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Ozet Bitki steroidleri, bocek, hayvan ve insan steroid hormonlari ile yapisal benzerlik gosteren 70’ten fazla
bilesigi kapsamaktadir. Yeni bir bitki hormon simifi olan brassinosteroidler (BR’ler), bitkilerde siklikla
rastlanan bitki steroidlerinin spesifik bir grubudur. BR’lerin ¢ok diisiik konsantrasyonlarda, hiicre boliinmesi,
uzamast ve geniglemesi, fotomorfogenezis, reproduktif organlarda gelisim, yaprak senesensi, toplam
biyokiitle ve verim artig1 gibi bitki bliyiime ve gelismesinde diizenleyici gorevlerinin yani sira ¢evresel
streslere adaptasyonda da etkili olduklar tespit edilmistir. Bu derlemede, 6zellikle son yillarda yapilmis olan,
brassinosteroidlerin fizyolojik fonksiyonlari, BR sinyal iletim modeli, BR biyosentezi, BR’ler tarafindan

uyarilan genler ve BR mutantlart ile ilgili arastirma bulgular1 hakkinda bilgiler verilmistir.

Anahtar Kelimeler Brassinosteroidler, fizyolojik etkiler, sinyal iletimi ve biyosentezi, BR mutantlart,
abiyotik stres.

SIXTH CLASS OF PLANT HORMONES: BRASSINOSTEROIDS

Abstract Plant steroids include more than 70 compounds structurally similar to insect, animal and human
steroid hormones. Brassinosteroids (BRs), a new class of plant hormones are frequently encountered in the
plants and belong to a specific group of steroids. It has been found that BRs at very low concentrations are
effective in cell division, elongation and expansion, photo-morphogenesis, development of reproductive
organs, leaf senescence, the increase in total biomass and yield as well as regulatory functions such as growth
and development of plant adaptation to environmental stresses. In this review, especially covering the recent
years, the results obtained from the studies regarding the physiological functions of BRs, BR transduction
pathway, BR biosynthesis, the genes induced by BRs and BR mutants are presented.
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stress
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1. GIRIS

Yakin zamana kadar, bitki biiylime ve
gelisimini, oksinler, gibberellinler,
sitokininler, absisik asit ve etilen olarak
adlandirilan 5 grup hormonun diizenledigi
diistiniilmekteydi. Ancak, son yillarda bitki
hormonlarimin ~ altinct  grubu  olarak
brassinosteroidi de gboz Oniine almay1
gerektiren kanitlar ortaya konmustur [1].
Aragtirmacilar ilk kez 1979 yilinda, 227 kg
kolza poleninden 4 mg en aktif olan brassin
bilesigini izole etmis ve bunu brassinolid
olarak isimlendirmislerdir. X-1g1m1 analizi ve
spektrofotometrik
brassinolid (BL)’in kimyasal yapist ortaya
¢ikarilmis ve hayvan steroid hormonlarinin

caligmalar sonucu,

yapisina  yiksek  benzerlik  gosterdigi
goriilmiistir.  Bitkilerden  izole  edilen
steroidal maddeler olan brassinosteroidler
(BR’ler), bitkilerde  endojen  bulunan
bilesikler olarak, biiylime ve gelismede
birgok etkisi olmasina ragmen, o yillar yeni
bir bitki hormon simifi olarak kabul
edilmemistir. ~ Ancak, 1990’li  yillarin
ortalarindan sonra Arabidopsis’te yapilan
genetik caligmalar, brassinosteroidlerin yeni
bir bitki hormon simifi olarak diger
hormonlarla birlikte bitki gelisiminde bir¢ok
olayin diizenlenmesinde, ozellikle tohum
cimlenmesinde, kok ve govde gelisiminde,
vaskiiler farklilasma ve fertilitede etkili
olduklarini ortaya koymustur.
Brassinosteroidlerin saflagtirma ¢alismalar
devam ederken iki temel deney yapilmustir.
Bunlardan ilki, fasulye “ikinci-internod
biyolojik deneyi”dir. Fasulye bitkilerine ait
ikinci internodlardan pargalar kesilmis ve bu
parcalar artan konsantrasyonlardaki BR
cozeltilerine birkac giin siireyle batirilmusgtir.
BR uygulamasi yapilmayan parcalarda
degisme olmazken, BR’in diisiik
konsantrasyonlar1 uzamayi tesvik etmis,
yilksek  konsantrasyonlar1 ise  gdvdede
kalinlasma, biikiilme ve yarilmaya sebep

28

olmustur. Tkinci deney, “geltikte yaprak
egilmesi biyolojik deneyi”dir. Bu deneyde ise
clice geltik bitkilerinin 2. yaprak ayasi ile 2.
yaprak kinmin birlesme noktasina etanol
iginde ¢oziilmiis bir damla brassinosteroid
damlatilmigtir. Yiikksek nem altinda 2 giinliik
inkiibasyon sonucunda yaprak ayasi ve
yaprak kini arasindaki (2. yaprak ayas1 ile 3.
yaprak kini) dis aci1 dlgiilmiis ve dis aginin
uygulanan BR konsantrasyonu ile orantil
olarak arttifi gbzlenmistir. Yapilan bu
deneyler, biyolojik aktif brassinosteroidler ile
onlarin inaktif aracilar1 ya da metabolitlerini
ayirmig ayrica, ne kadar miktar aktif bilesik
kullanilmas1 gerektigini gostermistir [2]. Bu
derlemede, BR’lerin bitki hormonu olarak
tammlanmasini saglayan genetik caligmalar,
biyosentezleri, tagimimlari, glinlimiizde kabul
edilen BR sinyal iletim modeli ile
bitkilerdeki fizyolojik etkilerini tanimlamaya
yonelik calismalar degerlendirilmistir.

2. BR CESITLERi, BULUNDUGU
BIiTKIiLER VE BiYOSENTEZi

2.1. Cesitleri

Grove ve ark. (1979), ilk kez kolzadan
brassinolidi [(22R, 23R, 245)-2a, 3a, 22,23-
tetrahidroksi-24-metil-3-homo-7-oksa-5a-

koleston-6-on)] izole etmeyi basarmiglardir
[3]. BR’ler kolestanin hidroksile edilmis
BR’lerin yapisal
varyasyonlart, C17 yan zincirinin yan1 sira A
ve B halkasi tizerine farkli gruplarin gelmesi
ile elde edilmektedir. Farkli BR’ler, yan
zincir uzunluguna (yan zincirdeki C

tirevleridir ve

sayilarina) gore, C,;, Cy3 ve Cy BR’leri
olarak simiflandirilmaktadir [4]. C,7, Cyg Ve
Cyo steroidlerini iceren BR’ler, benzer yan
zincir yapilaria sahiptir ve genel olarak 5a-
kolestan iskeletini tasimaktadirlar [5]. C,;
BR’leri, C24 pozisyonunda alkil grubu
icermemektedir ve kolesterolden
uretilmektedir. Cog BR’leri, C24
pozisyonunda bir metilen, a-metil veya f-
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metil  gruplarina  sahiptir  ve 24-
metilenekolesterol, kampesterol ya da 24-
epikampesteroldan tiirevlenebilmektedir. Cyg
BR’leri, C24°de etil veya a-etil grubuna
sahiptir ve isofukosterol veya sitosterolden
tiirevlenmektedir. Ayrica, C24°de bir metilen
ve C25°de ilave bir metil grubu iceren Cyg
BR’leri, 25-metil-24-metilenekolesterolden
tirevlenmektedir [6]. C,s BR’lerin ara
bilesikleri, bitkilerde en yaygin bulunan
formlardir [5]. Dogadaki BR’lere ardisik
sayisal numaralandirma yapilmisti. BRI,
brassinolidi ifade etmekte ve digerleri BR2,
BR3, BR4...BRn olarak devam etmektedir.
Bununla birlikte tim BR’ler, daima biyolojik
olarak aktif degildir. Brassinolid (BL), 24-
epibrassinolid (24-epiBL) ve 28-
homobrassinolid  (28-homoBL) fizyolojik
caligmalarda  yaygin  olarak  kullanilan
biyolojik aktif brassinosteroidlerdir (Sekil 1)
[1]. Biyolojik olarak en aktif BR olan BL, Cyg
BR’leri igersinde yer almaktadir [5].

OH

28-homoBL

Sekil 1. Brassinolid (BL) [19], 28-
Homobrassinolid (28-homoBL) ve 24-
Epibrassinolid (24-epiBL)’in kimyasal yapisi [1]

2.2. BR Varhg Tespit Edilen Bitkiler

BR’lerin gymnospermlerde (3 familya) ve
angiospermlerde (monokotlarda 15 familya
ve dikotlarda 16 familyada) bulunmasinin
yani sira daha sonra alg ve egreltilerde de
varliklar belirlenmistir. Tim  bitki
kisimlarinda biyosentezi gerceklestirilebilen
BR’ler bitkilerde polen, tohum, yaprak, kok,
govde, cicek gibi kisimlarda
bulunabilmektedir ~ [7]. Endojen  BR
diizeyleri, bitki dokular1 ve kisimlar1 arasinda
farklilik gosterebilmektedir. BR’ler en fazla
polen ve tohumlarda yer alirken siirgiin,
meyve, gal, anter, ¢igek tomurcuklart ve
kambiyal bolgelerde de bulunabilmektedir
[8]. Farkli  dokularda endojen BR
diizeylerinin belirlenmesine yonelik
molekiiler ¢aligmalar da yapilmaktadir [9].
En yiiksek konsantrasyon, 10" nmol/g yas
agirlik olarak Brassica napus ve Vicia faba
polenlerinden izole edilen BL’ye aittir. En
diisiik konsantrasyon ise, 10”7 nmol/g yas
agirlik olarak Cin lahanast olan Brassica
campestris var. pekinensis’in olgunlagsmamis
tohum ve siirglinlerinden elde edilen
homokastasterona aittir. BL’nin orijinal
kaynagi olan olgunlagmamis polen ve
tohumlar 1-10 ng/g yas agirlik olarak bitkisel
hormonlarin en fazlasini icermektedir. Oysa
yapraklar, 0.01-0,1 ng/g yas agirlik olarak
daha diistik konsantrasyonlari
icermektedirler.  Arabidopsis thaliana’nin
olgun tohumlarmdaki ortalama steroid
icerigi, 3.9x10°° nmol/g BL, 9.5x10™ nmol/g
kastasteron, 3x10°® nmol/g tifasterol, 3.5x10°
nmol/g 6-deoksokastasteron, 2.1x10® nmol/g
6-deoksotifasterol, 1.2x10% nmollg  6-
deoksoteasteron olarak belirlenmistir [7].

2.3. Biyosentezi

BR biyosentezi ve BR biyosentezinden
sorumlu genler, ilk olarak Arabidopsis, ¢eltik
ve  domateste tanimlanmustir. ~ BR’ler
kampesterol, sitosterol ve kolesterolden
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sentezlenmektedir. Kampesterol ve sitosterol
hiicre membraninda fazla bulunurken,
kolesterol oldukca az miktarda
bulunmaktadir. Hiicrede bulunan 3 sterolde
bitki hiicrelerinde fazla sayida araciy
metabolize etmektedir fakat bu
metabolitlerden ¢ok azi1 biyolojik olarak
aktiftir [2]. BR'in en aktif formu olan
brassinolid, kampesterolden birgok yol ile
sentezlenmektedir. Basamak basamak yapilan
metabolik caligmalar, kampesterolden
kastasterona erken ve ge¢ C-6 oksidasyon
yolagi olmak iizere 2 baglantili paralel yolak
oldugunu ortaya koymustur (Sekil 2). Son
basamaklarda, kastasteron B halkasmin
laktanizasyonu ile brassinolide

donistiiriilmektedir. BR  biyosentezindeki
oksidasyon basamaklar1 sitokrom P450
monooksigenaz enzimleri tarafindan
sentezlenmektedir. C-22, C-23 hidroksilasyon
ve C-6 oksidasyon reaksiyonlar1 BR

biyosentezinde anahtar regiilator
basamaklardir [10]. Karmagik olan BR
metabolik yollart; dehidrojenasyon,

demetilasyon, epimerizasyon, esterifikasyon,
glikozilasyon, hidroksilasyon ve siilfonasyon
gibi metabolik siiregleri gerektirmektedir [4].
BR biyosentezinde birbiriyle baglantili iki
yolak  olmasi  sentezin kompleksligini
arttirirken, cesitli stres ortamlart gibi farkli
fizyolojik sartlarda avantaj saglamaktadir [2].
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Sekil 2. BR biyosentez yolunun basitlestirilmis sekli [10]

Bitkilerde organa ozel regiilasyonda, BR
biyosentez genlerinin ekspresyonuna
bakildiginda BR60ox ve DWF4 genlerinin
ekspresyonunun maksimum olarak siirgiin
uclarinda ve sonrasinda da meyvede olmasi,
bu organlardaki endojen BR seviyeleri ile de
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uyusmasina bagli olarak, BR’lerin gen¢ ve
gelismekte olan organlarda oldukca aktif
olarak sentez edildigini gostermektedir [4,
10].

BR biyosentezinin subselliiler lokalizasyonu
heniiz tam  olarak  tamimlanmamustir.
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Gibberellin  biyosentezinin  endoplazmik
retikulumda gergeklesmesine benzer olarak
brassinolid  sentezinin de endoplazmik
retikulumda gerceklestigi distiniilmektedir

2.

2.3.1. BR Biyosentez Inhibitorleri

BR biyosentez yolaklarinin belirlenmesine
paralel olarak BR biyosentez inhibitorlerinin
kimyasal yapilar1 ve biyolojik uygulamalari
ile ilgili ¢aligmalar da hiz kazanmistir. Bu
inhibitorler, BR’lerin bitki gelisimi yaninda
fotomorfogenezis, vaskiiler faklilasma ve
cesitli  hastaliklara kars1  dayamikliligin
saglanmas1 iizerine olan etkilerini ortaya
¢ikarmast bakimindan 6nemlidir [9]. Ayrica
BR inhibitorleri, hem BR biyosentezinde
hem de sinyal iletiminde rol oynayan yeni
bilesiklerin belirlenmesine ve BR’lerin yeni
fonksiyonlarinin ortaya cikarilmasina olanak
saglamaktadir. BR inhibitorleri, ilk olarak
1999 yilinda yaymlanmigtir. Brassinozol
(Brz), en yaygin olan BR biyosentez
inhibitérii olup Dbitki hiicrelerinde BR
icerigini azaltmaktadir. Bilesik, DWARF4
steroid hidroksilaz enzimine baglanip, BR
biyosentezinde gerekli olan yan zincirlerin
hidroksilasyonunu bloke ederek BR sentezini
engellemektedir. Unikonazol ve ¢esitli
triazol bilesikleri, gibberellik asit biyosentez
inhibitérleri olup aym zamanda BR
biyosentezini de engellemektedir.
Paklobutrazol, triadimefon, fenarimol,
propikonazol, Brz2001, Brz220, Brz22012 ve
DPPM4 de diger BR
inhibitorleridir [11].

BR’in  bitkilerdeki yeni fonksiyonlarin

biyosentez

ortaya ¢ikarmak icin Ozellikle plastid
farklilasmasi, ksilem gelisimi ve karanlikta
fotomorfogenezis calismalarinda brassinozol
yaygin  olarak  kullamilmigtir. ~ Plastid
farklilasmasindaki roliinii ortaya koymak
amaci ile Arabidopsis thaliana’ya 0.1 ile 2
uM konsantrasyon araliginda brassinozol
uygulanmig ve karanlikta geligen fideler, kisa

hipokotilli, uzamis kotiledonlu ve gercek
yapraklara sahip olarak 1sikta biiyliyen
bitkilerin morfolojik ozelliklerini
sergilemislerdir. Karanlikta biiyiitiilen kontrol
bitkilerinde (uygulamasiz bitkilerde) ise,
yaprak taslaklar1 gelismemistir. Oysa en
diisiik konsantrasyonda brassinozol
uygulamasinda, uzun hipokotilli ve yaprak
tomurcuklart gelismis bitkiler elde edilmis;
en yiksek konsantrasyonda brassinozol
uygulamasinda, kisa hipokotilli ve yaprakl
bitkiler gozlenmistir. Elektron mikroskobu
calismalar1  plastidlerin, birka¢ tilakoid
membrana ve prolamellar yapiya sahip
etioplastlar halinde oldugunu gostermistir.
Karanlikta brassinozol uygulamasi, tilakoid
membranlarin gelisiminde 6nciil olan plastid
farklilasmasinin ilk basamaklarin1 tesvik
etmistir. Sonu¢ olarak BR’lerin, plastid
farklilasmasinda ve  fotomorfogeneziste
onemli rol oynadiklari belirlenmisgtir [11].
Vaskiiler farklilasmadaki roliinii belirlemek
igin, tere bitkisine brassinozol uygulanmis ve
uygulamali bitkiler, koyu yesil ve kivrik
yapraklara sahip ciice fenotipler sergilemis,
normal gelisim ise BL uygulamas: ile
saglanmistir. Brassinozol uygulamasindan 5
giin sonra tere hipokotillerinde primer floem
ve ksilem gelisimi normal iken 40 giin sonra
sekonder  ksilem  bolgesinin  kontrol
bitkilerine nazaran uygulamali bitkilerde
daha kii¢iik oldugu belirlenmistir [11].

Bitki savunmasinda BR’lerin gerekliligi,
Brz2001 kullanilarak yapilan deneylerle
ispatlanmistir. BR’lerin etilen biyosentezini
arttirarak soguk stresine karsi dayamikliligi
arttirmada rol oynadig1 belirlenmistir. Ayrica,
bakteriyal patojen Pseudomonas syringae pv.
tabaci tarafindan olusturulan tiitiin vahsi ates
hastaliginin ve fungal patojen olan Oidium
sp. tarafindan  olusturulan  kiillemenin
etkilerini azaltigr ifade edilmistir BR
biyosentez inhibitorleri, bitki gelisimi ile
ilgili olarak Ozellikle internod uzamasi ve
yaprak gelisimini geciktirmis dolayist ile
BR’lerin hem yaprak hem de ¢igek olusumu
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ve gelisiminde rol oynadiklar1 belirlenmigtir
[11].

3. BR’LERIN TASINIMI

24-epiBL’in ekzojen uygulanmas ile kokten
govdeye tasindigi saptanmustir.  Ornegin,
salatalik, domates ve bugday koklerine
radyoaktif (**C) olarak isaretlenmis 24-epiBL
uygulamasi yapildiginda radyoaktivitenin
govdeye tasindigi bulunmustur. Ayrica BR
sentezlemeyen Arabidopsis mutantlarinin, BL
icerikli agar ortaminda yetistirildiklerinde
yabani tip fenotipe donmeleri saglanmig ve
yabani tip (wild type) Arabidopsis thaliana
bitkilerinin yaprak saplar1 kok tarafindan
alman BL’e bagli olarak uzanustir. Fakat **C
-24-epiBL  uygulamast  gen¢  salatalik
yapraklarmin st yiizeyine yapildiginda,
yaprak tarafindan hemen alindig1 ama yaprak
disinda diger kisimlara yavas tasindigi
saptanmistir. Uygulanan C - 24-epiBL’den
sadece %6’sinin  daha gen¢ yapraklara
tagindigr tespit edilmistir. Bu sonuglar,
ekzojen BR uygulamasimin  koklerden
govdeye ve yapraga taginip diger organlara
taginmadigi sonucunu desteklemistir. Kokler
tarafindan alinan 24-epiBL’in  govdeye
ksilem akist ile hareket ettigi
varsayillmaktadir. Ksilem akisimin tek yonlii
olmasindan dolayi, yapraklara ekzojen
uygulanan 24-epiBL’nin yapraktan diger
yapraklara sadece floem yoluyla tasindigi
belirtilmektedir. Ekzojen uygulanan 24-
epiBL’in  kdkten govdeye tagimiminda
kanitlar olmasina ragmen endojen BR’lerin
kokten govdeye tasimmimin ayni sekilde
olmadig1 ispatlanmistir. Yapilan caligmalar
ile endojen BR’lerin sentez edildikleri
bolgede lokal olarak rol aldigi sonucu
desteklenmistir. BR aracis1 metabolitlerin
dokulara dagilimi karsilagtirildiginda, farkli
organlarda farkli metabolitlerin miktarlarinin
farkli olmasina ragmen tiim bitki dokularinda
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var oldugu tespit edilmistir. Ornegin;
Arabidopsis, bezelye ve domateste yapilan
calismalarda, erken aract olan bilesikler
kokte daha fazla bulunurken, kastasteron gibi
gec aracilarin govdede koke nazaran daha
fazla biriktigi saptanmustir. BR biyosentezi
ile ilgili enzimlerin, ¢aligilan tiim dokularda
eksprese  edildigi fakat ekspresyon
seviyelerinin dokudan dokuya degistigi tespit
edilmistir. Ekspresyon seviyelerindeki bu
degismelerin ise enzimlerin dokulardaki
farkli gorevleri ile ilgili oldugunu ortaya
koymustur.  Birbirine paralel olarak ayni
anda bircok yerde gerceklesen BR
biyosentezi ve  BR  sinyal iletimi
bilesenlerinin o6zellikle gen¢ dokular basta
olmak iizere tiim bitkide eksprese oldugu
goriilmiigtiir. Kanitlar, her organin BR
sentezledigini ve kendi aktif BR’lerini
kullandiklarini ortaya koymustur [2].

4. BR SINYAL iLETIM MODELI

BR’lerin  farkli mutantlar1 ile yapilan
molekiiler genetik c¢alismalar, bu hormon
grubunun normal  bitki  gelisimi  ve
biiylimesindeki Onemini ortaya koymustur
[12]. Yapilan fizyolojik caligmalar her ne
kadar brassinosteroidlerin  bitki biiyiime
regiilatorii olarak tanimlanmasina izin verse
de genetik ¢alismalar, yeni bir bitki hormonu
oldugunu ispatlamistir. Plazma membranina
lokalize olmus BR-reseptorii ve sinyal
iletiminde rol oynayan diger elementlerin
tanimlanmas1  genetik  calismalar  ile
saglanmigtir.  Yapilan ¢aligmalar sonucu
bugiin kabul edilen BR'in sinyal iletim
modeli su sekildedir: Hiicre ylizeyindeki BL,
plazma membranina lokalize olmus homo-
oligomer yapida olan 16sin bakimindan
zengin (leucine-rich repeat-LRRs) reseptor -
kinaz benzeri (receptor-like kinase-RLK)
BRI1(Brassinosteroid Insensitive 1)
tarafindan algilanmaktadir (Sekil 3) [2].
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Sekil 3. BR reseptorii BRI1’in domain yapisi. Plazma membranina lokalize olan BRI1, hiicre dig1 kisminda
losince zengin olan bolge (LRRs) ve brassinolid i¢in baglanma bdlgesine sahip iken, hiicre i¢i kisminda
juxtamembrane domain, kinaz domain ve C-ug¢ kisimlarina sahiptir (Juxtamembran: Plazma membraninin

sitoplazmaya bakan yiiziindeki reseptore ait domain) [2]

Brassinolidin BRI1'e baglanmasi ile BRI1'in
C-u¢ domain otofosforilasyonu, inhibitor
protein olan BKI1'in (BRI kinaz inhibitor 1)
yapisinin ayrilmast ve BRI1’in hetero-
oligomer yapida olan ikinci LRR-RLK olan
BAK1 (BRI1l-associated reseptor kinase 1)
ile  transfosforilasyonu  gibi  bir  seri
biyokimyasal olay1r tesvik etmektedir. BR
varliginda, BRII/BAK1’in aktivasyonu ile
sinyal iletimi baslamakta ve fosfataz BSU1
(bril- suppressor 1) defosforilasyon ile BZR1
ve BES1'i pozitif regiile etmektedir. BES1 ve
BZR1’in  aktif defosforilasyon formlari

BR’ler tarafindan  uyarilan  genlerin
transkripsiyonuna (BES1) ve BR biyosentez
genlerinin  baskilanmasimma (BZR1) neden
olmaktadir. BR sinyalinde diger bilinen
komponentlerden biri de negatif regiilator
olan BIN2 (Brassinosteroid Insensitive 2),
transkripsiyon faktori olan BZR1
(brassinazole-resistant 1) ve BES1 (bril-
EMS-suppressor 1)’i bir c¢ok bdlgeden
fosforlayarak negatif regiile etmektedir.
BIN2, BZR1 ve BES1'in degrede olmasini
saglayarak DNA'ya baglanmalarin1 Onler
(Sekil 4) [2, 10].
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BRI1 BRI - BRI

1. Brassinolid
BRI1'e baglanir ve
birgok bolgeden
fosforlanmasini
saglayarak aktif
hale getirir.

e Yl

Sitoplazma

7o)

C-ucu inhibitor olarak
gorev yapar.

4. BR varliginda, BES1 ve
BZR1 defosforile edilir, ya
kendileri ya da diger

transkripsiyon faktorleri ile
birlikte DNA'ya baglanirlar.

5. BES1/BIM2
E-box sekanslarina

hale getirir.

transkripsiyon faktorleri

baglanarak genleri aktif

E-box (CANNTG) l BR'in uyardig: genler

Gen aktlvasyonu

BRI1

2. Aktif hale gelen BRI1 ile BAK1
arasinda transfosforilasyon
gerceklesir.

3. BIN2 kinaz aktivitesi €5—@)
bilinmeyen bir¢ok
sinyal yolu ile inhibe

x

7. Fosforlanmig BES1/BZR1
multimer yapiyi olugturamayabilir
ve DNA'ya baglanamaz.

8. BES1 ve BZR1 kisa
omurlu proteinlerdir,
proteozomlarda
degrede olurlar.

6. BZR1 farkl bir promotor
sekansina baglanabilir ve
genleri baskilar.

CGTG(T/OG[ BR blyosentez genlerw

Gen baskllama

Sekil 4. Hiicre yiizeyinde BR’in algilanmasi ve sinyalizasyonu [2]

Kisaca; BR varliginda (+), BR reseptdrii olan
BRI1, BAKl'e baglanarak onu aktif hale
getirirken BIN2'yi inaktif hale getirmektedir.
BIN2’in inaktif hale gelmesiyle BSU1 aktif
hale gelir ve bu aktivasyon sonucu BZR1 ve
BES1°de aktive edilir. Aktive edilmis BZR1,
BR-biyosentez  genlerinin  inhibisyonuna
sebep olurken, BES1’in ise  diger
transkripsiyon faktorleriyle birlikte BR'in

uyardigi genlerin ekspresyonlarini
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etkiledigini sOyleyebiliriz. BR yoklugunda (-)
ise, BIN2 aktif hale gecerek, BZR1 ve
BES1’in inaktivasyonunu saglar. Inaktif hale
gecen BZR1 ve BES1 ya proteozom yolu ile
degrede olur ya da 14-3-3 proteinleri ile
birlesme meydana gelir. Fakat ne BIN2'in ne
de BSUL'in BRI ile interaksiyonu ve BR'in
sinyalini nasil aktardigt su ana kadar
bilinmemektedir (Sekil 5) [10].
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BE.-bivosente=
genlerinin inhibizsrona

Sekil 5. BR sinyal yolu. (A) BR yoklugunda: BR(-) ve (B) BR varhginda: BR (+) BR sinyalizasyonu [10]

5. BR BIYOSENTEZ GENLERI VE SINYAL GENLERI

BR’lerin bitki gelisimindeki 6nemli roliiniin
ortaya ¢ikarilmasi, tanimlanmasi ve BR
sinyal iletim yolundaki bir¢ok bilesenin
karakterizasyonu, Arabidopsis’de BR-
sentezlemeyen (BR-deficient) ve BR-yanit
vermeyen  (BR-insensitive)  mutantlarla
yapilan molekiiler genetik calismalar ile
olmustur ~ [13].  Hormon-sentezlemeyen
mutantlar; biyosentetik enzimleri kodlayan
genlerde olusturulan mutasyon olup hormon
uygulamast sonucu degismekte yani yabani

tip fenotipe donmektedir. Hormon-yanit
vermeyen mutantlar ise hormon-
sentezlemeyen mutantlarla ayn1 fenotipe

sahip olan fakat hormon uygulamasi ile geri
dondiiriilemeyen mutantlardir. Birgok BR-
sentezlemeyen ve BR-yanit
mutantlarda, hiicre boyutu ve hiicreler arasi

vermeyen

bosluklardaki diisiisten dolayr koyu yesil
renk, ciicelik, siki rozet yapisi, ¢iceklenmede
gecikme, senesens ve indirgenmis fertilite
gibi fenotipik degisiklikler gézlenmistir [10].
Bu tip mutantlarin genelde hormon reseptor

ya da sinyal iletim yolagindaki elementlerini
kodlayan genlerde mutasyon
olusturulmaktadir  [14, 15]. 1970'lerde
BR’lerin bitki biiylime ve gelismesindeki
fizyolojik etkilerinin bilinmesine ragmen,
1990’11 yillarda BR-sentezlemeyen det2 ve
cpd mutantlarinin elde edilmesi BR'lerin bitki
gelisimindeki roliinii ispatlayan ilk genetik
kanit olmustur. DET2 ve CPD proteinlerinin
molekiiler karakterizasyonu sonucu, DET2
proteinin  steroid So-redilktaz ve CPD
proteinin steroid hidroksilaz ile sekans ve
fonksiyonel olarak benzerlikleri steroid
metabolizmasinda bu proteinlerin  roliini
gostermektedir. det2 ve cpd mutantlarinin
doza-bagl ekzojen uygulamalar ile yabani tip
fenotipe donmesi BR biyosentezinde DET2
ve CPD'nin rollerini belirgin bir bigimde
gostermistir [10, 16].

Su ana kadar farkli bitkilerde yapilan
calismalar ile ortaya koyulan BR sinyali ve
biyosentezinde sorumlu olan genler Cizelge
1'de 6zetlenmistir [10].
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Cizelge 1. Ekspresyonlarinda ya da fonksiyonlarinda modifikasyon yapilmis BR biyosentez ve sinyal

genlerinin 6zeti [10]

Gen ismi Genin tamimi Genetik Bitki ismi Gozlenen sonu¢
modifikasyon
BR DWF4 A. thaliana sitokrom  Ektopik yiiksek Arabidopsis ~ Tohum veriminde artig
biyosentezi P450 monooksigenaz  ekspresyon
(ectopic
overexpression)
ZmDWF4 DWF4’{in musir Ektopik yiiksek Misir Tohum, dal say1s1 ve
bitkisindeki benzeri ekspresyon ¢icek durumu sapinin
(ortholog) boyunda artig
CYP C-22 hidroksilaz Govde, kok ve Celtik Fotosentez etkinliginde
yapraklarda ve tane veriminde artig
yiiksek
ekspresyon
GhDET2 DET2’nin (steroid Tohum kabuguna  Pamuk Lif verimi ve
Sa-rediiktaz) spesifik kalitesinde artig
pamuktaki benzeri ekspresyon
OsDWARF4  DWF4’iin geltikteki Genin Celtik Yari ciice, dik yapraklar,
benzeri ekspresyonunun sik dikim kosullar1
engellenmesi altinda biyokiitle ve
(gene knockout) tane veriminde artig,
kiigiik tohumlar
BR sinyali OsBRI1 BRII’in geltikteki Es-baskilama Celtik Dik yapraklar, verim
benzeri (BR- (Co-suppression) potansiyelinde artig
reseptorii)
AtBAK1 BR-es reseptorii Ektopik yiiksek Celtik Yart ciice bitkiler
ekspresyon
uzu BRI1’in arpadaki Tek niikleotid Arpa Yar ciice, verimde artig
(HvBRI1) benzeri (BR degisimi (BR- ve yatmaya dayaniklilik
reseptoril) yanit vermeyen
mutant)
OsGSK1 BIN2’in geltikteki Genin Celtik Abiyotik stres
benzeri ekspresyonunun toleransinda artis
(GSK3/SHAGGY- engellenmesi
protein kinaz benzeri,
BR
sinyalizasyonunda
negatif regiilator)
Kabul edilen AtHSD 11-B-Hidroksisterol Ektopik yiiksek Arabidopsis  Biiyiimede, verimde ve
steroid dehidrogenaz ekspresyon tuz toleransinda artis,
regiilasyonu BR’in aktive ettigi

genlerin siirekli
ekspresyonu
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6. BR’LERIN FIiZYOLOJIK ETKIiLERIi

BR’ler, bitkilerde biiylime ve gelisme
iizerinde cesitli  diizenleyici aktivitelere
sahiptir (Cizelge 2) [6]. BR’lerin bitki
gelisimindeki  baslica  etkileri  hiicre

bolinmesi  ve  genislemesi, hiicresel

Cizelge 2. Bitkilerde BR’lerin fizyolojik etkileri [6]

farklilasma, lateral kok gelisimi, vaskiiler
farklilagma, polen tiibii gelisimi, apikal
dominansinin  siirdiiriilmesi,  ¢igeklenme,
senesens ve stres toleransinin arttirilmasi
olarak siranalanabilir [1, 2, 17, 18, 19, 20].

Hiicre Diizeyi

Tiim Bitki Diizeyi

Uzama ve boliinmenin tesviki
Hormonal dengenin saglanmasi
Protein ve niikleik asit sentez aktivasyonu

aktivitesinin diizenlenmesi

e Membran bilesimi ve doymus yag asiti

kompozisyonunu etkileme
e Fotosentetik kapasitenin arttirilmasi
tirlinlerin translokasyonu

. « . « . +
Enzim aktivitesinin artmasi ve H™ pompasi

Biiyiimenin tegviki

Déllenmenin arttirilmasi

Vejetatif gelisim peryodunun kisaltilmasi

Meyve kalitesi ve boyutunun arttirilmasi

Meyve kalitesi ve besinsel

komponentlerin i¢erigini etkileme

e Uygun olmayan g¢evresel faktorler, stres
ve hastaliklara dayanikliligimin
arttirilmasi

e Uriin verimliliginin arttirilmasi

BR’ler hiicre genislemesi ve hiicre
boliinmesini  tesvik  eder:  BR’lerin
biiylimeyi destekleyici etkileri hiicre uzamasi
ve boliinmesini hizlandirmast ile
gerceklesmektedir. BR’lerin fizyolojik bu
etkisi ilk kez fasulye ikinci internod deneyi
ile gosterilmigtir. Diger deney ise, celtikte
yaprak egilmesi biyolojik deneyidir. Celtikte
yaprak ayasinin egilmesine BR’in tesvik
ettigi hiicre genislemesi sebep olmustur.
Yaprak ayasinin egilmesi etilenin sebep
oldugu epinastiye benzer bir durumdur. Fakat
bu deneyde BR’ler, celtik laminasinin yaprak
kinina degdigi bolgede iist yiizeyde bulunan
hiicreler, alt yiizeydeki hiicrelere nazaran
daha ¢ok uzamis bdylece yapragin dikey
olarak dis kisma dogru egilmesine sebep
olmustur. BR-sentezlemeyen mutantlar ile
yabani tip bitkilerin yapraklarinda yapilan
mikroskobik c¢alismada, mutantlarda hiicre
boyutunun yabani tipe gore daha kiigiik
olmas1 BR’lerin govdede Onemli bir bitki
biiyiime hormon sinifi oldugunu gostermistir.
Ayrica, BR biyosentezi ile ilgili DWF4
geninin yiiksek ekspresyonu bitki gelisiminde
artisa sebep olmustur. Boylece, BR’lerin en

onemli ve erken tanmnmasini saglayan
ozelliginin hiicre boliinmesini ve uzamasini
tesvik ediyor olmasi sonucuna varilmustir,
Hiicre wuzamast ig¢in hiicre duvarinda
gevseme, turgor basincimi  siirdiirmek
amaciyla osmotik tagimm ile hiicreye su
almmasi ve hiicre duvari kalinliginin ayni
kalmasi sentez ile gerceklesmektedir. Her iki
basamak da benzer sekilde BR’ler tarafindan
ayarlanmaktadir. BR’ler, aquaporinler ve
vakuolar H*-ATPaz aktivitesi ile su alinimini
etkilemektedirler. Arabidopsis mutant1 olan
det3, V-ATPaz’in alt unitelerinden birindeki
mutasyon ile elde edilmistir. Det3 mutanti,
BR-sentezlemeyen det2 mutanti ile benzer
fenotip gostermis fakat ekzojen uygulamaya
kars1 det3 mutantinin daha az duyarli oldugu
saptanmistir. BR’ler ayrica hiicre duvarinda
gevsemeyi artirmakta ve ksiloglukan endo-
glikozilaz/hidroksilaz (XTH’ler) ve hiicre
duvarinda bulunan fakat enzimatik olmayan
proteinler gibi hiicre duvarini modifiye eden

enzimlerin ekspresyonunu tesvik etmektedir.

Hiicre uzamasli, mikrotiibiil
organizasyonunun kontrolii ile de
gerceklesmektedir.  Mikrotiiblil  dizilimi,

sentez swrasinda seliloz mikrofibrillerin
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diizenlenmesine yardim eder ve normal hiicre
uzamasinda mikrofibriller hiicre duvarinda
capraz olarak dizilirler. Yapilan mikroskobik
analizler sonucu, BR-sentezlemeyen
Arabidopsis mutantlarinin mikrotiibiillerinin
cok az oldugu ve bunlarin birbirine paralel
dizildigi bulunmustur. Mutantin BR ile
muamelesi sonucunda, normal mikrotiibiil
sayisinin ve organizasyonunun eski haline
geldigi goriilmiistiir. BR’lerin hiicrede toplam
tiibiilin protein miktarin1 arttirmadigi, fakat
mikrotiiblil olusumunu ve organizasyonunu
diizenlemede rol aldigr bulunmustur. Hiicre
uzamasina ek olarak BR’ler, hiicre
proliferasyonunu da uyarmaktadir. Sitokinin,
hiicre boliinmesini D-tip  siklin  (CYCD3)
ekspresyonuna bagli olarak tesvik etmektedir.
Yapilan calismalarda 24-epiBL
uygulamasmin ~ da  CYCD3  geninin
ekspresyonunu arttirdigi tespit edilmistir [2].

BR’ler kok gelisimini hem inhibe eder hem
de tesvik ederler: BR-sentezlemeyen
mutantlarda, tipik olarak kok gelisiminin
indirgendigi ve BR’lerin normal kdk uzamasi
icin gerekli olduklar saptanmistir. Bununla
birlikte, oksine benzer olarak ekzojen
uygulanan BR’ler, konsantrasyona bagh
olarak kok gelisimini negatif ya da pozitif

olarak etkileyebilmektedirler. BR-
sentezlemeyen mutantlara ekzojen BR
uygulamast yapildiginda, diistik

konsantrasyonlarda kok gelisiminin arttig1
yiiksek konsantrasyonlarda ise inhibe oldugu
goriilmiistiir. Inhibisyon icin konsantrasyon
sinir1, kullanilan BR analogunun aktivitesine
bagli olarak degismektedir. Sonu¢ olarak
BR’lerin kdk uzamasi ve dallanmasi gibi kok
morfolojisinde giiclii etkileri oldugu ortaya
koyulmustur [2].

BR’ler vaskiiler gelisim boyunca ksilem
farkhlasmasim tesvik ederler: BR’ler
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ksilemi tesvik edip floem farklilagmasini
baskilayarak vaskiiler gelisimde &nemli rol
oynamaktadir. Buna kanit, det2
mutantlarindaki vaskiiler sistemlerin, yabani
tip  bitkilerden farkli olarak  yiiksek
floem/ksilem Oraninin bozulmasi
gosterilmistir. BR-sentezlemeyen
mutantlarda, vaskiiler demetlerin sayisinda
diisiis ve demetler arasinda diizensiz
bosluklar gozlenmistir. Buna karsin mutant
bitkilerde, BR reseptér proteinin fazla
ekspresyonu sonucu Yyabani tip bitkilere
nazaran daha fazla ksilem retiminin
gerceklestigi bulunmustur. Bununla birlikte,
BR  reseptor-protein  benzeri  kodlayan
genlerin sadece vaskiiler dokularda eksprese
olmasi, BR sinyal iletim yolunun vaskiiler
sistem igin spesifik oldugunu
desteklemektedir [2].

BR’ler polen tiibii  gelisimi icin
gereklidirler: Polenler, BR’lerce zengin
kaynaklar olup bu durum BR’lerin erkek
fertilitesindeki 6nemini ortaya koymaktadir.
BR’ler, polen tiibii gelisimini (stigmadan
embriyo kesesine ulagsmasina kadar) tesvik
etmektedir. Ornegin, BR sentezlemeyen
Arabidopsis cpd mutantt ile yapilan
calismada, stigma tizerinde ¢imlenme sonrasi
polen tiibli uzamasinin basarisiz oldugu ve
polen tibii uzamasmin kismen BR
uygulamasma bagli oldugu gosterilmistir.
Benzer  sekilde, BR-yanit  vermeyen
mutantlarla yapilan c¢alismada, mutantlar
kendine tozlagtirilmig, polen tiibii gelisimi
basarisiz olmus ve sonucgta tohum elde
edilememistir. Bununla birlikte mutantlar ile
yabani tip bitkilerin elle tozlastirilmasi
sonucu fertil tohumlar tretilmistir. Boylece,
normal polen tiip gelisimi igin hem BR hem
de BR sinyal iletimine ihtiyag duyuldugu
sonucuna varilmstir [2].
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7. BR’LERIN DIGER BIiTKi
HORMONLARI iLE OLASI
ETKILESIMLERI

BR’lerin gelisme {izerine uyarict etkileri
ozellikle genc ve gelismekte olan gdvde
dokularinda gergeklesmektedir. Nanomolar
konsantrasyonlarda brassinolidin etkisi olan
hiicre genislemesinin kinetigi, oksinden farkli
olmaktadir. Ornegin, soya fasulyesinin
epikotil parcalarna brassinolid uygulamasi
yapilmig ve brassinolidin arttirdigt uzama
orant 45 dakika sonra Dbaglamis ve
uygulamadan birka¢ saat sonra maksimum
orana ulagilmigtir. Buna Kkarsin  oksin,
uzamay1 15 dakika sonra tesvik etmeye
baslamis ve maksimum orana 45 dakika
icinde ulasmustir. Arastiricilar, BR’lerin
bliylimeyi gen transkripsiyonu kapsaminda
daha yavas bir yolak ile gergeklestirirken
oksinin daha hizly, belki gen
transkripsiyonuna sebep olmadan ya da oksin
tarafindan indiiklenen uyarict gen
ekspresyonunun  brassinolid  tarafindan
indiiklenen gen ekspresyonundan daha fazla
olabilecegini diistinmiislerdir. Aslinda oksin
ve BR’ler, govde gelisimini sinerjik olarak ve
birbirinden bagimsiz arttirmakta ve optimum
aktivite icin her iki hormona da ihtiyag
duyulmaktadir. Ayrica, oksinler ve BR’ler,
vaskiiler farklilagsma, c¢icek, meyve ile kok
gelisimini i¢eren benzer gelisimsel siireglerin
cogunda birbirleriyle baglantilidirlar [2, 21,
22]. Chung ve ark. (2011), oksinin DWARF4
geninin  ekspresyonunu  tesvik  ederek
Arabidopsis’de BR biyosentezini arttirdigin
tespit etmiglerdir. Arastiricilar bir Onceki
calismalarinda da  Arabidopsis’de BR
biyosentez enzimleri igerisinde DWARF4’{in
sentez edilen BR’in oranim belirleyen enzim
oldugunu bulmuslardir. Bu c¢aligsmalarinda
Arabidopsis DWF4 genine promotor olarak
GUS (DWF4pro:GUS) yerlestirilmis boyle
genin ekspresyon seviyesi ve lokalize oldugu
bolgeler histokimyasal calismalarla
belirlenmis ayrica, endojen BR seviyesi

Olctilmistiir. DWF4pro:GUS bitkisine farkli
doz ve zaman araliklarinda oksin uygulanmig
ve ¢alismanin sonucunda BR’in
biyosentezinin oksin tarafindan arttirildigi
tespit edilmistir. Caligmada yapilan bir bagka
analiz ise mikrodizin (microarray) analizi
olup, bu c¢alismanin  sonunda da
Arabidopsis’de oksinin BR biyosentezini
regiile ettigini ve BR’lerin biiyiimeyi tesvik
edici etkilerinin oksinler tarafindan devam
ettirildigi fikrini ortaya koymuslardir [23].
BR’lerin kok gelisimindeki etkileri, oksin ve
gibberellin etkisinden bagimsizdir. Yapilan
calismada, polar oksin taginimini engelleyen
inhibitor (2,3,5-triiodobenzoik asit-TIBA)
kullanilmig fakat BR’in tesvik ettigi kok
gelisimi dnlenememistir. BR ve oksinler ayni
zamanda uygulandiginda her ikisinin de kok
gelisiminde destekleyici ve inhibe edici
etkileri eklemelidir. Diger taraftan, BR-
sentezlemeyen kok gelisimi indirgenmis
mutantlar gibberellin uygulamasi ile normale
dondiiriilememistir. Caligmalar, BR’lerin kok
gelisimini inhibe ederken oksin ya da
gibberellin ile interaksiyona girmedigini
gostermistir. Fakat oksin gibi BR’in yiiksek
konsantrasyonlari etilen {iretimini uyarmakta
boylece, kok gelisimi lizerine BR’in inhibitor
etkilerinin birkaginin etilen yolu ile olmasi
durumunu olas1 kilmaktadir. BR’ler diisiik
konsantrasyonlarda, lateral kok olusumunu
tesvik edebilmektedir. Bu durumda, BR’ler
ve oksin sinerjik rol oynamaktadir. Bugiin
desteklenen modelde, BR’ler lateral kok
gelisimini arttirmakta ve bunun bir kismi
polar oksin taginimu etkisiyle olmaktadir [2].
Tohumlar da polen tanecikleri gibi yiiksek
seviyede brassinosteroid icermekte ve
boylelikle tohum c¢imlenmesini tesvik
etmektedirler. Her ne kadar interaksiyonlarin
molekiiler temeli bilinmese de diger bitki
hormonlar1 ile interaksiyon sonucu bu olayin
gergeklestigi  bilinmektedir. Bugiine kadar
yapilan ¢aligmalar ile gibberellik asitin tohum
¢imlenmesinde pozitif, absisik asitin ise
negatif etkileri oldugu bulunmustur. Yapilan
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caligmada, tiitiinde ¢imlenmeyi gibberellik
asitin sinyalizasyonundan bagimsiz olarak
BR’lerin arttirdigi  bulunmustur. Ayrica,
BR’lerin gibberellik asit mutantlarinda da
gecikmis olan ¢imlenmeyi ortadan kaldirdig:
ve BR mutantlarmimn ABA tarafindan
olusturulan inhibisyona yabani tip bitkilerden
daha duyarl olduklar1 saptanmistir. Bdylece,
BR’lerin  ABA’nin  inhibitor  etkisinin
istesinden gelmek igin gerekli oldugu ve
cimlenmeyi tesvik ettigi ortaya konulmustur
[2]. Bitkinin biyotik ve abiyotik streslere
adaptasyonunda bitki biiylime
diizenleyicilerinin (Absisik asit-ABA, etilen-
ET, jasmonik asit-JA ve salisilik asit-SA)
gorevleri tanimlanmistir. SA, JA ve ET
hormonlar1 patojenlere karsi savunmada ve
bocek saldirisinda 6nemli iken ABA’mn
kuraklik ve tuz stresinde anahtar hormon
oldugu tespit edilmistir. SA, ET, ABA ve JA
sicaklik stresi ile iliskilendirilmis hormonlar
olup, mutantlarla  yapilan  ¢aligmalar
sonucunda bitkilere sicaklik toleransinin
kazandirilmasinda SA, ET ve ABA’in etkili
oldugu ortaya c¢ikarilmistir. Bitkinin strese
cevabinda ABA’in BR’lerin etkilerini inhibe
ettigi fakat stres ortaminda karsi cevabin
olusturulmasinda BR’lerin SA, ET ve
ABA’in sinyal yolaginda karsilikli sinyal alis-
verisi olabilecegi belirtilmistir [13].

8. BR’LER IiLE ILGIiLI BAZI
MOLEKULER CALISMALAR

Clouse ve ark. (1996), BR’lerin bitki gelisimi
ve biiylimedeki rollerini aragtirmak i¢in BR-
yanit vermeyen bril mutantini kullanmiglar
ve BRI1 gen lokusunda yapilan mutasyonun,
bitkide birgok etkiye neden olmast bu genin
BR'in algilanmasi ve sinyal iletimindeki
kritik roliinii ortaya koymustur [24]. Baska
bir c¢aligmada, Arabidopsis mutantina
(dwarf4)  yapilan ekzojen  brassinolid
uygulamasi ile mutantin yabani tip fenotipe
donmesi saglanmistir. dwarf4 mutantlari 1s1k-
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mutantlar1 ile aynm1 oOzellikleri gosterse de
tamamiyla ve ozellikle ciicelik
brassinosteroide bagh olup, diger
hormonlarin ekzojen uygulamasi ile normale
donmemistir. Buradan, hiicre uzamasi igin
brassinosteroidlere kesinlikle ihtiyag
duyuldugu sonucu ¢ikarilmistir [25]. sax1 bir
Arabidopsis mutant1 olup ABA ve oksine
asirt duyarlidir. Mutant fidelere yapilan
ekzojen BR uygulamasi mutantin kismen
normale doniislimiinii saglamistir. Bu sonug,
BR ile diger hormonlar arasinda karsilikli
sinyal alig-verisinin (baskilama-indiikleme)
yaninda BR ile ilgili SAX1 geninin énemini
ortaya koymustur [26]. DNA mikrodizin
analizi ile Arabidopsis’in yabani tipi ile BR-
sentezlemeyen det2 mutantinda, BR'in regiile
ettigi genler tamimlanmaya caligilmistir.
Bitkilere BR'in aktif formu olan brassinolid
ve BR biyosentezinin spesifik inhibitorii olan
brassinazol  uygulanarak  zit  etkinin,
tamimlanan genlerin ekspresyonlar1 iizerine
olan etkileri ortaya c¢ikarilmistir. BR
tarafindan regiile edilen genlerin listesinde,
sitokrom ile ilgili transkripsiyon faktor
genleri, oksinle ilgili genler, P450 genleri ile
hiicre = uzamasi ve hiicre duvart
organizasyonuyla  ilgili  genler  tespit
edilmistir [27]. Affymetrix Arabidopsis
Genom c¢aligmasi ile BR tarafindan regiile
edilen  genlerin  ekspresyonu iizerinde
durulmustur. BR uygulamasinda ve BR
eksikliginde eksprese olan tiim genlerin
ekspresyon profilleri yabani tip Arabidopsis
ve mutantt dwfl-6'da belirlenmistir [28].
Belkhadir ve  Chory  (2006) BR
sinyalizasyonunda, BR'lerin 16sin
bakimindan zengin olan reseptér kinaza
hiicre yiizeyinde baglandigi ve bdylelikle
hiicre icinde sinyal trandiiksiyon
basamaklarim baslatarak bunun sonucunda
yiizlerce genin ekspresyonunu degistirdigini
tespit etmislerdir [29]. Liu ve ark. (2007),
Arabidopsis’de HSD1 genini tanimlamis olup
bu genin kodladigr proteinin hayvanlarda
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tamimlanan 11-B-Hidroksisterol dehidrogenaz
(HSD) ile homolog oldugunu ortaya
koymuslardir. Bu ¢alisma, AtHSD1'in BR
yolag ile ilgili oldugunu ve bitkilerde {iriin
veriminin ve stres toleransinin
gelistirilmesinde  potansiyel olabilecegini
diistindiirtmiistiir [30]. Deng ve ark. (2007),
Arabidopsis thaliana’da 2 boyutlu jel
kullanarak BR tarafindan regiile edilen
proteinleri tanimlanmaya caligmustir.
Sinyalizasyon, sitoiskeletin yeniden
diizenlenmesi, hormonlarin ve vitaminlerin
biyosentezi gibi spesifik hiicresel proseslerde
potansiyel gorevleri oldugu Ongoriilen 42
adet BR tarafindan regiile edilen protein
tanimlanmuistir [31]. Clouse (2008) yaptigi
calisma ile BR'in sinyal transdiiksiyonu ve
biyosentezi arasinda bir baglanti oldugunu ve
bu baglantinin ¢iceklenmenin baglamasin
kontrol ettigini ayrica, bu kontrolin BR-
bagimli gen ekspresyonunun gerekli kritik
transkripsiyon faktorleri ile oldugunu ortaya
koymustur [32].

9. BR’LER VE ABiYOTIK STRES

Abiyotik  stres  bitkilerde  morfolojik,
fizyolojik, biyokimyasal ve molekiiler
degisikliklere yol agmaktadir. Bitkinin strese
verdigi yanitta BR’lerin olumlu rolleri birgok
caligma ile dogrulanmistir [13]. Tuz stresi
altinda yetistirilen bugday yapraklarina 24-
epiBL spreyleme yontemi ile uygulanmis ve
tuzlu sartlarda 24-epiBL’in biiylime ve besin
elementlerinin  birikimi  {izerine etkileri
aragtirtlmistir. 24-epiBL’nin ekzojen
uygulamasi, tuz stresi altinda besin
maddelerinin birikiminde etkisini
gostermemis fakat biyokiitle ve biiylimeyi
arttrmistir  [33]. Kuraklik stresine maruz
birakilan domates bitkilerine 24-epiBL
uygulamasi, H,0, igerigi ve lipit
peroksidasyonunu azaltmig bununla birlikte
prolin, ¢oziilebilir protein igerigi ve
antioksidatif enzim aktivitesini arttirmistir
[34]. Dhaubhadel ve ark. (1999) tarafindan,

24-epiBL’nin stres kosullar1 altindaki etkisi,
domates ve Brassica napus fidelerinde
arastirilmis  ve 24-epiBL uygulamasi ile
fidelerin kontrole nazaran letal sicakliga daha
toleransli olduklart bulunmustur.  Sicaklik
stresi altindaki B. napus fidelerinde, 24-
epiBL uygulamali o6rneklerde uygulamasiz
orneklere gore 1s1 soku proteinleri birikiminin
daha fazla olmasinin, 24-epiBL’in stres
proteinleri olan HSP'lerin ekspresyonunu
indiiklemesinden  kaynaklandigt  ortaya
konmustur [15]. Kabak fidelerine soguk
stresine karsi ekzojen uygulanan 28-homoBL
biylimeyi ve  fotosentezi  maksimum
iyilestirerek koruyucu etkisini gostermistir
[35]. Bazi c¢alismalarda ise BR’lerin,
kombine birden fazla abiyotik strese kars
etkileri  de  aragtirilmistir. 24-epiBL
uygulamasi, A. thaliana ve B. napus
fidelerinde kuraklik ve soguk stresine
tolerans1 arttirmis ayrica, tuz stresi nedeniyle
tohum ¢cimlenmesi inhibisyonunun
asilmasima yardimci olmustur. Sonugta, 24-
epiBL’in streslere karsi toleransi arttirma
yetenegi, kuraklik ve soguk stres markor
genlerinin analizi ile dogrulanmistir [36]. Xia
ve ark. (2009)’nin c¢alismalarinda amag,
BR'lerin stres toleransini nasil arttirdigini
anlamak olmus ve salatalik Dbitkisinde
endojen BR seviyesini manipiile ederek BR
seviyelerinin fotooksidatif toleransa, soguk
stresine ve salatalik mozaik virilisiine karsi
dayaniklilikla pozitif korelasyon gosterdigini
bulmuslardir. Ayrica, BR uygulamasinin
regiilator genler (RBOH, MAPK1 ve MAPK3)
yaninda savunma ve antioksidan yanit
genlerinin ekspresyonunu da tesvik ettigini
ortaya koymuslardir [37]. Ozmotik stres
altindaki Sorghum vulgare bitkilerine 28-
homoBL ve 24-epiBL uygulanmasi sonucu,
¢ozillebilir protein ve prolin igeriginin
artmasina bagli olarak tohum ¢imlenme
yiizdesi ve fide gelisiminde olumlu etkiler
gozlenmistir  [38].  BR’lerin  tuzluluk,
kuraklik, sicak, soguk ve oksidatif stres
faktorlerine karsi bitki toleransini arttirmast,
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BR uygulamal1 bitkilerde bu artisin 1s1 soku
protein genleri (heat shock protein (hsp)
genes), RD29A ve ERD10 gibi stres markor
genlerinin ekspresyonunun korelasyonu ile
kismen  agiklanmaktadir.  Ayrica, BR
uygulamali bitkilerde stres kosullar1 altinda
protein sentezinin siirdiiriildiigii, antioksidan
enzimlerin  aktivitelerinin ~ ve  osmotik
koruyucularin ~ birikiminin ~ arttigt = ve
fotosentetik  etkinin  ylikseldigi  tespit
edilmistir. Fakat BR’lerin bitki stres
yanitlarin1  kontrol mekanizmas1 ve stres
cevap genlerinin ekspresyonunu nasil regiile
ettigi heniiz bilinmemektedir. Farkli bitki
hormonlart bitkide benzer fizyolojik gorevler
yapmakta ve hormon biyosentezi
seviyesinde, sinyal iletimi ya da gen
ekspresyonunda hormonlar arasinda sinyal
alig-verisi olmaktadir. BR’lerin de diger
hormonlar ile sinyal alig-verisi yolu ile
bitkinin strese verdigi yanmiti regiile ettigi
diistiniilmektedir [13].

9. 1. BR’ler ve Metal Stresi

Bajguz (2000), agir metal (bakir, kursun,
kadmiyum ve ¢inko) stresine maruz irakilan
Chlorella vulgaris’de, 24-epiBL’in biiylime
ve hiicrelerdeki agir metal birikimine olan
etkisini arastirmis ve agir metal ile kontamine
olan C. vulgaris’de 24-epiBL’in anti-Stres
etki gosterdigi sonucuna varmistir [39].
Hayat ve ark. (2007) tarafindan yapilan
calismada, 60 giinlik Brassica juncea
bitkilerinde  kadmiyum  ve/veya  28-
homoBL’in  bitki  gelisimi, fotosentez,
karbonik anhidraz, nitrat rediiktaz ve
antioksidatif enzimler iizerinde olusturduklari
degismeler arastirilmistir. Kadmiyum ve 28-
homoBL’nin birlikte yapildig1 uygulamalarda
hem kok hem toprak {istli organlarda enzim
seviyesi  artmus  ayrica, kadmiyumun
olusturdugu  toksik  etkinin ~ homoBL
uygulamasiyla 1iyilestirildigi  belirtilmigtir
[12]. Diger bir arastirmada, mas fasulyesi
(Vigna radiata L.) fideleri farkli aliiminyum
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konsantrasyonlarina ve/veya 24-epiBL ya da
28-homoBL uygulamasina tabi tutulmustur.
Sadece epiBLveya homoBL uygulamalari
normal gelisim parametrelerinin iizerinde
olumlu sonug verirken; epiBL veya homoBL
ile birlikte uygulanan aliiminyum ortaminda
gelisen bitkilerde antioksidan enzim ve prolin
icerigi daha da artmustir [40]. Anuradha ve
Rao (2009) tarafindan yapilan ¢aligsmada, 24-
epiBL’in kadmiyum stresi altinda yetistirilen
Raphanus sativus L. {izerine olan etkileri
bitki gelisimi, yaprakta net fotosentetik oran,
karbonik anhidraz ve nitrat rediiktaz
aktivitelerindeki degisiklikler
degerlendirilerek arastirilmustir.

Kadmiyum bitki biiyiimesinde, fotosentetik
pigment seviyesinde, net fotosentetik oran ve
karbonik anhidraz ile nitrat rediiktaz
aktivitelerinde diismeye neden olurken,
tohuma yapilan 24-epiBL uygulamasinin
bitki gelisimi, pigment igerigi, fotosentez ve
enzim aktivitelerinde ki artis nedeniyle toksik
etkiyi azaltict etkisi gozlenmis ve 24-
epiBL’in iyilestirici etkisi vurgulanmistir
[41]. Bajguz (2010), Chlorella vulgaris’te
agir metal uygulamasi sonucu
konsantrasyona bagli olarak antioksidan
enzim aktivitelerinde (CAT, APX, GR, SOD),
total askorbat ve indirgenmis glutatyon
seviyesinde artma gozlemistir. Agir metal
vulgaris
kiiltiirlerinde  brassinolid uygulamas1 ile
enzimatik ve enzimatik olmayan sistemin
aktif hale geldigi bulunmustur [42]. Rady
(2011)’nin ¢alismasinda, fasulye (Phaseolus
vulgaris) bitkilerine NaCl ve/veya CdCl, ile
birlikte 24-epiBL uygulamasi yapilmustir.
Sadece NaCl ve/veya CdCl;, uygulamalar ile
bitki gelisiminde, pigment iceriginde, meyve
veriminde Onemli oranda azalma tespit

uygulamast yapilmis C.

edilmistir. Fakat 24-epiBL uygulamasi ile
olusturulan toksik etki detoksifiye edilmis ve
arastirilan parametrelerde lyilesme
gozlenmistir [43]. Hasan ve ark. (2011)
tarafindan 2 farkli domates kiiltivarina (K25
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ve Sarvodya) kadmiyumun farkl
konsantrasyonlar1 (0, 3, 6, 9, 12 mg/kg) ile
birlikte 10® M  28-homoBL/24-epiBL
uygulamast yapilmigtir. Sadece kadmiyum
uygulamasinda, konsantrasyona bagli olarak
fotosentetik ~ parametreler,  yaprak  su
potansiyeli, bazi enzim aktiviteleri (nitrat
rediiktaz ve karbonik anhidraz) her iki
kiiltivarda da 6nemli oranda azalmustir. Fakat
kadmiyum ile birlikte homoBL/epiBL
uygulamalari antioksidan enzim
aktivitelerinde ve prolin iceriginde artiga
neden  olmustur.
brassinosteroid uygulamalarinin fotosentetik
aktivitenin yani sira antioksidan savunma
sistemini de her iki kiiltivarda arttirmasi,
brassinosteroidlerin  metal stresinin  bu
parametreler iizerindeki etkisini gegersiz
kildig1 sonucuna varmalarini saglamustir [44].
Yusuf ve ark. (2011), 6 giinliik mas fasulyesi
(Vigna radiata) fidelerine 7 giin boyunca 0.5,
1.0 ve 2.0 mM bor uygulamiglardir. Daha

Ekzojen  yapilan

sonra bitkilere sprey yontemi ile 10° M 28-
homoBL uygulamasi yapilmis, 21. giiniin
sonunda biiylime, yaprakta gaz degisimi ve
biyokimyasal parametreleri arastirilmistir.
Sadece bor uygulamasi Dbiylimeyi, su
icerigini, fotosentetik  aktiviteyi, nitrat
rediiktaz ve karbonik anhidraz aktivitelerini
doza  baghh  olarak azaltirken; lipit
peroksidasyonu, elektrolit sizintisi, H,0,
kadar prolin birikiminin ve farkli antioksidan
enzim  aktivitelerinin  borun  yiiksek
konsantrasyonlarinda bitkilerin yapraklarinda
net bir sekilde arttigi tespit edilmistir. Fakat
bor stresine maruz birakilan bitkilerde 28-
homoBL uygulamas1 ile birlikte biiyiime, su
igerigi, fotosentetik aktivite ayrica katalaz,
peroksidaz, siiperoksit dismutaz ve prolin
iceriginin arttigi bulunmustur. Arastiricilar,
brassinosteroidlerin sahip oldugu anti-stres
etki sayesinde borun olusturdugu iyonik
stresin  etkilerini  azalttig1
varmiglardir [45].

sonucuna

10. SONUC

BR’ler, steroid hormonlar olup bitki
biiylimesini ve gelismesini diizenlemektedir.
Brassinolid en aktif BR olup, biyosentez
yolaginda son noktadir. Brasinolidin geng,
gelisen govde dokularina ekzojen olarak
uygulanmasi sonucu, hiicre uzamasini ve
hiicre bolinmesini kontrol ederek biiyiimeyi
sagladigi ve biiyiime lizerinde de en Onemli
etkisinin hiicre genislemesi iizerine oldugu
tespit edilmistir. BR’ler, ekzojen olarak
nanomolar ya da mikromolar
konsantrasyonlarda  uygulamalar  sonucu
kompleks yollardan oksinler, sitokininler ve
gibberelinlerle etkilesim i¢indedir. Ekzojen
BR uygulamalar1 ile abiyotik strese karsi
bitkilerin toleransinin arttirildigi ve verimin
arttirlldign ~ ortaya  konmustur.  Yapilan
calismalar ile BR’lerin uyardigi birgok gen
tanimlanmig ve tanimlanan bu genlerin
cogunun islevi bitki biiyiimesi ve gelisimi ile
BR’lerin
molekiiler temelinin anlasilmasinda basari
kaydedilmesine ragmen, BR sinyalinin hiicre

iliskilendirilmistir. etkilerinin

ylizeyinden sitoplazmaya nasil gegtigi ve
yiizlerce genin ekspresyonunu nasil regiile
ettigi heniiz tam olarak anlagilamamistir.
Fakat devam eden aragtirmalar sayesinde
yakin gelecekte birgok sorunun cevabinin
verilecegi diislinlilmektedir.
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