituisce il fat-
tore chiave della diapausa, sia nell’induzione che nel mantenimento.
Yagi (1981) conferma il reperto ed aggiunge che I'induzione della dia-
pausa in questa specie é strettamente correlata ad alti titoli di OG
durante le fasi iniziali dell’ultima eta larvale. Ed ancora, Yagi ed Akai-
ke (1976), trattando con iuvenoidi un altro confamiliare, 1'Ostrinia
nubilalis Hb., concludono che la diapausa delle larve mature ¢ larga-
mente regolata dall’OG. Anche Takeda (1977), mediante ricerche isto-
fisiologiche, dimostra che i corpi allati delle larve mature di Monema
flavescens Walk. restano in attivitda durante la diapausa ed aggiunge
che tali ghiandole rappresentano la « central endocrine gland of dia-
pause » per questo lepidottero. L’anno successivo Takeda (1978), in
seguito ad una complessa sperimentazione, riconferma che la diapausa,
nella medesima specie, & indotta e mantenuta dall’OG, il quale esercite-
rebbe un’azione inibitoria sull’emissione di neurosecreti da parte delle
cellule B della zona intercerebrale.

Sieber e Benz (1977 e 1980), per la diapausa delle larve mature di
Cydia pomonella L., propongono la seguente regolazione: a) inizio ca-
ratterizzato da alti livelli di OG, nelle prime fasi dell'ultima eta;
b) mantenimento 'dovuto all’inattivitd del sistema neuroendocrino, c) rot-
tura causata dagli ecdisteroidi.

Scheltes (1978), per due specie di Piralidi del genere Chilo Zinch.
dannosi alle colture di mais in Kenia, ritiene che la diapausa estiva sia
indotta e conservata dall’OG e che questo determinismo della diapausa
sia assai pilt comune di quanto generalmente supposto.

Bean e Beck (1980), pure riscontrando nelle larve mature di Ostrinia
nubilalis Hb. in diapausa titoli di OG superiori a quelli delle larve non
diapausanti, escludono che esso giochi un ruolo chiave nella sua indu-
zione, mantenimento e rottura. In seguito Bean et alii (1982), accertato
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che nelle larve della suddetta specie, nonché in quelle di Cydia pomonel-
la L. pure destinate alla diapausa, i livelli di OG sono piu alti che
negli individui a sviluppo continuo, verso la fine della penultima eta
e durante il periodo trofico dell’ultima, ammettono che tale ormone
pud essere responsabile nella induzione della diapausa ma non del suo
mantenimento. Da ultimo Bean e Beck (1983), studiando comparativa-
mente il titolo degli ecdisteroidi emolinfatici nelle larve di Ostrinia
con e senza diapausa, escludono che 1'0G abbia qualche importanza
nella regolazione della medesima, che dipenderebbe invece dalla scarsa
presenza degli ormoni delle ghiandole toraciche.

Comunque il concetto che 'OG rivesta un ruolo pit o meno impe-
gnativo nella regolazione della diapausa larvale ¢ ormai accettato da
vari Autori e addirittura incluso nei moderni trattati di endocrinolo-
gia (efr. Raabe, 1982). & del resto un fatto ben noto che la somministra-
zione di iuvenoidi alle larve dell’ultima eta, oltre ad allungare il periodo
trofico e a determinare mute soprannumerarie, induce nelle medesime,
una volta giunte alla fine dell’accrescimento ed ancora quando si sono
imbozzolate, un lungo periodo di stasi, assimilabile allo stato di dia-
pausa (vedasi, ad esempio, per Galleria mellonella L., Mellini e Cesari,
1982; Mellini e Boninsegni, 1983).

Va inoltre segnalato che, per certe specie, 'OG appare coinvolto
anche nella diapausa pupale, che generalmente & attribuita alla
inattivita dell’apparato endocrino. Walker ¢ Denlinger (1980) scoprono,
nelle larve di Sarcophaga crassipalpis Macq. destinate ad entrare in
diapausa, oltre all’assenza del caratteristico picco di ecdisone, una
produzione ritmica di OG che si continua anche durante Darresto;
essi pertanto concludono che il suddetto ormone pud giocare un ruolo
importante nella regolazione della diapausa pupale di questo dittero.
Ad analoga conclusione perviene Yagi (1981) in riguardo alle crisalidi
di alcune specie di Lepidotteri,

Ricordiamo infine che per la generalitd degli adulti 'OG & invece
ritenuto un fattore indispensabile per la rottura della diapausa ripro-
duttiva. Tuttavia, come sara illustrato nel paragrafo che segue, per la
normale maturazione delle gonadi, almeno nelle femmine, & indispen-
sabile anche la presenza degli ecdisteroidi, che anzi, a quanto sembra,
almeno in certi casi, intervengono in fasi ancora pilt precoci dell’oogenesi.

ITI. PRESENZA DI ECDISTEROIDI NEGLI ADULTI DEGLI INSETTIL.

Una delle piu straordinarie scoperte della moderna endocrinologia
degli Insetti e, senza dubbio, rappresentata dal ritrovamento di ecdi-
steroidi negli adulti. Com’¢ noto, infatti, negli stadi immaginali le
ghiandole toraciche, produttrici di ecdisone, risultano obliterate. Secon-
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do certi Autori tali ormoni sarebbero presenti a livelli pilt bassi che
durante le metamorfosi, secondo altri invece essi raggiungerebbero
proprio negli adulti, oltre che nelle uova, le concentrazioni maggiori (per
Bombyx mori L. cfr. De Reggi, 1977). Romer (1977), per un eterome-
tabolo, i1 Gryllus bimaculatus De Geer, aveva espresso incertezza sulla
identitd degli ecdisteroidi negli adulti rispetto a quelli delle forme
giovanili; Ohnishi et alii (1981) per un olometabolo, il Bombyx mor: L.,
hanno chiarito che gli ecdisteroidi immaginali sono caratterizzati, a
differenza di quelli preimmaginali, da una grande varietd di molecole
e da un’alta proporzione di forme coniugate.

11 fenomeno sembra molto diffuso, se non addirittura la regola,
giacché i reperti interessano numerosi insetti sia eterometabolici che
olometabolici. Raffinate tecniche di analisi, quali la cromatografia in
fase di vapore, la spettrometria di massa e il dosaggio radio-immunolo-
gico hanno consentito di identificare ecdisteroidi, anche a livello di sin-
goli individui, negli stadi immaginali di vari ordini e persino tra i Miria-
podi (Leubert et alii, 1982). La bibliografia ¢ oramai straripante, per
cui mi ridurro a citare solo alcuni lavori a titolo indicativo. Per revi-
sioni sull’argomento, anche se non recentissime, si consultino Gersch
(1978) e Hoffmann (1980).

Come parziale documentazione, elenco qui di seguito i principali
gruppi di Insetti studiati al riguardo, con V'indicazione di alcuni lavori
personalmente consultati: Isotteri (Bordereau et alii, 1976), Blattodei
(Hagedorn, 1980; Zhu et alii, 1983), Ortotteri (Bang et alii, 1976; Ro-
mer, 1977 ; Hoffmann, 1980), Rincoti (cfr. la sintesi di Hagedorn, 1980),
Lepidotteri (Ohnishi et alii, 1977; Bollenbacher et alii, 1978), Ditteri
(De Loof et alii, 1980 e 1981; Postlethwait e Shirk, 1981), Coleotteri
(Deleurance et alii, 1981; Briers e De Loof, 1981 a e b, 1983; Rao et
alii, 1982).

Organi produttori di ecdisteroidi

Di fronte alla sorpresa ingenerata da siffatti reperti, Slama (1983),
in una memoria fortemente critica su alcuni punti cardinali dell’attuale
endocrinologia degli Insetti, fa rilevare che da tempo era noto che negli
stessi stadi preimmaginali la sintesi degli ecdisteroidi si attua anche al
di fuori delle ghiandole toraciche (tant’¢ vero che certi insetti privati
ad arte di tali organi compiono interamente il loro ciclo di mute non-
ché le metamorfosi) ed aggiunge che ¢idé pud essere un fenomeno larga-
mente diffuso.

Con riferimento agli adulti, la sede della sintesi degli ecdisteroidi
¢ stata identificata negli ovari di femmine in fase riproduttiva () e pit

(2) 11 livello degli ecdisteroidi in Galleria mellonella L., gia elevato nell’adulto
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precisamente nelle cellule dell’epitelio follicolare da dove passa nelle
uova e negli embrioni (Goltzene et alii, 1978 ; Hoffmann, 1980) e in pie-
cola misura nell’emolinfa (3).

La generalitd degli Autori concorda su questa localizzazione, ma
aleuni hanno identificato anche altri organi o territori responsabili,
quali, ad esempio, gli enociti (Huybrechts e De Loof, 1981; Postleth-
wait e Shirk, 1981).

In generale il titolo & molto pit elevato nelle femmine che nei ma-
schi (efr., ad esempio, Briers e De Loof, 1981) e pill negli ovari che negli
altri organi (Briers e De Loof, 1983); e mentre nelle prime gli ecdiste-
roidi si trovano, per quanto a livelli modesti, pure nell’emolinfa, nei
secondi non sono eircolanti per cui possono essere rilevati solo attra-
verso Panalisi di omogeneizzati totali del loro corpo (cfr., ad esempio,
De Loof et alii, 1980; Briers e De Loof, 1981; Briers et alii, 1982). An-
che nelle femmine si avrebbe produzione di ecdisteroidi fuori delle go-
nadi; Rao et alii (1982) scoprono, infatti, che in quantitativi presenti
negli ovari rappresentano solo una piccolissima frazione del totale rile-
vabile nell’intero corpo della femmina. Briers ¢ De Loof (1981) fanno
pero notare che alcuni organi e tessuti degli adulti possono accumulare
ecdisteroidi anche se il loro titolo nell’emolinfa & basso. Va precisato
ancora che essi si presentano sia in forma libera che coniugata (Rao
et alii, 1982) per cui, ed & bene sottolinearlo, le tecniche impiegate, per
quanto raffinate, non possono rivelare completamente i quantitativi di
ecdisonici presenti.

Funzione degli ecdisteroidi negli adulti.

Lavorando su specie diverse di Insetti, gli Autori giungono a con-
clusioni alquanto differenti. Mi limito a fornire brevi cenni.

Kaczor ¢ Hagedorn (1980) ritengono che gli ecdisonici controllino,
assieme all’ormone giovanile, la sintesi della vitellogenina a livello del
corpo adiposo.

Kelly et alii (1981), indagando parimenti sui Ditteri, sono dello
stesso parere, ma aggiungono che rimane da chiarire quali siano le
rispettive funzioni molecolari dei due ormoni. Secondo Postlethwait e
Handler (1979) il 20-idrossiecdisone induce il corpo adiposo a sintetiz-

farato, raggiunge I'apice al momento dello sfarfallamento per declinare lentamente nei
4 giorni successivi (Bollenbacher et alii, 1978). Corrispondentemente, gida nel I giorno
di vita, le femmine depongono quasi la metd delle uova che sono in grade di produrre
(Campadelli, 1983).

(3) Hagedorn (1980), addirittura, intitola il suo lavoro « Eecdysone, a gonadal
hormone in insects », sia pure impiegando il termine ecdisone in senso generico.
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zare vitellogenina, mentre 'OG é responsabile della sua assunzione da
parte degli ovari. Altri Autori, pero, sostengono l'opposto. Hagedorn
(1980) ritiene che gli ecdisteroidi, oltre alla sintesi della vitellogenina,
favoriscano la formazione del follicolo e addirittura influenzino il
comportamento degli adulti.

Hoffmann (1980), invece, emette 1'ipotesi che essi, pin che per la
femmina che 1i produce, servano per l'embrione che dovra svilupparsi.
Similmente, secondo Rao et alii (1982), 'ovario agisce come veicolo per
trasmettere gli ecdisteroidi alle uova, nelle quali raggiungono la mas-
sima concentrazione, per poi essere utilizzati nelle prime fasi della
embriogenesi; in quelle successive l'embrione & gia in grado di sinte-
tizzarli in proprio tramite le ghiandole toraciche. Secondo De Loof et
alii (1981) V'ormone della muta negli adulti dei Ditteri in gemere sem-
bra essere 'equivalente degli estrogeni propri di molte classi di Ver-
tebrati.

In conclusione, dunque, il concetto che la maturazione dell'novo sia
semplicemente regolata dall’ormone giovanile ¢ ormai superato alla
luce delle recenti scoperte sulla presenza e attivita degli ecdisteroidi
nelle forme immaginali.

Per revisioni critiche, anche se non recentissime, dell’argomento
vedasi Hagedorn (1980); in riguardo ai Ditteri, sui quali si ¢ maggior-
mente lavorato, si pud consultare Fuchs ¢ Kang (1981). Una visione
generale ¢ prospettata anche da Gilbert et alii (1980) nel capitolo « sor-
genti alternative di ecdisteroidi », ove concludono che «the insects
steroid hormone system may be as complex as that of the vertebrates ».

Peraltro le discordanze e le incertezze disseminate in questo nuovo
capitolo della fisiologia degli Insetti non rivestono soverchia importanza
ai fini della nostra «ipotesi ormonale »; c¢id che importa, invece, & la
comprovata presenza di notevoli quantitativi di ecdisteroidi negli adulti
degli esapodi.

IV. RECENTI DATI BIBLIOGRAFICI SULLE INFLUENZE DEGLI ORMONI DEL-
L’OSPITE NELLO SVILUPPO DEI PARASSITOIDI.

La bibliografia concernente i parassiti entomofagi permane copiosa,
anche in relazione ai moderni indirizzi di lotta contro gli entomi nocivi,
che prevedono una drastica riduzione nell'uso delle armi chimiche e,
di contro, una valorizzazione dei fattori biotici di controllo. Secarsi
restano tuttavia i lavori dedicati espressamente ai rapporti fisiologici
nella coppia ospite-parassita.

Nel corso della presente revisione non si & proceduto ad uno spoglio
sistematico, certamente oneroso e forse non indispensabile, di pubbli-
cazioni generiche sui cieli biologici dei parassitoidi uscite in questi ulti-
mi anni, alla ricerca di dati utili, come si fece in occasione della prima
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formulazione della nostra ipotesi ormonale. Si ¢ preferito invece con-
centrare l'attenzione sui pochi lavori dedicati in modo specifico al pro-
blema delle influenze degli ormoni dell’ospite sullo sviluppo dei paras-
giti. Per le ragioni pin volte indicate, analizziamo separatamente i due
grandi ordini comprendenti forme entomotaghe.

A. Imenotteri Terebranti

I questo il gruppo che, per la sua enorme vastita e forse per la faci-
lita di allevamento continuato in laboratorio, maggiormente attira I'in-
teresse degli sperimentatori.

Cals-Useiati (1975) trova che, in larve permanenti di Ceratitis capi-
tata Wied., ottenute per irradiazione, lo sviluppo del braconide Opius
concolor Szepl. si arresta alla 1 etd larvale; tuttavia se nelle larve del
tripetide viene iniettato ecdisone, esse si impupano sbloccando nel con-
tempo il parassita. L’Autore peraltro sostiene la cosidetta ipotesi nutri-
zionale, e cioé¢ che non é il suddetto ormone responsabile della attiva-
zione dell’entomofago, bensi le modificazioni dell’attivith metaboliea
che esso induce nell’ospite.

Claret ¢ Carton (1975), in riguardo a Pimpla instigator ¥., dichia-
rano che la diapausa dipende dal fotoperiodo e dalla temperatura. Fac-
ciamo perod rilevare che licneumonide si arresta allo stadio di larva
matura e cioé alla fine dell’accrescimento, quando ormai esso & com-
pletamente svincolato dall’ospite. Nessuna meraviglia, quindi, che la
sua diapausa dipenda dagli stessi fattori che regolano quella degli in-
setti menanti vita libera (*). Al pari di essi, le larve mature di Pimpla
che entrano in diapausa non presentano il picco di eedisone che caratte-
rizza, invece, quelle che si impupano (Claret et alii, 1978). I’indipen-
denza del parassita dalla fisiologia dell’ospite & peraltro dimostrata
anche dal fatto che, in adatte condizioni di laboratorio, esso procede
nel proprio sviluppo anche in crisalidi della vittima in stato di dia-
pausa (Kalmes, 1975). & opportuno pero precisare che Pimpla ovide-
pone direttamente nelle crisalidi, per cui non sono pill necessari gli
adattamenti al ritmo di accrescimento della vittima, atti a garantirgli
il massimo di risorse trofiche.

Hodek et alii (1977), per Perilitus coccinellae Schrank, che invece
iberna allo stadio di larva giovane negli adulti di Coccinella semptem-

(4) Sono numerosi i parassiti per i quali viene segnalata una diapausa indipendente
da. quella dell'ospite. Molti tuttavia, per quanto ho potuto constatare in bibliografia,
si arrestano nello stadio di larva matura o di prepupa, sia che attacchino stadi em-
brionali (cfr. ad esempio, Anderson e Kaya, 1975; Voegelé, 1976) che postembrionali
(efr. Louskas e Laudeho, 1977; Renfer, 1975) e magari svolgono 2 generazioni su ospiti
monovoltini (vedi ad es. Hoy, 1975).



— 145 —

punctata L. parimenti in diapausa, ritengono che l'arresto del braco-
nide dipenda molto probabilmente, in modo complesso, sia dal bilancio
ormonale dell’ospite che dagli stimoli ambientali.

Una situazione per certi versi simile sembra quella prospettata da
Parrish e Davis (1978) in riguardo a Bathyplectes curculionis (Thom-
son) parassita larvale di Hypera postica Gyll. Sebbene l'icneumonide
si arresti come prepupa, in relazione ai fattori ambientali, la sua dia-
pausa €& in qualche misura influenzata dall’ospite, giacché prove di
laboratorio hanno dimostrato che la stasi & favorita se vengono attac-
cate larve dell’ultima eta.

Eichhorn (1977), a proposito degli icneumonidi Olesicampe spp. e
Lamachus pini Bridg., parassiti altamente specifici di Diprion pini (1.),
rileva che essi prolungano lo stato di diapausa anche per 4-5 anni, in
concomitanza con quella dell’ospite, e conclude che cio dimostra come
lo sviluppo del parassita sia sotto il controllo degli ormoni della vitti-
ma (°). In base ad ulteriori ricerche sui medesimi insetti, Eichhorn
(1983) riconferma che i due Terebranti sono sincronizzati con lo svi-
luppo dell’ospite, adattandosi al suo sistema endocrino, ed aggiunge
che ci0 garantisce la coordinazione del loro sviluppo con la vittima,
indipendentemente dall’azione di fattori esterni (°).

Lawrence et alii (1978), premesso che le influenze endocrine del-
lospite sul parassita sono state dimostrate in modo convincente da
alcuni Autori, rilevano che, nella coppia Anastrepha suspensa (Loew) -
Biosteres longicaudatus Ash., Uidoneitd dell’ospite, nei riguardi della
larvetta del parassita all’inizio dello sviluppo, diminuisce rapidamente
con l'avvicinarsi dell'impupamento. G1i Autori mettono cié in rela-
zione con P'abbassamento del livello di ormone giovanile ed il concomi-
tante incremento nel titolo di ecdisone. Infatti, se le femmine parassi-

(5) Effettivamente questi casi di diapausa protratta per vari anni, in ospiti a
diapausa pluriannuale, rappresentano una prova difficilmente confutabile della dipendenza
della diapausa del parassita da quella dell’ospite. .

Simili casi non sono rari, Del tutto particolare & quello illustrato da Sunose (1978)
per Platygaster sp. e Semioilellus sasacolae Kamijo, parassiti del cecidomiide Hasega-
waia sasacole Monzen. Tanto il platigasteride che il pteromalide si arrestano comea
prepupa, quindi in uno stadio indipendente dalla vittima, e tuttavia al pari di essa
protraggono in varia misura lo stato di diapausa per 2 anni. L’Autore suggerisce che
tale ritardo dipende dall'ospite.

(6y & del resto un fatto ben noto che, sovente, i parassiti adeguano automatica-
mente il proprio voltinismo a quello degli ospiti, restando in diapausa, come larva
giovanissima, in vittime ehe entrano in diapausa. Di cid viene tenuto conto nei labo-
ratori adibiti alla moltiplicazione degli entomofagi a scopo di lotta biologica, ricorrendo
0 a ceppi dell’'ospite non soggetti a diapausa ovvero ad ospiti di sostituzione polivoltini
a ciclo continuo (ecfr., ad esempio, Shon e Shea, 1976).
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tizzano il tripetide dopo tale periodo critico, le larvette endofaghe non
riescono pin a svilupparsi (7).

In un lavoro successivo Lawrence (1982) dimostra, tra 1’altro, me-
diante esperimenti di legatura e parabiosi delle larve di Anastrepha,
che 'impupamento dell’ospite & indispensabile per 1'ulteriore sviluppo
di Biosteres, per cui conclude che il bilancio ormonale della vittima
regola lo sviluppo del parassita e che, in particolare, 'ecdisone & indi-
spensabile per attivare la larvetta endofaga e indurla a compiere la
I muta. Sul probabile meccanismo d’azione di tale ormone 1’Autore
emette 3 ipotesi: a) che esso sia usato dalla larva parassita semplice-
mente come Zeitgeber; b) ovvero che, una volta ingerito con 1’emolinfa,
esso determini direttamente cambiamenti nei suoi tessuti (nel caso in
cui l'entomofago non abbia ghiandole protoraciche funzionali (%); ¢) in-
fine che lecdisone assorbito possa stimolare la secrezione delle suddette
ghiandole nello stesso parassita e cosi dare inizio alla muta che porta
alla IT eta. I’Autore conclude che ulteriori informazioni, circa 1’azione
degli ormoni dell’ospite sullo sviluppo dei parassitoidi, possono essere
ottenute allevandoli in vitro.

Temerak (1981) nota che Bracon brevicornis Wesm. si accresce sia
in larve attive che ibernanti del nottuide Sesamia cretica Led., impie-
gando lo stesso tempo, nelle due categorie di ospiti. Visto poi che il
numero di adulti per vittima nonché le loro dimensioni sono maggiori
nelle forme ibernanti, trae la conclusione che queste ultime sono da
preferirsi nei programmi di moltiplicazione del braconide. Si deve pero
sottolineare che Sesamia viene paralizzata, con conseguenti modifica-
zioni della sua fisiologia, per cui non sorprende che lo stato di diapausa
non venga trasmesso all’antagonista.

Beckage e Riddiford (1982 a), manipolando il titolo di ormone gio-
vanile dell’ospite nella coppia Manduca sexta (1.) - Apanteles congre-
gatus (Say), dimostrano che un alto tasso di questo ormone esercita

(7) Una situazione simile era stata descritta da Mellini e Baronio (1972) per un
larvevoride, la Steiniella callida Meig. nemica delle larve del crisomelide Melasoma
populi L. Parassitizzazioni condotte sperimentalmente su larve prossime all'impupa-
mento, nonché su eopupe, portano ad una progressiva nanizzazione del parassita e
spesso alla sua morte in stadi larvali pit o meno avanzati.

(8) L’ipotesi, suggerita nel mio precedente lavoro (Mellini, 1975), di una probabile
riduzione di certe ghiandole nel sistema endocrino delle larve entomofaghe, come adat-
tamento alla vita parassitaria, non mi sembra pil necessaria, ricorrendo, come sari
illustrato pitt avanti, al concetto che l'ormone giovanile dell’ospite agisca quale fattore
diapausigeno sulle giovanissime larvette dei parassiti.

Matsuda (1978) che pure ammette, in riguarde alla generalithi degli Artropodi
parassiti, I'importanza degli ormoni dell’ospite, aggiunge che & teoricamente possibile
che «the hormonal milieu changes drastically, as an animal enters the endoparasitic
stage »,
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un effetto inibitorio sull’ecdisi del parassita. Esse aggiungono che feno-
meni simili sono stati riscontrati anche per stadi giovanili di altri in-
setti, ma che il meccanismo d’azione resta sconosciuto. Nello stesso anno,
lavorando sulla medesima coppia (Beckage e Riddiford, 1982 b), pre-
cisano che non la I muta dell’entomofago, bensi la seconda, nonché la
sua fuoriuscita dall’ospite vengono stimolate da un aumento nel titolo
di ecdisteroidi nella vittima. Infine (Beckage e Riddiford, 1983), sotto-
ponendo lospite a digiuno durante I'ultima eta larvale, notano che le
larve del braconide non raggiungono la maturita e attribuiscono cio a
limitazioni di ordine nutrizionale, piuttosto che a fattori endocrini
dell’ospite (°).

Legner (1983), studiando 3 specie di Terebranti nemici del piralide
Amyelois transitella (Walk.), rileva che la loro dipausa ¢ determinata
da cambiamenti endocrini della vittima. E cogliamo qui 'occasione per
sottolineare come la dominazione ormonale dell’ospite sul parassita
risulta operante anche in riguardo a certi Terebranti, le eui femmine
generalmente modificano la fisiologia dell’ospite con I’iniezione di secreti
biologicamente molto attivi.

Porter (1983), invece, spiega la sincronizzazione della diapausa di
Apanteles bignellii Marsh., con il suo ospite Ninfalide Euphydryas
aurininia (Rottemb.), in base all’azione dei fattori ambientali. Ma in
questo caso dobbiamo osservare che il braconide svolge 3 generazioni
su una vittima monovoltina, dimostrando con ci0 la sua relativa indi-
pendenza dalla fisiologia di quest’ultima, ed inoltre che iberna come
larva imbozzolata e quindi in uno stadio oramai indipendente dal suo
partner.

Infine ricordiamo il caso veramente speciale del pteromalide Naso-
nia vitripennis Walk.; la diapausa delle larve mature di questo paras-
sita & di origine materna e quindi del tutto indipendente dall’ospite.
De Loof et alii (1979) reputano che ’arresto sia dovuto a deficienze nel
sistema ecdisiotropina-ecdisone la cui inibizione non dipende dall’or-
mone giovanile, bensi da un fattore gia presente nell’novo, la cui natura
deve essere ancora chiarita. Peraltro sono stati scoperti di recente casi
simili nei confronti di altri calcidoidei, quali certi Trichogramma (cfr.
Qui e Zaslawsky, 1983).

(%) Fanti (1983), sottoponendo a vari periodi di digiuno larve dell’'ultima etd di
Gualleria mellonella L., nota invece che il larvevoride parassita, Gonia cinerascens Rond.,
si sblocea puntualmente, alla fine della I etd, nell’eopupa dell’ospite; l'unica influenza
macroscopica che il dittero subisce & a livello megetico, I suoi pupari sono infatti pin
piceoli in relazione alle minori dimensioni delle crisalidi in cui si sono formati.
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B. Ditteri

La grande maggioranza ¢ compresa nella vasta famiglia dei Larve-
voridi, che & anche quella di gran lunga pil studiata e certamente la
pit evoluta dal punto di vista parassitario.

Jacquemard (1976) osserva che Fucarcelia sp. si sviluppa seguendo
i cambiamenti fisiologici del suo ospite, Diparopsis watersi (Roths.),
per cui afferma che il bilancio ormonale, responsabile dello stato di
diapausa del Nottuide, induce 1'arresto del parassita alla I eta, cosi
come il bilancio che ne caratterizza l'attivita provoca il risveglio del-
Pantagonista.

Baronio e Senhal (1980), nella coppia Galleria mellonelle L. - Gonia
cinerascens Rond., dimostrano sperimentalmente la dipendenza del pa-
rassita dagli ormoni dell’ospite; infatti la muta delle larve di I eta del
larvevoride é indotta dagli ecdisteroidi della vittima in assenza di or-
mone giovanile (). Essi precisano, inoltre, che I'ecdisone agisce diret-
tamente sull’entomofago e nel contempo provoca i cambiamenti fisiolo-
gici e biochimici dell’ospite, indispensabili per lo sviluppo del parassi-
toide. Anche gli spostamenti delle larvette alla fine della I etd, dai
muscoli verso lo spazio esuviale durante l'incrisalidamento di Galleria,
sono determinati da tale ormone.

Wylie (1977) esclude che la diapausa pupale del larvevoride univol-
tino Athrycia cinerea (Coq.) possa dipendere da quella dell’ospite Ma-
mestra configurate Walk., che ¢ invece polivoltina. Anche lo sviluppo
larvale del parassita appare in certa misura indipendente da quello
della vittima, visto che esso raggiunge la maturita sia in larve della penul-
tima che dell’ultima eta, secondo lo stadio in cui é penetrato. Questo
ditfero che, forse per le sue piccole dimensioni in confronto a quelle del
nottuide, non ha necessita di una stretta sincronizzazione, mostra tut-
tavia una leggera tendenza a soggiacere alla fisiologia della vittima,
dato che i casi in cui gli adulti sfarfallano nella stessa annata sono
pitt numerosi se lo sviluppo ¢ avvenuto in larve ospiti non programmate
ad entrare in diapausa.

C. Parassiti non entomofagi.

Anche nella classica parassitologia dei Vertebrati non mancano
studi recenti, in aggiunta a quelli citati nella mia precedente memoria
(Mellini, 1975), che affermano l'importanza degli ormoni degli ospiti

(10) Una volta attivato, il parassita continua a svilupparsi normalmente anche in
presenza di alti livelli di iuvenoide; infatti Mellini e Boninsegni (1983), trattando con
idroprene eopupe e pupe di Gealleria, hanno ottenuto la regolare formazione dei pupari
del dittero nei tempi normali.
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per i loro parassiti, e cio, nonostante la grande distanza sistematica tra
gli organismi associati. Brand (1979) ritiene che, in simili casi, gli or-
moni dell’ospite non agiscano direttamente sui loro antagonisti, bensi
attraverso modificazioni nella fisiologia dell’ospite stesso. Peraltro, in
riguardo agli ormoni delle gonadi, non esclude la possibilita di una
azione diretta sugli Elminti. Yanion (1979) afferma addirittura che gli
ormoni presenti nel sangue dei Roditori sono indispensabili per la ma-
turazione delle uova di insetti epizoi quali i Sifonatteri.

Per una visione generale delle interazioni endocrine tra ospiti e
parassiti, ivi compresi i Nematodi nemici di esapodi, si rimanda alla
moderna revisione bibliografica fatta da Thompson (1983).

11 fenomeno della dominazione per via ormonale, esercitata dagli
ospiti sui loro parassiti, ¢ dunque un fatto biologico abbastanza gene-
rale nel campo della parassitologia; non si vede dunque per gquale ra-
gione lo si debba escludere proprio per gli insetti parassiti di altri
ingetti, dove, per di pin, vi é strettissima affinitd chimica tra le secre-
zioni endocrine dei due simbionti.

V. SVILUPPO E DIAPAUSE DEI PARASSITOIDI AD ACCRESCIMENTO DIPEN-
DENTE DALLA FISIOLOGIA DELL’OSPITE.

Per discutere in modo chiaro questo argomento, bisogna innanzitutto
distinguere le 3 fasi che caratterizzano la regolazione della diapausa
e cioé: a) Iinduzione, b) il mantenimento, ¢) la rottura. Cio del resto
vale tanto per i parassiti quanto per le forme che conducono vita libera.

Per i parassitoidi bisogna inoltre distinguere, almeno provvisoria-
mente, tra diapausa breve e diapausa lunga o stagionale; la prima si
manifesta negli ospiti in via di accrescimento e perdura finché questi
non lo hanno terminato; la seconda compare in concomitanza con la
diapausa della vittima durante la cattiva stagione.

Ed ancora, nei riguardi dei nostri entomofagi, & necessario operare
la distinzione tra diapausa sostenuta nei primissimi stadi larvali (),
quando essi sono fisiologicamente dipendenti dall’ospite, e diapausa
al termine dell’accrescimento (larva matura, pupa o adulto), quando
il parassita é ormai autonomo rispetto alla vittima che nel frattempo
é stata condotta a morte. In quest’ultimo caso ¢ chiaro che la sua dia-
pausa pud benissimo essere indipendente da quella dell’ospite e soggia-
cere ai fattori ambientali.

Infine & indispensabile procedere ad una netta separazione tra
parassiti Tmenotteri e parassiti Ditteri. T primi infatti, tramite I’inie-

(11) Di regola nella I etd o agli inizi della seconda e sempre in uno stadio ben defi-
nito, secondo la specie, come aceade per le forme libere.
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zione di secreti operata dalla femmina ovideponente, possono modifi-
care, ed anche in modo drammatico, la fisiologia degli ospiti, mentre
per i secondi tali possibilitd sono assai pitt modeste, dipendendo esclu-
sivamente dall’attivitd delle larvette endofaghe.

B opportuno sottolineare che tutte le sopraelencate distinzioni sono
sempre da tenere presenti, per potersi orientare in una casistica tanto
varia ed apparentemente contradditoria, com’¢ quella relativa alle
diapause dei parassitoidi, e mettervi un po’ di ordine.

Gli Autori, che in tempi recenti hanno presentato delle buone trat-
tazioni generali sulla diapausa, non hanno, in genere, una diretta espe-
rienza sui parassiti. Chippendale (1977), nella sua discussione sulle
basi endocrine della diapausa larvale, pone i parassitoidi in una cate-
goria speciale, ritenendo, sulla scorta di dati bibliografici relativi ad
alcune specie, che il loro arresto sia sovente di origine materna e cioé
dipendente da un ipotetico ormone della diapausa che, secreto dalla
madre, passa nelle uova determinando la stasi una volta che il paras-
sita ha raggiunto 'ultima eta larvale. Tauber et alii (1983) invece, in
un’ampia panoramica dedicata espressamente alla diapausa dei parassi-
toidi, riconoscono tre modalitd di induzione e rottura: I) diapausa re-
golata da fattori ambientali; IT) diapausa regolata sia da fattori abio-
tici che dall’ospite; III) diapausa regolata esclusivamente dagli ospiti.
Tali modalita non vengono perd correlate né con lo stadio del parassita
né con l'ordine di appartenenza, mentre, come si & insistito, tali corre-
lazioni sono assolutamente necessarie per comprendere i meccanismi
che stanno alla base delle varie possibilitd prospettate.

Premesso tutto cid, consideriamo ora, a grandissime linee, il bilan-
cio ormonale che caratterizza la diapausa nella generalita degli insetti
menanti vita libera. Esso naturalmente varia secondo lo stadio in cui
P’arresto si manifesta.

Per quanto riguarda le larve, linizio della diapausa ¢ spesso
contrassegnato da alti tenori di ormone giovanile, magari presenti
nelle prime fasi dell’ultima eta, mentre I’arresto si manifesta in seguito
e cioé al conseguimento della maturita larvale (Sieber e Benz, 1980;
Yagi, 1981) (*); il suo mantenimento dipende dall’inattivitd del siste-
ma neuroendocrino ovvero da sensibili livelli di ormone giovanile (come
si @ visto in un capitolo precedente) ed infine la sua rottura ¢ causata

(12y £ mnoto che applicazioni topiche di ormone giovanile, a specie che di norma
non entrano in diapausa, prolungano la vita larvale e ritardano l'impupamento. Orbene,

secondo Staaal (1975) questa situazione & sotto parecchi aspetti simile alla diapausa
vera e propria,
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dall’intervento dell’ecdisone (), secreto dalle ghiandole toraciche in
seguito ad una catena di eventi che inizia con la recezione di un segnalz
fotoperiodico (cfr., ad esempio, Berry, 1981). Quest’ultima, poi, ¢ una
condizione abbastanza comune a molti olometaboli, essendo stata riscon-
trata da numerosi Autori in Lepidotteri, Ditteri e Imenotteri.

Assai simile appare anche la regolazione della diapausa nelle pupe,
preceduta e caratterizzata da bassissimi livelli di ecdisone e magari
accompagnata, in certi casi, dalla presenza di ormone giovanile, che
favorisce I'inizio ed il mantenimento, mentre I'ecdisone ne determina
la rottura, come si & dimostrato sperimentalmente nei grandi ordini di
olometaboli.

La diapaunsa degli adulti dipende, secondo vari Autori, dalla
mancanza di ormone giovanile in funzione gonadotropica. (V& perd da
rilevare che le moderne ricerche hanno indicato la presenza di elevati
tassi di ecdisteroidi nelle gonadi dell’adulto durante la fase riproduttiva.

La diapausa embrionale, infine, almeno in Bombyz mori L.,
e indotta da un ormone ad hoe, secreto dal gnatocerebro della madre
(per la caratterizzazione chimica vedansi Isobe et alii, 1975); ma Desi-
stenza di un ormone della diapausa, sebbene ripetutamente proposto
in vari casi, secondo De Wilde (1981) ¢ stato dimostrato solo per que-
sta specie; in veritd Raabe (1982) la ripropone anche per altre. Aggiun-
giamo che Gharib et alii (1981) hanno veduto che la diapausa embrio-
nale, in alcune forme di eterometaboli e di olometaboli, pud essere in-
terrotta da trattamenti con ecdisteroidi.

E passiamo ora a considerare la diapausa dei parassitoidi che si
sviluppano a spese di insetti olometabolici.

A. Parassiti evolventisi in stadi preimmaginali
dell’ospite.

Per i motivi gid espressi, c¢i si limita qui ad esaminare quei casi,
peraltro comunissimi, in cui la dapausa si manifesta nei primi stadi
dello sviluppo.

Premesso che non si intravvedono differenze, se non di ordine tempo-
rale, tra diapausa breve e diapausa lunga o stagionale, precisiamo che

(13) & stato dimostrato sperimentalmente che la diapausa larvale e pupale di varie
specie di insetti (si consulti I'elenco presentato da Sieber e Benz, 1980) pud essere
terminata iniettando ecdisone nei rispettivi stadi che, a differenza di quelli attivi,
sono caratterizzati da bassi livelli di questo ormone. In relazione a quanto sari pro-
spettato pit avanti, & pertinente insistere sul concetto che leffetto sbloceante dell’ecdi-
sone sembra essere un fenomeno generale.
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la prima automaticamente si continua nella seconda quando l'ospite,
giunto al termine dell’accrescimento, si arresta a sua volta (™).

In ogni caso linizio della diapausa breve pud essere attribuito, co-
me si € visto nel secondo paragrafo per certi insetti menanti vita libera,
ad un alto tenore di ormone giovanile, che la larvetta endofaga acqui-
sisce progressivamente fino a raggiungere un livello critico, nutrendosi
dell’emolinfa di vittime in stadi giovanili. Per contro la sua rottura
dipende dai picchi di ecdisone che segnano la fine dell’accrescimento e
Pinizio della metamorfosi del suo ospite (¥). Se tali picchi vengono a
mancare e 'ospite si arresta, il parassita continua a permanere nel suo
stato di diapausa, venendogli a mancare i fattori necessari per la sua
attivazione (). Quindi la diapausa del parassita precede di gran lunga
quella eventuale della sua vittima, conservandosi lo stato di diapausa
breve iniziale. In altri termini, il parassita entra in diapausa in ospiti
in stadi giovanili che si trovano in piena attivitd ed in tale stato per-
mane se il loro sviluppo finisce con larrestarsi.

Per quanto riguarda il mantenimento della diapausa lunga, forse
non é& indispensabile postulare la permanenza di alti livelli di ormone
giovanile nell’ospite; la larvetta endofaga si & oramai arrestata e a
questo punto, piti che fattori che conservino tale stato, sembrano neces-
sari nuovi fattori che la sbloechino col ritorno della buona stagione.

Si deve ora rilevare che il concetto di diapausa del parassitoide,
regolata dall’ormone giovanile dell’ospite in accrescimento, rappresenta
un meccanismo di dominazione fisiologica esercitato dalla vittima non
chiaramente prospettato in occasione della prima stesura dell’ipotesi
ormonale (Mellini, 1975), nella quale si insisteva invece, prevalentemen-
te, sull’effetto attivante dell’ecdisone sui medesimi stadi dell’entomofago.

Queste diapause indotte sono molto importanti per il parassita per-
ché, grazie a quella breve, esso si garantisce la disponibilita di un ospite
giunto alla fine dell’accrescimento (c¢id ¢ indispensabile quando la diffe-
renza di mole tra i due antagonisti é modesta e in particolare modo se

(14) Per inciso si fa rilevare che gli entomofagi che subiscono la diapausa breve
nell’ospite, e che quindi dipendono fisiologicamente da esso, sono, molto probabilmente,
i pin idonei ad essere introdotti in nuovi ambienti a scopo di lotta biologica. Essi infatti,
come si @ detto, restano in diapausa nell'ospite che entra in diapausa e ci0 rappresentn
una modalita di ibernamento che offre maggiore sicurezza rispetto ad un arresto indi-
pendente alla fine dell’accrescimento, e consistente magari in una semplice quiescenza.

(15) Tauber et alii (1983), non applicando il criterio della dipendenza dal bilancio
ormonale dell’ospite, per i parassiti a diapausa dipendente, concludono che, se da un
lato si hanno dati sui fattori che regolano l'induzione della diapausa nei parassitoidi,
dall’altro se ne hanno pochissimi su quelli che ne regolano il mantenimento e la rottura.

(16) In realth, per certe specie, la diapausa breve non si manifesta nettamente (si
ha solo un rallentamento dello sviluppo non un guo arresto) mentre pud comparire la
diapausa lunga,
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il parassita & un dittero che di regola conduce rapidamente a morte la
vittima) e, grazie alla diapausa lunga, si assicura la sincronizzazione
del proprio ciclo con quello del partner (condizione, questa, partico-
larmente favorevole per le forme monofaghe ed oligofaghe).

Lo sviluppo larvale del parassitoide ¢ dunque spesso regolato, tra
i Ditteri, da questo gioco di diapause, che trova il suo determinismo
nel bilancio ormonale dell’ospite. Al pari di quanto accade in quest’ulti-
mo, ormone giovanile agisce come fattore di arresto e l'ecdisone come
fattore attivante e, si noti, il primo ormone prevale negli stadi giova-
nili dell’ospite ed il secondo in quelli al termine dell’accrescimento ().

I1 fatto che livelli normali di ormone giovanile non blocchino Pac-
crescimento della vittima, mentre arrestano precocemente il suo paras-
sita, pud essere spiegato comsiderando che quest’ultimo consegue titoli
piu elevati di tale ormone, in rapporto alle sue minutissime dimensioni
ed alla sua attivitd esclusivamente ematofaga.

Quanto sopra esposto ¢ valido soprattutto per i Larvevoridi le cui
femmine, ripetiamo, non interferiscono sulla fisiologia dell’ospite al-
Patto della ovideposizione ed in particolare per quelle forme, del resto
assai numerose, ad attivitd parassitaria altamente evoluta, in cui si
manifesta una precisa dipendenza dal ritmo di sviluppo dell’ospite.

10 del resto una constatazione relativamente banale che il passaggio
alla vita parassitaria porta ad una vistosa contrazione del voltinismo,
come chiaramente risulta, ad esempio fra i Ditteri, dal confronto tra
i cicli dei Larvevoridi, che sono tutti parassiti, e quelli degli affini Calli-
foridi e Sarcofagidi, che nella generalitd conducono invece vita libera
o come predatori o come zoonecrofagi.

Da ultimo e¢i sembra pertinente aggiungere che lo studio della dia-
pausa dei suddetti parassitoidi, decisamente integrati con la fisiologia
della vittima. e pertanto funzionanti da test biologico, pud portare un
contributo valido per la teoria che indica nell’ormone giovanile un
importante fattore nella regolazione della diapausa degli insetti.

B. Parassiti evolventisi in stadi adulti dell’o-
spite.

Nel primo lavoro sulla ipotesi ormonale (Mellini, 1975) c¢i si era
scontrati sul ruolo apparentemente contradditorio dell’ormone giova-

(17 Anche per certi parassitoidi, nei quali la diapausa & indipendente da quella
dell’ospite, il gioco ormonale & simile, In Nasonia vitripennis Walk., ad esempio, l'arre-
sto delle larve mature, dipendente da fattori ambientali che hanno agito sulle femmine
prolificanti, pud essere eliminato con applicazioni topiche di ecdisteroidi; se perd tale
trattamento viene preceduto da somministrazioni di ormone giovanile, la percentuale
di larve che terminano la diapausa diminuisce notevolmente (De Loof et alii, 1979).
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nile, nei confronti del parassita, in relazione allo stadio della vittima.
Mentre negli ospiti allo stato di larva esso risultava agire quale fattore
rallentante Paccrescimento delle larvette entomofaghe, negli ospiti adulti
appariva invece come fattore attivante. Tali larve, infatti, riprendono
ad evolversi quando la vittima entra in fase riproduttiva, la quale,
com’e noto, ¢ contrassegnata appunto dalla ripresa attivitd dei corpi
allati in funzione gonadotropica.

L’apparente contraddizione pud essere oggi superata alla luce delle
recenti scoperte nella endocrinologia della riproduzione. Come si & illu-
strato nel III capitolo, numerosi Autori hanno riscontrato la presenza
di notevoli quantitativi di ecdisteroidi negli adulti (*) di esapodi appar-
tenenti a vari ordini. Ora si é dimostrato che questi secreti sono impli-
cati, congiuntamente all’ormone giovanile, e a quanto pare anche in fasi
piu precoci, nel processo di maturazione delle gonadi. Si pud pertanto
ritenere che sia proprio la produzione di ecdisteroidi, come abbiamo
veduto negli ospiti in stadi preimmaginali, ad attivare le larvette del
parassita pure in vittime allo stato adulto (*).

I parassiti che si evolvono megli adulti in fase riproduttiva si tro-
vano, quindi, in una situazione ormonale simile a quella propria degli
ospiti in accrescimento. Il loro ritmo di sviluppo sarebbe stimolato da-
gli ecdisteroidi in presenza di ormone giovanile (?), esattamente come
avviene per certi entomofagi che si shloccano in occasione di una sem-
plice muta larvale dell’ospite. A differenza di questi, perd, essi si trovano
in una vittima che ha oramai completato l'eccrescimento e quindi in
grado di offrire il massimo di risorse trofiche.

In questo modo l’azione degli ormoni dell’ospite sul parassita pud
essere spiegata in modo unitario durante tutto lo sviluppo postembrio-
nale della vittima, superando cosi il presunto e poco convincente duali-
smo prospettato in occasione della prima stesura dell’ipotesi ormonale.

(18) La tabella a p. 181 del lavoro citato, nella quale viene prospettato il bilancio
tra ormone giovanile ed ecdisone nei vari stadi degli insetti, va pertanto aggiornata,
indicando la presenza di ecdisonici negli stadi immaginali sia delle forme olometabo-
liche che eterometaboliche.

(19) Anche se non ci nascondiamo che, in seguito alla somministrazione di iuvenoidi
ad ospiti adulti in diapausa, si pud ottenere la riattivazione di entrambi i simbionti,
come hanno constatato Ascerno et alii (1980) nella coppia Hypera postica (Gyll) -
Mieroctonus acethiopoides Loan. D’altro canto ¢ noto che l'ormone giovanile, almeno in
certe larve e pupe di lepidotteri, pud stimolare la produzione di ecdisone (per la discus-
sione di questo argomento vedi Safranek et alii, 1980; Bhaskaran et alii, 1980).

(0) Va perd precisato che alcuni Autori fanno distinzione tra gli ormoni giovanili
degli stadi preimmaginali e quelli propri degli adulti, Nei primi sarebbero prevalenti
I'OG I e II, a funzione morfogenetica, nei secondi 1'OG III con funzione gonadotropica.
Per tale questione si consultino De Kort et alii (1982).
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~ Nel presente lavoro non viene preso in esame il lato opposto del pro-

blema e cioé l'influenza del parassita sullo sviluppo dell’ospite, che
peraltro fu considerato in occasione della precedente memoria (Mellini,
1975). Per un aggiornamento si pud consultare la recentissima revi-
sione generale di Thompson (1983), dalla quale si rileva come questo
aspetto sia generalmente pin studiato; ¢io perché l'ovvio concetto del
parassita quale organismo dannoso alla vittima é senz’altro prevalente
su ogni altra considerazione.

VI. CoNCLUSIONI

La cosidetta ipotesi ormonale, che identifica negli ormoni dell’ospite
i fattori che largamente condizionano il ritmo di acerescimento delle
larve dei parassitoidi, spiega in modo soddisfacente il meccanismo della
perfetta sincronizzazione che spesso si instaura tra i due simbionti. Tale
regolazione ¢ chiaramente operante solo durante le prime fasi dello
sviluppo dell’entomofago, e cioé nel corso della I eta larvale e al mas-
simo fino agli inizi della seconda, quando esso si comporta da vero
parassita in equilibrio con la vittima. In seguito il parassita appare
largamente indipendente, fino a divenire del tutto libero appena giunto
allo stato adulto. B dunque soprattutto nel primo periodo della vita,
che il parassitoide riceve i segnali interni provenienti dal proprio ospite,
svincolandosi in questo modo, completamente o quasi, dalle condizioni
ambientali esterne.

Cio & particolarmente evidente tra i Ditteri Larvevoridi; meno per
gli Imenotteri Terebranti i quali, tramite secreti iniettati dalla femmina
nell’ospite, all’atto dell’ovideposizione, possono modificarne, anche pro-
fondamente, la fisiologia dell’accrescimento. Poiché la stragrande mag-
gioranza dei ricercatori conduce la sperimentazione proprio sui Tere-
branti, si comprende come la «ipotesi ormonale» stenti ad incontrare
larghi consensi.

L’ormone giovanile dell’ospite, che caratterizza. appunto gli stadi
giovanili degli insetti, esercita un effetto rallentante, o addirittura ini-
bente, 'accrescimento del suo antagonista durante le prime fasi dello
sviluppo. Cio si accorda con le nostre conoscenze generali sugli effetti
dell’applicazione di dosi aggiuntive di ormone giovanile e di iuvenoidi
su forme libere, per le quali, in questi ultimi anni, si & addirittura dimo-
strato, almeno in riguardo ad alcune specie, Deffetto diapausigeno di
questo ormone nelle popolazioni naturali (*). Facciamo notare come

(21) Del resto nella fisiologia generale degli esapodi ¢ universalmente accettato il
concetto che l'ormone giovanile eserciti un effetto frenante sull’ontogenesi, se non
altro in guanto inibisce lo sviluppo dei caratteri immaginali,



— 156 —

Pindicazione dell’ormone giovanile, quale fattore di diapausa, spiega
il meccanismo della dominazione esercitata dall’ospite sulla fisiologia
del parassita, senza ricorrere all’ipotesi di una sua riduzione, funzio-
nale e/o anatomica, a livello del sistema neuroendocrino.

L’ecdisone dell’ospite ha, di contro, un effetto stimolante l'accresci-
mento delle medesime larvette endofaghe, accelerandone lo sviluppo o
addirittura interrompendone lo stato di diapausa. Questi effetti degli
ecdisteroidi sono del resto stati comprovati anche nei confronti delle
forme menanti vita libera. Proprio in c¢io risiede il motivo per cui, in
ospiti olometabolici, il parassita, presente in stadi larvali, ben difficil-
mente riesce, salvo poche specie nemiche di Coleotteri (efr. Mellini,
1968 e 1971), a passare nei rispettivi adulti. I livelli di ecdisonici che
preludono ed accompagnano lo stadio pupale sono tali da indurlo, in
ogni caso, a proseguire l'accrescimento.

I1 bilancio ormone giovanile-ecdisone della vittima agisce dunque
sul suo antagonista nello stesso senso in cui agisce sull’ospite stesso.
L’effetto bloccante dell’ormone giovanile sul parassita, che si mani-
festa dopo un breve periodo di attivita ematofaga, in ospiti giovani in
accrescimento e quindi non in fase di arresto, & con ogni probabilita
dovuto all’eccessiva assunzione di tale ormone in rapporto alla sua
dieta e alle sue minutissime dimensioni.

La dipendenza del parassitoide dagli ormoni della vittima, il cui
emocele costituisce spesso 'ambiente di vita dal quale riceve i segnali
per il suo sviluppo (come le forme libere li ricevono dall’ambiente ester-
no), risulta estremamente utile all’entomofago per due principali motivi.

I) Gli consente di procrastinare la distruzione della vittima al mo-
mento in cui essa, terminato 'accrescimento, si appresta a compie-
re le metamorfosi, e quindi ha accumulato tutte le risorse trofiche
necessarie per lo sviluppo dell’antagonista. Cio appare indispen-
sabile nei casi, peraltro assai frequenti, in cui le differenze di mole
tra i due simbionti sono modeste anche se, ovviamente, a vantaggio
dell’ospite. Non sussiste invece questa necessita nel caso di paras-
siti oofagi e di forme che attaccano direttamente gli stadi finali
dell’ontogenesi, poiché, in tali sitnazioni, 'entomofago dispone gia
in partenza di tutto il pabulum che la vittima pud offrire.

IT) Gli permette di realizzare un sicuro agganciamento temporale con
Pospite, generazione dopo generazione, fenomeno questo che appare
utile per le specie oligofaghe e addirittura indispensabile per quelle
monofaghe.

Peraltro non tutti i parassiti dipendono cosi strettamente dalla fisio-
logia. dell’ospite. Vi sono infatti vari gradi di dipendenza dagli ormoni
della vittima che possiamo suddividere nelle seguenti categorie.
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a) L’accrescimento del parassita procede piut lentamente in ospiti gio-
vani e piu celermente in quelli a sviluppo avanzato, senza che si
manifestino vere e proprie interruzioni.

b) L’accrescimento si interrompe nelle fasi iniziali, ma poi riprende
allorché l'ospite compie una semplice muta.

¢) Lo sviluppo del parassita si arresta alla I etd, o al massimo nella
seconda iniziale, per essere ripreso solo quando V'ospite ha termi-
nato I'accrescimento. B questo il grado pilt avanzato di integrazione
tra la fisiologia dei due simbionti. Pare quindi lecito affermare che
I'evoluzione del fenomeno parassitario negli insetti entomofagi sia
regolato da successive fasi di crescente sensibilitd del parassita nei
confronti degli ormoni dell’ospite.

In tale sitnazione il parassita subisce due periodi di diapausa: una
diapausa breve (valutabile in giorni) nell’ospite attivo, in attesa che
esso abbia completato Pacerescimento, ed una diapausa lunga (valuta-
bile in mesi) se Pospite nel frattempo si arresta. La prima gli garantisce
il massimo di risorse trofiche, la seconda gli assciura la sincronizza-
zione col ciclo del suo partner. La diapausa breve si continua automati-
camente in quella lunga se V’ospite finisce con 'entrare in diapausa.

La contraddizione, rilevata in occasione della prima stesura della
cosiddeta «ipotesi ormonale», tra lazione attivante esercitata sulle
larvette entomofaghe dagli ecdisonici negli ospiti alla fine dell’accre-
scimento larvale e Panalogo effetto stimolante ipotizzato per l'ormone
giovanile negli ospiti adulti in fase riproduttiva, pud essere oggi supe-
rata in base alla sensazionale scoperta di alti livelli di ecdisteroidi anche
nelle forme immaginali. Infatti pud essere imputato a questi ormoni,
analogamente a quanto si ¢ dimostrato accadere megli stadi preimma-
ginali, l'effetto attivante l’accrescimento dell’entomofago in occasione
della. maturazione delle gonadi della sua vittima, e cosi spiegare in modo
unitario lattivazione del parassitoide durante tutto l'arco dello svi-
luppo postembrionale dell’ospite.

Gli insetti entomofagi parassiti costituiscono un gruppo vastissimo
ed eterogeneo; é pertanto naturale che, in relazione a ci0 ed alla grande
varieta di vittime e di stadi attaccati, i loro comportamenti siano diver-
gificati. Orbene l'ipotesi ormonale, che in questa seconda memoria ab-
biamo confermato e perfezionato, anche alla luce delle recenti scoperte
nel campo dell’endocrinologia degli insetti, mostra la sua piena validita
per i parassitoidi a sviluppo dipendente da quello dei loro ospiti, cate-
goria peraltro assai numerosa, specialmente in relazione al modesto
scarto megetico spesso esistente tra loro e le rispettive vittime.
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RIASSUNTO

Cirea una diecina di anni fa, sulla base dell'esperienza personale nello studio del
parassitismo dei Ditteri Larvevoridi, e sulla scorta di numerosi dati tratti dalla biblio-
grafia, 'autore (Mellini, 1975) emise la cosiddetta «ipotesi ormonale », preannunciata
fin dal 1969, secondo la quale l'accrescimento di molti parassitoidi ¢ influenzato, o addi-
rittura regolato, dagli ormoni dei loro ospiti. Tale dipendenza si manifesta in modo
evidentissimo soltanto nel corso della I etd larvale e, al massimo, nelle fasi iniziali
della seconda, allorché l'entomofago si comporta da vero parassita in equiibrio con la
vittima.

In questi ultimi anni, sensazionali scoperte nel campo dell’endocrinologia degli
insetti hanno fornito ulteriori elementi a sostegno della suddetta ipotesi. Particolare
importanza assumono, al riguardo, il dimostrato ruolo dell'ormone giovanile nel rego-
lare la diapausa delle larve mature di alcune specie di Lepidotteri e la segnalata
presenza di rilevanti titoli di ecdisteroidi nelle forme immaginali di etero- ed olome-
taboli, in fase riproduttiva, che pure sono prive di ghiandole toraciche.

Premesso che nella vastissima categoria dei parassitoidi si manifesta una grande
varieta di comportamenti, una prima fondamentale distinzione va fatta tra gli ento-
mofagi appartenenti all'ordine degli Imenotteri e quelli compresi nell’ordine dei Ditteri.
I primi, infatti, tramite l'iniezione di secreti operata dalle femmine al momento dell’ovi-
deposizione, possono modificare, gia in partenza ed in modo drammatico, la fisiologia
dell’ospite, I secondi invece, con femmine prive di ovopositore perforante, non hanno
la possibilitd di alterare preliminarmente il normale sviluppo delle loro vittime; tutt’al
pill, e solo in seguito, si possono manifestare influenze ad opera delle larvette in accre-
scimento. & pertanto in riguardo ai Ditteri che lipotesi ormonale appare pitt chiara-
mente valida.

Inoltre va precisato, per entrambi gli ordini, che il grado di dipendenza dalla
fisiologia dell’'ospite varia moltissimo secondo la specie di parassita e lo stadio della
vittima in cui viene concluso lo sviluppo, Accanto a forme totalmente dipendenti, ve
ne sono altre in cui le influenze della vittima appaiono modeste o pressoché nulle.
Orbene & nei confronti delle prime che l'ipotesi ormonale palesa tutta la sua validita.

Tali specie soggiacciono a due periodi di arresto nel corso della prima o agli inizi
della II eta larvale: una diapausa breve e una lunga,

La prima, valutabile in giorni, insorge durante l'accrescimento dell'ospite e per-
dura fino alla sua econclusione; la seconda, valutabile in mesi, si manifesta quando
T'ospite interrompe il suo ciclo. Non vi sono differenze sostanziali tra le due diapause
se non di ordine temporale; infatti esse sono sostenute sempre dal medesimo stadio
iniziale del parassita e la diapausa lunga non & che la continuazione di quella breve,
quando la vittima entra a sua volta in diapausa senza realizzare le condizioni che atti-
vano il suo antagonista.

Il fattore dell’ospite inducente l'arresto nel parassita & l'ormone giovanile, che la
minutissima larvetta assume in dosi elevate nutrendosi di emolinfa; il fattore attivante
& rappresentato dall’ecdisone della vittima, sia nei suoi stadi preimmaginali che in
quello adulto. I due ormoni dell’ospite agirebbero dunque sul parassita in modo simile
a quello registrato per varie specie di insetti menanti vita libera.

La dipendenza dagli ormoni dell'ospite, manifestantesi nel modo piu evidente attra-
‘verso l'induzione delle suddette diapause, offre al parassitoide due grandi vantaggi:
I) procrastinare la distruzione della vittima al termine del suo acerescimento e cosi
garantirsi il massimo di risorse trofiche, considerato il modesto scarto spesso esistente
tra la mole dei due simbionti (diapausa breve); II) sincronizzare il proprio ciclo con
quello dell’ospite, con la conseguente sicurezza di ritrovarlo puntualmente nel corso
delle generazioni, condizione questa particolarmente importante per le forme monofaghe
ed oligofaghe (diapausa lunga).
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Hypothesis on the hormonal control exerted by hosts on parasitoids,
on the basis of the latest discoveries in insect endocrinology.

SUMMARY

Approx. ten years ago, the author (Mellini, 1975), on the basis of his personal
experience in the study of parasitism of Diptera Larvaevoridae and on the basis of
several data taken from literature, formulated the so called ¢« hormonal hypothesis ».
According to this hypothesis, announced since 1969, the growth of many parasitoids is
affected, or even controlled, by the hormones of their hosts. This becomes very clear
only during the I larval stage and, at the latest, in the initial period of the II stage,
when the parasitoid behaves like a real parasite in equilibrium with its victim,

In these last years sensational discoveries in the field of insect endocrinology have
supplied further elements supporting this hypothesis, In this connection, a particular
importance is represented by the role played by the juvenile hormone in diapausing
the mature larvae of some Lepidopteran species. Another important incidence is the
noticed presence of considerable amounts of ecdysteroids in the adults of Hetero- and
Holometabola, during the reproduction phase, although they have no thoracic glands.

Considering that in the wide category of parasitoids we have a great variety of
behaviours, the first essential distinction is to be made between the entomophagous
insects belonging to the order of Hymenoptera and those included in the order of
Diptera. In fact, the former, through the injection of secretions made by females when
depositing the eggs, can immediately and strongly affect the host physiology. The latter,
on the contrary, whose females do not have a piercing ovipositor, cannot affect the
normal development of their victims at the beginning; possibly, and only later on,
influences due to the growing larvae can be noticed. Therefore, the hormonal hypothesis
seems to be more valid with regard to Diptera.

Furthermore, for both orders, it is to be pointed out that the degree of dependency
on the host physiology varies considerably according to the parasite species and the
vietim stage at which the development is concluled. Besides parasites of full dependency,
there are other species where the influence of the vietim turns out to be slight or
almost absent. Therefore, the hormonal hypothesis presents all its validity towards
the former.

These species are subject to two diapauses during the first larval stage or at the
beginning of the II larval stage: a short and a long diapause.

The first one, that can be estimated in days, occurs during the host growth and
lasts until its conclusion. The second one, that can be estimated in months, occurs
when the host interrupts its eycle, There are no substantial differences between the
two diapauses, the only differences being related to time, In fact, in both cases the
parasite enters the diapause during its initial stage; the long diapause is nothing
but the continuation of the short one, when the vietim, in its turn, enters the diapause
without ereating the conditions that activate its antagonist,

The host factor causing the parasite diapause is the juvenile hormone, that the very
small larva ingests in large quantities by feeding on hemolymph. The activating factor
is represented by the ecdysone of the host, both at its pre-imaginal and adult stages.
The two host hormones, therefore, seem to act on the parasite in a similar way to
that noticed for various species of non parasitic insects.

The dependency on the host hormones, most clearly revealed by the above mentioned
diapauses, gives the parasitoid two great advantages: 1) to defer the vietim destruetion
until the end of its growth, thus securing the maximum amount of the trophic resources,
considering the often slight difference of size between the two symbionts (short dia-
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pause); 2) to synchronize its own cyecle with that of the host, with the certainty of
always reaching it again in the course of generations, this condition being particularly
important for the monophagous and oligophagous species (long diapause).
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