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Infoleht

Putukatel on mitmeid erinevaid parasiite ja patogeene, kes nende elutegevust héirivad. Neist
olulise osa moodustavad putukaid nakatavad ehk entomopatogeensed seened. Seeneseltsidel
on evolutsiooni kédigus kujunenud vélja erinevad nakatamisstrateegiad. Nende vastuseks on
putukatel kujunenud vilja erinevad kaitumuslikud kohastumused. Viimaste alla kuuluvad
keskkonnatingimuste dra kasutamine, nditeks kehatemperatuuri tostmine voi UV-kiirguse
toimel eoste nakatuvuse vihendamine. Kohastumusteks on ka muutused toitumiskditumises,
mis kitkeb endas kasulikumate toidutaimede valikut ning koos toiduga fiitokemikaalide
hankimist. Samuti on kirjeldatud keha pinna puhastamist: nii enda kui ka teise putuka ning
vastsete puhul keskkonnas litkumise 1dbi. Viltimaks jarglaste nakatumist vildivad emased
isendid nakatunud isaseid ja juba nakatunud isendid munevad vdhem mune ning on
passiivsemad. Toost jareldus, et mitmed kohastumused on universaalsed ja to6tavad erinevate
seeneseltside vastu. Enim kohastumusi leidub siiski generalistidest helekottseenelaadsete
vastu. Teisalt on seente m&ju putukatele suhteliselt viaheuuritud valdkond. Seega oleks vaja

teostada lisauuringuid.

Mirksonad: putukad, entomopatogeensed seened, helekottseenelaadsed, putukhallikulaadsed,

keratiiniseenelaadsed, kaitsekohastumused

Insects have various parasites and pathogens that impact their normal life functions. Among
them fungi, especially entomopathogenic fungi, form an important proportion. Fungi have
evolved various strategies for infection as on the other hand, insects have evolved behavioural
mechanisms. Such as bathing in the sun which increases the bodytemperature of the insect or
using the UV-radiation to decrease the virulence of conidae. There are also changes in feeding
behaviour which includes choosing more useful plants to feed on and consumption of
phytochemicals within plants being eaten. In addition some insects exhibit allo- and
autogrooming behaviour. This includes also larvae moving in the soil to remove conidae from
the cuticule. There are also changes in reproductive behaviour which reduces the risk of
infection trasmission to offspring. Already infected insects also lay less eggs and are more
passive in reproductive behaviour. To conclude, there are several universal adaptions to
entomopathogenic fungi, but most adaptions are against Hypocrealean order, which harbours
generalist entomopathogens. The effects of entomopathogenic fungi has been underestimated.

Further experiments and observations are needed.



Keywords: insects, entomopathogenic fungi, hypocreales, entomophtorales, onygenales,

defence adaptions



1. Sissejuhatus

Putukad on eukariiootide hulgas kodige suurema mitmekesisusega rithm (Gaston, 1991), keda
on teada umbes miljon liiki, mis teadlaste hinnangul moodustab ainult 20% kogu klassi
liigirikkusest (Stork, 2018). Putukad maéngivad dirmiselt olulist rolli Okoslisteemide
funktsioneerimises 1abi elus ja surnud orgaanilise aine ringluse (Seastedt ja Crossley, 1984;
Yang ja Gratton, 2014). Samuti kujundavad putukad siisiniku ja teiste elementide ringluse
kiirust. See viljendub niiteks lagunemisprotsesside kiirendamises mullas ja aineringluse
kiirendamises taimedes. Lisaks on putukate eksoskeletid lagunemisel olulised kaaliumi,
fosfori, magneesiumi ja kaltsiumi allikad (Seastedt ja Tate, 1981; Seastedt ja Crossley, 1984;
Yang ja Gratton, 2014), mis muudab putukad elutdhtsate eclementide reservuaariks
Okosiisteemis. Olenemata oma tdhtsusest on putukate osa biomassist siiski marginaalne.
Metsakodu kihis on elus ja surnud liilijalgsete hulgaks kogu biomassist vastavalt vaid 1,0% ja
5,2% (Seastedt ja Tate, 1981). Metsa esimeses rindes on liilijalgsete kumulatiivne biomass
samamoodi viike moodustades 5% (Schowalter ja Crossley, 1983).

Putukate suurimaks loodusliku suremuse pohjuseks on: kiskjad, parasiidid ja patogeenid
(Dicke ja Grostal, 2001). Kéesolev t66 keskendub neist seenpatogeenidele, kelle rolli on viahe
uuritud putukate perspektiivist (Roy jt 2009). Temaatilised uuringud keskenduvad tihti seene
isolaatidele, mis on korgelt virulentsed ning potentsiaalsed boipreparaadid majanduslikku
kahju tekitavate putukate populatsioonide kontrolli all hoidmiseks (Shah jt 2004). Leidub vihe
uuringuid, mis kirjeldavad vdi vaatlevad putukate kaitsekohastumusi ning need omakorda
holmavad vaid iihte v3i paari liiki putukaid ning seeni (Cory ja Hoover, 2006; Hesketh jt,
2010). Pdllumajandusliku suunaga uuringute tilekaalu tottu on teadmised putukate peremees-
parasiit suhte evolutsioonilis-ckoloogiliste aspektide kohta puudulikud (Roy jt, 2006;
Baverstock jt, 2010; Mora jt, 2017).

Kohastumused ohtude tuvastamiseks on igale liigile selektiivne eelis ning vdimaldab hinnata
riinnakuohtu ning vastavalt reageerida (Dicke ja Grostal, 2001). Kuna nakatumine t00s
kasitletud seeneseltsidega on putukale alati letaalne (Hesketh jt, 2010, Boomsma jt, 2014)
annab nende viltimine isendile tohutu eelise. Uks energeetiliselt odavamaid aga sealjuures
efektiivsemaid viise, kuidas putukad ennast nakatumise eest saavad kaitsta, on kditumuslikud
kohastumused (Siva-Jothy, Moret ja Rolff, 2005). T66 eesmérk on leida kuidas putukad ennast
erinevate entomopatogeensete seente eest kaitsevad. Kas ja missugused on seosed putukate
kaitsemehhanismide ja entomopatogeensete seente nakatamisstrateegiate vahel? Selleks tuleb

aga moista seenerithmade eripérasid ja nakatumistrateegiaid. Kédesolevas t00s anname iilevaate



tuntumatest ja enam uuritud entomopatogeensete seente seltsidest ja nende eripdradest ning
analiiiisime putuka kditumuslike vastuste sobilikkust vastavate seeneseltside vastu. Kuna {ihis-
ja iiksikeluliste putukate vordluses omab iiksikeluliste iihe isendi surm palju suuremat kaalu
geenide edasikandumisel kui tihiseluliste puhul, kdsitleme kdesolevas t60s peremehe-parasiidi

koevolutsiooni paremaks tdlgendamiseks ainult iiksikeluliste putukate kohastumusi.



2. Entomopatogeensete seente olemus ja strateegiad

Putukas-seen suhteid on erinevaid ning sugugi mitte koik pole putukatele kahjulikud. Mdnel
erandlikul juhul muutub suhe vastavalt putuka elustaadiumile (Paine, Raffa ja Harrington,
1997). Naiteks seene Smittium culisetae ja kihulaste sugukonda kuuluva liigi Simulium vittatum
vahel. Vastse staadiumis on suhe kommensalistlik, nélja korral mutualistlik ning valmiku
staadiumis jatkub parasiitne. Ehk kui tavatingimustes vastsete elumus ei olenenud seene
olemasolust, siis stressiolukorras, niiteks niljas, on seenchiiiifide olemasolul seedeiisteemis
putukate elumus korgem. Arvatavasti varustavad stressitingimustes seened putukat elutidhtsate
toitainetega (McCreadie, Beard ja Adler, 2005). Omavaheliste suhete mitmekesisuse juures on
siiski putukatega seotud entomopatogeensete seente ndol tegemist {the vihim uuritud osaga

seente mitmekesisusest (Vega ja Blackwell, 2005).

2.1. Definitsioon ja liigitus

Moiste entomopatogeenne tdhistab tidpsemalt neid mikroorganisme, kes on vdimelised
nakatama elusaid putukaid ja kasutavad neid mingis osas oma elutsiiklist peremeesorganismina
(Mora, Castilho ja Fraga, 2017). Seened seevastu on erilised patogeenid kuna nakkus 15peb
peremehe surmaga (Hesketh jt, 2010; Anderson, 2013a,b), va erandina selts sitikaseenelaadsed
(Laboulbeniales) (Roy ja Cottrell, 2008), keda seetottu kdesolevas to0s ei késitleta. Putukaid
nakatavad seened  jaotatakse  kaheks:  obligatoorseteks ja  fakultatiivseteks
entomopatogeenideks, kusjuures suurem osa kuuluvad fakultatiivsete alla (Barelli jt, 2015).
Jaotamise kriteeriumiks on kitiinkesta ldbistamise voime, sest kitiinkest on putuka parim kaitse

nakatumise vastu (Cory ja Hoover, 2006; Boomsma jt, 2014).

Entomopatogeensetest seentest pole halva fossiliseerumise tdttu viaga vanu leide (Barbee ja
Taylor, 2010). Vanim teadaolev on mardustolviku (Ophiocordyceps) sarnase seene poolt
nakatatud kilptdiline, mis périneb tinapdeva Myanmari aladelt leitud 100-110 miljoni aasta
vanusest merevaigust (Sung, Poinar ja Spatafora, 2008). Hilisemate leidude hulgas on
putukhallikulaadsele sarnase seene poolt nakatunud termiidiline (Isoptera) ja tdnapdeva
Beauveria bassiana sarnase seene poolt nakatatud sipelgas, mdlemad leiud parinevad 20-30
miljoni aasta vanusest Dominikaani merevaigust (Poinar ja Thomas, 1984). Molekulaarse kella
jéargi hinnatakse aga entomopatogeensete seente vanust hoopis suuremaks ulatudes niiteks
entomopatogeensete kottseente puhul isegi 1,2 miljardi aastani (Heckman jt, 2001; Barbee ja

Taylor, 2010). Entomopatogeensus on tekkinud evolutiooni kdigus mitmel iiksteisest
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soltumatul korral (Shah ja Pell, 2003; Humber, 2008). Selle tdenduseks on nende suur
varieeruvus, moodustades rohkem kui 700 liiki holmava poliifillogeneetilise rithma (Humber,
2008; Araujo ja Hughes, 2016). Putukatel parasiteerivad seened on levinud viga erinevates
keskkondades: magevees, mulla, mullapinnal, 6hus ja taimedel (Hajek ja Leger, 1994; Cory ja
Hoover, 2006; Hesketh jt, 2010). Viimase alla kuulub ka alamgrupp seeni, kes lisaks
funktsioneerivad taimede endofiilitsete simbiontidena. Arvatakse, et ihe tuntuma
entomopatogeeni, Metarhizium anisopliae, eellane arenes taimesiimbiontsest vormist ja jark-
jargult omandas lisaks putukate nakatamise ja tapmise voime (Barelli jt, 2015). Seda néitab ka
suur hulk taimede lagundamiseks vajalike ensiiimide olemasolu tdnapéevaste
entomopatogeenide genoomis (Gao jt, 2011). lImselt omandasid seened entomopatogeensuse
lisatoitainete, niiteks lammastiku, saamiseks ning nende vahetamiseks taimedelt saadavates
stisivesikute vastu (Barelli jt, 2015). Selliste elutéhtsate elementide pérast on putukspetsiifiline

parasitism iiks efektiivsemaid toitainete hankimise viise seeneriigis (Roy jt, 2006).

Entomopatogeensed seened on taksonoomiliselt mitmekesised ning nende esindajaid voib leida
koigist hdimkondadest, viélja arvatud krohmseened (Glomeromycota), mis hdlmavad endas
ainult miikoriisat moodustavaid alamrithmi (Steinkraus, 2006; Aratjo ja Hughes 2016).
Kirjeldatud entomopatogeensete seente hulk varieerub vaid monest liigist kandseente
(Basidiomycota) hdimkonnas, sadadeni kottseente (Ascomycota) ja putukhallikute
(Entomophtoromycota) hulgas, kusjuures viimases moodustavad nad ka valdava enamuse kogu
seltsist (Spatafora jt 2007; Araujo ja Hughes 2016). Enim uuritud putukaid nakatavad seened
leiamegi kahest viimasest hdimkonnast ning neist tdhtsaimateks peetakse 4 seltsi:
helekottseenelaadsed (Hypocreales), keratiiniseenelaadsed (Onygenales), putukhallikulaadsed
(Entomophthorales) ja Neozygitales (Shah ja Pell, 2003; Boomsma jt, 2014; Mora, Castillo ja
Fraga, 2017). Seltsi Neozygitales kdesolevas t60s ei késitleta, kuna seltsis leiduvast kolmest
perekonnast on pdhjalikumalt artikleid {ihe kohta, kes nakatab vaid iihiselulisi ripstiivalisi ja

lehetiilisi ning lestalisi (Montalva, Luz ja Humber, 2016; Chandler, 2017).

2.2. Strateegiad

Entomopatogeensetel seentel (edaspidi EPS) on erinevaid strateegiaid nakatamiseks, levikuks
ja elluyjaamiseks (Steinkraus 2006). Aeg peremehe nakatumisest uute eoste tekkeni on 3 kuni
20 pdeva ning sOltub putuka kehamassist, seeneliigist, eoste tootmise viisist ja
keskkonnatingimustest (Hajek jt, 2012). Nakatumise saab jagada kolmeks staadiumiks:

peremehesse sisenemine, kasv peremehes ja uute eoste viljutamine (Boomsma jt, 2014; Mora,
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Castilho ja Fraga, 2017). Enamus EPS-¢ sisenevad ldbi kutiikula, harvemad on juhud, kus
nakatumine toimub 14bi seedesiisteemi, néiteks keratiiniseenelaadsete korral (Pell jt, 2001; Roy
jt, 2006). Esimene etapp sisenemisel on eoste kinnitumine peremehe kutiikulale. Kutiikula
labistamiseks on vaja mehhaanilist survet (tabel 1) ja lagundavaid bioaktiivseid ihendeid nagu
proteaasid, kitinaasid ja lipaasid (Mora, Castilho ja Praga, 2017). Kutiikula 1dbimise kestus
oleneb sellistest kutiikula omadustest nagu paksus ja sklerotiseeritus (Steinkraus, 2006).
Seente erinevad levikustrateegiad holmavad mitmesuguste erinevate omadustega, suuruse ja
kujuga eoste tootmist ning eoste aktiivset ja passiivset vabastamist (Steinkraus, 2006). Levik
toimub kas horisontaalselt: 14bi kokkupuute nakatunud organismiga, keskkonnas levivate eoste
kaudu (Hesketh jt, 2010) v&i vertikaalselt tihelt polvkonnalt teisele. Putukate puhul tdhendab
vertikaalne enamasti emasputuka kaudu levikut (Baverstock, Roy ja Pell, 2009; Tanada ja
Kaya, 1993): patogeenid vdivad sattuda emasputukalt munade pinnale (Sanjaya, Ocampo,
Caoili, 2013).

Keskkonnatingimused mojutavad oluliselt eoste tootmist ja vabastamist, levikut ja eoste
ellujddmist viljaspool peremeest. Kuna suurem osa eostest ei joua uue peremeheni voi jouavad
nendeni nakatumisvdime kaotanud eosed, toodetakse igas nakatunud peremehes viga suur hulk
uusi eoseid (Hajek ja Leger, 1994; Steinkraus, 2006).

Keskkonnatingimustest on oluline mdju suhtelisel ohuniiskusel, péikesekiirgusel,
temperatuuril, vihmal ja tuulel. Seeneseltsidel on erinev taluvus keskkonnateguritele, see
véljendub nditeks erisugustes temperatuuri- ja niiskusoptimumides (Tabel 1) (Steinkraus
2006). Neist omakorda mojutab seeni enim suhteline dohuniiskus. Seenpatogeenid vajavad
reeglina ellujadamiseks, idanemiseks ja eoste levitamiseks korget suhtelist dhuniiskust (Tabel
1) (Steinkraus 2006). Naiteks putukhallikulaadsete esindaja Zoophtora phalloides eoste
vabanemine ja idanemine toimub ainult 98-100% ohuniiskuse juures (Steinkraus, 2006).
Piisavalt korge Shuniiskuse vdivad tagada ka transpireerivad lehed (Steinkraus, 2006; Cory ja
Hoover, 2006).



Tabel 1. Entomopatogeensete seente omadused

Seltsi nimi Eoste suurus  Eoste temp Kinnitusstruktuurid

opt.

Helekottseenelaadsed )
3-10 pm?! 20-30°C Apressor, lima®®
(Hypocreales)

10-25 °C "8

Putukhallikulaadsed
15-40 pm' Lisa rakuseina kihid, lima?

(Entomophtorales)

Nakatumine toimub labi

Keratiiniseenelaadsed 3-8 um2642 24-27°C12 ) o
(Onygenales) kohuepiteeli
Idanemiseks
o vajalik _ ~ Eoste
Seltsi nimi Elutsiikkel ) generalist/spetsialist )
suhteline levik
ohuniiskus
Aeglane, palju o By
Helekottseenelaadsed - 96-100%*° generalistio? Passiivne?
toksiine 4°
y Aktiivne ja
) Kiire, vihe S B
Putukhallikulaadsed - 98-100%? spetsialistid? passiivne
toksiine *° _
levik?
L Ei leidnud o B
Keratiiniseenelaased o >80% spetsialistid? Passiivne?
kirjandust

1 - Humber, 1997, 2 - Boomsma jt, 2014, 3 - Steinkraus, 2006, 4 — Pell jt, 2001, 5 - Hesketh jt,
2010, 6 - Vandenberg, 1980, 7 - Glare, 1986, 8 - Gul, Saeed ja Khan, 2014, 9 - Montalva jt,
2018, 10 - Arthurs ja Thomas, 2001, 11 - Chandler, 2017, 12 - Dukik jt, 2017, 12 - Liang jt,
2000, 13 - Schreiter jt, 1994

2.3. Seeneseltside eripiarad

2.3.1. Helekottseenelaadsed
Putuka vilispinnal areneb suur hulk, 107-10° (Arthurs ja Thomas, 2001), viikeseid eoseid (tabel
1), mis levivad dhuvooludega (Humber, 1997; Boomsma jt, 2014). Tadpne eoste hulk sdltub

putuka liigist ja suurusest (Arthurs ja Thomas, 2001). Helekottseenelaadsete eosed kinnituvad
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spetsiifiliste proteiinide, apressorite ning lima abil (Schreiter jt, 1994). To6s késitletud
seeneseltsidest toimub helekottseenelaadsete eoste areng kdige aeglasemalt ulatudes paevadest
néddalatesse (Pell jt, 2001; Hesketh jt, 2010). Schreiter jt, (1994) 14dbi viidud katses hakkasid
enamus eoseid idanema alles pérast 48 tunni moddumist. Lisaks toodavad nad vorreldes teiste
seentega rohkem sekundaarseid metaboliite. Ressurss on suunatud voimalikult suure hulga
eoste ning toksiinide tootmisele ning erinevaid eoseid kaitsevad voi aktiivset levitamist
soodustavad omadused puuduvad (Hesketh, 2010 ja Boomsma jt, 2014). See tihendab, et
véikesed ja kerged eosed levivad passiivselt, tuule abil (Steinkraus, 2006). Tegemist on
generalistidega. Sama liigi esindaja voib nakatada viga erineva liigilise kuuluvusega putukaid
(Boomsma jt, 2014; Gul jt, 2014; Mora jt, 2017). Putuka sees toimub levik hiiiifidega kudesid
hoivates (Schreiter jt, 1994).

2.3.2. Putukhallikulaadsed

Putukhallikulaadsed toodavad eelnevaga vdrreldes vihem eoseid, ca 10* (Pell jt, 2001, Hesketh
jt, 2010), mistdttu on eoste korge edukus olulisem kui helekottseenelaadsetel (Pell jt, 2001;
Roy jt, 2006). Suured eosed kinnituvad kutiikulale lisarakuseinte abil, millele aitab monikord
kaasa lima tootmine (Boomsma jt, 2014) ning nakatamisprotsess toimub erinevalt
helekottseenelaadsetest Kiiresti (Schreiter jt, 1994). Mitmed putukhallikulaadsete alla kuuluvad
liigid toodavad eriti suuri (suuremad kui 40 um) globulaarseid eoseid, millel on vdaga paks
rakusein. See annab parema vastupidavuse rasketele keskkonnatingimustele. Eosed
vabastatakse passiivselt lagunevast surnud putukast ja satuvad sealt mulda voi taimestikule,
kust korjab eose iiles uus peremees (Boomsma jt, 2014).

Putukhallikulaadsete elutsiikkel on helekottseenelaadsetest tunduvalt kiirem, vaid mdne péaeva
pikkune (Hesketh jt, 2010). Nad panustavad ka rohkem oma eoste levitamisse. Levik toimub
enamasti aktiivselt mehhanismidega, mis vabastavad eoseid ohku. Eosed on paremini kaitstud
ning mitmed seened manipuleerivad enne peremehe surma putuka nérvisiisteemiga (Boomsma
jt, 2014) sundides neid ronima korgematele struktuuridele, mis tagab suurema leviku
potentsiaali (Steinkraus, 2006). Putukhallikulaadsed toodavad vdhem sekundaarseid
metaboliite ning putuka kahjustamine toimub peamiselt nakatumise 1dppfaasis kudedesse
tungimise ja seal kasvamise labi (Boomsma jt, 2014). Putukhallikulaadsed levivad putuka sees
parmilaadsete protoplastidega, mis aitavad neil ka enda tegevust peita (Butt, Beckett ja
Wilding, 1981). Nonda ei vihene peremehe poolne toidu omastamine, mida on tdheldatud teiste

EPS-idega nakatunud putukatel ning seen saab seega maksimaalse koguse toitaineid. Seda voib
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siduda seene strateegiaga hdirida putuka elutegevust vdimalikult vdhe kuni nakatamise
viimaste staadiumiteni, mil liialt palju kudesid on seene poolt hdiritud. Selliselt toimides jouab
nakatatud putukas kasvada suuremaks ja saada rohkem jarglasi (Funk, Ramoska ja Bechtel
1993). Tegemist on spetsialistidega, kellel on liks peremeesliik voi taksonoomiliselt 1dhedased

peremeesliigid (Boomsma jt, 2014).

2.3.3. Keratiiniseenelaadsed

Keratiiniseenelaadsetel toimub nakatumine 1ébi seedesiisteemi (Mora jt, 2017). Kdhuepiteeli
labistamise protsessi on markimisvéarselt keerulisem uurida, mistdttu on ka teadmised sellest
vihesed (Boomsma jt, 2014). Teisalt on keratiiniseenclaadsed tdnu oma eripérale suhtelise
ohuniiskuse osas paremal positsioonil, kuna putuka sees on piisivalt soodsad olud. Neile on
ohtlikud ainult seedendred, mis vdivad hdvitada voi kahjustada eoseid. Spetsialistidest
keratiiniseenelaadsed on mesilaste parasiidid, sealhulgas iiksikeluliste nagu néiteks mesilase
Megachile rotundata (Boomsma jt, 2014). Sarnaselt helekottseenelaadsetele levivad

keratiiniseenelaased putuka sees hiiiifide kasvamisega 14bi lihaskiudude (Schreiter jt, 1994).
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3. Putukate kaitsekohastumused

Peremehe ning parasiidi vahel toimub pidev koevolutsioon, kus iihe osapoole adaptsioonid
pohjustavad uusi adaptsioone teises osapooles (Joop ja Vilcinskas, 2016). Enese kaitsmine on
peremehele kulukas. See viéljendub suurenenud ressursside omastamises voi ressursside
jaotamise muutustes. Kuigi suurenenud ressursside kasutamist organismis saab korvata
suurema keskkonnast hankimise ehk toitumisega, pole see toidu piiratud tingimustes alati
voimalik (Boomsma jt, 2014). Seega on omavahel seotud peremehe suurus, eluiga ning
kaitsemehhanismide hulk ja efektiivsus (Brace jt, 2017). Putukate kiire polvkondade
vaheldumine ja  héstijilgitav  ressursside allokatsioon muudab nad ideaalseks

organismirithmaks koevolutsiooni uurimisel (Roy jt, 2006).

3.1. Seeneostega kokkupuute valtimine

T66s kasitletud putuka kehasse tunginud EPS-id pohjustavad alati putuka surma (Hesketh jt,
2010; Anderson jt, 2013a,b). Sellest voime jareldada, et putukate jaoks efektiivseim kaitse on
EPS-idega nakatumise véltimine. Putukas saab selektiivse eelise, kui suudab vodimalikku
nakatumist tuvastada ja sellele kéditumuslikult reageerida. Putukate kditumine mdjutab seda,
kas kontakt seenpatogeeni ja putuka vahel toimub. Muutustega oma kéitumises suurendavad

voi vihendavad putukad nakatumistdendosust (Cory ja Hoover, 2006).

Pikka aega arvati, et putukad tajuvad patogeene alles parast kontakti (James ja Xu, 2011), kuid
on piisavalt katselisi toendeid toestamaks vastupidist (Villani jt, 1999; Meyling ja Pell, 2006).
Oielutiklaste (Anthocoridae) alla kuuluva Anthocoris nemorum’i isendid veetsid keskmiselt
puhtal kontroll-lehepoolel 191,2 sekundit ja Beauveria bassiana eostega nakatatud lehepoolel
keskmiselt 8,5 sekundit. Uhtlasi olid putukad viga vastumeelsed toddeldud lehepinnale
minemisele, mdned isendid lendasid kokkupuute viltimiseks (Meyling ja Pell, 2006). Ka mulla
lilijalgsed suudavad tuvastada ja seeldbi valtida EPS-e mullas (Villani jt, 1999). Naiteks
mardikalise Popilia japonica tdugud véltisid mulda, mis oli nakatud M. Anisopliae miitseeliga,
kuid eoseid nad tuvastada ega viltida ei suutnud (Villani jt, 1994). Samamoodi véltisid M.
anisopliae miitseeli mullas sonnikumardika tdugud ja tdiskasvanud isendid. Arvatavasti olid
eemaletoukavaks iihendid, mida seen eritas (Hajek ja Leger, 1994). Viltimist voib tdheldada
ka kaerasoril. Kui mullaprofiili iilemised kihid on seenega nakatunud, voib seal ndha viga
iseloomulikke tunneleid, mille kuju on tingitud véltimisest (Villani jt, 1999). Seevastu

kéadbusherilaste hulka kuuluv Cephalonomia tarsalis ei suutnud laboritingimustes B. bassiana’t
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tuvastada, kuigi on talle vastuvotlik, mis vois olla pohjustatud putuka ebaloomulikust

kéitumisest tehistingimustes (Lord, 2001).

Fernandez jt (2001) tdheldasid, et putukate nakatumist ja seeldbi suremust mojutab ka
nakatajaga kokkupuute viis. Katseliselt oli suremus suurim eoste otsesel pealepritsimisel
ulatudes 76%, samal ajal kui kokkupuutel 1dbi substraadi oli suremus vaid 34%. Samuti toimus
eoste edasine areng kiiremini neis putukates, keda nakatati otse vérskete eoste suspensiooniga
(Fernandez jt, 2001). Kuigi risk nakatuda on suurem varskete ohus lenduvate eostega, ei saa
unustada, et putukate jaoks on kriitiliselt oluline viltida nakatumist iildiselt (Meyling ja Pell,
2006). Kord juba haigestunud putukas on suuteline kiill patogeeni elutsiiklit aecglustada, kuid
mitte tdielikult nakkusest vabaneda (Hesketh jt, 2009). Putuka kasuks vodivad ka
keskkonnatingimused seeneoste virulentsuse taset alandada, vdites putukale niimoodi eluacga
juurde (Fuxa ja Tanada, 1987; Steinkraus, 2006).

3.2. Piaevitamine

Uks viise entomopatogeensete seentega vditlemiseks on pievitamine. Selle vdib jagada
omakorda kaheks esinevaks osaks, kéitumuslik palavik ehk termoregulatsioon ja

ultraviolettkiirgusest tulenev moju.

3.2.1. Kiitumuslik palavik

Kaitumuslikuks palavikuks loetakse keskkonna abil kehatemperatuuri tdstmist nakatunud
putukates iile tavalise vorreldes nakatumata putukatega (Blanford ja Thomas, 2001; Moore,
2002; Anderson jt, 2013a,b).

Korgema temperatuuri saavutamiseks otsivad putukad koha oma elukeskkonnas, mis on
soojem, nditeks paikesele paremini avatud. Selle tulemuseks on patogeeni aeglustatud kasv .
Kéitumuslik palavik ei paésta teadaolevalt putukat surmast (Blanford ja Thomas, 2001), vaid
pikendab eluiga piisavalt, et anda vdimalus produtseerida elujoulisi jarglasi (Roy jt, 2006). Siin
tekib omakorda jargmine oht: vOib toimuda patogeeni vertikaalne edasikanne jarglastele.
Kéitumusliku palaviku tekitamine on putukale energeetiliselt kulukas, sest hoolimata
passiivsest olekust pdevitamise ajal, ei saa putukas samal ajal toituda. Seetdttu pole Kindlasti
tegemist peremehele koige optimaalsema mehhanismiga. Seevastu on see viga levinud

kaitsemehhanism EPS-ide vastu (Moore, 2002; Roy jt, 2006).
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Eriti hésti on kditumuslik palavik uuritud harilikul toakédrbsel Musca domestica (Roy jt, 2006).
Esimestel pdevadel pdrast putukhallikulaadsetega nakatumist piitiavad kirbsed saavutada
temperatuure {ile 40°C, surudes seeldbi patogeeni elutegevuse alla ning voites sellega endale
eluaega juurde (Watson, Mullens ja Petersen, 1993). Kalsbeek jt (2001) nditasid oma katsetega,
et putukhallikulaadsetega nakatunud karbsed, kes olid lukustatud kiilmadesse kohtadesse, surid
kahe pieva jooksul. Samal ajal kirbsed, kellele langes paikesevalgust, surid 6-8 pdeva jooksul.
Lisaks tdheldati, et markimisvaarselt suurem hulk vérskelt nakatatud kirbseid kogunesid
soojalampide juurde. Anderson jt (2013a) kirjeldasid seost helekottseenelaadsete eoste koguse
ja pdevitamise vahel. Nakatunud kérbsed valisid katseseadme soojemad kohad ning mida
suurem oli EPS-i eoste kontsentratsioon putukal, seda soojemat temperatuuri kéarbsed
eelistasid. Uksiti veetsid nakatunud isendid soojal pinnal pikema aja. Kdrgemad temperatuurid
parssisid koigi katsealuste seente kolooniate kasvu vordluses kontrollriihmaga. Anderson jt
(2013a,b) leidsid tihtlasi ka, et toakdrbsed ei suutnud eostest tdielikult vabaneda, kiill aga oma

eluaega pikendada ning tinu sellele rohkem mune muneda.

Tirtslaste sugukonda kuuluva Locusta perekonna esindajad, kes varahommikul olid rohukorte
tippudes, liikusid Ohutemperatuuri tdustes mullapinnale pédevitama, kuni nende
kehatemperatuur tousis 37-40°C. Seejdrel muutusid nad aktiivseks ning toitusid rohus
erinevatel korgustel. Ka sama sugukonna perekonna Dociostaurus nakatanud esindajate
eelistatud kehatemperatuur oli 38-40°C. Saavutatud temperatuuri suutsid putukad siilitada
piikesepaistelise ilma korral kuni mitu tundi. Uksiti elasid kauem need nakatatud tirtslased,
kellel lubati loomulikku kéitumist vorreldes konstantsel temperatuuril hoitud isenditega. 30
pdeva mdodudes oli esimeste suremus 43% kusjuures teistel oli suremus seitsme pdeva
moodudes 100% (Anderson jt, 2013Db).

Samasugust mdju on tdheldatud ka mitmetes teistes putukataksonites, ent pole piisavalt
andmeid jareldamaks, kas tegemist on eesmérgipdrase aktiivse tegevusega voi lihtsalt tavalise
kaitumisega kaasneva nihtusega (Roy jt, 2006).

Putukad, kelle keha on viike ning soojeneb Kiiresti, taluvad suuri ja suhteliselt kiireid
temperatuuri koikumisi ning iillatavalt korgeid temperatuure. Nad suudavad pdevitamisega
tosta kehatemperatuuri lausa 40°C-ni. Nagu tabelist 1 on nidha, ei ole iihtegi kisitletud
patogeense seene seltsi liikide temperatuuri optimum iile 30°C. Seega vdime eeldada
termoregulatsiooni tugevat positiivset moju putukale. Kuna tegemist on putukale ajakuluka
tegevusega, on kaitsemehhanism ilmselt edukam patogeeni puhul, kelle elutsiikkel on

aeglasem: muutes olusid ebasobivamaks, aeglustub seene elutsiikkel veelgi (Roy jt, 2006).
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Seega teades, et helekottseenelaadsed on viga aeglase arenguga, toimiks antud kohastumus
nende puhul eriti hasti. Chandler (2017) nditas, et, seene nakatumisvoime langeb tugevalt
temperatuuri  kaugenedes optimumidest. Jarelikult toimib kohastumus véga hésti ka
putukhallikulaadsete vastu, kelle temperatuurioptimum on 10-25°C. Keratiiniseenelaadsetele
on potentsiaalselt moju madalaim tdnu nakatumise toimumisele putuka sees ning kdrgemale

temperatuurioptimumile.
3.2.2. Ultraviolettkiirgus

Valgusel on moju nii entomopatogeensete seente reproduktsioonile kui ka eoste elujoulisusele
(Steinkraus, 2006). UV-kiirgus on oluline seeni pérssiv keskkonnategur (Bateman jt, 1993).
Uhtlasi on erinevad seeneliigid ja isolaadid UV-kiirgusele erineva vastupidavusega (Fargues
jt, 1996).

Katses kapsakoi (Plutella xylostella) vastsetega ei toimunu mingeid muutusi
putukhallikulaadse Zoophtora radicans nakkuse arengus peale 4 tundi parasvodtmele omase
suviste valgustingimuste kdes hoidmist. Samas kui 30. laiuskraadile omased looduslikud
valgustingimused viahendasid sarnaselt Farguese jt (1996) katsele seene elujoulisust (Furlong
ja Pell, 1997). Helekottseenelaadse seene B. bassiana erinevatest kliimavootmetest parit
isolaatidel polnud iihe tunni jooksul vastupidavuses valgusele olulisi erinevusi. Sama seltsi
esindaja P. fumosoroseus erinevatest klimaatilistest piirkondadest périt isolaatidest on
soojemate piirkondade isolaadid vastupidavamad. Kuid seda vaid tunniajalise kunstliku
looduslikke tingimusi matkiva valguse kées olemisel. Kui samu katsealuseid hoiti kaks tundi
kunstiliku valguse kées, erinevus kadus (Fargues jt, 1996).

Eose omadused nagu suurus ja kuju mdjutavad UV-kiirgusele avatud pinna hulka ning seeldbi
taluvust ning UV-kiirguse kahju ulatust. Nii oli nditeks suuremate ja kepikese kujuliste eostega
A. nidulas vastupidavam UV-le kui viiksemate ja timmarguste eostega A. fumigatus
(Nascimento, 2010). Eostes leiduvad pigmendid kaitsevad neid UV-kiirguse eest.

Oluline on vilja tuua, et UV-kiirgus omab moju vaid nakatamise faasile, see tdhendab, et
oluliselt voib langeda eoste nakatamisvOime ja seeldbi vdheneda nakatumine ja suremus
putukapopulatsioonis (Furlong ja Pell, 1997; Fargues jt, 1996; Nascimento jt, 2010). Juba
toimunud nakatumisele hetketeadmiste kohaselt enam moju pole (Nascimento jt, 2010). Samuti
on leitud seos seene peremehe generalismi ja pidikesekiirguse taluvuse osas. Seened, kelle

peremeeste ring on Kitsas, néiteks putukhallikusaadsed, on ka UV-kiirguse osas tundlikumad
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ning vastupidi, generalistid nagu helekottseenelaadsed on ka UV-kiirguse kahjulikule mdjule
tiletildiselt vastupidavamad (Fargues jt, 1996; Nascimento, 2010; Fernandes jt, 2015).

Ei saa vilistada, et tegemist on spetsialistide parema slinkroonsusega oma peremehega.
Putukhallikulaadsete aktiivsem strateegia vdhendab aega, mis kulub eosel uue peremeheni
joudmiseks ning keskkonnatingimuste kahjulike mojude kdes viibimist. Pealegi v&ib siin
avalduda erinevate strateegiate kasutegur putukate kohastumuse vastu. Enam edukasse
levikusse panustavad putukhallikulaadsete eosed vdiksid suurema tdendosusega jouda otse
putukale. Suure hulga eoste tootmissesse panustavad helekottseenelaadsed saavad aga ténu
suuremale UV-kiirguse taluvusele lubada endale ka 14dbi vahepindade putukani joudmist.
Samuti on moju kiiresti nakatavatele putukhallikulaadsetele on ilmselt vdhemoluline ning
madalam, kuna kutiikulale kinnitumine ning kitiinkesta ldbistamine toimub kiiremini Kkui
aeglasema elutegevusega helekottseenelaadsetel.

Keratiiniseenelaadsed, kelle nakatamistegevus toimub putuka sees on juba nakatumise
toimumise asukoha poolest paremini antud kaitsekohastumuse eest kaitstud.

Kui temperatuurioptimumidest ning suhtelise Shuniiskuse optimumidest selgus, et kdesolevas
to0s késitletud seeneseltsid on sobivaimad parasvodtmelistesse tingimustesse (tabel 1), siis
sama voime Oelda UV-kiirguse osas, kuna parasvodtmes on intensiivsus ja moju vdiksem, kui
troopikas. Uksiti on katseliselt paremaid tulemusi troopilistelt isolaatidelt, kes puutuvad
kahjuliku teguriga intensiivsemalt kokku. Liihiajaline kiirgus voib konkreetsete liikide, néditeks
helekottseenelaadse M. flavoviride, esindajatel hoopis idanemist parandada, ent pikajalisel, st
rohkem kui tund kestval &rrituse korral idanevus siiski langeb. Seega on oluline, et
resistentsemate litkide puhul kestaks pédevitamine positiivse mdju saavutamiseks piisavalt
kaua. Uhtlasi on ultraviolett kiirguse kahjulik mdju suurem spetsialistidele kui generalistidele

(Fargues jt, 1996).
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3.3 Toitumiskaitumine

Taimede omadused méngivad putukate, eriti herbivooride, nakatumises entomopatogeensete
seentega olulist rolli. Taimed, herbivoorsed putukad ja seened moodustavad keerulise suhte
(Seastedt ja Crossley, 1984; Cory ja Hoover, 2006) kus ka taim on oluline mdjutaja, sealjuures

vOib toime putukale olla nii negatiivne kui ka positiivne.

Kodige otsesem viis mdjutamiseks on lehe pinna kaudu (Cory ja Hoover, 2006). Niiteks
mdjutab lehe vahasus seeneoste nakatumisvdimet. Ohema vahakihiga pdldherne (Pisum
sativum) taimedel oli lehetdide (Acyrthosiphum pisum) nakatumine helekottseenelaade seenega
Pandora neoaphidis kdrgem kui sama sordi tugevama vahakihiga taimedel (Duetting jt, 2003).
Vaha mojutab eoste elumust ja nakatamisvdimelisust lehe pinnal (Duetting jt, 2003). Ferrari jt
(2004) leidsid, et erinevatel taimedel kasvatatud lehetdid omasid erinevat vastupidavust EPS-
idele. Aasristikul (Trifolium pratense) kasvanud putukad olid seene P. neoaphidis vastu viaga
resistentsed, aga soo-ndiahambal kasvanud isendid vastuvotlikumad (Ferrari ja Godfray,
2003).

Erinevus voib tuleneda ainetest, mida putukas taimest omastab. Fiitokemikaalid vidhendavad
putuka seedesiisteemis patogeenide nakatavust, kui seal eostega seostuvad. See omab otsest
moju keratiiniseenelaadsete vastu. Ent putukale positiivne moju on olemas ka
putukhallikulaadsete suhtes (Raymond jt, 2005). Taimede sekundaarsed metaboliidid
mojutavad putuka kasvu ja elutegevust ning tdstavad putukate vastupidavust erinevatele
parasiitidele ja patogeenidele. Taimemiirkide omistamist peetakse profiilaktiliseks kditumiseks
ning on kirjeldatud nii nakatunud kui ka nakatumata putukatel. Samuti on tdheldatud
terapeutilist toitumist ning suurenenud toitumist pérast nakatumist erinevate parasiitidega,
mida voib iile kanda ka seentele (Hajek ja Shapiro-Ilan, 2018).

Erinevad taimeliigid varjavad erinevalt seeneoseid ohtliku UV-kiirguse eest. Néiteks hariliku
kiilmavaksiku (Operopthera brumata) isendid nakatusid rohkem Sitka kuusel (Picea
sitchensis) kui harilikul tammel (Quercus robur) vdi kanarbikul (Calluna vulgaris). Erinevus
tuleb taimede erineval hulgal varju pakkumisest (Raymond jt, 2005). Raymond jt (2005) katses
pakkusid kuused ning nende naaberpuud palju rohkem varju, kui teised katses olnud taime- ja
puuliigid. Uhtlasi suurendasid efekti kdrvalolevad puud, samal ajal kui tammede ja kanarbiku

puhul naabertaimed olulist lisamdju ei avaldanud.
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3.4. Interaktsioonid teiste putukatega

Putukatel esineb koostdo, abistamine ja isegi altruism véltimaks seentega nakatumist. Sellega
voime seletada putukate kditumises aspekte, mis aitavad neid vOi nende timber olevaid
liigikaaslasi seentega nakatumise eest kaitsta. Kédesolevas to0s jagati teiste putukatega
kokkupuutega seotud kéitumuslikud mehhanismid kaheks: paljunemiskéitumine ja sotsiaalne

kiitumine.

3.4.1 Paljunemiskiitumine

Mitmed uurimused nditavad muutusi peremehe reproduktiivkditumises, viljakusest
feromoonide tootmiseni (Roy jt, 2006). Kapsakoil (Plutella xylostella) vidhenes
markimisvaérselt feromoonide vabastamine pédrast putukhallikulaadse seenega Z. radians
nakatamist. Samas toimus see ainult 24 tundi enne surma, aga mitte varem, mis voib tdhendada,
et antud kéitumine on rohkem seotud putuka organismi kurnatusega kui otsese
kaitsekohastumusega (Reddy jt, 1998). Ei tohi unustada, et putukhallikulaadsete areng putukas
toimub kuni suures osas putukale mérkamatult, seega saab putukas reageerida alles siis, kui
seene tuvastamine voimalik on. Reddy jt (1998) katsetulemused néitasid ka langust isaste

reageeringus feromoonidele vorreldes nakatumata isenditega.

Paljunemiskéditumisest loobumine voi selle intensiivsuse tugev langus vdhendab nakkuse
horisontaalset ehk 14dbi keskkonna edasikandumist, putukate vahelist kokkupuudet ja sellega
samuti kaasnevat patogeeni edasikannet (Roy jt, 2006; Dimbi, Maniana ja Ekesi, 2013). Uksiti

viheneb madala paljunemisaktiivsusega potentsiaalne vertikaalne edasikandumine.

3.4.1 Sotsiaalne kaitumine

Kutiikula on putuka iiks olulisemaid kaitsebarjadre vditluses keha pinnal olevate
helekottseenelaadsete ja putukhallikulaadsete eoste vastu. Seetdttu on &irmiselt oluline
kutiikula puhastamine (Roy jt, 2006). Sotsiaalse kditumise parimaks kaitsekohastumuseks ongi
hooldamine ehk keha pinna puhastamine. Selle saab jagada kaheks: enese hooldamine
(autogrooming) ja kahe vdi enama putuka iiksteise hooldamine (allogrooming) (Boroczky,
2013; Valentine, 2007).

Enese hooldamise nditena eemaldavad karsaklase Diaprepes abbreviatus réovikud keha
pinnalt enamus eoseid puhtas mullas liikudes. Seda néitas ka nakatatud mullale puhta mulla
kihi lisamisel madalam toukude suremus (Quintela ja McCoy, 1998). Seejuures ei saa me olla
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kindlad, kas tegemist on kaasneva ndhtusega voi suunatud tegevusega. Toakédrbes (Musca
domestica) piihib keskmiste voi esijalgadega iile oma pea ja puhastab nii pea osi (Barber ja
Starnes, 1949). Boroczky (2013) leidis oma uuringus, et hooldamine vdhendas keskkonnast
tulevate voorkehade hulka kutiikulal. Kolme kérbseliiki hdolmavas uuringus margiti, et
seeneostega piserdatud Ceratitis cosyra isendid puhastasid ennast rohkem, kui kontrollrithm
(Dimbi, Ekesi ja Maniania, 2013).

Viiel hammaslamesklase, Uleiota debilis, esindajal tiheldati liksteise puhastamist. Sealjuures
olid putukad iisna statsionaarsed ega aidanud protsessile kaasa. Uhe teise hammaslamesklase
Nausibius major puhul oli hooldamine palju rohkemaid piirkondi hdlmav ning putukas aitas
kaasa asendi muutmise vOi litkumatusega efektiivsemale puhastamisele. Samal liigil on
kirjeldatud antenni puhastamist, esijala puhastamist, enese hodrumist vastu pinda ning seelébi
vilistest voorkehadest vabanemist. Sellise kditumisega ei olnud seotud kopuleerumise katseid,
vastuhakku ega viltimiskatseid. Puhastatud piirkonnad hdlmasid muuhulgas putuka keha koige
ornemaid kehaosi nagu tundlad, pea erinevad osad, jalgade erinevad osad. Sealjuures ei
tiheldatud puhastamisel kindlat mustrit (Valentine, 2007).Uksteise hooldamine aitab hoida
keha pinna puhtana néiteks puu koore all elavatel putukatel, kellel endal pole vdimalik oma
keha puhastada. Hooldamisk&itumist on tdheldatud ligikaudu 90-I liigil mardikaliste seltsis
(Valentine, 2007). Hooldamine on vastumeede vaid 1dbi kutiikula nakatavatele
entomopatogeensetele seentele. Putukhallikulaadsete ja helekottseenelaadsete puhul takistab
hooldamine nii eose kinnitumist, kui 1dbi kutiikula tungimist. Kuna putukhallikulaadsete eosed
arenevad kiiremini ning neil on lisarakukiht ja lima, mis aitab kinnituda, vdiks arvata, et nende
eemaldamine on putukale raskem ja kiiremat reaktsiooni ndudev kui viikeste
helekottseenelaadsete eoste puhul, kelle elutsiikkel on vorreldes teiste seentega aeglasem ning
kulub aega, kuni putuka eksoskeleti pinnal olev eos suudab kutiikulast ldbi tungida.

Keratiiniseenelaadsete puhul pole mdju teada.

3.5 Munemiskiitumine

Putukate munad oma staatilise oleku ja tugeva kestaga kujutavad endast seeneeostele rasket
sihtmérki. Sellegipoolest leidub kirjandust ka nakatunud muna staadiumist (Rodrigues jt,
2014). Lihtsam viis, kuidas putukad saavad viéltida oma munade nakatumist
entomopatogeensete seentega, on need muneda keskkonda, kus nad seentega kokku ei puutu.
Kirjutiiblaste sugukonda kuuluv Rhagoletis cerasi muneb oma munad kirsside sisse. See annab

roovikute esimestele staadiumitele védga hea barjdiri seente vastu (Daniel ja Wyss, 2009).

20



Teine voimalus munevatele emastele on olemasolevate markide abil hinnata munemiskoha
kvaliteedi (Meyling ja Pell, 2006; Ormond jt, 2011). Oielutiklaste sugukonna esindajad,
Anthocoris nemorum, munesid tunduvalt ronkem mune lehtedele, mis olid Beauveria bassiana
seeneoste vabad, kui neile, mis olid eostega toodeldud. Samas ei suutunud sama liigi esindajad
tuvastada patogeene mullal. See niitab substraadi olulisust putukate poolses patogeenide
aratundmises (Meyling ja Pell, 2006). Teisalt ei saa substraadispetsiifilist patogeeni
dratundmist laiendada koiki putukaid hdlmavaks omaduseks. Seitsetdpp lepatriinud
(Coccinella septempunctata) tuvastasid ja véltisid B. bassiana eoseid nii lehtedel kui ka
maapinnal (Ormond jt, 2011). Lisaks méngib ka lepatriinude puhul rolli seen-taim koosmdju.
Kui emased said valida vaid nakatunud lehti, kondisid nad neil d&rmiselt ettevaatlikult (Cory
ja Hoover, 2006).

Muutusi munemiskéitumises on tdheldatud ka kirbeste hulgas. Rohkem muneti kontrollgrupi
tervete, kui M. anisopliae eostega nakatunud emaste poolt. Viiksem munade hulk v&ib olla
tingitud seene metaboliitide toksilisest mgjust (Castillo jt, 2000). Selle pohjal voime Selda, et
see puudutab rohkelt toksiine tootvaid ldbi eksoskeleti nakatavaid seeni, seltsi
helekottseenelaadsed, esindajad. Vihem mdjutab see miirke tootvaid ning alles oma arengu
16pus eritavaid putukhallikulaadseid. Seda kinnitab ka olemasolev teaduskirjandus (Reddy jt,
1998).

Munevad emased ei saa viltida Shu kaudu edasi kanduvaid eoseid, kiill aga hinnata
munemiskohas patogeenide puudumist, sealjuures saavad erinevad putukaliigid erinevatel
substraatidel sellega erinevalt hakkama (Meyling ja Pell, 2006; Ormand jt, 2011).
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4. Putukate eluetappide isedrasused

Tabel 2. Taismoondega putukate eluetappide kohastumused

Putuka elu-
Kohastumus Seen Putukaseltsid Allikas
staadium
Nakatunud Nokalised Meyling ja Pell,
Valmik o HK _ 2006
pinna viltimine (Hemiptera)
Carruthers jt,
TR 1992; Anderson
Sihktiivalised it, 2013a.b:
(Orthoptera);  Watson, Mullens
Péevitamine Lo ja Petersen, 1993;
HK: PH kahetiivalised Kalsbeek jt, 2001
(Diptera); Anderson jt,
LAl 2013a,b;
liblikalised Furlong ja Pell,
(Insecta) 1997; Fargues,
1996
_ - _ Nokalised, Duetting jt, 2_003;
Toidutaime valik HK, KS o Raymond jt,
liblikalised 2005;
Paljunemiskiitumine PH Liblikalised Reddy jt, 1998
Kahetiivalised, = Bordczky, 2013;
. Dimbi, Ekesi ja
I HK. PH prussakalised Maniania, 2013:
(Blattodea), Valentine, 2007
mardikalised
Nokalised, Meyling ja Pell,
Munemiskéitumine HK dikalised 2006; Ormonc“t,
mardikalised, 2011; Dimbi,
kahetiivalised Ekesi ja

Maniania, 2013
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Villani jt, 1994,

Vastne Nakatunud HK Mardikalised, 1999)
mulla véltimine sihktiivalised
Quintela, McCoy
Hooldamine HK Mardikalised ~ ja Clayton, 1998

HK - helekottseenelaadsed, PH - putukhallikulaadsed, KS - keratiiniseenelaadsed

Olles teinud iilevaate nii putukate kaitsekohastumustest kui ka seente nakatamisstrateegiatest,
saame vdita, et kirjanduse jirgi on putukate eluetappidest rohkem kohastumusi valmikutel.
Valmikud on reeglina ka koige kergemad sihtmirgid seenceostele tdnu oma liikuvusele.
Seeneseltsidest on enim kohastumusi suunatud generalistidest helekottseenelaadsete vastu,
kuid nii mitmedki kohastumused on universaalsed ja toimivad erinevate seeneseltside puhul.
Uksiti vdib hetke teadmine olla puudulik looduslikes tingimustes libiviidud katsete ning

putukate, eelkdige majanduslikult vihetéhtsate, kohta kdivate uuringute vihesusest.

Keratiiniseenelaadsed, kellele viidatakse koos putukhallikulaadsete ja helekottseenelaadsetega
kui enam uuritud rithmale, kohta leidub siiski vdhe Kirjandust putukate kaitsekohastumustest.
Lisaks on nad ka suhteliselt kitsa peremeeste spektriga vorreldes kahe teise t66s késitletud
seltsiga. Tédnu nakatumise toimumisele putuka sees, on seen kaitstud mitmete
kaitsekohastumuste eest. Koige tdendolisemalt todtab nende vastu toitumiskditumine.
Tépsemalt erinevad fiitokemikaalid, mis eose nakatamisvdimet alandavad, ka méngib olulist
rolli eoste véltimine pindadel, kust need vdivad koos toiduga seedesiisteemi sattuda.
Keratiiniseenelaadsetega ja helekottseenelaadsetega nakatumist on tdnu nende invasiivsemale
levimisviisile putukal mérksa lihtsam éra tunda. Putukhallikulaadsetega nakatumist on putukal
raskem tuvastada tdnu seene teistsugusele, vihem invasiivsele levimisviisile. Generalistidest
helekottseenelaadsete vastaste kohastumuste rohkust voib pdhjendada just invasiivse
levimisviisiga, millega kaasneb suurema hulga sekundaarsete metaboliitide tootmine. Lisaks
toodavad nad suurtes kogustes eoseid, mis generalistidele omaselt ohustavad paljusid putukaid
erinevalt spetsialistidest putukhallikulaadsetest vOi veelgi suurema spetsialiseeritusega
keratiiniseenelaadsetest. Koik need omadused aitavad kaasa putuka suuremale vdimalusele
helekottseenelaadsete dra tundmiseks ja véltimiseks. Samal ajal putukhallikulaadsed oma palju
kiirema elutstikli juures omavad mirkimisvéérset peiteaega. Kitsa peremeeste ringi juures

panustavad putukhallikulaadsed oluliselt rohkem o&ige peremeheni joudmiseni. Selline
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strateegia vOib vidhendada iilejadnud putukate kokkupuudet seenega ning seega ka putukate
oskusi nakatumist viltida. Samas ndeme, et just muutused paljunemiskditumises on suunatud
putukhallikulaadsete vastu. See on ka ainuke kaitsekohastumus, mis teadaolevalt esineb vaid
putukhallikulaadsete vastu. Kéesoleva arutelu kinnitamiseks oleks vaja veel tdiendavaid
uuringuid. Lisaks aitaksid teadmiste edendamisele kaasa uuringud erinevates kooslustes ning

suuremat hulka liike hdlmavad uuringud.
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3. Kokkuvote

Putukad on vdga mitmekesine organismiriihm (Gaston, 1991), kes mingib olulist rolli
Okosiisteemi aineringetes (Seastedt ja Crossley, 1984). Entomopatogeensed seened
moodustavad olulise osa putukate patogeenidest, mistdttu neid kasutatakse ka siinteetiliste
insektitsiidide asemel bioloogiliste taimekaitsevahenditena (Quintela, McCoy, 1998; Meyling
ja Pell, 2006). Tanu sellele on valdav enamus teemakohaseid artikleid just pollumajandusliku
suunitlusega ning késitlus putukate efektiivse havitamise keskne (Roy jt, 2006; Baverstock jt,
2010; Mora jt, 2017). Selleks, et moista erinevate putukate kaitsemehhanisme, tuleb koigepealt
mdista seenctaksonite nakatamisstrateegiaid, mis erinevad nditeks eoste tiilibi, hulga ja
toksiinide tootmise poolest (Hesketh jt, 2010). Uhtlasi erineb nende vastupidavus ja ndudlus
keskkonnatingimustele (Hajek jt, 2012) nagu temperatuur, dhuniiskus ja UV-kiirgus (Roy jt,
2006). Lisaks oleneb nakatuvus sellest, kas putukas saab pihta virske edasi kanduva eosega
vOi toimub nakatumine mingile substraadile joudnud eose kaudu (Fernandez jt, 2001).
Nakatunud putukas suudab t6os kasitletud seenpatogeenide puhul nende elutegevust vaid
acglustada ning mitte tdielikult seennakkusest vabaneda (Hesketh jt, 2010). Seetdttu on
hoolimata monede eoste madalamast virulentsusest d4rmiselt oluline kodikide seeneeostega
kokkupuudet viltida (Hesketh jt, 2010).

Tédhtsaim kaitsekohastumus entomopatogeensete seente vastu ongi tileiildine nakatumise
véltimine. Lisaks véltimisele on kditumuslikuks kohastumuseks ka niinimetatud paevitamine.
Selle kdigus tostab putukas keskkonna mdjul oma kehatemperatuuri (Blanford ja Thomas,
2001) iile seenele optimaalse. Pdevitamisega kaasneb ka UV-kiirgus, mis langetab seeneoste
virulentsust (Steinkraus, 2006; Meyling ja Pell, 2006). Antud kohastumus aitab nii
helekottseenelaadsete kui ka putukhallikulaadsete vastu, kuid teadaolevalt mitte
keratiiniseenelaadsete vastu. Sealjuures ndib tegemist olevat ddrmiselt tulusa meetmega, kuna
putuka eluaeg pikenes mérgatavalt vorreldes kontrollgrupiga (Roy jt, 2006).

Veel kaitsevad putukad ennast 1abi toitumiskditumise. Herbivoorsete putukate puhul méangib
olulist rolli ka taime ja seene koosmdju. Taime omadused vdivad nakatumisohtu putukale kas
tosta vOi langetada. Erinevusi pohjustavad nii erinevad liigid kui ka sama liigi erinevate sortide
omadused, nditeks lehtede pealne vahakiht hernestel (Ferrari jt, 2004). Taimede sekundaarsed
metaboliidid voivad vastavalt nende tiiiibile ja kogusele putukale nii kasulikud kui ka
kahjulikud olla (Cory ja Hoover, 2006). Kéiesolev kaitsekohastumus on eriti oluline
keratiiniseenelaadsete puhul, ent kirjeldatud ka helekottseenelaadsete vastu (Duetting jt, 2003;
Raymond jt, 2005).
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Lisaks toimuvad pérast nakatumist muutused sigimiskéditumises, mis vdhendavad nakkuse
edasikandumist ja potentsiaalset jarglaste hulka (Roy jt, 2006). Sotsiaalse kiditumise alla
minevad mehhanismid vahendavad potentsiaalsete nakatajate hulka kehapinnal. Kutiikula kui
putuka iihe tidhtsaima biobarjddri puhastamine voib olla nii enese puhastamine kui kahe voi
enama putuka iksteise hooldamine (Quintela, McCoy ja Clayton, 1998). Eelmainitud
kohastumus to6tab vaid 14bi kutiikula nakatavate seente vastu ning ilmselt omab suurimat mdju
helekottseenelaadsete puhul nende aeglase elutsiikli ja sellest tulenevalt aeglase kutiikulast labi
tungimise tottu.

Uks viis nakkuse leviku takistamiseks on ka muutused munemiskiitumises. Oluline on
asukoht, kus munemine toimub ning nakatunud isendid munevad viahem mune (Meyling ja
Pell, 2006; Daniel ja Wyss, 2009; Ormond jt, 2011).

Teades entomopatogeensete seente eriparasid putuka nakatamisel ja oma eoste levitamisel,
oskame paremini moista ka putukate kaitsemehhanisme nende vastu. Vastuvotlikkus erinevates
eluetappides on erinev nii putuka enda omaduste parast kui ka seeneliigi virulentsuse poolest.
Hetketeadmiste kohaselt on putukate jaoks kdige ohtlikum eluetapp valmikuiga, mil leidub
koige enam nakatumist (Meyling ja Pell, 2006) ning kaitsekohastumusi selle vastu (tabel 2).
Sealjuures on koige enam kohastumusi leitud generalistidest helekottseenelaadsete vastu.
Samas on mitmed kohastumused universaalsed ning kaitsevad erinevate seeneseltsidega
nakatumise eest. Olenemata uurimissuuna laiast kasutusspektrist, vajavad meie teadmised
putukate kaitumuslikest kohastumustest seenpatogeenide vastu katselist ja vaatluslikku
tdiendamist. Helekottseenelaadsed, putukhallikulaadsed ja keratiiniseenelaadsed on putukaid
nakatavatest seentest enim uuritud (Baverstock jt, 2010; Boomsma jt, 2014; Mora jt, 2017).
Keratiiniseenelaadsete puhul on puudujiigid teadmistes putukate kditumuslike vastuste osas
siiski suuremad vorreldes kahe teise seeneseltsiga. Uleiildiselt on teadmised puudulikud
loodusliku kditumise osas, arusaamas erinevates kooslustes leiduvate kohastumuste

sarnasusest vOi erinevusest ja teadmatus mitmete putukariihmade kaitsekohastumuste osas.
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6. Summary

Solitary insects behavioural defence mechanisms against entomopathogenic fungi
Insects are a diverse group of organisms (Gaston, 1991) that have an important role in the

nutrient cycle of ecosystems (Seastedt & Crossley, 1984). Entomopathogenic fungi form an
important part of insect pathogens. Therefore fungi are used as plant protection substances
(Quintela, McCoy, 1998; Meyling & Pell, 2006). Mainly for this reason most of the articles on
this topic are agricultural and from the perspective of killing insects (Roy et al. 2006;
Baverstock et al. 2010; Mora et al. 2017).

In order to understand the different defence mechanisms of insects, the infection strategies of
entomopathogenic fungi must be understood. They differ in the conidial type and amount, toxin
production and other factors (Hesketh, 2010). There are also differences in the tolerance and
the need for various environmental conditions (Hajek et al. 2012) like temperature, humidity
and UV-radiation (Roy et al. 2006). Different virulence levels occur when the insect is infected
by fresh conidia or by conidia that has reached some kind of surface, such as a plant (Fernandez
et al. 2001). Once infected, the insects are only capable of prolonging the life cycle of fungi
(Hesketh et al. 2010). Therefore it is important to avoid all virulent fungi and not only the most
infectious strains.

The most important way to avoid infection is prevention in general. One of the behavioural
adaptions against fungi is so-called sunbathing. The insect raises its body temperature
(Blanford & Thomas 2001) over the fungal optimum. Another advantage of sunbathing is UV-
radiation, which decreases the virulence of fungi (Steinkraus, 2006; Meyling & Pell, 2006).
This adaption helps against the Hypocrealen and Entomophtoralean orders, but according to
our knowledge, not against the Onygenales order. Moreover, it seems to be an effective
adaption, because the lifespan of insects prolonged remarkable compared to testgroup (Roy et
al. 2006).

Insects also defend themselves with their eating behaviours. In the case of herbivorous insects,
the interplay between the plant and the fungi also has an important role. The characteristics of
the plant can increase or decrease the risk of infection. These variations are caused by the
differences between species, as well as the differences between features of specimen from the
same species. for example in the epicuticular wax of pea plant leaves (Ferrari et al. 2004). The
secondary metabolites of plants can be either harmful or beneficial to insects, depending on

their type and amount (Cory & Hoover, 2006). This defence adaptation is especially important
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against the Onygenales order, but has also been described with regard to the Hypocrealen order
(Duetting et al. 2003; Raymond et al. 2005).

Besides that, changes in reproductive behaviour occur. After the infection, insects passiveness
decreases the spread of the disease and amount of offspring (Roy et al. 2006). Adaptions related
to social behaviour reduce the amount of infectious particles on the body surface. Cleaning the
cuticle, the most important barrier for insects, can be allogrooming or autogrooming (Quintela,
McCoy & Clayton, 1998). This has an effect only on those fungi that infect through the cuticle,
among which the effect is probably biggest on the Hypocrealen order. This is due to their
slower life cycle and the resulting slower speed at which they penetrate the cuticle.

Another way to restrict the spread of the disease is through egg laying connected behaviour.
Important are the place where the eggs are being laid and infected insects lay less eggs (Meyling
& Pell, 2006; Daniel & Wyss, 2009; Ormond et al. 2011).

Knowing how the fungi infect insects and spread their coinidae helps us understand the
different defence mechanisms of insects. Infectability varies during different life stages due to
the insects’ characteristics as well as the virulence of fungi species. According to current
knowledge, the most dangerous stage is the imago, when most infection occurs (Meyling &
Pell, 2006), but also when most defence mechanisms can be found. Most defence adaptions are
directed against generalist Hypocrealean, which are easier to identify for insects. At the same
time several adaptions are universal for different fungi. To sum it up, although this branch of
study has many applicabilities, there is still not enough knowledge about insects’ defence
mechanisms. Hypocreales, Entomophtorales and Onygenales are the most studies orders of
entomopathogenic fungi (Baverstock et al. 2010; Boomsma et al. 2014; Mora et al. 2017).
From which Onygenales are less studied compared to other two groups in perpective of insects’
defence mechanism. We need more studies that have been conducted in different types of

environments and incorporate more insects, including economically less important insects.
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Tanuavaldused

Soovin siidamest tdnada oma juhendajat Robin Gielenit nduannete, toetava suhtumise ja
asjakohase kriitika eest, mis aitas to0 valmimisele tublisti kaasa. Samuti soovin tdnada
Pollumajandusuuringute keskuse Viljandi katsekeskust samuti mdistva ja toetava suhtumise
eest t60 kirjutamisperioodil.
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