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Özet

Olgunlaşan meyvenin dokusundaki değişimler hasat zamanını, meyvelerin raf ömrünü, patojenlere karşı dayanıklılığını, taşınabilirliğini ve son 
aşamada ise müşteri tercihini etkilemektedir. Çevresel şartlar ve genetik faktörler dokudaki bu değişimleri simultane bir şekilde etkileyerek 
meyvelerin raf ömrünü azaltmakta ve ekonomik olarak zarar vermektedir. Son yıllarda gelişen biyoteknoloji ve genetik sayesinde yumuşamaya 
neden olan etkenler daha iyi anlaşılmakta ve bu etkenleri ortadan kaldırmak ya da etkilerini yavaşlatmak için çalışmalar devam etmektedir. 
Bu derlemede, hücre duvarı modifikasyonlarında görev alan enzimler ve yumuşamada önemli bir etkiye sahip olan etilen hormonunun meyve 
dokusu üzerindeki etkileri tartışılmıştır.  

Anahtar Kelimeler: Meyve yumuşaması, raf ömrü,  hücre duvarı, enzim, pektin 

Molecular Mechanisms Regulating Texture in Ripening Fruits
Abstract

Texture changes in ripening fruits influence consumer preference, fruit storability, transportability, shelf-life, and response to pathogen attack. 
Genetic regulatory factors as well as environmental conditions simultaneously affect texture changes in ripening fruit. In recent years, the 
factors that cause softening have been better understood and efforts are being made to remove these factors or slow down their effect through 
improved biotechnology and genetics. In this review, enzymes involved in cell wall modifications or regulation, and the effects of ethylene 
hormone which has a big effect on fruit texture are discussed. 
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GİRİŞ
Meyve ve meyveden elde edilen çeşitli ürünler sağlıklı 

bir hayatın en önemli parçalarından birisi olurken, ticari 
anlamda ise Dünya’da ve ülkemizde büyük yatırımların 
yapıldığı üretim ve tüketim sektörünü oluşturmaktadır. 
Başlıca bu iki sebepten dolayı, besin yönünden kaliteli ve 
uzun ömürlü meyve üretmeye karşı olan yönelim gittikçe 
artmaktadır. Ancak meyvelerde kalite parametrelerini 
sınırlayan faktörler vardır ve bu faktörlerin başında ise 
olgunlaşma döneminde görülen yumuşama gelmektedir. 
Olgunlaşma, meyvenin aromasında, renginde ve 
sertliğinde çok hızlı değişimlere neden olan genlerin, 
aromaların ve çeşitli kimyasal mekanizmaların koordineli 
bir şekilde çalışmasının sonucudur. Bu olgunlaşma 
sürecinin sonunda, aroması artmış, yumuşak bir dokuya 
sahip olan bir yapı oluşur [1]. Meyvedeki bu dokusal 
değişiklikler türler arasında farklılıklar gösterse de, genel 
olarak olgunlaşma ve yumuşama, hücre duvarındaki yapı 
taşlarının parçalanmasından ve turgordaki değişimlerden 
kaynaklanmaktadır. Tüm bu değişimlerin tek sebebi ise, 
insan ve hayvanların tüketimi için meyveyi daha çekici hale 
getirmektir [2].   

Tarımsal olarak meyvelerin raf ömrü, işleme kalitesi, 
besin değeri ve tadı kaliteyi belirleyen parametrelerdir. Bu 
kalite parametreleri, meyvenin aşırı olgunlaşması sonucu 
ortaya çıkan patojen duyarlılığından ve dokuda oluşan 
istenmeyen renklerden dolayı kaybolmaktadır [2].  Bundan 
dolayı meyvenin olgunlaşma seviyesi sadece raf ömrünü 
belirlemek ile kalmaz, meyvenin hangi sıklıkla toplanacağını 
ve ne kadar mesafeye taşınabileceğini de belirler. 
Olgunlaşmadaki bu seviyeyi kontrol edip olgunlaşma hızını 
yavaşlatmak için son 20 yılda çok sayıda çalışma yapılmıştır. 

Özellikle, genlerin modifikasyonunu kolaylaştıran teknoloji 
ilerledikçe, meyvelerin raf ömrünü uzatmak, besin değerini 
ve verimini arttırmak için yüzlerce çalışma yapılmıştır. 
Bu derleme çalışmasında, hücre duvarı modifikasyonunu 
direkt ve/veya dolaylı olarak etkileyen etilen hormonundan 
bahsedilecek ve bitki biyoteknolojisinde model bitki olarak 
kullanılan domates başta olmak üzere, çeşitli meyvelerde 
hücre duvarına yönelik yapılan çalışmalar anlatılacaktır. 
Derlemede domatesin temel olarak incelenmesinin başlıca 
sebepleri ise, çok hızlı gelişen bir olgunlaşma dönemine 
sahip olması, kültür edilebilmesi, değişik iklim şartlarında 
yetişebilmesi, 900 Mb’lık kompakt bir genoma sahip olması 
ve 2012 yılında genom diziliminin tamamlanmış olmasıdır 
[3]. 

Olgunlaşmanın Hormonal Düzenlemesi
Etilen hormonunun renksiz, gazlı bir bitki hormonu 

olduğu, doğal yollarla üretildiği, bitki köklerinin oluşması, 
çiçeklerin çıkması, tohumun filizlenmesi, meyvenin 
olgunlaşması, yumuşaması ve bitkinin ölümü gibi 
çeşitli gelişim süreçlerinde aktif rol oynadığı elli yıldır 
bilinmektedir. Bu tarihten itibaren birçok çalışma yapılmış, 
etilenin fizyolojik, biyokimyasal ve moleküler düzeyde 
olgunlaşmaya olan etkisi kanıtlanmıştır.  Bu kanıtlar 
ise, etilenin biyosentezi (şekil 1), reseptörler vasıtasıyla 
hedef hücreler tarafından algılanması, pozitif ve negatif 
düzenleyicileri (CTR, EIN2, EIN3 vb.) içeren sinyal iletim 
basamakları, son olarak ise, hedef genin ifadesinin, etilen 
yanıt faktörleri (ERF’ ler) gibi transkripsiyon faktörleri ile 
düzenlenmesidir [2].  

Meyveler solunum aktivitelerine göre iki guruba 
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ayrılırlar. Olgunlaşma sırasında solunum ve etilen 
miktarında hızlı bir artış gösteren meyveler klimakterik 
(domates, muz), bu artışı göstermeyenler ise klimakterik 
olmayan (üzüm, çilek) meyveler olarak tanımlanmaktadır 
[1].  Klimakterik meyvelerin gelişim ve olgunlaşma 
süreçlerinin birçok basamağında etilen hormonu rol alırken, 
klimakterik olmayan meyvelerde ne kadar görev aldığı tam 
olarak bilinmemektedir. Meyvenin olgunlaşmasında etilenin 
rolüne dair bilgilerin çoğu domates üzerindeki çalışmalara 
dayanmaktadır. Domatesin genomunda en az 14 ACS 
geni, 7 tane ACO geni ve 7 tane ERF (etilen reseptör geni)  
keşfedilmiştir [4]. Bu genlerin olgunlaşma dönemlerine ait 
ifade durumları şekil 2’ de gösterilmiştir. 

Şekil 2.  Domatesin gelişimi ve olgunlaşmasında sistem 1 ve 
sistem 2 etilen algılanması ve sentezleriyle ilişkili ACS ve 
ACO genlerinin ifade edilme dönemleri. Sistem 1 de etilenin 
otomatik durdurulması LeACS1A, 6 ve LeACO1,3,4 genleri 
ile sentezlenir. Geçiş döneminde, LeACS4 genin ifadesinde 
otokatalitik etilen başlangıcı ile birlikte büyük bir artış 
gözlenir. LeACO1,4 ve LeACS2,4 genleri ise sistem 2 de 
yüksek otokatalitik etilen üretiminden sorumludur [5].

Etilenin meyve yumuşamasında ne kadar rol aldığı uzun 
yıllar merak konusu olmuştur. Bunun en önemli sebebi 
ise, etilen hormonun pratikte ve tarımsal faaliyetlerdeki 
etkisidir. Etilenin meyvede salgılanması ile hücre duvarını 
modifiye eden enzim ve proteinlerin çalışması arasında bir 
bağlantının olup olmadığını anlamak için birçok genetik 
çalışma yapılmıştır. Domateste ‘1-aminocyclopropane-1-
carboxylic acid’ genini kodlayan ACS, antisens metotu ile 
ifadesi azaltıldığında meyve olgunlaşmasının yavaşladığı ve 
doku sertliğini daha uzun süre muhafaza ettiği görülmüştür 
[6]. Yine etilen sentezinde görev alan antisens ACO genini 
taşıyan transgenik kavunların dokusu daha sert kalmış ve raf 
ömrü uzamıştır [7]. Elmada yapılan bir çalışmada ise, ifadesi 
durdurulan MdACO1 geni etilen üretimini yavaşlatmıştır. 
Bu transgenik meyvelere dışarıdan etilen verildiğinde 
ise nişastanın şekere dönüşmesi gibi bütün olgunlaşma 
göstergeleri normal seviyelerine dönmüştür [8].

Etilen Sinyal İletimi (Etylene Signal Transduction), 
etilen reseptörleri ile düzenlenir. Etilen hormonunun 
meyvede salgılanmadığı dönemde (örneğin domates yeşil 
halde iken) bu reseptörler aktif durumdadır, dolayısı ile 
etilenin salgılanması bu reseptörler vasıtası ile durdurulur. 
Ancak etilen salgılanmaya başladığında bu reseptörler 
pasif duruma geçer ve etilen salgılanır. Domateste 7 tane 
etilen reseptör geni bulunmaktadır (LeETR1, LeETR2, NR 
LeETR3, LeETR4, LeETR5, LeETR6 ve LeETR7). LeETR4 
ve LeETR6 reseptörlerini kodlayan genlerin durdurulması, 
domateslerin 5-7 gün civarında daha erken olgunlaşması 
ile sonuçlanmıştır [9]. LeETR1 ve LeETR2 gen ifadelerinin 
durdurulması sonucunda ise, domateslerin raf ömrü ve 
sertlikleri azalmıştır [10]. Bu çalışma sinyal iletiminde 
görev alan LeETR1 ve LeETR2’nin ortamdan kaldırılması 
etilen hormonunun aktif hale gelerek yumuşamaya ortam 
hazırladığını göstermiştir.  

Etilen Cevap Faktörleri (Etylene Response Factors, ERF) 
etilen hormonuna verilen tepkiyi düzenleyen transkripsiyon 
faktörleridir. Domateste LeERF1 geninin durdurulması 
domatesin raf ömrünü uzatmıştır [11].Bir diğer çalışmada ise 
aday gen olarak seçilen ERF, domatesin 2. Kromozomunun 
2. hattına haritalanmıştır (ERF2-2). Yapılan doku sertliği 
çalışmasında ise bu genin yumuşamaya neden olduğu ifade 
edilmiştir [12]. 

Etilenin meyve olgunlaşmasındaki önemini teknik 
olarak gösteren bir çalışma Pan ve arkadaşları [13] tarafından 
yapılmıştır. Yapılan çalışmada, 3 erik çeşidine sırası ile 500 
μL L−1 etilen veya 2.0 μL L−1 1- Metilsiklopropen (1-MCP) 
uygulanmıştır. Buna göre dışarıdan etilen gazı uygulanan 
meyvelerin kabuk rengi değişirken, 1-MCP uygulamasında 
değişmemiştir. Aynı şekilde uygulanan etilen gazı 
meyvelerin raf ömrünü kısaltırken, inhibitör hormon olan 
1-MCP uygulamasında ise raf ömürleri uzamıştır.  Özellikle 
etilen biyosentezi aşamalarında görev alan genlerin ifade 

Şekil 1. Etilen biyosentezinin ilk aşamasında s-adenozil-L-metiyonin (SAM), ACC sentez (ACS) enzimi ile aminosiklopropan 
-1-korboksilik asit (ACC)’ye dönüştürülür. ACC daha sonra ACC oksidaz (ACO) enzimi ile etilen hormonuna dönüştürülür [2]. 
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seviyelerinin değiştirilmesi çalışmalarında anlaşılmıştır 
ki, etilen klimakterik meyvelerin olgunlaşmasında, 
hücre duvarının parçalanmasında ve dolayısıyla meyve 
yumuşamasında merkezi bir rol oynamaktadır (şekil 3). 

Şekil 3. Meyvenin olgunlaşmasında etilen ile meyve dokusu 
arasındaki ilişki gösterilmiştir. Meyve türlerinin kısaltmaları 
Ad: Actinidia deliciosa; Ej: Eriobotrya japonica; Fa: 
Fragaria ananassa; Le: Lycopersicon esculentum; Md: 
Malus domestica; Pp: Prunus persica. Genlerin kısaltmaları: 
ACO: 1-aminocyclopropane-1-carboxilic acid oxidase; 
ACS: 1-aminocyclopropane-1-carboxilic acid synthase; 
CAD: cinnamyl alcohol dehydrogenase; CEL: Cellulase; 
CTR: constitutive triple response; EIL: EIN3 like; EIN: 
ethylene insensitive; ERF: ethylene response factor; ERS: 
ethylene response sensor and; ETR: ethylene receptor; 
EXP: expansin; PG: polygalacturonase; XET: xyloglucan 
endotransglycosylase; Diğer Kısaltmalar AdoMET: 
S-AdenosylL-methionine; ER: endoplasmic reticulum; 
1-MCP: 1-methylcyclopropene [14]. 

Hücre Duvarının Yapısı 
Hücre duvarı bitkinin yaşaması için gerekli olan bir 

zar olup, hücreyi çevreleyip koruyan makromoleküler 
bir yapıdır. Meyvelerin yumuşaması, hücre duvarındaki 
sert yapıyı oluşturan bu makromoleküllerin çözünerek 
monomerlerine ayrışmasından kaynaklanmaktadır [15]. 

Bazı özel hücre ve dokular haricinde bütün bitki türleri 
birincil hücre duvarına sahiptirler. Polisakkarit ve yapısal 
proteinlerden oluşan birincil hücre duvarı, hücrenin yapısal 
bütünlüğünü ve hücreler arası adhezyonu sağlar (şekil 4). 
Polisakkarit fraksiyonu, selülöz (%15-40), hemiselülöz 
(%20-30) ve pektinden (%30-50) oluşmaktadır. Pektik 
polisakkaritler doğada bulunan ve hücre duvarı içeriğinin 
%30-50’ sini oluşturan en kompleks polimerdir [16]. 
Meyvenin yumuşamasında pektik polisakkaritlerin rolü çok 
fazla olduğu için genetik çalışmalarda en fazla üzerinde 
durulan polimer yapı olmuştur. Bu yapı, bitki hücrelerinin 
orta tabakasında sıklıkla bulunan heteroglisanlar sınıfındadır.

Pektik polisakkaritler, yüksek oranda galaktronik asit 
(GalA)(%90) rezidüleri olarak tanımlanırlar ve genel olarak 
çift çeneklilerin birincil hücre duvarlarında bulunurlar 
[17]. Homogalakturonan (HG), ksilogalakturonan (XGA), 
apiogalakturonan (AGA), ramnogalakturonan I (RG-I) ve 
ramnogalakturonan II (RG-II) pektinin yapısal sınıflarını 
oluştururlar. Tüm bu bileşenler meyvenin olgunlaşması 
sürecinde değişime uğrarlar.  

Şekil 4. Bitkilerde birincil hücre duvarının yapısı. Golgi 
aparatında sentezlenen hemiselülöz ve pektin hücre duvarı 
yüzeyine gönderilir. Selülöz mikrofibrilleri ise plasma 
membranında sentezlenirler [17].

Birincil hücre duvarının parçalanması ve hücreler arası 
yapışkanlığın (adezyon) azalması sonucunda orta lamel 
pektininde çözülme olur ve meyvenin yumuşamasına 
yol açar [18,19]. Yumuşamaya, enzimatik ve enzimatik 
olmayan faktörler birlikte katkı yaparlar. Hücre duvarını 
oluşturan polisakkaritlerin yapılarındaki ve bileşimindeki 
farklılıklardan dolayı farklı meyve türleri farklı derecelerde 
yumuşama gösterirler Örneğin muz, kivi, mango hızlı 
şekilde yumuşarken, elma, üzüm ve turunçgiller daha yavaş 
yumuşamaktadırlar [15].

Selülöz, hidrojen bağı ve Van der Waals kuvvetleri 
aracılığı ile diğer selüloz zincirleriyle birleşmiş 1,4-β-D 
glukan zincirlerinden oluşur [20]. Selülöz, uzunluğu ve 
kristal yapısı nedeniyle birincil ve ikincil hücre duvarının 
esas taşıyıcı polimeridir. Bundan dolayı selülöz matrisinin 
görevi, hücre duvarını güçlendiren genel yapının temelini 
oluşturmaktır. 

Hemiselülöz ise yapı olarak polisakkaritlerin heterojen 
sınıfında olup nötr veya zayıf asidiktir [21]. Ağırlıklı 
olarak selülöz gibi 1,4-β-D glukan yapısına sahiptir. 
Buradaki tek fark, hemiselülöz düzenli aralıklarla ksiloz 
yan zincirlerine sahiptir. Bu polisakkarit, hem tek çenekli 
(monokot) hem de çift çenekli (dikot) türlerin ikincil 
hücre duvarlarında, birincil hücre duvarına göre daha fazla 
bulunmaktadır. Hemiselülözün hücre duvarındaki esas rolü 
hala anlaşılamamış olsa da, birbirinden ayrı halde bulunan 
selülöz mikrofibrillerini birbirine bağlamada görevi olduğu 
düşünülmektedir. Ksiloglukan ve ksilan ise hücre duvarında 
en fazla bulunan hemiselülöz türleridir. 

Son 20 yıldır, hücre duvarını modifiye eden enzim 
ve proteinlerin etkileri, genetik yollarla aktivitelerini 
durdurarak/azaltarak veya arttırarak, transgenik bitkiler 
üzerinde gözlemlenmeye çalışılmaktadır [17]. Bu 
çalışmalar göstermiştir ki hücre duvarı modifikasyonu 
ve depolimerizasyonu çeşitler arasında farklılıklar 
göstermektedir [22]. Örneğin ahududu [23] ve böğürtlende 
[24] pektinin depolimerizasyonu yumuşamanın en büyük 
etkeni olarak kanıtlanmışken, çilekte [25] ve muzda [26] 
çok az miktarda pektin depolimerizasyonu gözlemlenmiştir 
ve bu durum çilek ve muz için yumuşamanın temelini 
oluşturmamaktadır.  Bundan dolayı, farklı meyvelerde 
yumuşama mekanizmasının anlaşılması için yapılan 
denemeler hücre duvarında birçok enzimin keşfedilmesine 
yardımcı olmuştur. Hücre duvarını modifiye ederek 
meyvelerde yumuşamaya sebep olan genlerin bazıları 
aşağıda anlatılmıştır. 
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Pektinmetilesteraz (PME veya PE, EC3.1.1.11) 
Meyvenin olgunlaşması sürecinde, hücre duvarında 
modifikasyona uğrayan ilk makromolekül genellikle 
pektindir. PME, hücre duvarındaki metil ester guruplarını 
kaldırıp, karboksil gurupları oluşturarak hücre duvarına 
metanol bırakır. Bu enzim hücre duvarına iki şekilde etki 
eder. PME izoformu galakturonik asitten metil guruplarını 
ya blockwise (tek zincir mekanizması) modeli ile ya da düz 
model şeklinde kaldırıp, esterleşmiş pektini oluşturur. PME, 
düz modelde Ca2+ ile etkileşime girerek egg box (yumurta 
kutusu) adı verilen jelimsi yapıyı oluşturur ve sonuçta hücre 
duvarını poligalakturonaz (PG)- pektat liyaz (PL) etkisinden 
koruyarak serbest karboksil guruplarını oluşturur.  Ancak, 
PME, galaktronik asitin metil guruplardan rastgele silinmesi 
durumunda ise, PG-PL gibi enzimlerin parçalayıcı etkisine 
ortam oluşturarak hücre duvarının yumuşamasına neden 
olmaktadır [27].

Domatesin genom haritasına göre hücre duvarı ile 
ilişkili 5 tane PME’nin gen ifadeleri gelişme ve olgunlaşma 
döneminde aktif hale geçmektedir [28]. Bu genlerin ifade 
seviyeleri olgunlaşmanın ilk dönemine kadar 2-3 kat 
artmaktadır [29]. Bu genlerden Pmeu1’in bitkisel dokuda ve 
meyvede ifadesi görülürken, Pmeu2 izoformlarının ifadeleri 
sadece meyvenin olgunlaşması döneminde görülmüştür. 
Pmeu1 gen ifadesinin durdurulması sonucunda meyveler 
daha çabuk yumuşamıştır ve bu durum göstermiştir ki 
bu gen hücre duvarının stabilitesi için kalsiyum bağlantı 
bölgelerinde görevlidir [30]. PE2 antisens cDNA parçası 
domatese transfer edildiğinde ise meyvenin yumuşamasında 
bir fark görülmemiştir [31]. Domatesin, yüksek çözünürlüklü 
QTL (Quantitative Trait Locus) haritalamasında ise 
Chapman ve arkadaşları [12] birbirine çok yakın gen 
dizilimine sahip olan 3 tane ERF genini 2. Kromozomun 5. 
hattına (ERF2-5) haritalamışlardır. Yapılan meyve dokusu 
sertliği çalışmalarında ise bu genin domatesin sertliğini 
arttırıcı bir rol oynadığı gösterilmiştir.  

Her ne kadar PME gen ifadesinin durdurulması 
meyvenin sertliği üzerinde bir rol oynamamış olsa da, bu 
genin susturulmasından elde edilen transgenik meyvelerin 
doku bütünlüğü daha geç bozulmuştur, dolayısı ile raf 
ömürleri artmıştır [32]. 

 Poligalakturonaz (PG) (EC3.2.1.15) PG, başta 
domates olmak üzere birçok meyvenin olgunlaşma 
evresinde birincil hücre duvarı ve orta lamelde bulunan 
homogalakturonanın depolimerizasyonunda ana rolü oynar. 
Domates yeşil halde iken PG aktivitesi neredeyse yoktur, 
ancak meyve kızarmaya başlayınca enzim aktivitesinin en üst 
seviyeye çıktığı belirtilmiştir [33]. Rin (ripening inhibitör-
olgunlaşmayı durduran) ve cnr (colourless nonripening-
renksiz olgunlaşmayan) mutant domatesler olgunlaşmayan 
türler olarak bilinirler ve bu meyvelerde PG enzim aktivitesi 
görülmemiştir [34]. Bu durum PG’nin olgunlaşmadaki 
rolünü fazlasıyla göstermektedir. Ancak, PG gen ifadesinin 
durdurulması ile elde edilen meyveler ile kontrolleri arasında 
sertlik bakımından neredeyse hiçbir fark gözlemlenmemiştir 
ve bu meyvelerde normal yumuşama devam etmiştir. PG 
gen ifadesinin durdurulması ile domateste sadece pektin 
depolimerizasyonu etkili bir şekilde azaltılmıştır [35]. 
Buna benzer bir sonucu Ghiani ve arkadaşları şeftalide elde 
etmişlerdir. Bu çalışmada, PG’nin etkisi yumuşak ve yumuşak 
olmayan iki şeftali türünde incelenmiştir. Sonuca göre, PG 
geninin şeftalide de doku bütünlüğünü korumada görev 
aldığı ancak meyve sertliğini sağlamadığı görülmüştür [36]. 
Çilekte ise bu çalışmalardan farklı bir sonuç elde edilmiş, 
antisens PG ile üretilen transgenik meyvelerin yumuşaması 

yavaşlatılmış, raf ömürleri uzatılmıştır [37]. Buradan çıkan 
sonuç, PG geni domates ve şeftalinin yumuşamasında tek 
başına görev alan bir gen değil iken, çileğin yumuşamasında 
etkin rol oynamaktadır. Bundan dolayı, aynı genler farklı 
meyvelerde farklı roller oynadığı için her meyvede ayrı ayrı 
çalışılmalıdır. 

Galaktanaz (EC 3.2.1.89)  Araştırmalara göre, 
olgunlaşan meyvelerde serbest galaktozun artması ile 
birlikte ekzo-galaktanaz enziminin aktivitesinde 4-5 
katlık bir artış gözlemlenmiştir. Bu enzimler muhtemelen 
ramnogalakturonan(1) ’ın (RG1) galaktozilce zengin yan 
zincirlerini parçalarlar. Domatesin gelişme ve olgunlaşma 
dönemine ait en az 7 tane β-galaktosidaz (TBG) geninin 
varlığı belirlenmiştir. Carey ve arkadaşları [38] TBG1 genini 
%90 seviyesinde durdurmalarına rağmen hücre duvarının 
kompozisyonunda ve domatesin dokusunda herhangi bir 
değişim görmemişlerdir. Aynı şekilde TBG3 genide antisens 
yöntemi ile susturulmuş, fakat dokuda herhangi bir değişiklik 
görülmemiştir [38]. Ancak, TBG4 gen ifadesinin domateste 
susturulması, meyve dokusunun sertliğini %40 kadar 
arttırmış ve böylece bu genin hücre duvarı modifikasyonunda 
önemli bir rol oynadığını ortaya çıkarmıştır [39]. 
Domateste bir diğer TBG geni olan TBG6’nın ifadesi de 
%98 seviyelerine kadar durdurulmuş ve meyvenin sertliği 
%35 kadar arttırılmıştır. Ancak bu modifikasyon meyve 
kabuğundaki çatlamaları arttırmıştır [40]. Aynı şekilde, 
Faβgal4 çilek olgunlaşırken aktivitesi artan bir enzimdir ve 
bu enzimi kodlayan genin susturulması çileğin sertliğini % 
30 kadar arttırmıştır [41]. Her ne kadar genetik bir çalışma 
yapılmamış olsa da, β-gal enziminin elma [42] ve armutta 
da [43]  hücre duvarını modifiye ederek yumuşamaya neden 
olduğu kanıtlanmıştır.  Pektik galaktan yan zincirlerinin 
β-gal enzimi ile parçalanarak meyvede yumuşamaya sebep 
olması her ne kadar bu enzimin önemini ortaya koysa da, 
enzimin gerçek fonksiyonu farklı meyvelerde ekspresyon 
seviyesinin arttırılması veya azaltılması ile elde edilen 
transgenik meyvelerde anlaşılacaktır.  

Pektat Liyaz (PL) (EC 4.2.2.2) PL enzimi, 
β-eliminasyon reaksiyonu ile galaktozil rezidüleri arasındaki 
β(1-4) bağlantılarını rastgele kırarak, 4-5 doymamış 
oligogalakturonatlar oluşturur [44]. PL gen dizilimleri çiçek 
erkek organı (anter), çiçek dişi organı (pistil) ve polen gibi 
bitkilerin çeşitli dokularında görülmektedir. Uzayan ve 
farklılaşan zinnia hücre kültürlerinde ve Japon Çamı olarak 
bilinen büyük ağaçların polenlerinde de PL gen dizilimleri 
keşfedilmiştir [45]. Esas olarak PL geninin aktivitesi çilek, 
muz ve üzüm gibi olgunlaşan meyvelerde araştırılmıştır. 
Jimenez-Bermudez ve arkadaşları [46] çilekte PL geninin 
ifadesini durdurmuşlar ve transgenik meyvelerin daha 
sert olmasını sağlamışlardır. Bu transgenik meyvelerin 
raf ömürlerinin normal meyvelere göre daha uzun olduğu 
da gözlemlenmiştir. Muzda, PL geninin ifadesi genetik 
olarak modifiye edilmese de, PL benzeri gen dizilimleri 
keşfedilmiş ve bu enzimin aktivitesinin olgunlaşma 
sürecinde arttığı gözlemlenmiştir [47]. Domates Genom 
Konsorsiyumu’nun [28] sonuçlarına göre domatesin meyve 
kısmında 5 tane PL geni tespit edilmiş olmasına rağmen 
bu genler hep göz ardı edilmiştir. PL enziminin domateste 
çok fazla araştırılamamasının sebebi, enzim aktivitesinin 
ölçülmesindeki aşırı zorluklardır. Ancak, Uluisik ve 
arkadaşlarının [48] çalışması ile domateste ilk kez PL 
geninin ifadesi durdurulmuş, enzim aktivitesi ölçülmüş 
ve diğer kalite özelliklerini etkilemeden domatesin doku 
sertliği arttırılıp, raf ömrü uzatılmıştır (şekil 5). Bu çalışma 
ile birlikte hücre duvarının parçalanma mekanizması da 
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ortaya çıkarılmıştır. Buna göre, PG geninin durdurulması 
pektin depolimerizasyonunu azaltmış, fakat pektin 
solubizasyonunu ve yumuşamayı durduramamıştır. Bu 
durumdan yola çıkarak denilebilir ki, PG enzimi poliüoronid 
maddesinin büyük bir kısmının parçalanması için gerekli, 
ancak meyve yumuşaması için gerekli değildir. Transgenik 
PL domateslerde ise poliüoronid parçalanması tamamen 
durmuştur. Bu göstermiştir ki PG enzimi hücre duvarına etki 
etmek için PL enzimine ihtiyaç duymaktadır. Bu çalışma bir 
bakıma da enzimlerin sinerjik olarak çalıştıklarına da bir 
örnek olmuştur. 

Şekil-5. Antisens pektat liyaz (transgenik) ve kontrol 
(yabani tip) domateslerinin 14 gün ve 40 gün sonunda oda 
sıcaklığındaki muhafazada görünümleri [48]. 

Daha önce bahsedildiği üzere, selülöz/hemiselülöz, 
pektin polimerleri ile birlikte doku bütünlüğüne ve hücre 
duvarı dayanıklılığına katkıda bulunan elementlerdir. 
Selülazlar, bir multienzim sistemi olup (endo-ekzo 
glukanaz, glukosidaz) meyvenin yumuşaması sürecinde 
selülöz matriksini parçalamadaki görevi geniş bir çalışma 
konusu olmuştur. Ancak bugüne kadar selülazların gerçek 
substratı tam olarak belirlenememiştir. Domateste 2 tane 
selülaz enzimi vardır (Cel1 ve Cel2). Bu enzimler ayrı ayrı 
ve aynı anda transgenik meyvelerde durdurulmuş ancak 
yumuşamada bir etkisinin olduğu görülmemiştir [49,50]. 
Cel1 geninin rin mutant domatesinde ifadelerinin arttırılması 
ise bir miktar yumuşamayı arttırmış, ancak olgunlaşmaya 
neden olmamıştır. Domatese benzer bir sonuçta çilekte 
alınmış, Cel1 geninin durdurulması dokunun sertliğinde 
herhangi bir etkiye yol açmamıştır [51,52]. 

Hemiselülözler, heterojen bir yapıya sahip olduklarından 
dolayı çeşitli enzimlere gereksinim duyarlar. Endo- 
transglikozilaz (XET) hemiselülazların ana enzimidir [4]. 
Bu enzimi kodlayan gen, üzümün yumuşama sürecinde 
ekspresyon seviyesi en fazla olan gendir [53]. Domateste 
ise, hemiselülözle bağlantılı olan glikanlar yumuşama 
döneminde XET tarafından parçalanırlar. Domateste bu 
enzimi kodlayan 2 gen LeEXGT1 [54] ve LeXETB1 [55] 
susturulmuş, ancak meyve sertliği üzerinde herhangi bir 
etkileri görülmemiştir.  

Expansinler ise hücre duvarının modifikasyonunda çok 
önemli roller üstlenen enzimatik olmayan proteinlerdir. 
Bu proteinlerin, hücre duvarında gevşemeye yol açarak 
EGaz’ların (LeCel1 and LeCel2), ya da XYLOGLUCAN 
ENDO-TRANSGLUCOSYLASE/HYDROLASE (XTHs) 
gibi hidrolazların etkilerine katkı yaptıkları açıklanmıştır. 

Domates Genom Konsorsiyumu’na göre domateste 7 
tane expansin izorformu bulunmaktadır ve bunlardan 
sadece LeExp1 meyvenin olgunlaşması ile bağlantılıdır. 
Bu genin susturulması ile meyvedeki yumuşamanın az 
miktarda engellendiği görülmüştür [56]. Aynı genin, ifade 
seviyesinin arttırılması (overexpression) hemiselülözünün 
depolimerizasyonunu arttırmış ve meyvenin daha hızlı 
yumuşamasına neden olmuştur [50]. Özetle, hücre 
duvarını modifiye eden enzimler, polisakkaritlerin 
doğrudan bozunmasında ve polisakkarit yan zincirlerinin 
modifikasyonunda etki alanlanlarını paylaşmaktadırlar.  
Bugüne kadar yapılan genetik çalışmaların vardığı en 
önemli sonuç ise bir enzimin, hücre duvarı polimerlerine 
etkisini etkin bir şekilde göstermesi için başka bir enzime 
ihtiyaç duymasıdır. Enzimlerin birbirleriyle olan bu ilişkisi 
aşağıdaki şekilde gösterilmiştir (şekil 6). 

Şekil 6. Birincil hücre duvarı selülöz mikrofibrilleri, 
hemiselülöz polisakkarit ve pektin ağından oluşmuştur. PME, 
pektik homogalakturonanın (HGA) omurgasını esterleştirir. 
β-Gal ve PL’ın etkisi ile hücre duvarındaki uzun pektin 
zinciri çözünür. Ancak burada β-Gal enziminin öncelikli etki 
ettiği ve PL enzimine ortam hazırladığı düşünülmektedir.  
Son aşamada ise çözünür pektin moleküleri PG tarafından 
bozunur [57]. 

Pektik polisakkaritlerinin etkin bir şekilde parçalanması, 
pektin zincirindeki farklı bağları kırmaktan sorumlu olan 
enzimlerin birlikte çalışmasını gerektirir. Polisakkarit 
omurgasındaki bileşenleri silen PME veya AE’ın 
(asetilesteraz) etkisini arttırmak için PG, PL ve RGazlar 
gerekmektedir.  Meyvenin yumuşamasında az bir etkiye 
sahip olan β-gal enziminin susturulması, PL ve PG etkisi 
için pektinlerin salımında önemli olabilir. Ancak, Uluisik ve 
arkadaşları [48] PL’nin hücre duvarına sıkı bağlanmış olan, 
karbonat çözünür pektinlerinin salınmasında da yer aldığını 
göstermişlerdir. Rose ve Bennett [58] selüloz / hemiselüloz 
ve pektin parçalayıcı enzimler arasında potansiyel bir 
işbirliğinin var olduğunu belirtmişlerdir. Örneğin, PG 
geninin fazla ifadesi sonucunda minimal bir yumuşama 
görülen rin mutant domatesinde, olması beklenen pektin 
depolimerzasyonu yerine hemiselülöz depolimerizasyonu 
görülmüştür. Bunun aksine, selüloz/ hemiselüloz 
depolimerizasyonundan sorumlu olan expansin gen 
ifadesinin arttırılması, pektinin parçalanmasını arttırmıştır 
[50]. PG ve β-gal ile ilgili önceki çalışmalar ve PL ile ilgili 
mevcut çalışma göstermiştir ki, meyve yumuşaması birçok 
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genin sinerjik ve kolektif etkisinin bir sonucudur. Bundan 
sonraki çalışmalar, hücre duvarının modifiyesinde görev 
alan genlerin beraber nasıl bir etki alanına sahip olduğunu 
anlamaya yönelik olmalıdır. Bu şekilde her bir genin hangi 
bileşen üzerinde etkili olduğu daha net anlaşılabilir ve bitki 
ıslahında, meyvelerin raf ömürlerinin uzatılmasında daha 
etkin çalışmalar üretilebilir. 

SONUÇ
Hücre duvarının esterifikasyonu, depolimerizasyonu, 

solubizasyonu ve nötr şekerlerin parçalanması gibi 
modifikasyonlar meyvenin olgunlaşmasının ve 
yumuşamasının bir sonucudur. Bu değişimler, hücre 
duvarındaki polimerlerin bozunmasına, orta lameldeki 
bütünlüğün kaybolmasına ve dolayısı ile hücre duvarları 
arasındaki bağlantıların kopmasına neden olarak meyve 
dokusunun yapısını etkilerler. Son yıllarda bitkilerin gen 
haritalarının çıkarılması ve gen düzenleme yöntemlerinin 
gelişmesi ile birlikte meyve yumuşamasını kontrol etmek 
amacı ile yoğun çalışmalar yapılmaktadır. Önümüzdeki 
yıllarda, aynı anda birden fazla geni aynı bitkide modifiye 
ederek diğer kalite özelliklerini etkilemeden yumuşamasını 
yavaşlatarak raf ömürlerini uzatmak ve kaliteyi arttırmak 
mümkün olacaktır.  Tüm bu çalışmalar bitki ıslah 
çalışmalarının hızlanmasına ve kolaylaşmasına, ekonomisi 
tarıma dayalı olan ülkelere ve insanlığa büyük faydalar 
sağlayacaktır.  
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