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Ozet

Bitkiler hayvanlardan farkl olarak koti ¢cevre kosullarindan kagamayan yerlesik organizmalardir. Bundan dolay: bitkiler biiyiik oranda farkl
cevresel kosullari yiiksek hassasiyette algilama ve adaptasyon mekanizmalart gelistirmislerdir.

Bitkilerdeki tolerans mekanizmalarini aydinlatmak i¢in ¢evresel kosullardaki degisikliklere karsi sinyali nasil algilayip ilettigi ve gen anlatimini
diizenledigini anlamak biiyiik 6nem tagimaktadir. Bitkiler, plazma membranina yerlesik reseptorler, hiicre i¢i veya hiicre iskeletine bagl proteinler
gibi farkl yollarla stresi algilarlar. Sinyal iletim yollar1 oldukg¢a karmasik bir ag kullanir. Saptanan gevresel sinyal, sinyal kaskatlar1 yoluyla iletilir
ve transkripsiyon faktor aktivitesindeki degisiklikler gen anlatimini etkiler ve sonunda metabolik degisim ve fizyolojik yanit olusur. Farkli streslerle
uyarilan sinyal iletim yollarinin aydmlatilmas: farkli streslere karsi bitki toleransinin iyilestirilmesinde temel teskil eder. Sinyalin algilanmasi,
iletilmesi ve gen, protein ve metabolit diizeydeki anlatim farkliliklarinin igeren tiim siireclerin anlasilmasi, degisen iklim kosullarinda tarim ve
cevre siirekliliginin giiven altina alinmasina giiglii bir temel saglayacaktir.

Anahtar Kelimeler: Sinyal iletimi, tolerans mekanizmasi, membran reseptorleri, sinyal kaskati, transkripsiyon faktorleri.

Signaling in Plants

Abstract

Unlike animals, plants are sessile organisms and cannot move away from detrimental environmental conditions. Therefore, plants greatly
depend on high sensitivity detection and adaptation mechanisms to different environmental conditions. To understand how plants recognize
and transduce stress signals and regulate gene expression to different changes in environmental conditions is very important to realize tolerance
mechanisms in plants. Plants perceive the stresses in different ways, such as by plasma membrane located receptors, intracellular proteins or
cytoskeleton-associated proteins. Signaling pathways utilize a complex network. Detection of an environmental signal is transmitted through signal
cascades, and changes in transcription factor activity may organize changes in the gene expression eventually resulting in metabolic alteration and
altered physiological responses. To elucidate how signal transduction pathways induced by various stresses is essential to improve plant tolerance
to different stresses. Illuminating of these processes will offer a strong basis to secure sustainable agriculture and environment under changing
climatic conditions.

Key words: Signal transduction, tolerance mechanism, membrane receptors, signaling cascade, transcription factors.

GIRIS

Bitki hiicreleri siirekli olarak degisik hava ve ¢evre sartlarina
maruz kaldiklarindan tepki vermek zorunda olduklart olduk¢a

Uygun hiicresel yanitlari olusturmak {iizere, reseptorler,
protein olmayan mesajcilar, enzimler ve transkripsiyon

yogun bilgi akimina maruz kalirlar. Hicreler bu gevresel
ve gelisimsel olaylara yanit vermek durumundadirlar. Son
zamanlarda bitki biyolojisinde 6nemli bir arastirma odagi olan
sinyal iletimi, hiicreler arasinda gevresel ve gelisimsel olaylart
iletme ve bu olaylara kars1 hiicre iginde molekiiler, biyokimyasal
ve fizyolojik diizeyde cevabin olusturulmasidir. Biyokimyasal
ve molekiiler genetik tekniklerinin uygulanmasi ile gen
anlatimini diizenleyen mekanizmalarin aydinlatilmasinda ve
farkli fizyolojik sistemlerde, bir¢ok sinyal iletim yollarindaki
bilesenlerin belirlenmesinde biiyiik gelismeler kaydedilmistir.

faktorlerini igeren elementlerden olusan sinyal iletim aglar
cesitlenmistir. Normal olarak reseptdrler fizyolojik uyaran
i¢in oldukc¢a 6zgiindiirler ve bundan &tiirii birbirinden farklilik
gosterirler. Benzer sekilde enzimler ve transkripsiyon faktorleri
de ozglinliik gosterirler ve genom seviyesindeki miktarlart bu
durumu etkiler. Ornegin Arabidopsis genomu, 1000 protein
kinaz, 300 protein fosfataz ve 1500 transkripsiyon faktorii
sifreleyen genleri igerir [1, 2]. Buna karsin protein olmayan
mesajcilar nispeten azdir. Bunlar Ca* [3], niikleotidler [4],
hidrojen iyonlar1 [5], aktif O, tiirevleri [6] ve lipidlerdir [7, 8].
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Sekil 1. Bitki gelisiminde ve gevresel uyaranlara yanitta yer alan sinyal
elementleri

Bir bitki yasam dongiisii siiresince kendi gelisimi icin i¢
olaylar ve cevresel olaylara maruz kalir. Ornegin; kuraklik,
sicaklik, tuzluluk, patojen saldirisi gibi bircok c¢evresel
tehlikelere karsi direng gostermek zorunda olup, bu streslerin
iistesinden gelmede bitki kontrol mekanizmasi ve sinyallerinin
fazlaligmma karsin belli agamalarda ortak yollar1 kullanirlar
(cross-talk) ve bazen farkli yollarla birlikte yanit vermeye
gereksinim duyarlar. Bitkiye bilgiyi tasiyan i¢ ve dig uyaranlar
arasinda 1s1k, mineraller, organik metabolitler, yercekimi, su
durumu, turgor, toprak kalitesi, mekanik gerilim, riizgar, sicak,
soguk, donma, biiyiime diizenleyicileri, pH, gazlar (CO,, O,,
C,H,), yaralanma, hastaliklar ve elektrik gegisi sayilabilir.

Sinyallerin bazis1 ¢ok genis ve hizli akimlar saglayan
bitki dolagim sistemi “ksilem” ve “floem” tarafindan tasinir.
Uyaranlara karsi bitki yaniti bitkinin yasi, daha 6nceden bu
uyaranla karsilasip karsilasmadig1, yilin hangi zamani ve giiniin
hangi saati oldugunu belirleyen “i¢ saat” (Circadian clock gibi)
tarafindan ayarlanir. Olgun bitki hiicreleri i¢in yanit, fizyolojik
ve biyokimyasal olurken, biiyliyen hiicreler i¢cin ise morfolojik
ve gelisimsel olabilir. Sinyal iletim bilgisinin degisik yapilarinin
farkl sekillerde bir araya gelmesi ve bu bilgilerin sentez edilip
son yanitin belirlenmesinde biiyiik énem tagimaktadir. Ornegin
tohum ¢imlenmesinde karar geri doniisiimsiizdiir ve eger zaman
uygun degilse 6liimciildiir. Tohumlarin birgok fiziksel, kimyasal
ve gegici degiskenlere basarili sekilde reaksiyon verme
kapasitesi, tiim bitkinin canli hiicrelerinde sinyalin taninmasi ve
iletiminde karmasik sistemi etkiler.

Sinyal iletimine Genel Bakis

Sinyal iletim yolu hiicre i¢i, hiicreler aras1 ve tiim bitkide bir
iletisim ag1 kullanir. Bitki biiylime ve gelisimini etkileyen dis
sinyaller, bitkilerin fiziksel, kimyasal ve biyolojik ¢evrelerinin
birgok yoniinii igerir. Dig sinyallerin bazis1 bagka bitkilerden
gelir. Yercekimi sinyallerinden ayr olarak, tiim diger sinyaller
yogunluk ve dakika olarak farklilik gosterir [9]. Bir¢ok sinyal,
son sinyali olusturmak {iizere beraberce ve birbirinin etkisini
attiric1 sekilde etkilesim yapar. Benzeri karmagik bitki yanitlarimi
uyaran sinyal kombinasyonlari, kirmizi ve mavi 151k, yercekimi
ve 151k, biliylime diizenleyicileri ve mineral besinleri igerir
[10]. Ornegin; tohum g¢imlenmesinin tamaminin diizenlenimi
dis faktorler ve i¢ sinyallerin kontroliiyle saglanir. Tohum
cimlenmesinin baglamasinda gibberellik asitin (GA) ilgisi ¢ok
iyi bilinmektedir [11]. Peptidler ve lipo-kitooligosakkaritler,
giiniimiizde ilgi ¢eken ve gittikge fazla merak uyandiran diger
bir sinif sinyal iletim molekiilleridir [12, 13]. Elimizdeki bilgiler,

peptidlerin bitkilerdeki tek sinyal iletim molekiilleri oldugu ve
reseptor serin/treonin kinazlar yoluyla yonetildigi tizerindedir.
Arabidopsis genomunda 340’dan fazla genin bu smiftaki
olas1 proteinleri sifreledigi bilinmektedir. Mayada ve hayvan
sistemlerinde kesfinden sonra, heterotrimerik G proteinleri ve
kiigiik G proteinleri yoluyla bitkilerde sinyal olasilig1 biiyiik ilgi
uyandirmustir [14].

Fosfolipaz D enzimleri bitkilerde G proteinleri igin
olast hedefler olup [15]. Bitki hiicrelerinde hiicresel sinyal
iletiminin dnemli pargalarindan biridir. Son bulgu fosfolipaz D
enzimlerinin bu simifta oldugunu agiklamaktadir. Bunlar hiicre
ici mesajc1 fosfotidik asit olusturabilirler ve yiiksek tuz ile
kurakliga karst yanitla iligkilidirler. Buna ilaveten bu enzimler
(Ornegin; Fosfolipaz A, C, D), Ca™ ve fosfoinositid gibi genis
alandaki hiicresel etkileyicilerle diizenlenmede potansiyele
sahiptir. Bunlarin farkli sinyal iletim yollarinda ve karsilikli
etkilesim (cross-talk) fenomeniyle ilgisi bulunmaktadir [16,
17].

Karsilikli etkilesim/sinyal integrasyonuyla kesinlikle ilgili
olan diger hiicre ici sinyal iletim yapilar1 Mitojen Aktive olmus
Protein Kinazlar (MAPK)’dir [18, 19]. MAPK, cok sayidaki
sinyal iletim yollariyla ilgisi olan oldukga elastik sinyal iletim
modiiltidiir. Sinyal iletiminde 6nemli konulardan biri, sinyal
iletim yollart arasindaki etkilesim alaninim ve bu 6zgiinliigiin
nasil kontrol edildiginin anlasilmasidir. Son durumda, mayadaki
protein-protein etkilesimleri, scaffold protein ile yonetim
0zglinliigiiniin kontroliinii anlamada anahtar olmustur.

Ca * iyonu ve “cyclic niikleotidler” gibi hiicre i¢i ikinci
mesajcilar, bitkilerde hiicresel sinyal iletiminde onemli rol
oynarlar [20, 21]. Polenden olas1 bir adenil siklazin klonlanmast,
bu alanda &nemli bir gelismedir ve bitkilerde “cyclic
niikleotidler” icin 6nemli bir olaydir. Cyclic niikleotid i¢in en
iyi reseptdr aday1 “cyclic nucleotide-gated ion channels (cyclic
niikleotid-kapili iyon kanallar1) lardir. Diger hiicre i¢i ikincil
mesajcilar gibi, cyclic niikleotidlerin 6zgiinliigii olasilikla ikinci
mesajcilarin ve downstream sinyal iletim yapilarinmn birlikte
yerlesik konsantrasyon artislartyla kontrol edilir ve literatiirde
bu alan hiicrede mikrobdlge (microdomain) olarak tanimlanir
[22].

Bitki hormonlari, biiyiime ve gelismenin bir¢ok yoniinii
etkileyebilen kiiciilk organik sinyal iletim molekiilleridir.
Hormon sinyal iletim yollari, ¢akisan yanit “plethora” ya neden
olan bircok sinyale izin veren bilgi ge¢isinin karmasik birbiriyle
etkilesen bir ag olusturur. Bu diigiince ile son zamanlarda,
hormonlar arasi karsilikli etkilesim biiyiik dikkat ¢cekmigtir [23].
Hormon biyolojisinde karsilikli sinyal iletimine dair bulgular,
genetik caligmalarda model bitki olarak kullanilan Arabidopsis
thaliana ve Medicago truncatula’dan gelmektedir. Bu bitkilerin
bir hormona kars1 yanitinda degisiklige yol acan mutasyonlarin,
diger hormonal yanit1 da degistirdigi gdzlenmistir. Bir hormon
cevabinin genetik bozukluklari, diger hormonun sentezi ve
degredasyonunda degisikliklere yol acar [24]. Alternatif olarak
hormon sinyal iletim yollari, ortak sinyal iletim yapilarmi
paylasirlarlar ve her iki yolda tek bir mutasyonla ayrilmislardir
[25].

Cift iplikli RNA (dsRNA)-yonetimli RNA degredasyonu
ve DNA metilasyon mekanizmasi, virus ve transpozonlara
karsi savunma mekanizmast olarak belirlenmistir. Bu
mekanizmanin yapilari, yalnizca savunma mekanizmasini
yiriiten kisa interferans yapan RNA’lar1 (siRNA) degil aym
zamanda kisa gegici RNA’lart (stRNA) veya endojen-mikro
RNA (miRNA)’lari, gelisime bagli olarak anlatim yapan ve
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kismen kendini tamamlayict RNA transkriptlerinden olusur [26,
27]. stRNA’lar, hedef genlerin anlatimimi kendi mRNA’larinin
translasyonunu baskilayarak diizenler. Cok sayidaki miRNA’lar
bircok organizmada genis alanda yer almaktadir. miRNA’larin
bulunmasi, ¢ok dnemli aragtirmalarin baglamasina yol agmistir
ancak daha onceden sinyal iletiminin diizenlenmesinin bir
pargast oldugu tahmin edilememistir. Sinyal iletiminde gen
diizenleniminin bir diger kismi, RN A sabitligini ve translasyonun
baslamasinin kontrolunu etkileyen RNA’ya baglanan proteinler
yoluyla ger¢eklesmektedir [28, 29]. RNA’ya baglanan
proteinler, RNA molekiiliiniin transkripsiyonundan yikimina
kadar yasam dongiisiiniin tiim basamaklarinda yer alirlar. Ayrica
hiicrelerin yasamlarini siirdiirme ve gelismelerinde merkezi
6nemleri vardir [30].

Cevresel Sinyaller

Bitkinin kendi gelisim programimin aktivasyonu igin
sicaklik, 151k, mekanik (dokunma), su ve yer c¢ekimi, sinyal
olarak gérev yapan uyaranlar arasindadir. Bunlardan 6zellikle
1518 bliyiik 6nemi bulunmaktadir. Bitkiler 151k algilama
mekanizmas! alaninda diger organizmalara gore en zengin
olanidir [31, 32]. Yalnizca fotosentez i¢in enerji kaynagi olarak
degil, ayn1 zamanda tohumun ¢imlenmesinden ¢igeklenmeye
kadar yasam dongiisiiniin birgok gelisimsel islemlerinde bir
uyaran olarak gorev goriir.

Karanlikta biyiitiilmiis (etiyole) bitkiler, u¢ kivrimlar,
kapali ve genislememis kotiledonlar ve uzamig hipokotillere
sahiptir. Bu gelisimsel program (skotomorfogenezis olarak
da bilinir) yeni olarak ¢imlenmis bitkilerin topraktan disari
cikmast ve 1s1ga ulagmasi icin gereklidir. Isiga maruz
kalindiginda bitkiler etilasyon kaybina ugrarlar. Kotiledonlar
acilir, genigler ve fotosenteze baslar. Hipokotil uzamasi
baskilanir ve biiyliyen meristemlerde hiicre farklilagmasi baslar.
Bu olaylar “Fotomorfogenezis™ olarak bilinir ve genis alanda
151kla yonetilen gen anlatimi degisiklikleriyle sonuglanir [33].

Bitkilerde 1518a bagimli yanitlar, bir dizi fotoreseptor
tarafindan kontrol edilir. Fotoreseptdrlerfitokrom, kriptokrom ve
fototropin olarak ii¢ grubta siniflandirilabilir [34]. Fitokromlar
ornegin; Arabidopsis’te PHYA-PHYE gibi kiigiik ¢oklu gen
ailesi tarafindan sifrelenirler [35, 36, 37, 38]. Yaklasik 240
kDa ‘luk homodimerin herbir formu ve 1s1k hassasiyeti, her
monomerin N-ucunun yarisina kovalent olarak baglanmisg
bir tetrapirol kromoforun olmasi ile saglanir [39]. Ikili yap
olusturma bdlgeleri, proteinlerin C-ucunun yarist iginde yer
alir. Diger bolgeler sinyal iletiminin aktivasyonuyla ilgilidir
[37]. Her fitokrom Pr (kirmizi 151k emen formu) ve Pfr (kizil
otesi 151k emen formu) gibi iki 1s1kla degistirilemez yapilarda
bulunabilir (Sekil 2).

Giines 15181, kizil Gtesi 1sikla karsilagtirildiginda kirmizi
stk agisindan zengindir. Fitokrom yaygimn olarak isikta Pfr
yapisindadir ve karanlik periyotlar siiresince Pr yapisina geri
doniis yapabilir. Pfr’ye 1s1kla dontigiim, kizil 6tesi 151k tarafindan
da yiiriitilebilir. Karanlikta biiyiiyen bitkilerde piyA4 (Fitokrom
A) 1518a maruz kaldigr vakit hizla degredasyona ugramasina
ragmen, bitkilerde en fazla bulunan fitokromdur [35, 36].
PHYA geninin anlatimi 1sikla baskilanir. Diger PHY genleri
daha az seviyede anlatim yapar ve bunlarin anlatimi 1g1kla giiglii
sekilde etkilenir. phyB (Fitokrom B) PHYC-E (Fitokrom C-E)
’e gore daha fazladir. Fakat mRNA seviyeleri karanlikta phyA
mRNA’nimn yalnizca %1°1 kadardir [41]. Bununla birlikte giin
is1ginda phyB, phyA yikimina bagl olarak en fazla bulunan
fitokromdur. PhyA ve B’nin fizyolojik islevleri oldukga iyi
karakterize edilmistir. Son zamanlarda yalnizca phyC-E’ nin
rolii hakkinda bazi bilgiler elde edilmistir [35]. Klasik olarak
fitokrom yanitlari, kendi dalga boylari ile akis veya akis orani
(fluence-rate) gereksinimine gore {i¢ gruba ayrilir. Bunlar; ¢cok
diisiik akis yanitlari (Very Low Fluence Responses), diisiik akis
yanitlar1 (Low Fluences Responses) ve yiiksek yayilim yanitlari
(High Irradiance Responses)’dir (Sekil 1 B). HIR, kirmizi (R)
ve kizil 6tesi (FR)-HIR olmak iizere alt gruplara ayrilmistir
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Sekil 2. Oksin, kirmizi, kizil dtesi 151k ve etilen i¢in anahtar sinyal iletim yollarinin basitlestirilmis sekli. AIG (Auxin Induced Genes): Oksinle

uyarilan genler [40].
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[36]. FR-HIR yanitlar1 bununla birlikte, bu fitokromun genel
olmayan spektral 6zelliklerine bagli olarak phyA tarafindan
yiiriitiiliir. PrA’nin yeni bir yapist Pr'A” olarak isimlendirilmistir
ve Pfr yoluyla 151k dongiisiinden sorumludur [42].

ERF transkripsiyon faktorleri (Ethylene Response
Factors), etilenle uyarilmis genlerin (Ethylene Induced Genes)
promotorlerinde etilen yanit elementleri igin 6zgiin AP2 DNA’
ya baglanan bolgeler igerir. PHY-fr’nin belirlenmis olan 2
aktivitesi gosterilmektedir.

PHY-fr sitozolde yerlesms olan PKS1’i fosforile eder.
Niikleer yerlesim gosteren PHYB-ft, 1s1kla uyarilan genlerin
(Light Induced Genes) bir sinifinin diizenlenimini etkileyen
PIF3 transkripsiyon faktorii ile 6zgiin sekilde etkilesim kurar.

Karanlikta de novo sentezlenmis fitokrom, Pr yapisindadir
ve stoplazma iginde yerlesmistir. Arabidopsis fitokromlarimin
herbirinin Pfr’ye doniisiimii niikleusa gegisi ve farkli noktalar
olusturmay1 sagladigi bulunmustur [36, 43]. Niikleusa fitokrom
yerlesmesi oldukca 6nemli bir bulgudur. Birgok fitokrom
cevabi, gen anlatimindaki degisikliklere baglidir. Bununla
birlikte fitokrom ge¢isinin, phyA hari¢ yavas oldugu ve hiicre
ici Pfr havuzunun ¢ogunlugunun niikleusa ge¢medigi tespit
edilmistir[36]. Bu ve diger gézlemler hem stoplazma hem de
niikleusta fitokromlarin sinyal iletim yollarini aktive edebildigini
diistindiirmektedir. Fitokromla etkilesen proteinlerin geriye
kalan c¢ogunlugu niikleusta yerlesmistir. Fitokromla eslesen
tek protein siirekli sentezlenen sitoplazmik PKS1 olup, bu
proteinin islevi tam olarak bilinmemektedir [44]. PKS1’in
yulafa ait phyA ile fosforilize edilebildigi gosterilmistir.
PKST1’in iglevinin belki stoplazma ic¢inde yerlesim yaparak
fitokrom niikleer gegisi negatif olarak diizenleyebilecegi ileri
stiriilmustiir [44]. Stoplazmaya yerlesik fitokrom sinyal iletim
yollart i¢in diger bulgu; G proteinleri, cGMP, Ca* ve fitokrom
bagimli gen anlatiminin kontroliinde kalmodulinin ilgisi oldugu
gosterilmistir [45]. Ters genetik (reverse genetics) yaklagimlar
G proteinlerinin ilgisine dair bagka destekler saglamistir [46].
Buna kargm 1sikta sinyal iletiminde Ca™ un roli, SUB1’in
bulunmastyla yeniden giiglenmistir. SUB1 stoplazmaya yerlesik
Ca* baglayici bir protein olup, kriptokrom ve phyA yanitlarini
negatif olarak diizenlemektedir [47].

Cogu fitokromla etkilesen proteinler niikleusa yerlesik
oldugundan, fitokrom sinyal iletimi {izerinde yapilan
caligmalarin ¢ogu bu bolge icindeki olaylara odaklanmigtir.
Ozellikle fitokromla etkilesen faktor (PIF3) yogun sekilde
caligilmistir [34]. Bu protein temel heliks-halka-heliks (bHLH)
transkripsiyon faktoriidiir ve “G-box” lara [48], 151kla diizenlenen
bazi genlerin promotdrleri i¢indeki islevsel olarak dnemli cis
elementlere baglandig1 gosterilmistir [34]. Bu da niikleusa
yerlesmis fitokrom ve transkripsiyonel diizenlenim arasindaki
sinyal iletim yolunun ¢ok kisa oldugunu gostermektedir [49].
Arabidopsis’te PIF3 aktivitesinin ayarlanmasi, PHYB sinyal
iletiminin tercihen pozitif diizenleyicisi oldugunu diistindiiriir
[37, 38]. PIF3, LHY ve CCAI genlerinin promotorleri i¢inde
“G box” lara baglanir [48]. Myb transkripsiyon faktorlerini
sifrelerler ve “sirkadian ritmin” kontroliinde anahtar rolleri
vardir. PIF3, akut 151k yanitlarinin kontrol edilmesinde merkez
olmaktan ziyade, PHYB ve sirkadian saat arasinda bir kdprii
olusturdugunu gostermektedir. HFR1, diger bHLH proteini
olup, direkt olarak fitokroma baglanmaz, mayada PIF3 ile
dimerize olabilir [50]. Ayrica HFR1 mRNA’nin kizil 6tesi (far
red) 15182 maruz kalindiginda, kirmiziya gore bitkilerde 30 kat
daha fazla bulunabildigi, phyA4 sinyal iletiminde bu faktériin
Ozgiinliigiinii agiklayabilir. PIF3 ile genis alanda etkilesen

proteinlerin iyi ayarlanmis fitokrom yanitlari, birka¢ bHLH
proteiniyle saglanir [34]. PHYA ve PHYB’ nin kriptokrom CRY1
ve CRY2 ile etkilesebilecegini gdsteren birkag bulgu vardir [51,
52]. Fitokromlar gibi, CRYI ve CRY2 ’nin her ikisi de 1sikta
niikleusa yerlesik goriilmektedir ve CRY2 mavi 1s1kta fosforile
olur [53, 54]. Bu fiziksel etkilesim altinda her iki fotoreseptoriin
sinyal iletim yetenegi, bazi 151k kosullarinda fitokrom ve
kriptokrom arasindaki etkilesimin fiziksel bulgusu Onemle
gozoniinde tutulmalidir [36].

Fitokromun alt kisminda bulunan niikleer yerlesimli protein
alan1 ve fitokrom sinyal iletimiyle ilgili fiziksel etkilesimde
bulunan diger proteinler genetik yaklagimlarla agiklanmistir..
Bunlarin bazis1 iyi karakterize edilmis olup, ¢ogu “COP9
signalosome”, COP1 ve HYS5’dir [55]. COP1 ve COP10
proteinleri, COP9 signalosome ile beraber degildir ancak
protein degredasyonunun diizenlenmesinde bir role sahiptirler
(Hardtke ve Deng, 2000). COP10, ubikuitin-konjugasyon
yapan E2 enzimine benzemektedir [S6]. COP1, “RING-finger
zinc-binding” bolge, halkalanmis-halka (coiled-coil) bolge ve
WD-40 tekrar motifi gibi tanimlanabilir birka¢ bdlge igeren
“E3 ubikuitinli ligaz” olabilecegi ileri siiriilmiistiir (Hardtke ve
Deng, 2000). Toplam hiicresel COP1 proteinin miktar: 1s1kla
etkilenmez. Buna ragmen karanlikta bu protein ¢ogunlukla
niikleusta yerlesim gosterir. Halbuki 1s1k, genis stoplazma
agregatlarina yavas dagilimima neden olur [57].

COP1 proteininin direkt olarak HYS proteini ile etkilestigi
gosterilmistir  [57]. HYS5 siirekli olarak niikleer bZIP
transkripsiyon faktorii sifreler. Bu faktoriin 1sikla uyarilan
genlerin promotdrleri i¢indeki “G box”lara baglanarak
fotomorfogenezisi pozitif olarak diizenledigi bilinmektedir [55].
COP1’in olas1 transkripsiyon faktorlerini iceren diger proteinler
ile de etkilestigi ve HY5’e benzer yolla bunlarmn aktivitelerini
diizenledigi diistiniilmektedir [55]. Bundan baska COPI’in
cry 1 ve cry2’e baglanabildigi bulunmustur [58]. Bu durum
COPI1’den HYS5’in serbestlesmesi ve sonugta 1s1kla uyarilan
genlerin aktive olmasinda aragtir (Bir model Onerilecektir).

Sekil 3’de fitokrom sinyal iletimi i¢in bir model
verilmektedir. Bu modelin anahtar temelleri:

@sd

Pfr
inaktif

P

@T

m kil Pfr
aktil

inaktif kimlstesi

cekirdek

DETA/HDRA

Sekil 3. Fitokrom sinyal iletim modeli (Schafer ve Bowler, 2002
[61]’den modifiye edilmistir).
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1.  Fitokrom hem niikleus hem stoplazmadan sinyal
iletimini baslatabilir.

2. Aktive olmus niikleer yerlesimli fitokromlar bHLH
transkripsiyon aile iyeleri ile etkilesebilir ve bdylece hizli
sekilde transkripsiyonu aktive edebilir.

3. Pfr yapist niikleusa sabitlesmis oldugundan, yanit
diizenleyicileri korunmus bir mekanizmay1 temsil edebilir.

4. HYS5, 1sik yanit genlerini aktive eden anahtar
transkripsiyon faktoriidiir.

5. Porzitif olarak etki eden diizenleyici faktdrlerin
proteozom bagimli degredasyonu, karanlikta 151k yanit gen
anlatimini baskilar.

6.  Fitokromlar ve kriptokromlar direkt olarak bu iki sinif
fotoreseptoriin beraber etkisini diizenlemek {izere etkilesirler.

DET1/DDB1 yoluyla kromatin tekrar-modellemesi, 1sik
yanit gen anlatiminin epigenetik kontroliinii saglar. Isikla
diizenlenen transkripsiyonel kontrol siklikla “G box” lar
iizerinde birlesir.

Buradaki farkli diizenleyici mekanizmalar kendi aralarinda
iletisim kurarlar. Ornegin sitokinin sinyal iletimi “yanit
diizenleyicileri” (response regulators) yoluyla oksin sinyal
iletimi “ubikuitin” kanaliyla ve buna benzer diger yollarla
birbiriyle karsilikli etkilesim gergeklestirebilirler [59]. Bununla
birlikte hiicre ici yerlesim ve her yoldaki zamanlama olasilikla
degiskendir. Ornegin; 151k uyarrmii takiben transkripsiyon
faktorlerini sifreleyen erken uyarilmis genlerin genomik anlatim
profilleri gosterilmistir [37, 38]. Bu sonuglar fitokromlarin
baglangicta anahtar transkripsiyon faktorlerini aktive ettigi
sonrasinda da hedef genleri uyardigimi ortaya koymaktadir.
Etiyole Pisum sativum’da yapilan beyaz 151k deneylerinde;
kisa siireli beyaz 1518 ARF1 ve SARI1 kiigiik GTP-baglayan
proteinlerin diizenlenimini etkiledigi, RNA diizeyinde ise SAR1
mRNA anlatimini degistirdigi belirlenmistir [60].

Aktive olmus fitokromun (Pfr) birkag paralel yolla
transkripsiyonu diizenledigi ileri stirlilmiistir. Hizli yanat,
Pfr’nin niikleusa ge¢cmesi ve bHLH ailesinin transkripsiyon
faktorlerine (6zellikle PIF3) baglanmasidir. Isikla diizenlenen
genlerin uyartlmasindan sorumlu olan anahtar diizenleyici
transkripsiyon faktorleri (Regulatory Transcription Factors)
aktive olurlar. ikinci niikleer yerlesimli yolda, fitokromlar yanit
diizenleyicilerine (Response Regulators) baglanirlar ve aktive

olmus durumda bunlar1 sabitlestirirler. HYS5 transkripsiyon
faktoriinin  COP1-, COP10- ve CSN-bagimli proteolizisin
baskilanmasi ve aktive olmus kriptokroma (cry) baglanmasiyla
1sikla diizenlenen gen anlatimi uyarilabilir. Tiim bu olaylarda,
DET1/DDBI1 niikleozoma baglanan kompleks ile yiiriitiilen
kromatin tekrar modellemede fotomorfogenezisten sorumlu
genlerin diizenlenmesine gereksinim oldugu

tahmin edilmektedir. Fitokrom stoplazmada G proteinleri
(G), Ca™ ve cGMP bagimli yollarla gen anlatimini aktive
edebilir ve bu yollar SUB1 yoluyla diizenlenirler. Buna ilaveten
fitokromlar PKS1 tarafindan sinyal iletim par¢alar1 havuzundan
ayrilabilirler.

Fitokrom yolunda (Sekil 3) kriptokrom ad1 verilen fotoliyaz
iliskili mavi/UV-A 15181 emen reseptorler [62] ve fototropin
tipi mavi 151k reseptdrleri [63, 64] sinyallerle birlesir. Bu
fotoreseptorler bazen biri digeri lizerinde bagimsiz hareket
edebilirken bazen de belli biiyiime kosullarinda ve gelisim
zamanlarinda her ikisi de birbirinin etkisini arttirici veya azaltict
etkide bulunabilir. Dogada genis alanda en fazla korunmus
fotoreseptor “rodopsin”dir. Rodopsin, Chlamydomonas ve
Volvox gibi flagellali alglerde bulunmasina ragmen karasal
bitkilerde bulunmamasi sasirticidir.

Abiyotik Stres Sinyal iletim Yollart

Farkli abiyotik stesler, bitki bilyiime ve gelisimi lizerinde
hem genel hem de 6zgiin etkilere yol agar. Ornegin kuraklikta
ozmotik strese maruz kalan irklarda, bitkisel olaylarin ve
toprak kurulugundan dolay1 besin kullaniminin engellenmesi
ve fotosentezin azalmasindan dolayr bitki biiylimesinin
baskilanmasimna neden olur. Tuzluluk, fizyolojik kuraklik ve
iyon toksisitesine neden oldugundan bitki biiyiimesini engeller
[65]. Diusiik sicakliklar metabolizma iizerinde direkt etkiye
ilaveten ozmotik strese neden olur [66]. Bundan dolay1 ozmotik
stres ve beraberinde oksidatif stres kuraklik, tuzluluk ve diistik
sicakliga maruz kalmadaki genel sonuglart gosterir. Gen
anlatiminin diizenlenmesi, bitki stres yanitlarinin bir parcast
olarak belli bitki genlerinin transkript seviyelerindeki genel ve
0zgiin degisikliklerin her ikisini de icerir [67].

Diisiik sicaklik, kuraklik ve yiiksek tuzluluk ¢ok karmagik
uyaranlardir. Bunlarin herbiri bitki hiicresine farkl bilgi saglar.
Omegin diisiik sicaklik, makromolekiillerin aktiviteleri ve
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hiicrenin ozmotik potansiyelinin diismesine neden olur. Yiiksek
tuzluluk iyonik (kimyasal) ve ozmotik (fiziksel) bilesenlerin
her ikisini de igerir. Abiyotik stres sinyal iletimindeki bilginin
¢ok olmasi, stres sinyal iletimindeki karmagikligin temeline
dayanmaktadir.

Sinyal iletim yolu, sinyalin algilanmasi ile baslar. Bunu
ikinci mesajcilarin (6rnegin; inozitol fosfatazlar ve reaktif
oksijen tiirleri-ROS) olusturulmasi takip eder. ikinci mesajcilar
hiicre i¢i Ca™ seviyelerini ayarlayabilir. Son asamada siklikla
stresle diizenlenen genlerin 6zgiin gruplarin1 kontrol eden
transkripsiyon faktorleri veya hiicre savunmasiyla direkt ilgili
proteinleri hedefleyen protein fosforilasyon kaskati baslatilir
(Sekil 4). Bu genlerin iriinleri absisik asit (ABA), etilen,
ve salisilik asit gibi bitki hormonlarma benzer diizenleyici
molekiiller olusturur.

Ikincil sinyal molekiilleri reseptdr ydnetimli Ca™>’un

salinmasina neden olurlar. Sinyal iletim parcalar1 ana
yol tarafindan diizenlenebilir. ~Sinyal iletiminin erken
basamaklarinda, Ca™ ikinci sinyal iletim molekiillerini

dolastirir. GPCR: G protein eslesmis reseptor (G Protein
Coupled Receptor), Insp; inozitol polifosfataz, RLK; reseptor
benzeri kinaz (Receptor Like Kinase).

Biyofiziksel Acidan Sinyal iletimi

Bitkide suyun taginimu, bitki gelisimi ve hiicre bilyiimesinde
ana temeldir. Turgor yonetimli biiylime ve yonlendirilme hiicre
duvart ile sinirlidir[68] ancak turgorun sabit basinci altinda
ve hiicre duvari sayesinde bitkinin dik yapida olmasini saglar.
Bundan dolay1 ozmotik basinci ve hiicre duvarinin genisleme
ozelliklerini etkileyen faktorler, biiylimeyi diizenleyen sinyal
iletiminin anahtar hedefleridir.

Hiicre duvari ayrica hiicre ici sinyallerin bitkide algilanmasi
ve dagilmasinda fiziksel bir bariyerdir. Bitkide tiim hiicrelerin
sitozolik  kisimlarinda “plazmadesmatal” baglant1 aglar
bariyer gibi bir mekanizma olusturur. Simplazm, bitki vaskiiler
sisteminin aktif yapilarini olusturan floem kalbur tiip hiicrelerini
icerir. Son ¢alismalar mRNA, transkripsiyon faktorleri ve diger
proteinlerin bu ag tarafindan segici olarak uzun mesafelere
tagindigini géstermektedir [69, 70].

S-RLK LRR-RLK CD4 - sinffi

(TNFR)
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Hayvanlarda ve mantarlarda oldugu gibi kortikal
hiicre iskeleti, bitkilerde hiicre dis1 matriksin yerlesiminin
yonlendirilmesi ve hiicre genislemesinin organizasyonunda
biiyiik role sahiptir [71].

Bitki reseptor kinazlarmin 6 biiyiik ailesi olasi hiicre dis1
bolgelerine gore simiflandirilmistir. Arabidopsis’te her aile i¢in
yaklasik olan gen sayis1 belirlenmistir. S-tipi ve LRR-, CR-4-
reseptorler [72, 73]; WAK tipi (Wall-Associated Kinase PR tipi
(Patogenesiz ile ilgili ); lektin tipi ; [74] (Sekil 5).

Son c¢aligmalarda, polen tiiplinin u¢ gelisiminin
organizasyonunda ‘“Rho GTPazlari”nin rolii ag¢iklanmistir
[75]. Bu durum okaryotik hiicrelerde polarize olmus hiicre
genislemesinde “Rho sinyal iletimi”nin korunmus oldugunu
diisindiirmektedir. Memeli sisteminden ayri olarak ilging bir
nokta, bitkilerde hayvan hiicrelerinde bulunan integrinlerin
(hiicre dis1 matriks ve hiicre iskeleti arasinda transmembran
eslesmeyi saglayan protein) olmamasidir [71]. Bitkilerin hiicre
duvarlartyla birlikte olan kinazlari, reseptor kinaz benzeri
proteinlerin yeni bir sinifidir. Hiicre duvarina bagli hiicre dist
bolgeye sahip olup, bu gorev igin adaydirlar.

Bitkilerde hiicre duvarina karsi fiziksel gili¢ iletim
mekanizmalar1  anlagilmamustir.  Yari-sert  hiicre  duvari
aracilifiyla incinme, bitki organlarinda uzak mesafeler
tizerinden algilanabilir. Mekanik uyarana karsi 6zgiin yanitlarin
farklihg1 ve diger dis fiziksel degisiklikler (Ornegin; riizgar)
bitkilerde tanimlanmustir [9, 76, 77].

Mekanik uyarana yanit

Mekanik uyarana yanit, mekanik uyaran ile uyarilan
kalmodulin genlerinin bir smnifi tarafindan ytirttiilir [78].

Morfogenesiz, riizgar gibi dinamik cevresel uyaranlar ve
yergekimi gibi sabit gii¢lerin her ikisini igeren mekanik giiclerle
etkilenir. Hiicre i¢i Ca™, reaktif oksijen tiirleri, oktadekanois ve
etileni igeren sinyal iletim molekiilleri ve hormonlar mekanik
uyarana yanitta yer alirlar. Mekanik uyaranla uyarilan gen
anlatim1 yaygindir ve Arabidopsis genlerinin %2.5’inden
fazlas1 mekanik yolla uyarilan bitkilerde hizla aktive olur.
Bu genlerin ¢ogu Ca'>-baglayici, hiicre duvarmi degistiren,
savunma transkripsiyon faktorleri ve kinaz proteinlerini
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sifreleyen genlerdir [77]. Bu genlerle yapilan molekiiler genetik
caligmalar, mekanik temasin algilanmasi, sinyal iletimi ve
cevabin diizenlenmesi mekanizmalarini aydinlatabilir.
Mekanik uyarana karst hizli yanit, genel olarak tigmotropik
veya tigmonastiktir. Tigma (Thigma) Yunanca dokunma igin
kullanilan bir kelimedir. Tropik ve nastik yanitlar hareket
yoniinde uyaran vektoriin etkisiyle ayirt edilir. Bazt mekanige
hassas asmalarda gorillen tirmanma davranist gibi tropik
yanitlar, uyaranin yerlesimi ve yonii ile olusur. Buna karsin
nastik yanitlar Mimosa pudica yaprakgiklarinin katlanmasi gibi
uyaran yoniinden bagimsiz yonde olusur. Mimosa pudica hassas
bir bitki olup, bu bitkinin akrabalari “tigmonastik bitkiler”
olarak bilinmektedir. Dikkate deger sekilde mekanik uyarana
yanit, uyartlmis yaprakcikla smirli degildir. Bununla beraber
yapragm tiim komsu yaprakgiklarma yayilabilir [79, 80].
Yaprakeiklarin hizli kapanmasi, potansiyel tehlikeyi korkutup
kagirmay1 ve daha az hacimli yiyecek goriintiisii vermeyi saglar.
Alternatif olarak yaprak hareketleri koruyucu dikenlere maruz
birakma mekanizmast olabilir [81]. Tigmonastik Mimosa
yaprakeiklarinin kapanmasi Samanea saman gibi ilgili tiirlerin
mekanik olarak ritmik hareketlerine benzerdir [82]. Yaprak
katlanma hareketlerinin her ikisi yaprakg¢iklarin ve petiollerin
sap dibindeki Ozellesmis motor organlar olan pulvininin
“extensor” hiicrelerinde turgor kaybiyla sonuglanir. “Extensor”
lerin ters hareketini yapan “flexor” hiicrelerdir. Extensor hiicreler
turgorlarini kaybettiklerinde flexor hiicrelerde gerilme olur. Bu
ters hareketlerin hepsi hiicre hacmi ve seklindeki degisiklikler,
yaprak¢ik ve petiol hareketlerinin meydana gelmesini
kolaylastir. Mimosa ‘da dokunmayla hiicre hacminde genisleme
degisiklikleri, siikrozun yiiklenmemesi, K™! ve CI- iyonlarimimn
pasif tagimimi ve ozmoz ile yliriitiilen biiyiik su hareketlerinin
tetiklenmesiyle baslayabilir [79]. Plazma membranlar
arasinda hizli iyon hareketini saglayan gii¢lii elektrokimyasal
gradiyentler, proton pompalari ile ayarlanir [83]. Cok miktarda
H*-ATPaz proteinleri igeren Mimosa motor hiicrelerindeki bu
durum olasilikla yiiksek pompa aktivitesi ihtiyacini saglamak
i¢in olabilir. Ozmotik olarak yiiriitiilen hiicresel su kayb1 yaygin
olup, hacim degisikliklerinin yaklasik %25’ini olusturur ve
oldukca hizli (1 saniye icerisinde gergeklesir) meydana gelir
[84, 85, 86, 87]. Bu olaylar aktin hiicre iskeleti ile ilgili olabilir
ve aktini etkileyen baskilayicilar hareketleri engelleyebilir [88].
Hareketler aktin tirozin fosforilasyonunun azalmasi ile iligkilidir
[89]. Tendriller siklikla degismis yaprak veya gévde olup,
kivrilma yetenegindeki uzun ince parmak goriintiisiindedirler.
Tendrillerin u¢ kisimlart dokunmaya olduk¢a hassastir.
Gergekten bazi tendriller insanlardan daha fazla dokunma
hassasiyeti gosterirler. Tendril kivrilmasi, farkli biiylimeden
kaynaklanmaktadir. Erken yanitlar ventral hiicrelerin kasilmasi
ve arka taraftaki hiicrelerin yayilmasini igerir. Kivrilmanin
durmast durumunda ventral ve arka yiizeylerin karsilikli hiicre
yayginlasmasinin farkli orani s6z konusudur [90]. Oktadekanoid
seviyelerindeki artig, Ozellikle 12-okso-fitodienoik — asit
(OPDA-12-0x0-phytodionic acid), Byronia dioica ‘da tendril
katlanmasmim dokunmayla uyarilmasinda iligkilidir [91, 92].
Mekanik uyaran olmadiginda fizyolojik olarak ilgili kinetikler
ile jasmonik asite doniistiirilemeyen OPDA ve analoglari
tendril kivrilmasinin olusumu igin yeterlidir [92, 93, 94].
OPDA tek basmna tendril kivrilmasinda aktif uyarandir [90,
93, 95]. Ayn1 zamanda OPDA sinyal iletimi, IAA (Indol Asetik
Asit) birikimine yol acar [91]. Farkli biiylimeye yol agan tropik
davraniglarda IAA’nin merkezi rolii oldukea iyi aciklanmistir
[96]. Bundan dolayi IAA’nin tendril kivrilmasinda biyiik

rolil olabilecegi siirpriz degildir. Buna karsin etilen, kivrilma
cevabr i¢in gerekli degildir ¢linki kivrilma etilen sentezi
durdugu zaman olusur [93]. Alametisin (ALA), parazitik
bitki mantarindan elde edilen voltaj bagimli iyon kanallarinin
olusma yetenegine sahiptir. Hem B. dioica hem Pisum’da
tendril kivrilmasini uyarabilir [97]. Bir¢ok bitkinin ¢igeklerinde
dokunmaya hassas tigmonastik ve tigmotropik organlar 6rnegin;
stamen filamentleri, petaller ve pistiller vb.bulunmaktadir. Bu
davraniglar genellikle kendi kendine tozlagmanin &nlenmesi
veya basarili sekilde bocek veya sinek kuslar1 lizerinde polen
depolanmast tizerine odaklanmigtir [98].

Dokunma yaniti hiicresel seviyede de olusur. Organeller
mekanik olarak rahatsiz edilmis yonlendirilmis bigimde hareket
eder. Ornegin; kapiler incinmeyle uyarim temas noktasindan
uzakta kloroplast go¢iinii uyarir [99]. Bu davranis gadolinyum
ve lanthanum (Gd ve La) islevlerinin aktivitesine bagimlidir.
Genis yerde aktive olmus kanallardaki rolii mantiklidir ve
1sikla uyarilan yanitlara baskindir [100]. Niikleer gog, hiicresel
yiizeye mekanik rahatsizlik verilmesiyle etkilenir. Niikleus,
mikroigne temas noktasma yakin hareket eder ve hiicre
duvarmin bozulmast uyarilir [101, 102].

Buna karsin digsaridan uygulanan mekanik streslere yanitta,
organlarin ve bitkilerin genel olarak hizli tigmonastik ve
tigmotropik yanitlari ozellesmistir. Yiiksek bitkiler arasinda
dokunma ve riizgar gibi uyarana yanitta kadameli morfogenetik
degisiklikler geneldir. Dokunmayla uyarilan morfogenetik
degisiklikler zaman igerisinde yavas gerceklesir ve bu yanitlar
carpici niteliktedir. Ornegin Arabidopsis’te tekrarlayan mekanik
uyarim, ¢i¢ceklenmede gecikmeye yolacar ve “inflorescense”in
(Cicek ekseninin) uzamasim engeller [77]. Ozellesmemis
bitkilerin dokunmayla uyarilan gelisimsel cevabini tanimlamada
Mark Jaffe bu terimi “tigmomorfogenesiz” olarak birlestirmistir
[103]. Uyart sonrast en erken saptanabilen fizyolojik dokunma
yanitlari, saniyeler icinde degisen elektrik direncini ve 1-2
dakika icinde yerlesmis floem baskilanmasini igerir [104]. Daha
geng dokular, yagli dokulardan daha genis alanda biiyiik yanitlar
gosterirler [105]. Biiytime degisiklikleri direkt olarak uyarilmisg
bolgelere smirli olmadigindan, uzun mesafelerde sinyal
iletimi de olasidir ve direkt olarak uyarilmamis bolgelerde
de saptanmustir [105, 106, 107, 108]. Buna ilaveten genel
biiyiime etkileri, tigmomorfogenesiste goriilen degisiklikler
tirler arasinda farklilik gosterir. Mekanik rahatsizliklarla
siklikla etkilenen diger islemler, ¢igeklenme zamani, uyku hali,
sessizlik, klorofil igerigi, kuraklik direnci, absisik asit seviyeleri,
diisiik sicaklik direnci, pitinez, stomalarin genisleyip kapanmast
ve patojen direngliligini igerir [105].

Tigmomorfogenesiz yalnizca digaridan uygulanan mekanik
strese yamitla olusmayabilir. Tlerleyen bitki biiyiimesi de artan
agirlikla tetiklenen doku zorlanmast ile tigmomorfogenetik
degisikliklere neden olur [109].

Hiicre igi ve hiicreler arasi sinyal iletim bilesenleri hormonlar
ve potansiyel ikinci mesajcilar, bitki morfogenezisinde
dokunmayla uyarilmis degisikliklere katilirlar. Mekanik sinyal
iletimi ve cevabinda hiicre i¢i Ca*?, bitki ve hayvan hiicrelerinde
6nemli bir ikinci mesajcidir. Cok hizli hiicresel Ca™ artislari,
mekanik olaylarda hiicre ve dokularda saptanmistir [110].
Aequoria jellyfish geni kodlayan Ca™ bagimli luminescent
protein olan “aequorin” anlatimi yapan transgenik bitkilerin,
birgok uyarana karg1 yanitta Ca*> dalgalanmalarinin gézlenmesi
icin kullanigh bir ara¢ oldugu ortaya konulmustur [111].
Ozellikle “aequorin transgenik bitkiler”de, dokunma veya riizgar
uyaranlarina yanitta hizli hiicre i¢i Ca™ artisi gosterilmistir.
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Mekanik yanitta Ca*™ artiglar1 bulgusu i¢ depolardan kaynagini
alir (Knight ve ark., 1992). Bu durum da mekanik olaylarin
hiicre i¢i membrana bagli bdliimler tarafindan direkt olarak
algilanabildigini distindiiriir. Reaktif oksijen tiirleri (ROS-
Reactive Oxygen Species) bitki morfogenezisi ve uyarana
yanitta 6nemli sinyaldir ve mekanik olaylardan hemen sonra
saptanmistir [102, 112]. Birgok bitki davranislarinda ROS ve
Ca**daki degisikliklerin bir arada olmasi ve ROS tarafindan Ca™
kanali diizenlenimi bu iki hiicresel sinyalin birbiriyle bagimli
olarak olustugunu ve iglevsel olarak bagli olduklarini gosterir.
ROS’un olusumu Ca'™ kanal kapilarmin diizenlenmesinden
sorumlu olabilir [113]. Bitkilerde mekanik uyarim sonrasi
ctilen Uretimi olusur. Bununla birlikte mutant ve bazi
inhibitdr ¢aligmalari, etilenin tigmomorfogenez temelli radyal
genislemede rolii olmasina ragmen, etilen iiretiminin ve/veya
cevabiin mekanik rahatsizlikla uyarilma siiresinin azaltilmasi
icin gerekli olmadigini gostermektedir [114, 115, 116]. Tendril
kivrilmasini etkileyen oktadekanoidlerin dokunmaya yanitta da
rolleri vardir [94].

Bitkilerde dokunmayla uyarilan genler, “cDNA Kiitiiphanesi
Farklilik Tarama” metodu ile izole edilmis olup, dokunmaya
yanitta giiclii ve hizli sekilde yliksek miktarda anlatim gosterirler
[78]. TCH genleri (Touch Genes), Arabidopsis’te gibberellin
puskiirtiildiigiinde bu genlerin mRNA’larinin  birikmesiyle
saptanmistir. Bununla beraber bitkilerde 7CH genlerinin
anlatimi oksin, sitokinin ve absisik asit gibi farkli hormonlar
ve suyun piskiirtiilmesiyle bile artis gdsterir [78]. Sonug olarak
basit bir mekanik uyaran, Arabidopsis’in rozet yapraklarmda
dokunmayla TCH genlerinin anlatimini saglar. Yapraga asagiya
veya geriye ve ileri hareket verilmesinin, TCH anlatiminin etkin
yayilimini kolaylastirmak i¢in yeterli oldugu bulunmustur [78].
Son yillarda mekanik etkiyle uyarilan bircok gen bulunmustur
[117, 118].

Arabidopsis’te TCH diizenleyici dzellikleri paylasan genleri
belirlemek iizere genom diizeyinde tarama yapilmistir [118].
Affymetriks DNA ¢ipi (Affymetriks, Santa Clara, CA, USA)
iizerinde temsil edilen 22 810 genin hibridizasyonunda, 589
genin (genomun yaklagik %2.5°1 izerindeki genin) dokunmayla
uyarilmada 30 dakikada en az 2 kat fazla anlatim yaptigi
gosterilmistir ve 171 genin diisiik anlatim yaptig1 saptanmigtir
[118]. TCHI, Arabidopsis kalmodulinlerinden birini sifreler.
CAM2, TCH2 ve TCH3 kalmodulin benzeri proteinleri (CML-
Calmoduline like) sifreler. Sirasiyla CML24 ve CMLI12
proteinleri sentezlenir. TCH4, ksiloglukan endotransglukozilaz/
hidrolaz (XTH) sentezler [78, 119, 120].

Daha 6nceden tahmin edilmeyen Ca* baglayan proteinler
ve hiicre duvarini degistiren enzimlerin, dokunmayla yiiksek
anlatim yaptig1 mikroarray analizler ile gosterilmistir. Ger¢ekten
de 48 adet CML ve 33 adet XTH genini igeren ¢ipler lizerinde,
dokunmayla uyarilmis bitkilerde 19 adet CML ve 12 adet
XTH’nin 2 kat fazla anlatim yaptig1 saptanmistir [ 78] .Diger olas1
Ca' baglayan proteinleri sifreleyen genler, arabinogalaktan
proteinler, pektin esteraz, seliiloz sentaz, ekspansinler, uzama ve
genislemede dokunmayla uyarilan anlatim yaparlar [78]. Tlging
sekilde dokunmayla uyarilan genlerin en ¢ok temsil edilen 3.
islev smifin1 hastaliga direngle ilgili genler olusturur. Mekanik
olaylara yanit ve bitki hastalik direnci arasindaki potansiyel
iligkinin aragtirilmasi gerekmektedir. Dokunmayla uyarilmis
bitkilerde kinazlar ve transkripsiyon faktorlerini sifreleyen
genlerin anlatimlarinda %10 iizerinde artis saptanmistir
[78]. Birgok kinaz iletim yollar1 ve ilaveten transkripsiyonel
aktiviteleri, basit bir mekanik uyaranla etkilenebilir. Sinyal

iletim yollar1 ve transkripsiyonel mekanizmalar1 kontrol eden
mekanik uyaranla diizenlenen gen anlatimi c¢ok iyi sekilde
aydmlatilmistir. Hiicre i¢i Ca™ dalgalanmalari ve protein
fosforilasyonu, dokunmayla diizenlenen gen anlatiminda rol
oynayabilir (Braam, 1992; Wright ve ark., 2002). Orijinal
TCH genlerinin anlatimi, yalnizca dokunma ve yaralanma
gibi mekanik uyaranlar ile aktif hale gegmezler ayn1 zamanda
karanlik, ¢ok diisiik ve yiiksek sicakliklar ve bazi biiyiimeyi
yoneten hormonlarla da bu genlerin anlatimi gergeklesir
[119]. Bununla beraber mikroarray bilgileri, birbirinden farkl
uyaranlar olarak goziiken dokunma ve karanlik uyaranlariyla
transkript birikimi degisikliklerinin olduk¢a benzer oldugunu
gostermektedir. Mikroarray analizlerle belirlenmis dokunmayla
uyartlan genlerin yaridan fazlasi TCH genlerine benzer olup,
karanlik uyarani ile de artig gosterirler [78]. Dokunmayla 10
katindan fazla anlatim yaptig1 tespit edilen 60 genin, 56’sinin
karanlik uygulamasi yapilmis bitkilerde de fazla anlatim
yaptig1 belirlenmistir [78]. Bu bulgular, TCH anlatimini uyarma
yetenegindeki farkli uyaranlarin mekanik olaylara neden olan
genel Ozellikleri hiicresel seviyede ortak olabilecekleri ve
boylece dolayli olarak TCH anlatimini uyardiklart sonucunu
ortaya ¢ikarmaktadir [121].

TCH anlattimin1 diizenleyen farkli uyaranlar1 algilama
ve sinyal iletim mekanizmalarini paylasabildigi diistincesi,
TCH4’iin 5’ transkribe edilmeyen bélgesinden 102 bg’lik bolgeyi
iceren diizenleyici bdlgenin bulunmas: ile desteklenmistir. Bu
bolge dokunma, karanlik, soguk, sicak ve epi-bassinolit (epi-
bassinolide) diizenlenimini saglamada yeterlidir [122].

Soguk ve dokunmayla uyarilabilen CBF2 geninde, ilgili
dizinin mekanik yanit diizenleyici aktiviteye sahip oldugu
gosterilmistir (Zarka ve ark., 2003). Dokunmayla uyarilan
diizenleyici elementlerin belirlenmesindeki ¢aligmalar, bu
diizenleyici davranist paylasan yiizlerce ilave Arabidopsis
geninin belirlenmesine yardimer olacaktir [118].

TCH genleri gelisimsel anlatim Ornegi de gosterirler.
Boylece TCH diizenlenimi yalnizca disaridan uygulanan uyarana
yanitla degil, ayn1 zamanda morfogenezis ile uyarilabilecek
mekanik hasarlar ile de aktive olabilir [119]. Gelisimsel anlatim
bilgisinin hiicresel seviyedeki gecici turgor degisiklikleri ile
iliskili olmasi, TCH diizenlenimini tetiklemede yeterli olabilir.
Genel bitkilerde mekanik algilama ve yanit mekanizmalar1 ile
ozellesmis bitkilerdeki sinek kapma, tirmanma, aktif tozlagma
ve kok sakinma davraniginin saglanmasi arasindaki ilginin nasil
oldugu bilinmemektedir. Algilama ve yanit mekanizmalarinin
anlasilmasi, bitki biyolojisinin temelini olugturmaktadir.

Gelisimde Sinyal iletimi

Sinyal iletim yollar1 anahtar elementlerinin stresle [124,
125], savunmayla [126], sekerle [127] ilgisi ve ozmotik
yanitlarin [65] bitki, hayvan ve mantarlarda kismen korunmus
olduguna dair bulgular vardir. Bu korunmus yollar ¢ok hiicreli
organizmalar gibi tek hiicrelilerde de temel olan islemleri
diizenlerler. Bir¢ok durumda bu yollardaki temel islemler,
énemli alanlarda agiklanmstir. Ornegin seker algilama, bitki
organlart arasinda uzak mesafe iletisimi icin bir mekanizma
saglar[127]. Bunakarsin ¢ok hiicreli gelisim, hiicre farklilagmasi
ve paterninin altindaki sinyal iletim yollari, bitkilerde oldukca
yenidir. Hayvan gelisiminde 6nemli olan Ras, Wnt ve hedgehog
sinyal iletim yollar1 bitkilerde saptanmamistir. Oksin sinyal
iletimi, olduk¢a korunmus ubikuitin yOnetimli proteolizis
apparatus ile yiritilmesine ragmen, oksinle diizenlenen
SCFTIR1 kompleksinin downstream hedefleri olduk¢a yeni
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ve bitkiye 6zglindiir (Sekil 2). Gelisimin altinda yatan birgok
sinyal iletim yollart 6zgiin olmalarina ragmen ortak 6zellikler
tagimaktadirlar. Bitkilerde hayvanlarda oldugu gibi, birgok
farkli gelisim ve sinyal iletim yollarinda ana (core) bilesenler
tekrarli sekilde kullanilir. Yani farkli gelisim evrelerine ait
proteinler, belirtilen yollarin ana bilesikleriyle etkilesime
girebilirler. Oksin, sitokinin, absisik asit, gibberellin, etilen
ve brassinostreoid hormon yollar1 karmasik bir iletisim ag:
olusturur.

Son zamanlarda hormonlar arasi karsilikli etkilesim
anlayisi, hormon sinyal iletim yollarinin karmasik birbiriyle
etkilesen bilgi transferi agi olusturdugu disiincesiyle dikkat
cekmistir. Bu bilgi transfer agi birbiriyle ¢akisan yanitlarin bir
“plethora” sin1 olusturmada birgok uyarana izin verir [23].

Hormon biyolojisinde karsilikli sinyal iletimindeki bulgu,
model bitki olan Arabidosis thaliana 'daki genetik ¢aligmalardan
kaynaklanir. Bir hormona kars1 bitkilerin cevabini degistiren
mutasyonlar, diger hormonal cevabin da degismesine neden
olur. Bir hormon cevabinin genetik bozulmalari, diger
hormonun sentezi ve degredasyonuna neden olan degisikliklere
neden olabilir [24]. Alternatif olarak hormon sinyal iletim
yollart ortak sinyal iletim pargalarini igerebilir. Boylelikle
tek bir mutasyon ile her iki yolda da bozukluklar olusabilir
[25]. Asagida tartisilan konulardan biri, hormon sinyal iletimi
ve gelisim ¢alismalar1 arasindaki iliskinin yeniden gdzden
gegirilmesi ve gelisim ¢aligmalari i¢in bir hormonun nasil iglev
gordiigliniin tam olarak anlasilmasi kisaca anlatilmaktadir.

Oksin Yoluyla Sinyal Iletimi

Oksin (Indol Asetik Asit) bitki biiyiime ve gelisimininde bir
¢ok asamada diizenleyici gérev goriir ve bitki yasam dongiisii
stiresince birgok islemde birincil role sahiptir. Embriyogenezis,
lateral kok geligimi, vaskiiler farklilasma, apikal dominans,
tropik yanitlar ve ¢igek gelisimi gibi olaylart igerir [128].
Oksin uygulamasiyla bir¢ok bitki geninin anlattiminda hizli
degisiklikler olusur ve bazi genlerden birkag dakika iginde yanit
gelisir. Bu da oldukca etkin downstream sinyal iletiminin de
novo protein sentezine gereksinim gostermedigini agiklar [129].

Bilinen oksin yamit genleri AUX/IAA, GH3 (Growth
Hormone) ve SAUR (Small auxin up-RNA) aileleri ad1 verilen
3 gen ailesini igerir [130]. AUX/IAA proteinleri kisa omiirlii
niikleer proteinler olup transkripsiyon diizenleyicileri olarak
islev goriirler [131]. Bu proteinler direkt olarak DNA ile
etkilesime girmezler fakat diizenleyici etkilerini oksin yanit
faktorleri (ARFs-Auxin Responsive Factors) yoluyla gosterirler.
Arabidopsis’te en az 29 adet AUX/IAA geni bulunmaktadir.
AUX/IAA proteinlerinin ¢ogu 4 ayr1 korunmus bolge
paylasirlar (Bolge I, 11, III ve IV). Bu proteinlerin C-ucunun
yarisinda yerlesmis durumdadirlar ve diger AUX/IAA
proteinleri ile hetero ve homodimerizasyon ve ayrica Bolge 111
ve IV bolgeleri (CTD; C-Terminal Domain) ARF proteinleriyle
heterodimerizasyon yaparlar. ARF’lar ayrica N-ucunda DNA’ya
baglanma bolgesi icerirler [132]. Arabidopsis genomunda 23
adet ARF geni bulunmaktadir fakat bunlardan ikisi (ARF3/
ETTIN ve ARF17) CTD bdlgesi igerir [133]. ARF’lar, Oksin
Yanit Elementleri (AXRE; Auxin-Responsive Elements) adi
verilen korunmus DNA dizilerine baglanirlar (TGTCTC).
Oksin yanit elementleri, primer oksin yanit genlerinin promotor
bolgesinde yer alir [133]. ARF’lar orta bolgelerindeki (MR;
Medial Region) diziye bagli olarak ya transkripsiyonel
aktivator ya da baskilayict olarak hareket edebilirler. Q-zengin
MR igeren ARF’lar aktivator olarak etki gosterirler. P/S/T-

zengin MR igeren diger ARF’lar ise transkripsiyonel baskilayici
olarak gorev goriirler [133]. AUX/TAA proteinleri ARF’larin
aktivitelerini baskilarlar ve gen transkripsiyonunda negatif veya
pozitif diizenleyici olarak islev goriirler. ARF’larin “dimer”
halinde ¢aligtiklar1 goriisiine karsit olarak yeni bilgiler ARF’1n,
gen transkripsiyonunu diizenlemede monomerler seklinde
hareket edebildigi ve ARF’larin dimerizasyonunun etkilerini
arttirabilecegini gostermektedir [134]. AUX/IAA proteinleri
genel olarak yiiksek doniisiim hizina sahiptirler. Bu proteinlerin
yar1 Omiirleri yabani tip Arabidopsis bitkilerinde proteine bagl
olarak, 10 dakikadan 80 dakikaya kadar degisebilir [135].
MGI15 ve MG132 gibi proteozomlarin uygulanmasiyla kisa
yasam Omrili uzatilabilir [135]. Oksin sinyal iletimi oldukca
korunmus ubikuitin ligand kompleksi (Ubikuitin proteozom
yolu) tarafindan yonetilir [128]. Bu yol Arabidopsis’te AXR
(Oksin rezistan) ve TIR (Auxin Transport Inhibitory Resistant)
mutantlarinda  bulunmustur. AXR1 ve ECRI, ubikuitin
yolundaki El’e analog RUB -aktive edici enzim (RUB-
related to ubiquitin: Ubikuitinle ilgili-aktive edici enzim)
icerirler. Bu proteinler RUB-konjuge edici enzim, RCEI,
RUB-modifiye edici 4#CUL ve bir kulin (cullin) homologu ile
beraberdir [128]. AtCUL, TIR1F-box protein ve maya SKP1’in
homologunu igeren SCF (SKP-Kulin-F-box protein)-ubikuitin
ligaz kompleksinin bir pargasidir [136]. TIRI ve ASKI’deki
mutasyon oksin cevabmi baskilar. Bu durum SCFTIRI
kompleksinin  baskilayicinin -~ doniigiimiinii ~ diizenledigini
gostermektedir. SCFTIR’in olasi downstream hedefleri, IAA
bolge proteinlerini igerir. Bu proteinler dominant oksine
hassas olmayan mutantlarin (AXR2 ve AXR3) kullanilmasiyla
belirlenmistir [137, 138]. IAA homolog bdlgesi, bitkilerde
oksinle uyarilmis proteinlerin genis bir ailesinde korunmustur.
Oksine hassasiyet gostermeyen IAA bolgesindeki dominant
mutasyonlar, IAA proteinlerinin doniisimiinii giiglii sekilde
baskilarlar [139]. IAA bolgeleriyle yonetilen protein-protein
etkilesimleri, oksinle uyarilmis genlerin, AXRE baglanmig
ARF’m aktivitesini degistirdigi ileri stirilmistiir (Sekil 2).

Bu iki smf protein (AUX/IAA ve ARF’lar), birlikte
biliyiime ve gelisme siiresince ayri bir gen grubunu diizenler.
Arabidopsis’te oksinle uyarilmig transkriptomu karakterize
etmede mikroarrayler kullanilmigtir [140, 141].

Etilen Sinyal Iletimi

iki C’lu bir bitki hormonu olan etilen, bitkinin yasam
dongiisiiniin birgok asamasinda rol oynar. Ornegin; tohum
¢imlenmesi, sagak kok olusumu, baklagillerde kok nodiilasyonu,
cicek senecense, yaprak ve meyvelerin kopmasi ve meyvelerin
olgunlagsmasinda biliylk ©Oneme sahiptir. Etilen olusumu
oldukea iyi sekilde diizenlenir. Gelisim siiresince i¢ sinyaller ve
biyotik stress (patojen saldirisi) ile abiyotik stress (yaralanma,
donma, ozon, oksijensizlik vb.) gibi ¢evresel uyaranlarla
aktive olurlar. Etilenin yukarida verilen olaylarda nasil etki
ettiginin anlasilmasi, etilenle ilgili sinyal iletimindeki genlerin
anlatim1 bu olaylar1 anlamamiz1 kolaylagtiracaktir. Sekil 1°de
etilen reseptor ve downstream sinyal iletim yolu ile etilen
sinyal iletimindeki anahtar parcalar gosterilmektedir. ETR1
(ETHYLENE TRIPLE RESPONSE-1) etilen reseptorii, CTR1
(CONSTITUTIVE ETHYLENE RESPONSE-1) raf benzeri
bir protein kinaz, EIN2 (ETHYLENE INSENSITIVE-2)
memeli NRAMP proteinleriyle ilgili bir membran protein ve
EIN3 (ETYLENE INSENSITIVE-3) yeni bir transkripsiyon
faktoridir (Bkz. Sekil 1).
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Etilen olmadiginda, ETR1 ve ilgili reseptorler, etilen
cevabini aktif olarak baskilarlar [142]. ETR1’in baskilayici
etkisi i¢cin CTR1 kinaz gerekir. Boylece ETRI1’e etilen
baglanmasinin CTR’nin  baskilanmasina neden oldugu
ileri siiriilmugtiir. CTR1’in inaktivasyonu, EIN2’nin C-ucu
sitoplazmik bolgesi tarafindan yiiriitiilen sinyal iletimini
giiclendirir [25]. ENI2 sinyal iletimi, niikleusta ENI3
transkripsiyon faktoriiniin aktivasyonuna yol acar. ENI3, Etilen
Yanit Faktéri (ETHYLENE RESPONSE FACTOR-ERF)
genlerinin direkt aktivatdriidiir. ERF transkripsiyon faktorleri
etilenle uyarilmig genlerin downstreaminde yer alan etilen yanit
elementlerine baglanir (Sekil 1).

ABA Sinyal Iletimi

Absisik Asit (ABA), 1960’larin baslarinda birkag arastiric
grup tarafindan bitkilerde bulunmustur. Meyvelerin saplarindan
kopmas1 ve agach bitkilerin uyku haliyle (dormancy) ilgili
olduguna inanilmistir ancak bu olaylardaki ABA’nin rolii hala
net degildir. Bu islemlerin diizenlenmesi genis alanda de novo
ABA sentezindeki degisiklikler ile yiiriitiiliir. ABA’nin sentezi
ve islevinin anlasilmasi, ABA sentezini yapamayan mutantlarin
belirlenmesi ve karakterizasyonu ile artmistir [143]. Bu
mutantlar erken ¢imlenme, solmaya hassasiyet, stomal
gecirgenlikte artig, yiliksek siikroz veya tuz konsantrasyonu
iceren ortamda ¢imlenme ve biiyiime kabiliyeti gibi fenotiplerle
belirlenmistir. Son yillarda bu mutantlar ABA biyosentetik
enzimlerini sifreleyen genlerin klonlanmasmda kullanish
olmustur. Arabidopsis’ten ABA-sinyal iletim yollar ile ilgili
bir¢ok genler izole edilmistir. Bunlar protein fosfatazlar (ABI1
ve ABI2) ve olasi transkripsiyon faktorleridir (ABI3-5) [144].
En iyi calistlmig ABA sinyal iletim yollarindan biri, ABA’ya
yanitta stomalarin kapanmasidir [145]. ABA uygulamasinin,
arkadas (guard) hiicrelerdeki sitozolik Ca™ iyon seviyelerinde
artmaya neden oldugu bilinmektedir. ~Sitozolik Ca™
konsantrasyonundaki dalgalanmalar, stomalarin kapanmasi i¢in
gereklidir [145]. Birgok fitohormon sinyal iletim islemlerinde
hiicre i¢i mesajc1 olarak Ca™ islev gormektedir. Ca™ sinyali
ABA’y1 igeren yanitlarda cyclic-ADP-riboz (cADPR), Inozitol
1, 4, 5 trifosfat (IP,), inozitol hekzafosfat (InsP6) veya H,O,
gibi ikinci mesajcilar tarafindan tetiklenir [10]. ABA sinyal
iletimi analiz edildiginde, Ca™ un salimmmi etkileyen Ca*™
yiikselmesinden onceki olaylar siklikla basamaklara ayrilmstir.
Bununla birlikte diizenleyici dolagimdaki bilesenlerde ayr1 ayri
mutasyonlar gerceklestirerek degisik fenotiplere bakilip, ABA’y1
ilgilendiren genleri belirlemek miimkiindiir. ABA ile ilgili baz
genlerin anlatimi laboratuvarimizda gerceklestirilmektedir

ABA yanit1 ile ilgili olan birkag fosfolipid tiirevli hiicre ici
mesajci1 vardir. ABA sinyal iletimi siiresince Fosfalipaz C (PLC)
[147] ve fosfolipaz D (PLD) [148] ‘nin aktivasyonu sirastyla;
IP, ve fosfatidik asit (PA) gibi ikincil mesajcilar olusturur.
Transgenik tiitiin bitkilerinin arkadas hiicrelerindeki azalmig
PLC anlatimi, stomalarin kapanmasi ve stomalarin agilmasinin
baskilanmasi gibi ABA aktiviteleri yoniinden bozukluk tasirlar.

Fosfolipid sifingozin-1-fosfat (SIP), stomalarin kapanmasini
uyarir [149] ve bunun i¢cin GPA1’e gereksinim duyar [150].
Fosfoinozitid sinyal iletim yolundaki birka¢ genin, ABA ile
yiiksek derecede diizenlendigi gosterilmistir (Tablo 1). Hiicrenin
pH ve redoks durumu, ABA sinyal iletiminin diizenlenmesi
veya yonetilmesinde 6nemli faktorlerdir. Arkadas hiicrelerinde
disaridan ABA ile uyarilmig stomal kapanma Oncesinde,
hem H,0, hem de NO konsantrasyonlarinda sitozolik artiglar
meydana gelir [151].

Diger aragtirmalarda, patojen etkilesimi ve sitoplazmik Ca*
artisinda da bu ikincil mesajcilarin bulundugu goézlenmistir.
Bunlar farkli yollarin Ca™ dalgalanma seviyesinde degiskenlik
yapacaginin ve degisik sinyal yollarinin kendi aralarinda
iletisim kuracaginin gostergesidir [152].

ABA yamt diizenleyicileri, G proteinleri, PP2C ve Ca™
bagimli protein kinaz (CDPK), Sukroz fermente etmeyen
protein-1 (Sucrose non-fermenting proteinl-SNF-1) ve LRR
reseptor kinaz vb. gruplart igerir [30, 153].

GPAl’in analizi (Heterotrimerik G proteininin G-a alt
initesi) ABA cevabmin diizenlenmesinde heterotrimerik G
proteinlerinin bir rolii oldugunu ortaya koymustur [58, 150, 158].
Kiigiik G proteinlerinin ABA yanitin1 da diizenleyebilecegine
dair giiclii bulgular vardir [159]. Rho-benzeri kiigiik G protein
ROP10, ABA ile diizenlenen stomalarin kapanmasi, ¢imlenme
ve biiylimenin baskilanmasini negatif olarak diizenler [160].
ROP10’un plazma membranina tomurcuklanmasi igin iglevsel
bir farnezilasyon bolgesine gereksinim vardir ve ABA yanitinin
degistirilmesi icin ilk gerekendir. Boylelikle, ABA cevabinda
ROP10’unrolii, memelilerin mitojenik cevabinda yer alan kii¢iik
G proteini RAS’1n roliine benzer. ROP proteinleri NADPH
oksidazin aktivasyonundan dolayr H,O, iiretiminde artis olur
ve H,0, ile uyarilmig ROP aktivatdrlerinin engelleyicileriyle
birlikte redoks “rheostat” in pargalarint olustururlar [161].
ROP2 ve ROP6/AtRacl olas1 bir “geranilgeranilasyon motifi”
icerir ve her iki kiiciik G proteininin dominant negatif ve
stirekli aktif yapilarmin anlatimi, bunlarin ABA yanitlarmin
pleiotropik negatif diizenleyicileri olarak karakterize edilmistir
[159, 162]. ROP2 ve ROP6/AtRacl’in rolii, aktin iskeletinin
yeniden diizenlenmesi ve vezikiile taginimi saglamaktir. Bunlar

[146]. stomalarin kapanmasi ve uc¢ gelisimi igin gereklidir [159,
Tablo 1. ABA etkisiyle anlatimi karakterize edilmis olan Arabidopsis fosfoinositid sinyal iletim genleri.
GenAd1 Sentezlenen Enzim Etkisi Referanslar
ATPLC1 Fosfolipaz C Yiiksek anlatim 147
ATPLC2 Fosfolipaz C Etkisiz 154
e . .. 155
PIP4K Fosfatidilinozitol4-kinaz Etkisiz
PIPSK Fosfotidil inozitol 4-fosfat 5-kinaz Yiiksek anlatim 156
ATIPSPII Inozitol (1,4,5) P35-fosfotaz Etkisiz 10
FIERY1 Inozitol fosfat Etkisiz 157
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162]. Ozmotik strese hassas mutantlarda (asml) sintaksin
eksikligi, vezikiil tagimminda veya fiizyonda bozukluga
yol agar ve ABA’ya hassas olmayan stomal diizenlenimle
sonuglanir [65]. Transkriptom analizleri, ABA’nin etkin sekilde
genomik anlatimi degistirebilecegini gostermistir [1, 163].
Arabidopsis transkriptlerinin dizi analizleri 1300’den fazla
genin ABA ile diizenlenebilecegini gostermistir. Bunlarin
yarist da ABA’ya karsi yanitta azalmig anlatim gostermistir
[163]. abil-1 mutantlarmnda 1300 genin (%90’dan fazla) ABA
ile diizenleniminde bozukluk vardir. Bu lokusun ABA sinyal
iletiminde merkezi bir roli oldugunu gostermektedir. (ABA
ile diizenlenen genlerin listesine http://jcs.biologists.org/
supplemental adresinden ulasilabilir). ABA ile tetiklenmis gen
anlatimmnin diizenleyicileri arasinda VIVIPAROUS1 (VP1)/
ABI3 transkripsiyonel diizenleyici, bZIP ve APELATA2 (AP-
2)-tip transkripsiyon faktorleri (TF) yer alir [164].

ABA’nin gen anlattim1 ve proteom {iizerindeki kontrolii
mRNA olgunlagmasi, transkript ve proteinlerin sabitliginin
kontrolii gibi transkripsiyon sonrasi islemleri igerir. ABA,
ribosomal proteinlerin anlatimini 6nemli sekilde azaltir ve
proteolizis ile ilgili genlerin anlatimimni arttirir [163]. Buna
ilaveten, TF’lerin ABA yo6netimli kontrolii, RNA polimeraz II
(RNAP II)’nin diizenlenimi, bitki stress sinyal iletiminde yeni
bir kontrol noktasi olarak belirlenmistir [165].

Brassinosteroidler

Brassinosteroidler (BR), bitki biiyiime ve gelisiminde temel
olan steroidal bitki hormonlaridir. Hiicre ve gévde uzamasi, cayir
yapraklariin katlanmamasi, kilif yaprak birlesme yerlerinde
yapraklarin kivrilmasi, ksilogenezis ve etilen iretimi igin
temel faktordiir. BR biyosentezi ve hassas mutantlarda ciicelik
durumu gozlenmis ve karanlikta biiyiitiildiigiinde bu bitkilerin
1stkta biiyttiilmiis bitkilerle bazi 6zellikleri paylastiklar: tespit
edilmistir [166]. BR sinyal iletim yolundaki bilesenlerin
belirlenmesi, hayvan ve bitkilerdeki transkripsiyonel kontroliin
farklt durumlarmi agiga kavusturmustur. Bitkilerdeki steroid
sinyal iletimi, 16since-zengin-tekrar (LRR)-reseptor ser/
thr kinazlar BRI1 ve BAKI1 yoluyla plazma membraninda
algllanir [73]. Plazma membraninda reseptér kinazlarin
yerlesimi, BR sinyal iletiminin hiicre yiizeyinde baslatildigini
diistindiirmektedir [167]. BRI1’in hiicre dis1 bolgesi, farkli
hiicrelere BR cevabint saglar [73]. Hayvanlarda membrana
bagl steroid reseptdrlerin bulunma olasiligina ragmen, BRI
ile ilgili LRR reseptdr S/T kinazlar, hayvan genomlarinda
bulunmamistir. BR sinyal iletimi hayvanlarda biiylime faktorii
ve TGF-B sinyal iletimine benzemektedir. Steroid sinyal
iletimi kullaniminin ¢ok Onceden bilinmesi, sinyal iletim
mekanizmalarinin radikal olarak bitki ve hayvan hatlarinda
birbirinden ayr1 oldugunu diisiindiirmektedir. Fosforilasyon
kaskati, yogun karsilikli etkilesim temelli olabilir ve boylelikle
BR cevabinin karmagikligini agiklar [168]. Arabidopsis’te
(Yabani tip Columbia ve BR-yoniinden eksik mutant dez2)
DNA mikroarray analizleriyle, BR ile diizenlenen birka¢ gen
belirlenmistir [169]. Bunlar, fitokromla etkilesen faktor 3,
oksinle diizenlenen genler, P450 genleri ve hiicre uzamasi ve
duvar organizasyonu ile ilgili genleri igeren transkripsiyon
faktor genlerinden olusur.

Jasmonik Asit

Jasmonik asit (JA) ve ilgili oktadekanoid bilesikler
lipid oksidasyonunun halkasal firiinleridir ve memelilerde
birgok fizyolojik aktiviteye sahip prostaglandin ve otokoidal

hormonlarla yapisal benzerlik gosterir. JA ve prostaglandinler,
yag asitlerinden tiirevlenirler. JA sinyal iletim yolu, birkag
sinyal iletim yolunu igerir. {lk yaralanma veya stress uyarani
ile stress algilanir ve lokal ya da sistemik olarak sinyalin iletimi
baslar. Bu sinyalin algilanmasi ile JA biyosentezi uyarilir. JA’in
algilanmasi ve cevabin uyarilmasi sonucunda JA sinyal iletimi
salisilik asit, etilen, ve diger sinyal iletim yollar1 ile iletigim kurar
[170]. JA sinyal iletimi, ozmotik stres, yaralanma, kuraklik gibi
abiyotik stresler ile kitin, oligosakkarit, oligogalaturonitler gibi
“elicitor”lara maruz kalma ile de uyarilabilir [171].

Salisilik Asit

SA yonetimli yanitlar, cok basamakli erken oksidatif sinyal
iletimini icerir. Salisilik asit (SA), patojenlerle ilgili (PR-
Patogen Related) genlerin anlatimini diizenleyen ve sistemik
direncin baglamasindan sorumlu olan merkezi sinyal iletim
molekiliidiir [172].

SA  yonetimli yanitta anahtar diizenleyici olan
NONEXPRESSOR OF PR GENES 1 (NPR1) monomerinin
niikleusa girmesi icin gereken kosullar1 indirgedigi
gOsterilmistir.

Coklu ve fazla sayidaki TGA transkripsiyon faktorleri,
niikleer NPRI ile ge¢ PR genlerinin anlatimini aktive etmede
birlikte caligirlar. NPR 1 ve baz1 TGA’daki sistein bakiyelerindeki
mutasyonlar, protein taginimi ve transkripsiyon aktivasyonunun
hiicresel redoks durumlari ile yiritildiginii dogrulamistir.
Son bulguya gore de tek bir NPR1 proteininin, farkli hiicre
ici yerlesimler ile birgok iglev gordigiinii desteklemistir.
Olasilikla NPR1’in 6zgiin veya 6zgiin olmayan diger proteinler
ile etkilesimde bulundugu diisiiniilmektedir. Gen anlatiminda
NPR1’den bagimsiz SA diizenlenimi ile ilgili yeni diizenleyici
faktorler agiklanmustir.

Mikroarray teknolojisi ¢ok sayidaki genin anlatim
profillerinin sistemik analizleri i¢in giicli bir ara¢ olmustur
[173]. Bu ¢alismalarla kuraklik, soguk veya yiiksek tuz stresi ile
uyarilan 300°den fazla gen belirlenmis, 40 tane kuraklik, soguk
veya yliksek tuz stresiyle uyarilan transkripsiyon faktor genleri
bulunmustur. Bu durum farkli transkripsiyonel diizenleyici
mekanizmalarin buradaki stres sinyal iletim yollarinda isevsel
oldugunu diisiindiirmektedir [174]. Kuraklik, soguk, veya
yiiksek tuzluluk gibi stresle uyarilan genlerin iglevsel analizi, bu
stres yanitlarinda sinyal iletiminde daha fazla bilgi saglayacaktir.

Bitki, hayvan ve diger organizmalar ile karsilastirma
yapildiginda, sinyal iletim molekiilii olarak hormonlar hiicre
metabolizmasinda birbirine benzer etki ve iletisim yollar
kullanmaktadir. Ornegin; bitki yaralanma ve patojen savunma
yanitin yiiriiten oktadekanoid [175] ve nitrit oksit [126] sinyal
iletim yollar1, hayvanlarda islevsel olarak savunma yollariyla
ilgili olmasi, bunlarin hayvan ve bitkilerde korunmus oldugunu
diisindiirmektedir. Brassinosteroid (BR) ve absisik asit (ABA)
hormonlar1 hayvanlarda sirastyla steroid ve retinoid hormonlarin
analoglaridir. Bitki ve hayvan steroid biyosentez yollarindaki
anahtar basamaklar oldukca korunmustur. Ornegin brassinolid
steroid hormonunun sentezinde eksiklik olan Arabidopsis
det2 mutanti, insan 5-a- rediiktaz tip I veya tip Il genleri ile bu
bozukluk ortadan kaldirtlmistir [176].

Apo-karatenoid, retinoik asit ve ABA bitki karatenoidlerinin
oksidatif yikimiyla tiirevlenirler. Apo-karatenoid sentezinin
biyokimyasal mekanizmasi, viviparousi4 (misirda ABA
yoniinden eksik mutant)’iin analizleriyle gosterilmistir [177].
VP14, karatenoidlerin 6zgiin oksidatif yikimini katalize eden
yeni smif dioksigenazi temsil eder [178]. Apo-karatenoidleri
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sentezleyen ilgili genler, hayvan ve bakteri genomlarinda
bulunmustur. Bu durum da dogada bu mekanizmanin genis
alanda korunmus oldugunu diigiindiirmektedir.

Reseptorler

Sinyal iletiminin baglamasinda dncelikle reseptor tarafindan
sinyalin algilanmasi gereklidir. Bilinen ¢ogu reseptdr plazma
membraninda yer almasina ragmen bazisi da sitozol ve diger
hiicresel boliimlerde yer alir. Hayvan hiicrelerinde membrana
yerlesmis ti¢ sinif reseptor belirlenmistir. Bunlar:

G Proteinlerine bagh reseptirler: Aktive olduklar1 zaman
bilgiyi, iletimin ilk asamasi olarak GTP baglayan bir proteine
aktarirlar. G protein a-alt tinitesi genellikle b/g alt {initesinden
stoplazmaya serbest hale geger. Burada diger enzimleri aktive
edebilir.

Enzime bagh reseptorler (Genellikle protein kinazlar):
Ligandin baglanmasi, reseptdriin dimerize olmasimna ve
reseptoriin - aktivasyonuyla molekiiller arasi fosforilasyona
neden olur.

lIyon kanalina bagl reseptorler: Reseptor tutulu oldugunda
acik olabilen 6nemli hiicre yiizey kanallarina direkt olarak
eslesmis olabilen reseptorlerdir [179].

Bu ii¢ sinif reseptoriin bitkilerde bulunup bulunmadigi kesin
degildir. Kriptokrom gibi (ilk olarak bitkilerde bulunmustur)
bitki, hayvan ve diger 6karyotlarda paylasilan birkag¢ reseptore
ragmen, bitki sinyal iletim mekanizmalarindaki en zengin
goriintii, olasilikla reseptorlerde bulunabilir [180]. Bitki
reseptorlerinin diger biiyiik aileleri S7T Kinazlar, iki komponent
histidin kinaz, LRR-bolge, patojen direng reseptorleri ve
membran kanali ile ilgili proteinleri igerir. Arabidopsis’te
G-proteine bagli birka¢ reseptor saptanmistir [158]. Ancak
genlerin sayis1 C. elegans ve Drosophila genomlarindakinden
oldukea azdir.

G-Proteinlerine Bagh Reseptorler

Heterotrimerik G proteinleri a, b ve g olmak {lizere ii¢ alt
initeden olusur. Hayvanlarda 1518in, kokunun, belli tatlarin,
hormonlarin  ve bazi norotransmitterlerin  algilanmasini
iceren bir¢ok sinyal iletim yolu, G proteinleri araciligiyla
gergeklestirilir [181]. Hayvan sistemlerinde heterotirimerik G
protein sinyal iletiminde sinyal algilanmast G proteine bagli
reseptorlerce (GPCRs -G Protein Coupled Receptors) olur.
Membrana bagli genis bir sinif olan bu proteinler korunmus bir
heptahelikal veya 7 transmembran bdlge yapist igerir. GPCR’lar
direkt olarak heterotrimerik G proteinlerinin a alt initesi ile
etkilesim kurar. Ligandin (agonist) aktivasyonu olmadiginda
ise a alt iinitesi GDP’ye baglanir ve b ile g alt iiniteleriyle
birlikte inaktif heterotrimerik bir kompleks olusturur. Reseptore
agonistin  baglanmas1  (sinyalin  algilanmasi) GDP’nin
serbestlesmesini saglar ve GTP buraya baglanarak aktif yap1
kazanir. Bu durum, b ve g alt birimlerinin serbestlesmesine
neden olur ve bdylece serbest a alt linitesini ve bg alt linitesini
diger efektorlerle etkilesimler i¢in aktive eder. a alt {initesinin
intrinsik GTPaz aktivitesi ile hidroliz neticesinde GTP’nin
GDP’ye dontigiimii gergeklesir. Sonugta da a alt {initesine bagl
GTP yerine GDP gelir ve bu durum a-alt tiniteyi inaktif duruma
(GDP hali) getirir ve a alt iinitesi bg alt iinitesine geri baglanip
inaktif duruma gecer. Memelilerde yaklasik 23 ayr1 Ga, 6
ayr1 Gb ve en az 12 Gg alt {linitesi, G protein sinyal iletimini

¢ok yonlii ve oldukca Onemli sinyal iletim mekanizmasi
yapmaktadir. Buna karsin Arabidopsis genomu tek bir G a
geni (GPAI), tek bir Gb geni (AGBI), 2 olas1 Gg alt iinitesi
(AGG1 ve AGG2) ve dizi benzerligine dayanarak olas1 tek bir
GPCR (GCRI) igerir. Arabidopsis ‘te gpal ve agpl “knockout
mutantlar”daki analizler yoluyla, bitkilerde heterotrimerik G
protein sinyal iletiminin, hormon cevabi (baslica ABA ve GA,
ayrica brassinolid ve oksin) ve hiicre bdliinmesiyle baglantist
kurulmustur [14]. GCR1 aktivitesinin hiicre dongiisii ve
ABA cevabinda da baglantisi oldugu gosterilmistir [182] Son
zamanlarda Arabidopsis’te GCR1’in GPA1 ile etkilestigi ve ABA
sinyal iletimini diizenledigine dair gii¢lii bulgular saglanmistir
[158]. In vitro olarak bitki dokularinda GCR1 ve GPA1’in
birlikte immunopresipitasyon gosterdigi ve gercekten fiziksel
olarak birarada olduklar1 gosterilmistir [158]. GCR1-GPA1
etkilesimi GCR1’in hiicre i¢i bolgelerine baglhdir. gcrl T-DNA
insersiyonel mutantlarda kok biiylimesi, gen diizenlenimi ve
stomotal yanitlarda ABA’ya yiiksek hassasiyet gostermistir.
gerl arkadag hiicrelerinde lipid metabolitlerine, GPA1’in ABA
sinyal iletiminde iletici olan sfingozin-1-fosfat (S1P)’a yiiksek
hassasiyeti oldugu saptanmigtir. Arkadas hiicrelerinde ABA
ve S1P cevabindaki gpal mutantlarinin hassas olmamasina
karsin gcrl mutantlart yiiksek hassasiyet gosterirler. Arkadas
hiicrelerinde GPA-1 ile yiiriitilen ABA cevabinda GCRI1’mn
negatif diizenleyici olarak gorev alabilecegi belirtilmistir.

Yanitlanmasi gereken birgok soru olmasina karsin ABA
reseptor veya reseptorlerinin yapist ve GCR1’in negatif olarak
GPAT1’i diizenlemesi, ABA sinyal iletiminin olduk¢a karmasik
oldugunu gostermekte ve GCR1’in ABA algilama ve sinyal
iletim kompleksinin bir pargast oldugunu diisiindiirmektedir
[158]. G protein sinyal iletimi bitkilerde patojen saldirisi
ve abiyotik strese ilk biyokimyasal yanitlar arasinda olan
siiperoksit (O,-) ve hidrojen peroksit (H,0,) gibi reaktif oksijen
tiirlerinin (ROS) hiicre i¢i kaynaklarini aktive etmede gerekli
oldugu rapor edilmistir [183]. Heterotrimerik G proteinlerinin
a ve b altiinitelerini sifreleyen genlerdeki mutasyonlarda,
Arabidopsis’te O, toleransi iizerinde farkli etkiler gdzlenmis
ve O,’e maruz kalma siiresince veya sonrasinda bu genlerin
farkl sekilde anlatim yaptig1 belirlenmistir. Hem Ga hem de Gb
proteinleri bifazik oksidatif yiikselmenin baslangi¢c komponenti
olarak gerekli oldugu rapor edilmistir. Yalnizca Ga proteini
gec hiicre dlimii i¢in gerekli komponent oldugu bildirilmistir
[183]. Son yillarda Arabidopsis ve geltikte (Oryza sativa L.)
G-protein komponent mutantlarinin fenotipik analizlerinden
dogan goriis ve sonuglar, yiiksek bitkilerdeki G proteinlerinin
mekanizmalarini ve islevlerini anlamamiza 6nemli derecede
katkilar saglamustir.

Bitkilerde Reseptor Benzeri Kinazlar

Cok hiicreli organizmalardaki gelisim, koordine olmus hiicre
¢ogalmas1 ve farklilagmasma dayanmaktadir. Hayvanlarda
biiyiime faktorii reseptor kinazlar, hiicre biiylimesini uyararak
veya baskilayarak hiicre farklilagsmasi ve gelisiminde anahtar
role sahiptirler. Son ¢aligmalar, yiiksek bitkilerde olasi reseptor
kinazlart (Reseptor benzeri kinazlar-RLK) kodlayan genlerin
bulundugunu ortaya koymustur. Reseptdr serin/treonin
kinazlar, en genis ve reseptor proteinlerinin en farkli sinifini
olustururlar. Ornegin; tamami dizilenmis olan Arabidopsis
genomunda 500’{in tizerinde RLK kodlayan gen bulunmaktadir.
Bu durum hayvanlardaki gibi yiiksek bitkilerde ¢ok farkli
uyarana kars1 yanitta, gen anlatimini ayarlamada reseptor kinaz
sinyal iletiminin genel olarak ve genis alanda kullanildigin
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diisiindiirmektedir. Yalnizca az miktardaki RLK nin biyolojik
islevleri gosterilmis olmasina ragmen, gelisimdeki rolleri,
dollenme acisindan kendine uyusmazlik (self-incompatible
response) ve patojenlere karsi savunmada RLK siiper
ailesinin 6nemli ve ¢ok yonlil islevleri oldugu gosterilmistir.
Bununla birlikte yalnizca birkag RLK’nin gelisimsel islemleri
diizenledigi gosterilmis olmasimna ragmen, bitkilerde reseptor
kinaz sinyal iletiminin hiicre gogalmasin1 nasil kontrol ettiginin
anlasilmas1 miimkiin degildir. Olasi reseptor kinazlarin (RLK)
genel Ozellikleri, herbiri N-ucu sinyal dizisi, yapisi degisen
hiicre dist bolge, tek bir transmembran bolge ve sitoplazmik
protein kinaz katalitik bolge igerirler (Sekil 2). Reseptor
kinazlarin biilyiik ¢ogunlugunun memelilerde tirozin kinaz
aktivitesi tagidigi bilinmektedir Buna karsin bitkilerde tirozin
kinaz aktivitesi bulunmaz. Bitkilerde simdiye kadar bulunan
reseptor kinaz, serin/treonin kinazdir.

Tim bitki RLK’leri in vitro ikili ozgiinlik gosteren
biri disinda serin/treonin bakiyelerini fosforile eder [184].
Bitki RLK’lar1 ligand baglanma bdlgesi olarak gdrev goren
hiicre dis1 bolgenin yapisal 6zelligine dayanarak 7 alt aileye
sitflandirilmistir (Sekil 4).

S-béolgesi  Swmifi: S-RLK’lar, Brassica oleracea ’nin
kendi kendine uyusmazlik lokus glikoproteine (SLG-self-
incompability-locus glycoproteins) homolog olan hiicre dist
S-bolgesi tasirlar. S-bolgesi korunmus 12 sistein bakiyesi
icerir. Buna ilaveten S-bolgesi PTDT-box iginde korunmus
WQSFDXPTD®L dizisini igerir (X: Korunmamis aminoasit,
®: Alifatik aminoasit). Brassica’ da S-RLK geni fiziksel olarak
S lokusuyla baglantilidir [185]. S-RLK nin polen tiirevli ligand
SCR (S-lokusu sistein zengin protein) igin reseptor olarak islev
gordiigli ve polen ile stigma arasinda kendine uyusmazlikta
onem tasidigi bildirilmisti. SLG proteinine, kendine
uyusmazlik yanitinin tam olarak ortaya konmast igin gereklidir.
Bununla birlikte birkag S-RLK geninin kendine uyumda bitki
tirlerinden izolasyonu ve bunlarin vejetatif dokulardaki
anlatimi kendine uyuma ilaveten bitki gelisiminde de roli
olabilecegi gosterilmistir. Ayrica, Brassica’nin S-RLK lerinden
biri bitki savunma cevabinda gorev aldigi bildirilmistir [186].
Arabidopsis’i de igeren Brassicasea’nin diger iyeleri, kendi
kendilerine dogal olarak tozlasirlar ve kendine uyusmazlik
mekanizmasina sahip degillerdir. Buna ragmen Arabidopsis
genomunda en biiyiik reseptor kinaz ailelerinden biri S-lokusu
ile ilgili reseptor kinazlari igerir.

LRR (Leucine Rich Repeat) Smnifi: Losince zengin tekrar
smifi Arabidopsis’te 170’den fazla geni igeren en biiyiik
ailedir. LRR’lar yaklagik olarak korunmus 24 16sin aminoasit
tekrarlaridir. LRR’lar maya, sinek, insan ve bitkilerde farkli
fonksiyonlu birgok proteinde bulunmustur ve protein-protein
etkilesimlerinde yer alirlar. Birkag LRR-RLK’nin gelisimde
kritik rolleri oldugu gosterilmistir. Bunlar organ seklini
diizenleyen ERECTA, gévde meristeminde hiicre farklilasmasini
konrol eden CLAVATAI, ¢igek dokiilme islemini diizenleyen
HAESA ve brassinosteroidlerin algilanmasiyla ilgili BRI1
proteinlerini igerir [187]. Diger yandan Xa21 geltik (O. sativa
L.) geni, Xanthomonas oryzae pv oryzae’e kars1 direng saglar
[188]. Boylelikle LRR-RLK’ler hastaliga direngte de gorev
alirlar. Tlging sekilde, Cladosprium fulvum’da hiza 6zgiin direng
saglayan domates Cf hastalik diren¢ gen iiriinleri hiicre disi
LRR bolgesi igerirler ancak sitoplazmik protein kinaz bolgeleri
yoktur [189]. LRR bdlgeleri protein-protein etkilesimlerini
yiriittiiklerinden dolay1 bu reseptérlerin ligandlarinin peptidleri
icerdigi tahmin edilmektedir.

TNFR (Tumour Necrosis Receptor Factor) Sinifi: Misir
CRINKLY4 (CR4) gen iiriini TNFR (Tumor-Nekroz Faktor
Reseptdr) benzeri tekrarlara sahiptir. RCC, GTPaz’a zayif
benzerlik gosteren yaklasik 39 aminoasitlik 7 tekrar ve
korunmus 6 sistein diizenlenimine sahiptir [40, 72]. CR4,
epidermisin normal hiicre farklilagmasi igin gereklidir ve
Arabidopsis genomu CR4 ile ilgili birkag geni icerir [40].

EGF (Epidermal Growth Factor)Sufi: Hiicre duvartyla
birlikte reseptdr kinazlar (WAK-Wall Associated Kinase)
Epidermal Biiylime Faktorii (EGF) smifin1 temsil ederler.
EGF benzeri tekrar motifi, korunmus 6 sisteinin diizenlenimi
ile karakterizedir. EGF benzeri tekrarlar, hayvan hiicresi
stoplazma dist1 reseptor bolgelerinde bulunmustur ve protein-
protein etkilesimlerinde role sahip olduklari bilinmektedir.
Arabidopsis’te 4 WAK (WAK1-WAK4) belirlenmistir ve hepsi
de hiicre dis1 EGF benzeri tekrarlara sahiptir [74]. Ters genetik
calismalar, WAK’larin patojen cevabinda ilgili olabilecegini
distindiirmektedir [74].

PR (Patogenesis Related) Smnifi: Arabidopsis PRSK (PRS-
benzeri reseptor kinaz), bu sinifa 6rnek bilinmektedir. PRSK’ nin
hiicre dis1 bdlgesi PR5’e (Patogenezisle ilgili protein 5) dizi
benzerligi gosterir ve anlatimi patojen saldiristyla uyarilir [188].
PR5K reseptor bolgesi ve PRS arasindaki yapisal benzerlik,
PRSK’nin patogenez cevabinda rolii oldugunu diisiindiirir.

Lektin Sinifi: Arabidopsis LecRK1 gen ftriinii baklagil
ailesinin  karbohidrat baglayan proteinlerine homolog
hiicre dis1 bdélgesine sahiptir [190]. LecRK1’in biyolojik
islevi bilinmemesine ragmen, yapisal Ozelligi LecRKI1’in
oligosakkarit yonetimli sinyal iletiminde sinyal algilama ile
ilgili olabilecegini diistindiirmektedir. Arabidopsis genomu 30
tizerinde Lektin-RLK geni igerir [40].

Digerleri: Bilinen motiflere benzerlik gdstermeyen hiicre
dis1 bolgeler tasiyan RLK lardur.

Membran Kanaliyla Ilgili Reseptirler

Genom dizisine bakilacak olursa bitkilerde kanal tipi
reseptorler onem tagimaktadir. Tlging bir 6rnek olarak “EIN2
geni” verilebilir. Hayvanlarda NRAMP metal tasiyicilariyla
yakindan ilgili olan membrani boydan boya gegen 12 protein
sifreler [25]. Genetik analizler ENI2’nin etilen reseptdrlerinin
downstreaminde gorev yaptigmi gostermektedir (Sekil 1)
Ayrica JA ve ABA sinyal iletiminde de yer aldig1 gosterilmistir.
ENI2’da bilinen tek bir mutasyonun tiim bitkide etilen
sinyalini bloke ettigi bildirilmistir. ENI2 proteini, hayvan
NRAMP proteinlerinde olmayan genis bir sitoplazmik C-ucu
bolgesi igerir. CoOziiniir protein olarak anlatim yaptiginda,
C ucu bolgesi kismi olarak ENI2 mutant fenotipi baskilar.
ENI2 sinyal iletimi C-ucunun uzamasi yoluyla sinyal iletimi
olan mayalardaki heksoz algilayicilarma analogturlar [25]. ¢
membran NRAMP bolgesi, saglam ENI2’nin etilen bagimli
sinyal iletimi igin gereklidir ancak yeterli degildir. Etilen sinyal
iletiminde ENI2’nin islev gérmesinde diger bir ligand ile
etkilesimin gerekli olup olmadigi net olmamakla birlikte, metal
tastyicilarina olan benzerlik giiclii sekilde ortaya konmustur.

Bitkilerde MAP kinaz Sinyal iletimi

Mitojen Aktive Olmus Protein Kinaz kaskatlart (MAPK-
Mitogen- Activated Protein Kinase cascade) maya, insan
ve bitkileri igeren Okaryotlarda evrensel sinyal iletim
mekanizmasidir. Genis alandaki hiicresel yanitta protein
fosforilasyon kaskatlari, hiicre dis1 uyaranla baglantilidir.
Bitkilerde MAP kaskatlari, fakli abiyotik/biyotik stresler,
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hormonal yanitlar, hiicre béliinmesi ve gelisimsel islemlerde
yanitta ilgilidirler. Sonu¢ olarak MAPK kaskatlarinin
yiiksek bitkilerde stres sinyal iletim yollarinda 6nemli rolleri
bulunmaktadir [124].

MAPK kaskatlart 3 kinazdan olusur: MAPKKK, MAPKK
ve MAPK. Bunlar reseptor ve downstream hedeflerle birbirine
baghdir (Sekil 6). MAPKKK’larin reseptdr yonetimli
aktivasyonu, reseptor tarafindan fiziksel etkilesim ve/veya
fosforilasyon yoluyla, baglantt kuran faktérlerin aracilik
etmesi veya MAPKKK'’larin arabaglar kurmasiyla olusur.
MAPKKK lar serin/treonin kinazlar olup, korunmus S/T-X3-
5-S/T motifindeki 2 serin/ treonin bakiyesinin fosforilasyonu
yoluyla MAPKK’lar1 aktive eder. Buna karsin, MAPKK’lar
T-X-Y motifinde treonin ve trozin bakiyeleri iizerinde
MAPK lar1 fosforile eden ikili 6zgiinliik gdsteren kinazlardur.
MAPK lar, transkripsiyon faktorleri, protein kinazlar ve hiicre
iskeleti proteinlerini iceren birgok siibstrati 6zgiinliik olmadan
fosforile eden serin/treonin kinazlardir. Ayni hiicre iginde
islev goren MAPK kaskatlarinin 6zgiinliigi MAPK kaskatiin
birgok pargasinda bulunan “docking” bolgelerin bulunmasi ve
“scaffold” proteinler yoluyla olusturulur.

Arabidopsis genomu 20 MAPK, 10 MAPKK ve 60
MAPKKK geni icerir [191] Tek bir MAPK kaskatindaki
bilesenler birden fazla sinyal iletim yoluna katilabileceginden,
Arabidopsis’te yiiriitiilen ayr1 cok sayidaki MAPK kaskatlarinin
olmast beklenir. Bu MAPK yollarindan herbirinin belirlenmesi
ve islevinin karakterize edilmesi, bitki biyolojisinde birgok
alan1 igerecek ¢ok onemli arastirma alanidir. Son ¢alismalarda
MAP kinaz kaskatinin bitki hiicrelerinde sitokinezisin
diizenlenmesiyle ilgili oldugu gosterilmistir. Titiinde MAP
kinaz kaskati, NPK1 MAPK kinaz kinaz, NQKI1 MAPK
kinaz ve NRK1 MAPK igerir ve hiicre dongiisiiniin ge¢ mitoz
sathasinda (late M-phase) NPK1 MAPK’ya NACK1/2 kinezin

Cevresel veya Geligimsel
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Son hedefler:
transkripsiyon faktérlar ve
hiicre iskeleti proteinler gibi.

neysey zeury depy

Sekil 6. MAP kinaz kaskatini igeren basitlestirilmis bir sinyal iletim
yolu goriilmektedir. MAP kinaz kaskati etkilesimde olan 3 protein
kinazdan olusur. MAP Kinaz (MAPK), MAP Kinaz kinaz (MAP2K)
ve MAP kinaz kinaz kinaz (MAP3K). Reseptor molekiillerinden gelen
sinyaller MAP3K nin aktivasyonuna yol agar. Bu durum MAP2K’nin
fosforile edilmesine ve sonrasinda da MAPK’nin fosforile edilmesine
neden olur. Aktive olmus MAPK da downstream hedefleri fosforile
eder.

benzeri proteinin baglanmasiyla aktivasyonu tetiklenir. Bu
kaskat “NACK-PQR” olarak tanimlanmistir.

Ozgiin MAPK, soguk, kuraklik, mekanik uyaran ve
yaralanmaya yanit veren yollarla hizla aktive olur [192].
MAPK ’lar ayrica patojenlere yanitta da hizli sekilde uyarilirlar
[193]. Salisilik asit gibi diger faktorler, patojen cevabinda
sinyal iletim molekiilleridir. Tiitiin hiicrelerinde MAPK’nin
gecici aktive edilmesiyle sinyal kaskati araya girebilir
[194]. ANP1 ve NPKI, sirasiyla Arabidopsis ve tiitiindeki
MAPKKK ’lara ortologtur [195]. ki Arabidopsis stres MAPK,
AMAP3K ve ATMAP6K’nin aktive edilmesiyle H,O, sinyal
iletimi yiriitiiliir. Titiinde stirekli olarak aktive olmus NPK1’in
anlatimi, biiylime ve gelismeye etki yapmadan abiyotik
strese karst direncin artmasma neden oldugu gozlenmistir.
Siirekli olarak aktive olmus domates MAPKK (tMEK2)’nin
domateste fazla anlatim yapmasinin, Pseudomonas syringae
pv domates virulan bakteriyel patojene karsi direncin artmasini
sagladigr saptanmustir [196]. Bununla birlikte yiiksek oranda
tMEK2 anlatim1 yapan transgenik hatlarda, daha alt dallarda
yapraklarda sararma ve oliim gozlenmistir [196]. Tiitindeki
MAPK’nin devaml: fazla anlatimi, benzer fenotiple sonuglanir
[197]. Sinyal iletim ag1 karmasiktir ve bununla ilgili stratejilerin
diizenlenmesi gerekmektedir. Boylece sinyal iletim yollarinin
manipiile edilmesi, bitki biiyiime ve gelisimi lizerinde tehlikeli
etki olmadan istenilen sonuglar1 saglayabilir. Bunun igin
dogru tip promotorler ve iyi diizenlenmis manipiilasyonlar
diistiniilmelidir. Manipiilasyon stratejisi, sinyal iletim yollar1 ve
islevsel mekanizmalarim anlagilmasina dayanir. MAPK ve CDPK
yollarinda her iki kinaz ABA, stres ve patojen yanitlariyla ilgili
olmasina ragmen, birinin manipiile edilmesinin etkisi, digerinin
manipiilasyonuyla yer degistirmeyebilir. Ornegin; Arabidopsis
CDPK’in siirekli aktivasyonu domates protoplastlarinda
oksidatif yiikselme (burst) ile sonuclanir. Halbuki domates
MAPKK’nin devamli aktivasyonu durumunda, oksidatif
ylikselme aktivasyonunda bozukluk vardir ancak patojen
atagina karsi domatesteki direng artmistir [196]. Maydanoz
hiicrelerinde plazma membran reseptorii yoluyla fungal patojen
Phytophthora sojae’ y1 tanir. Reseptdr yonetimli aktivasyonda,
MAPK niikleusa gecer ve burada transkripsiyon faktorleriyle
etkileserek savunma genlerinin anlatimint uyarabilir [193].
Bununla birlikte CDPK’in benzer yolu kullandigina dair bulgu
yoktur ve olasilikla CDPK stoplazma ve plazma membranlari
arasinda dagilmistir [198]. MAPK ve CDPK farkli yollar
kullanir fakat olasilikla bu yollar arasinda olasilikla birbiriyle
etkilesim kurar.

Arpa aleurone katmanlarinda ABA sinyal iletim yollari
ile ilgili aragtirmalarda, MAP kinaz yollarinin olasilikla ilgili
oldugu gosterilmistir [199]. ABA etkisinin 6nemli hedefi,
stomal aktivitenin diizenlenmesidir.

Brassica campestris arkadas hiicre kiitiiphanesinden elde
edilmis 515 EST (Expressed Sequence Tags) dizilerinin analizi,
biri ATMAPK-3 ve ATMAPK-4’¢ aminoasit benzerligi ve
digeri de Vicia faba arkadas protoplastlarinda ABA ile uyarilan
MAP kinaz aktivitesi ile 2 farklt MAP kinaz saptanmustir [200].

Arabidopsis’te ABA sinyal iletiminin anahtar bileseni,
ABII1 genidir ve Protein Fosfataz 2C sifrelerler [201]. ABA
sinyal iletim yolunda AB/1’in MAP kinaz yolunu defosforile
edebilecegi spekiilasyonuna yol agmistir. ilging sekilde ABII
geni MEK1 genine direkt olarak yakin yer alir [202].

En biiyiik ilerleme etilen igin MAPK sinyal iletim yolunun
aydinlatilmasiyla kaydedilmistir [19]. Biyokimyasal, ters
genetik ve gen anlatim caligmalart bitkilerde etilen sinyal
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iletiminde MAPK’nm ilgisi oldugunu gdstermektedir.
T aestivum yaprak dokusunda ABA etkisiyle, MAPK4 mRNA
anlatiminda 6nemli artis oldugu belirlenmistir [146]. Bununla
birlikte kurakliga toleransi olan ve olmayan ekmeklik bugday
bitkisinde sok kuraklik stresi calismalar1 yapilarak, bu genin
kuraklik stresindeki davranigi incelenmistir. Sok kuraklik
stresinin erken evresinde MAPK4 mRNA’sinda 6nemli artis
oldugu tespit edilmistir [203]. Yapilan c¢alismalar MAPK’mn
abiyotik ve biyotik streslerde ¢ok o6nemli rolii oldugunu
gostermektedir. Bu yollarin aydinlatilmas: bitki sinyal iletim
mekanizmalarinin  ¢dziimlenmesinde  6nemli  gelismeler
saglayacaktir.

SONUC

Sinyal iletimi, bitki biyolojisinde aktif olarak yayginlasan
bir konudur. I¢ ve dis uyaranlar iceren sinyaller ¢ogaltilarak,
karmagik sinyal iletim ag1 ile etkilesim kurarlar. Sinyal
iletiminin ¢ogu reseptdr proteinlerinin aktivasyonu ile baslar.
Bakteriyel reseptor ve iletim sistemleri, etilen ve fitokromu
algilayan proteinleri igeren bitki reseptdrleri igin model
olustururlar. Belirlenmis farkl: bitki sinyal iletim yollari, GTPaz
ve fosfolipid tiirevleri gibi hayvanlardaki bir¢ok sinyal iletim
agint olusturan pargalar geneldir.

GTPazlarin bitki sinyal iletimindeki rolleri {izerindeki
calismalarda 6nemli derecede ilerlemeler kaydedilmis,
heterotrimerik G protein ve birka¢ kiicik GTP baglayan
proteinin bu iglemlerde ilgisi oldugu gosterilmistir. Bitki
hiicrelerinde cyclic niikleotidlerin de ikincil mesajc1 olarak
etki ettigi ve ¢ogunun diger ikincil mesajci sitozolik Ca™ ile
etkilestigi bulunmustur. Ca* kanallar1 ve diger Ca* tasiyicilari,
bitkilerde karmagsik Ca™ sinyal iletim

agmim temelini olustururlar. Protein kinazlar, bitki
hiicrelerinde sinyale anlam veren en genel iletim parcalaridir.
Farkli smiftaki protein kinazlar bitkinin biiylime, gelisme
ve kendini korumasinda sinyal iletim yollari biiyiik 6nem
tagimaktadir. Sinyal iletimi ve metabolizma kontroliinii
yiiritmede protein fosfotazlar ile beraber etki ederler. Bitki
hormonlart bitki biiylime ve gelisimini kontrol eden 6nemli
elementlerdir ve hiicrenin sinyali nasil ilettiginin anlagilmasinda
onemli veri saglamistir.
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