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Convergente evolutie

Het geslacht Phytophthora, 
met meer dan tachtig soorten, 
behoort tot de klasse der oö-
myceten, ook wel eischimmels 
genoemd (vanwege de eivor-
mige geslachtelijke sporen) of 
waterschimmels (vanwege de 
zwemsporen) (Erwin & Ri-
beiro, 1996). Andere belangrijke 
plantpathogene oömyceten 
zijn Pythium- en Aphanomyces-
soorten, en een aantal obligate 
biotrofen zoals valse meeldauw 
en witte roest. Daarnaast zijn er 
ook saprofytische oömyceten 
en oömyceten die pathogeen 
zijn op insecten, vissen, mens 
en dier, en zelfs op andere mi-

croben. Hoger in het classifica-
tiesysteem worden oömyceten 
ingedeeld bij de Stramenopila 
of Heterokonten die dan weer 
samen met Alveolaten de su-
pergroep Chromalveolaten vor-
men (Figuur 1). Dit is één van 
de vijf supergroepen waarin alle 
eukaryoten ondergebracht zijn 
(Keeling et al., 2005). De laatste 
gemeenschappelijke voorouder 
van de Stramenopila kon foto-
synthetiseren en beschikte over 
een plastide afkomstig van rode 
algen dat via secundaire en-
dosymbiose was opgenomen. 
Oömyceten hebben dit plastide 
weer verloren maar bruine 
algen, waaronder kelp dat op 
stranden wordt aangetroffen, 

hebben dit plastide nog steeds. 
Phytophthora beschikt over 
ruim 850 genen die getuigen 
van een fototrofisch verleden 
(Tyler et al., 2006).

Andere belangrijke groepen van 
plantenpathogenen zijn asco-
myceten en basidiomyceten. 
Deze schimmels behoren tot de 
supergroep Unikonten waartoe 
ook de mens behoort (Figuur 
1). Schimmels en oömyceten 
vertonen duidelijke verschil-
len in fysiologie, biochemie en 
genetica maar qua groeimorfo-
logie (mycelium) en reproduc-
tie (via sporen) lijken ze erg veel 
op elkaar. Ook hun arsenalen 
om planten te infecteren zijn 
zeer vergelijkbaar. Ze vormen 
vergelijkbare infectiestructuren 
zoals druklichaampjes (appres-
soria) en voedingslichaampjes 
(haustoria), beschikken over 
overlappende sets van cel-
wandafbrekende enzymen, en 
bezetten dezelfde ecologische 
niche (Latijnhouwers et al., 
2003). Het feit dat de evoluti-
onaire oorsprong van de twee 
groepen verschillend is, wijst 
erop dat ze onafhankelijk van 
elkaar het vermogen hebben 
verworven om planten te infec-
teren en te koloniseren. Deze 
convergente evolutie heeft 
ongetwijfeld invloed gehad op 
de genoomsamenstelling van 
plantenpathogene oömyce-
ten en schimmels. Zo zijn er 
aanwijzingen voor horizontale 
genoverdracht, bijvoorbeeld 
van genen die coderen voor het 
celwandafbrekende enzym glu-
canase (Richards et al., 2006).
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De laatste jaren is het onderzoek aan de ziekteverwekker 
Phytophthora infestans in een stroomversnelling geraakt. Dit 
is grotendeels te danken aan de stormachtige ontwikkelingen 
in genomics en de nieuwe inzichten die uit het genoomon-
derzoek voortvloeien. De DNA-code van het genoom van P. 
infestans en van enkele verwante soorten is ontrafeld en via 
internet beschikbaar. We staan pas aan het begin van het ont-
ginnen van een schat aan gegevens die in de genoomsequentie 
verborgen ligt maar er zijn nu al verrassende vindingen gedaan 
die kunnen leiden tot nieuwe strategieën voor de bestrijding 
van de aardappelziekte. De moleculaire basis van de ‘gen-om-
gen’-interactie tussen aardappel en P. infestans wordt steeds 
duidelijker en we kunnen, op basis van geconserveerde mo-
tieven in effectoreiwitten, genen aanwijzen die een rol spelen 
in gastheerspecificiteit. We kunnen nu bestaande theorieën 
gaan staven met experimentele bewijzen en voorspellingen 
doen over de duurzaamheid van resistentiegenen. We hebben 
genen gevonden die coderen voor eiwitten die niet voorkomen 
in andere organismen en daarom mogelijk interessante aan-
grijpingspunten zijn voor nieuwe Phytophthora-bestrijdings-
middelen of een ingang bieden voor alternatieve vormen van 
bestrijding. Er is nu onomstotelijk bewijs dat Phytophthora, 
ondanks zijn schimmelachtig uiterlijk, niet tot het schimmel-
rijk behoort maar groene voorouders heeft die over fotosyn-
thetiserende organellen beschikten.
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Genomics van 
ziekteverwekkers

Genomics is een wetenschap-
pelijke discipline die begin 
jaren negentig van de vorige 
eeuw is ontstaan toen het am-
bitieuze ‘humane genoom-
project’ (HGP) gelanceerd 
werd. Het HGP had tot doel de 
DNA-volgorde van het volledige 
menselijke genoom te bepalen 
en in het kielzog volgden verge-
lijkbare grootschalige genoom-
projecten. In 2000 was voor 
het eerst de DNA-volgorde van 
een volledig plantengenoom 
bepaald, dat van Arabidopsis 
thaliana oftewel de zandraket. 
Deze modelplant heeft een 
genoomgrootte die slechts 4% 
bedraagt van die van de mens 
(125 miljoen versus 3 miljard 
basenparen). De volledige 
DNA-volgorde van de genomen 
van aardappel en tomaat, de 
belangrijkste waardplanten 
van P. infestans, zal binnen 
enkele jaren bekend zijn. Nu, 
in 2007, is genomics niet meer 
weg te denken in het biologisch 

onderzoek en dat geldt zeker 
ook voor het fytopathologisch 
onderzoek. Op alle niveaus 
– van populatie en individu, tot 
cel en molecuul – en in de ver-
schillende toepassingsgebieden 
– ecologie, populatie dynamica, 
diagnostiek, biologische be-
strijding, pathogenese, fungici-
deresistentie – is de invloed van 
genomics merkbaar, en talloze 
post-genomics toepassingen 
zijn in ontwikkeling. In 2000 
werd voor eerst de sequentie 
van een plantenpathogeen 
publiek gemaakt. Het betrof de 
gramnegatieve bacterie Xyllela 
fastidiosa die onder andere de 
ziekte van Pierce in druiven 
veroorzaakt. In 2005 volgde de 
eerste genoomsequentie van 
een plantenpathogene schim-
mel: Magnaporthe grisea, een 
belangrijk pathogeen op rijst.

Het genomicsonderzoek aan 
Phytophthora heeft een voort-
varende start gemaakt (samen-
gevat in Govers & Gijzen, 2006). 
Al in 1999 en 2000 verschenen 
de eerste publicaties waarin 

grootschalige sequentie ana-
lyses van ESTs (‘expressed 
sequence tags’) beschreven 
zijn. In 2004 werd de volledige 
DNA-volgorde van het genoom 
van twee Phytophthora-soorten 
bepaald. De directe aanleiding 
om geld vrij te maken voor dit 
genoomproject was de uitbraak 
van ‘sudden oak death’: de 
ziekte die het eikenbestand in 
Californie bedreigt en wordt 
veroorzaakt door een nieuwe 
soort, Phytophthora ramorum. 
Het is heel uitzonderlijk dat zo 
kort na de beschrijving van een 
nieuwe soort een kostbaar ge-
noomproject uitgevoerd wordt. 
De reden hiervoor was de enor-
me emotie die gepaard gaat 
met het zien wegkwijnen van 
de majestueuze eiken aan de 
Amerikaanse westkust en het 
onvermogen van de mens om 
de ziekteverwekker een halt toe 
roepen. Elke strohalm wordt 
aangegrepen en zo kwam er 
ook geld vrij voor een genoom-
project dat mede gefinancierd 
werd uit liefdadigheidsfondsen. 
Phytophthora-onderzoekers 
hadden echter hun twijfels 
over de zin van het sequensen 
van een enkel genoom van een 
relatief onbekende soort met 
een korte onderzoekhistorie. 
Daarom werd, als compromis, 
een tweede Phytophthora-
soort meegenomen, P. sojae. 
Deze soort is sinds de jaren 50 
bekend als de veroorzaker van 
wortel- en stengelrot van soja-
boon en is, net als P. infestans, 
een pathogeen dat wereldwijd 
grote schade toebrengt aan 
voedsel en voedingsgewas-
sen. Vanwege hun belangrijke 
economische impact zijn P. 
sojae en P. infestans al jarenlang 
onderwerp van studie en zijn 
er voor deze soorten mole-
culaire onderzoekmethoden 
ontwikkeld zoals, bijvoorbeeld, 
DNA-transformatie, het gericht 
inactiveren van bepaalde genen 
met behulp van ‘gen-silencing’, 
en positionele klonering van 

Figuur 1. Fylogeny van de eukaryoten gebaseerd op het over-
zichtsartikel van Keeling et al., (2005) en overgenomen uit Govers 
& Gijzen (2006). De vijf gearceerde vlakken representeren de vijf 
supergroepen (vetgedrukt) met daarin alleen enkele representatieve 
subgroepen. De belangrijke aftakkingen staan cursief weergegeven. 
Schimmels behoren tot de supergroep Unikonts en oömyceten tot 
de supergroep Chromalveolates. Plantae, Rhizaria, Chromalveo-
lates en Excavates vertegenwoordigen de bikonten.
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genen op basis van genetische 
koppeling met DNA-merkers.

Genmodellen en 
genoomgroottes

Het sequencen van een tweede 
Phytophthora-soort, paral-
lel aan P. ramorum, bleek al 
snel een enorme toegevoegde 
waarde te hebben. In ieder 
organisme dat gesequenced is, 
worden DNA-volgordes aange-
troffen waarvan men vermoedt 
dat het een gen is op basis van 
het voorkomen van een open 
leesraam. Als er echter nog 
geen homologen van dit gen in 
andere organismen gevonden 
zijn, en de DNA of eiwitvolg-
orde dus nog niet in databases 
zit, blijft het twijfelachtig of 
het daadwerkelijk een gen is. 
Wordt nu in twee Phytophthora-
soorten hetzelfde onbekende, 
potentiële gen aangetroffen dat 
bovendien in de beide soorten 
op een vergelijkbare positie ligt, 
dan is de kans groot dat het een 
functioneel gen is. P. sojae heeft 
een genoomgrootte van 95 me-
gabasen (Mb) en automatische 
annotatie voorspelde 19.027 
genen, ook wel genmodellen 
genoemd. P. ramorum heeft een 
kleiner genoom, 65 Mb, waarop 
15.743 genmodellen liggen (Ta-
bel 1). Van deze 15.743 komen 
er 9.768 ook voor in P. sojae; dit 
zijn zogenaamde orthologen 
met waarschijnlijk eenzelfde 
functie. Een groot deel hiervan 
is verantwoordelijk voor het 
reguliere celmetabolisme, zoals 
glycolyse, energiehuishouding, 
celdeling en celstructuur. Ruim 
1500 van de orthologen lijken 
specifiek te zijn voor Phytoph-
thora. Ze zijn tot nu toe niet 
gevonden in andere organis-
men en komen ook niet voor in 
het kiezeldiertje Thallassiosira 
pseudonana, de meest naaste 
verwant van oömyceten die 
tot op heden gesequenced is. 
P. infestans heeft een aanzien-

lijk groter genoom dan andere 
Phytophthora-soorten; 240 Mb. 
Het aantal voorspelde genmo-
dellen is weliswaar iets hoger 
(22.658) maar de belangrijkste 
oorzaak van het verschil in 
genoomgrootte tussen soorten 
is de variatie in grootte van 
gebieden tussen de genen, de 
zogenaamde intergene regio’s. 
Gebieden met geconserveerde 
syntenie –dat zijn gebieden 
waar ligging, oriëntatie en orga-
nisatie van genen vergelijkbaar 
zijn – zijn in P. infestans vaak 
veel uitgestrekter dan in P. sojae 
of P. ramorum (Jiang et al., 2006; 
Meijer et al., 2005) (zie ook Fi-
guur 2 in het artikel van Jiang in 
deze uitgave, pagina 275). Ook 
komen er in Phytophthora veel 
transposons voor, stukken DNA 
die zich binnen het genoom 
kunnen verplaatsen, en repe-
terend DNA waarvan we op dit 
moment de functie niet ken-
nen. Het P. infestans-genoom 
bestaat voor 75% uit repete-
rende en transposon-achtige 
sequenties en dit is meer dan in 
de andere twee soorten. Ook va-
rieert de transposon-samenstel-
ling tussen soorten en sommige 
transposons zijn zelfs soortspe-
cifiek. Daarnaast verschillen de 
soorten in grootte van genfami-
lies. In Figuur 2 op pagina 275 
in deze Gewasbescherming is 
bijvoorbeeld te zien dat er op 
een bepaalde locatie meer cuti-
nase-genen in P. sojae zitten dan 
in P. ramorum (Jiang, 2007).

Anno 2007 is van vier Phytoph-
thora-soorten en van een valse 
meeldauwsoort het genoom 
gesequenced (Tabel 1). In 
vergelijking met andere plan-
tenpathogenen zijn de geno-
men van Phytophthora groot. 
Bacteriegenomen zijn vaak niet 
groter dan 10 Mb en bevatten 
nauwelijks repeterend DNA. 
Het genoom van de eerder 
genoemde Xyllela fastidiosa is 
slechts 2,7 Mb, die van Agrobac-
terium, Xanthomonas en Pseu-

domonas schommelen rond 
de 5-6 Mb. Schimmelgenomen 
zijn groter maar overschrijden 
zelden 40 Mb.

Van DNA en genmodel naar 
biologie

Pathogene organismen schei-
den vaak een groot aantal 
verschillende eiwitten uit 
waarmee ze de plant belagen. 
Dit kunnen enzymen zijn die 
celwanden aantasten of toxi-
nes die de waardplantcellen 
doden. Biotrofe pathogenen 
produceren vaak ook eiwitten 
die natuurlijke afweerreacties 
van de waardplant onderdruk-
ken. Daarmee creëren ze een 
niche waarin ze ongestoord 
kunnen groeien en sporuleren. 
Tabel 2 geeft een overzicht van 
potentiële infectie-gerelateerde 
genen in Phytophthora zoals 
deze door Tyler et al., (2006) in 
P. sojae en P. ramorum gevon-
den zijn. P. infestans beschikt 
over een vergelijkbaar arse-
naal aan infectie-gerelateerde 
genen (niet gepubliceerde 
resultaten) maar in de nauw 
verwante autotrofe diatoom T. 
pseudonana zijn veel van deze 
genen afwezig (Tabel 2). Een 
groot deel van de infectie-ge-
relateerde genen komt in beide 
Phytophthora-soorten voor 
(orthologen) maar daarnaast 
bestaan er binnen gen-families 
ook soortspecifieke genen. Een 
voorbeeld is de NPP-familie 
van NEP1-achtige eiwitten die 
ook in schimmels en bacteriën 
voorkomen. Plantenpathogene 
schimmels hebben hooguit 
twee NPP-genen maar P. sojae 
heeft er 29 en P. ramorum zelfs 
40, en slechts zeven hiervan 
zijn orthologen. Er bestaan ook 
genen die nog helemaal niet in 
een andere soort zijn aange-
troffen zoals de PsHPpex-fami-
lie in P. sojae die codeert voor 
gesecreteerde histidine- en pro-
line-rijke eiwitten. Deze familie 
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komt niet in P. ramorum voor 
noch in P. infestans, P. capsici en 
H. parasitica (zie Figuur 2 op 
pagina 275 in deze Gewasbe-
scherming) (Jiang et al., 2006).

Avirulentiefactoren en RxLR-
dEER-effectoren

Een belangrijke doorbraak in 
het eerste Phytophthora-ge-
noomproject was de ontdek-
king van het RxLR-dEER-mo-
tief. In 2004 en 2005 verschenen 
de eerste publicaties over de 
clonering van avirulentiege-
nen (Avr) van oömyceten die 
volgens het ‘gen-om-gen’-
model interacteren met resi-
stentiegenen (R) in de plant, 
te weten Avr1b-1 van P. sojae, 
ATR13 en ATR1NdWs van de valse 
meeldauw Hyaloperonospora 
parasitica, en Avr3a van P. in-
festans (Birch et al., 2006). Het 
speuren in de P. sojae-genoom-
sequentie naar genmodellen 
die gelijkenis vertoonden met 
P. sojae-Avr1b-1, en vergelijking 
van deze genmodellen met de 
drie andere beschikbare Avr-
genen leidde tot de ontdekking 
van een geconserveerd motief 
dat in al deze eiwitten op een 

vergelijkbare plaats voorkomt, 
net voorbij het signaalpeptide 
dat zorgt voor secretie van deze 
eiwitten. Het potentiële belang 
van het RxLR-dEER-motief 
werd onmiddellijk onderkend 
en nu, drie jaar later, is er 
voldoende bewijs dat eiwitten 
die dit motief bevatten zeer 
belangrijke Phytophthora-ef-
fectoren zijn (Birch et al., 2006). 
Het RxLR-dEER motief is tot nu 
toe alleen gevonden in oömy-
ceten maar het vertoont een 
opmerkelijke gelijkenis met het 
PEXEL motief (RxLxE/Q) dat 
in eiwitten van de malariapa-
rasiet Plasmodium voorkomt. 
Plasmodium-eiwitten die over 
een PEXEL motief beschikken 
worden getransporteerd naar 
het cytoplasma van de gast-
heercel om daar als effector 
te fungeren. Er zijn nu sterke 
aanwijzingen dat het RxLR-
dEER motief een vergelijkbare 
functie heeft. De Avr-factoren 
worden naar het cytoplasma 
van de plantencellen getrans-
porteerd waar, in aanwezig-
heid van het corresponderende 
intracellulaire R-eiwit, herken-
ning plaatsvindt en resistentie 
optreedt. In afwezigheid van 
het R-eiwit fungeert de RxLR-

dEER effector waarschijnlijk 
als een virulentiefactor die 
bijdraagt aan het bewerkstel-
ligen van een compatibele 
interactie. Uit genoomanalyses 
blijkt dat de RxRL-dEER-fami-
lies enorm groot zijn (Tabel 
1). In P. infestans komen maar 
liefst 587 RxLD-dEER-effec-
toren voor. Afgezien van een 
signaalpeptide en het RxLR-
dEER-motief zijn deze eiwitten 
zeer divers. Waarschijnlijk heeft 
er na de soortsvorming een 
uitgebreide expansie van deze 
familie plaatsgevonden. Zo zijn 
er honderden soortspecifieke 
RxLR-dEER-genen ontstaan die 
zich verspreid hebben over het 
genoom en waarvan de positie 
gemarkeerd wordt door breuk-
punten in de geconserveerde 
syntenie (zie Figuur 2 op pagina 
275 in deze Gewasbescher-
ming) (Jiang et al., 2006).

Van een aantal RxLR-dEER-ef-
fectoren waarvan bekend is dat 
ze fungeren als Avr-factor in 
een ‘gen-om-gen’-relatie is de 
diversiteit in de P. infestans-po-
pulatie onderzocht. Puntmuties 
en ‘frameshift’-mutaties resul-
terend in een gemuteerd of af-
gebroken RxLR-dEER-eiwit zijn 

Tabel 1. Overzicht van oömyceten waarvan de DNA-volgorde van het genoom bepaald is a.

Soort Genoom- 
grootte 

(Mb)

Gen-
modellen

RXLR- 
dEER- 

effectors

Sequentie-
 bepaling 

door  b

URLc

Phytophthora  sojae 95 19027 370 JGI genome.jgi-psf.org/Physo1_1 
/Physo1_1.home.html

Phytophthora ramorum 65 15743 350 JGI genome.jgi-psf.org/Phyra1_1 
/Phyra1_1.home.html

Phytophthora infestans 240 22658 587 BI www.broad.mit.edu/annotati-
on/ genome/Phytophthora_in-
festans

Phytophthora capsici 65 N.D. N.D. JGI is eind 2007 beschikbaar
Hyaloperonospora 
parasitica

75 N.D. 200 WUGSC toegankelijk via Phytophthora.
vbi.vt.edu/

a Status juli 2007.
b  JGI, Joint Genome Institute; BI, Broad Institute; WUGSC - Washington University, Genome Se-

quencing Center.
c  Zie ook de ‘oomycete community web-site’ (pmgn.vbi.vt.edu/) voor activiteiten op het gebied 

van genomics van oömyceten.
N.D.: niet geanalyseerd.
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veelal de oorzaak van verlies 
van resistentie. Duurzaamheid 
van een R-gen wordt bepaald 
door de toegestane flexibiliteit 
in een RxLR-dEER-effector. Als 
de effector absoluut noodzake-
lijk is voor het pathogeen om te 
overleven dan zal het gen niet 
snel muteren en zal het corres-
ponderende R-gen langer weer-
stand bieden tegen infectie. 
Momenteel worden P. infestans-
RxLR-dEER-effectoren gebruikt 

als een belangrijk hulpmiddel 
om nieuwe R-genen in wilde 
Solanum-soorten op te sporen 
(zie van der Vossen et al., 2007 
in deze Gewasbescherming). 
Wij onderzoeken de diversiteit 
van de betreffende RxRL-dEER-
effectoren in de Nederlandse P. 
infestans-populatie en hopen 
zo de duurzaamheid van nieu-
we R-genen beter te kunnen 
voorspellen.

Wat maakt Phytophthora 
uniek?

Veel mycologische en fytopa-
thologische leerboeken geven 
opsommingen van de eigen-
schappen waarin oömyceten 
zich onderscheiden van echte 
schimmels. De zwemspore 
is een dergelijke eigenschap, 
maar ook sterol-auxotrofie 
en cellulose als belangrijkste 
celwandcomponent prijken 

Tabel 2. Infectie-gerelateerde genen in Phytophthora sojae en Phytophthora ramorum, het aantal 
orthologen in de twee soorten en het aantal homologen in de diatoom Thallassiosira pseudonana. 
Gebaseerd op gegevens in Tyler et al. (2006).
Genproduct Aantal genen

P. sojae P. ramorum Orthologen Diatoom
Hydrolases

Proteases – totaal 282 311 221 314
 - extracellulair 47 48 38 8
 - serineproteases 119 127 86 123
 - metalloproteases 71 86 62 84
 - cysteineproteases 67 74 52 63
Glycosylhydrolases 125 114 54 n.b.
 - uitgescheiden 56 37 23 n.b.
Pectinases
 - pectine-esterases 19 15 n.b. 0
 - pectaatlyases 43 41 n.b. 0
Cutinases 16 4 1 0
Chitinases 5 2 2 49
Lipases 171 154 n.b. n.b.
Fosfolipases >50  >50 n.b. 23
 - Fosfolipase C (PLC) 0 0 0 3
 - Fosfolipase D (PLD) 18 18 18 3

Proteaseremmers - totaal 22 19 13 9
Kazal-type 15 12 8 2
Cystatin-type 4 4 4 0

Eiwit-toxines
NPP-familie a 29 40 7 0
PcF-familie a 19 4 0 0
Crn-familie a 40 8 2 0

Secundaire metabolieten-biosynthese
Nonribosomale eiwit-synthetases 4 4 4 16
Polyketide-synthases 0 0 0 0
Cytochroom-P450’s 30 24 21 10

ABC-transporters 134 135 105 63
Effectors

Elicitines 18 17 13 0
Elicitine-achtige 39 31 22 0
RxLR-dEER-familie 350 b 350 21 0

a NPP, PcF en Crn zijn eiwitten die necrose induceren in planten. 
b  Dit getal is lager dan vermeld in Tabel 1; de gegevens in Tabel 1 zijn gebaseerd op een meer 

nauwkeurige analyse.
n.b.: niet bepaald.
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hoog op de lijst. De gen-an-
notatie bevestigde dat Phytoph-
thora genen mist die schim-
mels wel hebben zoals genen 
die coderen voor specifieke 
cytochroom-P450-enzymen 
noodzakelijk voor sterolbiosyn-
these, of voor polyketide-synt-
hases die bepaalde secundaire 
metabolieten maken (Tyler et 
al., 2006). Er zijn echter ook 
overeenkomsten met echte 
schimmels, zoals verschillende 
klassen van hydrolytische enzy-
men die in beide groepen voor-
komen. Toch vertoont slechts 
21% van de Phytophthora-gen-
modellen overeenkomsten met 
bekende eiwitten. Daarnaast 
heeft 56% overeenkomsten met 
bekende eiwitmotieven. De 
resterende 23% is nieuw en tot 
nu toe niet gevonden in enige 
andere soort. Het merendeel 
hiervan zijn orthologen die in 
meerdere Phytophthora-soor-
ten voorkomen. Deze nieuwe 
genen zijn intrigerend; zijn dit 
kandidaten die kunnen fun-
geren als nieuwe ‘targets’ voor 
bestrijding van Phytophthora?

Wij onderzochten genen in 
Phytophthora die een rol spelen 
in fosfolipiden-signalering, één 
van de vele universele bioche-
mische routes in eukaryoten 

(Meijer & Govers, 2006). De 58 
genmodellen die we vonden in 
P. sojae en P. ramorum zijn sterk 
geconserveerd in de andere 
drie oömyceten waarvan de 
genoomsequentie nu bekend 
is, maar slechts een aantal van 
deze genmodellen komt voor 
in andere eukaryoten. Soms is 
de enzymatische functie van de 
gecodeerde eiwitten evident. 
In andere gevallen is de combi-
natie van structurele en regu-
latoire domeinen slechts een 
eerste hint dat de enzymen bij 
fosfolipide-signalering betrok-
ken zijn. Ze zouden ook andere 
substraten kunnen hebben 
waarvan we het bestaan nog 
niet kennen. Het is opmerke-
lijk dat verschillende van de 
enzymen transmembraando-
meinen bevatten. Zo is er een 
familie van twaalf leden waarin 
een karakteristieke G-eiwit-ge-
koppelde receptor (GPCR) met 
een transmembraandomein 
gefuseerd is aan een fosfatidy-
linositol-fosfaatkinase (PIPK)-
domein. Dit is een nieuw eiwit 
waarvan slechts één homoloog 
bekend is buiten Phytophthora. 
Dat is RpkA in de slijmschim-
mel Dictyostelium discoideum, 
een ‘GPCR-PIPK’ dat essenti-
eel is voor het monitoren van 
celdichtheid (Bakthavatsalam 

et al., 2006). Ook werden twee 
nieuwe eiwitten gevonden met 
een fosfolipase D (PLD)-kata-
lytisch domein in combinatie 
met een transmembraando-
mein (Figuur 2). Deze vindin-
gen voeden de gedachte dat 
Phytophthora beschikt over uit-
zonderlijke mechanismes om 
externe stimuli te monitoren.

Phytophthora beschikt ove-
rigens over een opmerkelijke 
collectie aan PLD-enzymen, 
veel meer dan andere eukary-
oten die slechts een of, in het 
geval van planten, twee typen 
PLDs hebben. Behalve de twee 
eerder genoemde PLDs wer-
den er nog twee unieke PLDs 
gevonden (Figuur 2). Voor één 
van deze unieke types (sPLD) 
heeft Phytophthora maar liefst 
12 genen en deze coderen allen 
voor een eiwit met een signaal-
peptide dat ervoor zorgt dat dit 
PLD-enzym door Phytophthora 
gesecreteerd wordt. Mogelijk 
spelen deze PLDs een rol bij de 
afbraak van plantenmembranen 
en dragen zodoende bij aan het 
infectieproces. Verassend ge-
noeg ontbreekt in Phytophthora 
een fosfolipase C (PLC)-gen. 
Elke eukaryoot waarvan de ge-
noomsequentie bekend is heeft 
een PLC-gen en het is de grote 

Figuur 2. Domein-organisatie en samenstelling van fosfolipase D (PLD)-eiwitten in Phytophthora 
 volgens Meijer & Govers (2006). De twee HKD-motieven vormen samen het katalytische domein. 
Het aantal leden per sub-familie staat tussen haken. Alleen PXPH-PLD is aanwezig in andere 
 eukaryoten. De andere vier PLD-sub-families zijn nieuw en uniek.
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vraag hoe Phytophthora zonder 
PLC de fosfolipide-signalering 
bewerkstelligt.

Dit is slechts één van de vele 
vragen die opdoemen bij het 
ontginnen van een nieuwe ge-
noomsequentie. Tegelijkertijd 
zijn het de verassende vindin-
gen van unieke eigenschappen 
die een ingang bieden om de 
zwakke punten in de levens-
cyclus van P. infestans bloot te 
leggen. Zo kunnen we op een 
rationele manier nieuwe aan-
grijpingspunten voor bestrij-
ding aanwijzen en toetsen op 
effectiviteit.

Met dank aan het Parapluplan 
Phytophthora, het Centre for 
BioSystems Genomics (CBSG) en 
EU-BioExploit voor cofinanciering 
van het Phytophthora-onderzoek 
op het Laboratorium voor Fytopa-
thologie, Wageningen Universiteit.
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Figuur 3: Bespuiting tegen Phytophthora in een proefveld.


