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Ozet

Son yillarda yapilan calismalar hastaliklara kargi dayaniklilhkta bitkide meydana
gelen molekiler degisimler Gzerinde odaklanmis ve bu degisimlerin mekanizmalarini
aciga cikarmak bu calismalarin amacini olusturmustur. Bitkilerdeki dayanikhlik
mekanizmalarini aydinlatmak, abiyotik ve biyotik stres faktdrlerine karsi bitkide
meydana gelen sinyali nasil algilayip ilettigi ve gen anlatimini diizenledigini anlamak
dayaniklihk calismalari agisindan biyldk énem tasimaktadir. Patojen saldirilarina
karsl, bitki yasamini devam ettirebilmesi, bir tanima mekanizmasi ve buna bagli
meydana gelen lokal ve sistemik savunma mekanizmasini bitkinin zamaninda ve
etkili bir sekilde devreye girdirmesine baglidir. Bitkilerde hastaliklara kargi dayaniklilik
genleri  (R), patojen saldirisini algilayip, patojene karsi bir savunma
olusturabilmektedir. Bu konuda yapilan calismalarda bitkide hastaliklara karsi
dayanikhlik genlerinin karakterizasyonunun yani sira, patojene kargi savunma
mekanizmasinda rol alan sinyal ileti molekulleri Gzerinde durulmustur. Elde edilen
bulgularin biyoinformatik, biyoteknoloji ve molekiler biyoloji teknikleriyle birlikte
kullanimiyla patojenlerin neden oldugu bitki hastaliklarinin  kontrolli muimkin
olabilmektedir.

1. GIRIS

Dogada bitkiler biyotik stres faktérlerini tanima ve onlara karsl tepki verme
mekanizmasi gelistirmiglerdir. Hayvanlarda olanin aksine, bitkilerin kendileri igin
tehlike olusturan yabanci organizmalari imha etme sistemleri yoktur. Bitkiler patojene
karsi dayaniklilik genleri (R) aracihdi ile patojen saldirisini algilayip bir savunma
olusturabilmektedirler. Patojenlere kargi R-geni araciligi ile olusan dayaniklilik
genellikle patojen saldirisinin oldugu bdélgede meydana gelen programlanmig hizl
hicre 6lum0 karakterize edilmistir (68). Simdiye kadar ¢ok sayida dayaniklilik R-geni
karakterize edilmis ve bazilari bitki i1slahinda basariyla kullaniimaktadir. Boylece i1slah
programlarindan elde edilen dayanikl bitkilerin kullanimi ile pestisit gibi uygulamalara
iyi bir alternatif olusturulmustur. Ayrica cift¢i agisindan Uretimde kimyasallarin girdisi
icin yapilan harcamalar g6z 6nline alindiginda, dayanikh bitki kullanimi ekonomik bir
uygulama olarak 6n plana ¢ikmaktadir. Ancak geleneksel islah metotlari ile dayanikli
bitki elde edilmesi ¢cok uzun yillar sirebilmektedir. Bu nedenle bu gibi sorunlarin
ustesinden gelmeyi bazi arastirmacilar modern islah yéntemlerinin (dayaniklilk
genlerinin klonlanmasi, karakterizasyonu, genetik transformasyonunu) kullaniimasi
ile asilabilecegini disinmektedirler (31).
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Bitkilerde ki bagisiklik sisteminin devreye girmesine neden olan patojenlerin sahip
oldugu yapilara, patojenle ilgili molekiler yapilar (Pathogen Associated Molecular
Patterns—PAMPs) tanimlanmistir (2). Bitki patojeni bakterilerin sahip oldugu flagellin
ve lipopolisakkaritler (LPS), bitkilerde bagisiklik sisteminin ortaya ¢ikmasina neden
olan yapilar, yani PAMP’lara 6rnek olarak verilebilir. Patojen olmayan bakterilerde ise
bitkilerde bagisikhk sistemini harekete gegiren yapilara mikropla ilgili molekiler
yapilar (Microbe Associated Molecular Patterns—MAMPs) denir (2, 64). Bitkiler, hiicre
yUzeylerindeki reseptdrler yardimiyla PAMP’lari veya MAMP’lan taniyarak, patojene
karsi sahip olduklari savunma sinyallerini harekete gegirirler (35, 99). Bu sinyal iletimi
bitki hiicresi igerisinde ardisik bir sekilde meydana gelir ve patojene karsi bitki
savunma sistemi olusur. Bu sinyal iletimi sonucunda hicre duvarinin
kuvvetlendirilmesi, reaktif oksijen tlrevlerinin ve etilen miktarinin arttinimasi ve
hastalik gelisimi ile ilgili dayaniklilik genlerinin (Pathogenesis Related Genes - PR)
blydk bir béliminan harekete gegirilmesi gibi dayaniklilik reaksiyonlari olusur (64).

PAMP’lan taniyarak bitki savunma sistemini harekete geciren bu reseptérlere,
PAMP’lar1 taniyan reseptdr yapilart (Pattern recoginition receptor - PRR)
denilmektedir. PAMP’larin eksik algilanmasi veya hi¢ algilanmamasi durumunda
bitkilerde hastaliga kargi hassasiyetin arttigi bildirilmistir (64, 5).

Bitkiler patojen saldinsindan hemen sonra harekete gegen dayaniklilik
mekanizmasinda patojenin direk veya indirek yollarla taniyan Urinler gelistiren
dominant dayanikliik genleri tarafindan kontrol edilir. Bu genler etkili bir savunma
mekanizmasini devreye girdirir (14, 44). R-proteinlerinin tetiklemesi ile meydana
gelen dayaniklilik genellikle irk-spesifiktir ve sadece R-proteinleri tarafindan taninan
benzer proteinleri (avr proteinleri) salgilayan patojenlere kargi etkilidir. Buna
genellikle Hipersensitif Reaksiyon (HR) denilmektedir. HR, patojenin saldirdigi alan
ve cevresindeki hiicrelerin hizli bir sekilde élimi olarak tanimlanabilir (68, 36, 61).
R-genlerinin yani sira bitkilerde meydana gelen iyon akislari, oksidatif degisim,
patojen-iligkili proteinleri kodlayan genlerin lokal ve sistemik transkripsiyonal
aktivasyonu, salisilik asit (SA), jasmonik asit (JA) veya etilen (ET) gibi distk
molekuler agirlikh gugli sinyal molekdllerinin akiimulasyonu, bitkilerin hastaliklara
karsi dayanikliik mekanizmasinda énemli rolleri vardir (51, 4). Bu sinyal molekdlleri,
JA ve ET’nin dahil oldugu SA-bagimi sinyal ileti yolu ve SA-bagimsiz sinyal ileti yolu
olmak Gzere iki ana savunma mekanizmasinda rol almaktadir. Bu sinyal ileti yollari,
kompleks olan bir agda birbirlerine etki etmektedirler. SA, JA ve ET sinyal ileti
yollarindaki birbirlerine olan etkilerinin tam olarak anlasiimasi savunma sistemindeki
dizenleme ve aktivasyon iglevlerinin anlasiimasina i1sik tutacaktir.

2. HASTALIKLARA KARSI BiTKILERDEKi BAZAL DAYANIKLILIK

Bitkilerde hastaliklara karsi dayaniklilik, Bazal Dayaniklilik ve R-geni Dayaniklilig
olmak Uzere baslica iki tiptedir (31, 1). Bazal dayanikhlik konukgu olan veya konukcu
olmayan tiim bitkilerde meydana gelen dayanikliliktir (Sekil 1). Genis sayida patojen
saldinisina kargl bitkide meydana gelen savunmanin ilk safhasidir. Patojen
saldirnsina maruz kalan tdr-spesifik olan ya da olmayan tim bitki tlrlerinde
gorulebilmektedir. Bitki ile patojen kontak haline gectiginde ortaya ¢ikan konukguya
spesifik dayaniklihk host resistance, konukguya spesifik olmadan ortaya c¢ikan
dayanikhlik ise non-host resistance olarak tanimlanmigtir (37, 72). Bazal
dayanikhh@r harekete geciren elisitér patojen tarafindan salgilanan hidrolitik enzim
olabilir. Bunun yani sira PAMP olarak bilinen molekuller yapilar da elisitér goérevi
alabilmektedir. Bunlar; Lipopolisakkarit, Kitin, Glukan, Flagellin olabilmektedir (81,
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91). Patojen olmayan mikroorganizmalar hucrelerinde bu elisitér molekiller
bulundugundan, patojenler gibi bazal dayaniklihdi tetikleyebilmektedir.
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Sekil 1. Bitki-Patojen interaksiyonu ve hastaliga karsi dayanikhlk gelisimi [Gururani
va ark. (31)’'dan uyarlanmistir.]

3. HASTALIKLARA KARSI R-GENi DAYANIKLILIGI VE SINYALLER

Bitki patojenleri bazi efektér molekdller Gretirler ki bunlar avr (avirilens) genleri
tarafindan kodlanirlar ve enfeksiyonun ilk safhasinda direk bitki hiicresine getirilirler.
Bu efektdrler konukgu bitkide fizyolojik degisimler yapabilmektedirler (16). Bitkiler
bunu takiben algilama proteinlerinin dahil oldugu bir immuUn sistem gelistirirler. Bu
protein molekullerinin  sinyallesmesi ile meydana gelen dayanikliik R-geni
dayanikhligi olarak tanimlanmaktadir (68, 66).

3.1. Gen icin Gen Hipotezi

Mendel tarafindan 20. yGzyilin baslarinda yapilan genetik calismalardan bu yana pek
¢ok durumda hastaliga kargi dayanikhligi kontrol eden tek gen tanimlanmistir.
1940’larda “gen icin gen” hipotezi ilk olarak Flor tarafindan 6ne sdrtlmuastar.
Arastirmaci ketende (Linum ultissimum) keten pas fungusu (Melomspora lini)
tzerinde calisma yapmis, sadece patojende bulunan avr genine kargl fonksiyona
gecen R geninin konukgu bitkide bulundugunu tespit etmistir (27, 28). GUnimuizde bu
sekildeki gen-icin-gen hipotezi pek ¢cok konukcu patojen iliskisinde tanimlanmigstir.
Gen-icin-Gen iligkisinde hastaliklara karsi dayaniklilik genellikle bitkide enfekte olmus
alanin 6limd ile sonuglanan Hipersensitif Reaksiyon (Programlanmig Hiicre
Olumiu) ile birlikte meydana gelir (30). R-geni tarafindan kodlanan ve avr-geninin
iletisini taniyan reseptér-baglama islemi fizyolojik bir model sayilabilir (6, 34, 52).
Hipersensitif Reaksiyon ve buna bagli olarak meydana gelen dayaniklilik genellikle
bu fizyolojik model olan patojen-reseptér karsilasmasi ile tetiklenmektedir. Bugline
kadar pek cok avr ve R geninin klonlanmasi, bu genlerin Grlnlerinin biyolojisi ve
biyokimyasi tzerinde ¢alismalar yapmaya olanak saglamistir.

3.2. Bakteriyel Sinyaller
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Gunimuze kadar bitki-bakteriyel patojen iligkilerinde bakteriyel avr genleri Gzerinde
detayll calismalar yapilmistir. ilk olarak 1984'te Pseudomonas syringae pv.
glycineaden izole edildiginden bu yana pek ¢ok avr geni karakterize edilmistir (52,
98). Bitki-patojen iligkilerinin cogunda Avr gen drlnlerinin molekiler aktivitesi tam
olarak acikliga kavusmamasina ragmen, bu konuda yapilan calismalarda bazi avr-
genlerinin bitkiye aktarilarak gen Grtnlerinin artiriimasi ile dayaniklilik saglanabilecedi
ortaya konulmustur (52, 79). Pseudomonas syringae pv. tomato’ nun avrE geni ile
homolog bir yapisi olan Erwinia amylovora nin dspA/E geni patojenisite belirleyicisi
olarak karakterize edilmigtir (7). Yine avrBs3, Xanthomonas campestris pv.
vesicatoria® dan klonlanmis ve bu genin 34 aa ikili tekrarin 17.5 kopyasini kodladigi
tespit edilmistir. Bu ¢calismayla tekrarlarda veya dizilimde meydana gelen degisikligin
yeni tip avr genlerinin ortaya ¢ikmasina ve konukgu spesifitesinin degisimine neden
oldugu tespit edilmis olup, avr-proteinin fiziksel yapisi direk olarak savunma-elisitér
aktivitesinin ortaya c¢ikmasi ile ilgili oldugunu gd&stermistir. Bunun yani sira
Pseudomonas syringae pv. glycinea’ nin avrD geninin syringolide elisitdér tGretiminde
rol alan enzimi kodladigi belirlenmistir (63). Domateste Pto (58) ve piringte Xa21 (93)
olarak bilinen R genleri hastaliga dayaniklilikta proteinin fosforlizasyonu gibi énemli
bir islevin gerceklesmesinde rol alan serine/protein kinazi kodlamaktadirlar. Xa21
geni Ozerinde ayrica LRR (Leuicine-Rich Repeat) iceren proteini (R-proteini) kodlama
alani bulundurmaktadir. Pto genide dayaniklilik reaksiyonu i¢cin LRR iceren proteine
ihtiya¢c duymaktadir (84, 85). LRR, mayalar, hayvanlar ve bitkilerin ileti sinyallerinde
rol alan proteinlerde bulunmaktadir (43). Pek cok arastirma sonucunda LRR’ nin
savunma komponentlerini tesvik ederek, konukgu-patojen iliskisinde patojenin
taninmasinda énemli bir rol oynadigi bildirilmistir (65, 8, 59, 23).

3.2.1. Tip Il Salgi Sistemi

Pseudomonas syringae, Erwinia amylovora, Xanthomonas campestris, Ralstonia
solanacearum ve Erwinia chrysanthemi gibi gram-negatif bitki patojeni bakterileri tip
[l salg! sistemine (T3SS) sahiptirler. Bu salgi sistemini nekrotrofik bakteriler bitkiye
karsl basarili bir sekilde kullanirlar. T3SS hrp (HR ve patojenisite) ve hrc (HR ve
korumali) genleri tarafindan kodlanir (31). T3SS mutasyonlarinin bakteriyel
patojenisite ve konukg¢u olmayan bitkide HR olusumunun eliminasyonuna neden
oldugu gérialmuUstir. Pek cok T3SS efektér proteininin belirli bir molekiler saperona
bagimli oldugu belirlenmis olup, bu saperonlar efektérl sitoplazma igerisinde kismen
katlanmamis formda tutabildigi belirlenmistir (87, 3, 96). T3SS Uzerinde yapilan bazi
molekiler ve biyokimyasal calismalarin sonuclarina gbre bazi bitki-patojen
iligkilerinde bu proteinler, bitki savunma sinyal iletimi ile bakteriyel patojenisiteye
katkida bulundugu belirlenmigtir. Bu sisteme sahip olmayan mutant bitki patojeni
bakteriler ise bitki dokularinda veya hucrelerinde koloni olusturup yayilabilirken,
hastalik olusturamazlar. Bu nedenle T3S sisteminin, hastalik olusturmada ¢ok énemli
bir belirleyici faktér oldugu bildirilmistir (62).

Piringte Xanthomonas oryzae pv. oryzae yaprak yanikligina neden olan bakteriyel
patojendir. Piring bitkisinde Xa27 dayaniklilik ve duyarlilik alelleri bir proteini kodlar.
Bu proteinin kodlanmasi sadece T3SS efektori salgilayan (AvrXa27 geni tagiyan)
patojen bakteri ile bitki karsilastiginda olusabilmektedir. Xa27’ nin indiksiyonu
sadece bitkide enfekte olmus alanin yakin gevresinde meydana gelir. Ancak bu
indUksiyon farkli bir alanda meydana gelirse bu patojenin farkli suslarina karsi
dayanikllik ile sonuglanabilmektedir (53, 31).

3.3. Fungal Sinyaller
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Bugine kadar fungal patojenlerden belirli sayida Avr proteini izole edilebilmistir.
Ancak LRR bélgesinde ve gendeki LRR kopya sayisinda ki varyasyonlar dayaniklilik
reaksiyonunda 6nemli rol oynamaktadir. Domateste yaprak kift hastaligr etmeni
Cladosporium fulvum’ da bulunan avr2, avr4, avr5, avr9 genlerine karsilik domateste
Cf-2, Cf-4, Cf-5 ve Cf-9 R-geni tanimlanmistir (41, 29, 55, 9, 20, 97). Avr genleri
Sistein’ den zengin peptidleri kodlar. Avr proteilerinin Cf-dayanikhlik gen Urinleri
tarafindan taninmasi bitkide apoplastta olusmaktadir. Cf-dayaniklilik gen Urlnleri
bitkinin apoplastik bélgesinde olusur ve LRR odakhdir (19, 71). Ancak Arabidopsis
Uzerinde yapilan ¢alismalarda, Avr9 peptidi igin Cf-9’ un birincil reseptér olmadigi ve
Cf-9 sinyal iletiminde en az i¢ molekalin (CLAVATA genleri; CLV1,2,3) dahil
olabilecegi de bildirilmistir (19).

Arpa patojeni Rynchosporium secalis fitotoksik olan NIP1 proteini Gretebilmektedir.
NIP1 avr aktivitesi ile sentezlenen Sistein’ den zengin proteindir. Sadece Rrs1 geni
tasiyan arpada dayanikliik reaksiyonu icin irk-spesifik elisitér olarak goérev
yapabilmektedir. Yapilan mutasyon calismalari NIP1 proteinin avr gen Urdnd
oldugunu gdéstermistir. Patojende bulunan NIP1 ve arpa bitkisinde bulunan Rrs1
geninin varliginda dayanikhlik reaksiyonun olugmasi gen-igin-gen hipotezine iyi bir
6rnek olusturmaktadir (80).

Pirincte yaprak yanikligi patojenine ait bir avr proteini Avr-Pita tarafindan
kodlanmaktadir. Bir Avr-Pita proteini varsayilan ¢inko metalloproteaz direk pirincte
dayaniklk geni Pi-ta’nin GrinG ile interaksiyon girerek dayaniklilik reaksiyonu
meydana getirir (42). Bu reaksiyon N-terminal salgi sinyali ve pro-protein dizilimi ile
bitki hiicre icinde meydana gelir. Pi-ta geni bir sitoplazmik reseptdri kodlar ki bu
reseptér C-terminusta nikleotidlerin baglandigi Lésince zengin olan bdlgedir. Jia ve
ark. (42), ile yaptiklari calismalarinda Avr-Pita176 proteinin Pi-ta genini kodladigi
protein Uzerinde LRD (L&since Zengin Alan) bdlgesine baglanarak, Pi-ta araciligiyla
dayanikhlik reaksiyonunun meydana geldigini bildirmiglerdir.

Gen-icin-gen modeli disinda meydana gelen dayaniklilik reaksiyonlarini tesvik eden
bazi proteinli ve proteinsiz fungal elisitorler bilinmektedir (Tablo 1). Bu elisitorler
konukcu genotipine veya konukgu tirtine spesifik olabilmektedir (88, 32, 50). Ornegin
oligo-N-asetilglukosamin ve oligogalakturonidler bazi bitkilerde elisitér aktivitesi
olusturabilmektedirler. Bunun yani sira Oomycte patojenleri tarafindan salgilanan
elisitinleri tlr-spesifik elisitdrlerdir. Buna 6érnek olarak bir Oomycete patojeni olan
Phytophtora sojae tarafindan salgilanan glikoprotein ve heptaglukan verilebilir (88,
50). Bu elisitbérler gen-icin-gen modeli olan patojen-konukcu iligkilerinde meydana
gelen dayaniklihk reaksiyonuna direk katiimamaktadir. Ancak bunlar savunma
sisteminin harekete gegmesine neden olmaktadirlar. Bu elisitérler pek ¢ok savunma
sinyal iletimi ile ilgili cahgmalarda kullaniimigtir (33).

3.4. R-genlerinin yapisi ve fonksiyonlari

R-genlerinin klonlanmasi 1990’h yillarin ortalarina dayanmaktadir. Yapilan molekuler
calismalarin sonucunda, bitki tlrlerinden klonlanan R-geni Urdnlerinin bazi ortak
yapisal kaliplarinin oldugu ortaya konmustur. R-genlerinin fonksiyonu patojen virUs,
fungus ya da bakteriye kargi olsa dahi bu gen UrUnlerinin yapilari benzer
olabilmektedir. Bu kaliplar Universallasmis olan LRR (Lésince Zengin Tekrar)
yapilaridir (6, 34). NBS (NuUkleotid Baglanma Bdlgesi)'de ¢ok yaygin olan ortak bir
yapidir (33).
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Tablo 1. Bitki savunmasinda rol alan bazi genel veya spesifik elisitorler [Garcia-
Brugger ve ark. (29)’dan derlenmistir.]

Elisitor Kaynak | Orjin Konukgu

Oligogalakturonidler (17) | Bitki hGicre duvarinin pektik | Genel
fragmentleri

Citosan (75) | Fungus hiicre duvari kitin Genel
fragmentleri
B-Heptaglukosan (21) | Phytophthora megasperma | Soya fasulyesi

ve diger oomyceteslerin
misel hiicre duvari
komponentleri

Lipopolisakkaritler (89) | Gram negatif bakteriler Genel
Elisitinler (78) | Oomycetes proteinleri Tatdn (Phytophthora
(cryptogein) cryptogea)
Avr2, Avrd, Avr5, (45) Cladosporium fulvum avr Domateste irka
Avr9 genleri spesifik
Pep-13 (10) | Phytophthora sojaenin Parsley
salgiladigi transglutaminaz (42-

kDa) icinde 13
aminoasitten olusan

Oligopeptid
Flg22 (100) | Bakteriyel flagellinin Genel
22—aminoasit N-terminal
fragmenti
Xylanaz (24) | Trichoderma spp. Genel
BcPG1 (73) | Botrytis cinereadan elde Asma
edilen Endopoligalakturonaz
AvrPto (92) Pseudomonas syringae pv. Domateste irka spesifik
tomato

3.4.1. Serine/Threonine Kinaz

Serine/Threonine Kinaz bir Kinaz enzimi olup, OH grubu Serine ve Threonine
proteinlerinin fosforliasyonunu yapmaktadir. Serine/Threonine Kinaz reseptérl hiicre
¢ogalmasi, programlanis hiicre 6limuU (apoptosis), hiicre farklilagsmasi gibi molekiler
olaylarda rol oynamaktadir. Fosforilasyon genellikle hedef proteinin fonksiyonel
degisimi (enzim aktivitesinin degisimi), hiicresel lokasyonun veya diger proteinlerle
iliskisinin degisimi ile sonuglanir. Gen-igin-Gen dayaniklilik geninin ilk 6rnegi olarak
domateste Pto geni klonlanmigtir. Bu gen bakteriyel bir patojen olan Pseudomonas
syringae pv. tomato’ daki avrPto genine kargl gelerek dayaniklilik reaksiyonu
meydana getirmektedir. Pto geni serine/threonine protein kinaz’'i kodlamaktadir. Pto
dayanikhlik reaksiyonu igin Prf genine ihtiya¢ duyar. Prf geni ise NBS-LRR sinifinda
bir proteini kodlar. Pto geninin kesfi savunma icin olusan sinyal ileti sisteminde
protein fosforilasyonunun énemini ortaya ¢ikarmistir (33).

3.4.2. NBS-LRR proteinleri

Bitkilerdeki patojen enfeksiyonu R-genleri tarafindan tetiklenen ¢ok yénli savunma
reaksiyonu ile engellenebilmektedir. Bu R-proteinlerinin ¢ogunlukla bir NBS
(nOkleotid  baglanma  bdlgesi)-LRR  (Lésince  Zengin  Tekrarl)  bdlgesi
bulundurmaktadir. Son 15 yili agkin bir slredir yapilan calismalar sonucunda 50’den
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fazla yeni NBS-LRR sinifi gen klonlanmis ve karakterize edilmistir. NBS-LRR
dayanikhlik genleri N-terminusta bulunan motif yapisina gbére 3 grup altinda
toplanmistir (Bent, 1996; Hammond-Kosack ve Jones, 1997). Bunlar;
Toll/interleukin-1 reseptdér (TIR) group, coiled-coil (CC) veya leucine zipper (LZ)
group and tg¢inct grup ise LZ ve TIR bdlgesi olmayan yapida olanlardir (46, 33).

R proteinleri ile patojen efektdrlerinin fiziksel olarak interaksiyonlari Gen-igin-Gen
modelinin temelini olusturmaktadir ve bu reaksiyonun sonucu olarak dayanikllik
ortaya c¢ikmaktadir (47). R-Avr proteinlerinin direk interaksiyona girmedigi bir
dayanikhlik reaksiyonu, alternatif bir tanima mekanizmasi oldugunu disindiarmustar.
Dangl ve Jones (18), bir efektér proteinin konukguda birden fazla R proteini ile
interaksiyona girebildigi hipotezini 6ne stirmuslerdir. Arabidopsis’ teki RIN4 proteini
konukcguda tip Il bakteriyel efektdrlere karsi gelen bir érnektir ki bu efektdrler en az
NBS-LRR genin alt grubu olan en az 2 TIR proteini tarafindan taninirlar (57). RIN4,
211 aminoasitten olusan bir protein olup, plazma membraninda bulunmaktadir.
AvRpm1, AvrB ve AvrRpt2 efektérleri tarafindan hedef alinmaktadir. AvRpm1 ve
AvrB efektérde RIN4'Un fosforilasyonu tetikler (46).

4. SiSTEMiI_( KAZANILMI$ DAYANIKLILIK (SAR) VE DUSUK MOLEKUL
AGIRLIKLI SINYAL MOLEKULLERI

SAR hem sistemik ve genis spektrumlu bir dayanikhlik tipidir. Bu tipteki dayaniklilik,
patojen enfeksiyonu ile aktive olurlar. SAR, patojen bagintih (PR) proteinlerin
ekspresyonunun ylkselmesine neden olmaktadir. Ayrica SAR savunma sinyal
iletimini kuvvetlendirerek enfeksiyona karsi daha gigcli bir savunma saglamaktadir.
Bu savunma abiyotik stresler (yaralama, ozona tabi kalma vs), bécek ve patojen
saldinsinda meydana gelebilmektedir. Arastirmalarda kat edilen ilerlemeler
sonucunda bitkilerde savunma sinyal iletiminde Salisilik Asit (SA), Jasmonik Asit
(JA), Etilen (ET) olmak Gzere 3 molekuliin 6nemini ortaya koymustur. Bu molekdller,
JA ve ET’nin dahil oldugu SA-bagimh sinyal ileti yolu ve SA-bagimsiz sinyal ileti yolu
olmak Uzere iki 6nemli ileti yolunda rol almaktadirlar (51).

4.1.Salisilik Asit

SA bir fenolik sinyal molekuli olarak, SAR sinyal iletiminde baslica roll Gstlenmistir.
Patojen saldinisina maruz kaldiginda bitkide SA seviyesi yikselir. Disardan yapilan
bir SA uygulamasi ile patojene karsi dayanikliligin arttigi bilinmektedir (83). Genetik
calismalar SA'nin bitki savunma mekanizmasinin hizli aktivasyonu igin gerekli
oldugunu gostermistir (51). Ornegin, SA Uretimi bozulan eds (enhanced disease
susceptibility)1, eds4, eds5, fitoaleksinden ve SA indiksiyonundan yoksun iki A.
thaliana mutantinda SA’yi indirgeyen enzim salicilate-hydrolase (NahG) sayesinde
SA olugsumu engellenmigtir. Buda SA seviyesinde bir azalma (Peronospora
parasitica ve Erisyphe sp.) ve bakteriyel (Pseudomonas syringae) hastaliklara kargi
duyarlihdin artmasiyla sonuglanmistir. Sekil 2'de goéruldigi gibi SA seviyesi PR
genlerine bagli olarak degisebilmektedir. SA’'nin fonksiyonel akisini saglayan sinyal
komponenetlerini  kodlayan NPR1 (=NON-EXPRESSOR OF PR1) geninde
mutasyona ugratilmis bitkiler bazi hastaliklara kargi duyarlilikta artis géstermislerdir
(26, 11, 70, 76). Buna karsin JA ve ET bagiml savunma mekanizmasi ise antifungal
bitki savunma proteini plant defensin (PDF1.2) ve thionin (Thi2.1) ekspresyonu ile
olusabilmektedir (25).
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Sekil 2. Arabidopsis'te Sistemik Hastalik Dayanikhlik'ta NPR1’in roll. Arabidopsis’te
dayanikhlik olusumunda ki ileti yollarinda SA, JA ve ET sinyalleri molekulleri (SAR,
ISR, plant defensin'in indiklenmesi) ile ilgili galismalarda, bu molekillerin islevlerinde
NPR71’in sinyal modilatéri oldugu ortaya konulmustur. Dayaniklilk igin yapilan
mutasyon analizleri ise (crp5, crp6 ve ssi1) SA ve JA/ET arasindaki bir capraz iletisim
oldugunu gbstermistir. Patojen olmayan rizobakteriler JA/ET-bagintih  ISR’yi
uyarabilmektedir ve bu islem igin yine NPR1’e gereksinimleri vardir [Parker (68)’dan
adapte edilmistir].

4.2. Jasmonik Asit

JA bir yag asit tlrevi moleklll olup, bitki biyolojisinde polen olusumu, tohumlanma
gibi énemli biyolojik aktivasyonlarda gérev almaktadir. Bunun yani sira biyotik ve
abiyotik stres faktérlerine karsi bitkide meydana gelen savunma mekanizmasinda
6nemli rol oynamaktadir (77). Bir fungal nekrotrofik patojen olan Phytium‘a kargi
yapilan mutant hatlarda (fad3-fad7-fad8’in cikarildigi) JA seviyesinde artis meydana
gelmemis ve patojene karsi duyarlilikta artis olugsmustur (51).

Yine benzer mutasyonal calismalarda Alternaria brassicola, Botrytis cineria, Phytium
sp, Erwinia caratovora'ya kargi dayaniklilikta sinyal iletiminde JA'nin roli oldugu
bildirilmistir (68, 95). Nekrotrofik olan bu patojenlere karsi bitkide meydana gelen
savunma reaksiyonunda JA-bagiml genler tarafindan Plant Defensin1.2 (PDF1.2),
Thionin 2.1 (Thi2.1), Hevein-Like Protein (HEL), Chitinaseb (CHIB) PR proteinleri JA-
bagimli savunma mekanizmasinin izlenmesinde siklikla kullaniimaktadir (77). Nibbe
ve ark. (65), cet (constitutive exprossor thionin) genleri UGzerinde yaptiklari
calismalarda cet genlerinin sinyallesme esnasinda iletinin kollara ayrilma noktasinda
JA-bagimli ve SA-bagimh sinyallesmenin her ikisinde de rol aldigini belirlemislerdir.
Bunun yani sira cevi, cex1, bazi cet genleri ve joe genlerinin mutantlar ile yapilan
calismalarda JA’nin sinyal iletiminde rol aldii belirlenmistir. Cevi mutantinda
Erysphe sp.'ye karsi dayaniklihkta artis oldugu saptanmistir (23). JA-sinyali
mutantlari arastirma sonuglari dikkate alindiginda, JA-sinyallesmesinin nekrotrofik
patojenlere karsi dayaniklilikta rol oynadigr dastndlmektedir.
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Bu hipotezi destekler bir galismada, A. thaliana mutantlarinda JA-biyosentezi geninin
ekspresyonundaki yiUkselme PDF1.2 proteininde ve buna bagl olarak Botrytis
cinerea'ya kargi dayanikhlikta bir artig ile sonuglanmigtir (51).

4.3. Etilen

Gaz halinde bulunan tek hormon olan etilen (ET), olgunlagsmakta olan meyvelerin
dokularinda, kék nodullerinde, yaslanan yapraklarda ve cigeklerde bulunur. Meyve
olgunlagsmasinda, nisastanin sekere ddénlsmesinde, yaprak doékiminde, tohum
cimlenmesinde ve tomurcuklanmada rol almaktadir (48). ET savunma
mekanizmasindaki roli biraz tartismali bir konudur. CUnki bazi reaksiyonlarda
hastaliga dayanikhlik mekanizmasina katkida bulunurken (67), bazi durumlarda
hastalik olusumunu desteklemektedir (38). A. thaliana'da ein(ethylene intensitive)2
gen mutantlar ile yapilan calismada Erwinia caratovora ve B. cinerea’ ya karsi
duyarlilik azalirken, P. syringae ve Xanthomonas campestris pv. campestris’ e kargl
dayanikhlikta artigsin meydana geldigi saptanmistir (67). VirGlent bir patojene karsi
bitki patojenin yayilmasini ve enfeksiyonunu engellemek icin savunma sistemini
harekete gecirdigi bilinmektedir. Bitki patojen enfeksiyonuna kargi ET biyosentezinde
rol alan enzimler ACC-sentaz ve ACC-oksidaz enzimlerini Greterek ET’yi maksimum
seviyeye ulastirir (13). ET sinyal ileti yolunda rol alan ETR1 ve CTR1 genlerininde
dahil oldugu bazi komponentler tanimlanmistir (15, 38). ETR1 ve CTR1 genlerinin
her ikisi de etilen sinyallesmesinde rol alan regulatorlerdir (39). Ayrica PAL
(phenylalanine ammonia lyase), peroksidaz enzimleri de ET sinyallesme yolunda rol
almaktadirlar (13). PR2 (B-1,3-glukanaz) ve PR3 (kitinaz) gibi proteinler (fungus
misellerinin ~ duvarini  yikan  proteinler)'in  Oretimi ~ SA  uygulamasiyla
indlklenebilmektedir. Ancak bazi kitinazlarin Gretimi SA ile degil de JA ile
artirilabilmektedir (86).

Bitkide strese kargi veya blylme reaksiyonlarda ET ve JA sinerjistik veya
antagonistik bir dizen igerisinde rol alirlar. Bu iki sinyal molekdll arasinda baglanti
genetiksel olarak bir transkripsiyon fakt6éri olan ERF(Ethylene Response Factor)1 ile
gbsterilmistir (54). A. brassicicola 'ya karsi PDF1.2, E. caratovora’ ya karsi PDF1.2,
HEL ve CHIB gibi savunma proteinlerinin ekspresyonu icin JA ve ET’ nin her ikisi de
gerekmektedir. Schenk ve ark. (90), yaptiklar analizlerde JA ve ET’nin birbirinden
badimsiz bazi gen setlerini dizenledigini ve ayrica ET tarafindan indiklenen genlerin
yarisinin JA uygulamasi ile meydana geldigini belirlemislerdir. JA ve ET savunma
iletisim yolunda bu iki molekul arasinda bir antagonistik reaksiyona dair cok az bulgu
mevcuttur (51). Sekil 2’de goruldagi gibi JA ve ET sinyal olusumu Pseudomonas
fluorescens gibi bitkilerin kdk bdlgesinde yasayan rizobakteriler tarafindan uyariimig
sistemik dayanikliik (Induced Systemic Resistance-ISR) yolu ile de ortaya
ctkmaktadir (68).

Rizobakterilerde bulunan nod genleri bitkilerden salinan flavonoid sayesinde
uyariimaktadir. Rizobakteriler ise bitkilerde nodllasyon olusumunu artirarak bitkide
bir SAR olusumuna sebep olmaktadir. Bakteriyel nod genlerinin (nod, noe, nol),
ekspresyonu Nod faktérlerinin - biyosentezi icin gerekmektedir. Nod faktorleri
rizobakteri-bitki sinyal iletiminde anahtar roli oynayan sinyal molekulleridir (94, 56).
B. japonicum’ dan izole edilen Nod faktéri uygulamasinin, Leguminaceae bitkilerinin
tohumlarinin ¢imlenmesini artirdigi (74), yesil aksam uygulamasi ile domateste
giceklenmeyi artirdigi ve verimi yikselttigi (12), arpa tohum uygulamasinda
cimlenmeyi artirdidi (60), bezelye ve karaburcakta tohum ¢imlenmesini ve kdklerde
nodtlasyonu artirdigi rapor edilmistir (49).
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Sonuc

Arastirmacilar simdiye kadar, yeni teknikler ve farkli genomik yaklasimlarin yardimi
ile bitkilerdeki dayaniklilik genleri ve sinyal iletimi konusunda blyUk oranda bilgi
sahibi olmuslardir. Ancak dayaniklilikta rol alan genler ve sinyal ileti sistemi ile ilgili
halen agikiga kavusmasi gereken pek ¢ok noktanin bulundugu bilinmektedir.
Ornegin; SA, JA ve ET sinyal molekullerinin dayaniklilik sinyal ileti sisteminde nasil
etkilesim icerisinde hareket ettiklerine dair bilgi sinirhdir (51, 2). Klonlanmig
dayanikhlik ve efektér genlerinin bir kombin kullanimi ile bitkide SAR
desteklenebilmektedir. Yine R ve Avr genlerinin kombine halde ekspresyonu ile
bitkide patojen saldirisini minimize eden bir mekanizma yani HR tetiklenebilir (82).
Patojen olmayan mikroorganizmalarin  Urettigi bazi  metabolitler SAR’I
uyarabilmektedir. Bu mikroorganizmalarin uygulanmasi ile bitkide Sistemik
Dayaniklilik tesvik edilebilmektedir.

Hastaliklara karsi dayaniklilikta fonksiyonel genomik bilgilerin etkin bir sekilde
uygulanmasi, sadece bitki savunmasinda sinyal ileti sistemini degil ayni zamanda
bitkide meydana gelen diger molekller iglevler ve sinyal ileti sistemi arasindaki
interaksiyonlarin anlasiimasina da yardimci olacaktir. Bu iglevlerin iyi anlasilmasi ve
farkh uygulamalarin akilli kombinasyonlar olusturularak kullaniimasi ile dayanikli
cesit gelistiriimesine ve bitkilerde dayaniklilik tegvikine dnemli katkilar saglanabilir.
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