Tartu Ulikooli
Loodus- ja tehnoloogiateaduskond
Okoloogia ja Maateaduste instituut

Botaanika osakond

Robin Gielen

Seltsi helekottseenelaadsed (Hypocreales) entomopatogeenide

peremeesspetsiifilisus

Bakalaureusetdo

Juhendaja: teadur Kadri P8ldmaa

Tartu 2015



Sisukord

1 SUSSEJUNALUS ....veevveitieitieie ettt et et e et e st e te et eeneesaeeteaneeabeenteaneenreeneenne e 4
2  Entomopatogeensete seente evolutsioon ja 0Koloogia .........ccccceevveveeiverieiiese e 6
2.1  Putukaparasiitluse evolutSiooNni SEENEITIGIS ........veveieriirieiirierireeee e 6
2.1.1  Eeldused putukaparaSiitlUSEKS............cccoveieieiieriiisesesesee e 6

2.2 Elukaik ja peremehe nakatamine ..........cccocoiiiiiininiieiesie s 7
2.2.1  INTEKESTOON ...ttt sb e nneenre e 7
2.2.2  Immuunvastuse véltimine ja matseeli vohamineg ...........ccccccvvveiviiiin i 8
P T o 1o (1] -1 ] o Lo USSP 8

2.3 TOIUMISTUUDIA. ......oiieieie et sre e e sreene s 9

3 Entomopatogeensed helekottseenelaadsed (Hypocreales): fulogenees ja

PEIEMEESSPELSTITIIISUS .....eveeeieeiees ettt 10
3.1 Tungalteralised Kitsas maistes (ClaviCipitacea $.5.) .....ccccvevveivervsiieiieese e 10
3.1.1 Hypocrella, Regiocrella ja Torrubiella............cccooveveiiiicieiecece e 10

TN I |V [ 7 Voo £ 1Yot o 1SS SR 11
313 ASCREISONIA ...t e 11
314 MELArNIZIUM .c.eiiiiicieee bbb 11
315 NOMUIEEEA ...t 12
3.2 Madrustblvikulised (OphiocordyCipitaCag) ..........ccevverueeieeiieiieie e 12
3.21  MadrustBIVik (OphioCOrdYCEPS)....cveiveireeiireieiieesie st 12
3.2.2  PUIPUIEOCTHIUM ...ttt 13
3.2.3  TOlYPOCIATIUM ... 13
3.2.4  POlycephnalomYyCeS ....c.eoiiiiiie et 13
325  HIISULEHIA ... 13
3.2.6  HYMENOSLHDE ..o 14
327 PATAISANTA .. .cviitiiiiiieiieiee ettt bbbttt bbb 14

3.3 Kedristlvikulised (COrdyCIpitaCeae)........ccccvuveiieiiieeiiiiii e 14



3.3 L COMAYCEPS S.S. wuvitieiieiieuieiie sttt sttt sttt ettt bbbt b b 14

TR A = 1= U1V o - USRS 15
TR T N 17 ¢ - WO USSR 15
3.3.4  LeCANICHTIUM .ot bbb 16

4 Helekottseenelaadsete entomopatogeenide esinemine dkosusteemides..........ccccvevvernene. 17
4.1 Esineming endOfUlTIAENG . .......cceiveiiiie et 17
4.2 ESINEMINE MISOSTAAITS ...vvoveeiiiie ittt 17

5  Putukparasiitsete seente kasutamine pestitSHtIdeNa ..........ccooeviririiiiieicie e 19
G N 11 (- [ SRR SS 20
0] (U Y0 PSSR SRR 22
U0 4= PP 23
TANUAVAIAUSEU ...ttt e et bbbt reanes 25

KaSUtatUd KIFJANAUS ........coeeiieeieiic sttt e st este e aesneesreeresnnesraenee s 26



1 Sissejuhatus

Entomopatogeensed seened on putukatele spetsialiseerunud parasiidid (Kobmoo jt. 2012).
Entomopatogeensus on vOime nakatada ja tekitada haigust putukates ja teistes lulijalgstes
(Pell jt. 2010). Sellised seened on levinud kdikides pdhilistes seenehdimkondades, v.a.
miukoriisasid moodustavas hdimkonnas kronmseened (Glomeromycota) (Boomsma jt. 2014).
Seened suudavad nakatada kdige suuremat arvu putukaid vOrreldes teiste
entomopatogeenidega. Kuigi peremeesspetsiifilisus varieerub seeneliigiti on avastatud, et
paljud generalistidest patogeeniliigid on molekulaarselt vaga varieeruvad ning tdendoliselt

koosnevad kitsama peremeesspetsiifilisusega liikidest (Wraight jt. 2007).

Koige keerulisemate ja mitmekesisemate putukatega parasiitsetes suhetes olevate
seente rihm on selts helekottseenelaadsed (Hypocreales) (Rehner 2009). See on maailmas
kdige laiema areaaliga, kdige tavalisem, kdige tuntum ning ka kéige rohkem pdllumajanduses
kasutatav entomopatogeenssete seente rihm (Castrillo & Humber 2009). Seltsi suurimasse
sugukonda, tungalteralised (Clavicipitaceae), kuuluvad isendid moodustavad suure valiku
patogeenseid, parasiitseid ja mutualistlikke suhteid erinevate elupuu liinide esindajatega
seente, taimede, putukate ja teiste mikroselgrootute seas. Sugukonna tahtsaim perekond
kedristdlvik (Cordyceps) on suurim entomopatogeenide perekond, kuhu kuulub ule 500
kirjeldatud liigi, kes lisaks nematoodidele ja seentele nakatavad putukaid kiimnest seltsist.
2007. aastal avastati sugukonna poliuftuleetilisus ning helekottseenelaadsete selts

restruktureeriti kasutades molekulaarseid andmeid (Spatafora jt. 2007).

Ké&esoleva t60  poOhieesmark on  hinnata  peremeesspetsiifilisuse  taset
entomopatogeensete  helekottseenelaadsete hulgas ja meie arusaamade nihet selle
kirjeldamisel. Antakse Ulevaade molekulaarsete meetodite kasutuselevotust tingitud
muutustest putukaparasiitide peremeesspetsiifilisuse ulatuse hindamisel antud seltsis.
Entomopatogeensed seened omavad suurt potentsiaali 6koloogiliste pestitsiididena (Inglis jt.
2001), seega on t&htis mdista vastavate liikide peremeesspetsiifilisust ja 6koloogiat. Paljudel
entomopatogeenidel helekottseenelaadsete seltsis on kirjeldatud kdrge peremeesspetsiifilisus
sugulises arengujargus, samas kui mittesuguline arengujark kasvab marksa laiemal
peremeeste ringil (Boomsma jt. 2014). Seet6ttu valiti arvukate putukaparasiitsete

helekottseenelaadsete riihmade hulgast peremeesspetsiifilisuse hindamiseks eelkdige
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erinevate mittesugulise arengujargu tlupe esindavaid taksoneid. Nende nimetamisel
lahtutakse hiljutistest muudatustest arengutstklis erinevaid jarke omavate (pleomorfsete)
seente nomenklatuuris. Perekondades, kus nimede ajakohastamine on veel teostamata
kasutatakse paralleelselt seni kaibelolnud teleo- ja anamorfinimesid. Madistmaks
peremeesspetsiifilisuse kujunemist ja mehhanisme alustatakse entomopatogeensete seente
evolutsiooni ja elukdigu Kirjeldusega. Lisaks ké&sitletakse tldisemalt spetsialiseerumise viise
entomopatogeensete  seente seas, entomopatogeensets seente esinemist erinevates

Okosusteemides ning nende kasutusvdimalusi pestitsiididena pdllumajanduses.



2 Entomopatogeensete seente evolutsioon ja 0koloogia

2.1 Putukaparasiitluse evolutsioon seeneriigis

Putukad ja seened on sarnastes keskkonnatingimustes korvuti eksisteerinud ja kooselu
arendanud juba pikka aega (Vega & Blackwell 2005). Vanim teadaolev entomopatogeense
seene fossiil on Myanmari Liidu Vabariigist merevaigus oleval nokalisel (Hemiptera)
parasiteeriv madrustblviku laadne seen, mis on 100-110 miljoni aasta vanune (Sung jt. 2008).
Helekottseenelaadsete seltsi eellaseks on arvatavasti olnud taimeparasiitne seen, millest
arenesid erineva eluviisiga, see tahendab entomopatogeensed seened. Taime- ja
putukapatogeenid omavad Uhiseid omadusi, kuna mdlemad peavad nakatamiseks l&dbima
vahased kutiikulastruktuurid (Vega jt. 2009). Fulogeneesi-puudel pole néha kindlat viidet, et
entomopatogeensus oleks algselt evolutsioonis vélja kujunenud ning siis divergeerumise
kaigus osades liinides kaduma ldinud. See tdhendab, et putukate kasutamine toiduks on seente
evolutsioonis tekkinud korduvalt (Humber 2008; Boomsma jt. 2014).

2.1.1 Eeldused putukaparasiitluseks

2.1.1.1 Kitinaasid

Kitinaase on vaja rakuseina remodelleerimiseks hulfide kasvu ajal, toitainete saamiseks
surnud seente vBi putukate kestade lagundamisel ning vditluseks konkureerivate seente vOi
ltlijalgsete vastu (Seidl 2008). Kitiin on lineaarne hidrofoobne homopolliimeer. See koosneb
N-atsettitlglikoosamiinist, mis on ithendatud 3-1,4-otstest. Seentes leidub 10 kuni 25 erinevat
kitiini lagundavaid enstiime kodeerivat geeni. Seda on Ullatavalt palju: naiteks bakteritel on
genoomis tavaliselt 2 kuni 4 kitinaasi. Kuna putukate eksoskeleti pdhikomponendiks on Kitiin
(Seidl 2008) annab selline assortii kitinaase seentele vbimaluse kasutada putukate eksoskeletti
toitainete saamiseks ning véimaldab ligipaasu energiarikkamale toidulauale putuka sisemuses
(Humber 2008).

2.1.1.2 Trehhaloos

Trehhaloos on pohiline suhkur putukate hemoliimfis (Thompson 2003) ning paljude seente
ainus rakuvaline stsinikuallikas (Jorge jt. 1997). Trehhaloos kaitub seente tstosoolis siisiniku
varuna ning stressivastase Uhendina. Trehhaloosi leidub seente pusieostes ning tekib

vegetatiivsetes rakkudes stressisituatsioonides. Selleks on seentel avastatud kahte erinevat



sorti trehhalaase (Jorge jt. 1997). Trehhaloosi esinemine putuka hemolimfis muudab putuka
vaga rikkalikuks toiduallikaks (Thompson 2003).

2.2 Elukaik ja peremehe nakatamine

Loomad, kellel on kindel kasvurada ning etapid, et tdiskasvanuikka jouda, on seentele vdga
tilikateks kooselupartneriteks. Tanu putukate lihikesele elueale, on evolutsiooniliselt
mottekam peremees surmata, kuna seene levimiseks on vaja koniidikandjatel ja/voi viljakehi
kandvatel stroomadel vélja kasvada putuka pehmetest kudedest ja putuka litkumine v6ib seda
takistada (Boomsma jt. 2014). Putuka nakatamine toimub labi peremehe tuvastamise eose
poolt, temale kinnitumise, kesta penetreerimise enstiimide ja flusilise surve toimel. Putukas
sees toimub immuunsisteemi valtimine, mitseeli vohamine ning 16puks peremehest

valjakasvamine ja uute eoste moodustumine (Vega & Blackwell 2005).

2.2.1 Infektsioon

Putukate eksoskelett koosneb vahakihist, epikutiikulast, ekso- ja endokutiikulast. Viimased
kaks moodustavad enamuse kesta paksusest. Ekso- ja endokutiikula moodustuvad
proteiinidest maatriksis asuvatest Kristalliseerunud kitiini kiududest, polufenoolidest, veest
ning vahesel maaral ka lipiididest (Vincent & Wegst 2004). Epikutiikula moodustub lipiidide,
pika-ahelaliste alkeenide, estrite ja rasvhapete segust (de Carolina Sanchez-Pérez jt. 2014).
Kutiikula koosneb 60-70% proteiinidest (Charnley & Collins 2007).

Eos kinnitub putuka vahakihile labi mittespetsiifiliste hiidrofoobsete mehhanismide.
Kinnitumise tagab seeneeose hiidrofobiinide ja peremehe vaharikka kutiikula vahelised
hiidrofoobsed interaktsioonid (Bouchias jt. 1988). Oige peremehe leidmine toimub I&bi
putuka kutiikula erinevate struktuursete ja keemiliste isedrasuste aratundmise seeneeose poolt
(Wang & St. Leger 2006).

Seene lipaasid hudrollusivad lipoproteiinide, vahade ja rasvade vahelt estersidemed
katki ning seel@bi panustavad véga tugevalt epikutiikula labistamisse ning lisa toitainete
tekitamisse. Kui epikutiikula on l&bitud hakkavad seened tootma suurtes kogustes proteaasi
Prl, mis lagundab ekso- ja endokutiikulas asuvaid proteiinilaadseid thendeid (de Carolina
Sancez-Perez jt. 2014). Kitinaasid koost06s proteaasidega degradeerivad putuka kutiikula (St.
Leger jt. 1991).



2.2.2 Immuunvastuse valtimine ja mutseeli vohamine

Kutiikula l&bistades |Opetab seen proteaaside tootmise, valtides sedamoodi peremehe
immuunsisteemi vastuse kujunemist. Seen organiseerib oma rakumembraani Gmber nii, et see
peaks vastu osmootsele réhule (Wang jt. 2005). Peremehes olles tuleb seenel putuka
immuunslsteem havitada, omastades samal ajal putukast piisavalt toitaineid, et sissetungi
teistesse kudedesse jatkata. Selleks kasvatavad osad helekottseenelaadsete liigid spetsiaalseid
vaheseintega hulfe, mis tungivad peremehe lihaskiudude vahelistesse 6dnsustesse (Schreiter
jt. 1994). Mdned helekottseenelaadsete liigid produtseerivad samal ajal ka rakke lagundavaid
toksiine, mis aitab kaasa toitainete omastamisele putukast (Vega jt. 2012). Samas peab
séilima piisav tasakaal seene kasvu ning toksiinide eritamise vahel, kuna peremees ei tohi
ennem surra, kuni seen on omastanud piisavalt toitaineid putukast valja kasvamiseks ning
eoste levitamiseks. Selleks on levinud ka strateegia liikuda putuka kehas parmilaadsete
kestata Uherakuliste moodustistena (Butt jt. 1981, Dunphy & Chadwick 1985, Fan jt. 2013).
Sellise kudedesse levimise viisi plussiks on kiirem toitainete omastamine labi 6hukese
rakumembraani ning v8imaldab ohutult parasiidi rakkudel hemolimfis jaguneda ilma putuka
imuunsusteemi sekkumiseta, kuna immuunsisteem reageerib rakukesta valkudele (Dunphy &
Chadwick 1985). Produtseeritakse lipaase, mis lagundavad kiirelt peremehe rasva varud
(Barta & Cagan 2006). Seene arenguks on siiski vaja I6puks Umber lllituda ning hakata
produtseerima rakukesti ning seenehiilife, et tekitada nakatamisvGimelisi koniide (Butt jt.
1996). Kui see juhtub on putuka immuunsusteem Ule koormatud suure patogeeni biomassi

poolt (Boomsma jt. 2014).

2.2.3 Sporulatsioon

Tavaliselt surmab seen putuka enne sporulatsiooni algust. Peremehe surma tingib koosmdju
seene toksiinidest, vereringe flusilisest takistusest, toitainete kaost ja parasiidi invasioonist
organitesse (Fan jt. 2013). Kui kogu putuka kehaddnsus on taidetud parasiidi mdtseeliga,
kasvab seeneniidistik putukast valja labi vahem melaniseeritud kehaosade (Vega & Blackwell
2005), kattes kogu peremehe keha ja kinnitades selle all olevale substraadile (Chaverri jt.
2008). Sporulatsioon toimub kohe peale esimeste huufide véljatungimist peremehe
eksoskeletist (Chaverri jt. 2008). Kdik entomopatogeensed seened veedavad mingi osa oma
elutsuklist véljaspool peremeest, kas siis koniididena vBi puhkeeostena, lehtedel, puukoorel
voi mullas (Pell jt. 2010).



2.3 Toitumistuubid

Entomopatogeensete seente peremehest toitumise strateegiaid on kolm: biotroofia,
nekrotroofia ja hemibiotroofia. Biotroof toitub peremehe elusatest rakkudest toitaineid
omastades, mis 10peb kui rakk sureb. Nekrotroof toitub peremehe surnud rakkude
lagundamisest. Hemibiotroof on strateegia, kus seen toitub algul biotroofselt ning peale raku
surma laheb Ule nekrotroofsele toitumisele (Vega jt. 2009). Enamus helekottseenelaadsete
seltsi enotmopatogeensetest seentest on hemibiotroofid (Charnley & Collins 2007).
Spetsialiseerunud entomopatogeensed seened on kaotanud evolutsiooni kdigus alternatiivsetes
peremeestes elamiseks vajalikud geenid. Kiirelt tapvate toksiinide ja metaboliitide kasutamise
asemel on spetsialistid kohastunud peremehe immuunsusteemi v@itmisele ning tapavad
putuka aeglaselt, kasutades veel elavat peremeest dra (Wang jt. 2009). Lisaks pikendab putuka
elus hoidmine biotroofset toitumisaega. Arakasutamine vOib seisneda naiteks toitumises
kasvava peremehe juurde tekkivatest kudedest (Wang jt. 2009) vOi peremehe kaitumise
mdjutamises, et aidata kaasa eoste levikule, nagu O. unilateralis-e puhul (Kobmoo jt. 2012).
O. unilateralis md@jutab peremees-sipelgat ronima kdrgele taimelehe alla, kus putukas
hammustab end leherootsu kilge kinni ning sureb. Kdrge sporulatsiooni asukoht suurendab
seene-eoste levikuraadiust (Kobmoo jt. 2012).

Kdige rohkem nakatavad entomopatogeensed seened Karilasi ja Kilptdilisi, kes tavaliselt
moodustavad taimega seotud kdllaltki tihedaid ja véahe liikuvaid populatsioone (Humber
2008). Kuigi enamus helekottseenelaadsete seente stroomad (eoskandjaid moodustav
struktuur) on véikesed, peremehes leiduvate toitainete vahesuse tdttu, on siiski tdheldatud ka
osadel perekonna Hypocrella liikidel suuri stroomasid (Hywel-Jones & Samuels 1998). Need
tekivad arvatavasti lisatoitainete ammutamisest taimest peale putuka surmamist (Vega jt.
2009), mis nditab, et entomopatogeensete seente roll Okosisteemis ei piirne ainult

interaktsioonidega oma peremehega.



3 Entomopatogeensed  helekottseenelaadsed  (Hypocreales):

fllogenees ja peremeesspetsiifilisus

Helekottseenelaadsete seltsis on kdige rohkem putukaid nakatavate seente taksoneid (Humber
2008). Hiljuti tehtud uuringus nditasid Sung jt.(2007a), et varem tuntud sugukond
tunglateralised (Clavicipitaceae) ei ole monofileetiline vaid jaguneb kolmeks klaadiks. Ule
400 liigiga perekond kedristdlvik jaotus mitmete klaadide vahel, osutudes seega
polufuleetiliseks. Uue taksonoomia jérgi (Sung jt. 2007a) kuulub enamik entomopatogeenseid
lilke helekottseenelaadsete seltsis sugukondadesse tungalteralised selle muutunud kasitluses
(Clavicipitaceae s.s.), madrustblvikulised (Ophiocordycipitaceae) ja kedristblvikulised

(Cordycipitaceae).
3.1 Tungalteralised kitsas mdistes (Clavicipitacea s.s.)

Selles sugukonnas on 4 lilijalgsetega seotud rihma. Kolm neist on tuntud kilptailiste
(Coccoidea) parasiitide perekonnad Hypocrella, Regiocrella ja Torrubiella. Neljandat rihma
kirjeldati kui Metacordyceps, mis koosneb varasema kedristdlviku perekonna liikidest ning
nende anamorfidest. Seda rihma iseloomustab lai peremehe spekter. Antud sugukonnas
olevad anamorfsed perekonnad on Aschersonia, Metarhizium ja Nomuraea (Sung jt. 2007a).
Selle sugukonna liigid nakatavad lehekddus ja pindmises mullakihis elavaid putukaid (Kepler
jt. 2013).

3.1.1 Hypocrella, Regiocrella ja Torrubiella

Kdik kolm perekonda on fiilogeneetiliselt vaga lahedases suguluses pohiliselt kilptailiste ja
kariliste (Aleyrodoidea) patogeenid (Chaverri jt. 2008). Perekond Hypocrella on
polufuleetiline, koosnedes tegelikult kolmest troopilistel aladel esinevast perekonnast:
Hypocrella s.s., Moelleriella ja Samuelsia. Perekond Moelleriella liigid on néidanud
geograafilist spetsialiseerumist samas kui koigi kolme perekonna, Hypocrella laias

tdhenduses, liigid on aga teadmata peremehe valiku suurusega (Chaverri jt. 2008).

Perekond Regiocrella liigid on ndidanud geograafilist spetsialiseerumist. Tema kaks
liiki, R. sinensis ja R. camerunensis, on levinud vastavalt Hiinas ja Kamerunis (Chaverri jt.
2005)
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Perekond Torrubiella on kahe eelmise suhtes basaalne (Chaverri jt. 2005). Ta koosneb
umbes kaheksakiimnest (Kobayasi & Shimizu 1982) kosmopoliitsest &mblikulaadsete
(Arachnida) ja lulijalgsete (Arthropoda) patogeenist. Perekond on tuntud just &mblikulaadsete
parasiitide poolest. Putukatest on perekonna Torrubiella liigid virulentsed Kilptéiliste,
liblikaliste (Lepidoptera) ja kahetiivaliste (Diptera) suhtes. Perekonna Torrubiella liigid on
spetsialiseerunud putuka seltsile vOi sugukonnale. Tapsemat peremehe spetsiifilisust ei ole
aga teada, sest peremehe méaéramine liigi vdi perekonna tasemel pérast seene sporulatsiooni
on vaga raske, kuna seen degradeerib peremehe téielikult (Kobayasi & Shimizu 1982). Kdik
kolm perekonda néitavad spetsialiseerumist, mille ulatust veel tdies mahus tanapéeval ei teata
(Chaverri jt. 2008).

3.1.2 Metacordyceps

Perekonna Metacordyceps liikide peremeesspetsiifilisus on védga lai. Ko&ige enam
parasiteerivad antud perekonna liigid mullas elavate mardikaliste ja liblikaliste isenditel.
Siiski on liikide kuuluvus perekonda Metacrodyceps veel segane ning vajab paremat uurimist
(Kepler jt. 2012).

3.1.3 Aschersonia

Perekonna Aschersonia liikide areaal on troopilises ja l&histroopilises kliimavodtmes
(Chaverri jt. 2008). Aschersonia liigid on Kilptailiste ja kariliste parasiidid (Sung jt. 2007b),

kuid enamike liikide tdpsem peremeesspetsiifilisuse tase on veel teadmata (Chaverri jt. 2008).

3.1.4 Metarhizium

Perekond Metarhizium koosneb mullas elavatest kosmopoliitsetest liikidest (Vega &
Blackwell 2005). Metarhizium perekonna populatsioonid, mis on ndidanud spetsialiseerumise
teket mingile kindlale putukarihmale, on troopilise ja l&histroopilise levikuga (Bridge jt.
1997). Sellises kliimas voisid peremeesputukad olla saadaval aasta ldbi juba tuhandeid
aastaid, mis vdis viia seenepopulatsioonide spetsialiseerumiseni hoopis teatud putukaliikidele,
mitte enam keskkonnale (Vega & Blackwell 2005).

Driver jt. (2000) konstrueeritud fllogeneesipuu jagas perekonna Metarhizium
kiimneks klaadiks, millest omakorda (iks, Metarhizium album, nditas spetsialiseerumist
kindlale peremehele. Kepleri jt. (2014) néitasid oma t60s selle liigi jagunemist vahemalt
kaheks liigiks. Jérelikult vajab M. album téiendavaid fllogeneetilisi uuringuid.
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Metarhizium anisopliae-d on kasutatud juba 130 aastat putukatest kahjurite
biokontrolliks (Zimmermann 2007). Kuni hiljutise ajani peeti teda laia peremeesringiga
liigiks, kes nakatas putukaid neljateistkiimnest selstist (Goettel jt. 1990). Bischoff jt. (2009)
toost selgus aga M. anisopliae jagunemine iheksaks flilogeneetiliselt erinevaks liigiks, millest
neli on spetsialiseerunud kindlale putukaseltsile, vastavalt uks mardikalistele (Coleoptera),
uks sihktiivalistele (Orthoptera) ja kaks liblikalistele (Lepidoptera).

Teine vaga laia peremeeste valikuga liik, M. flavoviride, on Kepler jt. (2014) poolt

maaratud kriptiliseks liigiks, mille peremeesspetsiifilisus vajab tdpsemaid uuringuid.

3.1.5 Nomuraea

Perekonna Nomuraea liigid on tuntud liblikaliste parasiidid (Kepler jt. 2014). Nende t606s tuli
vilja, et perekond Nomuraea on polufileetiline, kuna N. rileyi on eraldi-seisev kompleks ning
N. cylindrospora ja N. viridula on fiilogeneetilinsed sugulased hoopis Metarhizium album-iga
moodustades ainult nokalistele spetsialiseerunud parasiitide klaadi. Nomurae rileyi
peremeestena on méaaratud Ule 30 liblikalise liigi (Suwannakut jt. 2005). Uurides N. rileyi
DNA jérjestusi ei tulnud valja kitsama spetsialiseerumise voi levikuga riihmi (Han jt. 2002)
Olenemata esinemisest kolmel kontinendil ning parasiteerimisest véga erinevatel putukatel on
N. rileyi isolaadid siiski geneetiliselt vdga homogeensed. Seega ndib N. rileyi tBesti olevat

generalistlik putukaparasiit (Suwannakut jt. 2005).

3.2 Madrustdlvikulised (Ophiocordycipitaceae)

Sugukonda kuuluvad putuka patogeenide perekonnad: madrustblvik (Ophiocordyceps),
Purpureocillium ja Tolypocladium (Quandt jt. 2014). Entomopatogeensetest anamorfide
perekondadest kuuluvad siia Polycephalomyces, Hirsutella, Hymenostilbe ja Paraisaria
(Sung jt. 2007a), mis moodustavad perekonna madrustdlvik liikidega thise riihma. L&htudes
Quandt jt. (2014) ettepanekust, hakkavad tulevikus kdik nende perekondade liigid tenéoliselt
kandma perekonnanime Ophiocordyceps.

3.2.1 Madrustdlvik (Ophiocordyceps)

Perekond madrustblvik on madrustdlvikuliste seltsi suurim perekond (Quandt jt. 2014).
Perekonna tahtsaim liik on Ophiocordyceps sinensis (=Cordyceps sinensis). Temaga
nakatunud putukate vastseid kasutatakse Hiina meditsiinis. Liik on Ldaane-Hiinas levinud

endeem (Liang jt. 2008). O. sinensis peremeesteks on maaratud sugukonna eisterkedriklased
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(Hepialidae) 57 liiki seitsmest perekonnast (Wang & Yao 2011). Quan jt. (2014) méarasid
oma t60s dra kolm O. sinensis-e rihma, mis spetsialiseerusid geograafilisele alale ning ainult
vastaval alal leiduvale sugukonna esiterkedriklased liikidele. Geneetiline varieeruvus nende
rihmade vahel polnud piisav eraldiseisvate liikide olemasoluks, kuid tGendab siiski k&rget
peremeesspetsiifilisust selles liigikompleksis. O. sinensis-e rihmad on oma peremeestega
koos evolutsioneerunud tdnu geograafilisele eraldatusele (Quan jt. 2014).

3.2.2  Purpureocillium

Perekond Purpureocillium koosneb kolmest tle maailma mullas levinud liigist: P. lilacinus
(Luangsa-Ard jt. 2011b), P. lavendulum ja P. takamizusanense (Perdomo jt. 2013). P.lilacinus
on véga laia ulatusega parasiit olles vdimeline nakatama inimesi, nematoode ja erinevaid
putukaid karsiklaste (Curculionidae) sugukonnast ning sarnastiivaliste (Homoptera) ja
liblikaliste (Lepidoptera) seltsist. P. lilacinus vajaks aga tapsemat uurimist, kuna selle liigi
erinevad isolaadid on seotud erineva spetsialiseerumisega elualale ja —keskkonnale (Eberhard
jt. 2014).

3.2.3 Tolypocladium

Perekonda Tolypocladium kuulub meditsiinilise tahtsusega liik T. inflatum, millest saadakse
immunosupressanti tstklosporiini. See liik on spetsialiseerunud mardikaliste vastsetele
(Bushley jt. 2013).

3.2.4 Polycephalomyces

Perekonna Polycephalomyces liigid on parasiitideks mardikaliste, liblikaliste vastsetele ja
nokaliste nimfidele (Kepler jt. 2013).

3.2.5 Hirsutella

O. unilateralis, (=Hirsutella formicarum) on troopilistel aladel levinud hobusipelgate
(Camponotus) ja magisipelgate (Polyrhachis) parasiit (Mongkolsamrit jt. 2012). Evans jt.
(2011a) avastasid Brasiiliast liigil neli erinevat morfoloogilist vormi, millest igailks
parasiteeris erineval peremeesliigil. Nende andmeid toetab ka Kobmoo jt. (2012) uurimus,
mis nditas O. unilateralis/ H. formicarum-i jagunemist kolmele erinevale sipelgaliigile (C.
leonardi, C. saundersi ja P. furcata) spetsialiseerunud liigiks. Luangsa-Ard jt. (2011a)
isoleerisid hobusipelgalt C. gigas O. unilateralis-e, mis molekulaarsete markerite jargi oli uus
ainult sellele liigile spetsialiseerunud liik O. halabalaensis. Selle anamorf erines koniidide
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mdo6tmetelt H. formicarum-ist. Perekonnaga Hirsutella seotud liigid on vaga spetsialiseerunud

peremeesputukale liigi tasemel.

3.2.6  Hymenostilbe

Ophiocordyceps nutans (=Hymenostilbe nutans) on nokaliste parasiit, kelle peremeesteks on
16 liiki neljast sugukonnast. Hiljuti Jaapanis l&bi viidud uuringus leiti, et O. nutans koosneb
tegelikult kahest Kklaadist. Esimesse klaadi kuuluvad ainult sugukonna Coreidae liikidel
parasiteerivad isolaadid ning teise klaadi isendid, kes parasiteerivad koikide teiste

sugukondade esindajatel vélja arvatud sugukond Coreidae (Sasaki jt. 2012).

3.2.7 Paraisaria

Ophiocordyceps gracilioides (=Paraisaria gracilioides) (Sung jt. 2007a) kirjeldati Hiinas
mailaste (Cossidae) sugukonna vastsetelt (Li jt. 2002). Teine perekonna esindaja P. dubia,
mis nudd kuulub ka O. gracilis-e alla Sung jt. jargi (2007a), leiti parasiteerimas liblikaliste
vastsetelt (Samson & Brady 1983).

3.3 Kaedristblvikulised (Cordycipitaceae)

Koosneb entomopatogeenide perekonnast kedristdlvik kitsas mdistes (Cordyceps s.s.), mille

anamorfe on kirjeldatud perekondades Beauveria, Isaria ja Lecanicillium (Sung jt. 2007a).

3.3.1 Cordyceps s.s.

Perekonda Cordyceps s.s. kuulub Sanjuan jt. (2014) filogeneetilise uuringu jargi kolm liiki:
C. locustiphila, C. acridophila ja C. diapheromeriphila, mis omavad 0hist esivanemat
perekonna Beauveria liikidega. Cordyceps locustiphila ja Cordyceps diapheromeriphila on
vaga spetsiifilise peremehe valikuga nakatades vastavalt sihktiivaliste (Orthoptera) seltsi
perekonna Colpolopha ja kojuseliste (Phasmida) seltsi perekonna Diapheromeridae liike.
Seevastu C. acridophila on véga laia peremehe valikuga, parasiteerides liikidel kuuest putuka
sugukonnast. Sanjuan jt. (2014) t66s ndidati aga C. acridophila jagunemist kolmeks riihmaks,
mis erinevad geograafilise asuala poolest. Kitsamat peremehele spetsialiseerumist neis
rihmades ei taheldatud. Kuigi C. locustiphila ja C. acridophila omavad sama areaali ning
mdlemad parasiteerivad pdohiliselt sihktiivaliste seltsi liikidel, néitab fiilogenees (he

spetsialiseerunud ning teise generaliseerunud toitumist. See tdhendada, et spetsialiseerumine
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toiduallikale aitab entomopatogeensete seente seas kaasa liikide eristumisele (Sanjuan jt.
2014).

3.3.2 Beauveria

Perekonna Beauveria liigid on parasiitideks tle 700 putukaliigil, mille suhtes perekonna
virulentsus on Vv&ga varieeruv. Kuigi perekond on (ks vanimaid teadaolevaid
putukaparasiitsete seente perekondi on selle evolutsiooni ja geneetika uuringud alles hiljuti
hakanud tulemusi andma ténu uute tehnoloogiate kasutuselevGtule. Beauveria perekonnas on

morfoloogiliselt eristatavaid liike kuus (Vega & Blackwell 2005).

Rehner & Buckely (2005) méarasid Beauveria perekonnas viis flilogeneetilist klaadi.
Kaks maaratud klaadi vastasid morfoloogiliselt B. bassiana-le. Esimene neist oli levinud tle
maailma ja parasiteeris putukatel seitsmest seltsist. Myelin jt. (2009) uurimus néidas
Euroopast leitud isendite jargi selle klaadi jagunemist omakorda viieks fiilogeneetiliseks
liiniks, millest kaks olid laia peremehe valikuga, kaks liiki nakatasid ainult kahte nokaliste
(Hemiptera) esindajat ning tks B. bassiana liik, nakatas ainult thte liiki: Anthocoris nemorum
(Hemiptera: Anthocoridae). Teine Rehner & Buckley méé&ratud B. bassiana klaad parasiteeris
kuuel putukaseltsil, kuigi Euroopa isolaatide pohjal mé&arasid Myelin jt. (2009) selle liigi

nokaliste liigile peremeesspetsiifiliseks.

Liigi B. brongniartii puhul eristus kaks geograafilise spetsialiseerumisega riihma:
Euroopas ja Aasias, millest mdlemad parasiteerisid ainult mardikalistel (Rehner & Buckley
2005, Myelin jt. 2009).

Hilisemas Rehner jt. (2011) uuringus ndidati perekonna Beauveria jagunemist 12
erinevasse liini, millest kuus langesid kokku juba varem tuntud Beauveria liikidega, kuut liini
Kirjeldati uute liikidena. Uutest liinidest viis olid seotud kindla mandriga ning olid kitsalt
spetsialiseerunud, parasiteerides (ihe, harva kahe putukate sugukonna esindajatel. Uks uus liin

(B. pseudobassiana) aga omas tlemaailmset levikut ning laia peremeeste ringi.

3.3.3 lIsaria

Liigid Isaria tenuipes, I. farinosa, I. fumosorosea, 1. amoenerosea ja |. javanica moodustasid
monofuleetilise grupi. Kuigi mingit spetsialiseerumist peremehele v6i asukohale Isaria
liikidel ei avastatud on enne jarelduste tegemist vajalik tdpsem uuring (D" Alessandro jt.
2013).
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3.3.4 Lecanicillium

Perekond Lecanicillium koosneb laialdase leviku ja peremehe valikuga seentest. Siiamaani
puudub taielik arusaam perekonnas leiduvate liikide fllogeneetilisest pdlvnemisest ja
taksonoomilisest kuulumisest (Brodeur 2012). On teada ainult kahe liigi L. lecanii ja L.
longisporum peremeesspetsiifilisus. Nad parasiteerivad seltsi sarnastiivalised (Homoptera)
esindajatel (Kouvelis jt. 2008).
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4 Helekottseenelaadsete entomopatogeenide esinemine

okosusteemides

Paljudel entomopatogeensetel seentel on looduses lisaks putukate populatsiooni
regulatsioonile veel tdiendavaid rolle. Naiteks on viimastel aastatel avastatud nende esinemine

endofiiitidena ja risosfaari elementidena (Vega jt. 2009).

4.1 Esinemine endofuidtidena

Endofliutideks nimetatakse organisme, kes elavad taime maapealsetes kudedes
tekitamata taimele haiguslikke sumptomeid (Vega jt. 2009). Entomopatogeensete seente
hulgas on endoflutidena esinemist tdheldatud liikidel B. bassiana ja L. lecanii (Gurulingappa
jt. 2010). Sellised entomopatogeensetest seentest endofliiidid on nédidanud vdimet Kaitsta
taime nii otseselt kui ka kaudselt teiste patogeenide ja parasiitide eest. Otsene kaitse hdlmab
endas teistele patogeenidele mirgiste metaboliitide tootmist, ni$si hdivet ning taime
kaitsemehhanismide aktiivsuse sdilitamist (Ownley & Windham 2007). On ka andmeid, et
endofiiudiga nakatunud taime s60misel nakatub putukas entomopatogeense seenega, kuigi
seeneeoseid pole taime kudedes tédheldatud. See tahendab, et ka piisavas koguses seene hiifid
on sisse sodmisel infektsiooniv@imelised (Powell jt. 2009). Kaudse kaitsena on taheldatud, et
endofiilitidega nakatunud taimedest toitunud lehetdiliste jareltulijaid stnnib véhem, kui
tervetest taimedest toitunud lehetéilistel. Lisaks jareltulijate arvu vahendamisele aeglustas

nakatunud taimedest toitumine ka lehetailiste reproduktsiooni kiirust (Akello & Sikora 2012).

4.2 Esinemine risosfaaris

Muld pakub entomopatogeenidele kaitset kahjulike keskkonnafaktorite eest (Vega jt.
2009). Mullas ellu ja&&mine on seotud rohkem taimede olemasolu kui peremeesputukate
olemasoluga, kuna taimed eritavad juurtega entomopatogeenidele vajalikke aineid. Tanu
sellisele toitainete allikale leidub M. anisopliae liike taimede l&heduses stigavamal mullas kui
ilma taimedeta mullas (Hu & St. Leger 2002). Taimed loovad oma ldhedusse head
elutingimused herbivooride vaenlastele, et end Umbritseda oma kahjurite vastastest (Elliot jt.
2000). Entomopatogeensete seentega nakatunud taimede juurte Umbruses esineb véhem

mikropatogeene kui tavalistel taimedel (Ownley jt. 2008). Taimed vabastavad kahjurite riinde
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alla sattudes ka aineid, mis teavitavad kahjurite olemasolust nende vaenlasi (Cory & Ericsson
2010). See on siiski seente puhul véhe oluline, kuna seened on kllaltki immobiilsed ning ei
suuda reageerida sama efektiivsusega kui teised kiskjad (Cory & Ericsson 2010). On
tdheldatud, et B. bassiana esinemine mullas turgutab isegi taime kasvu (Gurulingappa et al.
2010).

Mullas on entomopatogeenidele ka segavaid faktoreid. Néiteks vdib muld olla téis
konkurentide sekreteeritud ainevahetussaadusi, mis vdivad seene elutegevust raskendada
(Vega jt. 2009). Entomopatogeeni poolt nakatatud surev voi juba surnud putukas on ka hea
energiaallikas mullas elavatele oportunistlikele saproobidele. Nende valtimiseks toodab seen
sekundaarseid metaboliite, mille ainus eesmérk on soovimatute konkurentide eemal hoidmine
(Strasser jt. 2000).

Myeling jt. (2011) leidsid, et haritavas mullas esineb kdige rohkem perekonna
Metarhizium liike, samas kui teiste uuritud perekondade liike leiti vahe (alla 10% juhtudest).
Seega taluvad perekond Metarhizium liigid paremini mullahdiringuid kui teised
entomopatogeensed seened. Hekialade mullast leiti perekonna Beauveria ja Isaria liike ning
Metarhizium-i esindajaid peaaegu et ei olnud. Samast uurimusest tuli vélja, et M. anisopliae ja
I. fumosorosea esinesid ainult mullas, samas kui B. bassiana, I. farinosa ja M. flavoviride
eoseid esines nii mullas kui ka maapeal. Jarelikult erineb entomopatogeensete seente suhe ja

kooslus maapeal ja mullas (Myeling jt. 2011).
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5 Putukparasiitsete seente kasutamine pestitsiitidena

Pollumajandus kaotab igal aastal 20-50% toodangust putukate, umbrohtude ja taimehaiguste
tottu (Thacker 2002). Kdikide putukaid nakatavate mikroorganismide seas on seened erilised,
kuna nad sisenevad putukasse l&bi eksoskeleti ning ei vaja seega sissesoomist (Cory &
Ericsson 2010). Jarelikult on seened ka ainsad mikroorganismid, kes suudavad nakatada
taimemahlu imevaid putukaid, nagu lehetdid voi sihktiivalised (Roberts & Hajek 1992), ja
putukate mittetoituvaid arenguetappe nagu munad v6i nukud (Charnley & Collins 2007).
Entomopatogeensed seened ei s6ltu kahjurputuka populatsioonist vaid suudavad omastada
toitaineid ka teistest allikatest kui peremeesputukas, nditeks taimi voi risosfadri asustades
(Vega jt. 2009). Seente hulgast on arvukaid néiteid tulemusrikkast putukkahjurite
mahasurumisest, mis annab alust arvata, et seened omavad suurt potentsiaali dkoloogilise
pestitsiidina (Inglis jt. 2001).

Entomopatogeensete seente kasutamisel pestitsiididena on levinuimad strateegiad:
kllvata seene eoseid, kiilvata seene eoseid koos keemiliste pestitsiitidega v0i turgutada antud
piirkonnas levinud entomopatogeenseid seeni (Charnley & Collins 2007). 2007. aasta seisuga
toodeti maailmas teadaolevalt 171  mikoloogilist  péritolu  putukatérjetoodet
seitsmeteistkiimnest seeneliigist (de Faria & Wraight 2007). Enamus tooteid olid tehtud
kasutades esindajaid perekondadest Bassiana, Metarhizium, Isaria ja Lecanicillium, kuna neid
on lihtne massiliselt toota (Vega jt. 2009). Siiski seentest pestitsiidide kasutamine pole alati
olnud tulemusterikas, kuna nakatumise ning peremeesputuka tapmist algatavad faktorid on
véga keerulised, soltudes nii putukast, patogeenist, keskkonnast kui ka ajast (Inglis jt. 2001).
Valdavalt on kasutusel olnud seene-eoste kulvamise taktika, kas siis uksi voi koos keemiliste
pestitsiididega (Charnley & Collins 2007), kuigi paremaid tulemusi v6ib anda hoopis
Okosusteemides juba olevate seente turgutamine. Selle strateegia kasutamiseks on vaja haid

teadmisi seene 6koloogiast (Vega jt. 2009).

Uus putukatOrje strateegia vOib peituda entomopatogeensete endofiilitide &ra kasutamises
(Vega jt. 2009).
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6 Arutelu

Viimase paarikimne aasta jooksul kasutusele voOetud molekulaarsete meetoditega on
lisandunud palju teavet seltsi helekottseenelaadsed entomopatogeensete liikide
spetsialiseerumise kohta. Enamikel juhtudel on entomopatogeenseid seeni senini peetud
valdavalt generalistideks. Kuigi on ka vastupididseid nditeid (Nomuraea rileyi, Cordyceps
acridophila, Beauveria pseudobassiana), ilmneb DNA jdrjestuste pdhjal leitud
filogeneesipuudest, et enamikel helekottseenelaadsete perekondade ja liikide peremeeste ring

on marksa kitsam kui varem arvati.

Spetsialiseerumine ei pea tdéhendama ainult toiduvaliku vaid ka elukoha (geograafilise
piirkonna, kliimavootme) kitsenemist (Poisot jt. 2011). Herbivoorsetel putukatel on uuritud
spetsialiseerumise  sBltuvust laiuskraadist ning taimede liigirikkusest. Ilmnes, et
spetsialiseerunud parasiitide arv kasvas ekvaatori suunas (laiuskraadi kahanedes), samas kui
liigirikkus oli m@jutav aga mitte maarav faktor (Forister jt. 2015). K&esolevas t00s on néiteid
spetsialistide esinemisest eelkdige troopilistel aladel (perekondades Hypocrella, Regiocrella,
Torrubiella, Metarhizium ja Hirsutella), kuigi Uldistuste tegemiseks oleks tarvis tdpsemaid

uuringuid.

Helekottseenelaadsete hulgas on veel palju perekondi, mille peremeesspetsiifilisus vajab
tdpsemaid molekulaarseid uuringuid. Paljude seente spetsiifilisuse ulatus on veel mdistmata,
kuna varem toimus liikide maaramine morfoloogia jargi (Sung jt. 2007a). Seente
peremeesspetsiifilisuse mdistmine valiste vaaltuste pohjal on raskendatud, kuna paljudel
juhtudel nakatuvad putukad vastsestaadiumis ning neid on raske médrata. Seen vdib ka
peremehest vilja kasvades deformeerida putukat tundmatuseni (Shresta jt. 2010).
Entomopatogeenide peremeesspetsiifilisuse tundmine on vajalik nende kasutamiseks
pestitsiitidena. Ainult kindlat putukaliiki nakatav pestitsiid oleks muule loodusele ohutu ja
keskkonnas6bralik alternatiiv keemilise putukamirgi asemel. On teada, et moned keemilised
pestitsiidid reostavad pdhjavett vdi akumuleeruvad toiduahelasse (Inglis jt. 2001). Seega
spetsialiseerunud entomopatogeenid tapavad taimekahjurid, aga ei mdjuta kahjuritest
toituvaid putukaid. Miukoloogilist laadi pestitsiidid oleks lahenduseks olukordades, kus
keemilised pestitsiidid on keelatud, nende kasutamine on piiratud v8i kus kahjurid on
omandanud juba teatava immuunsuse tavaliste pestitsiidide vastu (Inglis jt. 2001). Siiski
votab entomopatogeensetel seentel putukapopulatsiooni surmamine rohkem aega Kkui

keemilisel pestitsiidil. Aeg, mis kulub patogeenil infektsioonist uute nakkavate eoste
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moodustumiseni, vdib varieeruda vastavalt peremehe massist, eoste moodustamise
strateegiast, seene liigist ning keskkonnatingimustest vastavalt 3 kuni 20 paeva (Hajek jt.
2012). Siiski ajavahemikul infektsioonist putuka surmani hakkab nakatunud putukas véhem
toitu tarbima ja tema elutegevus aeglustub, mis tdhendab, et rohkem taimi jaab puutumata
ning putukas ei pruugi jouda viljakasse ikka (Inglis et al. 2001). Entomopatogeensed seened
suudavad elada ka lihtsalt mullas, mis tdéhendab, et ideaalis peab pestitsiidi alale kandma vaid
uhe korra. Soodsatest tingimustes jaab seen pinda pisima hoides putukate populatsiooni
looduslikult kontrolli all. Sellise strateegia rakendamiseks oleks vaja paremaid teadmisi antud

seeneliigi 6koloogiast.

Entomopatogeensete seente kasutusala ei piirdu vaid putukatdrjega. Neid annab
kasutada ka kui kaitsevahendeid taimepatogeenide vastu mullas ning isegi taimekasvu
kiirendajatena. Taiesti uudne strateegia oleks rakendada endoftilitseid entomopatogeene
pollumajanduses. Akello & Sikora (2012) néitasid oma t06s, et pdldubade nakatamine
entomopatogeensetest seentest endofultidega vahendas lehetdiliste arvu 33 korda vorreldes
tavaliste pdldubadega. Lisaks hdivavad sellised endofiitdid kahjulikemate taimepatogeenide
nissi, Kaitstes seega taimi ka mikroobide eest (Ownley & Windham 2007).
Entomopatogeensed seened vajavad rohkem téhelepanu, kuna nad omavad potentsiaali olla

inimestele laialdaselt kasulikud.
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Kokkuvote

Putukad ja seened on asustanud samu niS$Se juba miljoneid aastaid, mis on viinud véga
mitmekesiste suhete tekkimiseni. Seened on ainulaadsed entomopatogeenid, sest suudavad
putukat nakatada labi kutiikula. Teised entomopatogeenid vajavad putuka nakatamiseks
sissesdOmist. Seega on seened ainsad entomopatogeenid, kes suudavad nakatada ka putukate

mittetoituvaid arenguetappe nagu munad ja nukud.

Valdav o0sa entomopatogeensetest seentest kuulub  helekottseenelaadsete
(Hypocreales) seltsi. Siia kuulub nii vaga laialt levinud kui ka vdga konkreetse asualaga
putukate parasiite, kes on vdga varieeruva peremeesspetsiifilisusega. Siiski on viimase kiimne
aasta jooksul tehtud molekulaarsed uuringud ndidanud, et paljud varem morfoloogiliselt
madratletud liigid on tegelikult mitmete liikide kogumid. Kdesolevas t66s uuriti
helekottseenelaadsete entomopatogeenide peremeesspetsiifilisust molekulaarsete uuringutega
koostatud fulogeneesipuude kaudu. Selgus, et sel moel mitmetes rihmades eristunud liigid on
marksa kitsama peremeesputukate ringiga kui seda on ndidanud senine liigikasitlus.
Vastupidised nditeid morfoloogiliste liikide osutumisest theks, laiema peremehe valikuga
liigiks, on marksa haruldasemad. Spetsialiseerumine nditab seente evolutsioneerumist
peremehe aeglasema surmamise poole eesmargiga vOimalikult palju putukat dra kasutada.
Entomopatogeensete seente suurim mitmekesisus on troopikas, kus on kirjeldatud suurim
hulk ja sealhulgas ka kitsalt spetsialiseerunud liike. Mdned helekottseenelaadsetest
entomopatogeenidest suudavad elada ka taimedes endofliutidena, Kkaitstes taime nii
herbivoorsete putukate kui ka teiste mikroobsete taimepatogeenide eest. Endofliltidena
esinemine annab alust arvata helekottseenelaadsete entomopatogeenide potentsiaali

taimekaitses.

Entomopatogeensete helekottseenelaadsete liikide kasulikkus taimekasvatuses ilmneb
ka mullakomponendis. Lisaks mullas olevate putukate tapmisele, kaitsevad entomopatogeenid

ka taime risosfaari ning vbivad mdjuda isegi taimekasvu edendajatena.

Entomopatogeenide kasutamiseks putukatérjes on vdga oluline mdista milline
seeneliik voi liigisisene rahm milliseid putukataksoneid nakatab. Seda teades saame
rakendada koige efektiivsemat tdrjemeetodit, mis ei 166 Ulejddnud oOkoslsteemi liikmeid

paigast dra. Ké&esoleva t00 kéigus ilmnes, et helekottseenelaadsete entomopatogeenide seas
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esinevad valdavalt Kitsalt spetsialiseerunud liigid, kuigi on ka palju helekottseenelaadsete
perekondi ja liike, mille peremeesspetsiifilisus vajab tdpsemat uurimist.

Summary

Host specificity in entomopathogenous Hypocreales species

Insects and fungi have occupied the same ecological niches for millions of years. During this
time they have developed an assemblage of complicated relationships. Fungi are unique
amongst entomopathogens because they are able to infect their host through cuticle structures.
This gives them advantage over other entomopatogenous species because they do not need to
be ingested. Because of that they are able to infect insects in nonfeeding stages such as eggs

or pupae.

Hypocreales is one of the most studied and most specious order among
entomopathogenic fungi. It consists of species with wide distribution as well as species found
in small areas. Fungi of Hypocreales can be specialised on few host insects or have a wide
variety of hosts. In current work host specificity was examined in phylogenetic trees
constructed by molecular evidence. Molecular studies conducted in past ten years have
indicated that the majority of old morphologically identified species are actually complexes of
many new species. Those species are usually more specialised on host species than old
complex was thought to be. Examples of joining species into more generalist species are not
so common. Specialisation on host species indicates the strategy of killing the host slower in
order to exploit the insect to the maximum. There are also indications of entomopathogenic
fungal specialists being more distributed in the tropics than other areas. Some
entomopathogens of the order Hypocreales have not yet evolved rigid relationships with
insects and are found also as endophytes in plants. Such a form protects the plant from
herbivore insects and other microbic plant pathogens. The ability of entomopathogenic fungi

to be an endophyte has strong potential of use in plant protection.

Entomopatogenic fungi of the order Hypocreales have also use in plant protection as a
component of risosphere. There they have the ability to infect insects, defend plants

risosphere and even promote plant growth.

The knowledge of host specificity level is crucial in order to use entomopathogenic

fungi as pest control agents. Knowledge of which fungus species or isolate attacks certain
23



insect species can be used to apply the most efective insect control method that does not
disrupt the normal balance of the environment. There are still many species and genus level
entomopathogens in the order Hypocreales whose host specificity needs further studies.

Despite that this study reveals that entomopathogenic fungi of the order Hypocreales have a

tendancy of being more specialists than generalists.
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