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Oz: Funguslarin tir sayisinin 2.2 ile 3.8 milyon arasinda oldugu tahmin edilmektedir. Bu
cesitlilige ragmen gunimuzde tanimlanmis tir sayisi sadece 120.000’dir. Ginimuzde 6karyotik
makro organizmalara ait olan bazi fosillerin fungus olabilecegdi disinilmektedir. Okaryotik
mikrofosiller (izerinde yapilan calismalar ise bu fosillerin fungus oldugunu ayni zamanda
funguslarin tahmin edilenden daha antik canlilar oldugunu goéstermistir.  Bu fosillerle
ginimizdeki funguslarin morfolojik farkliliklarinin analiz edilmesi, genomlarin karsilastirmali
analizleri ve filogenetik analizler funguslarin evriminde etkili olan faktérlerin aydinlatiimasini
saglayacaktir. Ayni zamanda funguslarin igerdigi enzimler ve bunlari kodlayan genlerin filogenetik
analizleri antik funguslarin beslendikleri organizmalarla ilgili bilgi edinilmesini ve diger
organizmalarla iligkilerinin belirlenmesi ya da tahmin edilmesinde kullanilabilmektedir. Bu
calismalarin kombine bir sekilde yapilmasi funguslarin evrimi hakkindaki bilgi birikiminin
artmasini saglayabilecektir. Bir patojenin evrimi Uzerine birden fazla faktor etki edebilmektedir.
Ayni zamanda, tlrlerde varyasyona neden olan bu faktorlerin etkisi patojene gore
degisebilmektedir. Bu derleme bitki patojeni funguslarin evriminde hangi faktorlerin etkili
olduguyla ilgili bilgi vermek amaciyla yazilmistir. Bu faktorlerin ele alinmasi funguslarin evrimsel
sureglerinin degerlendiriimesinde, bitki koruma agisindan agresif irklarin olusmasini engellemede
ya da yavasglatmada ve bu irklarla micadelede yol gésterici olabilir.

Anahtar kelimeler: Evrim, transpozon, poliploidi, hibridizasyon, rekombinasyon, yatay gen
transferi.

Mechanisms Effecting Evolution of Plant Pathogenic Fungi

Abstract: The number of species of fungi is estimated to be between 2.2 and 3.8 millions.
Despite this diversity, only 120,000 species have been identified currently. Today, some fossils
belonging to eukaryotic macro organisms are thought to be fungi. Studies on eukaryotic
microfossils have shown that these fossils are fungi, but also that the fungi are more ancient than
expected. Analyzing the morphological differences between these fossils and the current fungi,
comparative analysis of genomes and phylogenetic analyzes will provide an insight into the
factors influencing the evolution of fungi. At the same time, the enzymes contained in the fungi
and the phylogenetic analysis of the genes encoding them can be used to obtain information
about the organisms they feed on, and to determine or predict their relationship with other
organisms. Conducting these studies in a combined way will increase the knowledge about the
evolution of fungi. More than one factor can influence the evolution of a pathogen. At the same
time, the effect of these factors, which cause variation in species, may vary according to
pathogen. This review is written to give information about which factors are effective in the
evolution of plant pathogenic fungi. Consideration of these factors may be helpful in evaluating
the evolutionary processes of fungi and to preventing or slowing down the formation of aggressive
races and controlling of these races in terms of plant protection.

Key words: Evolution, transposon, polyploidy, hybridization, recombination, horizontal
gene transfer.
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Girig

Fungi, Chromista ve Rhizaria alemleri bitkilerde
patojen olan Okaryotik organizmalari igermektedir.
International Commission on the Taxonomy of Fungi’e
gore bitkilerde patojen olan 48 Fungi, 3 Chromista ve 1
Rhizaria takimi bulunmaktadir (Anonymous, 2015). Fungi
alemine ait olan gergek funguslar 6 bdlimde yer
almaktadirlar (Ascomycota, Basidiomycota,
Chytridiomycota, Glomeromycota, Microsporidia ve
Zygomycota) (Kirk ve ark., 2008). Funguslarin tar
sayisinin 2.2 ile 3.8 milyon arasinda oldugu tahmin
edilmektedir. Glnlimizde tanimlanmis tir sayisi ise
sadece 120.000’dir (Hawksworth ve Licking 2017).

Funguslar mikroskobik canlilar olmasina ragmen,
son galismalara gore funguslar hayvanlarla ortak bir atayi
paylasmakta ve hayvanlarla evrim agisindan birgok
benzerlik godstermektedirler (Badouin ve ark., 2017).
Fungi alemi yaklasik 800-900 milyon yil 6nce hayvanlarla
ortak olan atasindan ayrilmistir. Glinimuzde fungi alemi
yasayan organizmalarin en yasli ve en genis gruplarindan
biri olarak kabul edilmektedir (Moore ve ark., 2011).

Funguslarin taksonomisi yeni genotipik verilerin
elde edimesiyle degismektedir. Ornegin tirlerinin
%60’ Indan fazlasi bitkilerde patojen olan (Thines ve
Kamoun, 2010) Oomycetes sinifi artik fungi alemi
icerisinde degildir (Albertin ve Marullo, 2012). Oomycetes
sinifindaki patojenler artik Chromista alemi igerisinde yer
almalarina ragmen, bitkileri enfekte etme sekilleri ve
kamcili  gelismeleri gibi  6zellikleriyle  funguslara
benzemektedirler (De Wilt, 2015).

Cok lokuslu filogeni caligmalari sonucunda ilk
dénem funguslarin  bashca sucul ve zoosporik
olabilecekleri, ve sporlarinin hava yoluyla yayilmasinin
zayif oldugu onerilmistir (James ve ark., 2006). Daha
sonraki donemlerde fungal sporlardaki kamgcilarin
kaybedildigi, sporlarin olugsmasinda ve hava yoluyla
yayllmasinda yeni mekanizmalarin meydana geldigi
belirtiimektedir (James ve ark., 2006). Yani evrimsel
sure¢ funguslarin Greme ve yayillmasini kolaylasgtirarak
hayatta kalma kabiliyetlerinin artmasina neden olmustur.
Ayrica funguslarda evrimsel sirec icerisinde kitince
zengin sert bir hiicre duvari kazaniimis, ipliksi yapilar
gelismis, saprofit ve patojenik yasam tarzlari edinilmistir
(Jones ve Richard, 2011).

Ascomycota ve Basidiomycota  boélumlerini
kapsayan Dikarya (James ve ark., 2006; Hibbett ve ark.,
2007) alt alemi tanimlanmig fungus tdrlerinin yaklagik
%98’ini olusturmaktadir (Sz6llési ve ark., 2015). Maya
benzeri gelisim Dikarya alt aleminin erken ayrilan hatlari
arasinda gorulebilmektedir. Funguslarin erken ayrilan
hatlarinda maya benzeri gelisim goériimesi nedeniyle
Dikarya alt aleminde gdzlenen maya benzeri gelisim
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formunun, funguslarin hayatta kalmasinda avantaj
saglamis olabilecegi dusunulmektedir (James ve ark.,
2006).

Pektinler sadece streptophyte algleri, karasal
bitkiler ve onlarin yakin akrabalarinin hiicre duvarlarinda
bulunan bir polisakkarittir. Pektin sentezi icin gerekli
genler de sadece karasal bitkiler ve gelismis streptophyte
alglerinde tanimlanirken erken ddénemde yer alan
streptophyte alg turlerinde bulunmamaktadir. Funguslarin
pektinaz kodlayan genlerinin filogenetik analizlerine gore,
ilk karasal funguslarin atalarinin tath sulardan karaya
streptophyte algleri takip etttikleri ve enzim sistemlerini
genigleterek karasal bitkilerle beslenmeye basladiklari
tahmin edilmektedir (Chang ve ark., 2015).

Pektinaz kodlayan genlerin analizleri sonucunda,
bitkilerle beslenen organizmalarda pektinazlarin iki katina
ciktigi belirlenirken, basit sekerlerle beslenen Dikarya
alemindeki mayalarin pektinazlarinin tamamini ya da
cogunu, hayvanlari enfekte eden funguslarin da
pektinazlari kaybettigi ortaya ¢ikmistir (Chang ve ark.,
2015). Bu yuzden pektik molekiilleri pargalayan enzimler
funguslarla karasal bitkiler arasindaki iliskinin iyi bir
gostergecisidir (Chang ve ark., 2015). Bu enzimlerin
genetik analizleri funguslarin atasal besinleri dolayisiyla
evrimi hakkinda bilgi verebilmektedir. Cok erken
funguslarda bitkileri pargalayabilen enzimlerin bulunmasi,
funguslarin en erken karasal bitkiler ile birlikte yasadigi
fikrini desteklemistir (Chang ve ark., 2015).

Karasal fungusun ortak atasinin yasini tahmin
etmek icin 750 milyon yildan daha yagh olmadigi tahmin
edilen, hucre duvarinda pektin bulunan streptophyte yasi
kullaniimigtir. Buna goOre karasal funguslarin karasal
bitkilerden 100 milyon yil 6nce ortaya c¢iktigi 6nerisi
desteklenmistir (Chang ve ark., 2015). Protein sekans
analizleri de yesil alg ve funguslarin ¢cogu hattinin karasal
bitkilerden 6nce ortaya ciktigini desteklemektedir
(Heckman ve ark., 2001).

GunumuUzde bitki patojeni funguslar hem tarimsal
hem de vyabani bitkiler Gzerinde patojen olan
organizmalarin ¢ok genis ve heterojen bir grubunu
icermektedir. Bu patojenler hem tarim alanlarinda hem de
depolarda Urtin kayiplarina neden olduklari igin ekonomik
Oneme sahiptirler (Lo Presti ve ark., 2015).

Gunimizde fungal hastaliklarla micadelede
dayanikh gesitler ve 6zellikle yogun tarimin yapildigi bazi
boélgelerde hizli ve etkili bir ¢ézim oldugu kabul edilen
fungisitler yaygin olarak kullaniimaktadir. Patojenlerin
yeni irklarini olusturmasi patojenlerin kontroliinde surekli
olarak yeni gesitlerin 1slah edilmesine, funguslarda ilag
dayaniklihdi problemlerinin artmasi ise surekli olarak yeni
fungisitlerin gelistirimesine neden olmaktadir. Ozellikle
yogun ila¢ kullaniminin gevre ve insan saghgi uzerindeki
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etkilerini azaltmak igin ve daha sdrduarulebilir ya da
entegre micadele ydntemlerinin gelistiriimesine ihtiyac
duyulmaktadir.

Bu derlemede patojenlerin degismesinde hangi
faktorler ya da mekanizmalarin etkili oldugu sorusu
degerlendirilmistir. Bazi patojenlerde irk olusumuna
neden olan faktorler hakkinda bilgi verilmistir. Bitki
patojeni funguslarin evrimini etkileyen bu mekanizmalarin
g6z 6ninde bulundurulmasinin bitki koruma faaliyetleri
acgisindan yeni irklarin/patotiplerin olugsmasini
yavaglatmada ya da engellemede ve surdurilebilir
mucadele yontemlerinin geligtiriimesinde kullanilabilecegi
disundlmektedir.

Bulgular

1.Fungus ya da fungus benzeri organizma

fosilleri

Funguslarin fungal yapilari iyi fosillesemedigi icin
ilk donemlere ait fosil kayitlari zayiftir (Moore ve ark.,
2011). Bitkiler ve hayvanlar var olmadan 6nce si§ deniz
sularinda birikmis olan Tappania sp. nin fungus olup
olmadigi bilinmemektedir (Berbee ve Taylor, 2010).
Bilinen okaryotik fosillerin en yashlari arasinda olan bu
fosilin etrafindaki anastomosis ipliklerinin fungal hif
olabilecegi dnerilmistir (Butterfield, 2005).

Fungus olabilecegi dustnulen diger bir fosil cinsi
Prototaxitesdir. Prototaxites cinsine ait olan bazi fosiller
1 metreden daha fazla ¢apa ve 8.8 metre yikseklige
ulagsabilmektedir (Huber, 2001). Bu boyutlariyla o
dénemde yasayan karasal organizmalarin en buyagu
olan bu canllarin, hem yayginlik hem de cesitlilik
agisindan ilk dénem karasal ekosisteminin ana pargasi
olduklari disunulmektedir (Moore ve ark., 2011) (Sekil 1).
GunUmuUzde Prototaxites Gyelerinin ya liken ya da saprofit
bir fungus oldugu dusunulmektedir. Prototaxites cinsi
fosiller (izerinde vyapilan incelemelerde, alglerde
g6zlenen flamentlerden farkh olan hifler ve saprofit
funguslarda gdézlenen sporofor bu canlinin fungus
olabilecegini gdstermesine ragmen, fosillerde sporlarin
bulunmamasi nedeniyle sporofor vyapisinin supheli
kaldigi belirtiimigtir (Selosse, 2002).

Son zamanlarda elektron ve 1sik mikroskobuyla
yurGtilen calismalarda ise Prototaxites taiti turinde
Ascomycetes sinifindaki funguslarda g6rilen
apotheciuma benzeyen hymenium tabakasi ile askus,
askosporlar ve parafiz goézlenmisti. Bu fungusun
Taphrinomycotina ve likenleri de iceren Pezizomycotina
alt  boéluminin  o6zelliklerini  tasidigi  belirtiimistir.
Gunimuzde Prototaxites cinsinde yer alan yaklasik 14 tir
tanimlanmistir (Honegger ve ark., 2017).
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Sekil 1: Bilinen en bbuyuk Prototaxnes fosm (Huber 2001)

Gunudmuzdeki funguslara benzeyen fosillerden en
yaslilari arasinda Glomeromycota fosilleri (400-460
milyon yasinda) bulunmaktadir. Bu fosillerin yasi vaskiler
bitkiler ortaya gikmadan once, karasal florada sadece
yosun, liken ve siyonabakteriler bulundugu zaman, bu
funguslarin var oldugunu goéstermistir (Moore ve ark.,
2011).

Bu funguslarin hem vaskiler bitkilerden dnce hem
de erken vaskdler bitki fosili dokularinda tespit edilmis
olmasi, arbuskuler mikorizal funguslarin karasal bitkilerin

basarisinda 6nemli bir role sahip olabilecegini
gOstermistir (Redecker ve ark., 2000). Ginumizde
Glomeromycota  boélimindeki  funguslar  bitkilerle
simbiyotik bir iliski olusturmaktadir.

Yaklagitk  1,010-890 milyon yil  yasindaki

mikrofosillerin (Ourasphaira giraldae) belirlenmesi ise
funguslarin daha yasli organizmalar oldugunu ortaya
ctkarmistir (Loron ve ark., 2019). Mikrofosillerin
morfolojisi, hiicre duvarinin ultrastriktirt ve kimyasi (gift
tabakali hiicre duvarinin dis tabakasinin kitin, glukan ve
proteinlerden olugsmasi) fungus olduklarini gostermistir.
(Loron ve ark., 2019).

Gunumuizde tespit edilmis en yash fungus fosilleri
olmalari nedeniyle, bu mikrofosiller funguslarin ve fungus,
metazoa ve protistleri kapsayan Opisthokonta st
grubunun evrimi igin yeni bir kalibrasyon noktasi
saglamistir (Loron ve ark., 2019). Okaryotik canllarin
ortaya ¢iktigi Proterozoic devirden daha fazla fungus ve
Okaryot organizma fosillerinin kesfedilmesinin, ilk
doénemlerdeki biyosfer evriminin aydinlatiimasina katki
saglayacagi dusunulmektedir.

2. Evrimi etkileyen mekanizmalar

Bu derlemede funguslarda evrimi etkileyen
mekanizmalar; Dogal secilim, birlikte evrimlesme, gen
akisi, genetik suriklenme, c¢evresel degdisimler,
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rekombinasyon, mutasyonlar, yatay gen transferi
baslklari altinda degerlendirilecektir. Dogal segilim,
genetik suriklenme, g6¢ ve mutasyonun patojen
populasyonlarinin genetik yapisi ve gesitliligi Gzerine ana
etkisi bulunmaktadir. Ancak bu faktérlerin nispi rolleri
farkli patojen ve konukgular arasinda, epidemiyolojik
déngl asamalari arasinda, tarimsal ve dogal
ekosistemlerde Onemli derecede degisebilmektedir
(Burdon ve Silk, 1997). Ornegin; genetik siiriiklenme
populasyon icinde genotipik cesitliligi azaltirken gog¢
genotipik cesitliligi arttirabilmektedir (Burdon ve Silk,
1997). Bazi durumlarda ise evrimi etkileyen bir faktor
diger faktorler Gzerine ayni yonde etki ederek genetik
gesitliligin artmasini saglayabilmektedir. Ornegin; bazi
patojenlerin yeni cografik alanlara yayllmasina neden
olan iklim degisimi, patojenlerdeki konukgu degisimi,
hibridizasyon ve vyatay gen transferi olaylarini
arttirabilmektedir (Santini ve Ghelardini, 2015).

Tlrlerde varyasyona neden olan bu faktorlerin
etkisi patojene godre degisebilmektedir. Yeni bir tlrln
olusumunda hibridizasyon gibi tek bir faktdr (Newcombe
ve ark., 2000) etkili oldugu gibi, birden fazla faktoér de etkili
olabilmektedir (Fourie ve ark., 2009).

2. 1. Dogal segilim

Adaptif Ozelliklerin evriminden sorumlu olan bir
suire¢ olan dogal segilim evrimsel degisimin ana
mekanizmalarindan biridir (Gregory, 2009).

Dogal secilimdeki temel nokta Ureme basarisidir
(Freeman ve Herron, 2009). Belirli fenotipteki bireylerin
hayatta kalarak daha fazla dél vermeleri sonucunda
secilim meydana gelmektedir (Agrios, 2005). Dogal
secilim patojenin kendisiyle ilgili, konukgu, vektor, cevre
ve patojenin yasam donglisi gibi hemen her faktor
tarafindan etkilenmektedir (Agrios, 2005).

Tekduze bir gevrede, segilimin belirli genotiplerin
lehine olmasi cesitliligin azalmasina neden olmaktadir
ancak konukg¢u varyasyonunun énemli oldugu daha dogal
kosullarda secilim cesitliligi gelistirebilmektedir (Burdon
ve Silk, 1997). Ornegin; bitki koruma agisindan
dusundlduginde Uretim alanlarinda dayanikli gesitlerin
kullaniimasi patojen irklarinin bazilarinin daha az
gérilmesine ya da yok olmasina neden olurken,
konukcuyu enfekte edebilen patojen irklarinin daha hakim
hale gelmesine neden olabilmektedir. Patojenin alternatif
konukgu tirleri ise genotipik cesitliligin artmasina neden
olarak funguslarin yeni patotiplerinin ortaya ¢ikmasina
neden olabilmektedir (Burdon ve Silk, 1997).

2. 2.Konukgu-patojenin birlikte evrim gegirmesi

Birlikte  evrimlesme hem bitki hem de
patojenlerdeki populasyon dizeyini ve genetik
varyasyonu sekillendirmektedir (Méller ve Stukenbrock,
2017).

178

Basarili bir enfeksiyon igin GUreme ve yayllmanin
gerekli olmasi nedeniyle, konukgu bir patojenin evriminde
oldukc¢a énemlidir (Mdller ve Stukenbrock, 2017).

Virulans gen/genleri igeren bir patojene karsi bitki
yeni bir dayaniklilik geni elde ettiginde, bitki patojenin
bitln bireylerine ya da ¢ogu bireyine kargi dayaniklilik
kazanmaktadir (Agrios, 2005). Ancak patojenin daha
agresif olan yeni irklarinin ortaya ¢ikmasi bitkilerdeki
dayaniklihgin kirlimasina neden olabilmektedir.

Bitki ve patojenleri arasindaki dayanikllik genleri
ve virulans genlerinin dinamigi “trench-warfare” ve “arms
race” evriminin bir kombinasyonunu icermektedir (Mdller
ve Stukenbrock, 2017). Bitki ve patojenlerin birlikte
evrimlesme dinamikleri dogada blylk ol¢ide trench-
warfare modelinde ortaya c¢ikarken, tarimsal alanlarda
arms race modelinde olugsmaktadir (Brown ve Tellier,
2011).

Trench warfare modelinde efektor ve bitki hedef
allelleri  populasyonda  korunmaktadir. Dogal
ekosistemlerde meydana gelen bu modelde konukgu-
patojen arasindaki etkilesimi saglayan efektor ve bitki
hedef allellerinin gesitliligi sabittir (Mdller ve Stukenbrock,
2017).

Tarimsal ekosistemlerde goérilen arms race
dinamiginde, o6zellikle patojenlerin  evrimi  dogal
ekosistemlerden ¢ok daha hizli gergeklesmektedir. Bu
modelde hem konukgu hem de patojende surekli yeni
efektor ve bitki hedef allelleri gelismektedir (Lo Presti ve
ark., 2015). Arms race modelinde, konukgu bireylerin
Oneminin daha az oldudu, tarimsal ekosistemlerdeki
patojenlerin evriminin ise dogal ekosistemlerden c¢ok
daha hizli gerceklestigi belirtiimektedir (Brown ve Tellier,
2011). Gunimuzde patojenlerin dayanikhhk genlerini
asmalari ve virulansi ylksek olan yeni rklarini
olusturmalari  Grin kayiplarinin  artmasina neden
olmaktadir. Birlikte evrimlesmenin tarimda istikrarsiz hale
gelmesinde, patojenin yeni olugan irklarini kontrol etmek
icin surekli olarak yeni dayaniklilik genlerine sahip ticari
cesitlerin  tarima  girmesinin  etkili  olabilecegi
belirtiimektedir (Brown ve Tellier 2011).

2. 2. 1. Efektorler

Efektorler genellikle bitkiyle temastan hemen sonra
ifade edilen proteinler ya da biyosentetik enzimler
tarafindan kodlanan metabolitler olabilirler. Funguslar
konukgu savunmasini baskilamak ve fungal istilayi
basarmak icin efektdrler salgilamaktadir (Lo Presti ve
ark., 2015).

Efektdrler fungusun hicre duvarina yapigabilir,
apoplasta yerlesebilir ya da bitki hiicresine aktarilabilirler
(Lo Presti ve ark., 2015). Bazi efektdrler kloroplast ya da
cekirdek gibi hicresel kisimlara da ge¢gmektedir (Moller
ve Stukenbrock 2017). Phytophthora cinsi funguslarin
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RXLR efektorleri ise enfeksiyon siliresince haustoriumun
olugstugu bdlgede birikmektedir (Gilroy ve ark., 2011).
Efektdr genlerin delesyonu enfekteli dokudaki fungal
biyokitlenin  azalmasina, hastallk  simptomlarinin
azalmasina velveya bitkinin tepkisinin degismesine
neden olmaktadir (Lo Presti ve ark., 2015).

Patojenler ve efektorlerinin yeni konukgulara nasil
adapte oldugu ve oOzellesti§i hakkinda c¢ok az sey
bilinmektedir (Dong ve ark., 2015). Yeni bir cevreye giris
yeni konukgulari kolonize ederek evrim gegirmede bitki
patojenlerine biylk bir firsat sunmaktadir (Santini ve
Ghelardini, 2015). Modern tarim uygulamalari da yeni
bitki hastaliklarinin  seleksiyonunu ve yayllmasini
kolaylastirabilmektedir (Daverdin ve ark., 2012).

2. 3. Gen akisi

Gen akigi cografik olarak ayri bir populasyondan
digerine bazi alellerin (genlerin) hareket etmesi sirecidir
(Agrios, 2005). Bu siire¢ genlerin hareketiyle sonuglanan
butin mekanizmalari kapsamaktadir (McDermott ve
McDonald, 1993). Gen akisi sonucunda farkh
populasyonlar arasindaki genetik farkliliklar azalmaktadir
(Agrios, 2005).

Cevresel, biyolojik ve genetik faktorler gen akisini
etkilemektedir (Rogers ve Rogers, 1999). Patojenlerdeki
gen akigina insanlarin tarimsal uygulamalari, kitalar arasi
seyahatleri ve ticareti de Onemli derecede etki
edebilmektedir (Agrios, 2005).

Neslin tikenmesi ve yeniden kolonilesme sireci
patojen populasyonlarindaki gen akisinin énemli bir
kaynadi olabilmektedir. Lokal mutasyonlar lokal
farklihklari arttirma egiliminde iken gen akisi lokal farkliligi
azaltma  egilimindedir. Bu durumda  yeniden
kolonilesmenin sonucunda populasyonlar arasindaki
farklilik azalmaktadir (McDermott ve McDonald, 1993).

Bitki patolojisinde gen akisi farkh populasyonlar
arasinda virllent mutant alellerin hareketi ile ilgili oldugu
icin ¢cok onemlidir. Bir patojende gen akisinin yiksek
olmasi patojen populasyonunun ve patojenin yayildigi
cografik alanin boyutunda artisa neden olmaktadir. Bu
nedenle ylksek dizeyde gen akigl gbésteren patojenlerin
genellikle genetik cesitliligi daha yuksektir ve bu
patojenler tarimsal agidan ¢ok daha etkili olmakta ve gok
daha blyuk tehdit olusturmaktadir (Agrios, 2005).

Avustralya’da kara pas etmenindeki degisimler,
gen akisinin uzak mesafelerdeki patojen
populasyonlarinda nasil genotipik cesitlilige neden
olabilecegini gésteren bir érnektir (Burdon ve Silk, 1997).
Ruzgar yoluyla yayilan bir patojen olan kara pasin
sporlari okyanuslari asarak baska kitalara
tasinabilmektedir. Patojenin  Afrika orijinli irklarinin
sporlari Hint okyanusunu asarak Avustralya kitasina
ulasabilmektedir. Afrika ve Avustralya populasyonlari
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arasindaki genetik yakinlik gen akisinin oldugunu
gOstermektedir (Burdon ve ark., 1982). Uzak mesafelere
patojenin hava yoluyla tasinabiliyor olmasi patojenin
virulansi ylksek olan yeni irklarinin dinyadaki diger
bdlgelere yayilabilecegini gostermektedir.

Gen akisinin  belirlenmesinde, populasyonlar
molekuler markirlar kullanilarak karakterize edilmektedir.
Bu sekilde nadir ya da &zel allellerin hareketi
belirlenebilmektedir (McDermott ve McDonald, 1993).

2. 3. 1. Hibridizasyon

Hibridizasyon ayni tlrlerin iki farkli tir ya da iki
farkh bireyinden genomlarin birlesmesidir. Hibrit tirler
eseyli veya eseysiz rekombinasyonla olusabilmektedir
(Stukenbrock, 2016). Bu durum yeni konukgu
Ozellesmesine sahip superpatojenlerin ortaya gikmasina
neden olabilmektedir. Hem eseyli hem de eseysiz
etkilesimleri icerebilen hibridizasyon, fungal genlerin
karismasina ve yatay gen transferine énemli derecede
katki saglamaktadir (Aguileta ve ark., 2009; Moller ve
Stukenbrock, 2017).

Ayni cografik alandaki funguslar genellikle tirler
arasi hibridizasyona karsi gu¢li genetik bariyerler (eseyli
ya da eseysiz) gOstermektedirler. Dobzhansky (1937)e
gbre bu bariyerler muhtemelen ekolojik nise optimal
adaptasyonu saglayan gen kombinasyonlarini
korumaktadir. Turler arasinda virtsler gibi zararl genetik
elementlerin  yayilmasi  bu bariyerler sayesinde
onlenebilmektedir. Cografik olarak izole kalan funguslar
arasinda ise bu bariyerler olmayabilir ya da zayif olabilir.
Bu ylzden teoride, hibridizasyon buylk bir olasilikla
funguslar yeni cografik bdlgelere yayildiklari zaman
gerceklesmektedir (Brasier, 2000).

Gd¢ ve gen akisinin olmamasi nedeniyle cografik
olarak izole kalmis populasyonlar, genetik olarak farkli
olabildigi icin varyasyonu baglatmada islev
gorebilmektedirler. Bu sire¢ etkilesen tiirlerden birinde
patojenisitede artigla ya da yeni bir bitki hastaliginin
ortaya ¢ikmasiyla bile sonuglanabilmektedir (Santini ve
Ghelardini, 2015).

Farkli bitki tlurlerine &zellesmis patojen tirleri
arasindaki hibridizasyon tarima yeni girmis bitkilere karsi
bir adaptasyon mekanizmasina neden olabilmektedir.
Ornegin; killlemeye dayanikli hexaploid genomlu bugday
ve gavdar bitkilerinin melezlenmesiyle elde edilen triticale
bitkisi ticari olarak tarima 1960 yilinda girmistir. 2001
yiinda bu bitki Gzerinde killeme etmeni gézlenmeye
baslamistir. Blumeria graminis f. sp. tritici Marchal ve
Blumeria graminis f. sp. secalis Marchal’in hibridizasyonu,
triticale’yi enfekte eden Blumeria graminis f. sp. triticale
Wittm.’nin ortaya ¢ikmasina neden olmustur. Bu drnek
yeni bir konukguya siradisi bir sekilde hizli adaptasyonu
gostermektedir. Ayni zamanda dayanikli cesit elde
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etmede kullanilacak bitkilerin secgilmesinde dikkatli
olunmasi gerektigini ortaya koymaktadir (Menardo ve
ark., 2016). Diger taraftan, hibrit patojenin hibrit cesit
disinda konukgu araligini arttirarak bugdayi da enfekte
edebilmesi (Menardo ve ark., 2016), tarimsal agidan ayri
bir problem olarak degerlendirilebilir.

Blumeria graminis f. sp. triticale Wittm.'nin
hibridizasyonla ortaya ¢ikmasina triticale hibrit ¢esidinin
gelistiriimesi etki ettidi icin, hibridizasyona dayal birlikte
evrimlesmenin Blumeria graminis’ in evrimsel hikayesini
olusturabilecedi dusinilmektedir (Menardo ve ark.,
2016).

Benzer sekilde; Melampsora x columbiana
Amerika’nin dogu bolgelerinde baslica Populus deltoides
Marshall'i enfekte eden M. medusae Thim. ve Ulkenin
bati bolgelerindeki P. trichocarpa Hooker'1 enfekte eden
M. occidentalis Jacks. arasindaki dogal hibridizasyon
sonucu meydana gelmistir (Newcombe ve ark., 2000).

Hibritler eger fertil olurlarsa, ana tirlerle rekabet
edebilirler ve yeni bir konukguyu kolonize etmesini
sa@layacak ozellikler kazanarak farkli bir yeni tir
olusturabilirler (Méller ve Stukenbrock, 2017). Turler arasi
hibritlerin, daha agresif olmalari ya da baska bir
konukcuyu enfekte etme vyetenegine sahip olmalari
durumunda hayatta kalmalari daha olasidir (Brasier ve
ark., 1999).

Bazi durumlarda ise hibritler bir tirden digerine
genetik materyalin gegisinde kopri vazifesi gordikleri igin
gecici bir agsamayl temsil edebilmektedir (Moller ve
Stukenbrock, 2017).

2. 3. 2. Yatay gen transferi

Yatay gen transferi (YGT) dikey olarak yani ireme
yoluyla gen akisinin olmadigi filogenetik olarak farkh
organizmalar arasinda genetik materyalin transfer
edilmesini icermektedir (Sun ve ark., 2013).

Prokaryotlara gore okaryotlarda daha az gérilen
YGT'nin fungal genomlarda evrime etkisi daha azdir.
Ancak funguslardaki YGT nin diger 6karyotlara gére daha
onemli bir evrimsel faktor olabilecegi dusunulmektedir
(Rosewich ve Kistler, 2000). Genom evrimi Uzerine etkisi
kiguk olmasina ragmen YGT nin fenotipik sonugclarinin
onemli olabilicedi ve funguslarin bu sayede yeni ekolojik

nigler olusturabilecegi dusunilmektedir (Soanes ve
Richards, 2014).
YGT bitki patojenlerinin  genom  yapisini

degistirebilen ve virulansina katki saglayabilen bir
mekanizmadir (Manning ve ark., 2013). Patojenisite ya da
konukgu spesifikligini degdistiren kromozomlar funguslar
arasinda transfer edilebilmektedir (Sun ve ark., 2013).
YGT genleri yeni gevreye adaptasyonu hizlandirabilir,
konukgu aralidinin genislemesine ya da degismesine,
yeni gevrelerde kolonize olmaya ya da daha énce olimcil
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olan kosullarda patojenin hayatta kalma yetenegini
kazanmasina neden olabilirler (Mitreva ve ark., 2009).

Eger genler ayni kromozom Uzerinde ya da
kimeler halindeyseler, bir YGT olayinda birden fazla gen
tasinabilmektedir (Van Der Does ve Rep, 2007). Genom
sekanslari, turler ve alemler arasinda bile ¢oklu gen
transferlerinin oldugunu gostermistir. Alemler arasi YGT,
Ozellikle bakteriyel-fungal YGT fungal metabolizma,
yayllma ve patojenisitenin evriminde o6nemli bir rol
oynamaktadir. Bitki ve hayvanlardan funguslara gen
transferinin ise onemli metabolik Ozelliklerin
kazanilmasini saglayabilecegi dusundlmektedir (Sun ve
ark., 2013).

Alemler aras1 YGT ye 6rnek olarak fungi aleminden
chromista alemine gen transferi verilebilir. Okaryotik Cyt
b genleri muhtemelen Alphaproteobacteria’daki antik bir
prokaryotik genden koken almaktadir. Chromista
alemindeki Pseudoperonospora cubensis (Berk. & Curtis)
Rostovzev’in Cyt b genlerinin Hypocreales’deki bir
fungustan horizantal olarak transfer edildigi kanitlanmistir
(Yin ve ark., 2014).

Konukgu bitkiden fungusa YGT transferine 6rnek
olarak Hordeum vulgare L.’den Pyrenophora’ya lGsince
zengin tekrar proteinlerini kodlayan genin transferi
verilebilir. Bu proteinin transfer edilmesinin konukgu
bitkiye enfeksiyonu kolaylastirabilecegi ifade edilmektedir
(Sun ve ark., 2013).

Fungus tirleri arasinda da YGT meydana
gelmektedir.  Ornegin  Pyrenophora tritici-repentis
(Diedicke) Drechsler'e Stagonospora nodorum (Berk.)
Castell. & Germano’dan konukguya spesifik ToxA
toksinini kodlayan genin YGT ile transfer edilmesi,
patojenin bugdayi enfekte etme yetenegi kazanmasina
neden olmustur (Friesen ve ark., 2006).

Funguslarda YGT kromozom dulzeyinde gen
kimelesmesi ve B- kromozomlarin kazaniimasi ve
kaybedilmesi olmak Uzere iki dinamikle baglantihdir
(Soanes ve Richards, 2014).

2. 3. 2. 1. Gen kiimelesmesi ve B- kromozomlar

Gen kimelesmesi funguslarda yaygindir ve
kimedeki her bir gen enzim ya da duzenleyici
kodlamaktadir (Soanes ve Richards, 2014).

B- kromozomlar; soya spesifik kromozomlar,
kosula bagh kromozomlar, accessory kromozomlar,
ekstra  kromozomlar, ek  kromozomlar-yardimci
kromozomlar olarak da adlandiriimaktadir. Normal
kromozomlarin aksine bu kromozomlarda diizensiz mitoz
ve mayoz gorilmektedir. Her zaman iftler halinde
g6rilmeyen bu kromozomlar mayoz sirasinda karsi
kutuplara ayrilmaktadirlar (Camacho ve ark., 2000).
Birka¢ fungus turiinde ise B- kromozomlarin mitoz ve
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mayoz siresince kayboldugu goérilmustir (Moéller ve
Stukenbrock, 2017).

Sadece Okaryotik organizmalarda tespit edilmis
olan bu kromozomlar ayni patojenik turlerin butun
izolatlarinda bulunmamaktadir. Tipik olarak tekrar eden
DNA'ca zengindirler ve gekirdekteki genomlardan daha
disik gen yogunluguna sahiptirler. Bu kromozomlardaki
genler cekirdekteki genomlara goére daha hizli evrim
gecirmektedir. Funguslarda B- kromozomlardaki genlerin
cekirdekteki kromozomlar ya da yakindan akraba tlrlerde
bulunan genlerle homoloijisi zayiftir (Croll ve Mcdonald,
2012).

Bu kromozomlar populasyonlar arasinda virulans
ozellikleri basarili bir sekilde transfer edebilmektedir.
Cogu patojenisiteye katki saglayan gen kimeleri iceren
B- kromozomlar fungusun hayatta kalmasi igin gerekli
degildir ve yakindan akraba tarler ya da ayni tlrdn irklari
arasinda bile dagilimlan farkhlik gostermektedirler
(Soanes ve Richards, 2014). Ornegin; Alternaria alternata
(Fries) Keissler elma patotiplerinin alt kiltire alinmasi
nedeniyle patojenisitesini kaybetmis olan izolatlarinda
AM toksin Uretiminden sorumlu genlerin (AMT geni)
bulundugu 1.1 Mb kromozom kaybi tespit edilmigstir
(Johnson ve ark., 2001).

Farkl Alternaria alternata irklarinin konukguya
spesifik toksin tretiminden sorumlu genlerinin ¢odu bu
kromozomlar Gzerindedir (Soanes ve Richards, 2014). A.
alternata’nin gilek ve domates patotiplerinden protoplast
birlestirmesiyle elde edilen sentetik bir hibrit irkin hem
cilek hem de domateste hastaliga neden oldugu
belirlenmistir. Bu iki patotip arasindaki B- kromozomlarin
YGT’si bu duruma neden olmustur. iki farkli patotip
arasindaki hibrit bir irkin atasal irklardan tureyen B-
kromozomlara sahip olmasi  konukgu arahgini
genisletmektedir (Akagi ve ark., 2009). Bu kromozomlar
konukgu araliginin geniglemesine neden olabilen yeni
virulans faktorlerinin edinilmesini de
saglayabilmektedirler (Croll ve Mcdonald, 2012). Bunun
disinda, patojenisite igin énemli olan efektdér ve efektor
uyaran transkripsiyon faktorlerini de kodlamaktadirlar
(Mdller ve Stukenbrock, 2017).

B-  kromozomlarin  Nectria  haematococca
(Anamorf: Fusarium solani) izolatlarinin  konukgu
araliginin  belirlenmesinde roli bulunmaktadir. Bu

kromozomlar yatay olarak hareket edebilirler ve F.
oxysporum hatlari arasinda konukgu spesifikliginin
degismesine aracilik edebilirler (Méller ve Stukenbrock,
2017).

Pyrenophora tritici-repentis’deki ToxA (konukguya
spesifik toksin) YGT’nin patojenisite Uzerinde sahip
olabilecegi etkiyi géstermek icin iyi bir érnektir. ToxA
toksine hassas gesitlerde hizli hicre 6limind uyaran bir
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virulans faktorudir. ToxA arpa patojeni Pyrenophora
teres Drechslerde rapor edilmistir. Bugday patojeni
Stagonospora nodorum’da ToxA geninin kesfedilmesi S.
nodorum’dan Pyrenophora tritici-repentis’e ToxA'nin YGT
ile aktarildigina dair hipoteze sebep olmustur (Manning
ve ark., 2013).

Arastiricilar transpozon elementlerin de
Okaryotlarda yatay olarak hareket edebilecegini
onermislerdir. Transpozon elementleri patojen ve/veya
irklarin virulansi Uzerine etki ettigi gibi ayni zamanda
genom blyukliginde ve varyasyonunda artiglara neden
olarak turlerin birbirlerinden ayrilmasini saglayabil-
mektedirler. Ornegin; (i¢ Fusarium tiriiniin kargilagtirmali
genom analizlerine gore, F. oxysporum f. sp. lycopersici
(Fol) (60 megabaz), F. verticillioides (Fv) (42 Mb),ve, F.
graminearum (Fg) (36 Mb) tlrlerinin genom buyukIUk-
lerindeki farkliliklar transpozonlardan kaynaklanmaktadir.
(Ma ve ark., 2010). Benzer bir sekilde, Pseudocercospora
musae (83 Mb), P. eumusae (54 Mb) ve P. fijiensis (74
Mb) tdrlerinde genom  blyikliklerinde  farkliliklar
bulunmaktadir (Chang ve ark., 2010).

Transpozon igeren kromozomlarin transferinin ayni
zamanda patojenisite tizerinde etkili oldugu belirlenmistir.
Fusarium cinsinde patojenisitenin altinda yatan molekduler
mekanizmayl agiga cikarmak amaciyla yapilan calis-
mada Fusarium graminearum Schwabe, F. verticillioides
(Sacc.) Nirenberg ve F. oxysporum f. sp. lycopersici
(Sacc.) W.C. Snyder & H.N. Hansen genomlari karsilasti-
riimistir. F. oxysporum genomunun transpozonca zengin
oldugu belirlenmistir. Deneysel olarak, F. oxysporum
irklari arasinda transpozon igeren kromozomun transfer
edilmesinin non-patojen bir irki patojene doénusturdagu
kanitlanmigtir (Ma ve ark., 2010).

2. 4. Genetik siiriklenme

Rastgele bir sure¢ olan genetik siriklenme daha
¢ok kuguk populasyonlarda 6nemlidir (Freeman ve
Herron 2009). Kuguk populasyonlarda hizli gerceklesen
genetik suriklenme altinda her bir populasyon kendine
06zgu bir evrimsel yol izlemektedir (Freeman ve Herron
2009).

Klaglk bir populasyonun ana populasyondan
ayrilarak izole hale gelmesi durumunda, bu populasyon
sinirl bir gen havuzuna sahip olmasi nedeniyle zamanla
ana populasyondan farklilagsmaktadir. Bu nedenle genetik
surltklenme kiiglik populasyonlarda daha etkilidir.

Genetik suriiklenme bir populasyondaki alel
sikhginda degisime neden olmaktadir. Genetik
suriklenme evrime etki eden tek mekanizma olmasi
durumunda, bir alel sabit hale gelirken, diger aleller ise
yok olacaktir. Aleller sabitlenmeye ya da yok olmaya
dogru suriklendikge, populasyondaki heterozigotluk
disecektir (Freeman ve Herron, 2009).
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Populasyon buydkliginin disinda gevresel
faktorler ya da dogal afetler genetik suriklenmeye etki
edebilmektedir. Ornegin; bir gevreye bir ya da birkag
bireyin yayllmasiyla ya da bir populasyonu hemen hemen
yok eden bir felaketten sonra bireylerin kiglk bir seti
baskin hale gelebilir. Bdyle bir kurucu etkinin sonucunda

populasyon orijinal olandan genetik olarak farkl
olmaktadir (Moore ve ark., 2011).
Kestane kanseri hastaligina neden olan

Cryphonectria parasitica etmenindeki genetik cesitliligin
Asya kitasina gore Kuzey Amerika'da ¢ok diusuk olmasi
muhtemelen bdyle bir kurucu etkinin yansimasidir
(Boddy, 2016).

2. 5. Cevresel degisimler

iklim degisimi bitki patojenlerinin evriminde etkili bir
rol oynayabilmektedir. iklim degisimi nedeniyle konukgu
ve patojenin cografik dagiliminda, konukgu-patojen
interaksiyonunun fizyolojisinde ve driin kayiplarinda
degismeler ortaya gikmaktadir (Coakley ve ark., 1999).
iklim  degisiminin  etkisiyle patojenlerin  cografik
dagihminin geniglemesi izole kalmis patojenlerle diger
patojenlerin temas etmesine neden olabilmektedir. iki
cografik olarak izole patojen ya da bir patojen ve bir
saprofit arasindaki genetik degisimin yeni enzimlerin,
toksinlerin ya da virulans bélgelerinin elde edilmesine ve
ekstrem durumlarda sUperpatojenin ortaya g¢ikmasina
sebep olabilecegi belirtiimektedir (Brasier, 1995).

Sadece tek bir enzim ya da toksin sisteminin elde
edilmesinin  patojenlerin  virulansi  Uzerinde etkili
olabilecegi ve patojenlerin konukgusu olmayan bitkileri
enfekte etmesini saglayabilecegdi belirlenmistir. Ornegin;
bezelyenin patojeni olan Nectria haematococca Berk. &
Broome’nin bazi genleri pisatin fitoaleksinini detoksifiye
eden pisatin demetilase (pda) kodlamaktadir. Pda
kodlayan genler misirda patojen olan Cochliobolus
heterostrophus Drechsler'a aktarildiginda, Cochliobolus
heterostrophus’un bezelyeyi enfekte ettigi belirlenmistir
(Schafer ve ark., 1989).

Ophiostoma novo-ulmi Brasier ise karaagaglarda
solgunluga neden olan cerato-ulmin  toksinini
uretmektedir (Brasier, 1995). O. novo-ulmi cerato-ulmin
geni yapay olarak O. quercus (Georgev.) Nannf.’a
transfer edildigi zaman, O. quercus karaagacin solgunluk
patojeni haline gelmistir (Del sorbo ve ark., 2000).

Patojenin yeni konukgu populasyonlari, yeni
vektorler, yeni rakipler, farkli iklim gibi yeni biyotik ve
abiyotik  etkilere ani maruz kalmasi  evrimini
hizlandirabilmektedir (Santini ve Ghelardini, 2015).

Bir bélgeye yeni giren bitki patojenlerinin genellikle
kisa hayat dongllerinde yayilma yetenekleri oldukca
gelismistir. iklim degisiminin bu istilaci patojenlerin
yayilmasini kolaylastirdigi tahmin edilmektedir (Dukes ve
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Mooney, 1999). Patojenin yeni bdlgeye yerlesmesini
patojenin hayatta kalma yetenegi, yeni ¢evrede konukgu
fizyolojisi ve ekolojisindeki herhangi degisme de
etkilemektedir (Coakley ve ark., 1999). Ayrica
patojenlerin yeni bir ¢cevrede yeni yabani konukgulari
enfekte etmeleri bitki patojenlerinin evrimi igin buyuk bir
firsat sunmaktadir (Santini ve Ghelardini, 2015).

Dasuk kis sicakhdl patojen populasyonlarinin
azalmasinda oldukga etkili iken iklim degisimi nedeniyle
daha iliman kis sicakliklarinin yasanmasi durumunda,
patojenin kiglama basarisinin ve hastalik siddetinin
artacagi, patojenin daha kuzey kesimlere ve daha yiuksek
rakimlara yayilabilecegi tahmin edilmektedir (Santini ve
Ghelardini, 2015).

iklim degisimine neden olan en &énemli sera
gazlarindan olan CO2’deki artis bitkilerin gelisimlerindeki
degismelere bagl olarak patojen populasyonlarinda
degismelere neden olabilmektedir. CO2'deki artis
patojenler tarafindan enfekte edilebilecek bitki
biyokitlesinde (siirgiin, yaprak, c¢icek ve meyve
Uretiminde) artisa, yapraktaki stoma yogunlugunun
azalmasina neden olacaktir. Bitkilerin daha fazla
gelismeleri daha fazla bitki artiginin olugsmasina bu da
nekrotrofik patojenlerin hayatta kalma olasiliginin
artmasina neden olabilecektir. Bitkilerin gelisme
periyotlarinin kisalmasi ve hizli olgunlagmalar biyotrofik
patojenlerin enfeksiyon periyodunun azalmasina neden
olurken, nekrotrofik patojen populasyonlarinin artmasina
neden olabilecektir. Stoma agikliginin azalmasi pas,
kiulleme ve baz nekrotroflar gibi stomay: istila eden
patojenleri engelleyebilir. Kok biyokutlesindeki artig
mikoriza ya da toprak patojenleri tarafindan enfekte
edilebilecek doku miktarini arttiracaktir (Ghini ve ark.,
2008). Bazi durumlarda mikoriza ve bitkiler arasindaki
simbiyotik iliski bitkinin daha gli¢lu gelismesini saglayarak
patojen kaynakli zararlarin azalmasini saglayabilir.

COz2 konsantrasyonunun artmasinin ayni zamanda
patojenlerin  populasyonu Uzerine dogrudan etkisi
bulunmaktadir. Ornegin; Colletotrichum gloeosporioides
(Penz.) Penz. & Sacc. izolatlarinin 700 ppm CO:
konsantrasyonda populasyon boyutlari ve verimliliginin
arttigi belirlenmistir (Chakraborty ve Datta, 2003).

Ani gevresel degisimler ise patojenlerin mikroevrim
gegirmelerine neden olabilmektedir. Ozellikle
Ascomycota bdlimindeki funguslarin  ani gevresel
degisme kosullari altinda kaldiklari zaman mikroevrim
gecirebildikleri belirtiimektedir (Brasier, 1995). Bdyle
kosullarin sureksiz secilime (episodic selection’a) neden
oldugu belirtiimektedir.

Sureksiz segilim basitge tanimlanacak olursa bir
triin populasyon yapisinda dnemli bir degisime sebep
olabilecek herhangi bir ani ¢cevresel bozulmanin etkisidir



MANTAR DERGISI/The Journal of Fungus

Ekim(2019)10(2)175-199

(Brasier, 1995). Bu genetik bir tanimdan ziyade ekolojiktir.
Kaynak ulasilabilirligi ya da kalitesinde degisimler, yeni
konukgu ya da vektérlere maruz kalmak, bir rekabetin
olmasi, ani iklim degisimi slreksiz segilime neden
olabilmektedir (Brasier, 1995).

2. 6. Rekombinasyon

Bitki patojenlerindeki rekombinasyon ya eseyli
Ureme ya da fungal hifler arasindaki anastomosis yoluyla
cekirdek ve sitoplazmik materyalin degisebilecegdi
somatik hibridizasyon sireciyle eseysiz olarak meydana
gelmektedir. Anastomosis ayni zamanda organeller,
plazmitler, virisler ve ekstra niukleer DNA’nin degisim
olasiligini da artttirmaktadir (Burdon ve Silk, 1997).
Rekombinasyon patojen populasyonundaki genetik
cesitliligi arttirabilmektedir. Ancak hem tirler arasinda
hem de tur i¢cinde rekombinasyonun O6nemi
degisebilmektedir (Burdon ve Silk, 1997).

2. 6. 1. Egeysiz rekombinasyon

Genetik varyasyon baslica genetik olarak farkli
bireyler arasinda eseyli Uremeyle gergeklesmektedir.
Ancak eseysiz rekombinasyonunda funguslarda genetik
cesitlilige neden olabilecegi dusunulmektedir (Brasier,
2000). Ornegin; Puccinia striiformis f. sp. tritici Eriksson
patojeni kompleks irklar olustururken farkh virulans
genlerini biriktirmektedir. Irklar tanimlanmamig irklardan
mutasyon yoluyla ya da énceden var olan ya da sonradan
ortaya ¢ilkmis olan iki irkin rekombinasyonuyla
olugabilmektedir (Liu ve ark.,, 2017). Somatik
rekombinasyonun bu patojenin yeni irklar olusturmasini
saglayabilecegi belirtiimektedir.

Eseysiz Ureme funguslarda bazi dezavantajlara
neden olabilmektedir. Birincisi, eseysiz Uremenin baskin
oldugu populasyonlarda gesitlilik azalmaktadir (Burdon
ve Silk, 1997). ikincisi, klonal populasyonlar bazen
genomdaki yararli mutasyonlari rekombine
edememektedirler. Uglinclist, zararll  mutasyonlarin
geriye dondurulemez sekilde genomda birikmesine
neden olabilmektedir (Mdller ve Stukenbrock, 2017).

Heterokaryonlar eseyli Greme ya da hifsel birlesme
yoluyla meydana gelen iki ya da daha fazla genetik olarak
farkl c¢ekirdek iceren hicrelerdir. Genellikle benzer
genotipe sahip irklar arasinda somatik birlesme ve
heterokaryon olusumu eseyli iremeden bagimsiz olarak
meydana gelmektedir. Heterokaryosis yetenegindeki bu
irklar ~ vejetatif uyum gruplari (vic) olarak
adlandiriimaktadirlar.

Eger farkl vic irklari arasinda uyusmazIlik varsa bu
durumda anastomosis (hifsel birlesme) olusmamaktadir.
Vejetatif uyumsuzluk diger hiicrelere gegebilen gekirdek,
mitokondri, plazmid ve virslerden patojenleri koruyan bir
savunma mekanizmasidir (Agrios, 2005).
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Vejetatif olarak uyumlu gruplar arasinda virtslerin
aktarilabildigi patojenlere 6rnek olarak O. ulmi (Buisman)
Melin & Nannf. ve Cryphonectria parasitica (Murrill) M. E.
Barr) verilebilir. O. ulmi (Buisman) Melin & Nannf.
Avrupa’da yogun epidemilere neden olduktan sonra
beklenmedik bir sekilde yayginligi dismustir. Bu disltste
patojen populasyonunda virtslerin yayillmasinin etkili
olabilecedi dusunudlmustir. Yani virlslerin patojen
populasyonunda yayilmasi virulansin kaybedilmesine
neden olmus olabilir. Avrupa’dan elde edilmis
Ophiostoma ulmi ve O. novo-ulmi izolatlarindaki virtisler
karsilastirildiginda bunlarin RNA sekanslarinin gok yakin
benzerlik gostermeleri nedeniyle O. novo-ulmi
patojenindeki virlslerin de O. ulmi'den transfer edilmis
olabilecegi belirtiimistir (Brasier, 2001).

Vejetatif olarak uyumlu irklar arasinda virtslerin
aktariimasi, patojenin virulansini distrdigu igin biyolojik
miicadele galismalarinda kullanilabilmektedir. Ornegin;
kestane kanseri hastaliyi etmeni (Cryphonectria
parasitica (Murrill) M. E. Barr) virls ile enfekte oldugunda
virulansi azalarak hipovirtilent irka dénismektedir. Ancak
bunun igin virtlent irk ve hipovirilent irk arasinda uyumlu
bir anastomosis gergeklesmelidir. Eder uyumsuz bir
etkilesim meydana gelirse anastomosis
gerceklesmemekte ve virlis  aktarilamamaktadir.
Hipovirulans bu patojenin biyolojik kontrol ¢aligsmalarinda
kullaniimaktadir (Milgroom ve Cortesi, 2004; Akilli ve ark.,
2011).

2. 6. 2. Paraseksiiel rekombinasyon

Paraseksuel dongu eseyli donglyle hemen hemen
ayni etkilere sahiptir (Moore ve ark., 2011). Paraseksuel
rekombinasyonda mayoz olmadan bireyler arasinda
genetik materyal transferi gerceklesmektedir
(Stukenbrock, 2016). Parasekstiel dongi anastomosis ile
baslamakta ve cok c¢ekirdekli hicreler olusmaktadir.
(Schardl ve Craven, 2003). Eger haploid cekirdekler
birlesirse diploid heterozigot bir ¢ekirdek olusmaktadir.
Mitoz boélinme asamasinda homolog kromozom
segmentlerinin kazara eglesmesinden dolayl nadiren
krossing-over gerceklesebilmektedir. Mitotik krossing-
over | takiben bir heterokaryondaki genetik olarak farkh
haploit c¢ekirdeklerin birlesmesi ve haploidizasyonun
tamamlanmasi parasekuel dongu olarak
adlandiriimaktadir (Moore ve ark., 2011).

2. 6. 3. Eseyli rekombinasyon

Eseyli rekombinasyon o©karyotik organizmalarda
genetik cesitlilige katki yapmasina ragmen, bazi
patojenlerde eseyli Ureme nadiren gérulmektedir. Bazi
organizmalarda ise eseyli Greme tespit edilememisgtir.

Funguslarin eseyli Uremesi tipik olarak bir ya da
daha fazla mating-tip bdlgesi igeren kigik ribozomal



MANTAR DERGISI/The Journal of Fungus

Ekim(2019)10(2)175-199

bélgeler tarafindan dizenlenmektedir
Johannesson, 2011).

Funguslarda eseyli olarak Ureyen turler heterotallik
(farkh tallus Uzerinde erkek ve disi Ureme organlar

bulunmaktadir) ya da homotallik (ayni tallus Gzerinde

(Whittle

ve

erkek ve disi Ureme organlari bulunmaktadir)
olabilmektedir.
Eseyli Ureme Zymoseptoria pseudotritici B.

McDonald, Stukenbrock & Crous hibrit tirliiniin ortaya
citkmasinda ve evriminde, P. graminis f. sp. tritici’nin
populasyon cesitliliginin artmasinda etkili olmustur
(Stukenbrock ve ark., 2012). Ayni zamanda O. novo-ulmi,
C. parasitica gibi o6nemli patojenlerdeki vejetatif
uyumsuzluk tiplerinin  sayisinin artmasina neden
olmaktadir. Ornegin; C. parasitica epidemileri baglangicta
1 vejetatif uyumsuzluk tipi tarafindan olusturulurken,
eseyli Gireme sonucunda hastalia neden olan vejetatif
uyumsuzluk tiplerinin sayisinda artis meydana gelmistir
(Burdon ve Silk, 1997).

2. 7. Mutasyonlar

Mutasyon bir organizmanin genetik materyalinin
ani ve kalici degisimidir. Mutasyonlar delesyon,
inversiyon, insersiyon ya da transpozon elementler
yoluyla meydana gelebilmektedir. Ortalama olarak her
jenerasyonda bir milyonda bir mutasyon meydana
gelmektedir (Agrios, 2005).

Mutasyonlarin etkisi Gge ayrilabilir. Birincisi, belirli
mutasyona sahip olan bireylerde etkisi olmayabilir.
ikincisi, mutasyonlar bireyin hayatta kalmasi ya da
Uremesini azaltabilir. Uglinclisii mutasyonlar birey igin
yararl olabilir ve bireyin uyum gucunu arttirabilir (Moller
ve Stukenbrock, 2017).

Mayoz sadece var olan alelleri  yeni
kombinasyonlar  olusturacak sekilde karistirirken,
mutasyon tamamen yeni aleller ve yeni genler

vermektedir. Funguslarda siklikla gérilen (Moore ve ark.,
2011) gen duplikasyonlari da olasi en dnemli yeni gen
kaynagidir (Freeman ve Herron, 2009).

Mutasyonlar evrim icin genetik ham materyal
sagladiklari igin énemlidirler. Haploit genomlarin hizl
replikasyonu mutasyon vyoluyla evrimi hizlandirabilir
(Schardl ve Craven, 2003). Enzim kodlayan bir lokustaki
mutasyon ise, enzimin degismis bir formunu Ureten bir
alelle sonucglanmaktadir (Agrios, 2005). Ekstranukleer
DNA'da mutasyon meydana geldigi zaman, ¢ogu patojen
daha once gergeklestiremedigi (ya da gergeklestirdigi)
fizyolojik bir slreci gerceklestirme yetenegdi kazanmakta
(ya da kaybetmektedir) (Agrios, 2005).

Mutasyonlar birgok patojen populasyonunda
varyasyonun olusmasina neden oldugu gibi vyeni
patotiplerin olusmasina da neden olmaktadir. Ornegin
Puccinia graminis f. sp. tritici Eriksson & Henning’nin yeni
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patotiplerinin gogu sadece bir ya da iki virulans genindeki
mutasyonlar sayesinde olusmustur (Burdon ve Silk,
1997).

2.7. 1. Poliploidi

Poliploidi kromozomlarin t¢ ya da daha fazla setine
sahip olma durumudur. Poliploit organizmalar tetraploit
(4n), hekzaploit (6n), oktoploit (8n) veya daha fazla
kromozom  takimina sahip  olabilirler.  Poliploit
populasyonlar genomlar duplike oldugunda ve ¢ogu
kromozom zaman iginde yitiriimeden tutuldugunda
meydana gelmektedir (Freeman ve Herron, 2009).

Hibridizasyonla yakindan iligkili bir sure¢ olan
poliploidi mutasyonun 6zel bir sinifini temsil etmektedir
(Otto ve Whitton, 2000; Albertin ve Marullo, 2012).

Bitkiler, hayvanlar ve funguslar yaninda, diger
Okaryotik taksonlarda evrimsel hikayeleri suresince bir ya
da daha fazla poliploidizasyon olayl meydana gelmistir
(Albertin  ve Marullo, 2012). Cok vyillik bitkiler ve
bdceklerde poliploidinin daha sik goérilmesinin nedeni,
yasam sdurelerinin ylksek olmasina bagh olarak nadir
olaylarin meydana gelme olasiiginin da ylksek
olmasindan kaynaklanabilir (Otto ve Whitton, 2000).

Poliploidinin 6karyot evrimini sekillendiren énemli
bir siire¢ oldugu distintilmektedir (Wendel, 2000). Ancak
funguslarda poliploidi nadiren goriilmektedir. Ascomycota
bolimindeki Pezizomycotina ve Saccharomycotina alt
bélimlerinde, = Oomycetes sinifinda  yer alan
Phytophthora cinsinde ve Basidiomycota bdélimu
icerisinde poliploid tdrler bulunmaktadir (Albertin ve
Marullo, 2012).

2.7.2. Transpozonlar

Transpozonlar bir kromozom bdlgesinden digerine
hareket edebilen tekrar eden genomik dizilerdir.
Transpozonlar replikasyon sekillerine gore iki ana gruba
ayrilmaktadir. DNA transpozonlari bir RNA aracisi
olmaksizin  kes-yapistir mekanizmasiyla dogrudan
hareket ederken, retrotranspozonlar RNA aracili kopyala-
yapistir mekanizmasiyla hareket etmektedir.

Okaryotik genom evriminin ana oyuncularindan
olan transpozonlar (Bowen ve Jordan, 2002) genellikle
fungus genomunun %Z20’sinden azini olugsturmaktadir
(Aguileta ve ark., 2009). Eseyli Greyen populasyonlarda,
transpozonlar mayoz siresince aktarilabilirken eseysiz
ureyenlerde yeni transpozonlarin elde edilme olasiligi
daha dusuktir.

Transpozon elementler bir konukgu hicresi
genomunu istila ederek replike olmaktadirlar. Konukgu
hiicresine zarar verebilen fonksiyonel olarak &énemli
DNA'y1 yerlestirebilmektedirler. Funguslar ise transpozon
elementleri sessizlestirmek icin genom savunma
mekanizmalarina  sahiptir. Bu genom savunma
mekanizmalari, DNA metilasyonu, heterokromatin, tekrar
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eden uyarilmis nokta mutasyonu (RIP) ve RNA
interferans’dir (Méller ve Stukenbrock, 2017). Ornegin;
RIP, mayozdan énce yeterli uzunluktaki DNA’nin benzer
bélgelerinde sitozin bazini timine doénudstirmektedir
(Hane ve ark., 2011). RIP mutasyonlari genellikle
sekansta stop kodonlari olugturmaktadir (Daverdin ve
ark., 2012). Bu da transpozonlarin ifadesini
engellemektedir.

Transpozon elementler muhtemelen patojen
populasyonlarinda genetik c¢esitlilige katki saglayan
faktorlerden birisidir. Genomdaki degisiklikler
organizmalarda kompleks irklarin olusmasina, ve gesitli
toksin genleri ve patojenisite faktorlerinin girigine,
amplifikasyonuna ve cesitlenmesine imkan
saglamaktadir. Ayni zamanda genomun daha esnek
olmasini saglayan transpozonlar, Raffaele ve Kamoun
(2012) tarafindan 6nerilen atla ya da 6l modeli modeline
gore, patojenlerin yeni konukculari enfekte edebilmelerini
saglayabilmektedir (Manning ve ark., 2013).

Fungus genomundaki transpozon istilalari ayni
zamanda bazi gen ailelerinde genisleme ve kromozom
sayisi dahil genom yapisindaki 6énemli degismeler ile
sonuglanabilir. Patojenik funguslar yiksek derecede
genom esnekligi ve degisken genom yapisi
gOstermektedirler. Genom esnekligine katki saglayan
olaylarin ¢odu ayni zamanda patojen virulansinin
degismesine de katki saglamaktadir (Manning ve ark.,
2013). Genom esnekligine neden olan transpozonlar
patojenlerin virulans genlerini igerebilmektedir. Nitekim,
bitki patojeni funguslarin genom tabanli c¢alismalari,
virulansla ilgili genlerin  tipik olarak transpozon
elementlerince zengin bdlgeler ya da spesifik
kromozomlar Uzerinde konumlandigini gostermistir
(Moller ve Stukenbrock, 2017).

YUiksek derecede adaptasyon yetenegdi olan esnek
genomlar, genom boyutunun blylimesiyle
sonuclanabilen, genellikle nispeten ylksek miktarda
tekrar eden DNA’ya sahiptirler. Batin turler genislemis
genomlara sahip olmamasina ragmen, kamgcili bitki
patojenlerinin bir kismi tekrar eden DNA ve &nemli
derecede artan genom boyutuyla karakterize edilmektedir
(Dong ve ark., 2015).

Tartisma

Patojenlerin evrimine birden fazla faktor etki
edebilmektedir. Ornegin, muz Uretimini etkileyen en
onemli hastalik olan (O'Donnell ve ark., 1998), Panama
hastaligi ya da Fusarium solgunlugu hastaligina neden
olan polifiletik orijinli Fusarium oxysporum f. sp. cubense’
(E .F. Smith) Snyder & Hansen’nin evriminde konukgu ile
birlikte evrimlesme, yatay gen transferi ve eseyli
rekombinasyonun etkili oldugu belirtiimektedir (Fourie ve
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ark., 2009). Bu nedenle patojenlerin evrimsel hikayesinin
ortaya konulabilmesi i¢in ¢ok yoénli galismalara ihtiyag
duyulmaktadir. Filogenetik analizler, karsilastirmali
genom analizleri, enzim ve protein analizleri gibi
funguslarin evrimsel suregleri hakkinda bilgi verebilecek
yontemlerin kombine edilmesi, fungus
bélim/takim/tirlerinin - evrimsel olarak farklilagsmasi
hakkinda yeni bilgilerin elde edilmesini saglayabilecektir.

Ozellikle karsilastirmali genom analizleri patojenler
ve patojen irklari arasindaki farkhlik ve benzerliklerin
ortaya cikarilmasini saglamaktadir. Bu analizlerle fungus
tirlerinin  genom  buyuklikleri  karsilastirilabilmekte,
patojenik ve nonpatojenik izolatlarin kargilastiriimasi
virulanslikla ilgili bolgelerin  tespit  edilmesini
saglayabilmektedir. Ayni zamanda toksin Uretiminden
sorumlu olan genlerin kaybi nedeniyle patojenin avirulans
olduguna dair degerlendirmeler yapilabilmektedir.

Patojenlerin evrimi Gzerine etki eden mekanizmalar
yeni tlrlerin ortaya c¢ikmasina neden olabilmektedir.
Hibridizasyon hibrit tlrlerin ortaya c¢ikmasina neden
olurken, patojenlerin virulansi Uzerine etki edebilen
transpozonlar ise genom boyutunda ve varyasyonunda
artigslara neden olarak yeni tiurlerin ortaya g¢ikmasini
saglayabilmektedir.

Bitki patojenlerinin evrimsel hikayesi tarimsal
alanlardaki 6énemli patojenlerin hem taninmasi hem de
kontrol edilmesine yonelik onemli bilgiler
saglayabilmektedir. Arastiricilara gore; patojen
populasyonundaki varyasyonun dizeyi ve evrimsel

hikayesi hastaligin dayaniklilik genleri yoluyla kontroll
hakkinda fikir verebilmektedir. Ornegin F. oxysporum f.
sp. ciceris Matuo & K. Sato ’in monofiletik ya da polifiletik
orijinli olup olmamasinin genetik dayaniklilik yoluyla
hastaligin  kontrol edilebilmesi Uzerine dogrudan
sonuglari bulunmaktadir (Jiménez-Gasco ve ark., 2004).

Patojenlerin evrimine etki eden mekanizmalar
konukgu araligi daha genis olabilen yeni agresif irklarin
ya da hibritlerin ortaya c¢ikmasina, genetik cesitliligin
artmasina, vejetatif uyumsuzluk tiplerinin genislemesine
neden olabilmektedir. Bu durumlar da patojenlerin
kontrolinii  zorlastirabilmektedir.  Ornegin;  kestane
kanseri hastaligina neden olan C. parasitica patojeninin
eseyli uremesi sonucu genisleyen vc gesitliligi, virisun
tasinmasini sinirflandirdigr igin patojenin hipovirilent
irklariyla yirutilen biyolojik micadele c¢alismalarinin
basarisini olumsuz yonde etkileyebilmektedir (Milgroom
ve Cortesi, 2004). Agresif irklarin olugsmasi ise
dayaniklihdin kirilmasi nedeniyle dayanikh cesitlerle
mucadelenin etkisini azaltmaktadir.

GunumUzde dayanikli ¢esitlerin kullaniimasi bitki
hastaliklarinin kontroliindeki en pratik ve disuk maliyetli
stratejilerden biri olarak kabul edilmektedir. Ancak,
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patojen populasyonundaki varyasyonun dizeyi hastaligin
yobnetiminde dayanikli cesitlerin etkinliginin
sinirlanmasina neden olabilmektedir. Diger taraftan,
hastaliga dayanikli gesitler elde etmek igin arastiricilar
tarafindan gelistirilmis olan hibrit gesitlerin konukgu araligi
daha genis olan hibrit patojenin ortaya ¢ikmasina neden
olabilecegi ispatlanmistir. Bu nedenle, dayanikh gesitler
elde etmede kullanilabilecek bitkilerin secilmesinde daha
dikkatli olunmasi tavsiye edilmektedir (Menardo ve ark.,
2016).

Dayanikh bitki elde etmek igin ydritilen islah
¢alismalari sonucunda bitki hedef alellerinin gesitlenmesi
ayni zamanda patojendeki efektorlerin degismesine ve
cesitlenmesine  neden olmaktadir. Evrimsel
mekanizmalardan birlikte evrimlesmenin etkili oldugu bu
olayda tarimsal ekosistemlerde patojen daha hizli irk
olusturmaktadir. Bu durumun olusmasinda, hastaligin
irklarina kargi surekli olarak yeni dayanikli gesitlerin
gelistirilmesinin etkili olabilecegdi distunilmektedir (Brown
ve Tellier, 2011). Bu durumda hastalikla miicadelede
sadece dayanikli gesitlerin kullaniimasi hastaligin uzun
vadeli kontroltinde etkili olmamakta ve patojenin virulansi
yuksek olan yeni irklarini olusturmasini
saglayabilmektedir. Ayrica gunimuizde fungisitlerin tek
yonli olarak ve yogun olarak kullaniimasi nedeniyle
fungisit dayanikliigi problemleri artmaktadir. Bu nedenle
hastalikla mucadele entegre muicadele programlarinin
gelistirimesi  gerekmektedir.  Ayrica  insanoglunun
patojenlerin  evrimi  Uzerindeki etkilerini azaltmak
amaciyla, dayanikl ¢esite karsi patojenin yeni irk ya da
hibrit ~ tir  olusturma olasihginin arastiriimasi
gerekmektedir. Patojenin evriminin yavaslatilmasinda
alternatif micadele yontemlerinin de kullaniimasi tavsiye
edilebilir. Ornegin patojenlerin virulans genleri ya da
patojenin hayatiyetini etkileyen diger genlerin hedef
alinarak sessizlestirildigi RNA interferans yakin gelecekte
hastaliklarin micadelesinde yaygin olarak
kullanilabilir.Patojenlerin cografik olarak yer degistirmesi
insanoglunun etkisiyle de muhtemelen oldukc¢a artmis ve
hizlanmigtir. Bu durumda izole kalmis patojenlerin
birbirleriyle etkilesmesiyle gen akisinin meydana gelmesi
tarimsal acidan risk olugturabilecek patojen irklarinin
yayllmasina neden olabilmektedir. Bu nedenle
patojenlerin yeni bolgelere girerek yayillmasini ve Urin
kayiplarinin artmasini engellemek icin gerekli énlemler
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alinmaldir. Ozellikle karantinaya tabi olan patojenlerde
ulkeye girisin ya da (Ulke igerisinde vyayllmanin
engellenmesi igin gerekli olan eradikasyon tedbirlerinin
uygulanmasi énemlidir.

Bazi patojenlerde yeni irklar eseyli Uremenin
gerceklestigi ara konukgular tzerinde olusmaktadir. Bu
hastaliklarla micadelede ara konukgularin ortadan
kaldiriimasi patojenin hayat c¢emberinin kirilarak ilk
enfeksiyonlarin  olugsmasini  engellemektedir.  Ayni
zamanda eseyli Greme yoluyla patojenin yeni irklarini
olusturmasi engellenmektedir.. Ornegin; kara pasin
(Puccinia graminis f. sp. tritici) ara konukgusu olan
Berberis bitkisinin oldugu Kayalik daglari dodusunda,
1930’dan beri yluratilen Berberis eradikasyon galismalari
neticesinde kara pasin eseyli Gremesinin engellenmesi,
bu alanda kara pasin patotip sayisinin azalmasina neden
olmus ancak eradikasyon galismalarina ragmen patojen
tamamen yok edilememistir (Burdon ve Silk, 1997;
Boddy, 2016). Patojenin tamamen yok edilememesi hava
yoluyla patojenin sporlarinin boélgeye ulasmasindan
kaynaklanabilir.

Hava yoluyla uzak mesafelere yayilabilen bir
patojen olmasi nedeniyle populasyonlar arasinda gen
akisinin  olusabilmesi, eseyli Ureme ve Vvirulans
genlerindeki mutasyonlar sonucunda yeni irklarin
olusmasi bu patojenin miicadelesini zorlastirmaktadir. Bu
nedenle hava yoluyla yayilabilen irklarin Glkeye girisini ve
yeni Irk olusumlarini takip edebilmek igin rutin olarak irk
belirleme calismalarinin gerceklestiriimesi
gerekmektedir.

Evrim yasamin baslangicindan beri bitiin yasayan
canlilarda oldugu gibi gelecekte de gesitli mekanizmalarla
patojenlerin  gelismesine, yeni kosullara adapte
olmalarina, ya da yok olmalarina neden olabilecektir.
Evrimin yasamin baslangicindan beri devam eden bir
sire¢ oldugu g6z o©Oninde bulunduruldugunda,
ginimuzde elde edilen bilgi birikimleri 1s1dinda,
funguslarin hizl bir sekilde evrim gecirerek yeni irklarini
olusturmasini ya da konukgu aralid1 daha genis olan hibrit
turlerini olusturmasini engellemeye yonelik micadele
programlarinin gelistirilebilecegi digtiniimektedir.
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