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INTRODUZIONE

Negli insetti, il rapporto parassitario comporta una serie di tappe successive
gid ampiamente discusse da diversi Autori (Salt, 1935; Doutt, 1959; Vinson,
1976; Vinson e Iwantsch, 1980a): 1) ritrovamento dell’habitat dell’ ospite; 2) lo-
calizzazione dell’ ospite; 3) accettabilita e 4) idoneita dell’ ospite.

Risultano inolire fondamentali le reciproche influenze intercorrenti tra i due
simbionti specie durante la fase cosidetta «parassitaria», in cui I’entomofago &
in equilibrio con I’ospite (mentre nella successiva fase «predatrice» esso passa a
distruggere indiscriminatamente tutti i tessuti della vittima, che finisce di solito
col soccombere). In tale ambito, & noto che, in molti casi, i parassitoidi induco-
no nell’ospite alterazioni a pii livelli: dalla morfologia, al comportamento, a vari
aspetti della fisiologia. Soprattutto queste ultime appaiono spesso vantaggiose, se
non essenziali, alla sopravvivenza e allo sviluppo dell’entomofago, tanto che
Vinson (1975) ai quattro passi su menzionati ha pensato di aggiungerne un quin-
to, denominato «regolazione» dell’ospite. Vinson e Iwantsch (1980a) hanno pun-
tualizzato che la capacita di un parassitoide di svilupparsi a spese di un deter-
minato ospite pud dipendere, in larga misura, dalla possibilita di regolarne o
meno la fisiologia. Inoltre i medesimi Autori (1980b) hanno presentato una pano-
ramica riguardante gli effetti indotti da insetti parassitoidi nei loro ospiti, consi-
derandoli, nella loro globalita, nell’ambito della teoria della regolazione dell’o-
spite, come se tutte le alterazioni determinate dall’entomofago, oltre che nella
fisiologia, nella morfologia, nell’istologia, nel comportamento della vittima, fos-
sero vantaggiose per il parassitoide, indipendentemente dal tipo di effetto, non-
ché dal gruppo di appartenenza del parassitoide stesso.

Nella presente revisione bibliografica vengono presi in considerazione gli
effetti indotti, a vari livelli, da insetti parassitoidi nei loro ospiti, limitando la
trattazione ai soli sistemi ad antagonista imenottero.

1) ALTERAZIONI DELLA MORFOLOGIA DELL’ OSPITE

In seguito all’attacco del parassitoide la morfologia esterna dell’ ospite pud
subire modificazioni pill 0 meno accentuate, riguardanti — ad esempio — le di-
mensioni della capsula cefalica, gli ocelli, i sensilli, la chetotassi, le ali e le
zampe; anche le gonapofisi in parecchi casi si presentano alterate o risultano
addirittura atrofizzate per 1’azione del parassitoide.

Pure la colorazione della vittima pud subire alterazioni. .

Spesso le anomalie morfologiche non riguardano una singola struttura, ma
sono generalizzate: I’aspetto dell’ospite parassitizzato appare allora globalmente
modificato: ad esempio Brevicoryne brassicae L. (Hom. Aphididae) contaminato
da Diaeretiella rapae M. Int. (Hym. Aphidiidae) presenta anomalie a carico de-
gli ocelli, della codicola e dei sensilli; tali alterazioni sembrano dovute all’azio-
ne meccanica dell’ovopositore della femmina del parassitoide, e forse anche ai
secreti delle ghiandole acida ed alcalina (Bonnemaison, 1970). Sempre a propo-
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sito di Afidi, Johnson (1959) parla di opposta influenza esercitata sull’ospite
Aphis craccivora Koch. (Hom. Aphididae) dalle larve o dalle uova del parassitoi-
de Aphidius platensis Bréthes (Hym. Aphidiidae), nel senso che mentre le prime
inducono talvolta prototelia, le seconde, al contrario, inducono metatelia. Anco-
ra Johnson (1958; 1959) rileva che la parassitizzazione di A. craccivora da parte
di A. platensis e Lysiphlebus testaceipes (Cress.) (Hym. Aphidiidae) induce la
formazione di individui intermedi atteri/alati; il grado di differenziazione delle
strutture alari & strettamente correlato con lo stadio di sviluppo raggiunto dall’o-
spite al momento della contaminazione. Questo & stato osservato anche da Liu e
Hughes (1984) per Hyperomyzus lactucae (L.) (Hom. Aphidiidae) contaminato da
Aphidius sonchi Marshall (Hym. Aphidiidae). Per spiegare il fatto Johnson (1958,
1959) avanza I'ipotesi di squilibri ormonali connessi con la parassitizzazione.

Sempre trattando di alterazioni morfologiche generalizzate, & stato osservato
da Capek e Davidova (1978) che il braconide Aridelus egregius Sch. provoca
nell’ ospite Coptosoma scutellatum Geoff. (Het. Plataspidae) la formazione di nin-
fe dell’ultima etd considerevolmente piti piccole e snelle, con torace piii chiaro,
chetotassi modificata e aventi abbozzi alari raccorciati rispetto ai testimoni.

Ancora Shaw (1981) rileva che le larve di Anthophila fabriciana (L.) (Lep.
Choreutidae), sia di penultima che di ultima etd, quando vengono punte dalla
femmina del braconide Clinocentrus gracilipes Thoms. entrano nello stadio di
pupa farata e le pupe si presentano morfologicamente alterate.

Venendo ora a trattare pii specificamente di anomalie provocate dal parassi-
toide a carico delle singole strutture dell’ospite, & stato osservato innanzi tutto
che 1’ ospite parassitizzato pud presentare ridotte dimensioni della capsula cefali-
ca rispetto agli individui indenni allo stesso stadio di sviluppo. Il fenomeno &
documentato da diversi Autori in riguardo a larve di Lepidotteri (Lewis, 1970;
Vinson e Barras, 1970; Iwantsch e Smilowitz, 1975a; Surgeoner e Wallner, 1975;
Wilson, 1975; Jones et alii, 1981). Inoltre Bartell e Pass (1978) riscontrano che
le larve di Hypera postica (Gyll.) (Col. Curculionidae) parassitizzate da Bathy-
plectes curculionis (Thoms.) (Hym. Ichneumonidae), oltre che presentare una ca-
psula cefalica di dimensioni ridotte, sono anche di mole minore rispetto alle
larve non parassitizzate. Analoghe osservazioni sono state compiute da Hawlitzky
e Chevin (1979) su larve di Anagasta kuehniella Zell. (Lep. Pyralidae) parassi-
tizzate da Phanerotoma flavitestacea Fisch. (Hym. Braconidae). Nel caso di Tri-
choplusia ni (Hiib.) (Lep. Noctuidae) parassitizzata da Copidosoma truncatellum
(Dalm.) (Hym. Encyrtidae), le larve contaminate, allorché si apprestano ad im-
puparsi, hanno una capsula cefalica di dimensioni maggiori rispetto alle inden-
ni, e questo sia che si incrisalidino, al pari dei testimoni, al 6° stadio sia che,
per effetto del parassitoide, compiano un muta soprannumeraria, impupandosi al
7° stadio. In quest’ultimo caso, perd, la larva, quando si trova ancora al 6°
stadio, presenta una capsula cefalica pil piccola rispetio al testimone di pari eta
(Jones et alii, 1982).

Riguardo alle alterazioni morfologiche indotte dal parassitoide a carico delle
gonapofisi dell’ ospite, si & osservato che I’attacco da parte di Imenotteri Driinidi
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pud manifestarsi con modificazioni o addirittura scomparsa delle armature geni-
tali esterne della vittima. Otake (1976) rileva a tal proposito che le femmine di
Sogatella furcifera Harv. e Nilaparvata lugens St. (Hom. Delphacidae) contami-
nate da Haplogonatopus orientalis Rohn. (Hym. Dryinidae) mancano di oviposi-
tore. Sporadici casi di modificazioni a carico delle armature genitali di Omotteri
Auchenorinchi sono documentati da Olmi (1976). Inoltre Bonnemaison (1970)
osserva che le gonapofisi del maschio di Brevicoryne brassicae, parassitizzato da
" Diaeretiella rapae, sono atrofizzate; il fenomeno sembrerebbe causato da una
sostanza prodotta dall’embrione del parassitoide la quale, diffondendosi nell’e-
mocele dell’ ospite, provocherebbe squilibri ormonali.

Venendo a trattare di alterazioni cromatiche connesse con la parassitizzazio-
ne, Jones et alii (1981) rilevano che, durante la fase vagante, le larve di Tricho-
plusia ni attaccate da Chelonus sp. (Hym. Braconidae) presentano colorazioni
anomale.

Duodu e Davis (1974a) osservano che le larve di Hypera postica parassitizza-
te da Bathyplectes curculionis, quando sono prossime a tessere il bozzolo (in 4°
etd avanzata) sono di colore chiaro e non pii verde scuro. Analoga osservazione
viene compiuta anche da Bartell e Pass (1978), i quali affermano che la colora-
zione della larva cambia gradualmente man mano che il parassitoide consuma le
strutture interne dell’ospite. Simile destino subiscono anche le larve di Plusia
acuta Walk. (Lep. Noctuidae) parassitizzate da Euplectrus sp. (Hym. Eulophi-
dae).

Un caso particolare & quello del membracide Thelia bimaculata (Fabr.) pa-
rassitizzato dall’ imenottero poliembrionico Aphelopus theliae (Gah.) (Hym. Dryi-
nidae). Infatti i maschi contaminati assumono caratteri secondari esterni propri
delle femmine (in particolare le dimensioni e la pigmentazione del capo e del
pronoto). Il fenomeno & tanto pilt accentuato quanto pilt precocemente 1 ospite
viene parassitizzato. Al contrario le femmine contaminate mantengono inalterati i
propri caratteri (Kornhauser, 1919, in Doutt, 1963).

2) ALTERAZIONI ISTOLOGICHE ED ANATOMICHE: GENERALITA

In pratica, come evidenziato da Doutt (1963), tutti i tessuti dell’ ospite posso-
no risultare alterati in seguito all’azione, diretta o indiretta, del parassitoide.
Innanzi tutto la parassitizzazione pud determinare nell’ospite una significativa
riduzione nel peso secco totale e nello spessore della cuticola; in pratica questo
ultimo effetto si manifesta a carico dell’endocuticola, presumibilmente perché la
deposizione di materiale endocuticolare nel periodo tra due mute & ostacolata
dalla presenza del parassitoide (Fiihrer, 1975a; El-Sufty e Fiihrer, 1981). Inoltre
il parassitoide pud provocare alterazioni delle caratteristiche fisico-chimiche del-
la cuticola (El-Sufty e Fiihrer, 1981). I Driinidi Afelopini, parassiti di Omotteri
Auchenorinchi, allo stadio di larva di 1* eta risultano avvolti da una particolare
formazioné ipertrofica dell’epidermide dell’ospite a livello dell’addome. Al 2°
stadio le larve fuoriescono da tale involucro per sporgere esternamente in una
cisti formata dalle esuvie larvali (Fenton, 1918).
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Apanteles tedellae Nix. (Hym. Braconidae) e, sia pure in minor misura, Lis-
sonota dubia Hgn. (Hym. Ichneumonidae) inibiscono la crescita e la differenzia-
zione istologica dei dischi immaginali delle ali nelle larve di Epiblema tedella
ClL. (Lep. Tortricidae); tuttavia i tessuti dell’ospite non vengono distrutti dal
parassitoide (Fiihrer, 1972a).

Il corpo adiposo & !'unico tessuto che risulta significativamente alterato nel-
I’ ospite Hippodamia convergens Guer. (Col. Coccinellidae) parassitizzato dal bra-
conide Perilitus coccinellae (Schr.); alterazioni a carico della struttura intracellu-
lare dei trofociti si rilevano in particolar modo (ma non esclusivamente) nelle
cellule dello strato adiposo viscerale e sono dovute sia all’attivita della larva del
braconide, sia all’azione delle cellule trofiche (= cellule giganti) del parassitoi-
de, la cui principale funzione sembra essere quella di assorbire ed accumulare
elementi nutritivi a spese dell’ ospite (Sluss, 1968).

Verso la fine dello sviluppo larvale, negli individui non parassitizzati, si
verifica di norma un accumulo di proteine nei trofociti, a spese dell’emolinfa;
tale fenomeno non & stato osservato in Lepidotteri Nottuidi attaccati da Ieneumo-
nidi o da Braconidi, in cui anzi i trofociti sembrano simili a quelli di larve ai
primi stadi (Vinson e Barras, 1970; Iwantsch e Smilowitz, 1976; Sajap et alii,
1978).

Le cellule dei tubi malpighiani delle larve di Trichoplusia ni, parassitizzate
da Hyposoter exiguae (Vier.) (Hym. Ichneumonidae), non presentano il marcato
calo del quantitativo di proteine che invece si verifica nelle larve indenni alle
soglie dell’impupamento; la struttura dei tubi appare invariata anche un giorno
prima della morte dell’ospite e dell’emergenza del parassita (Iwantsch e Smilo-
witz, 1976). Analogamente Sajap et alii (1978) rilevano che i tubi malpighiani
delle larve di Agrotis ipsilon (Huf.) (Lep. Noctuidae) parassitizzate da Microplitis
kewleyi Mues. (Hym. Braconidae), cosi come il canale alimentare e i gangli,
presentano una struttura pressoché inalterata nel corso del proprio sviluppo,
mantenendosi dunque in uno stato «giovanile» anche quando gli individui di
pari etd sono entrati nello stadio di pupa.

3) EFFETTI SULLE GONADI E SULLA RIPRODUZIONE

L’individuo parassitizzato pud presentare anomalie a livello delle gonadi,
anche se esse non subiscono attacco diretto da parte dell’entomofago; quasi sem-
pre quest’effetto si ripercuote sulla riproduzione dell’ospite. Soprattutto per gli
olometaboli, & importante distinguere, a tal proposito, se la vittima venga conta-
minata in stadi preimmaginali o allo stadio adulto, in quanto le conseguenze
possono essere diverse e spesso assai pilt gravi nel primo caso. Per gli eterome-
taboli le differenze sono meno sensibili, fermo restando che la capacita riprodut-
tiva delle vittime, di uno o di ambedue i sessi, viene compromessa in modo
tanto piti accentuato quanto pili precoce & I'attacco: cid & stato osservato, ad
esempio, da Rabasse e Shalaby (1979) e da Shu-sheng e Hughes (1984) per afidi
contaminati da Imenotteri Afidiidi, nonché da Jarraya (1978) per le femmine del
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coccide Coccus hesperidum L. parassitizzate da Coccophagus scutellaris Dalman
(Hym. Aphelinidae); in quest’ultimo caso, se I’ospite viene contaminato nei pri-
missimi stadi, I'oogenesi e la vitellogenesi si bloccano completamente; se la
parassitizzazione avviene pil tardivamente, la femmina rimane invece in grado
di produrre uova, sia pure in misura ridotta. Campbell e Mackauer (1975) rileva-
no che le femmine partenogenetiche attere o alate di Acyrthosiphon pisum Harris
(Hom. Aphididae) mantengono la capacitd di produrre neanidi fino a 7-8 gg.
dopo la parassitizzazione, quando vengono attaccate allo stadio adulto da Aphi-
dius smithi Sharma & Subba Rao (Hym. Aphidiidae). Sempre relativamente alla
stessa coppia, Soldan e Stary (1981) osservano invece che, indipendentemente
dall’eta dell’ospite, a partire da 4-5 gg. dopo la contaminazione, gli ovari mani-
festano una progressiva degenerazione con successiva cessazione della embrioge-
nesi. Non si verifica attacco diretto alle gonadi se non nelle ultime fasi della
vita parassitaria. Il fenomeno, che determina una progressiva sterilizzazione del-
I’ospite, sembra dovuto a squilibri nutrizionali. Analoga ipotesi viene formulata
da Polaszek (1976) (che peraltro non esclude cause di natura ormonale) riguardo
alla degenerazione degli embrioni riscontrata in Acyrthosiphon pisum contaminato
da due specie di Braconidi. In tal caso, perd, questo ed altri effetti a carico
dell’ apparato riproduttore dell’ospite (quale la riduzione nel numero e nelle di-
mensioni degli embrioni) sono stati rilevati gia 24 ore dopo I’avvenuta parassitiz-
zazione.

Riguardo agli olometaboli, la parassitizzazione in stadi preimmaginali (che in
ogni modo determina la morte dell’ospite prima che esso riesca a raggiungere lo
stadio adulto) pud a volte comportare 1’inibizione dell’accrescimento delle gona-
di; cid pud avvenire in modo totale, come nel caso dei maschi di Rhyacionia
buoliana Schiff. (Lep. Tortricidae), in cui il mancato sviluppo dei testicoli sa-
rebbe una riprova della profonda influenza esercitata dal braconide Orgilus ob-
scurator (Nees) sulla fisiologia dell’ospite (Syme e Green, 1972). Pid spesso,
peraltro, I’accrescimento delle gonadi, in uno o entrambi i1 sessi, viene inibito
solo in modo parziale; cid & documentato da alcuni Autori per larve di Lepidot-
teri attaccate da Braconidi (Fiihrer, 1973; Sajap et alii, 1978a; Hawlitzky e Che-
vin, 1979; Junikkala, 1985) o Icneumonidi (Fiihrer, 1973). Il fenomeno avrebbe,
secondo i vari Autori, cause diverse: secondo Fiihrer (1973) esso sarebbe conse-
guente all’azione di fattori umorali — di natura chimica non identificata — propri
della larvetta del parassita; Sajap et alii (1978a) parlano invece di interferenze
con lo sviluppo delle cellule germinali; infine Hawlitzky e Chevin (1979) affer-
mano che il ridotto accrescimento delle gonadi sarebbe correlato col fatto che
I’ospite parassitizzato presenta dimensioni somatiche inferiori rispetto al testi-
mone.

Come gia accennato, quando gli olometaboli vengono contaminati allo stadio
adulto, di solito gli effetti a livello dell’apparato riproduttore sono meno accen-
tuati. Balduf (1926, in Principi et alii, 1979) per Perilitus coccinellae, parassita
di Coccinellidi adulti, riporta che le femmine delle coccinelle ospiti quasi sem-
pre non presentano ovari in stato di sviluppo, ma (Sluss, 1968) lo stesso entomo-



s

fago non sembra provocare danni manifesti ai testicoli dei maschi di Hippodamia
convergens. Anche i testicoli dei maschi di Chrysopa flavifrons Brauer (Neur.
Chrysopidae), parassitizzati allo stadio adulto da Chrysopophtorus chrysopimagi-
nis Goid. (Hym. Braconidae), appaiono in condizioni normali; la riscontrata ri-
dotta capacitd riproduttiva viene attribuita a difficolta, da parte degli individui
contaminati, nel compiere la dinamica dell’accoppiamento. Analogamente si
pensa che le femmine parassitizzate, in cui peraltro non si esclude una atrofia
degli ovari, siano ostacolate nella ginnastica di ovideposizione (Principi et alii,
1979).

Un esempio di sterilizzazione di ospiti parassitizzati allo stadio adulto & of-
ferto dalle femmine di Hypera postica contaminate dal braconide Microctonus
aethiopoides Loan; come conseguenza di ciod il tasso di ovideposizione delle po-
polazioni attaccate risulta notevolmente abbassato (Van Driesche e Gyrisco,

1979).

4) EFFETTI SULL’EMOLINFA

L’ azione del parassitoide pud provocare nell’ ospite modificazioni a carico del
peso specifico e del peso secco dell’emolinfa, la quale spesso risulta anche
alterata relativamente a varie componenti (emociti, proteine, glucidi) ('). Inoltre
in molti casi la schiusa dell’uovo del parassitoide determina la comparsa delle
«cellule giganti» (o «teratociti») nell’emolinfa dell ospite.

Sono questi i punti che verranno presi in considerazione nei paragrafi che
seguono.

4a. Effetti sul peso specifico

Il peso specifico dell’emolinfa pud essere, nell’ospite parassitizzato, maggio-
re, uguale o inferiore rispetto al testimone, a seconda della natura dei due sim-
bionti.

Le cause che portano il peso specifico a variare non sono sempre chiare, né
concordanti. Ad esempio Baldwin e House (1952) rilevano un aumento nel peso
specifico dell’emolinfa delle larve di Neodiprion sertifer (Geoff.) (Hym. Diprioni-
dae) quand’esse siano parassitizzate da un ectoparassita, il calcidide Dahlbomi-
nus fuscipennis (Zett.). Gli Autori non sanno dare una spiegazione soddisfacente
riguardo al fenomeno che, comunque, non sembra correlato con il numero totale
di cellule presenti nell’emolinfa, le quali sono anzi in numero inferiore nell’o-
spite parassitizzato.

Le larve di Trichoplusia ni, contaminate da Hyposoter exiguae alla 3® eta,
presentano valori di peso specifico dell’emolinfa superiori rispetto ai controlli

(") Aliri due importanti costituenti, il glicogeno e gli enzimi, sono stati trattati in paragrafi a
parte per il fatto che interessano anche, ma non esclusivamente, I’emolinfa.
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fino al raggiungimento della 5° eta, in concomitanza della quale negli indenni si
verifica un brusco innalzamento del peso specifico che non si ha invece negli
ospiti parassitizzati. Se la parassitizzazione avviene invece in 5* etd i valori si
mantengono pitt bassi rispetto ai controlli (Iwantsch e Smilowitz , 1975a).

Ancora Vinson e Barras (1970) osservano, nelle larve di Heliothis virescens
(F.) (Lep. Noctuidae) parassitizzate da Cardiochiles nigriceps Vier. (Hym. Braco-
nidae), valori di peso specifico significativamente superiori a quelli rilevati nelle
larve indenni; inoltre, mentre in queste ultime in concomitanza della 4* eta il
peso specifico dell’emolinfa si abbassa per poi riaumentare, negli individui pa-
rassitizzatl esso continua ad accrescersi in modo costante; tale incremento sem-
bra correlato con I’aumento dei peptidi o di altre sostanze contenute nell’ emo-
linfa.

Un abbassamento del peso specifico dell’emolinfa dell’ospite, in seguito a
parassitizzazione, & documentato da Dahlman (1969) relativamente alle larve di
Manduca sexta Joh. (Lep. Sphingidae) contaminate da Apanteles congregatus
(Say) (Hym. Braconidae). Tale abbassamento sembra correlato con la concomi-
tante diminuzione di composti solidi presenti nell’emolinfa; & da notare pero che
in questo caso le proteine solubili subiscono un innalzamento.

Infine Kitano (1974) non rileva alcuna differenza nel peso specifico dell’e-
molinfa delle larve di Pieris rapae crucivora Boisd. (Lep. Pieridae) indenni e
parassitizzate da Apanteles glomeratus .. (Hym. Braconidae). Il conto totale de-
gli emociti, al contrario, nelle larve di 5 eta & significativamente superiore in
caso di parassitizzazione; cid potrebbe costituire una riprova del fatto che non
esiste correlazione tra numero degli emociti e peso specifico dell’emolinfa.

4b. Effetti sul peso secco

Anche relativamente al peso secco dell’emolinfa, nell’ ospite parassitizzato la
situazione sembra abbastanza variabile, almeno a giudicare dai pochi lavori di-
sponibili. Tale variabilita sembrerebbe correlata con le caratteristiche del paras-
sitoide pitt che con quelle dell’ ospite.

Infatti nelle larve di Heliothis virescens parassitizzate dal braconide Micropli-
tis croceipes (Cress.) non avviene il normale incremento nel peso secco dell’emo-
linfa che si verifica invece nei controlli (Dahlman e Vinson, 1975, 1977); se
perd lo stesso ospite viene contaminato da Campoletis sonorensis (Cam.) (Hym.
Ichneumonidae) non si hanno differenze significative tra le larve parassitizzate e
indenni (Dahlman e Vinson, 1976); infine, sempre nello stesso ospite, il parassi-
toide Cardiochiles nigriceps, durante I'ultimo periodo della propria permanenza
nella vittima, innalza in modo significativo — rispetto ai controlli — il peso secco
dell’emolinfa (Dahlman e Vinson, 1975).

Dahlman e Vinson (1977) dichiarano che responsabili del gia citato mancato
incremento in peso secco dell’emolinfa di H. virescens sono i fluidi del calice
della femmina di Microplitis croceipes.

dc. Effetti sugli emociti

Non verranno qui presi in considerazione i complessi meccanismi di difesa
esercitati dall’ ospite nei confronti del parassitoide (mi riferisco soprattutto all’in-
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capsulamento emocitico), né si parlerd in maniera specifica dei mezzi in cui il
parassitoide pud riuscire a scongiurare tali fenomeni. Per questi argomenti si
rimanda soprattutio alla vasta opera di Salt (in particolare 1963 e 1968). Val
comunque la pena di accennare al fatto che spesso la reazione emocitaria viene
evitata grazie a sostanze iniettate dalla femmina al momento dell’ovideposizione
(vedi ad esempio Mellini, 1978; Kitano, 1982, 1986; Stoltz e Guzo, 1986), e, in
particolare, ai virus dei fluidi del calice (Stoltz e Vinson, 1979; Fleming et alii,
1983; Stoltz e Cook, 1983). I veleni possono agire talora in modo talmente speci-
fico da inibire I’incapsulamento dell’uovo del parassita, ma non di altri corpi
estranei, come suggerito da Wago e Kitano (1985) per la coppia Pieris rapae
crucivora — Apanteles glomeratus. Rizki e Rizki (1984) hanno individuato, in una
ghiandola accessoria dell’apparato riproduttore della femmina di Leptopilina he-
terotoma Thoms. (Hym. Eucolidae), una sostanza («lamellolisina»), che, iniettata
nell’emocele della vittima Drosophila melanogaster Mg. (Dipt. Drosophilidae) al
momento dell’ ovideposizione, & in grado di alterare e poi di distruggere i lamel-
lociti, prevenendo cosi I'incapsulamento dell’uovo; gli altri tipi di emociti non
subiscono invece alcuna modificazione, né nella loro morfologia, né nella loro
funzione.

Nel caso della coppia Bombyx mori (L.) (Lep. Bombycidae) — Pteromalus
puparum (L.) (Hym. Pteromalidae) sembra invece che sostanze ad azione anti-
immunitaria siano prodotte dalle larvette endoparassite (Bouletreau e Quiot,
1972).

Peraltro al di 134, o anche in correlazione, delle reazioni di difesa, il parassi-
toide pud indurre diversi effetti a livello degli emociti della vittima. Innanzi tutto
I’ ospite parassitizzato pud presentare un numero maggiore di emociti per mme di
emolinfa (=THC); & quanto si verifica, ad esempio, nelle larve di Pieris rapae
crucivora parassitizzate da Apanteles glomeratus (Kitano, 1969, 1974) o nelle
pupe di Plusia peponis F. (Lep. Noctuidae) contaminate dall’eulofide Tetrasti-
chus israeli M. e K. (Narayan e Jayaraj, 1973). Inoltre nelle larve di P. rapae
crucivora parassitizzate si osserva una diminuzione nel numero di plasmatociti: si
pensa che responsabili di cid siano sostanze secrete dall’uovo di Apanteles glo-
meratus in grado di inibire la trasformazione dei proemociti in plasmatociti (Ki-
tano, 1974). Ancora Kitano (1969) rileva che il numero di emociti per mme di
emolinfa in P. rapae crucivora tende a diminuire in caso di superparassitismo:
una delle ipotesi fornite per spiegare il fenomeno & la possibilita di un attacco
diretto agli organi emocitopoietici dell’ospite da parte delle larvette del parassi-
toide.

Nelle larve di Heliothis virescens parassitizzate da Cardiochiles nigriceps si
verifica, tre giorni dopo la contaminazione, una significativa riduzione nel nume-
ro di emociti per mmc di emolinfa, rispetto a testimoni di pari eta: per spiegare
il fatto si ipotizza che gli emociti servono in parte da nutrimento per il parassi-
toide in via di sviluppo; & interessante notare che il calo nel numero degli
emociti non compromette le capacita dell’ospite di incapsulare corpuscoli estra-
nei, fermo restando che 1'uovo di C. nigriceps sfugge a tale fenomeno (Vinson,

1971).
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Sempre nell’ambito degli effetti indotti a livello degli emociti, un po’ parti-
colare & il caso di Drosophila melanogaster parassitizzata da Pseudocoila bochei
Weld. (Hym. Cynipidae). Vi sono infatti ceppi di Drosophila in cui si realizza
una reazione auto-immunitaria: si ha cioé la formazione di una sorta di «tumo-
ri», vale a dire capsule emocitiche inglobanti cellule e tessuti presumibilmente
abnormi; la parassitizzazione da parte di P. bochei & in grado di indurre la
produzione di tumori anche in ceppi di Drosophila in cui questo normalmente
non accade (Nappi, 1975) e, viceversa, pud inibire tale reazione auto-immunita-
ria, in ceppi in cui essa di solito si verifica, in modo tanto maggiore quanto pil
precocemente 1’ospite viene parassitizzato (Nappi, 1977). E importante sottoli-
neare che il processo di formazione dei tumori — il cui determinismo non & ben
chiaro — sebbene sia simile alla reazione immunitaria nei confronti di parassiti
metazoi — non avviene a carico di questi ultimi, che possono svilupparsi indi-
sturbati.

4d. Effetti sulla proteinemia

La composizione proteica dell’emolinfa dell’ospite pud presentare variazioni
in senso qualitativo e/o quantitativo in seguito a parassitizzazione. Vi sono infatti
molti casi in cui il parassitoide pud utilizzare o demolire certe proteine (o ami-
noacidi liberi) provocando o meno, nel contempo, la comparsa di nuove frazioni
proteiche nell’emolinfa dell’ospite. Importanti sono, in tal senso, la natura dei
due simbionti, nonché lo stadio che viene attaccato dal parassitoide.

Bisogna inolire tener conto del fatto che i risultati possono essere diversi a
seconda delle tecniche adottate per 1’indagine: ad esempio, riguardo alle larve
di Anagasta kuehniella contaminante dall’icneumonide Devorgilla canescens
(Grav.), ’elettroforesi condotta su gel di amido non rivela differenze evidenti
circa la proteinemia nell’indenne e nel parassitizzato, almeno fino a quando la
larvetta del parassitoide non inizia a divorare indiscriminatamente i tessuti della
vittima, rompendo il precedente equilibrio (Mellini e Callegarini, 1967); invece
la cromatografia, nonché I elettroforesi condotta su acetato di cellulosa, pongono
in luce che, una settimana dopo la contaminazione, due aminoacidi normalmente
presenti in larve di Anagasta indenni, la leucina e la fenilalanina, sono-invece
assenti negli ospiti parassitizzati, nei quali compaiono due aminoacidi diversi.

Le variazioni osservate sono presumibilmente percepibili dalla femmina del
parassitoide per mezzo dei chemiorecettori presenti nell’ ovipositore: essa sarebbe
dunque in grado, grazie a questi, di distinguere gli ospiti parassitizzati da quelli
ancora indenni (Fisher e Ganesalingam, 1970).

Anche altri Autori documentano la comparsa di frazioni proteiche diverse
dalla norma in larve di Lepidotteri parassitizzate da Braconidi o Icneumonidi
(Smilowitz, 1973; Ferkovich et alii, 1983; Cook et alii, 1984); talora il fenomeno
viene accompagnato dall’utilizzazione o dalla distruzione di proteine proprie del-
le larve indenni ad opera del parassitoide, nonché da alterazioni a livello di

alcuni aminoacidi dell’ospite, che dallo stato libero passano a quello coniugato
(Vinson e Barras, 1970; Barras et alii, 1972).
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Le proteine dell’emolinfa dell’ospite parassitizzato possono presentare varia-
zioni quantitative rispetto ai controlli; la concentrazione proteica pud infatti subi-
re un aumento per azione del parassitoide, come rilevato ad esempio da Thom-
pson (1982a) nelle larve di Trichoplusia ni contaminate da Hyposoter exiguae,
almeno fino a 4 giorni dopo !'infestazione; passato tale termine, infatti, il livello
proteico dell’emolinfa dei controlli si presenta molto superiore.

Spesso la concentrazione proteica dell’emolinfa dell’ospite (sempre larve di
Lepidotteri) subisce una riduzione per azione del parassitoide, e questo tanto nel
caso di endoparassitoidi (Dahlman e Greene, 1981; Karnavar, 1984) che nel caso
di ectoparassitoidi (Gurjanova et alii, 1977). Barras et alii (1969) osservano che
nelle larve di Heliothis virescens, parassitizzate da Cardiochiles nigriceps, si veri-
fica una riduzione nel quantitativo di aminoacidi liberi, parte dei quali subisco-
no un corrispondente incremento nell’emolinfa del parassitoide, da cui vengono
evidentemente assimilati; gli altri, per i quali non avviene un incremento analo-
go, sono probabilmente utilizzati per la produzione di energia.

Nelle larve di Pieris rapae L. (Lep. Pieridae) la concentrazione proteica del-
I’emolinfa varia secondo un modello ciclico sull’andamento delle mute; questo
sia nel caso di larve non parassitizzate, sia nel caso di larve parassitizzate da
Apanteles glomeratus. Comunque, in quasi tutti gli stadi larvali i controlli pre-
sentano titoli proteici superiori a quelli degli ospiti contaminati: in particolare in
questi ultimi mancano sei frazioni proteiche presenti invece nei testimoni, due
delle quali apparentemente coinvolte nel processo di metamorfosi da larva a
pupa. Alla fine, la sensibile diminuzione che si osserva nella concentrazione
proteica dell’ ospite parassitizzato coincide con la distruzione del corpo adiposo
dell’ospite da parte del parassitoide (Smilowitz e Smith, 1977).

de. Effetti sui carboidrati

Dalle ricerche compiute emerge abbastanza chiaramente che, nell’ ospite, il
trealosio & il carboidrato il cui livello subisce maggiormente 1’effetto del parassi-
toide. Al contrario il livello di glucosio di solito non varia in modo significativo
in seguito a parassitizzazione (Dahlman, 1975; Dahlman e Vinson, 1975).

Da cid & facile dedurre che il glucosio avrebbe un’importanza minore, ai fini
dello sviluppo del parassitoide, rispetto al trealosio. Peraltro Thompson (1982a)
rileva che nell’emolinfa delle larve di Trichoplusia ni, parassitizzate da Hyposo-
ter exiguae, si verifica un incremento, oltre che nella concentrazione del trealo-
sio, anche in quella del glucosio e del maltosio; il livello totale di tali car-
boidrati risulta perd pill elevato nelle larve non parassitizzate, come conseguenza
delle loro maggiori dimensioni e del maggior volume totale dell’emolinfa.

In realta, anche relativamente al livello di trealosio i risultati non sono sem-
pre concordanti; infatti vi sono casi in cui esso viene abbassato, altri in cui
viene innalzato, altri ancora in cui & inalterato in seguito a parassitizzazione;
bisogna del resto ricordare che ogni coppia ospite-parassita costituisce un siste-
ma a sé, e come tale pud presentare caratteristiche proprie, specie per quanto
concerne gli eventuali meccanismi di «host-regulation».
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Riguardo all’abbassamento del livello del trealosio, esso & documentato da
Dahlman (1968; 1975) nelle larve di Manduca sexta parassitizzate da Apanteles
congregatus. Per spiegare il fatto tre ipotesi plausibili sono avanzate da Dahlman
(1975): la prima & che A. congregatus rimuova il glucosio dall’emolinfa dell’ ospi-
te immediatamente prima che esso venga trasformato in trealosio; la seconda &
che il parassitoide consumi direttamente il trealosio, la terza & che esso ne
inibisca parzialmente il processo di sintesi.

Oltre che dal gia citato Thompson (1982a) I’innalzamento della concentrazio-
ne di trealosio & stata riscontrata da Dahlman e Vinson (1975) nelle larve di
Heliothis virescens parassitizzate da Microplitis croceipes relativamente ai primi
nove giorni successivi alla contaminazione. Oltre tale limite i valori non differi-
scono nel parassitizzato e nell’indenne; viceversa, se la parassitizzazione avviene
ad opera di Cardiochiles nigriceps non si osserva alcuna differenza relativa alla
concentrazione di trealosio nell’emolinfa delle larve di Heliothis parassitizzate e
indenni. La differenza sembra correlata col diverso modo di nutrirsi dei due
Braconidi: infatti M. croceipes trae il proprio nutrimento esclusivamente dall’e-
molinfa della vittima, mentre C. nigriceps, trascorsi 1 primi giorni del proprio
sviluppo ad evolversi a spese dell’emolinfa, passa a nutrirsi a scapito del tessuto
adiposo e di altri tessuti dell’ospite. Gli Autori ipotizzano, in base a questo, che
il trealosio svolga un’importante funzione per quanto riguarda la nutrizione del
parassitoide, se questo compie il proprio sviluppo interamente a spese dell’ emo-
linfa dell’ospite. Thompson (1983a), considerando che in H. virescens (Dahlman
e Vinson, 1975) e in T. ni (Thompson, 1982a) I’innalzamento di trealosio segue
immediatamente la contaminazione, ribadisce 1’importanza di questo carboidrato
soprattutto per la sopravvivenza dei primi stadi di sviluppo del parassitoide,
puntualizzando che esso, in seguito, si nutre a spese di tutte le componenti
dell’emolinfa dell’ ospite.

Ancora Dahlman e Vinson (1976) rilevano un aumento nella concentrazione
di trealosio nell’emolinfa delle larve di H. virescens quand’esse siano parassitiz-
zate da Campoletis sonorensis. Tale innalzamento, lieve nei primi giorni di svi-
luppo del parassitoide, diventa notevole 4-5 giorni dopo la parassitizzazione,
quando la larvetta di Campoletis & in fase di attiva crescita, e si mantiene eleva-
to fino al 6° giorno dalla contaminazione. Il meccanismo responsabile di questo
notevole incremento di concentrazione di trealosio potrebbe essere scatenato dal-
I’azione della larvetta del parassitoide, ma 1’ipotesi non & mai stata provata. Al
contrario responsabili del lieve innalzamento che si verifica in fase iniziale sa-
rebbero sostanze introdotte dalla femmina del parassitoide insieme con 1'uove.

Relativamente a M. croceipes, & stato dapprima ipotizzato (Dahlman e Vin-
son, 1975) e poi provato sperimentalmente (Dahlman e Vinson, 1977) che la
concentrazione di trealosio nell’emolinfa dell’ospite H. virescens subisce un in-
cremento ad opera dei virus dei fluidi del calice iniettati nella vittima dalla
femmina ovideponente: tali virus potrebbero essere i responsabili della liberazio-
ne nell’emolinfa dell’ospite di un ormone iperglicemico, la cui natura chimica &
peraltro, a tutt’oggi, sconosciuta.
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4f. Appendice: cellule giganti o teratociti

Come gia accennato, le cellule giganti o teratociti vengono a formarsi nell’e-
molinfa della vittima dopo la schiusa dell’uovo di parassitoidi appartenenti a
diverse specie di Imenotteri, in particolare, ma non esclusivamente, nell’ambito
dei Braconidi.

Circa l'origine di queste cellule, si pensava un tempo che esse fossero di
derivazione endogena: una delle ipotesi in tal senso era che derivassero da iper-
trofia degli enocitoidi dell’ospite contaminato.

In seguito & stato perd dimostrato che i teratociti si originano in realta dalle
cellule delle membrane embrionali del parassitoide, che si liberano nell’ emolin-
fa della vittima al momento della schiusa dell’uovo, andando successivamente
soggette ad una notevole ipertrofia: per dare un'idea, nelle larve di Heliothis
virescens parassitizzate da Cardiochiles nigriceps il diametro dei teratrociti passa
da 12 micron a 250-350 micron (°). Circa la funzione dei teratociti, relativamen-
te alla coppia H. virescens — C. nigriceps, Vinson (1970) ammette due fasi per
attivita di queste cellule: la prima sarebbe contraddistinta da secrezione di
sostanze il cui effetto potrebbe essere quello di ritardare I'impupamento dell’ o-
spite, lasciando dunque al parassitoide il tempo di completare il proprio svilup-
po; nella seconda fase i teratociti, assorbiti dall’emolinfa della vittima proteine,
lipidi e piccoli quantitativi di carboidrati, avrebbero funzione trofica nei confron-
ti della larvetta del parassitoide. Tale ipotesi & confermata anche dal fatto che il
loro numero, in concomitanza di questa fase, subisce un calo. La funzione trofi-
ca dei teratociti, correlata con la loro capacita di assimilare sostanze dall’emo-
linfa dell’ospite, & ammessa anche da altri Autori (Tremblay, 1966, 1968; Pail-
lot, 1938, citato in Laing e Lewin, 1982). Peraltro Vinson e Lewis (1973) sono
propensi ad escludere che le cellule giganti possano servire da fonte diretta di
cibo per il parassitoide nella coppia H. virescens — Microplitis croceipes in quan-
to, in questo caso, il numero dei teratociti non subisce alcuna diminuzione.

Gerling e Orion (1973), riguardo alle uova di Spodoptera littoralis Boids.
(Lep. Noctuidae) contaminate da Telenomus remus Nix. (Hym. Scelionidae), sono
pure del parere che solo poche cellule giganti svolgano funzione trofica nei con-
fronti del parassitoide; in questo caso i teratociti sembrano piuttosto responsabili
della secrezione di sostanze in grado di disintegrare i tessuti dell’ospite.

Viceversa Cloutier e Mackauer (1980), pur non indicando esplicitamente una
funzione nutrizionale per i teratociti in Acyrthosiphon pisum parassitizzato da
Aphidius smithi, ammettono che essi, grazie allo strato di microvilli che li cir-
conda, siano in grado di assorbire sostanze dall’emolinfa; inoltre, visto che in

(*) Chi volesse approfondire queste scarne notizie circa I'origine delle cellule giganti pud
consultare Tremblay (1966) (in cui si fa specifico riferimento ai Braconidi Afidiini) o, per una
visione piit generale, Vinson e Iwantsch (1980b).
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caso di superparassitizzazione aumentano sia il numero di teratociti, sia la capa-
cita di utilizzazione del cibo da parte dell’ospite, pensano che i due fenomeni
possano essere collegati.

Riguardo alla composizione dei teratociti, Debolt e Cohen (1984) hanno ri-
scontrato che quelli presenti nell’emolinfa di Lygus hesperus Knight (Hem. Miri-
dae) parassitizzato da Leiphron uniformis (Gahan) (Hym. Braconidae) erano costi-
tuiti per il 50% da acqua e poi, in massima parte, da proteine e da lipidi, oltre
che, in minor misura, da carboidrati e ceneri. La concentrazione di lipidi e,
soprattutto, di proteine nell’emolinfa delle vittime era inferiore rispetto ai testi-
moni, mentre la concentrazione di zuccheri era superiore: non ¢ stato perd possi-
bile appurare se questo fosse imputabile allo sviluppo dei teratociti o all’attivita
vera e propria del parassitoide.

Un’altra della caratteristiche delle cellule giganti & quella di possedere una
notevolissima autonomia fisiologica, tanto da poter sopravvivere e continuare la
loro attivita anche in caso di morte accidentale del parassitoide (Tremblay, 1968)
o addirittura se vengono iniettate in un ospite non parassitizzato, purché adatto
(Vinson, 1970; Joiner et alii, 1973).

Salt (1968), pur non escludendo una possibile funzione trofica dei teratociti,
pensa che il loro principale scopo sia quello di difendere la larvetta del parassi-
toide da fenomeni di incapsulamento.

Infine, Fiihrer ed El-Sufty (1979) attribuiscono ai teratociti la produzione di
metaboliti aventi un potere fungistatico nei confronti del fungo Beauveria bassia-
na (Bals) Vuill., nella coppia Pieris brassicae L. (Lep. Pieridae) — Apanteles
glomeratus.

5) EFFETTI SUL CONTENUTO DI GLICOGENO

Come si & detto nel paragrafo riguardante i carboidrati, il parassitoide pud
determinare, in taluni casi, 1’innalzamento della concentrazione di trealosio nel-
I’emolinfa della vittima. Talora tale effetto pud apparire collegato a variazioni
riguardanti il livello di glicogeno nei tessuti dell’ospite. A tal proposito Dahlman
e Vinson (1980) e Thompson, (1982a, 1986) sono giunti a conclusioni analoghe,
gli uni circa la coppia Heliothis virescens — Microplitis croceipes, 1’ altro riguardo
alla coppia Trichoplusia ni — Hyposoter exiguae. Secondo tali Autori ad un innal-
zamento del livello di trealosio corrisponde un innalzamento della concentrazione
di glicogeno nel tessuto adiposo dell’ospite; perd la concentrazione totale di
glicogeno — in seguito a parassitizzazione — risulta diminuita in H. virescens,
mentre in I. ni non si osservano differenze significative rispetto ai controlli,
sebbene il quantitativo totale di glicogeno sia in ogni caso molto inferiore, come
conseguenza delle ridotte dimensioni dell’ospite contaminato (Thompson,
1982b).

Sempre riguardo a 7. ni, Thompson (1982b) osserva che il parziale digiuno
provoca nella larva non parassitizzata un calo di concentrazione di glicogeno
totale, oltre che una diminuzione del livello di trealosio nell’emolinfa, situazione
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quindi alquanto diversa da cid che si riscontra nella larva parassitizzata da H.
exiguae: se ne pud dedurre che questo parassitoide contrae con la vittima dei
rapporti molto pili stretti di una semplice competizione con i tessuti dell’ospite
per le sostanze nutritive disponibili (Thompson, 1983a).

Fiihrer (1972b) riscontra un maggior accumulo di glicogeno nei tessuti delle
larve di Pieris brassicae quando siano parassitizzate da Apanteles glomeratus. Le
cause di questo fenomeno non sono del tutto chiare: forse il parassitoide in parte
ostacola la decomposizione del glicogeno, oppure, al contrario ne stimola la
sintesi.

In definitiva si puo affermare che, in linea di massima, il parassitoide provo-
ca un incremento nella concentrazione di glicogeno dell’ospite, almeno a livello
del tessuto adiposo.

6) EFFETTI SUGLI ENZIMI

La parassitizzazione pud provocare alterazioni a livello del corredo enzimati-
co dell’ospite, come in Sitobion avenae (F.) (Hom. Aphididae) contaminato da
Aphidius uzbekistanicus (Luz.) (Hym. Aphidiidae) (Castafiera et alii, 1983).

Sroka e Vinson (1978) rilevano che i veleni delle femmine ovideponenti di
tre specie di Imenotteri bloccano il rilascio della fenolossidasi da parte degli
emociti dell’ospite, Heliothis virescens; come conseguenza non scattano i mecca-
nismi immunitari nei confronti del parassitoide, in particolare, non si verifica
I'incapsulamento emocitico anche se né il livello totale, né 1attivita specifica
dell’enzima vengono alterati. '

La sintesi degli enzimi pud essere ridotta negli ospiti parassitizzati; ad esem-
pio nelle larve di 5 etda di Manduca sexta attaccate da Apanteles congregatus,
sembra diminuire la sintesi dell’esterasi responsabile della demolizione dell’ or-
mone giovanile, il cui titolo, di conseguenza, & superiore negli ospiti contaminati
(Beckage e Riddiford, 1982; Beckage, 1984).

Talvolta per effetto del parassitoide viene ridotta attivita di alcuni enzimi
dell’ ospite, come le fasfatasi acida ed alcalina nelle ghiandole sericipare delle
larve di Corcyra cephalonica Staint. (Lep. Pyralidae) parassitizzate da Bracon
hebetor Say (Hym. Braconidae) (Zohdy et alii, 1976).

Infine Thompson (1986) riscontra un aumento nella velocita d’azione della
fosfofruttochinasi e della glucosio-difosfatasi nelle larve di Trichoplusia ni paras-
sitizzate da Hyposoter exigue, con conseguenze a livello del metabolismo dei
carboidrati.

7) EFFETTI SULLA NUTRIZIONE E SUL PESO

L’influenza esercitata dal parassitoide sull’ospite a livello dell’assunzione e
utilizzazione del cibo — nonché, come conseguenza, del peso — gioca un ruolo
fondamentale ai fini del buon esito della simbiosi. Molti effetti indotti dal paras-
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sita sulla fisiologia della nutrizione della vittima risultano infatti in diversi casi
vantaggiosi per lo sviluppo dell’entomofago (Slansky, 1986).

I meccanismi possono essere pitt 0 meno complicati: ancora una volta entra-
no in gioco fattori come la natura dei due partners, lo stadio di sviluppo dell’o-
spite e del parassitoide, ed anche altri elementi esterni tali da determinare in-
fluenze discordanti a volte perfino nella stessa coppia di simbionti.

I parametri che di norma vengono presi in considerazione, per valutare I'in-
fluenza del parassitoide sulla fisiologia della nutrizione della vittima, -sono:

1) il quantitativo di cibo assunto dall’ospite, sia giornalmente, sia global-
mente: spesso infatti, per effetto della parassitizzazione, I’ospite si nutre
per un periodo di tempo pilt lungo o pili breve rispetto al testimone, per
cui anche se le differenze su base giornaliera non sono significative, il
quantitativo totale di cibo ingerito pud essere sensibilmente diverso;

2) I’incremento ponderale giornaliero e il peso finale dell’ ospite;

3) I’ utilizzazione del cibo, per valutare la quale sono di norma considerati
tre indici: E.C.I. (=Efficiency of Conversion of Ingested food); E.C.D.
(=Efficiency of Conversion of Digested food); A.D. (=Approximate Dige-
stibility) (%).

Non sempre, comunque, gli Autori tengono conto di tutti questi parametri,
limitandosi spesso a considerare solo quelli necessari alla finalita del lavoro;
questo & uno dei motivi per cui il quadro, specie in riferimento a determinate
coppie di simbionti, pud risultare incompleto; inoltre, solo alcune volte dei feno-
meni osservati sono indicate le cause, le quali spesso, a detta degli stessi Auto-
ri, richiedono studi ulteriori.

Per quanto riguarda le specifiche influenze, occorre fare una destinazione tra
parassitoidi solitari e gregari.

Considerando in primo luogo i parassitoidi solitari & documentata al ri-
guardo una diminuzione di cibo e dell’incremento in peso dell’ospite, ma sussi-
stono delle eccezioni anche nell’ambito della stessa coppia; molta importanza
pud avere in questo senso lo stadio dell’uno o dell’altro dei due simbionti. Ad
esempio quando il parassitoide Aphidius smithi si trova allo stadio di uovo, I'o-
spite Acyrthosiphon pisum presenta un calo tanto nell’assunzione di cibo che
nell’incremento in peso rispetto ai controlli di pari etd. Escludendo un’azione
diretta esercitata dall’uovo sulla vittima, si pensa che responsabili di questo
effetto siano sostanze iniettate dalla femmina ovideponente. Quando A. smithi si

) incremento in peso giornaliero

E.C.I. = X 100
cibo ingerito

incremento in peso giornaliero
E.C.D. = X 100
cibo ingerito — peso delle feci

cibo ingerito — peso delle feci

A.D.

X 100
cibo ingerito
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trova invece allo stadio di larva, aumentano, rispetto ai testimoni, sia I’assunzio-
ne di cibo che I'incremento in peso dell’ospite contaminato, in modo tanto piil
accentuato quanto pill avanzata & l'etd del parassitoide; cala perd il parametro
A.D., cioé diminuisce la capacita di assimilazione del cibo. Questo si traduce in
una maggiore emissione di melata. L’incremento in peso & tuttavia maggiore
negli ospiti parassitizzati in quanto in essi & pill elevato E.C.D. Quando il pa-
rassitoide si trova allo stadio di larva si ammette che esso, assorbendo notevoli
quantitativi di sostanze nutritive dall’emolinfa della vittima, possa avere una
diretta influenza sui meccanismi omeostatici che regolano I'ingestione di cibo
(Cloutier e Mackauer, 1977, 1979; Cloutier, 1986). Sempre nell’ambito della
stessa coppia sono stati studiati anche gli effetti della superparassitizzazione
che, in questo caso, & soltanto iniziale dal momento che un solo parassitoide
riesce a completare il proprio sviluppo: i risultati sono analoghi a quelli gia
visti, ma quando 1 parassiti si trovano in stadi larvali avanzati, E.C.1. ed E.C.D.
sono superiori negli ospiti superparassitizzati non solo rispetto ai controlli, ma
anche rispetto agli ospiti parassitizzati singolarmente; per spiegare il fatto si
ammette 'influenza del maggior numero di teratociti presenti nell’ ospite super-
parassitizzato (Cloutier e Mackauer, 1980).

Nel caso di un altro Omottero Afidide, Brevicoryne brassicae, non si rilevano
evidenti influenze riguardo all’assunzione di cibo quando il parassitoide Diaere-
tiella rapae si trova allo stadio di uovo o di neanide di 2° eta; quando invece
esso si trova allo stadio di neanide di 1* e 3" etd I'assunzione di cibo da parte
dell’ospite cala. Le cause non sono chiare, ma si ipotizza un probabile effetto
esercitato dai secreti delle larve di 1* eta (Couchman e King, 1979). Glen (1977)
riscontra addirittura un aumento tanto nel quantitativo di cibo assunto che nel
peso finale in Blepharidopterus angulatus (Fall.) (Het. Miridae) parassitizato dal
braconide Peristenus sp. Anche in questo caso non vengono indicate le cause.

Viceversa Raatikainen (1970) rileva un calo nella quantita di cibo ingerito
da parte di Mesopobolus aequus (Walk). e Panstenon oxylus (Walk.) (Hym. Pte-
romalidae) quando vengono iperparassitizzati da Mesopobolus graminum (Hard.)
(Hym. Pteromalidae); analoghe osservazioni sono state compiute da diversi Auto-
ri su larve di Lepidotteri contaminate da parassitoidi solitari (Rahman, 1970a;
Parker e Pinnel, 1973; Schoembohm e Turpin, 1977; Surgeoner e Wallner, 1978;
Parkman e Shepard, 1981). Hegazi et alii (1978) e Rohlf e Mack (1983) sono
giunti a conclusioni simili, gli uni riguardo a Spodoptera littoralis parassitizzata
da due Braconidi, Microplitis rufiventris Kok. e Chelonus inanitus (L.), gli altri
circa la coppia Spodoptera frugiperda (Smith) (Lep. Noctuidae) — Ophion flavidus
Brulle (Hym. Ichneumonidae): in entrambi i casi nell’ ospite parassitizzato, oltre
che verificarsi un calo nell’assunzione di cibo, si ha un innalzamento di A.D., il
che indicherebbe una maggiore assimilazione da parte dell’individuo contamina-
to rispetto all’indenne. Nel caso di Spodoptera frugiperda la parassitizzazione
induce inoltre (come indicato dai bassi valori di E.C.D.) un calo di incremento
in peso in rapporto al quantitativo di cibo assimilato: il tasso metabolico dell’o-
spite sembra dunque subire un innalzamento per opera del parassitoide (Rohlf e

Mack, 1983).



R | e

Guillot e Vinson (1973) nella coppia Heliothis virescens — Cardiochiles nigri-
ceps rilevano un calo di assunzione di cibo nelle larve parassitizzate, probabil-
mente a causa dell’azione delle sostanze secrete dalla femmina ovideponente; la
parassitizzazione peggiora anche I’efficienza circa 1'utilizzazione del cibo, come
indicato dai valori di A.D., E.C.I., E.C.D., significativamente inferiori negli
ospiti contaminati. In questo caso |’effetto viene dagli Autori attribuito all’azione
diretta delle larvette del parassitoide. Relativamente alla stessa coppia, Kahn et
alii (1976) osservano che le larve parassitizzate emettono un quantitativo di feci
significativamente inferiore rispetto ai controlli; la composizione delle feci &
inoltre diversa per alcuni elementi e soprattutto per la frazione proteica, percen-
tualmente molto superiore nel parassitizzato; non & chiaro se tali proteine non
siano state digerite o provengano dall’emolinfa dell’ospite trasudata all’interno
del canale alimentare.

Anche I'incremento ponderale e il peso finale dell’ospite spesso subiscono
una diminuzione in seguito a contaminazione da parte dei parassitoidi solitari.
Tale & ad esempio il caso di Philophylla heraclei L. (Dipt. Trypetidae) parassi-
tizzata da Adelura sp. o Opius sp. (Hym. Braconidae) (Desroches, 1972); comun-
que, questo effetto & per lo pilt documentato per larve di Lepidotteri contaminate
da Braconidi e Icneumonidi (Hawlitzky, 1970; Vinson e Barras, 1970; Jones e
Lewis, 1971; Vinson, 1972; Guillot e Vinson, 1972; Syme e Green, 1972, Smilo-
witz e Iwantsch, 1973; Fiihrer, 1975b; Iwantsch e Smilowitz 1975a; Rechav e
Orion, 1975; Dahlman e Vinson, 1980; Ables e Vinson, 1981; Jones et alii,
1981; Thompson, 1982a,c, 1983b; Cobb et alii, 1985; Hawlitzky e Boulay,
1986).

L’accrescimento ponderale dell’ospite pud risultare tanto piu inibito quanto
pit tardivo & I’attacco del parassitoide (Iwantsch e Smilowitz, 1975a; Thompson,
1982a).

E intuitivo collegare gli effetti riscontrati a carico dell’accrescimento e del
peso dell’ospite con la nutrizione dell’ospite stesso, tuttavia solo in alcuni dei
lavori citati finora la diminuzione di incremento in peso viene esplicitamente
correlata col calo di assunzione di cibo. Cid & stato osservato ad esempio da
Jones e Lewis (1981) e da Thompson (1982¢), oltre che da Hopper e King
(1984). In particolare Thompson (1982¢) rileva che nelle larve di Trichoplusia ni
gli effetti indotti dal parassitoide Hyposoter exiguae sono simili a quelli conse-
guenti ad un parziale digiuno; cid vale anche per la concentrazione lipidica che
subisce un abbassamento; inoltre nelle larve parassitizzate non si verifica quel-
I"innalzamento nel livello di trigliceridi che si ha invece, nel corso dello svilup-
po, nelle larve indenni (Thompson, 1982b; 1983c).

Riguardo al determinismo dei fenomeni su visti, diversi Autori concordano
con |’attribuire I’inibizione dell’accrescimento ai fluidi del calice e, sia pure in
minor misura, ai secreti delle ghiandole del veleno della femmina ovideponente
(Vinson, 1972; Ables e Vinson, 1981). Thompson (1985), avendo riscontrato una
riduzione tanto nell’ assunzione che nell’ utilizzazione del cibo in larve di Tricho-
plusia ni parassitizzate da Hyposoter exiguae, nonché (sia pure in minor misura)
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in larve attaccate senza successo dal medesimo parassita, attribuisce ai virus dei
fluidi del calice i su citati fenomeni: nei casi in cui i virus sono iniettati in
quantitativo insufficiente a bloccare le reazioni di difesa dell’ospite, il parassi-
toide non riuscirebbe a svilupparsi, ma gli effetti a carico della fisiologia nutri-
zionale della vittima sarebbero qualitativamente analoghi. Talora viene fatto
esplicitamente riferimento ai soli fluidi del calice (Jones e Lewis, 1971); in parti-
colare, secondo Vinson et alii (1979), Stoltz e Vinson (1979) e Iwantsch (1984),
responsabili della riduzione di incremento in peso, osservata in ospiti di parassi-
toidi Braconidi e Ieneumonidi, sono le particelle virali ritrovate nei fluidi del
calice della femmina ovideponente.

In alcuni casi gli effetti sono invece imputati all’azione della larvetta del
parassitoide (Hawlitzky, 1970; Fiihrer, 1975b). Secondo Fiihrer (1975b) caratteri-
stica comune dei parassitoidi Imenotteri, in grado di interferire con la crescita
dell’ ospite, sarebbe quella di avere larve vescicolate: la vescicola anale infatti
sembrerebbe provvedere un’intima comunicazione fisiologica tra larva parassita
ed emolinfa della vittima.

Riguardo alla coppia Hypera postica — Bathyplectes curculionis, Armbrust et
alii (1970) e Duodu e Davis (1974b) concordano nel dire che il quantitativo di
cibo giornalmente ingerito dagli ospiti parassitizzati & significativamente inferiore
rispetto a quanto si verifica negli indenni. Armbrust et alii (1970) riscontrano
perd che gli individui contaminati si nutrono piit a lungo e, di conseguenza,
consumano in totale piti cibo dei testimoni, nei confronti dei quali non vengono
registrate differenze significative concernenti gli incrementi ponderali; viceversa
Duodu e Davis (1975b) rilevano che le larve parassitizzate, oltre a nutrirsi meno
a lungo, presentano incrementi in peso minori rispetti ai controlli. Gli stessi
Autori non sanno dare una spiegazione soddisfacente di tale discrepanza. Il ri-
dotto accrescimento di H. postica, quando sia contaminata da B. curculionis,
viene osservato anche da Bartell e Pass (1978). Se la contaminazione di questo
curculionide avviene perd ad opera di una specie di icneumonide affine, Bathy-
plectes anurus (Thoms.), non si registrano differenze significative né riguardo
all’ assunzione di cibo, né riguardo ai pesi (Morrison e Pass, 1974).

Pur nutrendosi una settimana pili a lungo dei testimoni, le larve di Rhyacio-
nia buoliana parassitizzate da Orgilus obscurator presentano un peso finale sen-
sibilmente inferiore rispetto alle indenni. Nelle larve contaminate I'incremento
ponderale risulta essere del resto assai minore, a partire dal 18" giorno di vita
larvale (Syme e Green, 1972).

Per quanto riguarda i parassitoidi gregari, secondo alcuni Autori essi pro-
vocano un incremento nei quantitativi di cibo consumati dall’ospite; questo &
quanto affermano ad esempio Rahman (1970a) e Parker e Pinnel (1973) per le
larve di Pieris rapae contaminate da Apanteles glomeratus. In base a studi com-
piuti da Smith e Smilowitz (1976) nella stessa coppia di simbionti I’incremento
ponderale e il peso finale degli individui parassitizzati e indenni non sarebbero
significativamente diversi. Questi stessi Autori ipotizzano inoltre che potrebbero
essere proprio la presenza e le esigenze di un maggior numero di parassitoidi a
determinare un aumento nei quantitativi di cibo consumati dall’ ospite.
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A tal proposito Brewer e King (1981) osservano che le larve di Diatraea
saccharalis (F.) (Lep. Pyralidae), parassitizzate dal braconide Apanteles flavipes
(Cam.) assumono quantitativi di cibo direttamente proporzionali al numero dei
parassitoidi; inoltre quando la parassitizzazione avviene dalla 3" eta in avanti,
I’ospite subisce un allungamento di sviluppo, in quanto compie una muta so-
prannumeraria: aumenta quindi la durata dell’attivita trofica e, di conseguenza,
il quantitativo di cibo assunto. Anche I’incremento ponderale & maggiore nelle
larve parassitizzate, probabilmente in relazione al fatto che esse presentano valo-
ri di E.C.I. piu elevati rispetto alle indenni. Fiihrer (1981) sostanzialmente con-
corda nell’ affermare che le larve superparassitizzate consumano quantitativi glo-
bali di cibo direttamente proporzionali al numero dei parassitoidi, e questo in
base ad osservazioni compiute sulla coppia Pieris brassicae — Apanteles glomera-
tus; tale Autore perd puntualizza che il motivo di questo sarebbe esclusivamente
il prolungamento del periodo di sviluppo (e di nutrizione) della vittima. Infatti lo
stesso Fiihrer (1981) asserisce che le larve di P. brassicae, superparassitizzate da
A. glomeratus, presentano sia un accrescimento che una domanda di cibo infe-
riori rispetto alle indenni; in particolare, le larvette di 2 eta del parassita sareb-
bero in grado di bloccare I’accrescimento dei tessuti dell’ospite (specie il corpo
adiposo e la cuticola), e per garantirsi un maggiore spazio vitale, e per eliminare
il pili possibile importanti competitori per I’assorbimento di sostanze nutritive
(Fiihrer e Keja, 1976; Fiihrer, 1981). Occorre precisare a tal proposito che A.
glomeratus dipende, per la propria nutrizione, esclusivamente dall’emolinfa del-
I’ospite, essendo incapace di attaccare altri tessuti (Fiihrer e Keja, 1976).

E importante notare che il peso delle larve di Pieris contaminate pud non
differire da quello delle indenni, o addirittura essere ad esso superiore, se il
numero dei parassitoidi & elevato; infatti il sistema ospite-parassitoide & conside-
rato in toto: il peso delle larvette di Apanteles sopperirebbe dunque il calo che si
verifica nella vittima (Fiihrer e Keja, 1976). A confermare cid Karnavar (1984)
rileva che le larve di P. brassicae, superparassitizzate, dopo la fuoriuscitra dei
parassitoidi pesano sensibilmente di meno rispetto ai testimoni.

Beckage e Riddiford (1978) asseriscono che le larve di Manduca sexta paras-
sitizzate da Apanteles congregatus presentano, rispetto alle indenni, una riduzio-
ne sia nel quantitativo di cibo assunto, sia nell’incremento in peso che nel peso
finale (ma in questo caso l'ospite & di dimensioni eccezionali).

Altri Autori (Christopher e Matharan, 1983; Duodu e Antoh, 1984) hanno
riscontrato una diminuzione tanto nell’assunzione di cibo che in altri parametri
nutrizionali in larve di Lepidotteri parassitizzate da Braconidi.

Appare dunque evidente che, quantunque in piil casi i parassiti gregari in-
ducano nell’ ospite un aumento tanto nell’assunzione di cibo che nell’incremento
in peso, questo & ben lungi da essere una regola. Come sempre occorre tener
presenti le caratteristiche delle specie ed in particolare il rapporto megetico tra i
partecipanti alla simbiosi. Comunque, I’andamento dei fenomeni negli ospiti
contaminati da parassitoidi solitari e gregari pud considerarsi, in linea di massi-
ma, simile: le differenze che sussistono sembrano infatti spesso collegate al nu-
mero piu che alle diverse modalita di azione degli uni o degli altri.
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8) EFFETTI SULLA RESPIRAZIONE

Pur tenendo conto delle debite eccezioni, spesso, almeno in base ai pochi
Autori consultati, la parassitizzazione riduce sia il quoziente respiratorio (‘) sia i
consumi totali di ossigeno dell’ospite. Talvolta questo fenomeno non & dovuto a
specifiche influenze esercitate sulla respirazione, ma appare pii che altro una
conseguenza di altri effetti indotti dal parassitoide sull’ospite: ad esempio Q02 e
Q002 sono sensibilmente inferiori nelle larve di Anagasta kuehniella parassitizza-
te da Phanerotoma flavitestacea rispetto alle indenni, a partire dal 14° giorno
dopo la contaminazione; questo perd sembra essere solo una conseguenza del
sensibile calo di accrescimento e di peso finale che si verifica nell’ospite paras-
sitizzato (Hawlitzky, 1970).

Un quoziente respiratorio significativamente piti basso nelle larve parassitiz-
zale & riscontrato anche da Jones e Lewis (1971) e da Waller (1965); in particola-
re Waller (1965) ha sperimentalmente dimostrato che & il veleno della femmina
del parassitoide Bracon hebetor a far si che il Q,, dell’ospite — Galleria mello-
nella L. (Lep. Galliriidae) — subisca un significativo abbassamento in caso di
contaminazione. C’& da chiedersi se quest’effetto sia in relazione con la paraliz-
zazione indotta nell’ospite dal veleno della femmina ovideponente.

Vi sono anche dei casi in cui il consumo di ossigeno non appare significati-
vamente diverso negli ospiti indenni e parassitizzati: & quanto si verifica, ad
esempio, in Coleomegilla maculata lengi Timb. (Col. Coccinellidae) parassitizza-
ta da Perilitus coccinellae (Parker et alii, 1977) e, relativamente ai consumi di
ossigeno, anche in un altro coccinellide, Hippodamia convergens, contaminato da
P. coccinellae (Sluss, 1968).

Osservazioni un po’ diverse sono state compiute da Dahlman e Herald
(1971), circa la coppia Manduca sexta — Apanteles congregatus: nelle larve di M.
sexta indenni il quoziente respiratorio segue un andamento ciclico nel corso di
ciascuno stadio, ed & massimo durante I’ attivita trofica e minimo durante la fase
compresa tra apolisi ed ecdisi. La parassitizzazione riduce I’ampiezza di questa
oscillazione.

Infine, la presenza del parassitoide pud ridurre il contenuto di ossigeno nel-
I’emolinfa dell’ospite: & quanto accade nelle larve di A. kuehniella contaminate
dall’icneumonide Devorgilla canescens; I’ ossigeno decresce col proseguire della
parassitizzazione determinando, secondo 1"Autore, la soppressione fisiologica
delle larvette soprannumerarie, in seguito ad asfissia (Fisher, 1963).

9) EFFETTI SULLO SVILUPPO

Gli effetti indotti dal parassitoide sullo sviluppo dell’ospite sono molto spes-
so conseguenza di alterazioni determinate a livello endocrino (Beckage, 1985;

(*) 11 quoziente respiratorio Q02 & pari ai ul di O, consumati per mg di peso nell’unita di
tempo; tale unitd varia a seconda degli Autori (es. 1 ora; 15 minuti). Qcoz & un indice analogo
riferito perd a CO, espulsa.
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Lawrence, 1986) e, come per la maggioranza delle influenze finore considerate,
sono essenzialmente dovuti o alla azione di sostanze iniettate dalla femmina del
parassitoide nel corso dell’ovideposizione, o all’attivita delle stesse larvette del
parassita.

Ancor pili che per altri effetti, & importante, in questo caso, lo stadio dell’o-
spite che subisce I'attacco: a seconda che sia precoce o tardivo, diversa pud
essere, infatti, I'influenza del parassitoide, che spesso regola lo sviluppo della
vittima a seconda delle proprie esigenze.

I singoli effetti possono essere riuniti in tre categorie:

1) arresto dello sviluppo dell’ ospite;

2) allungamento dello sviluppo, il quale a sua volta pud essere dovuto a) ad
allungamento della durata degli stadi larvali o b) all’induzione di mute
soprannumerarie;

3) accelerazione dello sviluppo.

9.1 Arresto dello sviluppo

E questo un effetto che pud comunemente manifestarsi in ospiti parassitizzati
in diversi stadi; & da notare perd che gli stessi ospiti possono non subire arresto
di sviluppo se attaccati in stadi differenti da quello in cui, al contrario, tale
effetto si verifica.

Beckage (1985) evidenzia che I’arresto dello sviluppo, e in particolare il
blocco della metamorfosi, potrebbe in certi casi essere conseguenza della dimi-
nuita attivitd trofica dell’ospite parassitizzato: le vittime rimarrebbero allora in
stadi preimmaginali in quanto non riuscirebbero a raggiungere il peso critico per
la metamorfosi.

Spesso |’arresto di sviluppo ha il significato generico di impedire all’ospite
di raggiungere stadi inidonei per I’entomofago: per questo motivo il nottuide
Heliothis virescens parassitizzato da Campoletis sonorensis (Vinson, 1972) e super-
parassitizzato artificialmente da Cardiochiles nigriceps (Vinson e Sroka, 1978)
rimane allo stadio larvale senza impuparsi, mentre i nottuidi Heliothis zea (Bod-
die) ed H. virescens parassitizzati da Microplitis croceipes non solo non arrivano
ad impuparsi, ma subiscono anche un arresto di sviluppo tanto pitt immediato
quanto piit tardiva & ’etd in cui avviene la contaminazione (Lewis, 1970).

Altri Autori documentano la prevenzione dell’impupamento in ospiti Lepidot-
teri (Vinson e Barras, 1970; Iwantsch e Smilowitz, 1975b; Dahlman e Vinson,
1980; Shaw, 1981; Webb e Dahlman, 1985; Beckage e Templeton, 1986). Cals-
Usciati (1966) rileva che il braconide Opius concolor Sz. nella maggior parte dei
casi arresta lo sviluppo dell’ospite di sostituzione Ceratitis capitata Wield. (Dipt.
Trypetidae) alla formazione del pupario.

Inoltre Loughton (1965) evidenzia che I’icneumonide Pimpla turionellae (L.)
impedisce lo sfarfallamento di Galleria mellonella (L.) (Lep. Galleriidae) quando
ne parassitizza pupe di eta avanzata; 1’ effetto sarebbe dovuto non all’ azione della
femmina ovideponente, ma all’uovo del parassita che inibirebbe I’ecdisi dell’a-
dulto farato.
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Altri Autori constatano che la parassitizzazione ad opera di ectoparassiti pud
bloccare il processo delle mute (Neser, 1973; Olmi, 1976; Shaw, 1981). Il signi-
ficato di questo effetto & facilmente intuibile: se I’ospite compisse la muta po-
trebbe infatti sharazzarsi, con I’esuvia, anche dell’entomofago; il blocco delle
mute & dunque necessario per garantire la soppravvivenza di tali parassitoidi.

Un precoce arresto di sviluppo dell’ospite parassitizzato viene riportato da
diversi Autori (Smilowitz, 1973; Nechols e Tauber, 1977; Syme e Green, 1972;
Strand et alii, 1980; Rotheray, 1985).

Talvolta tale arresto pud essere solo parziale: & quanto constatato, ad esem-
pio, da Beckage (1982) per Manduca sexta parassitizzata, come ospite di sostitu-
zione, da Apanteles smerinthi Ril. (Hym. Braconidae); in questo caso lo sviluppo
- delle larve viene bloccato solamente nella fase di emergenza del parassitoide
(durante la 4° eta larvale dell’ospite); successivamente il processo subisce una
ripresa; gli individui si evolvono in modo imperfetto (intermedi larva/pupa).

Alcuni degli Autori consultati attribuiscono i fenomeni di arresto di sviluppo
a sostanze iniettate nell’ospite dalla femmina del parassitoide al momento dell’ o-
videposizione (Vinson, 1972; Neser, 1973; Shaw, 1981); molti ammettono interfe-
renze ormonali (Shaw, 1981): in particolare sarebbe 1'arresto (o la diminuzione)
di produzione di ecdisone da parte dell’ospite parassitizzato a impedire I'impu-
pamento, o il passaggio allo studio adulto (Johnson, 1959, 1965; Iwantsch e
Smilowitz, 1957b; Nechols e Tauber, 1977; Dahlman e Vinson, 1980) o comun-
que la muta (Neser, 1973).

. Per quanto riguarda M. sexta contaminata da A. smerinthi — in cui, come si &
visto, I’arresto di sviluppo & momentaneo — Beckage (1982) ammette che il titolo
di ecdisone, che subirebbe un abbassamento nella fase di emergenza del paras-
sitoide, in seguito si accresca consentendo nell’ospite I'insorgenza di una nuova
muta.

9.2 Allungamento dello sviluppo

Sia esso dovuto ad allungamento degli stadi larvali o a mute soprannumera-
rie, I’allungamento di sviluppo porta ad alcune conseguenze, delle quali una
delle piii rilevanti — presumibilmente anche la dove non & esplicitamente dichia-
rato — pud essere il prolungamento dell’attivita trofica dell’ ospite parassitizzato.

9.2a Allungamento della durata degli stadi larvali

Similmente all’arresto di sviluppo, anche quest’effetto sarebbe una sorta di
condizionamento fisiologico dell’ ospite esercitato dal parassitoide a proprio van-
taggio, e lo scopo potrebbe essere ancora quello di impedire che la vittima
riesca a passare in stadi inidonei allo sviluppo dell’entomafago. Anche in questo
caso pud essere importante lo stadio attaccato. A tal proposito Duodu e Davis
(1974a) rilevano che le larve di Hypera postica parassitizzate da Bathyplectes
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curculionis, al 1° o 2° stadio, non presentano tempi di sviluppo significativamen-
te diversi dalle indenni, mentre, se la parassitizzazione avviene al 3° o 4° stadio,
si verifica un allungamento della durata degli stadi larvali degli ospiti parassitiz-
zati; in questo caso & abbastanza chiaro — come puntualizzano gli stessi Autori —
che tale allungamento & necessario perché il parassitoide possa completare il
proprio sviluppo. Un allungamento di sviluppo nelle larve di H. postica attaccate
dallo stesso entomofago, nonché da Bathyplectes anurus, & documentato da Bar-
tell e Pass (1978).

Diversi altri Autori osservano il prolungamento della vita larvale di Lepidot-
teri parassitizzati, limitatamente ad uno o pin stadi (Hawlitzky e Chevin, 1979;
Thompson, 1982a; Madar e Miller, 1983) o per tutte le eta larvali (Hegazi et
alii, 1978).

Ables e Vinson (1981) rilevano che le larve di Heliothis zea e Spodoptera
ornithogalli (Guénée) parassitizzate dal braconide Chelonus insularis Cress. im-
piegano un tempo significativamente superiore rispetto alle indenni per giungere
all’impupamento; tali Autori hanno sperimentalmente dimostrato che responsabi-
li del fenomeno sono i fluidi del calice e le sostanze secrete dalle ghiandole del
veleno della femmina ovideponente.

9.2b Induzione di mute soprannumerarie

Questo fenomeno & documentato da Beckage e Riddiford (1978) per le larve
di 6° eta di M. sexta contaminate da A. congregatus; da Madar e Miller (1983)
per le larve di 4" eta di Autographa californica (Sp.) (Lep. Noctuidae) parassitiz-
zate da Apanteles yakutatensis (Ashm.) (Hym. Braconidae); da Jones et alii
(1982) per le larve di 5" eta di Trichoplusia ni contaminate da Copidosoma trun-
catellum. Le cause di quest’effetto non sono molto chiare. Nel caso di Diatraea
saccharalis parassitizzata da Apanteles flavipes, in cui il fenomeno delle mute
soprannumerarie si verifica solo se le larve vengono contaminate dal 3° stadio in
avanti (Brewer e King, 1981) si puo forse pensare che I’allungamento di sviluppo
dell’ospite abbia lo scopo di consentire al parassitoide di completare il proprio,
similmente a quanto visto nel paragrafo precedente. Tuttavia sono necessarie
ulteriori indagini, anche per approfondire il determinismo del fenomeno.

9.3 Accelerazione dello sviluppo

E questo un effetio piuttosto raro, almeno in base ai casi consultati. Riguar-
do ai Lepidotteri, larve di T. ni parassitizzate da Chelonus sp. cominciano ad
impuparsi precocemente — al 4° stadio — senza tuttavia riuscire a completare
I’impupamento (Jones et alii, 1981; Jones, 1986¢; Biihler et alii, 1985). Il feno-
meno, dovuto a meccanismi di ordine ormonale, si verifica anche in ospiti
«pseudoparassitizzati», cioé attaccati dalla femmina del parassita, ma in cui
I'uovo o non viene deposto, o viene immediatamente incapsulato (Jones, 1986¢;
Jones et alii, 1986).
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L’ accelerazione dello sviluppo sembra piit comune per gli ospiti Ditteri: Zi-
nov’eva (1974) constata che il braconide Aphaereta minuta Nees accelera I'im-
pupamento dell’ospite Calliphora vicina R. (Dipt. Calliphoridae), per diretta
azione ormonale del parassitoide. Varley e Butler (1933) rilevano che i braconidi
Polemon liparae Gir. e Eurytoma curta Walk. anticipano I'impupamento dei
rispettivi ospiti Lipara lucens Meig. (Dipt. Chloropidae) e Urophora solstitialis L.
(Dipt. Trypetidae), nella generazione ibernante. Analoga osservazione & compiu-
ta da von Zwilfer (1967) su Urophora sp. contaminato da Eurytoma tibialis
(Hym. Braconidae).

10) EFFETTI SULL’APPARATO ENDOCRINO

E importante sottolineare che molte delle influenze indotte nell’ ospite sono
legate a squilibri causati dal parassitoide a livello ormonale; questo riguarda in
primo luogo — come & intuitivo — gli effetti a carico di quei fenomeni (ad es. la
muta e la metamorfosi) che pitt di altri sono sotto il diretto controllo dell’appara-
to endocrino.

Ancora una volta occorre puntualizzare che le influenze sono ben lungi dal-
I’essere uniformi: a seconda delle caratteristiche dei due simbionti, un dato
ormone, nonché I’attivitd delle ghiandole endocrine che ne determinano la se-
crezione, pud subire infatti un aumento o una diminuzione.

Comunque, la regolazione degli ormoni della vittima — indipendentemente
dagli effetti ad essa conseguenti — appare in molti casi fondamentale per il
parassitoide. A tal proposito pitt di un Autore rileva che I'innalzamento del
titolo di ecdisone, causato dal parassitoide nelle ultime fasi della propria perma-
nenza all’interno dell’ospite, stimola I’emergenza dell’entomofago (Beckage e
Riddiford, 1982; Beckage, 1984; Webb e Dahlman, 1986). In particolare Bec-
kage (1984) osserva che la sua concentrazione nelle larve di Manduca sexta
aumenta se esse vengono contaminate dall’icneumonide solitario Hyposoter exi-
guae o dal braconide gregario Apanteles congregatus, ma mentre nel primo caso
I’ospite subisce I’apolisi (24 h prima dell’emergenza del parassitoide), nel se-
condo caso questo non accade: uno dei fattori responsabili di cid sarebbe, se-
condo I’ Autrice, la mancata trasformazione dell’ecdisone nella propria forma at-
tiva, 20-idrossiecdisone, per effetto del gregario Apanteles; H. exigue non pro-
durrebbe invece tale influenza.

Per quanto riguarda i meccanismi che determinano I’innalzamento di con-
centrazione dell’ecdisone, essi non vengono specificamente indicati da alcuno
degli Autori consultati, anche se & presumibile che il parassitoide determini un
aumento dell’attivita delle ghiandole protoraciche. Circa M. sexta parassitizzata
da A. congregatus, Beckage e Riddiford (1982) hanno constatato che I’ esclusione
delle ghiandole protoraciche, ottenuta mediante legatura al collo e all’addome
delle larve di 5 eta iniziale, non permette 1’emergenza del parassitoide che, al
contrario, fuoriesce anzitempo dagli individui non legati e in cui venga iniettato
ecdisone.
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Sempre nelle larve di M. sexta contaminate da A. congregatus, Beckage e
Riddiford (1982) e Beckage (1984) hanno riscontrato pure un aumento nel titolo
di ormone giovanile. La causa predominante viene indicata in una diminuita
sintesi dell’esterasi responsabile della demolizione di tale ormone, anche se
(Beckage, 1982) non vengono escluse altre ipotesi, come 1’aumento di attivita
dei corpi allati, o la sintesi di neotenina da parte degli stessi parassitoidi. An-
che Thompson (1982a) nota che, al momento del passaggio in 5" eta, nelle larve
di 7. ni parassitizzate da H. exiguae non si verifica quel picco nell’attivita del-
I’ esterasi — responsabile della degradazione dell’ormone giovanile — che si ha
invece negli individui indenni. Schopf (1984) ipotizza che — nella coppia Pieris
brassicae — Apanteles glomeratus — responsabili dell’innalzamento del titolo di
ormone giovanile negli ospiti parassitizzati siano le larvette di 2° eta del parassi-
toide, ma non viene fatta specifica menzione all’attivita dell’esterasi.

Ai fini della regolazione delle secrezioni ormonali da parte della vittima,
appare fondamentale I’ adattamento del parassitoide all’ospite: ad esempio, quan-
do M. sexta viene attaccata da Apanteles smerinthi, un parassitoide scarsamente
adattato a quest’ospite e quindi incapace di «regolarlo» opportunamente a pro-
prio vantaggio, il titolo di ecdisone si mantiene basso in concomitanza dell’e-
mergenza del parassitoide, che &, a conferma di quanto detto finora, piuttosto
limitata; viceversa, il titolo aumenta dopo I’emergenza di A. smerinthi tanto che
I’ospite & addirittura in grado di riprendere il proprio sviluppo, che aveva subito
un arresto momentaneo (Beckage, 1982).

Come gia osservato nel paragrafo riguardante lo sviluppo, vi sono anche dei
casi in cul la parassitizzazione determina nell’ ospite un anticipo nell’inizio della
metamorfosi; tale fenomeno & chiaramente collegato con alterazioni a livello en-
docrino; in particolare relativamente alla coppia T. ni — Chelonus sp., in cui la
metamorfosi, precocemente indotta, subisce un successivo arresto, e tanto nelle
larve effettivamente parassitizzate, quanto in quelle pseudoparassitizzate.

Il fenomeno sarebbe dovuto ad un precoce abbassamento del titolo di ormone
giovanile nella vittima, a cui conseguirebbe una produzione di ecdisone insuffi-
ciente a determinare il completamento della metamorfosi (Jones, 1986¢; Jones et
alii, 1986).

In aliri casi la presenza del parassitoide pud determinare il collasso delle
ghiandole protoraciche e il blocco delle mute e metamorfosi: & quanto osservato
da Twantsch e Smilowitz (1975b) in 7. ni parassitizzata da H. exiguae e da
Johnson (1965) in Aphis craccivora parassitizzato da Aphidius platensis. Inoltre,
una ridotta attivita delle ghiandole protoraciche nelle larve di Pieris rapae, pa-
rassitizzate da Apanteles glomeratus, viene indicata come la probabile causa del-
I’ alterazione della sintesi delle proteine — che dipende anche dall’ azione di tali
ghiandole — riscontrata nell’ospite (Smilowitz e Smith, 1977). Squilibri ormonali
indotti dal parassitoide nell’ ospite sembrano essere alla base anche dei fenomeni
di metatelia e prototelia osservati in Aphis craccivora contaminato da A. platensis
(Johnson, 1959, 1965) nonché delle alterazioni morfologiche provocate da Diae-
retiella rapae in Brevicoryne brssicae: in quest’ultimo caso sembra prova-
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to che responsabili di cid siano sostanze prodotte dall’embrione del parassitoide
(Bonnemaison, 1970).

Infine, anche I’attivita degli emociti dell’ ospite sembra essere sotto controllo
endocrino: in particolare la presenza di un parassita metazoo (non necessaria-
mente un altro insetto) agirebbe da stimolo per le cellule neuricrine del cerebro;
I’aumentata concentrazione ormonale a livello dell’emolinfa sarebbe la causa
prima della migrazione degli emociti e della formazione della capsula melanizza-
ta attorno al parassitoide; solo gli ematofagi in grado di inattivare tale controllo
endocrino avrebbero dunque la possibilita i sopravvivere (Nappi, 1973).

11) PARALIZZAZIONE

I veleni che vengono prodotti da molte specie di Imenotteri Apocriti, preda-
tori o parassiti, possono uccidere la vittima o provocare paralisi.

Tali effetti sono sensibilmente piti accentuati negli Aculeati — in particolare
quelli costruttori di nidi pedotrofici — ma si possono verificare, sia pure in minor
misura, anche nei Terebranti, nell’ambito dei quali & compresa, come & noto, la
stragrande maggioranza di Imenotteri parassiti.

Il significato generico della paralisi dell’ospite & quello di evitare una vio-
lenta reazione di difesa nel corso dell’ovideposizione da parte della femmina del
parassitoide (Doutt, 1963); cid si rende particolarmente necessario per le forme
ectofaghe.

I veleni paralizzanti vengono per lo pili secreti da ghiandole annesse all’ap-
parato genitale della femmina e iniettati nella vittima mediante I’ovipositore
(aculeo o terebra). Il veleno agisce a livello della muscolatura somatica; il sito
d’azione sembra essere rappresentato dalle terminazioni neuromuscolari (Beard,
1952, 1960; Piek et alii, 1974; El-Sawaf e Zohdy, 1976; Spanjer et alii, 1977;
May e Piek, 1979). Nel caso dei Terebranti, la femmina non punge 1’ospite in
un punto preciso, ma il trasporto dell’emolinfa assicura il raggiungimento del
sito d’azione (Beard, 1952). Diverso, invece, il discorso per gli Aculeati: ad
esempio il betilide Goniozus gallicola Fouts punge la vittima — Deoclona yuccas-
sella Busck. (Lep. Gelechidae) — in un punto preciso immediatamente dietro il
capo; in pochi minuti interviene la paralisi completa, anche se le larve possono
ancora rispondere a stimoli tattili (Gordh, 1976).

Concentrando 1’attenzione sui Terebranti, non sempre la vittima viene para-
lizzata; vi sono infatti casi, particolarmente tra gli endoparassitoidi, in cui que-
sto non si verifica (Principi, 1961; Doutt, 1963; De Bach; 1964); quando indotta,
la paralisi della vittima pud essere totale o parziale, temporanea o permanente
(Principi, 1961; Doutt, 1963; De Bach, 1964). A tal proposito, Hagstrum e Smit-
tle (1977) rilevano che nell’ospite Ephestia cautella (Walk.) (Lep. Pyralidae),
parassitizzato da Bracon hebetor, la paralisi insorge circa 15° dopo la puntura
della femmina; Eves (1970) osserva che le larve di Megachile rotundata (Fab.)
vengono completamente immobilizzate in un tempo variabile da 15 a 3 h dopo
che sono state punte dlla femmina di Monodontomerus obscurus (Westw.) (Hym.
Torymidae).
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De Leon (1935, citato in Vinson e Iwantsch, 1980b) e Munro (1917, citato in
Vinson e Iwantsch, 1980b) riportano esempi in cui la paralizzazione si verifica
addirittura alcuni giorni dopo 1’ovideposizione, ma in questo caso non si sa se
I’ effetto sia dovuto ai veleni della femmina o all’attivita delle larvette del paras-
sitoide.

Occorre tener presente che ’azione del veleno pud variare in relazione non
solo alla specie del parassitoide, ma anche alla specie dell’ospite, in quanto
vittime diverse possono reagire in modo differente allo stesso parassitoide. An-
che le dimensioni della vittima hanno importanza in questo senso: a tal proposito
Temerak (1983) rileva che le larve di grande taglia sono significativamente meno
sensibili al veleno del parassitoide rispetto alle larve piccole.

In ogni modo la paralizzazione viene indotta pii comunemente dagli ectopa-
rassitoidi: viene cosi ridotta la possibilita che I’ospite riesca a rimuovere I'uovo
o la larvetta dell’entomofago (Principi, 1961; Doutt, 1963; Eves, 1970; Bocchino
e Sullivan, 1981; Shaw, 1981).

A volte I’iniezione di veleni da parte della femmina di ectoparassitoidi — che
precede I’ovideposizione — pud provocare paralisi permanente della vittima
(Beard, 1978, citato in Shaw, 1981). Come gia accennato, |’ospite viene colpito
a livello della muscolatura somatica; perde quindi gradatamente la capacita loco-
motoria e di ogni altro movimento; viceversa il canale alimentare e il vaso dorsa-
le continuano a funzionare per qualche tempo (Tamashiro, 1961, citato in Doutt,
1963; Beard, 1952; Principi, 1961); le larve acquistano un caratteristico aspetto
flaccido (Principi, 1961; Tamashiro, 1961, citato in Doutt, 1963).

A volte comunque, specie nel caso di endoparassitoidi, la paralizzazione &
temporanea e |’ ospite pud, dopo qualche minuto, riacquistare motilita (De Bach,
1964: Calvert e v.d. Bosch, 1972; Vinson e Iwantsch, 1980b; Shaw, 198l).

Talora la femmina pud pungere I’ ospite ( e paralizzarlo) senza compiere I’ o-
videposizione: Hagstrum e Smittle (1977) hanno sperimentato che solo in una
minima parte delle larve di E. cautella paralizzate dalla femmina di Bracon
hebetor avviene 1’ovideposizione. Anche Calvert e v.d. Bosch (1972) riportano
che, sia pure occasionalmente, sono stati trovati esemplari di Acyrthosiphon pi-
sum paralizzati da Monoctonus paulensis (Ash.) (Hym. Braconidae), ma privi di
uova all’interno. i

Principi (1961) riporta che — in base alle osservazioni di alcuni Autori — la
paralizzazione pud anche avere lo scopo di agevolare I'attivita trofica della fem-
mina la quale, dopo aver ritirato la terebra, come & noto pud nutrirsi degli umori
che sgorgano dalla ferita; tale ipotesi appare avallata dal fatto che a volte le
femmine degli ectoparassitoidi non depongono le uova sul corpo della vittima,
che pure viene paralizzata, ma — qualora essa si trovi in ambiente confinato —
nelle sue immediate vicinanze.

Talora gli ospiti paralizzati possono conservarsi in vita per un periodo di
tempo piuttosto lungo (Doutt, 1963); tuttavia Beard (1952) e Tamashiro (1960,
citato in Doutt, 1963) escludono che il veleno possa avere proprieta antisettiche,
nel senso di poter prevenire o combattere I’azione di microorganismi patogeni.
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Talora responsabili della paralizzazione dell’ospite sembrano essere non 1
veleni della femmina, ma le sostanze secrete dalla larva del parassitoide. Pochi 1
riferimenti bibliografici relativi a questo interessante fenomeno: Principi (1961)
cita I'esempio di due ectoparassiti, Tetrastichus platanellus Mercet (Hym. Eu-
lophidae) sul lepidottero minatore Lithocolletis platani St. (Lep. Gracilaridae) e
Torymus pruni Cam. (Hym. Torymidae) sul dittero galligeno Plutoniella marsu-
pialis F. Loew. (Dipt. Cecidomidae). In ambedue i casi I’attivita del fitofago non
viene compromessa dall’ ovideposizione da parte della femmina del parassita (che
avviene, rispettivamente, nel fillonomio e nel cecidio, senza che la terebra ven-
ga a contatto con la vittima); sono le larve neosgusciate che, una volta raggiunto
I’ ospite, ne determinano rapidamente la paralizzazione. Un caso analogo & ripor-
tato da Celli (1964) riguardo alla coppia Phytagromyza populi Kltb. (Dipt. Agro-
myzidae) — Diglyphus minoeus Walk. (Hym. Eulophidae).

12) EFFETTI SUL COMPORTAMENTO

Trattando delle modificazioni comportamentali dell’ospite dovute a parassi-
tizzazione, occorre fare una distinzione. Infatti I’ etologia della vittima pud subire
variazioni come semplice conseguenza dell’azione di ovideposizione da parte
della femmina del parassitoide, o dell’attivita larvale del parassitoide stesso,
senza alire apparenti implicazioni; a volte emerge perd che le alterazioni del
comportamento dell’ospite possono addirittura tornare a vantaggio del parassitoi-
de (°).

Considerando in primo luogo le modificazioni etologiche dell’ospite prive di
evidenti ripercussioni sul parassitoide, si pud innanzi tutto verificare che I’indi-
viduo contaminato, olire a consumare meno cibo, presenti anche una ridotta
capacita di rodere le parti di pianta a spese delle quali si nutre. E quanto &
stato riscontrato per le larve di Agrotis ipsilon parassitizzate da due diverse spe-
cie di Braconidi (Schoenbohm e Turpin, 1977; Sajap et alii, 1978b). Tali larve
intaccano una percentuale di semi di mais sensibilmente pill bassa rispetto alle
indenni. Le cause di questo sono indicate in una precoce cessazione dell’attivita
trofica dell’ ospite parassitizzato (Schoenbohm e Turpin, 1977) o nell’ effetto debi-
litante indotto dal parassitoide nella vittima (Sajap et alii, 1978b).

La presenza della larva di 1° eta di Perilitus coccinellae riduce la capacita di
volo negli adulti di Hippodamia convergens (Ruzicka e Hagen, 1985) probabil-
mente perché le riserve energetiche dell’ospite sono minori, essendo il corpo
adiposo (Sluss, 1968) sensibilmente intaccato dall’attivita trofica dell’entomo-
fago.

Jones et alii (1981) riportano che le larve di Trichoplusia ni parassitizzate da
Chelonus sp. iniziano a produrre seta, come se dovessero incrisalidarsi, precoce-

(°) Vengono qui tralasciati gli effetti della paralizzazione, di cui si & gia trattato.
2 g gl
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mente rispetto alle indenni, ma poi non si impupano. Anche Lewis (1970) e
Smith e Smilowitz (1976) citano casi di larve di Lepidotteri che, dopo essere
state contaminate da Braconidi, assumono atteggiamenti quasi simili a quelli di
individui prossimi all’impupamento, per poi morire senza essere riuscite ad in-
crisalidarsi.

In particolare Lewis (1970) puntualizza che, per la coppia Heliothis zea —
Microplitis croceipes, questo fenomeno & tipico delle larve punte dalla femmina
del parassitoide, ma in cui la parassitizzazione non ha avuto esito.

In definitiva gli effetti sul comportamento su visti sono strettamente correlati,
se non conseguenti, ad alterazioni indotte dal parassitoide a carico della fisiolo-
gia dell’ ospite.

Consideriamo ora le alterazioni dell’etologia della vittima che, pili o meno
manifestamente, sembrano tornare a vantaggio del parassitoide.

Si tratta in sostanza di variazioni riguardanti i rapporti intercorrenti tra 1’o-
spite e i fattori ambientali, intesi in senso lato.

Gia Rabaud (1916) parla di alterazioni comportamentali rilevate in Zygaena
occitanica Vill. (Lep. Zygaenidae) e altre larve di Lepidotteri parassitizzate da
Imenotter1 di varie specie; tali larve, prima di incrisalidarsi, abbandonerebbero
il loro habitat naturale, in qualche caso per andare addirittura ad impuparsi in
luoghi adatti ai parassitoidi. L’Autore perd, osservando che 1’abbandono della
pianta ospite in prossimita dell’impupamento pud essere comune anche per le
larve indenni, tende ad escludere una diretta influenza esercitata in questo sen-
so da parte dei parassitoidi, i quali si limiterebbero ad accelerare il fenomeno.

Piti recentemente il concetto delle modificazioni comportamentali che av-
vantaggiano il parassitoide & stato meglio illustrato dagli Autori. Fithrer (1968)
mette genericamente in luce come le alterazioni dell’etologia dell’ospite, e so-
prattutto della sua reazione nei confronti dell’ambiente circostante, divengono
importanti ai fini della sopravvivenza del parassitoide.

Interessanti a tal proposito le osservazioni compiute da Stamp (1981) e da
Fritz (1982). Entrambi questi Autori notano che i parassitoidi (Ieneumonidi e
Braconidi) possono alterare il comportamento dell’ospite in modo da ridurne la
predazione specie da parte di Uccelli e Mammiferi, nonché I’iperparassitismo.
In pratica il parassitoide riesce, in questo modo, a garantirsi una maggiore pro-
babilita di sopravvivenza. Piti in particolare Fritz (1982), riferendosi a ospiti
Lepidotteri e Imenotteri Sinfiti, osserva che la lentezza dei movimenti, che spes-
so viene in loro riscontrata in seguito a parassitizzazione, pud avere 1’ effetto di
disorientare quei predatori che, per identificare la potenziale vittima, si avvalgo-
no proprio dei suoi movimenti. Sempre Fritz (1982) afferma che la presenza del
parassitoide pud indurre 1’ospite a scegliersi un habitat diverso da quello dove
sono soliti cacciare potenziali predatori o iperparassiti. Stamp (1981) ha speri-
mentalente dimostrato che Apanteles euphydryidis Mues. (Hym. Braconidae), pa-
rassitoide primario di Euphydryas phaeton Drury (Lep. Nymphalidae), viene a
sua volta iperparassitizzato in misura molto maggiore quando si trovi su larve
ospiti situate sulla parte bassa della pianta; le larve parassitizzate si trovano
tendenzialmente nella parte alta della pianta piuttosto che in basso.
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Capek e Davidova (1978) notano che le neanidi di Coptosoma scutellatum
parassitizzate da Aridelus egregius oltre ad essere, in 5" eta, di struttura interme-
dia tra il 4° e il 5° stadio, si muovono con lentezza e stanno per’lo pill alla base
delle piante ospiti, mentre le indenni prediligono la parte alta della pianta e
sono pit attive. Anche se gli Autori non fanno alcuna osservazione in proposito,
c¢’e da domandarsi se esiste qualche relazione con quanto affermato da Stamp
(1981) e da Fritz (1982), cioe se I'alterato comportamento dell’ospite possa o
meno limitarne ’attacco da parte di eventuali predatori o parassiti, salvaguar-
dando quindi i parassiti primari.

Una modificazione comportamentale che torna chiaramente a vantaggio del
parassitoide & quella osservata da Wylie (1982). Tale Autore rileva che gli adulti
di Phyllotreta cruciferae Golze e P. striolata (F.) (Col. Chrysomelidae) parassitiz-
. zati dal braconide Microctonus vittatae Mues. escono dai luoghi di ibernamento
pill precocemente rispetto agli indenni; in tal modo viene assicurata anche una
precoce emergenza dei parassitoidi adulti e, di conseguenza, viene probabilmen-
te aumentato I'impatto della popolazione del parassitoide su quella dell’ospite.

13) EFFETTI SULLA SUSCETTIVITA ALLE INFEZIONI

Essendo I’ospite parassitizzato sottoposto a notevole stress, sarebbe intuitivo
pensare che esso fosse pill suscettibile dell’indenne all’attacco dei patogeni
(funghi, virus, batteri, ecc.). Riguardo ai funghi, tale tesi & avallata ad esempio
da King e Bell (1978, citati in Verenini, 1983): questi Autori osservano che le
larve di Heliothis zea parassitizzate da Microplitis croceipes sono pill predisposte
ad essere infettate dal fungo Beauveria bassiana; lo sviluppo del fungo & perd
successivamente bloccato da un fattore fungistatico presente nella emolinfa del-
I’ospite parassitizzato (Fiihrer e El-Sufty, 1979; El-Sufty e Fiihrer, 1981b). Tale
fattore viene prodotto dai teratociti derivati dalla serosa del parassitoide (Fiihrer
ed El-Sufty, 1979). La fungistasi consente alla maggior parte delle larvette di A.
glomeratus di evitare I'infezione letale. Osservazioni in vitro compiute da Fiihrer
e Willers (1986) hanno inoltre rivelato che le secrezioni anali di Pimpla turionel-
lae (L.) (Hym. Ichneumonidae) svolgono azione fungistatica ed antibatterica, in
grado di impedire infezioni a carico dell’ospite parassitizzato. Riguardo alle infe-
zioni virali, Beegle e Oatman (1974) riscontrarono che le larve di 2° eta di
Trichoplusia ni contaminate da Hyposoter exiguae sono molto meno suscettibili
delle indenni al virus della poliedrosi nucleare: infatti, le larve parassitizzate
presentano valori di DL.,, DL,., LT, sensibilmente superiori rispetto ai testimo-
ni. Non ci sono differenze significative riguarde alla quantita di cibo — e presu-
mibilmente anche di virus — assunta da larve indenni e contaminate; la minor
suscettivitd alle infezioni riscontrata negli individui parassitizzati & probabilmen-
te dovuta, a detta degli Autori, al fatto che essi presentano una fisiologia altera-
ta e quindi meno adatta alla moltiplicazione del virus.

Gli stessi Beegle e Oatman (1974) osservano giustamente che la parassitizza-
zione determina molto di pilt di un semplice stress; essa causa variazioni fisiolo-
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giche che possono spiegare perché la suscettivita alle infezioni — da virus o da
altri patogeni — pud risultare minore negli ospiti contaminati (°).

14) MORTE PREMATURA DELL’OSPITE

La parassitizzazione da parte di Imenotteri (e di Ditteri) determina, nella
stragrande maggioranza dei casi, la morte dell’ospite. Tuttavia non sempre dagli
individui contaminati fuoriesce il parassitoide adulto: la vittima pud infatti mori-
re prematuramente, per cause correlate col parassitismo, ma senza che I’entomo-
fago riesca a completare il proprio sviluppo. Di solito questo tipo di mortalita
dell’ospite non viene preso in considerazione quando si tratta di valutare la
possibilita di un determinato parassita di contenere la popolazione di un certo
fitofago: di conseguenza la reale efficacia dei parassitoidi pud a volte essere
sottostimata (Bartell e Pass, 1978; Ryan, 1985).

La morte prematura dell’ospite pud dipendere da varie cause, la principale
delle quali & rappresentata dalle punture di ovideposizione e/o di nutrizione
compiute dalla femmina del parassitoide. E quanto constatato da De Crouzel
(1950) per la coppia Aonidiella aurantii (Marsk.) (Hom. Diaspididae) — Aphytis
chrysomphali (Mercet) (Hym. Aphelinidae); da Burnett (1962, 1967) per la cop-
pia Trialeurodes vaporariorum — Encarsia formosa; da Rahman (1970b) per Pieris
rapae parassitizzata da Apanteles rubecola Marsh. (Hym. Braconidae); da Cate et
alii (1973) per Schizaphis graminum (Rond.) (Hom. Aphididae) attaccato da
Aphelinus asychis (Walk.) (Hym. Eulophidae); infine da Bartell e Pass (1978) per
la coppia Hypera postica — Bathyplectes curculionis e B. anurus.

Tale tipo di mortalita aumenta con I’aumentare, in una certa area, del rap-
porto numerico parassitoidi/ospite (Burnett, 1962, 1967; Rahman 1970b; Bartell
e Pass, 1978); inoltre essa appare inversamente correlata con 1'etd (De Crouzel,
1950; Rahman, 1970b) e con la taglia della vittima (Burnett, 1962, 1967), vale a
dire quanto pili giovane & 1’ospite e quanto minori sono le sue dimensioni tanto
maggiori sono le probabilita che esso muoia a causa di ferite da ovideposizione.

A volte pud anche essere 'attivita della larvetta del parassitoide a determi-
nare la morte prematura della vittima: & il caso di B. curculionis e B. anurus
quando sono ubicati in regioni del corpo dell’ospite, H. postica, tali da impedir-
ne I’imbozzolamento; da notare che questi due entomofagi possono emergere dal

(®) Anche se esula un po’ dal presente argomento val la pena di accennare che Hegazi et alii
(1982), in condizioni di laboratorio, riscontrano nelle larve di Spodoptera littoralis, parassitizzate
dal braconide Microplitis rufiventris, una minore suscettivita — rispetto alle indenni — all’azione di
tre insetticidi fosforganici (Tamaron LC, Cyolane EC, Tokuthion EC). Gli Autori non danno una
spiegazione dei fenomeno; forse ci si pud in parte rifare a quanto detto a proposito delle infezioni
patogene. D’altro canto, vi sono anche casi in cui, al contrario, la parassitizzazione aumenta la
suscettibilita degli ospiti all’azione degli insetticidi — come avviene per il Methilparathion e, sia
pure in minor misura, per il Permethrin — nelle larve di H. virescens contaminate da C. nigriceps

(Fix e Plapp, 1983).



R

corpo della vittima solo dopo che questa ha tessuto il bozzolo. Se cid non av-
viene, essa muore senza che vi sia fuoriuscita del parassitoide (Bartell e Pass,

1978).

CONSIDERAZIONI CONCLUSIVE

Molti degli effetti indotti da parassitoidi Imenotteri nei loro ospiti, considera-
ti in questa lrattazione, possono essere interpretati in base alla teoria della rego-
lazione dell’ospite, formulata per la prima volta da Vinson (1975). E vero che,
obiettivamente, spesso non & stato dimostrato sperimentalmente che determinate
alterazioni, prodotte nella vittima, sono realmente importanti, se non essenziali,
per la sopravvivenza e lo sviluppo dell’entomofago, che pur sembra trarne van-
taggio. Principalmente per questo motivo, la teoria ha subito recentemente dei
ridimensionamenti da parte di alcuni Autori (Thompson, 1983a; Slansky, 1986).
Jones (1986a), con particolare riferimento a Braconidi Chelonini, ha tentato una
distinzione tra «regolazione» vera e propria dell’ ospite e semplice «stress» pro-
dotto nell’ospite stesso dall’attivita del parassitoide; nella prima categoria rien-
trerebbero le influenze, esercitate soprattutto a livello della fisiologia della vitti-
ma, vantaggiose allo sviluppo dell’entomofago; della seconda farebbero parte gli
effetti indifferenti ai fini del buon esito del parassitismo. Tale distinzione appare
indubbiamente valida nella sua idea di base, ma pud risultare in pratica ar-
bitraria.

Pur con tutte le riserve del caso, la teoria presenta, a mio parere, buoni
presupposti di veridicitd. Questo soprattutto in sistemi ad antagonista imenotte-
ro. Infatti, in tal caso, come si & avuto modo di evidenziare nel corso della
trattazione, molti degli effetti provocati dal parassita nella vittima sono dovuti
all’azione delle femmine adulte, le quali, al momento dell’ovideposizione, trami-
te I'iniezione di secreti, possono indurre, specie a livello della fisiologia della
vittima, sensibili alterazioni, molte delle quali sembrano poi effettivamente van-
taggiose per la sopravvivenza e lo sviluppo della prole. Determinanti in tal senso
sono non solo i secreti delle ghiandole del veleno, ma soprattutto le particelle
virali ritrovate nei fluidi del calice di diverse specie di Braconidi ed Ieneumoni-
di, recentemente definite «polydnavirus» (Stoltz et alii, 1984). Viceversa, quegli
effetti manifestatamente dovuti alla sola attivita delle larvette entomofaghe ap-
paiono pitt difficilmente interpretabili alla luce della teoria della «regolazione»
dell’ospite. Proprio per questo non & forse lecito, a tutt'oggi, estendere la teoria
anche ai gruppi di parassiti le cui femmine sono sprovviste di ovipositore perfo-
rante e non sono, di conseguenza, in grado di esercitare nella vittima alcuna
influenza diretta; eventuali effetti sono in tal caso, ovviamente, imputabili alle
sole larve parassite, e il vantaggio che queste ne potrebbero trarre non appare,
generalmente, evidente. Cid non toglie che le influenze prodotte nell’ospite pos-
sano essere, in molte coppie di simbionti, notevoli, per quanto riguarda i Ditteri
Tachinidi (Dindo, 1983) nonché gli Strepsitteri (Dindo, dati non pubblicati).

I caratteri generali che differenziano 1’ attivita parassitaria di Imenotteri Tere-
branti, da un lato, e Ditteri Tachinidi, dall’altro, sono stati ampiamente discussi
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da Mellini (1978). Invece, nessuno degli Autori consultati ha ritenuto opportuno
operare una distinzione, a mio avviso fondamentale, a livello degli effetti indotti
nelle vittime da parassiti appartenenti ai vari gruppi, nonché dei meccanismii
tramite cui tali effetti si producono.

Per quanto riguarda la natura dell’ospite, spesso determinante nella simbio-
si, si & pil volte ribadito che le influenze prodotte dall’entomofago possono
variare moltissimo, a seconda della specie, nonché dello stadio attaccato, che
riveste un’importanza notevole in riguardo all’andamento del parassitismo (Melli-
ni, 1985; 1986). Inolire, occorre sempre tener presente la natura integrativa del
rapporto parassitario, nell’ambito del quale 1’ospite non gioca un ruolo esclusi-
vamente passivo, ma pud, al contrario, condizionare notevolmente il parassita.
Mellini (1975, 1983) ha emesso, a tal proposito, la cosidetta «ipotesi ormonale»,
secondo la quale I’accrescimento di molti parassitoidi, specie quelli a sviluppo
discontinuo (*), & fortemente condizionato, soprattutto nel corso della prima eta
larvale, dagli ormoni dei loro ospiti. Lo stesso Autore (1983) puntualizza che il
grado di dipendenza dalla fisiologia dell’ospite varia moltissimo secondo I’ ordine
e la specie del parassitoide. In generale, I'ipotesi ormonale appare pit chiara-
mente valida per i Ditteri che non per gli Imenotteri parassiti, visto che, come si
& detto, nell’ultimo caso la fisiologia della vittima pud venire sensibilmente alte-
rata dall’attivita delle femmine ovideponenti, mentre nel primo gli eventuali ef-
fetti, dovuti alle sole larvette, si rivelano meno drammatici e I'influenza eserci-
tata dall’ospite sul parassita appare in linea di massima prevalente rispetto a
quella esercitata dal parassita sull’ospite.

Se lo studio dei rapporti ospite-parassita negli insetti ha da tempo attirato
I’ attenzione dei ricercatori, solo assai di recente si & iniziato a valutarne le
conseguenze dal punto di vista applicativo (Jones, 1986b; Slansky, 1986). In
realta & fondamentale, ai fini del controllo biologico, una conoscenza il pil
possibile approfondita di tale aspetto in generale e degli effetti indotti dal paras-
sita nella vittima in particolare, per poter utilizzare gli entomofagi consci di tutte
le loro potenzialitd, nonché dei loro limiti. Grazie a questi effetti, infatti, I’effi-
cacia di un certo parassita nei confronti di una popolazione di insetti dannosi
pud rilevarsi maggiore di quanto sembri (quando, ad esempio, I’attivitd trofica
dell’ ospite diminuisca in seguito a parassitizzazione, con immediate ripercussio-
ni sul danno alle colture; o quando la vittima subisca, prima di soccombere, un
impupamento precoce cessando anzi tempo, rispetto a un insetto sano, di nutrir-
si; o ancora quando la mortalita, nell’ambito di popolazioni parassitizzate, sia
molto maggiore di quanto indicato dalle sole percentuali di parassitizzazione, per
cause correlate col parassitismo).

Viceversa, in altri casi, le influenze possono essere tali da pregiudicare,
almeno nell’immediato, il risultato finale dell’intervento di lotta biologica (come

() Per parassiti a sviluppo discontinuo si intendono quelli che subiscono una diapausa in
dipendenza dello stato fisiologico dell’ ospite.
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quando la parassitizzazione determini un incremento, anziché una diminuzione,
dell’ attivita trofica della vittima, o quando 1’attivita trofica medesima risulti pro-
lungata come conseguenza del prolungamento nei tempi di sviluppo dell’ ospite
contaminato).

E chiaro che la conoscenza degli effetti indotti dal parassitoide nell’ambito
di una coppia di simbionti potrebbe condizionare la scelta di entomofagi di una
specie piuttosto che di un’altra, determinando un miglioramento nelle prestazio-
ni ottenute. Occorre, a tal proposito, puntualizzare ancora che, come si & pin
volte ribadito, ogni sistema ospite-parassita costiuisce un’entita a sé stante per
quanto riguarda le reciproche influenze. Generalizzazioni e analogie in questo
senso possono dunque risultare arbitrarie e non rispondere a quanto effettiva-
mente si verifica, potendosi, di conseguenza, rendere necessarie, caso per caso,
ricerche specifiche.

RIASSUNTO

Le reciproche influenze intercorrenti tra ospite e parassita negli insetti sono generalmente
alquanto complesse.

In particolare, I’entomofago pud indurre nela vittima alterazioni a vari livelli, pii o meno
profonde, e pilt o meno determinanti ai fini del buon esito della simbiosi (la quale, come & noto,
si conclude, nella stragrande maggioranza dei casi, con la morte dell’ospite).

In molte coppie di simbionti tali effetti, in particolare quelli a carico della fisiologia dell’ ospi-
te, si rivelano vantaggiosi per la sopavvivenza e lo sviluppo del parassita, tanto che, secondo
alcuni Autori, viene attuata, ad opera dell’entomofago, una vera e propria «regolazione» della
vittima, essenziale al punto da condizionarne 1’idoneitd. Questa teoria ha subito di recente delle
critiche, specie per le difficolta che sussistono, in molti casi, nel dimostrare che determinate
influenze, pur apparentemente vantaggiose per I’entomofago, siano I’effettivo prodotto di una «re-
golazione» dell’ ospite.

Nessuno degli Autori che finora si sono interessati dell’argomento ha pensato di operare una
distinzione, a questo riguardo, tra i vari gruppi di parassiti (Imenotteri Terebranti, Ditteri Tachini-
di e Strepsitteri in particolare). In realtd esiste una notevole differenza tra Tachinidi e Strepsitteri,
da una parte, e Terebranti dall’altra. Nel caso dei primi, infatti, eventuali influenze indotte nell’o-
spite sono esclusivamente dovute all’attivita delle larvette endofaghe, e non & evidente che possa-
no essere di effettivo vantaggio per il parassita, né, tanto meno, che siano il risultato di una
«regolazione» della vittima. Nel caso dei Terebranti, al contrario, molti degli effetti appaiono
legati all’azione delle femmine adulte, le quali, al momento dell’ovideposizione, iniettano nell’ o-
spite sostanze (veleni paralizzanti e non paralizzanti, nonché — nel caso di alcune specie di Braco-
nidi e Ieneumonidi — particelle virali provenienti dai fluidi di calice) in grade di alternarne profon-
damente la fisiologia, e tali da renderlo pit idoneo per la propria prole. E quindi per i Terebranti
che, a tutt’ oggi, la teoria della «regolazione» dell’ ospite appare, in linea di massima, maggiormen-
te valida.

In questa sede, sono stati presi in considerazione gli effetti indotti da parassitoidi Imenotteri a
livello della morfologia, istologia e anatomia, fisiologia e comportamento delle loro vittime. Non &
agevole una distinzione al riguardo tra quali delle influenze possano essere considerate effettiva
«regolazione» dell’ ospite, e quali siano invece il risultato di un semplice «stress» legato all’ azione
del parassita (distinzione che pur & stata tentata da qualche Autore). Appare tuttavia evidente la
complessita delle interazioni ospite-antagonista, anche relativamente a questo particolare aspetto
del rapporto parassitario, di cui, recentemente, si & cominciata a valutare ’importanza non solo
dal punto di vista biologico, ma anche per i pill © meno immediati risvolti in campo applicativo.
Lo studio delle influenze prodotte da un entomofago nella vittima, indipendentemente da ogni altra
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considerazione, pud infatti rivelarsi utile quando si tratti di impiegare quel determinato parassita
per il controllo di una popolazione di insetti dannosi.

Effects induced by parasitic Hymenoptera in their hosts

SUMMARY

Parasitic insects generally display complex interactions with their insect hosts. In particular,
they often affect the morphology, histology, physiology and behaviour of the victim (which in most
cases eventually dies).

Many parasitoid-associated changes, especially in host physiology, seem to be beneficial for
successful development of the parasitoid. Some authors described this phenomenon as «host regu-
lation» and suggested that a parasitoid’s ability to develop within a host may depend on its ability
to regulate the host physiology.

Undoubtedly natural selection generally results in evolution of parasitoid-influenced changes
that improve parasitoid fitness. Nevertheless, the effects of host alterations have been experimen-
tally demonstrated to benefit the parasitic insect only in a few cases. This is one of the main
reasons why the concept of host regulation has recently been criticized. Actually, in this regard,
one should distinguish among parasitic insects belonging to Hymenoptera, Diptera and Strepsip-
tera. In Diptera and Strepsiptera, indeed, host changes may only be due to the activity of the
parasitic larva, and, despite the great variety of alterations, there is generally no evidence of
adaptive significance to the parasitoid. In Hymenoptera, on the contrary, many parasitoid-associa-
ted changes in the victim seem to be due to the substances injected by the ovipositing female into
the host. Such substances (namely paralyzing and non-paralyzing venoms and — in the case of
certain braconids and ichneumonids — virus particles from the calyx fluid) can dramatically affect
host physiology and/or behaviour, probably ensuring, thereby, the survival and development of the
parasitic larvae. The hypothesis of host regulation, therefore, seems to be more plausible for
Hymenoptera.

In this paper, many effects induced by hymenopterous parasitoids in host morphology, histo-
logy, anatomy, physiology and behaviour were reviewed and discussed. Undoubtedly, it is not easy
to demonstrate whether an effect should be interpretated as «host regulation» or «indirect stress
effect» related to parasitoid activity (although some authors have tried to make this distinction).

Apart from any controversy about the interpretation of the phenomena, the importance of
parasitoid-associated changes must be emphasized, even for the possible implications for the biolo-
gical control of insect pests. The potential for biological control, indeed, could be enhanced by
basing parasitoid selection on its mode of host alteration.
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