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Functional differentiation of entomopathogenic fungi
Summary

Entomopathogenic fungi are an interesting object of research due to their
great potential for biological control of plant pests and medically important ar-
thropods. As a group, they play an important role in arthropod population den-
sity regulation processes together with predators, parasites and other microbial
pathogens. A number of species have been selected to by applied in biopestici-
de technological production. The majority of species known in Poland represent
the order of the entomophthorales within Zygomycotina and the hyphomycetous
anamorphs of Ascomycotina. Apart from their taxonomical diversity they show
strong functional differentiation resulting from enzymatic and toxic activity
against their hosts and immunological response of the latter. These phenomena
may be considerably modified by environmental conditions. Some aspects of
these relationships were discussed and greater attention to their significance
for pharmacological and other biotechnologies is suggested.

Key words:
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1. Wstep

Grzyby entomopatogeniczne stanowig stosunkowo niewielkg
grupe okoto 3000 poznanych dotychczas gatunkow, ktore zdol-
ne sg infekowa¢ zywe stawonogi i wywolywa¢ u nich procesy
chorobowe. Sg one reprezentowane w wigkszosci kias uktadu
systematycznego grzybow, ale w jednostkach taksonomicznych
nizszych rang (rzad, rodzina) wystepuja zazwyczaj wraz z gatun-
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kami saprofiycznymi, fitopatogenicznymi oraz zoopatogenicznymi wzgledem zwie-
rzat innych niz stawonogi. Chociaz opracowanie to poswiecone bedzie gtéwnie en-
tomopatogennym grzybom bytujacym w Srodowiskach ladowych, to jednak podkre-
$li¢ trzeba, ze olbrzymia wiekszos¢ poznanych dotychczas gatunkéw preferuje eko-
systemy silnie uwilgotnione, a szereg grup - zwiaszcza sposréd wyrdznianych do
niedawna tzw. grzybdw nizszych (pragrzyby - Archimycetes i glonowce - Phycomy-
cetes) zwigzanych jest wytacznie z réznymi rodzajami zbiornikéw wodnych.

Wszystkie odniesienia taksonomiczne w dalszej czesci tekstu stosowane bedg
wedtug ukfadu systematycznego grzybéw przedstawionego w Encyklopedii biologicz-
nej (t. 1V, 1998; 164), wydanej przez Agencje Publicystyczno-Wydawniczg OPRES -
Krakéw, zmieniajac jedynie w randze typu koricowke ,,-mycetes” na ,,-mycotina” -
uzywang w pismiennictwie miedzynarodowym.

Wsrod grzybow skoczkowych (Chytridiomycotina) rodzina Coelomomycetaceae w rze-
dzie Blastocladiales obejmuje pasozyty wewnetrzne owadow wodnych, gtéwnie larw
komardéw. Gatunki wyspecjalizowanych entomopatogenow tworzg rzad owadomor-
kowcdw (Entomophthorales) nalezacy do grzybéw sprzezniakowych {Zygomycotina).
Wystepuja one w réznych srodowiskach i tylko nieliczne sposréd nich pasozytuja
w nizszych bezkregowcach, glonach, grzybach i roslinach naczyniowych, czasem
jednak wykazujgc rowniez stabe wiasciwosci chorobotwdrcze wzgledem owadow
albo zwierzat kregowych (1) lub prowadzg saprofityczny tryb zycia. Przedstawiciele
rzedu Trichomycetales sg endosymbiontami zwigzanymi z przewodami pokarmowy-
mi stanowogow. Wsrdd grzybow workowych (Ascomycotina) taksonem zawierajacym
wylacznie obligatoryjnie biotroficzne formy symbiontow zwigzanych ze stawonoga-
mi jest rzad owadorostowcow Lahoulheniales, grupujacy ponad 1500 poznanych do-
tychczas gatunkéw. Rozwijaja sie one egzogenicznie na owadach lub roztoczach,
zagtebiajac sie tzw. komorka bazalng w powierzchniowg warstwe oskoérka, ponad
ktorym wyrastaja kilku- do kilkusetkomérkowe, malerikie plechy bardzo zrdznico-
wane morfologicznie (2,3). Niewielkg i stabo dotychczas poznang rodzine Ascosphae-
raceae, zaliczng do rzedu pleSniakowcow (Eurotiales), tworzg patogeny pszczoty
miodnej oraz kilkunastu gatunkéw dziko zyjacych btonkéwek pszczotowatych {Api-
dae), rozwijajace sie w ich gniazdach. W tym samym typie grzybéw Kkilkaset gatun-
kéw patogendw stawonogow zalicznych do rodzajow Cordyceps, Hypocrella i Torru-
biella, zgrupowanych jest w rzedzie Hypocreales, rodzinie Cordycipitaceae, zwanej ma-
czLiznikowatymi. Kilka gatunkéw z rodzaju Cordyceps rozwija sie w podziemnych
owocnikach grzybow z rzedu jeleniakowcow (Elapliomycetales). W innych rzedach
grzybow workowych gatunki entomopatogeniczne notowane sg sporadycznie, nato-
miast powszechne jest wsrdd mikologéw przekonanie, ze nalezy do nich réwniez
wiekszos¢ zarazajacych stawonogi gatunkéw grzybdw wyzszych, u ktérych znane sa
tylko formy zarodnikowania konidialnego (tzw. anamorfy), w zwigzku z czym sg one
grupowane w umownie wydzielonym typie grzybdéw mitosporowych (dotychczas
powszechnie nazywanych grzybami niedoskonatymi) - Deuteromycotina. Zalicza sie
do niego wiele sposrod najpowszechniej spotykanych grzybow owadobéjczych (np.
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z rodzaju Beauveria, Metarhizium, Noniuraea, Paecilomyces, Verticillium i in.) - co do
ktorych istniejg przypuszczenia, ze ich formy workowe (tzw. teleomorfy), reprezen-
towane by¢ powinny w rzedach drobnoworkowcéw (Microascales), pleSniakowcow
{Eurotiales), otocznicowcow (Pyrenulales) oraz gruztakowcow (Hypocreales). Wiadomo
réwniez, ze poznane dotychczas anamorfy wielu workowcow z rodzaju Cordyceps
i Toriibiella reprezentuja cechy grzyboéw mitosporowych z rodzajow Acanthomyces,
Gibellula, Hirsutella, Paecilomyces, Polycephalomyces i pokrewnych, natomiast formy
konidialne Hypocrella zgrupowane sg w rodzaju Aschersonia o jasno zabarwionych
pyknidach. W takim rozumieniu olbrzymia wiekszos$¢ grzybowych patogenéw bez-
kregowcOw miesci sie w typie grzybdw workowych. W klasie grzybéw podstawko-
wych (Basidiomycotina) uksztattowaty sie szczeg6lne formy symbiotycznych stosun-
kéw pomiedzy pluskwiakami z grupy czerwcdw (Coccoidea), a grzybami z rzedu Sep-
tobasidiales, nazwanymi z tej przyczyny czerwcogrzybowcami. Polegaja one na infe-
kowaniu przez grzyba czesci osobnikéw i rozwoju obfitej grzybni na koloniach tych
owaddw zyjacych na pniach i gateziach drzew. Grzybnia chroni owady przed ento-
mofagami zwierzecymi, a osobniki mtodego ich pokolenia rozprzestrzeniajg zarod-
niki grzybéw. Natomiast zainfekowane i nie osiggajace dojrzatosci piciowej - lecz
nie obumierajace przedwczesnie - osobniki czerwcow posrednicza w dostarczaniu
pokarmu rozwijajagcej sie grzybni.

Od momentu pierwszego, naukowo udokumentowanego, rozpoznania chorobo-
twdrczego charakteru zwigzkow pomiedzy grzybem Beauveria bassiana a gasienica-
mi jedwabnika morwowego (Bombyx mori) (4) uptyneto juz niemal 170 lat i na pod-
stawie uzyskanych wynikéw przeprowadzonych w tym czasie badan wykazano po-
wszechnos$¢ tych zjawisk w przyrodzie, niezwykle silne zréznicowanie sktadu gatun-
kowego patogendw grzybowych oraz uwarunkowarn i przebiegu procesu chorobo-
wego. Warto w tym miejscu podkresli¢, ze poczynajac od lat szes¢dziesigtych ubie-
gtego stulecia w badaniach tych nieprzerwanie uczestniczyli Polacy, wnoszac duzy
wkiad do poznania zaréwno réznorodnosci omawianych grup grzybdw i ich takso-
nomii, jak i znaczenia dla regulacji biocenotycznej stawonogéw oraz mozliwosci
wykorzystania w biologicznej walce ze szkodnikami upraw rolnych i laséw. Niemal
kompletng bibliografie ich osiggnie¢ do potowy XX w. zestawit Lipa (5).

W dalszych rozwazaniach uwzgledniane beda tylko gatunki wystepujace w $ro-
dowiskach ladowych, ktérych formy pasozytnictwa prowadzg do ograniczania popu-
lacji zarazanych przez nie stawonogOw.

Pomimo pejoratywnego w stosunku do grzybéw entomopatogenicznych wydz-
wieku odkrycia Bassiego (4), dalsze badania nad tg grupg patogenow doprowadzity
do uksztattowania opinii o nich jako o organizmach generalnie pozytecznych dla
cztowieka. Stato sie tak gtownie dzieki stwierdzaniu czestych przypadkdéw epizoocji
powodowanych zwlaszcza przez ro6zne gatunki owadomorkowcow (Entomophaga
aulicae, E. grylli, Zoophthora radicans, Tarichium gamme, Entomophthora muscae, E. culi-
cis, Z. neoaphidis i in.) w populacjach waznych gospodarczo szkodnikéw upraw rol-
nych i laséw, jak réwniez owadow ucigzliwych lub niebezpiecznych dla zdrowia
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cztowieka, (zwlaszcza wielu gatunkéw muchéwek przenoszacych chorobotwdrcze
mikroorganizmy wsrdd ludzi i zwierzat hodowlanych). W rezultacie grzyby te po-
strzegane byly jako doskonaty Srodek do zwalczania tych owadow.

2.Stan rozpoznania krajowych grzybéw entomopatogenicznych

Skiad gatunkowy oraz rola grzybéw entomopatogenicznych w ladowych ekosys-
temach Polski rozpoznane sa do$¢ dobrze, jakkolwiek nieréwnomiernie w poszcze-
golnych regionach kraju. Z analizy pismiennictwa i opracowanych zbioréw tereno-
wych wynika, ze ogdlna liczba gatunkéw owadomorkowcéw, gruztakowcow i grzy-
bow mitosporowych wynosi okoto 200 gatunkéw (tab. 1), z czego ponad 90% stano-
wig patogeny owadow. Ponad potowe z tej liczby stanowig gatunki rzadko spotyka-
ne lub okazyjnie tylko zarazajgce owady, wobec czego ich znaczenie gospodarcze
jest niewielkie. Poniewaz w warunkach naszego kraju gtdbwnym powodem zaintere-
sowania nauki grzybami entomopatogenicznymi jest wykorzystanie ich w biologicz-
nej walce ze szkodnikami roslin uprawnych oraz laséw, wobec tego najwieksze zna-
czenie zwyklo sie przypisywaé badz patogenom powodujagcym epidemiczne choro-
by w ich populacjach, badz tez powszechnie wystepujacym i zdolnym zaraza¢ duzg
liczbe gospodarczo waznych gatunkow szkodliwych. W tabeli 2 zawarto liste pato-
gendw grzybowych potencjalnie najbardziej efektywnych w procesach naturalnego
ograniczania populacji gatunkéw szkodliwych. Réwnoczesnie jednakze pamietaé
nalezy, ze stosunkowo duza liczba gatunkéw mono- lub oligofagicznych zwigzana
jest ze stawonogami uwazanymi za pozyteczne z punktu widzenia gospodarczych
potrzeb czlowieka, oraz - ze gatunki polifagiczne - takie jak przedstawiciele ro-
dzajow Beauveria, Metarhizium, Paecilomyces, Verticillium oraz Batkoa apiculata - roz-
wija¢ sie moga rowniez kosztem tych stawonogdéw pozytecznych (tab. 3), co obniza
ocene ich roli jako czynnikéw ograniczajgcych szkody w uprawach. Ponadto okoto
50 znanych w kraju gatunkéw patogenow grzybowych rozwija sie gtéwnie lub wy-
facznie na saprofagicznych lub roslinozernych stawonogach, ktorym nie przypisuje
sie jakiego$ szczegblnego znaczenia gospodarczego, a ktére odgrywaja jednakze
duza role w transformacji materii organicznej oraz w procesach glebotwdrczych,
i z tych przyczyn ograniczanie ich liczebnosci i r6znorodnosci jest niepozadane.
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Entomopatogeniczne grzyby znane z Polski

Rodzaj

Acremonium*
Akanthomyces
Aphanocladium
Aspergillus
Basidiobolus**
Batkoa
Beauveria
Cladosporium*
Conidiobolus
Cordyceps
Cylindrocarpon*
Entomophaga
Entomophthora
Eryniopsis
Eusarium*
Gibellula
Ilarposporium*
Hirsutella
Hymenostilbe
Isaria*
Metarhizium
Mucor*
Myrrothecium**
Neozygites
Nomuraea
Paecilomyces
Faraisaria
Scopulariopsis*
Sesquicillium*
Tarichium
Tilachlidiopsis
Torrubiella
Tolypodadium
Verticillium
Zoophthora

Razem

OGOLEM

“wiasciwosci entomopatogeniczne nie dla wszystkich szczepéw potwierdzone,
‘wihasciwosci entomopatogeniczne stwierdzone tylko w prébach laboratoryjnych.
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1
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Tabela 2

Grzyby entomopatogeniczne o najwiekszym znaczeniu dla ochrony roslin w Polsce

Batkoa apiculata Nomuraea rileyi

B. major Paecilomyces farinosus
Beauveria bassiana P. fumoso-roseus

B. brongniartii Tarichium megaspermum
Conidiobolus obscurus T. sphaerospermum*
Cordyceps gracilis T. punctatum*

C. militaris Verticillium lecanii
Entomophaga auHce* V. lefroyi

Ent. diprionis V. species unidentified
Ent. grylii* Zoophthora (Furia) gammae
Ent. tenthredinis Z. (F.) virescens
Entomophthora muscae Z. (Neopandora) blunckii
E. planchoniana Z. (N.) poloniae majoris
E. schizophorae Z. (N.) neoaphidis
Hirsutella aphidis Z. (N.) nouryi

H. gigantea Z. (Zoophthora) anglica
H. subulata Z. (Z.) arginis

H. thompsonii Z. (Z.) bialoviezensis
Metarhizium anisopliae Z. (Z.) occidentalis
Neozygites Jloridana Z. (Z.) petchii

N. fresenii Z. (Z.) phalloides

N. parvispora Z. (Z.) radicans

Prawdopodobnie okoto 25 innych gatunkéw dotychczas stabo zbadanych moze mie¢ podobne zna-
czenie.
* gatunki zbiorowe.

3. Specjalizacja pasozytnicza

w odniesieniu do omawianej grupy patogendw grzybowych dos¢ szeroko rozpo-
wszechnione jest mniemanie, jakoby termin ..entomopatogeniczny” oznaczat rze-
czywistg lub przynajmniej potencjalng chorobotworczos¢ wzgledem kazdego owa-
da. W rzeczywistosci zadnemu spos$rdd poznanych dotychczas gatunkéw grzybow
nie mozna przypisac atrybutu chorobotwdérczego powinowactwa nawet do pojedyn-
czych przedstawicieli kazdej sposrod jednostek systematycznych rangi rodziny czy
rzedu w obrebie gromady owaddéw. Olbrzymia ich wigkszo$¢ charakteryzuje sie wy-
razng i czesto bardzo daleko posunietg wybidrczoscig gospodarza, czy kregu zaka-
zanych gospodarzy. Tak np. skoczogonki (Collembola) niezmiernie rzadko podlegajg
infekcjom grzybami owadob6jczymi, pomimo ze tworzg bogate liczebnie i zazwy-
czaj wielogatunkowe zgrupowania w Srodowiskach obfitujacych w zarodniki poli-
fagicznych grzybow entomopatogennych (np. sciotka lesna, bogate w materie orga-
niczng powierzchniowe poziomy gleby, zerowiska owadéw pod korg drzew itp.). Wy-
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Wybrane przyktady mikoz pozytecznych stawonogéw

Btonkowki pasozytnicze
Hymenoptera - Parasitica
Batkoa major

Beauveria bassiana
Hirsutetla serphi «.sp.
Paecilomyces farinosus
Verticillium lecanii
Zoophthora Neop. dacnusae
Z. Zoophth. ichneumonis

Z. Zoophth. cf. lanceolata

Mréwki

Hymenoptera - Formicoidea
Aegeritella spp.

Batkoa apiculata

Beauveria bassiana

Cordyceps myrmecophila
Zoophthora Neop. myrmecophaga

Chrzaszcze biegaczowate
Coleoptera - Carabidae
Beauveria bassiana

Cordyceps entomorrhiza
Hirsutetla cf. eteutheratorum
Paecilomycesfarinosus
Metarhizium anisopliae
Verticillium lecanii

Inne chrzaszcze drapiezne
Beauveria bassiana

B. brongniartii
Hirsutetla sp. |
Hirsutetla sp. 11
Paecilomyces farinosus
P. fumosoroseus
Paecilomyces sp. /
Paecilomyces sp. Il
Metarhizium anisopliae
Verticillium lecanii
Verticillium sp.

Tabela 3

Pajeczaki (Arachnida)

- pajaki whasciwe (Araneae)
Aphanocladium album
Beauveria bassiana

B. brongniartii

Gibellula leiopus

G. pulchra

Hymenostilbe aranearum
Hirsutetla aranearum
Paecilomycesfarinosus
Verticillium aranearum

V. lecanii

Verticillium sp.

Kosarze - Opiliones

B. bassiana

Eutomophaga batkoi
Paecilomycesfarinosus
Zoophthora Neop. phalangicida
Metarhizium anisopliae
Verticillium lamellicola

V. lecanii

Drapiezne roztocze - Acari
Aphanocladium album
Beauveria bassiana

B. brongniartii
Conidiobolus chlapowskii
Hirsutetla gregis

H. haptospora

H. nodulosa

H. rostrata

Tarichium sp. ok. 10 gat.
Vercilillium lamellicola

V. lecanii

V. psalliotae

Zoophthora Neop. cf. dacnusae

gatunki specyficznie zwigzane z grupa wyrézniono pogrubiong czcionka.

razem tego, ze warunki otoczenia w wysokim stopniu sprzyjajg rozwojowi tych
grzybéw, sg liczne przypadki mikoz innych owadéw powodowane przez gatunki Be-
auveria spp., Hirsutela spp. Metarhizium anisopliae, Paecilomyces spp., Verticillum spp.
i inne oraz obfite ich zarodnikowanie w tych Srodowiskach. Rownie skape sg donie-
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sienig 0 chorobach skoczogonek (6) powodowanych przez owadomorkowce. Do
rzadkosci naleza przypadki notowania gatunku Beauveria bassiana na mszycach, na
ktorych powszechnie spotyka sie duzg stosunkowo liczbe oligofagicznych owado-
morkowcoOw i strzepczaka Hirsutella aphidis oraz stabo wybiorcze strzepczaki z kom-
pleksu Verticillum lecanii. Natomiast owadomorek Zoophthora (sg. Zoophthora) aphidis,
jak sie wydaje, Jest monofagiem tylko na gatunkach mszyc z rodzaju Anoecia na de-
reniach (7). Wasko oligofagiczny gatunek Zoophthora (sg. Neopandora) lipai zakaza
tylko okoto pieciu gatunkéw chrzaszczy z rodzajow Rhagonycha, Cantharis i Malthi-
nus, z rodziny omomitkowatych (Cantharidae), pomimo ze w okresie Jego rozwoju
pojawia sie powszechnie w miejscach Jego wystepowania przynajmniej okoto 20 ga-
tunkoéw pokrewnych, a wsréd nich najpospolitszy Cantharis fusca, ktérego osobniki
nie ulegajg infekcji. Podobnie maczuznik Cordyceps entomorrhiza znajdowany Jest tyl-
ko na osobnikach chrzaszczy z rodzajéw Calosoma i Carabus chociaz na badanych
stanowiskach wystepuje bogata fauna innych biegaczowatych, natomiast grzyb ten
zaraza réwniez drapiezne pluskwiaki z rodzaju Himacerus (8). Przyktadéw podob-
nych przytoczy¢ mozna bardzo wiele. Ogolng informacje o zakresach gospodarzy
krajowych grzybéw entomopatogenicznych zawarto w tabeli 4, z zastrzezeniem
Jednakze, ze dla okoto 50% uwzglednionych w niej gatunkéw rzadko spotykanych
dane te moga ulega¢ zmianom w wyniku pozniejszych badan. Z drugiej strony, nie-
ktére gatunki o szerokich spektrach potencjalnych gospodarzy zdolne sg zarazac
réwniez inne bezkregowce (roztocze, pajaki), a takze zwierzeta kregowe i cztowie-
ka (Jak np. owadomorki Basidiobolus haptosporus czy Conidiobolus coronatus, strzep-
czaki Aspergillus fJavus, A. fumigatus, A. parasiticus i Beauveria bassiana).

Tabela 4

Zakresy zakazanych gospodarzy przez grzyby entomopatogeniczne wystepujace w Polsce

Monofagi

Conidiobolus gustafssoni
Zoophthora Furia ellisiana
Z. Zoophthora radicans
Z. Z. aphidis

Z. Z. arginis

Z. 7. elateridiphaga

Z. Z. forjiculae

Z. . giardii

. Z. phytonomi
Hirsutella lecaniicola
Ascosphaera apis
Cordyceps clavulata

C. entomorrhiza

C. sphaecocephala

~N

Polifagi

Conidiobolus coronatus
Batkoa apiculata
Batkoa major
Aspergillus sp.

A. fumigatus
Aspergillus sp.
Beauveria bassiana

B. brongniartii* (2 gat. ?)
Nomuraea rileyi
Metarhizium anisopliae
Paecilomycesfarinosus
P. fumoso-roseus
Verticillium lefroyi

V. lecanii

Verticillium sp. (nie oznaczony)

oraz 50 gatunkéw niewystarczajaco rozpoznanych  oraz 3 gatunki niewystarczajgco rozpoznane
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Tabela 4 cd.

Oligofagi

gospodarze w zakresie rodziny

Conidiobolus destruens

C. obscurus
Entomophthora muscae
Entomophaga aulicae (gat. zbiorowy)
E. batkoi

E. grylii (gat. zbiorowy)

E. culicis

E. planchoniana

E. schizophorae

Eryniopsis caroliniana
Neozygites fresenii

N. floridana

Zoophthora. Erynia conica
Z. E. aguatica

Z. F. gammae

Z. Furia sciarae

Z. F. virescens

Z. Neopandora dipterigena
Z. N. echinospora

Z. N. lipai

Z. Zoophthora bialoviezensis
Hirsutella sphidis

H. subulata

Cordyceps militaris

C. tuberculata

oraz 21 gatunkéw niewystarczajaco rozpoznanych

gospodarze w zakresie rzedu

Conidiobolus osmodes

C. thromboides

Batkoa papillata
Zoopthora. Erynia variabilis
Z. Neopandora ithacensis
Z. N. muscivora

Z. N. neoaphidis

Z. Zoophthora aphrophorae
Gibellula leiopus

G. pulchra

Hirsutella nodulosa

H. kirchneri

H. thompsonii

oraz 4 gatunki niewystarczajaco rozpoznane
Entomopatogeny akcydentalne

Conidiobolus macrosporus
Entomophaga conglomerata
Basidiobolus ranarum
Mucor hiemalis

Acremonium larrarum
Aphanocladiurn album
Fusarium aoenaceum

F. lateritium

Fusarium sp. (nie oznaczony)
Verticillium aranearum

V. lamellicola

V. psalliotae

oraz 10 gatunkéw niewystarczajaco rozpoznanych

Prezentowane dotychczas w pismiennictwie proby klasyfikacji grup grzybowych
powodujacych choroby stawonogéw na podstawie rozpoznania procesow infekcji
i opanowywania przez patogena tkanek zakazanego gospodarza pojawity sie w Kil-
ku wariantach na poczatku drugiej potowy biezacego stulecia i w wiekszosci na-
wigzywaty one do schematow stosowanych w medycynie i fitopatologii (9-11).
Szczegdlnie duzy wptyw na ich powstanie wywarlo dzieto Gaumanna PflanzHche In-
fektionslehre (12), w ktérym autor przedstawit catg r6znorodno$¢ i ztozono$¢
powigzan patogenow rostin z zakazanymi gospodarzami oraz Srodowiskowe uwa-
runkowania wywotanych przez nie proceséw chorobowych, podkreslajgc réznice in-
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terpretacyjne czy nomenklaturowe pomiedzy ujeciami stosowanymi w medycynie
i fitopatologii. Nawiazujgc do tych rozwazan Batko (10) przedstawit podziat grzy-
bow entomopatogenicznych na pasozyty whasciwe i fakultatywne. W pierwszej gru-
pie wydzielit on dwie podgrupy - mianowicie ,pasozyty whasciwe nieobligatoryj-
ne” zaliczajgc do nich ,wiekszos¢ owadomorkéw (Endomophthoraceae)”, oraz ,,pa-
sozyty obligatoryjne” - wsréd ktérych wymienit owadorostowce {Laboulbeniales)
i czerwcogrzybowce (Septobasidiales). W grupie drugiej ,,pasozytow fakultatywnych
sensu lato" wydzielit podgrupe ,,saprofitdw o tendencjach pasozytniczych” bliskg po-
jeciowo organizmom roslinnym okreslanym terminem ,,parasitic saprophyte” (13) -
skupiajaca gatunki, ktore nie wytworzyty samodzielnych mechanizmoéw infekcji, wy-
kazywaly ograniczone zdolnosci do generalizacji infekcji oraz catkowity niemal brak
wybidrczosci gospodarza (okreslony przez autora jako ,,powinowactwo losowe”).
W drugiej natomiast podgrupie ,,pasozytow fakultatywnych sensu stricto” umiescit
on gatunki z natury pasozytnicze, dysponujace samodzielnym mechanizmem infek-
cji, lecz charakteryzujace sie zdolnoscig do normalnego rozwoju réwniez w warun-
kach saprobiotycznych, w tym na sztucznych pozywkach mineralnych; grupe te eg-
zemplifikuje autor powszechnie spotykanymi na owadach przedstawicielami rodza-
jow Beauveria, Metarhizium, Hirsutella i in.

W swym fundamentalnym dziele Pilzkrankheiten bel Insekten (11) Miiller-Kogler
znacznie bardziej zgeneralizowat klasyfikacje patogendw, traktujac jako pasozyty
obligatoryjne wszystkie entomopatogeniczne grzyby nizsze - w tym owadomor-
kowce - oraz owadobéjcze grzyby workowe wraz z ich anamorfami i grzybami mi-
tosporowymi wigczonymi przez Batko do ,,pasozytéw fakultatywnych sensu stricto",
natomiast jako pasozyty fakultatywne potraktowat tylko grzyby o cechach ,,saprofi-
téw o tendencjach pasozytniczych” (w ujeciu Batki). Z jego rozwazan o Laboulbenia-
les i Septobasidiales wynika natomiast, ze skfaniat si¢ uznac je raczej za nie szko-
dzace owadom symbionty.

W po6zniejszym okresie podejmowane byly proby uscislenia lub modyfikowania
zasad roznicowania grup patogenow grzybowych, lecz dotychczas nie opracowano
uniwersalnej i powszechnie akceptowanej ich klasyfikacji. Trzeba przy tym podkre-
§li¢, ze wyodrebniane grupy patogendéw - poza nielicznymi wyjatkami - nie wyka-
zujg wyraznego zwigzku ani z uktadem systematycznym grzybow, ani z zakresami
zakazanych gospodarzy. Rozne kategorie pasozytdéw ,,rozrzucone sg” niejako w jed-
nostkach taksonomicznych zawierajagcych zaréwno formy zoopasozytnicze, jak fito-
patogeniczne i saprofityczne, a obok $ciste wybiérczych monofagdw wystepuja bli-
sko z nimi spokrewnione oligo- lub polifagi. jednakze w okresie formutowania przez
obu cytowanych autoréw opinii 0 zgrupowaniach entomopatogenicznych grzybéw,
stan wiedzy wskazywat na wiekszg ich zwartos¢ i podobienstwo biologii w obrebie
jednostek systematycznych. Jednakze na podstawie uzyskanych wynikéw w prze-
prowadzonych w tym okresie badaniach sformutowano potwierdzong pézniej pra-
widlowosé, ze wzrastajagcej setektywnosci patogenow w zakresie doboru gospoda-
rza towarzyszyt wzrost infekcyjnosci oraz wydtuzenie sie okresu od momentu infek-
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cji do Smierci gospodarza (14), czyli pasozytniczej fazy w rozwoju patogena. Szcze-
py stabo wyspecjalizowanych patogendw, czesto nawet nie dysponujacych mozliwo-
$ciami samodzielnego pokonania bariery jaka stanowi oskoérek owada, lecz infe-
kujacych go przez miejsca skaleczone (np. Mucor hiemalis, Penicillium brevi-compac-
tum, prawdopodobnie niektére gatunki z rodzaju Fusariiim), powodujg Smier¢ go-
spodarza w wyniku toksemii wkrétce po wniknieciu do jego ciata. Proces ten odby-
wa sie czesto przy wspoétudziale rowniez akcydentalnie przenikajacych bakterii, po
czym - konkurujac o sLibstrat z saprofitami - patogeny grzybowe zarodnikujg juz
na poczatku fazy saprotroficznej, nie powodujac mumifikacji ciala gospodarza. Do
tej kategorii patogenow nalezy rowniez owadomorek Conidiobolus coronatus, a praw-
dopodobnie takze niektére inne gatunki z tego rodzaju uwazane za saprofity. Mu-
mifikacja ciata gospodarza przez wypetnienie go grzybnig patogena uwazana jest za
jedng z najbardziej typowych oznak choréb grzybowych u stawonogéw. U gatun-
kéw charakteryzujacych sie intensywnym wydzielaniem toksyn (nalezy do nich wie-
kszos¢ szczepdw entomopatogennych grzybow workowych i mitosporowych) naste-
puje ona zazwyczaj po $mierci stawonoga, a sploty endogenicznej grzybni stanowig
czesto ich utwory przetrwalne - tzw. pseudoskleroty. Natomiast w przypadkach
duzej liczby owadomorkowcéw zmumifikowane owady moga jeszcze wykonywac
agonalne ruchy skrzydtami lub czutkami, nawet jesli grzyb przytwierdzit je juz rizo-
idami do jakich$ podtozy czy czesci roslin (np. muchy Smietkowate porazone przez
Entomophthoro muscae - complex, sprezyki Agriotes spp. - przez Zoophthora elateri-
diphaga, mszyce i wiele in.). Wskazuje to, ze w rozwoju tych patogendw faza biotro-
ficzna wydtuza sie niemal do okresu sporulacji grzyba. W przypadkach infekcji nie-
ktorych gatunkéw obligatoryjnie biotroficznych owadomorkéw - jak np. Ento-
mophaga kansana, Entomophthora weberi, Strongwellsea spp., Massospora spp. - zy-
jacy jeszcze gospodarz staje sie wektorem konididw patogena wytwarzanych na
wiasnym ciele.

Mozna tutaj méwi¢ o roznych strategiach wykorzystywania zasobow pokarmo-
wych zakumulowanych w ciele gospodarza. Dokumentowane badaniami ostatnich
dziesiecioleci obrazy patogenezy u réznych gatunkéw owadomorkowcow pozostajg
w zgodzie z hipotezag Batki (14), w mysl ktorej grzyby te ewoluja, jak sie wydaje,
w kierunku wytworzenia form wysoce wyspecjalizowanego pasozytnictwa nieletal-
nego. W praktyce oznacza to rozw6j w Kierunku ,,0szczednej” - lub raczej bardziej
racjonalnej - eksploatacji zasob6w potencjalnych gospodarzy; w odniesieniu do fi-
topatogendw element ten wielokrotnie podkreslat Gaumann (12). Zakresy gospoda-
rzy wiekszosci gatunkéw entomopatogenicznych workowcéw oraz ich anamorf -
zwiaszcza Hirsutella, Gibellula, Aschersonia i pokrewnych - sg na ogét rowniez bar-
dzo ograniczone.

Patogeny bardziej selektywne pod wzgledem doboru gospodarzy charakteryzujg
sie w wiekszosci wyzszym potencjatem epizootiologicznym (rys. 1), ktory najsilniej
uwidacznia sie u monofagicznych lub waskooligofagicznych owadomorkéw, zwilasz-
cza w rodzaju Entomophaga oraz podrodzaju Zoophthora w rodzaju Zoophthora. Przy-
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---—-—  Verticillium lecanii na Aphidoidea i Orthezia urticae
............... Conidiobolus C. obscurus na réznych gatunkach mszyc
-+ - —— Entomophaga batkoi na kosarzach Oligolophus tridens
——-—--  Zoophthora E. (sg. Erynia) conica na Chironomidae, Culicidae i pokrewnych
11 - -+ Zoophthora (sg. Neopandora) neoaphidis na réznych gatunkach mszyc w runie leSnym
XXXXXX  Gibellula pulchra na réznych pajakach w warunkach wilgotnych tak i szuwaréw
X--X--X- Beauveria bassiana na r6znych gatunkach owadéw w $ciétce lesnej
000000 Entomophthora culicis na imagines Chironomidae i Chaoboridae w ekotonach nadwodnych
0—0-0 Hirsutella spp. - kompleks 3 gatunkéw na trawach
*x*xxx Zoophthora (sg. Zoophthora) biatoviezenzis na gasienicach liSciozernych Geometridae
00 O u Zoophthora (sg. Z.) elateridiphaga na imagines Agriotes spp.

Zoophthora (sg. Z.) arginis na larwach Arge berberidis

~*e*e*ee  Neozygites floridiana na przedziorkach Tetranychus urticae
................ Zoophthora (sg. Z.) phytonomi na larwach Phytonomus spp, w 3-4-letnich uprawach lucerny

Rys. 1. Pojawy niektérych gatunkéw grzyb6éw entomopatogennych w sezonie wegetacyjnym wyra-
zone $miertelnoscig gospodarza.

padki chordb powodowanych przez entomopatogenne gatunki z rodzaju Conidiobo-
lus oraz przez grzyby mitosporowe utrzymujg sie na poziomie 2-3% rzadko przekra-
czajac 10% w odniesieniu do bezwzglednej gestosci populacji gospodarzy. Selektyw-
nos$¢ poszczegolnych gatunkéw lub szczepdw w zakresie doboru gospodarzy stano-
wi tylko jeden sposrod elementow sktadajacych sie na obraz chorobotworczej spe-
cjalizacji. Wiekszo$¢ z nich ujawniana jest dopiero w wyniku szczeg6étowych analiz
przebiegu poszczegdlnych faz procesu chorobowego i wigze sie ze Srodowiskowy-
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mi oraz biochemicznymi jego uwarunkowaniami, gtdwnie poprzez enzymatyczng
i toksyczng aktywno$¢ patogendéw i immunologiczne reakcje gospodarzy.

4. Infekcja

Proces chorobowy zaistnie¢ moze tylko w warunkach srodowiskowych umozli-
wiajacych aktywny rozwoj patogena. Rozpoczyna sie¢ on w momencie bezposrednie-
go kontaktu jednostki infekcyjnej patogena (ktdrymi sg najczesciej zarodnik, strzep-
ka kietkowa lub apresorium) z ciatem stawonoga, zwanego gospodarzem. Nie ozna-
cza to jednak, ze w kazdym przypadku takiego kontaktu dochodzi do rozwoju cho-
roby. Z zebranych informacji dotyczacych czynnikéw warunkujacych przyczepnos¢
grzybdw entomopatogenicznych do ich gospodarzy (15) wynika, ze skfadniki che-
miczne obecne na powierzchni i w zewnetrznych warstwach zaréwno $ciany komor-
kowej zarodnika jak i oskorka powierzchniowego gospodarza posrednicza w inter-
akcjach pomiedzy zarodnikiem a oskérkiem poprzez ztozone systemy rozpoznawa-
nia substratéw. Dzieki nim poczatkowy, czesto tylko akcydentalny, wynikajacy ze
zjawisk elektrostatycznych lub hydrofobowych kontakt powierzchniowy, moze by¢
ze strony patogena wzmacniany przez wydzielanie substancji lepkich i specyficz-
nych zwigzkéw biologicznie aktywnych - jak np. kwasy organiczne, glikoproteiny
czy enzymy. Zmieniajg one chemizm lipidow epikutykularnych Scian komérkowych
lub struktury oskérka, co przy réwnoczesnym wytwarzaniu morfoanatomicznych
struktur grzybniowych, jak strzepki kietkowe, apresoria, wyrostki infekcyjne, utat-
wiajg penetracje patogena do hemocelu (16). U gatunku Metarhizium anisopliae stwier-
dzono istnienie specyficznego mechanizmu przekazywania sygnatow za posrednic-
twem biatek G i cyklazy adenylanowej (17). W przypadkach grzybowych choréb
owadow udziat enzymoéw w procesie infekcji rozpoznany zostat w pierwszej po-
towie XX w., przy czym pierwotnie gtéwna role przypisywano enzymom chitynoli-
tycznym. Dopiero petniejsze rozpoznania sktadu chemicznego oskérka owadéw
oraz w przeprowadzonych badaniach enzymatycznej aktywnosci licznych gatunkéw
grzybéw entomopatogennych poczynajac od lat siedemdziesigtych (18-26) wykaza-
no kompleksowy charakter oddziatywania r6znych enzymow i innych zwigzkéw bio-
logicznie czynnych w procesie chorobowym, odpowiednio do pojawiajacych sie ba-
rier ochronnych i reakcji odpornosciowych gospodarza (27-29). Pierwsza barierg
chronigca gospodarza przed infekcjg patogendw sg zazwyczaj woski epikutykularne
oskérka powierzchniowego, stanowigce mieszaniny weglowodoréw, kwaséw ttusz-
czowych, triacylgliceroli, estréw i alkoholi, juz okoto potowy lat pie¢dziesiatych
stwierdzono, ze wchodzace w ich sktad kwasy tluszczowe, zwihaszcza o krotkich
fancuchach weglowych - jak np. kwasy sorbowy, Walerianowy, kaprylowy, pelargo-
nowy - sg toksyczne dla grzybdw lub ograniczajg ich kietkowanie i wzrost (30, 31),
natomiast niektére wyzsze kwasy thuszczowe - zwlaszcza kwas oleinowy - dzia-
fajg stymulujaco na rozwdj grzybni (32). Lecuona i wsp. (24) stwierdzili, ze weglo-
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wodory wystepujace w woskach epikutykularnych gasienic Ostrinia nubilolis sg bar-
dzo podatne na degradacje powodowang przez grzyby B. bassiana i B. brongniartii.
W ciggu szesciu godzin po naniesieniu zarodnikéw na oskérek larw ilosci izolowa-
nych weglowodoréw ulegly zmniejszeniu 6,6-krothemu w przypadku pierwszego
gatunku i 8,8-krotnemu w przypadku drugiego. Substancje $luzowate zarodnikéw
niektorych gatunkow grzybow entomopatogenicznych, wydzielane jeszcze przed
kietkowaniem na oskérku owadow, zawierajg esterazy oraz enzymy lipolityczne,
proteolityczne i chitynoklityczne modyfikujgce sktad chemiczny napowierzchnio-
wych warstw oskorka. Bidochka i Khachatourians (33) wykazali, ze niektore kwasy
organiczne - w tym réwniez wytwarzane przez grzyb B. bassiana - powodowaty
degradacje oskdrka w stopniu wyzszym niz kwas solny czy siarkowy. Potraktowanie
tymi kwasami oskoérka owadow testowych przed infekcjg zarodnikami wymienione-
go gatunku grzyba powodowato przyspieszenie $mierci osobnikdw zarazanych, wy-
razajace skroceniem czasu LT50 $rednio z 7,33 do 3,88 dni w przypadku kwasu cy-
trynowego oraz z 13,28 do 5,08 dni w przypadku kwasu szczawiowego, podczas
gdy kwas solny nie spowodowat zmian w stosunku do préby kontrolnej. Takze z ba-
dan prowadzonych przez innych autorow wynika, ze kwasy organiczne oraz nadtle-
nek wodoru, wytwarzane w inicjalnych fazach kontaktu konidiow z gospodarzem,
moga przyczynia¢ sie do zmiekczenia oskérka i utatwiaé przenikanie strzepki
kietkowej. St. Leger i wsp. (34) okreslili strukture nukleotydu nazwanego starvation
stress gene (SSGA) majacego wiele cech wspolnych z biatkami $cian komdrkowych
grzyba Metarhizium anisopliae z klasy hydrofobio. Wtdrne elementy jego budowy
chemicznej wykazujg podobienstwo do niskoczasteczkowych toksyn i aglutynin.
Przypuszcza sie, ze pod wptywem niedoboru skfadnikow pokarmowych w okresie
tworzenia apresoriéw moga one wspomagac dziatanie enzymdw degradujacych kom-
ponenty epikutykuli.

Enzymom proteolitycznym, lipolitycznym i chitynolitycznym przypisuje sie naj-
wieksze znaczenie w procesie infekcji. Tak np. wedtug St. Legera (35) gtownym de-
terminantem patogenicznosci grzyba Metarhizium anisopliae, jak sie wydaje, jest pro-
teaza oznaczona symbolem Prl - zwana réwniez chymoelastazg. Wskazuje na to
duza produkcja oraz towarzyszacy jej wysoki stopien degradacji oskorka owadow.
Prl jest endoproteaza serynowa; wykazuje ona szerokie spektrum aktywnosci w od-
niesieniu do szeregu protein (kazeina, elastyna, albumina z surowicy wotowej, kola-
gen) oraz do oskorka owaddw. W testach prowadzonych na oskérku Manduca sexta
dodatek tatwo przyswajalnych sktadnikdéw pokarmowych (np. alaniny) stymulowat
wzrost grzybni M. anisopliae, ate hamowat przerastanie strzepek przez epikutykule
oraz synteze Prl. Podobne proteazy uzyskano z filtratéw pohodowlanych innych
grzybow entomopatogenicznych - np. Aschersonia aleyrodis, Beauveria bassiana, No-
muraea rileyi, Verticillium lecanii i in. Liczne sg wsrdd nich izoenzymy kwasne, podob-
ne pod wzgledem pierwotnej specyficznosci do Prl, lecz nie degradujg one elasty-
ny. Proteaza wytwarzana przez szczep B. bassiana (36) wykazywata duze podobien-
stwo do Prl, lecz byta znacznie mniej aktywna w stosunku do albuminy z surowicy
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wolowej i kolagenu. Na podstawie badan hydrolizy substratow ekstracelularne pro-
tezy grzyb6éw entomopatogennych moga by¢ Klasyfikowane jako elastazy Iub
kolagenazy. Kolagenaze wytwarzajg rowniez szczepy owadomorka Conidiobolus obscu-
rus - patogena mszyc. Bidochka i Khachatourians (37) uwazaja, ze adsorpcja prote-
az na proteinach oskdrka owadow zabezpiecza raczej powierzchnie, przez ktérg
nastgpi¢ moze przerastanie grzybni niz wgtebna dyfuzja enzymu. Wiekszos¢ bada-
czy uwaza, ze aktywnos¢ proteolityczna poszczeg6lnych szczepdw grzybdw ento-
mopatogenicznych jest skorelowana z ich wirulencja, podczas gdy w odniesieniu do
aktywnosci lipolitycznej i chitynolitycznej stanowiska sg rozbiezne.

Pochodne rozkladu protein przez Prl peptydy sg w dalszych etapach degrado-
wane przez aminopeptydaze N oraz postprolinowa aminopeptydaze IV wytwarzane
przez M. anisopliae, stuzac grzybowi jako substancja pokarmowa. Glikozydazy biorg
udziat w przechwytywaniu substancji odzywczych z hemolimfy natomiast w tym sa-
mym czasie proteinazy moga funkcjonowac jako toksyny. Przypuszcza sie rowniez,
ze enzymy patogena moga by¢ wiaczane do detoksykacji chemicznej obrony gospo-
darza lub zaktéca¢ wewnetrzna rownowage jego systemu fenoloksydazy oraz kon-
centracji hormonow. Wobec wielosci czynnikow warunkujacych metabolizm stawo-
nogéw oraz duzego zréznicowania przebiegu procesu chorobowego w przypadkach
infekcji, zjawiska te sg jeszcze niewystarczajgco rozpoznane. Doskonalone w szyb-
kim tempie techniki analityczne umozliwiajg jednakze rozpoznawanie roli réznych
enzymow i innych metabolitow w tych procesach, co znajduje swéj wyraz w lawino-
wo narastajagcym w ostatnich latach pismiennictwie.

St. Leger i wsp. (26), badajac zmiennos¢ alozymoéw u 120 szczepow Metarhizium
spp. z roznych gatunkdw gospodarzy i z kilku regionéw geograficznych wyodrebnili
48 genotypowych grup izolatow. Ich zréznicowanie - zdaniem autoréw - wska-
zuje na istnienie w obrebie szczepdéw dotychczas okreslanych jako M. anisopliae
5 odmian oraz 2 nie opisanych i na podstawie morfologii nie odréznialnych gatun-
kéw. W pewnych zakresach podobienistwa genetyczne wykazujg zbiezno$¢ z regio-
nalnym pochodzeniem szczepow. Tego rodzaju analizy moga byé przydatne dla
uscislenia taksonomii grzybdéw entomopatogenicznych, co w odniesieniu do gatun-
kow Beauveria bassiana i Tolypocladium spp. sugerujg réwniez Rakotonirainy i wsp.
(38), a do workowca Ascosphaera apis Gilliam i Lorenz (39).

5. Aktywno$¢ toksyczna patogenow grzybowych

Enzymatyczna perforacja oskdrka i przenikniecie grzybni do jamy ciata gospoda-
rza rozpoczyna postinfekcyjng faze rozwoju patogena. Wewnatrz gospodarza
grzybnia rozwija sie badz w postaci strzepkowej zwiaszcza u stabych, okolicznos-
ciowych patogenoéw, lub w formie blastospor albo ciat strzepkowych. W fazie opa-
nowywania przez grzybnie tkanek i organéw gospodarza najwiecej uwagi poswieca
sie peptydom cyklicznym i depsypeptydom. Do najlepiej rozpoznanych nalezg cy-
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klodepsypeptydy wytwarzane przez strzepczaki B. bassiana i M. anisopliae. Beauvery-
cyna i bassianolid sg silnymi antybiotykami i majg wasciwosci jonoforetyczne (40).
Bassianolid w ilosci 1-6 pg powodowat utrate zdolnosci poruszania sie przez gasie-
nice Heliothis zea, podczas gdy beauverycyna nie wykazywala efektu toksycznego
w podobnych dozach i nie stwierdzono jej obecnosci w zakazonych gasienicach.
Depsypeptydy M. anisopliae okresla sie og6lng nazwa destruksyn. Nie wykazuja one
wiasciwosci antybiotycznych i jonoforetycznych, natomiast wiele z nich dziata tok-
sycznie na gasienice motyli i doroste muchowki. W prowadzonych od potowy lat
osiemdziesiatych badaniach (22,41,42) wykazano, ze destruktyny A, B i E, z ktérych
ostatnia jest najsilniej toksyczna, w bardzo niskich nawet stezeniach powodowaty
obumieranie larw komaréw oraz imagines Drosophila sp. i Musca sp. U gasienic Galle-
ria mellonella oraz w komérkach Bombyx mori i lymantria dispar hodowanych in vitro
wywotywaly zmiany w jadrach komorkowych, degradacje mitochondridéw, powiek-
szenie objetosci reticulum plazmatycznego oraz zmiany w hemocytach granulkowa-
tych, ktore spetniajg szczegélng role w ksztattowaniu odpornosci komérkowej go-
spodarza. W warunkach in vitro mykotoksyny te powodowaty tatwiejsze przerasta-
nie strzepek z granulom enkapsularnych, co oznacza, ze moga one spetnia¢ funkcje
immunomodulatoréw. Niskie dozy destruksyn zdolne sg ogranicza¢ synteze RNA
i DNA oraz biatek, jak réwniez replikacje wiruséw w hodowanych hemocytach owa-
déw. U infekowanych gasienic powodowaty one objawy tezcowe i paraliz miesni, co
najprawdopodobniej wywotane byto depolaryzacja bton komoérkowych w wyniku
otwarcia kanatow przeptywowych wapnia (26). U dorostych much Calliphora vicina
destruksyny powodowaty zwiekszenie aktywnosci osobnikéw w ciggu kilku dni po
infekcji i bardzo silne ograniczenie pobierania pokarmu. Dotychczas zidentyfikowa-
no ponad 20 réznych destruksyn, a niektore sposrdd nich wytwarzane sg rowniez
przez inne gatunki grzybow.

Wazng grupg depsypeptydoéw sag cyklosporyny (cykliczne undekapeptydy), wy-
twarzane przez wiele mikroorganizméw, w tym takze grzybdw entomopatogennych
zujg sie dziataniem immunosupresyjnym, obnizajac reakcje obronne gospodarza
wobec patogena. Niskie dawki cyklosporyny wytwarzanej przez Tolypocladium injla-
tum powodowaty $Smier¢ komaréw. W ostatnich latach stwierdzono, ze w hemolim-
fie Galleria mellonella wystepuja biatka o ciezarze czasteczkowym ok. 80 i 200 kDA
zwane lipoforynami, posiadajace zdolno$¢ wiazania cyklosporyny A i magazynowa-
nia jej w ciele tluszczowym (44).

Stosunkowo niedawno wydzielone zostaty z grzybni Tolypocladium niveiim efra-
peptyny, ktérych sktad chemiczny okreslili KrasnoflT i wsp. (45). Zwigzki te znane
byty od poczatku lat siedemdziesigtych jako silne inhibitory ATPaz bakteryjnych, mi-
tochondrialnych i chloroplastowych w réznych organizmach. Podawane peroralnie
z pokarmem przedziorkom Tetranychus urticae, larwom i chrzgszczom Leptinotarsa
decemlineata oraz gasienicom Spodoptera eridania i Heliothis virescens wykazywaty sil-
ny efekt toksyczny w ilosciach od 100 do 1000 ppm, natomiast testowane na inhibi-
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cje ATPazy mitochondrialnej grzybow M. anisopliae i T. niveum oraz muchy domowej
wykazaty ponad 95-procentowe ograniczenie jej aktywnosci w stezeniach 1 pg.

Poza stwierdzonymi lub przypuszczalnymi przypadkami toksycznego oddziatywa-
nia niektérych enzymow grzybowych na owady, tylko nieliczne inne zwigzki wyso-
koczasteczkowe wykazujg wiasciwosci trujace. Do takich nalezg wytwarzana przez
gatunek Hirsutella thompsonii hirsutellina A oraz stwierdzona w filtratach z hodowli
Beauveria sulfurescens glikoproteina z oligomannozydowymi taficuchami weglowoda-
nowymi (46,47).

Stosunkowo liczne gatunki grzybéw mitosporowych, w zasadzie saprofitycz-
nych, lecz okazyjnie zarazajgcych owady (Fusarium spp.. Aspergillus Jlavus, A. parasiti-
cus), wytwarzajg aflatoksyny (40). U owadéw mogg one powodowaé zmniejszenie
wymiaréw ciata, ograniczenie ptodnosci lub sterylnos¢ i opdznienie przepotwarcza-
nia. Wedtug badan Drummond i Pinnock (48) obumieranie czerwcdw Saccharicoccus
sacchari powodowaty szczepy A. parasiticus zardbwno wytwarzajace, jak i nie wytwa-
rzajace aflatoksyn, ale przypuszcza sie, ze zwiazki te moga by¢ czynnikami synergi-
stycznymi w procesach chorobowych.

6. Odpornos¢ na infekcje i zjawiska immunologiczne

Istotnymi elementami procesu chorobowego juz od wczesnych faz infekcji sta-
wonogow przez patogeniczne mikroorganizmy sa reakcje obronne i odpornosciowe
gospodarzy. Wspomniane strukturalne bariery w oskdrku i ekskrecje chemiczne na
jego powierzchni istniejg i funkcjonuja niezaleznie od wystepowania i rodzajow pa-
togenow w srodowisku. Potencjalng zdolno$¢ do pokonania tych barier okresla sie
jako infekcyjnos¢ i dzieli ona mikroorganizmy na patogeniczne i niepatogeniczne
wzgledem okreslonego gospodarza. Cecha ta jest jednakze silnie modyfikowana
przez wiele czynnikdw zewnetrznych, z ktdrych najwazniejszymi sg temperatura,
wilgotnos¢, insolacja, chemizm i obecno$¢é mikroorganizmow antagonistycznych w o-
toczeniu. Pokonanie tych barier rozpoczyna faze generalizacji patogena wewnatrz
gospodarza, ktdrej towarzysza mniej lub bardziej specyficzne reakcje obronne. Vey
i GOtz (49) wyrdzniajg wsrdd nich fagocytoze, enkapsulacje komoérkowa, melaniza-
cje oraz chemiczne reakcje detoksykacyjne.

Fagocytoza ma miejsce w srodowisku ptynnym jamy ciata gospodarza jesli grzy-
by rozwijajg sie w formie blastospor. Polega ona na pochfanianiu ciat obcych, w tym
zwlaszcza blastospor lub odcinkéw strzepek patogena przez kilka rodzajow krwi-
nek zwanych fagocytami. Shi-Yih Hung i Boucias (50) przebadali szczeg6towo reak-
cje fagocytarng gasienic Spodoptera exigua na zakazenie blastosporami B. bassiana,
wyrazajac przypuszczenie, ze pochlonigte przez granulocyty i plazmocyty blasto-
spory patogena stanowig ogniska infekcyjne wewnatrz gospodarza. Pozwala ona za-
zwyczaj wyeliminowac tylko bardzo stabe patogeny o niewielkiej zdolno$ci namna-
zania sie wewnatrz gospodarza. Zjawiska enkapsulacji komoérkowej rozpoznane zo-
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Staty w wielu przypadkach infekcji grzybowych. Polegaja one na otaczaniu struktur
grzybniowych grubymi warstwami hemocytoéw, czesto z wypetnieniem przestrzeni
miedzykomdrkowych polisacharydami lub kolagenem, w wyniku czego tworzone sa
granulomy o ksztattach zblizonych do subsferycznych lub owoidalnych, z grzybnig
»zamknietg” w ich wnetrzach. W poszczegdlnych warstwach granulom wystepowac
moga hemocyty zréznicowane morfologicznie. W przypadkach typowych grzybow
entomopatogenicznych otoczone w granulomach blastospory lub strzepki zacho-
wujg zdolnos¢ wzrostu i wytwarzania toksyn, ktére z kolei obnizajg potencjat od-
pornos$ciowy gospodarza (51). Melanizacja jest efektem dziatania fenotoksydaz, po-
przez transformacje zwigzkow fenolowych w melaniny. Przemiany te zachodzg zwy-
kle réwnolegle z enkapsulacja hemocytowa prowadzac do melanizacji granulom,
jednakze znane sg przypadki tworzenia kapsut melaninowych na elementach grzyb-
ni rowniez bez bezposredniego udziatu hemocytéw (52). Chociaz wiadomo, ze me-
laniny ograniczajg wytwarzanie enzymow przez drobnoustroje oraz majg wiasciwo-
$ci fungistatyczne, to jednak w przypadkach infekcji powodowanych przez wirutent-
ne szczepy grzybdw entomopatogenicznych zazwyczaj nie zapobiegajg rozwojowi
choroby.

Wobec stwierdzenia, ze metabolity grzybéw entomopatogenicznych obnizajg
(53) efekty odpornosciowych reakcji gospodarzy, w ostatnich kilkunastu latach po-
wstaty watpliwosci, czy cykliczne depsypeptydy w tym zwlaszcza destruksyny
dzialajg bezposrednio toksycznie na gospodarza, czy tez - podobnie jak cyklospo-
ryny - blokujg jego zdolnosci do przeciwstawiania sie rozwojowi patogena (45).

7. Wykorzystanie grzybow entomopatogenicznych w biotechnologiach

w przedstawionych nielicznych tylko przyktadach biochemicznych uwarunkowan
procesu chorobowego w przypadkach grzybowych infekcji stawonogéw wskazuje sig
z jednej strony na znacznie wiekszg réznorodno$¢ biologiczng patogenéw niz wyni-
katoby to tylko z rozpoznawanych na podstawie morfologicznego zréznicowania ga-
tunkow patogendw, a z drugiej na olbrzymia plastyczno$¢ zaréwno patogendéw jak
i gospodarzy we wzajemnych oddziatywaniach. Aspekty biochemiczne nie sg jednakze
jedynymi czynnikami warunkujgcymi mozliwo$¢ zaistnienia procesu chorobowego lub
jej brak. Podatno$¢ chorobowa gospodarza determinowana jest przez jego stan fizjo-
logiczny, zr6znicowanie wrazliwosci poszczegélnych stadiow rozwojowych, bariery
ochronne, reakcje odpornosciowe, charakter zgrupowan oraz biologiczng réznorod-
no$¢ w $rodowisku. Ze strony patogena warunkami koniecznymi sg - infekcyjno$¢
i agresywnos¢ w stosunku do gospodarza, odpowiednio wysoki potencjat reproduk-
cyjny, specjalizacja pasozytnicza obejmujgca rowniez czasowe - fenologiczne - do-
stosowanie okresu sporulacji do pojawu wrazliwych na infekcje osobnikéw gospoda-
rza oraz odpowiednio wysoka tolerancja na zmienno$¢ warunkéw zewnetrznych.
Uwarunkowania srodowiskowe przejawiajg sie gtéwnie poprzez czasowo-przestrzen-
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ne zréznicowanie czynnikéw mikroklimatycznych, wptyw na stan fizjologiczny gospo-
darza i patogena - rowniez poprzez oddziatywania synergistyczne, jak np. infekcje
mieszane, niedobor pokarmu, przesuszenie srodowiska, uszkodzenia tkanek gospo-
darza przez drapiezcOw i pasozyty - oraz sposoby i drogi rozprzestrzeniania materiatu
infekcyjnego. Wedtug tego schematu (rys. 2) ksztattowana byta - do niedawna jedyna
- koncepcja wykorzystania patogenicznych grzybéw w praktyce, zwtaszcza rolniczej.

Wobec nieuchronnej koniecznosci zwiekszania stopnia integracji réznych zabie-
gow - zaréwno ochronnych jak i agrotechnicznych - celem ograniczania szkéd
w uprawach (54), aktualnie méwi¢ juz mozna o przynajmniej trzech réznych sposo-
bach, ktdre moga by¢ stosowane #acznie lub zamiennie. Sg nimi mianowicie:

- przedstawiony juz, o charakterze ogniskowego inicjowania epizoocji, ktéry
zresztg funkcjonuje réwniez w uktadach naturalnych;

- masowe, wielkopowierzchniowe zageszczanie biotechnologicznie wytworzo-
nego w formie biopestycydéw materiatu infekcyjnego w zagrozonych uprawach;

- wprowadzanie naturatnych wzglednie biotechnologicznie modyfikowanych sub-
stancji czynnych, wzorowanych na rozpoznanych elementach procesu chorobowego
u stawonogdéw - aktualnie w fazie prac badawczych;

- stwarzanie warunkéw Srodowiskowych sprzyjajacych utrzymaniu duzej rézno-
rodnosci patogendw przez ochrone ich ostoi i ksztattowanie zréznicowanych struk-
tur krajobrazowych na obszarach rolniczych.

W przeciwienstwie do dwdéch pierwszych koncepcji zakladajacych wykorzysta-
nie tylko nielicznych gatunkéw patogenéw wysoce wirulentnych lub o szerokich
spektrach zakazanych gospodarzy, dwie ostatnie zmierzajg do wykorzystania catych
zespotow gatunkdw, ktorych utrzymanie w krajobrazie jest mozliwe.

gospodarz patogen

w procesie chorobowym. $rodowisko
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Grzyby entomopatogeniczne sg jednakze przedmiotem zainteresowania nauki
nie tylko ze wzgledu na ich role w procesach biocenotycznej regulacji populacji sta-
wonogow oraz jako zrédet i wzorcéw biosyntezy Srodkéw do zwalczania szko-
dliwych stawonogow. Specyfika i r6znorodnos$¢ ich biochemicznych oddziatywan z owa-
dami oraz bogactwo wytwarzanych substancji biologicznie czynnych stanowi przy-
czyne zainteresowania nimi réwniez farmakologii i nauk medycznych. Wprawdzie
dotychczas z grzybéw tych wydzielono niezbyt duzg liczbe antybiotykéw, sg jednak-
ze wsrdd nich substancje o bardzo specyficznym dziataniu, jak chociazby ogranicza-
jaca wzrost guzéw nowotworowych i synteze RNA kordycepina (55,56), czy wspom-
niane cyklosporyny. Z licznych opracowan wiadomo, ze niektdre gatunki maczuzni-
kow byty od wiekow stosowane w celach leczniczych (57,58). Poniewaz tylko nie-
wielka liczba gatunkéw grzybéw entomopatogenicznych poddawana byta dotych-
czas szczegdtowym badaniom biochemicznym ukierunkowanym na aspekty farma-
kologiczne, mozna oczekiwac, ze grupa ta kryje w sobie jeszcze duze nie rozpozna-
ne zasoby srodkéw przydatnych dla medycyny, a najprawdopodobniej réwniez dla
niemedycznych biotechnologii (59).

Poszerzanie studiéw nad fizjologia, biochemia i genetyka grzybéw entomopa-
togenicznych ma jeszcze jeden niezmiernie wazny wymiar zaréwno naukowy jak
i praktyczny. Uzyskiwane przy zastosowaniu najnowszych technik badawczych bar-
dzo dogtebne rozpoznania struktur morfoanatomicznych i genetycznych oraz pro-
cesow fizjologicznych dostarczajg wielu danych pozwalajacych weryfikowaé i kory-
gowac¢ stosowane dotychczas klasyfikacje taksonomiczne tych oraz pokrewnych or-
ganizmodw, grupowanych w przesztosci gtdwnie na podstawie podobieristw morfo-
logii i ontogenezy. Dzigki temu cechy takie jak sktad i elektroforetyczna mobilno$¢
enzymow, czy zwlaszcza oparte na PGR analizy zgrupowan wedtug podobienstwa
sekwencji kwasow nukleinowych, zyskuja range kryteriéw taksonomicznych pozwa-
lajacych okresli¢ rzeczywiste genetyczne pokrewiefAstwo szczepdw, gatunkéw oraz
ich zgrupowan. Obok szeroko juz stosowanego doskonalenia systemow klasyfika-
cyjnych organizmow, wyniki tych badan maja perspektywicznie olbrzymie znacze-
nie praktyczne dla inzynierii genetycznej, a grzyby entomopatogeniczne stanowig
bardzo atrakcyjne obiekty takich badan. Dla ich wiasciwego rozwoju konieczne jest
jednakze stworzenie warunkéw do podejmowania zintegrowanych, na wzér niek-
torych osrodkéw zachodnich, wielodyscyplinarnych programéw badawczych, jakie
przy aktualnie istniejgcych zasadach finansowania badan w Polsce nie moga by¢ rea-
lizowane, ze szkoda dla wykorzystania dotychczasowych osiggniec.
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