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Il 14 marzo 2016 è spirato, nella sua casa ai margini dei 
boschi di San Rossore, Floriano Papi; con lui si è chiu-
sa una pagina luminosa della ricerca etologica mondia-
le, condotta con sagacia e dedizione per tutta una vita, 
fino all’ultimo. Non aveva infatti mai abbandonato né 
gli interessi scientifici né gli allievi, sempre presente 
con l’esempio e la forza di una personalità carismatica 
mai doma, nonostante il passare del tempo.
Il campo, difficile e controverso, dell’orientamento 
animale non avrebbe certamente raggiunto gli attuali 
livelli di conoscenza senza il suo impegno di ricerca, 
esteso a problematiche e modelli di studio tanto dif-
ferenti quanto centrali per comprendere i meccani-
smi che governano movimenti orientati, fenomeni di 
homing e migrazione. Floriano non aveva paura del-
le sfide; si era così dedicato a cercare di rispondere a 
grandi quesiti naturalistici: dalla funzione bussolare 
degli astri nel guidare l’orientamento diurno e nottur-
no degli organismi ripari, al problema delle capacità di 
navigazione degli uccelli e del colombo viaggiatore in 
particolare, fino a quello dei meccanismi che guidano 
la migrazione delle tartarughe attraverso gli oceani. 
Ricerche che l’avevano portato ad una notorietà che 
aveva ben presto travalicato i nostri confini, ponendolo 
al centro dell’agone scientifico internazionale nel cam-
po dell’orientamento nello spazio degli animali.
Cresciuto alla scuola pisana di Mario Benazzi, insieme 
a colleghi che hanno poi dato un particolare impulso 
alla ricerca zoologica – da Nullo Glauco Lepori a Leo 
Pardi, fino a Renzo Nobili e Giorgio Mancino – si de-
dicò all’inizio del suo percorso accademico allo studio 
di Platelminti Turbellari, con note prima faunistiche 
poi morfologiche e di biologia generale, divenendone 
un riconosciuto specialista. Ne sono testimoni i nuovi 
generi (Papia e Florianella) a Lui dedicati da studiosi 
stranieri, che accorsero numerosi a Pisa per condivide-
re con Lui ricerche ecologico-faunistiche, sistematiche 
nonché ultrastrutturali. Fu così chiamato a redigere il 
catalogo dei Turbellari per la “Limnofauna europaea” 
così come Giuseppe Colosi gli affidò la redazione del 
capitolo di egual tema per il suo celeberrimo testo di 
Zoologia, su cui si son formate più generazioni di na-
turalisti. Tali studi continuarono fin verso la fine degli 

anni ’70, secondo il refrain di quegli anni in cui essere 
specialisti di un gruppo animale era quasi un prere-
quisito ineludibile per uno zoologo di successo. 
Ma ben altri interessi di ricerca sperimentale avevano 
fin da subito attratto la sua attenzione. Quasi in paral-
lelo con gli studi sui Turbellari, inizia infatti il formi-
dabile sodalizio di ricerca che lo lega al più anziano 
collega Leo Pardi, che diverrà soprattutto l’amico fra-
terno, il confidente, il riconosciuto maestro. Si avvicina 
così allo studio dell’orientamento del Crostaceo An-
fipode Talitrus saltator, di cui Pardi “aveva visto per 
primo i fenomeni di movimento orientato”, come Papi 
più volte ammise. Assieme ne evidenziano sia gli innati 
meccanismi di orientamento che guidano i suoi gior-
nalieri movimenti migratori sulle spiagge marine, che 
il senso del tempo, con il conseguente uso di bussole 
cronometriche sia solari che lunari.
Con originali quanto ingegnosi esperimenti, condotti 
sia in natura che in laboratorio, evidenziano le diffe-
renze di orientamento delle varie popolazioni riparie 
del talitro, in diretta dipendenza dalla direzione pre-
valente delle spiagge natie e come tale possibilità non 
fosse dovuta ad apprendimento, bensì a trasmissione 
genetica, dunque ad un fenomeno di innatività. Egual-
mente dimostrano che il mantenimento delle rotte di 
spostamento è guidato, durante il dì, dalla capacità di 
compensare i movimenti apparenti del sole; questo è 
possibile per l’esistenza di un orologio biologico en-
dogeno, cioè di un oscillatore interno del tutto auto-
nomo rispetto all’ambiente, capace di fornire al talitro 
un preciso senso del tempo. Lo stesso avviene di notte 
con la luna, anch’essa dunque capace di generare un 
campo di riferimento. Essi stessi scrivono della diffi-
coltà di pensare che in un organismo così piccolo pos-
sano coesistere in modo indipendente due orologi, uno 
calibrato sul moto apparente del sole, l’altro su quello 
della luna. Il responso sperimentale toglieva tuttavia 
ogni possibile dubbio. La scoperta della capacità dei 
talitri di orientarsi con la luna riveste una importan-
za particolare, perché oltre ad essere un fenomeno di 
rara complicazione, è assolutamente unico per il regno 
animale. Molti sono stati i tentativi di dimostrare un’ 
analoga capacità, ad esempio negli uccelli, ma quello 
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del talitro rimane ad oggi l’unico caso di tale possibili-
tà comportamentale.
Proprio sulla funzione bussolare della luna si concen-
trano in seguito le ricerche di Papi sui talitri, estenden-
do poi le osservazioni ad altri taxa di organismi ripari. 
Dei ragni del genere Arctosa descrive l’orientamento 
astronomico, il senso del tempo ed una innata capa-
cità di orientamento verso nord degli individui gio-
vani inesperti, che si andava modificando con quanto 
appreso, in particolare dalla disposizione geografica 
della linea di spiaggia dove venivano a trovarsi. Signi-
ficativo, quanto raro esempio di interazione tra cono-
scenze innate e quanto appreso per esperienza in un 
invertebrato.
Le spiagge di San Rossore, presso Pisa, videro nei pri-
mi anni ’50 la presenza di Karl von Frisch, futuro pre-
mio Nobel per l’Etologia, che nel 1946 aveva scoperto 
l’uso di una bussola solare cronometrica nelle api. Egli 
fu attratto dai risultati ottenuti da Pardi e Papi, che di-
mostrando tali capacità nel talitro, lasciavano intende-
re che i meccanismi di orientamento solare dovevano 
essere assai più comuni negli animali di quanto allora 
non si pensasse. Bisogna infatti riflettere sul fatto che 
solo per api e talitri era stata allora evidenziata una 
tale possibilità, messa in luce appena più tardi an-
che per gli uccelli da Gustav Kramer. Lo stesso von 
Frisch ebbe a scrivere in seguito che, non senza sor-
presa, quella che aveva ritenuta una sofisticata capacità 
neuro-comportamentale propria di organismi superio-
ri, era invece posseduta anche da taxa di più semplice 
organizzazione.
È in questi anni di ricerca che Pardi e Papi dettero vita 
ed impulso allo studio del comportamento animale, 
facendo crescere, con il loro pionieristico esempio, an-
che in Italia l’interesse per gli studi etologici. Tutto ciò 
non senza fatica, in un ambiente scientifico nazionale 
tutto dedito a prevalenti interessi ecologici, genetici 
e di embriologia sperimentale, ma certamente lonta-
no da quanto in Europa, e non solo, accadesse con il 
dibattito sui motori primi del comportamento degli 
animali. Non certo a caso l’Etologia italiana nacque 
e si sviluppò in particolare negli Istituti scientifici da 
loro diretti, sebbene non si possa dimenticare il con-
tributo di altri ricercatori. Il loro approccio alle scienze 
comportamentali mantenne sempre una chiara quanto 
ortodossa connotazione zoologica, vuoi per la stretta 
aderenza al metodo sperimentale, che per mantenere 
forti rapporti interdisciplinari ed interpretativi con la 
fisiologia sensoriale, l’ecologia e la cronobiologia. Non 
per nulla il comportamento spaziale del talitro viene 
definito di “recupero zonale” in quanto gli permette il 
rapido rientro ad una zona ecologicamente adatta alle 
sue esigenze fisiologiche.
Una sintesi forse mirabile di questo tipo di approccio 
è rappresentato dalle indagini sperimentali che Papi 
condusse sulle emissioni luminose della lucciola Lucio-

la lusitanica, condotte alla fine degli anni ’60. L’analisi 
comportamentale ne mise in luce il valore comunica-
tivo nel corteggiamento, indagando sulle peculiarità 
fisiologiche delle emissioni luminose nei due sessi e su 
quali fossero i relativi caratteri che determinavano l’at-
trazione. Studi completati con la curiosa descrizione di 
un fenomeno di flashing sincrono in una popolazione 
bosniaca della stessa specie.
La sua produzione più cospicua, impegnativa ed este-
sa nel tempo è tuttavia quella dedicata allo studio 
dell’homing del colombo viaggiatore. All’inizio degli 
anni ’70 tutte le linee di ricerca anzidette perdono per 
Floriano ogni interesse; si circonda di nuovi collabo-
ratori e da inizio a quella “avventura di ricerca” che 
lo porterà alla scoperta del primo meccanismo di vera 
navigazione nel campo dell’orientamento animale e 
degli uccelli in particolare. Esperimenti preliminari, 
tra cui quelli sulle capacità del colombo di orientarsi 
quando rilasciato in mare aperto – ultima collabora-
zione scientifica con Pardi – non portarono ad alcun 
risultato nell’indicare la natura dei meccanismi che gli 
fanno compiere prestazioni da sempre note, ma dal de-
terminismo perdurantemente sconosciuto.
L’intuizione che l’olfatto poteva essere implicato nei 
processi di homing non fu casuale; gli uccelli, descrit-
ti da sempre come microsmatici, hanno in effetti un 
apparato olfattivo anatomicamente ben sviluppato, 
specialmente nei non Passeriformi, e fisiologicamente 
caratterizzato da una sorprendente acuità. Il rilascio di 
individui resi temporaneamente anosmatici, mediante 
la semplice occlusione delle narici, fa capire che quella 
è la strada da seguire, in quanto i colombi così tratta-
ti avevano serie difficoltà di buon orientamento. Papi 
realizza così che per i colombi, un apparato olfattivo 
intatto e la possibilità di essere correttamente esposti 
durante lo sviluppo a stimoli olfattivi ambientali, sono 
le condizioni che permettono il ritorno alla colombaia 
da luoghi sconosciuti. Al contrario da luoghi noti, il co-
lombo fa largo se non totale uso di stimoli visivi basati 
sul riconoscimento e la memoria di particolari del pae-
saggio o della complessiva topografia dei luoghi. Que-
sto attraverso l’uso di mappe cognitive anche orientate, 
in base alla capacità di derivare le direzioni dalle busso-
le astronomiche o geomagnetiche che sa usare.
Viene così sviluppata quella “Teoria di navigazione 
olfattiva” che, tanto osteggiata agli inizi, acquisisce 
sempre più credibilità man mano che si accumulano 
dati empirici cruciali, fino al definitivo riconoscimento 
da parte della comunità scientifica internazionale. È 
per Papi questa una nota nemesi, in quanto già speri-
mentata in passato assieme a Pardi con l’orientamento 
dei talitri: non sempre certi ambienti scientifici sono 
pronti a riconoscere soluzioni dei problemi trovate da 
altri ricercatori!
Il pensiero di Papi è dunque riassumibile in questi ter-
mini: il colombo viaggiatore sa dirigersi verso la giusta 
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direzione di casa sulla base di una “mappa olfattiva” 
del territorio in cui è allevato; tale mappa viene acqui-
sita alla voliera mediante l’associazione tra la direzio-
ne dei venti che vi arrivano e gli odori che portano, o 
meglio le sostanze disperse nell’atmosfera che caratte-
rizzano differenti regioni; una tale mappa risulta così 
spazialmente orientata. Tali sostanze devono essere 
almeno parzialmente stabili nel tempo, nonostante la 
dinamicità dei fenomeni atmosferici, come successiva-
mente dimostrato da Hans G. Wallraff. Una volta che 
il colombo viene allontanato dalla voliera può far uso, 
per riconoscere la direzione di dislocazione, degli sti-
moli olfattivi percepiti per strada ovvero di quelli per-
cepibili sul luogo di rilascio, sfruttando appunto una 
mappa olfattiva che rappresenti sia il mosaico di odori 
ambientali che si sviluppa sul territorio che gradienti 
olfattivi incentrati sulla voliera.
Tali assunzioni sono il risultato di una serie ventennale 
di esperimenti (continuati tuttora dagli allievi), le cui 
tipologie sperimentali principali sono così riassumibili:

a) colombi inesperti allevati in voliere che impediva-
no od alteravano in modo predicibile la corretta 
associazione vento/odore, attraverso la deflessione 
o l’inversione delle correnti aeree ovvero esposti a 
venti odorosi artificiali;

b) colombi soggetti alla disgiunzione delle esperienze 
olfattive da quelle visive, facendoli soggiornare in 
voliere impermeabili ai venti ma da cui si poteva 
osservare l’intorno ed alternativamente in voliere 
permeabili ai venti ma “cieche” collocate in altri 
luoghi;

c) creando inganni olfattivi durante il trasporto sul 
luogo di rilascio sia portandoveli in contenitori sta-
gni in cui fluiva aria pura od aria prelevata preven-
tivamente su altri percorsi già noti ai colombi, così 
da simulare il trasporto in direzioni differenti da 
quelle reali;

d) facendo percorre ai colombi ingannevoli detours 
entro contenitori ciechi ma pervi agli stimoli odo-
rosi, mimandone lo spostamento verso altre dire-
zioni;

e) rendendo i colombi temporaneamente anosmatici 
con metodologie che comprendevano la resezione 
chirurgica unilaterale di un nervo olfattivo e la 
chiusura della narice controlaterale; l’inserzione 
nelle narici di “tubicini” che fuoriuscendo dalle 
coane, bypassavano le conche olfattive; provocan-
do chimicamente la caduta delle cilia delle cellule 
olfattive e dunque impedendo la loro funzionalità; 
con l’uso di anestetici locali.

La validità della Teoria di navigazione olfattiva fu te-
stata con successo anche in esperimenti con Procellari-
formi, uccelli in cui l’apparato olfattivo è molto svilup-
pato rispetto al resto dell’encefalo, e da altri ricercatori 
anche su Passeriformi, dimostrando così la sua valenza 

generale e non limitata al colombo viaggiatore. 
Il ruolo nella navigazione degli stimoli magnetici non 
ha mai avuto alcuna conferma sperimentale, nonostan-
te le ricerche condotte in tal senso e la convinzione 
di molti che possa esistere una navigazione guidata da 
stimoli magnetici. Floriano era un acceso assertore del 
contrario, sulla base delle evidenze empiriche da Lui 
prodotte, e giustamente relegava il magnetismo a fon-
damentale funzione bussolare e nulla più. Molte sono 
invece le ricerche in cui dimostrò come gli stimoli ma-
gnetici potevano avere effetti biologici diversi su uc-
celli e mammiferi, uomo compreso. Campi magnetici 
deboli potevano infatti influenzare la nocicezione, la 
sensibilità a stimoli elettrici, la pressione sanguigna ed 
addirittura l’attività elettrica spontanea ed evocata del 
cervello. Tutto ciò poteva essere la ragione di effetti 
anche sulla navigazione che l’esposizione a campi ge-
omagnetici alterati poteva avere sugli uccelli, di fatto 
mascherando l’origine reale di tali effetti. 
L’ultima sfida che, in ordine di tempo, Floriano accet-
ta è quella di indagare i meccanismi che guidano gli 
spostamenti migratori delle tartarughe marine. Come 
sia possibile che individui adulti possano raggiungere 
isole sperdute negli oceani per riprodursi, ritornando-
vi regolarmente, permane un mistero che Lui affronta 
portandovi le metodologie della ricerca sperimenta-
le e delle conoscenze altrimenti acquisite nel campo 
dell’orientamento accanto a quelle che il progresso 
delle tecnologie telemetriche hanno reso disponibili. 
Usando trasmettitori satellitari segue le rotte di indi-
vidui soggetti a vari trattamenti sperimentali durante i 
loro spostamenti migratori attraverso migliaia di chi-
lometri di mare aperto. La costanza di direzione, il ri-
orientamento dopo dislocazione passiva, suggeriscono 
l’uso di meccanismi bussolari di natura astronomica 
ed anche magnetica, nonché navigazionali certamente 
non dissimili da quelli presenti in altri gruppi zoolo-
gici. Floriano apre così un campo di ricerca che vede 
oggi impegnato un gran numero di ricercatori a livello 
mondiale, anche per i grandi interessi conservazioni-
stici sulle tartarughe marine, avviato ad acquisire ri-
sultati di grande rilievo.
Questo breve profilo non sarebbe completo se non si 
ricordassero le sue grandi doti didattiche: con quan-
ta puntigliosità preparasse ed aggiornasse continua-
mente le sue lezioni di Zoologia sistematica prima e di 
Etologia poi, organizzando escursioni ed esercitazioni 
pratiche, infondendo così in molti la passione per le 
scienze zoologiche ed in tutti i suoi scolari una solida 
cultura teorico-pratica sulla organizzazione anatomo-
funzionale dei viventi. Lo testimoniano i ricordi terri-
bili ed al contempo grati di quanti ebbero la fortuna 
di seguire le sue lezioni. Ed ai giovani etologi si rivolse 
in quello che può essere considerato un lavoro di ul-
tima sintesi delle sue visioni in tema di orientamento 
animale, invitandoli ad impegnarsi in questo campo 
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di studio e ricordando loro che “Innumerable problems 
remain open: their solution, often unexpected, rewards 
the effort made in asking nature a crucial question in the 
right way” (Ital. J. Zool., 68). Non furono da meno le 
capacità organizzative, e sotto la sua guida la zoologia 
pisana conobbe momenti di grande sviluppo e notorie-
tà, con collaboratori che mantenendo vive tutte le sue 
linee di ricerca, preconizzarono quella organizzazione 
dipartimentale che Floriano fu tra i primissimi a speri-
mentare nell’ateneo pisano. 
Onoriamo così la scomparsa di un grande ricercatore, 
di un uomo in continua evoluzione culturale, che sep-
pe trarre dalla ricerca soddisfazione e ragione di vita, 
trovandovi amicizie inossidabili e franche alleanze, 
così da vivere pienamente un momento dell’Accade-
mia ormai irrimediabilmente perduto. 

*  *  *

Floriano Papi era nato a Follonica (GR) il 22 dicembre 
1926, laureandosi in Scienze Naturali a Pisa nel 1947. 
Giovanissimo aveva attivamente partecipato alla guer-
ra di Liberazione con la Brigata Garibaldi, operando 
nel settore apuano, fatto che gli valse la decorazione 
con la Croce al Merito di Guerra. Con questa sul petto 
ha voluto essere sepolto. Riposa nella amata Porto Az-
zurro, all’Elba, luogo di origine della propria famiglia.
Entrato nell’istituto di Zoologia ed Anatomia Compa-
rata dell’Ateneo pisano, vi rimase fino al 1960 quando, 
vincitore di concorso, fu chiamato a Bari, dove lasciò 
nei colleghi un affettuoso ed incancellabile ricordo. 
Rientrato a Pisa nel 1962, vi fondò l’Istituto di Bio-
logia Generale divenuto poi Dipartimento di Scienze 
del Comportamento Animale. Titolare della cattedra 
di Zoologia sistematica, dal 1980 passò su quella di 
Etologia, che tenne fino al collocamento volontario a 
riposo nel 1992.
Fu tra i soci fondatori della Società Italiana di Etologia 
che si costituì proprio a Pisa nel 1973, nei locali del 
Suo Istituto, ricoprendone più volte la carica di presi-
dente ed ultimamente di presidente onorario.
Dal 1983 era socio corrispondente della Accademia 
Nazionale dei Lincei, divenendone in seguito socio na-
zionale. Per la sua attività scientifica ebbe prestigiosi 
riconoscimenti, tra cui il Premio G.B. Grassi, la Me-
daglia d’oro per le Scienze Fisiche e Naturali, il Pre-
mio Feltrinelli per le Scienze Biologiche, e nel 2009 
fu nominato Associate Fellow del Royal Institute of 
Navigation inglese. Egualmente l’Unione Zoologica 
Italiana lo volle tra i suoi Soci Onorari. L’Università 
di Pisa gli aveva inoltre conferito l’Ordine del Cheru-
bino, per i suoi meriti didattico-organizzativi. La noto-
rietà in campo scientifico di Floriano era elevatissima e 
più volte tenne lezioni e conferenze presso prestigiose 
sedi accademiche straniere; in occasione del Congres-
so Internazionale di Etologia tenuto a Parma nel 1975, 
il prof. Mainardi, ospite del Congresso, lo presentò a 

Konrad Lorenz…non potrò mai dimenticare l’affet-
tuoso slancio con cui, lasciando perdere la stretta di 
mano, Lorenz abbracciò Floriano esclamando “Pardi 
and Papi of course!!!” non certo immemore di quel so-
dalizio di ricerca e di quanto essi avessero fatto per l’af-
fermazione delle scienze etologiche, non solo in Italia.
Produzione scientifica ordinata per argomenti (i lavori 
contrassegnati con * sono comunicazioni a convegni)

Sui Turbellari

PaPi F., 1949. Mesostoma benazzii n.sp., Rabdocelo d’acqua dolce 
dei dintorni di Pisa. Archivio Zoologico Italiano 54: 1-24. 

PaPi F., 1949. Il ciclo biologico di Mesostoma benazzii Papi (Ne-
orhabdocoela Typhloplanidae). Bollettino di Zoologia 16: 41-48. 

PaPi F., 1950. Ricerche cariologiche sui Rabdoceli. I. Sopra alcuni 
rappresentanti della fam. Typhloplanidae. Caryologia 2: 113-
126. 

PaPi F., 1950. Sulle affinità morfologiche nella fam. Macrostomi-
dae (Turbellaria). Bollettino di Zoologia 17 (suppl.): 461-468.

PaPi F., 1951. Über eine Methode die „chitinösen“ Gebilde des 
Genitalapparats bei Turbellarien zu färben und über die Be-
stachelung einiger Castrada - Arten. Memoranda Societatis pro 
Fauna et Flora Fennica 26: 3-8.

PaPi F., 1951. Ricerche sui Turbellari Macrostomidae. Archivio Zo-
ologico Italiano 36: 289-340.

PaPi F., 1951. Über einige Typhloplaninen (Turbellaria Neorhab-
docoela). Acta Zoologica Fennica 64: 1-20.

PaPi F., 1952. Ricerche cariologiche sui Rabdoceli. II. La meio-
si nella linea germinale maschile di Opistomum pallidum O. 
Schm. Caryologia 5: 123-132.

PaPi F., 1952. Note faunistiche sui Turbellari dell’Italia centrale. 
Monitore Zoologico Italiano 60: 1-13.

PaPi F., 1953. Beiträge zur Kenntnis der Macrostomiden (Turbel-
larien). Acta Zoologica Fennica 78: 1-32.

PaPi F., 1954. Aspetti del differenziamento razziale e specifico nei 
Turbellari Rabdoceli. Bollettino di Zoologia 21: 357-377.

PaPi F., 1956. Un nuovo genere marino di Dalyelliidae (Turbellaria 
Neorhabdocoela). Monitore Zoologico Italiano 64: 6-15.

PaPi F., 1957. Sopra un nuovo Turbellario arcooforo di particolare 
significato filetico e sulla posizione della fam. Hofsteniidae nel 
sistema dei Turbellari. Pubblicazioni della Stazione Zoologica di 
Napoli 50: 132-148.

PaPi F., 1959. Specie nuove o poco note del gen. Macrostomum 
(Turbellaria Macrostomida) rinvenute in Italia. Monitore Zo-
ologico Italiano 66: 1-19. 

PaPi F., SwEdmark B., 1959. Un Turbellario con lo scheletro: 
Acanthomacrostomum spiculiferum n. gen. n. sp. Monitore Zoo-
logico Italiano 66: 229-250.

PaPi F., 1959. Ricerche su alcuni generi affini della fam. Typhlo-
planidae (Turbellaria Neorhabdocoela). Archivio Zoologico 
Italiano 44:1-51.

PaPi F., 1959. Sopra due Turbellari rinvenuti nell’humus dell’Orto 
Botanico pisano. Atti della Società Toscana di Scienze Naturali, 
Memorie, Serie B 66: 33-38. 
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PaPi F., 1963. Strongylostoma simplex lapponicum Papi n.subsp., 
Rhynchomesostoma lutheri Papi n.sp., Ascophora elegantissima 
Findenegg 1924, Mesostoma maculatum Hofsten 1916, Meso-
stoma platygastricum Hofsten 1924, Opistomum fuscum Weise 
1942. In luthEr A., Die Turbellarien Ostfennoskandiens. IV. 
Neorhabdocoela 2. Fauna Fennica 16. p. 83-85, 90-93, 96-98, 
117- 121, 144-146.

PaPi F., 1967. Turbellari. In Colosi G., Zoologia e Biologia generale 
1: 589-599. UTET, Torino.

PaPi F., 1967. Turbellaria (excl. Tricladida). In Illies J. (a cura di), 
Limnofauna europaea: 5-13. Jena, Fischer Verlag. 

BEdiNi C., PaPi F., 1970. Peculiar patterns of microtubular orga-
nization in spermatozoa of lower Turbellaria. In Baccetti B. 
(a cura di), Proceedings of the first International Symposium 
on comparative spermatology. Accademia Nazionale dei Lincei, 
Quaderno N. 137: 363-366.

BEdiNi C., PaPi F., 1970. Fine structure of the turbellarian epider-
mis. American Zoologist 10 (4): 551.

BEdiNi C., PaPi F., 1974. Fine structure of the Turbellarian epider-
mis. In Riser & Morse (a cura di), Biology of the Turbellaria: 
108-147. Mc- Graw-Hill, New York.

laNFraNchi A., PaPi F., 1978. Turbellaria (excl. Tricladida). In 
Illies J. (a cura di), Limnofauna europaea: 5-15. Jena, Fischer 
Verlag.

Su gruppi animali diversi 

*PaPi F., 1947. Osservazioni sulla struttura delle gonadi di tritoni 
ibridi in riferimento alla genesi del tessuto midollare. Atti del-
la Società Toscana di Scienze Naturali, Serie B 54: 3-7. 

PaPi F., 1949. La gonade femminile dell’ibrido Triton cristatus X 
Triton vulgaris . Atti della Società Toscana di Scienze Naturali, 
Serie B 56: 3-24.

PaPi F., 1952. Su alcuni Tardigradi raccolti nell’Italia centrale. Atti 
della Società Toscana di Scienze Naturali, Serie B 59: 3-5.

PaPi F., 1957. Tre nuovi Gastrotrichi mediterranei. Pubblicazioni 
della Stazione Zoologica di Napoli 30:176-183.

PaPi F., tavaNi G., 1959. Sulla presenza di alcuni foraminiferi 
nell’acqua delle terme di Montecatini. Atti della Società Tosca-
na di Scienze Naturali, Memorie, Serie B 66: 1-9. 

*PaPi F., 1967. Segnalazioni luminose e attrazione tra i sessi in Lu-
ciola lusitanica (Charp.). Bollettino di Zoologia 34: 155.

PaPi F., 1969. Light emission, sex attraction and male flash dialo-
gues in a firefly, Luciola lusitanica (Charp.). Monitore Zoologico 
Italiano (N.S.) 3: 135-184.

BaldacciNi, N.E, FiaSchi v., PaPi F.,1969. Rhythmic synchronous 
flashing in a Bosnian firefly. Monitore Zoologico Italiano (N.S.) 
3: 239-245.

Sull’orientamento degli animali in generale 

PaPi F., 1978. L’animal dans l’espace. De l’exploration à la migra-
tion. Science et Vie Dëc. 1978: 91-101.

PaPi F., 1988. Towards a classification of homing mechanisms. Mo-
nitore Zoologico Italiano (N.S.) 22: 515-519.

PaPi F., 1989. I meccanismi di homing negli animali. Bollettino 
dell’Accademia Gioenia di Scienze Naturali 20: 45-75.

PaPi F., 1990. Homing phenomena: mechanisms and classifica-
tions. Ethology Ecology and Evolution 2: 3-10.

PaPi F., 1992. Homing. In Mainardi D. (a cura di), Dizionario di 
Etologia: 372-379. Einaudi, Torino.

PaPi F., 1992. Navigazione. In Mainardi D. (a cura di), Dizionario di 
Etologia: 515-518. Einaudi, Torino.

PaPi F., 1992. General aspects. In PaPi F. (a cura di), Animal Ho-
ming: 1-18. Chapman and Hall, London.

PaPi F., 1994. Research on animal navigation in the mid-1990’s. Bol-
lettino di Zoologia 61 (Suppl.): 85-86.

PaPi F., 1996. Prefazione del libro “L’orientation des animaux” di A. 
Teyssedre. Editions Nathan, Paris.

PaPi F., 1998. Homing and related phenomena. In GrEENBErG G., 
haraway M. (a cura di), Comparative Psychology: 687-695. 
Garland Publishing, Inc., New York & London.

PaPi F., 1999. Navigazione animale. In Frontiere della vita IV: 165-
179. Istituto della Enciclopedia Italiana, Roma.

*PaPi F., 2000. La navigazione animale: divagazioni di fine secolo. 
Atti del 19° Convegno SIE, San Giuliano Terme (PI) 4-6 otto-
bre 2000: 65-66.

PaPi F., 2001. Animal navigation at the end of the century: a re-
trospect and a look forward. Italian Journal of Zoology 68: 
171-180.

PaPi F., 2001. Animal navigation. In BaltimorE D. et al. (a cura di), 
Frontiers of Life IV(1). part 1: 175-191. Academic Press, New 
York.

PaPi F., 2006. Navigation of marine, freshwater and coastal ani-
mals: concepts and current problems. Marine and Freshwater 
Behaviour and Physiology 39: -3-12.

Sull’orientamento degli Artropodi 

Pardi L., PaPi F., 1952. Die Sonne als Kompass bei Talitrus saltator 
(Montagu) (Amphipoda, Talitridae). Naturwissenschaften 39 
(11): 262- 263.

Pardi l., PaPi F., 1953. Ricerche sull’orientamento di Talitrus sal-
tator (Montagu) (Crustacea - Amphipoda). I. L’orientamento 
durante il giorno in una popolazione del litorale tirrenico. 
Zeitschrift für Vergleichende Physiologie 35: 459-489.

PaPi F., Pardi l., 1953. Ricerche sull’orientamento di Talitrus sal-
tator (Montagu) (Crustacea - Amphipoda). II. Sui fattori che 
regolano la variazione dell’angolo di orientamento nel corso 
del giorno. L’orientamento di notte. L’orientamento diurno di 
altre popolazioni. Zeitschrift für Vergleichende Physiologie 35: 
490-518.

PaPi F., Pardi l., 1953. La luna come fattore di orientamento degli 
animali. Bollettino dell’Istituto e Museo Zoologico dell’Uni-
versità di Torino 4: 1-4.

PaPi F., 1955. Experiments on the sense of time in Talitrus saltator 
(Montagu) (Crustacea-Amphipoda). Experientia 11(5): 201-
202.

PaPi F., 1955. Orientamento astronomico in alcuni Carabidi. Atti 
della Società Toscana di Scienze Naturali, Memorie, Serie B 62: 
83-97.

PaPi F., 1955. Astronomische Orientierung bei der Wolfspinne 
Arctosa perita (Latr.). Zeitschrift Fur Vergleichende Physiologie 
37: 230-233.

PaPi F., 1955 Ricerche sull’orientamento astronomico di Arctosa 
perita (Latr.) (Araneae Lycosidae). Pubblicazioni della Stazione 
Zoologica di Napoli 27: 76- 103.
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PaPi F., SErrEtti L., 1955. Sull’esistenza di un senso del tempo 
in Arctosa perita (Latr.) (Araneae Lycosidae). Atti della Società 
Toscana di Scienze Naturali, Memorie, Serie B 62: 98-104.

PaPi F., SErrEtti L., ParriNi S., 1957. Nuove ricerche sull’orien-
tamento e il senso del tempo di Arctosa perita (Latr.) (Araneae 
Lycosidae). Zeitschrift Fur Vergleichende Physiologie 39: 531-
561.

PaPi F., 1959. Sull’orientamento astronomico in specie del gen. 
Arctosa (Araneae Lycosidae). Zeitschrift Fur Vergleichende 
Physiologie 41: 481-489.

PaPi F., Pardi l., 1959. Nuovi reperti sull’orientamento lunare di 
Talitrus saltator Montagu (Crustacea Amphipoda). Zeitschrift 
Fur Vergleichende Physiologie 41: 583-596.

Pardi L., PaPi F., 1959. Kinetic and tactic responses. In watErmaN 
t.h. (a cura di), The Physiology of Crustacea 2: 365-399. Acade-
mic Press, New York.

PaPi F., 1960. Orientation by night: the moon. Cold Spring Harbor 
Symposia on Quantitative Biology 25: 475-480.

BaccEtti B., BEdiNi C., maGNi F., PaPi F., SavEly h.E., toNGior-
Gi P., 1962. Sulla struttura e la fisiologia degli occhi di un ra-
gno licoside. Bollettino di Zoologia 29: 845-854.

maGNi F., PaPi F., SavEly h.E., toNGiorGi P., 1962. Electroreti-
nographic responses to polarized light in the wolf-spider Arc-
tosa variana C. L. Koch. Experientia 18: 511.

*maGNi F., PaPi F., SavEly h.E., toNGiorGi P., 1962 Risposte 
elettroretinografiche alla luce polarizzata nel licoside Arctosa 
variana C. L. Koch. Bollettino della Società Italiana di Biologia 
Sperimentale 38: 1706-1707.

PaPi F., Pardi l., 1963. On the lunar orientation of sandhoppers 
(Amphipoda Talitridae). Biological Bulletin 124: 97-105.

PaPi F., toNGiorGi P., 1963. Innate and learned components in the 
astronomical orientation of wolf spiders. Ergebnisse der Biolo-
gie / Advances in Biology 26: 259-280.

PaPi F., toNGiorGi P., 1963. Orientamento astronomico verso 
Nord: una capacità innata dei Ragni del gen. Arctosa. Monitore 
Zoologico Italiano 70-71: 485-490.

PaPi F., Syrijämäki j., 1963. The sun-orientation rhythm of wolf 
spiders at different latitudes. Archives Italiennes de Biologie 
101: 59-77.

maGNi F., PaPi F., SavEly h.E., toNGiorGi P., 1964. Research on 
the structure and physiology of the eyes of a lycosid spider. II. 
The role of different pairs of eyes in astronomical orientation. 
Archives Italiennes de Biologie 102: 123-136.

maGNi F., PaPi F., SavEly h.E., toNGiorGi P., 1965. Research on 
the structure and physiology of the eyes of a lycosid spider. III. 
Electroretinographic responses to polarized light. Archives 
Italiennes de Biologie 103: 146-158.

PaPi F., GaGliardo A., mESchiNi E., 2007. Moon orientation in 
sandhoppers: effects of lighting treatments on the persistence 
of orientation ability. Marine Biology 150: 953-965.

mESchiNi E., GaGliardo A., PaPi F., 2008. Lunar orientation in 
sandhoppers is affected by shifting both the moon phase and 
the daily clock. Animal Behaviour 76: 25-35.

Sull’orientamento degli Uccelli 

PaPi F., Pardi l., 1968. The initial orientation of homing pigeons 
observed by radar. Monitore Zoologico Italiano (N.S.) 2: 87-93.

*PaPi F., Pardi l., 1968. Esperimenti sull’orientamento dei pic-
cioni viaggiatori in mare aperto. Bollettino di Zoologia 35: 355.

PaPi F., Pardi l., 1968. Are pigeons able to home when released 
over the sea? Monitore Zoologico Italiano (N.S.) 2: 217-231.

BaldacciNi N.E., FiaSchi v., FiorE l., PaPi F., 1971. Initial orien-
tation of directionally trained pigeons under overcast and sun-
ny conditions. Monitore Zoologico Italiano (N.S.) 5: 53-63.

PaPi F., FiorE l., FiaSchi v., BaldacciNi N.E., 1971. Orientation 
of homing pigeons released over the sea. Zeitschrift Fur Ver-
gleichende Physiologie 73: 317-338.

PaPi F., FiorE l., FiaSchi v., BENvENuti S., 1971. The influence 
of olfactory nerve section on the homing capacity of carrier 
pigeons. Monitore Zoologico Italiano (N.S.) 5: 265-267.

*BENvENuti S., FiaSchi v., FiorE l., PaPi F., 1972. Effetti dell’e-
sclusione delle percezioni olfattive sull’homing dei colombi 
viaggiatori. Bollettino di Zoologia 39: 1. 

PaPi F., FiorE l., FiaSchi v., BENvENuti S., 1972. Olfaction and 
homing in pigeons. Monitore Zoologico Italiano (N.S.) 6: 85-95.

*PaPi F., FiorE l., FiaSchi v., BENvENuti S., 1972. Una ipotesi 
sul ruolo dell’olfatto nel meccanismo di homing del colombo 
viaggiatore. Bollettino di Zoologia 39: 1.

BENvENuti S., FiaSchi v., FiorE l., PaPi F., 1973. Homing per-
formances of inexperienced and directionally trained pigeons 
subjected to olfactory nerve section. Journal of Comparative 
Physiology 83: 81-92.

BENvENuti S., FiaSchi v., FiorE l., PaPi F., 1973. Disturbances 
of homing behaviour in pigeons experimentally induced by 
olfactory stimuli. Monitore Zoologico Italiano (N.S.) 7: 117-128.

PaPi F., FiorE l., FiaSchi v., BENvENuti S., 1973. An experiment 
for testing the hypothesis of olfactory navigation of homing 
pigeons. Journal of Comparative Physiology 83: 93-102.

PaPi F., FiaSchi v., BENvENuti S., BaldacciNi N.E., 1973. Pigeon 
homing: outward journey detours influence the initial orienta-
tion. Monitore Zoologico Italiano (N.S.) 7: 129-133.

BaldacciNi N.E., BENvENuti S., FiaSchi v., ioalè P., PaPi F., 
1974. Pigeon homing: effects of manipulation of sensory ex-
perience at home site. Journal of Comparative Physiology 94: 
85-96.

*BaldacciNi N.E., BENvENuti S., FiaSchi v., PaPi F., 1974. L’in-
fluenza degli stimoli percepiti durante il trasporto passivo 
sull’orientamento dei piccioni viaggiatori. Bollettino di Zoolo-
gia 41:454.

*PaPi F., FiaSchi v., BENvENuti S., BaldacciNi N.E., 1974 . Nuovi 
esperimenti sul meccanismo di homing dei piccioni viaggiato-
ri. Bollettino di Zoologia 41: 511.

PaPi F., ioalè P., FiaSchi v., BENvENuti S., BaldacciNi N.E., 
1974. Olfactory navigation of pigeons: the effect of treatment 
with odorous air currents. Journal of Comparative Physiology 
94: 187-193.

BaldacciNi N.E., BENvENuti S., FiaSchi v., PaPi F., 1975. Pigeon 
navigation: effects of wind deflection at home cage on homing 
behaviour. Journal of Comparative Physiology 99: 177-186.

BaldacciNi N.E., BENvENuti S., FiaSchi v., PaPi F., 1975. New 
data on the influence of olfactory deprivation on the homing be-
havior of pigeons. In dENtoN d. (a cura di), Olfaction and Taste 
V: 351-353. Academic Press, New York, London.

PaPi F., 1975. La navigazione dei colombi viaggiatori. Le Scienze 
78: 66- 75.
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*PaPi F., FiaSchi v., BENvENuti S., BaldacciNi N.E.,1975. The ol-
factory navigation of homing pigeons. XIV International Etho-
logy Conference, Parma. 1 p. 

*hartwick, R.F., A. Foà, PaPi F., 1976. Further experiments on 
the homing of pigeons deprived of their powers of olfaction. 
Bollettino di Zoologia 43: 421-422.

PaPi F., 1976. The olfactory navigation system of the homing pi-
geon. Verhandlungen der Deutschen Zoologischen Gesellschaft 
69: 184-205.

PaPi F., 1976. L’orientamento degli uccelli. Cultura e Scuola 58: 
200- 209.

PaPi F., 1976. Homing chez les oiseaux. Bulletin de la Societé 
Française des Ètude de Comportement Animal 1: 7-11

BENvENuti S., FiaSchi v., Foà a., 1977. Homing behavior of pige-
ons disturbed by application of an olfactory stimulus. Journal 
of Comparative Physiology 120: 173-179.

hartwick R.F., Foà a., PaPi F., 1977. The effect of olfactory de-
privation by nasal tubes upon homing behavior in pigeons. 
Behavioral Ecology and Sociobiology 2: 181-189.

BaldacciNi N.E., BENvENuti S., FiaSchi v., ioalè P., PaPi F., 
1978. Investigation of pigeon homing by means of “deflector ca-
ges”. In Schmidt-koENiG k., kEEtoN w.t. (a cura di), Animal 
migration, navigation, and homing: 78-91. Springer, Berlin Hei-
delberg New York.

BaldacciNi N.E., BENvENuti S., FiaSchi v., ioalè P., PaPi F., 
1978. Pigeon navigation: effects of wind direction reversal at 
home cage. Monitore Zoologico Italiano (N.S.) 12: 59-60.

*BENvENuti S., BaldacciNi N.E., FiaSchi v., ioalè P., PaPi F., 
1978. Do pigeons of different regions use different navigational 
cues? XVII Congressus Internationalis Ornithologicus, Berlin 
(West) Germany, 4-11 June 1978. p. 29. 

ioalè P., PaPi F., FiaSchi v., BaldacciNi N.E., 1978. Pigeon na-
vigation: effects upon homing behaviour by reversing wind 
direction at the loft. Journal of Comparative Physiology 128: 
285-295.

PaPi F., ioalè P., FiaSchi v., BENvENuti S., BaldacciNi N.E., 
1978. Pigeon homing: cues detected during the outward journey 
influence initial orientation. In: Schmidt-koENiG K., kEEtoN 
W.T. (a cura di). Animal migration, navigation, and homing: 65-
77. Springer, Berlin Heidelberg New York.

*PaPi F., ioalè P., FiaSchi v., BENvENuti S., BaldacciNi N.E., 
1978. Olfactory and magnetic cues in pigeon navigation. XVII 
Congressus Internationalis Ornithologicus, Berlin (West) 
Germany, 4-11 June 1978. 1 p. 

PaPi F., kEEtoN w.t., BrowN a. i., BENvENuti S., 1978. Do Ame-
rican and Italian pigeons rely on different homing mechani-
sms? Journal of Comparative Physiology 128: 303-317.

*BaldacciNi N.E., BENvENuti S., FiaSchi v., ioalè P., PaPi F., 
1979. Initial orientation of homing pigeons: effects of tran-
sport in artificially altered magnetic field. Monitore Zoologico 
Italiano (N.S.) 13: 196.

waldvoGEl J.A., BENvENuti S., kEEtoN w.t., PaPi F., 1978. 
Homing pigeon orientation influenced by deflected winds at 
home loft. Journal of Comparative Physiology 128: 297-301.

PaPi F., ioalè P., FiaSchi v., BENvENuti S., BaldacciNi N.E., 
1979. Recent results on pigeon navigation: experiments per-
formed in several geographical areas. Monitore Zoologico Ita-
liano (N.S.) 13: 209-210.

BENvENuti S., BaldacciNi N.E., FiaSchi v., ioalè P., PaPi F., 
1980. Pigeon homing: a comparison between recent results obtai-
ned in different countries. In NöhriNG R. (a cura di). Acta 
XVII Congressus Internationalis Ornithologici: 574-578. Ver-
lag Deutschen Ornithologie-Gesellschaft, Berlin.

PaPi F., 1980. Le migrazioni e l’orientamento degli uccelli. 6° Semi-
nario sulla Evoluzione biologica, Ecologia ed Etologia. Con-
tributi Centro Linceo Interdisciplinare di Scienze Matemati-
che e loro applicazioni, N° 51: 223-255. Accademia Nazionale 
Lincei.

PaPi F., ioalè P., FiaSchi v., BENvENuti S., BaldacciNi N.E., 
1980. Olfactory and magnetic cues in pigeon navigation. In 
NöhriNG R. (a cura di). Acta XVII Congressus Internationa-
lis Ornithologici: 569-573. Verlag Deutschen Ornithologie-
Gesellschaft, Berlin.

PaPi F., mariotti, G., Foà a., FiaSchi v., 1980. Orientation of 
anosmatic pigeons. Journal of Comparative Physiology 135A: 
227-232.

FiaSchi v., BaldacciNi N.E., ioalè P., PaPi F., 1981 Helicopter 
observations of homing in pigeons with biased orientation be-
cause of deflected winds at the home loft. Monitore Zoologico 
Italiano (N.S.) 15: 139-153.

*Foà A., ioalè P., PaPi F., wallraFF H.G., 1981. Un ‘esperimento 
transalpino’ per saggiare la capacità di navigazione del colom-
bo viaggiatore da grandi distanze. Atti del XLVIII Convegno 
dell’Unione Zoologica Italiana e 7° Convegno della Società 
Italiana di Etologia, Firenze 3-7 Marzo 1981.

*PaPi F., wallraFF h.G., ioalè P., Foà a. “Transalpine experi-
ment” to test the navigation capability of homing pigeons from 
long distances. Monitore Zoologico Italiano (N.S.) 15: 321-322.

wallraFF h.G., PaPi F., ioalè P., Foà a., 1981. On the spatial 
range of pigeon navigation. Monitore Zoologico Italiano (N.S.) 
15: 155-161.

BaldacciNi N.E., BENvENuti S., FiaSchi v., ioalè P., PaPi F., 
1982. Pigeon orientation: experiments on the role of olfacto-
ry stimuli perceived during the outward journey. In PaPi F., 
wallraFF h.G. (a cura di). Avian navigation: 160-169. Sprin-
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