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ONSOZ
Tarim, Epigenetik, Zararhlar ve Bitki Koruma
Stratejileri

Bitkiler, sessiz ama etkili savunma mekanizmalariyla doganin en
direngli canlilar1 arasindadir. Cevresel streslere, hastaliklara ve
zararhlara kars1 gelistirdikleri tepkiler, sadece biyolojik degil, ayni
zamanda epigenetik diizeyde de sekillenmektedir. Son yillarda
yapilan arastirmalar, bitkilerin genetik ifadelerini dis kosullara gore
degistirebildigini  ve bu  degisikliklerin  nesilden nesile
aktarilabildigini gostermektedir.

Bu Kitap, tarim ve ormancilik alaninda bitki korumanin epigenetik
boyutunu ele alirken, akarlar ve gall gibi zararlilar karsisinda
bitkilerin gelistirdigi stratejileri detaylandiriyor. Bitki savunmasinin
geleneksel yontemlerinden baslayarak, epigenetik siireglerin nasil
bir koruma sagladigim1 gozler Oniine seriyor. Ayni zamanda
strdiiriilebilir tarim ve ekosistem dengesine katki saglayabilecek
yeni yaklagimlar1 da tartistyor. Doganin kendi kodlarini nasil
yeniden yazdigina ve bitkilerin dig diinyaya uyum saglama
yeteneklerine dair bir kesfe ¢ikmaya hazirsaniz, sayfalari ¢evirmeye
baslaym. Ciinkii bitkiler sandiginizdan ¢ok daha akilli olabilir.

Dog. Dr. AYSE YESILAYER
TOKAT GAZIOSMANPASA UNIVERSITESI
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BOLUM 1

ORMAN AGACLARINDA GAL YAPAN BAZI
ONEMLIi ZARARLILAR

EMIiR ACAR!
AYSE YESILAYER?

Giris
Bitkilerde meydana gelen bocek, akar, nematod, bakteri ve
viriis gibi dig etmeler nedeniyle olusan tiimor benzeri anormal
biliylimeler gal olarak adlandirilir (Shorthouse ve Rohfritsch, 1992;
Shorthouse vd., 2005; Ipekdal vd., 2014; Azmaz, 2021). Gal,
insanlar tarafindan farkli bir yap1 gibi goriinse de aslinda konukc¢u
bitkiye ait bir parcadir. Hemiptera, Diptera, Thysanoptera,

Lepidoptera, Coleoptera ve Hymenoptera gal yapma 6zelligine sahip
bocek takimlaridir (Liljeblad ve Ronquist 1998).

Afit Galleri (Hemiptera/ Aphidoidea) : Siskin yapili
goriiniime neden olan Afit tiirlerinde, galler tiiy ile kapli olarak
goriiliir (Sekil 1). Tiyli dis yapilar dogal diismanlara kars1 koruma
saglar.

! Ziraat Miihendisi, Tokat Gaziosmanpasa Universitesi, Ziraat Fakiiltesi, Bitki
Koruma Boliimii, Orcid: 0009-0001-8743-4316, acaremir5S@gmail.com
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Sekil 1 (Mordwilkoja vagabunda’ya ait gal yapisi) (Boles, 2020)

Psillid Galleri (Hemiptera/ Pysillidae): Genellikle orman
agaclarindan c¢itlembik tiirlerinde goriiliir (Sekil 2). Ayrica avokado
agaclarinda gal yapmalariyla bilinirler. Salgiladiklar tatlims1 madde
nedeniyle agaclarin yaprak ylizeyince ciddi birikimlere neden
olurlar, bu ylizden agaca en ¢ok zarar verdigi diisiiniilen tiirlerdir.

Sekil 2 (Citlembik tiiriinde goriilen Pachypsylla celtidismamma ya
ait gal yapisi) (Murray, 2012)

Sinek Galleri (Diptera/ Cecidomyiidae): Bu tiirlere ait
galler ¢cok yaygindir ve genellikle kuru caliliklarda goriiliir. Tiirlere
gore sinek galleri ¢ok farkli goriinliglere sahip olabilir (Sekil 3).



Sekil 3. Schizomyia viticola (Harvey, 2014)

An Galleri (Hymenoptera/ Cynipidae): Boyut, sekil,doku
ve renk bakimindan en cok cesitliligin goriildiigii takimdir. Gal
yapan canlilar arasinca Cynipidae familyas1 6zel bir yere sahiptir ve
en genis gruplardan biridir (Stone vd. 2008, Ipekdal vd., 2014;
Buffington vd. 2020). Ancak bazi Cynipidae tiirleri ise gal
olusturmayarak larvalarin1 bagka galler i¢ine birakirlar (Ronquist
vd., 2015; Pénzes vd., 2018; Buffington vd., 2020; Azmaz,2021).

Gal Olusumda Cynipidae Familyasinin Yeri ve Gal Yapisi

Farkli bitkilerde de gale neden oldugu bilinse de mese
(Quercus spp.) ve giil (Rosa spp.) tiirleri Cynipidae familyasinin en
onemli konukgularidir. Cynipidae tiirleri gal olusturabilmek igin
canli hiicrelere ihtiya¢ duyar. Disinin ovipozisyonu ile baslayan gal
olusum mekanizmast ¢ok bilinmese de genel olarak baglama,
gelisme ve olgunlagma olarak 3 agsamada adlandirilir (Shorthouse ve
Rohfritsch, 1992; LeBlanc ve Lacroix, 2001; Azmaz, 2021). Disiler
konukg¢u bitkide gal yapacaklar1 bdlgeyi belirledikten sonra bu
noktaya yumurtalarint birakir bdylece yumurta ve larvaya ait
salgilarla gal olusumu baslatilmis olur (Azmaz, 2021; Mutun, 2023).
Yumurtadan ¢ikan larva gal dokusunda beslenerek gelisimini



tamamladiktan sonra gal duvarinda bir delik acarak c¢ikis yapar
(Shorthouse ve Rohfritsch, 1992).

Gal yapisi temel olarak incelendiginde gal merkezinde
bocege ait larva ya da pupanin yer aldig1 goriliir. Tiire gore gal
merkezinde tekli ya da ¢oklu larva veya pupalar bulunabilir. Gal
merkezinden disa dogru gidildikge ¢ekirdek duvari ve besleyici doku
goriiliir. Larva gal i¢inde beslendigi i¢cin konuk¢unun paraziti olarak
kabul edilir (Stone ve Cook, 1998).

Tiirkiye’ de Cynipidae Faunasi

Tiirkiye’ de Cynipidae tiirlerine ait ilk ¢alisma 2008 yilinda yapilmis
ve 81 tiir belirlenmistir (Katilmis ve Kiyak, 2008; Azmaz, 2021). Bu
say1 giiniimiize kadar siire gelen caligmalarla birlikte 151 tiir olarak
giincellenmistir (Azmaz ve Katilmis, 2017; Bayrak ve Avci, 2019;
Mutun vd., 2020; Azmaz, 2021).

Tiirkiye’ de ve Diinya’ da Goriilen Bazi Onemli Cynipidae
Tiirleri

Amphibolips murata

Meselerde elmeya benzer gal goriintiisiine neden oldugu icin
“mese elma gali” ismini alir. Quercus myrtifolia, Q. inopina, Q.
laurifolia, Q. incana gorildiigli mese tiirleridir. Larvay1 ortada
askiya alan ¢ok karmagik bir ag sistemine sahip gallere neden olurlar
(Sekil4). Karmagsik ag yapisi sayesinde larva diger boceklerden
korumaktadir.



Sekil 4. Amphibolips murata ‘ya ait galin ag benzeri i¢ yapisi (NH
Garden Solutions, 2016)

Andricus quercusfoliatus

Mese agaglarinda neden oldugu galler “yaprak mese gali”
olarak da tamimlanir. Q. virginiana, Q. geminata tiirlerinde yaprak
benzeri yapilarla kapl gallere neden olur (Sekil 5).

Sekil 5. Andricus quercusfoliatus tiiriine ait yaprak benzeri
yapularla kapli gal gériiniimii (Schmidt, 2015)

--5--



Andpricus quercuslanigera

0. virginiana, Q. geminata tiirlerinde gallere neden olur. Sa¢

benzeri yapilarla kapl galleri yapragin ana damari tizerinde goriliir
(Sekil 6).

Sekil 6. Andricus quercuslanigerum ‘a ait gal yapisi (Schmidt,
2017)

Andpricus quercuspetiolicola

0. micgauxii, Q. alba, Q. bicolor, Q. stellata, Q. macrocarpa,
O. muehlenbergii, Q. chapmanii gallere neden oldugu tiirlerdir.

Galler yaprak sapinda goriiliir ve sert yapilar1 sayesinde kirilmalari
oldukea giictiir (Sekil 7).



Sekil 7. Andricus quercuspetiolicola’ nin mese yaprak sapinda
goriilen gal yapisi (Katovich, n.d.)

5602178

Belonocnema quercusvirens

Quercus virginiana ve Q. geminata tiirlerinde goriilen galler
boyutlar1 geregi bezelyeye benzetildigi i¢in “bezelye gal” olarak
adlandirilir (Sekil 8). Bezelye benzeri kiigiik yapilar beyazdan
kirmiziya farkl renklerde goriiliirken olgunlastikga kahverengiye
doner. Yumusak yapili ve savunmasiz olduklar1 i¢in bir agac
izerinde ¢ok fazla sayida goriiliirler.

Sekil 8. Belonocnema quercusvirens galleri (Engel, 2010)




Disholcaspis quercusomnivora

Quercus cahpmanii tiriinde goriilen galler baslangicta
kirmizi1 ve sar1 renklerdeyken olgunlastikca kahverengilesir (Sekil
9). Artan lignin sayesinde ¢ok sert ve dayanikli bir yap1 halini alir.
Kuruyan gal iizerinde arinin ¢ikis yaptig1 delikler goriiliir. Bu yapilar
agacta uzun yillar asili kalir.

Sekil 9. Disholcaspis quercusomnivora tiiriine ait gal yapist
(Zhang, n.d.)

Disholcaspis spongiosa

Qurcus chapmanii, Q.virginiana, Q. geminata ve Q. minima
tiirlerin siingerimsi yapili galler ile tanmirlar (Sekil 10). Bu gal
yapilarinin ¢ekirdeginde bir tane larva olabilecegi gibi birden fazla
larva da bulunabilir.

--8-



Sekil 10. Disholcaspis spongiosa ya ait gal yapist (Lillybyrd, 2023).

K - ¥~ - [ %

Callirhytis quercusbatatoides

I¢c yapis1 patatese cok benzedigi igin “patates gali” olarak
adlandinlir. Q. virginiana, Q. geminata, Q. minima tiirlerinde
goriilen galler igerisinde birden fazla larva barindirir (politalamus).
Basit bir yapiya sahiptir ve dis katmanda kirilmasi oldukga gii¢ olan
agac kabugu vardir (Sekil 11).

Sekil 11. Callirhytis quercusbatatoides tiiriine ait gal ve iizerinde
goriilen ¢ok sayida ¢ikis delikleri (McClellan, 2015)

Trigonaspis polita

Qurcus chapmanii ve Q. stellata tirlerinde goriilen bu tiire
ait galler yaprak ana daman iizerinde bulunur (Sekil 12). Narin
yapida olup, uzun siire agacta asili kalirlar.

--O--



Sekil 12. Yaprak yiizeyinde Trigonaspis polita ya ait gal yapisi
(Pynklynx, 2020)

Neuroterus quercusminutissimus & Neuroterus
quercusverrucarum

Birbirine ¢ok benzer yapida gallere neden olan bu iki tiiriin
ayrimi  i¢in  konuk¢u oldugu mese tiriine bakilir. N
quercusminutissimus tiri Q. virginiana, Q. geminata ve Q. minima
tiirlerinde gallere neden olurken N. quercusverrucarum ise Q. alba,
Q. chapmanii, Q. stellata, Q. margaretta tiirlerinde gallere neden
olur. iki tiir de temel olarak yaprak altlarinda, sicaktan ve
yirticilardan korunmayi saglayan tiiylii yapilara sahip kiiclik gallere
neden olurlar (Sekil 13,14).

--10--



Sekil 13 Neuroterus quercusminutissimus a ait galler (Keller, 2020)

Sekil 14. Neuroterus quercusverrucarum a ait galler (Wilson, 2016)

Sonug¢

Bu derlemede gal yapan bazi zararlilara ve ozelliklede
iilkemizde ve diinyada bilinen tiirlere yer verilmeye c¢alisilmistir. Gal
yapilar1 insanlar tarafindan, genellikle agaca zarar veren ve
biliyiimesini engelleyen yapilar olarak degerlendirilir. Gal yapilarinin
tadina bakilacak olunursa ac1 bir tat ile karsilasilacaktir. Bu ac1 tadin
sebebi ise tanenler yani tanik asit olarak gosterilir. Gal yapisinda
bulunan tanik asit gibi bilesiklerin patojen ve parazitoit benzeri dig
etmenlere karsi koruma sagladiklar1 ve bu 6zellikleri tagiyan gallerin
daha dayanikli olduklar1 kabul gérmektedir (Abe 1995; Azmaz vd.,
2020; Kuster vd., 2020; Mutun, 2023).
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Insanlar acisindan diisiiniilecek olursa tanenler baslica
dericilik ve boya sanayinde kullanilmaktadir (Galil, 1968). Cay,
kahve, sarap, bira, kakao gibi {irlinler tatlarini tanenlerden alirken,
kalp-damar rahatsizlari, karaciger hasari, kanser ve AIDS gibi bircok
hastaligin tedavisinde de tanenler kullanilmaktadir. Bu nedenle gal
olusturan boceklerin ve gal yapilarinin iyi belirlenerek 6zellikle bir
cok hastaligin tedavisinde kullanilabilirligi ile ilgili ¢alismalara da
onem vermek gerekmektedir.

--12--



KAYNAKLAR

Abe, Y. (1995). Relationships between the gall wasp,
Trichagalma serratae (Ashmead) (Hymenoptera: Cynipidae), and
two moth species, Andrioplecta pulverula (Meyrick) (Lepidoptera:
Tortricidae) and Characoma ruficirra (Hampson) (Lepidoptera:
Noctuidae). Applied Entomology and Zoology, 30, 83—89.

Azmaz, M. (2021). Dogu Karadeniz Bolgesi’'nin gal arilar
(Hymenoptera: Cynipidae) faunas: (Yayimlanmis Doktora tezi).
T.C. Pamukkale Universitesi, Fen Bilimleri Enstitiisii, Biyoloji
Anabilim Dal1, Denizli, Tiirkiye.

Azmaz, M., Kilingarslan Aksoy, O., Katilmis, Y., &
Mammadov, R. (2020). Investigation of the antioxidant activity and
phenolic compounds of Andricus quercustozae gall and host plant

(Quercus infectoria). International Journal of Secondary
Metabolite, 7(2), 77-87.

Azmaz, M., & Katilmis, Y. (2017). Updated species list of
Cynipidae (Hymenoptera) from Turkey. Zootaxa, 4303(3), 361-378.

Bayrak, S., & Avci, M. (2019). Gall forming Cynipini
(Hymenoptera: Cynipidae) species in Isparta oak forests. Munis
Entomology & Zoology, 14, 552—-564.

Boles, R. (2020, Haziran 28). Poplar Vagabond aphid from
Greenbelt, Ottawa, ON, Canada [Fotograf]. iNaturalist.
https://www.inaturalist.org/observations/51419902

Buffington, M. L., Forshage, M., Liljeblad, J., Tang, C.-T., &
van Noort, S. (2020). World Cynipoidea (Hymenoptera): A key to
higher-level groups. Insect Systematics and Diversity, 4(4), 1-69.

Engel, V. (2010, Ekim 10). Belonocnema kinseyi galls on
Virentes leaves [Gorsel]. iNaturalist.
https://www.inaturalist.org/photos/8494448 1

--13--


https://www.inaturalist.org/observations/51419902
https://www.inaturalist.org/photos/84944481

Galil, J. (1968). An ancient technique for ripening sycamore
fruit in East-Mediterranean countries. Economic Botany, 22, 178—
190.

Harvey, P. (2014). Schizomyia viticola galls on a wild grape
leaf in Baltimore City, Maryland [Gorsel]. Wikimedia Commons.
https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/8/84/Schizomyia

_viticola_galls.jpg

Ipekdal, K., Coskuncu, K. S., Aytar, F., & Doganlar, M.
(2014). Chestnut gall wasp Dryocosmus kuriphilus Yasumatsu
(Hymenoptera: Cynipidae): An update for its situation on the world
and in Turkey and its management. Tiirk Bitki Koruma Dergisi, 4(4),
241-257.

Katilmis, Y., & Kiyak, S. (2008). Checklist of Cynipidae of
Turkey, with a new genus record. Journal of Natural History, 42(31—
32),2161-2167.

Katovich, S. (n.d.). Neuroterus quercusfoliatus gall on
Quercus species [Fotograf]. Bugwoodcloud.
https://bugwoodcloud.org/images/384x256/5602178.ipg

Keller, J. L. (2020, Aralik 12). Neuroterus
quercusminutissimus [Gorsel]. iNaturalist.
https://www.inaturalist.org/observations/66494843

Kuster, V. C., Rezende, U. C., Cardoso, J. C. F., Isaias, R. M.
S., & Oliveira, D. C. (2020). How galling organisms manipulate the
secondary metabolites in the host plant tissues? A histochemical
overview in Neotropical gall systems. In J. M. M¢érillon & K. G.
Ramawat (Eds.), Co-evolution of secondary metabolites (pp. XXx—xX).
Springer International Publishing.

LeBlanc, D. A., & Lacroix, C. R. (2001). Developmental
potential of galls induced by Diplolepis rosaefolii (Hymenoptera:
Cynipidae) on the leaves of Rosa virginiana and the influence of

--14--


https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/8/84/Schizomyia_viticola_galls.jpg
https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/8/84/Schizomyia_viticola_galls.jpg
https://bugwoodcloud.org/images/384x256/5602178.jpg
https://www.inaturalist.org/observations/66494843

Periclistus species. International Journal of Plant Sciences, 162(1),
29-46.

Liljeblad, J., & Ronquist, F. (1998). A phylogenetic analysis
of higher-level gall wasp relationships (Hymenoptera: Cynipidae).
Systematic Entomology, 23, 229-252.

McClellan, G. R. (2015, Nisan).  Callirhytis
quercusbatatoides on Quercus species [Gorsel]. BugGuide.net.
https://bugguide.net/node/view/1046304

Murray, T. (2012). Hackberry nipplegall maker -
Pachypsylla celtidismamma. Northampton, Hampshire County,
Massachusetts, USA.
https://pbase.com/tmurray74/image/145429059

Mutun, S. (2023). Bitki ve bocekler arasindaki bilek giiresi:
Gal olusumu ve gal arlar. Artvin Coruh Universitesi Orman
Fakiiltesi Dergisi, 24(2), 151-159.

NH Garden Solutions. (2016, May 25). Oak apple gall, inside
view [Photograph]. NH Garden Solutions.
https://nhgardensolutions.wordpress.com/wp-
content/uploads/2016/05/8-oak-apple-gall-inside.jpg

Pynklynx. (2020, Temmuz 7). Trigonaspis polita [Gorsel].
1Naturalist. https://www.inaturalist.org/photos/83187293

Schmidt, J. (2015, May 12). Andricus quercusfoliatus gall on
Quercus species [Fotograf]. BugGuide.net.
https://bugguide.net/node/view/881453

Schmidt, J. (2017, June 15). Andricus querculanigerum gall
on Quercus species [Fotograf]. BugGuide.net.
https://bugguide.net/node/view/1019145

Stone, G. N., & Cook, J. M. (1998). The structure of Cynipid
oak galls: Patterns in evolution of an extended phenotype.

--15--


https://bugguide.net/node/view/1046304
https://pbase.com/tmurray74/image/145429059
https://nhgardensolutions.wordpress.com/wp-content/uploads/2016/05/8-oak-apple-gall-inside.jpg
https://nhgardensolutions.wordpress.com/wp-content/uploads/2016/05/8-oak-apple-gall-inside.jpg
https://www.inaturalist.org/photos/83187293
https://bugguide.net/node/view/881453
https://bugguide.net/node/view/1019145

Proceedings of the Royal Society of London B: Biological Sciences,
265, 979-988.

Stone, G. N., van der Ham, R. W., & Brewer, J. G. (2008).
Fossil oak galls preserve ancient multitrophic interactions.
Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 275,2213—
2219.

Weld, L. H. (n.d.). Disholcaspis quercusomnivora (agamic).
Gallformers. https://www.gallformers.org/gall/830

Wilson, T. (2016, Agustos). Neuroterus quercusverrucarum
galls on a white oak leaf in Baltimore City, Maryland [Gorsel].
BugGuide.net.
https://www.marylandbiodiversity.com/species/19114

Zhang, M. (n.d.). Disholcaspis quercusomnivora (agamic).
Gallformers. https://www.gallformers.org/gall/830

--16--


https://www.gallformers.org/gall/830
https://www.marylandbiodiversity.com/species/19114
https://www.gallformers.org/gall/830

BOLUM 2

EPIiGENETIGIN TARIMDAKI ONEMIi

BERNA BAS!

Giris

Epigenetik terimi DNA dizisinde bir degisim olmadan,
kardes hiicrelere de gecebilen gen aktivitelerindeki degisimi
kapsayan olaylar1 agiklamak i¢in kullanilmaktadir (Weinhold, 2006).
Epigenetik kelimesini ilk olarak Waddington isimli arastirici
kullanmis olup yaptig1 bir ¢caligmasinda 1s1, kimyasal gibi kosullarin
degistigi cevrelerde meyve sineklerinin gelisimlerinin degisimini ve
bu degisimlerin de gelecek kusaklara da gecebilecegini
gozlemlemistir  (Waddington, 1942). Mendel genetigiyle
aciklanamayan bu sonuclarin epigenetik diizenlemeyle yani
“genlerin otesinde anlaminda” gerceklesebilecegini ifade etmistir.
Waddington epigenetik metaforunu sekil 1 ’de goriildiigi gibi
betimlemistir. Biyotik ve abiyotik streslere maruz kalan bitkiler
epigenetik degisimler yoluyla bagisiklik sistemlerini giiclendirerek
ve sinyal iletim mekanizmalarini ¢aligtirarak yeni kosullara adapte
olabilmektedirler (Arnold, Kruuk & Nicotra, 2019; Bakhtiari & ark.,
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2019; Akhter & ark., 2021; Huang & Jin, 2022), boylece hiicreler
homeostazin1 da koruyabilmektedirler. Bitkilerde epigenetik kalitim
iki sekilde gerceklesmektedir; birincisi DNA {izerinde kodlanmayan
bilgi sonraki nesillere aktarilmaktadir digeri ise nesiller arasi
varyantlarda goriilen bireysel diizenlemelerdeki epigenetik
modifikasyonlar korunarak kalitilmaktadir (Chachar & ark., 2022;
Lloyd & Lister, 2022).

Sekil 1. Waddington ‘un ‘epigenetic landscape” (epigenetik
manzara) bashgiyla hazirladigt epigenetik metaforu. Hiicresel
farklilagsmayr agiklamak amaciyla hazirlanan resimde goriilen top
hiicreyi, tepeler ve vadiler silsilesinin her biri ise hiicrenin farkli bir
gelisim donemini temsil etmektedir. Top yukardan asagi hareket
ederken cesitli ¢evresel faktorlerin engeliyle karsilasacak bir
vadiden digerine iteklenecek ama top yine ilerlemesini siirdiirecektir

Kaynak: (https://frontlinegenomics.com/epigenetics-and-ancestry-how-our-
history-shapes-who-we-

are/#:~:text=The%20term%2 0epigenetics %62 0was %2 0first, representing%20a%
20different%20developmental%s20fate)
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https://frontlinegenomics.com/epigenetics-and-ancestry-how-our-history-shapes-who-we-are/#:~:text=The%20term%20epigenetics%20was%20first,representing%20a%20different%20developmental%20fate
https://frontlinegenomics.com/epigenetics-and-ancestry-how-our-history-shapes-who-we-are/#:~:text=The%20term%20epigenetics%20was%20first,representing%20a%20different%20developmental%20fate

Gliniimiizde tarim sektoriinlin en 6nemli sorunlarindan biri
de hi¢ siliphesiz ki kiiresel iklim degisiminin iiriin verimliligine
olumsuz etkileridir. Artan diinya populasyonunun gida ihtiyacini
kargilamak i¢in gida giivencesinin siirdiriilebilir bir tarim
politikasiyla garantiye alinmasi gerekir. Interdisipliner ¢alismalar
gerektiren epigenetik arastirmalar1 biyokimya, fizyoloji, genetik,
biyoteknoloji gibi farkli alanlarin integrasyona ihtiya¢ duymaktadir.
Genetik varyasyondan ziyade, bitki epigenetik degisimlerin fenotipe
etkisiyle ilgili bilgi kazanimai {iriin gelisim siirecini hizlandirmaktadir
(Merce & ark., 2020). Bitkiler biyotik/abiyotik strese maruz kalinca
epigenetigin temel mekanizmalarini olusturan stres sinyalizasyon
yolaklarim1 kullanmaktadirlar. Tarimsal ekosistemden yararlanarak
kisa stirede stres dayanikliligi ve iiriin kalitesi/kantitesi 1slah edilmis
bitki ¢esidi elde etmek ig¢in bitkilerin epigenetik diizenlenme
mekanizmalarina dayali projeler gelistirilebilir.  Epigenetik
varyasyonlar g¢evresel baskilara bitkinin verecegi tepkilere gore
degerlendirildigi icin (Meyer, 2015; Takatsuka & Umeda, 2015),
kalitimla aktarilan stres dayaniklilik mekanizmas: stabil olmayip,
bitkinin genetik yapisina, stres yogunlugu ve siiresine baglh olarak
degisebilecegi unutulmamalidir (Song & ark., 2021). Evrimsel siireg
stabil bir molekiiler temele dayali uzun vadeli de§isimi temsil eder,
oysa kontrol edilemeyen ve beklenmedik stres kosullarinda
organizmanin hayatta kalmas1 ic¢in kisa vadeli adaptasyon
mekanizmalar1 elzemdir. Iste epigenetik mekanizmalar bir
populasyondan stirekli degisen cevreye en iyi adapte olabilen
organizmalarin seleksiyonuna olanak saglayabilmektedir (Duarte-
Aké, Us-Camas & De-la-Pefia, 2023).

Stres maruziyeti sirasinda bitkiler transkripsiyonu yeniden
programlayarak ve transkriptomun ifade edilme diizeyini
degistirerek epigenetik degisimlere bagvurmakta olup, bu degisimler
de kromatinde yapisal modifikasyonlara neden olmaktadir.
Dolaysiyla epigenetik  diizenlenmelerin  temelini  olusturan
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mekanizmalara DNA metilasyonu, transkripsiyon sonrasi histon
modifikasyonlar1 ve non coding RNA molekiilleri aracilik
etmektedir (Gupta & Salgotra, 2022). Stresle tesvik edilen
epigenetik degisimler enzimlerle gerceklestirilmektedir.
Methyltransferases, demethylases, histon acetyltransferases, histon
deacetylases enzimleri DNA’ya ve histonalara metil grubu
ekleyen/¢cikaran ve histonlara acetyl grubu ekleyen/cikaran en
onemli enzimlerdir. Bu derleme tarimsal bitkilerin stres kosullarina
adaptasyonunda epigenetik degisimlerin roliini ve bununla
baglantili baz1 fizyolojik gelismeleri sunmaktadir.

Bitki Epigenetik Diizenlenmenin Molekiiler Mekanizmasi

Bitkiler strese girdikleri zaman gen ifadesinde ayarlamalar
yapan epigenetik mekanizmalar1 kullanirlar. Genel stratejiler DNA
metilasyonu, histon modifikasyonu ve LncRNA-aracili gen
susturmadir.

DNA Metilasyonu (DM) ve Bitki Gelisimine Etkileri

Metilasyon reaksiyonu bir molekiile metil (CH3) grubunun
eklenmesidir. DM siirecinde DNA iizerindeki SpG (Sitozin
(phosphorous) Guanin) diniikleotid bdlgelerinde bulunan sitozin
molekiiliine metil grubu eklenir, demethylation ise DNA ’dan bu
metil grubunun ayrilmasidir. Metilasyon sonucunda fenotipte
degisimlere neden olacak seviyede gen ifade diizeyleri
etkilenmektedir (Kovalchuk, 2021). Bu arada DNA metilasyonu ve
histon metilasyonu karistirtlmamalidir. DNA ve histon, her iki
molekiil de metilasyona ugrar ama fizyolojik sonuglari ¢ok farklidir.
Histon metilasyonu transkripsiyonu kontrol ederken, DNA
metilasyonu kalitimla geger ve genlerin susturulmasiyla sonuglanir
(Cuerda-Gil & Slotkin, 2016). DM gen ifadesi, gen imprinting,
genomun stabilitesi, transpose elementlerin inaktivasyonu gibi
olaylar1 kontrol eder ve DM sistemi bozuldugunda anormal bitki
gelisimleri gozlenir (Zhang, Lang & Zhu, 2018). Ornegin domateste
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SIDML?2 geni olgunlagsma siirecinde demetilasyon aracili olaylari
diizenlemektedir (Lang & ark., 2017). Yiizlerce genin ifadesinden
sorumlu olan ilgili gen domatesin olgunlasma doneminde,
demetilasyonla olgunlasma faktorlerini aktif hale getirirken
olgunlasmaya-bagli baz1 genlerin de baskilanmasina neden
olmaktadir. Yani siiregle ilgili genlerin bazilarmin aktivasyonu-
bazilarinin  inaktivasyonu dengesini  ayarlamaktadir. DNA
metilasyon olay1 transkripsiyon faktorlerinin DNA ile baglanti
kurmasina engel olur ve ilgili gen baskilanirken, demetilasyon da ise
DNA iizerindeki metil gruplar1 kaldirildigi i¢in, metil gruplar
olmayan DNA bolgelerine transkripsiyon faktorleri kolayca
baglanmakta ve bdylece transkripsiyon aktif hale gegmektedir.
Yukardaki domates 6rneginde oldugu gibi olgunlagsmaya-bagli DNA
demetilasyonu donemsel olup olgunlagsma siireci tamamlandiktan
sonra demetilasyon diizeyi azalmaktadir. Melez bitki 6rneklerinde
DNA sekans degisimine dayali yeni varyant seleksiyonu, epigenetik
degisimlerden beklenmez. Ancak yine de Ozellikle gen ifadesini
diizenleyen cis-elementlerinin (promoterde bulunan kodlanmayan
bolgeler) metilasyon/demetilasyon dengesi degistirilerek yeni
fenotipler elde edilebilir. Diger bir ifadeyle epigenetik
diizenlenmeyle ayni genlerin aktivasyon/inaktivasyonu
degistirilmek suretiyle yeni kombinasyonlar ortaya cikarilabilir
(Tonosaki & ark., 2022).

Kavramlar1 somutlagtirmak i¢in DNA, kromatin, histon
baglantilarinin  basit modiiler yapis1 sekil 2 ’de verilmistir.
Eukaryotik kromozomlar, kromatin fibrillerinin yogunlasmasiyla
olusan kapali kompakt bir yapiya sahiptirler. Kromozomlarin
yapisinda yer alan DNA molekiilleri belli bir diizen i¢inde histon
proteinleriyle baglanirlar, 8 adet histon proteini oktamer yap1
olusturur, bu oktamerin ¢evresinde uzun DNA iplik¢ikleri yaklasik
1,8 kez donerek niikleozom denilen alt birimi meydana getirirler
(Luger & ark., 1997). Yani kromatin yap1 protein ve DNA ’nin
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olusturdugu alt {inite olan niikleozomlardan meydana gelmistir,
kromozom ise kromatinin daha ¢ok yogunlagmasiyla olusan bir
yapidir.

Elma ’da yliksek soguklama kosullarinda metilasyon azalmis
hemen ardindan bitki normal gelisme ve meyve tutumu gostermis
(Kumar, Rattan & Singh, 2016), Arabidopsis ’te yiiksek tuzluluk
kosullar1 metilasyonu azaltirken demetilasyon diizeyini yiikseltmis
(Zemach & ark., 2013), ¢eltikte tuz stresi kok DNA metilasyonunda
onemli degisimlere neden olurken yapraklarda metilasyon degisimi
diisiik seviyede kalmis (Wang & ark., 2015), yine celtikle ilgili
yapilan bagka bir ¢alismada genomun bazi bolgelerinde
hipometilasyon ve hipermetilasyon birlikte gelismis (Pathak & ark.,
2021), Arabidopsis ’te Pseudomonas syringae infeksiyonuna karsi
bitki savunma genleri tetiklenecek sekilde DM degismis (Lopez
Sanchez & ark., 2016), misir bitkilerinde ZmMRP4 gen metilasyonu
tohumda inorganik fosfatin miktarmin yiikselmesine neden olurken
(Pilu & ark., 2009) pI/ gen metilasyonu ise renk olusumunu
azaltmistir (Cocciolone & ark., 2001).

Temel gidalardan olan bugdayda klasik 1slahla yeni varyant
eldesi uzun slirmektedir. Son yapilan bir aragtirmada bugdayda
epigenetik olarak kontrol edilen 6zelliklere dayali 1slahla yeni bir
fenotipin ortaya ¢ikisini kolaylastirmak amaciyla metiltransferaz
inhibitérii olan zebularine (Zeb) ile DNA metilasyonu yikima
ugratilmistir (Finnegan & ark., 2025). Bugday verimi {izerinde
onemli parametrelerden olan ¢icek salkim gelisimi, basak¢ik
yogunlugu dolaysiyla dane hacmi ve sayisinin onemli oranda
degistigi, basakcik yogunlugunun artis nedeni olarak stres
adaptasyon geni Q ’nun transkript miktarindaki artistan
kaynaklandigi, ancak bu gelismelerle birlikte trizomi, telosentrik
kromozom olugumu gibi kromazomal hasarlarin da meydana
gelmesinden dolayi epi-islah i¢in Zeb ’in uygun bir se¢im olmadigi
rapor edilmistir. Bugdayla ilgili yapilan diger ¢alismada tuz stresi

-2



kosullarinda gelistirilen bugdaylarin yesil aksamina yapilan silikon
uygulamasinin epigenetik ve fizyolojik reaksiyonlar1 test edilmistir
(Tobiasz-Salach & ark., 2024). Elde edilen sonuglara gore NaCl
stresine maruz kalan bugdaylarda SiO, gilibresi tuz stresini
yatistirmakta, uygulanan silikon konsantrasyonuna bagli olarak
metilasyon seviyesi de8ismekte ve bitkiler stresle miicadele
yetenegini gelistirmek amaciyla fizyolojik ve biyokimyasal
reaksiyonlar1 yeniden diizenlemektedir.

Histon Metilasyonu (HM)

Histon metilasyonu, niikleozomu olusturan histon
proteinlerindeki amino asitlere metil grubunun aktarilmasiyla ilgili
bir reaksiyondur. Histonlarin elektrostatik 6zelligini etkilemeyen
HM (Ueda & Seki, 2020), transkripsiyonu hem azaltabilir hem de
artirabilirler (Swygert & Peterson, 2014). Metilasyonun hangi amino
asitlerde gerceklesecegine ve ka¢ adet metil grubunun transfer
edilecegine veya metil grubunun ayrilacagina (demetilasyon) bagh
olarak, 1ilgili proteinlerde translasyon sonrasi degisim olup-
olmayacagi ve transkripsiyonun seviyesi HM ile diizenlenmektedir
(Tsukada & ark., 2006; Xu & ark., 2017; Zhao, Zhan & Jiang, 2019).
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Sekil 2. a)Kromatinde yer alan niikleozomun modiiler yapisi.
b)Niikleozomda histonlar 1 veya 2 veya 3 metil grubu alabilir,
metilasyon hem DNA ’da hem niikleozomda gériiliir ve DNA 'nin
veya genlerin susmasiyla sonuglanr, demetilasyon ise bunun zit
yontinde hareket eder. Asetilasyon ise histonlarin a¢ilmasini saglar
ve gen ifadesini artirir, deasetilasyonda ters yonde isleyerek genlerin
baskilanmas: yoniinde ¢alisir
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Celtikte SDG724 gen bolgesine ait histon metilasyonu
ciceklenmeyi tesvik etmekte olup ilgili gende goriilen mutasyon
fonksiyon kayiplarina neden olmakta ve ¢iceklenme gecikmektedir
(Sun & ark., 2012). Kolza ’da FLOWERING LOCUS C
kromatininde histon metilaz enzimini kodlayan gen BrSDGS ’de
goriilen mutasyon erken ¢iceklenmeye neden olmakta ve yaprakl
bas olusumu, tohum verimi gibi 6zellikler etkilenmektedir (Fu &
ark., 2020). Cigeklenmeye gegis siireci ve siliresi onemli tarimsal
ozelliklerdir. Kolzayla ilgili yapilan baska bir calismada ¢igeklenme
donemine gecisi kontrol eden Brd REF6 ve BrA ELF6 genleri
H3K27 histonun metilasyon diizeyini ayarlamaktadir (Poza-Viejo &
ark., 2022). Mutant analiz sonuglarina goére Brd REF6 gen
mutasyonunda ¢i¢ceklenme gen ifadesi degismedigi i¢in ¢igeklenme
ertelenmis, Br4A ELF 6 gen mutasyonunda ise H3K27 demetilasyonu
yiikselmis ve ¢igeklenmenin erken gelistigi rapor edilmistir. Histon
metilasyonu karmasik bir olay olup metilasyonun derecesine bagh
olarak gen ifadesi ya baskilanmakta yada aktif hale gegmektedir.

Histon Asetilasyonu (HA) ve Deastilasyonu (HD)

Arastirma sonuglart géstermistir ki, dinamik bir yapiya sahip
olan histonlar c¢evresel degiskenlerin etkisi altindadir. Histon
asetilasyon veya deasetilasyonu histon proteinlerindeki amino
asitlere asetil grubunun (-COCH3) eklenmesi veya cikarilmasidir,
reaksiyon histon acetyltransferases veya histon deacetylases
enzimleriyle gerceklestirilmektedir (Kumar, Thakur & Prasad,
2021). Negatif yiiklii asetil gruplari histonun kuyruk bolgesindeki
pozitif yiikli lizin ve arjinin amino asitlerinin + yiik 6zelligini
azaltarak noétralize eder ve hidrofibik bir ¢evre olusturur (Onufriev
& Schiessel, 2019). Sonugta histon ile negatif yliklii DNA arasindaki
ilgi azalarak kapali durumdaki kromatin agik duruma geger (Li S &
ark., 2019). Boylece ilgili genlerin promoter bolgelerine ¢esitli

transkripsiyon faktorleriyle RNA polimeraz enzimleri baglanarak
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transkripsiyon baslatilir. Ozet olarak asetilasyon reaksiyonu
molekiillerin elektrik yiik 6zelligini etkileyen bir prosestir. Bu
nedenle histon asetilasyonu DNA ile histon molekiilleri arasindaki
interaksiyonu giiclendirerek DNA ’nin kapali konumda olmasina
neden olacak ve gen transkripsiyonu azalacak veya duracaktir.
Histon deastilasyonu ise ters yonde isleyerek DNA-histon baglarini
gevseterek ilgili DNA bolgesini aktif hale getirecektir.

Histon Modifikasyonlarimin Bitki Gelisimine Etkileri

Sert ¢evre kosullarinda tarim  bitkilerinin  histon
modifikasyonlariyla kromatin ve gen ifade diizeyindeki degisim
mekanizmalarini ilgilendiren arastirma ¢alismalar1 az sayida mevcut
olup, cogunlugu derleme makalelerdir. Translasyon sonrasi histon
modifikasyonlar1 genellikle metilasyon ve asetilasyon {izerine
kurgulanmis olup aslinda histon fosforilasyon, ADP-ribosilasyon,
ubikitinasyon, suksinilasyon, butrilasyon diger modifikasyon
cesitleridir (Huang & ark., 2014). Ancak bunlarin mekanizmasiyla
ilgili deneysel c¢alismalar ¢ok azdir, bazilar1 bitkilerde heniiz ele
alimmamustir.

Bitkiler bir strese maruz kaldigi zaman hangi mekanizmay1
kullanabileceklerine karar verebilecek hafizaya sahiptirler (yada
buna sistem de denilebilir), dolaysiyla bitkiler gecici veya daimi
olarak epiallel denilen epigenetik stres hafizasi yaratabilecek
kabiliyete sahiptirler (Herrera, Medrano & Bazaga, 2016; Springer
& Schmitz, 2017; Schmid & ark., 2018; Sudan, Raina & Singh,
2018; Kumar & Rani, 2023).

Celtikte GTP-bagli proteini kodlayan epidl alleli
bodurlagmaya neden olmaktadir, d/ (Dwarfl) geni DNA
demetilasyonu ve histon asetilasyonuyla birlikte aktiflendigi zaman
bitki boy/sekil diizenini tekrar ayarlayarak normal gelisim
gostermektedir (Miura & ark., 2009). Yine celtikte epigenetik
degisimlerle OsSPLI4 epiallel gen ifadesi artmakta ve sonugta
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salkim dallanmasi1 ve dane verimi de artis gdstermektedir (Miura &
ark., 2010), histon asetilasyonuyla WOXII geni kok gelisiminin
diizeniyle (Zhou & ark., 2017) ve PGL2 geni de dane uzunlugu,
agirlig, toplam hasilat artistyla iligkilendirilmistir (Song & ark.,
2015). Soya fasulyesinde epigenetik regiilasyon sistemiyle ilgili
MSH1 gen hattina sahip gesitle yabanil ¢esit caprazlanmis ve elde
edilen epi-varyantin ¢evresel faktorlerden daha az etkilendigi ve
iirlin stabilitesinin de iyilestirildigi rapor edilmistir (Raju & ark.,
2018). Kurak kosullarda misir bitkilerinde histon asetilasyonu
artarak epigenetik reaksiyonlar gelismekte ve bitkiyi susuzluk
stresine dayanikli hale getirmektedir (Li & ark., 2021). Misir
bitkilerinde histon deasetilaz geni HDA 108 niikleusta, H3K9 histon
metilasyonunu azaltarak ve H3/H4 histon asetilasyonunu artirarak
bitkinin boy, yaprak gelisimi ve fertilitesini etkilemektedir (Forestan
& ark., 2018). HDA101 histon deasetilaz geninin fazla miktarda
ifade olmas1 asetile olan histonlarin miktarini etkilemekte ve misir
bitkilerinde morfolojik ve gelisimsel kusurlara neden olmaktadir
(Rossi & ark., 2007). HDAI0l geni baskilayict proteinlerle
interaksiyona girince hedef-gen bolgesinde hipoasetilasyona neden
olmakta fakat transkript seviyesi etkilenmemektedir (Varotto & ark.,
2003). Ancak bunun sonucunda misir koganlarinda dane hacmi
etkilenmektedir. HDAI0I, baz1 inaktif genleri hedef almakta ve
hiperasetilasyona neden olmaktadir, boylece inaktif genlerin ifadesi
de artmaktadir (Yang & ark., 2016). Arabidopsis thaliana ’da
trichostatin A uygulamasi histon deasetilaz enzimini inhibe etmekte
ve Botrytis cinerea fungal patojen dayaniklilik artis1 gelismektedir
(Hu & ark., 2019). Belirtilen bu ve benzeri epi-karakter 6zellikler
kullanilarak DNA sekans dizi degisimi olmadan stres elastikiyeti
yiikseltilmis bitki seleksiyonu siirdiiriilebilir eko-tarim sistemleri
icin 6nemli potansiyele sahiptir.
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LncRNA ’larin Epigenetik Degisimlerdeki Rolii

Epigenetik diizenlenme sirasinda LncRNA ’lar gen
aktivasyonu i¢in epigenetik regiilatorlerle direkt baglant1 kurmakta
ve bu epigenetik regiilatorlerle transkripsiyonu takip etmektedir
(Yang & ark., 2023). Tuz stres adaptasyonunda soya bitkisinin
koklerinde DNA metilasyonuyla LincRNA ve LncNAT transkript
seviyesi ylikselmis (Chen & ark., 2019), kurak kosullarda celtikte
DNA metilasyon yoluyla kurakliga 6zgii 271 adet yeni LncRNA
transkript ornekleri rapor edilmistir (Li P & ark., 2019). Benzer
sekilde Arabidopsis *te oksin biyosentezi, bir LncRNA olan APOLO
transkriptleri araciligryla DNA ve histon metilasyonu diizenlenerek
ayarlanmaktadir (Fonouni-Farde & ark., 2022). Sunulan 6rnekler
epigenetik diizenleyicilerin gen ifadesindeki Onemini ortaya
koymaktadir.

Tarimda Epigenetik Uygulamalarin Zorluklar:

Arastirma sonuclarindan edinilen epigenetik mekanizmaya
dayali stres 6zellikleri 1slah edilmis varyantlarin pratik uygulamalara
transferinde baz1 dezavantajlar bulunmaktadir. Son derece karmasik
mekanizmalara sahip olan epigenetik Ozellikler bitkinin doku,
gelisim donemi ve ¢evresel degiskenlerden etkilendigi i¢in ¢ok fazla
testleme yapilmasi gerekir. Bu karmasik mekanizmalar DNA
metilasyonu, histon modifikasyonlari ve ncRNA arasindaki
interaksiyonlarin etkisiyle ilgilidir. Ancak daha az calisilan
ubikitinasyon, suksinilasyon, butrilasyon vb reaksiyonlarin
metilasyon ve asetilasyon/deasetilasyon  modifikasyonlariyla
baglantilar1 ve bunlarin bitki tizerindeki etkisi ¢ok az bilinmektedir.
Kisacas1 epigenetik diizenlenme ¢ok genis ve karmasik bir ag
sistemine sahiptir. Epigenom ¢aligmalarinda standart teknikler
bulunmamaktadir.

Bir stres faktoriine dayanikli olan bir bitki varyant: farkli bir
stresle karsilaginca tepkisi de degisebilmektedir. Bu nedenle
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ozellikle tarimsal bitki 1slah caligmalarinda giivenilir metodlar
gelistirmek icin, epi-karakterlerin generasyonlar arasi gecis
dinamikleri ve stabilitesinin ¢ok iyi bilinmesi gerekir (Li & ark.,
2023). Epigenetik mekanizmalara dayali yapilan seleksiyon
caligmalar1 az sayida tarim bitkileriyle sinirlhidir. Her bir bitki ¢esidi
kendine 6zgli genom ve epigenom karakterlere sahiptir. Bir bitkiden
elde edilen bulgularin/bilgilerin diger bitkilere transfer edilememesi
standart bir epigenetik mekanizma gelistirmede ki en oOnemli
zorluklardan birisidir. Stres toleransligiyla ilgili tarim bitkilerinin
epi-1slah caligmalarinda ele alacak ilgili bitkinin {i¢ degiskeni
arasindaki interaksiyon mutlaka dikkate alinmalidir, bunlar;

1. bitkinin genleri veya genetik 6zellikleri
2. bu genlerin epigenetik diizen mekanizmalari

3. farkli bolgelerde ve farkli mevsimlerde karsilasilan
stresler arasindaki interaksiyon ¢ok iyi ¢calisilmalidir

Sonu¢

Dinamik bir yapiya sahip olan histon modifikasyonlari
ekstrem abiyotik kosullarda ¢ok farklt metilasyon ornekleri
gostermektedir. Epigenetik regiilator ag sistemindeki stres tepkileri
ortaya cikarildikca stres elastikiyeti yiiksek bitki varyantlarinin da
seleksiyonu miimkiin olabilecektir. Epigenetik modifikasyonlarin
kalittm1 DNA sekanslarinda bir degisim olmaksizin gelecek nesillere
de aktarilacagi icin yeni kusaklardaki bireylerin de stres
adaptasyonlarina yardim edecektir (Quadrana & Colot, 2016).

Genellikle epigenetik mekanizmalara ait g¢alismalar
Arabidopsis tizerindeki arastirmalardan elde edilmekle beraber,
celtik, kolza, misir, soya fasulyesi, domates gibi tarim iiriinlerinde de
onemli arastirma bulgulari mevcuttur. Arastirma bulgularindan
pratik uygulamalara gegiste heniiz standart tekniklerin olmayisi,
cevresel degiskenlere bagl olarak epi-zelliklerin elastikiyeti, heniiz
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deneyimli arastirmact yetersizligi gibi engeller epigenetige dayal
uniform ¢oziimii zorlagtirmaktadir.

Tarimsal bitki 1slahinda halen klasik genetik kurallarina
dayandirilan yaklasima odaklanilmaktadir. Oysa epigenetik bilgiye
dayali epigenetik bilesenlerle tarimsal 1slah caligmalari, iirlin
gelisiminde yeni firsatlar sunabilir.
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BOLUM 3

BiTKI HIPERSENSITIF TEPKININ MOLEKULER
FiZYOLOJiSi

BERNA BAS1

Giris
Oldukca eski bir fenomen olan hipersensitif tepki (HR:
Hypersensitive Response), uyumlu konukgu-patojen
interaksiyonlarinda patojenden gelen sinyal {izerine patojen girisini
ve yayilmasini 6nlemek i¢in infeksiyon noktasinda hizli ve ani lokal
hiicre Oliimiiyle karakterize edilen hastalik dayanikliligiyla ilgili
bitkinin ig¢sel bir savunma mekanizmasidir. Bu boliimde HR ’nin son
yillarda yapilan molekiiler diizeydeki arastirmalariyla ilgili sonuglar

dogrultusundaki yenilikleri ve bunlarin tarimdaki olas1 uygulamalari
one ¢ikarilmistur.

Bitkilerde ““‘Hipersensitif Tepki” (HR) olarak bilinen hastalik
dayaniklilik fenomeni yaklagik bir asir once ilk kez Marshall Ward
(1902) tarafindan bugday pas hastaligina karsi bazi bugday
varyetelerinin  degisen diizeylerde dayaniklilik tepkilerinin
gozlemlerine dayanarak oOne siiriilmistir. O yillarda farkli
patosistemlerde de benzer gozlemler bildirilmisse de ilk gergek
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hipersensitif tepkinin kapsamina dair agiklama bugday pas
hastaligina kars1 farkli bugday varyetelerinin tepkilerini arastiran
Stackman tarafindan 1915 yilinda yapilmistir. Stackman (1915) ’a
gore asirt duyarlilik tepkisi patojenin konukguya saldirdigi noktada
konukgu hiicrelerinin anormal hizli1 6liimiidiir. Savunmadan ziyade
bitki fenotipine dayali agiklamaya odaklanan Stackman (1915), HR
fenomenini tam anlamiyla fizyolojik dogasi agiklanmaksizin gorsel
delile dayali bir anlam olarak sunmustur. Oysa giiniimiizde HR hiicre
Olim fenomeni bitkilerde hastalik savunma genlerinin anlam
kazanmasi, ROS (Reactive Oxygen Specieses) ve NO (Nitric Oxide)
iiretiminin artisi, fitoaleksin gibi bazi sekonder metabolit tiretimiyle
iliskilendirilmekte olup hastalik dayanikliligiyla ilgili bir savunma
modeline dogru yonelmigtir. HR sadece patojenlere degil
herbivorlara karsida gelisen bir tepkidir (Agarrwal & ark., 2016;
Fernandes & Negreiros, 2001). Cogu bitkilerde patojenlere karsi
savunma amactyla ROS, NO ve Ca*? diizeylerinin yiikselmesinin bir
sonucu olarak ortaya ¢ikan HR tepki, programli hiicre 6liimlerini de
tesvik etmektedir (Ren & ark., 2021). Hiicre duvarinda kalloz
birikimi, kutikula sentezinin artis1, plasmodesmlerin bloke edilmesi
de yine HR olaylar1 kapsaminda gelismektedir (Nawrath & ark.,
2013; Huysmans, Coll & Nowack, 2017; Lewandowska, Keyl &
Feussner, 2020). miRNA 'nin absisik asit yardimiyla degisime
ugramasiyla viral replikasyon ve plasmodesmlerin blokajindan
dolay1 viriislerin hareket etmesi sinirlanmakta olup sonucta antiviral
susturma gerceklesmektedir (Alazem & Lin, 2017). HR ’nin
molekiiler modellerinin kargilastirmali olarak ele alindigi bu derleme
de ““HR Oliim programi nasil gelismektedir” konusu HR tepkiye
neden olan patojenlerin araz oldugu bitkiyle interaksiyonuna
dayanarak  kimyasal Olim sinyallerinin  metabolizmasiyla
degerlendirilmistir.



Bitki-Patojen Interaksiyonlarinda HR *nin Ana Cercevesi

Patojen istilasina maruz kalan bitkiler ya duyarlilik ya da
dayaniklilik ile sonuglanan karmasik biyokimyasal olaylarla tepki
verirler. Viriilent patojenler genelde konuk¢unun genlerini ve
fizyolojisini, kendi yasamlar1 i¢in dogrudan kontrol edecek
kapasiteye sahip olduklari i¢in konukgularin1 duyarli hale getirirler
ve hastalik gelisimine neden olurlar. Aviriilent patojen
infeksiyonlari ise konuk¢u olmayan (non-host) bitkilerde gelisir ve
bitkilerde HR tepkimeye neden olurlar. Bitkilerde konukc¢u olmayan
dayaniklilik iki tipte ele alinir; Tip I dayaniklilikta bitkide gozle
goriillir simptom gelismezken, Tip II dayaniklilikta ise HR 6timleri
gelismektedir (Mysore & Ryu, 2004). Tip I dayaniklilikta HR
simptomlar1 olmamasina ragmen bitkide hastalik dayaniklilikla ilgili
cesitli molekiiler mekanizmalar harekete gecebilmektedir (Lu &
ark., 2001, Tao & ark., 2003). Fitopatolojide genellikle HR olarak
bilinen tepki Tip II dayanikliliktir ve patojene ait aviriilenslik
proteinleri araciligiyla bitkide tetiklenen bir dizi savunma olaylari
sonucunda HR oliimleri gelismektedir (Mysore & Ryu, 2004).

HR reaksiyonu, tesvik edilen fizyolojik olaylarin dogasina
uygun bir vizyonla ele alindiginda bitkilerde iki temel olaya yol
acmaktadir; ilki konukc¢u bitkinin gézlem sistemleri tarafindan bitki
R (Resistance) proteinleri araciligiyla belli organizmalar 6zel olarak
tanmir  (Keen, 1990) ve  uyumsuz  konukgu-patojen
interaksiyonlarinda (konukcuya-6zel) HR gelisir. ikinci tip HR "nin
tipik 6zelligi ise 6zel olmayan bir tepkime olup bir¢ok bitkilerde ¢ok
cesitli ve genis bir patojen spektrumuna tepki olarak tesvik edilir ve
konukguya 6zel olmayan bir HR tepkidir (Heath, 2000). Poliamin-
oksidazlarin (PAOs) tesvikiyle spermin (Spm) oksidasyonu tiitiin
varyetelerinde farkli patojenlerle hem konukguya 6zel hem de 6zel
olmayan HR tepkimeyi gii¢lii bir sekilde baslatmaktadir (Yoda &
ark., 2009). Dolaysiyla Spm katabolizmas1 HR-baglantili savunma
tepkimelerinin diizenlenmesinde énemlidir (Seifi & Shalp, 2019).
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Biyotik/abiyotik cevresel streslerle yasamak zorunda kalan
bitkiler stresle ilgili bir sinyal aldiktan sonra karmasik olan regiilator
ag sistemini harekete gegirerek savunma tepkimeleri gelistirmeye
baglar. Bitkilerde cevresel streslerle ilgili fonksiyonel genlerin
transkriptleri belli diizeylerde bitkilerde bulunmakta ve bu
transkriptler yeni diizenlemelerle bitkinin strese adaptasyonunu
kolaylastirmaktadir. Bu transkript faktorlerinden biride hem pozitif
hem negatif islev yapan WRKY regiilatorleridir (Liu & ark., 2017,
Finatto & ark., 2018). Seker kamisinda WRKY gen ailesinden olan
ScWRKYS5 geni siirekli olarak aktif ¢alisan bir gendir ve Sporisorium
scitamineum ile infeksiyon sonrasi dayanikli seker kamisinda
trankript dilizeyi artmakta, duyarli varyetelerde ise azalmaktadir
(Wang & ark., 2020). Ayrica absisik asit (ABA), salisilik ast (SA),
polietilen glikol (PEG), NaCl gibi abiyotik faktorlerle transkript
miktar1 artan ScWRKY5 geni transgenik tiitinde Ralstonia
solanacearum ‘a dayaniklilig1 artirirken, Fusarium
solani var. coeruleum ’a ise ¢ok duyarli hale gelmektedir. Bu
dayaniklilik azalmasimin HR ve SA ile ilgili fonksiyonel gen
sentezindeki baskidan kaynaklandigi rapor edilmistir. Bir patojene
duyarliyken digerine dayaniklilik gosteren ScWRKY5 ’in galisma
mekanizmasinin agiga ¢ikarilmasi i¢in ilave ¢alismalar da gereklidir.

Genellikle biyotrofik patojenlere dayaniklilikla
iliskilendirilen HR tepki Arabidopsis atwakl10 hattinda viriilent
Pseudomonas syringae pv. tomato (Pst) ve aviriilent 1rkiyla
inokulasyon caligmalar1 yapilmistir (Bot & ark., 2019). Sonuglar,
fonksiyon kaybina sahip mutant A¢tWAKLI(O gen hattina sahip
bitkiler viriilent ve aviriilent Pst koloni sayisinda 6nemli artiga neden
olmus ve bitkinin hastalik duyarliligin1 kontrol grubuna gore
artirdigin1 gostermistir.

Harpin proteinleri duyarli bitkilerde virtilenslik faktori
olarak calismakta ve konukg¢u olmayan bitkilerde HR tepkiye neden
olmakta, savunma tepkimelerini tesvik etmekte, bitki gelisimine
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destek olmaktadir (Wang X. & ark., 2018). Bir harpin proteini olan
Hpal, patojenlerin tip III salgi sistemleriyle bitki hiicrelerinin
ekstraseliiler bosluguna birakilmaktadir (Ji & ark., 2020). Ji & ark.,
(2020) Xanthomonas oryzae pv. oryzae "dan Hpal ’in N-terminal ve
C-terminal domain bolgelerindeki amino asitlerin fonksiyonlarini
detayli calismistir. Buna gore Hpalxoo ‘'nun N-terminal bolgesi N21
olarak isimlendrilmekte olup CC domain alan olusumunda biiyiik
oneme sahiptir. Ciinkii ilgili bolge konukg¢u olmayan tiitiinde giiglii
bir HR tepkiye neden olmaktadir. Fakat C-terminal bolgedeki 21
amino asit daha zay1f HR tepki olusturmaktadir. Erwinia amylovora
nin mesajct harpin  proteinleri ve  Xanthomonas
oryzae pv. oryzicola (Xoc) harpin proteinleri Cin ‘de ¢evre dostu
biyopestisid olarak gelistirilmistir (Ji & ark., 2020). Bitki gelisimini,
iirlin verimini ve hastalik dayanikliligini artiran biyopestisid harpin,
toksik olmayan ve kalinti1 birakmayan etkilere sahiptir ancak bitki
yapraklarindaki harpin reseptorleriyle interaksiyona girdigi ig¢in
biyoyararlannmi da zayiflamaktadir. Ayrica N-21 transgenik tiitiin
“de tiitlin mozayik viriisiine ve Pectobacterium
carotovora subsp. carotovora ’ya dayaniklilik artmigtir. N21 peptiti
soliisyon olarak bazi bitkilere uygulandiginda Botrytis cinerea ’ya
ve Monilinia fructicola "ya konukcu bitkide dayaniklilik artis1, bitki
gelisimine olumlu etkisi ve kuraklik dayanikliliginda artis rapor
edilmistir. Benzer sekilde X. axonopodis pv. glycines "den HpaG "nin
N-terminali, Pseudomonas syringae pv. syringae "dan HrpZ’ nin C-
terminalindeki 216 amino asit, P. syringae pv. phaseolicola dan
HrpZ "nin C-terminalinde 200-300 amino asit bolgeleri siddetli bir
HR tepki i¢in gerekli ve dnemlidir (Alfano & ark., 1996 ; Lee & ark.,
2001; Oh & ark., 2007; Ji & ark., 2011). Ji & ark., (2020), N21
peptitinin hastalik olusumunu geciktirdigini, hastalik siddetini
azalttigini, cilek ve domateste Botrytis cinerea “ya dayanikliligin
arttigini, bugdayda eksojen N21 uygulamasinin kok gelisimini
ilerlettigini, boy uzattigini, biber, domates ve diger bitkilerde de

kuraklik toleransini tesvik ettigini rapor etmislerdir. Ozet olarak,
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Hpalxoo efektoriiniin N-terminal bolgesinde yer alan kisa bir bolge
olan N21npa1 peptit parcasi soliisyon olarak uygulandiginda tiitiinde
HR tepkisi uyandirmaktadir. N21npa1 peptit parcasi, biitiin halinde
uygulanan Hpalxe, efektoriine benzer etki gostermektedir. HR
tepkimenin olusumu harpinin N-terminal bolgesinde CC-yapili
domain alan olusturmasina baghdir. Ancak efektér harpinin
fonksiyon yapmasi i¢in 6nemli olan CC-sarmal yapi, bitki ylizey
reseptorlerince tanindigi icin bitki efektére karst immiin sistemini
harekete gegirmekte ve biyoyararlanmmmi da azalmaktadir. Ilgili
calisma da harpin fonksiyonuna odaklanilmis olup efektdr-reseptor
iliskisinin ve HR ’nin molekiiler dogas1 bilinmemektedir. Bu temel
sonu¢ benzer sekilde proteinlerden biyopestisid gelistirilmesinde
zemin olusturmasi bakimindan 6nemlidir.

Bitki HR oliimleri fungal ve bakteriyel infeksiyonlar
haricinde oomycetes ’ler, virlisler gibi obligat patojenlerin
yayillmasina engel olmaktadir. Viriis infeksiyonu, bitki hiicre duvar
sentezinde islevsel olan bazi proteinlerin ve hiicre duvarinda
degisimlere neden olan PR-2 ve HRGP gibi protein rezidiilerinin
iiretiminde yeni diizenlemeleri tesvik etmektedir (Baebler & ark.,
2014; Zheng & ark., 2013). Patates viriisii Y (PVYNY) irki patateste
nekrotik hastalik simptomlarina neden olmakta ve patates
dayaniklilik tepkisi olarak hiicre duvar sentezinde islev yapan
proteinlerin iiretimi tekrar diizenlenerek hiicre duvarina yeni sekil
verilmektedir (Otulak-Kozilel, Kozilet & Lockhart, 2018). Buna
gore bitki hiicre duvarmin yapisal maddesi hidroksiprolince zengin
bir glikoproteini (HRGP) olan ekstensin rezidiisii infeksiyon sonrast
viriise duyarli ve dayanikli her iki patateslerde tesvik edilmis ama
HRPG ’nin diizeyi uyumsuz konukgu-patojen interaksiyonunda
uyumlu interaksiyona gore c¢ok yiiksek diizeyde tespit edilmistir.
Boylece viriisiin konukguya giris noktasinda ektensinin miktarindaki
artis hiicre duvarna gii¢ kazandirdigimin gostergesidir (Otulak-
Kozilet, Kozilet & Lockhart, 2018).
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Gram (-) bitki patojenik bakteriler konukcuda infeksiyonu
ilerletmek i¢in HR tepkiyi ve patojenisiteyle ilgili olarakta T3SS
sistemini kullanirlar. Cesitli bitki patojenlerine ait efektorlerin
biyokimyasal analiz sonucglari gostermistir ki, T3SS efektorleri
proteaz, fosfataz, ubikuitin ligaz, ribosiltransferaz, transkripsiyon
aktivatorleri ve fosfotreonin liyaz gibi aktiviteleriyle konukcu
bitkileri manipule etmektedirler (Nahar & ark., 2014). Patlican
bakteriyel solgunluk etmeni Ralstonia solanacearum uyumlu ve
uyumsuz  konukgu-patojen interaksiyonlarinda  patojenisiteyi
ilerletmek ve HR tepkiyi uyandirmak icin Hrp T3SS sistemini
kullanirlar (Nahar & ark., 2014). Ilgili patojende rip olarak
isimlendirilen 72 efektor gen bulunmakta olup, bunlardan Rip36
geni Zn-baglantili proteaz aktiviteye sahiptir ve Solanum torvum "da
HR tepkiye neden olmaktadir. Bir avirtilenslik (Avr) geni olan Rip36
‘da yaratilan mutasyon ise bitkinin HR tesvik yetenegini de yok
etmektedir. Patojene ait avr proteinleri bitki R gen proteinleriyle
taninmakta ve efektor proteinlerin virtilenslik fonksiyonlar1 ortaya
cikmaktadir. Bitkilerin yabanci maddeleri/molekiilleri  kesif
sistemlerinin temel mekanizmalarinin ortaya ¢ikisi, tarimda uzun
vadeli stirdiiriilebilir bir dayanikliligin miihendislik ¢aligsmalarina
katki sunacaktir.

Bitki HIR (Hypersensitive Induced Reaction) proteinleri,
SPFH (stomatin/prohibitin/flotillin/HfIK/C) protein (iist-ailesine
aittir ve HIR homologlar1 arpa, celtik, domates, biber, papaya,
bugday, soya, elma, Arabidopsis, tiitiin gibi bitkilerde tanilanmus,
HIR izoformlar1 ise hiicre icinde, hiicre membraninda,
tonoplastlarda, endosomlarda bulunmaktadir, bitki immiinitesini
harekete geciren savunma sistemlerinde gérev almaktadirlar. Fungal
ve bakteriyel infeksiyon sirasinda miktar1 ylikselmekte (Zhou & ark.,
2010; Q1 & ark., 2011; Zhou & ark., 2012; Liu & ark., 2013; Xiang
& ark., 2015), ayn1 zamanda aviriilent patojenlerce uyumsuz
konukgu-patojen interaksiyonu sirasinda en iist seviyeye ¢ikarak
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bitkileri korumaktadirlar (Chen & ark., 2012; Liu & ark., 2013; Yu
& ark., 2013). HIR proteinleri bitki hiicre ylizey reseptorleri olan
l6since zengin tekrarlt (LRR) proteinlerle fiziksel temas kurarak
interaksiyona girer, bazi bitkilerde HIR ’mn miktarmi artirirken
bazilarinda ise azaltmaktadir (Dan¢k, Valentova & Martinec, 2016).
Boylece HIR proteinleri patojen infeksiyonlarina karsi bitki
dayanikliliginda 6nemli rol oynayan HR ’nin gelisimine yardim
etmektedir.

HIR (Hypersensitive-Response Protein) proteinleri benzer
sekilde biber, celtik ve bugdayda bakteriyel patojenleri engellemede
hayati dneme sahiptirler (Jung & Hwang 2007; Zhou & ark., 2009;
Duan & ark.,, 2013). Biberde CaHIR1 proteini yapraklarda
Xanthomonas campestris pv. vesicatoria "ya karst programli hiicre
Oliimlerini diizenlemektedir. Bugdayda ise pas hastaliiyla infekteli
bitkilerde infekte olmayanlara gére TaHIR proteinlerinin transkript
miktar1 ¢ok yiiksek seviyelere ¢ikmakta ve uyumsuz konukgu-
patojen reaksiyonlarinda infekteli bitkiyi korumaktadir. Elma ’da
MdHIR4 gen proteini (Zhau & ark., 2019) ile Arabidopsis te AtMIR1
proteini (Lv & ark., 2017) plazma membraninda bulunmakta ve
patojenlerin istilasina engel olmaktadir. Birgcok bitki tiirlerinde
biyotik stresle baglantili bitki HR tepki proteinleri olan HIR hastalik
dayaniklilik tepkimelerinde patojen istilasini1 engellemektedir, ancak
bu proteinlerin molekiiler mekanizmasi fazla bilinmemektedir.

Biberde 6zel HR genlerinin bitkiyi korumada tek basina
yeterli olmadigi, patojenin saldirdig1 konukgu hiicrelerinde Sliimle
yikimlar yaptig1 ve HR ’nin ileri agamalarda iglevsel oldugu rapor
edilen bir ¢calismada genel savunma tepki (GDR: General Defense
Response) 'yi kodlayan genlerin (gds genleri) oldugu ve bunlarin
tesvik esiginin diisiik, patojene 6zel olmayan ve ayrica doku yikici
aktivitesi olmadig: bildirilmistir (Szarka & ark., 2022). Ozel HR
genlerinin gereksiz hatta bitkiye yiikk oldugunu rapor eden
arastiricilar biberde GDR sisteminin iki resesif genle (gdr 1 + 2)
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kontrol edildigini, HR genleri c¢evresel faktorlerle fonksiyon
yaparken GDR genlerinin ¢evreden bagimsiz galistigini rapor
etmiglerdir. Bu ilging ¢alismaya goére GDR genleri biitiin bitkilerde
mevcut olup, 6zel HR genleri ise son derece nadir goriilmektedir.
Ustelik GDR sistemi bitki immiinitesine de destek olmaktadir.
Bugiine kadar standart HR fenomeninden farkli bir yaklasima sahip
olan GDR sistemi bitki saglig1 i¢in diger bitkilerde de aragtirmaya
deger bir konudur.

HR "nin Molekiiler Fizyolojisi

Bitki HR hiicre 6ltimleri aviriilent patojenlerce tesvik edilen
hastalik dayaniklilig ile ilgili bir savunma tepkimesidir ve patojenin
girisini ve ardindan yayilmasini 6nlemek i¢in infeksiyon noktasinda
nekrotik lezyonlarin olusumudur (Chen & ark., 2014). HR 6liimiiniin
gerceklesmesi i¢in infekteli dokularda organize bir sekilde nitrik
oksit (NO) ve hidrojen peroksitin (H202) es zamanli olarak
iiretilmesi gerekir (Delledonne & ark., 2001). Bunun i¢in NO ve
H>02 'nin HR o6liimiinii diizenleyen genlerin ve transkripsiyonun
tekrar programlanmasi gerekir. HR ile ilgili Salisilik Asit, PR-1
genlerinin baglantis1 olup, diger hormonlar jasmonik asitle de
baglantilidir. PR-1 grubu genlerinin promoter bolgeleri genellikle
stresle-ilgili TF ’lerinin (bunlarda WRKY, HD-ZIP, NAC, ERF,
C2H2, ve GATA gibi transkripsiyon faktorleri) baglanma bolgelerine
sahiptir (Almeida-Silva & Venancio, 2022).

Biyotik ve abiyotik streslere bitki tepkimelerinin
diizenleyicilerinden olan Transkripsiyon Faktorleri (TFs) ailesinden
ZIP, NAC, MBY ve WRKY ’nin iiyeleri savunma genlerinin ifade
edilmesinde islevseldir (Le Hénanff & ark., 2013). Bunlar bitkilere
ve verilen tepkimelere bagli olarak pozitif veya negatif
diizenleyicilerdir. Bazi NAC (NAM, ATAF1/2, CUC2) proteinleri
HR ’de hiicre d6liimlerini tesvik eden patogenezisle ilgili-savunma
genlerini harekete gecirmektedir (Seo & ark., 2010). Domates NAC
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geni olan SINAC35, tiitiinde biyotik stres toleransligini artirmakta
ve Pseudomonas soloanacearum “a dayaniklilik saglamaktadir
(Wang & ark., 2016). Bugdayda 7aNAC30 geni sar1 pas infeksiyonu
sirasinda tesvik edilmekte ancak PR (pathogenesis-related) protein
genlerini ve hidrojen peroksit birikimini engelledigi icin hastalik
dayanikliliginin negatif diizenleyicisi olarak ¢calismaktadir (Wang B.
& ark., 2018). Arabidopsis thaliana 'da NAC transkripsiyon
faktorlerinden olan NAC4, patojenle tesvik edilen HR 6liimlerinin
diizenleyicilerindendir (Lee & ark., 2017). NAC4 '{in Arabidopsis
"deki esas hedefledigi genler HR 'nin negatif diizenleyici genleri
LURPI, WRKY40 ve WRKY54 ’diir. Ad1 gegen ilgili genler NAC4
ile susturularak HR oliimleri tesvik edilmektedir. Ancak NAC4 TF
‘lerin aktivitesi bir mikro RNA olan mirl64 ile negatif olarak
engellenerek HR oOliimlerinin diizeyi immiin tepki sirasinda
ayarlanmaktadir. Bu ¢aligmadan elde edilen ilging bir sonugta NAC4
ve mirl 64 genleri HR 6liimlerinde 6nemli roller {istlenmis olmasina
ragmen bu 6liim fenomeni patojen dayanikliligin1 kapsamamaktadir.
Aragstiricilar sonuglardaki HR-6liimlerinin ETI-immiin bagisiklikla
ilgili olmayabilecegini rapor etmiglerdir. Yeni bir NAC TF iiyesi olan
BnaNAC56, kanolada biyotik/abiyotik faktorlerle ROS birikimini ve
HR-benzeri oliimleri tesvik etmis ancak fizyolojik dlgtimlerle ilgili
verilerin sinirli olmasindan dolay1 NAC TF ’lerinin ROS-baglantili
HR oliimlerini diizenleme mekanizmasi1 heniiz bilinmemektedir
(Chen & ark., 2017). Yine Arabidopsis ’te bulunan diger
transkripsiyon faktori MYB30 hastalik dayanikliliginda ve
hipersensitif hiicre dliimlerinde pozitif bir regiilatér olarak
caligmaktadir (Marino & ark., 2013). MYB30 ’un aktivitesi sadece
patojenlerle degil ayni zamanda bitki hiicreleriyle de
diizenlenmektedir. MYB30, ubikuitinasyona maruz kalinca
proteozomal parcalanmaya ugramakta ve HR oOliimlerini de
yavaslatmaktadir. Bakteriyel inokulasyon sonrasi ubikuitinasyon
aktivitesi mutant varyetelerde MYB30 transkriptleri inokulasyon

zon bolgesinde birikerek HR oliimiinii artirmaktadir. Avirtilent P,
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syringae pv. tomato DC3000 AvrRpm1 1rkiyla yapilan calismada
Arabidopsis yapraklarinda gelisen HR lezyonlarinda prolin
dehidrogenaz aktivitesi Ol¢iilmiistiir (Monteoliva & ark., 2014).
Mekanizmasi bilinmemekle beraber, proDH metabolizmas1 oksidatif
patlamay1 ve HR &liimlerini artirmaktadir. Ozellikle bitkilerin stres
adaptasyonlarinda prolin katabolizmasina ve amino asit igerigine
olan duyarlilig1 artmakta olup, buna bagli olarak stresin etkisini
hafifletmek i¢in redoks homeostazi, yedek enerji deposu ve besin
maddelerinin doniisiimii etkilenmektedir (Liang & ark., 2013).

Cladosporium fulvum ile infekteli ve 6lmekte olan domates
’te patojene tepki sirasinda HR ’nin diizenleyici mekanizmalari ile
sistemik immiin yanit sinkronize olarak zirveye ulagmaktadir (Etalo
& ark., 2013). Olmekte olan fidelerde HR tepki abiyotik stres
kosullarinda (%100 bagil nem ve 33°C ’de) baskilanmakta, sartlar
tekrar normale dondiigiinde (%70 bagil nem ve 20°C ’de) ise HR
sistemik olarak tesvik edilmeye baglamaktadir. Savunma tepkimeleri
artarken salisilik asit ve etilen de sistemde yer almaya baslamis, HR
metaboliteri olarak aromatik amino asitler ve aromatik sekonder
metabolitler tiiremeye baslamig, HR yiiksek enerji gerektirdigi igin
alternatif enerji kaynaklarina yonelim gozlenmis, 6lmekte olan
bitkilerde HR ile ilgili transkriptom degisimlerinin diizenlenmesinde
WRKY faktorlerinin 6nemli roller listlendigi goriilmiistiir. Domates
fonksiyonel genomiks veri tabanina kayitli olan gen kiimelerinin
cogunlugunun HR tepkime de islevsel genler oldugu ve bunlarin da
amino asit transporterlerini kodlayan genler, MAP kinazlar, bir dizi
WRKY transkripsiyon faktorleri ve kalsiyum ile kalmodulin
sinyalizasyon ag sisteminde ¢alisan genler oldugu ortaya
cikarilmistir (Fei & ark., 2011; Etalo & ark., 2013). Bu genlerin
disinda diger gen gruplarindan, reseptor-benzeri protein kinazlari
kodlayan genler, protein kinazlar, fosfolipid sinyalizasyon ag
sisteminin genleri, jasmonik asit- ve etilen-aracili sinyal yolaklari,
oksidatif stres ve fonksiyonu bilinmeyen bir¢ok genler ayni gen
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kiimesinde yer almaktadir. Onemli diger sonugta bu genlerin
promoter bolgelerinin W-box baz dizisine sahip olmasi (WRKY
Transkripsiyon Faktorlerinin baglandigi motif dizisidir) ozellikle
WRKY transkriptlerinin/proteinlerinin HR ‘nin esas
diizenleyicilerinden oldugunu gostermektedir. Bitki WRKY TF ’leri
karbonhidrat sentezi, yaslanma ve sekonder metabolit liretiminde rol
oynamakta olup biyotik saldirilarda WRKY kapsamindaki ¢esitli
genler aktiflenmeye baslamaktadir (Hussain & ark., 2019).

HR-Hiicre Oliimlerinde ROS, NO ve SA interaksiyonu

Konukc¢uya 0zgii olmayan patojen infeksiyonunda, HR-
baglantili hiicre 6liimleri i¢cin ROS ve NO 06nemli sinyal araci
molekiilleridir. Patojen infeksiyonlarina bagli olarak ortaya cikan
ROS ve NO ’ler bitkinin biyotik strese adapte olmasini sagladigi i¢in
konuyla ilgili bir¢ok derleme ¢alismalar yapilmistir (Torres, 2010;
Mittler & ark., 2011; Bellin & ark., 2013; Mur & ark., 2013; Liu &
Zhang 2021; Lukan & Coll 2022). Bitki savunma tepkimelerinde HR
gelisimi i¢in ROS firetimi NO ile diizenlenmektedir. Bitkilerde NO
‘in kaynagi bilinmemekle beraber nitrat rediiktaz enzimiyle
iretilmektedir (Gupta & ark., 2011). ROS ise bitkilerin normal
metabolizmalari sirasinda yan iiriin olarak kloroplast, mitokondri ve
peroksizomlarda siirekli tretilmektedir (Torres, 2010). Her iki
madde arasinda capraz baglant1 vardir ve biyotik stres sirasinda
bitkinin primer metabolizmasi1 ve hormonal sinyalizasyon sistemiyle
ilgili genlerin aktivasyonu diizenlenmektedir. NO, immiin tepki
sinyalizasyon ag sistemindeki proteinlerin transkripsiyon sonrasi
nitrozilasyonla diizenlenmesine neden olmakta, ROS ‘da bu
diizenlemeyi etkilemektedir.

Aralarinda capraz iletisim bulunan ROS ve NO ’in bitki
hastalik savunma tepkimelerinde ki esas rolii sistemik kazanilmis
dayaniklilik (SAR; Systemic Acquired Resistance) 'da anahtar
goreve sahip olan bir salisilik asit reseptorii NPRG1 (Nonexpresser
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of Pathogenesis-Related Genes 1) proteininin fonksiyonu
tizerindedir (Saleem, Fariduddin & Castroverde, 2021). Patojen
saldirisindan sonra NPR1 konformasyon degistirir ve niikleusa
transfer olur ki, bu savunma genlerinin aktivasyonu i¢in gereklidir
(Tada & ark., 2008). NPR1 "in niikleusa gogii H>O> "nin sitoplazmik
konsantrasyonu arttig1 zaman engellenmektedir (Peleg-Grossman &
ark., 2010). Arabidopsis 'te infeksiyon sonrast ROS iiretiminden
sorumlu AtRBOHD proteini (Suzuki & ark., 2011) nitrozile
olmaktadir (Yun & ark., 2011), ama H>O, birikimi i¢in NO gereklidir
(Rasul & ark., 2012). NO ve ROS arasindaki bu cetrefilli
koordinasyonun mekansal ve zamansal karakteristik 6zellikleriyle
ilgili analizlere ihtiyag¢ vardir. SAR ’1n tesviki de immiin tepkide iki
onemli metabolit olan N-hidroksipipekolik asit (NHP) ve Salisilik
Asit (SA) kontrolii altindadir (Hartmann & Zeier, 2019).

Alternatif olarak ROS ve NO infeksiyon sirasinda patojen
tarafindan da tretilmektedir. Bu baglamda HR tepkimeyi farkli bir
perspektiften ele alirsak, nekrotrofik Botrytis cinerea konukguyu
infekte ederken iirettigi NO bitkiye difiize olur ve HR ’yi tetikler
(Turrion-Gomez & Benito, 2011). Magnaporthe oryzae ve kiilleme
etmeni Blumeria graminis de benzer sekilde apresorium olusumu
sirasinda trettigi NO ’i bitkiye transfer eder (Prats, Carver & Mur,
2008; Samalova & ark., 2013). Ancak fungusun iirettigi NO, bitkide
HR-6liimiiyle infeksiyonu ilerletmekte olup NO engelleyicilerin
uygulanmast da arpada M. oryzae 'nin patojenisitesini ¢ok
azaltmaktadir. Dolaysiyla HR-6liimii nekrotrofiklerden ziyade
biyotrofik organizmalara engel olmak i¢in dnemlidir. ROS i¢inde
benzer hipotezler gelistirilebilir.

Bir asir1 askin siiredir c¢aligilmasina ragmen halen
aydinlatilamayan bitki HR-hiicre 6liimlerinin temel mekanizmasiyla
ilgili caligmalar siirdiiriilmektedir. Aslinda bu konu ele alan kisinin
bakis acistyla da ilgilidir. Ornegin Lukan & Coll (2022)
derlemesinde programli hiicre 6liimii-dayaniklilik konusunu ROS ve
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SA baglantistyla ele almis, NO ’in 6nemine hi¢c deginmemistir.
Mittler & ark., (2011) ROS sinyalizasyon ag sisteminde NO ’in
roliinii degerlendirmemistir.

Programli hiicre olimii ve/veya HR, bitki-patojen
interaksiyonlarinin baglangi¢ asamalarinda yer alan daima oksidatif
patlamayla ilgilidir (Vranovéa, Inz¢ & Van Breusegem, 2002). Bir
hormon olan salisilik asit, bitki savunma sinyallerinin liretilmesinde
onemli rollere sahiptir ve patojen infeksiyonu sonrasi sentezi ve
birikimi artar (Saleem, Fariduddin & Castroverde, 2021). ETI-
bagisiklikta hiicre 6liimlerini kontrol etmek amaciyla ¢ift fonksiyon
yapmaktadir (Radojici¢, Li & Zhang, 2018).

SONUC

Bitkilerde HR tepkimesi bitkiye ait hiicre i¢i bir ¢ok
faktorlerin dahil oldugu karmasik bir olaydir. Uzun yillardan beri,
bitkilerin biyotik-patojen stresiyle miicadele edebilecegi molekiiler
diizeyde 1slah ¢aligmalari tasarlanmstir halen tasarlanmaktadir. Fakat
patojenlerin siirekli evrimlesmesinden dolay1 bu tarz yontemlerle
bitkilerin hastalik gelisimine engel olma g¢abasi da bir siire sonra
yetersiz kalmaktadir. Patojen saldirisim1 takiben bitkilerin hayatta
kalabilmesi i¢in tek bir faktor degil bir¢ok faktorlerin ayni anda ele
alindig1 genis kapsamli ¢caligmalara odaklanilmalidir. Bitkiler biyotik
stres tepkisine alternatif yollar gelistirirken esas olarak enerji
homeostazi ve metabolik degiskenlik Onemle g6z Oniinde
bulundurulmalidir. Bir patojene ait Avr faktoriine bir bitki duyarlilik
gosterirken, digeri dayaniklilik gosteriyorsa, aslinda biitiin bu
geligsmelerin temeli yine bitki varyetelerinin genetik ve metabolik
karakterleriyle ilgilidir. Bitkilerin biyotik stres toleransligini tesvik
etmek veya iyilestirmek i¢in hedef genler ile ara veya ana
metabolitlerin ~ baglantt  yollariyla ~ bunlarin  gerisindeki
mekanizmalarin aciga c¢ikarilmasinda transkriptomiks,
metabolomiks, iyonomiks gibi omiks teknolojilerinin 6nemini de
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tekrar vurgulamak gerekir. Biitlin amag bitkinin arazide her tiirlii
stres kosullarinda performansini ve prodiiktivitesini artirmaktir.
Bitki hastalik dayaniklilik fenomeni olarak konukcuya 6zgii
olmayan HR tepki kantitatif bir dayanikliliktir, bir ¢ok genleri
kapsayan poligenik 6zelliktedir, bitkiye kism1 dayaniklilik saglar ve
monogenik olan kalitatif dayanikliliktan daha degerlidir. Bu nedenle
HR mekanizmasinin biitiinciil bir yaklagimla analiz edilmesi gerekir.
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