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Inleiding

Schimmels zijn onwaarschijnlijk divers. Recente schattingen 
gaan uit van 5,1 miljoen soorten, maar tot op heden zijn er 
slechts 100.000 formeel beschreven (Blackwell 2011). Op basis 
van genetisch onderzoek weten we dat die diversiteit er is, maar 
ze is niet altijd duidelijk af te leiden uit de morfologie van de 
schimmels. Daarom is er in de schimmelwereld vaak sprake  
van cryptische diversiteit, waarbij men complexen van fylo- 
genetische soorten erkent, zonder dat deze soorten morfologisch 
te onderscheiden zijn (Adamcik et al. 2016, Hagen et al. 2015, 
Pringle et al. 2005). Recente ontwikkelingen hebben er ook voor 
gezorgd dat bepaalde groepen schimmels zijn beschreven enkel 
en alleen op basis van DNA-sequenties (Hibbett et al. 2017). 

Ten gevolge van die diversiteit en de genetische verwant-
schappen zijn er verschillende groepen schimmels die een  
grondige revisie moeten ondergaan. Door hun geringe afmetingen 
en gebrek aan economisch nut en met slechts een handjevol  
laboulbeniologen in de wereld, staat het werk omtrent de  
Laboulbeniales ver achter in vergelijking met vele andere groepen 
schimmels.

In dit overzichtsartikel introduceren we de orde Laboul-
beniales en gaan we dieper in op Hesperomyces virescens, een 
Laboulbeniales-soort die op lieveheersbeestjes voorkomt. Wat 
volgt is een overzicht van de literatuur, al zijn bepaalde stukken 
ook gebaseerd op ongepubliceerd onderzoek. 

Laboulbeniales

Laboulbeniales zijn microscopisch kleine schimmels die behoren 
tot het fylum Ascomycota (de zakjeszwammen), subfylum 
Pezizomycotina, klasse Laboulbeniomycetes. Het zijn obligaat 
parasitaire schimmels van geleedpotigen (Arthropoda) die,  
in tegenstelling tot de meeste parasitaire schimmels, geen  
mycelium vormen en enkel vruchtlichamen (thalli, enkelvoud 
thallus) maken op de buitenzijde van het chitinepantser van de 
gastheer. Omdat ze niet kunnen overleven op een dode gastheer 
en ook geen vrijlevend stadium hebben, doden ze hun gastheer 
niet. Wereldwijd zijn er naar schatting 15.000 tot 75.000 soorten 
(Weir & Hammond 1997), waarvan er tot op heden ongeveer 
2.100 beschreven zijn. 

Het volledige gastheerspectrum van Laboulbeniales omvat 
drie subfyla in de Arthropoda: Chelicerata (orde Acari: mijten), 
Myriapoda (klasse Diplopoda: miljoenpoten) en Hexapoda (ver-
schillende orden). De grote meerderheid, ongeveer 80% van alle 
beschreven soorten, komt voor op Coleoptera (kevers, Weir & 
Hammond 1997). Daarnaast komen Laboulbeniales ook voor op 
Blattodea (kakkerlakken en termieten), Dermaptera (oorwor-
men), Diptera (vliegen), Hemiptera (snavelinsecten), Hymen-
optera (Formicidae: mieren), Phthiraptera (luizen), Orthoptera 
(rechtvleugeligen) en Thysanoptera (tripsen). 

Het vruchtlichaam (thallus) van Laboulbeniales is steeds 
opgebouwd uit een receptaculum, dat met één enkele cel, de 
‘voetcel’, stevig vastzit aan de gastheer. Het receptaculum 
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Laboulbeniales zijn obligaat ectoparasitaire schimmels (Ascomycota, 
Pezizomycotina) met Arthropoda als gastheren. Naar schatting zijn er 
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De verzamelde kennis wordt gegeven betreffende Hesperomyces virescens, 
een parasiet van lieveheersbeestjes die gekend is van 20 geslachten 
verdeeld over vijf subfamilies. De morfologie en de ecologie van deze 
schimmel worden besproken. Recent moleculair onderzoek toont aan  
dat deze schimmelsoort eigenlijk bestaat uit een aantal cryptische soorten 
die morfologisch nauwelijks of niet van elkaar te onderscheiden zijn.  
Deze cryptische soorten blijken echter gespecialiseerd te zijn op specifieke 
gastheersoorten. Op basis van de literatuur en originele data wordt 
een wereldwijd overzicht gegeven van het gastheerspectrum van het 
Hesperomyces virescens ‘soortencomplex’. Belangrijke inzichten betreffende 
de gastheerspecificiteit worden besproken en een stand van zaken 
betreffende Hesperomyces virescens en ‘hoofdgastheer’ Harmonia axyridis  
in Nederland wordt gegeven.
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draagt bij de meeste soorten één of een reeks steriele aanhang-
sels met zeer uiteenlopende morfologie. Er bestaan één- en 
tweehuizige soorten. Bij de éénhuizige soorten draagt het 
receptaculum mannelijke (antheridia) en vrouwelijke (één 
perithecium of meerdere perithecia) voortplantingsorganen. Bij 
tweehuizige soorten is er sexueel dimorfisme omdat de man-
nelijke en vrouwelijke voortplantingsorganen nooit samen 
op hetzelfde receptaculum voorkomen en omdat de steriele 
aanhangsels verschillend kunnen zijn tussen de sexen. Laboul-
beniales vermenigvuldigen zich enkel geslachtelijk (karyoga-
mie gevolgd door plasmogamie) waarbij tweecellige, kleverige 
sporen worden geproduceerd. De vruchtlichamen van Laboul-
beniales zijn zodanig gevormd dat de verspreiding van hun 
ascosporen wordt getriggerd of gepromoot door de activiteit 
van de gastheer (poetsen, copulatie of andere contacten). Onge-
slachtelijke voortplanting werd tot hiertoe niet aangetoond bij 
Laboulbeniales.

De succesvolle vestiging en ontwikkeling van Laboulbeni-
ales op een gastheer is grotendeels afhankelijk van de aard en 
de habitatkeuze van die gastheer. Anderzijds is transmissie van 
Laboulbeniales sterk afhankelijk van de levenscyclus, het ge-
drag en de activiteiten van de gastheer. Veel Laboulbeniales zijn 
daarom ook strikt gastheerspecifiek. Deze specificiteit wordt ge-
stuurd door verschillende factoren zoals de condities ter hoogte 
van het integument, de aard en beschikbaarheid van nutriënten 
en de aard van het habitat, dat wordt gekozen door de gastheer. 
Er is duidelijk sprake van ecologische specificiteit omdat totaal 
verschillende gastheren dezelfde soort Laboulbenia kunnen dragen 
indien deze in hetzelfde microhabitat voorkomen. Dit is expe-
rimenteel aangetoond (De Kesel 1996), maar ook in de natuur 
gevonden (Scheloske 1969). Dit kan het geval zijn in mierennesten 

1. Een deutonimf van de Acaridae-familie met drie onvolwassen 
thalli van Rickia wasmannii, een soort die normaal enkel voorkomt op 
mieren uit het geslacht Myrmica. Maatstreep = 100 µm. Foto: Walter  
P. Pfliegler
1. A deutonymph of the Acaridae family with three immature thalli of 
Rickia wasmannii, a species that normally only infects ants of the genus 
Myrmica. Scale bar = 100 µm.

2. Een opname van een dekschild van het Speonemadus algarvensis 
(Coleoptera, Leiodidae) holotype met behulp van rasterelektronen- 
microscopie. Zichtbaar is een volwassen thallus van Stichomyces cono-
somatis. Deze schimmel wordt over het algemeen slechts gevonden 
op Sepedophilus-kortschildkevers (Staphylinidae). Echter, in Portugese 
grotten werden enkele specimens van S. algarvensis aangetroffen met 
vruchtlichamen van deze schimmel. In die grotten waren ook kevers van 
het geslacht Sepedophilus aanwezig, en vermoedelijk kunnen gastheer-
wissels plaatsvinden in dit microhabitat. Foto: Ana Sofia P.S. Reboleira 
2. A scanning electron micrograph of an elytron of the Speonemadus 
algarvensis (Coleoptera, Leiodidae) holotype. Visible is a mature 
thallus of Stichomyces conosomatis. This fungus is generally only found 
on Sepedophilus rove beetles (Staphylinidae). However, a few specimens 
of S. algarvensis were observed with fruiting bodies of this  
fungus in Portugese caves. In the same caves also beetles of the genus 
Sepedophilus occur, and presumably host shifts can occur in this micro-
habitat from the ‘typical’ to the new host. 

3. Enkele (3) thalli van Laboulbenia littoralis, nog vastgehecht op hun 
gastheerkever Cafius xantholoma (Gravenhorst), een kortschildkever. 
Verschillende details zijn goed zichtbaar, zoals de septa tussen de 
verschillende cellen en de opening van het perithecium (ostiole, pijltje), 
waarlangs de sporen het vruchtlichaam verlaten. Laboulbenia littoralis 
is een zustersoort van L. slackensis, een soort die strikt Pogonus 
chalceus (Marsham) als gastheer heeft, een loopkever. Beide gastheer-
soorten komen voor in brakke milieus tussen de vloed- en springtij-
zone. Foto: André De Kesel
3. A few thalli of Laboulbenia littoralis, still attached to their host Cafius 
xantholoma (Gravenhorst), a rove beetle. Several morphological fea-
tures are visible, such as the septa between the difference cells and 
the opening of the perithecium (ostiole, arrow), through which the 
ascospores leave the fruitbody. Interestingly, Laboulbenia littoralis is a 
sister species of L. slackensis, a species that strictly occurs on Pogonus 
chalceus (Marsham), a ground beetle. Both host species occupy brackish 
habitats in the upper tidal zone.
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(bijvoorbeeld Rickia wasmannii, een soort die op mieren maar 
ook op mijten voorkomt; Pfliegler et al. 2016, figuur 1), grotten 
(Stichomyces conosomatis op Speonemadus-kevers; Reboleira et al. 
2017, figuur 2), of zeewier en plantenafval (twee zustersoorten 
in het geslacht Laboulbenia op een kortschildkever en een loop-
kever; De Kesel & Haelewaters 2014b, figuur 3).

Er is ook sprake van groeiplaatsspecificiteit. Hierbij komt  
een soort uitsluitend voor op een zeer strikt omschreven positie 
van het gastheerlichaam. Dit is het geval bij soorten in het 
aquatisch geslacht Chitonomyces (Goldmann & Weir 2012). De 
thalli van Chitonomyces paradoxus en Ch. melanurus komen uit-
sluitend voor op Laccophilus spp. (waterroofkevers). We vinden 
hun thalli nauwelijks 50 µm uit elkaar, maar steeds volledig 
gescheiden en respectievelijk onder en boven de zijrand van 
het linker elyteer van de gastheer (bijv. De Kesel & Haelewaters 
2014a, De Kesel & Werbrouck 2008). Deze extreme vorm van 
specificiteit bij Laboulbeniales is het gevolg van zeer strakke 
transmissiepatronen van sporen tussen copulerende gastheren. 
Volgens Goldmann & Weir (2012) heeft dit geleid tot genetische 
isolatie en speciatie. De Kesel & Haelewaters (2014a) sluiten 
niet uit dat het in het geval van Ch. paradoxus and Ch. melanurus 
gaat over één morfologisch variabele soort, die in functie van 
de groeiplaats een andere en meer aangepaste vorm aanneemt. 
Omdat morfologische plasticiteit veel voorkomt bij Laboul- 
beniales is meer morfologisch-moleculair onderzoek vereist. 

Laboulbeniales-onderzoek in Nederland

De aanwezigheid van Laboulbeniales in Nederland werd voor 
het eerst gemeld door Lafontijn (1877), zonder echter identi- 
ficaties te leveren. Pas in de jaren 1940 en ’50 werden door  
A.M. Middelhoek de eerste taxonomische bijdragen geleverd 
over Laboulbeniales in Nederland. In twaalf artikelen, gepu- 
bliceerd tussen 1941 en 1957, beschreef en illustreerde hij  
26 Laboulbeniales soorten nieuw voor Nederland. 

Sinds 2010 dragen de auteurs van dit stuk bij aan het on-
derzoek over Laboulbeniales in Nederland. Dit gebeurt vaak in 
samenwerking met entomologen (Paul van Wielink, Oscar Vorst, 
Jan Willem van Zuijlen, Peter Boer). Mede door hun bijdragen is 
het aantal uit Nederland bekende Laboulbeniales gestegen tot 
80 (Haelewaters et al. 2015c). Tot dusver zijn uit Nederland acht 
nieuwe soorten voor de wetenschap beschreven (tabel 1). 

De focus van het recente onderzoek in Nederland ligt vooral 
op twee soorten: Hesperomyces virescens (zie verder) en Rickia 
wasmannii (figuur 4, zie Haelewaters et al. 2015a, 2015b). Rickia 
wasmannii, de steekmierschimmel, is bekend uit 17 Europese 
landen (De Kesel et al. 2016) en komt voor op negen mieren-
soorten, allemaal van het geslacht Myrmica. De afgelopen jaren 
hebben we onder andere achterhaald dat R. wasmannii in ver-
schillende geografische gebieden verschillende hoofdgastheren 
heeft (M. sabuleti Meinert in Nederland versus M. scabrinodis 
Nylander in Hongarije) en dat parasietprevalentie (de fractie 

4. Een Myrmica sabuleti-werkster, zwaar 
geïnfecteerd met Rickia wasmannii op ver-
schillende lichaamsdelen. Foto: Theodoor 
Heijerman
4. A worker of Myrmica sabuleti, densely 
infected with R. wasmannii on different 
body parts.

Tabel 1. De acht soorten Laboulbeniales die tot op heden werden beschreven op basis van materiaal uit Nederland.
Table 1. The eight species of Laboulbeniales that were described up until now based on material from the Netherlands. 

Soort	 Gastheer	 Classificatie	 Publicatie

Asaphomyces tubanticus 	 Catops nigricans (Spence)	 Coleoptera, Leiodidae, Cholevinae	 Middelhoek (1949)
[als Barbariella tubantica]
Bordea denotata	 Bibloporus bicolor (Denny)	 Coleoptera, Staphylinidae, Pselaphinae	 Haelewaters et al. (2014b)
Cantharomyces elongatus	 Syntomium aeneum (Müller)	 Coleoptera, Staphylinidae, Oxytelinae	 Haelewaters & De Kesel (2013)
Diphymyces sp. nov.	 Choleva fagniezi Jeannel	 Coleoptera, Leiodidae, Cholevinae	 D. Haelewaters ongepubliceerd
Laboulbenia barbara	 Philonthus punctus (Gravenhorst)	 Coleoptera, Staphylinidae, Staphylininae	 Middelhoek (1943)
Laboulbenia littoralis (paratype)	 Cafius xantholoma (Gravenhorst)	 Coleoptera, Staphylinidae, Staphylininae	 De Kesel & Haelewaters (2014b)
Mimeomyces zeelandicus	 Heterothops binotatus (Gravenhorst)	 Coleoptera, Staphylinidae, Staphylininae	 Middelhoek (1943)
Rickia laboulbenioides	 Cylindroiulus latestriatus (Curtis)	 Diplopoda, Julida, Blaniulidae	 De Kesel et al. (2013)
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geparasiteerde individuen in de bemonsterde populatie) van 
de schimmel hoger is in de lente dan in de zomer en de herfst. 
Deze conclusie was gebaseerd op materiaal verzameld in pot-
vallen (Haelewaters et al. 2015a). De Kesel et al. (2016) raadden 
aan om voor sociale insecten direct uit de nesten te monsteren, 
om een zo volledig mogelijk beeld te krijgen van prevalentie per 
individueel nest. 

Laboulbeniales op lieveheersbeestjes 

Er zijn zeven soorten Laboulbeniales bekend die lieveheers-
beestjes (familie Coccinellidae) parasiteren: zes van het geslacht 
Hesperomyces (H. chilomenes, H. coccinelloides, H. coleomegillae,  
H. papuanus, H. palustris, H. virescens) en één onbeschreven soort 
van het geslacht Laboulbenia. Een achtste soort, Hesperomyces 
hyperaspidis, werd recent in synonymie gebracht met H. virescens 
(Bernardi et al. 2014). Dit was echter op basis van morfologische 
kenmerken en het is mogelijk dat moleculair onderzoek uitwijst 
dat het toch twee aparte soorten zijn. 

De soorten Hesperomyces chilomenes (Thaxter 1918) en H. pa-
puanus (Majewski & Sugiyama 1985) zijn enkel bekend van het 
type-materiaal. Studie van zowel morfologische kenmerken 
als het DNA zal moeten uitwijzen of dit ‘goede’ soorten zijn. 
Hesperomyces coccinelloides is de kleinste soort en is gevonden op 
kleine gastheren uit de subfamilie Scymninae. Tot nu toe is deze 
soort gerapporteerd uit Noord-, Centraal- en Zuid-Amerika,  
Europa (België, Polen en Spanje), Azië (Borneo) en Oceanië (Fiji).

Hesperomyces coleomegillae en H. palustris werden onlangs op 
basis van morfologische en moleculaire kenmerken beschreven 
uit Ecuador en Costa Rica (Goldmann et al. 2013). Deze twee 
soorten zijn de enige in de hele orde, van een totaal van 2.100 
soorten, waarvan de morfologische beschrijving ondersteund 
wordt door DNA. Recent werd in Panama ook een nieuwe 
Laboulbenia-soort gevonden op Exochomus lieveheersbeestjes 
(Haelewaters et al. 2017). Ondanks dat dit geslacht een enorm 
aantal soorten en een zeer breed gastheerspectrum heeft werd 
ze nooit eerder op Coccinellidae aangetroffen.

Hesperomyces virescens is de bekendste en meest verspreide 
soort en wordt hieronder uitgebreid behandeld. 

Hesperomyces virescens

De meeste waarnemingen van Laboulbeniales op lieveheers-
beestjes hebben betrekking op Hesperomyces virescens. Deze 
soort is alleen bekend van lieveheersbeestjes en heeft meer 
dan 30 gastheersoorten in 20 geslachten (tabel 2). Hesperomyces 
virescens is op elk continent gekend, behalve Antarctica. De 
hoofdgastheer van H. virescens is Harmonia axyridis, het invasieve 
Aziatische lieveheersbeestje. De eerste keer dat H. virescens werd 
gemeld op H. axyridis was in 2004 op basis van materiaal verza-
meld in 2002 in Ohio in de Verenigde Staten (Garcés & Williams 
2004). Later meldden Haelewaters et al. (2014a) de schimmel op 
H. axyridis in diens inheemse verspreidingsgebied (China), op 
basis van museumcollecties verzameld in de jaren 1930.

De thalli van H. virescens zien er flesvormig uit en zijn meestal 
opvallend geel-groenig gekleurd (figuur 5). Ze kunnen met het 
blote oog verward worden met gele pollen. Bij sterk geïnfec-
teerde lieveheersbeestjes zijn de schimmels goed te zien met 
het blote oog, vooral bij een donker gekleurde gastheer. Hespero-
myces virescens is een van de weinige soorten Laboulbeniales 
die het chitinepantser van de gastheer doorboren en contact 
maken met de lichaamsholte (hemocoel) van hun gastheer voor 
de opname van nutriënten (Tavares 1985, Weir & Beakes 1996, 
Santamaría 2003). Zie kader 1 en figuur 6 voor meer informatie 
over de opbouw en morfologie.

Gastheerspecificiteit

De overgrote meerderheid van Laboulbeniales is strikt gast-
heerspecifiek. Een vergelijking van de gastheerrelaties in ver-
schillende gebieden laat zien dat deze door het hele versprei-
dingsgebied gelijk zijn, zie bijvoorbeeld Huldén 1983 (Finland), 
Santamaría et al. 1991 (Europa), De Kesel & Rammeloo 1992 
(België) en Majewski 1994 (Polen). Soorten van Laboulbeniales 

Tabel 2. Overzicht van alle gastheergeslachten voor Hesperomyces virescens, met aanduiding van de geslachten en H. virescens-geïnfecteerde 
soorten in Nederland.
Table 2. Overview of all host genera for Hesperomyces virescens, with indication of genera and H. virescens infected species in the Netherlands.

Gastheergeslacht	 In Nederland vastgesteld op	 Publicatie

In Nederland voorkomende geslachten 	 	  
Adalia	 Adalia bipunctata	 Ceryngier & Twardowska (2013) (overzichtsartikel)
Chilocorus	 	 Ceryngier & Twardowska (2013)
Coccinella	 	 Ceryngier & Twardowska (2013)
Coccinula	 	 Ceryngier & Twardowska (2013)
Epilachna	 	 Haelewaters et al. (2017)
Exochomus	 	 Castaldo et al. (2004)
Halyzia	 Halyzia sedecimguttata	 Haelewaters & van Wielink (2016)
Harmonia	 Harmonia axyridis	 Haelewaters et al. (2014a, 2016b)
Hippodamia	 	 Ceryngier & Twardowska (2013)
Hyperaspis	 	 Thaxter (1931), Bernardi et al. (2014)
Propylea	 	 Ceryngier & Twardowska (2013)
Psyllobora (als Thea in Balazuc 1974)		  Ceryngier & Twardowska (2013)
Tytthaspis	 	 Ceryngier & Twardowska (2013)

Niet in Nederland voorkomende geslachten 	 	
Azya	 	 Haelewaters et al. (2017)
Brachiacantha	 	 Ceryngier & Twardowska (2013)
Cheilomenes	 	 Haelewaters et al. (2016a)
Cycloneda	 	 Ceryngier & Twardowska (2013)
Eriopis 	 	 Ceryngier et al. (2012)
Erythroneda	 	 Bernardi et al. (2014)
Olla	 	 Ceryngier & Twardowska (2013)
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met een relatief groot gastheerspectrum en een bijna wereld-
wijde verspreiding zijn zeldzaam. Hesperomyces virescens is een 
van de uitzonderingen. Tabel 2 toont alle gekende gastheerge-
slachten voor deze soort: het zijn er 20, verdeeld over vijf sub-
families. Het is echter mogelijk dat H. virescens een complex is 
van cryptische soorten, dit wil zeggen soorten die morfologisch 
niet of met geringe zekerheid onderscheiden kunnen worden. 
In de mycologische wereld worden, nog steeds, veel soorten 
beschreven op basis van morfologische eigenschappen. Vooral 
bij organismen kleiner dan één millimeter, meestal met weinig 
morfologische kenmerken, ontstaat regelmatig de discussie of 
morfologische kenmerken wel volstaan om de onderliggende 
diversiteit effectief te detecteren (Pringle et al. 2005).

Om de vraag over cryptische diversiteit op te lossen heb-
ben we eerst moleculaire protocollen uitgetest (Haelewaters et 
al. 2015d) om daarna DNA te extraheren van zoveel mogelijk 
monsters van H. virescens afkomstig van verschillende gastheer-
soorten. In de dataset zitten momenteel meerdere monsters 
afkomstig van Adalia bipunctata, Cheilomenes propinqua, Cycloneda 
sanguinea, Halyzia sedecimguttata, H. axyridis en Olla v-nigrum. Na 
DNA-extractie, amplificatie en sequentie van de ‘internal trans-
cribed spacer’ regio (afgekort ITS) van het ribosomaal DNA werd 
een fylogenetische boom opgesteld. Deze toont aan dat alle 
monsters afkomstig van dezelfde gastheersoort samen cluste-
ren. De clusters van verschillende gastheersoorten blijken meer 
dan 3% te verschillen, wat suggereert dat elke gastheersoort zijn 
eigen parasietsoort heeft. Dit betekent dat H. virescens een com-
plex is van meerdere soorten (D. Haelewaters ongepubliceerd).

Als Hesperomyces virescens inderdaad een complex is van 
gastheerspecifieke cryptische soorten, dan veronderstellen 
we dat dit weerspiegeld wordt in bepaalde aanpassingen. Een 
belangrijke indicatie hiervoor is dat H. virescens, in tegenstel-
ling tot de meeste Laboulbeniales, voedingsstoffen rechtstreeks 

onttrekt aan het hemocoel van de gastheer. Andere Laboulbe-
niales, zoals alle vertegenwoordigers van het geslacht Laboul-
benia, doen dit niet of althans niet uitsluitend. Het thallus van 
deze soorten heeft een reproductieve maar ook een belangrijke 
nutritionele functie. Deze soorten halen al hun water en wa-
teroplosbare nutrienten uit het microhabitat via een systeem 
van steriele aanhangsels en zijn dus meer aangepast aan de 
biotoop die de gastheer prefereert. Het uit de omgeving halen 
van voedingsstoffen vergt aanzienlijke morfologische aanpas-
singen aan het thallus, veel meer in vergelijking met soorten 
die voedingsstoffen uit de gastheer halen. Deze morfologische 
verschillen in het thallus worden door taxonomen gebruikt om 
soorten te herkennen. 

Omdat H. virescens in staat is om vocht rechtstreeks uit de 
gastheer te halen heeft deze soort geen nood aan een uitgebreid 
systeem van aanhangsels. Daardoor is het thallus gereduceerd 
tot voortplantingsstructuren en een eenvoudig driecellig re-
ceptaculum. Vermits het thallus daardoor een louter repro-
ductieve functie heeft moet het strikt voldoen aan functionele 
minimumvoorwaarden verbonden aan de vorm van de voort-
plantingsorganen. Meestal is er zeer weinig ‘speling’ toegelaten 
wat betreft de vorm van de voortplantingsstructuren. Een klas-
siek voorbeeld bij Laboulbeniales is de vorm van de sporen die 
bij de 2.100 soorten nagenoeg identiek is. De reden hiervoor 
is dat de huidige sporenvorm optimaal lijkt voor transmissie. 
Een andere vorm zou de transmissie kunnen bemoeilijken en 
zodoende nadelig zijn voor de soort. Omdat Hesperomyces de 
gastheer perforeert, verwachten we dat deze intrusie stuit op 
afweermechanismen van de gastheer en zodoende belangrijke 
fysiologische aanpassingen vergt van de schimmel. Dergelijke 
aanpassingen werken specialisatie en isolatie in de hand die 
zichtbaar wordt in het DNA, maar niet noodzakelijkerwijs in 
de morfologie. Bij Laboulbeniales die de gastheer niet perforeren 
gaan we er van uit dat dergelijke mechanismen minder of 
zelfs niet aanwezig zijn en verwachten we dat niet-natuurlijke 
gastheren relatief gemakkelijk kunnen worden geïnfecteerd op 
voorwaarde dat het microhabitat geschikt is voor de schimmel. 
Op deze manier werd door De Kesel (1996) aangetoond dat een 
soort Laboulbenia die in de natuur alleen op Pogonus-soorten 
(een soortenarm loopkevergeslacht) voorkomt, zich in labora- 
toriumomstandigheden perfect kan ontwikkelen op minstens 
20 andere loopkeversoorten (in 12 geslachten, 5 subfamilies).

Cottrell & Riddick (2012) en A. De Kesel (ongepubliceerd) 
hebben getest in hoeverre H. virescens strikt gebonden is aan 
bepaalde gastheren. Hieronder worden de uitkomsten van deze 
experimenten kort samengevat (tabel 3).

In een eerste experiment (Cottrell & Riddick 2012) werd 
telkens één geïnfecteerde kever (bron) gecombineerd met één 
niet-geïnfecteerde kever (doel) in een petrischaal. Elke combi-
natie (H. axyridis + Coleomegilla maculata, H. axyridis + H. axyridis, 
enz.) werd vijf keer herhaald voor een totaal van 30 bron-kevers, 
15 H. axyridis en 15 O. v-nigrum. Na zeven dagen werden de bron-
kevers uit de petrischaal gehaald en werden de doel-kevers  
behouden en geobserveerd voor infectie met H. virescens, gedu-
rende één maand. Het tweede experiment werd anders opge-
steld om de fysieke contacten tussen bron-kever en doel-kever 
te verhogen (Cottrell & Riddick 2012). Telkens werd een bron- 
kever met een doel-kever ondergebracht in een glazen proef-
buis. De proefbuizen werden een uur lang op een hotdogmachine 
met draaimechanisme geplaatst. Op deze manier bleven de 
kevers actief en werd het aantal fysieke contacten artificieel 
opgedreven, veel meer dan in experiment één. Opnieuw werden 
de doel-kevers na het tuimelen één maand ter observatie in een 
petrischaal gehouden.

Het derde experiment (A. De Kesel ongepubliceerd) werd uit-
gevoerd met geïnfecteerde H. axyridis, verzameld aan het eind 

5. Thalli en sporen van Hesperomyces virescens op het uiteinde van een 
elyteer. Foto: André De Kesel
5. Thalli and spores of Hesperomyces virescens near the tip of an elytron.
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Kader 1 

Morfologische beschrijving

Hesperomyces virescens is éénhuizig en de thalli zijn meestal 
tussen 200 en 400 µm lang. Ze bestaan uit een driecellig re-
ceptaculum dat een langwerpig perithecium draagt en een kort 
enkelvoudig aanhangsel (figuur 6). Cel I van het receptaculum 
is langwerpig en draagt cellen II en III. Cel III draagt het primair 
aanhangsel dat 4-cellig is. De laatste 3 van deze 4 cellen dragen 
elk 1 antheridium dat naar buiten toe is gericht (de bovenste cel 
draagt apicaal een tweede antheridium). De flesvormige anthe-
ridia produceren de spermatia. 

Cel II draagt cel VI, de basiscel (of steuncel) van het perithe-
cium. Deze cel is vaak verlengd en soms opvallend verdikt naar 
boven toe. Het perithecium zelf is het grootste orgaan van het 
thallus, is vaak symmetrisch en eindigt apicaal in 2 korte sub- 
terminale lobben, 2 terminale lobben en 2 lippen rond de apicale 
opening. Eén lip is vaak driehoekig terwijl de andere meer 
stomp is. De terminale lobben zijn vermoedelijk trigger-organen 
om sporen op het geschikte moment vrij te laten. De lengte van 
deze twee terminale lobben is geen constant kenmerk, ze vari-
eert van thallus tot thallus en heeft weinig of geen taxonomisch 
belang. 

De ascosporen zijn groot, kleverig en tweecellig. Ze ontwik-
kelen tot volwassen thalli in 13 tot 26 dagen bij 25 ºC (Cottrell & 
Riddick 2012). De ontwikkelingsduur hangt af van de gastheer-
soort. Op H. axyridis duurt de ontwikkeling langer dan op  
O. v-nigrum. 

Hesperomyces virescens is een van de weinige soorten Laboul- 
beniales die het chitinepantser van de gastheer doorboort 
(Tavares 1985, Weir & Beakes 1996, Santamaría 2003). Dit gebeurt 
met behulp van een haustorium, een enkelvoudige of vertakte 
rhizoïdale structuur die het chitinepantser van de gastheer 
doorboort om stabiliteit te verlenen en voedsel op te nemen 
(Gaümann & Dodge 1928, Benjamin 1971). Haustoria maken 
contact met de lichaamsholte (hemocoel) van hun gastheer 
voor nutriënten. Benjamin (1971) veronderstelde dat alle  
Laboulbeniales vermoedelijk haustoria produceren. Dit is in  
tegenspraak met Tragust et al. (2016), die met behulp van licht-
microscopie en elektronenmicroscopie voor vier soorten  
Laboulbeniales hebben aangetoond dat zij géén penetratie  
veroorzaken bij hun gastheer.

6. Hesperomyces virescens. (a) Een tweecellige ascospore. (b) Een vol-
wassen thallus, met aanduiding van cellen I, II en III van het recepta-
culum, het primaire aanhangsel (pa), cel VI en het perithecium (p) 
met de terminal lobben (tl). Tekening: André De Kesel
6. Hesperomyces virescens. (a) A two-celled ascospore. (b) A mature thallus, 
with indication of cells I, II en III of the receptacle, the primary appen- 
dage (pa), cell VI and the perithecium (p) with its terminal lobes (tl). 

Tabel 3. Specificiteitstesten met Hesperomyces virescens en diverse soorten Coccinellidae. Experimenten één en twee werden uitgevoerd door 
Cottrell & Riddick (2012), experiment drie door A. De Kesel (ongepubliceerd). (*) Het derde experiment werd na vier maanden gestopt.
Table 3. Specificity tests with Hesperomyces virescens and different species of Coccinellidae. Experiments one and two were performed by Cottrell & 
Riddick (2012), experiment three by A. De Kesel (unpublished). (*) The third experiment was discontinued after four months.

Gastheersoorten in experiment	 Experiment één	 Experiment twee	 Experiment drie
Bron	 Doel	 Geïnfecteerd [%]	 Duur	 Geïnfecteerd [%]	 Duur	 Duur*

H. axyridis	 C. septempunctata	 -	 -	 11	 21.0 ± 0.0 d	 4 maanden
H. axyridis	 C. maculata	 0	  	 0		  -
H. axyridis	 H. axyridis	 46	 25.8 ± 1.5 d	 52	 17.9 ± 0.9 d	 -
H. axyridis	 H. convergens	 -	 -	 0		  -
H. axyridis	 O. v-nigrum	 0	  	 0	  	 -
O. v-nigrum	 C. septempunctata	 -	 -	 14	 22.5 ± 1.5 d	 -
O. v-nigrum	 C. maculata	 0	  	 0	  	 -
O. v-nigrum	 H. axyridis	 0	  	 0	  	 -
O. v-nigrum	 H. convergens	 -	 -	 0	  	 -
O. v-nigrum	 O. v-nigrum	 87	 15.0 ± 0.4 d	 61	 14.5 ± 0.33 d	 -

p

pa

b

VI

a

II
III

I

tl
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Tabel 4. De zeven soorten Laboulbeniales op lieveheersbeestjes, met aanduiding van alle gekende gastheersoorten en locaties. 
Table 4. The seven species of Laboulbeniales that are associated with ladybirds, with indication of all known host species and geographic 
locations.

Soort	 Gastheer	 Subfamilie	 Eerste observatie	 Land	 Publicatie

Hesperomyces chilomenes 	 Cheilomenes lunata (Fabricius)	 Coccinellinae	 < 1918	 Kenia	 Thaxter (1918, 1931)
(Thaxt.) Thaxt.	
Hesperomyces coccinelloides 	 Diomus seminulus Mulsant)	 Scymninae	 1998	 Brazilië	 Rossi & Bergonzo (2008)
(Thaxt.) Thaxt.	
	 Diomus sp.	 Scymninae	 2006	 Ecuador	 Proaño Castro & Rossi (2008)
	 Scymnus tardus Mulsant	 Scymninae	 < 1931	 Panama	 Thaxter (1931)
	 Scymnus sp.	 Scymninae	 < 1995	 Spanje	 Santamaría (1995)
	 Scymnus sp.	 Scymninae	 1998	 Verenigde Staten	 Goldmann et al. (2013)
	 Stethorus pusillus (Herbst)	 Scymninae	 1993	 Canada	 D. Haelewaters ongepubliceerd
			   2010	 België	 De Kesel (2011)
			   2012	 Polen	 Ceryngier (2013)
	 Scymninae sp.	 Scymninae	 < 1931	 Grenada	 Thaxter (1931)
	 Scymninae sp.	 Scymninae	 < 1931	 Jamaica	 Thaxter (1931)
	 Scymninae sp.	 Scymninae	 < 1931	 Filippijnen	 Thaxter (1931)
	 Scymninae sp.	 Scymninae	 < 1931	 Maleisisch Borneo	 Thaxter (1931)
	 Coccinellidae gen. & sp. undet.	 -	 < 1989	 Verenigde Staten	 Benjamin (1989)
Hesperomyces coleomegillae 	 Coleomegilla maculata (De Geer)	 Coccinellinae	 2009	 Costa Rica	 Goldmann et al. (2013)
W. Rossi & A. Weir	
			   2009	 Ecuador	 Goldmann et al. (2013)
Hesperomyces palustris 	 Coleomegilla maculata (De Geer)	 Coccinellinae	 1951	 Cuba	 Haelewaters et al. 2017
W. Rossi & A. Weir	
			   2009	 Costa Rica	 Goldmann et al. (2013)
			   2009	 Ecuador	 Goldmann et al. (2013)
Hesperomyces papuanus 	 Cryptolaemus affinis Crotch	 Scymninae	 1978	 Papoea-	 Majewski & Sugiyama (1985)
T. Majewski & Sugiy.				    Nieuw-Guinea	
Hesperomyces virescens 	 Adalia bipunctata Linnaeus	 Coccinellinae	 jaren 1960	 Frankrijk	 Hodek (1973)
Thaxt.	
			   1995-1997	 Duitsland	 Webberley et al. (2006)
			   < 1996	 Engeland	 Weir & Beakes (1996)
			   1996	 Italië	 Webberley et al. (2006)
			   1999-2001	 Oostenrijk	 Christian (2001)
			   2002	 Zweden	 Webberley et al. (2006)
			   < 2006	 Nederland	 Webberley et al. (2006)
			   2007	 Polen	 Ceryngier & Twardowska (2013)
			   winter 2007/2008	 Denemarken	 Steenberg & Harding (2010)
			   2008	 Argentinië	 Bernardi et al. (2014)
	 Adalia decempunctata (Linnaeus)	Coccinellinae	 1961-1962	 Frankrijk	 Iperti (1964)
			   1999	 Engeland	 Goldmann et al. (2013)
			   2001	 Italië	 Castaldo et al. (2004)
	 Adalia sp.	 Coccinellinae	 < 2012	 België	 Ceryngier et al. (2012)
	 Azya orbigera (Mulsant)	 Coccidulinae	 2015-2016	 Panama	 Haelewaters et al. (2017)
	 Brachiacantha quadripunctata 
	 (Melsheimer)	 Scymninae	 2004	 Verenigde Staten	 Harwood et al. (2006a)
	 Brachiacanthini sp.	 Scymninae	 1992	 Panama	 Haelewaters et al. (2017)
	 Cheilomenes propinqua (Mulsant)	 Coccinellinae	 2013-2015	 Zuid-Afrika	 Haelewaters et al. (2016a)
	 Chilocorus bipustulatus (Linnaeus)	 Chilocorinae	 1934	 Israel	 Hecht (1936)
			   < 1937	 Marokko	 Maire & Werner (1937)
	 Chilocorus renipustulatus Scriba	 Chilocorinae	 2011	 Engeland	 Hubble (2011)
	 Chilocorus stigma (Say)	 Chilocorinae	 < 1891	 Verenigde Staten	 Thaxter (1931)
	 Coccinella septempunctata 	 Coccinellinae	 2004-2005	 Verenigde Staten	 Harwood et al. (2006b)
	 Linnaeus	
	 Coccinula crotchi (Lewis)	 Coccinellinae	 < 2012	 Japan	 Ceryngier et al. (2012)
	 Coccinula quatuordecimpustulata	 Coccinellinae	 2001	 Griekenland	 Castaldo et al. (2004)
	 (Linnaeus)	
	 Coccinula sinensis (Weise)	 Coccinellinae	 < 2012	 Japan	 Ceryngier et al. (2012)
	 Cycloneda munda Say)	 Coccinellinae	 2004	 Verenigde Staten	 Harwood et al. (2006a)
	 Cycloneda sanguinea (Linnaeus)	 Coccinellinae	 -	 Cuba	 Haelewaters et al. (2015e)
			   2006	 Ecuador	 Bernardi et al. (2014)
			   < 1979	 Engeland	 Tavares (1979)
			   2015	 Panama	 Haelewaters et al. (2017)
	 Cycloneda sanguinea limbifer 	 Coccinellinae	 1979	 Puerto Rico	 D. Haelewaters ongepubliceerd
	 Casey	
			   1987	 Verenigde Staten	 D. Haelewaters ongepubliceerd
			   2004	 Bahamas	 D. Haelewaters ongepubliceerd
	 Cycloneda sanguinea sanguinea 
	 (Linnaeus)	 Coccinellinae	 1988	 Puerto Rico	 D. Haelewaters ongepubliceerd
			   1989	 Verenigde Staten	 D. Haelewaters ongepubliceerd
			   2009	 Kaaimaneilanden	 D. Haelewaters ongepubliceerd
			   2013	 Guatemala	 Haelewaters et al. (2015e)
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vervolg

Soort	 Gastheer	 Subfamilie	 Eerste observatie	 Land	 Publicatie

	 Epilachna mexicana 	 Epilachninae	 2015	 Panama	 Haelewaters et al. (2017)
	 (Guérin-Méneville)	
	 Eriopis connexa Mulsant	 Coccinellinae	 < 1931	 Argentinië	 Thaxter (1931)
	 Erythroneda bugaboo 	 Coccinellinae	 2008	 Ecuador	 Bernardi et al. (2014)
	 Vandenberg & Gordon	
	 Exochomus laeviusculus Weise	 Chilocorinae	 2001	 Réunion	 Castaldo et al. (2004)
	 Halyzia sedecimguttata 	 Coccinellinae	 2015	 Nederland	 Haelewaters & van Wielink (2016)
	 (Linnaeus)	
	 Harmonia axyridis (Pallas)	 Coccinellinae	 1930-1939	 China	 Haelewaters et al. (2014a)
			   2002	 Verenigde Staten	 Garcés & Williams (2004)
			   winter 2006/2007	 België	 De Kesel (2011)
			   2008	 Nederland	 Haelewaters et al. (2012)
			   2008-2009	 Duitsland	 Herz & Kleespiel (2012)
			   2010	 Canada	 Haelewaters et al. (2016b)
			   2011	 Verenigd Koninkrijk	 Haelewaters et al. (2014a)
			   2013	 Frankrijk	 Haelewaters et al. (2016b)
			   2013	 Kroatië	 Ceryngier et al. (2013)
			   2013	 Tsjechië	 Ceryngier & Twardowska (2013)
			   2013-2015	 Zuid-Afrika	 Haelewaters et al. (2016a)
			   2014	 Ecuador	 Cornejo & González (2015, figuur 2C)
			   2014	 Hongarije	 Pfliegler (2014)
			   2014-2015	 Polen	 Gorczak et al. (2016)
			   2015	 Slovakije	 Haelewaters et al. (2016b)
			   2016	 Oostenrijk	 Haelewaters et al. (2016b)
			   2016	 Argentinië	 Haelewaters et al. (2016b)
	 Hippodamia convergens 	 Coccinellinae	 < 1931	 Verenigde Staten	 Thaxter (1931)
	 Guérin-Méneville	
	 Hippodamia tredicimpunctata 	 Coccinellinae	 1917	 Canada	 Haelewaters et al. (2015e)
	 tibialis (Say)	
	 Hyperaspis festiva Mulsant	 Scymninae	 2003	 Frans-Guyana	 Bernardi et al. (2014)
	 Hyperaspis sp.	 Scymninae	 < 1931	 Trinidad	 Thaxter (1931)
	 Olla v-nigrum (Mulsant)	 Coccinellinae	 < 1996	 Fiji	 Weir & Beakes (1996)
			   2007	 Verenigde Staten	 Riddick & Cottrell (2010)
	 Propylea quatuordecimpunctata 	 Coccinellinae	 1985	 Spanje	 Santamaría (1989)
	 (Linnaeus)	
	 Propylea sp.	 Coccinellinae	 1918	 Japan	 Haelewaters et al. (2015e)
	 Psyllobora vigintiduopunctata 	 Coccinellinae	 < 1974	 Frankrijk	 Balazuc (1974)
	 (Linnaeus)	
			   1994	 België	 De Kesel (2011) 
			   < 2003	 Spanje	 Santamaría (2003)
	 Psyllobora vigintimaculata (Say)	 Coccinellinae	 2004	 Verenigde Staten	 Harwood et al. (2006a)
	 Tytthaspis sedecimpunctata 	 Coccinellinae	 2001	 Griekenland	 Castaldo et al. (2004)
	 (Linnaeus)	
Laboulbenia sp. nov.	 Exochomus childreni Mulsant	 Chilocorinae	 1992	 Panama	 Haelewaters et al. (2017)
	 Exochomus sp. 1	 Chilocorinae	 1973	 Panama	 Haelewaters et al. (2017)

van de winterperiode (in februari). De bedoeling was om aan te 
tonen dat H. virescens zich in koudere omstandigheden (verder) 
kan ontwikkelen op H. axyridis maar ook op Coccinella septem-
punctata. Deze laatste wordt soms aangetroffen in de overwinte-
ringsplaatsen van H. axyridis. In een eerste reeks werd de trans-
missie van de schimmel geforceerd door de sterk geïnfecteerde 
bron-kevers (H. axyridis) tegen de niet- geïnfecteerde C. septem-
punctata’s te wrijven. Er werd op gelet dat de inhoud van een 
aantal perithecia geledigd werd op de doel-kevers (door middel 
van controle onder de stereoscoop). In een tweede reeks werden 
bron- en doel-kevers samen gehouden, zonder ze vooraf tegen 
elkaar te wrijven. De kevers verbleven gedurende vier maanden 
in ruime potten (1 L), bij slechts 15°C, met normale daglengte 
(12u/12u), luchtvochtigheid niet boven 80% met erwtenluizen in 
overmaat. Deze omstandigheden stemmen relatief goed over-
een met ‘betere’ overwinteringsomstandigheden in gebouwen.

In experimenten één en twee waren de doel-kevers van  

dezelfde soort als de bron-kevers het meeste geïnfecteerd. In 
experiment één waren er geen andere soorten geïnfecteerd op 
het einde van het experiment. In experiment twee droegen  
C. septempunctata doel-kevers na één maand ook thalli (bij zowel 
H. axyridis als O. v-nigrum als bron-kever). Het percentage geïn-
fecteerde C. septempunctata was wel veel lager dan dat van geïn-
fecteerde H. axyridis en O. v-nigrum. Ook duurde de ontwikkeling 
tot volwassen thalli langer op C. septempunctata. Deze observa-
ties ondersteunen de moleculaire data; de cryptische soorten 
hebben mogelijk soortspecifieke eisen en zijn het meeste suc-
cesvol op hun ‘eigen’ gastheer. 

In het derde experiment werd enkel transmissie van de 
schimmel vastgesteld in de reeks waar de overdracht geforceerd 
werd. Het duurde daarenboven meer dan twee maanden voor-
aleer op slechts een fractie van de C. septempunctata-specimens 
infectie met H. virescens werd vastgesteld. Echter de thalli 
waren vier maanden na het in contact brengen met sporen nog 



114 entomologische berichten
	 77 (3) 2017

steeds niet volledig volwassen. Dit is een groot verschil met  
het tijdsbestek dat nodig was voor ontwikkeling tot adult op  
C. septempunctata in Cottrell & Riddick (2012). De reden hiervoor 
is mogelijk de lage temperatuur, maar ook andere experimen-
tele omstandigheden kunnen een rol spelen.

In het derde experiment bereikte de meerderheid van de 
juveniele thalli op de bron-kevers de maturiteit, zonder dat het 
aantal thalli per kever opvallend toenam. De conclusie kan zijn 
dat thalli bij lage temperaturen verder ‘rijpen’ maar niet over-
gaan tot sporenproductie. Op deze manier blijft de schimmel- 
populatie relatief constant en bereidt ze zich voor om maximaal 
sporen te produceren op het moment dat de gastheer de over-
winteringsplaats verlaat. Voor de verspreiding en transmissie 
van de schimmel is dit zeer belangrijk omdat deze periode over-
eenstemt met het begin van de copulatieperiode. Verhoogde 
thallusmaturiteit bij de aanvang van de copulatieperiode van de 
gastheer is een strategie van Laboulbeniales die door De Kesel 
(1995) werd aangetoond bij Laboulbenia clivinalis op de gastheer 
Clivina fossor (Linnaeus, 1758) (Carabidae). Vermits copulatie in-
traspecifiek contact en transmissie verhoogt, werkt ze ook gast-
heerspecificiteit in de hand.

Bij H. axyridis komt echter ook interspecifiek copulatiegedrag 
voor. We zouden dus verwachten dat H. virescens afkomstig  
van H. axyridis kan overgezet worden op andere soorten waar  
H. axyridis mee copuleert. Dit is echter niet het geval. In een  
Belgische overwinteringslocatie (Plantentuin Meise), met ver-
schillende soorten lieveheersbeestjes, wordt H. virescens enkel  
aangetroffen op H. axyridis, ongeacht de zeer hoge infectie- 
frequentie en thallusdensiteit. In Byron, in de Amerikaanse 
staat Georgia, overlappen geïnfecteerde populaties van H. axy- 
ridis en O. v-nigrum (Riddick & Cottrell 2010). In Zuid-Afrika  
hebben we geïnfecteerde H. axyridis en Cheilomenes propinqua  
samen gevonden in de omgeving van Stellenbosch (Haelewaters 
et al. 2016a). Moleculaire data van H. virescens geïsoleerd van 
deze verschillende gastheren tonen aan dat er geen overdrachten 
zijn tussen de gastheersoorten, hoewel er wel degelijk con- 
tacten zijn. Dit betekent, alweer, dat deze verschillende isolaten 
van H. virescens soortspecifieke vereisten hebben en wellicht 
maximaal succesvol zijn op de ‘eigen’ gastheer.

Hoofdgastheer Harmonia axyridis

Tabel 4 geeft een overzicht van alle gastheren van H. vires-
cens. Wat opvalt is dat Harmonia axyridis als gastheer pas erg recent 
wordt gemeld in de invasieve regio’s (figuur 7). De allereerste 
observaties van H. virescens-geïnfecteerde H. axyridis kwamen 
uit Ohio, in de Verenigde Staten. Dit was in juli-november 2002 
(Garcés & Williams 2004). In een studie van museumspecimens 
van H. axyridis in Noord-Amerika, kwamen ook infecties aan het 
licht in datzelfde jaar in Tennessee, Virginia en West-Virginia 
(Haelewaters et al. 2016b). Tijdens deze studie werden kevers 
geobserveerd voor H. virescens-infectie vanaf 1991, dit is drie jaar 
nadat de eerste gevestigde populatie van H. axyridis in het wild 
werd gerapporteerd in de Verenigde Staten (Louisiana) (Chapin 
& Brou 1991). Echter, pas sinds 2002 werd infectie met H. vires-
cens vastgesteld. Met andere woorden, er zit een periode tussen 
de vestiging van H. axyridis in het wild en het verwerven van de 
parasiet door deze invasieve gastheer (figuur 8). 

Harmonia axyridis beschikt over een aantal eigenschappen 
die verspreiding van H. virescens binnen de populatie lijken  
te bevorderen (Ceryngier & Twardowska 2013, De Kesel 2011, 
Riddick & Schaefer 2005). Harmonia axyridis leeft relatief lang als 
imago (tot drie jaar, Acorn 2007) en overwintert in omvangrijke 
groepen van soms honderden individuen, wat maakt dat er 
willekeurige transmissie van sporen kan plaatsvinden. In deze 
periode ontstaan geen sekse-gerelateerde infectiepatronen. 
Echter, tijdens het paarseizoen vindt gerichte transmissie plaats 
en die leidt tot sterke dorsale infecties bij vrouwtjes en ventrale 
infecties bij mannetjes (Van Wielink 2017a). Twee andere eigen-
schappen die infecties promoten zijn de hoge promiscuïteit  
van H. axyridis en een multivoltiene levenswijze (verschillende 
generaties/jaar). De combinatie van deze factoren zorgt ervoor 
dat transmissie van ascosporen effectief gebeurt tussen ver-
schillende generaties alsook dat het aantal thalli per gastheer 
erg hoog kan oplopen (tot > 400 thalli/specimen). 

Omwille van deze, hoofdzakelijk populatie-dynamische, 
redenen is H. axyridis, na het oppikken van H. virescens van een 
lokale gastheer relatief snel diens hoofdgastheer geworden  
(De Kesel 2011). Zowel in Noord-Amerika als in Europa zien 
we tegenwoordig hoge infectiefrequenties op H. axyridis (over-
zicht in Haelewaters et al. 2016b). Het is waarschijnlijk dat 
enkel zuivere, niet-geparasiteerde, H. axyridis-imago’s werden 

7. Harmonia axyridis (Aziatisch lieveheers-
beestje), twee specimens geïnfecteerd 
met Hesperomyces virescens. Tijdens 
overwintering zijn er vele contacten tus-
sen geïnfecteerde en niet-geïnfecteerde 
exemplaren, waardoor de schimmel  
efficiënt kan worden overgedragen via  
de kleverige sporen. Foto: André De Kesel
7. Harmonia axyridis (Asian multicolored 
or harlequin ladybird), two specimens 
infected with Hesperomyces virescens. 
During overwintering many contacts take 
place between infected and uninfected 
specimens, leading to efficient transmis-
sion of the fungus through its sticky 
ascospores.
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geïntroduceerd vanuit Azië (Raak-van den Berg et al. 2014).  
Harmonia axyridis moet daarom in Europa en/of Noord-Amerika 
de parasiet hebben opgepikt van een lokale soort. We zouden 
hiervan een bewijs moeten vinden in de moleculaire data. Als 
we een isolaat vinden van een inheemse soort waarvan de ITS-
sequentie identiek is aan die van H. virescens vanop H. axyridis,  
is de puzzel opgelost. Tot dan blijft dit een hypothese. 

Negatieve effecten

Over het algemeen berokkenen Laboulbeniales, ondanks hun 
parasitaire eigenschappen, weinig of geen schade aan hun  
gastheer. Omwille van het penetrerende haustorium zijn er  
echter indicaties dat H. virescens hiervan afwijkt. Een aantal  
studies toont nadelige effecten van infecties met H. virescens. Dit 
gaat van vrouwelijke gastheren die minder frequent copuleren 
(Nalepa & Weir 2007) tot verlaagde overwinteringskansen bij 
voornamelijk mannelijke gastheren (Riddick 2010). Kamburov  
et al. (1967) brachten de schimmel in verband met een ‘popula-
tiecrash’ van Chilocorus bipustulatus in Israël. Echter, Applebaum 
et al. (1971) kwamen tot een andere conclusie. Zij maten de 
zuurstofopname, uitstoot van koolstofdioxide en het respirato-
risch quotiënt van geïnfecteerde en ongeïnfecteerde lieveheers-
beesten en vonden geen noemenswaardige verschillen. Ook 

het aantal gelegde eitjes door geïnfecteerde lieveheersbeestjes 
bleek niet beïnvloed. 

Andere nadelige effecten zijn puur mechanisch. We zien 
soms zware infecties van H. virescens op H. axyridis, met geregeld 
meer dan 100 thalli (soms zelfs > 400 thalli) op de dekschilden, 
monddelen, antennen, of poten (Riddick & Schaefer 2005, 
Nalepa & Weir 2007). Het kan zijn dat het voor zulke gastheren 
moeilijk wordt om te vliegen, voedsel en partners te detecteren 
of predatoren te ontwijken. 

Hesperomyces virescens in Nederland

In Nederland is H. virescens tot nog toe op drie soorten vastge-
steld (figuur 9): Adalia bipunctata, Harmonia axyridis en Halyzia  
sedecimguttata. De vondst op A. bipunctata kwam uit Utrecht 
(Webberley et al. 2006). Hesperomyces virescens werd in Nederland 
voor het eerst op H. axyridis gemeld in Haelewaters & De  
Kesel (2011), als resultaat van lichtvangsten in De Kaaistoep. Het 
eerste exemplaar H. axyridis met H. virescens werd verzameld op 
licht op 24 juli 2008. Meerdere vondsten van deze combinatie 
volgden snel (Haelewaters & van Wielink 2016). Ook op de web-
site Waarneming.nl zijn sinds 2013 verschillende observaties 
van deze combinatie gedeeld door vrijwilligers. Hierdoor is  
H. virescens op H. axyridis ondertussen gekend in zeven provincies: 

8. Ook in België is er een periode tussen de vestiging van H. axyridis 
in het wild (2001, Roy et al. 2016) en de eerste observatie van H. vires-
cens op deze gastheer (20 februari 2007, De Kesel 2011). De parasiet-
prevalentie is op korte tijd heel erg gestegen, tot gemiddeld 89% (op 
exemplaren die de overwinteringsplaats verlaten). (Data A. De Kesel 
in Haelewaters et al. 2016b, Tabel S2.)
8. Also in Belgium there is a time lag between the establishment of  
H. axyridis in the wild (2001, Roy et al. 2016) and the first observation 
of H. virescens on this host species (February 20, 2007, De Kesel 2011). 
During a very short timeframe, the parasite prevalence has consider-
ably increased, until on average 89% (specimens leaving the overwin-
tering location). (Data A. De Kesel in Haelewaters et al. 2016b, Table S2.)

9. Een overzicht van alle vondsten van Hesperomyces virescens in 
Nederland. De groene stip verwijst naar de enige gekende vondst in 
Nederland van H. virescens op Adalia bipunctata (in Utrecht). De gele 
stip is de locatie van het natuurgebied De Kaaistoep, Tilburg. Hier 
hebben we tot nu toe het grootste aantal lieveheersbeestjes met  
H. virescens voor Nederland gevonden, op Harmonia axyridis en  
een enkele keer op Halyzia sedecimguttata.
9. An overview of all records of Hesperomyces virescens in The Nether- 
lands. The green dot represents the sole record in the Netherlands 
of H. virescens on Adalia bipunctata (in Utrecht). The yellow dot shows 
the location of nature reserve De Kaaistoep, Tilburg. Here we found 
the highest numbers of ladybirds infected with H. virescens in the 
Netherlands, on Harmonia axyridis and once on Halyzia sedecimguttata. 
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Summary

The fungus Hesperomyces virescens, a natural enemy of ladybirds
Laboulbeniales are obligate ectoparasitic fungi (Ascomycota, Peziziomycotina) using 
Arthropoda as their hosts. They occur on Blattodea (cockroaches and termites), Coleoptera 
(beetles), Dermaptera (earwigs), Diptera (flies), Hemiptera (true bugs), Hymenoptera 
(Formicidae: ants), Mallophaga (lice), Orthoptera (crickets), and Thysanoptera (thrips). 
The majority of Laboulbeniales (80%) have beetles as hosts. The morphology is very 
different from other fungi; Laboulbeniales do not form hyphae or mycelia but instead 
produce individual thalli. It has been estimated that as many as 15.000 to 75.000 species 
of Laboulbeniales exist, of which currently 2.100 have been formally described. Seven 
species, in the genera Hesperomyces (6) and Laboulbenia (1), are known to have hosts in 
the Coccinellidae (ladybirds). This paper briefly discusses the biology and ecology of 
Laboulbeniales and the history of Laboulbeniales research in the Netherlands. The available 
data about Hesperomyces virescens, including its morphology and ecology, are reviewed and 
discussed. This parasite infects over 30 ladybird species belonging to 20 genera from five 
subfamilies. In the Netherlands, it is reported on Adalia bipunctata, Halyzia sedecimguttata, 
and Harmonia axyridis (harlequin ladybird). Due to its favorable population dynamics,  
H. axyridis has quickly become the main host of Hesperomyces virescens. Host specificity is 
discussed in the light of recent molecular analysis suggesting that this fungus is in fact 
composed of several cryptic species, i.e. morphologically not or hardly distinguishable. 
Based on the literature known to us and original data, we present an actual and worldwide 
overview of the host spectrum of the H. virescens ‘species complex’. 
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