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Derleme (Review)

Nematodlarda olumsuz ¢evre kosullarina karsi1 adaptasyonlar

Nematode adaptations against adverse environmental conditions
Anil Firat FELEK! Faruk AKYAZI™*

Abstract

Nematodes are the most frequently encountered organisms on the earth and face some adverse conditions in
their habitats resulting in death. They can survive different habitats by revealing the various adaptations provided by
some abilities and behaviours accompanying the abilities. The faced problems are withstanded as morphological,
physiological, biochemical and molecular responses enabling them to survive. This review focused on resistance
adaptation and facultative quiescence stages related to the adaptation.
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Oz
Nematodlar, yerylziinde en sik rastlanan organizmalar olup, bulunduklar habitatlarda sonu olimle
sonuglanan bazi olumsuz kosullarla karsilagsmaktadirlar. Sahip olduklari bazi ézellikler ve bu 6zelliklere eslik eden
davranislari sayesinde c¢esitli adaptasyonlar gOsterebilmekte, farkli yasam alanlarinda canliliklarini
surdirebilmektedirler. Karsilastiklari sorunlara; morfolojik, fizyolojik, biyokimyasal ve molekiler diizeyde yanitlar

vererek hayatta kalabilmektedirler. Bu derleme, nematodlarin dayaniklilik adaptasyonu ve buna eslik eden fakiiltatif
quiescence dénemlerini kapsamaktadir.
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Nematodlarda olumsuz ¢evre kosullarina karsi adaptasyonlar

Giris

Nematodlar, Metazoa'lar igerisinde sayilari bakimindan en kalabalik olan ve butin habitatlar
icerisinde bulunabilen bir canli grubudur. Bu organizmalarin yeni habitatlara basariyla tutunup hayatlarini
devam ettirebilmeleri, gesitli form ve fonksiyonlara sahip olmalarini zorunlu kilmakta ve seleksiyon
baskilarina maruz kalmalari durumunda ise, ortama adapte olabilen nitelikte genetik 6zellikler
sergileyebilmektedirler (Tahseen, 2012). Nematodlar yasadiklari ¢evrelerde sonu 6limle sonuglanan
besin eksikligi, rekabet ve avlanma gibi bir takim biyolojik sorunlarin yaninda; sicaklik, kuruma, asitlik-
alkalilik ve osmotik stres gibi fiziksel sorunlarla da karsilasirlar. Karsilastiklari bu sorunlara morfolojik,
fizyolojik, biyokimyasal ve molekller dizeyde cevap verebilmektedirler (Wharton, 2004). Dolayisiyla
sahip olduklari morfolojik farkhliklar, blnyelerindeki fizyolojik adaptasyonlar ve ekolojik ¢esitlilikleri; butun
ekosistem ve biyotoplarda bulunabilme basarilarinda énemli rol oynamaktadir (Tahseen, 2012). Hatta
bazi kosullarda yasadiklari ortamlarda ekstrem sartlara karsi godsterdikleri adaptasyonlar, bir sonraki
neslinin hayatta kalma sansini artirabilmektedir (Mcsorley, 2003).

Nematodlarin sahip olduklari adaptasyonlar, kapasite ve dayaniklilik adaptasyonlari olmak Uzere
iki kisimda incelenmektedir. Her iki adaptasyon seklininde sicaklk stresine karsi ortaya ¢iktigi (Precht,
1958 ve Cossins & Bowler, 1987’'ye atfen Perry, 1999) belirtiise de, Wharton (2002a, 2004) bu
adaptasyon sekillerinin osmozis, disik oksijen, kuruma gibi diger stres faktorleri karsisinda da ortaya
ciktigini belirtmiglerdir. Buna goére bir nematodun Ureme ve gelismesi; diger birgok nematod tlrlinin
benzer faaliyetleri gerceklestirdigi cevresel sartlarin ekstrem kosullarinda gergeklesebiliyorsa, bu durum
kapasite adaptasyonu olarak ifade edilir (Perry, 1999; Wharton, 2002a, b, 2004). Dayaniklilik
adaptasyonu ise, buylime ve gelismenin tekrar basladigi uygun sartlar olusuncaya kadar, nematodun
ekstrem cevresel sartlarda hayatta kalmasina ve gelismenin askiya alinmasina olanak saglayan
dayaniklihk sekli olarak ortaya ¢ikmaktadir. Kapasite adaptasyonu daha ¢ok; ¢ol ve Antarktika gibi agir
kosullarin hakim oldugu bodlgelerde serbest yasayan nematod tirleri igin gegerliyken; dayanikiilik
adaptasyonu ise dalgali deg@isimlere sahip gevresel sartlarda yasayan bazi parazitik ve serbest yasayan
turler igin gecerli olmaktadir (Precht, 1958 ve Cossins & Bowler, 1987’ye atfen Perry, 1999).

Bu calismada; nematodlarin yasam alanlarinda karsilastiklari olumsuz kosullara yonelik, yanit
niteliindeki dayaniklilik adaptasyonlar i¢cin morfolojik, fizyolojik, biyokimyasal ve molekuler dizeydeki
degdisimler ve davraniglar incelenmigtir.

Dayaniklilik adaptasyonu

Adaptasyonun ortaya c¢ikmasi igin, oncelikle nematodlarin sahip olduklari duyu sinirleri
aracihigiyla cevresel uyaranlari algilayip degerlendirmesi gerekmektedir. Bunun icin sensilla olarak
adlandirilan duyu sinirleri, nematodun i¢ yapisinda ve kitikilasinin farkli yerlerinde konumlanmislardir.
internal sensilla’lar; mekanoreseptdr ve daha az olarak da fotoreseptér islevleri gériirken, kitikula
yapisinda bulunan sensillalar ise mekanik, kimyasal, sicaklik ve osmotik basin¢ faktorlerine bagli
uyaranlari algilama iglevini Ustlenmektedirler (Perry & Maule, 2004). Algilama islemi sonrasinda bunun
ifadesi dayaniklilik adaptasyonu olarak ortaya ¢ikmakta ve uygun sartlar olusuncaya kadar organizma
gelismesini durdurup askiya alarak, ekstrem cevre sartlarinda hayatta kalmaya galismaktadir (Precht,
1958 ve Cossins & Bowler, 1987’ye atfen Perry, 1999).

Nematodlarin ¢evresel streslere karsi olusturduklari dormant donemler

Dayanikllik adaptasyonu gdsteren nematodlarda, dormant donemler (dormansi) ortaya ¢ikmakta
ve kendi icerisinde diyapoz ve quiescence olmak Uzere iki farkh sekilde gorulebilmektedir (Evans & Perry,
2009). Diyapoz dénemi, uygun sartlara ragmen, organizma icin spesifik ihtiyaclarin yeterli derecede
mevcut olmadigi durumlarda olugsur ve bu dénemde gelisme goriimez (Perry, 1999; Wright & Perry,
2006). Obligat ya da fakultatif olarak iki sekilde ortaya cikabilmektedir (Wright & Perry, 2006). Obligat
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diyapoza, hayat doénglsu igerisindeki yapisal degisimleri tamamlamak igin ihtiya¢c duyulmaktadir
(Sommerville & Davey, 2002; Wright & Perry, 2006). Ornegin toprakta konukgu bitki ve gevresel stresler
bulunmamasina ragmen; Meloidogyne incognita (Kofoid & White, 1919) Chitwood, 1949, Meloidogyne
naasi Franklin, 1965 ve Heterodera avenae Wollenweber, 1924 turlerinde oldugu gibi, hayat dénglsunun
bir geregi olarak obligat diyapoz goérulebilmektedir (De Guiran, 1979). Diyapoz sonrasi gelismenin kaldigi
yerden devam edebilmesi igin, yine uygun g¢evresel sartlarin da ortamda mevcut olmasi gerekmektedir
(Sommerville & Davey, 2002). Ornegin kist nematodu Globodera ellingtonae Handoo, Carta, Skantar &
Chitwood 2012 tirinin diyapoz halindeki yumurtalari, uygun sicaklik ve nem oldugu takdirde aciima
davranisi gostermektedir (Ingham et al., 2015). Fakiiltatif diyapoz ise gevresel uyaranlar sebebiyle ortaya
cikmakta (Wright & Perry, 2006) ve gelismenin, uygun sartlar ile birlikte gecikmeli olarak kaldigi yerden
devam etmesini ifade etmektedir (Zheng & Ferris, 1991). Bu duruma, ¢evresel uyaran olarak konukgu
bitkiden gelen kok salgilarina ihtiya¢c duyan Heterodera schachtii Schmidt, 1871 'nin dormant yumurtalari
ornek verilebilir. Bu tlre ait bireylerin yumurtalari ayni ¢evresel sartlardaki kistlerden dormant halde elde
edilerek; sabit ve dalgali sicaklik ortaminda, gerek kok salgilari gerekse su ortaminda agilmaya
birakilmistir. Sonugta kok salgilarina maruz kalan yumurtalardaki kademeli agilmanin, su ortamina gore
oldukga fazla oldugu goérilmus ve slre uzadikga agilmadan suda kalan yumurta oraninin daha fazla
oldugu belirlenmigtir. Dolayisiyla bitki salgilari; degisen sicaklik durumu ve su mevcudiyetinden ziyade,
cevresel bir uyaran olarak agilmayi tesvik eden fakultatif diyapoz unsuru olarak ifade edilmistir (Zheng &
Ferris, 1991).

Quiescence ise beklenmedik uygunsuz cevresel sartlara karsi kendiliginden gelisen yanitlar olup,
uygun sartlar geri geldiginde nematod tekrar eski halini almaktadir (Perry, 1999). Quiescence, obligat ve
fakultatif olarak ortaya c¢ikabilmektedir (Wright & Perry, 2006). Obligat quiescence, gevresel uyaranin
nematoda ait 6zel bir dénemi etkilemesi sonucu ortaya cikmaktadir (Evans & Perry, 2009). Ornegin,
yumurta igerisindeki ikinci dénem larva ¢ikisinin gergeklesmemesi gibi. Fakiltatif quiescence ise spesifik
bir débneme 6zgl olmayip, uygun olmayan cevresel sartlarla karsilagildiginda ortaya ¢ikmaktadir. Ayrica
quiescence’den farkl olarak, cryptobiyozis ve anabiyozis terimlerine de rastlanmaktadir. Quiescence
terimi, indirgenmis ancak olcilebilir metabolizmayi ifade ederken; en dayanikli ve higbir metabolizma
faaliyetinin 6lgulemedidi dénem, cryptobiyozis (Demeure & Freckman, 1981) ya da esanlamlisi olarak
anabiyozis terimi ile ifade edilmektedir (Wharton, 1986). Bu yodnulyle quiescence ve cryptobiyozis
(anabiyozis) birbirinden ayrilmaktadir.

Fakdltatif quiescence’de nematodlar farkli olumsuz cevre kosullarina kargi anhidrobiyozis,
cryobiyozis, thermobiyozis, anoksibiyozis ve osmobiyozis gibi farkli sekillerde yanit vermektedirler
(Cizelge 1) (Wright & Perry, 2006).

Cizelge 1. Nematodlarin uygun olmayan gevre kosullarina kargi yanit olarak olusturdugu Fakultatif Quiescence dénemleri (Wright &
Perry, 2006)

Yanit olarak ortaya ¢ikan

| | kosull
Uygun olmayan cevresel kosullar Fakiiltatif Quiescence dénemi

Kuraklik Anhidrobiyozis
Dusuk sicaklik Cryobiyozis
Yiksek sicaklik Thermobiyozis
Duslk oksijen Anoksibiyozis
Osmotik baski Osmobiyozis
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Kuraklik stres kosuluna karsi adaptasyon (Anhidrobiyozis)

Kuraklik stresi karsisinda, nematodun kurumasi suretiyle hayatta kalmasina imkén veren
adaptasyon seklidir. Bu adaptasyonda organizmanin hiicre su igerigi dusik seviyelerde olup, toprak nemi
%3’e dustiginde, nematod populasyonunun %50’den fazlasi anhidrobiyozis davranisi gésterebilmektedir
(Townshend, 1984). Bazi organizmalar, kurak kosullarda binyelerinde suyu sentezlemek ya da
depolamak suretiyle hayatta kalirken, nematodlar bu durum karsisinda kuruma davranigi gostererek
hayatta kalmaktadir (Alpert, 2005).

Nematod tlrleri kuruma esnasinda vicutlarindaki suyu kaybetmeleri acgisindan hizli su
kaybedenler ve yavas su kaybedenler olmak (izere iki gruba ayrilirlar (Womersley,1987). ilk gruba dahil
olanlarda hizla su kaybi gergeklesmesine ragmen, suyun vicuttan kontrollii bigimde uzaklastiriimasini
saglayan mekanizmalar sayesinde hayatta kalabilmektedirler (Wharton, 2004). Ditylenchus dipsaci
Kihn,1857 tlrlnin sahip oldugu 6zellikler ve degisiklikler bu gruba érnek olarak verilebilir: nematodun su
kaybetmesiyle birlikte, kitikila Gzerindeki enine oluklarin (annulation) boyutunda azalma meydana gelir
ve bu sebeple nematodun boyu kisalir. Viicut gapindaki azalma ise ilk basta intestin gapindaki azalmadan
kaynaklanirken, ilerleyen su kaybiyla birlikte hyalin ¢apindaki azalmadan kaynaklanmaya baslar. Zamanla
nematod vicudunun gegirgenliginde de ani bir disis meydana gelir ve bu durum kaslardaki kasiimadan
ziyade, kitikulanin fiziksel o6zelliklerindeki degisimden kaynaklandigi dusinilmektedir. Vicuttan su
kaybinin orani ise; ortamin bagil nemi, olusan kiimenin buyUkliga ve su stresine maruz kalma durumuna
gore degiskenlik gdstermektedir (Wharton, 1996). ikinci gruba dahil olanlarda ise etraflarindaki toprak ya
da yosun gibi unsurlara bagimli olarak, su kaybini yavasgca gergeklestirmek suretiyle hayatta kalinir
(Wharton, 2004). Bu gruba 6rnek olarak, bakterivor nitelikteki ve yosunlu habitatlarda da bulunabilen
Panagrolaimus Fuchs, 1930 cinsine bagh turler ve irklar verilebilir. Irklarin cogu yavas su kaybedenler
grubuna dahil edilmekte ve bireyleri su kaybini yavaglatmak icin kivrilma ve toplanma davranigi
gOstermektedirler (Shannon et al., 2005).

Nematodlarda bu adaptasyona yénelik meydana gelen fizyolojik olaylar da incelenmistir. Ornegin,
anhidrobiyozis’e gecis yapan Steinernema carpocapsae Weiser, 1955 (B) irkinda, kilif-kutikula ayriminin
gozlemlenebildigi dénemde oksijen tuketiminin %65 oraninda azaldigi, nematodun kivriimis oldugu
doénemde ise %14 oraninda azaldigi belirlenmistir (Chen et al., 2001). Bunun haricinde kurumaya karsi;
lipid membranlari ile proteinlerin korunmasi ve enerji unsuru olarak “trehaloz” énemli rol oynayan bir
bilesik olarak ortaya ¢ikmaktadir (Behm, 1997; Higashiyama, 2002). Trehaloz'un nasil iglev goérdugine
dair cesitli yaklagsimlar Jain & Roy (2009) tarafindan 6zetlenmigtir: Vitrifikasyon yaklasimina gore, trehaloz
camsi matriks yapi olusturmak suretiyle hiicre ve proteinler igin bir kilif islevi gérmektedir. Diger bir
yaklasima gore; trehaloz ile protein dogrudan etkilesim halinde degildir ve trehaloz ortama dahil
oldugunda, su proteinden uzaklasir. Bunun sonucunda ise hlicre yodunlugu ve stabilizasyonu artar.
Sonuncu yaklagim ise su ikamesi olarak nitelendirilmistir. Buna gdére trehaloz’'un olusturdudu hidrojen
baglarinin, G¢ boyutlu yapr ve biyomolekul stabilizasyonunu sagladidi ileri sirulmektedir. Ayrica,
anhidrobiyozis’e bagli olarak nematod biinyesinde gerceklesen trehaloz sentezi ile bu adaptasyon sekli
arasinda kuvvetli korelasyon oldugu gériilmektedir. Ornegin, bakterivor bir tiir olan Panagrolaimus
superbus (Fuchs, 1930) 'un kurumus kutlesinin %10’u trehaloz’dan olugmaktadir (Shannon et al., 2005).
Genlerin ekspresyona ugramalari da anhidrobiyozisten etkilenmekte ve kuraklik stresine maruz birakilan
Aphelenchus avenae Bastian, 1865 turiinde, trehaloz sentezi icin gen ekpresyonunun U¢ kat arttigi
gorulebilmektedir (Goyal et al., 2005).

Davranis duzeyinde ise, anhidrobiyotik kosullarda yani nemin azalmasi ya da ortamda yeterli
suyun bulunmamasi durumlarinda, nematodlarda toplanma ve kivrilma olmak Uzere iki ana davranis
bigcimi gortlmektedir (Perry, 1999).
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a) Toplanma (clumping) davranigi

Toplanma davranisi gerek enerjiyi muhafaza etmek gerekse c¢evrenin olumsuz etkilerinden
korunmak igin basvurulan bir mekanizma olarak yorumlanmakta (Wang et al., 2009) ve kendi igerisinde
‘agregasyon’ ve ‘swarming’ olmak Uzere iki sekilde ifade edilmektedir (Wharton,2004).

Agregasyon; su yada kiltlr ortamindaki nematodlarin, gerek spontan olarak (Sekil 1a, b) gerekse
suyun ortamdan evaporasyon yoluyla (Sekil 1c) kaybi sonucunda goéstermis olduklari toplanma
davranisidir (Wharton, 2004). Ayrica agregasyon’un spontan olarak gelisen kisminda davranis, iki farkh
dagiim biciminde ortaya cikabilmektedir. Ornegin, Caenorhabditis elegans Maupas, 1900'in soliter
mutanti besin ortami icerisinde homojen dagilirken (Sekil 1a); ayni tiriin sosyal mutanti ise besin ortami
icerisinde besinin en yodun oldugu noktalarda toplanma davranisi gostermistir (Sekil 1b) (De Bono &
Bargmann, 1998). Agregasyonun evaporasyonla ilgili olan kisminda ise ¢ok sayida kurumus nematod
bireyi, yin yumag seklinde biraraya gelmekte (Sekil 1c) ve bu sekilde toprakta yillarca canli
kalabilmektedir (Adams et al., 2015). Olusan yumak seklindeki bu yapinin avantaji, i¢ kisimlarda bulunan
bireylerdeki kurumalarin yavasga gerceklesmesini saglama yonundedir. Yumagin i¢ kisminda kalan
nematodlarin 6lim orani da, dis bdlgede bulunanlara goére daha disuk olmakta ve kuruma stresine bes
haftalik sire boyunca dahi maruz birakilan nematolarda, hayatta en fazla kalanlarin yumagin i¢ kisminda
bulunan bireyler oldugu tespit edilmistir (Ellenby, 1968) (Sekil 1c).

Swarming ise nematodlarin kitle halinde bir lokasyondan digerine koordineli hareket ederek
gerceklestirdikleri toplanma sekli olarak ifade edilmektedir (Wharton, 2004) (Sekil 1 d).

Sekil 1.Suyun ortamdan spontan olarak uzaklagsmasi sonucu Caenorhabditis elegans Maupas, 1900 turiine bagh bireylerde
gerceklesen toplanma a: soliter mutant, b: sosyal mutant (De Bono & Bargmann, 1998), c: evaporasyon sonucu kurumus
halde bitki pargasi Uzerinde bulunan Ditylenchus dipsaci bireyleri (Celetti, 2009), d: Panagrellus redivivus Linnaeus, 1767
tiriine bagli bireylerin kultiir kabi Gzerinde koordineli hareketleri (Wharton, 2004).
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b) Kivrilma davranisi

Nematodlarda kivriima davranigi, hava ile temas eden kitiklla ylzey alaninin kigultiimesi
seklinde ortaya ¢cikmaktadir. Hayvan ve bitki paraziti, entomopatojen ve serbest formda yasayan nematod
turlerinden bircogu kivrilma davranigi gostermekte ve bu davranis sayesinde, kuruma stresi boyunca
nematodlarda su kaybi azaltilabilmektedir (Wharton, 2004) (Sekil 2).

Kivrilma davranigi agisindan diger bazi streslerin de etkileri s6z konusudur. Ornegin, genel bir
kural olarak dis gevrede asiri iyon yogunluguna bagli osmotik stresin yaratacagi etki, organizmanin
binyesinden suyu uzaklastiracagi icin, kuruma (desiccation) ile sonuglanacaktir. Kuruma tepkisi dikkate
alindiginda ise; gerek anhidrobiyozis gerekse osmobiyozis uyumlari bu yénleriyle benzer olup, es zamanli
ya da nematod Uzerinde benzer davraniglari uyarmak suretiyle ortaya gikabilecekleri distnulebilir. Bu
durumu ifade eden galismada (Otsubo et al., 2006); osmotik stres siresince A. avenae tirindn, es
zamanl olarak anhidrobiyozis i¢in de fizyolojik olarak kendisini hazirlayabilecegi ileri surdlmustur. Ayrica,
kuruma sonrasinda kivriima ile canlilik arasinda pozitif korelasyon bulunmusken, tiriin bazi bireylerinin
kivrilma davranigi géstermeksizin, benzer oranda canliliklarini geri kazanabileceklerini de belirtmislerdir.
Sonug olarak; benzer canlilik oranlari ve fizyolojik degisimlerin, davranisa kiyasla, canlilik agisindan daha
Onemli oldugu fikrinden yola ¢ikarak; nematodun kuruma sonucunda kivrilma davranigina her zaman
ihtiyac duymayacagini ifade etmislerdir.

Sekil 2. Toprak partikiilleri icerisindeki a: Acrobeloides sp. (Walter & Lindquist, 1989) ve b: Scutellonema brachyurum (Steiner, 1938)
Andrassy, 1958 tlrlerinin Taramali Elektron Mikroskoptaki (TEM) gortintlleri (Demeure et al., 1979).

Dusiik sicaklik stres kosuluna karsi adaptasyon (Cryobiyozis)

Dusuk sicaklik kosullarina kargl hayatta kalmaya imkan veren bir adaptasyon seklidir (Wharton,
1986). Azalan sicaklikla birlikte genellikle nematodlarin aktiviteleri de dismektedir. Ancak, 0°C’nin
altindaki sicakliklarda, ortam donmadigi slirece nematodlar hareketlerine devam edebilmektedirler
(Wharton, 2004).

Nematodlar, énceden sifirin Uzerindeki disiUk sicaklik derecesine maruz birakildiklarinda,
sonrasinda digaridan gelebilecek ani dondurucu sicaklik dereceleriyle kargilagsmalari durumunda, bu
bireylerin toleranslarinin arttig: tespit edilmistir. Ornegin, kék-ur nematodu Meloidogyne hapla Chitwood,
1949 ’'nin polietilen glikol ortamindaki 2. dénem larvalari, ilk 6énce -4°C, 0°C, 4°C veya 24°C sicakliga
maruz birakildiktan sonra, -4°C’de 24 saat slresince dondurulmuslardir. Sonrasinda ¢dzilen
nematodlarin canhlk faaliyetleri gézlendiginde, dnceden 4°C’ye maruz birakilan nematodlarda ¢ézilme
sonrasi hayatta kalan birey sayisinin en fazla oldugu gézlenmistir (Forge & MacGuidwin,1992).
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Entomopatojen nematodlarda ise bu durum, konukgu i¢inde veya disinda bulunmalarina gore
degerlendirilmistir. Steinernema feltiae Filipjev, 1934’nin enfektif larvalari; iki hafta suresince 5°C’de
Galleria mellonella Linnaeus, 1758 larvalari iginde ve disinda 6n bekletmeye tabi tutulmus ve hemen
sonrasinda yavas dondurma metoduyla bir gece boyunca sifirn altindaki farkli sicakliklara maruz
birakilmigtir. 5°C’de 6n bekletmeye alinan enfektif larvalar; sonrasinda ani dondurucu sicaklik -12°C ile
karsilasmalari durumunda gerek konukgu iginde gerekse konukgu disinda %80 oraninda canli
kalmiglardir. Dolayisiyla duslik sicaklik derecelerinde 6n bekletmeye alinan nematodlarin, sonrasinda
karsilasilan daha disuk dondurucu sicakliklara toleranslarinin arttigi goérilmektedir. Ayni calismada
Heterorhabditis bacteriophora Poinar, 1976 tirinin iki hafta siresince 5°C’de konukg¢u disinda 6n
beklemeden sonra, yavas dondurma metoduyla bir gece (birinci grup) ve hizh dondurma metoduyla bir
saat (ikinci grup) bekletiimis enfektif larvalari ile 6n beklemeye tabi tutulmayan ve yavas dondurma
metoduyla dondurulan enfektif larvalari (Gglnci grup) kiyaslanmistir. Bahsi gegen (g grup i¢in de -9°C, -
10°C, -11°C, -12°C ve -13°C gibi daha disik dondurucu sicaklikla karsilagsmalari durumunda bitiin
sicaklik derecelerinde %60 oraninda canli kalmislardir. Her bir grup igin en yiksek hayatta kalma orani
ise -9°C ve -10°C ‘de %80’nin tzerinde gergeklesmistir. Calismada ayrica, S. feltiae ve H. bacteriophora
turlerinin enfektif larvalari -3°C, -7°C ve  -13°C’ye maruz birakilip ¢d6ziindukten sonra, kontrol grubu ile
benzer olarak, G. mellonella larvalarinda %80’nin tGzerinde 6lim meydana getirmislerdir (Ali & Wharton,
2013).

Bitki paraziti ve entomopatojen nematodlardan farkh olarak; diisiik sicakhgin etkilerine karsi diger
bir ¢alisma Antarktika’'ya uyum saglamis nematod, Panagrolaimus davidi Timm, 1971 tartu ile
yurGtilmustir. P. davidi, -20°C’ye kadar hizla dondurulmus ve devaminda oda sicakliginda 24 saat
bekletilen nematodlarin %72.8+8.7 oraninda tekrar canli olarak elde edilebildikleri belirlenmistir.
Sonrasinda bu nematodlar, 15°C’de tekrar gb6zlenmis ve bireylerin yumurta birakip bir sonraki
jenerasyonu meydana getirebildikleri de gorilmuistir (Wharton & Ferns, 1995).

Dusuk sicakhdin yarattiyi denatlrasyon ve inaktivasyon karsisinda, proteinlerin ve hicre
membranlarinin korunmasi islevini ise yine trehaloz Ustlenmektedir. Ayrica karbon ve enerji kaynagi
olarak da iglev gérdigu dusunilmektedir (Elbein et al., 2003). Ornegin; entomopatojen nematodlar
Steinernema carpocapsae Weiser, 1955, S. feltiae ve Steinernema riobrave Cabanillas, Poinar & Raulston,
1994 tiurlerinin 5°C’de 6n bekletmeye alinan enfektif larvalarinda, bir haftalik sire igerisinde, 6nemli
dizeylerde trehaloz artisi oldugu tespit edilmistir. Ayni tirlerin 25°C’de 6n bekletmeye alinan enfektif
larvalarinda ise, ayni surede, her Gg¢ tir icin de trehaloz miktarlari dnemli farkliliklar géstermemistir (Grewal
& Jagdale, 2002). Dusuk sicaklik stresinin gen dizeyinde yol actigi degisiklikler de belirlenmis ve bu stres
agisindan uyarilan A. avenae tiriinde tps gen ekspresyonunda az miktarda artisin gergeklestigi tespit
edilmistir (Goyal et al., 2005).

Yiiksek sicaklik stres koguluna karsi1 adaptasyon (Thermobiyozis)

Bu adaptasyon, nematodlarin ylksek sicaklik kosullarina karsi sergiledigi quiescence
doénemlerinden birisidir (Wright & Perry, 2006). Nematodlarda 30°C uzerindeki sicaklik degerleri canllik
acisindan risk olustururken, sicaklik 50°C’ye ulasmaya basladiginda ise 6lum gergeklesebilmektedir
(Wharton, 2004). Yiksek sicakliklara kargi nematodlarda kagma, kivrilma, koruyucu yanitlar olusturma ve
yumurta agiliminin geciktiriimesi seklindeki davraniglardan s6z etmek mumkuindur (Perry, 2002; Wharton,
2004). Bu davraniglar sayesinde, yuksek sicakligin olumsuz etkilerine karsi koyabilmektedirler.
Nematodlar, vicut sicakliklarindaki degisimleri yonetmek amaciyla, buylk sicaklik degisimlerinin
goruldagu toprak ylzeyinden, sicaklik degisimlerinin daha az oldugu toprak derinliklerine dodru kagma
davranisi sergilemektedirler (Ramot et al., 2008). Bunun haricinde, Helicotylenchus dihystera Cobb, 1893
tarunin populasyonu élumcul olarak kabul edilen 45°C’ye maruz birakildidinda, yaklasik 30 dakikalik
surede, bireylerin %50 oraninda kivrilma davranisi gostermeleri sayesinde, yuzey alanlarini kiigiltilerek

197



Nematodlarda olumsuz ¢evre kosullarina karsi adaptasyonlar

yuksek sicakliga kargi koyabilmektedirler (Azmi, 1979). Koruyucu vyanitlar olusturmak acgisindan
bakildiginda ise, diger streslerde oldugu gibi trehaloz’un 6nemli rol oynadigi goérilmektedir. Sicakliga
uyumlari farkh olan S. feltiae, S. carpocapsae ve S. riborave turlerinde, sicaklik stresi karsisinda bu
bilesigin sentezinin arttigi goérulmustir (Jagdale & Grewal, 2003). Yiksek sicaklia karsi diger bir strateji
yumurta aciliminin gecikmesi olup, 52.5°C’den yiksek sicakliklarda H. schachti’nin yumurta agiliminda
gecikme gorulurken, sicakhigin dismeye baslamasiyla beraber, zamana da bagli olarak yumurta
acihminin arttigi gézlenmistir (D'Addabbo et al., 2005).

Artan sicakligin etkilerine bakildiginda, proteinlerin bittnliglndeki dengenin bozuldugu ve bunun
tekrar saglanmasi agisindan, is1 sok proteinlerinin (Heat Shock Protein=HSP) nematod biinyesinde gérev
aldig1 gérilmektedir. Bu proteinlerin gérevi, hicre ici dengede islevi olan ancak katlanmamig ya da yanlis
katlanmis proteinleri hiicreden uzaklastirarak, dengeyi tekrar saglamaktir (Devaney, 2011). Buna gére C.
elegans tirl, 30°C’'de 3 saat boyunca sicaklik stresine maruz birakildiginda, stres karsisinda HSP16
protein familyasina dahil proteinlerin sentezlendigi belirlenmistir. Ayrica, nematodun pharynx ve
intestin’inde bazi gen ekspresyonlarinin gergeklestigi ve yalnizca bu dokulara 6zgu oldugu da tespit
edilmistir (Shim et al., 2003). HSP’ler entomopatojen nematodlar Gzerinde de ylksek sicaklik stresine
kargl olumlu etki saglamaktadir. Ornegin, H. bacteriophora (HP88) tiiriniin enfektif larvalari 35°C’de
bekletildiginde HSP miktarinin énemli dizeyde arttigi ve sonrasinda nematodun 40°C’deki canhlik
suresinin de artis gosterdigi belirlenmistir (Selvan et al., 1996).

Oksijene bagh stres kosuluna karsi adaptasyon (Anoksibiyozis)

Nematodlarda yumurtanin agilmasi, yumurta igerisindeki larvanin bliylime ve gelismesi, hareket
ve kaslarin kasilmasi gibi olaylar agisindan oksijen énem arz etmektedir (Atkinson, 1980; Cheng, 1986).
Oksijenin ortamda var olmamasi ya da dusiik miktarlarda bulunmasi, nematodlarda bu adaptasyon seklini
ortaya ¢ikarmakta ve bu durum anoksibiyozis olarak adlandiriimaktadir (Demeure & Freckman, 1981).
Ortamin suya asir doymus olmasi ve Ust seviyelerdeki organik aktivite, nematodlar lizerinde oksijene
bagli stres olusturmaktadir (Wharton, 2002a; Wright & Perry, 2006). Ornegin bitki paraziti olmayan
nematodlarda, ortamin %5 duzeyindeki O, varlig1 Uremeyi kayda deder oranda azaltirken; oksijen %4’Gn
altina dustigunde ise Ureme tamamen durabilmektedir (Cooper et al., 1970). Bitki paraziti tirlerden
Nothanguina phyllobia (Thorne) Thorne,1961 tiriinde ise, ortamdaki oksijen varligi 0.8 ppm’in altina
dustugunde aktivite keskin bir bicimde dusmekte, 0.4 - 0.1 ppm dizeyine gelindiginde aktivite sifir
olmaktadir (Robinson et al., 1981). Ayrica oksijenin duslik ve yiksek konsantrasyonlari, birbirine yakin
zaman araliklarinda (< 5 gun) dalgalanma goésterdigi takdirde, nematod populasyon artisi da sekteye
ugramaktadir (Cooper et al, 1970). Oksijenin azalmaya basladigi surecte metabolik faaliyetler
incelendiginde; normalde aerobik (oksidatif) kosullarda ndétr yad kaynaklari tuketilirken, anaerobik
(fermantatif) kosullara gecilmeye baslandiginda ise nétr yag kullanimi azaltiir ve oksijenin de belli
diizeyin altina inmesiyle birlikte, ndtr yaglar hi¢ katabolize edilmeyebilir. Ornegin bazi tiirler igin, oksijen
yogunlugu %4‘Un altina distuginde nétr yaglar hi¢ kullaniimaz ve ortamdan nematodun oksijen alimi da
tamamen durabilir. Bunun yerine fermantasyon yoluyla glikojen tiketilmeye baslanir ve tirlerin yasam
suresi glikojeni etkin kullanma durumlarina goére sekillenir (Cooper & Van Gundy, 1971a).

Nematodlarda, oksijenin ortamda mevcut olmadigi anaerobik kosullar altinda meydana gelen
degisimler de tespit edilmistir. Bitki paraziti nematodlar anaerobik son Urin olarak etanol Uretip
salgilamaktadirlar. Etanol haricinde asetat, laktat, siiksinat ve gliserol gibi Uriinler de sentezlenebilmekte
ve anaerobik sartlara periyodik olarak maruz kalindiginda ise; bu anaerobik son Urtnler tekrar
karbonhidratlarin sentezi ve yapinin korunmasi agisindan énemli olmaktadir. Ornegin aktif glioksilat
dongusl, son Urin olan etanol'den tekrar karbonhidrat sentezine imké&n vermektedir (Wright & Perry,
2006). Mikofag nematod A. avenae tlriinde, anaerobik fermentasyonun son Urlini olarak etanol
uretilmekte ve bu uretimin %75-80’lik kismi glikoje’nin katabolize edilmesi suretiyle gergeklesmektedir.
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Ayrica nematod biinyesindeki etanol’iin %50’den fazlasinin CO, gazina dénismesinin, canliligin devami
acisindan 6nemli oldugu da ifade edilmektedir (Cooper & Van Gundy, 1971b). Aerobik kosullara geri
donuldaginde ise noétr lipid kaynaklar kullanilmak suretiyle, normal kosullarda nematod bilnyesinde
bulunmasi gereken glikojen tekrar sentezlenir. Bu siire¢ geri déntusumlidur ve yeterli miktarda nétr yag
rezervi bulunmasina bagl olarak gergeklesmektedir (Cooper & Van Gundy, 1970).

Osmotik stres kosuluna karsi adaptasyon (Osmobiyozis)

Osmobiyozis, nematodlarin ozmotik stres kosullarina kargi sergiledigi quiescence doénemidir
(Wright & Perry, 2006). Dis ortamdaki yiksek sodyum klorir (NaCl) yodunlugu ozmotik strese yol
acmakta ve hicrenin ozmotik dengesi bozulmaktadir (Lamitina et al., 2004). Bu dengenin bozuldugu
durumlarda, su kaybina bagl olarak hucre i¢i sitoplazmik iyon direnci de artmakta ve iyon direnci artigiyla
birlikte hicre i¢gi protein tahribati gergeklesmektedir. Tahrip olan proteinler uyaran iglevi gérerek onarici
olan genleri aktif hale getirmekte ve onarici genlerin aktivasyonundaki artisla beraber, organik osmolit
olan gliserol sentezi gergeklesmektedir. Bunu takiben gliserol’'un, sitoplazma igerisindeki inorganik iyonlar
ile yer degistirerek, tahrip olan proteinlerin katlanip tekrar organize olmasi yéninde islev gérmesiyle
birlikte, hiicre ici ozmotik denge tekrar saglanmaktadir (Lamitina et al., 2006) (Sekil 3: yesil egri). Ayrica
gliserol’in hidrojen ve hidroksil gruplarinin sudakine benzer bigimde yénlenmis olmasindan dolayi, suyun
gectigi membran kanallarindan kolayca gecgebilecedi ileri surilmekle birlikte (Storey, 1997);
membranlardan gegisini kolaylastiran tasiyici proteinlerin mevcut olmasi (Reizer et al., 1993) suyla
kolayca bir araya gelerek ortamda ¢oziinlr yapida kalmasi gibi 6zellikleri (Bagchi, 2013) mevcuttur ve bu
sayede gliserol, suyun kuvvetle tutuldugu cevrenin tersi yonde yidilip, su akisini bulundugu yoéne
yonlendirerek (Womersley 1978’e atfen Womersley & Smith, 1981) tek basina ya da theraloz gibi diger
molekillerle birlikte, kurumus membran yapilarin tekrar kaynasmasini saglar (Crowe et al., 1984).
Dolayisiyla asil dengeleyici unsur gliserol, trehaloz vb. organik osmolitlerdir (Lamitina et al., 2004; Burg &
Ferraris, 2008). Bu durum C. elegans turl nematod Uzerinde Choe (2013) tarafindan incelenmistir. Buna
gore, C. elegans hipertonik stres ortamina maruz birakildiginda, vicutta bizlisme gergeklesmistir. Bunun
sebebi, mevcut protein (poliglutamin) sentezinin sekteye ugramasidir (Sekil 3: turuncu egri). Sonrasinda
ise gpdh-1 geni aktif hale gecerek gliserol artisina neden olmakta ve hicre i¢ci ozmotik denge tekrar
saglanmaktadir. Nematodun saglikli vicut seklini almasi da 4-6 saat sirmis ve bunyedeki gliserol
seviyesi 1 gunluk sure sonunda dengeli bir seyir izlemeye baslamistir (Sekil 3).
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Sekil 3. Ozmotik strese bagl olarak nematod bilinyesinde ortaya ¢ikan degisimler (Choe, 2013).

Ozmotik stres durumunda gliserol haricinde sentezlenen diger bir bilesik ise trehaloz’dur. Ozmotik
kosullar altinda S. carpocapsae turinin enfektif larvalari; gliserol’'in yaninda trehaloz sentezi de
gerceklestirmek suretiyle, enzim sistemleri ve membran yapilarinin butlinligini koruyabilmektedirler (Qiu
et al, 2000). Ornegin, ozmotik stres ortamlarina maruz birakilan S. carpocapsae’nin enfektif
larvalarindaki gliserol ve trehaloz sentezleri karsilastirildiginda, gliserol belli bir seviyeye ulastiktan sonra
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sabit kalirken, trehaloz seviyesinin ise sirekli artarak daha fazla miktarda Uretildigi belirlenmistir.
Calismada ayrica strese maruz kalan nematodlarda herhangi bir morfolojik anormallik gézlenmemis olup,
stres sonrasinda %90'in Uzerinde canhligin geri kazanildigi, ancak larvalarin gémlek degistirme ya da
beslenme davranisi géstermedikleri gérilmustir (Qiu & Bedding, 2002).

Ozmotik stres karsisinda genlerin aktivasyonu agisindan bazi degisimler de mevcuttur. Ornegin,
Steinernema ve Heterorhabditis cinslerine badli entomopatojen nematodlarin ozmotik strese karsi zayif
ve iyi derecede tolerans gosteren tirleri, gen aktivasyonu agisindan farkhliklar géstermektedir. Buna goére
sod-2 geninin ekspresyonlari arasinda turlere gére énemli bir fark goézlenmemigken, fat-2 geninin
ekspresyonunda bitln tlrler arasinda énemli derecede fark goérilmistir (Yan et al., 2012). Benzer bir
sekilde, osmotik stres’e maruz kalan A. avenae tirinde ise farkli bir gen grubu olarak tps gen
ekspresyonunun gergeklestigi tespit edilmistir (Goyal et al., 2005).

Sonug¢

Nematodlarin sahip olduklari genetik 6zellikler, morfolojik yapilari ve binyelerindeki fizyolojik
olaylar bu canllarin hayatta kalmalari ve farkli yasam alanlarina yayilmalari agisindan 6nemlidir.
Davraniglar; genlere bagh olarak, fizyolojik ve biyokimyasal olaylarin sonucunda ortaya ¢ikmakta ve
davraniglarin gérinurdeki yardimcilari morfolojik adaptasyonlar iken, molekiler diizeyde gergeklesen
degisimlerin ise adaptasyonlarin belirleyicisi oldugu gértlmektedir.

Stres durumlarina karsi verilen yanitlar, benzer cevresel uyarana bagl olarak ortaya cikabilir.
Halihazirda cryobiyozis, osmobiyozis ve anhidrobiyozis durumlarinin her Gg¢l de normal metabolizma
reaksiyonlari igin ihtiya¢ duyulan suyun, ulasilabilir olmadigi durumlarda gecerlidir (Demeure & Freckman,
1981). Dolayisiyla, s6z konusu streslere karsi kullanilan davranislar arasinda da benzerlikler bulunabilir:
bitki paraziti nematod, eski derisini vicudu uzerinde muhafaza ederek kuruma stresine yanit verirken
(Gaur & Perry, 1991), entomopatojen olanlar ise konukgularinin kadavra derileri sayesinde donmaya kargi
hayatta kalma davranisi gosterebilirler (Lewis & Shapiro-llan, 2002).

Fizyolojik acidan da durum benzerdir. Trehaloz; kuruma, donma ve ozmotik streslerin her tgu
acisindan iglev gorebilmektedir (Behm, 1997; Higashiyama, 2002). Dolayisiyla nematodlarin birden fazla
stresle ayni anda karsilagsmalari durumunda, bir strese karsi sentezledikleri maddelerle énlem alirken,
dolayl olarak diger bir stres durumu ile de miicadele edebilme yeteneginde olduklari gérilmektedir. Diger
taraftan, stres durumlarina kargi tek bir madde ile micadele edilmeyip, benzer iglevleri géren diger bir ek
bilesikte salgilanabilmektedir. Bu agidan ayni stres durumu igin birden fazla madde farkl oranlarda islev
gorerek, tek bir madde ile strese karsi koymak yerine, birden fazla stratejiye basvurarak kendileri icin
avantaj yarattiklar disindlebilir.

Sonug olarak, dogada seleksiyon yoluyla sirekli olarak yeni varyasyonlarin ortaya ciktig
disunlldiglinde; streslere verilen yanitlari, etkilesimleri daha iyi anlamak ve bunlardan yararlanmak
amaciyla: hangi genlerin ne sekilde aktif hale gectikleri, benzer ya da farkli genlerin ayni anda ortaya
cikan stresler agisindan es zamanh olarak aktiflik durumlari, ayni stresler karsisinda nematodun
konukcularinda da benzer mekanizmalarin varligi, koruyucu islev gdéren molekillerin hangi yollar
araciligiyla sentezlendigi, dayanimlari ve stres esnasinda enerji saglama acisindan iglevleri gibi konularin
detaylandirilmasi; zararli nematodlari yonetmek, faydal olanlari ise daha iglevsel kullanmak agisindan
Onemli olacaktir.
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