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Oz: Kok-ur (Meloidogyne spp.) ve Kist (Heterodera ve Globodera spp.) nematodlar1 ekonomik olarak
en Onemli bitki paraziti nematod tirleridir. Obligat, sabit endoparazit beslenmeye sahip bu
kozmopolit zararlilar konukgu parazitizminde Ozellesmis mekanizmalara sahiptirler. Konukcu
bitkinin koklerinde beslenme bolgeleri olusturarak kansere neden olmaktadirlar. Beslenme
bolgelerinin  olusumu kok hiicrelerinin - modifikasyonu ile meydana gelmektedir ve yogun
sitoplazmali, ¢ok ¢ekirdekli, fazla organelli bir yapidadir. Bu doniisiimlerin yapilabilmesi igin
nematodun salgi bezlerinden {iretilen fonksiyonlar1 farkli ¢ok sayida salgi stilet, amphid ve phasmid
araciligiyla konukgu bitki hiicresine birakilmaktadir. Koklerde meydana gelen kanser sonucunda
bitkideki su ve besin dolasimi bozulmakta ve bitki gelisimi olumsuz etkilenmektedir. Bu derlemede
nematod parazitizmi ve kanser olusumlari agiklanmaya ¢alisilmistir.

Anahtar Kelimeler: Meloidogyne spp., Heterodera spp., Globodera spp., kanser, efektor.

Root Knot (Meloidogyne spp.) and Cyst Nematodes
(Heterodera and Globodera spp.) Cancer Generation Mechanisms in Plants

Abstract: Root-knot (Meloidogyne spp.) and cyst (Heterodera and Globodera spp.) are the most
economically important plant parasitic nematode species. These cosmopolitan pests are obligate,
sedentary endoparasites and specialized mechanisms in host parasitism. They cause plant cancer that
modifications of the host cell for feeding and it is characterized multicellular, more organellar
structure with dense cytoplasm. A number of different secretory which produced nematode glands are
secreted into the host through the stylet, amphid and phasmid to feeding site formation. As a result of
cancer the roots, the circulation of water and nutrients in the plant is disturbed and plant growth is
negatively affected. In this review, nematode parasitism and cancer occurrences were tried to be
explained.

Keywords: Meloidogyne spp., Heterodera spp., Globodera spp., cancer, effector.
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Giris

Kok-ur (Meloidogyne spp.) ve kist (Heterodera ve Globodera spp.) nematodlar1 sabit
endoparazit beslenmeye sahip olmalari, vaskular dokularda zarar meydana getirmeleri,
konukgu bitkide 6zellesmis parazitizm mekanizmalarinin olmasi, yilda verilen ddl sayisinin
fazla olmas1 (6zellikle Meloidogyne spp.) ve disi bagina birakilan yumurta sayisinin yiiksek
olmast nedeniyle ekonomik olarak en 6nemli bitki paraziti nematod tiirleridir. Bu iki bitki
paraziti nematod grubunun arasinda c¢ok sayida benzerlik olmasina ragmen oOnemli
farkliliklar da bulunmaktadir (Cizelge 1). Kok-ur ve kist nematodlarinin bitkide
olusturduklar1 kanserler; bitkideki su ve besin dolagim diizenini bozar, gelisme gerilikleri,
bodurlasma, solgunluk, cicek ve meyve dokiimlerine yol acar. Eger enfeksiyon agir ise
bitkiler tamamen kuruyabilir, gen¢ fide doneminde ekim ve dikim tekrar yapilmak zorunda
kalinabilinir. Kanserli dokular iizerinde sekonder mikroorganizmalarin geligsmesiyle
bitkideki verim kaybi artmaktadir. Verim kaybi konukgu bitki, kiltirel uygulamalar ve
¢evre kosullarina bagli olarak degismektedir. Kok-ur ve kist nematodlarmin yillik {iriin
kaybinin ekonomik degeri 90 milyar dolara ulasmaktadir (Dhandaydhan ve ark. 2008).

Cizelge 1. Kok-ur ve Kist Nematodlar1 Arasindaki Temel Farkliliklar

Kok-ur nematodlari Kist nematodlar:
Yumurtalar disi viicudu disinda jelatinimsi yumurta ~ Yumurtalar 6lii disi ile birlikte
paketi icerisinde kist icerisinde
Larvalarin ¢ikist i¢in 6zel bir uyariya Larvalarin ¢ikisi i¢in Kisti uyaran eksudatlara
gerek yok ihtiyag var
Genis konukgu dizisi Sinirli konukgu dizisi
Yumurtlamayla birlikte ergin disinin beslenmesi Yumurtlamayla birlikte ergin disinin
devam etmekte beslenmesi durmakta
Ergin disi kok icerisinde Ergin disi kok disinda
Dev beslenme hiicreleri Synctium beslenme cepleri
Yizeysel byik galler Doku icerisinde kii¢lik kanserli dokular

Ko6k-ur nematodlarinin infektif donemi ikinci dénem larvalardir (J2), J2'ler koklere ug
kisimdan giris yapar ve epidermal hiicreleri parcalar. Meristem dokuya ulagsmaya ¢alisan J2,
kok icerisinde interseliiler olarak hareket eder ve vaskular dokulara geldiginde buraya
yerlesir. Dokuda kendini sabitleyerek beslenir ve dev hiicreler olusturur. Ug deri
degisiminden sonra ergin hale gelir ve toplu olarak yumurta paketleri i¢ine yumurtalarini
birakir. Kisi, bitki kdklerinde olusturdugu urlar i¢inde veya toprakta, larva ya da yumurta
halinde gecirir. Bartlem ve ark. (2013), Meloidogyne incognita J2 'nin 24 saat icerisinde
konuk¢u hiicreye yerlestigini ve 48 saat igerisinde nematod beslenme hicrelerinin
olugmaya bagladigimi, 3-4 gln sonra Nematod anteriériini cevreleyen parankimatik
hiicrelerden dev hiicrelerin olustugunu bildirmektedir.

Kist nematodlarinda ise topraga dokiilen kistlerden ¢ikan 2. dénem infektif larvalar
konukgularina yonelir, bitki kokiinde stiletleri ile aramalar yaparlar ve beslenip hayatlarini
devam ettirebilmek i¢in en uygun hiicreyi secgerler. Bu yerler genellikle ksileme yakindir.
Larvalar beslenmeyle birlikte gelismeye baslar. Gelismeyle birlikte beslenme hiicresi
“syncitium” olusumlar1 meydana gelir. Deri degistirip ergin hale gegip ciftlesirler. Enfekteli
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koklerde beyaz kist seklindeki disiler; boyun kismi kdk dokusu i¢ine girmis, viicutlart kok
disinda asili olarak goriilebilir. Disi yumurtalarimi biraktiktan sonra 6liir ve viicut duvari
sertlesir ve koyulasir. Dis sartlara dayanikli, kahverengi bir kist halini alarak yumurta ve
larvalart korur. Yumurtalar kistin i¢inde ¢ok uzun yillar toprakta canli olarak kalabilirler
(Wyss ve Grundler, 1992).

Bitkilerde Kék-ur (Meloidogyne spp.) ve Kist Nematodlari
(Heterodera ve Globodera spp.)'nin Kanser Olusum Mekanizmalari

Tylenchida takiminda bulunan Meloidogyne spp. ve Heterodera-Globodera spp.
nematodlarimin 6zofagal salgi bezleri; 2 subventral ve 1 dorsal salgi hiicresi olarak basal
bulbda ve stilet yakininda 1 adet dorsal ozofagal salgi bezi olarak prokorpusta
bulunmaktadir (Hussey ve Mims, 1991). Ozofagal salgi bezlerinde iiretilen salgilar stilet,
amphid ya da phasmid araciligiyla konukcu hiicreye iletilmektedir. Genellikle salgilarin
iletiminde stilet onemli bir aragtir. Bu nematodlarda subventral 6zofagal bezler nematodun
hareketli ikinci dénem larva déneminde bitkiye penetrasyon, infeksiyon ve uygun beslenme
hiicresi arama sirasinda aktif durumdadir. Dorsal 6zofagal bezler ise beslenme hicrelerinin
olugturulmasi ve devamliliginda aktiftir (Hussey ve ark. 2002).

Sabit endoparazit beslenen Kok-ur ve Kist Nematodlar1 hayatlarini devam ettirebilmek
icin Ozellesmis beslenme hiicresi olusturmak zorundadirlar ve bu yapilarina kanser
denilmektedir. Kanser olusturma mekanizmalar1 oldukga karigiktir. Kok-ur nematodlarinin
beslenme hucrelerine dev hiicreler, Kist nematodlarinin beslenme hiicrelerine ise syncitia
denilmektedir. Dev hiicreler sitokinesis olmaksizin ardisik mitozlar ve endoreduplikasyon
dizisi sayesinde meydana getirilir. Hiicreler biiyiiyerek ¢ok ¢ekirdekli bir yapi1 kazanir.
Niiklear hyperplazi ve hiicresel hipertrofi ksilem boyunca genisleyen ikincil hiicre duvari
ifadeleri ile goriinlir hale gelmektedir. Amag, ¢oziinmiis maddelerin taginimini
kolaylastirmaktir. Dev hicreler, normal hiicrelerden 100 kat daha genistir, organel sayisi,
protein, lipit ve kiigiik vakuolleri artmakta yogun sitoplazma meydana gelmektedir (Bird ve
Kaloshian, 2003). Dev hiicrelerin olusumunda bitki hiicre iskelet yapisinda degisiklikler
meydana gelir, gelisim siiresince Actin (ACT) ve tubilin genleri aktiftir. Aktin lifleri; hiicre
duvar1 biogenesis, plasma membraninin uzamast ve dev hiicre olusumlarin1 kontrol
etmektedir. Formin-Actin-nucleating protein, aktin liflerinin de nova polimarizasyonunu
uyarmaktadir. Ug formin genin, AthFH1, AtfH6 ve AtFH6 nin dev hiicre olusumunu tesvik
ettigi saptanmigstir. AtfH6 plasma membrani boyunca tekdiize bir dagilim géstermektedir,
aktin liflerini kontrol ederek dev hiicrenin buylmesini diizenlemektedir (Caillaud ve ark.
2008). Pentoz-fosfat patwayinde ana enzim kodlayan -rpe geninin dev hicrelerin
formasyonunda 6nemli oldugu bulunmustur (Favery ve ark. 1998). Kokii kusatan gal
sayilarinda meydana gelen artislar Kok-ur nematodlarmin bas ¢evresinde bulunan pericycle
ve kortikal hiicrelerin ¢ogalmasindan kaynaklanmaktadir (Jones ve Payne, 1978). Bu
¢ogalim transcriptional diizenleyiciler PHAN ve KNOX ifadesindeki artiglarla ve dokudaki
nodill mitogeni ENODA40 ile iliskilidir (Gheysen ve Mitchum, 2008). Bu urlar hyperplazi
(hiicre sayisinin artmasi) ve hypertrofi (hiicre sayisimin hacimsel genislemesi) ile
olugmaktadir. Duyarl1 bir bitkide ur biiyiikliigii kok dokusundaki nematod tiirli ve sayisina
gore degismektedir. Ayrica bitki tiirli de urlarmn biiylikligiini etkilemektedir. Genellikle M.
incognita, M. javanica ve M. arenaria tiirlerinin olusturduklari urlar morfolojik olarak
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birbirine benzerken, M. hapla'nin urlar1 ¢ok daha kiigtiktiir ve kokde olusturdugu genel
goriiniim diger tiirlerden ¢ok farklidir (Hussey, 1985).

Syncitia ise kist nematodlarinin kendini sabitledigi ve beslenmeye bagladigi ilk
hiicrenin etrafindaki hiicrelerin duvarlarinin eritilmesi sonucu hiicrelerin birlesimiyle
olugmaktadir. Kanser olusumu mitotik aktivitenin aksine hiicre duvarlarinin yikimiyla multi
¢ekirdekli hale gelinmesi ile olusur. Ksilem kanallar1 boyunca sitoplazmik yogunluk artar.
Syncitium olusumunda hiicre duvarini pargalayict enzimlerin aktiviteleri yiiksektir ve ¢ok
sayida enzim kullanildig1r goriilmektedir. Kist nematodlarinin meydana getirdigi kanser
yapilar1 doku igerisindedir ve digaridan goriilmezler. Hipertrofi ve hiperplazi olusumlari
yoktur. Hiicrelerin birlesmesiyle ¢ok c¢ekirdekli yap1 kazanildigt i¢cin Kok-ur nematodlarinin
olugturdugu beslenme hiicrelerine gore daha az cekirdeklidir (Tytgat ve ark. 2002;
Wieczorek ve ark. 2006, 2008; Szakasits ve ark. 2009; Haegeman ve ark. 2012; Bohlman
ve Sobczak, 2014). Syncitiumu gevreleyen hicrelerde expansin, seliilaz ve pektinaz ifadesi
yuksektir (Wieczorek ve ark. 2006, 2008; Szakasits ve ark. 2009). Hicrelerin birlesmesiyle
birlikte synctia icerisindeki ozmotik basing en disdaki hiicre duvarinin kalinlagtirilmasi ile
dengelenmektedir. Arabidopsis thaliana koklerinde H. schactiinin olusturdugu syncitia
icerisinde ozmotik basing 10,000 hPa'ya ulasmistir (Bockenhoff ve Grundler, 1994).

Dev hiicre ve syncitium olugumlar1 ¢ok sayida gen ve iiriinlerinin kontrolii altindadir.
Kok-ur (Meloidogyne spp.) ve kist (Heterodera ve Globodera spp.) nematodlari'nda
parazitizimden sorumlu ¢ok sayida gen tamimlanmig ve fonksiyonlar1 ortaya ¢ikarilmistir
(Cizelge 2) (Cizelge 3) (Cizelge 4). Bu genlerin fonksiyonlari olan ¢ok farkli efektorler son
yillarda yapilan ¢alismalarla ortaya konmustur (Cizelge 5).

Cizelge 2. Kdk-ur nematodu parazitizm genleri ve fonksiyonlari (Berg ve Taylor, 2009)

Gen Nematod Fonksiyonu Kaynak
pell Meloidogyne Pektatliyaz Nyaku ve ark. 2013
incognita
eng-2 M. incognita p-1-4-endoglu kanaz Nyaku ve ark. 2013
eng-1 M. incognita p-1-4-endoglu kanaz Nyaku ve ark. 2013
eng-7 M. incognita p-1-4-endoglu kanaz Nyaku ve ark. 2013
Mi-crt M. incognita Kalreticulin Rosso ve ark. 2005
Mj-cm-1 M. javanica Korizmate mutaz Lambert ve ark.1999
Selillaz
Mj-cbp-1 M. javanica Seliilaz Lambert ve ark.1999
Mi-XYL1 M. incognita Ksilenaz Mitreva-Dautova ve ark. 2006
Mi-pg-1 M. incognita Polygalakturonoz Jaubert ve ark. 2002; Rossa ve
ark. 2005
16D10 M. incognita 16D10 peptid Huang ve ark. 2006
M. javanica Dinh ve ark. 2014a,b
M. arenaria
M. chitwoodi
M. hapla
Mi-cpl-1 M. incognita Kathepsin L sistein proteinaz Shingles ve ark. 2007
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Gen Nematod Fonksiyonu Kaynak
Mi-gsts-1 M. incognita Glutathion S transferaz Dubreuil ve ark. 2007
TP M. incognita Tirozine fosfat Ibrahim ve ark. 2011
MSP M. incognita Mitokondrial stres-70 protein Ibrahim ve ark.2011
habercisi
LDH M. incognita Laktat dehidrogenez ibrahim ve ark.2011
Pos-1 M. incognita Posterior salgilar Matsunaga ve ark. 2012
Mi-spc-3 M. incognita Sinyal peptidaz Charlton ve ark. 2010
M. artiella Kitin sentaz Fanelli ve ark. 2005
MjTisll M. javanica Transkripsiyon faktor Fairbaim ve ark. 2007
8D05 M. incognita Xue ve ark. 2013
Mjfarl M. javanica Fatty asid baglayici Iberkleid ve ark. 2013
flp-14, flp 18 M. incognita FMRF amide benzer peptid Papolu ve ark. 2013
MiMsp40 M. incognita MAPK, ETI koklu elicitors Niu ve ark. 2016

R3a/Avr3a

Cizelge 3. Kist nematodu parazitizm genleri ve fonksiyonlari (Bohlmann ve Sobczak,

2014)

Gen Nematod Simf Fonksiyon Kaynak
Hg-pel-1 H.glycines Pektatliyaz  Infeksiyon De Boer ve ark.2002
Hspell H.schachtii Pektatliyaz  Infeksiyon Vanholme ve ark.2007
Hspel2 H.schachtii Pektatliyaz  Infeksiyon Vanholme ve ark.2007
Gr-PEL1 G. rostochiensis  Pektatliyaz ~ Dokulara suiziilmek Popeijus ve ark.2000
Gr-PEL2 G. rostochiensis  Pektatliyaz ~ Dokulara suiziilmek Kudla ve ark. 2007
GR-ENG-1 G. rostochiensis  Selilaz Carboxy methyl Smant ve ark.1998

cellulose hidrolizi
GR-ENG-2 G. rostochiensis ~ Sellaz Carboxy methyl Smant ve ark.1998
cellulose hidrolizi
HG-ENG-1 H. glycines Seliilaz Carboxy methyl Smant ve ark.1998
cellulose hidrolizi
HG-ENG-2 H. glycines Selllaz Carboxy methyl Smant ve ark.1998
cellulose hidrolizi
GR-ENG- 1/2/3/4 G. rostochiensis ~ Seliilaz Infeksiyon Chen ve ark.2005
Gr-EXPB1 G. rostochiensis  Expansin Hiicre duvarinin Qin ve ark.2004;
uzatilmasi Kudla ve ark.2005
Hs CBP H. schachtii Cellulose Bitki pectin methyl Hewezi ve ark.2008
binding esterase(PME3)
protein etkilesim, parazitizm
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Cizelge 4. Syncitia olusumunu tegvik eden bitki genleri (Bohlmann ve Sobczak, 2014)

dehidrogenaz

Gen Kodu (ismi) Smfi Fonksiyonu Kaynak
At2037640 AtEXPA3  Expansin Hiicre duvarinin gevsetilmesi ~ Wieczorek ve
ark.2006
At3g55500 AtEXPA16 Expansin Hiicre duvariin gevsetilmesi ~ Wieczorek ve
ark.2006
At1g70710  AtCell Seliilaz Beslenme hiicresi tesvik edimi, Mitchum ve ark.2004
syncitium olusumu siiresince ~ Wieczorek ve
hiicre duvarmin yumusatilmas:  ark.2008
At1g02800  AtCel2 Seliilaz Hiicre duvarinin yikimu, kokte  Wieczorek ve
gelisen T-DNA mutant disi ark.2008
sayisinin azaltilmasi
At4g24260  AtKor3 Selillaz Hiicre duvarinin yikimi, kokte  Wieczorek ve
gelisen T-DNA mutant digi ark.2008
sayisinin azaltilmasi
At3914310 Pme3 Pektinmetilesteraz Syncitium gelisiminin erken Hewezi ve ark.2008
safhasinda, H. schachtii 'de
salgilanan bir seliiloz baglayici
protein ile etkilesim
At3g05910 PAE(DIDIi9C Pektinmetilesteraz  Geng syncitium etrafinin regiile Vercauteren ve
-12) edilmesi ark.2002
At3g54920 PMR6 Pektatliyaz Syncitium olusumunun Vogel ve ark.2002
duzenlenmesi, kiilleme Szakasits ve ark.2009
duyarlilik geni olarak da
bilinmektedir.
Atlg14520 MIOX1 Myo-inositol Fazla myo-inositol Siddique ve
oksigenaz uzaklagtirilmasi, Galaktinol ark.2009,2014
seviyesinin azaltilmasi,
syncitium gl¢lendirilmesi
At2g19800 MIOX2 Myo-inositol Fazla myo-inositol Siddique ve
oksigenaz uzaklagtirilmasi, Galaktinol ark.2009,2014
seviyesinin azaltilmasi,
syncitium gl¢lendirilmesi
At4g26260 MIOX4 Myo-inositol Fazla myo-inositol Siddique ve
oksigenaz uzaklasgtirilmasi, Galaktinol ark.2009,2014
seviyesinin azaltilmasi,
syncitium gl¢lendirilmesi
At5056640 MIOX5 Myo-inositol Fazla myo-inositol Siddique ve
oksigenaz uzaklagtirilmasi, Galaktinol ark.2009,2014
seviyesinin azaltilmast,
syncitium gl¢lendirilmesi
At5g39320 UGD1 UDP-glukoz Kanser alaninin genisletilmesi ~ Siddique ve ark. 2012
dehidrogenaz
At3g29360 UGD2 UDP-glukoz Hiicre duvarinin genisletilmesi, Siddique ve ark. 2012
dehidrogenaz syncitium alaninim biiyiitiilmesi
At5g15490 UGD3 UDP-glukoz Hiicre duvariin genigletilmesi, Siddique ve ark. 2012
dehidrogenaz syncitium alaninin biiytitiilmesi
At1g26570 UGD4 UDP-glukoz Kanser alaninin genisletilmesi ~ Siddique ve ark. 2012
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Cizelge 5. Bitki hiicresinde gesitli fonksiyonlara sahip olan efekttrler

Beta 1-4 endoglukanaz, GHFS5 seliilazlari, Pektat liyaz,
Polygalakturunoz, Kitinaz, Ksilanaz, Arabinoz, Expansin, Seliiloz
baglayan proteinler, Proteaz, Peptidaz

Hiicre duvarimi pargalayan
efektorler

Hiicre metabolizmasi ve taginim
faktorlerini etkileyen efektorler

Hiicresel diizenlemeye
miidahele eden efektdrler

Korizmate mutaz, Annexin, Kalretikulin

NLPP, RanBPM, 14-3-3 protein ailesi, Ubiquitin

Bitki savunma cevaplarint Venom allergen proteinleri, Peroksidaz, FAR, SXP/RAL-2 protein,
hafifleten efektorler GST, SPRY SEC ailesi
Sinyallerin gizlenmesi NemF, CLAVATA peptidleri, 10A06

Hagenhout ve ark. (2009), efektorleri, konuk¢u hiicre yapisim degistiren tim
patojen/zararli proteinleri ve kiigiik molekiiller olarak tanimlamigtir. Kvitko ve ark. (2009),
efektér tammmini sadece proteinlerle kisitlamistir. Meloidogyne spp., Heterodera ve
Globodera spp.’lerde tespit edilen efektorler Cizelge 6’da verilmistir. Efektor igerisinde ilk
siray1 alan bitki hiicre duvarini pargalayan enzimlerdir. Hiicre duvarmin sert formu tim
bitki patojenleri i¢in bariyer gorevi yapmaktadir. Hiicre duvari seliiloz, hemiseliiloz ve
pektinden olusmaktadir (Cosgrove, 2005). Saldirgan infektif nematod stileti ile mekanik
olarak hiicre duvarina zarar verir ve genellikle hiicre duvarini bozan ve yumusatan karigik
efektor kullanimi goriilmektedir. Proteaz ve peptidazlar hiicre duvarinin pargalanmasi,
konuk¢unun savunma proteinlerini baskilama ve hareketi kolaylastirmakla gorevlidir.
Nematodlar yiizlerce proteaz kodlayan geni elinde bulundurdugu halde, yalnizca bu
proteinlerin bir bolimii bitki dokusuna salgilanmaktadir (Castagnone-Sereno ve ark. 2011).
Beta-1,4 endoglukanaz hiicre duvarinda seliiloz liflerini rastgele kesmektedir ve bitki
paraziti Meloidogyne, Globodera, Heterodera, Pratylenchus, Radapholus ve Aphelenchus
cinslerinin salgilarinda bu efektor saptanmistir (Smant ve ark. 1998; Wang ve ark. 1999; De
Boer ve ark. 1999; Goellner ve ark. 2000; Kikuchi ve ark. 2004; Ledger ve ark. 2006).
Meloidogyne incognita'min aspartyl proteazi hareket zamaninda salgiladigi ve dev hiicre
duvarinda biriktirdigi gortlmiistiir (Vieira ve ark. 2011). Meloidogyne incognita Kok-ur
nematodunun Aminopeptidaz, Sistein proteaz, Metalloproteinaz ve Serine proteaz
salgiladigi tespit edilmistir (Dautova ve ark. 2001; Bellafiore ve ark. 2008). Kist
nematodlar1 G. rostochienensis de Metallopeptidaz, Heterodera schactii de serine proteaz
bildirilmektedir (Robertson ve ark. 1999; Vanholme ve ark. 2006). Heterodera,
Meloidogyne, Bursaphelenchus, Aphelenchus ve Pratylenchus bitki paraziti nematodlar
Pektat liyaz efektoriinii stiletleri ile konukgu bitkiye ulastirmakta ve Pektat internal alfa-1,4
baglarini ayirmaktadir (Popeijus ve ark. 2000b; Huang ve ark. 2005; Roze ve ark. 2008;
Vanholme ve ark. 2007). Poly-galakturonaz pektat ve galakturonazlarin 1,4-alpha-D-
galactosiduranic baglarmin hidrolizini saglamakta ve Meloidogyne cinsi efektdrii olarak
bilinmektedir (Haegeman ve ark. 2011a, 2012). Ksilenaz, ksilan'm 1,4 beta baglarinin
hidrolizinden sorumludur ve Meloidogyne - Heterodera cinsi efektéri olarak
tanimlanmaktadir (Haegeman ve ark. 2009b, Mitreva-Dautova ve ark. 2006; Vanholme ve
ark. 2006). Kok-ur ve kist nematodlarinda Arabinogalactan, endo 1,4 betagalaktoz ve
arabinose yan zincirlerinde pektin olan kompleks polisakkaritlerin hidrolizini
gergeklestirmektedir (Opperman ve ark. 2008; Vanholme ve ark. 2009a; Danchin ve ark.
2010; Haegeman ve ark. 2011a). Expansin hiicre duvarimi pargalayan bir enzim degil
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Polisakkarit ~zincirlerinde non-kovalant baglar1 zayiflatarak hidrolitik enzimlerin
ulagabilirligini kolaylastiran bir proteindir. Expansin Meloidogyne ve Globodera cinsi
nematod efektoridir (Kudla ve ark. 2005; Danchin ve ark. 2010). Selillaz baglayan
proteinler (CBS), Sinyal peptidi ve karbonhidrat baglayict modiilden olusur, hiicre
duvarinda metil esterlesmeyi azaltarak hiicre duvarinin saglamligini ortadan kaldirmaktadir
ve Meloidogyne-Heterodera cinslerinde tespit edilmistir (Ding ve ark. 1998; Gao ve ark.
2004; Hewezi ve ark. 2008).

Cizelge 6. Meloidogyne spp., Heterodera ve Globodera spp. bitki paraziti nematodlarinda
tespit edilen efektorler

Nematod salgilari Kist Nematodlar1 Kok-ur Nematodlari
B-1,4 endoglukanaz + +
Pektat liyaz +
Polygalakturonoz -
Peroksidaz +
Expansin +
Annexin +
Ksilenaz -
Seliiloz baglayict domain +
Kalretikulin -
Korizmate mutaz
RanBPM
Ubiquitin uzamasi
CLAVATAS peptidleri
14-3-3 -
Oksin +
Sitokinin -
Etilen +
Fatty acid + -

+

+

o+ o+ o+ 4+

+ + + +

Venom allergen proteinleri

SXP/RAL-2

GST -
SPRY SEC + -
Nem F - +

Kok-ur ve Kist nematodlar1 hiicre duvarini pargalayip kokte infeksiyon olusturduktan
sonra hayatlarini devam ettirebilmek i¢in beslenme hiicresi olusturmaya baslarlar ve bu
sirada yogun bir sekilde bitkinin savunma cevaplartyla karsilasirlar. Bitkinin savunma
cevaplarindan kendilerini korumak amaciyla farkli efektorler salgilamaktadirlar. Bu
efektorler hiicre metabolizmasini ve tasinim faktorlerini etkilemektedir. Korizmate mutaz,
Annexin ve Kalretikulin bitki savunma mekanizmasini baskilayan 6nemli efektorlerdir.
Korizmate mutaz Sikimik patwayinde diizenleyici bir enzimdir, IAA (Indola asetik asit)
biyosentezini etkilemektedir, fitoaleksinlerin olusumunu engellemektedir ve Meloidogyne,
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Heterodera ve Pratylenchus cinslerinde belirlenmistir (Doyle ve Lambert 2003; Huang ve
ark. 2005b; Long ve ark. 2006; Vanholme ve ark. 2009b; Haegeman ve ark. 2011a;2012).
Annexin, beslenme hiicrelerinin membraninda iyon tasiniminin diizenlenmesi ve Oksijen
radikallerinin  detoksifikasyonunu yaparak, bitkinin hipersensatif reaksiyon (HR)
gostermesini engellemektedir. Heterodera cinsi kist nematodlarinda Annexin efektori
bildirilmektedir (Fioretti ve ark. 2001; Clark ve ark. 2001; Gao ve ark. 2003; Lee ve ark.
2004; Patel, 2008). Bitkinin hiicresel metabolizmasindaki tiim olaylari nematod lehine
cevirmede onemli bir efektdr olan Kalretikulin ise gogunlukla endoplazmik retikulumda
bulunmaktadir ve saperon proteini olarak gorev yapmaktadir. Ayrica mRNA indirgeme,
hiicre bagliligi, hiicre kalsiyum dengesinin saglanmasi ve niiklear tasinimda sorumlu oldugu
bulunmugtur. Farkli aragtiricilar Meloidogyne cins nematodlarinda kalretikulin salgisinin
normal hiicrelerin beslenme hiicresine doniistiiriilmeye baglanmasinda dnemli bir efektor
oldugunu belirtmektedir (Borisjuk ve ark. 1998; Michalak ve ark. 2002).

Konukgudaki  normal  hiicrelerin  tam  anlamiyla  beslenme  hiicrelerine
doniistiiriilmesinde kullanilan efektdrler ise bitki hiicresindeki diizenlemeye dogrudan
midahale etmektedir. NLPP (Nuclear Localized Parasitism Protein) efektérli konukgudaki
beslenme hiicrelerinin igindeki nukleuslarin kontroliinden sorumludur ve mitotik aktivenin
s6z konusu olmasindan dolay: kok-ur nematodlarinda tespit edilmistir (Huang ve ark. 2003;
Tytgat ve ark. 2004; Elling ve ark. 2007). RanBPM (Ran-Binding Protein in the
microtubule organizing center) efektorii konukgu hiicrede mitoz siiresince ig olusumundan
sorumludur ve Heterodera cinsi nematodlarda saptanmistir (Quin ve ark. 2000; Davis ve
ark. 2008). 14-3-3 protein ailesi hiicresel stres tepkilerinin dizenlenmesi, hicresel
savunma, organeller arasinda ¢apraz iletisim, hiicresel dongiide saperon olarak gorev yapar.
Konuk¢u hiicreyi kendi lehine calistiracak sekilde ana metabolizmaya miidahale
etmektedir. Kok-ur ve kist nematodlarinda 14-3-3 protein ailesi bulunmustur (Jaubert ve
ark. 2005; Liu ve ark. 2011). Ubiquitin, protein yikiminda yikima ugrayacak protein
dizilerini tutmakla sorumlu olan tanima elementidir ve yikima ugramas: igin isaretlenen
proteine yapismaktadir. Konukgu hiicrenin nukleosunu hedef aldigi igin hiicresel
diizenlemede cok dnemli bir efektordlr. Heterodera ve Globodera spp. de belirlenmistir
(Estelle, 2001; Tytgat ve ark. 2004; Gohre ve ark. 2008; Bellafiore ve ark. 2008; Craig ve
ark. 2009; Birch ve ark. 2009).

Kok-ur ve kist nematodlar1 olusturduklar1 beslenme hicresini sirekli korumak
zorundadirlar, hlcreye zarar gelirse nematod Olmektedir. Bu ylizden yasam siiresince
bitkinin savunma mekanizmasini baski altina almaya c¢aligsmaktadirlar. Bitki ve nematod
arasindaki bu iliskide salgilanan enzim ve proteinlerin karsilikli oldugu goriilmektedir.
Bitki salgilarinin zitti bilesiklerin ya da aynisinin nematod tarafindan salgilandigi
bulunmugtur. Hymenoptera takiminda salgilanan venom allergen proteinin Heterodera ve
Meloidogyne cinsi nematodlarda parazitimin erken safhalarinda salgilandigi bulunmus ve
kendini koruma amaciyla salgilandig1 diigiiniilmektedir (Ding ve ark. 2000; Gao ve ark.
2001; Zhan ve ark. 2003; Vanholme ve ark. 2005; Wang ve ark. 2007; Davis ve ark. 2008;
Lozano ve Smant, 2011). Peroksidazlar kok-ur ve kist nematodlarinda kanser hiicrelerinin
stirekli korunmasinda yogun salgilanan bir efektdrdiir ve hidrojen peroksidi metabolize
etmektedir (Robertson ve ark. 2000; Jones ve ark. 2004; Bellafiore ve ark. 2008).
Globodera cinsi kist nematodlarinda fatty asitlerin jasmonik asit sinyal patwayini
engelledigi bulunmustur (Prior ve ark. 2001). SXP/RAL-2 proteinleri (S-phase kinase-
associated protein) beslenme hiicresinin yiizeysel savunmasinda Globodera spp. de
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onemlidir (Jones ve ark. 2000; Davis ve ark. 2008). GST (Glutathion S transferaz) kdk-ur
nematodlarinda konuk¢unun nematisidal bilesenlerinin detoksifikasyonundan sorumludur
(Haegeman ve ark. 2012). SPRY SEC ailesi (secreted spry domain containing protein; SvG,
subventral gland) kist nematodlarinda HR olusumunu engellemektedir (Rehman ve ark.
2009). CLAVATA peptidleri (CLE sinyali), 10A06 protein ailesi ve 16D10 peptidi
konuk¢unun savunma mekanizmasinin harekete gegmesi icin gerekli olan sinyallerin
gizlenmesinden sorumludur. Heterodera, Globodera ve Meloidogyne cinslerinde bulunan
CLAVATA peptidleri bitkinin sinyal mekanizmasina miidahale ederek efektorlerinin
algilanmasini engellemekte dolayisiyla bitkinin nematodu tanimasini zorlasgtirmaktadir
(Fiers ve ark. 2005; Wang ve ark. 2005, 2011; Ito ve ark. 2006; Abad ve ark. 2008;
Opperman ve ark. 2008; Whitford ve ark. 2008; Lu ve ark. 2009; Stahl ve ark. 2009; Jun ve
ark. 2010; Hirakawa ve ark. 2010; Kondo ve ark. 2011). Kok-ur nematodu efektor( olarak
belirlenen 10A06 protein ailesi, hormonal sinyallere dayanarak bitki savunma cevaplarini
cevirmektedir (Hewezi ve ark. 2010). 16D10 peptidi kok-ur nematodunun beslenme hiicresi
olusumu sirasinda bitkiye ait transkript faktorlerine baglanarak, konukc¢u bitkinin gen
aktivitesini kendi ¢ikarlari i¢in kullanir (Huang ve ark., 2006).

Kok-ur ve kist nematodlarinin bitki hormonlar1 ile 6nemli iligkileri sz konusudur.
Ozellikle oksin patwayini konukcularina yerlesmek ve gal olusturmak icin kendileri igin
kullandiklar1 bilinmektedir (Gowerse ve ark. 2000; Grunewold ve ark. 2009). Kist
nematodlar1 Heterodera ve Globodera bitkinin {irettigi etileni hiicreye sekil vermek i¢in
kullanmaktadir. Ayrica Syncitium'un oksinin tegvik ettigi etilen iiretimiyle gelistigi
distiniilmektedir (Jiang ve Fu, 2000; Saito ve ark. 2005). Bitki sitokinin hormonunun
aksine nematodun kendi sitokinini kullandig1 ve bunun niikleik asit degredasyonu sonucu
olusan atik iriinii olabilecegi One siirlilmiistiir. Nematod kdkenli sitokininler kok-ur
nematodlarinda lokal hiperplaziden sorumludur (Dimalla ve Van Stoden, 1977; Lohar ve
ark. 2004).

Sonug

Kist (Globodera ve Heterodera spp.) ve kok-ur nematodlar1 (Meloidogyne spp.)
konuk¢u parazitizminde Ozellesmis mekanizmalara sahiptirler. Kok-ur ve Kkist
nematodlari'nda parazitizmden sorumlu ¢ok sayida gen tanimlannus ve fonksiyonlari ortaya
cikarilmigtir ve nematod parazitizm genlerinin % 70'inden fazlasimin veritabanlarinda
fonksiyonel olarak agiklanan genlerle homoloji tasimadigi tespit edilmistir. Bu da sabit
endoparazit nematodlarin konukgu bitkilerle olan essiz ve karmagsik etkilesimlerinin
oldugunu gostermektedir (Hussey ve ark., 2002).

Nematod parazitizm genlerinin Grlnleri olan efektorler 6zofagal gland hiicrelerinde
iiretilmekte ve stilet araciligiyla konuk¢u dokuya iletilmekte ve karmasik parazitizm islemi
bundan sonra baslamaktadir. Kok-ur ve kist nematodlar1 yasam siiresince ¢ok sayida ve
farkli efektor salgilamaktadir. Sabit endoparazit beslenmeye sahip olan kok-ur ve Kist
nematodlarmin yegane besin kaynagi olusturdugu beslenme hiicreleridir. Bu yilzden
konukgu bitkinin koklerinde efektorler yardimiyla normal hiicreler beslenme hiicrelerine
doniistiiriilerek bitki koklerinde kansere neden olunmaktadir. Bu siireglerin anlasilmast
nematod bitki parazitizmi ve Dbitkide nematod tarafindan olusturulan kanseri
engelleyebilmeyi saglayacaktir. Tarimda biyoteknolojinin kullanimi bir¢ok alanda basariyla
sonuglanmakta ve nematod parazitizm genlerinin kesfedilmesi biyoteknolojik nematod

174



mucadelesinde (dayanikli ¢esit gelistirme, yeni nematisitlerin gelistirilmesi, transgenik
iiriin (Yapay R geni)) bir firsat sunmaktadir (Hussey ve ark., 2002).

Nematod-efektér arastirmasi alaninda ilk caligma 1998 yilinda bildirilmis ve bu
zamana kadar ¢ok biiylik gelismeler olmustur (Smant ve ark., 1998; Haegeman ve ark.,
2012). Globodera pallida, G. rostochiensis, Meloidogyne arenaria ve M. javanica Uzerinde
devam eden projelerle yakin gelecekte bu nematodlarin tam genomlari dizilenecektir
(Kumar ve Blaxter, 2011). Bu nematodlarin genom sekanslarinin ortaya ¢ikarilmasi yeni
caligmalara 151k tutacak ve nematod parazitizm ve kanser mekanizmalar1 daha net ortaya
¢ikarilabilecektir. Bu derlemede kok ur ve kist nematodlarinin kanser olusturma
mekanizmalar1 anlagilmaya ¢alisilmig, bulmacanin birkag pargasi vurgulanmis ve daha fazla
parca aragtiricilar tarafindan tanimlanmak tizeredir. Ancak bu, nematodun parazitiziminin
nasil ger¢eklestirdiginin ¢cok net olmadigr gercegini degistirmemektedir.
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