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Bitki Savunma Sistemlerinde Hormonal Sinyal
Molekuller ve Capraz-Iletisimleri

Lale YILDIZ AKTAS" - Avni GUVEN*

Ozet

Bitkiler olduk¢a kompleks olan savunma sistemleri sayesinde patojen atagini algilar, sinirlandirir
ve karg1 ataga gecebilirler. Bitki savunma sistemlerinin aktive olabilmesi i¢in reseptorlerden bitki hiic-
resi genomuna sinyal transdiksiyonun olmasi gereklidir. Bu yolda savunma sistemini tetikleyen sali-
silik asit (SA), jasmonik asit (JA) ve etilen (ET) gibi hormonal sinyal molekillerin varlig1 ve bitkide
tim savunma tepkilerini koordine eden karmagik bir sinyal aginin bulundugu kanitlanmigtir. Bu sin-
yallerin etkilesimi, bitkinin hem lokal hem de sistemik olarak, dogru savunma tepkilerini olusturma-
sin1 saglamaktadir.

Anahtar Sozcukler: Hastalik Direnci, Sinyal yolu, Salisilik asit, Jasmonik asit, Etilen

Giris

Bakteriler, funguslar, viriisler ve nematodlar gibi birgok organizma igin besin kaynagi
olan bitkiler, patojenlerden soyutlanamazlar fakat, kaginilmaz olan patojen saldirilarin: algi-
lamak ve karsi koymak i¢in evrim siirecinde uygun savunma stratejileri gelistirmislerdir.
Bitkiler patojen istilasim etkili bir bicimde durdurabilmek i¢in yapilarinda varolan fiziksel
ve kimyasal engeller kadar, patojen atag: ile aktive olan, uyarilabilir savunma tepkilerini de
kullanirlar.

Potansiyel patojen, bitki tarafindan hizla algilanmadig1 siirece savunma sistemleri hare-
kete gecemez. Bitkiler patojenden kaynaklanan bazi molekulleri (elisitorleri) algilayarak sa-
vunma tepkilerini baglatirlar. Bu tur biyotik uyaricilar, glikoproteinlerin dahil oldugu prote-
inler, polienoik yag asitleri, kitin ve 3-1,3 glukanlardan turevlenen fragmentler gibi patojen-
den kaynaklanan ve spesifik olmayan elisitorlerdir (Ryals ve ark., 1996). Diren¢ mekaniz-
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masl, ayrica avirulans (avr) gen urtnleri bulunan patojenlerin, spesifik elisitorleri tarafindan
da uyarilir. Flor tarafindan ileri suirillen gen-i¢in-gen teorisine gore (Flor, 1956), bitkiler kar-
silik direng (R) geni tagirlar ve bu genin urtinit R proteinleri, patojenin avr geni Urtiiniiniin
spesifik olarak algilanmasini ve diren¢ olusumunu uyarmak izere gorev yapar.

Savunma tepkilerinin ilki ve en onemlisi, diren¢ genleri tarafindan spesifik patojen hat-
larinca kodlanan avirulence (Avr) proteinlerin algilanmasidir (Martin, 1999; Ellis ve ark.,
2002). R genleri ile olugturulan savunma tepkisi (ayn1 zamanda gen-i¢in-gen direnci), saldi-
11 bolgesinde bulunan hiicrelerde hizla nekrozlarin (hipersensitif tepki, veya HR) ortaya ¢ik-
masina neden olur ve patojenin o bolgede etkin sekilde sinirlandirilmasi ile sonuglanir.

Diger savunma tepkileri, nukleus ve organelleri patojen saldirisinin olustugu bolgeye ta-
simak (Heath ve ark., 1997), reaktif oksijen turleri (ROS) uretmek (Bolwell, 1999), hucre
ceperini mekanik olarak gug¢lendirmek (lignin ve kalloz depozisyonlar ile) ve antibiyotik-
lerin sentezi (fitoaleksinler) gibi reaksiyonlari kapsamaktadir. Tum bu reaksiyonlar, hiicre-
de hipersensitif tepki (Hammond-Kosack ve Jones, 1996) olarak adlandirilan ve patojeni en-
feksiyon bolgesinde sinirlandirmak tizere olusan, bir ¢esit programlanmig hiicre 6lumiu ile
birlikte olugur. Bu lokal reaksiyonlar diginda, saldirtya ugrayan bitki, enfeksiyon bolgesin-
den uzak dokularda savunma kapasitesini artirmak tizere sistemik tepkiler de olugturmakta-
dir. Sistemik olarak uyarilmis bu tepki; bitkiyi ardil patojen istilacilarina karsi, birka¢ hafta-
dan birkag¢ aya kadar degisebilen bir suire i¢in, oldukg¢a genis 0lgekteki pek ¢ok patojene kar-
st (Ryals ve ark., 1996) koruyacak potansiyeldedir. Biyolojik olarak, birka¢ uyarilmis siste-
mik savunma sistemi detayli olarak tanimlanmistir. Bunlar, nekrotik patojenler tarafindan
tetiklenen “sistemik kazamlmis diren¢” (SAR) (Sticher ve ark., 1997), patojen olmayan ri-
zobakter strainlerinin koklerde kolonize olmasiyla aktive olan “uyarilmis sistemik direng”
(ISR) (Pieterse ve ark., 2002) ve boceklerin beslenmesine bagli olarak ortaya ¢ikan doku ha-
sarlartyla uyarillan “yara-uyarimli savunma” (Kessler ve Baldwin, 2002) sistemlerini kap-
samaktadir. Uyarilmig savunma tepkileri, i¢ baglantilar1 olan sinyal transdiiksiyon yollar1
ag1 ile duzenlenir ve bu yolda hormonal sinyaller salisilik asit, jasmonik asit ve etilen temel
molekillerdir (Pieterse ve Van Loon, 1999; Thomma ve ark., 2001; Glazebrook, 2001). SA,
JA ve ET patojen enfeksiyonu veya herbivorlarin olusturdugu yaralanmayla birikirler ve
uzak ya da kismen birlikte bulunan savunma bagintili genleri aktive ederler. Direng genleri
transkriptleri, enfekte hiicrede ve cogunlukla etrafindaki hiicrelerde birikir (Somssich ve
Hahlbrock, 1998). Bu genler patojen bagintili proteinler (PR proteinleri) olarak adlandirilan
kitinaz, glukanaz, difensin, peroksidaz ve fitoaleksin sentez yolunda yer alan enzimleri kod-
lar.

Bu derlemede, bitki savunma sisteminde yer alan hormonal sinyal molekiller salisilik
asit, jasmonik asit ve etilen ile bu molekiller ve bagh sinyal yollarinin ¢apraz-iletisimleri
konusunda su ana kadar edinilen bilgilerin kisa bir giincellemesi amaglanmaktadir.

Salisilik Asit
Salisilik asit (SA), yuzyillardir bilinen ve tibbi olarak kullanimi olan bir molekuldur. Ek-
sojen uygulanan SA’in, gen ekspresyonunu ve fitoaleksinler ile aralarinda PR proteinlerinin
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de yer aldig1 bir ¢cok proteinin sentezini uyardig: bildirilmistir (Hammond-Kosack ve Jones,
1996). Salisilik asit birikimi, bitki dokularinda patojene kars1 hem lokal savunma tepkileri-
nin olusturulmasinda, hem de SAR’1n kurulmasinda gereklidir (Ryals ve ark., 1996). Tutun
yapraklart TMV (tutiin mozaik viruisit) ile inokile edildiginde, SA igeriginin 180 kat arttig1
bulunmugtur (Malamy ve ark., 1990). Salisilik asite bagli bir diren¢ yolu olan SAR, uizerin-
de en fazla calisilmis olan uyarilmis direng tepkisidir. SA bitkide hareketli bir molekiil ol-
masina karsin, SAR icin mobil bir sinyal olma 6zelligi gostermez. Uzun mesafe taginabilen
(lipid turevli sinyaller) sinyallerin algilanmasi, enfekte olmamis dokularda SA birikimine
neden olur; bunun sonucu olarak da aralarinda PR genlerinin de yer aldig1 savunma genleri
setinin aktivasyonu gerceklesir (Sticher ve ark., 1997; Van Loon ve Van Strien, 1999). SA
uyarimiyla olugan PR genleri aktivasyonunun yani sira, SAR ayn1 zamanda hizl1 bir bi¢im-
de huicresel savunma tepkilerini uyarma yetenegi ile de ortaya ¢ikar ve bu prosese “priming-
bagslangi¢” ad verilir (Conrath ve ark., 2002). Bu suireg, bir kez patojen enfeksiyonun ger-
ceklesmesi durumunda, savunma ile ilgili genlerin artan ekspresyonuna neden olur.

Biyotik strese maruz kalan bitkilerin sinyal transditksiyon yolunda SA’in varligi, bakte-
riyal salisilat hidrolaz enzimine sahip transgenik bitkilerde saptanmgstir (Gaffney ve ark.,
1993). Bu enzim bakteriyal NahG geni tarafindan kodlanir ve serbest salisilik asitin, inaktif
katekole donugiimunii katalizler. Tutiin ve A. thaliana’nin transgenik NahG bitkileri, fungal,
viral ve bakteriyal hastaliklara kars1 oldukca duyarlidir (Gaffney ve ark., 1993). NahG tutun
bitkilerinin alt yapraklart TMV ile inokule edildiginde, uist yapraklar PR-1 proteini
mRNA’larin1 biriktirememektedir. Buna zit olarak, yaban tip tutin bitkilerinde, PR-1
markir geni SAR’in baslangicinda uyarilmaktadir. NahG bitkilerine benzer sekilde,
Arabidopsis’de SA uretimini inhibe eden mutantlarda [Ornegin, enhanced disease
susceptibilty (edsl, eds4, eds5), phytoalexin deficient4 (pad4) ve SA induction deficient2
(sid2)], aralarinda Peronospora parasitica ve Erisyphe sp.’in yer aldig1 fungal patojenler ve
Pseudomonas syringae gibi bakteriyal patojenlerin yer aldig1, bir ¢cok patojene kars1 hasta-
lik duyarlilig1 artmaktadir (Kunkel ve Brooks, 2002).

Salisilik asit ortamli sinyal transdiiksiyon yolunun temel bilesenlerini aydinlatmak uze-
re biyokimyasal yaklagimlar kullanilmaktadir. Tutiinde !4C-SA hidrojen peroksidi dekom-
poze eden bir enzim olan katalaza baglanmigtir (Ryals ve ark., 1996). Yiksek SA, in vitro
katalaz aktivitesini baskilamaktadir. Daha sonralar1 SA’e baglanan bir protein daha bulun-
mus (Du ve Klessig, 1997) ve bu yeni proteinin SA’e baglanma affinitesinin katalazdan 150
kat daha fazla oldugu belirlenmistir. SA tarafindan kontrol edilen PR genleri ekspresyonu da
dahil olmak uzere, cesitli savunma tepkilerinde protein fosforilasyon/defosforilasyonun ol-
dugu gosterilmistir (Yu ve ark., 1997). Tutuin hiicre suispansiyon kulturlerinde SA-uyariml
protein kinazlar (SIPK, SA-induced protein kinase) bulunmus (Zhang ve Klessig, 1997),
protein saflastirilmis ve karsilik gen klonlanmistir. Bu MAP kinazin yaralanma ile uyarilan
MAP kinazdan (WIPK, Wound-induced protein kinase) farkli oldugu, buna karsin yaralan-
manin aynt zamanda SIPK’1 uyardig1 bulunmustur.
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PR genleri olmayan A. thaliana mutantlarinin genetik analizi, SA sinyali ile iligkili olan
NPRI (NIMI-NON INDUCIBLE IMMUNITY1 veya SALI olarak da tanimlanmaktadir) lo-
kusunun kesfedilmesine olanak saglamistir (Dong, 1998). Bu genin ve onun 12 mutant al-
lelinin DNA dizi analizleri, dizenleyici bir protein olan NPR’in, protein-protein etkilesimin-
de yer aldigini ve ankirin-tekrar domainleri icerdigini kanitlanmistir. SAR geligimi i¢in
NPR1 proteininin gerekli oldugu ve bunun A. thaliana yaban tipleri icin viriillent olan P.
syringae ve P. parasitica’ya karg1 bitki direncini onemli derecede artirdig1 gosterilmigtir
(Dong, 1998). SAR uyarimia bagli olarak NPR1 nukleusta transloke olur (Kinkema ve
ark., 2000) ve PR gen ekspresyonunun bir modulatorii olarak rol oynamasina ragmen,
DNA’ya dogrudan baglanmaz (Despres ve ark., 2000). NPR1, TGA’larin (transkripsiyon
faktorleri) DNA’ya baglanmasini artirarak, SA uyarimli savunma genleri aktivasyonunda
onemli bir rol oynamaktadir (Despres ve ark., 2000; Zhou ve ark., 2000).

Jasmonik Asit

Koklerde kolonize olan Pseudomonas fluorescens bakterisinin patojen olmayan strainle-
rine karg1 farkli formda bir sistemik direncin olustugu kesfedilmigtir. Uyarilmis sistemik di-
reng (ISR) olarak adlandirilan bu tip direng, bir ¢ok patojene karsi etkilidir (Pieterse ve ark.,
1998). ISR, SA’ten bagimsiz bir sinyal yoluna sahiptir ve PR-/ geni ekspresyonunu aktive
etmeksizin direng olugturur. Sistemik kazanilmis direngten farkli olarak ISR’de sinyal yolu-
nun igleyisi, bitki hormonu jasmonik asit ve etilene baglidir.

Memeli hiicreleri sinyal transdiiksiyon yollarinda oksilipinler ve peptidler yaygin olarak
yer almaktadirlar. Yapilan aragtirmalar, Solanaceae familyasi tiyelerinde bu peptid ve lipid-
turevli sinyallerin herbivorlara ve yaralanmaya tepkide bitki savunma sisteminde yer aldig-
n1 ortaya koymaktadir (Ryan, 2000). Bitkilerin bocekler tarafindan yenmesiyle olugan me-
kanik yaralanma, proteinaz inhibitorlerinin (PI) ve diger sistemik yaralanma tepkisi prote-
inlerinin (SWRP-Systemic Wounding Response Protein) hizla birikmesini saglamaktadir.
Oncil protein prosisteminden sentezlenen ve 18 amino asitten olusan peptid sistemin,
SWRP genleri transkripsiyonel aktivasyonuna neden olan sinyal transditksiyonunda anahtar
bir rol oynamaktadir. Sistemin, yaralanmis hiicrelerden salindiktan sonra floemde taginarak
dokunulmamig yapraklara ulasir. Hedef dokuda peptidin hipotetik bir reseptorle etkilesme-
si sonucu fosfolipidler hidrolize olarak, JA dnciilu linoleik asit salinir (Howe ve Schilmiller,
2002). Lipooksigenaz aktivitesi ile linoleik asit JA'ya donusturulir ve JA bocek proteinaz-
larin inhibitorlerini kodlayan PI ve SWRP genlerinin transkripsiyonel aktivasyonunu uyarir
(Ellis ve Turner, 2001). Bununla birlikte, bu genlerin uyarilmasinda ti¢incii bir sinyal mo-
lekiil olan etilene ihtiya¢ vardir. Translokasyon akisina sistemin ilavesinden sonra 30 ile 120
dakika arasinda degisen bir suirede etilen birikimi gerceklesir.

Etilen sentezi engellendiginde, antisens ACC oksidaz eksprese eden transgenik bitkiler
kullanilarak yapilan tersine genetik calismalardan elde edilen sonuglara gore, ne yaralanma
ya da sistemin, ne de JA tek bagina PI gen ekspresyonunu uyaramamaktadir. Bu nedenle, ya-
ralanma sinyal yolunda JA etkinligi i¢in etilen bulunmak zorundadir (Ryan, 2000). Baz: bit-
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kiler, drnegin domates mutanti defenseless I (def I), yaralanma sonrasinda PI genleri uya-
riminda bagarisiz olmaktadirlar ve bu nedenle de mutant bitki, bocek larvalarina karst olduk-
ca duyarlidir. Yaralanma tepkisinde SA inhibisyonu gerceklesirken, SAR uyarimi surecinde
de PI ve SWRP genleri uyarilmaz.

Cesitli bitkilerde, savunma tepkilerini uyarici maddelerin bitkilere uygulanmasi ile hiz-
I1 JA birikimi olustugu gozlenmigtir. Pirin¢ hiicre suispansiyon kiultiirlerinde JA birikimi, fi-
toaleksin momilakton A sentezini baglatmaktadir. Bu fitoaleksin asetil¢itoheptoz ile uyaril-
maktadir (Nojiri ve ark., 1996). Lipoksigenaz inhibitori ibuprofen ilavesi, elisitor uyarimli
JA birikimini ve fitoaleksin sentezini engellerken, digsaridan JA uygulamasi ise bu sentezi
uyarmaktadir. JA uretimini [ornegin, fatty acid desaturase (fad3/fad7/fadS u¢lu mutantlarr)
veya algilanmasin1 bloke eden [coronatine intensitive (coil) ve jasmonic acid resistantl
(jarl)] A. thaliana mutantlarinda, fungal Altenaria brassicicola, Botrytis cinerea ve
Pythium sp. ve bakteriyal Erwinia carotovora gibi patojenlere duyarliligin arttigi belirlen-
migtir. Ayrica cetl ve cet3 (constitutive expressor of thionin) mutantlart yuksek miktarda JA
biriktirebildiklerinden, bu mutantlar JA biyosentezinin negatif duzenleyicisi olarak belir-
mektedir. Bircok JA-uyarimh gen, PLANT DEFENSINI1.2 (PDF1.2), THIONIN2.1(THI2.1),
HEVEIN-LIKE PROTEIN (HEL) VE CHITINASEB (CHIB) genlerinin de yer aldig1 patojen
bagintili genleri kodlar ve bunlar JA-bagintili savunma tepkilerinin belirleyicisi olarak kul-
lanilir (Kunkel ve Brooks, 2002).

Etilen ve JA yollar1 arasinda tuzerinde uzlasilan bir nokta da, bu iki yolun ethylene-
response-factor]l (ERF1)’in transkripsiyonel aktivasyonu ile temsil edildigidir (Guo ve Ec-
ker, 2004). Bu gen, patojene tepkide yer alan genlerin ekspresyonunu duizenleyerek hastalik
gelisimini engellemektedir (Lorenzo ve ark., 2003). Bu genin asir1 ekspresyonunun, savun-
ma tepkileri bozukluklarini ortadan kaldirabildigi ve hem etilen hem de jasmonik asit yolu
bilesenlerinin belirimini uyardigi kanitlanmustir.

Etilen

Etilen, bitkilerde bazi stres tepkilerini ve gelisimsel agamalar1 kontrol eden bir hormon-
dur. Savunma tepkileri agisindan etilenin roli az ¢alisilmig bir konu olup, baz1 agilardan eti-
len uretiminin bitki direnci ile koordineli oldugu (Norman-Setterblad ve ark, 2000), diger
bir acidan ise hastalik geligimini uyardig1 (Hoffman ve ark, 1999) bildirilmistir. Ornegin, A.
thaliana’nin ethylene insensitive2 (ein2) mutantinda B. cinerea ve E. carovotora (Norman-
Setterblad ve ark, 2000) patojenlerine kargt hastalik duyarlilig1 artmaktadir, buna karsin ay-
n1 mutant P. syringae veya Xanthomonas campestris virulent izolatlartyla enfekte edildigin-
de, hastalik semptomlarinda azalma gozlenmistir (Bent ve ark, 1992). Ayrica, eksojen etilen
uygulamasinin, fitoaleksin sentezi i¢in gerekli enzimlerin (PAL, kalkon sentaz ve vakuolar
hidrolazlar) birikimini uyarmasina karsin, bu uygulamanin bitkide hastalik direncini uyara-
madig1 bildirilmistir (Ecker, 1995).

Etilenin SAR gelisimi i¢in bir sinyal molekil olarak da iglevi oldugu bildirilmistir. Eti-
len ureten kararsiz bir madde olan etefon uygulanmasi, PR proteinleri mRNA’larmnin biriki-
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mine neden oldugundan, etilenin gen ekspresyonunu etkiledigi ileri surulmustur (Ryals ve
ark., 1996). Fakat, A. thaliana’da gaz etilen uygulamasi ile SAR genleri ekspresyonu uyari-
lamamugtir (Thomma ve ark., 1998). Ilave olarak, etofon uyarimli SAR genlerinin ekspres-
yonu etilen duyarliligina bagli bulunmazken, SA birikimine olduk¢a duyarhidir. Etilene du-
yarlt olmayan A. thaliana mutanatlari, biyotik ve abiyotik elisitorlere tepkide SAR gelistir-
me yeteneklerini kaybetmezler. Etilen A. thaliana’da SAR sinyal trandiiksiyonu i¢in gerek-
li veya yeterli bir faktor degildir. Fakat etilen, enfeksiyona kars1 bitki tepkisini modifiye ede-
bilir. Boylece, A. thaliana’ya etilen uygulanmasi, dusitk konsantrasyonda SA ile birlikte PR-
1 savunma proteininin ekspresyonunu artirmaktadir (Ryals ve ark., 1996). Phaseolus vulga-
ris’de direncli hatlarda etilen uygulamas: PAL’1 uyaramazken, dusik konsantrasyonda fun-
gal elisitorle uyarilan bitkide PAL enzimini aktive edebilmistir. Etilenin asil aktivitesi, yara
uyarimli direngte PI ve SWRP genlerinin aktivasyonunun uyarilmasindadir (Ryan, 2000) ve
tersine genetik caligmalar, yaralanma sinyal yolunda etilen birikimi ger¢eklesmeksizin, bit-
kilerde boceklere kars1 direncin kurulamayacagini ortaya koymustur.

Bitki Savunma Sinyal Yollar1 Arasinda Capraz-Iletisim

Onceki bolum, bitki savunmasinda yer alan direncin kurulmasinda etkin hormonal sin-
yal molekiillerin fonksiyonlarina iligkin sinyal iletimi ¢esitliligini 6zetlemektedir. Son za-
manlarda en ¢ok tartigilan konulardan birisi ise, bu sinyal yollarinin nasil etkilestigidir. Aras-
tirmalar, bitkilerin uygun savunma tepkileri setini harekete gecirebilmek uizere, belirli pato-
jenlere kars1 tepkileri duzenleyebilme yeteneginde olduklarini gostermektedir.

Yaban tip Arabidopsis ve bu bitkinin SA-, JA-, ET-sinyal mutantlar1 Pseudomonas syrin-
gae pv. maculicola ile enfekte edilmis, deneyler bu ¢ hormon tarafindan uyarilan sinyal
yollar1 arasindaki capraz-iletisimi ortaya ¢ikarmistir (Glazebrook, 2001; Glazebrook ve ark.,
2003). Bu konuda her gecen guin eklenen veriler dogrultusunda, molekiiler agin son hali Se-
kil 1°de gosterilmistir (Kunkel ve Brooks, 2002; Deveto ve Turner, 2005).

Savunma yollari belirli tipteki saldirganlara kargi farkli bicimde etkili olmaktadirlar. Ge-
nel olarak, biotrofik patojenler SA-bagli savunma sistemine daha duyarl iken, JA/ET-bagh
savunma sitemleri nekrotrofik patojenlere karsi bitkide daha iyi bir savunma olustururlar
(Thomma ve ark., 1998; Ton ve ark., 2002; Li ve ark., 2003). Ornegin, SA sinyal yoluna
bagli SAR, avirulent patojen P. syringae pv. tomato tarafindan aktive edildiginde, biotrofik
patojen turnip krinkle viristine karg1 onemli derecede koruma saglamaktadir. Buna karsin,
JA/ET bagl ISR, patojenik olmayan Pseudomonas fluorescens rizobakter tarafindan tetik-
lendiginde, bu direng yolu viruslere karsi etkisiz kalmaktadir (Ton ve ark., 2002). Zt olarak,
rizobakter-uyarimli ISR, nekrotrofik Alternaria brassicicola fungusuna karst koruma sag-
larken, patojen uyarimli SAR bu fungusa kars1 etkisiz olmaktadir. Bu nedenle, bitkiler algi-
ladiklar1 organizma veya mikroorganizmaya bagl olarak farkli savunma tepkilerini aktive
etmektedirler. Savunma yollar1 arasindaki capraz-iletigim, bitkinin atag1 yapan organizmaya
gore uygun stratejiyi belirlemesinde duizenleyici bir potansiyel saglar.
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Sekil 1. Arabidopsis thaliana savunma sisteminde, hormonal sinyal molekiller SA, JA ve ET sinyal
yollar1 ve ¢apraz iletisimleri. SID2 ve EDS5 genleri dogrudan SA biyosentezinde yer almak-
tadir; EDS1, EDS4 ve PAD4 genleri ise SA sentezini diizenler. Bir yaralanma sinyali veya pa-
tojen ile uyartlan JA turetimi, Thi2.1 ve VSP gibi JA-bagintili genlerin ekspresyonunu uyarir.
JA, COII yoluyla, ET ise, ETRI ve CTRI yoluyla sinerjistik etki gosterirler ve ERFI-bagin-
tili olarak PDF1.2’nin ekspresyonunu uyarirlar, fakat VSP ve Thi2.l ekspresyonu acisindan
antagonistik etkilesirler. ArMYC?2, JA sinyal yolunun iki kolunu COI1’ye bagl olarak antago-
nistik etkiler. AtMYC2, VSP gibi genleri pozitif olarak etkilerken, patojene tepkide ifade edi-
len PRI ve PDF1.2 gibi genleri negatif olarak etkiler. cevl yapisal JA ve ET sinyaline sahip-
tir. COI1’ye bagli PRI baskilanmas1 JA ve SA arasindaki antagonizmay: temsil etmektedir.
SA’in JA sinyal yolunda antagonistik etkisinin ortaya cikisi icin NPRI gereklidir. SA sinyal
yolunda WRKY70, SA uyarimli genlerin bir aktivatorii ve JA-uyarimli genlerin bir represorii
olarak etkin olmaktadir. Sinyal molekiller koyu renkli olarak gosterilmigtir: SA, salisilik asit;
OPDA, 12-oxo-fitodienoik asit; JA, jasmonik asit; ET, etilen. Gen isimleri italik olarak aga-
g1da belirtilen sembollerle verilmistir. EDSI, EDS4, EDS5 enhanced disease susceptibility (1,
4, 5); PAD4, phytoalexin deficient4; SID2, salicylic acid induction deficient2; NahG, salicy-
late hydroxylase; NPRI, nonexpressor of PR1; WRKY70, transcription factor; FAD3/7/8 fatty
acid desaturase; CEVI, constitutive exspressor of VSP; COIl, coronatine insensitivel;
AtMYC2, bHLHzip transcription factor; CTR1, constitutive responsel; DADI, delayed anther
dehiscencel; DDEI, delayed dehiscencel; HEL, Hevein-like protein; CHIB, ChitinaseB;
EINI, ethylene insensitivel; ERF1, ethylene response factorl; ETRI, ethylene resistantl;
OPR3, OPDA reductase3; PDF1.2, plant defensinl; PRI, pathogenesis related1; Thi2.1, thi-
onin2.1; VSP, vegetative storage protein. Pozitif duzenleyici iliskiler oklarla ve antagonistik
iligkiler ise cizgilerle belirtilmistir. Kesik cizgiler ET ve SA arasindaki potansiyel pozitif ilis-
kileri belirtmektedir.

Salisilik asit ile JA sinyal yollar1 arasinda hem pozitif hem de negatif etkilesimler oldu-
guna dair kanitlar bulunmaktadir. Bu iki sinyal yolu arasindaki karsilikli antagonistik iligki-
ler, mutant analizleriyle ortaya konmustur. Salisilik asit birikiminin engellendigi eds4 ve
pad4 mutantlarinda, JA-bagli gen ekspresyonunda artma gorulmektedir (Gupta ve ark.,
2000). Artan duzeylerde SA birikiminin olustugu ve yapisal SA- ve JA-bagh savunma tep-
kilerini ifade edebilen cpr6 (peptidyl-prolyl cis-trans isomerase) mutantinda, eds5 mutasyo-
nuyla birlikte SA duzeyinin azaldig1 ve ardindan PDF[.2 ekspresyonunda artis sergilendigi
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gorulmugtur (Clarke ve ark., 2000). Benzer bicimde, JA, SA sinyal yolunu antagonize etti-
gine, JA uyarimli genlerin SA-bagli genlerin ekspresyonunu engelledigine iligkin olduk¢a
fazla sayida veri bulunmaktadir (Niki ve ark., 1998; Deveto ve Turner, 2003; Deveto ve Tur-
ner, 2005).

Jasmonik asit sinyal yolu 3 mutantinin karakterizasyonu, JA sinyalinin SA tarafindan
uyarilan sinyal yolunu baskiladigina iligkin kanitlar1 ortaya koymaktadir. Bu mutantlar mpk4
(mitogen activated protein kinase4), ssi2 (suppressor of SA intensitivity2) ve coil’dir (Peter-
sen ve ark., 2000; Kloeak ve ark., 2001). Bu mutantlarda, 6zelikle mpk4 ve ssi2’de JA sin-
yali engellendiginden, yapisal SA sinyal yolu uizerindeki JA’in antagonistik etkisi kaybolur
(Petersen ve ark., 2000; Kloeak ve ark., 2001). coil mutanti, yapisal olmayan SA-bagh sa-
vunma tepkilerini artirmaktadir. COI! tarafindan kodlanan F-box proteininin, JA’in neden
oldugu savunma tepkilerinin negatif regilatorlerini inaktive ederek, JA sinyal yolunu diizen-
ledigi savunulmaktadir. Bu bulgular, JA sinyal yolunun SA-bagli savunma genleri ekspres-
yonunu negatif olarak dizenledigini ortaya koymaktadir (Kunkel ve Brooks, 2002).

NPR1 proteini sitozolik fonksiyonunun, SA- ve JA- bagli savunma yollarinin iletigimin-
de rol oynadig1 bildirilmistir (Pieterse ve Van Loon, 2004). Bitkilerde SA uyarimli direncin
JA-uyarimli dirence onceligi olmasi nedeniyle, SAR’in aktive olmasi, JA sinyal yolunu bas-
kilamaktadir. Farmokolojik ve genetik bir¢ok ¢alisma, SA’in JA-uyarimli gen ekspresyonu
i¢in potansiyel bir supresor oldugunu kanitlamaktadir (Pieterse ve ark., 2001). Ayrica SA’in
JA-tarafindan tetiklenen gen ekspresyonu tizerindeki antogonistik etkisi, yine SA-tarafindan
aktive edilen NPR1 tarafindan negatif olarak diizenlenir (Spoel ve ark., 2003). Genetik ¢a-
ligmalar, SA ya da JA’in yer aldig1 direncin aktivasyonunun dengelenmesinde, multipli gen-
lerin yer aldigini ortaya ¢ikarmigtir.

Jasmonik asit ve SA yollarinin birbirleri tizerindeki pozitif etkisine iliskin sinirli sayida
veri vardir. A. thaliana’da yapilan microarray ¢aligmalarinda, 50’den fazla savunma bagin-
tili genin SA ve JA tarafindan es bigimde induklendigi ve her iki sinyal yolunun bu genleri
koordineli olarak duizenledigi ortaya konmustur (Schenk ve ark., 2000).

Salisilik asit ve ET sinyal yollar1 arasindaki pozitif ve negatif iliskiler hakkindaki veri-
ler oldukga sinirli olmasina karsin, Arabidopsis’de yapilan ¢aligmalar, bu iki hormonal sin-
yalin bircok savunma bagintili genin koordineli olarak uyarilmasinda birlikte hareket ettik-
lerini ortaya koymustur (Schenk ve ark., 2000). Arabidopsis’de PR genlerinin SA’e bagh
olarak uyarilmasi i¢in ET yolunun girigsimine gerek duyulmadig: bilinmesine ragmen, etilen
uygulamasinin, bu tirde SA-ortamli PR-/ uyarimini giiclendirdigi bildirilmistir (Lawton,
1994). Bununla birlikte, ayni caligmadan elde edilen genetik bilgiler, ET sinyal yolunun SA-
bagli tepkileri negatif olarak etkiledigi, ein2 bitkilerinde bazal PR-I mRNA duzeylerinin
onemli dlcude arttiginin belirlenmesi nedeniyle ileri surtlmiustiur (Lawton, 1994). Birbirine
zit gorinen bu iki sonug, sinyal yollar1 etkilesimin kompleks karakterini de ortaya koyan
onemli verilerdir.

Jasmonik asit ve ET sinyal yollar1 arasindaki pozitif etkilesimleri ortaya koyan bir¢ok
calisma bulunmaktadir. Hem JA, hem de ET sinyal yollarinin her ikisi de, A. brassicicola’ya
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tepkide savunma genlerinden PDF1.2 geni ekspresyonuna (Penninckx ve ark., 1998) ve E.
carotovora kultur filtratlar1 uygulanmasina tepkide PDF1.2, HEL ve CHIB genlerinin eksp-
resyonuna ihtiya¢ duymaktadirlar (Norman-Seterblad ve ark., 2000). Bunlara ilave olarak
her iki hormonal sinyal molekulin dokulara birlikte uygulanmasi halinde, Arabidopsis’de
PDF1.2, HEL ve CHIB (Norman-Seterblad ve ark., 2000) ve tutuinde osmotin ve PR1b gen-
lerinin uyariminda sinerjistik olarak etkilestikleri gosterilmistir (Xu ve ark., 1994).

Bitkilerdeki savunma yollar1 arasindaki ¢apraz-iletisimde bagka anahtar bilesenler de ta-
nimlanmigtir. Ornegin, Arabidopsis’de WRKY70 transkripsiyon faktorii, SA-uyarimli gen-
lerin aktivatori ve JA-uyarimli genlerin represorii olarak hareket eder (Li ve ark., 2004).
Jasmonik asit ve ET savunma yollarinda ETILEN RESPONSE FACTOR1 (ERF1) transk-
ripsiyon faktort de, her iki molekille cevap olarak aktive olan savunma bagmtili genlerin
sinyal yollarina entegre olmaktadir (Lorenzo ve ark., 2003).

Sonug¢

Bilinen bitki sinyal yollarmin SA, JA ve ET uretimini ve bu molekillerle baglantil tep-
kileri icerdigi belirlenmistir. Son gelismeler, sinyal yollarinin lineer olmadigini, fakat ¢ap-
raz-etkilesim (iletisim) baglantilarinin bir ag: ile koordineli tepkiler olusturduklarini ortaya
koymaktadir.

Hastalik direnci ile ilgili olarak olusturulmus bitki mutantlarinin fenotipik ve molekiler
analizleri, bitki-patojen algisinda kullanilan yollarin ve sinyal iletigiminin karmagikligini or-
taya koymaktadir. Bu karmasa, aslinda bitkinin belirli bir patojene tepkide, uygun savunma
seti ile tepki gosterme ve uygun olmayan savunma yollarini baskilama esnekligini de sagla-
maktadir. Bu yondeki aragtirmalar, daha dnceden karakterize edilen genlerin rollerinin be-
lirlenmesi tizerine yogunlagmig ve aynt zamanda yeni mutasyonlarin taranmast ile biyokim-
yasal yollarin dogru olarak dizenlenmesinde yer alan olast genetik anahtarlar tanimlanmisg-
tir.

Bitki hastalik direnci ile ilgili daha ileri gelismeler, tamamlayici ¢aligmalarin entegras-
yonu ile ortaya ¢cikacaktir. Hastalik direncinin diizenlenmesinin ayrintili olarak tanimlanma-
s1, kultur bitkileri uretiminde tarihin akigini degistirecek nitelikte felaketlere neden olan bit-
ki patojenleri ile bag edebilmemiz ac¢isindan yeni yaklagimlar ortaya koymamizi saglayabi-
lecektir.
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