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Inledning

1908 tilldelades den ryske zoologen och
bakteriologen luij MC」 nikOV nobelpriset i
medicin fёr sina studier av vita blodkroppar

och deras brm譴3a att Omsluta bakterier och
andra sma frttnmande kroppar och fOrstё ra
dem.Han var inte fagocytosens upptたkare,
Haeckel hade redan giort det 1862,men hans
arbeten om i証 lammation, fagocytos och
irnrnunitet konl att bH banbrytande,inte bara f6r

medicinen, utan aven fёr den frarnvaxande
insektpatologin, vetenskapen om insekternas

可ukdOmar. Att insekter kan bli ttuka har
manniskan kant till sedan aldsta tid ―Aristo‐

teles beskrev i sin "Historia anirnaliunl'' pa

330-talet f.Kr.hur bisamhanen kunde drabbas av

SiukdOm _ men att det aven exlsterade ett
brsvar mot ttukdom Var n縫 3ot nytt.
I vara dagar kanner man hundratals virus,

bakterier och protozoer och tusentals svarnpar,

sonl kan fё rorsaka ttukdOm Och dё d bland
insekter.Samtidigt som kunskaperna om insekt‐

筍ukdOmar ёkat, har ocksa forskningsintresset
forandrats. Under 1800-talet inriktade man sig

pa att halla bisamhallen Och silkesodlingar

friska och den katastrof, som vid slutet av

1800‐ talet hotade den europeiska silkeξ odlingen,

avvattdes i SiSta stund. 1900‐ talets forskning

koncentreras pa att finna metoder fёr att ut‐
nytja insekternas ttukdOmar som ett mindre

farligt alternativ till den kemiska bekampningen.

KannedOmen Onl fё rsvarsmetodema ёkar
ocksa for varie ar. 1くunskapen om hur blod―
celler kan fagocytera cHer kapsla in frmmande
kroppar har brttupats med elektronmikro‐
skopets 可」p, OCh おrrlnade immunologiska
metoder har avsl● at, att aven ttalva b10d_
plasman ingriper i fё rsvaret. Salunda vet man,

att gifter kan oskadligg6ras av kompOnenter i
blodplasman och dttefter transporteras ut ur

kroppen med exkretionsorganen, altemativt
upplagras i huden. Insekternas exoskelett av

kitin och proteiner ar nanlligen inte enbart en

banriar mot infektioner, utan aven en upplags‐

plats. Studiet av fё rhallandet mellan en parasit

och dess vardinsekt har visat,att parasiten inte

nodvandigtvis maste undvika vardens forsvar,
utan i vissa fall kan den dra fё rdel av dessa
processer. Pi fё liande SidOr ges en kort redo‐

gOrelse fё r infektion och fё rsvar och fOr sam‐

spelet rneHan en parasit och dess vard.

Infektionsvag

Mikroorganismer och parasiter kan ta sig in i

insektens kropp antingen pa aktiv eller passiv

v電 .Det vanligaste ar att mikroorganismer tas

upp med fё dan, medan nematoder, trematod‐
cerkarier och parasitara insekter fOrmar att pa

egen hand ta sig in i kroppen.



46 Rο″″ッιαパsο″

Fёr att en organism ttalvstandigt skall kunna

ta sig in i insektens kroppshila, maste den ha

brlntta att tranga genOm ett kitinskikt.Detta

計m● ligtお r det stora antal nematoder som i sin
kakapparat har vassa stiletter,Ined vilkas ljalp

de kan genomborra insektens hud.Det ar ocksi
vanligt att svampar angriper genom huden,Inen

dessa anvander sig framf6r ant av kenliska
metoder.Fran svamphyferna avsё ndras kraftiga

enzynl, som 16ser upp kroppsvaggen, sa att
hyfema kan tranga in. svampar sprids med
sporer, som ar latta Och dafё r latt later sig

transporteras lned vind och regn,och de insekter

som lever i eller vid marken, cHer pa vaxter,
lёper stor risk att fi sadana pa sig.onl sporema

far sitta kvar, ko■llner de, om temperatur och
fuktighet ar gynnsamlna, att gro och tranga in,

savida inte insekten dessfё rinnan har befriat

sig fran dem. I)罰 6r kan man hos manga in_
sekter, bla steklar och nugor patrttFa ctt
putsningsbeteende. I)a och da gnider de sig,

sa att kroppsytan rensas fran fё roreningar,

daHbland sporer av parasitiska svampar.Hosin‐

sekter med yngelvard ar det dessutom vanHgt
att avkominan putsas.Tveslartens hona vander

och slickar sina ttg anda franl till ldackningen.

Da dessa ar lagda l en hala i marken ar be_

tingelsema goda br svampangrepp,nttot som
ocksa blir aggens undergang onl honan av‐
1をLSnas Och putsningen upphё r.

Fёr en parasitstekel ar det ingen svttighet

att med ttlaggningsrё ret genomborra huden,
exempel宙 s hos en ttarilslarv och l蜘 gga sina agg

i dess kroppshala. Inscktens hud ar visserligen

hard, men atnlinstone i granserna mellan seg‐

menten innehaller den mindre kitin och dar ar

den dttё r nJukare.Detta ёkar insektens rё rlig―

het, men det innebar samtidigt en fOrsvagning

∝ h det ar framst i sadana partier genom‐
brottet kan ske.

Vanligast ar dOck att organismerna passivt;
via tarmkanalen,ko■ llner in i kroppen.I allman_

het upptas de med fOdan och det ar i fё rsta
hand i den ickekitiniserade mittarmen som an‐

greppen startar. Pa detta satt upptas bakterier,

virus, rickettsier och protozoer, men aven
parasitflugornas σachinidac)agg kan kOmmain
med fOdan.Hos iarver av egentliga tronslandOr

lAnisoptera) kan man tanka sig en annan
infektionsvag.1)essa lever i vatten och far sin

syretil160rsel genom andtarmens tunna epitel.

Fёr att kunna til180dOgё ra sig det 16sta syret,

pumpas vatten standigt ut och in i baktannen,

。ch da kan det latt handa att aven mikro‐
organismerおjer med.

Skulle insektens hud skadas,kan nlikroorga‐

nismer komma in genom saret,varefter de sedan

snabbt sprides med blodet.  Under sadana
betingelser kan exempelvis en bakterie, som
nomlaltinte ar ttukdOmsframkallande,おrorsaka
blodfёrgiftning och dё d. Men det ar aven val_

kant,att det rlnns siukdOmsframkallande mikro‐

organismer som nomalt sprids genonl s計 .

Parasitstekelhonornas agglaggningsrё r kan ofta

vara nedsmittade med virus eller protozoer och

da de lagger sina ttg i en passande vard,ё ver‐

fOr de samtidigt snlittan.I)a“ ёr ar det vanligt,

att kalttarilslarver som parasiteras av Иρα
“
′
`′`s

g′ο″
`″
′
“
s(Braconidac)samtidigt ar infekte_

rade  med  ■1lkrosporidien  Nοs`″α  ″′S″′′′

Ⅳ eiSer, 1969).

Fёr ett flertal forlner av virus och mikro‐

organismer som upptas med fёdan ar gemen_
samt, att de kan utbilda motstandskraftiga
spridningskroppar, sa att de utan att skadas

kan ligga och vanta pa att bli uppatna. vissa

bakterier och manga protozoer bildar hard_
vaggiga sporer och viruspartiklar kan ligga in‐

baddade i proteinkristaller. Fё r att sporema
skan gr。 。ch virusets proteinkristall 16sas upp,

sa att viruspartiklarna blir fria, fordras att

tamens pH Och osmotiska egenskaper arlamp_
liga. 1)et hander att sporerna inte kan gro i

tannen,utan passerar opaverkade ut rned exkre‐

mentema och bl a detta medfё r att kansligheten

mot en siukdOmsalstrare kan vara mycket oHka

hos olika insekter. Mikrosporidiernas sporer,

som pa passiva vagar kommer in l kroppen,
har den speciena fё rmagan, att under gynn‐

sanllna betingelser frigё ra en poltrad,Ined vars

可狙p de genOmborrar celiv■3gen,Si att sporo‐
plasman kan passera in. Har ser vi alltsa cn

kombination av aktiva och passiva metoder.

vardens skydd och fё rsvar

Vi har nu kunnat konstatera,att en insekt pa

flera olika satt iё per risk att komina l kontakt

med SiukdOmsframkallande mikrober och para‐

siter.Ernenertid fё rekonllner det ocksa ctt verk‐

samt fOrsvar mot sadana angrepp.I)en kraftiga
kroppsvaggen utg6r ett effektivt hinder och
manga patogener httdas redan har.Skune dessa
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鑽鰤Fig. 1. Kroppsviigg av kacker-
lackan B lab e ru s c raniife r.
K: kutikula, E: epidermis,
B: basalmembran, M: muskel-
fibrer.

The integument ofthe cockroach
Blaberus craniifer. K: cuticle
E: epidermis, B: basement
membrane, M: muscle fibres.
(Transverse section 3 trrm,
Mallory's trichrome) 貯尉識凱

anda fё rma tranga in i kroppen, har insekten
fortfarande m●lighet att bcmastra angreppet.

Infektionen medfё r att fёrsvarssystemet rnobili‐

seras och angreppet kan slas ned, antingen ge―

nonl cellulara cller icke―cellultta rnekanismer.

Den skyddande k■ oppsvttggen

lnsckternas kroppsvagg ar hard,  andeles
sarskilt hOs landlevande former,och den funge‐

rar som ett gott hste fOr kroppens muskulatur.

Den erttuder dessutom ett effekt市 t skydd bide

mot vattenfёrluster och infektioner. IIuden ar

uppbyggd av bade levandc och dё da kompo‐
nenter och man kan urskija tre skikt, av vilka

endast ett ar uppbyggt av levandc celler Fig。 1).

Detta cellulara lager bestar av ett vanligtvis

enskiktat epitel, som ofta benamnes epidermis.

Granserna mellan dc cnskilda cellerna kan vara

svara att utskiba,atininstone hos vuxna individ.

Detta skikt avgrhnsas mot kroppshalan av cn

tunn basalinembran, som bildats av epidemis,
men som inte ar uppbyggd av cellcr.Utat rlnns
ett annat icke‐ cellulart skikt, kutikulan, som

aven den producerats av cpidermis.Dctta lager

kan bH fёrhallandevis 10Ckt, vanligen 10-15

μm.Normalt ar kutikulan treskiktad Dc blda
innersta loCka skiktcnを けuppbyggda av larneller,

sonl huvudsakligen bcstar av p。 lySackariden
kitin. Den kan utgё ra 25-50% av kutikulans
torrvikt. Kitinct ger insekthuden dess scghet.

Resten av kutikulan donlineras av proteiner,

t嵐陶ムヽ 慶ヽ 搬

通ぷ

i det yttersta skiktet kutikulin och i de bada

innersta sklerotin,dct amne sOnl framfё r andra

gerinsekthuden dess hadhet.

Fram till dess att insckten natt fulibildat
stadium,och hos p五 Initiva insekter aven senare,

maste den medjを血na mellanrum bmya huden.
Da den ganlla huden ar stel,kan den inte tanias

och fOr att kunna tillvaxa i storlek, maste
insekten ёmsa hud.Den nya huden bildas innan‐

fёr den gamla, som spricker och kastas av.
Hudёmsningen medfOr dessutom,att smaskador

automatiskt kommcr att repareras och att fё r‐

lorade utskott kan ersattas.

Den harda huden skyddar inte insekten enbart

utvandigt. Fram‐  och baktarm bildas hos in―

sektema som insjalpningar fran den yttre
kroppsvaggen Och dcssa partier har samma sche‐

matiska utseende som hudeni basalinembran,
enskiktat epitel och kutikula Fig. 2).I tarmcns

kutikula ingar inlagringar av kitin och sklerotin

Och da」ёr crttudcr dessa delar av tarrnkanalcn
samma skydd som huden. Mittarmen ar ingen
hudbildning,utan den vaxer fram ur avgransade

cengrupper och den saknar hudbildningamas
kutikulao Mittarlnens epitel utgOr tarmkanalens

mest sttbara parti. Nu avsё ndras emellertid,

fran celler i granscn mellan fram― och mittarln,

en skyddande struktur som benamnes peritroft
membran cig.3).Det ar en natsack med ihttig

botten,sonl frin framtamens bakre del stracker

sig genonl mittarmen.Det peritrofa membranet

bestar av kitinflb五 Her inbaddade i protein.

選
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100 μm 雌:

Fig. 2. Framtarm av nattsmyget Lepisma saccharina.
K: kutikula, E: epitel, B: basalmembran, M: muskel-
fibrer, L: tarmlumen, F: fettkropp.

Foregut of the silverfish Lepisma saccharina. K:
cuticle, E: epithelium, B: basement membrane, M:
muscle fibres, L: gut lumen, F: fat body. (Sagittal
section 5 pm, Whipfs polychromatic stain)

Fig. 3. dvergingszon mellan fram- och mittarm
hos stora kAlllugan Hylemyia floralis. P: peritroft
membran.

Transitional region between fore- and midgut of the
cabbage maggot Hylemyia floralis. P: peritrophic
membrane. (Sagittal section 7 pm, Vago's poly-
chromatic stain)

I samband med hudё msningar nybildas aven
tarmens kitiniserade delar.

Mittalnen har ytterligare ett skydd i sin hё ga

brmtta tin regeneration.I epitelet brekommer
grupper av regenerativa celler och fran dessa

nybildas standigt tarmepitel. Da“ ёr tt in_

fektioner i nlittamen epitel s」 lan livshotande,

utan de leder vanligen till kroniska tillstand,

dar fёrstёring balanseras av nybildning.

Cellulitrt fbrsvar

De cellulara fё rsvarsmckanismerna ar val‐

kanda,inte minst tack vare ett nertal grundliga

undersё kningar av parasitism. En ёversiktlig

presentation av dessa processer har publicerats

av Salt(1970).

Blodcellerna

Den klart viktigastc komponenten i insekter―

nas cellulara fё rsvar ar b10dcenerna.Dessa fё re‐

konllner i ett nertal typer och inom vaゴ e kan
man observera markanta variationer i ut―
seende.Samtliga tillhё r den kategori som hos

ryggradsdiur brukar bctecknas vita blodkroppar.

Det har presentcrats ctt flertal systenl f6r klassi―

flkation av insekternas blodceller, men di de
aldsta enbart byggcr pa inorfologin hos flxerade

och ttgade preparat, vilket har visat sig vara
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klart otillrackligt, har dessa endast historiskt

intressc. F6rst da man med faskontrastinikro‐

skopets可 狙p rlCk m● lighet att studera levande

celler, gavs en battre grund fё r att uppsthHa

ett system.Jones' ёversikt(1962), som upptar

9 typer, har blivit den fё r narvarande mest
anvanda, dOck antyder senare ultrastrukturella

undersOkningar att antalet typer ar nagot,irre.

Nttraぬ typer phr淘 田as hos alla insekter,
medan flertalet endast antrttFas inonl vissa

insektgrupper och hOs speciella utveckHngs―

stadier.Fёuande fyra typer kan alltid identneras

σig。 4):
P′ο力″″οcy′

`″

r  sma,  diameter 6-13  μrn,
rundade celler med brhallande宙 s liten mangd

cytoplasma, vilken ttgas kraftigt av basiska
ね唱amnen. Iく aman upptar 70L80% av cellens
volym. Iく romatinet fё rekommer vanligen i l-2
tydliga block.Dessa celler ar talrikast ijuvenila

stadier och cendelningar kan ofta iakttagas.
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Man anser att alla 6vriga typer av blodceller
bildas ur denna celltyp.

Plasmatocyter.' stdrre, diameter 10-15 pcm,

rundade-spolformiga, mycket variabla celler,
ofta med pseudopodieutskott. Cytoplasma viil-
utbildad och kbrnan upptar endast c:a 407a
av cellvolymen. Dessa celler fiirgas av basiska
fiirgiimnen. Man kan ofta iakttaga fina korn i
cytoplasman. Detta dr den vanligaste typen av
blodceller och de kan forflytta sig genom
amiiboid r<irelse.

Granulocyter.' st<irre, diameter l0-17 pm,
runda<vala celler med viilutbildad cytoplasma.
Kiirnan ligger i cellens mitt och upptar 40{0%
av cellvolymen. Cytoplasman innehiller fina
korn, som fiirgas av sura flirgiimnen. Dessa
korn iir i levande celler starkt ljusbrytande.

Cystocyter: storre, diameter 9-14 g.m,
rundade celler, som morfologiskt inte kan skiljas
frAn f<ireglende celltyp. Kdrnan hr central och

等
零 ま●

G

b
●

ｍ100μ

Fig. 4 a$. Blodsutstryk frin hussyrsa Acheta domesticus. P: prohiimocyt, PC: plasmatocyt, G: granulir
hiirnocyt.

Blood smear from the house cricket Acheta domesticus. P: prohaemocyte, PC: plasmatocyte, G: granular
haemocyte. (Giemsa's blood stain)
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upptar 70-75% av cellvolymen, med kroma-
tinet lokaliserat till periferin. Cytoplasman, som
fiirgas svagt av basiska fiirgiimnen, inneh6ller
korn, vilka tar upp sura fbrgimnen. Funktionellt
kan denna celltyp diremot liitt identifieras, di
dessa celler lstadkommer koagulation av blodet.
Ansamlingar av cystocyter kan i ett preparat
iakttagas som koagulationsriar.

Det har visat sig svflrt, att utarbeta en enkel
och siiker metodik fcir blodprovstagning hos
insekter, och detta iir en anledning till att
kvantitativa uppgifter betrdffande blodet iir
ytterst varierande. Det stir emellertid klart,
att vissa insekter har ett mycket lAgt antal blod-
celler och av det totala antalet cirkulerar endast
en ringa del. Det har uppgivits, att larven till
trollsliindan Anax papuensis endast har 2fi)-300
cirkulerande blodceller (fillyard, l9l7). Hos
kackerlackorna iir antalet cirkulerande blod-
celler ovanligt stort, hos adult Periplaneta
americana uppgivet till l6 500 000 (Smith, 1938).
Antalet cirkulerande blodceller varierar ockst
med individets utveckling och juvenila stadier
har nAgot flera iin adulta. Likaledes stiger
antalet strax fdre en huddmsning. Den stora
miingden blodceller sitter fistad vid ytan av
inre organ, och den b<irjar fiirst cirkulera dA
abnorma betingelser intriider, t ex om insekten
blir strad eller parasiterad. Blodcellerna kan pA

tre satt ingripa i kroppens fdrsvar mot friim-
mande fdremAl: fagocytos, inkapsling och ut-
bildande av granulationsvdvnad.

Fagocytos

Man kan finna nigot varierande definitioner
pi begreppet fagocytos, men i allmiinhet avses,
att partiklar av mikroorganismers storlek (upp
till 2 p.m) upptas och oskadliggdrs av celler i
kroppen. Hos en insekt iir det endast blodceller
som har denna frirm[ga. I detta sammanhang
dr plasmatocyter den klart viktigaste typen,
men det finns exempel pt att prohiimocyter,
eller mera siillsynta typer av blodceller, iiven
kan ha denna fdrmAga. Processens f<irlopp har
inte kunnat studeras i detalj fdrriin under senare
ir, dA den snabba utvecklingen inom elektron-
mikroskopin mdjliggiort ultrastrukturella under-
sdkningar. I dag har man beliigg f<ir att det kan
tillgl pi etminstone tre olika siitt. En mdjlighet
iir att det inuti cellen bildas speciella s k pino-
cytosblflsor. Dessa har fdrmiga att uppta smA

vatskedrOppar rned inneslutna rnikroorganismer.

En annan m●lighet ar att plasmatocytema
sander ut pseudopodier, tunna cytoplasmaut―

skott,som kan omsluta smapartiklar,vilka aven
i detta fan komlner att upptagas i vakuol.Man

har emellertid aven kunnat iakttaga,att partiklar

kan upptagas utan att inneslutas i vakuol.Det

kan uppsta mycket tat kontakt mellan plasma‐
tocytens vagg och en frammande partikel, och
genom uttinining aV plasmamembranet m● lig‐
g6rs, att partikein upptas av cenen, sa att den

konllner att ligga i cytoplasman, utan att vara

omgiven av en vakuol.

Levande material som fagocyteras kommer
nornlalt att brytas ner,  medan oorganiska
partiklar oftast kvarstannar i cenen opaverkade.

Det skaH emenertid anmarkas att reaktionen kan

misslyckas. Inte nog med att en fagocyterad
mikroorganism kan ёverleva processen. Det
rlnns t oln exempel som visar, att den i vissa

fall kan fёrёka sig inuti blodcenen. sa har det

visats att sporer av nlikrosporidier, neogre‐

gaHnider och coccidier kan ёverleva och mogna
inuti celler efter fagocytos(Weiser,1969).

Inkapsling

Ar det frammandeぉ remalet stё rre an b10d_
cellen kan det inte oskadliggё ras genonl fago‐

cytos.Da kommer det i sthnet att omges av ett
tackande lager blodceller, en process som
brukar betecknas inkapsling.Detta ord anvandes

ibland synonymt med encystering,men i ttalVa
verket rё r det sig onl tva helt skilda processer.

varddiuret bildar en kapsel som skydd mot ett

frttmande おremtt eller en parasit, medan
cystan bildas av parasiten, som ett skyddande
h6je kring den egna kroppen OIaupas, 1899).

Hos insekter bildas kapsein genom en successiv

ansamling av plasmatocyter, sa att den fram‐

mande kroppen slutligen omges av ett kraftigt

hёje, dar en tydHg skiktning kan iakttagas

『

ig. 10). BerOende bade pa insekten och den
framrnande kroppen kan smarre variationer i
kapseins utseende fOrekomma. Den grund‐
1電gande uppbyggnaden ar emenertid konstant.

Fёliande beskrivning hanfё r sig i fё rsta hand

till undersё kningar av kapselbildning hos kvam‐

mottet, E′力′SrJα  た′′力″′ι′′α, den insekt dar
dessa processer grundligast har studerats《 3rirn_

stone,Rotheram och Salt,1967).
I en funt utvecklad kapsel kan man sarskija



tre skikt. Det innersta, upp till 10 cenager

10Ckt, bestar av runda, oftast nagot plattade
celler. I)essa ansluter sig mycket tatt till den

framinande kroppen och vanligtvis ar en del av

de anra innersta cellema dё dao Mellanskiktet

besぬr av extremt utplattade cener. De har
emellertid  fortfarande  en  

「
Instruktur  som

ёverensstaminer med de fria blodcenemas Och

man kan inte iakttaga nagra tecken pa vavnads_

dёd.Detta skikt upptar ungeね r halva kapseins

10Cklek.Ytterskiktet ar uppbyggt av fataligast
celler och det blir knappast mer an 5 cenager

lockt.Finstruktur och form hos dessa celler
avviker fё ga fran cirkulerande blodceners.

cenerna l ytterskiktet ar inte sa tatt forenade

och de allra yttersta ar endast ぬstade vid

kapsein med en ringa del av sin yta.

Det atgar flera dagar f6r att bygga upp en

stёrre kapsel. Experilnent med inplantation av

framrnande kroppar i kvarnmottets kroppshala

visar,att kapseln nar sin stё rsta volym inom de

fёrsta 3=4 dygnen.Efter denna tidsrymd ttunker

den sanllnan, delvis beroende pa att cenema
packas, men i det fall en parasit inkapslas,

aven genOnl att denna dё r.

Kapsein far en rnyCket fast struktur,rnen detta

beror inte enbart pa att ett mycket stort antal

cener ingar. Man kan nanlligen fё rutom celler

urskiba olika typer av sekretioner, bla muko‐
polysackarider och proteinkorn, vilket ytter‐

ligare bidrar till att kitta cenerna sanllnan. I

partierna narmast centrum inlagras dessutom

ofta melanin.

En inkapslad parasit dёr ofta inom loppet

av nttra tt dagar.Kapseln bildar ett fast skikt,

som om● liggёr tilivaxt Och rё relse,men detta
計 sannolikt inte den viktigaste dё dsorsaken.

Mer betydelsefullt ar att den hanllnar amnes_

Omsattningen hos parasiteno Naringsamnen ute_
stanges Och det viktigaste av ant, parasiten far

intc tillgang till syre,utan den kvavs.Dessutom

hindrar kapsein parasiten fran att avge sina

exkretionsprodukter. Dessa kommer att an‐
samlas,med brgiftning somおud.

Granulationsvivnad

Antalet plasmatocyter som kan frigёras vid ett

infektionstill,11le ar begransat. vid en kraftig

infektion ar deras antal otillrackligt fё r att

fOrgё ra samtliga mikroorganismer genom fago‐

cytos.Ligger nnikroorganismerna samlade inom
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en begransad del av kroppshalan, k。 ■liner de

tinstrё minande plasmatocyterna att bilda ett

skikt kHng ansanllingen av franllnande partiklar.

Efter hand anlagras ytterligare plasmatocyter
och det omgivandc hё jet kan bH atskilHga

celager lockt. I)enna bildning motsvarar det

som med en medicinsk term benamnes granula‐
tionsvavnad.  Bildningen  har  en  heterogen

struktur cig.5).I centrum finns dё da mikro―

organismer, samt dё da och partiellt nedbrutna

blodcener. utanfё r rlnner man degenererade
blodcener  och  namare  periferin  nomala
plasmatocyter.Dessutom kan melanin inlagras,

vilket medfё r att centrala delar i anmanhet ar

svarta. Dessa hardar av granulationsvavnad
kan upp16sas och helt fё rsvinna, men om det
rёr sig om stё rre bildningar, och i synnerhet

Om de ar melaniserade, kominer de att besti
livet ut. Utbildandet av granulationsvavnad

ar egentligen ingen speciflk fё rsvarsmekanism,

onl man skaH vara strikt, utan en kombination

av fagocytos och inkapsling.

Kutikuliir inkapsling

Helt nyligen har rnan kunnat konstatera ytter‐

ligare en fornl av cenulart fё rsvar. I kana‐

densiska fёrsёk med parasitstekein 3α ″c力
“
s

′αν
`∫

ει″S CChneumonidac)har man uppt“ kt,
att larver av olika nattflyarter cヽ OCtuidac)

reagerar pa。 lika sitt da de parasiteras lArthur

och Ewen, 1975; Ewen och Arthur, 1976).
Den normala varden ルrα″′s′″α εOttg′″′α
fёmar inte undertrycka angreppet.Hos Scο rο―

g″
“
″α′″ル ′″ kapsias aggen in av blodceller

pa vanligt Satt, strax efter det att de ar lagda,

och detta resulterar i att aggen dё r.TrFc力 Op′′s′α

″f kapslar daremot in larven i en utgiutning
fran hudeno Man latilaboratorief6rsёkBα″cカンs‐

honor iagga agg i larver av T. ″Jo Strax efter

睦 laggningen,som kunde ske var som helst pa
nattflylarvens kropp,kunde man iakttaga en ut‐

buktning frin huden pa nast sista segmentets
ryggsida. Aggen klacks 54-60 tirn. efter det att

de ar lagda Och utbuktningen utbildades antid
fore aggens klackning.6-12 tiin.efter kl,ckning‐

en kunde stekenarver iakttagas i utgiutningen.

Om det fanns mer an en larv oskadliggiorde
denna de ёvrigao Man iakttog att parasitlarven
endast var levande under ett dygn.Da nattfly‐

larven nasta gang ёmsadc hud, avkastades ut―
giutningen och den inneslutna stekeHarven med
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Fig. 5a. Granulationsviivnad kring injicerade bakterier i fettkroppen av kackerlackan Blaberus craniiftr.
b. Detalj. M: innerskikt av degenererade blodceller, dtida bakterier och melanin.

a. Nodule formation induced by injection of bacteria in the fat body of the cockroach Blaberus craniifer.
b. Detail. M: inner layer composed of degenerated haemocytes, dead bacteria and melanin. (Sagittal section
3 pm, Heidenhain's iron haematoxylin)

exuvien,och varden befriade sig pa si satt fran

parasiten.  Histologiska  undersё kningar  av
sttdana utJutningar visade,att kutikulan lossnat

fran epidernlis. IDen var av normalt utseende,

men nagOt tunnare, sannollkt pa grund av ut‐

tattning.Epidermiscellerna i detta omrビ me var
dtternot hёgre,kraftigt vakuoliserade och deras

kttor och nukleoler var fOrstorade. Detta
tyder pa en kraftig, sannolikt sekretoHsk,
aktivitet. Oavsett var agget lagges kOminer

stekenarven efter klackningen att vandra till

vardlarvens bakre segment,fё rmodHgen genom
kenlisk attraktion. Dar innesluts den i ut‐
giutningen genom att en ny endokutikula av―

sёndras fran epidermis och larven kominer att

ligga i en vatskefylld blasa,bildad av den ganlla

kutikulan och den nybildade endokutikulan.
Sannolikt dOr iarven av syrgasbrist. Hos r. 4′

har inte iakttagits att dessa stekenarver inkapsias

av blodceller. Liknande kutikular inkapsling av

3.faツ
`SC′
″S‐larver har iakttagits hos И″′ο‐

g●

"力
α εα′ル′″たα OCh И.メarε:ル″α,■len ar i

ёvHgt helt okand.

sarlikning

Di en insekt saras mobiliseras blodcenema.

Flertalet sitterね stade vid ytan av inre organ,

men vid skada kommer dessa att frigё ras, och
darigenOm ёkar antalet cirkulerande blodceller.
Dessa blodceⅡ er sёker sig till stanet fё r skadan

Cig.6).Dit kommer i brsta hand cystocyter
och dessa kommer att tacka saret, varigenom

b16dningen stoppas.Denna typ av koagulation,

cellkoagulation, ar vanlig hos insekter med ett

mattligt till stort antal cirkulerande blodcener,

och den fё rekommer exempelvis hos manga
laⅣer av skalbaggar och ttarilar.Att cellema
samlas i saret,anser inan bero pa att cyStocyter

brister di de kominer i kontakt med kropps‐
ytan,och darvid frigёres substanser som attra―

herar andra cystocyter lGregoire, 1951). Hos

andra insekter,t ex syrsor,fё reko■1lner i stanet

plasmakoagulation.Saret tackes inte av nttra

celler, utan av ett rlbrё st koagulum av gela‐
tinerad plasma. Det ar hOs insekter med ett
Hnga antal cirkulerande blodcener man pa_
trttlar plasmakoagulation.  I  vissa fall kan
koagulation helt saknas. Detta ar fanet om
insekten har ett mycket lagt antal cirkulerande

blodceller, som det ar hOs ryggsilnmare cVο ′ο‐

″
`θ
′α)och vanligtvis hos puppor.勁JVfallet
kan aven cen_ 。ch plasmakoagulation fё re‐
komma i kombination o′ eager Och Knight,
1933).

Cystocyter som samlas i saret kommer att



Fig.6a. Larv av kAlfiiirilen
Pieris brassicae med ser i en
bukfot, diir larven av parasit-
stekeln A pa nt e le s g lo me rat u s

brutit sig ut. S: sArskada. b.
Detalj av sAret med melanisering
och ansamling av blodceller.
C: cystocyter, F: fettkropps-
celler.

a. A caterpillar of the large
white Pieris brassicae injured
in one abdominal proleg by the
larva of Apanteles glomeratus
leaving the host in order to
pupate. S: injury. b. Detail of
the injured site with accumula-
tion of haemocytes and deposit
of melanin. C: cystocytes, F:
fat body cells. (Sagittal section
l0 pm, Mallory's trichrome)

l拡 こ
在場

tacka detta med ett censkikt, pseudoepitel.

Detta kommer sedan att ersattas genOm en
successiv invaxning fran omgivande epitelceller,

si att efter en tid ett normalt epitel har ut‐

bildats.

Humoralt fbrsvar

Sedan l以Ю―talets bё ttan har man varit med‐
veten om att det fiprekommer oHka typer av
ickecellbundet brsvar.Detお religger spora―
diska undersёkningar frin tiden fram till 1950

och en ёversikt av vetandet vid 1950-talets slut

har sanllnanfattats av Stephens(1963). 1」 nder
de senaste 10 aren har forskningen inom detta

屁狙t gatt raskt framat och numera m6ter man
ofta uppsatser i sadana ttnnen.

Insekternas humorala brsvar skijer sig fran
ryggrads● urens satillvida, att det inte fOre―

kommer nagra immunoglobuliner.Daremot har
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man vid upprepade tillftillen kunnat konstatera
fdrekomst av bakteriolysiner, imnen med fiir-
maga att uppl<isa bakterier. Dessa tycks vara
relativt ospecifika och petraffas oftast som svar
pl ett utifrin kommande stimulus.

I samband med inkapslingsreaktioner kan
man ofta observera inlagring av melaninpigment.
I allm[nhet 6r sidana mdrka, men fergen kan
faktiskt variera frin gult till svart. Dessa
6mnen bildas ursprungligen av aminosyran
tyrosin och genom oxidation och polymeri-
sering istadkommes komplexa f<ireningar. Tyro-
sin och enzymet tyrosinas, som er niidviindigt
f<ir processen, fdrekommer i insekternas blod
och syret kommer fr6n trak6erna. Emellertid
har man aldrig observerat negon mdrkflrgning
av blodet, utan det iir frirst vid viivnadsskada
som tyrosinaset blir aktivt. Det exakta reaktions-
f<irloppet iir inte kiint. Melainer dr synnerligen
svlrlcisliga f6reningar och melanininlagring
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fёrstttker darigenOm effekten av det cellultta

fёrsvaret.

Poinar och Leutenegger(1971)observerade,
da de studeradc hur stickmygganこ u′

`χ
 ρripi`″ S

fёrsvarade sig mot nematoden Ⅳ
`ο
αρ′′ε′α″α

εαζ′Oεαpsa′ , en inkapslingsreaktion sonl inte
astadkoms av blodcener. vid fё rsёket placera‐

des mygglarver i skalar, sonl innehё ll en stor

mangd nematoder.Dessa blev uppatna av lnygg‐

larverna, varefter de brё t sig genom tarm‐
vaggen Och in i kroppshalan. Efter 15 ■linuter
avlagsnades mygglarverna fran infektionskarlet,

∝ h med regelbundna intervallおりdesお r10ppet
av infektion och f6rsvar, genonl dissektion
och flxering fё r ultrastruktureH undersё kning。

Inom 15 minuter efter det att mygglarverna
tagits  ur  infektionskammaren,  kunde  man

observera nematoder i kroppshalan, 。ch inom
25 minuter var dessa tackta av en homogen
substans av lockleken 1 4 μm.Efter en timme
upptradde mё rk pigmentering, ibland jamnt
fёrdelad,Inen ibland endast som en hatta ёver

nematodens analregion ener sOm ringar runt
olika delar av parasiten.Efter tre tirnmar kunde

man observera trak6oler ねstade vid hinnan,
och inom 10 tiinmar var nematoden innesluten
i en kraftig, pigmenterad skida, dar pigmentet

utgJordes av melanin. Kapseln bestod innerst

av ett homogent, kraftigt melaniserat lager och

utanfёr detta ctt icke‐ ener svagt melaniserat
lager. Dessa blda skikt innehё ll inte nagra
cellulara bestandsdelar, men ibland kunde ett
yttre tre●e Skikt brekomma,dar det ingiCk
cenrester och trak6olelement. Kapseln bildades

genom att icke cenulara bestandsdelar i blod‐

vatskan precipiterade eller koagulerade pa para_

sitens yta. Nematodema dog vanligen av in‐
kapslingen. Fёrfattama ansag, att denna form
av  humoral  inkapsling  fOretradesvis  f6re‐

kommer hos insekter med fi fria blodceller,

som exempel宙s hos stickmyggor och巧 なler_
myggor. Vey och Gё tz(1975)har vid in vitro‐
fёrsё k med blod fran Cカ ピ″。″。″′S‐larver(Chi‐
ronomidac) kunnat  konstatera  en  likartad
humoral inkapsling av svamphyfer, med at―
おjande melanisering.De kunde dessutom
konstatera, att processen gar langsammare vid
ltta temperaturer.Vid dessa brsё k fiprmadde

inte den bildade kapsein heida SVampens till‐

vaxt.

Insekter kan aven fё rvarva iinmunitet. I)et

fёreligger flera undersё kningar med bakterier

som modellpatogener och vanligen med ttarils_
larver som experimentdiur.Briggs(1958)testade

ll arter rJarilar, Inen kunde inte pavisa nagOn

forvarvad irnmunitet da infektionen skedde
genom tarmkanalen.Om bakterier itticerades

kunde han daremOt astadkomina en relativt
ospecirlk tolerans.Vid fё rsё k med banannugan
D″ο∫Op力〃′  

“
′′α″οgα sr′″  Och  puppor  av

spinnarettarilen sa″1″ cッ″′力′α har man kunnat
visa, att en prirnar infektiOn med en icke‐
patogen bakterie ger skydd mot en sekundar

infektion, blde av en beslaktad Och av en icke

beslaktad patogen bakterie『 aye, 1976).

Fig. 7. Vandringsgriishoppan Schistocerca gregaria
med infektion av den parasitiska am<iban Malamoeba
locustae. Pilar markerar inkapslade och melaniserade
sporer i kroppshAlan.

Infection of Malamoeba locustae in the haemocoel
of the desert locust Sc/ristocerca gregaria. Arrows
indicate encapsulated and melanized spores.
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Uteblivet fё rsvar

Att fё rsvarsreaktionerna inte alltid ger ёnskat

resultat ar kanske inte sa anmarkningsVart.

Vanligen beror det pa att antalet blodceller

ar for lagt fё r att bemastra infektionen. I)a ar

det markligare att fё rsvarsreaktionerna vid
andra till,1llen helt eller delvis uteblir.Bakterien

Ps`′ dO″οれαS αι″
“
g′″OSa fagocyteras inte av

insekternas blodccller(Bucher, 1960)och lika‐

ledes kan protozoer sonl lever endoparasitiskt

i insekters kroppshtta utvecklas ostё rt.Sanlma
sak g,1ler aven fё r manga parasittta insekter.

Vi skall nu studera nagra exempel pa ute_
blivna fOrsvarsreaktioner.

GrashoppOrnas amObattukdOm

Hos laboratorieodlade grashOppor intrttFar

ofta d6dsfan sOnl fёrorsakas av en sporbildande

f″ sθた′
`′
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amёba,Лビα′α
“
οιbα ′οεクs′α′.Grashoppoma far

i sig sporerna da de ater Och i deras tarm‐

kanal upplё ses sporens vagg,sa att dcn vegeta‐

tiva amё ban,trofozoiten,blir fri.Trofozoiterna

sёker sig tin tarmens blindsackar, dtt de
tranger in i epitelet. Inuti cenerna delar de sig,

varvid det bildas pHrnara trofozoiter. Via
kroppshalan tranger dessa in i de malpighiska

karlens vaggar, dar ytterligare delningar fё re‐

kommer och sonl resultat av dessa bildas
sekundtta trofozoiter. Dessa sporulerar och

efter hand fylls lumen i de malpighiska karlen

med amObasporer.Till sist blir kttlen si fyllda

att vaggarna sprangs och sporerna kommer
ut i kroppshilan (Evans och Elias, 1970). Sa

lange amёbOrna har befunnit sig i tarmkanalen

ener inuti epitelceller har de kunnat leva
ostёrt. I det ёgonblick de malpighiska karlen

sprangs oCh sporema transporteras uti kroppen
startar vardens brsvarsreaktioncr.NagOn fagO―

Fig 8 a. Inkapslade sporer av Malamoeba locustae. b. Detalj. K: kapselvhgg, M: melanin, S: amtibasporer.

a. Encapsulated spores of Malamoeba locustae. B. Detail. K: capsular wall, M: melanin, S; spores.
(Transverse section 6 pm, Vago's polychromatic stain)
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cytos ar inte m●lig pa grund av sporemas
storlek,7 μm× 12 μnl,dttemot kan de kapslas
in, och efter nagra dygn kan man i praktiskt
taget alla regioner av kroppen se svarta ldumpar,

som utgёres av inkapslade sporer ined melanin‐

inlagring 

『

ig. 7, 8). clary och Finlayson,
1975). Denna inkapsling gё r emellertid inte
ntton stё rre nytta, di amё borna redan har
sporulerat och beflnner sig i ett okansligt

宙lstadium.De har alla m● ligheter att ёverleva.
Nar infektiOnen natt det stadium att de malpi‐

ghiska karlen sprangts dё r grashoppOma inom
nagra dygn, dels genom att exkretionen inte
fungerar och dels av blodfё rgiftning, eftersom

kopiёsa mangder av bakterier frin tarlnen

tranger in i kroppshttan. Fё rloppet av να′α
“

‐

οιbα‐infektionen visar att sa lange en parasit

utvecklas intracellulttt eller inuti ett organ,

utstttes den inteお r nttra brsvarsreaktioner

frh vttdens sida.

Gregarinider i kroppshilan

Det tt mycket vanligt, att man patra∬ 冨
gregarinider(SpOrOzOa)hos insekter. Franfё r

allt fёrekominer de i tarmkanalen, men vissa
typer utvecklas i stallet i kroppshttan. Hos
hussyrsan, ノ46カ

`′

α dο″ιsrノ 6“s,  kan man i
kroppshttan patr」 田a ge16klumpar av en dryg
millirneters storlek,som utg6r utvecklingsstadier

av gregaHniden DJip′ οεッS′お 
“
″0″ .Inuti

klumpama bildas sporer och dessa spHds genom

att syrsan blir uppaten, eller di den efter

dёden bryts ner. I sinom tid hamnar sporer i

tarmen av en annan syrsa, dar de grOr och
trofozoiterna frigё res.Dessa sё ker sig till nlitt‐

tarmens epitel, tranger in i cellerna och till―

vaxer inneslutna i vakuoler.Efter en tid vandrar

de uti kroppshman,s.later saminan parvis var‐

vid bildas gametocyster, och darefter tillvaxer

de i storlek αFig. 9). I gametocysterna bildas

kёnsceller, gameter, som smalter samman till

zygoter.Dessa utbildar kraftiga cellvaggar,rned

andra ord sporulerar,och sporerna samlas i peri‐

ferin innanfOr cellmembranet.Av gametocysten

har vi fitt en sporocyst, som ser ut som en
rundad gc16klump. Hander nu inget onomalt
kommer de vitaktiga sporocystcrna att ligga
kvar i kroppshalan tills syrsan dё r av en ener

annan anledning (Loubes och Bouix, 1970).
Nu kan det emcllertid intraffa att sporocyst‐

membranet skadas, tex genom att syrsan blir

Fig. 9. Gametocyst av gregariniden Diplocystis major
i kroppshilan av hussyrsan Acheta domesticus.
Ingen synlig fdrsvarsreaktion. G: gametocyst, V:
gametocystvegg, T: trak6stam.

Cametocyst of the gregarine Diplocystis major in
the haemocoel ofthe house cricketAcheta domesticus.
No sign of defence reactions. G: gametocyst, V:
gametocyst cell wall, V: tracheal trunk. Oransverse
section l0 trr,m, Mallory's trichrome)

klamd.Da komlner sporcr och andra substanser

frin parasiten i direkt kontakt rned syrsans blod.

Detta startar en brsvarsreaktion och pa nttra
fa dagar utbildas cn kapsel kring dcn trasiga
sporocystcn ∈ ig。  10). Si lange parasitens cell‐

membran ar hel uppfattar syrsan parasiten som

en del av dcn egna kroppcn och fё rst da den

skadas blir den till en framlnande kropp. Vi
kan alltsa konstatera,att parasitcr som nomalt

fOreko■llncr hos en art inte ger upphov till

nagra fё rsvarsreaktioncr,sa lange ingCt onormalt

intrttr額. Den bcsl五ktade gregariniden D:ρ ′ο―

εysr′s sc力″ι′グ′″J, som fё rckommer i kropps‐
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Fig. l0a. Kapsel kring brusten Diplocystis-sporocyst hos hussyrsan Acheta domesticus b. Detalj. V l:
v^qg av icke inkapslad gametocyst, V 2: viigg av brusten sporocyst, K: kapsel.

a. Capsule surrounding a damaged sporocyst of Diplocystis in the haemocoel of the house cricket lclreta
domesticus. b. Detail. V l: cell wall of not encapsulated gametocyst, V 2: damaged cell wall of sporocyst,
K: capsule. (fransverse section l0 pm, Mallory's trichrome)

halan hos kackerlackan P′ ″″′α77ι ra α
“
ι″′εα″α,

brorsakar normalt inte n助3ra brsvarsreaktioner
hos sin naturliga vttd, men inkapslas daremOt
genast  om den  ёveぱOres  till L`ク εop力α

`θ

“
αdera′ , en annan art av kackerlacka dar den
inte normaltお rekommer atotheram och Lackie,

1975).

Parasitsteklar hos kal増 五rilen

Pa sensommaren kan man se dё da larver av
kalrJanlen,Pi′″Fs brassJεα′,omgivna av luddiga
gula kokonger. Dessa tillhё r parasitstekein
И′α
“
′ι′ιs gわ

“`″
α′
“
s(BracOnidac),Vars larver,

sedan de atit sig fullvuxna, krupit ut fё r att

fёrpuppa sig utaJё r vardtturet. Иρα″′′′′s‐
honan ar bara ett parrnm lang och hon uppsё ker

犯g eller unga larvcr av kalttaHl, fё r att lagga

sina agg. Med agglaggaren genomborrar hon
huden och innanfё r den lagger hOn 25-30a毀

3・

Patrttfttr hon inga unga larver f6rsё ker hon avcn

l独a agg pa aldre,Inen dessa skyddas i allman‐
het av sin kraftigarc behttingo Efter klackningen

hamtar stckellarverna sin naring fran kal巧 赤ilS‐

larven, fra面ёr allt genom att suga i sig blod‐

cener. Hamnar parasitstekelns agg i unga kal‐

larilslarver, nar stekenarvema fё rpuppnings‐
ねrdigt stadium pa ungeね r 18 dygn. I aldre

larver gar utvecklingen anda till en vecka
snabbare oohansson, 1951). Parasitens full―
vuxna larver bryter sig ut genom vardens
kroppssidor eller gcnom dess bukfOtter Fig.6).

Hur kan nu dessa parasitsteklar klara sig,

dl kttfJarilslarverna i筍 証va Verket har malighct

V2

`●●
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att fOrsvara sig mot angreppet?Svaret tt i detta

fran enkelti normalt fё rsvarar sig inte varden.

Detta ar det markliga i samspclet mellan en
vard Och dess''naturliga''parasit.Dar fё rsvaret

bast behё vs utnytlas det inte.Gё r inan experi‐

mentet att flytta agg eller larver avノ 4ρα
“
r′′′∫

till en larv av cn annan fJarilsart, konllner
parasitstekellarven att kapslas in och omkonlina.

Samina resultat erhalles onl parasitstekelns hona

tvingas lagga agg i''fcl''vard.I Japan fungerar

P′
`″

お ″apθ′ ε′Ircビッ0″α som naturlig vard for

И. g′ο
“
′″αr′s och det tt mycket ovanligt att

man hos den patrJfar inkapslade И′θκ′′′θs―
larver.Om daremot P.″ ′′

`′

′parasiteras leder

det tili nistan 100,あ‐ig inkapsling(SatO, 1976).

Hos P. brass′ εα′ har jag endast i undantags―

100μ m

fall kunnat observera fё rsvar rnotИ .g′ο″ι″α′′∫.

Det har da rё rt sig Om lokal ansanlling av blod‐

celler,med atfё jande melaniseHng cig.11).

Anledningen har uppenbarligen varit,att stekel‐

larvema legat sa tatt mot varandra, att de om‐

givande lnembranerna lokalt skadats.

Parasitens reaktioner

Parasiten kan fOrhalla sig pa tre pHncipient

olika satt gentemot vardens fё rsvarsreaktioner:

undvika att fёrsvaret mobiliseras,fё rsvaga fOr‐

svarsreaktionerna eller utvecklas pl ett sadant

satt, att fёrsvarsreaktionerna inte hinner skada

den(Salt, 1963, 1968,1970).

Undvlka ibrsvar

Mest rafrlnerat ar det naturligtvis att undvika

att varden fёrsvarar sig.Detta kan astadkominas

dels genom att vardttur i mycket tidiga ut‐
vecklingsstadier angrips, dels genom att para―

siten utvecklas inuti ett organ i vardens kropp.

Om parasiten uppsёker ttg ellerお rstastadic‐

larver av varden, fё r att dar lagga sina agg,

ko■liner dessa att hamna l en kropp som annu
inte natt sin fullstindiga diffcrentiering. Fё r‐

svarsmekanismema har annu inte hunnit ut‐
bildas och merparten av blodcellerna fё re‐
kommer i fornl av prohamOcytcr. Ernbryot
kommer da att uppfatta ctt parasitatt som ett

av dess egna organ och parasiten kommer att

thckas med ett tunt skikt av vardens egen
vavnad. sa lange den haller sig inom det
skyddande hё jet,komlner den att betraktas som

artegen. En annan fOrdel med agglaggning i
unga vttdttur ar,att parasiten dttigenom ar
gOtt Om tid fOr att na funbildat stadium.

Parasitstekein И
“
らJy・セ′
`ss′
り ,sc′S IIChneu―

monidac)lagger sina agg i nattflylarver och

sticker in agglaggaren med sttdan precision,
att tten placeras inuti vardens salivk6rtel,

dtt de kan utvecklas ostё rt.Hos andra parasiter

kan daremOt larven可 激v vara tvungen att upp‐

sёka den vavnad,dar den kan utvecklas.Sa ar

det hos manga parasitflugor,bla Cο ″′′εα′′′α′α

σaChinidac)(StHCkland, 1923). Flugan lagger

Sina tt pa blad och nar dessa sedan blir upp‐

atna av nattflylaⅣ er,fOlier flugttgen med och
konliner pa sa satt in i tarmen. De klた ks
direkt, men sedan ligger dc unga larverna kvar
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Fig. ll. Ansamling av blodceller och melanisering
mellan tvi Apanteles-larver (L I och L 2) i kropps-
hAlan till en kAffiiirilslarv, Pieris brassicae.

Aggregation of haemocytes and melanization in the
gap between two larvae (L I and L 2) of Apanteles
in the haemocoel of a Pieris brassicae caterpillar.
(Sagittal section l0 pm, Mallory's trichrome)
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Fig. 12.Larv av И′′″′
`′

′sg′ο″
`rar“
s i krOppshttan

av en P′
`ris b″
αssJεα′―larv. P. parasit, M: larvens

yttre hinna― kvarstannade trophamnion?,PC:vardens
plasmatocyter.

Larva ofノ 4ρα″′′′′S gJο
“
′″α″″S in the hacmococl of

a caterpillar of P′
`ris brassicα

′  P: parasite, M:

membrane surrounding the parasite larva,supposedly

a remainder oftrophamnion,PC:plasmatocytes of the

hOSt(Sagittal section 10 μm,Malory's trichrome)

mellan nlittamens  vagg Och det peritrofa
membranet under nagra dagar, utan att under
denna tid ata na80t・  Dareftcr bryter de sig
genom tarmvttgen, varefter de lctar sig till

hiaman Och dar tranger de in i en lob.Di de
fran tarrncn kommer ut i kroppshalan ut16ses
genast fё rsvarsreaktioner och manga larver gar

under innan de natt fram. I)e som val lyckas
ta sig in i en ttanl10b fёrblir sedan ostOrda.

Under detta uppehan liggcr de i allmanhet stilla

Och ater ingct eller endast obetydligt. Efter

nagra dagar s6ker de sig pa nytt ut i kropps―

halan for att ata, mcn da fёrorsakar de inte

n`埴ra brsvarsreaktioner fran varden.under
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uppehanet i organet har de fatt ett skyddande
hёje av vardens vavnader, som gё r att de

sedan blir accepterade som artegna.

Det ar latt att kOnstatera,att manga parasiter

under en stor del av sin utveckling ligger
skyddade av en hinna. I)aremot kan det vara
svart att klarlagga hur denna bildas. Hos
И′α″′

`′

′s g′ο
“`′
θ′
“
s har hinnan tolkats som

kvarstannande trophamnlon cig。 12)lGrandoH,
1911), en 10Ck Cellular bildning av vaHerande

ursprung,sonl anses fOmedla naring fran varden

till det parasitiska embryot oohannSen Och Butt,

1941). Denna hinna ligger kvar praktiskt taget

tills larven lamnar varden. I andra fall kan

serosa, en av aggets embryonala hinnor, ligga

kvar.()m parasitens ttg lagges direkt i ett av

vttens organ, konllner parasiten att skyddas

av organets vagg.I)a parasiten vaxer bildas en

utbuktning frin organet, vars vagg tinvaxer i
motsvarande takt,genonl att blodcellcr anlagras.

Normalt fё rstё res inte det organ dtt parasiten

ligger, utan den na五 ng sOm behё vs diffunderar

fran ham。lyttan genom organets vagg.
Hos parasitsteklar med polyembryoni, tex
fam. Encyrtidac, lagges aggen i vardinscktens

独 ,men fёr att parasiten skaH kunna utvecklas

maste agget placeras inuti cmbryOt lClauSen,

1954).Fё rst da parasiten nitt si langt i sin ut‐

veckling,att den innehttler ett 10‐ tal embryonala

kamOr, bё riar den omges av blodceller, som

efter hand samlar sig till en tunn membran.
Dennarnembran vidgasitakt med embryonemas
tillvaxt, genOm att fler och fler blodceller

anlagras.  Parasitembryonerna  behandlas  av
varden sOm Om de vore ett av kroppens egna
organ och omges av konnektivvavnad pa sanllna

satt sOm dessa.

Hos gregariniden DJip′ οεッSrぉ sc力″θ
jαιr′,som

flnns i kroppshalan hos kackerlackan P`″み

ρJa″
`′

α α″
`rJε
ακα, har man velat tolka det

yttersta partiet i dcn treskiktade cellvaggen

som  en  struktur  som  bildats  av  varden

CtOtheram Och Lackic, 1975), och detta skulle
vara orsaken till att fё rsvarsrcaktioncr uteblir.

Hur detta tillgar i detali, har man annu inte

kunnat klarlagga.

FOrsvaga brsvarsreaktionerna

C)in nu inte parasiten kan undvika att varden

fOrsvarar sig, ganer det i stallet att 6vervinna

verkan av fOrsvaret. Detta kan dels ske pa
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kenlisk vag, genOm att parasiten avsё ndrar
substanser sonl ar giftiga,dels genom att produ‐

cera ccller sonl fёrsvagar vardcn.

Hos blomnugelarvcr som angripits av parasit‐

stekein D″滋zο″ fSSο ri〃s(IchneumOnidac)
misslyckas inkapslingen av parasiten. Blod‐

ccner sanllas i narheten av aggen,rnen de fё rmar
inte smalta sanlinan till en kapsel. I)etta har

tolkats som ett resultat av att nttot amne med

negativ effekt pa blodcenerna avsёndras fran
parasitaggets serosa. Samtidigt kan man ocksi

iaktta blodceller i vaHerande stadier av ned―

brytning(SChneider,1950).
Det flnns olika uppfattningar om i vad man

man skall tilllnata fё rekomsten av teratocyter

och skengroddar nagon betydelse fOr parasiten.

Hos manga parasitiska steklar ar embryot om‐
givet av en trophamnlon,en cenular inembran.

Di agget klacks bryts dcnna ned och de fri‐
giOrda cellerna spHds mcd vardens blodvatska

till alla delar av dess kropp.IDessa cener delar

sig aldrig, sa antalct ёkas inte. I)aremot till_

vaxcr dc Och blir tiH jattecener, teratocyter.

Det har fOreslagits, att dessa celler, sedan de

upptagit naring fran vardcns kroppsvatskOr Och

ёkat i storick, atcs av parasitlarvcn. Dessa

celler skullc alltsa undcrlatta larvens narings_

tinfё rsel. Sa lange ccHcrna ar sma fё rek。■1lner

dct sannolikt ocksa att dc ates, Incn efter cn

tids tillvaxt lagger storleken hinder i vagen.

Kitano(1965),som Studerat brekomst av tera―

tocyter i kalttarilsiarver parasiterade avノ 4ρα″r`―

′θs g′ο
“
′rα′″s, havdar t O rn att dessa cener

konkurrerar med larverna om fёdan. Terato―
cyterna kan emellertid bidra till att sanka

fOrsvarets effektivitet undcr dcn fё rsta tiden,

di parasiten ar som kansligast.Genom att fOr‐

bruka naringsamnen frin blodet, fё rsvaras ny‐

bildning av blodceller och darigenom ■linskas
m● ligheterna tin inkapsling.
Skengroddar bildas fran aggets paranukleus
hos arter med polyembryoni(JOhannsen och
Butt,1941)och dC transportcras kring pa sanlina

satt sOm tcratocyter. Liksonl dessa tillvaxer

skengroddarna,inen dessutom delar de sig.IDe
fOrsvagar vardcn sannoHkt pa samma satt sOm
teratocytema,antsa genonl att fё rbruka narings_

加 nen. Inom parasitstekelslaktet P′ α″gaSr′″

01atygasteridac)kan skengroddar fё rekomma
hos vissa narbeslaktade arter, Inen saknas hos

andra. Dctta ar kOrrelerat med parasitens satt

att utvecklas och fё rekomsten styrker an‐

tagandet om cn forsvarsfunktion. P. zο sf″′,
som utvecklas i vardens tarm, saknar sken‐
groddar och sa gё r aven P. グ″。

“
y′α′, som

utvecklas inuti nervsystemet.P. ′ゴ″ια′′s lever

fritt i vardens kroppshtta ochお jaktligenお re―
konllner skengroddar hos denna art(Salt,1968).

Parasitsteklar lagger sallan enstaka ttg i sina

vard"ur, utan i allmanhet flcra tiotal stycken.

Att detta kan ha betydelse har undersё kts hos

Иρα″′′′′s gわ″
`″

α′′s(Kitano, 1962).Vatte
parasiterad  kalttarilslarv  innchiner  norlnalt

en stor mangd Иρακ′′′
`s‐
larver, i extrema fall

upp til1 50 stycken.Vid ett sa massivt angrepp

fёrslar inte vardens h加 ocyter till fOrsvars‐
reaktioner.IttiCeras dttemot ttζ g eller nyklた kta

И′α″′′′
`s‐
larver i kalfJarilslarvcr, sa att vatte

vard endast far en parasit, ledcr detta till in‐

kapsling och parasiten dё r. Att fё rekomma i
stor mangd i varJe vardttur kan alltsa ha sin

betydelsc fё r en parasits ёverlevnad.

Utnyttta brSVarsreaktionerna

En parasit som kan na funbildat stadium pa

kort tid kan gi httdare franl mot sin vttd an

den parasit, som i nera vcckor ar berOende av
varden.  InOm  fam.  Ichneumonidae  finns
exempel pl arter, som pa sa kort tid som
fyra dagar kan fullborda sin utveckling.Dessa

larver ater mycket glupskt och blodcellerna blir

uppatna efter hand som de ansamlas. I)e har
dessutom ingen anledning att skona fOr varden

livsviktiga organo Redan di stekellarven ar halv_

vags i sin utveckling angriper dcn vardens nerv_

system och inuskulatur

Parasitnugorna (rachinidac)har lё St proble―
met pa ctt annat satt. Dcras larver utlё ser
inkapslingsreaktioncr hos varden, men styr
sJttva resultatet av inkapslingen. Medan blod‐

ccnerna anlagras rё r sig fluglarvcn valdsamt
och kapscln far da五 genom en for parasiten
lamplig form. I(apseins ena anda ar lhst vid en

trak`stam, vars vagg genombrytes, sa att flug―

larven har fri tillgang till syrc genom vardens

trak6cr.Den andra andan,dar parasitcns huvud

beflnner sig, hanes standigt ёppen gcnom att
larven ater b10dcellema i dcn takt de str6nllnar

tino skunc fluglarven f6rsvagas sluts kapsein,

vaHgenom parasiten dё r.



Sanllnanfattning

Helt kort kan denna presentation av infektion,

parasitism och brsvar sammanfattas i nttra饉

punktcr:

1.Kroppsvaggens,framtarmens och baktarlnens

kutikula,samt inittarrnens peritrofa lnembran

bildar en svargenomtrangHg barriar.

2.Blodcenerna kan genom fagocytos,inkapsling

och en kombination av dessa processer
oskadligg6ra patogcner och parasiter, och
genom  koagulation  och  utbildandet  av
pseudoepitel laka sar.

3.Kutikulan kan inkapsla parasiter, so■ l sedan

aVlセtSnas vid en fё uande hud6msning.
4.Genom melanisering och andra naturligt fOre‐

konllnande processer kan de cellultta fё r‐
svarsmekanismerna kompletteras, och det
flnns belagg fё r att bakteriolysiner och andra

irnlnunosubstanser kan fё rvarvas.

5。 Naturligt fOrekommande parasiter fё rorsakar

norlnalt inget fOrsvar, antingen genom att

de utvecklas inuti ett organ eller intracellu―

ltttt,cHer genom att varden angrips pa ett sa

tidigt  stadiunl,  att fOrsvarsmekanismerna

annu inte hunnit utbildas.

6.Parasiten  kan  fё rsvaga  vardens  fё rsvar

genom att avsё ndra giftiga substanser, gc‐
nonl att producera tcratocyter och sken‐
groddar, och genonl att manga parasiter

samtidigt utvecklas i samma vardttur.

7.Genom att utvecklas snabbt, cner genom att

dra nytta av vardens forsvarsreaktioner kan

parasiten klara sig trots vardens fё rsvar.

Insektcrnas fё rsvarsreaktioner och samspclct

mellan en parasit och dcss vardinsekt rymmer i

dag atskilliga svartolkade observationer, och

det har presenterats ett flertal iner eller inindre

underbyggda hypoteser.OIn den framtida forsk‐

ningen fortsatter i atminstone samma takt som
under dc scnaste 20 aren,flnns det gott hopp,
att dessa processer cn dag blir lika valkanda

sOm daggtturens immunosystem.
Fёr ttalp med histologiska preparationer
tackas lnga‐ Lill Palinquist.

Summary

This paper on
fence has to a

infection, parasitism and de-
great extent been based on

Insekternas sjukdomar 6l

published information, especially papers by
Salt (l%8, 1970).

Insects have a hard chitinous barrier in the
integument, the lining of the fore- and hindgut
and the peritrophic membrance of the midgut.
Many parasites and pathogens can in different
ways penetrate these structures and gain en-
trance to the haemocoel. In insects only a small
amount of haemocytes are circulating unless the
insect is injured or infected. Then sessile haemo-
cytes begin to circulate and accumulate at the
site of infection or injury. 9 types of haemocytes
have been identified in insects (Jones, 1962),

but only a few types are regularly observed.
Among these the cystocytes are responsible for
coagulation and healing of wounds and the
plasmatocytes are capable of phagocytosis and
encapsulation. Recently cuticular encapsulation
has been observed too (Arthur and Ewen,
1975). In the blood plasma humoral defence
reactions have been observed, e.g. melanization,
humoral encapsulation and production of
bacteriolysins. Humoral defence reactions are
generally of low specificity.

In most cases parasitic insects are destructive
to their hosts and the defence reactions are
weak or wanting. Defence reactions can be
avoided by developing intracellularly or inside
an organ, or by parasitizing very young indi-
viduals of the host, where the defence reactions
are not fully developed. By the production of
toxins, which destroy the haemocytes, or by
production of teratocytes and pseudogerms the
host defence reactions can be weakened. A
large number of parasites in the same host will
give the same result. The parasites can over-
come the defence, e.g. like the parasitic larvae
of Ichneumonidae, which engulf the haemo-
cytes in the same rate as they accumulate to
encapsulate the parasite, or like the larvae of
Tachinidae, which can modify the capsule to
be a protection for the parasite instead of the
host.
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