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Derleme (Review)

Sabit Endoparazit Nematodlarda Efektor Molekiuller
Effector Molecules in Sedentary Endoparasite Nematodes

ibrahim MISTANOGLU ! Ziibeyir DEVRAN *

Abstract

Plant-parasitic nematodes (PPNs) have evolved special parasitic relationships with their host plants to obtain
nutrients required for their development and reproduction. Approximately 4100 plant parasitic nematode species have
been identified so far. The sedentary endoparasitic nematodes such as root-knot nematodes (Meloidogyne spp.) and
cyst nematodes (Globodera spp., and Heterodera spp.) are the most economically damaging PPNs. They form
specialized feeding cells in the host plant roots. The secretions produced by nematodes play an important role in the
effection event. These secretions are called effector and have many functions. This review is intended to provide
information on effector molecules in sedentary endoparasitic nematodes.
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Bitki paraziti nematodlar, gelisim ve Uremeleri icin gerekli olan besin maddelerini elde edebilmek amaciyla
konukgulariyla 6zel parazitik iligkiler gelistirmiglerdir. Giinimize kadar yaklasik 4100 adet bitki parazit nematod tiiri
tanimlanmistir. Sabit endoparazitik nematodlar icerisinden kdk-ur nematodlari (Meloidogyne spp.) ve kist nematodlari
(Globodera spp., ve Heterodera spp.) ekonomik olarak en zararli bitki paraziti nematod gruplar olarak kabul
edilmektedir. Sabit endoparazit nematodlar, konukgularinda o6zellesmis beslenme hicreleri olusturmaktadirlar.
Nematodlar tarafindan Uretilen salgilar enfeksiyonda 6nemli rol oynamaktadirlar. Efektér olarak adlandirilan bu

salgilar birgok fonksiyona sahiptir. Bu derleme, sabit endoparazitik nematodlarin efektér molekilleri hakkinda bilgi
vermek igin hazirlanmigtir.

Anahtar sozciikler: Sabit endoparazitik nematodlar, beslenme hiicresi, salgi, efektér molekiil
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Giris

Nematodlar, diinya tzerinde en fazla bulunan basit, renksiz, seffaf ve segmentsiz solucan benzeri
¢ok hicreli canh grubudur (Decreamer & Hunt, 2006). Nematodlar beslenme aliskanliklarina gore,
serbest yasayanlar (free living), diger nematod tirleriyle beslenenler (predatér) ve bitki ya da hayvan
paraziti olanlar seklinde siniflandirilabilmektedir (Decreamer & Hunt, 2006). Bu gruplar icerisinden
bitkilerde beslenen nematod tirleri, yilda yaklasik 173 milyar $’lik Grin kaybina neden olabilmektedir
(Elling, 2013; Rehman et al., 2016).

Bitki paraziti nematodlarin konukgulariyla etkilesimlerinde farkliliklar g&zlemlenebilmektedir
(Gheysen & Jones, 2006). Bazi nematodlar konukgu hicrelerinde herhangi bir degisiklige neden
olmaksizin sadece sitoplazmalarindan besin maddelerini alacak kadar basit ve ¢ok kisa sireli bir
etkilesim icerisinde iken (gezici ektoparazit tlrler gibi), bazilari ise konukgu hcrelerini beslenme
hicrelerine dénusturebilecek kadar konukgulariyla karmasik ve daha uzun sire devam eden iligkiler
icerisine girebilmektedir (sabit endoparazitik tirler gibi) (Rehman et al., 2016).

Bitki paraziti nematod gruplarindan kok-ur nematodlari ve kist nematodlari konukgularinda yapmis
oldugu ekonomik kayiplari ile 6n plana ¢ikmaktadir. Bu nematod gruplari konukgulariyla karmasik ve
daha uzun sire devam eden etkilesimler igerisine girmektedirler. Ayrica hem beslendikleri dokulari canli
tutabilmek hem de hayatta kalabilmek icin diger biyotrofik bitki patojenleri gibi konukgu savunmasini
etkisiz duruma getirmek zorundadirlar (Mantelin et al., 2015). Bunun igin gelistirdikleri en dikkat ¢ekici
adaptasyonlar; igi bos ve agiz boslugu igerisinde ileri geri hareket edebilen, nematod salgilarini bitki
dokularina iletebilmek ve dokulardan besin maddelerini alabilmek icin bitki hicre duvarini delmede
kullanilan sitilet ve nematodlarin 6zofagusunda detayli bir sekilde 6zellesmis salgi bezleridir (Hussey,
1989; Davis et al., 2000; 2004; 2008). S6z konusu salgi bezleri dorsal ve subventral olmak Uzere ikiye
ayrilmaktadir. Bu bezler, nematod-konukgu parazitizminde 6énemli rollere sahiptirler (Gheysen & Jones,
2006). Bitki paraziti nematodlar, yasamlari suresince 6zofagus bezleri disinda farkli organlari vasitasiyla
da degisik salgilar Uretebilmektedir. Salgilarin tretiminde rol alan bu yapilar; kutikula (cuticula), amfidler
(amphids), fazmidler (phasmids), rektal bezler (rectal glands) ve bosaltim/salgli sisteminden
(Excretory/secretory system) [bez hicreleri (glandular), kanal seklindeki hiicreler (tubulo glandular) ile
acikhktan (S/E pore)] olusmaktadir (Orion et al., 1987; Jones et al., 1994; Spiegel & McClure, 1995;
Fioretti et al., 2002; Decraemer & Hunt, 2006). Bu yapilarin fonksiyonlari, nematodlarin parazitik
donemlerine uyum saglamak amaciyla degisebilmektedir (Jones et al., 1994). S6z konusu salgi
merkezleri tarafindan Uretilen ve nematod-konukgu parazitizminde ¢esitli gorevler Ustlenen protein
yapisindaki bu molekiller efektér olarak tanimlanmaktadir. Bu efektér molekuller, nematodlarin bitkiye
girisleri, doku icerisindeki hareketleri, konukgu savunma tepkilerine karsi korunmalari, bitki sinyal
iletisiminin degisiminde (alter plant signalling pathways) ve beslenme icin Ozellesmis yapilarin
olusturulmasi ile devamliliklarinda gérev yapmaktadir (Abad & Williamson, 2010; Mitchum et al., 2013;
Truong et al., 2015; Rehman et al., 2016).

Efektor Molekiiller

Efektor terimi, ilk kez bitki patojeni gram-negatif bakterilerin etkinliklerini arttiran 6zellesmis
patojenik mekanizmalar vasitasiyla (the type Ill secretion system (T3SS)) kesfedilmis ve ardindan bitki-
patojen etkilesiminde yaygin bir sekilde kullaniimaya baslaniimistir (Hogenhout et al., 2009). Bu terim
aslinda fungal ve oomycete literatiriinde rutin bir sekilde kullaniimaktadir. Son yillarda nematoloji
alaninda da salgilanan proteinlerin bitki hiicreleri Gzerindeki bazi etkilerinin tanimlanmasinda kullaniimaya
baslanmistir (Hogenhout et al., 2009).

Son zamanlarda bitki paraziti nematodlar tarafindan salgilanan ve tanimlanmasi yapilimig
proteinlerin sayisinda buyuk bir artis olmustur. Nematod-konukgu bitki iligkisi ile ilgili yapilan ¢alismalarin
blylk bir kismi sabit endoparazitik nematod grubu lzerinde gerceklestirilmistir. Bu grup igerisindeki kist
(Heterodera spp. ve Globodera spp.) ve kok-ur nematodlari (Meloidogyne spp.) yaptiklari zararlarla
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diinyadaki en énemli bitki patojenleri igerisinde yer almaktadir (Karssen & Moens, 2006; Turner & Rowe,
2006; Rutter, 2013). S6z konusu bitki paraziti nematodlar, konukgu bitki koklerine girmekte ve kok
hicrelerinde sabit yasamlari boyunca kullanabilecekleri beslenme hiicreleri olusturmaktadir (Karssen &
Moens, 2006; Turner & Rowe, 2006). Bu beslenme boélgeleri, nematodlar tarafindan bitki dokulari
icerisine iletilen efektdr proteinler vasitasiyla olusturulmaktadir. Efektér molekdiller, konukgu hicresinin
yapi ve fonksiyonlarini degistiren patojene ait protein yapidaki mikro molekdllerdir (Hogenhout et al.,
2009). Bu degisiklikler, enfeksiyonu kolaylastirabildigi gibi, savunma tepkilerini de tetikleyebilmektedir
(Kamoun, 2006). Efektorler, bitki hiicre bilesenleriyle etkilesime girerek hiicrenin gelisim, metabolizma ve
savunma yollarini (pathway) modifiye edebilmektedir. Boylelikle beslenme hicrelerinin sirekliligi de
saglanabilmektedir (Rutter, 2013). Bu molekiiller ayrica, nematodlarin yumurtadan c¢ikislarinda, konukgu
savunma sistemlerinden korunmalarinda, konukgu dokulari igerisindeki hareketlerinde kullaniimaktadir
(Rehman et al., 2016; Jones & Robertson, 1997). Dolayisiyla nematod parazitizminde kilit roller Gstlenen
efektdr molekiillerin Uretildigi salgi merkezlerinin ve fonksiyonlarinin belirlenmesi bu molekillerin daha iyi
anlasiimasini saglayabilecektir.

Efektor Molekiillerin Uretim Merkezleri
Ozofagus (Dorsal ve Subventral) bezleri

Kok-ur ve kist nematodlar 6zofaguslarinda bir dorsal ve iki subventral beze sahiptir. Her bir beze
ait sitoplazma, salgiladiklari maddelerin biriktirildigi ampulla’'ya kadar uzayan tek bir hlcreden
olugsmaktadir (Sekil 1; Hussey, 1989). Parazitizmin erken dénemlerinde etkili olan subventral bezler ve
parazitizmin ilerleyen dénemlerinde etkili olan dorsal bezler, Urettikleri salgilariyla enfeksiyonda ve
konukgularinda beslenme hicrelerinin olusumunda énemli rol oynarlar (Williamson & Gleason, 2003).
Uretilen bu salgilar, tim bitki paraziti nematodlarda bulunan sitilet vasitasiyla bitki dokularina
iletilebilmektedir. Ayrica sitilet, beslenme i¢in uygun hale getiriimis hicrelerden besin maddelerinin elde
edilmesinde de gorev yapmaktadir (Sekil 1; Tablo 1; Gheysen& Jones, 2006).

Subventral
glands

Intestine

Cuticle

20 ym

Sekil 1. Dorsal ve subventral bezlerde dahil birgok nematod yapisinin gergek pozisyonlarinin gosterildigi tylenchid bitki paraziti
nematodunun ikinci larva déneminin bas kismi (Gheysen & Jones, 2006).
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Amfidler

Amfidler nematodlarin baslarinda yer alan temel kimyasal duyu organlarindan birisidir. Adiz
acikh@inin her iki yaninda yer almaktadir ve gézenekler seklinde dikkat cekmektedir (Sekil 1; Semblat et
al., 2001). Amfidler, chemotaxis’'te ayrica nematod parazitizminin erken dénemlerinde (bitki ve nematodun
birbirlerini tanimlamalari strecinde) etkili olan cesitli efektér molekiillerin salgilanmalarinda, Urettidgi bu
molekillerle dayanikh bitkilerdeki fitoaleksinlerin harekete gegiriimesi ya da durdurulmasinda goérev
yapmaktadir (Tablo 1; Veech, 1982; McClure & Stynes, 1988; Semblat et al., 2001; Fioretti et al., 2002).

Secretory/excretory sistemleri

Secretory/excretory sistem, bez hiicreleri (glandular), kanal seklindeki hiicreler (tubuloglandular) ve
acikliktan (S/E pore) olusmaktadir. Bu sistemi olusturan bez hiicreleri ve kanallar S/E pore ile nematod
kutikuladan disariya agilmaktadir. S/E pore genellikle sinir halkasinin (Nerve ring) alt kisminda yer
almaktadir. Morfolojik olarak degerlendirildijinde excretory sistem olarak adlandirilan bu yapi, islevsellik
agisindan degerlendirildiginde ise hem salgi hemde osmatik basincin dizenlenmesi gbrevlerinde yer
almaktadir (Sekil 2; Decraemer & Hunt, 2006). Bu sistem tarafindan Uretilen salgilar, nematodlarla
konukgulari arasindaki ilk etkilesim esnasinda énemli rollere sahip olduklari tahmin edilmektedir (Curtis,
1996; Lopez de Mendoza et al., 1999). Ayrica bu sistemin, nematodlari kutikular salgilar gibi konukgu
savunma mekanizmasindan korudugu tahmin edilmektedir (Tablo 1; Spiegel & McClure, 1995;
Decraemer & Hunt, 2006).

Sekil 2. Secretory—excretory (S-E) sistemi. A. Longidorus macrosoma‘daki bezlerden olusan sistem (Longidoridae). B.
Caenorhabditis elegans (Rhabditoidea)’daki karmasik kanal seklindeki hiicre sistemleri. C. Tylenchid nematodlardaki basit
kanal sistemi. 1, S—E bez hiicresi; 2, S-E kanali; 3, Kanal hiicreleri; 4, Enine (transverse) kanal; 5, S—E agikligi (Decraemer
& Hunt, 2006).

Kutikula

Kutikula, epidermisle birlikte disaridan gelebilecek zarar verici maddelere karsi vicudu korumakta,
yarigegirgen Ozelligiyle salgilama, bosaltim ve bazi maddelerin viicuda alimlarinda gérev yapmaktadir.
Ayrica nematodlarda herhangi bir iskelet sisteminin bulunmamasindan dolayr vicudu disaridan
cevreleyerek dis iskelet gorevi gérmektedir (Decraemer & Hunt, 2006; Escobar et al., 2015).

Kutikula dort temel tabakadan olusmaktadir. En dis ylzey epikUtikdl (epicuticle) olarak adlandirilir.
Bu tabakanin yuzeyi glikoproteinler ve ylzeyle iligkili olan diger proteinlerle ya da ¢ok nadir olarak
kutikuladan ya da fazladan kutikular partikillerden olusturulan bir kilifla kaplanmaktadir. Bu Kkilif,
bilesenleri vasitasiyla konukgu savunma mekanizmalari tarafindan olusturulan c¢esitli kimyasallari
(hidrojen peroksit gibi) etkisiz hale getirerek konukgu savunma mekanizmasina karsi nematodlarin
korunmasinda gorev aldiklar belirlenmistir (Waetzig et al., 1999; Robertson et al., 2000; Prior et al.,
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2001). ikinci tabaka (Korkital, cortical bolge), tigiincii tabaka (Orta, median bélge) ve son tabaka (Temel,
basal bolge)’dir (Sekil 3; Tablo 1;Spiegel & McClure, 1995; Decraemer & Hunt, 2006).

M

Sekil 3. Nematod kutikulasinin farkli kisimlar; 1.Epikitikila, 2.Korkital bolge, 3.Orta bolge, 4. Temel bolge (Decraemer&Hunt, 2006).

Rektal bezler

Rektum, ektoderma’dan olusan, birkag bez hicresi seklinde gézlemlenen basit ve kisa bir kanaldir
(Sekil 4; Decraemer & Hunt, 2006). Ozellikle kok-ur nematodlarinda yaklasik alti bez hiicresiden olusan
cok aktif bir salgi merkezidir. Bu bezler nematod yumurtalarinin icerisine birakildigi ve jelatinimsel matriks
olarak adlandirilan bir salgi Uretmektedir (Escobar et al., 2015). Ayrica rektal bezlerden salgilanan bu ve
benzeri salgilar (endoglucanase, pectate lyase gibi), bitki hiicre duvarlarinin yapilarini bozmakta ya da
yeniden sekillenmesine neden olmaktadir (Tablo 1; Bird & Bird, 2001).

Sekil 4. Meloidogyne incognita’nin preparazitik J2’lerinde rektal bezler ve salgilari (a. anis, r. rektum, rd. rektal genisleme (Hu et al.,
2000).

Efektor Molekiillerin Etkinliklerine Gore Siniflandirilmalari

Nematodlar tarafindan salgilanan ve efektor olarak adlandirilan proteinlerin, konukgularindaki
savunma ve gelisimle ilgili sureclerin nematodlar igin uygun hale getiriimesinde gerekli olduklari
bilinmektedir. Dolayisiyla s6z konusu efektor molekiiller nematod parazitizmindeki fonksiyonlarina gore;

1. Konukgu hiicre duvarinda degisiklige neden olan efektorler

2. Konukgu savunma mekanizmasini baskilayan efektorler

3. Konukgu gelisiminde degisiklige neden olan efektorler

4. Fonksiyonlari henliz tespit edilememis efektorler seklinde gruplara ayrilabilmektedir.
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1. Konukgu hiicre duvarinda degisiklige neden olan efektorler

Hucre duvari, bitki paraziti nematodlarin kdklere giris ve hiicreler arasi hareketlerinde karsilastigi
en 6nemli engeldir (Hewezi, 2015). Nematodlar hiicre duvarinin yapisini bozarken sitiletlerini ve hiicre
duvarinin  yapisini  degistirebilecek  6zellikte olan efektdér proteinlerini  iceren  salgilarini
kullanabilmektedirler (Hewezi, 2015). Konukgu hiicre duvari lzerinde degisiklige neden olan bu efektor
molekuller, nematod salgilarinin en genis sinifini olusturmaktadir (Sekil 5; Rutter, 2013). Bu enzimlerin
tamami, oOzellikle zararlilarin konukgu icerisindeki hareketlerinde ya da beslenme bdlgelerinde
gerceklestirilen morfolojik degisikliklerde gorev almaktadir (Haegeman et al., 2012; Rutter, 2013). Bu tip
efektdr molekdllerden ilk tespit edilen, bitki hiicre duvarinin temel bilesenlerinden olan seliilozun yapisini
bozabilen Beta-1,4-endoglucanase’dir (Smant et al., 1998). Sonraki yillarda yapilan ¢alismalarda ise;
Meloidogyne spp., Globodera spp. ve Heterodera spp. nematod cinslerinde yer alan, farkli tirlerde
cellulase’lar tespit edilmigtir (Ding et al., 1998; Gao et al., 2004; Ithal et al., 2007;Jones et al., 2009;
Haegeman et al., 2012). Cellulase’lara ilave olarak, nematod salgilarinda hiicre duvari yapisindaki diger
polimerler (Pectin, xylan gibi) Uzerinde etkili enzimler tespit edilmistir. Bu enzimler Ozellikle hucre
duvarinin yapisini bozarak (hydrolytic activity) nematodlarin erken gelisim dénemlerinde ve kok igerisinde
hicreler arasindaki hareketlerinde yardimci olmaktadir (Huang et al., 2005). Bunlardan bazilari; Pectate
lyase (Huang et al., 2005; Gao et al., 2003), Polygalacturonase (Jaubert et al., 2002; Abad et al., 2008),
Xylanase (Mitreva-Dautova et al., 2006), Arabinogalactan (Vanholme et al., 2009) ve Arabinase (Abad et
al., 2008; Opperman et al., 2008)’dIr.

Nematod salgilarinda bulunan ve hicre duvari Uzerinde etkili olan fakat hidrolitik bir aktiviteye
neden olmayan Expansin ve Cellulose binding protein gibi enzimlerde tesbit edilmistir. Bunlardan
Expansin’ler polisakkarit zincirler arasindaki nonkovalent baglarin kiriimasi nedeniyle hiicre duvarlarinin
yumusamasina ve bu yolla baglarin kaymasina neden olmaktadir (Qin et al., 2004; Jones et al., 2009).
Cellulose binding proteinler ise, bitkilerin pectin methylesterase’ina baglanabilmekte ve hiicre duvarindaki
pektinin methylesterification’'unu azaltmaktadir. Bu yolla nematod enfeksiyonunu kolaylastirmakta ve
ayrica bitkide kok gelisimini arttirmaktadir (Ding et al., 1998; Haegeman et al., 2012).

2. Konukgu savunma mekanizmasini baskilayan efektorler

Bitkiler, bulunduklari ortamlarda ¢ok sayida patojen tarafindan saldiriya ugramaktadir. Buna
karsilik konukg¢u bitkiler, gelistirdikleri cok sayida savunma mekanizmasiyla s6z konusu patojenlere kargi
bir dayaniklilik olugturabilmektedir. Patojenler ise yasamlarini devam ettirebilmek igin konukgularindaki bu
savunma mekanizmalarini baskilayabilecek efektér molekiller gelistirmiglerdir (Hogenhout et al., 2009).
Bu efektdér moleklllerden bazilari; bitkilerdeki spermidine synthase enzimi ile etkilesimi sonucunda
savunma mekanizmasinda gérev alan salisilik asit gibi bitki antioksidanlarinin Uretimini azaltabilen 10A06
(Zinc finger protein) (Hewezi et al., 2010); bitkilerin savunma mekanizmasinda gorevli Papain-like
cysteine protease Rcr3 P™ enzimi ile etkilesime girebilen ve bu enzimin yapisinda degisikliklere neden
olabilen Venom allergen-like protein’ler (Gao et al., 2001; Lozano-Torres et al., 2012; Rutter, 2013);
dayaniklihk proteinleriyle direk etkilesime girerek, bitkilerin patojenlere karsi olusturmus olduklari
savunma tepkilerini (programli hiicre 6lumleri gibi) 6nleyebilen SprySec19 proteinleri (Rehman et al.,
2009; Diaz-Granados et al., 2016) ve nematod yuzeyini kaplayarak konukgu savuma mekanizmasinda
gorevli linoleik ve linolenik asitlere baglanan ve jasmonic acid signalling pathway’ini inhibe edebilen FAR-
1 proteini (Fatty acid ve retinol binding protein) gibi (Prior et al., 2001) yalnizca ve direk olarak konukgu
savunma mekanizmalari Gzerinde etkili olabilmektedir.
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Sekil 5. Cellulose (A) ve hemicellulose (B)'un yapisindaki polisakkaritlerin enzimler tarafindan yikilma modelleri (Dutta & Wu, 2014).

Bazi efektdér molekullerin ise savunma mekanizmalarinin bastiriimasi surecinde rol alabildigi tespit
edilmistir. Bunlardan bazilari, bitkiler tarafindan Uretilen reaktif oksijen tlirevlerine karsi antioksidan olarak
glrev yaptig1 ve savunma mekanizmasini etkisizlestirdigi distnllen Superoxide dismutase (Robertson et
al., 1999; Rutter, 2013); Shikimate pathway'de goérev alan, ayrica konuk¢u savunmasinin énemli bir
bileseni olan salisilik asitin yapisinin bozulmasini saglayan ve beslenme hicrelerini olusturacak olan
parankima hucrelerinin tekrardan programlanmasinda etkili olan Chorismate mutase (Romero et al.,
1995; Doyle & Lambert, 2003); nematodlarin beslenme bodlgelerindeki fenotipik farklilagsmalarin
tetiklenmesinde, beslenilen hicrelerin membranlarinda gerceklesen iyon tasiniminin diizenlenmesinde,
hiicre membranlarinda birikerek hipersensitif hicre o6lumlerinde goérev alan oksijen radikallerinin
yapilarinin bozulmasinda ve beslenme bdlgelerinin osmotik basinglarinin dizenlenmesinde gdrev
alabilen 4F01 (Annexin-like protein) (Gerke & Moss, 1997) seklinde siralanabilmektedir. Ayrica nematod
salgilarinda tespit edilen fakat hentiz gérevleri tam olarak belirlenmemis ¢ok sayida enzimin gelecekte bu
grupta yer alabilecek birer efektdér molekil olabilecegdi dustunulmektedir.

3. Konukgu gelisiminde degisiklige neden olan efektoérler

Nematodlar konukgu kék hticrelerini morfolojik ve fizyolojik olarak degistirebilmektedir (giant-cell ve
syncytium). Parazitizim acisindan 6nemli olan bu degisikliklerde Urettikleri efektor molekiller gerek
hiicrelerin yeniden programlanmasi, gerekse hiicre gelisimlerinin devam etmesinde etkin rol almaktadir
(Hassan et al., 2010). Ornegin, Auxin ve Cytokinin bitki hiicre bdliinmesi ve farklilasmasinda etkin rol alan
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efektdér molekillerdir (Hassan et al.,, 2010). Bu molekullerin disinda CLAVATA3/ESR mimic efektorleri
(CLE mimic) ise bitkilerdeki kinase benzeri reseptorlerle (receptor-like kinases) etkilesime girerek
hicrelerdeki gelisimsel farkhliklar tetiklemektedir (Wang et al., 2010). 16D10 efektdr molekulu ise hlcre
gelisimi ve farklilasmasinda ¢ok karmasik bir rol tUstlenmekte ve bitkilerdeki “SCARECROW-like (SCL)
transcription factors” ile etkilesime girmektedir. Bunun sonucu olarak konukgu bitkide kdk gelisimini
arttirmakta ve ayrica kok-ur gelisimini tetiklemektedir (Huang et al., 2006). Bu grupta yer alan
efektorlerden bazilarinin hem konukgu savunma mekanizmasinin etkisizlestiriimesinde hemde konukgu
hiicre gelisiminde rol aldigi da bilinmektedir (Rutter, 2013).

4. Fonksiyonlari heniiz tespit edilememis efektorler

Bitki paraziti nematodlar tarafindan salgilanan proteinlerin biyik bir kismi hala bilinmemekte ya da
konukgularindaki fonksiyonlari tam olarak tespit edilememektedir. Bu sorun s6z konusu proteinlerin
benzersiz olmasi ya da diger organizmalarda ¢ok az sayida benzerine rastlaniimasindan
kaynaklanmaktadir (Gao et al., 2003). S6z konusu proteinlerin konukgularinda Ustlendikleri gérevlerin
belilenmesi de zordur. Bu 6zelliklere sahip efektér molekdllerden birisi MAP-1 proteinidir. Bu protein,
domateslerdeki Mi-1 dayaniklilik genine kargi potansiyel avirlilenslik faktori olarak belirlenmistir (Semblat
et al., 2001). Sonraki yillarda yapilan galismalar sonucunda da bu proteinin kdk-ur nematodlari tarafindan
salgilanan bir protein ailesine (MAP-1 gene family) dahil oldugu tespit edilmistir (Castagnone-Sereno et
al., 2009; Tomalova et al., 2012). Fakat bu proteinin ya da dahil oldugu protein ailesinin bu 6zellige sahip
olup olmadiklari konuyla ilgili yapilacak olan ¢alismalarla ispatlanabilecektir. Tespit edilen fakat
fonksiyonlari tam olarak belirlenemeyen bir diger efektoér protein ise, GSB24'tiir. Heterodera glycine’de
tespit edilmis olan ve proline-rich glycoprotein yapiya sahip bu proteinin hentz bitki-nematod iligkisindeki
fonksiyonu tam olarak bilinememektedir (Hassan et al., 2010). Nematod salgilarinda bulunan ve
parazitizmlerini kolaylastirabilen fakat gorevleri tespit edilemeyen ¢ok sayida efektér molekil mevcuttur.
Bu molekillerin parazitizimdeki gérevlerinin tam olarak belirlenebilmesi igin bu konuda daha fazla ¢alisma
yapilmasi gerekmektedir.

Kok-ur ve Kist Nematodlarinda Gozlemlenen Efektor Molekiiller

Kok-ur (Meloidogyne spp.) ve kist (Globodera ve Heterodera spp.) nematodlari birgok bitkinin kok
sisteminde zarara neden olabilen sabit endoparazitik (sedentary endoparasitic) canhlardir. Bu parazitler
yalnizca Uzerinde yagadiklari bitkilerin canli hicrelerinin sitoplazmalarindan beslenebilmektedir (obligate
biotrophs). Bu yuzden kok-ur ve kist nematodlari konukgulariyla iliskilerinin baglangicinda koék htcrelerini
farkhlastirarak 6zellesmis beslenme hucrelerine donustirmektedir. Nematodlar tarafindan tetiklenen
morfolojik ve fizyolojik olarak yogun bir farklilagsma sureci sonucunda kék-ur nematodlarinda giant cell,
kist nematodlarinda ise syncytia olarak isimlendirilen genislemis, ¢cok hicreli ve metabolik olarak aktif olan
beslenme hiicreleri olugsmaktadir. Bu farklilagsmalarda ise sabit endoparazitik nematodlar tarafindan
salgilanan efektdr molekuller etkin rol oynamaktadir. Konukgu-nematod arasindaki parazitik iliskinin
anlasilabilmesi icin nematodlar tarafindan salgilanan efektér molekillerin gdrevlerinin iyi bilinmesi
gerekmektedir (Hassan et al., 2010). Bu yuzden Tablo 1’de sabit endoparazitik nematod tirlerinden kok-
ur ve kist nematodlarinda tespit edilen bazi efektdér molekillere ait bilgiler 6zetlenmistir.
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Tablo 1. Sabit endoparazitik nematod turlerinde belirlenen bazi efektér molekullerin isimleri, salgilandiklari merkezler ve goérevleri

Efektor Molekiil

Nematod Cinsi

Salgi Merkezi

Tanimlanan Gorevi

Literatir

Endoglucanases

Meloidogyne spp.
Globodera spp.
Heterodera spp.

Subventral Ozofagal bez
hucreleri

Selilozun yapisinin bozulmasi

Smant et al., 1998
Goellner et al., 2000
Yan et al., 2001

Pectate lyases

Meloidogyne spp.
Heterodera spp.

Subventral Ozofagal bez
hucreleri

Hucre duvarindaki
Pectate’lardaki baglarin
kopariimasinda

Huang et al., 2003
Vanholme et al., 2007

Cellulose binding Meloidogyne spp. Subventral Ozofagal bez Hucre duvari Ding et al., 1998
proteins Heterodera spp.  hicreleri modifikasyonunda Gao et al., 2004
Calreticulins Meloidogyne spp. Subventral Ozofagal bez Hicre duvari Rosso et al., 2005
hucreleri modifikasyonunda
Polygalacturonases Meloidogyne spp. Ozofagus bez hiicreleri Hucre duvarindaki pektin Jaubert et al., 2002
yapisinin bozulmasi Rosso et al., 2005
Expansins Globodera spp.  Subventral Ozofagal bez Hucre duvarindaki ortak Qin et al., 2004

hacreleri

olmayan (noncovalent)
baglarin kiriimasi

Arabinogalactan

Heterodera spp.

Subventral Ozofagal bez

Hucre duvarlarinin yapisindaki

Vanholme et al., 2009

endo-1,4-B- hucreleri galactosidase baglarinin

galactosidase hidrolize edilmesi

Xylanases Meloidogyne spp. Subventral Ozofagal bez Xylan’'in yapisin bozulmasi Haegeman et al., 2011
hicreleri

RanBPM Globodera spp.  Dorsal Ozofagal bez hiicreleri Ozel beslenme hiicrelerinin Qin, 2001

homologue olusturulmasi

SXP/RAL-2 Globodera spp.  Subventral Ozofagal bez Ozel beslenme hiicrelerinin Jones et al., 2000

Meloidogyne spp. hicreleri; Hipodermis olusturulmasi Tytgat et al., 2005

(Kutikula); Amfid

Proteases Globodera spp.  Subventral Ozofagal bez Konukgu dokularinin sindirimi  Robertson et al., 1999

hicreleri

Ubiquitin associated

Heterodera spp.

Dorsal Ozofagal bez hiicreleri

Konukgu savunma

Gao et al., 2003

proteins Globodera spp. mekanizmasinin engellenmesi Tytgat et al., 2004
ve protein yapilarinin
bozulmasi
Chorismate Meloidogyne spp. Ozofagus bez hiicreleri Shikimate pathway’in Gao et al., 2003
mutases Heterodera spp. bozulmasi; hiicre savunma Jones et al., 2003
Globodera spp. direncinin digmesi
Venom Allergen- Heterodera spp.  Subventral Ozofagal bez Konukgu savunma Gao et al., 2001
Like Proteins Globodera spp.  hicreleri mekanizmasinin engellenmesi Lozano-Torres et al.,

2012

Annexins Heterodera spp.  Excretory-secretory sistem; Konukgu savunma Fioretti et al., 2001
Globodera spp.  Dorsal Ozofagal bez hiicreleri mekanizmasinin engellenmesi  Gao et al., 2003
Meloidogyne spp.
Superoxide Globodera spp. Excretory-secretory sistem Konukgu savunma Robertson et al., 1999
Dismutases mekanizmasinin engellenmesi
ya da baskilanmasi
Fatty-acid- and Globodera spp. Hipodermis (Kutikula) Konukgu savunma Prior et al., 2001
retinol-binding mekanizmasinin engellenmesi
Protein (FAR) ya da baskilanmasi
Peroxiredoxin Globodera spp. Epidermis (Kutikula) Nematodun konukgu savunma Robertson et al., 2000
mekanizmalarindan
korunmasi
Glutathione Globodera spp. Epidermis (Kutikula) Nematodun konukgu savunma Jones et al., 2004
peroxidase mekanizmalarindan
korunmasi
14-3-3 Meloidogyne spp. Dorsal Ozofagal bez Konukgu hucrelerinde Jaubert et al., 2004
hiicreleri; Genital primordia apoptosis, hiicresel dongu gibi
(Rektal bezler) cesitli slireclerde
Major Avirulence Meloidogyne spp. Amfidler Parazitik iligkinin erken Semblat et al., 2001
Proteins (MAP-1) déneminde kurulmasinda Castagnone Sereno, et
gorev yapmakta al., 2009
Tomalova et al., 2012
Cg-1 Meloidogyne spp. - Mi-1 temelli dayanikhhga karsi  Gleason et al., 2008

nematodlarda virllenslik
kazanimi
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Sonug

Efektdor molekdller; bitki paraziti nematodlarin yumurtadan ¢ikislarini, konukgu savunma
mekanizmalarina karsi kendilerini korumalarini ve enfeksiyon yeteneklerini kolaylastiran ya da artiran
bilesenlerdir. Bu konudaki, arastirmalar, 1998 vyilinda ilk molekilin (Beta-1,4 Endoglucanase)
bulunmasindan bu yana ¢ok blylk ilerleme kaydetmistir (Smant et al., 1998). Bu ilerlemelerin buytk bir
kismi ise efektorlerin, konukgu Uzerindeki hedef bdlgelerinin ve fonksiyonlarinin belilenmesinde
kullanilan teknik ve yaklagimlardaki gelismelerden kaynaklanmaktadir. Fakat tim bu ilerlemelere ragmen
fonksiyonu belirlenememis ¢ok sayida efektdér molekilin bulunduguda bilinmektedir. Bu molekillerin
fonksiyonlarinin tespit edilmesi sonucu nematod-konukgu arasindaki etkilesim esnasinda anlasilamayan
ya da ¢6zim bulunamayan noktalar agikliga kavusturulabilecektir. Ayrica bu molekiillerin parazitizimde
Ustlendikleri goérevlerin belirlenmesinde, buna bagh olarak gruplandiriimalarinda ve s6z konusu
nematodlarla micadelede yeni ve farkli ydontemlerin kullaniimasina imkan saglayabilecektir.

Glnumizde nematod-bitki iligkileri konusunda en dnemli bilgilerden birisi bitki paraziti nematodlarin
tim genomlarinda yapilan sekanslama galigmalaridir (Abad et al., 2008; Opperman et al., 2008). Bu
calismalarla birlikte 6zellikle nematodlarin parazitizimlerinde kullandiklari, konukgu dayanikliigini hedef
alan efektorler hakkinda daha fazla ve detayl bilgiye ulasilabilmektedir. Bu bilgiler bitki paraziti
nematodlarla mucadelede kullanilan dayaniklilik genlerinin surekliliginin saglanmasinda 6nemli yer
tutmaktadir. Ayrica yeni analiz tekniklerinin kullaniimasiyla efektér molekiller ve konukgu hicrelerde
neden olduklar degisimler belirlenebilecektir. Béylece bu molekillerin etkinliklerini azaltacak veya yok
edebilecek yeni gesitler ya da micadele yontemleri gelistirilebilecektir.

Nematod parazitizminde dikkat edilmesi gereken bir diger konu ise, efektér molekiillerin gogunun
tim parazitizim boyunca salgilanmayip gerektigi zamanlarda dretimlerinin gergeklestirildigidir. Bu
molekdllerin parazitizinde salgilanma zamanlarinin tespit edilmesi hangi Uretim merkezinden
salgilandiginin  ve etkinliginin ne oldugunun belirlenmesi nematdolara kargi mucadelede
kullanilabilecektir.

Yapilan c¢alismalarin sonuglari tim bitki paraziti nematodlarda ayni efektdr molekiillerin
bulunmadigini géstermistir. Bu durum, efektdér molekillerde gozlemlenen gesitliligi ve nematod tiriine
0zgu efektdor molekillerin Uretilebilecegini gostermektedir. Dolayisiyla nematodlarla miicadelede ve
efektdr molekdllerle ilgili galismalarda hedef zararlinin ve konukgunun dikkate alinmasi gerekmektedir.

Gelecek yillarda efektér molekiller hakkinda yapilacak olan ¢alismalarla su ana kadar nematod-
konukgu parazitizminde anlasilamayan ya da dikkate alinmayan birgok konu hakkinda daha fazla bilgiye
ulasilabilecektir. Boylelikle bu zararlilara karsi daha basarili ve surdirtlebilir micadele yontemleri
geligtirilebilecektir.
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