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1 Tiivistelma

Useilla eri loisilla on kyky manipuloida isdantdeldinten kayttaytymista. Tallaisia loisia ovat
esimerkiksi eraat jouhimadot, virukset ja sienet. Yksi tapa, jolla kayttdytymisen
manipulaatio voi ilmetd, on erilaisten hyonteisten ja joidenkin hamahakkien sairastama

kipuamistauti.

Kipuamistauti on ilmio, jossa loinen saa isantdeldimensa kayttaytymaan loiselle edullisella
tavalla. Taudille tyypillista on isantaeldaimen vaellus korkeammalle sijainnille, missa se
tarrautuu aloilleen, ennen kuolemaansa. Kipuamistautia saavat aikaan mm. sieniloiset,
joihin tassa tyossa keskitytaan. Eniten sieniloistenaikaansaamaa kipuamistautia on tutkittu

muurahaisilla.

Sieniloiset levidvat ilmateitse itididen avulla. Infektion alkuvaiheessa sieni kasvaa
muurahaisen elimistdssa. Kun sieni on kasvanut tarpeeksi, alkaa se vaikuttaa isdantana
toimivan muurahaisen kayttaytymiseen erilaisten neurologisten ja geneettisten
mekanismien avulla. Manipuloitu muurahainen alkaa harhailla valohakuisesti ymparistossa
hakeutuen kasvillisuudessa ylospain. Lopulta sieni saa muurahaisen takertumaan aloilleen,
minkd jdlkeen muurahainen lopulta menehtyy. Taman jdlkeen sieni ottaa haltuunsa

kuolleen muurahaisen koko ruumiin ja alkaa levittaa itioita.

Manipuloidun muurahaisen kayttaytyminen voidaan ndhda manipulaatiokyvyn omaavan
sieniloisen fenotyypin laajennettuna ilmentymana, jolloin se on ominaisuus, johon
kohdistuu valintaa. Kayttaytymisen manipulaatiolla ndyttaisi olevan yhteys isantaeldinten
sosiaalisuuteen. Esimerkiksi muurahaiset ovat sosiaalisia hyonteisid, jotka ovat kehittdneet
monia keinoja suojautua loisia vastaan. Sieniloisten manipulaatiokyky toimii ikdan kuin
keinona padsta ndiden suojamekanismien ohitse. Sieniloisen ja sen isantand toimivien
muurahaisten valilld tapahtuu selvasti koevoluutiota. Kukin sieniloinen on erikoistunut

manipuloimaan vain tiettyja muurahaisia.

Kayttdytymisen manipulaatio on kehittynyt sienikunnan sisdlla useampaan otteeseen.
Tallainen konvergentti evoluutio kertoo siitd, ettd kyseessa on todella hyddyllinen

adaptaatio, joka edistaa sienen kelpoisuutta.



2 Johdanto

Loisiminen on erittdin yleinen ja taksonomisesti laajalti esiintyva elaman muoto, joka on
kehittynyt elaman historiassa useaan otteeseen (Hughes ym. 2016). Loiselidita |6ytyy
useimmista elidoryhmista ja niiden lajimaara on valtava (Andersen ym. 2009). Loiset eldvat
muiden elididen kustannuksella ja muodostavat mitd monimuotoisimpia tapoja hyo6tya
isdntdeliostaan. Loisten on esimerkiksi arvioitu muodostavan 40 % koko eldinkunnan
lajimaarasta (Weinstein ja Kuris, 2016). Tassa tyossa paneudutaan kuitenkin erityisesti
sieniloisiin. Useimmiten loiset ovat erikoistuneet hyodyntamaan tiettyja isantdelioita ja
voivat muodostaa todella spesifejd sopeumia titd tarkoitusta varten. Adrimmaiisena
esimerkkina voidaan pitda joidenkin loisten kykya manipuloida isdntdelididen
kayttaytymista (Andersen ym. 2009). Loinen siis omaa kyvyn muokata isdntdelion

toimintaa oman etunsa mukaiseksi.

Kayttdytymisen manipulaatiota ei ole kuitenkaan kovin helppo tutkia (Hughes ym. 2016).
Siirryn nyt puhumaan isantdelididen sijaan isantaeldimista, silla manipuloitavissa olevaa
kayttaytymista on helpompi havainnoida eldimilla, kuin muilla elioryhmilla. Loisenisantana
toimiva eldin voi kuitenkin kdyttaytyd normaalista poikkeavaan tapaan loisen
lasndolon aiheuttaman kuormituksen vuoksi, vaikka manipulaatiota ei tapahtuisikaan.
Manipulaatiota voidaan todeta tapahtuvan vasta kun isdntdeldimen kayttdytyminen
poikkeaa tavallisesta toistuvasti samalla tavalla ja tasta kayttaytymisestd on samaan aikaan
etua loiselle. Kaytannossa yleiseen heikentyneeseen olotilaan liittyvaa kayttaytymista ja
loisen aikaan saamaa manipulaatiota on kuitenkin usein vaikea erottaa toisistaan (Hughes

ym. 2016).

Tassa tyossa pyrin esittelemaan sieniloisten aikaansaamaa kayttaytymisen manipulaatiota
olemassa olevan kirjallisuuden pohjalta. Keskityn ilmioon erdiden sieniloisten
aikaansaaman kipuamistaudin (Summit disease) ja tdsta taudista karsivien muurahaisten
nakdkulmasta. Kipuamistauti on hyva lahtdkohta ilmion tarkastelemiselle, silla sita
aiheuttavat useat eri loiseliot, jotka infektoivat eri isdantdeldaimia (de Bekker ym. 2018).
Sieniloisten aiheuttamaa kipuamistautia on tutkittu eri lajeilla, mutta sen
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toimintaperiaatteita ei vield tunneta tarkkaan (Hughes ym. 2016). Erdat muurahaisia
infektoivat sieniloiset saavat isdntdeldimensa kayttdytymdadan oman etunsa vastaisesti.
Sieniloisten manipulaatiokykya onkin tutkittu eniten juuri ndiden ns. zombi-muurahaisten

avulla.

Muurahaiset ovat yhteiskunnissa eldvia sosiaalisia hyonteisia, joilla on paljon erilaisia
keinoja suojautua loisilta. Suurissa yhteiskunnissa elaminen altistaa erilaisten infektioiden
leviamiselle, mutta sosiaalisille hyonteisille on kehittynyt yhteistyohon ja altruistiseen
kayttaytymiseen perustuvia puolustusmekanismeja, joiden kokonaisuuta kutsutaan
sosiaaliseksi immuniteetiksi (Cremer ym. 2007). Sieniloisten manipulaatiokyky toimii

keinona pdasta ndiden sosiaalisten puolustusmekanismien ohi (Hughes ym. 2016).

Esimerkkeina tdssa tydssa kaytan erityisesti sieniloista Ophiocordyceps unilatelaris s.l. ja
sen isantdeldimena toimivaa muurahaista Camponotus leonardi. Toisena esimerkkina
kdytdn Pandora  formicae -sientdja sen isdntdanda toimivia  Formica-suvun
muurahaisia. Ensin kerron mistd kipuamistaudissa on kyse ja miten tama pitkalle
erikoistunut sopeuma palvelee sieniloista. Seuraavaksi perehdyn lyhyesti loissienen ja
isantdeldimind toimivien muurahaisten kanssakaymiseen. Taman jalkeen kerron jonkin
verran niista mekanismeista, joiden avulla sieni saa aikaan muutoksia isantdaeldimen

kayttaytymisessa, ja lopuksi tarkastelen ilmi6ta vield evolutiivisesta nakdkulmasta.

3 Kipuamistauti

Kipuamistauti on useilla eri selkdarangattomilla havaittu tauti, jossa loinen muokkaa
isantdeldimena toimivan selkdrangattoman kayttaytymistda. Taudille ominaisia oireita
saavataikaan useat eri sieniloiset sekd muutamat muiden ryhmien edustajat kuten eraat
virukset (Baculoviridae), tiehytmadot (Dicrocoelium dendriticum) seka kierresiipiset
(Myrmecolax incautus) (de Bekker ym. 2018). Isdntdeldimind taas toimivat mm.
muurahaiset, heindsirkat ja hamahakit. Loissienten aikaansaamaa kipuamistautia on

tutkittu kaikkein eniten muurahaisilla. Ne ovat hyvia tutkimuskohteita silla sienen vaikutus



infektoitujen  yksildiden kdyttdytymiseen on muurahaisten tapauksessa usein
huomattavasti selvdpiirteisempaa kuin monien muiden isantalajien kohdalla (Hughes ym.

2016).

Kipuamistaudille ominaista on, ettd isantaeldinkiipeda loisen “ohjaamana” yl6spain. Tama
voi ilmetd esimerkiksi siten, ettd kasvillisuuden seassa eldva isantdeldin nousee kasvin
vartta pitkin kohti latvaa, tai maan alla eldva isantaeldin nousee lahemmaksi maan pintaa.
Taman toiminnon tarkoituksena on parantaa sienen lisdantymismahdollis uuksia (Hughes

ym. 2016).

Kun isantdeldin on saavuttanut loisen nakokulmasta optimaalisen sijainnin, takertuu se
tyypillisesti paikalleen, minka jalkeen loinen lopulta tappaa isdantdeldimen. Takertuminen
voidaan selittdasilla, ettd loinen varmistaa, isantdana toimineen eldimen ruumiin paikallaan
pysymisen. Molemmat ndistda kipuamistaudille tyypillisistd kayttaytymismalleista
palvelevat loisen genomia eli vaikuttavat positiivisesti loisen kelpoisuuteen (Hughes ym.
2016). Vaikka manipulaation osuutta infektoidun isdantdeldimen kdytoksessa on vaikea
todentaa tarkasti, voidaan sanoa, ettd tallaisissa tapauksissa isdantdaeldimilla on havaittu
selvasti terveista yksiloistd poikkeavaa kayttaytymista, joka suoraan palvelee loisen
genotyyppia eli edistda sienen mahdollisuuksia lisdantya ja tarttua seuraaviin

isantaeldimiin (Hughes ym. 2016).

Yksiselkeimmista esimerkeista kipuamiskayttaytymiseen liittyen ovat lahkoon Hypocreales
kuuluvat Ophiocordyceps unilatelaris s.|. -sienet. Naihin sieniin viitatessa kaytetdaan
usein paatetta sensu lato, silla todellisuudessa on kyse lajiryhmasta, johon kuuluu useita
toisiaan muistuttavia loissienid. Kyseiset sienet infektoivat useita eri muurahaislajeja
trooppisilla alueilla. Ryhman sienid tavataan vahdaisemmissa maarin myos lauhkeilla
vyohykkeilld (de Bekker, Quevillon, ym. 2014). Sieni saa muurahaisen kulkemaan sienen
kannalta edulliselle sijainnille ja kiinnittymdan tukevasti paikoilleen minkd jalkeen

muurahainen kuolee ja itibema muodostuu muurahaisen ruumiin ulkopuolelle.



4 Muurahaiset isantaelaimina

Sosiaaliset hyonteiset, kuten muurahaiset, elavat yhteiskunnissa, joille ominaisia piirteitad
ovat yhteistyo, tyonjako ja jarjestelmallinen jalkeldishoito. Tyypillistd on myds, etta vain
yksi tai muutama yksilo (kuningattaret) tuottaa jalkeldisia. Tama lisdantymiseen liittyva
tyonjako johtaa siihen, ettd yhteiskunnan sisalld yksilét ovat yleensa ldheista sukua
toisilleen. Tallainen vyksildista muodostuva yhteiskunta voidaan nahdda omana
organisaatiotasonaan. Samaan tapaan kuin yksittaiselld organismilla, on yhteiskunnalla
sille ominaisia piirteitd, kuten rakenne, elinkaari ja kdyttaytyminen (Matagocka ym. 2019).
Esimerkiksi  muurahaisyhteiskunnissa  lisaantyvia  kuningattaria voidaan pitaa
superorganismin ituratana, ja tyoldisia somaattisina soluina (Helanterd, 2016).
Yhteiskunnissa eldminen mahdollistaa yksil6iden erikoistumisen tiettyihin tehtaviin ja siten

tekee ryhman toiminnasta tehokasta.

Yhteiskunnissa elaminen ei kuitenkaan ole riskitontd. Kun suuri maara yksiloita elaa
pienessa tilassa, padsevat infektiot leviamaan helposti. Infektioille altistaa myds
yhteiskunnan jasenten geneettinen samankaltaisuus. Perimdltdan samankaltaiset yksil6t
ovat alttiita samoille infektioille, joten yhden yksilon jaddessa loisen uhriksi, on hyvin
todennakoistd, ettd loinen kykenee tarttumaan myos muihin yhteiskunnan jdseniin
(Matagocka ym. 2019). Sosiaaliset hyonteiset ovat kuitenkin kehittdneet erilaisia
yhteistydhon perustuvia puolustusmekanismeja, joiden avulla ne suojautuvat loisilta ja

niiden aiheuttamilta infektioilta (Cremer ym. 2007) (Matagocka ym. 2019).

4.1 Sosiaalinen immuniteetti

Muurahaisilla on monia keinoja suojautua loisia vastaan. Nama altruistiseen kdytdkseen ja
yhteistydhdén perustuvat mekanismit muodostavat kokonaisuuden, jota kutsutaan
sosiaaliseksi immuniteetiksi (Cremer ym. 2007). N&itd mekanismeja voidaan jaotella
esimerkiksi sen mukaan, onko kyse passiivisesta vai aktiivisesta puolustautumisesta.

Passiivista puolustautumista on mm. pesan siistinad pitaminen. Joidenkin muurahaislajien



tiedetadn esimerkiksi lisddavan pesanrakennukseen kaytettdavien materiaalien sekaan
ympadristostd  kerdttyja  antimikrobiaalisia  yhdisteitd.  (Cremer ym.  2007).
Mustamuurahaisten (Formica fusca) on havaittu jopa harjoittavan itseldakintaa.
Muurahaiset alkavat  sieni-infektion lasndollessa  suosia ruokavaliossaan
vetyperoksidipitoista ravintoa. Vetyperoksidi toimii fungisidina eli silla on sienten kasvua

ja levidmista estava vaikutus muurahaisyhteiskunnassa (Bos ym. 2015).

Aktiivisessa puolustuksessa taas on kyse mekanismista, joka kdynnistyy vasta kun uhka on
jo havaittu. Joidenkin muurahaisten (mm. Atta sexdens rubropilosa) tiedetdan peittelevan
pesan sisaltd loytyvia loissienten itiopesakkeitd. Nain itiot eivat padse vapaasti levidmaan
ilmassa ja infektion leviaminen yhteiskunnassa hidastuu. Siind missa passiivinen puolustus
voidaan nahda ennaltaehkadisevana toimintana, on aktiivisessa puolustuksessa usein kyse

vahinkojen minimoimisesta (Cremer ym. 2007).

Patogeeneiltd suojautumista voidaan my0Os tarkastella yhteiskunnan eri tasoilla.
Yksilotasolla sieniloiselta puolustautuminen voi tapahtua esimerkiksi omia raajoja
putsaamalla ja valttelemdlla loissienen tappamien muurahaisten jaanteita ymparistossa
(Matagocka ym. 2019). Organisaatiotason puolustus taas toimii mm. siten, ettd
yhteiskunnan selvidmisen kannalta tarkeimmat yksilot kuten kuningatar ja toukat
sijaitsevatusein pesankeskiosissa. Sielld suojauksentasoon korkeampi ja infektioriski siten
pienempi. Riskialttiit tydtehtdvat kuten ravinnon keraaminen jaavat ns. vahempiarvoisille
yksilGille. Tyolaiset myos siirtyvat usein ikadantyessdaan tyoskentelemdan korkeamman
riskin tehtdvissa. Tama perustuu siihen, ettd vanhojen ty6ldisten menettdminen on
yhteiskunnalle vahemman haitallista kuin nuorten ty6ldisten. On myos yleista, ettd eri
tehtdvissa tyoskentelevat yksilot eivat jaa samoja tiloja. Nuoret tyoldiset eivat kuljeskele
turhaan pesan ulkopuolella, eivatkd ravintoa kerdavat vanhemmat yksilot juuri vieraile
toukkien luona. N&in valtytdan turhilta kontakteilta eri ryhmien valilla ja vahennetdaan

infektioiden leviamista (Matagocka ym. 2019).

Esimerkiksi O. unilatelaris s.l. -sienen tapauksessa infektio ei levida muurahaisesta toiseen
pesan sisdlla, vaan sienen infektoimat yksilot kulkevat sienen “ohjaamina” pesan

7



ulkopuolella. Loisen ohjailema muurahainen lopulta kuolee sellaiselle sijainnille, etta
sienen tuottamat itiot levidvat ilmateitse ja kiinnittyvat sen ravinnonhakureiteilla kulkeviin
pesatovereihin. Sieniloinen voi kulkeutua isantamuurahaisen mukana pesan sisaan, mutta
heti kun infektio on levinnyt muurahaisessa tarpeeksi laajalle ja manipulaatio on
mahdollista, ohjaa sieni isdntdnsa ulos pesasta (Hughes ym. 2016). Talla tavoin sieni
kykenee levidamdaan muurahaisyhteiskunnassa kiertden ison osan vyhteiskunnan

puolustusmekanismeista.

5 Manipulaatio

Sieniloisten aikaansaama manipulaatio ilmenee muurahaisissa tyypillisesti harhailuna,
valohakuisena kiipeamisena ja leukojen lukittumisena infektion loppuvaiheessa. Lisaksi
infektoidun muurahaisen kyky havaita kemiallisia signaaleja voi olla heikentynyt (Hughes
ym. 2016). Kipuamistaudin itdmisaika vaihtelee eri sieniloislajien valilla, mutta esimerkiksi
O. unilatelaris s.l. -sienet saavuttavat manipulaatiovaiheen noin 15-24 paivan kuluttua
tartunnan alkamisesta. Perehdytdan nyt tarkemmin infektion etenemiseen kayttien

esimerkkina O. unilatelaris s.I. -sientd ja Camponotus leonardi -lajin muurahaista.

David P Hughes ym. (2011) tutkivat Thaimaan sademetsissa esiintyvia C. leonardi lajin
muurahaisia ja niissda nakyvaa O. unilateralis s.I. -sienen aikaansaamaa leukojen
lukittumista. Kyseisen muurahaislajin pesatsijaitsevatkorkealla latvustossa, mista tyolaiset
laskeutuvat maan tasalle ravinnon hakua varten. Tutkimuksen yhteydessd sienen
infektoimia yksil6itd havaittiin vain tiettyind ajankohtina aamusta keskipaivaan (9.30-
12.45) Terveet muurahaiset kulkivat maaratietoisesti kdyttden maantasolta |6ytyvia
reitteja lahinna viereisten puiden saavuttamiseen. Poikkeavalla tavalla kayttaytyvat
muurahaiset taas eivat kulkeneet tavallisilla ruoanhakureiteilld vaan harhailivat
paamaarattda kasvustossa kiiveten. Infektion aikaansaamat satunnaisesti toistuvat
kouristukset saivat muurahaiset tipahtamaan takaisin maahan, eivatkd sienen
manipuloimat yksiloét ndin ollen paasseet kiipeamaan takaisin latvustoon. Muurahaisten

harhailu jatkui, kunnes ne siirtyivat infektion terminaalivaiheeseen (Hughes ym. 2011).



Noin puolenpdivan aikaan infektoituneet muurahaiset siirtyvat nopeasti harhailuvaiheesta
takertumisvaiheeseen. Muurahaiset siis hakeutuivat lehtien alapinnoille ja sulkivat
leukansa tiukasti lehden keskisuonen ymparille. Kasvin lajilla ei havaintojen perusteella
ollut merkitystda vaan muurahaisia loytyi monipuolisesti eri kasveilta. Muurahaiset
sijaitsivat kuitenkin lahes poikkeuksetta lehden keskisuonella, eivatka esimerkiksi lehden
laidassa tai pienemmissa suonissa. Leukojen lukittumisesta muurahaisen menehtymiseen

kuluu noin kuusi tuntia (Hughes ym. 2011).

Toinen esimerkki samankaltaisesta manipulaatiosta ovat lahkoon Entomophthorales
kuuluvat Pandora formicae -sienet, jotka infektoivat Formica-suvun muurahaisia. Naita
sienid esiintyy Euroopan pohjoisosissa kuten Tanskassa, Puolassa ja Vendjalla. Taman
sieniryhman manipuloimia muurahaisia on havaittu myés Suomessa, mutta tarkempaa
tutkimusta loisen esiintyvyydestd tdalld ei ole tehty (Matagocka ym. 2017). Myds P.
formicae -sienet saavat isdantdmuurahaisen harhailemaan pesan ulkopuolelle ja
takertumaan lopulta kasvillisuuteen. Erona O. unilateralis s.l. -ryhman sieniin on kuitenkin
esimerkiksi se, etta Pandora-ryhman sienet eivat tuota iticemia vaan sieni levittda itioita
suoraan kuolleen muurahaisen pinnalta tunkeutumalla 1api ulkoisen tukirangan pehmeista

kohdista (Hughes ym. 2016).

5.1 Manipulaation mekanismit

Mekanismeja, joiden avulla loiset kykenevat manipuloimaan isantiensa kayttaytymista ei
viela tunneta tarkasti. Yhden hypoteesin mukaan loisintaan liittyvdat manipulaation
mekanismit voidaan jakaa kolmeen osa-alueeseen. Ensimmaisend ovat muutokset isannan
neuroimmuunikommunikaatiossa. Loinen siis vaikuttaa isantaeldimen
immuunijarjestelman ja keskushermoston vililld tapahtuvaan viestintdan. Toisena osa-
alueena on neuromodulaattorien  eritys. Loinen voi joko itse tuottaa
neuromodulaattoreita, jotka saavatisantdeliossa aikaan vaste

en, tai loinen voi vaikuttaa isdntdeldimen omien neuromodulaattorien

tuotantoprosesseihin. Kolmantena osa-alueena ovat muutokset isdntdelion omien geenien
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toiminnassa. Todennakdistd on, ettd manipulaatio saadaan aikaan hyoddyntamalla

useampaa mekanismia yhta aikaa (Mangold ja Hughes, 2021).

Esimerkkind neuromodulaattorien kautta tapahtuvasta manipulaatiosta toimivat
lehtinunnat. Shang ym. (2015) mukaan lehtinunnissa loisivalta bakulovirukselta tunnetaan
geeni, joka vaikuttaa isdantdperhosen hormonitoimintaan. Tama geeni inaktivoi
nahanluontia saatelevan hormonin (molting hormone 20-hydroxyecdysone (20E)) ja tata
kautta saa aikaan kipuamiskayttaytymistd (Hoover ym. 2011). Sieniloisten kohdalla
manipulaatioon johtavat geneettiset mekanismit tunnetaan vield huonosti. Muutokset
isantdmuurahaisen kayttdytymisessa perustuvat todenndkoisesti useamman eri
mekanismin samanaikaiseen toimintaa, mutta yrityksista huolimatta selkedaa mekaniikkaa

ilmion taustalla ei ole vield kyetty maarittamaan (Shang ym. 2015).

Hyodyllista ndakokulmaa sieniloisten manipulaatiokyvyn tutkimiseen voidaan saada siita,
ettd O. unilatelaris s.I. -sienen solujen valilla on havaittu laboratoriokokeissa jonkin asteista
tyonjakoa (de Bekker, Merrow, ym. 2014). Sienisoluja kasvatettiin muurahaisen
aivokudoksessa ja leukojen lihaskudoksessa ja niiden aineenvaihduntaa tarkkailtiin.
Sienisolujen todettiin metabolisoivan eri tavoin hermokudoksessa ja lihaskudoksessa.
Isantdmuurahaisen sisalla sienisolujen muodostamat yhteisoét eivat siis ole homogeenisia
vaan ndyttdvat reagoivan eri tavoin kohdatessaan eri kudoksia (de Bekker, Merrow, ym.
2014). Kaytannossa tama tarkoittaa sitd, ettd tutkimusta tehdessa voisi olla tarpeen
analysoida eri kudoksissa toimivia sienisoluja omina kokonaisuuksinaan. Ndin paastaisiin
todenndkoisesti tarkempiin tuloksiin kuin tutkimalla kaikkien kudosten sienisoluja kerralla

(de Bekker, Merrow, ym. 2014).

5.1.1 Geneettinen taso

O. unilatelaris s.l. -sienen tiedetdan vaikuttavan muurahaisessa esimerkiksi
sokeriaineenvaihduntaa sdaateleviin ja patogeenien havaitsemiseen liittyviin geeneihin.

Loisen on havaittu seka hillitsevan etta voimistavan ndiden geenien toimintaa infektion eri
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vaiheissa. On myds mahdollista, ettd sieni vaikuttaa isantana toimivan muurahaisen
kayttaytymiseen tuottamalla omia entsyymeja, joiden avulla se muuttaa muurahaisen
serotoniini- ja dopamiinitasoja (Hughes ym. 2016). Shang ym. (2015) mukaan serotoniinilla
on rooli aggressiivisen kayttaytymisen sdatelyssa. Ylimaardisen dopamiinin taas on
puolestaan todettu saavan aikaan leukojen yhteen puristumista. Normaalisti tdma on
vieraisiin muurahaisiin ja muihin tunkeilijoihin kohdistuvaa aggressiivista kdaytosta mutta
on mahdollista etta O. unilatelaris s.I. kayttdaa hyodykseen muurahaisen dopamiiniratoja ja

saa siten aikaan leukojen lukittumisen infektion loppuvaiheessa (Shang ym. 2015).

Toinen huomion arvoinen seikka on, etta O. unilatelaris s.| vaikuttaa PTP-entsyymin
(protein tyrosine phosphatase) tuotantoon (Hughes ym. 2016). Hughes ym. (2016) mukaan
sienen infektoimissa muurahaisissa on havaittu entsyymia tavalliseen verrattuna yli 110-
kertainen maara. Merkityksellistd tama on sen takia, ettd kipuamiskayttdytymista
aiheuttavalla bakuloviruksella PTP:td koodaavan geenin tiedetddn olevan vastuussa
viruksen aiheuttamasta kipuamis kayttaytymisestd. Tama voi viitata siihen, ettd O.
unilatelaris s.l. kayttda manipulaation aikaansaamiseksi osittain samoja geeneja kuin
perhosen toukkia infektoiva bakulovirus. Konkreettista nayttda asiasta ei kuitenkaan vield

ole (Hughes ym. 2016).

On myo6s todettu, ettd O unilatelaris s.l. -sienet tuottavat isdantdeldimen mukaan
raatalodityja enterotoksiineja. On mahdollista, ettda nama ruoansulatuskanavassa
vaikuttavat solumyrkyt aiheuttavat muutoksia isdntdeldimen kemosensorisissa reiteissa ja
siten heikentdvat muurahaisen kykyd vastaanottaa ympaériston kemiallisia signaaleja
(Hughes ym. 2016). Enterotoksiinella voi my6s olla rooli lisdantyneessa entsyymin (Acid
sphingomyelinase) tuotannossa ja sitd kautta leukojen lukittumiseen liittyvan lihasatrofian

aikaansaamisessa (Hughes ym. 2016).

5.1.2 Isdntdeldimen omien toimintojen kaappaaminen ja sisdinen kello
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Patogeenit hyodyntavat isdantdeldimen omia jo olemassa olevia toimintoja. On
huomattavasti helpompaa vaikuttaa isantdaeldaimen omiin prosesseihin kuin luoda uusia
prosesseja. Esimerkiksi hidastuneen aineenvaihdunnan jaksot kuten nahanluonti ja
lepdaaminen ovat todenndkodisesti merkittdvassa roolissa. Niitten on monessa tapauksessa
todettu muodostavan pohjan kipuamistautikdyttaytymiselle. Naihin vaiheisiin liittyvat
prosessit ovat myos sailyneet hyvin samankaltaisina eri kehityslinjojen valilla (Lovett ym.

2020).

Esimerkiksi O. unilatelaris s.I. -sienten muurahaisissa aiheuttama harhailu voisi selittya sillg,
ettd sieni hyddyntdd aikuisessa muurahaisessa niitd samoja nahanluontiin liittyvid
prosesseja, jotka saavat perhosentoukan vaeltelemaan ennen nahanluonnin alkamista.
Vaikka muurahaistoukissa tata vaeltamiskayttaytymista ei esiinny, ovat siihen liittyvat
prosessit voineet sdilyd muurahaisten genomissa toimien mahdollisina manipulaation

valinenina (Hughes ym. 2016).

Loissienten aikaansaamalla kdyttaytymisen manipulaatiolla nayttaisi olevan vahva yhteys
sirkadiaaniseen rytmiin (Lovett ym. 2020). Sirkadiaanisella rytmilla tarkoitetaan elidn
sisdista kelloa, joka toimii keinona havainnoida ajan kulkua ja saadella aineenvaihdunnan
prosesseja. Sirkadiaaninen rytmi noudattaa noin 24 tunnin kiertoa ja siihen vaikuttavat
ymparistosta poimitut signaalit esimerkiksi valon maarasta. Myods aikaisemmin mainitut
nahanluonti ja lepojaksot ovat sidoksissa sirkadiaaniseen rytmiin. O. unilatelaris s.I. -
sienten tapauksessa sekd sienen ettd isdantdnd toimivien muurahaisten tiedetdan
molempien noudattavan omia sisdisia kellojaan (Lovett ym. 2020). Sienen infektoimien
muurahaisten kayttaytyminen on infektion loppuvaiheessa ajallisesti varsin ennalta-
arvattavaa. Kuten jo aikaisemmin todettiin, esimerkiksi Camponotus leonardi lajin
muurahaisilla sienen aikaansaama harhailu alkaa aamulla ja loppuu puolelta paivin, kun
leukojen lopullinen lukittuminen tapahtuu auringon ollessa korkeimmillaan (Hughes ym.

2011).
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5.1.3 Leukojen lukittuminen

David P Hughes ym. (2011) tutkivat Camponotus leonardi lajin muurahaisissa esiintyvaa O.
unilatelaris s.l. -sientd ja sieni-infektion yhteydessd havaittua leukojen lopullista
lukittumista Thaimaan sademetsissd. Paikalleen lukittuneiden muurahaisten paita
tarkasteltiin valomikroskopian ja lapaisyelektronimikroskopian avulla. Valomikroskoopilla
saaduista kuvista nahtiin selvasti, ettd infektioon menehtyneiden muurahaisen paan sisalla
oli suuria maaria sienisoluja. Myos leukojen liikkumisesta vastaavien lihasten todettiin
selvasti surkastuneen. Lihassdikeet, jotka muilla tavoin kuolleilla muurahaisilla olivat
tiukasti kiinni pdaan kitiinikuoren sisdpinnassa, olivat nyt suurilta osin joko irronneet
kokonaan tai venyneet ohuiksi. Sienisoluja oli nahtavissa myos loystyneiden lihassolujen
lomaan jadneessa tyhjdssa tilassa (Hughes ym. 2011). Lapaisyelektronimikroskoopilla taas
havaittiin, ettd sairailla muurahaisilla leukoja liikuttavien lihasten lihassolujen
mitokondrioiden maara oli huomattavasti vahdisempikuin terveilla yksil6illa. Myos solujen

sarkoplasmisen kalvoston maara oli vahentynyt (Hughes ym. 2011).

Samassa tutkimuksessa todettiin leukojen toimineen normaalisti infektion aikaisemmissa
vaiheissa. Tama paateltiin siitd, ettd manipuloidut muurahaiset pysahtyivat harhailun
lomassa edelleen peseytymadn tavalliseen tapaan. Tuntosarvien ja raajojen
puhdistaminen vaatii leukojen varovaista avaamista ja sulkemista, joten lihaskudoksen on
oltava toimintakykyista vielad tdssa vaiheessa. Myo6s leukojen lopullinen lukittautuminen
lehtisuonen ymparille vaatii huomattavan madaran voimaa. Ndin ollen paateltiin, etta
lihasten surkastuminen tapahtuu nopeasti leukojen lukittautumisen jalkeen (Hughes ym.

2011).

6 Evolutiivinen tausta

Koska loissieni ohjailee muurahaisen toimintaa, voidaan muurahaista ja sen
kayttaytymismalleja pitdd sienen fenotyypin laajennettuna ilmentymana (extended
phenotype) (Hughes ym. 2011). Nain ollen sienen kyky manipuloida isdntdeldintd on

ominaisuus, johon kohdistuu valintaa. Tama voidaan todeta tarkastelemalla eri alueilta
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[6ytyvida zombi-muurahaisia ja niissd nakyvien kaytosmallien valisia eroja (Loreto ym.

2018).

Raqul G. Loreto ym. (2018) ovat tehneet tutkimusta siitd, miten O. unilateralis s.l. ryhman
sienten aikaansaama takertumiskayttaytyminen (death grip behaviour) vaihtelee eri
alueilla. Tutkimuksessa todettiin, ettd sieni-infektion tappamien muurahaisten sijainti
kasvillisuudessa voidaan linkittaa muurahaisten esiintymisalueen

kasvillisuusvyohykkeeseen (Loreto ym. 2018).

Trooppisilla alueilla infektoituneet muurahaiset tarrautuvat minka tahansa kasvin lehtien
alapinnoille sulkemalla leukansa joko lehden keskisuonen ymparille tai lehden laitaan.
Lauhkean kasvillisuuden vyohykkeilld sienen tappamat muurahaiset taas |oytyvat
tyypillisemmin takertuneena joko kasvin oksaan tai varteen (Loreto ym. 2018). Tama
eroavaisuus selittyy todennakoisesti silla, miten sieni varmistaa itididen tehokkaan
leviamisen. Lauhkeiden vydhykkeiden kasveille on ominaista lehtien tippuminen syksyisin,
joten sienen lisdantymisen kannalta on edullisempaa, ettd muurahaisen ruho ja siitd
myohemmin kasvava itioema ovat kiinnittyneena lehted pysyvampaan rakenteeseen. Ndin

itididen levidminen ei keskeydy lehtien pudotessa (Aradjo jaHughes, 2019).

Esimerkiksi Japanin Kioton alueella esiintyvdt muurahaiset takertuivat yksinomaan
ikivihreiden kasvien lehtiin. Talla alueella on sekd ikivihread ettda kesdvihantaa
kasvillisuutta, joten sieni on mitd ilmeisimmin adaptoitunut ja muurahaiset ohjautuvat
kiipeamaan sellaisille kasveille, jotka takaavat sienelle hyvat lisaantymismahdollisuudet

(Loreto ym. 2018).

6.1 Konvergentti evoluutio

Konvergentti evoluutio on prosessi, jossa kaksi erillista kehityslinjaa paatyvat kehittamaan
toistensa kanssa samanlaisia ominaisuuksiailman etta niita olisi |6ytynyt linjojen yhteiselta
kantamuodolta. Tama selittyy silla, ettd naihin erillisiin linjoihin kohdistuu samankaltaista
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valintapainetta. Ndin on kaynyt Ophiocordyceps unilatelatris s.I ja Pandora formicae -
sineten tapauksessa (Hughes ym. 2016). Kuten jo aikaisemmin todettiin, ndiden sienten
aikaansaama kipuamiskayttaytyminen on varsin samankaltaista. Molemmat sienet saavat
isantdmuurahaisen harhailemaan pesan ulkopuolella ja infektio johtaa lopulta aikaan

leukojen lukittumisen (Csata ym. 2021).

O. unilatelaris s.l. ja P. formicae ovat kuitenkin vain hyvin etdista sukua keskendan. Sienet
kuuluvat eri kaariin (division). O. unilatelaris s.I. kuuluu kotelosienten kaareen
(Ascomycota) ja P. formica kuuluu kaareen Entomophthoromycota (Hughes ym. 2016).
Ndiden loissienten kehityslinjojen tiedetddan erkaantuneen toisistaan jo 500 miljoonaa
vuotta sitten. Samankaltaisuus sienten valilla on mahdollista selittdaa kahdella eri tavalla.
Ensimmdinen vaihtoehto on, ettd kyky manipuloida hyonteisten kayttaytymista on
kehittynyt molemmissa linjoissa erikseen. Toinen selitys olisi, ettd jo sienten yhteiselld
kantamuodolla olisi ollut tdma ominaisuus ja se olisi sittemmin havinnyt kaikista muista
linjoista, paitsi niistd, joissa sitd on tdnd pdivana havaittu. Naistd vaihtoehdoista
ensimmadinen on fylogeneettisesti yksinkertaisempi ja siten todennakoisempi.
Manipulaatiokyky on siis kehittynyt konvergentisti eri kehityslinjoissa. Tama tukee
kasitysta siita, ettd kyky manipuloida isdntdelion toimintaa todellakin on loisen

kelpoisuutta edistdva adaptaatio (Hughes ym. 2016).

Nayttéa konvergentista evoluutiosta loytyy jopa sienikunnan ulkopuolelta. Kuten jo
aikaisemmin todettiin, eivat sienet ole ainoa kipuamistautia aiheuttava loiselididen ryhma
(Bekker et al. 2018). Esimerkiksi perhosentoukkia infektoivan bakuloviruksen
manipulaatiokyky perustuu PTP entsyymin tuotannosta vastaavaan geeniin. O. unilatelaris
s.l. vaikuttaa tdman saman entsyymin tuotantoon isdantdmuurahaisessa. Voidaan siis
sanoa, ettd jopa virusten ja sieniloisten valilta |6ytyy yhtdldisyyksia kayttaytymisen
manipulaation suhteen. Nama kyseiset loiset nayttdisivat molemmat hyddyntavan osin
samanlaisia geneettisia mekanismeja vaikuttaakseen isantdeldimen kayttaytymiseen.
Taman varmistamiseksi tarvitaan kuitenkin vield tarkempia tutkimuksia. Kahden nainkin
kaukaisen lajin valilla on siis selvasti tapahtunut konvergenttia evoluutiota (Hughes et al.

2016)
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6.2 Loikka isantalajista toiseen

Kun loiseldin siirtyy yhdesta isantdeldaimesta toiseen, kohtaa se vadistamatta isantalajin
edustajien lisdksi muiden lajien edustajia (Nikoh ja Fukatsu, 2000). Yleensa téllaiset
kohtaamiset eivdt johda mihinkddan, mutta joissakin tapauksissa loinen voi saada
tarttumapintaa sille vieraastakin lajista. Tama voi johtaa kokonaan uuden lois-isanti
suhteen muodostumiseen.  Yksi tahan ilmiéon liittyvista hypoteeseista on
habitaattihypoteesi (host habitat hypothesis) jonka mukaan siirtyminen isantdeldaimesta
toiseen tapahtuu sen perusteella, mitka lajit esiintyvat samassa elinymparistossa. Loiseldin
kohtaa elinkulkunsa aikana todenndkéisimmin lajeja, jotka sijaitsevat isantalajin
laheisyydessa. Nain ollen mahdollisuuksia siirtymalle on tarjolla enemman ja siirtyman
tapahtuminen on todenndkbdisempdd. Tallainen loikka isdntdeldgimestd toiseen voi

tapahtua suurtenkin taksonomisten etdisyyksien yli (Nikoh ja Fukatsu, 2000).

Esimerkkina tallaisesta tapahtumasta |6ytyy loisikkasienten suvusta (Cordyceps) (Nikoh ja
Fukatsu, 2000). Sittemmin tdman suvun sienet on siirretty sukuun Ophiocordyceps. (Araujo
ym. 2018) Loisikat infektoivat enimmakseen hyonteisid, mutta muutamia poikkeuksia
I6ytyy (Nikoh ja Fukatsu, 2000). Erdan pd&aasiallisesti laulukaskaita infektoivien sienten
muodostama monofyleettinen ryhma sisaltda myos lajeja, joiden tiedetdaan infektoivan
maahikkaita. Maahikkaat ovat tryffelin kaltaisia sienid, jotka jakavat elinymparistonsa
kaskaiden nymfien kanssa. Nymfit ruokailevat puiden juurten kuljettamalla nesteelld ja
maahikkaat puolestaan eldvat symbioosissa puun kanssa muodostaen mykorritsoja el
sienijuuria. Koska maahikkaita infektoivat lajit ovat ilmestyneet kaskaita infektoivan
loisryhman sisalld, on erittdin todennakoista, etta loinen on siirtynyt laulukaskaan nymfista
maahikkaaseen. Tama on vahvaa nayttéa sille, ettd loiseliot kykenevat vaihtamaan
isdntdeliota jopa kuntien valilla. Tassa tapauksessa eldinkunnasta sienikuntaan (Nikoh ja

Fukatsu, 2000).
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O. unilatelaris s.I. -sienen kohdalla pidetddan todenndkoisend, ettd muurahaisia
manipuloivan loissienen kantamuotona on ollut kovakuoriaisten toukkia infektoiva
sieniloinen, jolla ei vielad ollut varsinaista manipulaatiokykya (Aradjoja Hughes, 2019). Tama
on saatu selville analysoimalla lahkon Hypocreales sienten fylogeniaa ja linkittamalla eri
taksonit niiden kayttamiin isdantdelidihin. Loisen uskotaan tdman tiedon perusteella
siirtyneen kuoriaisten toukista sosiaalisiin hyonteisiin, minka jalkeen on tapahtunut
runsasta lajiutumista. Sosiaalisilla hyonteisilla on monia keinoja suojautua loisia vastaan,
mika on vaatinut loissieniltd sopeutumista ja luultavasti johtanut pitkdlle erikoistuneiden

manipulaatiomekanismien kehittymiseen (Araudjoja Hughes, 2019).

6.3 Koevoluutio

Koevoluutiolla tarkoitetaan evolutiivista prosessia, jossa lajit vaikuttavat toisiinsa
vastavuoroisesti ja siten luovat toisilleen valintapainetta. Tama johtaa siihen, etta
molemmat lajit vaikuttavat toistensa evolutiiviseen kehitykseen. Loiset ja niiden
isantaeldimet ovat hyva esimerkki tdllaisesta vastavuoroisesta vaikuttamisesta (Vilcinskas,
2019). Esimerkiksi O. unilatelaris s.l. -sienen ja C. leonardi -muurahaisen valistd suhdetta
voidaan tarkastella Punaisen Kuningattaren hypoteesin kautta. Tama hypoteesi kuvaa
tilannetta jossa toistensa kanssa vuorovaikuttavat lajit kuten saalistaja ja saalis joutuvat
jatkuvasti kehittamaan uusia selviytymiskeinoja pysyadkseen kilpailukykyisind (Joop ja
Vilcinskas, 2016). Suhteet loiselididen ja niiden isdntdelididen valilld ovat usein hyvin tiiviita
ja onkin vyleista, ettd loinen on erikoistunut hyddyntdamaan vain yhtd tiettya lajia

isantanaan.

Toisenelion keskushermoston toiminnan manipuloiminen on tarkkaa ty6ta ja vaatii loiselta
hyvin pitkdlle erikoistuneita mekanismeja (Hughes ym. 2016). Charissa de Bekker ym.
(2014) testasivat O. unilatelaris s.I. -sienen kykya infektoida eri muurahaislajejalaboratorio
olosuhteissa. Neljan eri muurahaislajin yksiléita (C. castaneus, C. americanus, C
pennsylvanicus ja Formica dolosa) altistettiin sieni-infektiolle ja tarkkailtiin

kayttaytymisessa tapahtuvien muutosten varalta. Naista lajeista kahden (C. castaneus ja C.
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americanus) tiedetdaan toimivan O. unilatelaris s.l. -sienen isantana luonnossa. Lajeilla C.
pennsylvanicus ja F. dolosa ei olla luonnossa havaittu sienen aikaansaamia infektioita (de

Bekker, Quevillon, ym. 2014).

Tyoryhma totesi loissienen tarttuvan kaikkiin tutkittuihin muurahaislajeihin, mutta
manipulaatiosta johtuvia muutoksia kdytoksessa esiintyi vain lajeilla C. castaneus ja C.
americanus. O. unilatelaris s.l. Sieniloinen siis kykenee infektoimaan ja tappamaan useita
eri muurahaislajeja, mutta manipuloimaan vain spesifeja isantdlajeja. Tutkimuksessa
todettiin myos, ettd sieni erittda erilaisia aineita eri muurahaislajien hermojarjestelmissa.
O. unilatelaris s.l. siis raataloi toimintaansa kohtaamansa hermojarjestelman mukaan (de

Bekker, Quevillon, ym. 2014).

Muurahaisilla on keinoja suojautua loisilta ja loisilla on keinoja paasta ndiden suojausten
lapi. Jos sieniloinen kehittda uusia mekanismeja isdntamuurahaisten infektoimiseksi ja
alkaa tappaa muurahaisia aikaisempaa tehokkaammin, kohdistuu muurahaisiin
valintapainetta, jonka alla parempia puolustuskeinoja suositaan. Jos taas muurahaisten
puolustautuminen kehittyy aikaisempaa tehokkaammaksi, kohdistuu sieniloiseen
valintapainetta, jonka alla voi muodostua tehokkaampia mekanismeja muurahaisten

suojauksen lapaisemiseksi (Vilcinskas, 2019).

Tilanne on tasapainossa, kun sieniloinen menestyy, mutta ei tapa liikaa muurahaisia
hairitdakseen yhteiskunnan toimintaa. Koska sieni tappaa pitkdlti pesan ulkopuolella
liikkuvia ikdaantyneita tyoldisia, joiden menettaminen ei kuormita yhteiskuntaa suuresti,
voidaan ajatella, ettd yhteiskunta ikdan kuin sietda sienen lasndoloa tiettyyn pisteeseen

asti (Loreto ym. 2014).

7 Pohdinta

Kaiken kaikkiaan kayttaytymisen manipulaatio on erittdin mielenkiintoinen vaikkakin

varsin monimutkainen aihe. Erityisesti sieniloisten kyky muokata isantdeldinten

18



kayttaytymistad on vaikuttava. Kyse on morfologisesti hyvin yksinkertaisesta organismista,
joka kykenee ohjailemaan itseddan huomattavasti monimutkaisemman organismin
toimintaa (Hughes ym. 2016). Vaikka manipulaation mahdollistavia mekanismeja on
tutkittu esimerkiksi O.unilatelaris s.l. -sienen ja C. leonardi -muurahaisten avulla, ei niista

viela tiedeta laheskaan kaikkea.

Sienen tiedetdan erittdvan erilaisia yhdisteitd, jotka vaikuttavat isantdand toimivan
muurahaisen toimintaan. Sieni kykenee vaikuttamaan muurahaisen kayttaytymiseen myos
isdntdeldimen omien geenien kautta (Hughes ym. 2016). Erilaiset manipulaation
mekanismit nayttdisivat olevan kytkoksissa isantdeldimen elinkaaren vaiheisiin kuten
nahanluontiin, seka muihin tarkeisiin prosesseihin kuten sirkadiaaniseen rytmiin. Tieto on
kuitenkin edelleen hajanaista eikd selkedda teoriaa sieniloisten aiheuttamasta

kipuamistaudista ole viela tarjolla (Lovett ym. 2020).

Tutkimusta vaikeuttaa esimerkiksi se, ettda sienten luokittelu on yha varsin haasteellista.
Esimerkiksi Ophiocordyceps unilatelaris s.l. -ryhmaan kuuluu useita toisiaan muistuttavia
lajeja, joita on vaikea erottaa toisistaan (Araujo ym. 2018). Sen lisaksi, ettd sieniloisten
varma tunnistaminen on haasteellista, on niiden sukulaisuus suhteiden maarittaminen
myods usein vaikeaa. Sienten fylogeneettinen luokittelu elaa talla hetkella sita mukaa, kun
uutta tutkimustietoa kertyy (Li ym. 2021). Lajien valisten sukulaisuussuhteiden epaselvyys

vaikeuttaa esimerkiksi sienten manipulaatiokyvyn evoluution hahmottamista.

Toisaalta manipulaation maarittaminen tuo tutkimukseen omat haasteensa. Vaikka O.
unilatelaris s.l. -sienten tapauksessa manipulaatio vaikuttaa melko selvapiirteiseltd, on silti
vaikeaa vetdad rajaa manipuloidun kadyttdytymisen ja muurahaisen omien infektioon
vastaavien reaktioiden valille (Hughes ym. 2016). Voisiko esimerkiksi kipuamistaudista
karsivien muurahaisten harhailu kenties perustua yksilon omaan pyrkimykseen eristaytya

muusta yhteiskunnasta ja ndin vahentaa infektion leviamisen riskia ? (Heinze ja Walter, 2010)

Evolutiivisesta ndakokulmasta on erittdin mielenkiintoista, miten manipulaatiokyky on
kehittynyt sienten keskuudessa. Taman ilmién tutkiminen voi valaista sitd, kuinka
monimutkaisiin prosesseihin sienet kykenevat. Sieniloinen ilmentda isantdeldimen
toimintaa manipuloimalla omaa laajennettua fenotyyppidan, johon kohdistuu valintaa

(Hughes ym. 2016). Kipuamistaudin evolutiivinen tausta ja toimintamekanismit ovat
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mielenkiintoinen tutkimuskohde monesta eri ndkokulmasta katsottuna. IImidn
evolutiivinen tausta valaisee sienten moninaisia koevolutiivisia suhteita selkdrangattomien
kanssa ja manipulaation mekanismien tutkiminen voi tarjota uusia nakokulmia esimerkiksi

kayttaytymisen tutkimukseen neurologisella tasolla.

Tulee olemaan mielenkiintoista seurata, miten kipuamistautiin liittyva tutkimustyo tulee
kehittymaan tulevaisuudessa. Erityisen mielenkiintoista olisi saada lisaa tietoa sienisolujen
heterogeenisestda toiminnasta isantdeldimen kudoksissa. Eri kudoksissa vaikuttavien
sinisolujen toimintaa vertailemalla voitaisiin saada yksityiskohtaisempi kuva loissienten
manipulaatiomekanismeista (de Bekker, Merrow, ym. 2014). Myo6s edistysaskeleet
esimerkiksi genetiikan alalla voisivat mahdollistaa uudenlaisten tutkimusmenetelmien
kayttéonoton ja siten vieda tutkimusta eteenpdin. Manipulaatioa harjottavan loissienien
ja niiden isantdeldinten geneettisesssa vuoroaikuttamisessa on vield paljon tutkittavaa

jaljella.
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