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Bitki ve bocekler arasindaki bilek giiresi: gal olusumu ve gal arilari

Arm race between plant and insects: gall wasps and gall formation

Serap MUTUN?

1Bolu Abant izzet Baysal Universitesi, Fen-Edebiyat Fakiiltesi, Biyoloji Béliimi, Bolu

Eser Bilgisi / Article Info
Derleme / Review
DOI: 10.17474/artvinofd.1313775

Sorumlu yazar / Corresponding author
Serap MUTUN
e-mail: smutun@ibu.edu.tr

Gelis tarihi / Received

13.07.2023

Duzeltme tarihi / Received in revised form
28.08.2023

Kabul Tarihi / Accepted

05.09.2023

Elektronik erisim / Online available
15.10.2023

Anahtar kelimeler:
Cynipidae

Efektér molekdil
Gal arilari

Gal komunitesi
Omiks

Keywords:
Cynipidae
Effector molecule
Gall wasps

Gall communities
Omics

Ozet

Diinyada yasamin ilk ortaya ¢ikmasindan bu yana pek ¢ok farkli yasam formu hem birbirleri ile hem de
cansiz gevre faktorleriyle etkilesim icinde bulunmuslar ve evrimleserek cesitlenmislerdir. Bu
etkilesimler arasinda en dikkat gekici olanlarindan biri bitkiler ile gal olusturan bécekler arasinda
goriliir. Ozellikle gal arilari (Hymenoptera, Cynipidae) oldukga karmasik gal yapilar ile adaptif
radyasyonun en giizel 6rneklerinden birini sergiler. Sira disi bitki yapilari olan gallerin olusabilmesi igin
herbivor bécek, bitkinin savunma bariyerlerini tek tek gegerek konak genomunu yeniden programlar
ve onun 0z kaynaklarini kendi lehine kullanir. Gal olusum siirecinde hiicre proliferasyonunun
baslatiimasi sonrasinda konak i¢in tamamen yeni ve olagan disi yapilarin olusumuna kadar bir dizi gen,
molekil ve metabolik yol ve yolak kullanilir. Son yillarda yapilan molekiler galismalarda artis olsa da
gal olusumu, molekiler mekanizmalar ve gal komiinitelerindeki evrimsel iligskiler henlz yeni yeni
aydinlatilmaya baslanmistir. Bu derleme galismasinda gal olusumu, mese gal arilari (Cynipidae,
Cynipini) temel alinarak morfolojik ve glincel molekiiler bilgiler 1siginda kisaca Ozetlenmeye
galisiimistir.

Abstract

Since the emergence of life on Earth, numerous different life forms have interacted with both each
other and their environment and evolved over time. One of the most remarkable interactions is
observed between plants and gall forming insects, where gall wasps (Hymenoptera, Cynipidae)
represent one of the most significant examples of adaptive radiation through inducing very complicated
gall structures. For the formation of these extraordinary gall structures, herbivorous insects bypass the
plant's defense barriers and reprogram the host genome, utilizing its resources for their own benefit.
Through gall formation, a series of genes, molecules, metabolic pathways, and routes are utilized,
starting from the initiation of cell proliferation to the formation of entirely new and extraordinary
structures for the host. While there has been an increase in molecular studies in recent years, gall
formation, molecular mechanisms, and evolutionary relationships within gall communities have not
been completely understood yet. This review aims to provide a brief summary of gall formation based
on oak gall wasps (Cynipidae, Cynipini), incorporating morphological and current molecular
information.

GiRIS

Gal (maazi); bitkilerin kok, govde, dal, gicek, yaprak ve
tohum gibi kisimlarinda bakteri, virlis, mantar, nematod
ve bocek gibi yabanci organizmalarin olusturdugu

yakin akraba cinslerde farkli form ve vyapilarda gal
olusturabilen en genis bocek gruplarindan biridir (Stone
ve ark. 2008, Buffington ve ark. 2020). Ge¢miste 6 tribus
altinda gruplanan Cynipidae familyasina ait taksonlar son
¢ahismalarla birlikte morfolojik 6zellikleri, konak bitki ve

anormal bitki yapilandir (Shorthouse ve ark. 2005). Gal gal olusumu icin tercih edilen bitki organlar, gal

olusturabilme 6zelliginin farkl soy hatlarinda birbirinden karakteristikleri ya da diger gal olusturan tiirlerin gallerini

bagimsiz olarak birden fazla kez ortaya ciktigi kullanma gibi diger bazi biyolojik 6zelliklerine gére son

distnldlmektedir. Bu o6zellige sahip bocek gruplari:

yillarda  toplamda 13 tribus olarak yeniden

Thysanoptera, Homoptera, Heteroptera, Diptera,

gruplandiriimistir (Ronquist ve ark. 2015, Lobato-Vila ve

Lepidoptera, Coleoptera ve Hymenoptera (Liljeblad ve ark. 2022). Bunlardan en fazla gesitlilik sergileyen Cynipini

Ronquist 1998). Bunlar arasinda Hymenoptera’dan tribusu 53 cins altinda 1100’U askin tiird ile agirlikli olarak

Cynipidae familyasi, yaklasik 1500’U askin tiiru ile 6zellikle meselerin farkli yapi ve organlarina ézellesmis parazitik

Fagaceae’nin Quercus L. (Mese), Castanea Miller ve diger yasam hikayeleriyle adaptif radyasyonun en gizel
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orneklerinden birini olusturur (Price 2005, Shorthouse ve
ark. 2005, Buffington ve ark. 2020). Calismalar boceklerde
gal olusturabilme o0zelliginin 300 milyon yil 6nce
Devoniyen’ de, gal arilarinda ise bundan yaklasik 80
milyon yil kadar dnce Kratese Devri'nde ortaya ciktigina
isaret etmektedir (Ronquist 1999, Stone ve ark. 2008).
GunlUmiuzde agirlikl olarak kuzey yarimkirenin ihman
bolgelerinde dagilis gosteren gal arilarinin  Orta
Amerika’da ortaya cikarak cesitlendikleri ve konaklariyla
birlikte evrilerek tur sayisini artirdiklari distiniilmektedir
(Manos ve ark. 1999, Cook ve ark. 2002). Tir gesitliligi
bakimindan Nearktik Bolge yaklasik 700 tir ile basi
cekerken, Palearktik Bélge 300’den fazla tiire sahiptir ve
gercek sayiin bunun ¢ok daha Gzerinde oldugu tahmin
edilmektedir. Bati Palearktik’te yerlesmis olan Tirkiye’'de
ise Ozellikle son yillarda artan taksonomik ve faunistik
calismalar sonucunda Cynipidae familyasi icerisindeki 27
cinse ait toplam 165 tir kaydedilmistir (Azmaz ve Katilmis
2017, Azmaz ve Katilmis 2020a, Azmaz ve Katilmis 2020b,
Azmaz 2021, Azmaz ve Katilmis 2021, Demirel ve ark.
2022, Tataroglu ve Katilmis, Demirel ve ark. 2023).

Gunlmuiz gal yapilart olduk¢a karmasik olsa da ilkin
gallerin otsu bitkilerde daha basit yapilar seklinde
olustugu fikrine karsilik, alternatif goriis olarak ilk gal
yapilarinin odunsu bitkilerde ortaya ciktigi ve adaptif
radyasyonla cesitlendigi savunulmaktadir (Ronquist ve
ark. 2015). Hangi grupta ortaya c¢ikmis olursa olsun
gallerin ilk olusumuna dair ortak kani, gal yapisinin
bitkinin herbivor bdéceklerin verdigi zarari en aza
indirgemek icin gelistirdigi bir savunma mekanizmasi
sonucu oldugudur. Gal olusumuyla bitki herbivorla
arasina fiziksel bir bariyer koymus ve kendisini daha fazla
zarar gormekten korumus olur (Stone ve ark. 2002). Gal
olusumunu tetikleyen herbivora karsi gelistirilen savunma
konagin adaptasyonuna yonelik secilim basarisiyla
sonuclanir; buna karsilik herbivor da yeni bir karsi
adaptasyon gelistirir (Hayward ve Stone 2005). Bu bilek
glresi antagonistik birlikte evrim olarak tanimlanir ve bu
evrimsel siire¢ konak bitkinin herbivor bocege karsi yeni
savunmalar gelistirebildigi, herbivor bocegin de karsit
adaptasyonlar Uretebildigi slirece karsilikh silahlanma
yarisi olarak devam eder (Laine 2009).
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Gal olusum siirecinde konak bitkinin oksin, zeatin, indol
asetik asit ve sitokinin gibi bitki hormon (fitohormon) ve
blylime diizenleyici maddeleri olduk¢a 6nemli gorevler
Ustlenir (Schonrogge ve ark. 2000). Gal icindeki larva
yasaminin devami icin gerekli besin, mineral, sivi ve diger
gerekli maddeleri konaktan temin eder, bu nedenle gal
olusturan organizmalar konak olarak kullandiklari
bitkilerin parazitleri olarak kabul edilir (Stone ve Cook
1998). Gal, icinde gelismekte olan larva ergine donislip
gali terk edene dek ona besin, diisman ve hastalik etmeni
olabilecek olasi mikroorganizmalara karsi korunak ve
degisen cevre kosullarina karsi dengeli bir mikrogevre
saglar (Cornell 1983, Price ve ark. 1987).

Gal gelisimi Uc ayri evreden olusur: baslama (1), baylime
ve farkhlasma (2) ve olgunlasma (3). Gal olusumu disi
arinin - yumurtasini  konak bitkinin uygun organina
birakmasiyla baslatilmis olur. Mese gal arilarinda (sinipid)
gal olusumunun baslatilabilmesi icin disinin ovipozisyonla
aktarilan maternal sekresyon veya molekiillerine
gereksinim vardir, ancak sonraki gal gelisim ve
olgunlasma siireci tamamen larvanin sentezledigi bazi
molekillerle kontrol edilir. Gal olusumunda konak
bitkinin meristem hiicrelerinin roli 6nemlidir, yumurta
birakilan dokunun c¢evresindeki bir kisim meristem
hicresi larval odacigi olusturmak lizere degisim gegirir. Bu
asamada yaklasik 0.2-0.4 mm blyukligindeki larva
yumurtadan c¢ikar ve kallus benzeri 6zellik gosteren bir
tabakaca c¢evrelenmis larval odacik icine yerleserek
cevresindeki dokunun farklilasmasini kontrol etmeye
baslar (Stone ve Schonrogge 2003). Galin olustugu
bolgedeki bazi hiicreler apoptozis gecirerek oliir ve bu
nekroz bélgesinin ¢evresindeki hiicreler hizla bolinerek
cogalir (hiperplazi). Hicre proliferasyonu, hiicre
farklilasmasi ve hipertrofi ile devam eder (Harper ve ark.

2004).

ikinci asama olan biiyiime ve farklilasma evresinde larval
odacik genisler ve biylmekte olan galin bitki kaynaklari
tarafindan desteklenebilmesi icin larval odacigin her iki
kutbunda vaskiiler demet aglari olusur. ince bir
sklerankima duvari ile sarmalanan larval odacik besin
doku tabakasi ile gevrelenir. Besin dokusu gelismekte olan
larva tarafindan tiketildik¢e yeni besin dokusuna ihtiyac
duyulur; yeni besin dokusu ise ileride besin dokusuna
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donilsecek olan vakiollii parankima tarafindan karsilanir.
ic ve dis parankima tabakasi ile sklerankima tabakalarinin
da bulundugu gal, eger yaprakta ise yaprak epidermis
hiicrelerince, degilse diger doku hiicrelerince kusatilir. Gal
olusumunun baslamasindan itibaren larval gelisim
boyunca gal, yogun fosfataz aktivesi ile dikkat ¢eker (Liu
ve ark. 2007) ve gelismekte olan larvanin yasamsal tim
ihtiyaglarini gidermek igin besin dokusu igerir. Ortaya
¢ikan degisim ve farkhlasmalar sinipidlerde tiire hatta ayni
tir icinde farkli jenerasyonlara o6zgli gal yapi ve
formlarinin ortaya c¢ikmasi ile sonuglansa da galler
olusumunu baslatan larva tarafindan modifiye edilmis ve
besin yonlinden zengin sira disi bitki yapilaridir (Harper ve
ark. 2004). Seker, nisasta, amino asitler, protein, lipid,
nitrojen, mineraller ve diger tim besin 0&geleri
bakimindan zengin besin dokusu, genis ve ince duvarh
hicreleri ve fizyolojik 6zellikleri ile gal adeta bir tohum
ozelligi sergiler (lsaias ve ark. 2018, Nogueira ve ark.
2018). Besin doku hiicreleri, yogun sitoplazmaya ve ¢ok
sayida ribozom, golgi ve endoplazmik retikulum gibi hiicre
organellerine, genislemis veya fragmente olmus
vakuollere, hipertrofiye olmus cekirdek ve cekirdekgige
sahiptir (Schonrogge ve ark. 2000). Cekirdek etrafinda
farkhlasmis plastidler, degisime ugramis kloroplastlar
yogun olarak goézlenir, hiicre duvarinda da bazi degisimler
goralur. Hicre duvarinda polisakkarit matrikste bulunan
selliléz mikrofibrilleri ve hemiseliiloz ag1 gelisen gal ile
degismeye baslar, ancak bu degisimlerin mekanizmasi
henliz tam olarak bilinmemektedir (Carneiro ve lsaias
2015). Gal buyime ve gelismesi larvanin besin dokusuyla
beslenerek onu tiketmesine dek devam eder, larva
gelisim evrelerini tamamlayarak pupa evresine geger.
Besin maddelerinin tiikenmesi ve larval odacik icindeki
pupanin ergine donmesiyle gal lignifikasyonunda artis
goralir. Cogu sinipid galinde gelisimin baslangic
asamasinda gorilen yesil renklenme bu siire¢ boyunca
degiserek son evre olan olgunlasma asamasinda
kahverengiye doner. Bu siire¢ boyunca gal tamamen
lignifiye oldugundan galde sertlesme gorilir, gelisimini
tamamlayarak ergin olan bocek bir gikis kanali olusturarak
gali terk eder (Stone ve ark. 2002).
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Gal Morfolojisi ve Evrimsel Onemi

Galler acik cukurcuklar, basit katlanma ve kivrimlar
seklindeki atasal formlardan daha karmasik, cok katli bitki
doku katmanlarini icerecek sekilde kapali ve daha
korunakli tiiremis yapilara evrilmistir (Stone ve Cook
1998). Gelismis galler, larval odacik, i¢ gal yapisi ve dis gal
morfolojisi olmak Uzere li¢ ana kisimdan meydana gelir.
Larval odacik sayisi gal olusturan bdcek tirleri arasinda
tek ya da ¢ok odacikli olarak farklilik gosterse de tir iginde
sabit kalan bir karakterdir. Arastirmalar evrimsel olarak
tiremis bir ozellik olan ¢ok odaciklilik durumunun
uyumsal o©nemine dikkat c¢ekmekte ve daha g
odaciklardaki larvalarin periferdekilere gore
dismanlarina karsi daha fazla korundugunu ileri

stirmektedir (Jones 1983).

Farkh gal arisi tirlerinin i¢ gal o©zellikleri varyasyon
gostermez, ancak farkli tiire ya da ayni tiirin eseyli ya da
eseysiz nesillerine ait galler arasindaki cesitlilik dis gal
varyasyonu nedeniyle ortaya ¢lkar ve dogal
dismanlarindan korunmak igin oldukga énemlidir (Stone
ve Schonrogge 2003, Hayward ve Stone 2005). Pozitif
secilim sonucu uyumsal ozellik sergileyen dis gal
karakterleri arasinda pamuksu yapilar, nektar olusturma,
tuberkulll yuzey, tiy veya diken gibi uzantilar, yapiskan
rezin maddesi, yalanci larval odacik ve sert gal ylizeyi gibi
pek cok farkh ozellik sayilabilir (Stone ve Cook 1998).
Gallerde yapiskan olmayan formlara gore yapiskan rezin
maddesi ile kaph ylzeyi, diiz ylzeye karsilik diken gibi
cikintili 6zellikleri, tek odacik yerine ¢ok larval odacik ve
yalanci larval odaciklarin bulunmasinin atasal durumdan
evrilmis, tiremis karakter durumlaridir (Rokas ve ark.
2003). Ornegin, bu o6zelliklerden dikenimsi uzantilarin
bulunmasi ve c¢ok larval odacikliik durumu Andricus
Hartig, 1840 cinsinde en az (¢ kez, gal ylizeyinde yapiskan
rezin maddesinin olmasi en az iki kez ortaya c¢ikmis
tiremis karakter Ozellikleridir ve yeni tiiremis dis gal
ozelliklerinin ¢ok hizli radyasyona ugrayarak grubun
basarisinda biyik rol oynadigi ileri strtilmektedir (Stone
ve Cook 1998). Bircok gal, gelisimi boyunca yesilden
kirmiziya kadar varan bir skalada renk degisimi gegirir;
larval kontrol altinda olup olmadigl heniiz tam olarak
bilinmeyen pigment sentezi sonucu gal renklenmesindeki
degisimin disi parazitoidlerin konak kalitesini belirlemede
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onemli oldugu belirtilmistir (Czeczuga 1977). Gallerde
bulunan tanin, kafeik asit, epikatekin, gallik asit gibi
fenolik bilesiklerin, sekonder metabolitlerin, terpen,
alkoloid ve  flavonoidlerin  sinipid  larvalarinin
korunmasinda patojen ve parazitlere karsi énemli rol
oynadigl, mantarlara karsi fungisit olarak kullanildigi, bu
ozellikleri tasiyan gallerin pozitif olarak secilerek evrimsel
olarak uyumlarinin daha yiksek oldugu dusliniilmektedir

(Abe 1995, Azmaz ve ark. 2020, Kuster ve ark. 2020).
Heterogoni ve Konak Degisimi

Mese gal arilari (Cynipini), heterogoni (dol degisimi) veya
donglsel partenogenez gosteren eseyli ve eseysiz
jenerasyonlara sahip nadir gruplardan biridir (Melika ve
ark. 1999). Palearktik bolgede Cynipini tribusundan
Andricus Hartig, 1840 ve Callirhytis Forster, 1869 dol
degisimi gosterir ve eseyli ve eseysiz jenerasyon gallerinin
olusumu igin farkh konak tirlerini tercih ederler. Bu
heteroik tlrlerden, 6rnegin Andricus cinsi Uyeleri eseysiz
jenerasyon galleri icin Quercus seksiyonundan tirleri,
eseyli jenerasyon igin de Cerris seksiyon Uyelerini konak
olarak kullanilir (Melika 2006, Buffington ve ark. 2020).
Dol degisiminin konak degisimi ile birlikte gorildigi cins
dyelerinin dagilimi her iki nesil icin tercih edilen konak
turlerin cografik dagilimi tarafindan belirlenir. Dol
degisiminin oldugu bu taksonlarda normalde eseysiz ya da
partenogenetik jenerasyon galleri yaz sonu- sonbaharda,
eseyli jenerasyon galleri ise ilkbahar-yaz basinda olusur,
ancak sinipidlerden Dryocosmus kuriphilus gibi baz
turlerde istisnai durumlar da bildirilmistir (Abe 1994).
Sadece eseysiz jenerasyona sahip D. kuriphilus tirinde
dollenmemis yumurtalardan ¢ikan partenogenetik
bireyler disilerden meydana gelir (telitoki). Disi ari
yumurtalarini yaz aylarinda 06zellikle kestane agacinin
geng slirglinlerine birakir, 30-40 ginlik embriyonik
gelisim sonrasinda yumurtadan c¢ikan erken doénem
larvalart kisi gecirip ilkbaharda gelismeye baslayan
surgilinle gelisimine devam eder (Abe 1994, Stone ve ark.
2002).

Cynipini grubunda heterogoni ile konak degisiminin
kokeni ve evrimi lizerine tartismalar halen devam etmekle
birlikte bu konuda en yaygin kabul goren birkag¢ goris
vardir. Bunlardan biri erginlerin galden ¢ikisi ve yeni geng
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gallerin olusumu arasindaki zaman diliminin 6nemli
oldugu varsayimina dayanir; ayni tirin cografik dagilim
alani iginde dol degisiminin olmadig bolgelerde kisa
zaman araligi, dol degisiminin oldugu bolgelerde ise daha
uzun zaman dilimi bulunur (Kinsey 1922). ikinci géris ise
Patterson (1928)’e dayanmaktadir; buna gore bazi
turlerde islevsel olmayan erkeklerin bulunmasi primitif
eseysel durumun kalintisi olarak degerlendirilmistir. Bu
yaklasima gore tir icinde baslangicta iki ayri eseyli
jenerasyon bulunuyordu, bu jenerasyonlardan biri zaman
icinde konak bitkiyi ya da konakta gal olusturulan organi
degistirmistir. Bir diger gorlise gore ise, heterogoni
Wolbachia gibi vertikal olarak anneden yavruya aktarilan
endosimbiyotik bakterilerin konak bécegin kromozomlari
Uzerine etkileri ile acgiklanmaktadir. Bazi tirlerde
déllenmemis yumurtalardan diploid disilerin olusmasi ya
nadir ya da hi¢ erkek bireyin populasyonda olmadigi
(telitoki) ve erkeklerin dollenmemis, disilerinse déllenmis
yumurtalardan ¢iktig1 arenotokiye neden olur. Evrimsel
olarak, yasam hikayelerinde goérilen bu varyasyonlarin ve
heteroik yasam dongllerinin parazitoid baskisindan
kacmak icin gelistirilen taktikler oldugu kabul
edilmektedir (Stone ve Cook 1998).

Mese gal arilari Gzerindeki calismalarin 6zelikle son
yillarda artarak devam etmesine ragmen birgok sinipid
tiri  buglin hala sadece eseysiz jenerasyonu ile
bilinmektedir ve bu tirlerin eseyli jenerasyonlari ya
yoktur ya da heniz belirlenememistir. Bu alanda sorulan
en temel sorulardan biri bu tirlerin eseyli nesillerini ikincil
olarak kaybedip kaybetmedikleri ve partenogeneze
zorunlu olarak gecip geg¢medikleridir.  Deneysel
arastirmalar bazi gal arlarinin eseyli jenerasyonu
atlayarak sadece eseysiz jenerasyonla tliriin devamini
sagladigini goéstermistir (Stone ve ark. 2002). Eseyli ve
eseysiz jenerasyon galleri farkh konaklarin farkh
organlarinda yilin ayri doénemlerinde oldukca farkl
morfolojik 6zelliklere sahip gal olusturduklari icin bugline
dek bircok hatanin da yapilmasina neden olmustur. Bu tir
durumlarda eseyli jenerasyonla eseysiz jenerasyon
gallerini olusturan nesiller birbiriyle eslestirilememis ya
da vyanhs eslesmeler vyapilmistir.  Bu  vyanlis
degerlendirmeler ancak detayli deneysel calismalarla
giderilebilmektedir (Melika ve ark. 2001). Bu sorularin

yanitlari ya kontrollii kosullarda Gretme ve en az birkag
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nesil boyunca populasyonlarda yapilacak calismalarla ya
da DNA dizileme gibi molekiiler temelli arastirmalarla
eseyli jenerasyonun varligl ortaya konularak verilebilir.

Gal Komiinitesi

Adaptasyonun ve karsilikli birlikte evrimin dikkat cekici
orneklerinden birini meydana getiren gal arilari konak
olarak kullandiklari bitkilerin parazitleridir, ancak galler de
pek ¢ok farkh parazitoid ve inkuilin (gal yerlesimcisi) igin
konakhk yapar. Konak bitki, gal arisi, parazitoid ve
inkuilinler, ayrica mantar, bakteri gibi mikrobiyota lyeleri
bir araya gelerek ¢oklu trofik seviyede iliskiler agini iceren
karmasik bir kominite Ornegi sergiler (Raman ve ark.
2005). Mese gal komiinitesinde, 6rnegin, meseler birincil
Ureticileri, gal arilari herbivorlari olusturur. Bu komiinite
ayni zamanda ¢ogunlugu Chalcidoidea’dan olmak (izere
Hymenoptera’dan farkli parazitoid ve fitofag inkulinlere
de ev sahipligi yapar (Stone ve ark. 2002). Bunlardan
Braconidae, Chalcidoidea ve Ichneumonidae gibi
parazitoid gruplarin gal arisi 6limlerine neden oldugu
bilinmektedir. Ektoparazitoid ya da endoparazitoid
olabilen parazitoidlerden koinobiont tirlerin larvalar
gelisimlerinin erken evrelerinde sadece hemolenfle
beslendikleri i¢in konukcuda ciddi hasara neden olmaz,
ancak ilerleyen evrelerde konuk¢unun doku ve organlarini
besin olarak tiketir ve konukcunun o6limiine sebep
olabilirler. idiobiont parazitoidler ise konukgularina
yumurta veya pupa asamasinda saldirip onlari felg ederek
oldurar (Quicke 1997). Gal kominite Uyelerinden olan
inkuilinler ise ¢ogunlukla ayni ailenin Synergini tribusu
Gyeleridir (Csdka ve ark. 2005). Synergini tyeleri de dahil
olmak Gzere gal olusturma 6zelligini kaybetmis bu gruplar
konagin larval odacigl icinde kendi larval odacigini
olusturur ve herbivorun o6limine neden olabilirler
(Ronquist 1999).

Gal komiinitesi ayni zamanda ya ortamda bulunan ya da
bakteri  gibi
mikrobiyotaya lyelerine de sahiptir. Primer (zorunlu) ve

disiden vertikal olarak aktarilan
sekonder (fakiiltatif) simbiyontlar olarak siniflandirilan
bakteri simbiyontlarindan bocek igin yasamsal 6nemi olan
primer endosimbiyontlar vertikal olarak disiden yavruya
aktarilir ve genellikle konagin sindirim sisteminde

bulunur. Konaklarinin gereksinim duydugu maddeleri
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Ureten metabolik yolaklardan sorumlu bazi enzimleri
kodlar, boylelikle konagin rekabet yetenegini arttirir,
buna karsilik kendileri de yasamsal 6nemi olan bazi
maddeleri konaklarindan temin ederler. Sekonder
simbiyotik tirler ise vertikal veya horizontal olarak
aktarilabilmekte ya da c¢evreden alinabilmektedir.
Ozellikle herbivor ya da bitki paraziti olarak kabul edilen
boceklerin besin olarak kullandiklari ya da parazitledikleri
bitkilerle olan iliskilerinde sekonder simbiyontlarin
onemli rollerinin oldugu bilinmektedir (Su ve ark. 2013).
Gal yapan boceklerin simbiyotik bakterilerden horizontal
gen transferi ile gen kazandiklari ve bu mikrobiyota
bilesenlerinin herbivor bécegin genomunu sekillendirdigi,
endosimbiyontlarin fitohormonlarin sentezlenmesinden
gal olusturmada anahtar elementlere kadar bir dizi olay
ve slrecten sorumlu olabilecekleri ileri surilmustir
(Eleftherianos ve ark. 2013).

Gal komiinitesinde konak bitki ile herbivoru olan gal arisi
etkilesimi, gal arisi parazitoid ve inkuilin etkilesimleri, gal
arisi ortam veya endojen mikrobiyota ¢esitliliginin her biri
ayri ayri degil bir blGtin olarak, bir dizi farkh secilim
baskilarinin birlikte rol aldigi ve nihai sonucu belirledigi bir
etkilesim sistemi veya ekolojik iliski agini olusturur
(Martinson ve ark. 2022). Komiinite lyeleri arasindaki
karsilikli bilek giliresinde savunma taktikleri daha giicli
olan daha fazla segilim baskisi uygulayacagindan uyum
glcil daha yuksek olur ve bu iliski her iki tarafin yeni
taktikleri
calismalar 6zellikle farkh filogenetik soy hatlarinin islevsel

gelistirmesiyle siuregider. Bu konudaki
ve butincll bir sistemin parcalari olarak ele alindigi
birlikte halen
aydinlatiimasi gereken pek ¢ok konu bulunmaktadir

(Hayward ve Stone 2006, Bunnefeld ve ark. 2018).

calismalar son yillarda artmakla

Gal Olusumunun Molekiiler Mekanizmasi

Gal arilan tire hatta eseyli ve eseysiz jenerasyona 06zgi
gal fenotip cesitliligi ile doku farklilasmalarini saglayarak
konak genomunu yeniden programlayabilirler (Stone ve
Schénrogge 2003, Harper ve ark. 2004). Galin
olusabilmesi icin herbivor bécek konagin savunma
hatlarini ve bagisiklik sistemini ge¢meli, hiicre igi
mekanizmalarini ele gecirmeli ve onun kaynaklarini kendi
gereksinimleri dogrultusunda kullanmalidir. Gal olusum
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sirecindeki mekanizma ve yolaklar henliz tam olarak
coziilememis olsa da son vyillarda ozellikle omiks
(genomiks, transkriptomiks, proteomiks ve
metabolomiks) alanindaki c¢alismalarla gal olusum
siirecinde rol oynayan bitki hormonlari, herbivor-konak
genomlari, konagin verdigi metabolik, fizyolojik ve
morfolojik yanitlar, gal indiksiyonu icin hangi faktérlerin
ya da uyarici molekiillerin kullanildigi ve herbivorun konak
bitki savunma bariyerlerini nasil astigi aydinlatilmaya
cahsilmaktadir (Giron ve ark. 2015, Nabity 2016, Oates ve
ark. 2016, Bonall ve ark. 2018, Cambier ve ark. 2019,

Hearn ve ark. 2019, Schultz ve Stone 2022).

Arastirmalar konak bitkinin gal olusturan herbivoru
uzaklastirmak icin toksik protein ve ucucu molekillerle
herbivorun parazitoid gibi dogal diismanlarini cezbedecek
sekonder metabolitleri kullandigini 6ne slirer, ancak
nihayetinde bu savunma hatti herbivor tarafindan
gecilerek disinin konaga yumurtasini birakmasi ile
sonuglanir (Fiirstenberg-Hagg ve ark. 2013). Gal arilarinda
disinin ovipozisyonu ile yumurtlama bdlgesine bazi
efektor molekiiller salgilanarak gal olusumu igin bitkiye ilk
uyarici iletilmis olur. Efektér molekiil, hedef konaga
ylksek 6zgullik sergileyen molekdller olup gal olusturan
bocegin konagin bagisiklik sisteminden kagmasi ve onun
hiicresel siire¢ ve mekanizmasini diizenleyebilmesi igin
gerekli kisa peptitlerdir (Stuart 2015). Herbivorun efektor
molekdlleri konak bitkinin reseptorleriyle dogrudan
etkilesime girerek konagin karakteristik bitki blylime
yanitlariyla sonuglanir ve konak gal yapisina 0zgii
dokularin olusturulmasi icin tekrar programlanmis olur,
boylelikle konak hicrelerinin  farkh gal dokularini
olusturmak Uzere vyeniden farklilasmasi saglanir.
Cogunlugu 50 ile 250 amino asit uzunlugunda oligopeptit
yapisindaki efektér molekdlleri kodlayan genler genellikle
bilinen gen dizileri ile homoloji gostermez, bu nedenle bu
dizilerin nikleotid farklilasma oranlari oldukga yiksektir
(Hogenhout ve Bos 2011). Son yillarda bazi farkli efektor
molekiiller Gzerinde durulmaktadir. Ornegin, gal arisi
Biorhiza pallida’da konaga yumurta birakma asamasinda
disiden yumurta ylizeyine gegen proteolitik, selilolitik ve
pektinolitik ~ bazi  molekillerin  6nemli  oldugu
gosterilmistir. Diger bazi gal olusturan bocek gruplarinda
oldugu gibi sinipidlerde de indolasetik asit ve

sitokininlerin de belirlenmesi konak bitkinin gal
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olusturabilmesi icin baslatma sinyali olarak kullanildigina
isaret etmektedir (Oated ve ark. 2016, Hern ve ark. 2019).
Ancak, bu konuda son zamanlarda artan galismalara
ragmen herbivor efektér molekiilliniin etkili oldugu konak
yanitinin mekanizmasi heniiz tam olarak ¢6zilememisgtir.

Bazi herbivor tilrlerinde efektorlerin konak bitki ubikitin
proteazomlarindan ve bagisiklik sisteminden kacabilmesi
icin 16sin bakimindan zengin proteinlerin kullanildigi ve bu
efektor molekillerin hedefinin konak ubikitin proteazom
sistemi oldugu, bu sistemin herbivor tarafindan alt
edilebilmesi icin ubikitin ligazlari kullandigi ileri
strGlmdistir (Stuart 2015). Efektor temelli diger
mekanizmalar arasinda herbivor bécegin konak bitkinin
mikroRNA
(miRNAY)’larla diizenlemesi (Oates ve ark. 2016) ve disinin

yanitini transkripsiyon seviyesinde
ovipozisyonla virlis ya da virls benzeri partikilleri
aktarmasi oldugu iddia edilmektedir (Cambier ve ark.
2019). Gal olusumunda ileri strtilen bir diger hipotez ise
herbivorda bulunan endosimbiyotik bakteri ve diger
mikroorganizmalarin yardimiyla oksin gibi bazi bitki
hormonlarinin taklit edildigini ve gal gelisiminde bu

hormonlarin rol oynadigini 6ne stirer (Nabity 2016).

Disinin yumurta birakmasiyla baslayan gal olusum siireci,
ilk larval odaciginin olusup yumurtadan ¢ikan larvanin bu
odaciga yerlesmesiyle ve sonraki evre olan galin blyliime
asamasina gecilmesiyle devam eder. Hiperplazi ve
hipertrofiden meydana gelen gal biyime evresinde
konak genomu yeniden programlanir ve bitki igin tim{yle
yeni ve sira disi anormal bir organ yapimi i¢in kaynaklar
kullanilir (Harper ve ark. 2004). Omiks calismalari ile gal
olusan vyaprak bolgesi ile olusmayan bolge
karsilastirildiginda gal olusumunun basladigi bolgedeki
mese genomunun yaklasik lcte ikilik bolimiiniin yeniden
programlandigi ve ekspresyon seviyesinde de artislarin
oldugu gosterilmistir (Egan ve ark. 2018). Cesitli bitki-
herbivor transkriptom arastirmalari gal olusum ve gelisim
siresince besin olusumu ve dagiliminda primer
metabolizmaya ve bitki besin olusumunda rol alan
genlerin “up” regiilasyona ve bitkinin savunma ile ilgili
slreclerdeki genlerinin de “down” regiilasyona ugradigini
gdstermistir (Oates ve ark. 2016). Ornegin, galin biiyiime
slrecinde tohumdaki lipid depolanmasinda oldugu gibi
triagilgliserol lipid sentez yolaginda biyotin karboksilaz
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taslyici protein (BCCP) ekspresyonu artar (Schonrogge ve
ark. 2000). Galin besin dokusuna seker gibi maddelerin
tasinimi ozellikle larval odacik yakinindaki hiicrelerde
daha fazla lipid damlaciklarinin bulunmasi ile sonuglanir.
Seker ve lipid metabolizmasindaki artis seker transportor
(tastyict) proteinleri, glukoz ve amonyum taslyici
proteinleri gibi cesitli transportor proteinleri kodlayan
genlerin up regiilasyonundaki artisla da gosterilmistir (Liu
ve ark. 2007). Ayrica, alfa glukosidaz ve invertaz gibi
karbohidrat yikimindan sorumlu genler, enolaz, pirlivat
dehidrogenaz ve oksidoreduktaz gibi glikoliz ve sitrik asit
dongisl icin 6nemli genler, aspartat aminostransferaz,
metiyonin sentaz gibi amino asit sentezinden sorumlu
genler up reglile olmaktadir. Ekspresyonu artan bu
genler, larvanin besin dokusuna gilin gectikce artan
ihtiyacini  karsilamak icin daha aktif bir metabolik
aktivitenin gerekliligi ile agiklanmaktadir (Liu ve ark. 2007).

Parazitoid yasam formundan gal olusumuna evrildigi
disindlen gal olusturma siirecinin aydinlatilabilmesi igin
gal arilarindan Biorhiza pallida (Olivier 1791) ve Diplolepis
rosae (Linnaeus 1758)'nin venom proteinleri gal
olusturma yetenegi olmayan parazitodinkilerle
karsilastirilmistir (Cambier ve ark. 2019). Esteraz, lipaz,
nikleozit hidrolazlar, serin proteaz inhibitérleri, kitinaz
benzeri enzimler, asit fosfatazlarin hem gal arilarinda hem
de parazitoid gruplarda bulundugu, ancak, B. pallida’daki
8, D. rosae’deki 6 farkl protein grubunun parazitoidlerde
olmadigi ortaya konmustur. Pektin, pektat liyaz, seliilaz ve
ramnogalakturonan liyaz ve diger venom hidrolazlarin
konak bitki dokularinin lizisinde énemli rol oynadigi, gal
arilarinda bazi proteinlerin ve ilgili genlerin metabolik ve
hiicresel sireglerle, baglanma ve katalitik aktivitelerden
sorumlu oldugu ileri strtilmustlr. Biorhiza pallida’da asit
fosfatazin, 6rnegin, bitki doku lizisinde, selliilazin ise bitki
hicre duvarinda bulunan selilozun yikiminda, ester
hidrolaz ve lipazlarin yag asidi hidrolizinde, lipaz ve
esterazlarin  konak  bitki  dokularinin  yeniden
sekillendirilmesinde, ektoaprazin hiicre disi ATP’lerin
yikiminda, kitinazlarin ayni zamanda fungal aktivitelere
karsi larvalarin korunmasinda ve funguslarin kitinlerini
parcalamada rol oynadiklari belirlenmistir (Cambier ve

ark. 2019).
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Gal arisi B. pallida’nin eseyli jenerasyonu ve konagi olan
Quercus robur L., 6 farkl tribusu temsil eden Uyeler ve
parazitoid grup arasinda karsilastirmali genom ve
transkriptom calismalari ile gallerin degisime ugramis
somatik embriyolar oldugu ve ortak parazitoid atayi
paylasan kardes grup Figitidae’den ayrismasindan bu
yana gecen yaklasik 80 milyon yillik zaman diliminde gal
artlarinin  genomlarinda herbivorluk ve konak bitki
kontroliinde rol oynayan bir dizi ortak geni barindirmaya
basladigina isaret eder (Hearn ve ark. 2019). Bitki-
herbivor indiiklenmis gal olusumu asamalari ve bu
evrelerdeki temelleri genel hatlariyla bilinmekle birlikte
tiim evrelerden sorumlu molekiil ve mekanizmalar heniiz
yeni yeni aydinlatilmaya baslanmistir ve bu konuda daha
detayll ¢alismalara ihtiyag duyulmaktadir (Stone ve
Schoénrogge 2003, Oates ve ark. 2016).

SONUC VE ONERILER

Gal, ozellikle boceklerde uzun evrimsel slire¢ boyunca
icinde gelisen larvanin beslenmesi ve degisen cevre
kosullarindan ve dogal diismanlarindan korunmasi icin
olduk¢ca Onemli vyapilar olarak evrilmistir. Basitten
karmasik yapilara dogru evrilen gal yapilarini olusturan
boceklerin  parazitoid atalarindan ayrildiktan sonra
genomlarinda bazi degisiklikler meydana gelmis ve yeni
genler kazanilmistir. Evrimsel siirecte gal olusumu igin
herbivor genomunda konak bitkinin hiicre duvarini
yikacak enzimleri kodlayan genler ve bu genlerin
ekspresyonunun gal olusum ve gelisimin belirli
donemlerinde artisl, gal olusturma 6zelliginin parazitoid
atadan ayrildiktan sonra kazanilmis olduguna ve fitofaglik
durumundan gal olusturabilen herbivorluk duruma
evrildigine isaret eder. Bu uzun soluklu evrimsel slrecte,
gal kominitelerinde savunma taktikleri daha gii¢li olanin
daha fazla secilim baskisi yaratmasiyla uyum gliclini
artirir ve bu karmasik iliskiler aginda taraflar yeni taktikler
gelistirerek evrimsel basarisini artirir. Yapilan son
¢alismalarla gal olusumu ve evrimi hakkinda bazi slireg ve
olaylar kismen aydinlatiimis olsa da alanda heniiz yeni
yeni uygulanmaya baslayan omiks calismalari ile tim
mekanizmanin, gal olusum sirecinde gorev alan
molekdllerin, karsilikli etkilesimlerinin hala anlasilmaya
ihtiyaci vardir.
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