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Atti Accademia Nazionale
Italiana di Entomologia
Anno LXXI, 2023: 11-25

V E R B A L I  D E L L E  A D U N A N Z E 
D E L  1 7  E  1 8  F E B B R A I O  2 0 2 3

Presiede il Presidente Prof. FranceSco Pennacchio
Segretario verbalizzante la Segretaria Prof.ssa rita cervo

SEDUTA PUBBLICA
Venerdì 17 febbraio 2023 alle ore 14: 30, a Firenze Cascine del Riccio, via Lanciola 12/A e 

su piattaforma (https://unipd.zoom.us/j/y9248768113) iniziano i lavori della Seduta pubblica:

Sono presenti i seguenti Accademici:
Seniores: e. BaLLetto, M. MaroLi

Ordinari: a. BaLLerio, a. BattiSti, r. cervo, S. coLazza, M. criStoFaro, e. De LiLLo, M. 
c. DiGiLio, a. Di PaLMa, a.M. FauSto, G.S. GerMinara, a. Lucchi, S. Maini, B. MaSSa, r. 
nanneLLi, F. nazzi, F. Pennacchio, F.P. roverSi, S. turiLLazzi

Straordinari: G. anFora, S. BoneLLi, M. caSarteLLi, e. conti, F.r. Dani, L. DaPPorto, a. Di 
GiuLio, M.L. DinDo, c. DuSo, M. FaccoLi, a.P. Garonna, D.a. GraSSo, e. Guerrieri, e. 
Peri, v. PaLMeri, G. SaBBatini, , S. SiMoni, G. SiScaro, h. tSoLakiS, S. vanin, L. zaPPaLa’.

Hanno giustificato la propria assenza gli Accademici:
Seniores: L. BuLLini, M. coBoLLi , G. GaSPeri, v. SBorDoni, L. SuSS; Ordinari: a. aLMa, B. 

BaLLerio, P. BranDMayr, D. BoSco, a. Lucchi, a. MineLLi, r. PoGGi;
Onorari: r.G. BeuteL;
Straordinari: G. BurGio, L. BartoLozzi, e. Mazzoni, r. roMani, L. taveLLa.

Alla Seduta Pubblica sono presenti anche numerosi ricercatori e studiosi ospiti dell’Accademia.

Il tema della Tavola Rotonda verte su: ‘Chemical Ecology in Insect parasitoids’

Coordinata dagli Accademici Eric conti e Stefano coLazza

– Ore 14:30 Opening by the President Francesco Pennacchio

– Ore 14:40 Introduction by Stefano coLazza and Eric conti 

Interventi:
– Eric conti (University of Perugia, Italy): Chemical Ecology of egg parasitoids: what’s known 
and what’s next?

– Nina FatouroS (University of Wageningen, The Netherlands): Natural selection on butterfly sex 
scents by egg parasitoids and implications for biological control.

– Antonino cuSuMano (University of Palermo, Italy): Exploiting chemical ecology to manage 
hyperparasitoids in biological control of arthropod pests.

– Emilio Guerrieri (CNR – IPSP, Italy): Root elicitors altering the behaviour of foraging parasi-
toids.

– Joachim ruther (University of Regensburg, Germany): Pheromones in the Nasonia group: 
behavior and biochemistry.

– Gianfranco anFora (University of Trento, Italy): Studies of chemical ecology of plant-pest-pa-
rasitoid interactions to support biological control projects.

https://unipd.zoom.us/j/y9248768113
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– Ernesto MoLLo (CNR – IBC, Italy): Taste and smell: a unifying chemosensory theory.

– Discussione e Conclusioni

I testi delle relazioni saranno pubblicati sugli Atti-Rendiconti 2023.

 Il Segretario verbalizzante Il Presidente
 Rita cervo Francesco Pennacchio

ASSEMBLEA PLENARIA
Presiede il Presidente Prof. Francesco PENNACCHIO

Segretario verbalizzante la Segretaria Prof.ssa Rita CERVO

Sabato 18 febbraio 2023 alle ore 09:30, a Firenze Cascine del Riccio, via Lanciola 12/A e 
su piattaforma Zoom (https://unipd.zoom.us/j/y9248768113) come da convocazione del Presi-
dente, iniziano i lavori dell’Assemblea Plenaria alla presenza degli Accademici:
Seniores: e. BaLLetto, M. coBoLLi, M. MaroLi, L. MaSutti, L. Santini, v. SBorDoni, M. SoLinaS

Ordinari: P.A. auDiSio, a. BaLLerio, a. BattiSti, M. BionDi, M. BoLoGna, r. cervo, S. coLaz-
za, M. criStoFaro, e. De LiLLo, M.c. DiGiLio, a. Di PaLMa, a.M. FauSto, F. Frati, G.S. 
GerMinara, a. Lucchi, B. MaSSa, r. nanneLLi, F. nazzi, F. Pennacchio, r. PoGGi, P. F. ro-
verSi, S. turiLLazzi, M. zaPParoLi

Onorari: r. DaLLai

Straordinari: L. BartoLozzi, S. BoneLLi, G. BurGio, M. caSarteLLi, B. conti, e. conti, F.r. 
Dani, L. DaPPorto, a. Di GiuLio, M.L. DinDo, c. DuSo, M. FaccoLi, D.a. GraSSo, L. Ma-
rini, e. Mazzoni, v. PaLMeri, e. Peri, G. SaBBatini, S. SiMoni, G. SiScaro, L. taveLLa, S. 
vanin, L. zaPPaLa’.

Hanno giustificato la propria assenza gli Accademici:
Seniores: G. GaSPeri, L. SuSS;
Ordinari: a. aLMa. P. BranDMayr, D. BoSco, a. MineLLi;
Onorari: r. BeuteL;
Straordinari: r. roMani.

Viene discusso il seguente Ordine del Giorno:

1) Approvazione del verbale della Seduta precedenti (18 e 19 novembre 2022)

 − Viene esaminato il verbale della Seduta Pubblica del 18 novembre e quello dell’Assemblea Plena-
ria del 19 novembre 2022, già inviato a suo tempo per posta elettronica agli Accademici. Il verbale 
viene approvato all’unanimità.

2) Comunicazioni del Presidente

 − Il Presidente aggiorna l’Assemblea relativamente al Corso di “Analisi di dati in entomologia” per 
studenti di dottorato o post-dottorato che verrà tenuto presso l’Università di Padova; la data del 
corso sarà resa nota appena possibile.

 − Il Presidente informa che, come di consueto, si stà lavorando all’organizzazione del prossimo An-
nual Meeting European PhD Network Insect Science che si terrà i giorni immediatamente prece-
denti all’Assemblee di novembre. Informa, inoltre, che l’organizzazione di questa edizione sarà 
seguita da Morena caSarteLLi e eric conti.

 − Il Presidente invita gli Accademici ad aggiornare il proprio CV sul sito dell’Accademia. Gli even-
tuali aggiornamenti dovranno essere inviati alla Segretaria.

https://unipd.zoom.us/j/y9248768113
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 − Il Presidente informa gli Accademici che la prima edizione dell’assegnazione del Premio Silvestri 
si terrà durante il prossimo ICE a Kyoto nel 2024. Il Presidente invita gli Accademici a fare delle 
nominations.

3) Pubblicazioni dell’Accademia

 − Il Presidente informa che la stampa del volume degli Atti dell’Accademia del 2022 è conclusa.

 − Il Presidente descrive lo stato di avanzamento del progetto editoriale per la realizzazione di un’ope-
ra in più volumi riguardanti i diversi ambiti dell’Entomologia e destinata alla didattica universitaria 
e post-universitaria. E’ in fase di completamento il primo volume “Sistematica ed Evoluzione degli 
Esapodi”.

4) XXVII Congresso Nazionale Italiano di Entomologia 

 − Il Presidente invita l’Accademico SteFano coLazza a fornire un aggiornamento sull’organizza-
zione del 27° Congresso Nazionale di Entomologia. L’ Accademico SteFano coLazza prende la 
parola e informa l’Assemblea che tutte le Letture plenarie sono state definite e che è stato deciso di 
prorogare la scadenza con quota ridotta dal 13 febbraio al 4 marzo. Raccomanda di prenotare per 
tempo la sistemazione alberghiera. Invita poi l’Accademico Bruno MaSSa ad intervenire riguardo 
alla gita naturalistica. L’Accademico Bruno MaSSa fornisce dettagli relativamente all’escursio-
ne al Parco delle Madonie. Il Presidente, infine, prende la parola per informare che i relatori del 
Congresso, se vorranno, potranno presentare i loro contributi in lingua inglese per permettere un 
maggior scambio con colleghi stranieri che saranno presenti.

5) Fauna d’Italia

Su richiesta del Presidente dell’ANIE, prende la parola l’Accademico Marco a. BoLoGna, 
Presidente del Comitato Scientifico per la Fauna d’Italia, relazionando sulle attività del CSFI.
In data odierno mi è stato indicato da uno degli autori che è stato appena stampato il volume 
LIV della collana Fauna d’Italia, relativo ai lepidotteri Papilionoidea, scritto dagli accademi-
ci e. BaLLetto, S. BoneLLi e L. DaPPorto, con altri due colleghi. La casa editrice Calderini 
(New Business media) non si è peritata di rispondere ai solleciti del sottoscrito. Né di avvisare 
dell’avvenuta stampa. Ciò non è una novità rispetto ai difficilissimi rapporti editoriali tra 
l’editore ed il Comitato Scientifico che, come già detto, in una recente riunione ha valutato 
la possibilità di rescissione dei rapporti editoriali e si sta muovendo su questa strada, grazie 
anche all’aiuto per aspetti legali dell’Accademico a. BaLLerio.
Sono peraltro ancora in fase di preparazione alcuni volumi della collana, tra cui: Neuropte-
rida, a cura di roBerto a. PantaLeoni ed altri; Dermaptera, a cura del Dott. P. Fontana ed 
altri; Chondrichthyes, a cura del Dott. F. Serena e collaboratori; il volume II dei lepidotteri 
ropaloceri a cura dell’Accademico E. Balletto ed altri. In fase preliminare di preparazione è il 
volume sui policheti sabellidi da parte della prof.ssa A. Giangrande.
Circa la nuova Checklist della Fauna d’Italia, il CSFI ha avuto una serie di incontri con la piat-
taforma LifeWatch, di cui fa parte, per la costruzione del nuovo sito interattivo in cui saranno 
collocate tutte le checklist. Nei primi di marzo è prevista un’ulteriore riunione operativa per il 
trasferimento delle checklist ora collocate nel vecchio sito, oltre alle ulteriori versioni modifi-
cate di alcune liste precedentemente completate e nuove checklist che perverranno.
Come già detto in precedenti adunanze, sul giornale internazionale Biogeographia (Società 
Italiana di Biogeografia) sono stati già stampati alcuni data-papers e altri pervengono alla 
rivista per la pubblicazione. 

6) Proclamazione e consegna dei diplomi ai nuovi Accademici 

 − Le votazioni effettuate lo scorso mese di novembre hanno sancito l’ingresso nella Accademia Na-
zionale Italiana di Entomologia dei seguenti accademici:
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Onorari: r. DaLLai

Ordinari: M. criStoFaro, M.c. DiGiLio 
Straordinari: L. BartoLozzi, F.r. Dani, L. Marini, e. Peri

A tutti le nostre congratulazioni e un caloroso saluto di benvenuto.
 − Il Presidente consegna i diplomi agli Accademici Straordinari neo-eletti e all’accademico Onorario. 

7) Conferma programma delle Sedute per l’A.A. 2023 e del 2024

 − Il Presidente illustra cosa è stato programmato per le prossime Adunanze del 2023 e chiede confer-
ma agli Accademici coinvolti nelle attività.

 − Adunanze di giugno 2023:

Si svolgeranno nell’ambito dell’CNIE 2023 dove è prevista una seduta pubblica con la Procla-
mazione del vincitore del Premio Osella (Dr. Enrico Schifani) e la commemorazione dell’Ac-
cademico Franco FriLLi da parte dell’Accademico FranceSco nazzi.

 − Adunanze di novembre 2023:

Tavola Rotonda su “Entomologia medico sanitaria” coordinata dall’Accademico cLauDio 
BanDi 
Lettura su “Lepidotteri Tortricidae della fauna italiana” che sarà tenuta dall’Accademico Pa-
SquaLe treMaterra. 
Commemorazione di G. B. oSeLLa tenuta dall’Accademico M. BionDi e dai Dr. M. D’accorDi 
e G. coaDuro

 − Su questo punto all’o.g. chiede la parola l’Accademico Pio roverSi che propone per il futuro una 
Tavola Rotonda sui Programmi di lotta biologica classica e l’Accademico SteFano turiLLazzi che 
propone una Tavola Rotonda sulle possibili applicazioni in vari ambiti utilizzando gli insetti. Chie-
dono la parola gli Accademici v. SBorDoni e S. vanin per appoggiare la proposta di S. turiLLazzi.

8) Varie ed eventuali

Nessuna
La seduta dell’Assemblea Plenaria è tolta alle ore 10,30

SEDUTA PUBBLICA 
Sabato 18 febbraio alle ore 10.30, presso la propria sede in via Lanciola 12/A Cascine del 

Riccio, Firenze e su piattaforma ZOOM (https://unipd.zoom.us/j/y9248768113) il Presidente 
Francesco Pennacchio dichiara aperta la Seduta Pubblica.

Oltre agli Accademici presenti all’Assemblea Plenaria, partecipano altri studiosi e ricercato-
ri ospiti dell’Accademia.

Il Presidente invita l’Accademico MaSSiMo FaccoLi a presentare la Lettura dal titolo: “Cam-
biamenti climatici, abete rosso e bostrico tipografo: una difficile convivenza” 

Segue un’interessante discussione, al termine della quale il Presidente ringrazia il relatore e 
coloro che sono intervenuti.

Il testo della lettura sarà pubblicato sugli Atti-Rendiconti 2023.
Il Presidente invita Laura Mancini, irene Di GiroLaMo e SiMone ciaDaMiDaro a presentare 

la Commemorazione dell’Accademico Leo rivoSecchi.
La Seduta è tolta alle ore 11:30.

 Il Segretario verbalizzante Il Presidente
 Rita cervo Francesco Pennacchio

https://unipd.zoom.us/j/y9248768113
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ASSEMBLEA ORDINARIA
Presiede il Presidente Prof. Francesco Pennacchio

Segretario verbalizzante: la Segretaria Prof. ssa Rita cervo

Sabato 18 febbraio 2023 alle ore 11:30, a Firenze Cascine del Riccio, via Lanciola 12/A e su 
piattaforma (https://unipd.zoom.us/j/y9248768113) come da convocazione del Presidente, iniziano i 
lavori dell’Assemblea Ordinaria alla presenza degli Accademici:

Seniores: e. BaLLetto, M. coBoLLi, M. MaroLi, L. MaSutti, L. Santini, v. SBorDoni, M. SoLinaS

Ordinari: P.a. auDiSio, a. BaLLerio, a. BattiSti, M. BionDi, M.a. BoLoGna, r. cervo, S. co-
Lazza, M. criStoFaro, e. De LiLLo, M.c. DiGiGLio, a. Di PaLMa, a.M. FauSto, F. Frati, 
G.S. GerMinara, a. Lucchi, B. MaSSa, r. nanneLLi, F. nazzi, F. Pennacchio, r. PoGGi, P. F. 
roverSi, S. turiLLazzi, M. zaPParoLi

Onorari: r. DaLLai

Hanno giustificato la propria assenza gli Accademici:
Seniores: L. BuLLini, M. coBoLLi , G. GaSPeri, v. SBorDoni, L. SuSS;
Ordinari: a. aLMa, P. BranDMayr, D. BoSco, a. MineLLi,
Onorari: r.G. BeuteL;
Straordinari: G. BurGio, e. Mazzoni, r. roMani, L. taveLLa.

Viene discusso il seguente Ordine del giorno:

1) Approvazione del verbale della Seduta precedente (19 novembre 2022)

 − Viene esaminato il verbale della Seduta Ordinaria del 19 novembre 2022, già inviato a suo tempo 
per posta elettronica agli Accademici. Il verbale viene approvato all’unanimità.

2) Comunicazioni del Presidente

 − Il Presidente comunica l’attuale numero di posti disponibili:

Straordinari: 8 posti; Ordinari: 4 posti; Onorari: 7 posti.
Di questi posti, Il Consiglio di Presidenza ha ritenuto opportuno mettere in copertura con le 
prossime elezioni di novembre: 3 posti di Accademico Straordinario; 2 di Accademico Ordi-
nario; nessun posto di accademico Onorario. 

3) Esame e approvazione conto consuntivo anno finanziario 2022

 − Prende la parola l’Accademico Roberto nanneLLi, in qualità di Tesoriere dell’Accademia, illu-
strando il Bilancio Consuntivo per l’a.f. 2022 già revisionato dal collegio dei Revisori dei Conti. 
Il Tesoriere quindi illustra i diversi punti dei capitoli delle entrate e delle uscite. L’Assemblea non 
pone rilievi ed approva all’unanimità. 

4) Varie ed eventuali

 − Nessuna

La Seduta è tolta alle ore 12.

Firenze, 18 febbraio 2023

 Il Segretario verbalizzante Il Presidente
 Rita cervo Francesco Pennacchio

https://unipd.zoom.us/j/y9248768113
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V E R B A L I  D E L L E  A D U N A N Z E
D E L  1 3  G I U G N O  2 0 2 3

Presiede il Presidente Prof. FranceSco Pennacchio
Segretario verbalizzante la Segretaria Prof.ssa rita cervo

SEDUTA PUBBLICA
Martedì 13 giugno 2023 alle ore 18 a Palermo presso Campus Universitario – Università 

degli Studi di Palermo Edificio 19, corpo C (ingresso F) nell’ambito del XXVII Congresso Na-
zionale Italiano di Entomologia (CNIE 2023) iniziano i lavori della Seduta pubblica: 

Sono presenti i seguenti Accademici: 

Seniores: B. MaSSa, G. nuzzaci, S. raGuSa Di chiara 
Onorari: r. DaLLai 
Ordinari: a. aLMa, a. BattiSti, M. BoLoGna, D. BoSco, P. BranDMayer, r. cervo, S. coLazza, 

e. De LiLLo, a. Di PaLMa, a.M. FauSto, i. FLoriS, F. Frati, G. GarGiuLo, G.S. GerMinara, 
a. Lucchi, F. nazzi, F. Pennacchio, r. PoGGi, c. raPiSarDa, F.P. roverSi, a. ruSSo 

Straordinari: G. anFora, G. BurGio, M. caSarteLLi, B. conti, e. conti, F.r. Dani, a. Di Giu-
Lio, M.L. DinDo, D.a. GraSSo, e. Mazzoni, v. PaLMeri, e. Peri, r. roMani, G. SiScaro, L. 
taveLLa, P. treMaterra, S. vanin, L. zaPPaLa’ 

Hanno giustificato la propria assenza gli Accademici: 
Seniores: S. BarBaGaLLo, M. coBoLLi, L. Santini, v. SBorDoni;
Ordinari: a. BaLLerio, M. BionDi, M.c. DiGiLio, a. MineLLi;
Straordinari: L. BartoLozzi, L. Beani, S. BoneLLi, G. SaBBatini. 

Alla Seduta Pubblica sono presenti anche numerosi ricercatori e studiosi ospiti dell’Accademia. 

Ore 18.00: Il Presidente Prof. FranceSco Pennacchio conferisce il PREMIO OSELLA al Dr. 
Enrico Schifani congratulandosi per la sua attività e lo invita a presentare la lettura dal titolo “Il ruolo 
del mimetismo nella diversificazione delle formiche nel Paleartico occidentale: un approccio multi-
disciplinare al genere Colobopsis” 

Al termine della lettura vengono fatte numerose domande e si apre una breve discussione. 

Ore 18.20: Il Presidente Prof. FranceSco Pennacchio invita l’Accademico FranceSco nazzi 
a nome anche dei colleghi Renzo Barbattini e Pietro Zandigiacomo a tenere la Commemorazione 
dell’Accademico Franco FriLLi.

Ore 18.50-19.00: Il Presidente Prof. FranceSco Pennacchio invita l’ Accademico Marco BoLo-
Gna, a nome anche dell’Accademico ALESSANDRO MINELLI, a presentare Il volume dal titolo 
“Sistematica ed Evoluzione degli Esapodi” della Collana dell’Accademia Nazionale Italiana di En-
tomologia, pubblicato solo in versione online dalla casa editrice Liguori di Napoli. 

ASSEMBLEA PLENARIA
Presiede il Presidente Prof. Francesco Pennacchio

Segretario verbalizzante la Segretaria Prof.ssa Rita cervo

Martedì 13 giugno alle ore 19.00 a Palermo presso Campus Universitario – Università degli 
Studi di Palermo Edificio 19, corpo C (ingresso F) nell’ambito del XXVII Congresso Nazionale 
Italiano di Entomologia (CNIE 2023) 

Come da convocazione del Presidente, iniziano i lavori dell’Assemblea Plenaria alla presen-
za degli Accademici: 
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Seniores: B. MaSSa, G. nuzzaci, S. raGuSa Di chiara 
Onorari: r. DaLLai 
Ordinari: a. aLMa, a. BattiSti, M. BoLoGna, D. BoSco, P. BranDMayer, r. cervo, S. coLazza, 

e. De LiLLo, a. Di PaLMa, a.M. FauSto, i. FLoriS, F. Frati, G. GarGiuLo, G.S. GerMinara, 
a. Lucchi, F. nazzi, F. Pennacchio, r. PoGGi, c. raPiSarDa, F.P. roverSi, a. ruSSo 

Straordinari: G. anFora, G. BurGio, M. caSarteLLi, B. conti, e. conti, F.r. Dani, a. Di Giu-
Lio, M.L. DinDo, D.a. GraSSo, e. Mazzoni, v. PaLMeri, e. Peri, r. roMani, G. SiScaro, L. 
taveLLa, P. treMaterra, S. vanin, L. zaPPaLa’. 

Hanno giustificato la propria assenza gli Accademici: 
Seniores: S. BarBaGaLLo, M. coBoLLi, L. Santini, v. SBorDoni;
Ordinari: a. BaLLerio, M. BionDi, M.c. DiGiLio, a. MineLLi;
Straordinari: L. BartoLozzi, L. Beani, S. BoneLLi, G. SaBBatini. 

Viene discusso il seguente Ordine del Giorno: 

1) Approvazione del verbale della Seduta precedente.

 − Viene esaminato il verbale della Seduta Plenaria del 18 febbraio 2023, già inviato a suo tempo per 
posta elettronica agli Accademici.

Il verbale viene approvato all’unanimità. 

2) Comunicazioni del Presidente.

Il presidente informa l’assemblea che si stà organizzando un Simposio ‘Bioprotection’ 
nell’ambito del XII European Congress of Entomology (ECE 2023) a Creta nel prossimo 
ottobre, sotto l’egida dell’Accademia. 

3) Pubblicazioni dell’Accademia.

Il Presidente Il Presidente descrive lo stato di avanzamento del progetto editoriale per la rea-
lizzazione di un’opera in più volumi, riguardanti i diversi ambiti dell’Entomologia e destinata 
alla didattica universitaria e post-universitaria. 

4) Fauna d’Italia.

 − Su richiesta del Presidente dell’ANIE, prende la parola l’Accademico prof. Marco A. BoLoGna, 
Presidente del Comitato Scientifico per la Fauna d’Italia, relazionando sulle attività del CSFI. Per 
quanto attiene la stampa dei volumi della Fauna d’Italia, dopo l’uscita del volume di Balletto et 
al. relativo ai lepidotteri ropaloceri (I), nulla è cambiato nei difficilissimi rapporti editoriali con la 
casa editrice ed il Comitato sta definendo i termini della rescissione dei rapporti contrattuali. Sono 
in fase di preparazione una decina di volumi della serie collana, tra cui, quelli in più avanzata fase 
di preparazione sono il volume II dei lepidotteri ropaloceri a cura dell’Accademico E. Balletto ed 
altri, ma anche il volume I relativo ai policheti Sabellida da parte della prof.ssa A. Giangrande di 
Lecce e collaboratori. Tra i volumi entomologici in preparazione ricordiamo quello sui Neuropte-
rida, a cura del prof. Roberto A. Pantaleoni, quello sui Dermaptera, a cura del Dott. P. Fontana ed 
altri, il volume II dei Synphyta a cura del Dott. F. Pesarini. Per la nuova Checklist della Fauna d’I-
talia, la nuova piattaforma LifeWatch è quasi completata e saranno forniti a settembre le checklist 
di oltre 37.000 specie già inserite nella precedente piattaforma malfunzionante, alcune altre liste 
mai consegnate, ma pronte, alcuni aggiornamenti su liste già pubblicate, nonché tutte le vecchie 
liste per le quali non è stato possibile procedere ad un aggiornamento. Non sono pervenuti nuovi 
meta-papers delle checklist per la rivista Biogeographia. 
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5) Varie ed eventuali. 
Nessuna 

La seduta dell’Assemblea Plenaria è tolta alle ore 19,15 

 Il Segretario verbalizzante Il Presidente
 Rita cervo Francesco Pennacchio

ASSEMBLEA ORDINARIA
Presiede il Presidente Prof. Francesco Pennacchio

Segretario verbalizzante: la Segretaria Prof. ssa Rita cervo

Martedì 13 giugno 2023 alle ore 19.15, a Palermo presso Campus Universitario – Università 
degli Studi di Palermo Edificio 19, corpo C (ingresso F) nell’ambito del XXVII Congresso Nazio-
nale Italiano di Entomologia (CNIE 2023) come da convocazione del Presidente, iniziano i lavori 
dell’Assemblea Ordinaria alla presenza degli Accademici: 

Seniores: B. MaSSa, G. nuzzaci, S. raGuSa Di chiara 
Onorari: r. DaLLai 
Ordinari: a. aLMa, a. BattiSti, M. BoLoGna, D. BoSco, P. BranDMayer, r. cervo, S. coLazza, 

e. De LiLLo, a. Di PaLMa, a.M. FauSto, i. FLoriS, F. Frati, G. GarGiuLo, G.S. GerMinara, 
a. Lucchi, F. nazzi, F. Pennacchio, r. PoGGi, c. raPiSarDa, F.P. roverSi, a. ruSSo 

Straordinari: G. anFora, G. BurGio, M. caSarteLLi, B. conti, e. conti, F.r. Dani, a. Di Giu-
Lio, M.L. DinDo, D.a. GraSSo, e. Mazzoni, v. PaLMeri, e. Peri, r. roMani, G. SiScaro, L. 
taveLLa, P. treMaterra, S. vanin, L. zaPPaLa’. 

Hanno giustificato la propria assenza gli Accademici: 
Seniores: S. BarBaGaLLo, M. coBoLLi, L. Santini, v. SBorDoni; 
Ordinari: a. BaLLerio, M. BionDi, M.c. DiGiLio, a. MineLLi; 
Straordinari: L. BartoLozzi, L. Beani, S. BoneLLi, G. SaBBatini. 

Viene discusso il seguente Ordine del giorno: 

1) Approvazione del verbale della Seduta precedente (18 febbraio 2023) 

 − Viene esaminato il verbale della Seduta Ordinaria del 18 febbraio 2023, già inviato a suo tempo per 
posta elettronica agli Accademici. Il verbale viene approvato all’unanimità. 

2) Comunicazioni del Presidente 

 − Il Presidente comunica che sono pervenute entro il termine previsto 3 proposte per i tre posti resi 
disponibili dal Consiglio di Presidenza ad Accademico Straordinario e 2 Proposte per i due posti 
resi disponibili ad Accademico Ordinario per le prossime elezioni di novembre. 

3) Varie ed eventuali 

Nessuna 

La Seduta è tolta alle ore 19,30.

Palermo, 13 giugno 2023

 Il Segretario verbalizzante Il Presidente 
 Rita cervo Francesco Pennacchio
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V E R B A L I  D E L L E  A D U N A N Z E
D E L  1 0  E  1 1  N O V E M B R E  2 0 2 3

Presiede il Presidente Prof. Francesco Pennacchio
Segretario verbalizzante la Segretaria Prof.ssa Rita cervo

SEDUTA PUBBLICA
Venerdì 10 novembre 2023 alle ore 14:00 a Firenze Cascine del Riccio via Lanciola 12/A e 

per via telematica su piattaforma Zoom, Link: https://unipd.zoom.us/j/88347700325 iniziano i 
lavori della Seduta Pubblica:

Sono presenti i seguenti Accademici:
Seniores: e. BaLLetto, M. coBoLLi, G. GaSPeri, B. MaSSa, S. raGuSa Di chiara, v. SBorDoni, 

L. SuSS; 
Ordinari: C. BanDi, a. BattiSti, D. BoSco, r. cervo, e. De LiLLo, a.M. FauSto, F. Frati, G. 

GarGiuLo, r. nanneLLi, F. nazzi, G. PeLLizzari, F. Pennacchio, c. raPiSarDa, S. turiLLaz-
zi; 

Straordinari: M. caSarteLLi, e. conti, D.a. GraSSo, e. Mazzoni, e. Peri, G. SaBBatini, S. Si-
Moni. P. treMaterra, h. tSoLakiS, S. vanin.

Hanno giustificato la propria assenza gli Accademici:
Seniores: a. Binazzi, P. craveDi, M. Mazzini, L. Santini, L, SuSS;
Ordinari: P. BranDMayer, a. caSaLe, M. criStoFaro, i. FLoriS, a. BaLLerio, a. Lucchi, a. Mi-

neLLi, a. Di PaLMa, r. PoGGi, P. roverSi, M. zaPParoLi; 
Straordinari: M.L. DinDo, L. BartoLozzi, L. Beani, F.r. Dani, S. BoneLLi, c. DuSo, M. Facco-

Li, L. taveLLa.

Alla Seduta Pubblica sono presenti anche numerosi ricercatori e studiosi ospiti dell’Accade-
mia.

Il tema della Tavola Rotonda verte su: ‘I Culicidi vettori di infezioni di interesse medico-ve-
terinario: dalla biologia molecolare allo sviluppo di metodologie di controllo’

Coordinata dall’ Accademico cLauDio BanDi e Sara ePiS

– Saluti del Presidente, FranceSco Pennacchio

– Apertura dei lavori, cLauDio BanDi

– Drosophila, “tool kit” della ricerca biomedica e biotecnologia (thoMaS vaccari, Università 
degli Studi di Milano).

– Da cosa dipende il successo invasivo di Aedes albopictus? (MarianGeLa Bonizzoni, Univer-
sità degli Studi di Pavia).

– Ricostruzione ultrastrutturale dell’apparato pungitore nelle zanzare e meccanismi bio-mole-
colari del pasto ematico (PaoLo GaBrieLi, Università degli Studi di Milano).

– Pausa caffè

– Studio della determinazione del sesso e strategie innovative di community-engagement per 
il controllo eco-sostenibile di ditteri di interesse sanitario (Marco SaLveMini, Università di Na-
poli Federico II).

– La resistenza agli insetticidi in Culicidi vettori di patogeni umani e zoonotici: meccanismi - 
diffusione e approcci diagnostici molecolari (aLeSSanDra DeLLa torre Università di Roma La 
Sapienza).

https://unipd.zoom.us/j/88347700325
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– Simbiosi e controllo dei ditteri vettori e delle malattie trasmesse (GuiDo Favia, Università di 
Camerino).

– Segue un’interessante discussione coordinata da Sara ePiS e anna Maria FauSto, al termi-
ne della quale la Seduta si conclude alle ore 18.

I testi delle relazioni saranno pubblicati sugli Atti-Rendiconti 2023.

 Il Segretario Il Presidente
 Rita cervo Francesco Pennacchio

ASSEMBLEA PLENARIA
Presiede il Presidente Prof. Francesco Pennacchio

Segretario verbalizzante la Segretaria Prof.ssa Rita cervo

Sabato 11 novembre 2023 ore 9:00 a Firenze Cascine del Riccio via Lanciola 12/A e per via tele-
matica su piattaforma Zoom al seguente link: https://unipd.zoom.us/j/88956265755 come da convo-
cazione del Presidente, iniziano i lavori dell’Assemblea Plenaria alla presenza degli Accademici:

Seniores: e. BaLLetto, M. coBoLLi, G. GaSPeri, v. GiroLaMi, S. LonGo, c. MaLva, B. MaSSa, S. 
raGuSa Di chiara, v. SBorDoni, L. SuSS;

Ordinari: a. aLMa, a. BaLLerio, c. BanDi, a.BattiSti, M. BionDi, M.a. BoLoGna, D. BoSco, 
r. cervo, e. De LiLLo, c. DiGiLio, a.M. FauSto, F. Frati, G. GarGiuLo, G.S. GerMinara, 
a. Lucchi, r. nanneLLi, F. nazzi, G. PeLLizzari, F. Pennacchio, r. PoGGi, c. raPiSarDa, a. 
ruSSo, S. turiLLazzi, M. zaPParoLi;

Onorari: r. DaLLai;
Straordinari: G. BurGio, a. caraPeLLi, M. caSarteLLi, B. conti, L. DaPPorto, a. Di GiuLio, 

M.L. DinDo, c. DuSo, a. P. Garonna, e. Mazzoni, v. PaLMeri, e. Peri, G. SaBBatini, S. Si-
Moni, G. SiScaro, P. treMaterra, h. tSoLakiS, S. vanin, L. zaPPaLa.

Hanno giustificato la propria assenza gli Accademici:
Seniores: a. Binazzi, P. craveDi, M. Mazzini, L. Santini;
Ordinari: P. BranDMayer, a. caSaLe, M. criStoFaro, i. FLoriS, a. MineLLi, P.F. roverSi, a. Di 

PaLMa

Straordinari: S. BoneLLi, L. Beani, L. BartoLozzi, F.r. Dani, D. GraSSo, M. FaccoLi, L. taveL-
La.

Viene discusso il seguente Ordine del giorno:

1) Approvazione del verbale della Seduta precedente

 − Viene esaminato il verbale della Seduta Plenaria dell’13 giugno 2023, già inviato a suo tempo per 
posta elettronica agli Accademici. Il verbale viene approvato all’unanimità.

2) Comunicazioni del Presidente

 − Il Presidente comunica all’Assemblea che si è svolto con successo il Simposio ‘Bioprotection’ 
nell’ambito del XII European Congress of Entomology (ECE 2023) tenutasi a Creta in ottobre, 
sotto l’egida dell’Accademia e AGRITEC.

 − Il Presidente comunica che nei giorni precedenti alle Assemblee di novembre (8-10 novembre) si 
è svolto con il XIV PhD network Annual European Meeting of Insect Science che ha visto la par-
tecipazione di molti dottorandi Italiani e stranieri. 

https://unipd.zoom.us/j/88956265755
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 − Il Presidente comunica che il prossimo Congresso SEI si terrà a Siena presumibilmente nella prima 
metà del Giugno 2025. Ricorda che anche la sede di Bologna si era candidata e ospiterà il congres-
so successivo che è programmato per il 2027.

 − Il Presidente informa l’Assemblea che l’Accademia stà organizzando, grazie al contributo di Mat-
teo Montagna, il Corso “Methods in DNA taxonomy: a special focus on insects” che si terrà a 
Napoli il 22,23 e 24 aprile 2024. 

 − Il Presidente comunica che è stato assegnato il “Filippo Silvestri Memorial Award” allo studioso 
statunitense George Heimpel, University of Minnesota. In occasione degli 800 anni dalla fondazio-
ne dell’Università di Napoli è possibile che il vincitore del Premio Silvestri verrà invitato a Napoli.

 − Il Presidente inoltre ricorda agli Accademici di aggiornare il proprio Cv sul sito dell’accademia

 − Il Presidente comunica infine le date per le Assemblee dell’Accademia per il 2024: 16-17 febbraio; 
14-15 giugno e 15-16 novembre. Naturalmente queste date potranno subire variazioni se si presen-
terà la necessità.

3) Pubblicazioni dell’Accademia. Il Presidente descrive lo stato di avanzamento del progetto 
editoriale per la realizzazione dell’opera in più volumi curata da Liguori. Il prossimo volu-
me che dovrà essere pubblicato è quello relativo alla Morfologia, Fisiologia e Anatomia. Un 
altro volume generale sulla Riproduzione e Sviluppo curato dal r. DaLLai e G. GarGiuLo 
stà procedendo e quelli sull’Entomologia agraria e sull’Entomologia forestale sono in pro-
duzione. Da alcuni Accademici coinvolti nell’opera viene sollevato il problema relativo alla 
necessità o meno di trattare, nei volumi su specifiche tematiche, degli argomenti già trattati 
nei volumi di carattere generale. Il Presidente auspica un incontro tra i responsabili di questi 
volumi per discutere del problema.
Il Presidente inoltre sollecita l’invio da parte degli oratori della Tavola Rotonda dello scorso 
febbraio e di quella di questo novembre di inviare i contributi per la stampa a roBerto nan-
neLLi entro metà di gennaio 2024.

4) Consegna diplomi il Presidente consegna il diploma all’ Accademica Ordinaria Maria cri-
Stina DiGiLio e quei diplomi rimasti in giacenza a causa delle assenze degli Accademici nelle 
sedute precedenti. 

5) Fauna d’Italia. Su richiesta del Presidente dell’ANIE, prende la parola l’Accademico prof. 
Marco a. BoLoGna, Presidente del Comitato Scientifico per la Fauna d’Italia, relazionando 
sulle attività del CSF.
Per decisione unanime del CSFI, è stata inviata alla casa editrice New Business Media una 
e-mail, predisposta con la collaborazione dell’Accademico Alberto Ballerio, in cui si decide 
unilateralmente la recessione dei rapporti editoriali. E’ stato inoltre definito un incontro con 
il Direttore editoriale a dicembre per discutere eventuali problematiche di chiusura di detti 
rapporti e per la continuazione della stampa della collana della Fauna d’Italia con una nuova 
casa editrice. In tal senso, sono stati già portati avanti dei contatti con due potenziali editori, 
disposti a stampare i volumi senza spese. 
Dopo l’uscita del volume di Balletto et al. relativo ai lepidotteri ropaloceri (I), sono in prepara-
zione una decina di volumi della serie collana. Quelli in fase più avanzata sono: a) il volume II 
dei lepidotteri ropaloceri a cura dell’Accademico E. Balletto, per il quale bisogna risolvere solo 
il problema delle mappe di distribuzione; b) il volume II degli imenotteri sinfiti, a cura di F. Pe-
sarini ed altri, per il quale è da completare l’iconografia; c) il volume I relativo ai policheti Sa-
bellida a cura di A. Giangrande dell’Università di Lecce e collaboratori; d) il volume sui con-
droitti a cura di F. Serena del CNR e collaboratori, per il quale è necessario completare alcune 
immagini. Tra i volumi entomologici in preparazione, vi sono anche quello sui Neuropterida, a 
cura di R. A. Pantaleoni, quello sui Dermaptera, a cura del Dott. P. Fontana ed altri. 

http://entomology.umn.edu/people/george-heimpel
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Per la nuova Checklist della Fauna d’Italia, la nuova piattaforma LifeWatch è in fase di im-
plementazione. 

6) Programma definitivo delle Sedute per l’A.A. 2024 Il Presidente informa l’Assemblea sui 
contenuti del programma per il prossimo anno e chiede conferma agli Accademici che hanno 
proposto le Tavole Rotonde e le letture.

 − FEBBRAIO 2024 
Tavola Rotonda su “Studio e ‘integrazione di semiochimici ed altre modalità di comuni-
cazione degli insetti (es. segnali vibrazionali) per lo sviluppo di metodi di monitoraggio e 
controllo multimodali coordinata dall’Accademico G. anFora.
Lettura tenuta da M. Cristofaro: titolo da definire. 
Commemorazione di Pietro Luciano. 

 − GIUGNO 2024 
Tavola Rotonda su “Lotta biologica” coordinata dall’Accademico P. roverSi.
Lettura tenuta da G. viGGiani, titolo da definire.
Commemorazione di oSeLLa.

 − NOVEMBRE 2024 
Tavola Rotonda su “Contributi per la realizzazione di un indice di Entomologia urbana” 
coordinata dall’Accademico P. treMaterra. 
Lettura: Strategie di habitat management su scala aziendale per potenziare il controllo 
biologico conservativo” tenuta da G. BurGio. 
Il Presidente sollecita gli Accademici a fornire proposte per Tavole Rotonde e Letture per 
il 2025 e il 2026.

7) Varie ed eventuali
 − Il Presidente dà la parola all’Accademico S. vanin per informare l’Assemblea che l’Accademia ha 

dato il patrocinio ad un evento dal titolo “Sulla scena del crimine” da lui organizzato nell’ambito 
del Festival della Scienza che si è tenuto a Genova dal 26 ottobre al 5 novembre e che globalmente 
ha visto la partecipazione di 1200-1600 persone.

 − Il Presidente dà la parola all’Accademico M.A. BoLoGna che informa l’Assemblea che la Società 
Entomologica Italiana (SEI) sta organizzato il 3° ciclo di seminari dal titolo “Incontri entomolo-
gici” per il 2023-24. Tali seminari sono calendarizzati per un venerdì al mese alle ore 17,30 e le 
date sono già disponibili. L’Accademico M.A. BoLoGna propone di mettere il calendario di questi 
eventi anche sul sito ANIE.

La seduta dell’Assemblea Plenaria è tolta alle ore 10.00
Firenze, 11 novembre 2023

 Il Segretario Il Presidente
 Rita cervo Francesco Pennacchio

SEDUTA PUBBLICA

Presiede il Presidente Prof. Francesco Pennacchio
Segretario verbalizzante: la Segretaria Prof. ssa Rita cervo

Sabato 11 novembre 2023 alle ore 10:00, a Firenze Cascine del Riccio, via Lanciola 12/A e 
su piattaforma ZOOM : https://unipd.zoom.us/j/88956265755 come da convocazione del Presi-
dente, iniziano i lavori della Seduta Pubblica alla presenza degli Accademici e numerosi ricer-
catori e studiosi ospiti dell’Accademia.

https://unipd.zoom.us/j/88956265755
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Lettura: Note faunistiche sui Tortricidae italiani da parte dell’Accademico PaSquaLe 
treMaterra 

ASSEMBLEA ORDINARIA
Presiede il Presidente Prof. Francesco Pennacchio

Segretario verbalizzante: la Segretaria Prof. ssa Rita cervo

Sabato 11 novembre 2023 alle ore 10:30, a Firenze Cascine del Riccio, via Lanciola 12/A e su 
piattaforma ZOOM: https://unipd.zoom.us/j/88956265755 come da convocazione del Presidente, 
iniziano i lavori dell’Assemblea Ordinaria alla presenza degli Accademici:

Seniores: e. BaLLetto, M. coBoLLi, G. GaSPeri, v. GiroLaMi, S. LonGo, c. MaLva, B. MaSSa, S. 
raGuSa Di chiara, v. SBorDoni, L. SuSS;

Ordinari: a. aLMa, a. BaLLerio, c. BanDi, a. BattiSti, M. BionDi, M.a. BoLoGna, D. BoSco, 
r. cervo, e. De LiLLo, c. DiGiLio, a.M. FauSto, F. Frati, G. GarGiuLo, G.S. GerMinara, 
a. Lucchi, r. nanneLLi, F. nazzi, G. PeLLizzari, F. Pennacchio, r. PoGGi, c. raPiSarDa, a. 
ruSSo, S. turiLLazzi, M. zaPParoLi;

Onorari: r. DaLLai;

Hanno giustificato la propria assenza gli Accademici:
Seniores: a. Binazzi, P. craveDi, M. Mazzini, L. Santini;
Ordinari: P. BranDMayer, a. caSaLe, M. criStoFaro, i. FLoriS, a. MineLLi, P.F. roverSi, a. Di 

PaLMa.

Viene discusso il seguente Ordine del giorno:

1) Approvazione del verbale della Seduta precedente

 − Viene esaminato il verbale della Seduta Ordinaria del 13 giugno 2023, già inviato a suo tempo per 
posta elettronica agli Accademici. Il verbale viene approvato all’unanimità.

2) Comunicazioni del Presidente

 − Il Presidente comunica che l’Accademia ha ricevuto un finanziamento di 8500 euro per il 2023 dal 
Ministero dei Beni Culturali.

 − Il Presidente informa gli Accademici che, se le risorse economiche lo permetteranno, l’Accademia 
potrebbe acquistare un sistema audiovisivo trasportabile per evitare di doverlo noleggiare ad ogni 
adunanza o incontro.

3) Votazione per l’elezione di nuovi Accademici Ordinari 

 − A norma dello Statuto (Articoli 4 e 6) e del Regolamento (Articoli 6 e 7), a fronte di 4 posti di-
sponibili per Accademico Ordinario, sono pervenute, entro il 30 aprile 2023, 2 proposte per nuovi 
Accademici Ordinari per essere votate nell’Assemblea Ordinaria di novembre 2023.

Le 2 proposte per nuovi Accademici Ordinari riguardano gli Accademici Straordinari:

 −  Carlo DuSo, presentato Accademici G. PeLLizzari, A. MineLLi, N. iSiDoro; 
 −  Antonio Pietro Garonna, presentato dagli Accademici G. rotunDo, G. GaSPeri, G. S. Geri-

Minara.
Il Presidente, verificata, come disposto dall’Articolo 4.10 dello Statuto attualmente in vigore, 
la presenza della maggioranza assoluta degli Accademici Ordinari effettivi, dichiara valida 
l’Assemblea.

Vengono designati gli Accademici c. raPiSarDa e a. BattiSti quali scrutatori per questa e per le 
altre votazioni previste per la presente seduta.

https://unipd.zoom.us/j/88956265755
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4) Votazione per l’elezione di nuovi Accademici Ordinari 

a) Viene portata in votazione a scrutinio segreto la candidatura dell’Accademico Straordinario 
Carlo DuSo. Come previsto dall’Articolo 4.9 dell’attuale Statuto, l’Accademica G. PeLLiz-
zari illustra all’Accademia i meriti scientifici e accademici del candidato.
Il candidato raggiunge il quorum richiesto e il Presidente proclama Carlo DuSo eletto e da 
proporre, a norma dell’Articolo 4.11 dello Statuto, al Ministero dei Beni e delle Attività 
Culturali e del Turismo per la nomina ad Accademico Ordinario dell’Accademia Nazionale 
Italiana di Entomologia da parte di tale Ministero.

b) Viene portata in votazione a scrutinio segreto la candidatura dell’Accademico Straordinario An-
tonio Pietro Garonna. Come previsto dall’Articolo 4.9 dell’attuale Statuto, l’Accademico Ordi-
nario G. S: GerMinara illustra all’Accademia i meriti scientifici e accademici del candidato.
Il Candidato raggiunge il quorum richiesto e il Presidente proclama Antonio Pietro Garon-
na eletto e da proporre, a norma dell’Articolo 4.11 dello Statuto, al Ministero dei Beni e 
delle Attività Culturali e del Turismo per la nomina ad Accademico Ordinario dell’Accade-
mia Nazionale Italiana di Entomologia da parte di tale Ministero.

5) Votazione per l’elezione di nuovi Accademici Straordinari 

 − A norma dello Statuto allora in vigore (Articoli 4 e 6) e del Regolamento (Articoli 6 e 7), a fronte di 
6 posti per Accademico Straordinario, sono pervenute entro il 30 aprile 2023 le seguenti 3 proposte 
per nuovi Accademici Straordinari per essere votate nell’Assemblea Ordinaria di novembre 2023.

 − Sergio anGeLi, presentato dagli Accademici F. nazzi, M. a. BoLoGna, a. BattiSti;

 − Alessandra DeLLa torre, presentata dagli Accademici S. turiLLazzi, c. BanDi, M. MaroLi.

 − Matteo MontaGna, presentata dagli Accademici M. a. BoLoGna, a. aLMa, S. coLazza;

Il Presidente, verificata, come disposto dall’Articolo 4.10 dell’attuale Statuto, la presenza 
della maggioranza assoluta degli Accademici Ordinari, dichiara valida l’Assemblea.

a) Viene portata in votazione a scrutinio segreto la candidatura di Sergio anGeLi. Come previ-
sto dall’Articolo 4.9, dell’attuale Statuto, l’Accademico a. BattiSti illustra all’Assemblea i 
meriti scientifici e accademici del candidato. Il candidato raggiunge il quorum richiesto e il 
Presidente proclama, come previsto dall’Articolo 4.4 del nuovo Statuto, Sergio anGeLi Ac-
cademico Straordinario dell’Accademia Nazionale Italiana di Entomologia per il triennio 
2023-2025. 

b) Viene portata in votazione a scrutinio segreto la candidatura di Alessandra DeLLa tor-
re. Come previsto dall’Articolo 4.9, dell’attuale Statuto, l’Accademico c. BanDi illustra 
all’Assemblea i meriti scientifici e accademici della candidata. La candidata raggiunge il 
quorum richiesto e il Presidente proclama, come previsto dall’Articolo 4.4 del nuovo Sta-
tuto, Alessandra DeLLa torre Accademica Straordinaria dell’Accademia Nazionale Italia-
na di Entomologia per il triennio 2023-2025.

c) Viene portata in votazione a scrutinio segreto la candidatura di Matteo MontaGna. Come 
previsto dall’Articolo 4.9, dell’attuale Statuto, l’Accademico a. aLMa illustra all’Assem-
blea i meriti scientifici e accademici della candidata. Il candidato raggiunge il quorum ri-
chiesto e il Presidente proclama, come previsto dall’Articolo 4.4 del nuovo Statuto, Matteo 
MontaGna Accademico Straordinario dell’Accademia Nazionale Italiana di Entomologia 
per il triennio 2023-2025.

6) Votazione per la conferma degli Accademici Straordinari in scadenza 

 − A norma dello Statuto (Articoli 4 e 6) e del Regolamento (Art. 6 e 7), viene sottoposta all’Assem-
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blea la votazione per la conferma dei seguenti Accademici Straordinari in scadenza. Ciascuno dei 
sottocitati Accademici, che ha maturato il periodo di conferma, ha fatto pervenire al Consiglio di 
Presidenza una dichiarazione personale dell’interesse a continuare a far parte dell’Accademia, dei 
contributi forniti alle attività della medesima durante il periodo in cui ha ricoperto il ruolo di Acca-
demico straordinario, nonché eventuali proposte di contributi per il futuro. Il Presidente verificata, 
come disposto dall’art. 4.10 dello Statuto, la presenza della maggioranza assoluta degli Accademi-
ci Ordinari, dichiara valida l’Assemblea.

 − Viene portata in votazione per acclamazione la conferma dell’Accademico Straordinario Gianfran-
co anFora. Il Presidente lo conferma Accademico Straordinario.

 − Viene portata in votazione per acclamazione la conferma dell’Accademico Straordinario Antonio 
caraPeLLi. Il Presidente lo conferma Accademico Straordinario.

 − Viene portata in votazione per acclamazione la conferma dell’Accademica Straordinaria Morena 
caSarteLLi. Il Presidente la conferma Accademico Straordinario.

 − Viene portata in votazione per acclamazione la conferma dell’Accademico Straordinario Giusep-
pino SaBBatini. Il Presidente lo conferma Accademico Straordinario.

 − Viene portata in votazione per acclamazione la conferma dell’Accademico Straordinario Massimo 
FaccoLi. Il Presidente lo conferma Accademico Straordinario.

 − Viene portata in votazione per acclamazione la conferma dell’Accademico Straordinario Donato 
Antonio GraSSo. Il Presidente lo conferma Accademico Straordinario.

7) Esame e approvazione del Bilancio preventivo a. f. 2024
Prende la parola l’Accademico roberto nanneLLi, in qualità di Tesoriere dell’Accademia, 
illustrando il bilancio di previsione per l’a.f. 2024.

8) Varie ed eventuali
Nessuna

La seduta dell’Assemblea Ordinaria è tolta alle ore 12.00.
Firenze, 11 novembre 2023

 Il Segretario Il Presidente
 Rita cervo Francesco Pennacchio
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LEO RIVOSECCHI (1923-2022)

LAURA MANCINIa – IRENE DI GIROLAMOb – SIMONE CIADAMIDAROc

a Istituto Superiore di Sanità, Roma
b Ministero dell’Ambiente e della Sicurezza Energetica 
c ENEA - Laboratorio Biodiversità e Servizi Ecosistemici, C.R. Saluggia - Strada per Crescentino snc, 13040 Sa-
luggia (VC) 
Commemorazione tenuta nella Seduta Pubblica dell’Accademia, Firenze, 18 febbraio 2023.

Il Prof. Leo Rivosecchi, morto a Roma nel dicembre 
2022, all’età di 99 anni, era riconosciuto in tutto il mondo 
come un’autorità nel campo della sistematica e dell’eco-
logia dei ditteri Simuliidae, oltre che un valido esperto 
di numerosi altri gruppi di insetti e di ditteri a sviluppo 
acquatico come indicatori biologici, uno scienziato che 
ha sempre condiviso generosamente le sue conoscenze 
e le sue idee di ricerca con altri esperti, allievi e amici.

BioGraFia Lavorativa

Leo Rivosecchi nacque a Grottammare (Ascoli Pice-
no) il 28 agosto 1923 e trascorse l’infanzia a Tolentino 
(Macerata). La famiglia si trasferì a Roma mentre frequen-
tava le scuole medie e in quella città, al liceo “Ennio Quiri-
no Visconti”, conseguì poi il diploma di maturità classica. 
Appassionato di Lepidotteri e Coleotteri, sostenuto dalla 
famiglia, intraprese lo studio degli insetti; seppure con un 
sensibile ritardo provocato dallo scoppio della Seconda 
Guerra Mondiale, alla quale non partecipò militarmente, 
si laureò infine in Scienze Naturali all’Università di Roma 
“La Sapienza” con una tesi sui Ditteri Tephritidae. In se-
guito, fu assunto all’Istituto Superiore di Sanità (ISS), dove 
si occupò per molti anni di parassitismo e lotta biologica. 
Condusse 40 anni di attività sul campo e studi di laborato-
rio sulla fauna dei simulidi in Italia. Scrisse 32 “Contributi 
alla conoscenza dei Simulidi italiani”, pubblicati sulla “Ri-
vista di Parassitologia”, che, insieme a un numero consi-
derevole di altri lavori, costituiscono la più ampia fonte di 
informazioni sulla presenza, la distribuzione e l’ecologia 
di questa famiglia di Ditteri in Italia.

Il Prof. Rivosecchi raccontava spesso di aver preso 
la decisione di studiare i Simulidi in seguito a un even-
to del tutto casuale: stava lavorando con alcuni operatori 
del “Comitato antimalarico” per il controllo delle zanzare 
Anopheles residue nelle pianure pontine quando, mentre 
la squadra faceva colazione nei pressi di una sorgente 
sulfurea, fu attratto da un sasso di colore scuro che si 
stagliava in netto rilievo sul letto bianco della sorgen-
te. Il colore scuro era dovuto a un gran numero di larve 
mescolate a diversi piccoli bozzoli. Mise quindi il sasso 
in un sacchetto di plastica e lo mise nel bagagliaio della 
sua automobile, ma quando arrivò nel suo laboratorio a 
Roma, scoprì che il sacchetto era pieno di piccole mo-

sche. Studiandole si rese conto di trovarsi di fronte a una 
nuova specie, che descrisse come Simulium pontinum, 
successivamente trovata in tutte le sorgenti sulfuree del 
Lazio meridionale.

Nel frattempo, quando Rivosecchi trovò impiego 
presso l’Istituto Superiore di Sanità, il Direttore del re-
parto di Parassitologia gli disse che doveva occuparsi di 
mosche domestiche (Musca domestica), data la vocazio-
ne sanitaria dell’Istituto. Seguì le sue raccomandazioni e, 
studiando i genitali di alcuni esemplari africani che aveva 
ricevuto dal Prof. Saccà, descrisse un nuovo taxon, Mu-
sca domestica curviforceps, che è tuttora considerato una 
sottospecie valida.

In realtà, all’inizio gli fu permesso di lavorare solo sui 
simulidi di un’area bonificata delle paludi pontine, con l’a-
iuto di un autista del comitato antimalarico. In seguito alla 
descrizione di S. pontinum (1960), condusse uno studio 
ecologico sulle concentrazioni di ossigeno e acido solfo-
rico compatibili con la vita delle larve di questa specie in 
diverse altre sorgenti sulfuree. Ma quando scoprì una nuo-
va specie nell’area meridionale della regione (S. liriense, 
1961), ebbe l’idea di effettuare uno studio ecofaunistico 
della zonazione dei fiumi attraverso la fauna a Simulidi, 
dalle sorgenti alla foce del fiume. Così, scoprì alcune nuo-
ve specie: Prosimulium albense (1961) e S. (Nevermannia) 
fucense (1962). In seguito, preso dall’entusiasmo, la sua ri-
cerca seguì un percorso prevalentemente faunistico. Estese 
le sue ricerche alle montagne dell’Appennino centro-meri-
dionale, compresa la Sicilia. Grazie a queste ricerche non 
fu più considerato un “tecnico” dai suoi colleghi, che ora 
gli riconoscevano un ruolo di ricercatore autonomo, seb-
bene fosse anche fortemente criticato perché i suoi studi 
avevano un’utilità limitata per la salute nazionale. Ma due 
eventi relativamente “fortunati” cambiarono radicalmente 
la situazione: nel 1974, un massiccio attacco di Simulidi al 
bestiame in Trentino e, nel 1984, diversi attacchi all’uomo 
in Friuli reclamarono la necessità di un esperto di questi 
ditteri. Allora la sua competenza venne finalmente ritenuta 
necessaria!

Divenne un grande ammiratore di Rubtzov mentre l’en-
tomologo russo studiava le specie del gruppo “aureum” (al-
lora considerato come un’unica specie nel mondo occiden-
tale). Ma questa ammirazione si trasformò in “disperazione” 

COMMEMORAZIONE
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quando, nel 1962, Rubtzov fu invitato dal Prof. Goidanich 
dell’Università di Torino a studiare la fauna dei Simulidi in 
Italia, con un finanziamento del CNR italiano. Fu una ter-
ribile umiliazione e fu sul punto di abbandonare la ricerca 
sui simulidi. Ma grazie all’incoraggiamento del Prof. San-
dro Ruffo, Direttore del Museo di Storia Naturale di Verona, 
decise di resistere. Poi iniziò a comunicare con diversi ricer-
catori. La collaborazione con Vera Zivkovic, di Belgrado, fu 
facile grazie all’amicizia esistente tra i loro Direttori (Cor-
radetti e Simic), e si scambiarono materiale e visite. Scam-
biò materiale anche con Knoz e Raastad. Tentò di fare lo 
stesso con Couvert, un grande disegnatore che collaborava 
con Rubtzov, ma questi rimase dubbioso e morì tragicamen-
te di ritorno da un viaggio in India. Ebbe contatti epistolari 
solo con Crosskey, Zwick, Davies e Fallis, con quest’ultimo 
che gli insegnò a catturare le mosche adulte con trappole a 
CO2. Ebbe altri contatti, ma si lamentò spesso di non aver 
sviluppato collaborazioni con altri ricercatori, come avrebbe 
voluto. Considerava questo fatto un limite per la sua ricerca, 
poiché si sentiva in parte isolato dal resto della comunità 
dei simulidologi. Anche per questo motivo, ha apprezzato 
molto il tentativo di Aleksandra Cupina (Università di Novi 
Sad) di tenerlo informato inviandogli gli atti di diversi sim-
posi internazionali, a partire da Berlino 2004.

Ditteri acquatici

Negli anni Ottanta la comunità entomologica nazio-
nale era in fermento per l’affermarsi del nuovo approccio 
che vedeva gli insetti come biondicatori della qualità del-
le acque correnti; in questo ambito il Prof. Sandro Ruffo 
coordinava per il CNR la realizzazione di una collana di 
“Guide per il riconoscimento delle specie animali delle ac-
que interne italiane” e il prof. Rivosecchi partecipò al pro-
getto producendo due guide – una sulle larve dei Simulidi 
e un’altra sulle larve a sviluppo acquatico di altre famiglie 
di Ditteri – approfondendo specificatamente il loro signifi-
cato come indicatori biologici di qualità delle acque. 

Rivosecchi ha sempre condotto con entusiasmo le at-
tività legate alla verifica dell’equilibrio degli ecosistemi 
acquatici attraverso lo studio delle popolazioni animali e 
molti sono i corsi d’acqua che ha studiato negli anni (solo 
a titolo d’esempio il Tordino, il Salinello, il Mignone e 
diversi corsi d’acqua minori) fino al suo ultimo lavoro 
“Black flies (Diptera, Simuliidae) as ecological indica-
tors of stream ecosystem health in an urbanizing area 
(Rome, Italy)” pubblicato nel 2016 per gli Annali Istituto 
Superiore di Sanità.

Partecipò solo al I Congresso Internazionale di Ento-
mologia e al VI Simposio Internazionale sui Simuliidae 
tenuto a Torino nel 2014, dove tenne una lectio magistralis 
sulla sua vita di ricerca, invitato dal suo allievo Simone 
Ciadamidaro, avendo finalmente la possibilità di incontra-
re alcuni dei più stimati esperti internazionali nella ricerca 
sui simulidi, tutti entusiasti di fare la sua conoscenza.

riSuLtati DeLLe ricerche

Grazie alle notevoli conoscenze acquisite sulla fauna 
italiana dei Simulidi, il professor Rivosecchi ha curato 
per Calderini “Fauna d’Italia - Simuliidae” (1978). La 

“Fauna d’Italia” contiene lo stato dell’arte, alla fine degli 
anni Settanta, dell’immenso lavoro di ricerca sistematica, 
sul campo e in laboratorio, svolto dal Prof. Rivosecchi, 
senza trascurare il lavoro di altri specialisti che hanno 
operato in Italia. 

Il professore raccontava di aver discusso con i curato-
ri della collana, anche animatamente, sulla scelta di met-
tere in copertina di una chiave sistematica un’immagine 
di paesaggio (figura 1), piuttosto che uno o più disegni 
morfologici (nella realizzazione dei quali era comunque 
un maestro, e infatti la chiave ne è piena; figura 2).

Fig. 1 - Frontespizio della “Fauna d’Italia”

Fig. 2 - Disegno di un simulide adulto realizzato del 
prof. Rivosecchi per la “Fauna d’Italia”

Secondo il professor Rivosecchi, tuttavia era fonda-
mentale evidenziare il legame indissolubile tra la fami-
glia dei Ditteri Simulidi e la presenza di tutti gli elementi 
del paesaggio di cui fanno parte e da cui dipendono: un 
corso d’acqua intatto per gli stadi preimmaginali, arbusti 
e alberi per l’appostamento degli adulti, prati e pasco-
li fioriti per l’alimentazione nettarivora, mammiferi e/o 
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uccelli per il pasto di sangue delle femmine. La presenza 
delle diverse specie è legata alle caratteristiche locali e 
all’integrazione di questi elementi.

Oltre alla chiave, l’opera contiene descrizioni detta-
gliate di tutte le specie e sottospecie conosciute all’epoca 
per l’Italia, con sezioni separate e molto precise sui di-
versi stadi e sessi: larve, pupe, adulti maschi e femmi-
ne, oltre a informazioni sulla distribuzione e l’ecologia. 
L’apparato iconografico è vasto e straordinariamente det-
tagliato, tanto che ancora oggi anche all’estero (Spagna, 
Germania, Balcani...) è ampiamente utilizzato, nonostan-
te le difficoltà con l’italiano. Al Prof. Rivosecchi piaceva 
molto disegnare, ma alla fine prese coscienza del fatto 
che un disegnatore scientifico deve sapersi dare dei li-
miti, nel senso che il disegno deve essere il più possibile 
schematico, omettendo tutti i dettagli che non servono 
all’identificazione. Un disegno troppo dettagliato con-
fonde le idee. In questo senso, il disegno è importante 
perché rappresenta ciò che il ricercatore ha realmente 
compreso dell’elemento che stava affrontando, e talvolta 
anche ciò che non ha compreso. 

La sistematica dei Simulidi è molto cambiata negli 
ultimi 40 anni, anche per la scelta fatta a livello interna-
zionale di accorpare numerosi generi e specie e di non 
riconoscere le sottospecie; per questo motivo, la “Fauna 
d’Italia” può risultare di difficile utilizzo per un neofita 
che deve conciliare le moderne chiavi di identificazione 
con questo testo fondamentale (e ancora insuperato se si 
vogliono identificare i Simulidi italiani). Tuttavia, con 
l’aiuto degli “Inventories of the world’s Simuliidae” di 
Adler (pubblicati annualmente) e della nuova “Check-list 
della Fauna d’Italia” (Ciadamidaro & Mancini, 2022; ht-
tps://www.lifewatchitaly.eu/iniziative/checklist-fauna-i-
talia-it/checklist-table/), è possibile riconciliare abba-

stanza facilmente tutti i taxa della Fauna con la 
nomenclatura attuale.

Attualmente sono considerate valide 17 specie de-
scritte dal Prof. Rivosecchi:
1. Metacnephia nuragica   

 (Rivosecchi, Raastad & Contini, 1975)
2. Metacnephia sardoa  (Rivosecchi & Contini, 1965)
3. Prosimulium albense  (1961)
4. Prosimulium calabrum  (1966)
5. Prosimulium italicum  (1967)
6. Simulium (Eusimulium) petricolum  (1963)
7. Simulium (Hellichiella) saccai  (1967)
8. Simulium (Nevermannia) dolomitense (1971)
9. Simulium (Nevermannia) ibleum  (1966)
10. Simulium (Nevermannia) ichnusae   

 (Rivosecchi & Contini, 1994)
11. Simulium (Nevermannia) fucense  (1962)
12. Simulium (Nevermannia) marsicanum  (1962)
13. Simulium (Simulium) liriense  (1961)
14. Simulium (Simulium) pontinum  (1960)
15. Simulium (Simulium) sicanum  (1963)
16. Simulium (Trichodagmia) continii   

 (Rivosecchi & Cardinali, 1975)
17. Urosimulium aculeatum  (1963)

Negli ultimi anni, inoltre, alcuni dei taxa descritti 
dal Prof. Rivosecchi che erano caduti in sinonimia sono 
stati ripristinati grazie a tecniche di analisi citogenetica 
e molecolare. Ne è un esempio Prosimulium italicum, 
specie endemica della penisola italiana che un’équipe 
internazionale ha riconosciuto valida al rango di specie 
dopo che persino il Prof. Rivosecchi nella Fauna d’Italia 
si era rassegnato a collocarla come sottospecie di P. hir-
tipes. Lo studio in corso del vasto complesso di specie 

Fig. 3 - Alcuni schizzi e appunti del Professor Rivosecchi testimoniano la sua passione e talento per il disegno.
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“Simulium ornatum” (per il quale il Prof. ha descritto 8 
taxa solo in Italia) potrebbe riservare ulteriori sorprese.

La collezione di Ditteri di Leo Rivosecchi, conser-
vati sia in alcool sia a secco, appartenenti a varie fa-
miglie, si trova al Museo di Zoologia dell’Università 
Sapienza - Roma. I Culicidae si trovano presso l’Istituto 
Superiore di Sanità (Roma). Le larve di Ditteri acquatici 
sono al Museo di Entomologia di Roma. Infine, per i Si-
muliidae: la collezione in alcool è al Museo di Scienze 
Naturali di Trento, mentre la collezione a secco (adulti) 

è al Museo di Scienze Naturali di Verona.
L’ultimo prodotto del Prof. è costituito dai “Ricordi 

entomologici di nonno Leo”, un magnifico riassunto del-
la sua vita, come entomologo ma non solo (Fig. 4). Noi 
suoi allievi in tempi diversi, le prime Irene e Laura e l’ul-
timo Simone, vorremo ringraziarlo per essere stato no-
stro maestro e per aver condiviso con noi esperienze e 
scoperte, per averci trasmesso il suo entusiasmo nella ri-
cerca e la passione per le scienze naturali, le attività di 
campo e il disegno.

Fig. 4 - Frontespizio del suo libro autobiografico “Ricordi entomologici di nonno Leo”. Fig- 5 - Un’immagine 
del Professore che a nostro avviso coglie lo spirito allo stesso tempo scientifico e romantico del suo approccio 
all’entomologia.
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Franco Frilli nasce il 26 maggio 1936, a Trieste, dove 
rimarrà fino al momento degli studi universitari. Di padre 
romano, madre veneta e nonni paterni tedeschi, eredita 
una visione decisamente cosmopolita, tanto che in un’in-
tervista dichiarerà: «Io mi sento del mondo, non mi sen-
to legato a nessuna terra, a nessuna radice. Mi sento un 
uomo libero, non condizionato da linguaggi, né da cam-
panili, forse per la miscela di sangue che c’era nella mia 
famiglia». Ha due amate sorelle, una delle quali resterà 
con lui fino all’ultimo giorno.

L’infanzia è segnata dal secondo conflitto mondiale 
che costringe la famiglia a trasferirsi in Veneto. Il trasfe-
rimento rappresenta un’importante occasione formativa 
per il giovane Franco Frilli. A proposito di quel periodo, 
infatti, dirà: «Durante la guerra ero stato a Schio dove 
mia mamma aveva del terreno. Io vivevo con un mio zio 
agronomo e mi ero appassionato alla natura. Mi ero con-
vinto che agraria non comportasse solo coltivare la terra 
ma pure scienza e ricerca applicata».

All’età di 16 anni, effettua il primo viaggio a Lourdes 
con il treno dell’UNITALSI; a questa prima esperienza 
ne seguiranno altre 27, ed è difficile non ravvisare in 
questi viaggi da volontario una prima traccia della sua 
generosità nei confronti del prossimo ma anche della sua 
attitudine nei confronti della sofferenza fisica di cui darà 
prova negli ultimi anni.

Nel ’54 si trasferisce a Piacenza per frequentare l’u-
niversità. Commentando questa sua scelta, dichiara in 
un’intervista: «Sapevo che a Piacenza c’era una nuo-
va facoltà con buone attrezzature. Inoltre, sono sempre 
stato un cattolico praticante e quindi mi sembrava una 
giusta e logica scelta quella di andare all’Università 
Cattolica».

Prima di finire l’università, decide di entrare in semi-
nario. La scelta è marcata da un confronto con padre 
Agostino Gemelli, francescano, medico e psicologo ita-
liano, fondatore dell’Università Cattolica del Sacro Cuo-
re di Milano. Il Gemelli, conosciute le intenzioni del gio-
vane studente, gli chiede: «Lo sai che fare il prete non è 
facile?». Gli risponde Franco Frilli: «Ci ho pensato seria-
mente.». Ribatte Agostino Gemelli: «Se vuoi fermarti in 
università, credo che spazi ce ne siano, sappimi dire se 
preferisci fare il ricercatore o l’assistente spirituale». 
Dopo qualche settimana di riflessione, Franco Frilli fa 
sapere che rimarrà come ricercatore in entomologia. Di 
conseguenza, il Gemelli parla con il docente di tesi che lo 
libera da impegni il sabato e un pomeriggio alla settima-

na, per studiare filosofia e teologia. A Piacenza Franco 
Frilli rimarrà dal ’58 al ’79, prima come borsista e assi-
stente, infine come professore incaricato stabilizzato. 

La prima pubblicazione scientifica è del 1960 ed è 
dedicata a Aglossa cuprealis, ora Aglossa caprealis: un 
lepidottero piraloideo dannoso alle derrate. Di questa pri-
ma pubblicazione colpiscono innanzitutto le prime paro-
le che suonano così: «Il 7 luglio 1956, visitando alcuni 
locali adibiti alla stagionatura del formaggio grana nel 
Piacentino, per compiere una ricerca sugli insetti danno-
si alle derrate alimentari conservate nei magazzini del-
la zona, ho riscontrato sulle scaffalature in legno di un 
magazzino un certo numero di larve molto scure di un 
lepidottero […] è questo un lepidottero non molto comu-
ne e poco conosciuto sia dal punto di vista morfologico 
che da quello biologico. Ho creduto utile, perciò, fornire 
una descrizione dell’adulto e degli stadi preimmaginali 
ed esporre i dati biologici che sono riuscito a rilevare in 
quattro anni di osservazioni». Lo stile narrativo dell’inci-
pit, non deve fuorviare poiché questo primo articolo con-
sta di 23 pagine fitte di dati, disegni e fotografie.

Nel 1965 firma il primo contributo sugli Icneumonidi 
che riguarda Devorgilla canescens, ora Venturia cane-
scens. Anche in questo caso l’articolo si apre con un inci-
pit di tipo narrativo in cui il ricercatore ricorda l’incorag-
giamento ricevuto da parte del prof. Roberti a occuparsi 

Fig. 1 - Il Prof. Frilli in occasione del suo 83° complean-
no (foto del Sig. Flavio Lodoli).
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degli Icneumonidi, in ragione del loro notevole interesse 
ma anche delle difficoltà collegate a questo studio. Si 
tratta, in questo caso, di un contributo di 80 pagine in cui 
Frilli approfondisce soprattutto la morfologia di V. cane-
scens, ma fornisce anche interessanti informazioni sull’e-
tologia dell’imenottero e, in particolare, parla del com-
portamento di ovideposizione della femmina, che avviene 
soprattutto nel torace dell’ospite. 

Leggendo l’introduzione dell’articolo si comprende 
come si tratti di un esordio nello studio degli Icneumonidi 
di cui nel tempo il Frilli diventerà esperto. A questo propo-
sito è interessante ricordare ciò che Charles Darwin anno-
tava a proposito degli Icneumonidi in una lettera del 1860 
a Asa Gray: «Riconosco che non posso vedere, altrettanto 
chiaramente di altri e come io stesso vorrei vedere, le 
prove di un disegno e di una benevolenza divina verso di 
noi. Mi pare che nel mondo ci sia troppa sofferenza. Non 
riesco a persuadermi che un Dio benefico e onnipotente 
abbia volutamente creato gli Icneumonidi con l’espressa 
intenzione che essi si nutrano entro il corpo vivente dei 
bruchi». Come accade molto spesso negli scritti di Darwin, 
che sono tutti frutto di lunghe riflessioni compiute nell’età 
matura, il naturalista inglese, dopo aver esposto il proble-
ma, suggerisce una plausibile spiegazione. In questo caso 
dice: «Io sento, nel mio intimo, che l’intero argomento è 
troppo profondo per l’intelletto umano. Sarebbe come se 
un cane si mettesse a speculare sulla mente di Newton. 
Lasciamo che ogni uomo speri e creda in ciò che può». 
Evidentemente, osservando le femmine dei suoi Icneumo-
nidi all’opera, al giovane sacerdote-entomologo non deve 
essere sfuggito il problema presentato da Darwin, però, a 
don Franco, più familiare con il libro di Giobbe di quanto 
non fosse Darwin, la conclusione del grande evoluzionista 
deve essere balenata molto prima.

Nel tempo, seguiranno altri 10 contributi sugli Icneu-
monidi ma anche studi sugli insetti delle derrate, affian-
cati da altri lavori riguardanti l’entomofauna del piacen-
tino e l’impollinazione delle colture agrarie.

Nel 1978, il prof. Servadei, il primo Rettore Magni-

Fig. 2 - Il Prof. Frilli, giovane ricercatore al suo tavolo di 
lavoro negli anni 60.

fico della neonata Università di Udine, convoca Franco 
Frilli per proporgli un possibile trasferimento in quella 
sede. Il ricordo di quel dialogo, nella testimonianza del 
prof. Frilli è interessante perché rivela la sua opinione 
a riguardo della mobilità accademica. Dice Servadei: 
«Guardi Frilli, se lei cambia sede, ringiovanisce di dieci 
anni e recupera molto, non solo in entusiasmo ma pure 
in capacità» e Franco Frilli, in un’intervista, confermerà: 
«Cambiare ambiente vuol dire sentirsi valorizzato, per-
ché purtroppo quando uno nasce e cresce accademica-
mente in una sede, rimane sempre il pivellino, l’allievo, 
quello che difficilmente riesce a imporsi, ad essere valu-
tato per quello che veramente è».

Così, l’1 novembre 1979, poco più che quarantenne, 
Franco Frilli si trasferisce a Udine alla facoltà di Agraria 
che inizia proprio allora la sua attività nell’ambito della 
neonata Università.

Conviene a questo punto ricordare il modo peculia-
re e anche un po’ rocambolesco in cui nacque l’ateneo 
friulano alla fine del 1978, nonostante la sua fondazione 
sia stata a lungo osteggiata soprattutto per non nuocere 
alla vicina Università di Trieste. Di fatto, l’Università di 
Udine, differentemente da tutte le altre università italia-
ne, è frutto di una legge di iniziativa popolare avviata 
proprio per vincere quelle resistenze. La raccolta di fir-
me inizia nella primavera del 1976 ma subisce un brutto 
colpo quando il terremoto distrugge gran parte del Friuli 
centrale. In quelle condizioni, ai promotori della raccolta 
di firme non sembra il caso di dedicarsi a un’attività che 
al momento sembra meno importante del soccorso ai ter-
remotati, ma sono proprio questi ultimi a richiedere che 
la raccolta continui, anche nelle tendopoli. Alla fine, rac-
colto un numero di firme più che doppio rispetto al neces-
sario, si ottiene che la creazione dell’università friulana 
venga inserita nella legge della ricostruzione.

I primi momenti di Frilli a Udine sono a dir poco av-
venturosi. Il 5 novembre 1979 viene accolto assieme agli 
altri quattro docenti di Agraria dal Rettore del neonato 
ateneo, in via Antonini, sede del rettorato. Servadei porta 
la piccola compagnia al terzo piano dove ci sono tre au-
lette e dice:

«Questa è la facoltà di Agraria». Ricorda Frilli: «In 
un’aula c’erano 12 banchi, in un’altra sei, due scrivanie, 
due scaffali, qualche seggiola, non il telefono o altro».

Da subito le capacità organizzative di Frilli gli frutta-
no alcuni incarichi di responsabilità (nel 1981 è delegato 
rettorale per il controllo degli atti amministrativi e con-
tabili, dal 1981 al 1983 è prorettore vicario) che affianca 
all’attività didattica. Insegna «Entomologia» e «Difesa 
delle derrate» e istituisce anche un corso di «Apicoltura e 
impollinazione», avviando ricerche in quel settore.

Negli stessi anni il parassita delle api Varroa destruc-
tor, al tempo indicato con il binomio Varroa jacobsoni, 
raggiunge l’Europa e nel 1981 viene per la prima volta 
individuato in un apiario vicino al confine con la Slove-
nia. Udine si viene a trovare sulla prima linea del cam-
po di una battaglia che gradualmente divamperà in tut-
ta Europa e viene proiettata al centro di una fitta rete di 
collaborazioni nazionali e internazionali sul tema della 
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Varroosi. Franco Frilli gestisce da par suo la situazione 
tanto che nel 1988, sotto l’egida della Commissione eu-
ropea, si svolge a Udine il secondo meeting degli esperti 
sulla Varroosi.

Nel frattempo, nonostante gli impegni accademici, don 
Franco si rende disponibile per il servizio sacerdotale in un 
paesino delle Valli del Torre che raggiunge periodicamente 
incurante della lontananza di questa sua nuova parrocchia 
d’adozione.

Nel 1983 diventa Rettore dell’Università di Udine, un 
ruolo che verrà confermato per ben due volte, il che lo 
porterà a rimanere in carica per nove anni consecutivi, 
massimo periodo rettorale allora stabilito dallo Statuto 
d’ateneo. A proposito dell’elezione dirà: «mi era stato pro-
posto da un gruppo di colleghi di candidarmi, ma di fronte 
a un mio primo diniego ci fu maggior pressione. Alla fine 
ho detto: “Io accetto soltanto se anche i colle-
ghi di altre facoltà vogliono; in ogni caso, 
però, non mi candido”».

Gli anni del rettorato di Frilli sono anni 
di vigorosa espansione per l’Università di 
Udine: triplica il numero di studenti (da 
3083 nell’83-84 a 8711 nel 91-92); i corsi di 
laurea passano da 8 a 13 e le facoltà passano 
da 5 a 7; più che triplica il numero dei do-
centi (da 146 unità a 492); più che raddop-
pia il numero delle unità di personale tecni-
co-amministrativo (da 155 a 390).

A titolo di esempio di quella fase spumeg-
giante si può ricordare, nel febbraio del 1987, 
la posa della prima pietra del Polo scientifico 
dell’Università di Udine. Nel 1992, l’edificio 
ormai completato verrà benedetto dal pon-
tefice Giovanni Paolo II in occasione di una 
visita pastorale.

Durante l’estate, trascorre le ferie in mon-
tagna, a Ravascletto, dove dando prova del 
consueto spirito di servizio, si mette a disposizione del 
parroco ma approfitta anche per raccogliere bombi e al-
tri apoidei. Anche da queste raccolte scaturiranno alcuni 
contributi sugli apoidei del Friuli Venezia Giulia. Di fatto, 
se il numero di specie di apoidei del Friuli non è troppo 
diverso da quello dell’intera Italia è merito senz’altro delle 
peculiari condizioni di quest’area ma anche dello sforzo di 
studio e coordinamento esercitato dal prof. Frilli.

In quegli anni, dall’impegno didattico nell’ambito 
dell’apidologia nasce l’“Atlante dell’ape”, arricchito dai 
bellissimi disegni di Alessandro Sensidoni e dalle detta-
gliatissime fotografie al microscopio elettronico a scan-
sione eseguite dal prof. Norberto Milani. A riprova del 
valore dell’opera, che verrà adottata da numerosi Istituti, 
Università e Associazioni, nel 1989 essa verrà premiata 
con la Medaglia d’oro al Concorso per le pubblicazioni 
apistiche al Congresso Internazionale di APIMONDIA di 
Rio de Janeiro.

Nello stesso periodo Franco Frilli ricopre molti diver-
si incarichi, tra cui: membro della Consulta ecclesiale per 
l’università presso la Conferenza episcopale italiana, pre-
sidente dell’Ente regionale per la promozione e lo svilup-

po agricolo e del Centro dei servizi agrometeorologici del 
Friuli Venezia Giulia, direttore del Dipartimento di Biolo-
gia Applicata alla Difesa delle Piante, direttore del Centro 
Bibliotecario di Scienze, membro del Comitato Esperti per 
la Scuola Superiore, membro del Consiglio di Amministra-
zione dell’Università di Udine. Senza contare gli incarichi 
ricoperti nell’ambito dell’Accademia Nazionale Italiana di 
Entomologia di cui sarà tesoriere e vice-presidente.

Nel 2009, dopo una carriera lunga 50 anni, il prof. Fril-
li va in pensione. Nel 2010, il Consiglio di Facoltà di Agra-
ria, sorprendentemente, non approva la proposta di confe-
rimento del titolo di professore emerito. Nel 2016, però, 
su iniziativa del Rettore, prof. Alberto Felice De Toni, il 
Senato accademico propone all’unanimità di attribuirgli 
l’onorificenza di “professore emerito”, poi conferita con 
decreto del Presidente della Repubblica. Così, nel 2017, 

all’inaugurazione del 40° anno accademico dell’Universi-
tà di Udine, il prof. Frilli tiene la prolusione di fronte al 
Presidente della Repubblica. 

Ci piace pensare alla stretta di mano del Presidente 
Mattarella di fronte al Rettore come a una riconciliazione 
ufficiale con l’Accademia. Ma non è solo la rappacifica-
zione con il mondo accademico che dona a Franco Frilli 
una notevole serenità, nonostante i problemi di salute degli 
ultimi anni; la serenità di chi ha combattuto la buona bat-
taglia, ha terminato la corsa e conservato la fede, per dirle 
con le parole di Paolo a Timoteo.

A tutti noi resta un’eredità fatta di lezioni e testimo-
nianze, tra cui non si possono non citare:

la grande capacità di ascolto delle persone, la genero-
sità dimostrata durante tutta la vita: dai viaggi come barel-
liere, al servizio sacerdotale nelle comunità più disagiate, 
fino agli aiuti materiali dispensati senza ritegno negli anni 
più recenti, l’impegno indefesso, che costituisce un esem-
pio particolarmente arduo da emulare, l’idea che qualsiasi 
incarico debba essere ricoperto solo se richiesto con suffi-
ciente insistenza e mai per ambizione ma solo in spirito di 
servizio, lo scrupoloso impegno nell’insegnamento, e, in-
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fine, quanto fatto per seminare a Udine l’albero degli studi 
apidologici, che è diventato una pianta robusta che conti-
nua a fruttificare. Ma ci piace lasciare incompiuto questo 

elenco perché ognuno possa pensare a quanto egli o ella 
stessa ha ereditato dal prof. Frilli, perché riteniamo che 
questo sia il modo migliore per preservarne la memoria.
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Climate change, Norway spruce and spruce bark beetle infestations
In October 2018 the storm Vaia caused the death of more than 16 million cubic meters of Norway spruce forests 

growing in South-Eastern Alps, creating the perfect conditions for the proliferation of the spruce bark beetle Ips 
typographus. The current state of the populations and their infestations is presented, and the possible management 
strategies and future perspective are discussed.

key WorDS: Ips typographus, Vaia storm, Southern Alps

introDuzione

Sicuramente sarà successo anche agli osservatori 
meno attenti di notare estesi arrossamenti dei boschi di 
conifere che negli ultimi due anni hanno interessato molti 
versanti delle valli alpine. Si tratta di attacchi protratti a 
carico delle piante di abete rosso da parte del coleottero 
corticicolo Ips typographus (Coleoptera: Curculionidae, 
Scolytinae), il ben noto e mal definito “bostrico tipogra-
fo”. Il bostrico è un piccolo scolitide (4-5 mm) classifica-
to fra le dieci specie di insetti responsabili dei maggiori 
danni alle foreste europee, sebbene si tratti di una specie 
definita “parassita di debolezza”. Gli adulti, infatti, at-
taccano in via preferenziale alberi maturi o stramaturi, 
fortemente debilitati, malati, indeboliti da siccità, o re-
centemente morti a causa di schianti da neve o vento. In-
dividuate le piante idonee alla riproduzione, in primavera 
ciascun maschio scava un piccolo foro d’ingresso lungo 
il tronco; il foro si allarga poi sotto la corteccia a formare 
una “camera nuziale” in cui sarà raggiunto da 1-3 fem-
mine permettendo gli accoppiamenti. Nel giro di pochi 
giorni le femmine fecondate iniziano lo scavo sottocor-
ticale di gallerie materne lungo i lati delle quali avviene 
la deposizione delle uova (circa 50-60 per femmina) da 
cui schiudono le larve. Queste scaveranno lunghe gal-
lerie larvali che distruggono l’intero tessuto floematico 
della pianta fino al completamento dello sviluppo e alla 
comparsa estiva di decine di migliaia di nuovi adulti che 
lasceranno la pianta ormai morta (Fig. 1). In boschi di 
abete rosso della fascia montana e sub-montana (cresciuti 
a quote inferiori ai 1400 m circa) si può spesso osser-
vare una seconda generazione a carico di nuove piante, 
in quanto quelle infestate in primavera presentano una 
corteccia completamente distrutta dalle larve di prima 
generazione. 

Benché l’attacco da parte del bostrico determini sem-
pre la morte delle piante colpite, in un ecosistema natura-
le e con una buona complessità strutturale l’azione del 
bostrico è tuttavia positiva in quanto elimina progressiva-
mente le piante malate e meno adatte alle condizioni cli-
matiche e ambientali in cui crescono, favorisce le piante 
più resistenti, e crea nicchie ecologiche estremamente 
importanti per garantire la presenza e lo sviluppo di mol-
tissime altre specie animali, inclusi vertebrati come ad 
esempio i picchi. Soprassuoli fortemente danneggiati da 
vento o neve o altri fattori climatici estremi possono però 
favorire lo sviluppo incontrollato del bostrico, che pas-

Fig. 1 - Sistema riproduttivo di Ips typographus. Si noti-
no la galleria materna centrale, con diametro costante, e 
le gallerie larvali laterali con diametro crescente al cre-
scere delle dimensioni delle larve.
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sando da una fase endemica a una epidemica può origina-
re pullulazioni che si innescano a partire dagli alberi 
schiantati per poi, a causa della elevata densità delle po-
polazioni di insetti, spostarsi dal materiale a terra alle 
piante sane presenti nelle immediate vicinanze. 

GLi Schianti Da vaia e Le inFeStazioni Di BoStrico

Come molti ricorderanno, tra il 28 e il 30 ottobre 
2018 molte zone montane e pedemontane delle Alpi cen-
tro-orientali sono state interessate da una forte perturba-
zione con venti che hanno raggiunto punte di oltre 200 
km/h (Monte Cesen, TV; Passo Rest, UD). Anche le pre-
cipitazioni sono state tali da costituire un record assoluto 
per diverse località alpine. Tale evento, a cui i meteorolo-
gi hanno dato il nome “Vaia”, ha comportato danni ai bo-
schi soprattutto del Triveneto per oltre 16 milioni di m3, 
divenendo il disturbo da vento più forte mai registrato nel 
versante meridionale delle Alpi. Nelle primavere ed esta-
ti successive a Vaia il bostrico tipografo si è moltiplicato 
in massa sull’enorme disponibilità di tronchi schiantati 
dal vento, facendo aumentare in modo esponenziale le 
sue popolazioni. Questo fenomeno è durato per circa 2 
anni (2019-2020) fintanto che la disponibilità di alberi 

abbattuti, ma ancora freschi, è stata sufficiente a soddi-
sfare la crescente richiesta delle popolazioni di bostrico 
di nuovi tronchi in cui moltiplicarsi. Il progressivo dis-
seccamento degli alberi a terra associato al loro esbosco 
da parte delle ditte boschive ha in seguito determinato il 
passaggio del bostrico dagli alberi a terra a quelli in piedi 
presenti nelle immediate vicinanze, causando i danni che 
dal 2021 si sono palesati nei nostri boschi (Fig. 2). 

Il disseccamento delle chiome e il loro cambiamento di 
colore, che le ha rese rosseggianti e visibili da lontano, non 

è infatti altro che il sintomo di attaccato dei fusti da parte 
del bostrico. Sebbene in Italia il problema non sia nuovo, 
disturbi di scala così rilevante come quella rappresentata 
dalla tempesta Vaia e dalle successive infestazioni di bo-
strico non sono stati mai registrati. Oltre al danno diretto 
causato alle foreste in seguito alla morte delle piante infe-
state, che alla fine del 2022 ammontava a oltre 5 milioni di 
m3, estese pullulazioni di bostrico hanno più ampie riper-
cussioni sull’ambiente alpino incidendo in modo significa-
tivo sul sistema idrogeologico dei versanti, aumentando ad 
esempio la suscettibilità a frane o valanghe, o incremen-
tando il rischio di incendi legati alla grande disponibilità 
di alberi secchi o, non ultimo, alterando il paesaggio di 
luoghi a grande fruizione turistica. 

La ricerca aPPLicata aLLa Protezione DeLLe ForeSte

Il rischio che dopo Vaia potessero verificarsi estese 
pullulazioni di bostrico ha indotto diversi soggetti istitu-
zionali delle Alpi orientali (Regioni, Province, Univer-
sità) a promuovere un esteso programma di monitorag-
gio delle popolazioni del parassita. In particolare, ogni 
anno a partire dal 2019 nei mesi primaverili ed estivi 
è stato condotto un monitoraggio delle popolazioni di 

bostrico con specifiche trappole 
attrattive dislocate nelle princi-
pali aree colpite dalla tempesta e 
a maggior rischio di infestazione. 
Le trappole sono state posiziona-
te all’interno di buche di schian-
to, in aree di esbosco, lungo i 
margini di peccete colpite da Vaia 
e nei pressi delle zone di stoccag-
gio dei tronchi. Lo svuotamento 
delle trappole e il conteggio degli 
insetti è stato effettuato media-
mente ogni 10-15 giorni al fine di 
indagare l’andamento delle po-
polazioni nel corso delle stagioni. 
Parallelamente sono state attivate 
collaborazioni scientifiche inter-
nazionali nell’ambito di speci-
fici progetti cofinanziati dall’U-
nione Europea, fra cui lo studio 
“DolomIps: Ruolo di batteri e 
funghi simbionti nella dinamica 
di diffusione del bostrico tipo-
grafo” finanziato nell’ambito di 
Interreg V Italia-Austria CLLD 

Dolomiti Live. A questo progetto, finalizzato a miglio-
rare la gestione del bostrico per proteggere le foreste 
dell’area Dolomitica, collaborano dal 2020 l’Università 
degli Studi di Padova, l’Università di Bolzano e l’Uni-
versità di Vienna, coadiuvati da enti territoriali quali il 
GAL Alto Bellunese, il GAL Val Pusteria, e dal LAG 
RMO di Lienz nel Tirolo Orientale. Al primo studio, nel 
2021 a fatto seguito un nuovo progetto internazionale 
“DolomIps 2: Distribuzione e dinamica di popolazione 
del bostrico tipografo nelle Dolomiti”, in cui lo stesso 

Fig. 2 - Estate 2021, estese infestazioni di bostrico tipografo (piante arrossate) partite 
da alberi abbattuti da Vaia (in alto a destra).
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gruppo di lavoro esplora i principali fattori in grado di 
regolare, e in alcuni casi contenere, le infestazioni di 
Ips typographus. Un aspetto innovativo di tale progetto 
è rappresentato dalla valutazione e previsione dei danni 
del bostrico tipografo mediante nuovi sistemi di indivi-
duazione e valutazione delle aree danneggiate presenti 
nelle foreste di abeti rossi utilizzando tecniche di fo-
tointerpretazione da satellite. Con l’ausilio di metodi 
di telerilevamento vengono infatti valutate le immagini 
satellitari al fine di identificare gli alberi colonizzati dal 
bostrico e monitorare la diffusione spaziale e tempo-
rale delle sue infestazioni. Questi dati sono in seguito 
utilizzati per sviluppare modelli previsionali innovativi 
per contribuire così a una migliore gestione delle po-
polazioni del parassita. Riconoscendo precocemente gli 
alberi infestati, i focolai di infestazione possono infatti 
essere esboscati in anticipo, in modo localizzato, preve-
nendo le propagazioni su larga scala. In particolare ven-
gono acquisite e analizzate foto satellitari riferite alle 
stesse zone ma prelevate in periodi diversi, e sottoposte 
a filtri per la radiazione ultravioletta. L’applicazione di 
tali filtri alla banda del non visibile consente infatti di 
evidenziare l’attività di fotosintesi clorofilliana svolta 
da parte delle piante e valutare quindi le condizioni fi-
siologiche degli alberi al fine di identificare quelli in-
festati dal bostrico (morti), oppure sani, o indeboliti e 
quindi suscettibili a future colonizzazioni. Questa tec-
nica permette di monitorare in modo preciso la presen-
za delle infestazioni, e valutare la loro espansione (o 
contrazione) nello spazio e nel tempo. I risultati derivati 
da questo studio saranno poi incrociati con i dati cli-
matici e stazionali al fine di valutare in modo corretto 
le condizioni epidemiologiche delle varie popolazioni 
monitorate per via satellitare.

La GeStione DeLLe inFeStazioni

Il grande sforzo di utilizzazione della massa legnosa 
condotto nel corso degli ultimi anni nelle aree di schian-
to, dove realizzato, ha consentito di sottrarre un substrato 
potenzialmente utilizzabile dal bostrico come sede ripro-
duttiva. Al contrario gli schianti diffusi, finora sfuggiti al 
rilevamento preciso in quanto difficilmente individuabili 
con le immagini satellitari e meno facilmente recupera-
bili dalle squadre di esbosco, hanno rappresentato il vero 
problema. Si tratta infatti di una grande massa di alberi a 
terra, il cui volume è stato probabilmente sottovalutato, 
che l’ombreggiamento delle piante circostanti ha man-
tenuto freschi e suscettibili di colonizzazione per molti 
mesi. Nelle zone di difficile accesso o in corrispondenza 
di numerosi schianti diffusi, infatti, il materiale abbattuto 
dal vento è rimasto in gran parte a terra e ha determinato 
le condizioni per l’avvio delle infestazioni che stanno fla-
gellando molte valli alpine. 

L’abbattimento e lo scortecciamento delle piante co-
lonizzate dal bostrico in fase di sviluppo è una delle 
azioni più incisive di contenimento delle infestazioni. 
Si tratta tuttavia di interventi costosi e spesso di non 
facile realizzazione, che richiedono competenza, tempi-

smo e un efficace coordinamento di personale e risorse. 
Le piante devono infatti essere utilizzate finché le larve 
del parassita si stanno sviluppando sotto la corteccia, 
e questa fase si conclude in meno di due mesi dall’av-
vio della colonizzazione. Interventi tardivi sono invece 
inutili, anzi dannosi in quanto distruggono le popola-
zioni di nemici naturali del bostrico che generalmente 
abbandonano le cortecce anche mesi dopo il loro ospite. 
L’asportazione di grandi porzioni di bosco ormai mor-
to aumenta inoltre i rischi idrogeologici, soprattutto 
in contesti di pendii fortemente scoscesi, ed espone le 
piante superstiti a nuovi danni da vento e neve e quin-
di a nuove infestazioni. Al riguardo, il miglioramento 
dell’accessibilità alle aree forestali (viabilità forestale) 
sotto il profilo qualitativo e/o quantitativo è uno stru-
mento utile per aumentare tempestività, efficacia e con-
venienza degli interventi di esbosco e bonifica forestale. 
L’utilizzo di trappole per la cattura degli adulti è infine 
uno strumento indispensabile per il monitoraggio delle 
popolazioni del bostrico al fine di seguirne le dinami-
che spazio-temporali e conoscerne la densità numerica 
e le sue fluttuazioni. Le trappole da sole sono tuttavia 
di scarso aiuto per il contenimento delle popolazioni in 
fase epidemica. 

Nei prossimi anni vi sarà molto verosimilmente un’ul-
teriore crescita della mortalità degli alberi di abete rosso, 
la cui entità dipenderà tuttavia da fattori al momento di 
difficile previsione, quali l’andamento meteorologico e la 
gestione del materiale colpito. 

iL Futuro DeLL’aBete roSSo

Oltre a eventi improvvisi ed eccezionali quali Vaia, 
l’abete rosso dei versanti meridionali delle Alpi soffre un 
cronico e progressivo aumento della frequenza e dell’in-
tensità delle infestazioni di bostrico in gran parte dovuto 
a situazioni climaticamente sempre più sfavorevoli alla 
pianta, probabilmente associate al cambiamento climati-
co e al riscaldamento globale registrato sia a livello alpi-
no che europeo. Le popolazioni di bostrico sono pronte 
ad approfittare di condizioni di debolezza dell’abete per 
svilupparsi in massa anche a carico di alberi non colpiti 
da tempeste e apparentemente sani. Boschi maturi o stra-
maturi di abete rosso con elevate densità di alberi soffro-
no sempre più spesso stress idrici dovuti alle frequenti 
estati torride, alle primavere asciutte, e alla mancanza di 
neve; fenomeni che si accentuano nella fascia montana, 
a quote inferiori ai 1200-1400 m. Se da un lato il riscal-
damento del clima indebolisce l’abete rosso, specie tipi-
camente legata ad ambienti freddi e che trova sulle Alpi 
il limite meridionale della sua vastissima area di distri-
buzione paleartica, dall’altro incrementa il successo ri-
produttivo del bostrico fornendogli continuamente piante 
ospiti idonee a essere colonizzate, accelerandone i tempi 
medi di sviluppo, consentendogli di completare un nu-
mero maggiore di generazioni, e riducendone la mortalità 
invernale smorzata da temperature sempre meno rigide. 
La gestione di lungo periodo delle foreste di abete rosso 
presenta dunque non poche incognite e incertezze per il 
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futuro, e richiede probabilmente scelte coraggiose che 
dovranno essere pianificate in modo oculato sulla base 
dei veloci cambiamenti climatici che stanno interessano 
anche le nostre regioni. Formazioni della fascia monta-
na, pure, dense e ormai invecchiate non sembrano essere 

in grado di rispondere ai nuovi scenari ambientali che si 
prospettano per i prossimi decenni, e una graduale sosti-
tuzione di queste foreste con boschi più stabili sembra 
essere l’unica soluzione per evitare di assistere alla morte 
di interi versanti.
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The role of mimicry in the diversification of western Palearctic ants: a multidisciplinary ap-
proach to the genus Colobopsis

Colobopsis is a relatively small formicine ant genus distributed across the Holarctic, Indomalayan and Aus-
tralasian regions, and most diversified in the tropics. Ants of this genus are typically characterized by phragmotic 
soldiers, defending the entrances of the nests – normally built in the wood – with their specially adapted head 
shapes, and behave as timid subordinate ants that live in small colonies. A few tropical species employ another rare 
defensive strategy, involving suicidal autothysis with the release of toxic substances on enemy ants. Working with 
an integrative taxonomic approach, we questioned the assumption that the western Palearctic Colobopsis fauna was 
represented by a single taxon and reviewed the sparse and overlooked literature claims that Colobopsis ants of the 
region were mimics of different other ant species. Combining behavioral, biogeographical, ecological, genetic, and 
morphological evidence, we revealed the existence of two allopatric species, Co. imitans Schifani et al., 2022 and 
Co. truncata (Spinola, 1808). The results of this study, first published by the Zoological Journal of the Linnean So-
ciety in 2021 (10.1093/zoolinnean/zlab035), suggest that the two species to be sister taxa of very recent separation 
based on morphometric and genetic data, while they have developed marked divergences in chromatic and behav-
ioral features linked to mimicry. Co. imitans closely resembles and follows the trails of the sympatric dominant ant 
species Crematogaster scutellaris, in a similar way to another ant, Camponotus lateralis. On the other hand, Co. 
truncata closely resembles an ant that is almost absent from Co. imitans distribution range, Dolichoderus quadri-
punctatus, living in larger colonies and armed with powerful defensive chemicals. The evolutionary advantages of 
these putative ant-ant mimicry relationships are likely those of a Batesian mimicry and/or dilution effect system, 
but their understanding requires further investigation of these ants and their predators.

key WorDS: speciation; evolutionary strategies; integrative taxonomy.

introDuzione

Il genere Colobopsis (Formicidae, Formicinae, Cam-
ponotini) è distribuito nell’Australasia, nella regione In-
domalese e in quella Olartica. Come nel caso di molti 
altri generi di formiche, la sua diversità è maggiore nelle 
regioni tropicali, in questo caso a cavallo della linea di 
Wallace. Si tratta nella maggior parte dei casi di formiche 
che costituiscono colonie di dimensioni medie o piccole, 
e che occupano il ruolo di subordinate all’interno delle 
gerarchie comportamentali che si instaurano nelle comu-
nità di formiche. Le operaie spesso non costituiscono file 
di foraggiamento ma si muovono al di fuori del nido in 
modo piuttosto solitario, evitando anche il contatto con le 
altre specie. I nidi, tipicamente costruiti nel legno morto 
a partire da gallerie precedentemente scavate da altri in-
setti, vengono difesi il più delle volte tramite la singolare 
strategia della fragmosi. Per metterla in atto, i soldati e 
le regine (queste ultime svolgono questa funzione solo 
prima della nascita delle prime operaie) sono dotati da 

appositi adattamenti morfologici e comportamentali: il 
capo è allungato, e presenta una porzione appiattita che 
viene orientata frontalmente, sigillando l’ingresso del 
nido (Fig. 1). La stessa strategia difensiva è presente 
soltanto in pochissime altre formiche (mentre fra insetti 
sociali è più frequente nelle termiti). Più unica che rara 
nel mondo delle formiche è poi la modalità di difesa della 
colonia scelta dal gruppo specie Colobopsis cylindrica, 
diffuso ampiamente nel Sud-Est Asiatico. Le operaie si 
difendono mediante il rilascio di un liquido appiccicoso 
e tossico, rilasciandolo in alcune specie anche mediante 
autotisi, cioè tramite la rottura dei propri tessuti corporei 
in un’azione di ultimo sacrificio che è valso il nome di 
“formiche kamikaze”. Al di là delle strategie difensive, 
il rapporto con le piante in cui queste formiche abitano, 
in certe specie, raggiunge delle vette di altissima specia-
lizzazione evolutiva. Colobopsis schmitzi, che vive nel 
Borneo, è famosa per abitare all’interno della gigante-
sca pianta carnivora Nepenthes bicalcarata instaurando 
con essa un rapporto di mutualismo (facoltativo per la 
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pianta): le formiche si nutrono di parte delle prede intrap-
polate dagli ascidi della pianta, ma ne curano l’igiene e 
proteggono la pianta da alcuni coleotteri fitofagi. Anco-
ra, Colobopsis quadriceps dell’Indonesia e della Papua 
Nuova Guinea, ha operaie grandi, numerose e aggressi-
ve, che attaccano chiunque si avvicini troppo alle piante 
mirmecofite in cui queste formiche abitano, specie arbo-
ree appartenenti al genere Endospermum. 

Le Colobopsis olartiche sono tutte dotate di adatta-
menti per la fragmosi in soldati e regine, e in generale 
ricalcano quell’identikit generico sopra enunciato: si trat-
ta di specie subordinate e “timide”, con colonie relativa-
mente piccole, che nidificano in porzioni di legno morto 
sugli alberi (privi di specifici adattamenti mirmecofili) e 
foraggiano prevalentemente sugli stessi (Fig. 1). Anche 
loro però si sono rivelate ricche di “sorprese” evoluti-
ve. Il nostro studio, svoltosi attraverso la collaborazione 
fra specialisti di Parma, Budapest e Bologna e pubbli-
cato sulla rivista Zoological Journal of the Linnean So-
ciety (SchiFani et al., 2022), si è occupato di studiare il 
genere Colobopsis nel Paleartico occidentale attraverso 
l’approccio multidisciplinare della tassonomia integra-
ta: è stato possibile sia chiarire non solo numero di taxa 
presenti nella regione, ma anche far luce su interessanti 
relazioni di mimetismo in passato tralasciate ma apparen-
temente fondamentali per capire la diversificazione delle 
Colobopsis lungo il Mediterraneo. Siamo partiti da os-
servazioni personali condotte sul campo, in Italia, per poi 
confrontarci con quanto fino a quel momento riportato 
in letteratura, in modo talvolta contraddittorio. In tutto il 
Paleartico occidentale, si è quasi sempre ritenuto esserci 
una sola specie del genere Colobopsis, cioè Co. truncata, 
descritta nel 1808 dall’entomologo italiano Massimiliano 
SPinoLa (1780-1857) a partire da esemplari raccolti nei 
dintorni di Genova. Un primo confronto di quanto osser-
vato sul comportamento e sull’aspetto delle Colobopsis 
siciliane viste a Palermo con quelle emiliane incontrate a 
Parma ha però suggerito l’esistenza di differenze notevo-
li e meritevoli di approfondimenti. 

Le operaie di Colobopsis osservate in Sicilia erano bi-
colori, con il capo (e a volte la parte anteriore del mesoso-
ma) di un rosso vivo ed il resto del corpo nero. Una colo-
razione molto simile a una delle specie di formiche 

arboricole più comuni in Italia, cioè Crematogaster scutel-
laris, della sottofamiglia Myrmicinae. In Sicilia si osserva-
vano anche operaie di Colobopsis accostarsi ai fianchi o 
all’interno delle caratteristiche lunghe file di foraggiamen-
to caratteristiche di Cr. scutellaris, seguendole per dei trat-
ti. Questo comportamento peculiare è ben noto per un’altra 
formica della stessa tribù Camponotini cui appartiene Co-
lobopsis, cioè Camponotus lateralis, e anche in questa 
specie le operaie hanno una colorazione molto simile a 
quella di Cr. scutellaris di cui seguono le file. Nella lettera-
tura si tratta di un caso tipicamente interpretato come mi-
metismo batesiano: mentre Ca. lateralis costituisce an-
ch’essa colonie relativamente piccoli, non costituisce file 
proprie e tende a fuggire di fronte ai pericoli, Cr. scutella-
ris è una specie dominante, territoriale e relativamente 
aggressiva, che costruisce colonie popolosissime e spesso 
addirittura distribuite su più nidi collegati da grandi file 
permanenti di operaie. A Parma, le operaie di Colobopsis 
osservate non solo sembravano disinteressate dalle pur 
presenti file di Cr. scutellaris, ma erano anche di tutt’altro 
colore: capo e mesosoma questa volta variavano dal bru-
no-rossiccio al nerastro, con il primo chiaramente più scu-
ro del secondo, mentre il gastro nero era macchiato di 
bianco in due punti. Questa colorazione ricorda un’altra 
specie ancora di formica arboricola, questa volta afferente 
alla sottofamiglia Dolichoderinae, e cioè Dolichoderus 
quadripunctatus, caratterizzata da capo nero, mesosoma 
rosso, e gastro nero con quattro chiazze bianche. Sebbene 
descritta genericamente come meno aggressiva di Cr. scu-
tellaris, come quest’ultima anche D. quadripunctatus è 
dotata di potenti sostanze repellenti.

La letteratura europea sulle formiche ha una storia 
lunga ed è ricca di informazioni più di quanto accada per 
qualsiasi altra regione del mondo. Una ricerca approfon-
dita ha svelato osservazioni analoghe alle nostre, menzio-

Fig. 2 - Nelle due immagini in alto, la freccia bianca in-
dica operaie di Colobopsis che si approcciano alle fila di 
foraggiamento di Cr. scutellaris su delle piante di agrumi 
a Palermo. Nell’immagine in basso, lo stesso comporta-
mento è osservato da parte di un’operaia di Ca. lateralis 
indicata dalla freccia. Foto dell’autore.

Fig. 1 - Un soldato di Colobopsis truncata “sigilla” con il 
capo l’entrata del nido costruito dentro un albero presso 
l’Orto Botanico di Parma. Foto di Daniele Giannetti.
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nate in modo isolato da autori diversi nel tempo. Il primo 
a esprimersi in merito fu Auguste-Henri ForeL (1848-
1931), importantissimo mirmecologo svizzero (oltre che 
studioso di neuroanatomia e psichiatria). Nella sua opera 
sulle formiche della Svizzera, pubblicata nel 1879, defi-
niva Colobopsis truncata un caso di mimetismo batesia-
no in cui la specie modello era D. quadripunctatus. Altri 
autori successivi hanno descritto in modi diversi delle 
relazioni speciali fra C. truncata e Cr. scutellaris, o fra 
C. truncata e D. quadripunctatus, menzionando aspetti 
di mimetismo o operaie di Colobopsis osservate seguire 
le fila delle altre due specie. Più di tutti ci ha sicuramente 
colpito come carPintero et al. (2005), all’interno di uno 
studio condotto nel Parco Nazionale di Doñana, in An-
dalusia, parlassero di Co. truncata come di mimo di Cr. 
scutellaris analogo a Ca. lateralis, affermando anche che 
le regine di Co. truncata preferiscano selezionare alberi 
già abitati da Cr. scutellaris per fondare la propria colo-
nia. La stessa formica non può, allo stesso tempo, imitare 
sia Cr. scutellaris che D. quadripunctatus, ma nessuna 
delle pubblicazioni che avevamo letto si interrogava su 
questa contraddizione: si tratta in tutti i casi di studi che 
indagano prevalentemente altri aspetti, in cui osservazio-
ni puntiformi o commenti su Co. truncata sono presenti 
ma marginali, e mai messi a confronto con la letteratura.

Abbiamo quindi deciso di esplorare la diversità di Co-
lobopsis nel Paleartico occidentale, chiedendoci se le due 
forme cromatiche da noi osservate fossero le sole della 
regione e come fossero distribuite, se fossero sempre as-
sociate agli aspetti comportamentali che avevamo rilevato, 
e soprattutto se si trattasse di aspetti di variabilità intra- o 
interspecifica. Di fronte ai primi indizi di un sistema con 
aspetti evolutivi complessi e affascinante crediamo che il 
modo più interessante per cercare risposte fosse l’approc-
cio multidisciplinare della tassonomia integrata. Abbiamo 
quindi deciso di estendere il più possibile l’area di studio 
a tutta la regione, e analizzare in modo integrato i tratti 
morfologici quantitativi e qualitativi, genetici, ecologi, 
etologici e biogeografici delle popolazioni di Colobopsis 
nelle modalità e con i risultati che seguono.

Lo StuDio taSSonoMico inteGrato

La colorazione - Una volta definite le caratteristi-
che salienti delle due forme cromatiche diverse di ope-
raie in Colobopsis sulla base delle prime osservazioni, 
abbiamo studiato esemplari o fotografie da quante più 
aree possibili, cercando di capire se esistessero forme 
“di transizione” con caratteri intermedi o altre forme cro-
matiche o, ancora, se le due da noi osservate potessero 
comparire entrambe all’interno di una stessa colonia. Su 
un campione più ristretto di immagini abbiamo invece 
comparato i rapporti, calcolati a partire dai valori dello 
spettro cromatico RGB, del capo e del mesosoma fra le 
due forme cromatiche di Colobopsis, Cr. scutellaris, e D. 
quadripunctatus. Potendo lavorare anche con immagini, 
abbiamo trovato di grandissima utilità esaminare anche 
quelle disponibili online su piattaforme di citizen science 
come iNaturalist.org, riuscendo alla fine a osservare 212 

campioni di colonie da 18 paesi. Alla fine, dalla Penisola 
Iberica all’Anatolia, non abbiamo mai riscontrato terze 
forme cromatiche o forme intermedie e poco distingu-
ibili, né la presenza di forme diverse fra operaie di una 
stessa colonia. Inoltre, i rapporti dei valori ottenuti dalla 
scala RGB si sono rivelati significativamente diversi fra 
le due forme cromatiche di Colobopsis, mentre ciascuna 
è invece risultata non significativamente diversa rispetti-
vamente da Cr. scutellaris e da D. quadripunctatus.

La morfometria lineare - Affidandoci all’approc-
cio metodologico di maggior successo nel descrivere le 
differenze più criptiche fra formiche e trarre conclusioni 
tassonomiche, abbiamo misurato 12 caratteri morfome-
trici continui su 115 operaie di 44 campioni di colonie di 
Colobopsis provenienti da 9 paesi. Il dataset risultante è 
stato prima studiato tramite la comparazione dei risultati 
di diversi metodi di analisi di clustering e analisi delle 
componenti principali, producendo così un’ipotesi sul 
numero di specie esistenti poi testata mediante analisi 
discriminante lineare. I risultati hanno consistentemen-
te indicato la presenza di due cluster morfometrici che 
sorpassano i valori soglia minimi considerati indicativi 
della presenza di specie diverse, e che contengono ognu-
no campioni attribuiti a una sola delle due forme croma-
tiche. Sette rapporti numerici fra i caratteri morfometrici 
risultano ciascuno significativamente differente fra i due 
gruppi, ma nessuno dei caratteri da solo può essere uti-
lizzato per identificare un individuo come appartenente 
all’uno o all’altro, indicando una significativa cripsi mor-
fologica. È risultato possibile però identificare le operaie 
adoperando una funzione discriminante che sfrutta solo 
sei dei dodici caratteri utilizzati con una possibilità di er-
rore del 4.3% sul singolo individuo.

Il DNA mitocondriale - Abbiamo scelto di condurre 
la nostra esplorazione a partire dal marcatore più diffu-
so, e che anche fra le formiche, in molti gruppi compresi 
alcuni di quelli particolarmente criptici e difficili, risul-
ta particolarmente costo-efficiente per l’identificazione 
molecolare delle specie e l’esplorazione dei pattern di 
diversificazione. Abbiamo quindi sequenziato il fram-
mento ‘barcode’ del mtCOI da 41 operaie di colonie di-
verse provenienti da 6 paesi, ricostruendo poi i rapporti 
filogenetici fra i campioni utilizzati tramite un’analisi 
di massima verosomiglianza delle sequenze. In questo 
caso abbiamo rilevato quattro cladi principali, ciascuno 
contenente soltanto sequenze di esemplari appartenenti 
a uno stesso gruppo cromatico a eccezione di una sola 
sequenza “fuori posto”, osservando però nel complesso 
una polifilia fra le sequenze appartenenti ai due gruppi.

L’associazione con le presunte specie modello - 
Abbiamo esaminato 64 alberi abitati da Colobopsis divisi 
13 siti nella penisola italiana (Emilia-Romagna, Tosca-
na) e in Sicilia, annotando l’eventuale presenza sia di Cr. 
scutellaris che di D. quadripunctatus sullo stesso albero, 
attraverso un’osservazione continuata lunga 10 minuti 
attorno a un raggio di 1.5 m sul tronco dell’albero a par-
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tire dal primo punto in cui veniva individuata la presenza 
di Colobopsis. In Sicilia, nel 97% dei casi Colobopsis è 
stata rinvenuta in alberi in cui era presente anche Cr. scu-
tellaris, mentre in nessun caso si è trovata insieme a D. 
quadripunctatus, piuttosto localizzata e poco frequente 
nella regione. Al contrario, nella penisola, l’associazio-
ne con D. quadripunctatus è risultata la più frequente, 
osservata nel 40% dei casi, mentre quella con Cr. scutel-
laris è stata osservata nel 20% di essi (con alcuni casi in 
cui tutte e tre le specie erano presenti).

L’etologia - Negli stessi siti indicati al paragrafo 
precedente, abbiamo selezionato alberi in cui Colobop-
sis e Cr. scutellaris o Colobopsis e D. quadripunctatus 
fossero compresenti, in questo caso per rilevare, sempre 
mediante osservazioni continuate di 10 minuti, la presen-
za o assenza del comportamento di seguimento delle fila 
odorose di Cr. scutellaris o D. quadripunctatus da parte 
di operaie di Colobopsis. È stato possibile condurre le os-
servazioni su 30 alberi abitati da Colobopsis e Cr. scutel-
laris in Sicilia, e 29 da Colobopsis e Cr. scutellaris e 23 
da Colobopsis e D. quadripunctatus nella penisola. In Si-
cilia, abbiamo osservato le operaie di Colobopsis seguire 
le file di Cr. scutellaris nel 77% dei casi (Fig. 2), mentre 
lo stesso comportamento non è mai stato osservato nella 
penisola, né nei confronti di Cr. scutellaris né in quelli di 
D. quadripunctatus.

La biogeografia - La distribuzione dei due cluster 
morfometrici corrispondenti alle due forme cromatiche ri-
sulta allopatrica in base al nostro set di dati, con un’area di 
contatto accertata solo nel sud della Penisola Iberica e ul-
teriori indagini ancora necessarie in Calabria. La forma 
osservata in Sicilia è infatti presente in Algeria, Marocco 
ed estremo sud della Penisola Iberica e quasi certamente in 
Tunisia (da dove non abbiamo avuto dati certi). Al contra-
rio, la forma osservata inizialmente in Emilia-Romagna 
corrisponde al materiale tipico ligure di Co. truncata ed è 
secondo ogni apparenza l’unica diffusa nel restante ampio 
areale della specie, che comprende tutta l’Europa escluse 
le regioni più settentrionali, nel Mediterraneo orientale Ci-
pro, la Turchia, la Siria, il Libano, e Palestina/Israele, e più 
a Est tutto il Caucaso seguendo poi la sponda meridionale 
del Mar Caspio fino a lambire Iran e Turkmenistan. Queste 
due distribuzioni, con molte piccole possibili variazioni, 
sono osservate in molti altri organismi, comprese molte 
specie di formiche, anche all’interno della tribù Campono-
tini. D’altro canto, invece, le distribuzioni corrispondenti 
ai cladi mitocondriali appare per lo più non ascrivibile a 
pattern biogeografici noti in altre specie: le popolazioni 
marocchine e andaluse formano uno stesso clade, ma quel-
le siciliane sono accomunate a una sequenza catalana, 
mentre un terzo clade è presente solo alle Baleari e nel 
centro della Spagna, ed il quarto invece è presente almeno 
in Spagna centro-settentrionale, Francia, Italia, Ungheria e 
Bulgaria. L’areale della forma di Colobopsis rassomiglian-
te a Cr. scutellaris è caratterizzato dalla presenza di Cr. 
scutellaris ovunque, mentre al suo interno D. quadripun-
ctatus è quasi del tutto assente se non in una fascia 

marginale di confine. Al contrario, l’areale della Colobop-
sis rassomigliante a D. quadripunctatus è interamente 
caratterizzato dalla presenza di quest’ultimo, ma solo in 
parte minoritaria anche da quella di Cr. scutellaris.

concLuSioni

L’analisi morfometrica, considerata la singola meto-
dologia più affidabile fra quelle utilizzate quando si tratta 
di delineare i confini fra specie di formiche, sostiene l’i-
potesi che vi siano due specie distinte fra le Colobopsis 
del Paleartico occidentale, e quasi tutte le altre evidenze 
raccolte descrivono una realtà similmente dicotomica. La 
natura criptica delle differenze morfometriche fra i due 
cluster individuati, le cui differenze superano appena la 
soglia accettata per parlare di specie diverse, può indica-
re una separazione recente fra due taxa, il che potrebbe 
essere anche la spiegazione più probabile per il pattern 
non monofiletico osservato nel DNA mitocondriale. Le 
nette differenze cromatiche (Fig. 3-4), ma anche compor-
tamentali, suggeriscono al contempo una rapida capacità 
adattativa per quelle che sembrano strategie di mimeti-
smo simili ma con specie modello diverse. Se tutti gli 
indizi sembrano indicare come Co. truncata “imiti” D. 
quadripunctatus, e la nuova specie descritta come Co. 

Fig. 3 - Dolichoderus quadripunctatus (in alto) e Colo-
bopsis truncata (in basso), fotografate in Toscana. Foto 
di Daniele Giannetti.

Fig. 4 - Crematogaster scutellaris (in alto) e Colobopsis 
imitans (in basso), fotografate in Sicilia. Foto di Daniele 
Giannetti.
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imitans Schifani et al., 2022 “imiti” Cr. scutellaris, na-
scono però nuovi interrogativi che attendono di essere 
studiati. Alcuni riguardano il comportamento stesso con 
cui Co. imitans, come Ca. lateralis, segue le file di Cr. 
scutellaris grazie alla capacità di percepirne le tracce 
feromonali che segnalano le piste di foraggiamento. Lo 
stesso comportamento è raramente esibito anche da parte 
di Co. truncata nei confronti sia di Cr. scutellaris che 
di D. quadripunctatus (che di norma non crea file stabi-
li), sebbene da noi non sia stato osservato direttamente. 
In tutti questi casi, a differenza di quanto osservato con 
formiche di altre regioni del mondo, non sembrerebbe es-
serci alcun mimetismo chimico: le operaie di Colobopsis 
e Camponotus evitano accuratamente il contatto con le 
antenne delle operaie di Cr. scutellaris, e quando saltua-
riamente “scoperte” dalle residenti evadono prontamente 
gli attacchi con rapidi movimenti. Questo comportamen-
to rispetto alle file di un’altra specie può avere multipli 
vantaggi: al di là dell’effetto diluzione (visto che poche 
operaie di Colobopsis o Camponotus si “infiltrano” in file 
di numerosissime Crematogaster) è possibile, infatti, che 
seguendo le si ottengano anche dei vantaggi nella localiz-
zazione di risorse trofiche “stabili” come colonie d’afidi. 
Occorre poi comprendere quali predatori possano avere 
esercitato una pressione selettiva tale da contribuire in 
modo significativo all’emergere di queste differenze fe-
notipiche e adattative in un tempo evolutivo relativamen-
te breve. Questo permetterebbe, inoltre, di comprendere 
meglio le caratteristiche della strategia mimetica stessa, 
che può essere ascritta a modelli diversi a seconda, ad 
esempio, dei predatori presi in considerazione. Infine, 
è molto curioso osservare come le macchie bianche sul 
gastro di tutte le caste femminili di Co. truncata, appa-
rentemente un adattamento specifico al mimetismo nei 

confronti delle operaie di D. quadripunctatus, siano nor-
malmente visibili anche in Co. imitans ma soltanto in 
quelle caste che non si trovano ordinariamente al di fuo-
ri del nido, cioè regine e soldati. Questo suggerisce che 
possa trattarsi di un carattere ancestrale, mantenuto in 
Co. truncata e progressivamente ridotto in Co. imitans.
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Faunistic notes on Lepidoptera Tortricidae of the Italian fauna
A historical excursus is given referring to faunistic research carried out in Italy involving the Lepidoptera 

Tortricidae, one of the most numerous families of microlepidoptera. Information on these moths over time has 
been fragmentary: in fact, most of the papers refer to species of agrarian importance, while relatively few faunistic 
and systematic surveys appear to have been carried out. However, various Italian and foreign entomologists have 
studied our alpine fauna, that of the two major islands and other places of tourist interest. In the present work, 
starting from the 366 species listed in Saggio di un catalogo dei Lepidotteri d’Italia by Curò (1880), we turn to Mar-
iani’s (1940-41) work Fauna Lepidopterorum Italiae. Entomological expeditions subsequent to the 1980s helped 
to increase knowledge, in fact in Trematerra’s Checklist della fauna Italiana (1995) and later in the Catalogo dei 
Lepidoptera Tortricidae della fauna italiana, 633 species are listed. To these are added the results of more recent 
surveys realized on various parts of the Italian territory, bringing to 702 the number of entities surveyed in Italy. 
Italy is one of the richest countries in Europe.

key WorDS: Lepidoptera Tortricidae, Italian fauna.

introDuzione

I Tortricidae sono una delle più grandi famiglie dei 
cosiddetti Microlepidotteri, con oltre 1800 generi e cir-
ca 11600 specie descritte assegnate a 22 tribù di 3 sot-
tofamiglie, e un gran numero di taxa ancora da scoprire, 
principalmente nelle foreste pluviali. Sono distribuiti in 
tutto il Pianeta, ma la maggior parte dei taxa si trovano 
nelle regioni temperate e nelle aree montuose tropicali 
(BroWn, 2005; GiLLiGan et al., 2023). 

Malgrado presentino una grande varietà nella forma 
delle ali e nella loro colorazione, i Tortricidi hanno un 
aspetto generale caratteristico e facilmente riconoscibile. 
Sono di solito farfalle piccole, anche se alcune superano 
i 25 mm di apertura alare. Si possono distinguere dagli 
altri lepidotteri della stessa taglia, e con aspetto simile, 
soprattutto dalla forma delle ali, dai palpi labiali diretti in 
avanti e per la spirotromba non rivestita di squame; quan-
do i palpi sono ricurvi verso l’alto, il segmento terminale 
non è mai lungo e sottile.

inquaDraMento SiSteMatico

Non è stato ancora rintracciato un apomorfismo che 
possa testimoniare l’origine monofiletica dei Tortricidae 
(horak e BroWn, 1991); vari plesiomorfismi, invece, 
sono stati riscontrati nella biologia di diverse entità. Tra 
questi la deposizione di uova singole, osservata in alcune 
specie, viene considerata da PoWeLL (1964) un carattere 
ancestrale; lo stesso autore sostiene che originariamente i 
Tortricidi potessero essere endofagi, così come altri lepi-
dotteri con caratteristiche arcaiche. Alcune specie austra-

liane, poco specializzate e non vicine filogeneticamente, 
si nutrono di foglie della lettiera, comportamento alimen-
tare considerato di tipo primordiale.

I Tortricidi presentano un certo numero di caratteri 
morfologici primitivi in comune con i Cossidi, come, ad 
esempio, la venatura mediana (M) nella cellula discoi-
dale delle ali anteriori di alcune specie. I due raggruppa-
menti vengono spesso associati, anche se il nostro è per 
molti versi più specializzato (BraDLey et al., 1973).

Come è noto, tra i caratteri maggiormente utilizzati 
nelle moderne classificazioni dei Lepidoptera vi sono la 
struttura dell’apparato genitale maschile e la sua musco-
latura; su tale base i Tortricidi possono essere ripartiti in 
tre sottofamiglie - Tortricinae, Chlidanotinae e Olethreu-
tinae - a loro volta suddivise in varie tribù. Nella sotto-
famiglia Tortricinae, gruppo polifiletico, sono incluse le 
forme che hanno l’apparato genitale maschile meno spe-
cializzato. Le specie europee fanno capo a 6 tribù: Tortri-
cini, Cochylini, Cnephasiini, Archipini, Sparganothini ed 
Euliini (razoWSki, 2001). Chlidanotinae costituisce una 
sottofamiglia monofiletica i cui componenti presentano 
una profonda invaginazione dorso-longitudinale sulle 
valve dell’apparato genitale maschile, molto caratteristi-
ca. I suoi maggiori centri di diffusione sono la Regione 
Neotropicale e le Regioni Orientale e Australiana (horak 
e BroWn, 1991). Le Olethreutinae formano la sottofami-
glia più numerosa. Caratteristica dei suoi componenti è 
la fusione dell’aedeagus con l’anellus e la juxta, e la pre-
senza di una escavazione alla base della valva (horak e 
BroWn, 1991). Le specie europee vengono suddivise da 
razoWSki (2001, 2002) in 5 tribù: Bactrini, Olethreutini, 
Enarmoniini, Eucosmini e Grapholitini. 
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Per carenza di dati, le relazioni filogenetiche tra le 
sottofamiglie non sono ancora possibili (huanG et al., 
2023).

caratteriStiche MorFoLoGiche

Adulto. Il capo è rivestito di squame, generalmente 
poco aderenti o sollevate, spesso con ciuffi laterali, lisci 
o ruvidi, che si uniscono più o meno sopra il vertice e si 
protendono tra le antenne. Queste ultime sono meno dei 
due terzi della lunghezza delle ali. I palpi labiali sono co-
stituiti da tre segmenti; il secondo è più o meno ricoperto 
di squame rialzate, mentre quello terminale, più corto, 
presenta squamette aderenti. Le zampe sono fornite, nelle 
tibie, di epifisi le anteriori, di speroni apicali le centrali e 
di speroni apicali e mediani le posteriori. Di solito le ali 
sono ben sviluppate nei due sessi; poche specie hanno 
femmine brachittere. 

Fig. 1 – Lepidoptera Tortricidae: adulto (1), ovatura (2), 
crisalide (3), larva (4), genitale maschile (5), genitale 
femminile (6), danno su mela (7), danno su conifera (8).

Le uova sono lenticolari, rivestite da chorion normal-
mente liscio, a volte reticolato. Sono deposte singolar-
mente, a coppie o in gruppi che formano una grossa mas-
sa embricata, con il micropilo esposto verso l’esterno. Di 
solito i germi sono ricoperti dal secreto delle ghiandole 
colleteriche; in molti casi, anche alcune squame dei ciuffi 
anali o delle ali restano imprigionate nella massa.

La larva presenta 6 ocelli su ogni lato del capo. Sul 
protorace, il gruppo laterale di setole (L) è formato da 
tre elementi; nei segmenti addominali, dal I all’VIII, il 
gruppo è costituito da due setole molto vicine. Le pseu-
dozampe hanno uncini che possono essere uniordinali, 
biordinali o triordinali; gli uncini delle anali sono orga-
nizzati in una linea continua diritta. Di solito è presente 
un pettine anale, ma non nelle specie endofaghe. 

La pupa (o crisalide) è obtecta e mostra vari segmen-
ti addominali mobili; in numerosi casi hanno spine dor-
sali. Il I e il II segmento sono uniti in entrambi i sessi; 
nel maschio sono fusi insieme l’VIII, il IX e il X, nella 
femmina dal VII al X. Il cremaster può essere variamente 
sviluppato. 
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cenni BioLoGici eD ecoLoGici

Come accennato, i Tortricidi sono conosciuti princi-
palmente dalle regioni temperate e tropicali, la loro di-
stribuzione, in molti casi, è fortemente limitata da fattori 
climatici.

La maggior parte delle entità presenta una singola 
generazione l’anno, altre invece ne hanno due o più; il 
numero di generazioni dipende essenzialmente dalla lun-
ghezza e dalle temperature della stagione calda; ad esem-
pio, nei Paesi mediterranei molte hanno comportamento 
polivoltino. 

Le larve delle specie monovoltine, che nascono du-
rante l’estate, di solito si nutrono fino ad autunno inol-
trato, passano l’inverno in bozzoli, che servono anche 
come hibernacula, e si impupano durante la primavera 
successiva. In alcune bivoltine gli adulti della seconda 
generazione appaiono in estate o più tardi, restano in 
volo sino al tardo autunno, poi ibernano e agli inizi del-
la primavera si accoppiano. 

Diversi taxa presentano individui occasionali che 
impiegano due anni per completare il ciclo di vita, ri-
manendo in diapausa per due inverni successivi; il fe-
nomeno avviene in particolar modo negli ambienti con 
condizioni climatiche variabili a seconda dell’annata, 
come ad esempio in alta montagna.

Allo stadio larvale i Tortricidi si sviluppano a spese di 
una o più essenze vegetali, nel complesso al mondo circa 
700 specie hanno importanza economica (van Der Ge-
eSt and evenhuiS, 1991; Zhang, 1994). I Cochylini sono 
monofagi od oligofagi e quasi invariabilmente fitofagi 
interni. I Tortricinae e i Chlidanotinae sono più polifa-
gi, e di solito vivono nascoste all’interno di foglie e fiori 
ripiegati o intessuti insieme. Durante le prime età molte 
larve si nutrono scavando nei germogli, nei ramoscelli, 
nella parte basale della foglia o nei piccioli. I componenti 
dei Tortricini sono fitofagi di un vastissimo numero di 
vegetali, soprattutto di Dicotiledoni. Rosaceae e Pina-
ceae sono le essenze preferite dagli Archipini oloartici, 
mentre gli Cnephasiini si nutrono di piante disparate. Tra 
le Olethreutinae si riscontra una grande varietà di modi 
di alimentarsi; alcune si sviluppano in foglie e germogli 
ripiegati o intessuti insieme, altre scavano nei fusti, nelle 
radici, nei frutti, nei semi, e occasionalmente anche nella 
corteccia o in galle. Molte hanno abitudini monofaghe od 
oligofaghe. 

Completato lo sviluppo, di solito, le larve dei Tor-
tricidi impupano all’interno di fili sericei embricati, a 
volte in un bozzolo. Le specie che ibernano come lar-
ve mature, fuorché quelle che scavano nei fusti e nelle 
radici, normalmente costruiscono, nelle anfrattuosità di 
cortecce, nella lettiera di foglie o nei detriti sul terreno, 
un bozzolo che serve come hibernaculum e nel quale si 
incrisalidano.

Il clima e gli elementi meteorologici, in generale, ri-
vestono molta importanza sia nella diffusione che nell’at-
tività di questi microlepidotteri; un altro fattore che inci-
de fortemente sulla loro ecologia è la reperibilità delle 
piante alimentari. 

Le conoScenze FauniStiche

Le informazioni sui Tortricidi componenti la fauna 
italiana, nel tempo, sono state frammentarie: gran parte 
dei lavori si riferisce a specie di importanza agraria, ai 
danni che apportano e ai mezzi di lotta, relativamente po-
che risultano invece le indagini strettamente faunistiche 
e sistematiche. Tuttavia, vari entomologi, anche stranieri, 
hanno studiato la nostra fauna alpina, quella delle isole 
maggiori e di altri luoghi di interesse turistico. Al riguar-
do, in generale, la letteratura paleartica è piuttosto abbon-
dante, grazie soprattutto alle opere di A. Diakonoff, H.J. 
Hannemann, J. Kennel, V.I. Kuznetsov, N.S. Obraztsov e 
J. Razowski. A queste si aggiungono contributi monogra-
fici relativi a diversi Paesi d’Europa: Norvegia, Finlandia, 
Danimarca, Gran Bretagna, Russia europea, Spagna e 
Portogallo, Francia-Belgio e Corsica, Olanda, Germania, 
Austria, Polonia, Romania. Lavori complessivi mancano, 
però, per i Paesi balcanici, mentre sono rintracciabili note 
di buon livello riferite alla Mitteleuropa, ai territori alpini 
della Svizzera e a diverse zone dell’ex-Cecoslovacchia e 
dell’Ungheria.

Nell’elenco presente in The Lepidoptera of Europe, 
coordinato da karShoLt e razoWSki (1996), sono inclu-
se 925 specie appartenenti ai Tortricidae, raggruppate in 
125 generi. In tale contesto, dal punto di vista numerico, 
le conoscenze maggiori si hanno proprio in Italia 613 
specie, seguono la parte europea della Russia con 612, 
Francia e Corsica 594, Germania 506, Romania 468, Po-
lonia 441, Spagna 423 e Gran Bretagna 375.

In Lepiforum.org, per l’Europa riferite al 2023 si 
citano 1093 specie (Subfam. Tortricinae 445 specie; 
Subfam. Chlidanotinae 12 specie; Subfam. Olethreuti-
nae 636 specie).

Per il nostro paese, prima che fosse redatta la 
Checklist delle specie della fauna italiana da parte di 
treMaterra (1995a), i tentativi di sintesi erano dovuti a 
opere di carattere generale, riguardanti tutti i Lepidotteri, 
ed essenzialmente a curò (1880) con Saggio di un cata-
logo dei Lepidotteri d’Italia e a Mariani (1940-41) per 
Fauna Lepidopterorum Italiae. Ciò nonostante, il con-
tributo complessivo di quanti hanno studiato i Tortricidi 
ha consentito la raccolta di un discreto volume di infor-
mazioni, tanto che la fauna nel nostro territorio è passa-
ta da 366 specie elencate da Curò, a circa 450 citate da 
Mariani, alle 606 della checklist di Trematerra (1995a), 
per attestarsi a 633 nel Catalogo Lepidoptera Tortrici-
dae della fauna italiana (treMaterra, 2003). Arrivan-
do a 702 nella nuova checklist in fase di realizzazione 
(treMaterra, dati non publ.). I territori meglio indagati 
sono Friuli Venezia Giulia, Venezia Tridentina, Piemon-
te, Valle d’Aosta, Alpi Marittime, Lombardia, Romagna, 
Molise, Calabria, Sardegna e Sicilia, zone in cui questi 
microlepidotteri sono stati oggetto di ricerche estese e 
piuttosto organiche. Altre aree sono state visitate in modo 
discontinuo, mentre la porzione centro-meridionale della 
catena appenninica e la gran parte delle aree costiere si 
presentano faunisticamente quasi sconosciute. 

Tuttavia, è opportuno altresì ricordare che il materiale 
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raccolto è stato pubblicato solo in parte e sarebbe neces-
sario studiare quanto è depositato in varie collezioni en-
tomologiche all’estero. 

DaL cataLoGo Di antonio curò (1880)  
a queLLo Di Mario Mariani (1940-41)

Nell’opera di Antonio Curò (1880) vengono riportati 
366 Tortricidi assegnati a 31 generi, l’Autore scrive: “Pri-
ma di riassumere ciò che ho potuto raccogliere intorno ai 
cosiddetti Microlepidotteri italiani, è bene ch’io avverta 
come le nozioni intorno alla loro distribuzione nelle no-
stre diverse zone, le epoche delle apparizioni e l’enume-
razione delle erbe e piante di cui si cibano le larve, sono 
riuscite piuttosto incomplete. Non posso poi tralasciare 
di rilevare la scarsità delle nostre pubblicazioni, di fronte 
all’importanza dei lavori di parecchi entomologi stranieri 
sui Microlepidotteri che sono stati osservati e raccolti in 
varie parti d’Italia”.

Durante gli anni che seguirono, lo stesso Curò (1883) 
fece un aggiornamento al catalogo, elencando altre 28 
specie, nella sezione aggiunte alle Piralidine e Tortrici-
ne; Gianfranco Turati (1884) fornendo ulteriori nuove 
annotazioni, cita: “servono di aggiunta al pregevolissimo 
lavoro del nostro amico Curò, e provano ancora una volta 
che l’Italia può senza dubbio competere per ricchezza e 
varietà di prodotti entomologici con qualunque altra re-
gione europea”.

Uno dei primi contributi alle conoscenze sui Tortri-
cidi di una regione italiana era giunto però già qualche 
anno prima dal conte Emilio Turati (1879) con Contri-
buzione alla Fauna Lepidotterologica Lombarda, nella 
quale riportava 109 specie afferenti alla famiglia.

Nel 1889, si affiancò a questo un altrettanto vasto stu-
dio che interessava i lepidotteri della Sicilia, per opera di 
Minà-Palumbo e Failla-Tedaldi, nel quale gli autori elen-
cavano 113 Tortricidi viventi nell’Isola.

Verso la fine del secolo ben poco di rilievo venne an-
cora pubblicato su tali insetti: Cavanna (1882) riferisce di 
una escursione fatta Al Vulture ed al Pollino nel luglio del 
1880 e Cecconi (1897) studia la fauna vallombrosana, ma 
nei due scritti le specie annotate sono poche e di scarsa 
importanza.

Nei primi dieci anni del 1900, soprattutto per merito 
del Verity, ebbero sviluppo le conoscenze sui Microlepi-
dotteri della Toscana: nel 1904 venne pubblicato dappri-
ma Elenco di Lepidotteri raccolti nell’Appennino Pisto-
iese - in cui figuravano 10 Tortricidi - e poi riportato un 
nutrito numero di farfalle raccolte nel Lucchese, formato 
da 284 specie, fra le quali 83 microeteroceri, con 14 tor-
tricidi. Dopo appena due anni, Verity (1906) inviò alle 
stampe una lista dei Lepidotteri della Vallombrosa, loca-
lità classica di rinomanza tra gli entomologi dell’epoca, 
anche stranieri; nelle 456 specie raccolte venivano citati 
124 microeteroceri con 24 Tortricidi.

Nel 1910 Gianelli pubblica un corposo lavoro a carat-
tere generale sui Microlepidotteri, da lui stesso raccolti in 
Piemonte e in Valle d’Aosta; nei Tortricidi, tra specie nuo-
ve, varietà e aberrazioni, più di 270 sono le entità citate. 

L’anno successivo Emilio Turati e Roger Verity (1911) 
studiano la Faunula Valderiensis nell’alta Valle del Ges-
so (Alpi Marittime) e, nell’affrontare la parte dei Micro-
lepidotteri, riportano 24 specie di Tortricidi, annotando: 
“dobbiamo far però rilevare che la nostra attenzione si è 
rivolta più specialmente ai Pyralidi e ai Pterophoridi: riu-
scirà quindi proporzionalmente scarso il numero delle spe-
cie notate nelle altre grandi divisioni e famiglie. Crediamo 
tuttavia non privo di interesse, malgrado poco si sia potuto 
fare, di indicare l’elenco delle specie raccolte”.

Negli anni che seguirono si ebbe, in Italia, un notevo-
le calo di interesse per questi insetti. Fino a che nel 1935 
Della Beffa, ritoccando un lavoro del 1934, elenca per 
il Piemonte 213 specie. Nel 1938 venne pubblicato da 
Klimesch uno dei primi contributi alla conoscenza della 
fauna del Trentino, al cui studio complessivo partecipa-
rono soprattutto entomologi di scuola austriaca. Klime-
sch soffermò l’attenzione sui Microlepidotteri della Valle 
Venosta, che venne indagata durante due brevi soggiorni 
effettuati nel 1934 e nel 1935. Il bottino entomologico fu 
ritenuto dallo stesso molto soddisfacente, con 267 specie 
raccolte delle quali 52 appartenenti ai Tortricidae.

Per la Sicilia, dopo il catalogo di Enrico Ragusa 
(1905) dedicato ai Lepidotteri dell’isola, e in seguito ai 
risultati ottenuti in 15 anni di ricerche eseguite sul posto 
da Mariani, il numero delle specie conosciute aumentò 
notevolmente. Nel 1938 proprio Mariani pubblicò un 
nuovo catalogo che apportava sostanziali modifiche, so-
prattutto sistematiche, al vecchio lavoro, trovando che 
esso non rispondeva più alle esigenze della classifica-
zione naturale non portando né indicazione di località 
né di epoca di cattura. Nella sua opera avverte i lettori: 
“le specie precedute da asterisco sono di interesse fito-
patologico e sono da me additate ai fitopatologi, ai quali 
vorrei raccomandare di non fidarsi, per le determinazioni 
delle specie, dei soliti manualetti di entomologia agraria 
nei quali la sistematica è assai trascurata e qualche volta 
addirittura strapazzata”. Ai Tortricidi vengono assegnate 
184 specie a cui con ritardo, in una nota apparsa nel 1948, 
per “le gravi vicende che hanno travolto il nostro Paese”, 
lo stesso Autore aggiunge Tortrix amplana (Hübner) e 
Phalonia atricapitana (Stephens).

Uno dei primi contributi allo studio della fauna dell’I-
talia Centrale viene dal conte Federico Hartig (1939) che, 
soffermando l’attenzione sulle entità presenti nella conca 
e nelle vicinanze di Fondi (Latina), nomina 31 Tortrici-
di; citando come di notevole importanza zoogeografica 
la presenza di Argyroploce doubledayana Barrett, cono-
sciuta fino a poco tempo prima soltanto nella Germania 
settentrionale, in Inghilterra e in Manciuria. L’Autore 
suppone che questa specie appartenesse a un nucleo che 
aveva saputo resistere ai grandi cambiamenti alimentari, 
e probabilmente floristici, subiti dall’antica area di dif-
fusione.

Trascorsi 61 anni dalla pubblicazione del catalogo 
dei Lepidotteri d’Italia del Curò il risultato delle ricer-
che faunistiche ha quadruplicato il numero delle specie 
italiane, Mariani (1940-41) nel dare alle stampe il suo 
Fauna Lepidopterorum Italiae, catalogo ragionato dei 
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Lepidotteri d’Italia, scrive: “Pensai dunque che, se per 
ogni specie fosse considerato anche l’interesse che que-
sta specie può avere per l’economia agricola nazionale, 
le specie di piante danneggiate, l’elemento faunistico che 
la specie rappresenta dal punto di vista zoogeografico, 
la località di raccolta, per regione d’Italia, e finalmente 
l’epoca di volo degli adulti – non si potrebbe desiderare 
di più da un semplice catalogo”. Nell’opera risulta che 
le aree meglio studiate dagli entomologi del tempo era-
no state Trentino, Sardegna, Alpi Marittime, Liguria, il 
Piemonte, Lombardia, il Modenese, l’Emilia e la Sicilia. 
Per la superfamiglia Tortricoidea, divisa in Phaloniidae, 
Tortricidae ed Eucosmidae, figurano circa 450 specie - la 
gran parte delle quali conservate anche in seguito, solo 
alcune oggi messe in sinonimia con altre - e 49 generi.

DaL 1950 aL cataLoGo Dei LePiDoPtera tortriciDae  
DeLLa Fauna itaLiana DeL 2003

Le indagini faunistiche che coinvolgono i Tortricidi 
italiani trovano nuovo impulso dal 1950 al 1960, soprat-
tutto per i lavori di kLiMeSch (1950), hartiG e aMSeL 
(1951), hartiG (1956, 1958, 1960), Mariani e kLiMeSch 
(1957), zanGheri S. (1956, 1960).

Grazie all’aiuto del Museo di Storia Naturale del-
la Venezia Tridentina, Klimesch nel 1950 ebbe ancora 
modo di studiare i Micro del Trentino, soffermandosi in 
particolare sulle specie minatrici (Stigmellidae, Lithocol-
letidae, Lyonetiidae, Coleophoridae ecc.). Secondo tale 
Autore la fauna trentina, nella quale fece figurare anche 
74 tortricidi, era essenzialmente mista, caratterizzata dal-
la coesistenza di componenti alticoli e di valle, con ele-
menti che le conferivano anche una facies boreoalpina. 

Riferito allo stesso territorio, dopo pochi anni, venne 
alla luce un corposo lavoro diviso in tre parti di Hartig: 
Prodromus dei Lepidotteri della Venezia Tridentina e 
delle regioni adiacenti (1956) e Microlepidotteri del-
la Venezia Tridentina e delle regioni adiacenti (1958 e 
1960). Nell’opera complessiva sono elencate 1.862 spe-
cie di Microlepidotteri, delle quali ben 348 appartenenti 
ai Tortricidi, con varie entità segnalate per la prima volta 
nel nostro Paese. 

Nel 1936 Hartig e Amsel si recarono nella parte cen-
trale e meridionale della Sardegna. I risultati ottenuti 
vennero pubblicati con notevole ritardo solo nel 1951, 
“per le condizioni politiche che in quel decennio osta-
colarono ogni lavoro scientifico”, in Lepidoptera Sardi-
nica, apparso su Fragmenta Entomologica, vi figurano 
89 Tortricidi con la descrizione di alcune specie nuove 
per la scienza.

Durante la primavera del 1954 Mariani e Klimesch 
decisero di collaborare per redigere una seconda addenda 
al catalogo dei Lepidotteri di Sicilia. Poterono realizzare 
però il loro lavoro solo nel 1957, dopo il compimento 
degli studi di alcuni gruppi da parte di specialisti stra-
nieri e che fosse pronta la descrizione delle specie nuove 
trovate. Vennero così ad aggiungersi alla prima addenda 
ancora 10 Tortricidi.

Per le regioni meridionali dell’Italia continentale, 

sino a quel tempo purtroppo trascurate, o studiate essen-
zialmente da entomologi con interesse per i Macrolepi-
dotteri, Sergio Zangheri (1956) pubblica i risultati delle 
indagini compiute sul Gargano negli anni 1953-1955 a 
cui unisce le notizie, fino ad allora note, sui Lepidotteri di 
quel territorio e delle Isole Tremiti, soffermando l’atten-
zione sulle specie a distribuzione Transadriatica; viene 
così citata la presenza complessiva di 25 Tortricidi. Ul-
teriori conoscenze sulla fauna del meridione ci vengono, 
a distanza di qualche anno, dallo stesso zanGheri (1960) 
con le raccolte compiute nella Penisola Salentina, sulle 
Murge Baresi e in numerose zone della Lucania, dai lito-
rali jonico e tirrenico alle località più interne; i tortricidi 
citati in tale caso sono 31.

Negli anni successivi Klimesch (1963) studia la fauna 
dei Lepidotteri del Parco Nazionale Gran Paradiso, a cui 
avevano validamente già lavorato alcuni illustri entomo-
logi italiani, e soprattutto il conte Emilio Turati, l’ing. 
Mario Simonetti, il dott. Attilio Fiori e Luigi Rocca for-
nendo anche dei materiali sui Macrolepidotteri al dott. 
Roger Verity per la sua grande opera sulle farfalle diurne 
d’Italia. Dal 24 giugno al 15 luglio, Klimesch assieme 
alla moglie prese alloggio a Cogne e nello spazio di tre 
settimane raccolse 287 Micro, tra i quali 29 Tortricidi.

A distanza di un anno, nelle Memorie del Museo Ci-
vico di Storia naturale di Verona, Parenti (1962) pub-
blica un lavoro su Microlepidotteri della Maielletta (Ap-
pennino Centrale) nel quale elenca e discute le specie da 
lui raccolte dal 1950 al 1961 in una zona abruzzese che, 
dalla costa adriatica nei pressi di Pescara, giunge sino ai 
1955 m/slm della Maielletta. Viene colmata così una la-
cuna nelle conoscenze della fauna microlepidotterologi-
ca appenninica e in particolare dell’Abruzzo, che era pra-
ticamente inesplorato. L’Autore illustra la distribuzione 
geografica di 332 lepidotteri, tra i quali 73 Tortricidi. Nel 
complesso, la fauna presa in esame appare caratterizzata 
da elementi a distribuzione europea, mentre bassa risulta 
la percentuale di specie mediterranee o eurosibiriche.

Spostandoci più a nord, con Repertorio sistematico 
e topografico della Flora e Fauna vivente e fossile della 
Romagna, Pietro Zangheri (1969) fornisce uno dei più 
autorevoli compendi naturalistici riferiti a una particolare 
area del nostro territorio. I Tortricidi elencati, divisi nelle 
famiglie Cochylidae e Tortricidae, sono 158, raggruppati 
in 67 generi; per ciascuna specie sono riportate la località 
di raccolta, le piante ospiti o le consociazioni vegetali in 
cui è stata rinvenuta. A questi tempi risalgono inoltre i 
ritrovamenti in Italia delle pericolose Adoxophyes orana 
(Fischer von Röslerstamm) e Choristoneura lafauryana 
(Ragonot) fitofaghe dannose a fruttiferi e fragola coltiva-
ta, nonché di Epichoristodes acerbella (Walker) nociva 
in floricoltura.

Alla fine degli anni settanta, Karl Burmann (1979), 
di Innsbruck, confortato dall’aiuto di illustri colleghi 
d’oltralpe, pubblica una nota in cui riporta i Tortricidi 
Laspeyresiini rinvenuti nel Tirolo: 90 specie, delle quali 
67 presenti anche nel territorio italiano delle province di 
Bolzano e di Trento.

Passando al decennio successivo, nel 1983 Sergio Zan-
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gheri da alle stampe Sguardo sintetico sulla lepidottero-
fauna della Foresta di Campigna, dedicato alla memoria 
del padre Pietro, che studiò l’entomofauna della zona, una 
delle più belle e intatte dell’Appennino Tosco-Romagnolo. 
Le farfalle note ammontavano a oltre 750 specie - delle 
quali 290 microlepidotteri, in cui si rintracciano 71 Tor-
tricidae e 13 Cochylidae - gran parte entità alpine o cen-
tro-europee molto localizzate sull’Appennino.

Del 1989 è la pubblicazione dei risultati ottenuti da 
Triberti nelle sue ricerche riguardanti la biocenosi di Le-
pidotteri osservata nella Palude del Busatello, al confi-
ne tra Lombardia e Veneto. Dello stesso anno è anche il 
contributo di Bassi e Scaramozzino su alcuni interessanti 
reperti di Tortricidi del Piemonte con la descrizione di 
Stenodes tiraculana.

Dall’inizio degli anni 80, gli studi faunistici e sistema-
tici riguardanti i Lepidoptera Tortricidae trovano attenzio-
ne nelle attività di ricerca realizzate dallo scrivente - prima 
presso l’Università degli Studi di Milano e l’Università 
della Tuscia in Viterbo, successivamente nell’Università 
del Molise - interessando vari territori italiani e stranieri. 

Dalle indagini si elencano le specie raccolte nella par-
te collinare e montana dell’entroterra molisano sino al 
Matese (le segnalazioni sono 59) e quelle circoscritte al 
Parco Nazionale d’Abruzzo (un complesso di 36 specie) 
(treMaterra, 1987 e 1988). Più tardi vengono pubblicati 
i resoconti di studi sulla fauna della Val Fontana, nelle 
Alpi Retiche, che interessano 51 Tortricidi (treMaterra, 
1990); i risultati di campagne di raccolta effettuate sul 
Massiccio del Pollino, con 54 entità, e sui Monti della 
Sila centro-settentrionale, per 89 specie (treMaterra, 
1991a; treMaterra et al., 1994a). Seguono un piccolo 
contributo alle conoscenze dell’Isola di Capraia e uno 
studio sulla fauna delle Alpi Orobie e delle aree montane 
adiacenti, comprendente un centinaio di specie (treMa-
terra, 1993a e 1995b). 

Tra i microlepidotteri del Friuli-Venezia Giulia il 
collega ungherese Imre Fazekas (1996) annota 15 Tor-
tricidae. Nella stessa regione, la fauna dei fiumi prealpini 
Meduna e Tagliamento studiata dall’austriaco Peter Hue-
mer (1996) è ricca di 365 lepidotteri con 42 Tortricidi. 
Dello stesso periodo è da ricordare anche un contributo 
di Huemer e Trematerra (1992) che considera alcune en-
tità poco note nel nostro Paese.

Nel 1995 viene pubblicato il fascicolo 85 della 
Checklist delle specie della fauna italiana in cui trova-
no ospitalità 603 Lepidoptera Tortricoidea (treMaterra, 
1995a).

L’anno successivo, dopo l’esame del materiale rac-
colto da Giorgio Baldizzone (Asti), famoso esperto di 
Coleophoridae, viene stampato un lavoro riguardante 
gli elementi del Parco Naturale del Monte Avic e del-
le zone limitrofe, nelle Alpi Graie valdostane, con la 
identificazione di 92 Tortricidi (treMaterra, 1996a). 
Più avanti, grazie a una ulteriore collaborazione, si av-
via uno studio pluriennale dedicato alle Alpi Marittime 
piemontesi, che ha consentito l’individuazione di oltre 
150 specie, alcune delle quali di particolare interesse 
faunistico (treMaterra, 2005). 

Nel 1999 Huemer e Erlebach descrivono Pamme-
ne laserpitiana raccolta nel versante meridionale delle 
Alpi, tra Bolzano e Verona. Nei dintorni di Monfalcone 
(Gorizia) Huemer (2000) designa alcuni esemplari come 
Cochylimorpha halophilana adriatica. Ancora nel bol-
zanese, sempre hueMer (2001) realizza una valutazione 
ecologica delle comunità di lepidotteri presenti nel bio-
topo Lago di Caldaro elencando 389 specie, tra queste 
Endothenia pullana (Haworth) nuova per l’Italia e altri 
54 Tortricidi.

Trematerra e Gentile (2002), contribuiscono ad ana-
lizzare gli aspetti faunistici e zoogeografici riguardanti 
i Tortricidi della Valle d’Aosta (con 218 specie censite) 
e del Piemonte (con 396 specie censite). Epibactra sa-
reptana, nuova per l’Italia è segnalata in Val Curone, tra 
Piemonte e Lombardia (Trematerra e Nel, 2003). 

Intanto, ad altri lavori, che trattano le entità presen-
ti nei territori dell’Italia meridionale (treMaterra et 
al., 1997) e centro-meridionale (treMaterra e GentiLe, 
1998), si associano campagne di raccolta effettuate in 
aree a elevato valore naturalistico, come Pantano Longa-
rini (Siracusa), dove vennero trovate poche specie ma di 
una certa rilevanza ecologica (treMaterra et al., 1999). 
Le spedizioni entomologiche che hanno interessato la Ri-
serva Naturale Orientata di Grotticelle di Monticchio, a 
Rionero in Vulture (Basilicata), con la segnalazione di 
57 specie, hanno permesso di esaminare la zoogeografia 
della tortricofauna del luogo, caratterizzata anche dalla 
presenza di specie a gravitazione centroasiatica o turani-
ca (treMaterra e GentiLe, 2001). 

Nel mentre, i colleghi romani pubblicano una nota sui 
lepidotteri della Tenuta Presidenziale di Castelporziano, 
tra Ostia e Pratica di Mare (ziLLi et al., 2001), in cui si 
elencano 60 Tortricidi, raccolti tra il 1994 e il 2001.

Un ulteriore contributo alle conoscenze dei Tortricidi 
arriva, negli anni, dalla revisione del materiale conserva-
to nelle raccolte di vari entomologi o naturalisti italiani. 
Per il settentrione, sono state acquisite nuove informazio-
ni dallo studio dei Cochylini della Collezione A. Fiori, 
tenuta nel Museo Civico di Storia naturale di Milano, che 
raccoglie 72 specie (treMaterra, 1991b), e dei Tortricidi 
della Collezione Antonio Curò, del Museo Civico di Sto-
ria Naturale di Bergamo, formata da 254 specie (treMa-
terra, 1993b). Si aggiunge l’esame della raccolta dell’I-
stituto di Entomologia agraria dell’Università di Bari, in 
gran parte realizzata da Paolo Parenzan, che ha consenti-
to di catalogare varie entità interessanti e 25 specie nuove 
per la fauna meridionale (treMaterra et al., 1997). Altre 
indicazioni utili alla conoscenza della biodiversità del 
nostro Paese sono state prese dai materiali tenuti nelle 
collezioni di Giorgio Baldizzone e di Umberto Parenti 
(Torino), come pure dalle raccolte realizzate da illustri 
lepidotterologi stranieri tra cui Peter Huemer (Innsbruck, 
Austria), Ole Karsholt (Copenaghen, Danimarca), Josef 
Klimesch (Linz, Austria) e Józef Razowski (Cracovia, 
Polonia).

All’inizio degli anni 90 le ricerche effettuate su Monti 
del Pollino e nelle aree adiacenti (tra Basilicata e Cala-
bria) portarono alla descrizione di cinque entità nuove 
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per la scienza: Isotrias martelliana, Cnephasia pollino-
ana, Cnephasia zangheriana e Isotrias huemeri, oltre a 
Dichrorampha baixerasana, presente anche in altri ri-
lievi dell’Appennino centro-meridionale (treMaterra, 
1990b, 1991c-d, 1993c). 

Indagini successive, hanno portato alla scoperta di 
ulteriori taxa sconosciuti: Lathronympha sardinica, dai 
rilievi del Gennargentu (treMaterra, 1995c); Cochylis 
sannitica, dal Molise (treMaterra, 1995d); Cochylimor-
pha erlebachi Huemer e Trematerra, dalle colline adia-
centi il Lago di Garda e dalle Alpi occidentali francesi 
(hueMer e treMaterra, 1997); Cnephasia etnana Ra-
zowski e Trematerra, raccolta nel 1949 dal conte Friedri-
ch von Hartig sul Monte Etna (razoWSki e treMaterra, 
1999); Pelochrista cannatana Trematerra, dai Pantani di 
Vendicari (treMaterra, 2000).

A tali osservazioni se ne sommano altre, con la de-
scrizione delle femmine di: Dichrorampha alexandrae 
Passerin d’Entrèves, dalle Alpi centrali (treMaterra, 
1991f); Isotrias joannisana (Turati) trovata in varie lo-
calità dell’Appennino centro-meridionale (treMaterra, 
1991e); Cydia johanssoni Aarvik & Karsholt, raccolta 
in Puglia, (treMaterra e aarvik, 1998); Archicnephasia 
hartigi Razowski, catturata in Basilicata e Calabria, ed Eu-
cosma gradensis (Galvagni) scoperta alla foce del fiume 
Biferno (treMaterra e Sciarretta, 1999). Degni di nota 
sono anche i ritrovamenti di quattro specie nuove per la 
fauna europea: Aterpia circumfluxana (Cristoph), del lon-
tano oriente, trovata nei dintorni di Trieste (treMaterra e 
hueMer, 1994); Aethes rubiginana (Walsingham), nota in 
Algeria e Marocco, raccolta in Calabria e Sicilia, e Osthel-
deriella amardiana Obraztsov, dell’Iran settentrionale, 
catturata sul Pollino (treMaterra, 1999); Cydia multi-
striana (Chrétien) presente in Marocco e Tunisia, rinvenu-
ta a Pantano Longarini (treMaterra et al., 1999).

Altro risultato positivo, frutto delle numerose indagini 
effettuate dal 1980 al 2002, è stata la segnalazione di una 
ventina di specie nuove per la fauna italiana, catturate in 
varie parti del territorio nazionale, con prevalenza per il 
centro-meridione. In ordine temporale, le specie interessa-
te, oltre a quelle già ricordate, sono: Cnephasia conspersa-
na Douglas; Celypha striana ssp. obsoletana Gibeaux; Cy-
dia internana (Guenèe); Dichrorampha sedatana Busck, 
1906; Hysterosia drenowsky (Rebel); Aphelia amplana 
(Hübner); Celypha rosaceana (Schläger); Dichrorampha 
eximia Danilevsky; Pammene albuginana (Guenée); Eana 
viardi (Rèal); Pseudeulia asinana (Hübner); Strophedra 
weirana (Douglas); Eana joannisi (Schawerda); Euco-
sma balatonana (Osthelder); Dichrorampha incognitana 
(Kremky & Maslowski); Pammene suspectana (Lienig 
& Zeller); Dichrorampha infuscata (Danilevsky); Aethes 
beatricella (Walsingham); Eucosma scorzonerana (Be-
nander); Phtheochroa fulvicinctana (Constant); Cydia val-
lesiaca (Sauter); Cnephasia hellenica Obraztsov; Aethes 
scalana (Zerny), Cydia trogodana Pröse; Endothenia pul-
lana (Haworth) (treMaterra, 1989, 1993d, 1995e, 1996b 
e 2001; treMaterra e GentiLe, 1998a e 2001; treMaterra 
e hueMer, 1994; treMaterra e rotunDo, 1993; treMater-
ra e Sciarretta, 1997, 1998, 2000 e 2002).

conoScenze acquiSite DaL 2003 aL 2023

Il Catalogo Lepidoptera Tortricidae della fauna ita-
liana (edito come supplemento al Bollettino di Zoologia 
agraria e di Bachicoltura) riporta 632 specie di Lepidot-
teri Tortricidae. Per ciascuna entità sono fornite infor-
mazioni su geonemia, corotipo, distribuzione in Italia, 
biologia e identificazione (treMaterra, 2003). Lo stes-
so anno in una missione a Pantelleria, vengono catturate 
Cnephasia bizensis Réal e Cnephasia amseli (D. Lucas), 
specie nuove per l’Italia e poco note anche per la fauna 
europea.

Nel 2005, contribuendo al lavoro coordinato da Gior-
gio Baldizzone dedicato a I Microlepidotteri del Parco 
Naturale Alpi Marittime (Italia, Piemonte) (Lepidopte-
ra), si è avuta la possibilità di individuare 174 Tortricidi 
con la segnalazione di Cydia vallesiaca (Sauter) nuova 
per la nostra fauna (treMaterra 2005a). Sempre in Pie-
monte, nel Parco Naturale delle Capanne di Marcarolo 
(in provincia di Alessandria), sono state osservate 169 
specie (treMaterra, 2013). 

Ancora, nel 2004 Trematerra segnala 11 entità nuove 
per la fauna italiana, di provenienza varia. Per l’Italia set-
tentrionale, hueMer e triBerti nel 2004 elencano i lepi-
dotteri raccolti sul Monte Pastello (nei Lessini Occiden-
tali, Prealpi Venete) annotando 119 entità. Altre poche 
segnalazioni sono in hueMer et al. (2004); ancora, hue-
Mer e MoranDini (2005) riportano i Tortricidi rintracciati 
negli habitat umidi di aree relitte in Friuli-Venezia Giulia, 
tra i 1314 lepidotteri rinvenuti in 18 siti Natura 2000, nei 
tortricoidei si annoverano 177 specie.

Mettendo assieme alcuni reperti inediti e i dati ripor-
tati in letteratura, Trematerra (2005b) realizza il Reper-
torio faunistico dei Tortricidi della Sardegna, le specie 
citate nell’Isola arrivano a 185, qualcuna segnalata per la 
prima volta sull’Isola. 

Nel 2006 Manuela Pinzari, Mario Pinzari e Alberto 
Zilli raggruppano in una pubblicazione delle novità fau-
nistiche, frutto di catture realizzate anche da altri colle-
ghi, soprattutto da Carlo Prola, i reperti riguardano 167 
specie, principalmente raccolti nelle regioni dell’Italia 
centrale e citano per la prima volta Phtheochroa reisseri 
(Razowski) e Cydia conicolana (Hylaerts). Quattro anni 
dopo gli stessi Autori elencano 287 Tortricidi esplorando, 
in provincia di Rieti, il Monte Cagno e differenti località 
confinanti (Pinzari M. et al., 2010).

In una nota del 2007 Trematerra segnala alcune specie 
nuove per la fauna di vari Paesi dell’Europa meridionale. 
Due anni dopo dalle pendici dell’Etna, in un’area castani-
cola, numerosi frutti bacati portano allo sfarfallamento di 
adulti identificati, anche tramite l’analisi genetica, come 
la nuova Pammene castanicola Trematerra (treMaterra 
e cLauSi, 2009).

Tra il 2014 e il 2015 sono sati studiati i Tortricidi 
presenti nelle collezioni del Museo Friulano di Storia 
Naturale (treMaterra e coLacci, 2015), un elenco di 
163 specie rintracciate nel tempo nel “Carso Classico” 
(Altopiano del Carso italiano e sloveno, 122 taxa) e nei 
territori limitrofi in Friuli Venezia Giulia e in Slovenia. 
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Pammene purpureana (Constant, 1888) è citata per la 
prima volta in Italia.

Gli elementi che in ordine di abbondanza partecipano 
alla costituzione della fauna dell’Altopiano sono: il con-
tingente Oloartico e Paleartico (27,9%), l’Asiatico-Euro-
peo (27%) e l’Europeo (13,9%).

Nel 2016 viene presa in esame la Collezione Usvelli, 
custodita presso il Museo Friulano di Storia Naturale (in 
Udine), il materiale si riferisce a una meticolosa raccolta, 
realizzata dal naturalista Adelmo Usvelli dal 1978 al 2005, 
a Badia della Valle, nell’Appennino Tosco-Romagnolo (in 
provincia di Firenze). Nella Collezione si sono identificate 
215 specie, ma soprattutto è stato possibile annotate im-
portanti informazioni sulla fenologia degli adulti riferita 
a quasi un trentennio, e segnalate tre specie nuove per la 
fauna italiana, Lathhronympha balearici Diakonoff, Lobe-
sia andereggiana (H-S) e Eucosma agnatana (Christoph) 
(treMaterra e coLacci, 2016a, b). Dal punto di vista co-
rologico in maggioranza gli elementi che partecipano alla 
costituzione della fauna di quella parte appenninica sono il 
contingente Asiatico-Europeo (26%), l’Oloartico e Palear-
tico (24,2%), l’Europeo (11,6%).

Baldizzone e Scalercio nel 2018 pubblicano i ri-
sultati di una settimana di raccolte di microlepidotteri, 
soffermandosi all’Aspromonte e alla foce della Fiumara 

Amendolea, con la cattura di Eana nervana (de Joannis) 
non ancora citata in Italia. Nello stesso anno Trematerra 
e collaboratori (2018) pubblicano un lavoro dedicato ai 
Tortricidi rinvenuti in diverse spedizioni entomologiche 
effettuate in Calabria, con la segnalazione di 181 specie, 
molte delle quali al loro limite meridionale di distribu-
zione. Dominanti sono gli elementi forestali ad ampia di-
stribuzione paleartica. Nelle stesse indagini vengono cat-
turati anche alcuni individui di un nuovo taxon, descritto 
come Cochylimorpha scalerciana (treMaterra, 2019).

Nel 2020 Timossi fornisce un contributo alle cono-
scenze dei lepidotteri dell’area protetta di Bosco Nordia 
(Chioggia, Venezia) citando, tra l’altro, la presenza delle 
poco diffuse e interessanti Cydia rymarczyki Varenne e 
Cydia sammuti Diakonoff.

In una nota riassuntiva di aggiornamento al Catalo-
go dei Lepidoptera Tortricidae della fauna italiana, nel 
2020 Trematerra aggiunte al vecchio elenco 37 specie 
rintracciate in più parti del nostro territorio dal 2003 al 
2020. A queste ultime, dopo due anni, si sommano altre 
19 entità, frutto di raccolte realizzate da colleghi stra-
nieri, essenzialmente dell’Europa centro-orientale, ed 
elencate in piattaforme elettroniche internazionali come 
Lepiforum.org o Fauna europaea (aarvik, 2013; treMa-
terra, 2022).

Tabella I - Alcuni Entomologi che si sono dedicati allo studio dei Tortricidi italiani, con riferimento all’area geografica e 
al numero di specie citate. 

Autore Area Geografica N. Specie
Curò (1880) Italia 366
Turati E. (1879)
Minà-Palumbo & Failla-Tedaldi (1889)

Lombardia
Sicilia

109
113

Gianelli (1910), Piemonte-Val d’Aosta 270
Della Beffa (1935) Piemonte 213
Klimesch (1938) Val Venosta 52
Mariani (1938) Sicilia 184
Mariani (1940-41) Italia 450
Amsel (1951), S Sardegna 89
Hartig (1958-1960) Venezia Tridentina 348
Parenti (1962) Maielletta 73
Zangheri P. (1969) Romagna 158
Burmann (1979) Tirolo 67
Zangheri S. (1983) Campigna 84
Zilli et al. (2001) Castelporziano 60
Trematerra (2003) Italia 633
Huemer e Triberti (2004) M. Pastello, Veneto 119

Huemer e Morandini (2005) Friuli-Venezia Giulia 177

Pinzari Man. et al. (2006) M. Cagno, Lazio 168

Pinzari Man. et al. (2010) Toscana Umbria Lazio Abruzzo 167
Zerunian et al. (2022) Umbria 58
Trematerra, varie; Trematerra et al. Varie località -
Trematerra (2023) Italia 702
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Continuando le indagini faunistiche iniziate da Sergio 
Zangheri, dedicate alle aree meridionali della Penisola, 
nel 2021 si segnalano 67 specie dal promontorio del Gar-
gano tra le quali Ancylis minimana (Caradja) presente 
essenzialmente nel sud est europeo (treMaterra et al., 
2021a). Gli elementi rinvenuti a maggioranza hanno una 
distribuzione paleartica con prevalenza asiatico-europea 
e turanico-europea.

Recentemente, associando i risultati di campagne ento-
mologiche varie e i reperti conservati nella collezione del 
collega siciliano Salvatore Bella, riferiti al Parco dell’Etna, 
ai Monti Iblei, ai Nebrodi e ai Peloritani, è stata redatta una 
lista di 155 specie con la citazione per la prima volta in Ita-
lia di Phtheochroa ochralana (Chrétien) e Cydia magnesiae 
Trematerra e Colacci, mentre Fulvoclysia forsteri Osthelder 
e Tortricodes selma Koçak sono risultate nuove anche per 
la fauna Europea (treMaterra et al., 2021b). Nello stesso 
lavoro è stato inoltre possibile descrivere le femmine, non 
ancora note, di Thiodia major (Rebel) e Pammene castani-
cola (Trematerra). Gran parte del materiale è a distribuzione 
paleartica, ma anche turanica e asiatica-europea.

Nel 2022 viene descritta Cydia murgiai Morin e Nel, 
scoperta nella località Mela Murgia, da alcuni esemplari 
trovati in provincia di Cagliari, in Sardegna. 

Nel 2023 Trematerra e collaboratori hanno inviato 
alle stampe un lavoro dedicato ai Tortricidi rintracciati 
sul Massiccio della Sila, in Calabria, in cui si raccolgono 
90 specie e viene descritta Ancylis silana Trematerra. 

A quanto riportato nelle pagine precedenti, sono an-

cora da aggiungere tre specie fitofaghe polifaghe, di re-
cente intercettazione, la cui attività nel prossimo futuro 
potrebbe rivelarsi molto dannosa per l’agricoltura, non 
solo in Italia ma anche in altre aree nel sud Europa: Pla-
tynota stultana Walsingham, Thaumatotibia leucotreta 
(Meyrick) ed Epiphyas postvittana (Walker) (treMater-
ra e coLacci, 2022; treMaterra, 2023). 

Da ultimo, Cnephasia kenneli (Obraztsov), nuova per 
l’Europa, corotipo Indo-Mediterraneo, nel tardo 2022 è 
stata raccolta in un’area retrodunale molisana (treMa-
terra e coLacci, 2023).

Concludendo, nel complesso, le conoscenze riferite 
ai Lepidoptera Tortricidae presenti sul territorio italiano 
consentono di stilare un elenco di 702 specie. La ricchez-
za della fauna nostrana è interessante, tuttavia è oppor-
tuno rilevare che molte aree, soprattutto collinari e lito-
ranee, sono ancora poco esplorate o addirittura del tutto 
inesplorate. Ben vengano ulteriori indagini faunistiche e 
tassonomiche dedicate a questo gruppo di insetti.

riaSSunto

Si delinea un quadro storico riferito alle ricerche fau-
nistiche effettuate in Italia che hanno interessato i Lepi-
doptera Tortricidae, una delle più numerose famiglie dei 
microlepidotteri. Le informazioni al riguardo, nel tempo, 
sono state frammentarie: la gran parte dei lavori pub-
blicati si riferisce infatti a specie di importanza agraria, 
relativamente limitate risultano invece le indagini fauni-

Fig. 2 – Rappresentazione grafica della ripartizione geografica regionale dei lepidotteri Tortricidi italiani. 
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stiche e sistematiche. Tuttavia, vari entomologi stranieri 
hanno studiato la nostra fauna alpina, quella delle due 
isole maggiori e di altri luoghi di interesse turistico. Nel 
presente lavoro, partendo dalle 366 specie elencate nel 
Saggio di un catalogo dei Lepidotteri d’Italia a opera 
di Curò (1880), si passa al lavoro di Mariani (1940-41) 
Fauna Lepidopterorum Italiae. Campagne di raccolta 
successive agli anni 80 hanno contribuito a incrementare 
le conoscenze, infatti nella Checklist delle specie della 
fauna italiana di Trematerra (1995) e nel successivo Ca-
talogo dei Lepidoptera Tortricidae della fauna italiana 
(Trematerra, 2003), si arriva a elencare 633 specie. A 
queste si aggiungono i risultati di indagini più recenti de-
dicate a varie parti del territorio Italiano che portano a 
702 le entità censite, uno dei Paesi più ricchi d’Europa.

key WorDS: Lepidoptera Tortricidae, fauna italiana.
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Egg parasitoids are major regulators of insect pop-
ulations and important agents of both classical and in-
undative biological control. Knowledge of their behav-
iour and ecology is important for species selection, risk 
assessment, breeding, successful application (conti et 
al., 2004; van Lenteren & BiGLer, 2009; MiLLS, 2010; 
Peri et al., 2018; conti et al., 2021). Like all parasitic 
Hymenoptera, their survival and reproduction largely de-
pend on their ability to exploit a wide array of different 
chemical signals during intraspecific and interspecific 
interactions. Depending on the physiological state, egg 
parasitoids use semiochemicals to communicate with 
conspecifics during competition and sexual behaviour, to 
locate food sources and shelters, to search host eggs for 
oviposition. Here we focus on interspecific interactions.

Like other parasitoids, egg associated species need 
and search for shelters and for nutrients such as nectar 
and honeydew. A recent paper (coLazza et al., 2023) re-
views the role of flowering plants as food sources for en-
tomophages, including egg parasitoids. Hypothetically, 
naïve parasitoids foraging for floral resources are innate-
ly attracted toward common floral volatile compounds 
shared among different plant species. Then, through ex-
perience gained while foraging and rewarded by feed-
ing (associative learning), parasitoids are expected to 
fine-tune their ability to specifically recognize suitable 
flowers. Remarkably, nectar-inhabiting microorganisms 
can modify some nectar traits, especially the sugar and 
amino acid profiles, with effects on parasitoid longevity 
and reproduction, and they can change floral odours by 
producing microbial volatile organic compounds, with 
effects on parasitoid olfactory responses to flowers.

Finding a suitable host is not an easy process for egg 
parasitoids, because eggs are minute, often concealed, 
and inactive with a very small biomass, thus the volatile 
cues they emit are quantitatively negligible, which makes 
them hardly detectable. In addition, host eggs are gener-
ally available during a short period of time due to rapid 
embryo development, so their quality for most parasitoid 
species decreases quite quickly after deposition. Howev-
er, egg parasitoids have developed distinctive strategies 
to overcome these constrains and locate suitable hosts. 
Several species show the ability to exploit plant syno-
mones that are induced by host egg deposition, which are 
potentially highly detectable because they can be emitted 
in high quantity due to the relatively large plant biomass. 
Additionally, these oviposition-induced synomones are 
highly reliable because they are directly related to the 

presence of suitable host eggs (reviewed by coLazza et 
al., 2010; hiLker & FatouroS, 2015). Moreover, several 
species also exploit cues that are indirectly related to the 
host eggs, such as adult pheromones, allomones, chemi-
cal traces from stink bugs, or Lepidoptera scales. These 
stimuli are less reliable, but in general easily detectable 
because they are produced in significant amounts by non-
host instars (vet & Dicke, 1992; coLazza et al., 2010). 
A special strategy is shown by phoretic species which 
exploit adult instar of host to gain access to freshly laid 
eggs (GreenBerG et al., 2023).

Parasitoid response to chemical cues depends on the 
taxonomic group and can change in time due to previous 
experience and resulting associative learning. Focusing 
on species of Trissolcus (Hymenoptera: Scelionidae), 
which include important biological control agents of 
highly invasive stink bugs, such as Halyomorpha halys 
Stål and Nezara viridula L. (Hemiptera: Pentatomidae), 
the parasitoid females seem to exploit a hierarchical se-
quence of diverse stimuli. Hypothetically, the sequence 
from furthest to closest might be: oviposition-induced 
plant synomones, which are apparently perceived from 
a medium-long distance; volatile kairomones from host 
adults; short-range kairomones (chemical traces) from 
host adults, perceived by parasitoid after alighting on 
plant; volatiles from eggs when getting very close; rec-
ognition kairomone when in contact with egg (conti 
& coLazza, 2012). However, when investigating Tris-
solcus brochymenae Ashmead versus Murgantia his-
trionica Hahn (Hemiptera: Pentatomidae) on cabbage 
plants, a slightly different sequence of cues is observed. 
Trissolcus brochymenae, which is not attracted in the 
olfactometer to induced plant volatiles, responds from a 
distance to host pheromones and allomones and then it 
shows an arrestment and intense searching behaviour on 
plants that contain host eggs. Then the sequence follows 
as for the other species on host traces, egg volatiles and 
egg contact cues. Oviposition by M. histrionica on cab-
bage plants results in a change of chemical profile on 
plant surface with combined emission of induced syn-
omones. We hypothesized that volatiles are adsorbed 
by the plant epicuticular waxes and then partly released 
over time (conti et al., 2010).

Emission of oviposition-induced synomones to re-
cruit egg parasitoids can be considered as an indirect de-
fence strategy evolved by plants. Interestingly, egg dep-
osition by H. halys on faba bean plants also pre-activates 
direct defences, resulting in an increased expression of 
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plant’s inhibitor of insect proteinase with reduction of 
body weight and size of H. halys nymphs feeding on such 
plants. This suggests that plants recognize H. halys ovi-
position as a warning signal and prime defences against 
future nymphal herbivory (ronDoni et al., 2018).

The available information on egg parasitoid chemi-
cal ecology indicates important prospective for improve-
ment of biological control. A first chance is field appli-
cation of semiochemicals (kairomones and synomones) 
to recruit parasitoids, although a literature meta-analy-
sis on this topic indicates a significant attraction of egg 
parasitoids on treated fields but no significant increase 
of parasitism (G. Rondoni and E. Conti, unpublished). 
While this might not be very encouraging, at least one 
aspect should be considered. In simplified agricultural 
landscapes two important resources for parasitoids, such 
as food and shelter, are often lacking. A starved parasi-
toid, deprived of energy, shows a reduction of fitness and 
host foraging activity. Therefore, in Conservation Bio-
logical Control, the use of flower strips and field margins 
with highly attractive and food rewarding plant species, 
for recruitment of natural enemies, is under considera-
tion. Laboratory and field experiments show contrast-
ing effects on egg parasitoid populations and biological 
control efficacy, depending on species and systems, and 
highlight that knowledge of the mechanisms is still limit-
ed (coLazza et al., 2023).

Another important aspect is plant indirect defences, 
which need further investigations, with evaluation of 
cultivar performances and breeding of those expressing 
high levels of both indirect and direct resistance. Pre-
vious studies conducted in Brazil show that resistant 
soybean cultivars attracted a higher number of egg par-
asitoids, partly improving parasitism of Euschistus eros 
(Fabricius) (Hemiptera: Pentatomidae) (MichereFF et 
al., 2015). In the future, use of new breeding technolo-
gies and genome editing should aim also at improving 
indirect plant resistance towards herbivores. Moreover, 
possible implementation of plant defence elicitors is also 
under evaluation. Applications of Cis-jasmone on soy-
bean (vieira et al., 2013) and of Trichoderma harzianum 
Strain T22 on tomato plants (aLinç et al., 2021) were 
effective in improving indirect and direct defences, re-
spectively, but increasing of biological control efficacy 
has not been shown yet.

Hopefully, as a future prospective, classical, inunda-
tive or conservation biological control could be effec-
tively integrated with application of semiochemicals and 
plant resistance elicitors, within organic farming or IPM, 
to improve egg parasitoid efficacy and pest management. 
However, effective and efficient integration of different 
complex strategies is not easy using conventional meth-
ods. This goal could be achieved through the develop-
ment and implementation of digital decision support sys-
tems (DSS), automatic data collection devices, predictive 
tools based on mechanistic and machine learning algo-
rithms that also consider the third trophic level.

In conclusion, knowledge of egg parasitoid chemi-
cal ecology is fundamental for a finely tuned planning 

of biocontrol and IPM programmes. Acquired knowl-
edge would help select effective biocontrol agents and 
improve risk assessment (BertoLDi et al., 2019), allow-
ing to predict possible non-target effects under field 
conditions. Applied chemical ecology shows potential 
for improvement of egg parasitoid efficacy in the field, 
but strategies and techniques must be defined, including 
the combined use of smart technologies. Multidiscipli-
nary research under laboratory and field conditions is 
still strongly needed.

key WorDS: Host selection, kairomone, synomone, 
Trichogrammatidae, Scelionidae, Mymaridae, biological 
control.
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SyntheSiS oF Lecture

Hymenopteran wasps that are specialized to parasit-
ize eggs are one of the most common mortality factors in 
Hexapods. About half of all hexapod orders are attacked 
by such egg parasitoids, mostly known from orders that 
contain herbivorous species (FatouroS et al., 2020). To 
find minuscule eggs in complex environments, egg para-
sitoids commonly use an interplay between short- and 
long-range chemical cues emitted by the host and/or host 
plant (FatouroS et al., 2008; GreenBerG et al., 2023). 
Two important long-range cues that have been identified 
for egg parasitoids are plant volatiles induced by herbi-
vore egg deposition, so-called oviposition-induced plant 
volatiles (OIPVs) (hiLker e FatouroS, 2015), and phero-
mones emitted by the adult host, sometimes used in com-
bination with hitch-hiking on the latter (huiGenS e Fatou-
roS, 2013). However, how and when a particular cue is 

used varies, and a better understanding of this variability 
in egg parasitoid host-finding strategies is needed to fur-
ther enhance the use of egg parasitoids in biological con-
trol of pest eggs (FatouroS et al., 2008; FatouroS et al., 
2016). 

We are studying minute Trichogramma wasps, the 
most used biological control agents worldwide, and their 
cabbage white butterfly hosts of the family Pieridae. Eggs 
of cabbage white butterflies have been shown to induce 
OIPVs in different Brassica species that attract different 
Trichogramma wasps (FatouroS et al., 2012; aFentou-
LiS et al., 2021). Moreover, previous research revealed 
that Trichogramma spies on their butterfly’s host anti-sex 
pheromones to subsequently hitch a ride on the female 
butterfly to egg-laying sites (FatouroS e huiGenS, 2012). 
Anti-sex pheromones or anti-aphrodisiacs are transferred 
from males to females to render females less attractive 
to conspecific males (anDerSon et al., 2003). A better 
understanding of whether Trichogramma egg parasitoids 
are selection factors on these Pieris butterfly anti-sex 
pheromones is needed for enhancing biological control. 

To do so, we want to a) measure inter- and intraspe-
cific variation in pheromones between and within butter-
fly species and differences in luring egg parasitoids, b) 
understand whether variation in pheromones is linked to 
local parasitoid selection pressure, c) understand wheth-
er there is genetic variation in response to pheromones, 
and d) identify whether laboratory selection on phero-
mone attraction leads to higher parasitism rates. Through 
a combination of behavioral tests, genetic analyses, 
fieldwork, and chemical analyses, we hope to improve 
our knowledge of host-finding strategies in these min-
ute wasps. We are in need to find sustainable solutions 
for crops like cabbages that are cultivated in open fields 
where farmers largely depend on chemical control. The 
application of natural chemicals, such as insect phero-
mones, in combination with the selection of wasp gen-
otypes that are attracted to them could be a sustainable 
and promising alternative to pesticides (GreenBerG et al., 
2023; Peri et al., 2018). 

key WorDS: Trichogramma, pheromones, host loca-
tion, plant volatiles, phoresyFig. 1 - Trichogramma egg parasitoid wasp hitch-hiking 

on a cabbage white butterfly (FatourouS et al. 2020).
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Chemical ecology and hyperparasitoid management in biological control
Hyperparasitoids are fourth-trophic level organisms which are ubiquitous in terrestrial food webs. There is 

increasing awareness that these natural enemies of parasitoid insects can interfere with biological control causing 
an increase of pest population densities, especially in greenhouse crops where augmentative biological control is 
used. Recent advances in the chemical ecology of hyperparasitoids may pave the way towards the manipulation 
of hyperparasitoid behavior to enhance biological control. In this manuscript, we propose to modify the behavior 
of hyperparasitoid insects through the use of chemical compounds (infochemicals) used in intra- and inter-specific 
communication. In particular, a “push-pull” strategy is discussed in order to remove (i.e. push) hyperparasitoids 
from agricultural crops and attract them (i.e. pull) into traps.

key WorDS: Push-pull, Infochemical-based strategies, Fourth trophic level organisms, Hyperparasitoid fora-
ging, Multitrophic interactions, Herbivore-induced plant volatiles

introDuzione

Gli insetti iperparassitoidi (o parassitoidi seconda-
ri), sono organismi appartenenti al quarto livello trofico 
i quali hanno come ospiti gli insetti parassitoidi. Questi 
organismi sono molto comuni nelle reti trofiche associa-
te agli gli ecosistemi terresti. Oltre agli iperparassitoidi 
“obbligati”, ossia quelli che si sviluppano sempre a cari-
co di parassitoidi, esistono anche gli iperparassitoidi “fa-
coltativi”, i quali possono sia svilupparsi a carico di un 
parassitoide primario oppure su un fitofago. Così come i 
loro ospiti parassitoidi, gli iperparassitoidi si distinguono 
in “ecto”-iperparassitoidi se si sviluppano all’esterno del 
corpo dell’ospite (anche se all’interno della mummia nel 
caso di iperparassitoidi associati agli afidi), e in “endo”-i-
perparassitoidi se si sviluppano all’interno del corpo dei 
loro ospiti parassitoidi (Fig. 1).

Gli iperparassitoidi mostrano notevoli adattamenti 
che consentono loro di utilizzare i parassitoidi come 
ospiti e, infatti, l’iperparassitismo è una strategia di gran-
de successo: ad esempio alcuni parassitoidi sono attacca-
ti da decine di specie di iperparassitoidi in natura (hoL-

Ler et al., 1993; keLLoGG et al., 2003; harvey et al., 
2014) e possono falcidiare le popolazioni dei parassitoidi 
nel corso di poche generazioni (hoLLer et al., 1993; 
SchooLer et al., 2011). Di conseguenza, gli iperparassi-
toidi possono interferire con il controllo biologico degli 
insetti parassitoidi, in particolare in serra (controllo bio-
logico aumentativo), ma anche in campo (controllo bio-
logico classico) (McDonaLD e kok, 1991; rhainDS e 
MeSSinG, 2005). Attualmente non esiste una strategia va-
lida di contenimento degli iperparassitoidi in agricoltura, 
e ciò è in parte dovuto a lacune nella ecologia degli iper-
parassitoidi. I primi studi sugli iperparassitoidi erano in 
gran parte descrittivi e si concentravano principalmente 
sulla caratterizzazione delle comunità di iperparassitoidi 
associate agli ospiti parassitoidi. Più recentemente sono 
stati compiuti notevoli progressi nel comportamento de-
gli iperparassitoidi, in particolare sulla ricerca dell’ospi-
te, processo principalmente guidato da segnali chimici 
(semiochimici o infochimici) (vöLkL e SuLLivan, 2000; 
BuitenhuiS et al., 2005; zhu et al., 2015; cuSuMano et 
al., 2019). Mentre l’idea di manipolare gli iperparassitoi-
di per migliorare il controllo biologico è stata suggerita 
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più di due decenni fa (Micha et al., 1993; GraSSWitz, 
1998), i recenti progressi nell’ecologia chimica rendono 
ora possibile sviluppare strategie concrete di conteni-
mento degli iperparassitoidi. 

In questo lavoro vengono illustrate le conoscenze at-
tuali sull’ecologia chimica degli iperparassitoidi trattan-
do in particolare (1) gli infochimici potenzialmente utili 
per manipolarne il comportamento e (2) possibili strate-
gie di gestione degli iperparassitoidi basate sugli infochi-
mici, quali la strategia “push-pull”. È possibile prevedere 
che tali strategie abbiano maggiori chances di successo 
nelle colture in serra rispetto al pieno campo, a causa dei 
vantaggi derivanti dall’ operare in ambienti confinati e in 
condizioni ambientali controllate. Per ulteriori informa-
zioni sull’ecologia dei parassitoidi obbligati si rimanda a 
cuSuMano et al., (2020); PoeLMan et al., (2022).

inFochiMici utiLizzati DaGLi iPerParaSSitoiDi 

Gli infochimici vengono utilizzati dagli insetti nella 
ricerca del partner, dell’ospite o del cibo e i (blend di) 
composti chimici che guidano questi processi possono 
essere potenzialmente utilizzati per manipolare il com-
portamento degli iperparassitoidi (Fig. 2). Gli infochi-
mici possono avere origini diverse e possono mediare 
sia le interazioni tra gli iperparassitoidi e altri organismi 
come segnali interspecifici (ad esempio composti volatili 
emessi dalle piante o segnali associati a fitofagi parassi-
tizzati), sia le interazioni intraspecifiche (feromoni).

Sebbene i volatili delle piante indotti dall’attacco dei 
fitofagi (HIPVs) siano noti per essere segnali chimici 
chiave per la ricerca dell’ospite da parte dei parassitoidi 
associati ai fitofagi (MuMM e Dicke, 2010), poche sono le 

specie note di iperparassitoidi in grado di rispondere agli 
HIPVs. Lysibia nana, un ecto-iperparassitoide specifico 
di parassitoidi del genere Cotesia, preferisce gli HIPVs 
emessi da piante di cavolo attaccate da bruchi parassi-
tizzati rispetto ai volatili emessi in risposta all’attacco di 
bruchi non parassitizzati (PoeLMan et al., 2012) La com-
posizione chimica del blend di HIPVs cambia a seconda 
dello stato di parassitizzazione del fitofago, consentendo 
agli iperparassitoidi di localizzare i loro ospiti. È inte-
ressante notare che l’attrazione degli HIPVs da parte di 
L. nana avviene indipendentemente dall’identità dei fi-
tofagi in cui si sviluppano le larve del parassitoide Cote-
sia glomerata (Pieris brassicae o P. rapae), dimostran-
do che l’influenza del parassitoide prevale sull’identità 
del fitofago in questo sistema multi-trofico (zhu et al., 
2015; cuSuMano et al., 2019). Mentre gli HIPVs emessi 
in risposta attacco di fitofagi parassitizzati rappresenta-
no segnali affidabili per la ricerca dell’ospite da parte di 
iperparassitoidi associati ai lepidotteri, al momento non 
esistono studi che dimostrino come tali stimoli chimici 
siano utilizzati dagli iperparassitoidi associati agli afidi, 
molti dei quali sono fitofagi di notevole interesse agrario. 
Studi futuri dovrebbero essere condotti in modo da verifi-
care se l’utilizzo di HIPVs è ristretto agli iperparassitoidi 
associati ai lepidotteri, oppure se tale fenomeno esista an-

Fig. 1 - Esempi di iperparassitoidi obbligati (riquadro rosso: iperparassitoidi associati agli afidi; riquadro blu: iperparas-
sitoidi associati ai bruchi). A) Asaphes vulgaris (Hymenoptera: Pteromalidae), foto di Nina Fatouros; B) Dendrocerus 
aphidum (Hymenoptera: Megaspilidae) foto di Nina Fatouros; C) Alloxysta sp. (Hymenoptera: Figitidae) foto di Hans 
Smid; D) Baryscapus galactopus (Hymenoptera: Eulophidae) foto di Hans Smid; E) Lysibia nana (Hymenoptera: Ichneu-
monidae) foto di Tibor Bukovinszky; F) Gelis agilis (Hymenoptera: Ichneumonidae) foto di Tibor Bukovinszky.
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che per gli iperparassitoidi associati agli afidi, ipotesi più 
probabile anche se attualmente non dimostrata.

Studi che mettano in evidenza come gli iperparassi-
toidi utilizzino, durate il processo di localizzazione 
dell’ospite, infochimici derivanti dai fitofagi sono noti 
sia per gli iperparassitoidi associati ai bruchi che per 
quelli associati agli afidi. Ad esempio, l’endo-iperparas-
sitoide Baryscapus galactopus utilizza gli odori corporei 
del fitofago per discriminare tra i bruchi non parassitizza-
ti e quelli in cui si stanno sviluppando le larve dei paras-
sitoidi ospiti (zhu et al., 2014). L’endo-iperparassitoide 
Alloxysta victrix risponde fortemente agli estratti apolari 
di afidi parassitizzati, mentre gli afidi non parassitizzati 
evocano risposte deboli. Ciò suggerisce che i composti 
apolari, quali gli idrocarburi cuticolari, possono essere 
coinvolti nel riconoscimento, da parte dell’iperparassi-
toide, degli afidi di Myzus persicae parassitizzati dall’o-
spite Aphidius colemani (GraSSWitz, 1998).

La melata, un prodotto di scarto degli afidi e di altri 
insetti fitomizi, può anche essere utilizzata dagli iperpa-
rassitoidi per localizzare l’ospite. La melata è una pre-
ziosa fonte di cibo che può prolungare la longevità delle 
specie iperparassitoidi dei generi Asaphes e Dendrocerus 
(De Boer et al., 2019), ma può anche indicare la presen-
za di ospiti di iperparassitoidi. Infatti, gli iperparassitoidi 
degli afidi di diverse famiglie (Megaspilidae, Alloxysti-
dae, Encyrtidae) esibiscono un comportamento di arresto 

in presenza della melata emessa degli afidi (BuDenBerG, 
1990; GraSSWitz, 1998). Gli infochimici della melata 
sembrano avere un certo grado di specificità poiché al-
cune specie di iperparassitidi non rispondono alla melata 
prodotta dalle cocciniglie, i quali sono fitofagi non- ospiti 
per i parassitoidi primari (BuitenhuiS et al., 2004). Tutta-
via, gli iperparassitoidi non sono in grado di discriminare 
tra la melata prodotta dagli afidi parassitizzati e quella 
prodotta da afidi non parassitizzati (BuitenhuiS et al., 
2004). L’importanza degli infochimici della melata nel-
la gestione degli iperparassitoidi è quindi probabilmente 
limitata, rispetto a segnali più specifici come i compo-
sti cuticolari o gli HIPVs, questi ultimi hanno l’ulteriore 
vantaggio di essere percepiti su larga scala.

I feromoni sono un altro gruppo di infochimici po-
tenzialmente interessanti per la gestione degli iperparas-
sitoidi. I composti feromonali per definizione regolano 
la comunicazione intraspecifica e sono importanti negli 

insetti per la ricerca e il riconoscimento del partner, per 
l’aggregazione, per la marcatura di aree precedentemen-
te visitate, e per prevenire il superparassitismo. Esiste 
una vasta letteratura sui feromoni dei fitofagi, in parti-
colare dei lepidotteri (JacoBSen, 1972; WitzGaLL et al., 
2010; hankS e MiLLar 2016), mentre sono meno noti i 
feromoni di insetti carnivori. Tuttavia, le informazioni 
limitate disponibili sugli iperparassitoidi sembrerebbe-
ro illustrare una certa complessità della comunicazione 

Fig. 2 - Processo di localizzazione degli ospiti da parte degli iperparassitoidi. A) In condizioni naturali, gli iperparassitoidi 
localizzano i loro ospiti parassitoidi utilizzando segnali chimici di origine vegetale (HIPVs) e segnali chimici associati ai 
fitofagi parassitizzati. B) Nell’agroecosistema, gli stessi infochimici potrebbero essere utilizzati nelle strategie di gestio-
ne degli iperparassitoidi per allontanarli dai fitofagi parassitizzati e attirarli verso dispositivi di attrazione quali trappole 
adesive. HIPVs = Volatili delle piante indotti dall’attacco dei fitofagi, mVOC = Composti organici volatili di origine 
microbica (Modificato da Cusumano et al., 2020).
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intraspecifica, almeno in alcune specie. L’afide iperpa-
rassitoide Alloxysta victrix produce un feromone sessua-
le volatile il cui composto principale, 6-metil-5-epten-
2-one (MHO, noto anche come sulcatone), sembri agire 
come un feromone sessuale e di distanziamento (Micha 
et al., 1993). Sorprendentemente, non ci sono prove che 
l’MHO svolga un ruolo nella comunicazione intraspecifi-
ca nella specie strettamente imparentata Alloxysta brevis 
(vöLkL et al., 1994). Sebbene l’(E)-β-farnesene sia un 
noto feromone d’allarme per gli afidi, questo composto 
è risultato attrattivo per l’afide iperparassitoide A. victrix 
(Siri, 1993), dimostrando – in alcuni iperparassitoidi – la 
capacità di intercettare la comunicazione feromonale tra 
altri organismi.

Infine, è noto che i composti organici volatili di ori-
gine microbica (mVOC) possono fungere da infochimici 
negli insetti (DaviS et al., 2013). La manipolazione della 
comunicazione chimica tra insetti e microrganismi po-
trebbe rappresentare una nuova frontiera per controllare 
i fitofagi in agricoltura (Beck e vannette, 2017). Sfortu-
natamente, non si sa molto sul ruolo dei composti orga-
nici volatili di origine microbica (mVOC) nell’ecologia 
chimica degli organismi associati al quarto livello trofi-
co. A tal proposto le ricerche future dovrebbero chiarire 
se gli mVOC costituiscano segnali affidabili per gli iper-
parassitoidi durante la ricerca del partner e/o dell’ospite 
e se tali composti chimici possano essere impiegati per 
sviluppare strategie di gestione degli iperparassitoidi.

La StrateGia PuSh-PuLL Per La GeStione  
DeGLi iPerParaSSitoiDi neL controLLo BioLoGico

Gli infochimici sono utilizzati con successo nel con-
trollo biologico degli insetti fitofagi per il monitoraggio, 
la cattura massale o la confusione sessuale (Pickett et al., 
1997; roDriGuez-Saona et al., 2009; roDriGuez-Saona 
et al., 2012). La maggior parte di queste strategie basate 
sugli infochimici fanno affidamento sui feromoni dei fi-
tofagi bersaglio (WitzGaLL et al., 2010). I composti vola-
tili emessi delle piante, d’altro canto, sono stati utilizzati 
con maggior successo nelle strategie push-pull per mani-
polare il comportamento dei fitofagi e/o dei loro nemici 
naturali (khan et al., 1997; cook et al., 2006; cook et 
al., 2007; Pickett et al., 2014; eiGenBroDe et al., 2016).

Una strategia push-pull è una strategia a due fasi ove 
gli infochimici vengono usati per alterare il comporta-
mento degli organismi bersaglio (i fitofagi o i loro nemici 
naturali) al fine di influenzarne la densità di popolazione 
nell’agroecosistema (cook et al., 2007). Quando l’orga-
nismo bersaglio è un insetto fitofago, composti repellenti 
o deterrenti vengono utilizzati per “allontanarlo” dalla 
coltura agraria di interesse (fase push) e contemporanea-
mente segnali attrattivi o stimolanti “attirano” il fitofago 
in altre aree quali ad esempio una trappola (fase pull). Nel 
caso dei parassitoidi, l’obiettivo della strategia push-pull 
è quello di combinare segnali chimici al fine di attirarli 
nella coltura di interesse dalle aree circostanti. L’imple-
mentazione push-pull ha in alcuni casi ottenuto successi 
considerevoli, ad esempio nella gestione delle piralidi 

del mais e del sorgo nell’Africa sub-sahariana (khan 
e Pickett, 2004). L’erba melassa, Melinis minutiflora, 
(componente push) emette composti quali (E)-β-ocimene 
e (E)-4,8-dimetil-1,3,7-nonatriene con attività repellen-
te nei confronti dell’ovideposizione delle piralidi (khan 
et al., 1997). L’erba di Napier, Pennisetum purpureum, 
(componente pull) viene utilizzata come coltura trappo-
la in quanto le piralidi sono stimolate ad ovideporre su 
questa pianta nonostante l’elevata mortalità larvale con-
seguente alla schiusura delle uova (kahn et al., 2006). 
Un notevole vantaggio di una strategia push-pull, rispetto 
alle strategie basate su un singolo infochimico, è quello 
di sfruttare gli effetti combinati delle componenti attrat-
tive e repellenti, le quali spesso agiscono sinergicamente 
sul comportamento degli insetti (coWLeS e MiLLer, 1992; 
naLyanya et al., 2000; DuraiMuruGan e reGuPathy, 
2005). Infatti, sia la componente push che quella pull 
potrebbero non essere sufficientemente efficaci quando 
agiscono singolarmente, specialmente quando le riposte 
comportamentali indotte non risultano essere abbastan-
za intense da modificare la densità di popolazione degli 
insetti bersaglio. In questo lavoro mettiamo in evidenza 
come la strategia push-pull possa anche essere utilizzata 
per ridurre la densità di popolazione degli iperparassitoi-
di negli appezzamenti agricoli, minimizzando l’impatto 
sugli insetti carnivori utili. Diversi infochimici possono 
essere combinati per allontanare gli iperparassitoidi dai 
loro ospiti parassitoidi (fase push) e contemporaneamente 
attirarli all’interno di trappole (fase pull). In alternativa, 
se un composto chimico (o miscela di composti) possiede 
sia capacità attrattive nei confronti degli iperparassitoi-
di che capacità repellenti nei confronti dei parassitoidi 
primari, può essere utilizzato per attirare selettivamente 
gli iperparassitoidi all’interno di trappole (Fig. 3). Questa 
strategia push-pull alternativa, è simile alla cattura mas-
sale convenzionale, con la differenza che gli infochimici 
utilizzati hanno una duplice funzione: attrattiva nei con-
fronti degli iperparassitoidi e repellente nei confronti dei 
parassitoidi primari.

I feromoni degli iperparassitoidi sono particolarmente 
adatti come componente push. Ad esempio, i feromoni di 
marcatura esterna dell’ospite, utilizzati dagli iperparassi-
toidi per prevenire il superparassitismo o per delimitare 
aree precedentemente esplorate, potrebbero interferire 
con il comportamento di ricerca degli iperparassitoidi, 
camuffando i fitofagi parassitizzati in risorse già utiliz-
zate. Pertanto, un feromone di marcatura potrebbe essere 
erogato nei punti di rilascio dei parassitoidi primari, uti-
lizzati quali agenti di controllo biologico, per proteggere 
questi ultimi dall’attacco degli iperparassitioidi durante 
l’introduzione nella serra. Questa strategia potrebbe es-
sere importante per i parassitoidi ospiti di Dendrocerus 
spp. e Asaphes spp., iperparassitoidi noti per attaccare le 
mummie di afidi contenenti al loro interno i parassitoidi 
primari (MitSunaGa et al., 2014; De Boer et al., 2019). 
Gli infochimici con un raggio d’azione più ampio rispet-
to ai feromoni di marcatura sarebbero ancora più adatti 
come prima linea di difesa contro l’attacco degli iperpa-
rassitoidi. Tuttavia, ad oggi, tali composti feromonali non 
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sono noti negli iperparassitoidi, probabilmente a causa 
del fatto che tali organismi del quarto livello trofico sono 
poco studiati da un punto di vista bio-etologico.

I feromoni sono applicati con successo nel monito-
raggio e nella cattura massale di insetti fitofagi (Witz-
GaLL et al., 2010). Ad esempio, le femmine dei coleotteri 
cerambicidi producono un feromone di aggregazione che 
attrae sia maschi che femmine conspecifiche (hankS e 
MiLLar, 2016). Tali feromoni risultano particolarmente 

utili dal punto di vista applicativo perché agiscono su tut-
ti gli individui della popolazione del fitofago. Sebbene 
non siano stati identificati feromoni di aggregazione ne-
gli iperparassitoidi, sono disponibili feromoni sessuali 
per le specie dei generi Dendrocerus e Alloxysta, ove i 
maschi sono attratti dalle femmine conspecifiche (Micha 
et al.,1993; SchWorer et al., 1999). I feromoni sessuali 
non sono adatti alla cattura massale, in quanto rimuove-
rebbero solo i maschi iperparassitoidi dalla coltura di in-
teresse agrario, mentre tali infochimici potrebbero essere 
utilizzati nel monitoraggio con l’ausilio di trappole. Tut-
tavia, quando l’agente di controllo biologico viene attac-
cato da un complesso di iperparassitoidi, le trappole do-
vrebbero essere innescate con differenti composti 
feromonali. L’MHO, è un feromone sessuale in Alloxysta 
victrix altamente specifico perché tale composto chimico 
non risulta avere attività biologica nei confronti della 
specie congenerica A. brevis (Micha et al.,1993; vöLkL 
et al., 1994). Tuttavia, l’MHO induce la dispersione del 

parassitoide di afidi Aphidius uzbekistanicus, interferen-
do quindi con l’efficienza di parassitizzazione di questo 
agente di controllo biologico (hoLLer et al., 1994).

Gli HIPVs sono di potenziale interesse per le strategie 
push-pull data la loro capacità di indurre riposte compor-
tamentali sia negli iperparassitoidi che nei loro ospiti pa-
rassitoidi. Studi sulle brassicacee hanno dimostrato che i 
volatili delle piante emessi in risposta all’attacco di bru-
chi fitofagi parassitizzati attraggono gli iperparassitoidi 
(PoeLMan et al., 2012) ed agiscono anche da repellenti 
per i parassitoidi primari (FatouroS et al., 2005). Si ritie-
ne che la repellenza dei parassitoidi nei confronti di que-
sti HIPVs riduca la competizione intraspecifica e migliori 
l’efficienza di ricerca, in quanto i parassitoidi eviterebbe-
ro di visitare piante infestate da fitofagi già parassitizzati. 
Poiché gli HIPVs emessi in risposta a fitofagi parassitiz-
zati attraggono selettivamente gli iperparassitoidi asso-
ciati ai bruchi, è auspicabile una loro implementazione 
nei programmi di controllo biologico. Inoltre, poiché le 
trappole innescate con HIPVs attirano principalmente 
iperparassitoidi femmine, è possibile prevedere che tali 
trappole possano portare ad un effettivo declino delle po-
polazioni di iperparassitoidi. Come illustrato precedente-
mente, altri infochimici inducono risposte comportamen-
tali negli iperparassitoidi, ma poiché questi segnali (odori 
corporei di bruchi e idrocarburi cuticolari di afidi) sono 
percepiti a breve distanza, il loro valore applicativo è più 
limitato rispetto agli HIPVs, in quanto questi ultimi sono 
generalmente percepiti a distanze maggiori.

In conclusione, per controllare gli iperparassitoidi 
con strategie push-pull, sarebbe auspicabile combinare 
gli stimoli più promettenti attualmente disponibili (HIP-
Vs come componente pull, feromoni come componente 
push) per ottenere molteplici finalità, quali: (a) protezio-
ne dei parassitoidi, il che è particolarmente importante 
quando lo stadio dell’agente di controllo biologico rila-
sciato nella coltura agraria è anche lo stadio suscettibile 
di attacco da parte degli iperparassitoidi; (b) attrazione 
degli iperparassitoidi adulti verso trappole innescate con 
infochimici; (c) repellenza dei parassitoidi primari nei 
confronti delle trappola innescate con gli stessi infochi-
mici (Figura 3).

concLuSioni e ProSPettive Future 

Gli studi sull’ecologica chimica degli iperparassitoidi 
obbligati hanno evidenziato che questi organismi apparte-
nenti al quarto livello troficorispondono a una varietà di 
segnali chimici emessi sia dalle piante che dagli insetti. 
Tuttavia, al fine di utilizzare gli infochimici nelle strategie 
di gestione degli iperparassitoidi per il controllo biologico, 
è necessaria una comprensione più approfondita della loro 
ecologia chimica. Colmare questo gap di conoscenze sarà 
sia difficoltoso che stimolante, data la diversità tassono-
mica degli iperparassitoidi in grado di attaccare specie di 
parassitoidi utilizzati quali agenti di controllo biologico. 
Allo stato attuale poco si conosce sugli infochimici che 
potrebbero essere utilizzati come “push” al fine di “al-
lontanare” gli iperparassitoidi dai loro ospiti parassitoidi. 

Fig. 3 - Possibile strategia push-pull in cui i feromoni 
di marcatura vengono utilizzati per allontanare gli iper-
parassitoidi dai fitofagi parassitizzati e gli HIPVs ven-
gono utilizzati per attirare gli iperparassitoidi all’interno 
di trappole. Inoltre gli HIPVs emessi da piante attaccate 
da fitofagi parassitizzati hanno un effetto repellente nei 
confronti dei parassitoidi agenti di controllo biologico 
(Modificato da cuSuMano et al., 2020).
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Infatti, le informazioni attuali sull’ecologia chimica degli 
iperparassitoidi sono frammentarie e sparse in diversi si-
stemi biologici, rendendo difficoltose possibili generaliz-
zazioni. In particolare, non è ancora chiaro se gli HIPVs 
svolgano un ruolo chiave nella ricerca dell’ospite da parte 
degli iperparassitoidi e di conseguenza quale sia il vero 
potenziale applicativo di tali infochimici per lo sviluppo di 
tecniche push-pull. Ad oggi, è be noto infatti che gli iper-
parassitoidi associati ai bruchi di lepidotteri sono in grado 
di discriminare tra HIPVs indotti da fitofagi parassitizzati 
e non, ma resta da dimostrare se tale discriminazione esiste 
anche negli iperparassitoidi associati agli afidi.

In futuro, la ricerca dovrebbe concentrarsi nell’iden-
tificare le molecole biologicamente attive nel processo di 
localizzazione degli iperparassitoidi, focalizzandosi in 
particolare sugli iperparassitoidi associati agli afidi per-
ché questi ultimi sono spesso in grado di interferire nel 
controllo biologico in serra (BLoeMharD et al., 2014). Al 
fine di raggiungere tale obiettivo, una possibile road-map 
dovrebbe includere le seguenti fasi: (1) caratterizzazione 
chimica di miscele di composti coinvolte nelle risposte 
comportamentali (attrazione/repellenza) degli iperparas-
sitoidi; (2) studi di elettro-antennografia (EAG) e/o test 
comportamentali con composti chimici di sintesi per se-
lezionare un pool di infochimici da utilizzare in test suc-
cessivi; (3) test in serra (o di campo) con composti candi-
dati precedentemente selezionati, inclusa la valutazione 
dell’impatto su organismi non target, in particolare sui 
parassitoidi utilizzati come agenti di controllo biologico. 
Attualmente sono già stati identificati diversi composti 
con attività feromonale negli iperparassitoidi associati 
agli afidi e questi infochimici potrebbero già essere testa-
ti in serra (fase 3). Sfortunatamente, composti attrattivi 
quali l’MHO (già disponibile in commercio) inducono 
anche un effetto non-target di dispersione dei parassitoi-
di, ed è quindi necessaria un’attenta analisi per valutare 
se i vantaggi derivanti dall’uso di trappole innescate con 
MHO superino gli svantaggi derivanti da una potenziale 
riduzione dell’efficienza dei parassitoidi.

Lo sviluppo di strategie di gestione degli iperparas-
sitoidi trova migliori possibilità applicative in ambienti 
confinati come le serre, sia dal punto di vista economico 
che biologico. In ambienti confinati, è stato dimostrato che 
gli iperparassitoidi possono causare l’estinzione di popo-
lazioni locali di parassitoidi usati quali agenti di controllo 
biologico (SchooLer et al., 2011). Lo sviluppo di metodi di 
controllo biologico efficienti è quindi necessario soprattut-
to nell’agricoltura protetta, considerando l’alto reddito di 
tali colture, la progressiva riduzione di pesticidi utilizzabi-
li, ed i rischi a cui sono esposti gli agricoltori che operano 
in ambienti confinati (van Lenteren, 2000). Inoltre, le con-
dizioni ambientali sono molto più variabili in campo aper-
to che in serra, e tale variabilità può essere un serio osta-
colo all’implementazione di strategie di successo basate 
sugli infochimici. In effetti, esiste una vasta letteratura che 
dimostra come i parassitoidi e altri artropodi carnivori ven-
gano attratti dagli infochimici in condizioni di laboratorio, 
ma gli studi in campo sono limitati, con insuccessi spesso 
dovuti alla complessità degli agroecosistemi di pieno cam-

po (LeWiS et al., 1979; GroSS, 1981; MeinerS e Peri, 2013; 
Bruce et al., 2015). In serra, l’uso di infochimici non è 
stata ancora preso in considerazione in un contesto di con-
trollo biologico, perché l’attenzione degli agricoltori si è 
concentrata sui parassitoidi del terzo livello trofico i quali 
sono rilasciati in un ambiente confinato, quindi con pochi 
rischi di dispersione nelle aree circostanti (MeSSeLink et 
al., 2014).Tuttavia, la crescente consapevolezza che gli 
iperparassitoidi possono seriamente limitare l’efficacia dei 
parassitoidi usati nel controllo biologico, potrebbe aprire 
nuovi scenari per l’implementazione di infochimici nelle 
serre.

In conclusione, in futuro potrebbe essere possibile 
gestire gli iperparassitoidi in serra attraverso approcci 
sostenibili, ma sono ancora necessari studi al fine di svi-
luppare strategie efficaci di tipo “push-pull”. In questo 
lavoro, abbiamo voluto delineare delle linee di ricerca 
che potrebbero portare all’implementazione di strategie 
eco-compatibili in ambienti agricoli confinati, special-
mente quando gli iperparassitoidi interferiscono nel con-
trollo biologico aumentativo basato sul rilascio di paras-
sitoidi degli afidi.

riaSSunto

Gli iperparassitoidi sono insetti del quarto livello 
trofico ampiamente presenti nelle reti trofiche terrestri, 
tuttavia sono organismi poco studiati. Vi è una crescente 
consapevolezza che questi nemici naturali degli insetti 
parassitoidi possono interferire con il controllo biologico 
comportando un incremento della densità di popolazione 
dei fitofagi. Ciò è particolarmente evidente in ambienti 
confinati quali le colture in serra ove si utilizza il con-
trollo biologico aumentativo. Attualmente non esiste una 
strategia eco-sostenibile efficace che possa essere utiliz-
zata per controllare gli iperparassitoidi. I recenti progres-
si nell’ecologia chimica di questi insetti rappresentano 
delle opportunità per manipolare il comportamento degli 
iperparassitoidi e consentire un efficiente controllo biolo-
gico. In questo manoscritto, vengono proposte strategie 
per modificare il comportamento degli insetti iperparas-
sitoidi attraverso l’utilizzo di composti chimici impiegati 
nella comunicazione intra- ed inter- specifica (infochimi-
ci). In particolare, viene discussa la strategia “push-pull” 
al fine di allontanare (= push) gli iperparassitoidi dalle 
colture agrarie ed attrarli (= pull) in delle trappole. 

rinGraziaMenti

Si ringrazia Erik H. Poelman (Wageningen Universi-
ty, Laboratory of Entomology) per le stimolanti discus-
sioni sull’ecologia degli iperparassitoidi obbligati.

BiBLioGraFia

Beck J.J., vannette r.L., 2017 – Harnessing insect-mi-
crobe chemical communications to control insect 
pests of agricultural systems. - J. Agric. Food. Chem., 
65: 23-28.



– 71 –

BLoeMharD c.M.J., van Der WieLen M., MeSSeLink G.J., 
2014 – Seasonal abundance of aphid hyperpara-
sitoids in organic greenhouse crops in The Nether-
lands. - IOBC-WPRS Bulletin, 102:15-19.

Bruce t.J.a., araDottir G.i., SMart L.e., Martin J.L., 
cauLFieLD J.c., Doherty a., SParkS c.a., WooDcock 
c.M., Birkett M.a., naPier J.a., JoneS h.D., Pick-
ett J.a., 2015 – The first crop plant genetically en-
gineered to release an insect pheromone for defence. 
- Scientific Reports, 5:11183.

BuDenBerG W.J., 1990 – Honeydew as a contact kairo-
mone for aphid parasitoids. - Entomol. Exp. Appl., 
55:139-148.

BuitenhuiS r., McneiL J.n., Boivin G., BroDeur J., 2004 
– The role of honeydew in host searching of aphid 
hyperparasitoids. - J. Chem. Ecol., 30: 273-285.

BuitenhuiS r., vet L.e.M., Boivin G., BroDeur J., 2005 
– Foraging behavior at the fourth trophic level: a 
comparative study of host location in aphid hyper-
parasitoids. - Entomol. Exp. Appl., 114: 107-117.

cook S.M., khan z.r., Pickett J.a., 2007 – The use of 
push-pull strategies in integrated pest management. - 
Ann. Rev. Entomol., 52: 375-400.

cook S.M., SMart L.e., Martin J.L., Murray D.a., 
WattS n.P., WiLLiaMS i.h., 2006 – Exploitation of 
host plant preferences in pest management strategies 
for oilseed rape (Brassica napus). - Entomol. Exp. 
Appl., 119: 221-229.

coWLeS r.S., MiLLer J.r., 1992 – Diverting Delia an-
tiqua (Diptera, Anthomyiidae) ovipositing with cull 
onions - Field studies on planting depth and a green-
house test of the stimulo-deterrent concept. - Environ. 
Entomol., 21: 453-460.

cuSuMano a., harvey J.a., Dicke M., PoeLMan e.h., 
2019 – Hyperparasitoids exploit herbivore-induced 
plant volatiles during host location to assess host 
quality and non-host identity. - Oecologia, 189: 699-
709.

cuSuMano a., harvey J.a., Bourne M.e., PoeLMan 
e.h., De Boer J.G, 2020– Exploiting chemical ecolo-
gy to manage hyperparasitoids in biological control 
of arthropod pests. - Pest Manag. Sci., 76: 432-443.

DaviS t.S., criPPen t.L., hoFStetter r.W., toMBerLin 
J.k., 2013 – Microbial volatile emissions as insect 
semiochemicals. - J. Chem. Ecol., 39: 840-859.

De Boer J.G., SaLiS L., toLLenaar W., van heuMen L.
J.M., coStaz t.P.M., harvey J.a., koS M., vet 
L.e.M., 2019 - Effects of temperature and food 
source on reproduction and longevity of aphid hyper-
parasitoids of the genera Dendrocerus and Asaphes. 
- BioControl; 64: 277-290.

DuraiMuruGan P., reGuPathy a., 2005 – Push-pull strat-
egy with trap crops, neem and nuclear polyhedrosis 
virus for insecticide resistance management in Heli-
coverpa armigera (Hubner) in cotton. - Am. J. Appl. 
Sci., 2: 1042-1048.

eiGenBroDe S.D., Birch a.n.e., LinDzey S., MeaDoW 
r., SnyDer W.E., 2016 – A mechanistic framework 
to improve understanding and applications of push-

pull systems in pest management. - J. Appl. Ecol., 53: 
202-212.

Fatouros N.E., Van Loon J.J.A., Hordijk K.A., Smid 
H.M., Dicke M., 2015 – Herbivore-induced plant 
volatiles mediate in-flight host discrimination by par-
asitoids. - J. Chem. Ecol., 31: 2033-2047.

GraSSWitz T.R., 1998 – Contact kairomones mediating 
the foraging behavior of the aphid hyperparasitoid 
Alloxysta victrix (Westwood) (Hymenoptera: Charip-
idae). - J. Insect Behav., 11: 539-548.

GroSS H.R., 1981 – Employment of kairomones in the 
management of parasitoids. In Semiochemicals: 
Their Role in Pest Control, ed. by Nordlund DA, 
Jones RL and Lewis WJ. John Wiley & Sons: New 
York, pp. 137-150.

hankS L.M., MiLLar J.G., 2016 – Sex and aggrega-
tion-sex pheromones of cerambycid beetles: Basic 
science and practical applications. - J. Chem. Ecol., 
42: 631-654.

harvey J.a., SnaaS h., MaLcicka M., viSSer B., Beze-
Mer t.M., 2014 – Small-scale spatial resource par-
titioning in a hyperparasitoid community. - Arthro-
pod-Plant Interactions, 8: 393-401.

hoLLer c., Micha S.G., SchuLz S., Francke W., Pickett 
J.a., 1994 – Enemy-induced dispersal in a parasitic 
wasp. Experientia, 50: 182-185.

hoLLer c., BorGeMeiSter c., haarDt h., PoWeLL W., 
1993 – The relationship between primary parasitoids 
and hyperparasitoids of cereal aphids: an analysis of 
field data. - J. Anim. Ecol., 62: 12-21.

JacoBSen M., 1972 – Insect sex pheromones. Academic 
Press, New York.

khan z.r., aMPonG-nyarko k., chiLiSWa P., haSSanaLi 
a., kiMani S., LWanDe W., overhoLt W.a., Pickett 
J.a., SMart L.e., WaDhaMS L.J., WooDcock c.M., 
1997 – Intercropping increases parasitism of pests. - 
Nature, 388: 631-632.

khan z.r, Pickett J.A., 2004 – The ‘push-pull’ strategy 
for stemborer management: a case study in exploiting 
biodiversity and chemical ecology. In Ecological En-
gineering for Pest Management: Advances in Habitat 
Manipulation for Arthropods, ed. by Gurr GM, Wrat-
ten SD and Altieri MA. CABI: Wallington, Oxon, 
U.K., pp. 155-164.

khan z.r., MiDeGa c.a.o., hutter n.J., WiLkinS r.M., 
WaDhaMS L.J., 2006 – Assessment of the potential of 
Napier grass (Pennisetum purpureum) varieties as 
trap plants for management of Chilo partellus. - En-
tomol. Exp. Appl., 119: 15-22.

keLLoGG S.k., Fink L.S., BroWer L.P., 2003 – Parasitism 
of native luna moths, Actias luna (L.) (Lepidoptera: 
Saturniidae) by the introduced Compsilura concinna-
ta (Meigen) (Diptera: Tachinidae) in central Virginia, 
and their hyperparasitism by trigonalid wasps (Hy-
menoptera: Trigonalidae). - Environ. Entomol., 32: 
1019-1027.

LeWiS W.J., BeeverS M., norDLunD D.a., GroSS h.r.J., 
haGen k.S., 1979 – Kairomones and their use for 
management of entomophagous insects. IX. Investi-



– 72 –

gations of various kairomone treatment patterns for 
Trichogramma spp. - J. Chem. Ecol., 5: 673-680.

McDonaLD r.c., kok L.t., 1991 – Hyperparasites at-
tacking Cotesia glomerata (L.) and Cotesia rubecula 
(Marshall) (Hymenoptera: Braconidae) in Southwest-
ern Virginia. - Biol. Control., 1: 170-175.

MeinerS t., Peri e., 2013 – Chemical ecology of insect 
parasitoids: essential elements for developing ef-
fective biological control programmes. In Chemical 
ecology of insect parasitoids, ed. by Wajnberg E and 
Colazza S. Wiley-Blackwell: U.K., pp. 193–224.

MeSSeLink G.J., BenniSon J., aLoMar o., inGeGno B.L., 
taveLLa L., ShiPP L., PaLevSky e., WäckerS F.L., 
2014 – Approaches to conserving natural enemy pop-
ulations in greenhouse crops: current methods and 
future prospects. - BioControl; 59: 377-393.

Micha S.G., StaMMeL J., hoLLer c., 1993 – 6-Methyl-
5-heptene-2-one, A putative sex and spacing phero-
mone of the aphid hyperparasitoid, Alloxysta victrix 
(Hymenoptera, Alloxystidae). - Eur. J. Entomol., 90: 
439-442.

MitSunaGa t., naGaSaka k., Moriya S., 2014 – Devel-
opment and parasitization of an aphid’s secondary 
parasitoid, Dendrocerus laticeps (Hymenoptera: Me-
gaspilidae), on Aphidius colemani (Hymenoptera: 
Braconidae). - Appl. Entomol. Zool., 49: 511-518.

MuMM r., Dicke M., 2010 – Variation in natural plant 
products and the attraction of bodyguards involved 
in indirect plant defense. - Can. J. Zool., 88: 628-667.

naLyanya G., Moore c.B., SchaL C., 2000 – Integration 
of repellents, attractants, and insecticides in a “push-
pull” strategy for managing German cockroach 
(Dictyoptera: Blattellidae) populations. - J. Med. En-
tomol., 37: 427-434.

Pickett J.a., WaDhaMS L.J., WooDcock c.M., 1997 – 
Developing sustainable pest control from chemical 
ecology. - Agric. Ecosyst. Environ., 64: 149-156.

Pickett J.a., WooDcock c.M., MiDeGa c.a.o., khan 
z.r., 2014 – Push-pull farming systems. - Curr. Opin. 
Biotechnol., 26: 125-132.

PoeLMan e.h., BruinSMa M., zhu F., WeLDeGerGiS B.t., 
BourSauLt a.e., JonGeMa y., van Loon J.J.a., vet 
L.e.M., harvey J.a., Dicke M., 2012 – Hyperpara-
sitoids use herbivore-induced plant volatiles to locate 
their parasitoid host. - Plos Biology; 10: e1001435.

PoeLMan e.h., cuSuMano a., De Boer J.G., – The ecol-
ogy of hyperparasitoids. – Annu. Rev. Entomol., 67: 
143-161.

roDriGuez-Saona c., BLaauW B.r., iSaacS r., 2012 – 
Manipulation of natural enemies in agroecosystems: 
habitat and semiochemicals for sustainable insect 

pest control. In Integrated Pest Management and Pest 
Control: Current and Future Tactics, ed. by Larra-
mendy ML and Soloneski S. InTech: Rijeka, Croatia, 
pp. 89-126.

roDriGuez-Saona c.r., SteLinSki L.L., 2009 – Behav-
ior-modifying strategies in IPM: theory and practice. 
In Integrated Pest Management: Innovation Devel-
opment Process, ed. by Peshin R and Dhawan AK. 
Springer: Dordrecht, The Netherlands, pp. 263-315.

rhainDS M., MeSSinG R.H., 2005 – Spatial and temporal 
density dependence in a population of melon aphid, 
Aphis gossypii Glover (Homoptera: Aphididae), on 
established and sentinel taro plants. - Appl. Entomol. 
Zool., 40: 273-282.

SchooLer S.S., De Barro P., iveS a.r., 2011 – The poten-
tial for hyperparasitism to compromise biological con-
trol: Why don’t hyperparasitoids drive their primary 
parasitoid hosts extinct? - Biol. Control., 58: 167-173.

SchWorer u., vöLkL W., hoFFMann k.h., 1999 – Forag-
ing for mates in the hyperparasitic wasp, Dendroce-
rus carpenteri: impact of unfavourable weather con-
ditions and parasitoid age. Oecologia, 119: 73-80.

Siri N., 1993 – Analysis of host finding behaviour of two 
aphid hyperparasitoids (Hymenoptera: Alloxystidae, 
Megaspilidae). Christian-Albrechts University, Kiel, 
Germany, PhD thesis.

vöLkL W., huBner G., Dettner k., 1994 – Interactions 
between Alloxysta brevis (Hymenoptera, Cynipoidea, 
Alloxystidae) and honeydew-collecting ants - How 
an aphid-hyperparasitoid overcomes ant aggression 
by chemical defense. - J. Chem. Ecol., 20: 2901-2915.

van Lenteren J.C., 2000 – A greenhouse without pesti-
cides: fact or fantasy? Crop Prot., 19: 375-384.

vöLkL W., SuLLivan D.J., 2000 – Foraging behaviour, 
host plant and host location in the aphid hyperpar-
asitoid Euneura augarus. - Entomol. Exp. Appl., 97: 
47-56.

WitzGaLL P., kirSch P., cork a., 2010 – Sex pheromones 
and their impact on pest management. - J. Chem. 
Ecol., 36:80-100.

zhu F., WeLDeGerGiS B.t., Lhie B., harvey J.a., Dicke 
M., PoeLMan e.h., 2014 – Body odors of parasitized 
caterpillars give away the presence of parasitoid 
larvae to their primary hyperparasitoid enemies. - J. 
Chem. Ecol., 40: 986-995.

zhu F., BroekGaarDen c., WeLDeGerGiS B.t., harvey 
J.a., voSMan B., Dicke M., PoeLMan e.h., 2015 – 
Parasitism overrides herbivore identity allowing hy-
perparasitoids to locate their parasitoid host by using 
herbivore-induced plant volatiles. - Mol. Ecol., 24: 
2886-2899.



– Pubblicato marzo 2024

Atti Accademia Nazionale
Italiana di Entomologia
Anno LXXI, 2023: 73-78

ROOT ELICITORS ALTERING THE BEHAVIOUR OF FORAGING PARASITOIDS

EMILIO GUERRIERI a

 a Istituto per la Protezione Sostenibile delle Piante, Consiglio Nazionale delle Ricerche, Portici - Italia
Lettura tenuta durante la Tavola Rotonda: “Chemical Ecology in Insect parasitoids”. Seduta pubblica 
dell’Accademia, Firenze 17 febbraio 2023.

Root elicitors altering the behaviour of foraging parasitoids
Plants communicate through chemical signals, releasing and detecting messages for one another and their 

surroundings. It was previously demonstrated that uninfested Vicia faba (Fabaceae) plants maintained in the same 
pot together with plants infested by the pea aphids Acyrthosiphon pisum (Homoptera: Aphididae) became more 
attractive towards the aphid parasitoid Aphidius ervi (Hymenoptera: Braconidae) than when placed in the same pot 
with healthy plants. Root exudates were collected from aphid infested plants using Solid-Phase Extraction (SPE) 
and both hydrophilic and lipophilic compounds were identified using bioassay-guided fractionation. Among the 
former, the non-protein amino acid L-DOPA, released from roots of Acyrtosiphon pisum aphid-infested Vicia faba 
plants, was found to be an active compound in triggering the production of VOCs released aboveground in uninfest-
ed plants responsible for the enhanced attractiveness towards the aphid parasitoid Aphidius ervi. The same positive 
effect on Aphidius ervi was recorded treating uninfested plants with three small lipophilic volatile compounds iso-
lated from the exudates of aphid infested plants: 1-Octen-3-ol, Sulcatone and Sulcatol. Root released compounds 
add to the list of plant elicitors of direct and indirect defences and constitute a further sustainable tool for reducing 
the pesticide-dependency of modern agriculture.

key WorDS: Root exudates, hydrophilic compounds, lipophilic compounds, Aphids 

introDuction

Plant communication with other organisms mainly 
relies on the release of constitutive or stress-induced 
chemical signals that travel both through the air head-
space or the soil matrix (karBan, 2008; erB et al., 
2015). In the rhizosphere, comprising the complex soil 
environment in close contact with plant roots, plants 
contribute a steady production of root exudates, includ-
ing ions, free oxygen and water, enzymes, mucilage, 
and a variety of other secondary metabolites. Once re-
leased, root exudates can function as signals regulating 
plant-microbe (BaDri & vivanco, 2009), plant-animal 
(JohnSon & raSMann, 2015) and plant-plant interac-
tions (BaiS et al., 2006). Belowground plant-plant com-
munication has been proven to mediate key ecological 
interactions, such as competition and facilitation, in 
both natural and applied systems, and several molecules 
have been identified as key agents of chemical commu-
nication (van DaM & BouWMeeSter, 2016).

Belowground signaling (and in turn the elicitors 
involved) is, under several circumstances, more effi-
cient than aboveground signaling because: the infor-
mation can travel via exudates (liquid state) and vola-
tile compounds (gaseous state), the incidence of wind, 
temperature, humidity and UV radiation, is far less 
subject to high fluctuations in respect to aboveground. 
Belowground communication is also enhanced by the 
presence mycorrhizal fungi, whose mycelia constitute 
a large web generating multiple interactions (Fig. 1).

The ecological impact of root elicitors is far from be-

ing unveiled. However, an alert signal travelling below-
ground could amplify an individual response up to a set 
of neighbouring individuals. Nonetheless, this phenome-
non is likely to require roots to grow in close proximity, 
as it is the case for an agricultural system, or within a 

Fig. 1 - Schematic representation of plant-plant commu-
nication above and below ground.
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grassland dominated by few plant species. Accordingly, a 
larger number of plant individuals warned against a sud-
den herbivore attack could be more efficient in facing it, 
by for instance attracting a large number of predators or 
parasitoids, than if only one individual would be sending 
the alert signal.

In a pioneering experiment conducted in hydropon-
ic solution (Fig. 2), it was demonstrated that uninfested 
Vicia faba (Fabaceae) plants maintained in the same pot 
together with plants infested by the pea aphids Acyrtho-
siphon pisum (Homoptera: Aphididae) became more at-
tractive towards the aphid parasitoid Aphidius ervi (Hy-
menoptera: Braconidae) than when placed in the same pot 
with healthy plants (Guerrieri et al., 2002). This change 
in attractiveness was not observed when root contact was 
prevented among plants that had their aerial parts in close 
proximity, and thus freely exchanging aboveground vola-
tile organic compounds (VOCs) (Guerrieri et al., 2002). 
These results were further confirmed using hydroponic 
growing conditions. Uninfested V. faba plants placed in 
hydroponic solution that was previously used to grow 
aphid-infested plants became attractive to A. ervi para-
sitoids, whereas placing them in the hydroponic solution 
of uninfested plants did not change their attractiveness 
(Guerrieri et al., 2002). It was therefore predicted that 
aphid-damaged plants would be induced to produce 
a unique blend of molecules that elicits a response in 
neighbouring plants if in contact through the soil matrix. 

In order to characterize the elicitors involved in these 
interactions the hydroponic solution from uninfested (P) 
and infested (P+A) plants was collected and filtered us-
ing filter paper to remove any debris and small polar and 
lipophilic compounds from water organic compounds 
present in the solutions extracted by solid-phase extrac-
tion (SPE) (caScone et al., 2023a, b).

BioaSSay-GuiDeD Fractionation oF root exuDateS anD 
iDentiFication oF hyDroPhiLic eLicitorS

The chemical signal present in P+A root exudate was 
identified by bioassay-guided fractionation giving three 
fractions of different polarities collected at 0-15min 
(Fraction 1), 15-40min (Fraction 2) and from 40-55 min 
(Fraction 3) (Fig. 2) (caScone et al., 2023a).

These fractions were tested in wind tunnel for their 
effect in eliciting an indirect defensive response in terms 
of attractiveness towards the aphid parasitoid Aphidius 
ervi when added to the hydroponic solution of uninfested 
plants. Seven times more A. ervi oriented to and landed 
on V. faba plants treated with fraction 1 (the most polar 
fraction) from P+A, compared with the similar HPLC 
fraction of P (Fig. 1C; G test, c = 45.297, p < 0.001; G 
test, c = 11.514, p < 0.001). No significant synergistic 
effects of combining fractions were observed for oriented 
flights and landings (Fig. 1C; G test, c = 3.306, p = 0.069; 
G test, c = 0.471, p = 0.492).

Fraction 1 was then further fractionated into four 
subfractions of different polarities collected at 0-6min 
(Fraction 1a), 6-12 min (Fraction 1b), 12-24 min (Frac-
tion 1c) and 24-55 min (Fraction 1d). Among them, both 
Fraction 1a and 1d subfractions showed to elicit the most 
significant effect of indirect defence in terms of oriented 
flights (Fig. 1D; G test, c = 38.339, p <0.001, G test, c = 
43.625, p < 0.001, respectively) and landings (Fig. 1D; G 
test, c = 20.723, p <0.001, G test, c = 14.748, p < 0.001, 
respectively) in uninfested V. faba plants (Fig. 3)

Thus, by further analysing fraction 1a using peak 
enhancement by co-injection with enantiomerically 
pure authentic standards, L-DOPA (RT=4.276 min un-
der our HPLC conditions) (Fig. 5) was identified as one 
key active compound mediating plant-plant communi-
cation. The estimated amount of exuded L -DOPA by 

infested plants was 5.67 µg/g/day and 
by uninfested plants was 4.95 µg/g/
day (ANOVA, df=1, p=0.001). Sub-
sequent bioassays using pure com-
pounds showed that about 5 times 
more A. ervi oriented to (G test, c = 
48.643, p < 0.001) and about 3 times 
more landed on (G test, c = 16.794, 
p < 0.001), V. faba plants grown in 
hydroponic solution treated with L 
-DOPA relative to when treated with 
D -DOPA (at both concentrations of 
0.1 ppm and 0.01 ppm) and relative 
to untreated V. faba plants (Fig. 6), 
indicating enantiomers-dependent ac-
tivity. No dose-dependent effect was 
noted for L -DOPA in terms of orient-
ed flights (Fig. 6; 0.01ppm: 35.4% vs 
0.1ppm: 48.4%; G test, c = 3.378, p = 
0.066) and landings (Fig. 6; 0.01ppm: 
18.7% vs 0.1ppm: 24.7%; G test, c = 
0.656, p = 0.418). These response pat-
terns were subsequently confirmed by Fig. 2 - Evidence of the release of root elicitors by aphid infested plants



– 75 –

performing experiments with plants grown in soil and 
treated with synthetic L -DOPA at a dose of 0.1 ppm 
(Fig. 6; G test, c = 27.496, p < 0.001; G test, c = 11.121, 
p < 0.001).

The higher attractiveness of uninfested V. faba plants 
towards A. ervi when treated with L-DOPA was related to 
the release of volatile organic compounds known to play a 
role in the foraging behaviour of this parasitoid. Accross 
all VOCs collected L-DOPA-treated plants released 10 

times and 5 times more methyl salicylate, 3 times and 4 
times more of the sesquiterpene (E)-ocimene, 3 times and 
7 times more (E)-caryophyllene than control (untreated) 
and D-DOPA treated plants, respectively (Fig. 7).

The involvement of a brain neurotransmitter in plant-
plant communication is not that surprising considering 
that the leaves and pods of V. faba plants contain high 
quantities of L-DOPA (BurBano et al. 1995), whose pres-
ence can affect the community of insect herbivores at-
tacking these plants. Accordingly, it has been shown that 
L-DOPA is detrimental for most generalist herbivores, 
whilst it is exploited in different ways by specialists. For 
example, it was shown that A. pisum can sequester this 
compound, which was reported to provide benefits for 
wound healing and protection against UVA-radiation 
(huanG et al., 2011).

Fig. 3 - Effect of different fractions of hydrophilic extract 
on the foraging behaviour of Aphidius ervi.

Fig. 4 - Effect of different subfractions of hydrophilic ex-
tract on the foraging behaviour of Aphidius ervi.

Fig. 5 - Identification of L-DOPA in the subfraction 1a of 
aphid-infested Vicia faba root exudates.

Fig. 6 - The eliciting effect of L-DOPA on Aphidius ervi 
foraging behaviour. 
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BioaSSay-GuiDeD iDentiFication oF LiPoPhiLic eLicitorS

From the hydroponic solution of aphid infested Vicia 
faba plants, three Small Lipophilic Volatile Compound 
were found to be released in significant higher quantities 
in respect to uninfested controls (Fig. 8): Sulcatone (KI 
1346), 1-Octen-3-ol (KI 1449) and Sulcatol (KI 1465) 
(caScone et al., 2023b).

The effect of these compounds on the attractiveness 
of uninfested broad bean plants towards A. ervi was al-
ways higher in respect to the control treatment (ethanol) 
and a synergistic effect of the combined application was 
recorded (Fig. 9).

In detail the SVLM (R)-1-Octen-3-ol (G test, of: χ2 = 

11.043, p = 0.001; ls: χ2 = 
7.132, p = 0.008) and 
(R)-Sulcatol (G test, of: 
χ2 = 35.72, p < 0.001; ls: 
χ2 = 27.217, p < 0.001) 
elicited a statistically sig-
nificant higher response 
in terms of oriented 
flights (7 and 15 times 
more than ethanol con-
trol, respectively) and 
landings on source (9 and 
27 times more that etha-
nol, respectively) by A. 
ervi in respect to the two 
(S)-enantiomers. The 
treatment with Sulcatone 
was statistically signifi-
cant compared to the con-
trol only for the oriented 
flights (4 times more than 
ethanol) of the parasitoid 
(G test, χ2 = 5.154, p = 
0.023). The racemic mix-
tures of Sulcatol a+b (G 
test, of: χ2 = 32.476, p = 
0; ls: χ2 = 27.217, p < 
0.001) and 1-Octen-3-ol 
d+e (G test, of: χ2 = 
9.669, p = 0.002; ls: χ2 = 
8.163, p = 0.004) elicited 
a statistically higher re-
sponse in A. ervi com-
pared with the control in 
terms of oriented flights 
(14 and 6 times more than 
ethanol, respectively) and 
landings (27 and 10 more 
than ethanol, respective-
ly), but not different from 
the respective R-enanti-
omers (G test, of: χ2 = 
0.095, p = 0.758, ls: χ2 = 
0, p = 1 / of: χ2 = 0.055, p 
= 0.814, ls: χ2 = 0.039, p 

= 0.843). Following the results with single compounds 
and racemic mixtures we tested the 3-compounds mixture 
comprising only the respective active (R)-enantiomers 
and Sulcatone. The mixture of (R)-1-Octen-3-ol, (R)-Sul-
catol and Sulcatone caused an average of 5-fold signifi-
cant increase in parasitoid oriented flight response com-
pared to the single compounds (i.e. (R)-Sulcatol vs a+c+d, 
G test, χ2 = 37.64 p < 0.001). Conversely, no synergistic 
effect of the 3-compound mixture on landings on source 
has been observed in respect to single compounds (i.e. G 
test, (R)-Sulcatol vs a+c+d: χ2 = 0.672, p = 0.412), but the 
value remained statistically higher in respect to ethanol 
(G test, χ2 = 35.054, p < 0.001).

A comparison of the proportion of the leaf VOCs 

Fig. 7 - Differential effect of L-DOPA on the release of VOC by uninfested V. faba plants.

Fig. 8 - Relative quantities of SLVM released by Vicia faba plants.

Fig. 9 - Foraging behaviour of A. ervi towards uninfested V. faba plant 
treated with SLVM.

Fig. 10 - Relative release of VOC by V. faba plants treated with SLVM.
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11.043, p = 0.001; ls: χ2 = 
7.132, p = 0.008) and 
(R)-Sulcatol (G test, of: 
χ2 = 35.72, p < 0.001; ls: 
χ2 = 27.217, p < 0.001) 
elicited a statistically sig-
nificant higher response 
in terms of oriented 
flights (7 and 15 times 
more than ethanol con-
trol, respectively) and 
landings on source (9 and 
27 times more that etha-
nol, respectively) by A. 
ervi in respect to the two 
(S)-enantiomers. The 
treatment with Sulcatone 
was statistically signifi-
cant compared to the con-
trol only for the oriented 
flights (4 times more than 
ethanol) of the parasitoid 
(G test, χ2 = 5.154, p = 
0.023). The racemic mix-
tures of Sulcatol a+b (G 
test, of: χ2 = 32.476, p = 
0; ls: χ2 = 27.217, p < 
0.001) and 1-Octen-3-ol 
d+e (G test, of: χ2 = 
9.669, p = 0.002; ls: χ2 = 
8.163, p = 0.004) elicited 
a statistically higher re-
sponse in A. ervi com-
pared with the control in 
terms of oriented flights 
(14 and 6 times more than 
ethanol, respectively) and 
landings (27 and 10 more 
than ethanol, respective-
ly), but not different from 
the respective R-enanti-
omers (G test, of: χ2 = 
0.095, p = 0.758, ls: χ2 = 
0, p = 1 / of: χ2 = 0.055, p 
= 0.814, ls: χ2 = 0.039, p 

= 0.843). Following the results with single compounds 
and racemic mixtures we tested the 3-compounds mixture 
comprising only the respective active (R)-enantiomers 
and Sulcatone. The mixture of (R)-1-Octen-3-ol, (R)-Sul-
catol and Sulcatone caused an average of 5-fold signifi-
cant increase in parasitoid oriented flight response com-
pared to the single compounds (i.e. (R)-Sulcatol vs a+c+d, 
G test, χ2 = 37.64 p < 0.001). Conversely, no synergistic 
effect of the 3-compound mixture on landings on source 
has been observed in respect to single compounds (i.e. G 
test, (R)-Sulcatol vs a+c+d: χ2 = 0.672, p = 0.412), but the 
value remained statistically higher in respect to ethanol 
(G test, χ2 = 35.054, p < 0.001).

A comparison of the proportion of the leaf VOCs 

Fig. 9 - Foraging behaviour of A. ervi towards uninfested V. faba plant 
treated with SLVM.

Fig. 10 - Relative release of VOC by V. faba plants treated with SLVM.

emitted by V. faba subjected to several treatments, with 
the proportion of VOCs emitted by relative control plants 
using Dirichlet regression (fig. 2), showed that (R)-Sul-
catol increased the release of octanal (β = 2.145, z = 2.34, 
df = 33, p = 0.019), and Sulcatone treatment induced 
higher release of (E)-Ocimene (β = 2.405, z = 2.447, df 
= 33, p = 0.014) compared to the control. (R)-1-Octen-
3-ol induce an increased emission of octanal (β = 2.03, 

z = 2.192, df = 33, p = 0.028), whereas the 
3-compound mixture induced a higher re-
lease of (E)-ocimene (β = 3.292, z = 3.358, 
df = 33, p = 0.001) compared to treatments 
with single compounds (Fig. 10). These 
results clearly highlighted the role played 
by Sulcatone in triggering the release of a 
specific blend of VOCs, some of which are 
reported to be involved in the attraction of 
A. ervi. We refer in particular to the emis-
sion of (E)-Ocimene, a strong attractant for 
A. ervi (SaSSo et al., 2007; caScone et al., 
2015; takeMoto and takaBayaShi, 2015), 
whose release is strictly correlated to the 
treatment with Sulcatone

SuMMary anD Future DirectionS

The discovery of L-DOPA, a neuro-
transmitter precursor in animals, acting in 
the rhizosphere as a plant defensive pher-
omone supports the paradigm of divergent 
evolutionary outcomes for the activity of 
the same molecule, spanning the plant and 
animal kingdoms. Together with SLVM, 
this compound could represent a new 
frontier for the protection of agricultural 
systems less relying on pesticide input. 
In fact, elicitors of plant defence could 
be what pheromones have been in the 
late 90s. This hypothesis is supported by 
the high species-specificity that has been 
shown by the eliciting compounds identi-
fied so far.

Besides, among plant elicitors, those 
acting at root level could benefit of easier 
application, particularly if they are hydro-
philic, hence compatible with vanguard ag-
ricultural systems (e.g. hydroponic).

Nonetheless, to achieve these goals, 
several methodological advances are re-
quired to sample root exudates in the field, 
also considering the role that soil microbi-
ota plays in the degradation of these com-
pounds. Besides, the cost of purified com-
pounds is still prohibitive for an extensive 
application but the past experience with 
pheromones can be auspicious.
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Pheromones in the Nasonia group: behaviour and biochemistry
Sexual reproduction is a successful strategy found in the vast majority of animals on this planet, it results in 

offspring’s high genetic variation and a faster dispersal. Parasitic wasps of the genus Nasonia have proven to be an 
excellent insect model to study all aspects of pheromone communication. In this lecture, the current knowledge on 
the biosynthesis of male pheromones in Nasonia is summarized.

key WorDS: Nasonia vitripennis, male sex pheromone, de novo biosynthesis

SyntheSiS oF Lecture

Sexual reproduction is a successful strategy found in 
the vast majority of animals on this planet. It results in 
offspring’s high genetic variation and a faster dispersal of 
beneficial as well as purging of deleterious mutations en-
abling faster reactions to the challenges of a changing 
environment (azeveDo et al., 2006; haMiLton et al., 
1990). However, sexual reproduction requires potential 

partners to reliably find each other, which in many insects 
is enabled by chemical communication via sex phero-
mones (Wyatt, 2014). Parasitic wasps of the genus Na-
sonia have proven to be an excellent insect model to 
study all aspects of pheromone communication (Mair & 
ruther, 2019). The genus Nasonia consists of four spe-
cies (N. vitripennis, N. giraulti, N. longicornis and N. 
oneida), with N. vitripennis occurring worldwide, while 
the occurrence of the other species is restricted to North 

America. N. giraulti and N. oneida are 
sympatric with N. vitripennis in the 
east, while N. longicornis shares habi-
tats with N. vitripennis in Western 
North America (Mair & ruther, 2019). 
Mating between partners from different 
Nasonia species is possible, but Wol-
bachia-mediated cytoplasmic incom-
patibility prevents hybridisation in most 
species constellations (BorDenStein & 
Werren, 1998). Hence, species-specific 
mate finding is indispensable to avoid 
costly interspecific mating. Mate find-
ing in Nasonia is mediated by male-de-
rived sex pheromones which are highly 
attractive to virgin females (niehuiS et 
al., 2013). After mating, however, fe-
males do no longer respond to the pher-
omone. In N. vitripennis, this behav-
ioural switch is mediated by an oral 
male pheromone applied to the female’s 
antennae during courtship (ruther & 
haMMerL, 2014) and subsequent dopa-
mine release in the female’s brain (Len-
SchoW et al., 2018). 

All Nasonia species use (4R,5S)- 
5-hydroxy-4-decanolide (RS) and 4-me- 
thylquinazoline (MQ) as pheromone 

Fig. 1 - (A) Structures of the components of the male abdominal sex pheromones 
in the genus Nasonia (4R,5S)-5-hydroxy-4-decanolide (RS), (4R,5R)-5-hy-
droxy-4-decanolide (RR), and 4-methylquinazoline (MQ). (B–D) Scheme sum-
marizing the female responses of the hitherto investigated species Nasonia vit-
ripennis (niehuiS et al., 2013; ruther et al., 2014), Nasonia giraulti (niehuiS 
et al., 2013; ruther et al., 2014), and Nasonia longicornis (kurtanovic et al., 
2022) to the male sex pheromone components and combinations thereof. Phero-
mone composition of the different species is indicated by coloured dots near the 
species names. The upper panels show the response of 2-d-old virgin females 
excised from the hosts; the lower panels refer to females collected at the mo-
ment of emergence from the host. Reproduced from kurtanovic et al. (2022), 
Frontiers in Ecology and Evolution under the terms of the Creative Commons 
Attribution Licence (CC BY).
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components (niehuiS et al., 2013). These compounds are 
produced in the male rectal vesicle and applied to sub-
strates by abdomen dipping behaviour (aBDeL-LatieF et 
al., 2008; Steiner & ruther, 2009). Only males on N. 
vitripennis produce an additional component, 
(4R,5R)-5-hydroxy-4-decanolide (RR), enabling species 
specificity of the chemical signal. N. vitripennis females 
prefer the conspecific three-component pheromone over 
the two-component blend of the other species, while N. 
giraulti females fail to discriminate the two blends (nie-
huiS et al., 2013) (Fig. 1). However, this probably has no 
fitness consequences for N. giraulti females, because the 
vast majority of them mates already within the host 
(trienenS et al., 2021). This makes a sex pheromone for 
long range attraction redundant given that mated females 
do not respond to the male pheromone anyway (ruther et 

al., 2014). Most females of N. longicornis, however, 
emerge as virgins from the host and therefore discriminate 
strongly against RR thus avoiding encounters with sym-
patric N. vitripennis males (kurtanovic et al., 2022). The 
role of individual pheromone components in the sexual 
communication of the fourth species N. oneida is current-
ly under investigation.

Stable isotope labelling studies revealed that the two 
lactones are derived from fatty acid metabolism (aB-
DeL-LatieF et al., 2008; BLauL et al., 2014). Recent studies 
(MuLterer et al., 2022; PraGer et al., 2019; ruther et al., 
2021) also disproved the long-held assumption that, in the 
course of evolution, parasitic wasps have lost the ability to 
synthesise fatty acids and fat from carbohydrates (viSSer 
et al., 2010). In fact, N. vitripennis females are well ca-
pable of replenishing diminishing fat reserves through de 

Biosynthetic step Protein name Reference

de novo biosynthesis 
of fatty acids from 
carbohydrates 
(lipogenesis)

fatty acid synthase-like

MuLterer et al., 2022; PraGer et al., 2019; ruther 
et al., 2021

fatty acid synthase

acetyl-CoA carboxylase

ATP-citrate synthase

desaturation
D9-desaturase

D12-desaturase Nvit_D12a SeMMeLMann et al., 2019b

epoxidation cytochrome P450?

epoxide hydrolysis epoxide hydrolase Nasvi-EH1 aBDeL-LatieF et al., 2008

b-oxidation

3-hydroxyacyl-CoA dehydrogenase

ruther et al., 2020

very long-chain specific acyl-CoA 
dehydrogenase
medium-chain specific acyl-CoA 
dehydrogenase

enoyl-CoA hydratase

3-ketoacyl-CoA thiolase

long-chain-fatty-acid-CoA ligase

carnitine O-palmitoyltransferase

short-chain acyl-CoA dehydrogenase

epimerization SDRs NV10127, NV10128/NV10129 niehuiS et al., 2013; ruther et al., 2016; 
SeMMeLMann et al., 2019a

Table 1. Outline of pheromone biosynthesis in Nasonia vitripennis and involved enzymes found in the pheromone gland 
of N. vitripennis males by a proteomics approach.
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novo synthesis from carbohydrates and even incorporate 
de novo produced fat into eggs (MuLterer et al., 2022). 
Biosynthesis of RS and RR in Nasonia vitripennis starts 
from stearic acid and involves the action of two D9- and 
D12-desaturases (Nvit_D12a) (SeMMeLMann et al., 2019b) 
converting stearic acid into linoleic acid. A putative and 
hitherto uncharacterised P450 enzyme epoxidizes LA at 
position 12/13 and the resulting epoxide is hydrolysed 
by the epoxide hydrolase NasviEH1 (aBDeL-LatieF et al., 
2008). Finally ubiquitous beta-oxidation enzymes cause 
chain shortening by eight carbon atoms and the resulting 
dihydroxy-decanoic acid cyclises spontaneously to form 
RR (ruther et al., 2020). RR, the pheromone component 
unique in N. vitripennis, is produced in this species from 
RS by epimerisation catalysed by three short-chain de-
hydrogenases/reductases (niehuiS et al., 2013; ruther et 
al., 2016). All enzymes necessary to catalyse the outlined 
biosynthetic steps have been detected in the pheromone 
gland of N. vitripennis males by a proteomics approach 
(ruther et al., 2020) (Table 1). Pheromone biosynthesis 
in N. vitripennis is under control of the transcription factor 
doublesex (dsx), and males in which dsx had been knocked 
down by RNA interference failed to synthesize the sex 
pheromone and became unable to attract females from a 
distance (WanG et al., 2022). It remains to be investigated, 
which of the genes involved in pheromone biosynthesis in 
N. vitripennis are controlled by dsx.

The closest relatives of Nasonia wasps are thought 
to be species of the genera Trichomalopsis and Urolep-
is forming together with Nasonia the so-called “Nasonia 
group” (BurkS, 2009). Comparative pheromone studies 
involving T. sarcophagae and U. rufipes revealed that T. 
sarcophagae uses the two-component blend known from 
N. giraulti, N. longicornis, and N. oneida (niehuiS et al., 
2013). Males of U. rufipes, however, use a compound from 
a completely different metabolic pathway, namely the 
mevalonate pathway. They release the terpenoid (2S,6S)-
2,6-dimethyl-7-octene-1,6-diol to attract virgin females 
(MeLnik et al., 2020; ruther et al., 2019). Remarkably, 
biosynthesis occurs in the same gland like in the Nasonia 
species and the pheromone is used in a similar manner. 
Hence, novel pheromone phenotypes in parasitic wasps of 
the Nasonia group have evolved by enzymatic modifica-
tion (epimerisation) of existing pheromone components as 
well as by a switch between two basic metabolic pathways. 
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Chemical ecology and biotremology of plant-pest-parasitoid interactions to support biologi-
cal control projects (the case study of Drosophila suzukii vs Ganaspis brasiliensis)

The invasive pest Drosophila suzukii (Matsumura) (Diptera: Drosophilidae) poses a severe threat to fruit crops 
globally, necessitating effective control measures. Classical biological control (CBC) employing the coevolved 
and specialized parasitoid Ganaspis brasiliensis (Ihering) (Hymenoptera: Figitidae) has emerged as a promising 
strategy for managing this pest. Our research focuses on elucidating the chemical ecology and biotremology of 
plant-pest-parasitoid interactions to enhance CBC efforts. Chemical analyses reveal specific volatile organic com-
pounds emitted by infested fruits attract G. brasiliensis, aiding in host location. Furthermore, biotremology studies 
demonstrate that vibrations produced by D. suzukii larvae within fruits vary with larval age and infestation level, 
potentially serving as cues for parasitoid detection. These findings underscore the significance of comprehending 
multitrophic interactions to optimize CBC programs, contributing to sustainable pest management strategies and 
safeguarding fruit production worldwide. By integrating chemical ecology and biotremology, our research provides 
valuable insights for developing innovative and efficient biological control methods against D. suzukii, addressing 
critical challenges in agricultural pest management.

key WorDS: classical biological control, spotted wing drosophila, larval parasitoids, invasive alien species, risk 
assessment

introDuzione

Il moscerino asiatico dei piccoli frutti, Drosophila su-
zukii (Matsumura) (Diptera: Drosophilidae), attualmente 
rappresenta il fitofago più dannoso per numerose specie 
frutticole coltivate nelle aree recentemente invase, cau-
sando significative perdite economiche a livello globale 
(tait et al., 2021). Il potenziale distruttivo di D. suzukii 
risulta elevato a causa della sua capacità di deporre le 
uova all’interno della frutta sana in fase di maturazio-
ne e prossima alla raccolta, penetrandone l’esocarpo con 
l’ovopositore particolarmente sclerificato (cini et al., 
2012). Danni economici a carico di D. suzukii sono stati 
segnalati su drupacee (ciliegio, pesco, susino, albicocco), 
su piccoli frutti (mirtillo, lampone, mora, fragola), kiwi, 
cachi, fichi e vite (aSPLen et al. 2015). A causa della sua 
complessa biologia ed ecologia la lotta è rivolta soprattut-
to a contrastare la presenza degli adulti e a proteggere il 
frutto in prossimità della raccolta. Nonostante i numerosi 
sforzi per sviluppare tecniche di controllo alternative, la 
difesa chimica costituisce ancora il principale strumen-
to di contenimento, sebbene gli insetticidi impiegati non 
garantiscano un’efficacia completa (ioriatti et al., 2019; 
ShaWer, 2020). Le problematiche principali riguardano 

l’attacco in prossimità dell’epoca di maturazione della 
frutta, le continue reinfestazioni dall’esterno dei frutte-
ti, la durata del periodo di raccolta e la compresenza sul 
territorio di numerose colture e varietà ospiti. Tutti questi 
fattori limitano notevolmente le capacità di contenimento 
dei trattamenti chimici. Attualmente, quindi, l’approccio 
più promettente per l’implementazione di una strategia di 
lotta integrata che aumenti la sostenibilità e l’efficienza 
economica prevede l’importazione di parassitoidi larva-
li dalle regioni native del fitofago, Asia sud-orientale e 
orientale, data la mancanza di nemici naturali indigeni 
efficaci nelle aree invase (Lee et al., 2019; tait et al., 
2021). Esplorazioni nelle aree di origine di D. suzukii 
alla ricerca dei parassitoidi coevoluti (Daane et al., 2016; 
GiorGini et al., 2019) e biosaggi in laboratori di quaran-
tena sui parassitoidi raccolti (BionDi et al., 2021; Daane 
et al., 2021; WanG et al., 2020) hanno posto le basi per 
il controllo biologico classico (CBC) di D. suzukii, iden-
tificando Ganaspis brasiliensis (Ihering) (Hymenoptera: 
Figitidae) come il candidato più adatto per i programmi 
CBC. Studi di laboratorio e semicampo hanno dimostrato 
inoltre che un gruppo genetico specifico di G. brasilien-
sis, noto come G1 (GiorGini et al., 2019; noMano et al., 
2017), mostra la più alta specificità di ospite, attaccan-
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do esclusivamente larve L1 e L2 all’interno dei frutti, 
facendo anche ipotizzare l’esistenza di specie criptiche 
(GiroD et al., 2018; SeehauSen et al., 2020; SeehauSen 
et al., 2022). 

Queste scoperte hanno portato alla preparazione e 
sottomissione di studi del rischio e successive autorizza-
zioni ai rilasci di G. brasiliensis G1 da parte delle autori-
tà competenti in Italia (LiSi et al., 2022) e negli Stati Uniti 
(BeerS et al., 2022). In Italia un partenariato volontario di 
ricercatori provenienti da undici regioni e province auto-
nome ha istituito quindi un programma triennale di CBC. 
I rilasci iniziali nel nord Italia hanno dimostrato la capa-
cità di G. brasiliensis di disperdersi, svernare e paras-
sitizzare specificamente D. suzukii (FeLLin et al., 2023), 
incoraggiando il proseguimento del progetto di CBC e 
l’integrazione di questo agente di controllo biologico nei 
programmi IPM attuali contro D. suzukii.

A fronte dell’importanza e delle ricadute dei progetti 
di CBC di D. suzukii, è apparso quindi cruciale approfon-
dire gli studi sui segnali che regolano il comportamento 
di ricerca dell’ospite di G. brasiliensis G1, le cui cono-
scenze sono ancora frammentarie. La decifrazione dei 
rapporti multitrofici pianta-ospite-parassitoide è infatti 
importante per ottimizzare i programmi di lotta biologica 
classica in corso, caratterizzare le specie criptiche ogget-
to di studio e migliorarne le performance in allevamento 
e in campo.

Nel presente lavoro sono quindi riassunti alcuni risul-
tati preliminari ottenuti dal gruppo di entomologi operante 
a San Michele all’Adige, composto da ricercatori dell’U-
niversità di Trento e della Fondazione Edmund Mach. Par-
te di queste ricerche sono incluse in più ampi progetti in 
corso che prevedono numerose collaborazioni nazionali 
e internazionali.  Sperimentazioni sono condotte sia con-
siderando aspetti di chimica ecologica, con l’obiettivo di 
verificare l’attività biologica di composti volatili emessi 
da frutti infestati da larve di D. suzukii nei confronti di G. 
brasiliensis G1, sia applicando tecniche di biotremologia 
per caratterizzare l’influenza delle vibrazioni emesse dalle 
larve dell’ospite in attività trofica nei frutti nei confronti di 
femmine ovideponenti del parassitoide.

chiMica ecoLoGica

In questa parte dello studio, l’obiettivo è verificare se 
segnali chimici sono sfruttati dalle femmine di G. brasi-
liensis G1 per individuare le larve ospiti all’interno dei 
frutti infestati nello stadio adatto alla parassitizzazione 
(L1 ed L2). A tale scopo è stato utilizzato un paradig-
ma modello costituito da un olfattometro a doppia scelta 
in cui sono stati messi a confronto rispetto a femmine 
ovideponenti G1 mirtilli sani e mirtilli infestati con lar-
ve di D. suzukii in diverse fasi di sviluppo, seguiti dalla 
raccolta e caratterizzazione dei composti organici volatili 
(VOCs) rilasciati dai substrati saggiati. I risultati hanno 
mostrato una chiara scelta dipendente dal tempo da parte 
dalle femmine di G1 tra frutti infestati e sani in relazio-
ne allo sviluppo concomitante delle larve di D. suzukii e 
alla degradazione della frutta. L’attrazione significativa 

verso i frutti infestati è stata registrata infatti durante le 
fasi iniziali dell’infestazione (corrispondente agli stadi 
L1 ed L2), seguita da una fase repellente coincidente con 
la degradazione dei frutti causata dalla crescita e dall’ali-
mentazione delle larve. Tramite estrazione dei composti 
volatili utilizzando la tecnica del closed loop stripping 
analysis (CLSA) e successive analisi chimiche con gas 
cromatografo accoppiato a spettrometro di massa (GC-
MS) è stato possibile appurare che l’attrattività dei frutti 
infestati da larve giovani di D. suzukii nei confronti di 
G. brasiliensis G1 è associata alla presenza di specifici 
VOCs indotti dall’ospite rilasciati dai mirtilli infestati 
(potenziali cairomoni). Al contrario, la repellenza dei 
frutti deteriorati che ospitavano larve di D. suzukii in fase 
più avanzata di sviluppo era associata alla emissione di 
composti tipici dei processi di fermentazione. Tali risul-
tati confermano e delucidano le osservazioni precedenti 
circa l’elevata specificità di G1 legata alla sua capacità di 
parassitizzare esclusivamente larve giovani di D. suzukii 
in frutti ospiti ancora in fase di maturazione in pianta. La 
conoscenza dei composti volatili coinvolti nelle relazioni 
multitrofiche tra piante, fitofagi e parassitoidi può esse-
re utile per discriminare le specie criptiche e selezionare 
correttamente l’agente di controllo biologico. Inoltre, nel 
caso specifico, tali semiochimici potrebbero essere uti-
lizzati per la manipolazione e il miglioramento delle per-
formance di G. brasiliensis G1 in laboratorio (es. alleva-
mento massale; roSSi Stacconi et al., 2022) e in campo.

BiotreMoLoGia

Le larve di D. suzukii che si muovono e nutrono 
all’interno della polpa dei frutti sono in grado di indurre 
vibrazioni, che potrebbero fungere da segnali di ricono-
scimento dell’ospite e attrazione a corto raggio da par-
te dei suoi predatori e parassitoidi (FeLLin et al., 2024). 
Tali vibrazioni potrebbero anche essere considerate per 
sviluppare un metodo di rilevamento non invasivo e del 
tutto innovativo della presenza di D. suzukii in frutti 
freschi destinati al commercio. Abbiamo quindi utiliz-
zato un vibrometro laser per rilevare e caratterizzare le 
vibrazioni accidentali prodotte dalle larve di D. suzukii 
all’interno di mirtilli freschi a cinque diversi tempi ri-
spetto all’inizio dell’infestazione dei frutti (48, 96, 168, 
216 e 264 ore) allo scopo di valutare se l’età delle larve 
(ore dopo l’esposizione) influenza lo spettro e l’ampiezza 
delle vibrazioni. Per valutare anche l’effetto del livello 
di infestazione, l’esperimento è stato ripetuto su mirtilli 
con un diverso numero di uova iniziali ed è stato osser-
vato il numero di pupe e adulti sviluppati a fine ciclo. Le 
registrazioni da mirtilli infestati sono caratterizzate dalla 
presenza di una serie di impulsi a banda larga (intervallo 
di frequenza 0,1–2 kHz) senza un modello temporale re-
golare, in un intervallo di ampiezza compreso tra 12,1 e 
946 μm/s (velocità di oscillazione del substrato). Inoltre, 
l’analisi ha rivelato la possibilità di distinguere tra diver-
se età del fitofago e vari livelli di infestazione. L’analisi 
spettrale delle registrazioni ha rilevato che l’ampiezza 
delle vibrazioni aumenta gradualmente fino a 168–216 
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ore dopo l’infestazione, per poi diminuire fino alla com-
parsa dell’adulto, consentendo la determinazione degli 
stadi di sviluppo delle larve. Inoltre, le larve di D. su-
zukii hanno evidenziato uno sviluppo più rapido in mir-
tilli poco infestati rispetto a quelli molto infestati. Questa 
osservazione si è riflettuta nelle registrazioni delle vibra-
zioni, poiché i mirtilli poco infestati hanno mostrato un 
picco di ampiezza in una fase più precoce rispetto a quelli 
molto infestati. 

Da notare che le vibrazioni derivano dall’attività tro-
fica e dai movimenti delle larve di D. suzukii all’interno 
dei frutti e che i valori di ampiezza e frequenza delle stes-
se sono potenzialmente percepibili dalla maggior parte 
degli insetti. Future ricerche con potenziali implicazioni 
pratiche nel campo della lotta biologica avranno l’obiet-
tivo di verificare se tali vibrazioni, analogamente ad altri 
parassitoidi, siano utilizzate da G. brasiliensis G1 come 
ulteriori segnali a corto raggio per l’individuazione degli 
stadi dell’ospite suscettibili alla parassitizzazione. Inol-
tre, poiché attualmente la rilevazione delle larve di D. 
suzukii nella frutta è limitata a metodi distruttivi e le stra-
tegie di controllo post-raccolta dipendono pesantemente 
dall’uso di sostanze chimiche o dal freddo per inibire la 
schiusa delle uova e la crescita delle larve, il lavoro con-
dotto può aprire la strada allo sviluppo di metodi di mo-
nitoraggio e controllo innovativi basati sull’interferenza 
con i segnali vibrazionali.

concLuSioni

Le ricerche presentate indicano che lo sviluppo di 
programmi di lotta integrata e biologica sicuri ed effi-
cienti può essere accelerato e supportato da un approccio 
sperimentale multimodale, che includa tra le altre disci-
pline la chimica ecologica e la biotremologia (nieri et 
al., 2022), consentendo così di descrivere adeguatamente 
le relazioni multitrofiche tra pianta, fitofago e parassitoi-
de. Riteniamo infatti che nei progetti di CBC in corso e 
futuri sia auspicabile considerare attentamente le com-
plesse relazioni ecologiche dell’agente di biocontrollo 
durante la fase di valutazione del suo status tassonomico, 
della gamma di ospiti e delle probabilità di insediamento 
e diffusione (studio del rischio).
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Taste and smell: a unifying chemosensory theory
This lecture summarizes a position paper published in The Quarterly Review of Biology proposing unifying all 

chemosensory modalities into a single sense (MoLLo et al., 2022). It provides evidence that the spatial, molecular, 
and anatomical features on which the differentiation between gustation (taste) and olfaction (smell) is constructed 
are not consistent with each other, and are troublesome even when individually considered. The differentiation is 
essentially based on invalid and/or anthropomorphic criteria, generating an unnatural categorization of chemosen-
sory processes that hinders the development of a reasonable narrative on the evolution of chemosensory systems. 
This biased view of the chemosensory world also hampers our efforts for a better understanding of the complex and 
interconnected ways all living organisms get and share chemical information crucial to many different biological 
activities across diverse environmental conditions. The paper thus envisages a rupture with what emerges as one of 
the most deeply rooted confirmation biases in the scientific literature.

key WorDS: chemical senses, receptors, ligands, chemosensory systems, evolution of chemosensation, chemi-
cal ecology

La capacità di rilevare segnali chimici, che consente 
a tutti gli organismi viventi di ottenere e condividere in-
formazioni cruciali per una varietà di attività biologiche, 
è tradizionalmente suddivisa in due modalità sensoriali: 
gusto e olfatto. Tuttavia, i criteri comunemente adottati per 
separare a priori i due sensi chimici sono contraddittori 
ed eccessivamente antropomorfi. Dal punto di vista “spa-
ziale”, l’olfatto è tradizionalmente considerato un senso a 
distanza che aiuta nella navigazione e nell’orientamento 
in un mezzo fluido esterno (aria o acqua), permettendo di 
valutare distribuzioni di segnali chimici nel tempo e nel-
lo spazio. Al contrario, il gusto è considerato un senso di 
contatto che permette il rilevamento delle sostanze chi-
miche già entrate in bocca. Varie evidenze in letteratura 
chiariscono, tuttavia, che una tale differenziazione non si 
armonizza con la reale distribuzione dei segnali chimici 
nei diversi ambienti naturali (MoLLo et al., 2014; MoLLo 
et al., 2017; GiorDano et al., 2017). In realtà, gli organismi 
viventi sono esposti a molecole chemosensoriali che sono 
distribuite in modo differenziale nei diversi ambienti, con-
tribuendo alla distribuzione eterogenea delle specie in una 
varietà di habitat (MoLLo et al., 2022). Ma anche l’idea che 
il gusto e l’olfatto, essendo “sensi chimici”, debbano esse-
re distinti sulla base delle strutture delle molecole che inte-
ragiscono con specifiche proteine chemosensoriali, non ha 
carattere universale. Essa è falsificata dall’esistenza in na-
tura di composti che innescano contemporaneamente sen-
sazioni olfattive, gustative e chemestetiche (MoLLo et al., 
2022). Ciò implica che i termini “odore” e “gusto”, essen-
do applicabili agli stessi oggetti chimici concreti, perdano 
di fatto il loro significato. Infine, c’è da considerare che la 
ragione principale per una differenziazione gusto-olfatto è 
strettamente antropomorfica: essa risiede nel fatto che gli 

esseri umani impiegano due diversi organi per rilevare i 
segnali chimici che provengono dall’ambiente circostan-
te: il naso e la lingua. In particolare, le papille gustative 
sulla lingua sono gli organi primari del gusto nell’uomo, 
mentre l’epitelio olfattivo nella parte posteriore della ca-
vità nasale è responsabile per il rilevamento degli odori. 
Tali strutture anatomiche forniscono, rispettivamente, in-
formazioni su oggetti distanti e su materiali già presenti 
in bocca, generando impulsi che viaggiano lungo nervi 
sensoriali, olfattivi e gustativi, fino al cervello, dove ven-
gono elaborati dinamicamente e tradotti in comportamenti 
adattativi. Questa differenziazione antropomorfa tra i sensi 
chimici, tuttavia, non può essere estesa alla grande varietà 
di sistemi anatomici chemosensoriali nel regno animale, 
nonostante i meccanismi di trasduzione ed elaborazione 
del segnale non siano esclusivi della specie umana (MoL-
Lo et al., 2022). Essa non tiene conto, inoltre, che le com-
plesse capacità umane di percepire e integrare informazio-
ni sensoriali provenienti dall’ambiente, si sono affermate 
gradualmente in natura (MoLLo et al., 2019). Paradossal-
mente, la differenziazione gusto-olfatto basata su criteri 
anatomico-fisiologici non si applica completamente anche 
alla stessa specie umana se si considera l’espressione ecto-
pica di geni chemosensoriali in organi interni, e le capacità 
chemiotattiche sia degli spermatozoi che delle cellule del 
sistema immunitario. In realtà, una suddivisione del mon-
do chemiosensoriale in due sensi chimici (o quattro se si 
includono chemestesi e vomerolfatto) si oppone all’idea 
di una evoluzione graduale dei sistemi sensoriali a partire 
da forme di vita prive di complesse reti neurali, laddove 
analisi strutturali comparative sui recettori chemiosenso-
riali negli insetti, negli eucarioti unicellulari e nelle pian-
te indicano una loro origine comune nell’ultimo antenato 
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eucariotico comune (Benton 2015; Benton et al., 2020). 
Purtroppo, invece, tale rappresentazione dicotomica viene 
comunemente estesa a qualsiasi forma di vita senziente, 
dagli organismi unicellulari a quelli multicellulari, dagli 
organismi acquatici a quelli terrestri, a causa di un bias 
cognitivo che porta ad attribuire tratti umani ad entità 
biologiche non umane (MoLLo et al., 2022). Ciò produce 
problemi teorici e pratici nel campo della ricerca sulla co-
municazione chimica, portando a rappresentazioni impre-
cise della realtà. Nell’insieme, tali considerazioni hanno 
spinto a proporre una rottura con la tradizionale dicotomia 
gusto-olfatto, che emerge come uno dei bias antropomor-
fi più profondamente radicati nella letteratura scientifica 
(MoLLo et al., 2022). Tale pregiudizio ostacola profonda-
mente gli sforzi di ricerca per una migliore comprensione 
dell’evoluzione dei processi di comunicazione chimica, 
specialmente durante la transizione dalla vita acquatica a 
quella terrestre, ma anche nel passaggio dalla vita unicel-
lulare alla multicellularità. Inoltre, l’abitudine intellettuale 
di differenziare le due modalità sensoriali ha favorito mo-
delli di pensiero pregiudizievoli nella classificazione dei 
geni e dei recettori sensoriali, nella nomenclatura morfolo-
gica e zoologica, e nella progettazione ed interpretazione 
degli esperimenti, favorendo pregiudizi di selezione nella 
scelta dei segnali chimici da includere negli studi. 

Si propone quindi di unificare tutte le modalità chemo-
sensoriali all’interno di un quadro teorico più complesso 
che si opponga alla nomenclatura attuale, considerando 
opportunamente il diversificato e interconnesso insieme di 
modalità di chemiosensazione che partono tutte da intera-
zioni tra ligandi e recettori, due entità chimiche che ricor-
rono entrambe in un’immensa varietà strutturale in natura.
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Culicidae as vectors of infections of veterinary-medical interest: from molecular biology to the 
development of control methodologies

I Culicidi sono ditteri ematofagi che possono fungere da vettori per molti agenti patogeni, specifici per l’uomo, 
o di carattere zoonotico. Le virosi trasmesse da questi artropodi, come la febbre dengue e la febbre del Nilo occi-
dentale, insieme ad altre arbovirosi, costituiscono un importante problema di sanità pubblica. La globalizzazione, 
il cambiamento climatico e la frammentazione degli habitat stanno influenzando la distribuzione e l’abbondanza di 
zanzare vettrici, aumentando il rischio di trasmissione di arbovirosi. Per affrontare la crescente minaccia, è essen-
ziale agire tramite un sistema di sorveglianza coordinato a livello internazionale, che possa guidare l’implementa-
zione delle strategie di controllo dei vettori. 

key WorDS: mosquitoes, arbovirosis, globalization, global warming, control methods

cuLiciDi

I Culicidi, più comunemente noti come zanzare, sono 
insetti appartenenti all’ordine dei Ditteri. Nel mondo 
sono conosciute più di 3500 specie, raggruppate in tre 
sottofamiglie: Anophelinae, Culicinae e Toxorhynchitina 
(Severini et al., 2009). Le zanzare sono insetti olometa-
boli, ovvero a metamorfosi completa, e il loro ciclo vitale 
è composto da quattro stadi: uovo, larva, pupa e adulto, 
di cui i primi tre sono acquatici. La loro ecologia è quindi 
strettamente connessa alla presenza di raccolte d’acqua 
non corrente/stagnante e ad aree con clima caldo-umido 
che favoriscono il ciclo di sviluppo e la sopravvivenza 
degli adulti (roMi et al., 2012). Gli adulti sono artropodi 
esili e affusolati la cui lunghezza è nell’ordine del centi-
metro, che si caratterizzano per il loro apparato buccale 
pungente succhiante, sottoforma di lunga proboscide, 
formata da labbro superiore, mandibole, mascelle e ipo-
faringe. I maschi utilizzano la proboscide per nutrirsi di 
sostanze zuccherine di origine vegetale, presentando in-
fatti mandibole e mascelle ridotte o assenti. Le femmine 
ematofaghe, invece, effettuano il pasto di sangue su ospiti 
vertebrati per la produzione e la maturazione delle uova 
(Severini et al., 2022). Gli ospiti vengono individuati per 
via chemiotropica, soprattutto grazie alle emissioni di 
anidride carbonica, o alla temperatura corporea (Dutto, 
2008). L’apparato buccale è poi utilizzato per effettuare 
la puntura, raggiungendo un vaso sanguigno da cui viene 
prelevato il sangue (Severini et al., 2022). I ritmi circa-
diani dei Culicidi sono caratterizzati da uno o due picchi 
di attività, nelle ore notturne per alcune specie di interes-
se per l’uomo, alternati a fasi di riposo. Le zanzare sono 

tra gli insetti di maggior interesse medico-veterinario in 
quanto potenziali vettori di agenti eziologici come arbo-
virus, plasmodi e filarie (verDonSchot e BeSSe-Lotot-
Skaya, 2014). In Italia vengono segnalate poco più di 60 
specie, così ripartite nei diversi generi: Anopheles, 15; 
Aedes, 28; Coquillettidia, 2; Culex, 12; Culiseta 6; Or-
thopodomyia, 1; Uranotaenia, 1 (Severini et al., 2022).  

zoonoSi: Le arBoviroSi 

Come definito nel 1951 dall’Organizzazione Mon-
diale della Sanità (OMS), le zoonosi sono malattie e in-
fezioni trasmesse tra vertebrati animali e umani (WHO, 
1951). Le malattie zoonotiche possono essere trasmesse 
agli umani tramite un contatto diretto con un ospite ver-
tebrato infetto o indirettamente tramite vettori biologici 
o meccanici (Bhatt et al., 2013; choMeL, 2009; GuBLer, 
2007). Le malattie trasmesse da vettori costituiscono un 
importante problema di sanità pubblica: l’OMS stima 
che ogni anno siano responsabili di oltre un miliardo di 
infezioni nell’uomo, con un milione di morti, rappre-
sentando circa il 17% dei casi totali di malattie infettive 
(WHO, 2023a). In particolare, fra le malattie trasmesse 
da vettori, degne di rilevanza sono le arbovirosi o arthro-
pod-borne viral diseases, ossia infezioni virali trasmesse 
da artropodi, come zanzare, zecche e flebotomi, in cui la 
modalità di trasmissione avviene tramite la puntura da 
parte dell’artropode infetto verso un ospite vertebrato 
non infetto. Il ciclo di vita di questi virus a trasmissione 
vettoriale implica la sopravvivenza e la trasmissione tra 
due ospiti distinti (Wu et al., 2019). Gli arbovirus com-
prendono oltre 250 specie, a distribuzione ubiquitaria, di 
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questi si stima che oltre 100 virus identificati siano in 
grado di causare malattia nell’uomo (MiniStero DeLLa 
SaLute, 2019). Il termine “arbovirus” è in realtà descrit-
tivo e non indica alcuna specie, genere o famiglia. La 
maggior parte di questi agenti infettivi appartengono a 
diverse famiglie e generi, tra i quali Togaviridae (Alpha-
virus), Flaviridae (Flavivirus) e Bunyaviridae (Bunyavi-
rus e Phlebovirus) (ICTV, 2024). Ogni anno, centinaia di 
milioni di casi d’infezione virale nell’uomo sono causati 
da virus trasmessi da zanzare (WHO, 2023a). Due spe-
cie, Aedes aegypti e Aedes albopictus, sono responsabili 
della trasmissione all’uomo di più del 5% delle malattie 
infettive trasmesse da zanzare (Fig. 1). Queste due specie 
sono vettori di oltre 22 arbovirus di importanza globale 
per la salute pubblica, tra cui i virus responsabili di ma-
lattie come dengue, chikungunya, zika, encefalite giap-
ponese, febbre della Rift Valley, febbre gialla e febbre 
West Nile (MeDLock et al., 2015; SchaFFner, MeDLock, 
BorteL, 2013).

arBoviroSi in itaLia: DenGue e WeSt niLe 

In Italia, le arbovirosi possono essere sia di origine 
autoctona, fra cui si annovera la febbre da West Nile vi-
rus (WNV), l’infezione da virus usutu (USUV), l’infe-
zione da virus Toscana (TOSV) e l’encefalite virale da 
zecche (TBEV); sia arbovirosi di importazione, come 
le infezioni causate dai virus chikungunya (CHIKV), 
dengue (DV) e zika (ZV). Lungo il territorio italiano gli 
artropodi vettori di arbovirosi sono rappresentati, tra gli 
aracnidi, da alcune “zecche dure” (famiglia Ixodidae) 

e, tra gli insetti, da alcune specie di flebotomi (famiglia 
Psychodidae) e zanzare (famiglia Culicidae). Per quanto 
riguarda questi ultimi, la zanzara Culex pipiens, ubiqui-
taria in Italia e particolarmente presente durante il pe-
riodo estivo, è il principale vettore di WNV e USUV. La 
specie A. albopictus, conosciuta come “zanzara tigre” e 
introdotta in Italia nel 1990 dal Sud-Est asiatico, è vetto-
re competente di DV e di CHIKV. Altre specie invasive 
e potenziali vettori di arbovirus, come Aedes koreicus e 
Aedes japonicus, sono state solo ultimamente introdotte 
in alcune aree del nostro paese (ISS, 2022a; MiniStero 
DeLLa SaLute, 2019).

West Nile Virus - Il WNV è un virus a RNA della fa-
miglia Flaviviridae isolato per la prima volta nel 1937 in 
Uganda nel distretto West Nile (SMithBurn et al., 1940). 
In Europa è stato segnalato a partire dal 1958 e tra i virus 
del genere Flavivirus è il più diffuso al mondo e presente 
in tutti i continenti. Gli uccelli selvatici, come le specie 
presenti in Italia Pica pica, Corvus corone cornix, Gar-
rulus glandarius, rappresentano il principale serbatoio 
del virus. Tuttavia, in alcuni casi il virus può raggiun-
gere accidentalmente altri ospiti, come cavallo, roditori, 
gatti e uomo. È trasmesso principalmente attraverso la 
puntura di zanzare ornitofile infette (più frequentemente 
del genere Culex), le quali acquisiscono il virus da uc-
celli infetti (McLean et al., 2001; ISS, 2023). La febbre 
West Nile si sviluppa in modo asintomatico nella mag-
gior parte dei casi. Tuttavia, nelle categorie a rischio, 
come persone anziane, individui con disturbi immunitari 
e coloro che soffrono di patologie croniche come tumo-
ri, diabete, ipertensione, patologie renali o che sono stati 
sottoposti a trapianto, l’infezione da WNV può manife-
starsi con sintomi neurologici, talvolta letali (roSSi, roSS 
e evanS, 2010; ISS, 2022b). In Italia il primo focolaio 
di febbre West Nile risale all’estate del 1998 (autorino 
et al., 2002) con il riscontro di alcuni casi clinicamente 
accertati in cavalli presenti nell’area circostante la zona 
di Padule di Fucecchio, in Toscana. L’infezione è stata 
da allora segnalata ogni anno nell’uomo, negli animali e 
nei vettori, coinvolgendo anche nuovi territori dell’Italia 
settentrionale e centro-meridionale (DeLBue et al., 2014). 
Complessivamente, dal 2008 sono 14 le Regioni italiane 
(Emilia-Romagna, Veneto, Lombardia, Sardegna, Sici-
lia, Friuli-Venezia Giulia, Piemonte, Molise, Toscana, 
Basilicata, Lazio, Puglia, Calabria, Liguria) in cui è sta-
ta rilevata la circolazione di WNV. Nel 2023, dall’inizio 
di maggio i casi di infezione da WNV segnalati in Italia 
sono stati 332 nell’uomo, di questi, 190 si sono mani-
festati nella forma neuro-invasiva, 71 casi asintomatici 
identificati in donatori di sangue e 1 caso asintomatico 
in Lombardia. Tra i casi confermati, sono stati notificati 
27 decessi (6 Piemonte, 11 Lombardia, 1 Friuli-Venezia 
Giulia, 9 Emilia- Romagna) (ISS, 2023)

Dengue - Il virus responsabile della dengue è un virus 
a RNA della famiglia Flaviviridae, genere Flavivirus. La 
malattia virale dengue è causata da quattro differenti siero-
tipi (DEN-1, DEN-2, DEN-3 e DEN-4) ed è trasmessa agli 

Fig. 1 - Fotografia in microscopia digitale di esemplare 
femmina di Aedes albopictus (foto I. Arnoldi)
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esseri umani dalle punture di zanzare infette del genere 
Aedes. Nell’emisfero occidentale il vettore principale è la 
zanzara A. aegypti, anche se si sono registrati casi trasmes-
si da A. albopictus. Il virus circola nel sangue della per-
sona infetta per 2-7 giorni e in questo periodo la zanzara 
può prelevarlo e trasmetterlo ad altri individui. Non si ha 
contagio diretto tra esseri umani, anche se l’uomo è il prin-
cipale ospite del virus (MiniStero DeLLa SaLute, 2019). 
Secondo l’OMS circa metà della popolazione mondiale è 
oggi a rischio d’infezione da virus dengue, con una stima 
di 100-400 milioni di infezioni all’anno (WHO, 2023b). A. 
albopictus è ritenuta il vettore potenzialmente principale 
per questa tipologia di arbovirosi. La prima segnalazione 
della presenza di questa zanzara in Italia risale al 1990. 
Attualmente è presente stabilmente in tutto il Paese, dalle 
pianure fino a quote collinari, soprattutto nei centri abi-
tati, dove stagionalmente può raggiungere densità molto 
elevate. La dengue è particolarmente diffusa, durante e 
dopo la stagione delle piogge, in molte zone tropicali e 
subtropicali (Sud-Est Asiatico, Africa, Cina, India, Me-
dio Oriente, America latina e centrale, Australia e diverse 
zone del Pacifico). Tuttavia, negli ultimi anni si è registrata 
un’espansione di febbre dengue anche verso i paesi dell’e-
misfero nord, in particolare in Europa, in associazione con 
l’incremento di spostamenti di merci e persone. Sebbene 
nella maggior parte dei casi l’infezione si presenti in for-
ma asintomatica oppure come malattia febbrile, sono state 
descritte anche forme gravi, talora con esito fatale (ruche 
et al. 2010; MiniStero DeLLa SaLute, 2023). Il sistema di 
sorveglianza nazionale ha registrato dall’1 gennaio al 4 di-
cembre 2023, 362 casi confermati di dengue, tra cui 280 
casi importati e 82 casi autoctoni. Questi ultimi casi sono 
riferiti a quattro episodi di trasmissione non collegati tra 
loro in provincia di Lodi (41 casi confermati), in provincia 
di Latina (2 casi) e in provincia di Roma (38 casi con espo-
sizioni in diverse parti della città metropolitana di Roma 
e 1 caso ad Anzio). Distintivi sono i casi considerati “au-
toctoni” emersi a Castiglione d’Adda in provincia di Lodi 
(caSSaniti et al., 2023; ISS, 2024 ).

La GLoBaLizzazione

Nell’ultimo secolo, il fenomeno della globalizzazio-
ne, i viaggi, il commercio, l’urbanizzazione e i cambia-
menti climatici stanno avendo un impatto significativo 
sulla diffusione di malattie virali. Sono diversi i fattori 
legati a questi processi che contribuiscono tutt’oggi alla 
diffusione dei vettori e dei patogeni trasmessi. Alcune 
patologie, come la febbre dengue, la chikungunya e la 
febbre West Nile, stanno emergendo in paesi in cui erano 
precedentemente sconosciute (Gezairy, 2003). 

I viaggi e il commercio internazionale
Nel corso della storia, l’apertura delle rotte di viaggio 

e commerciali è stata accompagnata dalla diffusione di 
malattie infettive, dalla ben nota morte nera diffusasi dal 
Sud-Est asiatico in Europa nel XIV secolo, passando alle 
pandemie di colera nel XIX e XX secolo, originatesi nel 
subcontinente indiano. Attualmente, gli oltre 700 milioni 

di viaggiatori che si spostano ogni anno sul nostro piane-
ta hanno un rischio significativo di infettarsi e diventare 
veicolo di infezione, trasferendo agenti infettivi tra Paesi 
geograficamente distanti ma ormai temporalmente vicini 
(Gezairy, 2003). Oltre a ciò, le principali vie di diffu-
sione dei vettori e delle relative malattie vettoriali virali 
emergenti sono anche da ritrovare nel trasporto acciden-
tale degli stessi vettori tramite merci, come il commercio 
di copertoni usati (le zanzare depongono infatti le uova 
appena sopra il pelo dell’acqua ristagnante nelle gomme) 
e anche tramite le piante ornamentali che vengono tra-
sportate in acqua, tra cui arbusti come il “lucky bamboo” 
(iBáñez-JuSticia et al., 2020; reiter P. 1998). 

Cambiamento climatico
Si stima che le attività umane abbiano portato all’au-

mento della temperatura superficiale media globale di 
circa 1°C rispetto ai livelli preindustriali ed è probabile 
che si raggiunga un aumento di 1,5°C tra il 2030 e il 2052 
(IPCC, 2018). Il riscaldamento globale gioca un ruolo 
fondamentale nella diffusione delle zanzare. La tempera-
tura è un fattore che influenza moltissimo la progressione 
delle generazioni e la dimensione della popolazione di 
questi vettori. All’aumentare della temperatura, infatti, 
subiscono un’accelerazione non solo la riproduzione e il 
ciclo vitale, ma anche la frequenza dei pasti di sangue, 
con conseguente aumento della possibilità di trasmis-
sione di agenti patogeni (Becker, 2008). Inoltre, i cam-
biamenti delle temperature sono spesso accompagnati 
da mutamenti a livello di precipitazioni e umidità, altri 
importanti aspetti nella dinamica delle popolazioni delle 
zanzare. Sia in caso di siccità che di inondazioni questi 
vettori andranno incontro a un aumento di abbondanza e 
a una maggiore diffusione (khezzani et al., 2023). Sin-
Gh e Purohit, nel 2014, hanno stimato uno spostamen-
to latitudinale di circa 200 km per ogni grado Celsius di 
aumento della temperatura globale. Il riscaldamento cli-
matico può ripercuotersi anche sul patogeno che può po-
tenzialmente essere trasmesso dalla zanzara, aumentan-
done la velocità di moltiplicazione o riducendone i tempi 
di incubazione (khezzani et al., 2023). Infine, anche la 
popolazione ospite (i.e. uomo) può risentire degli effetti 
di questo aumento di temperatura andando incontro a un 
aumento della percentuale di persone che scendono al di 
sotto delle soglie immunitarie critiche che proteggono da 
infezioni e malattie (SWaMinathan et al., 2014).

Frammentazione degli habitat
Tra le cause del cambiamento climatico è annoverato 

il mutamento nell’uso del territorio, che a sua volta vie-
ne intensificato dal riscaldamento globale stesso. Questo 
circolo vizioso si riflette ulteriormente sull’idoneità am-
bientale per lo sviluppo dei vettori e dei patogeni. Inol-
tre, l’urbanizzazione e la frammentazione degli habitat 
creano non solo nuove aree disponibili alla crescita e allo 
sviluppo di popolazioni di zanzare, ma aumentano anche 
le opportunità di incontro tra vettori e ospiti (khezzani et 
al., 2023). In uno studio del 2019, Gao e colleghi ripor-
tano che dal punto di vista biologico, la frammentazione 

https://www.ipcc.ch/sr15/chapter/spm/
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e l’irregolarità dell’habitat promuovono l’insorgenza di 
malattie e ne intensificano la persistenza. Una distribu-
zione proporzionale tra esseri umani e zanzare sembra 
ridurre al minimo il rischio di infezione.
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Drosophila, a toolkit for biomedicine and biotechnology 
Glioblastoma (GBM), a highly aggressive and incurable tumor, often stems from constitutive activation of the 

epidermal growth factor receptor (EGFR) and phosphoinositide 3-kinase (PI3K). To understand the role of autoph-
agy in glioma pathogenesis in vivo, we utilized an established Drosophila melanogaster model of glioma based on 
overexpression in larval glial cells of an active human EGFR and the PI3K homolog Pi3K92E/Dp110. Such glia 
exhibits hyperplastic cell growth and high cellular levels of a key component of the lysosomal-autophagic com-
partment, ref(2)P (refractory to Sigma P), the Drosophila homolog of SQSTM1/p62. However, autophagic cargo 
degradation appears inhibited. Surprisingly, depletion via RNA interference of vacuolar H+-ATPase (V-ATPase) 
subunits, of Pdk1, or of the TORC1 complex component raptor prevents overgrowth and normalizes ref(2)P levels. 
Additionally, depletion of the V-ATPase subunit VhaPPA1-1 reduces AKT and mTOR-dependent signaling and 
restores autophagic degradation. Consistent with fly experiments, patient neurospheres with high expression of the 
V-ATPase G1 subunit show autophagy inhibition. Overall, our data suggest that autophagy is suppressed during 
glioma tumorigenesis due to excessive anabolic oncogenic signaling and that V-ATPase and mTORC1 components 
acting on lysosomes could represent therapeutic targets against GBM.

key WorDS: Drosophila melanogaster, genetica, metabolismo dei nutrienti, glioma

introDuzione

Drosophila melanogaster, comunemente nota come 
moscerino della frutta, è un organismo modello cruciale 
nella ricerca biomedica. La sua breve durata di vita, facile 
manipolazione genetica, e la condivisione di molti proces-
si biologici con i mammiferi ne fanno un sistema speri-
mentale altamente pratico e rilevante per la salute umana. 

Drosophila è stata fondamentale nella comprensione 
di processi biologici determinanti come lo sviluppo em-
brionale o del sistema nervoso. Inoltre, il moscerino della 
frutta è ampiamente utilizzato per lo studio delle malattie 
rare o neurodegenerative, come la malattia di Alzheimer 
e il morbo di Parkinson. I modelli di Drosophila possono 
riprodurre fedelmente molte caratteristiche delle malattie 
umane, fornendo così insight preziosi per lo sviluppo di 
terapie e farmaci.

Drosophila ha assunto un ruolo centrale anche nella 
modellizzazione genetica dei tumori, offrendo un siste-
ma sperimentale efficiente per comprendere i meccani-
smi molecolari coinvolti nella carcinogenesi. I modelli 
di Drosophila sono stati particolarmente utili nello studio 
dei geni coinvolti nella formazione dei tumori, nella re-
golazione della crescita cellulare e perfino nella metasta-
si. Ciò ha indubbiamente accelerato la comprensione dei 
processi regolati da potenziali oncogeni e soppressori tu-
morali e ha contribuito a identificare vie di segnalazione 
cruciali coinvolte nella progressione tumorale.

Molti degli studi in Drosophila si sono avvalsi di ap-

procci di genetica diretta, nei quali tramite mutagenesi 
vengono isolati mutanti in geni che controllano i processi 
biologici oggetto dell’osservazione. Tali approcci han-
no portato alla comprensione del funzionamento di geni 
come il proto oncogene Notch, che sono mutati in diversi 
tumori e malattie genetiche rare. Alti esempi includo-
no i geni soppressori tumorali che costituiscono la via 
di segnalazione di Hippo che limita la crescita di tessu-
ti e organi. Approcci di genetica inversa invece tendono 
inattivare o sovraesprimere geni frequentemente mutati 
nelle malattie umane. Tale ricreazione della genetica dei 
pazienti rende il sistema un valido avatar per esplorare i 
processi patogenici in vivo. 

I gliomi sono un gruppo di tumori cerebrali rari con 
prognosi e decorso variabile. Tra i gliomi, il glioblasto-
ma (GBM) ha esiti particolarmente infausti e limitatissime 
opzioni terapeutiche. Un modello di sviluppo dei gliomi in 
Drosophila è stato descritto da reaD et al 2013. Tale mo-
dello prevede la co-espressione ectopica nelle cellule gliali 
della larva di una forma oncogenica del recettore del fatto-
re di crescita epidermico (EGFR) umano e della fosfoino-
sitide 3-chinasi (PI3K). L’espressione ectopica è regolata 
da RepoGal4, un attivatore trascrizionale esclusivamente 
espresso nelle cellule gliali, che vengono marcate anche 
dall’espressione di GFP regolata dallo stesso elemento. 
In animali coesprimenti EGFR e PI3K è stato osservato 
lo sviluppo massiccio di tessuto GFP positivo che rappre-
senta l’eccesso di crescita cellulare. Tale crescita eccessiva 
mima il processo di gliomagenesi e porta alla formazione 
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di larve dotate di complessi cefalici molto ingrossati che 
soccombono prima di trasformarsi in pupe.

Nonostante le segnalazioni di EGFR e PI3K funzioni-
no a monte di sistemi che regolano i sistemi di nutrimento 
delle cellule, come i gliomi regolino l’utilizzo di nutrienti 
per la loro crescita non è del tutto noto. In particolare, non 
è chiaro il ruolo dell’autofagia, il processo cellulare cata-
bolico che ricicla porzioni del citoplasma, veicolandone i 
componenti al lisosoma, dove, grazie alla degradazione, la 
cellula recupera nutrimenti per nuovi processi anabolici.

In uno studio recente (ForMica et al., 2021), abbiamo 
utilizzato Drosophila melanogaster come modello in 
vivo per definire il ruolo dell’autofagia durante la glioma-
genesi. I nostri dati indicano che l’autofagia è repressa 
sia nell’animale che nelle neurosfere derivate da pazienti 
GBM e che i componenti della via AKT-mTOR, così 
come il complesso della H + -ATPasi di tipo vacuolare 
(V-ATPasi) sono probabilmente fattori limitanti per la 
crescita e l’inibizione dell’autofagia.

La creScita DeL GLioMa DiPenDe  
DaLLa SeGnaLazione aL LiSoSoMa

Per determinare se la via di segnalazione di TORC1, 
operante al lisosoma, è richiesta per la gliomagenesi in 
Drosophila abbiamo depletato nelle cellule gliali sovrae-
sprimenti EGFR e PI3K il gene raptor che codifica per 
un componente necessario per la funzionalità di TORC1. 
Abbiamo anche depletato Pdk1 che codifica per un tra-
sduttore che opera a valle di EGFR e PI3K, ma a monte di 
AKT, una kinasi che a sua volta attiva TORC1. Entrambe 
le deplezioni in condizioni di controllo non impattano lo 
sviluppo delle larve, indicando che la deplezione riduce 
solo parzialmente l’espressione genica. In contrasto a ciò, 

a seguito della coespressione di EGFR e PI3K e in condi-
zioni di deplezione di raptor o di Pdk1, osserviamo che la 
crescita eccessiva dei complessi cefalici larvali viene quasi 
interamente recuperata, portando alla formazione di pupe 
che riescono a completare la metamorfosi. In modo simile, 
abbiamo osservato che la deplezione di Vha14-1, Vha16-

1 e VhaPPA1-1, tre geni che codificano per componenti 
della V-ATPasi, riduce la gliomagenesi in vivo senza che 
le stesse deplezioni blocchino la crescita delle cellule glia-
li in animali di controllo. In aggiunta a ciò, troviamo che 
laddove l’attivazione di AKT è fortemente aumentata nei 
complessi cefalici di larve sovraesprimenti EGFR e PI3K, 
questa è parzialmente ridotta dalla deplezione di VhaP-
PA1-1. Questi dati suggeriscono che la crescita eccessiva 
delle cellule gliali in condizioni genetiche che mimano la 
gliomagenesi dipende da una forte attivazione lisosomale 
di AKT, mTOR e V-ATPase in senso anabolico. Tali fattori 
appaiono particolarmente limitanti perchè la loro riduzio-
ne a livelli che non impattano cellule gliali normali, ne li-
mitano la crescita in condizioni di gliomagenesi. 

L’autoFaGia è BLoccata neLLe ceLLuLe che SviLuPPano  
iL GLioMa e Può eSSere riattivata riDucenDo  

L’eSPreSSione Di Geni DeLLa v-atPaSi

Per comprendere il ruolo dell’autofagia nella glio-
magenesi abbiamo valutato la quantità di foci cellulari di 
ref(2)P (refrattario a Sigma P), l’omologo in Drosophila 
di SQSTM1/p62. I foci di ref(2)P rappresentano i compo-
nenti cellulari che verranno degradati dalla via autofagi-
ca-lisosomale. L’analisi a immunofluorescenza delle cel-
lule gliali GFP positive dei complessi cefalici delle larve 
di Drosophila ha mostrato che le cellule sovraesprimenti 
EGFR e PI3K contengono molta accumulazione di ref(2)
P. Anche in condizioni di alto flusso autofagico, se la de-
gradazione lisosomale funziona correttamente è impro-
babile che ref(2)P si accumuli. Quindi è possibile che in 
condizioni di segnalazione in senso fortemente anabolico, 
le cellule del glioma inattivino la via autofagica. Ciò in re-
altà è atteso perché in condizioni normali la via anabolica 

di mTOR e quella autofagica sono alternative (SetteMBre 
et al., 2012). Sorprendentemente le cellule sovraesprimen-
ti EGFR e PI3K in cui VhaPPA1-1 è stato depletato non 
mostrano però l’accumulo di ref(2)P come nel caso delle 
cellule gliali di controllo. In un esperimento di microscopia 
elettronica su neurosfere in coltura derivate da cellule di 

Fig. 1 - Un modello di alterazione metabolica dei nutrienti cellulari durante la gliomagenesi in vivo in Drosophila 
melanogaster. 
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pazienti affetti da GBM, abbiamo anche osservato che in 
sfere con alti livelli di espressione della subunità G1 della 
V-ATPasi, il flusso autofagico è bloccato mentre in neuros-
fere che esprimo poca V-ATPasi G1 il flusso autofagico è 
presente. In una serie di studi precedenti abbiamo descritto 
i due tipi di neurosfere e dimostrato che quelle alto-espri-
menti derivano da pazienti affetti da GBM con un decorso 
più infausto di pazienti con bassi livelli di V-ATPasi G1 
(Di criStoFori et al., 2015; terraSi et al., 2019; BertoLini 
et al., 2019). Queste evidenze sperimentali suggeriscono 
che nei gliomi la via autofagica sia bloccata dalla segna-
lazione anabolica e che la riduzione dell’anabolismo con-
trollato dalla V-ATPasi riattivi la via catabolica lisosomale. 

concLuSioni

Questo studio ci ha permesso di elaborare un modello 
per la funzione lisosomale e della V-ATPasi nello svi-
luppo gliomi larvali in Drosophila (Fig. 1). L’equilibrio 
fisiologico tra i processi anabolici e catabolici che gover-
nano la normale crescita cellulare (physiologic growth) 
viene fortemente compromesso nei gliomi a causa della 
segnalazione oncogenica di EGFR e PI3K che portano 
a una forte attivazione di AKT e dei processi anabolici 
associati a mTOR e al lisosoma. In queste condizioni, 
durante la gliomagenesi, la crescita è favorita mentre il 
catabolismo, che potrebbe agire come soppressore tumo-
rale, è inibito (tumor growth). La deplezione di VhaP-
PA1-1, Pdk1 o raptor ripristina l’equilibrio che controlla 
il metabolismo dei nutrienti, riattivando l’autofagia e di-

minuendo la crescita del tumore (limited growth). Tali os-
servazioni, se confermate nei pazienti GBM potrebbero 
portare all’uso di farmaci che blocchino mTOR e/o che 
attivino la via autofagica. 
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Investigating the invasive success of Aedes albopictus
Understanding phenotypic traits, their intraspecific variation, and their genetic basis are a major goal of evo-

lutionary studies. For invasive species of public health significance, such as the arboviral vector Aedes albopictus, 
these studies are essential to understand the potential for expansion, to implement new vector control strategies, 
such as those based on mass production of genetically or biologically manipulated mosquitoes, and to design math-
ematical models of mosquito populations or control programs.

key WorDS: invasion, arboviral vectors, Aedes

introDuzione aLLa teMatica

La comprensione dei tratti fenotipici, della loro varia-
zione intraspecifica e della loro base genetica sono trai i 
principali obiettivi degli studi evolutivi, tradizionalmente 
perseguiti utilizzando organismi modello come Dro-
sophila melanogaster (Stern and orGoGozo, 2008; Fon-
Seca et al., 2013). La fitness di Dr. melanogaster è ben 
compresa e, in diversi casi, sono state identificate le basi 
genetiche della variazione fenotipica dei tratti di fitness 
(PooL e aquaDro, 2007). Negli organismi non modello, 
questo tipo di studi è limitato (ShaPiro et al., 2017). La 
zanzara tigre asiatica Aedes albopictus è un esempio di 
organismo per il quale la comprensione della variazione 

fenotipica nei tratti di fitness e delle componenti geneti-
che di questi tratti ha motivazioni sia biologiche che ap-
plicative (Fig. 1). Aedes albopictus è classificata come 
una delle 100 specie più invasive al mondo a causa della 
sua aggressiva e rapida dispersione fuori dall’areale di 

origine. Negli ultimi 40-50 anni, questa specie ha conqui-
stato tutti i continenti, a parte l’Antartide, dal Sud-Est 
asiatico e dalle vecchie isole colonizzate dell’Oceano In-
diano e del Pacifico (Bonizzoni et al., 2013). Questa rapi-
da diffusione è stata sostenuta dalla propensione delle 
zanzare Ae. albopictus a riprodursi in contenitori costru-
iti dall’uomo e dalla capacità di svernare attraverso la 
diapausa fotoperiodica (arMBruSter, 2016). Le popola-
zioni di Ae. albopictus differiscono per la loro capacità di 
diapausa e la comprensione delle basi molecolari di que-
sto fenotipo dovrebbe aiutare a sfidare le potenzialità di 
adattamento delle zanzare a nuovi ambienti (arMBru-
Ster, 2016). Oltre a una prospettiva ecologica, lo studio 
dei tratti di fitness di Ae. albopictus è rilevante anche 

perché questa specie è un vettore di numerosi 
arbovirus, tra cui i virus dengue, zika e chikun-
gunya. L’incidenza e l’impatto sulla salute uma-
na di questi virus trasmessi da artropodi (arbo-
virus) sono aumentati negli ultimi 30 anni, 
soprattutto in seguito alla dispersione dei loro 
vettori (BeneLLi e MehLhorn, 2016). Ad esem-
pio, sono stati rilevati casi di trasmissione au-
toctona di dengue nella Francia meridionale e in 
Croazia, mentre l’Italia è stata colpita da due 
focolai di chikungunya e uno di dengue dopo 
l’insediamento di popolazioni di Ae. albopictus 
in tutte le regioni del bacino del Mediterraneo 
nei primi anni 2000 (roSSi et al., 2023). L’im-
portanza di quantificare i tratti di fitness delle 
zanzare, come la longevità degli adulti, per pre-
vedere le epidemie di malattie trasmesse dalle 
zanzare e organizzare programmi di controllo 

efficaci è stata osservata fin dalla formulazione originale 
della teoria della trasmissione di agenti patogeni trasmes-
si dalle zanzare da parte di Ross e Macdonald più di un 
secolo fa (MacDonaLD, 1956). Tuttavia, nonostante i pro-
gressi nella modellazione matematica delle malattie tra-

Fig. 1 -  Importanza dello studio dei tratti di fitness in Aedes albopictus
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smesse dalle zanzare verso l’inclusione di parametri di 
eterogeneità (ad esempio, tasso di puntura variabile delle 
zanzare, variazione spaziale e temporale nella distribu-
zione delle zanzare) e di adattamento locale, i modellato-
ri si trovano spesso ad affrontare incertezze dovute alla 
scarsità di dati biologici con cui valutare le prestazioni 
dei loro modelli (roBert et al., 2012). Pertanto, una com-
prensione più approfondita dei tratti di fitness di Ae. al-
bopictus, della loro variabilità tra le popolazioni e della 
loro regolazione genetica aiuterebbe la progettazione di 
modelli matematici, che sono spesso richiesti dai respon-
sabili politici prima di allocare le risorse per i programmi 
di controllo dei vettori.

MetoDoLoGie 

Ceppi di zanzare e dichiarazione etica
In questo studio sono stati utilizzati cinque ceppi di 

Ae. albopictus: Foshan (Fo), Rimini (Ri), La Reunion 
(LaR), Tapachula (Ta) e Crema (Cr). Fo è il ceppo di ri-
ferimento per il genoma: il suo DNA è stato utilizzato per 
ricavare l’attuale assemblaggio del genoma (PaLatini et 
al., 2020). Fo è stato creato negli anni ’80 da zanzare rac-
colte a Foshan (Cina). Il ceppo Ri, chiamato anche Felli-
ni, è stato creato nel 2004 a partire da 500 uova raccolte 
in un ambiente urbano intorno alla città di Rimini (Drit-
Sou et al., 2015). I ceppi Cr, Ta e LaR sono stati costituiti 
a partire da uova raccolte nell’estate-autunno del 2016 
rispettivamente a Crema (Italia), Tapachula (Messico) e 
St. Pierre (Isola di La Reunion). I parametri di fitness di 
questi tre ceppi sono stati misurati nelle prime otto gene-
razioni in laboratorio.

Le zanzare dei ceppi sopraindicati sono state allevate 
in parallelo a un’umidità relativa del 70-80%, a 28°C e 
con un fotoperiodo luce-buio di 12-12 ore. Le larve sono 
alimentate con un mangime per pesci finemente macinato 
(Tetramin, Tetra Werke, Germania). Per le femmine che 

si nutrono di sangue viene utilizzato un apparato di ali-
mentazione a membrana e sangue di montone disponibile 
in commercio. Non sono necessari permessi specifici per 
eseguire esperimenti di laboratorio sulle zanzare ai sensi 
della direttiva 2010/63/UE del Parlamento europeo e del 
Consiglio sulla protezione degli animali utilizzati a fini 
scientifici.

Valutazione della fitness all’interno di ciascun ceppo
Sono stati quantificati i seguenti parametri: tempo di 

sviluppo da larva a pupa, vitalità larvale, apertura alare 
degli adulti, longevità degli adulti e fecondità (numero 
di uova deposte per femmina) e fertilità (percentuale di 
uova schiuse per femmina). Ogni parametro di fitness è 
stato analizzato contemporaneamente per tutti i ceppi se-
guendo procedure standard e costanti, per massimizzare 
la fiducia che le differenze nei tratti di fitness non deri-
vino dalle condizioni ambientali o dalla manipolazione.

riSuLtati 

Complessivamente, il tempo medio di sviluppo da 
larva a pupa è stato di 6,738 giorni ± 0,793. Lo svilup-
po delle zanzare Fo e Ri è stato generalmente ritardato 
di un giorno rispetto a quello delle zanzare dei tre ceppi 
di recente derivazione; le differenze sono risultate stati-
sticamente significative tra le zanzare Fo e Cr (H=4,48, 
p=0,0034) e tra Ri e le zanzare Ta (H=6,48, p=0,011) e Cr 
(H=7,406, p=0,0065). La vitalità larvale era > 0,9 in tutti 
i ceppi e gli adulti emergenti mostravano una percentuale 
significativamente più alta di maschi o femmine nei ceppi 
Fo e Ta, rispettivamente (Tab. 1). L’apertura alare media 
era di 1,924±0,274 mm per i maschi e di 2,441±0,254 per 
le femmine. Le zanzare Fo e Ri hanno mostrato rispetti-
vamente l’apertura alare più piccola e più grande tra tutti 
i ceppi analizzati. In tutti i ceppi, le femmine erano signi-
ficativamente più grandi dei maschi (Tab. 1). Le differen-

Tabella 1 - Riepilogo dei parametri analizzati. Per ogni parametro si riporta la media con la loro relativa deviazione standard.
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ze nell’apertura alare erano statisticamente significative 
anche tra i ceppi, con l’eccezione delle zanzare dei ceppi 
LaR e Cr. In tutti i ceppi, le femmine hanno avuto una 
vita media più lunga (50,0996 giorni ± 1,1356) rispetto 
ai maschi (45,0197 giorni ± 1,2095). Le curve di soprav-
vivenza delle femmine hanno mostrato che la maggior 
parte delle zanzare ha iniziato a morire dopo 40 giorni, 
mentre le curve di sopravvivenza dei maschi hanno mo-
strato una mortalità più graduale nel tempo. Differenze 
significative tra i sessi sono state osservate nei due ceppi 
a lungo adattamento, Foshan e Rimini, e nel ceppo LaR. 
Le curve di sopravvivenza delle femmine del ceppo di 
Rimini erano statisticamente significative rispetto a quel-
le di tutti i ceppi di recente derivazione, con le femmine 
di Rimini che avevano un tempo medio di sopravvivenza 
più lungo. Il numero medio di uova deposto da femmina 
singola per ceppo è 46.13 ± 11.56 considerando global-
mente i 5 ceppi. La media di uova deposte per femmina 
singola è più alta in Crema e Tapachula. Il ceppo Rimini 
invece presenta la media più bassa. Tuttavia, la percen-
tuale di fertilità non è diversa tra i ceppi. 

concLuSioni

I risultati ottenuti mostrano che mentre alcuni para-
metri, come la sopravvivenza larvale e la fertilità, non 
differiscono tra i ceppi, altri parametri hanno mostrato 
differenze. Tali differenze non seguono un’unica ten-
denza, ma rivelano un quadro articolato che rispecchia 
la complessità biologica della fitness. I cinque ceppi stu-
diati hanno un’origine geografica diversa e tempi diversi 
di colonizzazione. Per esempio, Foshan e Rimini sono 
ceppi di riferimento, da lungo tempo (>15 anni) adattati a 
condizioni di laboratorio, mentre Tapachula, Crema e La 
Reunion sono stati recentemente derivati da uova cattu-
rare in natura. L’analisi dei dati di fitness mostra che non 
c’è un ceppo che performa meglio di altri in tutti i para-
metri studiati, ma differenze significative sono distribuite 
in diversi parametri e ceppi. Da notare sono il tempo di 
sviluppo dallo stadio larvale a quello pupale, la longevità 
delle femmine e la fecondità. Anche se la differenza non 
è statisticamente significativa, il tempo di sviluppo dallo 
stadio larvale a quello pupale dei ceppi di riferimento è 
più lungo di circa un giorno rispetto a quello delle zanza-
re dei ceppi di recente colonizzazione. Statisticamente si-
gnificativa risulta la differenza tra la sopravvivenza delle 
femmine nei ceppi di riferimento rispetto ai ceppi di re-
cente colonizzazione (one-tailed t test=3,09 con p<0.05), 
con le femmine di Rimini e Foshan che vivono una media 
di 54,11 giorni rispetto ai 47,64 giorni delle femmine dei 
ceppi La Reunion, Tapachula e Crema. Verrebbe da spe-
culare che queste differenze sono legate al tempo di co-
lonizzazione in laboratorio. Le condizioni di laboratorio 
sono più controllate e meno ostili rispetto agli ambienti 
naturali. Altra differenza significativa riguarda il numero 
delle uova deposte da ciascuna femmina (fecondità) che 
è statisticamente diverso in comparazioni che riguardano 
due ceppi di recente colonizzazione (Crema e Tapachula) 
e sia Rimini sia La Reunion. I ceppi Crema e Tapachula 

depongono un numero di uova statisticamente superiore 
a quello deposto dagli altri ceppi sopra citati, suggerendo 
che la capacità riproduttiva correla con la capacità inva-
siva di Ae. albopictus.
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Ultrastructural recontruction of the biting apparatus in mosquitoes and bio-molecular mech-
anisms of blood feeding

The evolutionary success of insects is due to their extraordinary morphological variability, with highly spe-
cialized mouthparts reflecting the dietary needs of each species. This diversity allows insects to occupy different 
ecological niches. In the case of mosquitoes, the proboscis plays a key role in the blood meal. During metamor-
phosis, larvae develop in water with chewing mouthparts, while adults have a biting-sucking proboscis to feed on 
nectar and blood. Mosquitoes can transmit pathogens during blood feeding, making the study of the morphology 
and function of the mouthparts crucial for the development of control strategies.

X-ray microcomputed tomography is a useful tool for studying the anatomy of the mouthparts of mosquitoes. 
This technique allows the visualization of the internal tissues and the three-dimensional reconstruction of the struc-
tures, providing detailed information on the development of the mouthparts.

To understand how the blood meal works, the knowledge of the structure of the proboscis is not sufficient, but 
we need to comprehend the role of the substances injected by the insect during the process. Mosquito saliva, a com-
plex mixture of proteins, plays a crucial role in facilitating blood feeding. Biomolecular interactions during feeding 
include modulation of the host immune system and facilitation of blood vessel localization.

Specifically, a salivary protein called LIPS-2 from the tiger mosquito Aedes albopictus affects blood feeding 
behavior. Inhibition of this protein showed a slowdown in the skin perforation process, highlighting its role in 
enhancing the efficacy of the blood meal. The interaction of LIPS-2 with the labrum, a part of the mouthparts, 
morphologically modifies this structure. This modification is mediated by the interaction of LIPS-2 with a cuticular 
protein (Cp19).

Understanding the process of stylet development and the molecular interactions between salivary proteins and 
the cuticle can provide further insight into the biochemical and physiological mechanisms involved in mosquito 
blood feeding.

key WorDS: Mosquito, X-ray tomography, saliva, blood feeding

L’aPParato BoccaLe DeGLi inSetti vettori

L’eccezionale variabilità morfologica degli insetti 
rappresenta la chiave del loro straordinario successo 
evolutivo, che ha permesso loro di colonizzare e adat-
tarsi a moltissimi ambienti e risorse alimentari. Tale 
diversità è particolarmente evidente negli apparati boc-
cali, strutture altamente specializzate che riflettono le 
esigenze alimentari caratteristiche di ogni insetto. A 
titolo di esempio, gli insetti masticatori, come gli ortot-
teri, possiedono mandibole robuste adatte per cibarsi di 
materiale vegetale, mentre insetti pungenti e succhian-
ti, come le zanzare, sviluppano durante la metamorfosi 
proboscidi lunghe e sottili per perforare tessuti e nutrirsi 
di liquidi. La diversità degli apparati boccali ha con-
sentito loro di sfruttare nicchie ecologiche diverse, con-
sentendo la coesistenza di numerose specie nello stesso 
ambiente (Scortecci, 1960).

Inoltre, all’interno della stessa specie, gli organismi 

possono occupare habitat diversi durante il loro sviluppo, 
sfruttando conseguentemente risorse trofiche differenti. 
Questo fenomeno è particolarmente evidente negli in-
setti olometaboli. Per esempio, nei Lepidotteri, durante 
la fase larvale, l’insetto sfrutta l’apparato boccale ma-
sticatore per alimentarsi di materiale vegetale. Nell’età 
adulta, dopo la metamorfosi, l’insetto è in grado di volare 
nell’ambiente e si nutre di nettare mediante la spiritrom-
ba. Questa strategia evolutiva minimizza la competizione 
diretta tra gli individui della stessa specie, consentendo 
loro di sfruttare ambienti e risorse trofiche differenti du-
rante le diverse fasi di sviluppo (Scortecci, 1960).

L’analisi dell’apparato boccale risulta quindi fonda-
mentale nello studio della biologia degli insetti, soprat-
tutto quando questi sono vettori di malattie. Ad esempio, 
insetti come le zanzare utilizzano il loro apparato boccale 
per nutrirsi di sangue, trasmettendo così patogeni e pa-
rassiti agli ospiti. Di conseguenza, la comprensione della 
morfologia e della funzione dell’apparato boccale di tali 
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insetti è anche essenziale per sviluppare strategie di con-
trollo mirate e prevenire la diffusione di zoonosi (FoSter 
e WaLker, 2019; MuLLer e DurDen, 2019).

cuLiciDae: ProBoSciDe e ruoLo vettoriaLe

Appartenenti alla famiglia Culicidae, le zanzare costitu-
iscono un ampio gruppo di insetti ematofagi che conta circa 
3600 specie. Le zanzare sono insetti olometaboli, il che si-
gnifica che la larva si sviluppa in adulto attraverso un pro-
cesso di metamorfosi completa. Inoltre, nel caso di questi 
insetti, l’ambiente che viene occupato dalla larva è diverso 
da quello dell’adulto. La larva si sviluppa solitamente in ac-
qua, alimentandosi di particolato di origine vegetale o ani-
male grazie all’apparato boccale masticatore. L’adulto inve-
ce è glicifago, ossia si nutre di nettare e altri fluidi zuccherini 
mediante l’apparato boccale di tipo pungente-succhiante. 
La femmina di molte specie di zanzara effettua il pasto di 
sangue per permettere lo sviluppo delle uova. A questo pro-
posito, l’apparato boccale delle femmine è generalmente più 
sviluppato di quello dei maschi (Scortecci, 1960; FoSter e 
WaLker, 2019; MuLLer e DurDen, 2019).

L’apparato boccale pungente-succhiante delle zanzare 
adulte è rappresentato dalla proboscide. Questa è costituita 
dal labium che raccoglie sei stiletti, ovvero due mandibo-
le, due mascelle, l’ipofaringe e il labrum. Gli stiletti sono 
costituiti da materiale cuticolare e per la maggior parte non 
contengono cellule. Durante la metamorfosi tutte le com-
ponenti devono essere sintetizzate nuovamente (chaPMan 
et al., 2013). A differenza di altri insetti come gli afidi, il 
labium delle zanzare non viene inserito durante l’alimen-
tazione, ma piuttosto, dato che all’estremità presenta due 
lobi ricchi di terminazioni sensoriali, viene piegato all’in-
dietro e guida gli stiletti nella cute. Durante il pasto di 
sangue gli stiletti mascellari e mandibolari penetrano nella 
cute dell’ospite. Successivamente la saliva viene secreta 
attraverso l’ipofaringe, e, una volta create le condizioni ne-
cessarie, il sangue viene assorbito attraverso il canale ali-
mentare presente all’interno del labrum (Scortecci, 1960; 
FoSter e WaLker, 2019; MuLLer e DurDen, 2019).

Durante il pasto di sangue, diversi agenti infettivi 
possono essere trasmessi all’ospite attraverso la saliva, 
dando origine a zoonosi. Le zanzare sono in grado di 
trasmettere diversi arbovirus (come zika, chikungunya e 
dengue), nematodi (filarie) e protozoi (Plasmodium). Il 
successo dell’infezione dipende in gran parte dalla sali-
va, la cui azione, oltre a facilitare il pasto di sangue, crea 
le condizioni necessarie per favorire la trasmissione di 
patogeni e parassiti. Oltre alla loro notevole versatilità 
come vettori, le zanzare, essendo diffuse a livello globa-
le, costituiscono il gruppo di insetti di maggiore rilevan-
za in ambito medico-sanitario (FoSter e WaLker, 2019; 
MuLLer e DurDen, 2019).

StuDiare L’anatoMia DeLLa ProBoSciDe  
con La MicrotoMoGraFia coMPuterizzata a raGGi x

Le dimensioni dell’apparato boccale delle zanzare 
impongono l’utilizzo di strumenti per poter osservare 

le strutture col dovuto ingrandimento e definizione. Per 
poter osservare lo sviluppo delle strutture all’interno del 
corpo dell’insetto, diventa utile utilizzare approcci diffe-
renti da tecniche classiche di microscopia. A questo pro-
posito, l’utilizzo della microtomografia computerizzata a 
raggi X permette l’osservazione dei tessuti interni, for-
nendo dati per la successiva ricostruzione 3D delle strut-
ture (haLL e Martín-veGa, 2019). Il principio di questa 
tecnica è la rilevazione dell’assorbimento differente che 
i diversi tessuti hanno per i raggi X. Il campione viene 
esposto alla radiazione e ne viene rilevato l’assorbimento 
con strumenti quali gli scintillatori, creando un’immagi-
ne bidimensionale. L’esposizione e la rilevazione ripetu-
ta mentre il campione ruota, permette l’acquisizione di 
numerose immagini da angoli diversi, le quali possono 
essere utilizzate da opportuni software per ricostruire 
un’immagine tridimensionale (BairD e tayLor, 2017). 
Per ottenere immagini ad alta risoluzione, è possibile uti-
lizzare la radiazione prodotta da un sincrotrone. Questa 
struttura accelera degli elettroni in modo da far emette-
re raggi X, i quali possono essere deviati e utilizzati da 
strumentazioni per la rilevazione tomografica. L’utilizzo 
della radiazione da sincrotrone ha i vantaggi di fornire un 
fascio monocromatico, grazie a opportuni filtri, parallelo 
e ad alta intensità. Queste caratteristiche permettono di 
ottenere tomografie ad alta definizione (Mizutani e Su-
zuki, 2012). 

L’utilizzo della microtomografia a raggi X si è dimo-
strata in diversi casi utile per lo studio del funzionamento 
dell’apparato boccale delle zanzare. Uno studio del 2012, 
per esempio, ha permesso di visualizzare tridimensional-
mente il sistema di muscoli che permettono l’aspirazione 
del sangue in Aedes togoi (Theobald, 1907). È stato pos-
sibile visualizzarne la disposizione nel capo e la capa-
cità volumetrica delle camere di pompaggio del sangue 
(kiM et al., 2012). Con lo stesso approccio è stata studiata 
la differenza di queste strutture tra le specie Ae. togoi e 
Anopheles sinensis (Wiedemann, 1828), evidenziando 
differenze morfologiche importanti tra queste due specie 
(ha et al., 2015).

La sostituzione dell’apparato boccale nelle zanzare 
avviene a ogni muta, ma in particolare tra il passaggio 
da larva ad adulto si assiste a un cambiamento completo 
della tipologia di apparato. Questa trasformazione avvie-
ne grazie alla presenza di cellule in grado di secernere e 
modellare le nuove strutture in ogni processo dello svi-
luppo. La microtomografia a raggi X offre l’opportunità 
di seguire le fasi dello sviluppo dell’apparato boccale. La 
sintesi delle nuove strutture avviene tra una muta e l’altra 
al di sotto della cuticola, per cui l’utilizzo della tomogra-
fia permette di osservarne la loro disposizione spaziale 
senza danneggiare i campioni. L’osservazione a diversi 
di campioni presi a tempi successivi permette di seguire 
lo sviluppo delle strutture e comprenderne la genesi (Wi-
PFLer et al., 2016).

Con questi presupposti, è stato svolto uno studio sulla 
struttura della proboscide della zanzara tigre (Aedes al-
bopictus, Skuse 1894) (Fig. 1). Si è osservato lo sviluppo 
della proboscide durante lo stadio di pupa. In questa fase, 
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l’insetto non si alimenta e non ha un apparato boccale 
funzionante, ma presenta le componenti della proboscide 
in via di formazione, localizzate ventralmente sul cefalo-
torace (Becker et al., 2020). La microtomografia a raggi 
X è stata eseguita allo SLS Synchrotron Radiation Facili-
ty del Paul Scherrer Institute (Villingen PSI, Svizzera), 
utilizzando la beamline TOMCAT, specializzata in que-
sto tipo di analisi. Sono state analizzate pupe a diverse 
ore dalla metamorfosi, in particolare dopo 0, 1, 2, 3, 4, 5, 

6, 7, 8, 20, 30, 40 e 47 ore, in modo da seguirne comple-
tamente lo sviluppo. Si è potuto osservare che lo sviluppo 
delle componenti boccali adulte inizia durante lo stadio 
L4, in prossimità della muta a pupa. Le strutture germi-
nali sono infatti già presenti e involuti nella testa della 
larva, per poi estrudersi durante lo sviluppo pupale. Tra-
mite la tomografia, è possibile riconoscere già nella larva 

le strutture che daranno origine alle strutture del labium e 
del labrum. Il primo si localizza sotto la placca del men-
to, mentre il secondo si origina sotto la cuticola della pa-
rete anteriore dorsale. Le gemme delle mascelle e delle 
mandibole prendono forma dall’epidermide alla base 
delle strutture larvali. L’ipofaringe, invece, non è stata 
osservata all’inizio dello sviluppo della pupa, ma inizia a 
modellarsi dopo 20 ore, probabilmente a partire dal la-
bium. Le osservazioni in tomografia hanno permesso di 
evidenziare la formazione di sacche cuticolari che servo-
no da scaffold per la sintesi degli stiletti. Questi scaffold 
vengono rivestiti da un monostrato di cellule epiteliali 
nelle prime 5 ore dalla formazione della pupa. Successi-
vamente, lo strato di cellule si restringe, originando una 
struttura tubolare chitinosa, ben distinguibile entro le 7 
ore. Da questa struttura si origineranno le appendici 
dell’apparato boccale, con il collasso e appiattimento 
della struttura tubolare, a 20 ore per mandibole e mascel-
le e a 40 ore per labium e labrum. Lo sviluppo dei palpi 
mascellari segue lo stesso processo, in sacche cuticolari 
separati, assumendo la forma definitiva entro 20 ore. Alla 
conclusione del processo le cellule che hanno sintetizzato 
gli stiletti regrediscono fino a scomparire, con la sola per-
manenza dei neuroni lungo il labrum, i quali hanno fun-
zione sensoriale. L’osservazione in tomografia dello svi-
luppo della proboscide ha permesso di confermare 
l’origine delle regioni germinali dei componenti degli 
stiletti, evidenziando inoltre come le cellule interagisca-
no con la cuticola, sintetizzando i nuovi elementi, per poi 
scomparire. 

ruoLo DeLLa SaLiva neL PaSto Di SanGue DeLLe zanzare

Per comprendere il funzionamento del pasto del san-
gue non basta conoscere la struttura della proboscide, ma 
anche le sostanze iniettate dall’insetto durante il proces-
so. La saliva delle zanzare è una miscela complessa di 
proteine che consente loro di effettuare il pasto di sangue 
su ospiti vertebrati. Le proteine salivari consentono alla 
zanzara di contrastare diversi processi fisiologici dell’o-
spite, come la vasocostrizione e l’emostasi. Nonostante si 
possano riconoscere proteine dalla funzione comune, la 
composizione molecolare della saliva varia tra le diverse 
specie di zanzara (Guerrero et al., 2020). Inoltre, l’e-
spressione dei geni coinvolti nella produzione di queste 
proteine è spesso associata al raggiungimento della ma-
turità sessuale dell’organismo, come dimostrato in Aedes 
aegypti (kinG et al., 2011). 

La presenza delle ghiandole salivari si è dimostrata 
cruciale nel ridurre il tempo che le zanzare impiegano 
nel perforare la cute dell’ospite e nell’inserire gli stiletti 
(intradermal probing), rispetto agli organismi a cui sono 
state rimosse (yaMaMoto et al., 2016). Inoltre, è stato 
dimostrato che l’azione anticoagulante e immunomodu-
latoria della saliva favorisca indirettamente la rilevazio-
ne dei vasi sanguigni al di sotto della pelle. A titolo di 
esempio, l’apirasi presente nella saliva idrolizza ATP e 
ADP. L’ATP normalmente induce vasocostrizione e ag-
gregazione delle piastrine. Pertanto l’apirasi non solo 

Fig. 1 - La proboscide di Aedes albopictus (immagini da 
microscopio digitale Keyence VHX-7000, Osaka, Japan).
• A. Testa e proboscide di Ae. albopictus. Lo stiletto è 

nascosto dal labium, la struttura che termina con due 
labella dalla funzione tattile e chemorecettiva.

• B. Stiletto di Ae. albopictus dopo la rimozione della 
proboscide. Si può notare il labrum, che forma il ca-
nale alimentare, le strutture seghettate delle maxillae 
e la punta dell’ipofaringe che porta il canale salivare. 
Le mandibole non sono visibili in questa immagine in 
quanto coperte dalle maxillae e dall’ipofaringe. Si noti 
che lo stiletto viene visualizzato dalla sua porzione 
ventrale.



– 108 –

impedisce la coagulazione agevolando la localizzazione 
dei capillari, ma suggerisce anche la possibilità che la sa-
liva favorisca la formazione di ematomi attorno ai vasi 
sanguigni. Tale processo potrebbe agevolare la localizza-
zione dei vasi, poiché la formazione di un ematoma nel 
tessuto sondato aumenterebbe al suo interno il volume di 
sangue, rendendo quest’ultimo più facile da individuare 
(riBerio et al., 1984). Oltre a ciò, la risposta allergica a 
specifici allergeni presenti nella saliva potrebbe stimolare 
la degranulazione dei mastociti che risiedono nella cute 
dell’ospite, provocando vasodilatazione (conWay et al., 
2021). D’altro canto, alcune proteine salivari potrebbe-
ro interagire direttamente con l’apparato boccale della 
zanzara, rendendo più efficace l’individuazione dei vasi 
sanguigni (arnoLDi et al., 2022).

Come già accennato in precedenza, nel momento in 
cui la saliva delle zanzare modula il sistema immunitario 
dell’ospite per facilitare l’assorbimento di sangue, pro-
muove allo stesso tempo la replicazione e la trasmissione 
di patogeni e parassiti. Pertanto, una migliore compren-
sione della composizione della saliva e delle interazioni 
molecolari che si verificano durante il pasto di sangue 
non solo arricchirebbe le nostre conoscenze riguardo la 
biologia dell’insetto, ma potrebbe fornire informazioni 
cruciali sulla competenza vettoriale e per la progetta-
zione di strategie di controllo efficaci per questo vettore 
(arnoLDi et al., 2022).

interazioni BioMoLecoLari neL PaSto Di SanGue

L’osservazione del ruolo della saliva nel successo 
del pasto di sangue della femmina di zanzara ha portato 
a interrogarsi se fosse possibile individuare dei fattori, 
presenti nella saliva, che abbiano un effetto diretto sulla 
zanzara e che modulino il comportamento durante il pa-
sto ematico (arnoLDi et al., 2022). La zanzara modello 
utilizzata è stata Ae. albopictus. Grazie a precedenti ana-
lisi di trascrittomica, è stato possibile individuare delle 
proteine candidate tra quelle espresse dalle ghiandole 
salivari (arcà et al., 2007). Cercando una proteina che 
corrispondesse a criteri quali l’espressione durante la ma-
turità sessuale, la somiglianza con proteine individuate in 
Aedes aegypti, l’esclusione di fattori già noti per il ruo-
lo nella coagulazione del sangue, lo studio ha trovato un 
buon candidato in una proteina del gruppo 34-k, presente 
solo nella sottofamiglia dei Culicinae. La proteina è stata 
denominata quindi LIPS-2, Labrum Interaction Protein 
of the Saliva-2.

Per verificare l’effettivo coinvolgimento di LIPS-2 
durante il pasto di sangue, sono stati eseguiti esperimenti 
volti a verificare il comportamento delle zanzare in as-
senza della sua espressione. Usando la tecnica del RNA 
interference, è stato iniettato in femmine adulte RNA 
sintetico, generando zanzare knock-down per LIPS-2. 
Queste zanzare impiegano più tempo nell’attuare l’intra-
dermal probing rispetto al controllo, mentre non si ha un 
aumento del tempo utilizzato per ingerire sangue. Appli-
cando LIPS-2 ricombinante alla proboscide di femmine 
non trattate, si osserva che l’apparato boccale attua dei 

movimenti tipici dell’intradermal probing, in particolare 
muovendo il labrum e le mascelle e aumentando la sali-
vazione. Appare evidente come LIPS-2 abbia un ruolo 
nel controllare la fase iniziale del pasto di sangue. 

Una volta chiarito l’effetto di LIPS-2 sull’efficacia 
del pasto di sangue, si è cercato di capire il meccanismo 
di interazione con gli stiletti. Per fare ciò, è stato eseguito 
un esperimento di interazione con LIPS-2 ricombinante 
legata a GFP, per visualizzare eventuali siti di legame con 
elementi della proboscide. Si è così notato che LIPS-2 
interagisce a livello della estremità del labrum. Inoltre, la 
struttura del labrum subisce delle modificazioni morfolo-
giche interagendo con la proteina: le “creste a V” presenti 
sulla punta del labrum aumentano di profondità se tratta-
te con LIPS-2. Il labrum, dunque, non è semplicemente 
un pezzo rigido cuticolare, ma è in grado di modificarsi 
interagendo con la saliva durante il pasto di sangue. Nel 
labrum sono presenti inoltre cellule nervose sensoriali, 
che potrebbero percepire LPS-2 e attivare i comporta-
menti e i cambiamenti osservati. 

Per comprendere appieno il meccanismo di azione di 
LIPS-2, si è cercato di individuare l’eventuale recettore 
presente sulla cuticola, in grado di interagire con la pro-
teina salivare. Si è individuata una proteina cuticolare, 
Cp19, localizzata sulla punta del labrum, in corrispon-
denza dei siti dove è localizzata LIPS-2. Studiando l’e-
spressione di Cp19 durante lo sviluppo, si nota come essa 
raggiunge un picco intorno alle 24 ore dalla metamorfosi 
in pupa, per poi scomparire. L’espressione corrisponde-
rebbe quindi al periodo in cui si sviluppano gli stiletti. 

Comprendere il processo di sviluppo degli stiletti può 
aiutare quindi a comprendere i processi biochimici che 
accadono durante il pasto di sangue delle zanzare.

riaSSunto

Il successo evolutivo degli insetti è attribuibile alla 
loro straordinaria variabilità morfologica, con gli appa-
rati boccali altamente specializzati che riflettono le esi-
genze alimentari di ciascuna specie. Questa diversità 
consente agli insetti di occupare diverse nicchie ecologi-
che. Nel caso delle zanzare la proboscide svolge un ruo-
lo chiave nel pasto di sangue. Durante la metamorfosi, 
le larve si sviluppano in acqua con un apparato bocca-
le masticatore, mentre gli adulti hanno una proboscide 
pungente-succhiante per nutrirsi di nettare e sangue. Le 
zanzare possono trasmettere patogeni durante il pasto di 
sangue, rendendo cruciale lo studio della morfologia e 
della funzione dell’apparato boccale per lo sviluppo di 
strategie di controllo.

La microtomografia computerizzata a raggi X è uno 
strumento utile per studiare l’anatomia dell’apparato 
boccale delle zanzare. Questa tecnica consente la visua-
lizzazione dei tessuti interni e la ricostruzione tridimen-
sionale delle strutture, fornendo informazioni dettagliate 
sullo sviluppo dell’apparato boccale.

Per comprendere il funzionamento del pasto del 
sangue non basta conoscere la struttura della probosci-
de, ma anche le sostanze iniettate dall’insetto durante il 
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processo. La saliva delle zanzare, una miscela comples-
sa di proteine, svolge un ruolo cruciale nel facilitare il 
pasto di sangue. Le interazioni biomolecolari durante il 
pasto includono la modulazione del sistema immunitario 
dell’ospite e la facilitazione della localizzazione dei vasi 
sanguigni.

In modo specifico, una proteina salivare chiamata 
LIPS-2 della zanzara tigre Aedes albopictus influisce sul 
comportamento durante il pasto di sangue. L’inibizio-
ne di questa proteina ha mostrato un rallentamento nel 
processo di perforazione della cute, evidenziando il suo 
ruolo nell’efficacia del pasto di sangue. L’interazione di 
LIPS-2 con il labrum, una parte dell’apparato boccale, 
modifica morfologicamente questa struttura. Questa mo-
dificazione è mediata dall’interazione di LIPS-2 con una 
proteina cuticolare (Cp19).

Comprendere il processo di sviluppo degli stiletti e le 
interazioni molecolari tra proteine salivari e cuticola può 
fornire ulteriori informazioni sui meccanismi biochimici 
e fisiologici coinvolti nel pasto di sangue delle zanzare.
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Sex determination in Nematoceran vector species: state of the art and study perspectives
The insect sex determination pathway is governed by a regulatory cascade activated by primary signals, mainly 

of genetic nature, which are extremely variable among species. This genetic pathway in Nematoceran Dipterans, 
although still poorly characterized, exhibits conservation of genes at the bottom of the regulatory cascade, but sub-
stantial differences in the upstream primary signals. The study of sex determination in these insects can be useful 
for the development and application of innovative control strategies, representing valid tools to combat vector 
species uncontrolled spread, which poses a serious risk to public health.
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introDuzione

Gli insetti come vettori di malattie
Nella complessa interazione tra uomo, animali e am-

biente, gli artropodi ricoprono un ruolo significativo nella 
trasmissione di patogeni che possono influenzare la sa-
lute umana e animale. Numerose specie appartenenti al 
Phylum Arthropoda manifestano la capacità di fungere da 
veicolo per agenti patogeni quali parassiti, virus o batteri. 
Nell’ambito di tale interazione, quando un organismo age-
vola attivamente la trasmissione di agenti patogeni da un 
ospite a un altro, si colloca nella categoria di “vettore”. Gli 
artropodi vettori svolgono un ruolo cruciale nella trasmis-
sione di malattie a umani e animali, mediante meccanismi 
come il trasferimento meccanico di patogeni e la trasmis-
sione biologica durante il pasto di sangue. L’aumento del 
rischio di trasmissione è correlato alla continua espansione 
geografica degli artropodi vettori (Perveen et al., 2023). La 
maggior parte delle specie di vettori artropodi appartiene 
alla classe degli Insetti, ordine dei Ditteri. Tra queste fatta 
eccezione per le mosche ematofaghe delle famiglie Glos-
sinidae del genere Glossina e quelle delle famiglie Taba-
nidae, entrambe appartenenti al sottordine Brachycera, la 
maggior parte delle specie di interesse sanitario appartiene 
al sottordine Nematocera che annovera zanzare, flebotomi, 
ceratopogonidi ematofagi e simulidi.

Le zanzare, appartenenti alla famiglia delle Culici-
dae, sono considerate i più importanti tra i ditteri emato-
fagi, responsabili di causare centinaia di migliaia di morti 
in tutto il mondo ogni anno (Mccarthy, 2014). Gli adulti 
di entrambi i sessi si alimentano con fluidi zuccherini di 
origine vegetale; tuttavia, le zanzare di sesso femminile 
compiono un pasto di sangue, atto attraverso il quale pos-
sono veicolare svariati tipi di virus (PauPy et al., 2009). 

Tra le zanzare, i principali generi associati alla trasmis-
sione di malattie includono Anopheles, responsabili della 
trasmissione del parassita Plasmodium, agente eziologi-
co della malaria umana; Aedes, vettore di malattie virali 
quali il flavivirus della febbre gialla, il virus della den-
gue, il virus zika e l’alphavirus; e Culex, principalmente 
coinvolto nella trasmissione del virus West Nile.

I flebotomi o pappataci, appartenenti alla famiglia dei 
Psychodidae, sono ditteri ectoparassiti ematofagi di rile-
vante interesse sanitario. Agiscono come vettori di agenti 
patogeni, tra cui i protozoi del genere Leishmania, i bat-
teri del genere Bartonella e differenti Arbovirus (MaroLi 
et al., 2013). Le femmine, necessitando di un pasto di 
sangue per la maturazione delle uova, si nutrono di una 
vasta gamma di mammiferi, compreso l’uomo.

I Culicoidi, appartenenti alla famiglia Ceratopogoni-
dae, sono un gruppo di insetti ematofagi noti comune-
mente come moscerini pungenti. La loro importanza è 
derivata dalla loro capacità di agire come vettori di oltre 
50 Arbovirus e di vari agenti patogeni, tra cui protozoi e 
vermi filariali. In particolare, un significativo patogeno 
virale trasmesso biologicamente dai Culicoidi è il virus 
Oropouche (OROV), responsabile di una malattia febbri-
le nell’uomo (MeLLor et al., 2000). 

I simulidi, appartenenti alla famiglia Simuliidae, sono 
comunemente conosciuti come moscerini neri e costitu-
iscono una famiglia di ditteri ematofagi, responsabili 
della trasmissione a uccelli e mammiferi di patogeni tra 
cui il nematode Onchocerca volvulus agente eziologico 
dell’oncocercosi o cecità fluviale (aDLer et al., 2019).

Meccanismi di determinazione del sesso negli insetti
La determinazione del sesso negli insetti suscita curio-

sità e ispira la ricerca, essendo uno dei primi meccanismi 
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differenziativi nello sviluppo individuale, influenzando 
morfologia, fisiologia e comportamento sessuale. Si utiliz-
za il termine “determinazione del sesso” per indicare le 
istruzioni iniziali che consentono all’embrione di differen-
ziarsi in senso maschile o femminile. I geni alla base di 
questo programma presentano un’interazione strutturata in 
modo gerarchico a “cascata” (Sánchez, 2008).

I componenti chiave della cascata di determinazione 
del sesso sono: un segnale primario, un prodotto mater-
no, un gene chiave e uno o più geni terminali in grado di 
attuare un doppio switch. In questo modello conservato il 
segnale primario e i geni chiave evolvono rapidamente e 
risultano diversificati nelle varie famiglie di insetti, men-
tre i geni terminali sono altamente conservati (GrahaM et 
al., 2003). In particolare, il segnale primario può essere 
classificato in tre categorie: 1) zigotico, 2) materno o 3) 
ambientale. Questo segnale attiva una cascata di eventi 
molecolari che portano tutti a uno stesso output estrema-
mente conservato: lo splicing sesso-specifico dei geni 
doublesex (dsx) e fruitless (fru), geni caratterizzati dal 
doppio switch. Essi codificano per fattori di trascrizione 
responsabili di attivare il corretto programma di sviluppo 
sessuale dell’individuo (Sánchez, 2008).

Nella specie modello Drosophila melanogaster sono 
presenti due cromosomi sessuali XY eteromorfici nei 
maschi e due copie del cromosoma X nelle femmine. Il 
segnale primario per la determinazione del sesso in tale 
specie è costituito dal rapporto tra il numero dei cromo-
somi X e gli assetti autosomi (A). Quando il rapporto 
X:A=1 si ottiene sviluppo femminile, quando X:A=0.5 
si determina sviluppo maschile. La duplice copia del cro-
mosoma X garantisce il funzionamento di fattori trascri-
zionali X-linked Signaling Elements (XSE) che attivano 
la trascrizione del gene, definito master regulator, Sex-
lethal (Sxl) dal suo promotore zigotico. La proteina fun-
zionale SXL è un fattore di splicing contenente due do-
mini del tipo RRM (RNA Recognition Motif), in grado di 
riconoscere e regolare due bersagli chiave: 1) il pre-mR-
NA tardivo di Sxl stesso, determinando l’espressione di 
una proteina SXL tardiva funzionale e femmina-specifi-
ca, che continua a mantenere il feedback positivo durante 

tutto lo sviluppo; 2) il pre-mRNA del gene transformer 
(tra), determinandone uno splicing femmina-specifico 
che porta alla traduzione di una proteina TRA funzionale 
solo in femmine. La proteina TRA funzionale, insieme 
al prodotto del gene autosomico transformer-2 (tra-2, 
espresso in entrambi i sessi), forma un complesso che di-
rige lo splicing femmina-specifico dei geni dsx e fru. Le 

proteine TRA/TRA-2 riconoscono sui pre-mRNA di tali 
geni ripetizioni di una sequenza regolativa, detta “TRA/
TRA-2 binding site”, guidando lo splicing femmina-spe-
cifico dei pre-mRNA dei geni dsxF e fruF. In embrioni 
XY, l’assenza della proteina funzionale SXL determina 
la mancata maturazione della proteina TRA funzionale 
e la conseguente assenza del complesso TRA/TRA-2, 
generando le isoforme maschio-specifiche dsxM e fruM 

(cLouGh et al., 2014) (Fig. 1A).
L’analisi della determinazione del sesso in numerose 

specie di ditteri e in altre specie di insetti appartenen-
ti a differenti ordini ha evidenziato una conservazione 
solo parziale della cascata di determinazione del ses-
so osservata in Drosophila. In molte specie di mosche 
non-Drosophilidae, il segnale primario della determi-
nazione del sesso è costituito da un fattore M domi-
nante presente sul cromosoma Y. È questo il caso della 
mosca Ceratitis capitata, appartenente alla famiglia 
Tephritidae, per la quale il fattore M responsabile della 
mascolinizzazione è costituito dal locus Y-linked Ma-
le-on-the-Y (MoY) (MeccarieLLo et al., 2019). In tale 
specie il gene chiave per lo sviluppo femminile non è 
più Sxl, come in Drosophila, ma il gene transformer, 
che assume un ruolo fondamentale nel pathway. In C. 
capitata il gene tra è in grado di attivare un meccani-
smo di auto-regolazione positiva, in maniera analoga a 
quanto osservato per Sxl in Drosophila, che consente il 
mantenimento del pathway in senso femminile.   
Negli embrioni XX, il trascritto materno del gene tra co-
difica una proteina TRA materna che, interagendo con la 
proteina TRA-2, permette lo splicing femmina-specifico 
dei pre-mRNA zigotici di tra riconoscendo copie multi-
ple della sequenza TRA/TRA-2 binding site sul pre-mR-
NA di tra. Di conseguenza, viene sintetizzata la proteina 

Fig. 1 - Analisi comparativa dei meccanismi di determinazione del sesso. A) D. melanogaster; B) C. capitata; C) Genere 
Aedes; D) Genere Culex; E) Genere Armigeres; F) Genere Anopheles; G) Genere Phlebotomus.
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TRA zigotica che induce uno splicing in senso femminile 
del trascritto tra stesso, innescando un loop autoregolati-
vo positivo. A valle, la formazione del complesso TRA/
TRA-2, determina lo splicing femmina-specifico dei 
geni dsx e fru riconoscendo le TRA/TRA-2 binding site 
presenti su tali geni. In embrioni XY, la proteina MOY 
inibisce il legame del complesso TRA/TRA-2 con i siti 
di binding sul pre-mRNA zigotico di tra, con un mec-
canismo ancora non noto, determinando uno splicing 
maschio-specifico che genera un trascritto codificante 
per una proteina TRA tronca e inattiva. La mancanza del 
complesso TRA/TRA-2 in embrioni di sesso maschile in-
duce lo splicing predefinito in senso maschile dei trascrit-
ti dei geni a valle dsx e fru (Pane et al., 2002; SaLveMini 
et al., 2009) (Fig. 1B).

Lo studio della determinazione del sesso in numerose 
altre specie di Ditteri appartenenti ai generi Bactrocera, 
Musca, Glossina, ma anche in altre specie appartenenti a 
ordini diversi quali Imenotteri (Apis mellifera, Nasonia 
vitripennis) e Coleotteri (Tribolium castaneum) ha per-
messo di evidenziare una sostanziale conservazione del 
modulo regolativo scoperto in C. capitata costituito da 
tra → dsx+fru, con un gene tra in grado di rispondere 
al segnale primario e di mantenere memoria del corret-
to stato di attivazione nei due sessi (LaGoS et al., 2007; 
BurGharDt et al., 2005; heDiGer et al., 2010; GeMPe et 
al., 2009; Geuverink et al., 2017; ShukLa et al., 2012).

DeterMinazione DeL SeSSo in inSetti neMatoceri vettori

Famiglia Culicidae - sottofamiglia Culicinae
La sottofamiglia Culicinae comprende insetti comu-

nemente noti come zanzare che includono i generi Aedes, 
Armigeres e Culex. Il cariotipo di tali specie non mostra 
cromosomi sessuali, ma presenta cromosomi omomorfici 
sessuali indistinguibili citologicamente, considerati una 
forma ancestrale dei cromosomi sessuali delle zanzare 
(touPS e hahn, 2010).

Nel genere Aedes, nelle specie Ae. aegypti e Ae. al-
bopictus, è stato identificato un segnale primario per la 
determinazione del sesso maschile, noto come Nix (haLL 
et al., 2015; GoMuLSki et al., 2018). La proteina NIX è 
una RNA-binding protein, caratterizzata da tre motivi di 
legame all’RNA del tipo RMM. L’inattivazione di Nix 
porta alla femminizzazione dei maschi, con lo sviluppo 
di caratteristiche morfologiche femminili e inducendone 
lo splicing femmina-specifico dei geni a valle dsx e fru. 
Questi risultati dimostrano che il gene Nix è sia necessa-
rio che sufficiente per avviare il processo di differenzia-
zione maschile sia in Ae. aegypti che in Ae. albopictus 
(aryan et al., 2020; Liu et al., 2020) (Fig. 1C).

Recentemente è stato identificato un ulteriore fattore 
M nella zanzara della specie Armigeres subalbatus (Liu 
et al., 2023), il gene AsuMf, codificante per una protei-
na con domini RMM ma differente rispetto alle proteine 
NIX. La presenza anche nel genere Culex di un fattore 
M (GiLchriSt e haLDane, 1947) suggerisce la conserva-
zione di un segnale primario, ancora non identificato, in 
grado di indurre la differenziazione del sesso maschile 

nelle zanzare Culicinae e la cui eliminazione determina 
la variazione nello splicing sesso-specifico dei geni dsx e 
fru (Fig. 1C-D-E).

Gli interruttori finali della cascata di determinazio-
ne del sesso delle zanzare Culicinae sono dsx e fru. Essi 
conservano, come nella maggior parte dei ditteri, una 
regolazione sesso-specifica con conseguente presenza di 
trascritti femminili e maschili. 

In generale, negli insetti olometaboli la regolazio-
ne dello splicing femmina-specifico dei geni dsx e fru è 
mediata dal complesso TRA/TRA-2, che risulta piuttosto 
conservato (BoPP et al., 2014). Tuttavia, un gene codifi-
cante per la proteina TRA non è stato ancora identificato in 
nessuna specie di zanzara, sebbene siano stati rilevati po-
tenziali TRA/TRA-2 binding site nei geni dsx e fru di Ae. 
aegypti, Ae. albopictus e Cx. quinquefasciatus, analoghi a 
quelli presenti in Drosophila ma con una ridotta conserva-
zione di sequenza, indicando un possibile coinvolgimen-
to di fattori TRA-2 e TRA-like in tali specie (Price et al., 
2015; SaLveMini et al., 2013; ScaLi et al., 2005; Jin et al., 
2020; SaLveMini et al., 201; Liu et al., 2023).

Famiglia Culicidae - sottofamiglia Anofelinae
La sottofamiglia delle Anofelinae include le zanzare 

del genere Anopheles che presentano cariotipo caratte-
rizzato dalla presenza di cromosomi sessuali, XX nelle 
femmine e X e Y nei maschi (Fraccaro et al., 1977). 

Nelle specie An. stephensi e An. gambiae sul cromo-
soma Y sono presenti due diversi geni che costituiscono 
il segnale primario di determinazione del sesso maschile: 
il gene Guy1 e Yob (criScione et al., 2013; krzyWinSka 
et al., 2016). Tali geni sono coinvolti anche nella regola-
zione della compensazione del dosaggio attraverso l’in-
duzione dell’ipertrascriscrizione dei geni X-linked nei 
maschi (qi et al., 2019). 

Come per le zanzare del genere Aedes, nel genere 
Anopheles non risulta identificato un omologo del gene 
tra, tuttavia è stato recentemente indentificato un gene 
che codifica per una proteina, FEMALELESS (FLE), che 
condivide il motivo RRM di riconoscimento dell’RNA 
con le proteine TRA-2 di altri insetti. FLE agisce come 
effettore intermedio nella cascata genica di determinazio-
ne del sesso, sia modulando lo splicing femmina-specifi-
co di dsx e fru sia come regolatore della compensazione 
del dosaggio nelle femmine (krzyWinSka et al., 2021). 
L’assenza del complesso TRA/TRA-2, suggerisce che 
la proteina FLE può da sola regolare lo splicing femmi-
na-specifico dei geni dsx e fru.

Nei maschi XY, invece, la presenza del fattore M co-
stituito dal gene Yob impedisce il corretto funzionamento 
della proteina FLE, mediante un meccanismo ancora non 
caratterizzato, che porta allo splicing maschio-specifico 
dei geni dsx e fru (krzyWinSka et al., 2021) (Fig. 1F).

Famiglia Psychodidae - sottofamiglia Phlebotominae
I flebotomi sono secondi solo alle zanzare come vet-

tori di agenti patogeni. Nella maggior parte delle specie 
di flebotomi caratterizzati sono presenti cromosomi ses-
suali omomorfici. Fanno eccezione alcune specie come 
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Phlebotomus perniciosus, Lutzomyia shannoni e Lut-
zomyia longipalpis s.l. che presentano cromosomi ses-
suali eteromorfici (viGoDer et al., 2021).

I geni coinvolti nella determinazione del sesso dei fle-
botomi sono stati recentemente identificati mediante un 
approccio di trascrittomica comparativa (PetreLLa et al., 
2019) che ha permesso di evidenziare una sostanziale con-
servazione della cascata regolativa. A differenza di quanto 
osservato per le zanzare, in alcune specie di flebotomi del 
genere Phlebotomus il gene tra è presente e mostra una 
conservazione della sua regolazione per splicing alterna-
tivo sesso-specifico. Gli ortologhi del gene tra sono stati 
identificati solo nel genere Phlebotomus ma non in Lut-
zomyia, suggerendo che il gene tra potrebbe essere stato 
perso in seguito alla separazione evolutiva tra questi due 
generi. Tutti i geni tra identificati nel genere Phlebotomus 
codificano per una proteina TRA caratterizzata dalla man-
canza del dominio presumibilmente coinvolto nell’auto-
regolazione del gene. Questa diversa struttura della pro-
teina TRA suggerisce l’evoluzione di un nuovo dominio 
che possa svolgere il ruolo autoregolativo o la presenza di 
una nuova proteina che agisce contestualmente a TRA-2. 
Tuttavia, l’elevata conservazione delle TRA/TRA-2 bin-
ding sites, presenti nel gene tra della specie P. perniciosus, 
suggeriscono che il meccanismo di autoregolazione di tra 
potrebbe essere conservato anche nei flebotomi.

Nella parte terminale del pathway i geni dsx e fru sono 
stati identificati nelle specie P. perniciosus, P. papatasi, 
L. longipalpis, conservando la regolazione per splicing 
alternativo sesso-specifico e la presenza di TRA/TRA-2 
binding site altamente conservate suggerisce che lo spli-
cing è guidato anche in queste specie dalla formazione di 
questo complesso (PetreLLa et al., 2019) (Fig. 1G).

concLuSioni

Lo studio della determinazione del sesso negli inset-
ti vettori Nematoceri rivela una maggiore complessità e 
variabilità rispetto a quanto osservato in altri ditteri.  
In particolare, nella sottofamiglia Culicinae è nota la pre-
senza di un locus M contenente il segnale primario della 
determinazione del sesso maschile. Resta ignota la natura 
molecolare del regolatore intermedio, posto tra tale se-
gnale primario e geni effettori a valle, responsabile dello 
splicing alternativo sesso-specifico dei geni dsx e fru. Un 
tale regolatore intermedio è stato identificato nella sotto-
famiglia Anophelinae, il gene fle, di cui il meccanismo di 
azione non è ancora noto. Per contro, nella sottofamiglia 
Phlebotominae, dove è stata evidenziata la conservazione 
di un gene tra come elemento chiave per lo sviluppo ses-
suale femminile, l’identificazione di un segnale primario 
resta una domanda aperta che necessita di ulteriori inda-
gini. Studi futuri saranno necessari per incrementare le 
conoscenze sulla cascata genica della determinazione del 
sesso sia in altre specie di zanzare, flebotomi e altri Ne-
matoceri vettori, come ad esempio Culicoides e Simulidi, 
per i quali a oggi non si dispone di nessuna informazione.

Rispondere alle diverse questioni aperte sui mecca-
nismi di determinazione del sesso descritti in questo ar-

ticolo rappresenta una importante sfida da affrontare nei 
prossimi anni. Tale studio potrebbe contribuire anche a 
migliorare i sistemi di controllo di insetti Nematoceri 
vettori, riducendo il loro impatto sulla salute pubblica.

Le principali strategie di controllo ecosostenibile 
adoperate nei confronti di insetti vettori sono la tecnica 
dell’insetto sterile e la tecnica dell’insetto incompatibile. 
Attualmente questi approcci sono impiegati per il control-
lo di diverse specie di zanzare ma ancora non ottimizzati 
per il controllo dei pappataci o altri Nematoceri vettori.

Per l’applicazione di tali tecnologie è estremamente 
importante l’utilizzo di individui del solo sesso maschi-
le, incapaci di pungere e di trasmettere quindi patologie. 
Tuttavia, le strategie correnti di sessaggio/eliminazione 
degli individui di sesso femminile sono generalmente di 
tipo meccanico e caratterizzate da prolungata durata, costi 
elevati e non garantiscono un’efficacia del 100% (BieDLer 
et al., 2016). Lo studio dei geni per la determinazione del 
sesso potrebbe consentire di identificare target genici per 
lo sviluppo di ceppi di insetti ottimizzati per produrre solo 
progenie maschile, utilizzabili in programmi di controllo. 
Allo stesso tempo, questi geni potrebbero essere impiegati 
per ideare strategie di controllo basate su tecniche di gene 
drive, da esaminare in test pilota in campo per il controllo 
di popolazioni naturali di insetti vettori.
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LA RESISTENZA AGLI INSETTICIDI PIRETROIDI IN CULICIDI VETTORI  

DI PATOGENI UMANI E ZOONOTICI IN ITALIA
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Pyrethroid resistance on Culicidae vectors of human and zoonotic pathogens in Italy
We here report the results obtained in the last few years by the Medical Entomology group in Sapienza Univer-

sity (Rome, Italy) by studying resistance to pyrethroid insecticides in the two main mosquito vectors of arboviral 
diseases (i.e. Dengue, West Nile) in Italy and Europe, Culex pipiens and Aedes albopictus, respectively. Results 
highlight worrisome levels of phenotypic resistance in several populations across Italy and provide first evidence 
on its genetic and metabolic mechanisms. Overall, results draw attention to the need for an evidence-based imple-
mentation of mosquito nuisance control taking insecticide resistance management into consideration to maintain 
or restore the efficacy of the nowadays only chemical weapon available to stop arbovirus transmission in Europe.

key WorDS: mosquito control, insecticide resistance, Aedes albopictus, Culex pipiens

introDuzione aLLa teMatica

Le malattie trasmesse da Culicidi provocano oltre 
700.000 morti all’anno soprattutto in regioni tropicali. 
Tuttavia, in Italia la specie autoctona Culex pipiens è 
responsabile ogni anno di numerosi casi di trasmissione 
umana del virus del West Nile, mentre la specie invasiva 
Aedes albopictus ha causato negli ultimi anni la circola-
zione di nuovi arbovirus emergenti di origine tropicale, 
come il dengue e il chikungunya. Entrambe le specie di 
zanzare sono anche causa di importante fastidio a causa 
della loro attività di puntura notturna e diurna.

In accordo con le linee guida dell’European Center for 
Disease Control (ECDC), il Ministero della Sanità italiano 
raccomanda la gestione dei focolai larvali e l’impiego di 
larvicidi per il controllo della densità di zanzare, del fasti-
dio a esse associato e del rischio di trasmissione di patoge-
ni (Piano Nazionale di prevenzione, sorveglianza e rispo-
sta alle Arbovirosi, PNA 2020-2025). Interventi contro le 
zanzare adulte mediante irrorazione di piretroidi – l’unica 
classe di insetticidi autorizzata per il controllo delle zanza-
re adulte nell’UE (Direttiva UE 528/2012) – sono consi-
gliati solo in caso di notifica di un caso infetto e/o trasmis-
sione autoctona di arbovirus. Tuttavia, l’uso incontrollato/
calendarizzato e spesso scorretto dei piretroidi per ridurre 
il fastidio associato alle zanzare e di altri insetti nocivi crea 
le condizioni per lo sviluppo e la diffusione di fenomeni 
di resistenza. I due principali meccanismi di resistenza nei 
Culicidi sono: i) metabolica (MR) - ovvero cambiamen-
ti nei sistemi enzimatici degli insetti che portano a rapida 
disintossicazione o sequestro di insetticidi – e ii) genetica 
con alterazioni amminoacidiche a livello del canale del so-
dio voltaggio dipendete (VSSC, il bersaglio dei piretroidi) 

(target site resistance, TSR). In particolare, mutazioni non 
sinonime nel gene del VSSC (note come mutazioni knock-
down o kdr) possono ostacolare il legame dei piretroidi e 
interferire con la cinetica del canale riducendo la suscet-
tibilità della zanzara ai piretroidi (heMinGWay & ranSon, 
2000). Entrambi questi meccanismi sono molto studiati 
in zanzare del genere Anopheles vettori di malaria o nel 
principale vettore di arbovirus tropicale Aedes aegypti, ma 
molto meno in specie vettrici non tropicali. Il gruppo di 
ricerca di Entomologia Medica dell’Università Sapienza 
di Roma da anni studia i meccanismi e la diffusione della 
resistenza agli insetticidi in Italia e in Europa. Di segui-
to vengono riportati i risultati ottenuti sulle due specie di 
Culicidi più diffuse in aree urbane in Italia e di maggiore 
importanza sanitaria.

riSuLtati - cuLex PiPienS 

Resistenza fenotipica
Risultati di biosaggi eseguiti presso gli insettari della 

Sapienza seguendo il protocollo standard dell’Organizza-
zione Mondiale delle Sanità (WorLD heaLth orGaniza-
tion, 2016) hanno evidenziato alti livelli di resistenza fe-
notipica alla permetrina (dosaggio, 0,75%) in popolazioni 
di zanzare adulte raccolte nel 2016-2017 a Ferrara (mor-
talità<16%), Anzio (m=54%) e Bari (m=27%), e alla del-
tametrina nella popolazione di Bari (m=63%). Ridotta su-
scettibilità (mortalità<98%) alla permetrina è stata rilevata 
in quasi tutte le altre popolazioni (PichLer et al., 2022a). 

Target-site resistance
PichLer et al. (2022a) hanno rivelato una chiara asso-

ciazione tra il fenotipo resistente e la presenza di alleli kdr 
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in posizione 1014 del VSSC. Il sequenziamento dell’intero 
gene vssc in 82 esemplari raccolti in Italia e Grecia ha con-
sentito di identificare 659 varianti di cui alcune producono 
mutazioni in 5 posizioni aminoacidiche rilevanti (o poten-
zialmente tali) nel determinare resistenza. In dettaglio: i) 
sono stati riscontrati i 3 alleli nel locus 1014 – già descritti 
nella specie: l’allele 1014F è stato trovato in tutte le popo-
lazioni campionate con una frequenza allelica variabile dal 
25 -87%, mentre l’allele 1014C è stato trovato solo in Gre-
cia (freq =50%) e 1014S è stato trovato in un unico esem-
plare eterozigote del Nord Italia; ii) la mutazione F1534L, 
è stata rilevata in tutte le popolazioni italiane analizzate 
con una frequenza complessiva dell’8%; iii) mutazioni 
nelle posizioni 253, 918 e 1879 associate a resistenza in 
altre specie di zanzare/insetti sono state rilevate a frequen-
ze <5% , con la mutazione M918T rilevata per la prima 
volta nelle zanzare. Questi risultati descrivono un quadro 
preoccupante di elevata e diffusa resistenza genetica in Ita-
lia e forniscono dati per indagini future sull’impatto delle 
nuove mutazioni e sulla loro possibile sinergia (PichLer et 
al., In preparation). 

Resistenza metabolica
Sono in corso esperimenti di trascrittomica per iden-

tificare enzimi che mostrino espressione differenziale in 
zanzare non esposte, resistenti e sensibili ai piretroidi.

riSuLtati - aeDeS aLBoPictuS 

Resistenza fenotipica
Risultati di biosaggi eseguiti presso gli insettari della 

Sapienza seguendo il protocollo standard dell’Organiz-
zazione Mondiale della Sanità su 12 popolazioni adulte 
raccolte nel 2017 di Piemonte, Veneto, Emilia Romagna, 
Lazio e Calabria, hanno evidenziato piena sensibilità alla 
deltametrina (concentrazione=0,05%) e diversi livelli di 
resistenza fenotipica alla permetrina (0,75%) e/o α-cip-
ermetrina (0,05%) in tutta Italia, con i livelli più alti nelle 
province di Ferrara e Roma (Roma e Anzio) dove si è 
verificata l’epidemia di chikungunya del 2017 (PichLer 
et al., 2018; 2019).

Target-site resistance
La genotipizzazione parziale del gene vssc nei campio-

ni risultati resistenti nei biosaggi ha rivelato una diffusa 
distribuzione della mutazione V1016G e ha confermato la 
sua associazione con la resistenza fenotipica ai piretroidi 
già dimostrata attraverso l’esposizione di colonie di labo-
ratorio omozigoti a diverse classi di piretroidi (kaSai et al., 
2019). Abbiamo sviluppato un saggio PCR (AS-PCR) per 
genotipizzare la mutazione V1016G e lo abbiamo utilizza-
to per analizzare popolazioni del Trentino, Veneto, Emilia 
Romagna, Toscana, and Lazio. I risultati hanno evidenzia-
to frequenze dell’allele 1016G >5% in quasi tutte e le po-
polazioni con l’esclusione di quella del Trentino, con pic-
chi di 20–45% nelle popolazioni turistiche costieri dove i 
trattamenti piretroidi sono ampiamente implementati e 
calendarizzati per ridurre il fastidio (PichLer et al., 2021). 
In uno studio simile condotto su popolazioni raccolte in 69 

siti di campionamento in 19 paesi europei, l’allele 1016G è 
stata identificato in 12 popolazioni di nove paesi (con fre-
quenze alleliche comprese tra 1 e 8%), per lo più distribuiti 
in due cluster geografici. Il cluster occidentale comprende 
popolazioni costiere del Mediterraneo dall’Italia, Francia 
e Malta, nonché singoli siti di Spagna e Svizzera. Il cluster 
orientale comprende popolazioni su entrambi sponde del 
Mar Nero in Bulgaria, Turchia e Georgia, nonché una in 
Romania (PichLer et al., 2022b).

Resistenza metabolica
Come per Cx pipiens, sono in corso esperimenti 

di trascrittomica per identificare enzimi che mostrino 
espressione differenziale in zanzare non esposte, resi-
stenti e sensibili ai piretroidi.

concLuSioni

Nel complesso, i risultati ottenuti rivelano l’esistenza 
di estesi fenomeni di resistenza ai piretroidi nelle popola-
zioni italiane di Cx pipiens e di Ae. albopictus e rappresen-
tano un campanello d’allarme, sollecitando un maggiore 
monitoraggio e una maggiore gestione di un fenomeno che 
rischia di neutralizzare l’unico mezzo oggi disponibile per 
contrastare e fermare le epidemie di arbovirus. 
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Symbiosis and control of Dipteran vectors and transmitted diseases
 It is well known that the symbiotic relationships that insects have established with different microorganisms have 

played a key role in their evolutionary success. Bacterial symbiosis is also prevalent in insects that are efficient vectors 
of pathogens, and numerous studies have attempted to decipher the basic mechanisms of host-symbiont relationships 
and develop ways to control vector-borne diseases. “Symbiotic control,” a new multifaceted approach that uses sym-
biotic microorganisms to control insect pests or reduce vector competence, seems particularly promising. Three of 
these currently cutting-edge approaches are: (1) the elimination of microbial symbionts required by the insect host; 
(2) the manipulation of symbionts that can express anti-pathogen molecules within the host; and (3) the introduction 
of endogenous microbes into insect populations, able to influence the lifespan and the vectorial capacity of new hosts.

key WorDS: symbiosis, insect vector, mosquito 

introDuzione aLLa teMatica

Alcune delle malattie infettive più devastanti, come la 
malaria, la dengue, la febbre gialla e la filariosi, sono tra-
smesse dalle zanzare e causano un drammatico carico sa-
nitario per le persone che vivono in regioni endemiche del 
mondo. Le zanzare, come tutti gli insetti, rappresentano un 
esempio di grande successo evolutivo, come testimoniano il 
gran numero di specie descritte (circa 3500) e la loro ampia 
distribuzione in tutto il mondo, a eccezione dell’Antartide, 
segno della loro grande capacità adattarsi a tipi di habitat 
molto diversi. Tra i fattori che contribuiscono in modo si-
gnificativo a questa grande adattabilità, il microbiota del-
le zanzare può svolgere un ruolo fondamentale. Sebbene 
i primi studi sul microbiota associato ad alcune specie di 
zanzare risalgano a pochi decenni fa (hertiG and WoLBach, 
1924; yen and Barr 1971), e sebbene i batteri, come alcune 
siero-varietà di Bacillus thuringiensis, siano stati proposti 
nel controllo biologico delle malattie trasmesse dalle zan-
zare (MBD) (Lacey, 2007), solo di recente la ricerca sulla 
“simbiosi nelle zanzare” è stata ampliata, con l’obiettivo di 
sviluppare strategie innovative di controllo del MBD attra-
verso il controllo simbiotico (SC), un approccio multiforme 
che utilizza microrganismi simbiotici per controllare gli in-
setti nocivi o ridurre la competenza dei vettori.

i Batteri SiMBionti DeGLi inSetti 

Il rapporto “antico” e stretto tra batteri simbionti e 
alcuni insetti ospiti è testimoniato da alcuni elementi 
biologici particolarmente caratterizzanti come l’orga-
nizzazione strutturale in batteriomi. Un batterioma è, 
per l’appunto, un organo specializzato che ospita batteri 
endosimbiotici. I batteriomi contengono a propria volta 
cellule specializzate dette batteriociti. 

Altro aspetto riguarda la riduzione della dimensione 

del genoma del simbionte. Le analisi sui genomi dei sim-
bionti batterici mostrano che la riduzione del genoma è un 
processo continuo, che risulta in un continuum di dimen-
sioni, con il genoma più piccolo attualmente conosciuto 
a 112 kilobasi. I geni che vengono persi riguardano tutte 
le categorie funzionali, ma i geni fondamentali per i pro-
cessi informativi centrali, compresi i geni che codificano 
per le proteine ribosomiali, vengono per lo più conservati, 
mentre i geni alla base della produzione dei componenti 
dell’involucro cellulare sono particolarmente impoveri-
ti. Pertanto, queste entità mantengono proprietà simili a 
cellule ma dipendono fortemente dal co-adattamento agli 
ospiti, che, a loro volta, si evolvono continuamente per 
supportare i simbionti da cui dipendono.

controLLo SiMBiotico Di zanzare vettrici

Come anticipato, il controllo simbiotico degli insetti 
nocivi e dei vettori di malattie è stato sviluppato attraver-
so tre approcci principali:
1. la distruzione dei simbionti microbici richiesta da 

insetti nocivi/vettori di malattie;
2. la manipolazione di simbionti che possono esprime-

re molecole anti-patogeno all’interno dell’ospite;
3. l’introduzione di microbi endogeni che colpiscono 

durata di vita e capacità vettoriale dei nuovi ospiti 
nelle popolazioni di insetti.

Nelle zanzare, il secondo e il terzo approccio sono 
stati recentemente esaminati in studi mirati a valutare il 
loro potenziale utilizzo nel controllo dell’MBD.

ManiPoLazione Dei SiMBionti Per eSPriMere MoLecoLe  
antiPatoGene aLL’interno DeLLa zanzara-oSPite

La paratransgenesi mira a eliminare gli agenti patogeni 
dalle popolazioni del vettore ospite attraverso la transge-
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nesi di un simbionte del vettore. Pertanto, per sviluppare 
un approccio paratransgenico efficiente per il controllo 
della MBD, devono essere identificati microrganismi sim-
biotici adatti con caratteristiche specifiche e ben definite. 

Un potenziale candidato per l’uso nella paratransgenesi 
delle zanzare è l’alfa-proteobatterio Asaia, che ha suscitato 
notevole interesse a causa della sua peculiare relazione con 
le zanzare. Questa peculiarità è legata a diversi elementi: 
innanzitutto Asaia si localizza nell’intestino, nelle ghiandole 
salivari e negli organi riproduttivi delle zanzare di entrambi 
i sessi (Favia et al., 2007). In secondo luogo, Asaia si trova 
in tutti gli stadi di sviluppo di tutti i vettori della malaria 
testati, nonché in Aedes aegypti, il principale vettore della 
febbre gialla, con una prevalenza molto elevata all’inter-
no di diverse popolazioni (spesso raggiungendo il 100%) 
dove è il batterio dominante (crotti et al., 2009; Diaz et al., 
2021). Asaia è facilmente coltivabile al di fuori dell’ospite 
in terreni privi di cellule ed è stata geneticamente trasfor-
mata per esprimere proteine transgeniche. Recentemente, 
Asaia è stato utilizzato per esprimere condizionalmente la 
proteina anti-plasmodiale denominata “scorpina” al mo-
mento dell’effettuazione del pasto di sangue da parte della 
zanzara (Shane et al., 2018). Asaia utilizza diverse vie di 
trasmissione all’interno e tra le popolazioni; infatti, può es-
sere trasmessa verticalmente alla progenie per vie materne, 
paterne e transstadiali e trasmessa orizzontalmente tra indi-
vidui mediante accoppiamento e co-alimentazione (Favia et 
al., 2007; DaMiani et al., 2008; DaMiani et al., 2010).

La trasmissione verticale potrebbe consentire di 
introdurre con successo batteri modificati nelle popo-
lazioni di zanzare sul campo. Poiché una zanzara gra-
vida depone circa 80-100 uova (Life cycle: the mosqui-
to https://www.cdc.gov/dengue/resources/factSheets/
MosquitoLifecycleFINAL.pdf), di cui circa il 50% si 
sviluppa in femmine adulte, si potrebbe prevedere un 
aumento significativo del numero di zanzare portatri-
ci di Asaia, con una rapida diffusione del batterio tra i 
membri di una popolazione.

introDuzione Di MicroBi enDoGeni che inFLuenzano  
La Durata DeLLa vita e La caPacità vettoriaLe  

Dei nuovi oSPiti neLLe PoPoLazioni Di inSetti

La dengue è riemersa come una grave sfida per la sa-
lute pubblica. Negli ultimi tempi sono stati fatti diversi 
tentativi promettenti per controllare la malattia con scar-
so successo. Un metodo innovativo di controllo biolo-
gico della dengue è l’uso del batterio Wolbachia. Ceppi 
selezionati di Wolbachia sono stati introdotti nell’Aedes 
aegypti per prevenire la trasmissione del virus dengue 
da parte del vettore (Frentiu et al., 2014; utarini et al., 
2021). Wolbachia previene la trasmissione della dengue 
bloccando direttamente il virus o diminuendo la durata 
del vettore. Il meccanismo attraverso il quale provoca 
questi effetti non è chiaramente compreso. La principa-
le preoccupazione di questa tecnica è l’emergere di un 
nuovo sierotipo del virus dengue che potrebbe eludere 
la protezione offerta da Wolbachia. La tecnica è rispet-
tosa dell’ambiente e promettente per il controllo di altre 

malattie trasmesse da vettori. In diversi studi condotti 
principalmente in Asia, è stato dimostrato che l’intro-
gressione di un ceppo di Wolbachia (chiamato wMel) 
nelle popolazioni di Ae. aegypti è stata efficace nel ridur-
re l’incidenza della dengue sintomatica e ha comportato 
un minor numero di ricoveri per dengue tra i partecipanti 
a questi trails (Pinto et al., 2021; veLez et al., 2023). 

coSa c’è Di nuovo?

Il controllo della malaria richiede lo sviluppo di un’am-
pia gamma di strategie complementari. Recentemente, 
sono state descritte le proprietà di un batterio simbiotico 
presente in natura, non geneticamente modificato, Delftia 
tsuruhatensis TC1, che è stato isolato da zanzare incapaci 
di sostenere lo sviluppo dei parassiti Plasmodium falcipa-
rum (huanG et al., 2023). D. tsuruhatensis TC1 inibisce le 
prime fasi dello sviluppo del Plasmodium e la successiva 
trasmissione da parte della zanzara Anopheles attraverso 
la secrezione di una piccola molecola inibitrice. È stato 
identificato che questo inibitore è la molecola idrofobica 
armane. Si è inoltre scoperto che, al contatto con le zan-
zare, l’armane penetra nella cuticola, inibendo lo sviluppo 
del Plasmodium. D. tsuruhatensis TC1 popola stabilmente 
l’intestino della zanzara, non impone un costo di fitness 
alla zanzara e inibisce lo sviluppo del Plasmodium per la 
vita della zanzara. Gli studi sul campo condotti in Bur-
kina Faso e la modellizzazione hanno dimostrato che D. 
tsuruhatensis TC1 ha il potenziale per integrare il control-
lo della trasmissione della malaria mirato alle zanzare.

concLuSioni

Gli approcci basati sul controllo simbiotico devono af-
frontare le preoccupazioni normative ed etiche sollevate 
dagli specialisti e dalle popolazioni locali negli ultimi anni.

Nonostante queste preoccupazioni, il controllo simbio-
tico delle zanzare offre diverse caratteristiche favorevoli 
rispetto ad altri metodi di controllo. In primo luogo, la ma-
nipolazione genetica dei simbionti è molto più semplice 
e veloce della manipolazione genetica delle zanzare, e i 
simbionti trasformati sono molto più facili da introdurre 
nelle popolazioni di zanzare rispetto ai transgeni. In secon-
do luogo, l’uso di simbionti trasformati supera le barriere 
genetiche delle popolazioni di zanzare riproduttivamente 
isolate che spesso si trovano in aree ad alta trasmissione 
della malaria e che quindi rappresentano un grande ostaco-
lo alla diffusione dei transgeni delle zanzare. In terzo luo-
go, i microrganismi possono essere prodotti in gran parte 
a basso costo, anche in alcuni paesi in via di sviluppo, e 
la possibile inattivazione dei transgeni batterici sul campo 
non costituisce una delle maggiori preoccupazioni a causa 
della logistica più semplice per l’introduzione dei batteri 
appena trasformati.

Infine, per quanto riguarda i requisiti normativi ed 
etici, le normative già esistenti sul rilascio di batteri mo-
dificati nell’ambiente rappresentano un punto di partenza 
sufficiente per formulare linee guida più specifiche per le 
applicazioni sul campo delle zanzare simbionti.

https://www.cdc.gov/dengue/resources/factsheets/mosquitolifecyclefinal.pdf
https://www.cdc.gov/dengue/resources/factsheets/mosquitolifecyclefinal.pdf
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riaSSunto

È risaputo che le relazioni simbiotiche che gli insetti 
hanno stabilito con diversi microrganismi hanno avuto 
un ruolo chiave nel loro successo evolutivo. La simbiosi 
batterica è prevalente anche negli insetti che sono effi-
cienti vettori di patogeni e numerosi studi hanno cer-
cato di decifrare i meccanismi di base delle relazioni 
ospite-simbionte e di sviluppare modi per controllare le 
malattie trasmesse da vettori. Il “controllo simbiotico”, 
un nuovo approccio multiforme che utilizza microrga-
nismi simbiotici per controllare gli insetti nocivi o ri-
durre la competenza dei vettori, sembra particolarmente 
promettente. Tre di questi approcci attualmente all’a-
vanguardia sono: 
1. l’eliminazione dei simbionti microbici richiesti 

dall’insetto ospite;
2. la manipolazione di simbionti che possono esprime-

re molecole anti-patogeno all’interno dell’ospite; 
3. l’introduzione di microbi endogeni che influenzano 

la durata della vita e la capacità di vettore dei nuovi 
ospiti nelle popolazioni di insetti. 
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