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OZET

Biitiin canli organizmalar hiicresel diizeyde, farkli kategorilerdeki hiicre yiizey reseptorleri araciligi ile bir bilgiyi algilar ve
yonlendirirler. Hayvanlarda bulunan adaptif immiin mekanizma bitkilerde bulunmamaktadir. Dogal immiin (innate immune)
sisteme sahip olan bitkiler yabanci molekiilleri hiicre yiizey reseptorleri araciligi ile fark ederler. Bitki hiicre-yiizey
reseptorleri olan PRR’ler, reseptdr benzeri kinazlar (RLK) ve reseptor benzeri proteinlerden (RLP) ibarettir. Hiicre, doku ve
organlarin gelisimi i¢in 6énemli olan RLK’lar (ve RLP) bitki immiin sisteminin ilk savunma hattin1 olugturmaktadirlar ve ayni
zamanda bitkilerin simbiyotik etkilesim kurmalarina da olanak saglamaktadir. Bitki hiicre yiizey reseptorlerinin yapt ve
fonksiyon iligkilerinin ¢esitli 6rneklerle ele alindigi bu derleme makale, ¢evresel zararh bir uyaricinin bitki hiicre-membran
yiizeyindeki reseptorler araciligt ile hiicre disindan hiicre igine nasil transfer edildiginin kolaylikla anlagilmasini
saglamaktadir. Boylece bitki immiin mekanizmalarinin temel 6zellikleri de en son yapilan ¢aligmalarla da detaylandirilmustir.
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PLANT IMMUNE RECEPTORS

ABSTRACT

All living beings perceive and conduct any information by cell surface receptors in distinct categories at cellular level.
Adaptive immunity mechanisms found in animals are not found in plants. Plants with innate immunity sense non-self
molecules by cell surface receptors. PRRs, plant cell-surface receptors, comprise of receptor-like kinases (RLKS) and
receptor-like proteins (RLPs). RLKs (and RLPs) that is important for the development of cells, tissues and organs constitute
the first line of defense of the plant immune system but also allows plants to establish symbiotic interaction. This brief review
to introduce the assorted illustrating within structure-function relationships of receptors, provides our understanding with
ease how an environmentally harmful stimulant is transferred from the extracellular space into the cell via plant membrane-
surface receptors. In this way fundamentals of plant immune mechanisms are detailed with recent findings.

Keywords:Receptor, Plant immune, Disease resistance, Signal transduction

1. GIRiS

Sessil organizmalar olan bitkiler, patojen ve pest saldirilarina karsi direnecek sekilde kimyasal
ozelliklere sahip olan molekiiller gelistirmislerdir. Memeli immiin sisteminin sahip oldugu 6zellesmis
immiin hiicreleri bulunmayan bitki immiin sistemi, patojen saldiris1 sirasinda patojenden gelecek olan
yabanct molekiilleri tantyabilen hiicre membrani yiizey reseptorleri ile harekete gegebilmektedir [1].

Bitki ve patojen arasindaki etkilesim, her iki organizmanin karsilikli birbirlerini tanimasi ile geligir.
Yani bitkilerin dogal immiin sistemlerinin aktiflenmesi i¢in etkilesime girdigi veya girecegi patojene
ait olan ama kendisine yabanci molekiilleri algilamasi gerekir, ayni tarzla patojen de saldiracagi
bitkinin immiin sistemini zayiflatmak ya da bloke etmek i¢in bitkiye ait 6zel hedefleri tanimasi gerekir.
Bitki immiinitesi, 6zellikleri ¢ok iyi bilinen iki temel yoldan gelisir. Bunlar PTI (PTI; PAMP-Triggered
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Immunity yani Patojenle Ilgili Molekiiler Orneklerle Tetiklenen Immiinite) ve ETI (ETIL; Effector-
Triggered Immunity yani Efektorle Tetiklenen Immiinite) olarak adlandirilan immiin sistemlerdir [2, 3].

PTI sisteminin elisitorleri olan PAMP/MAMP molekiilleri genellikle evrimsel olarak korunmus olup
patojen i¢in hayati 6neme sahiptirler [4] ve bitkilerin ekstraseliiler (hiicreler arasi veya hiicre dis1)
membran yiizey reseptdrleri olan PRR’ler (PRR; Pattern Recognition Receptor yani Ornek Tanima
Reseptorii) ile algilanirlar [5, 6]. Mikrobiyel PAMP/MAMP/DAMP (Pathogen/Microbial/Damaged-
Associated Molecular Patterns; Patojen/Mikrobiyel/Zarar ile Ilgili Molekiiler Ornekler) ligandlariyla
bitki PRR’leri aktif hale geldikten hemen sonra intraseliiler (hiicre i¢i) sinyaller harekete gecirilmekte,
boylece bitki transkripsiyonu yeniden programlanmakta, karmasik biyosentez olaylar1 gelismekte ve
sonug olarak mikroorganizmalarin konuk¢uyu kolonize etmeleri sinirlanmaktadir [7].

ETI sisteminin efektér molekiilleri ise ¢ok c¢esitli olup ekstraseliiler patojenlerin sekresyon sistemleri
araciligr ile bitkilerin direkt olarak sitoplazmasina verilirler ve bitkilerin hiicre igi sitoplazmik reseptorleri
tarafindan direkt ya da indirekt olarak algilanirlar [6]. Bu hiicre i¢i bitki reseptorleri ise bitki R-gen (R;
Resistance(dayaniklilik, direng)) ailesinin iiyeleridirler [2, 8, 9]. Bitki hiicre i¢i (veya sitoplazmik)
reseptorleri, klasik olarak dayaniklilik R-gen proteinleri veya R gen iiriinleri olarak isimlendirilmekte ve
viral, bakteriyel fungal, oomycetes vs patojenlerine kars1 bitkiye dayaniklilik saglamaktadir [10].

Bitki patojen elisitorlerinden PAMP/MAMP grubunda yer alan yaygin 6rneklerden bazilari; funguslardan
kitin, ksilanaz ve ergesterol, oomyceteslerden transglutaminaz (Pep-13), bakterilerden lipopolisakkarit
(LPS), flagellin (flg22), soguk sok proteini (CSP), elongasyon faktor-Tu (EF-Tu) olup bunlar en ¢ok
caligilan ligand ornekleridir [11, 12]. En iyi bilinen reseptor-ligand iliskisi ise; tipik LRR-RLKS
orneklerinden Arabidopsis’te FLS2 (Flagellin Sensing 2) ve EFR (Elongation Factor-Tu (Ef-Tu) Receptor)
reseptorlerinin kendi ligandlar ile fiziki etkilesimleri en iyi ¢alisilan modellerden birisidir [13-15].

Hiicre yiizeyinde bulunan membran reseptorleri apoplastik elisitorleri tayin ederken, hiicre ici
sitoplazmik reseptorler olan NLRs’ler ise konukg¢u hiicre i¢ine direkt olarak verilen efektorleri tayin
etmektedirler [17-19] (NLRs=Nucleotide-Binding Leucine-Rich Repeats; veya NB-LRR=Nucleotide
Binding-Leucine Rich Repeats; Niikleotit Baglayan-Losince Zengin Tekrarli Bolgeler =NLRs protein
yapili reseptorlerdir ve bu proteinlerin alt birimleri stabil olup birgok protein domain alanlarina
sahiptirler, degisken bir N-terminal ug bolge, asil niikleotit baglayan (NB) domain bolge ve LRR yapisini
olusturan C-terminal ug¢ bélgeden olusur [16]). PAMP/MAMP molekiilleri ve efektorlerin bitki
reseptorleri ile etkilesimleri Ozetle sekil 1’de sematize edilmistir. Konu ile ilgili spesifik bir Tiirkge
makale ¢alismasi bulunmamaktadir. Bu kisa derleme ¢alismada, patojenin salgi sistemleri araciligr ile
dogrudan sitoplazmaya verilen efektor-bitki sitoplazmik reseptér (R-gen araciligl) ile tanima
olaylarindan ziyade, bitkilerin kendileri i¢in yabanci olan ekstraseliiler ve apoplastik molekiilleri
taniyan, hiicrelerin sitoplazma membran yiizeyinde bulunan reseptorlere odaklanilmistir. Hiicre
membran-bagli PRR’lerin molekiiler yapilarini ve fizyolojilerini daha yakindan tanimak amaciyla ele
alinan bu derlemede, bitki-patojen etkilesimlerinin daha anlasilir olmasina olanak saglanmustir.
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Sekil 1. Bitki Yiizey Reseptor Modeli [20]; patojenlere ait molekiiler 6rnekler (PAMP/MAMP) ve bitki reseptorlerinin
etkilesimleri. Bitki immiinitesinde, bitkilerin biyotik bir faktdre tepkisi baslica iki stratejik yoldan gelisir. Bunlar
PTI ile tetiklenen immiinite ve ETI ile tetiklenen immiinitedir. PRRS’ler bitki membran yiizeyinde yer alan protein
yapili reseptorlerdir ve PAMPs molekiillerini algilarlar, bunun iizerine PTI immiinite aktif hale gecer. PTI ile
gelisen biyokimyasal olaylara meydan okuyan patojenler ise bitki hiicrelerinin igine (sitoplazmasina) efektorlerini
salgilarlar. Bitkinin sitoplazmik NB-LRR protein reseptorleri ile bakteriler gibi patojenlere ait salgi sistemiyle
sitoplazmaya enjekte edilen efektorler ile etkilesime girer, hemen ardindan ETI immiinite ile ilgili olaylar dizisi
harekete geger.

2. PRR’LERIN SINIFLANDIRILMASI

Bitkiler hem gelismelerini ilgilendiren olaylara hem de g¢evresel uyarilara tepki olarak sinyal yolak
olaylarin1 harekete gecirmek amaciyla ¢ok cesitli reseptorler kullanir. Bitki immiin reseptdrlerinin alt
siniflarina gore ayrimi arastiricilara gore degismekle beraber ligand spesifitesine, fonksiyonlarina,
bulunduklar1 yerlere ve evrimsel iliskilerine gore cesitli dzellikleri dikkate alinmaktadir. Ornegin
gorevlerine gore; sinyal PRR’leri ve endositik PRR’ler olarak ayrilabilirler. Bulunduklari yerlere gore;
membrana bagli reseptorler ve sitoplazmada bulunan reseptorler seklinde siniflandirilmalari
yapilabilmektedir. Bitkiler i¢in genel egilim, bulunduklar1 yerlere gore gruplandirilma sekli daha
yaygin olarak kullanilmaktadir. Dolaysiyla bitki PRR’leri sinyal reseptorleri olup; membrana baglh
reseptorler ve sitoplazmada bulunan reseptorler olmak tizere iki ana sinifta ele alinmaktadir [21].

2.1. PRR Alt Siniflan1

Canli organizmalarm O6nemli ortak Ozelliklerinden birisi de hiicre yiizey reseptorleri araciligr ile
sinyallere tepki vermeleridir. Bitkiler ¢esitli sinyal ve ¢evresel uyaricilar1 farkli gesitteki hiicre yiizey
reseptorleri aracihigi ile algilar. Bitki hiicre duvarini asan patojenler, ¢ok az miktarlarda (nM
diizeyinde) olan ligandlara kars1 afiniteye sahip olan inter ve/veya intraseliiler reseptorler [22] aracilig
ile siirekli gozlem altindadir. Histidin kinazlar bitki hiicre yiizey reseptorleri olup, etilen [23] ve
sitokinin [24] gibi hormonlara tepki uyandiran aracilardir. Benzer sekilde hayvansal organizmalarda
bulunan GFR (Growth Factor Receptor) tirozin kinazlar ile bitki membran kinazlar benzerlik
gostermektedir [25]. Bu tarz sitoplazma membranina yerlesik bulunan kinazlara *‘reseptor-benzeri
kinazlar’’> (RLKSs) denir [26].

Hiicre membran reseptorleri, reseptor benzeri kinazlardan (RLKs=Receptor Like Kinases; Reseptor
Benzeri Kinazlar) meydana gelmektedir [27]. Bitki reseptor benzeri kinazlar (RLKs) ise; reseptor
kinazlar (RKs=Receptor Kinases), reseptor benzeri proteinler (RLPs=Receptor Like Proteins) ve
reseptdr olmayan protein kinazlarmm (veya sitoplazmik kinaz) (diger adi RLCK=Receptor Like
Cytoplasmik Kinases=Reseptdr Benzeri Sitoplazmik Kinazlar) hepsini kapsamakta olup bu grubun
tiyeleri ortak isimle “‘reseptdr benzeri kinaz (RLK) ailesi’” olarak ifade edilmektedir [26]. Bundan
dolay1 sadece hayvan hiicrelerinde bulunan reseptor tirozin kinazlar ve reseptdr olmayan tirozin
kinazlara da benzetilmektedir [28]. Uc¢ ana kisimdan meydana gelen RK’lar 1)ligand-baglayan
ektodomain bolgesi yani hiicre membranin dis ortama bakan ylizeyinde ve yabanci molekiil ile
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etkilesime girecek olan alan bolgesi, 2)single-pass transmembran domaini yani membrana yerlesik
olan proteinin bir tek alfa heliks segmentinin membran i¢inde yer aldigi domain alani olup hiicre
disinin hiicre i¢i ile etkilesim kurmasini saglayan bolge ve 3)hiicreler i¢i kinaz domain alanim
icermektedir. RK’lar, ana reseptdr veya koreseptor veya diizenleyici protein olarak gorev yapabilirler
[29]. Ektodomain ve kinaz domain alanlar birbirleriyle transmembran bolge araciligr ile baglantilidir
(Sekil 2), oysa RLPs’ler ise hiicre i¢i kinaz domain alanlarina sahip degillerdir, veya kisa bir
sitoplazmik domain bolgesine sahiptir [1, 7], ancak kinaz aktivitesi olmadigi i¢in direkt sinyal verme
ozellikleri yoktur, bu nedenle koreseptor olarak caligirlar [29-31]. RLPS’ler bir immiin ligand
reseptorii ile baglantiya gectikten sonra baska bir protein (RLK sinifindan) yardimiyla homo-yada
hetero- dimerizasyonla fosforile olursa bu yardimci proteinlerde kinaz 6zelliklerine bakilmaksizin
koreseptdr olarak ele almabilmektedir [1, 7]. Orn., BAK1 bir koreseptdr olarak rapor edilse de kinaz
aktivitesine sahip olmasi paradoksal bir durumdur. Reseptdr olmayan protein kinazlar hiicre
sitoplazmasinda bulunur ve reseptor benzeri sitoplazmik kinazlar (RLCK; Receptor Like Cytoplsmic
Kinases) olarak da ifade edilmektedir [26]. RLK ailesinin iiyelerinin ekstraseliiler domain alanlarinin
sekans analizleri ve yapisal organizasyonlari biiyiik degiskenlik goéstermektedir. RK ailesinin
proteinleri genel olarak yabanci molekiillerin algilanmasi, hastalik dayaniklilifi, organizmanin
gelismesiyle ilgili diizenlenme, hormonlarin algilanmasi gibi ¢esitli olaylarda gorev almaktadirlar [26].

Extracellular
Domain

Juxtamembrane IM=a
Domain
IM-B
Helix a C
. = N-lobe
Kinase
Domain (®— Activation loop
— =  C-lobe
C-terminal tail

Sekil 2. Bitki membran-bagli reseptorlerin yapisal organizasyon semasi [32]. Reseptor ti¢ ana kisimdan meydana gelmistir,
bunlar 1)membranin dis ortama bakan kismu ekstraseliiler domain alani, 2)membran igine yerlesik olan ve hiicre dist ile
hiicre i¢i domain alanlarmin baglantisini saglayan domain bdlgesi, 3)sitoplazmaya bakan hiicre-i¢i domain bolgesi.

Reseptor benzeri sitoplazmik kinazlar (RLCK) i biyolojik gorevleri ile ilgili ¢alismalar yeterli
diizeyde olmasa da, RLKs, RLPs ve RLCKs’larin birbirine benzer sinyal yolaklarinda uyum iginde
fonksiyon yaptiklar bildirilmistir [33]. RLCK reseptorleri diger RLK reseptdrlerinden yapisal olarak
farklidir, RLK molekiillerinden farkli olarak RLCK’lar kinaz domain alanina sahip olup ektodomain
alani ile transmembran alanma sahip degildir, ancak bazilarinin transmembran domain bélgeleri
bulunmaktadir [26]. RLPs’ler ise RLKs’lara benzemekle beraber sitoplamik kinaz domain alanlari
bulunmamaktadir [1]. Bitki membran-bagli PRR’lerde ektodomain alan organizasyonlarina gore ¢esitli
gruplara ayrilmakta olup kategorize edilme semasi drnek olarak sekil 3’de verilmistir. Sekilde goriildigi
gibi RLK reseptor ailesinin tiyelerinin fiziki yapilart birbirlerinden farkli olup ¢ok sayida cesitli
molekiiler 6rneklere sahiptirler.
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Sekil 3. Bitki membran-bagli reseptérlerin yapisal semasi [10]. Bitki hiicrelerinin ekstraseliiler alaninda yer alan reseptérlerin
ektodomain alanlar1 PGIP, RLP ve RLK-tip (ekstraseliiler domain alanlarina gore siniflandirilir) reseptorlerdir ve
MAMPs, PAMPs, viriilenslik faktorleri, salgi proteinleri, peptit pargalar1 gibi mikrobiyel sinyalleri direkt veya
indirekt tayin edebilmektedirler. Reseptor-Ligand etkilegsiminden hemen sonra, reseptorlerde heterodimerizasyon,
fosforilasyon, konformasyonel degisimler meydana gelir ve mesaj hiicre igine iletilmek iizere RLCKs gibi
diizenleyici molekiiller ile etkilesim tesvik edilir.

2.2. RLK’larn Yapisal Ozellikleri ve Aktif Hale Ge¢mesi

RLP grubundaki reseptorler, daha onceleri RLK grubunda yer alan reseptdrlerden farkli olarak
kategorize ediliyordu ancak Shiu ve Bleecker’in 2001°den [26, 34] sonra yaptig1 ¢alismalarda RLK,
RLP ve RLCK’larin hepsi reseptor benzeri kinazlar olarak degerlendirilmektedir [26, 34-36]. RLK
ailesinin iiyeleri genelde 3 belirgin 6zelliklerine gore kendi i¢inde alt gruplara ayrilmaktadirlar, bunlar
ekstraseliiler domain alan yapilari, kinaz domain boélgelerinin filogenetik iliskileri ve intron
bolgelerine gore aralarindaki baglantilar ile iligkilendirilmektedir [35, 36].

Ektodomain bdlgeleri ve sekans analizleri biiylik degiskenlik gosteren RLK’larin ekstraseliiler
ektodomain alanlarimin 15 farkli smifi bulunmaktadir [37]. Bu simiflar iginde en biiyiik ve genel
karsilasilan gruplar sirayla LRR domain bdlgeye sahip protein yapili reseptorler olup protein ligandlari
tanmimaktadir, daha sonra gelen grup lektin ve LysM (LizinM) domain alanina sahip protein yapil
reseptorlerdir ve karbonhidrat ligandlar1 tanimaktadir [38], tiglincii olarak da WAKs-benzeri (WAKS;
Wall Associated Kinases = Hiicre Duvari ile Ilgili Kinazlar) reseptérler de yine bitki hiicre duvarindan
tiireyen pektin ve tiirevleri karbonhidrat ligandlarinin yanisira glisince zengin hiicre duvar proteinlerini
de (GRPs) tanimaktadirlar. Bakteriyel flagellin, bakteriyel EF-Tu yada endojen Pep peptitler bazi
patojen molekiiler ligand drneklerdir ve LRR grubunda yer alan reseptorler ile etkilesime girerler [14,
39-41]. Diger domain alanlar1 igeren reseptorler ise karbonhidrat igeren patojenik ligandlarla
baglanirlar, bunlarda fungal kitin, bakteriyel peptidoglukanlar, hiicreler aras1t ATP veya bitki hiicre
duvarmdan tiireyen oligogalakturonidler bazi drnekleridir [42-46].

A. thaliana’da yapilan ¢aligmalara gore en biiyiik RLK smifi, LRR i¢eren domain alanina sahip olan
RLK’lardir [47]. Bu sinif ise kendi i¢inde domain yap1 organizasyonlarina gore 13 alt gruba (LRR I —
LRR XIII arasinda) ayrilmaktadir [48, 49]. Ayrica RLK’lar kinaz domain alanlarinda bulunan ve
evrimsel olarak korunmus olan rezidiilerine gore de smiflandirilmaktadir [50], bazilar1 RD-kinaz
aktivitesine sahipken bazilarinda RD-kinaz aktivitesi bulunmaz. Birgok RLK’larin kinaz domain
bolgesinde bulunan aktivasyon ilmegi* iginde lokalize olan evrimsel olarak korunmus arjinin (R)
rezidiisi ile stabil degismez katalitik rezidii aspartat (D) bulunmaktadir (bu durumda RD-kinaz
aktivitesine sahiptir). Bazt RLK larda ise arjinin rezidiisi bulunmaz (bu durumda RD-kinaz aktivitesi
yoktur). Birkag RLK’da ise hem arjinin hem de aspartat rezidiisi bulunmaz (RD-kinaz negatif olarak
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isimlendirilir), arjinin yerine glisin veya sistin rezidiisi yer alir [51]. RD-kinazlar, aktivasyon ilmeginin
otofosforilasyonuyla diizenlenirler, RD-kinaz negatif olan reseptorlerde ise kinazlar otofosforile
olamazlar. Kinazlarin aktivasyon ilmegi (RD-kinaz aktivitesini icinde bulunduran ilmek),
fosfotranferaz etkinligini artirmak amaciyla kinaz aktifleyicisi olarak c¢alisir [52]. RD-kinaz negatif
olan reseptorler dogal immiin sistemin baslangi¢ olaylarin1 kontrol ederler [53, 54]. Cok genel bir
ifadeyle RD-kinazlar bitkinin gelismesiyle ilgili olaylarda rol oynarken, RD-kinaz aktivitesi olmayan
RLK’lar ise dogal immiiniteyi ilgilendiren olaylarda gérev alirlar [51]. Ancak bilinen 6karyotik RD-
kinazlar ile (6zellikle insanlarda) kinomlarin otofosforilasyon caligmalar1 deneysel olarak heniiz
tamamlanmadig1 i¢in fizyolojik sonuglar daha sonra degisebilir. RLK’larin 6zellikle RD-kinaz
aktivitesine sahip olma ve/veya olmama durumlar: ile cis ve trans fosforile olmalari, koreseptor
ihtiyacini belirlemektedir (otofosforilasyonda (cis-fosforilasyon) ligand reseptdre baglandigi zaman
molekiil kendi kendini fosforile eder (molekiil-i¢i fosforilasyon), otofosforilasyon negatif kinazlar ise
baska bir protein yardimiyla (molekiiller-arasi) fosforile olurlar). Yine cis ve trans fosforilasyonun
indiikledigi olaylar farkli olup, cis-fosforilasyon sinyal ileti olaylarinin baslangi¢c asamasinda, trans-
fosforilasyon ise daha sonra gelisecek olan fizyolojik olaylar1 kapsamaktadir.

RLKSs’larin ¢alisma prensipleri 6zet olarak su sekilde gelismektedir; ekstraseliiler domain bdlgeye bir
ligand baglandiktan sonra, intraseliiler kinaz domain bolge fosforilasyon (cis veya trans fosforilasyon)
gecirerek aktif hale gelir ve beraberinde intraseliiler sinyal yolaklarini ilgilendiren olaylar dizisi de
harekete gecer. Bitki RLK PRRs’lerin ¢ogunda (FLS2, EFR, XA21 vs gibi) fosforilasyondan sorumlu
olan katalitik ilmek yapisinin i¢inde evrimsel acidan stabil olmasi gereken arjinin rezidiisi (bu bolgeye
RD-kinaz bolgesi denir) bulunmamaktadir, halbuki koreseptor olarak gorev yapan BAKI1 (BRI1-
Associated Kinase 1), RD-kinaz bolgeye sahiptir [55].

*NOT: Immiin reseptor kinazlarin aktivasyon ilmeginde bir¢ok énemli yapisal bélgeler ve fonksiyonel
elementler bulunmaktadir. Aktivasyon ilmegi, aktif olmayan kinazlarda diizensizdir, bu ilmek yapi
icinde en az bir adet fosforilasyon bélgesi bulunur. Bu bélge fosforile oldugu zaman aktivasyon ilmegi
stabil hale gelmekte ve proteinin konformasyonunda degisimi kacinilmaz hale getirmektedir, sonug
olarak bu degisimle proteinin aktivitesi diizenlenmektedir. Aspartat (asp veya D) ve arjinin (arg veya
R) yanyana sirali pozisyonda bulunan onemli yapisal elementlerdir ve ATP y fosfatin kimyasal bag
olusturdugu esas amino asit aspartat olup, fosforile olan negatif yiiklii asp’a bitisik sekans pozitif
yiiklii arjinin ile aktivasyon ilmegi stabil hale gelmektedir, bu yapisal motif degismez ozelliktedir. Bazi
reseptorler arg rezidiisiine sahip degildir bu durumda aktivasyon ilmeginin kataliz giicii
zayiflamaktadir).

2.2.1. Losin Reseptorleri (LRR-RK)

Bitki-LRR-RK reseptor modelinde en iyi bilinen Orneklerden birisi olan BRII/BAKI
reseptor/koreseptor iligkisi asagida agiklanmustir. Bir koreseptor olarak BAK1’in sadece immiinitede
degil, 1s1k sinyallerinde ve hiicresel 6liim olaylarinda da islevsel oldugu belirlenmistir [56, 57]. Ayrica
BAKZY’in diger ligand-bagli LRR-RK olan flagellin reseptorii (FLS2) [58, 59] ile etkilesime girdigi de
rapor edilmistir, yapisal olarak BRI1 (Brassinosteroid Insensiteve 1 (brassinosteroide duyarsiz 1)
reseptoriiyle benzerlik gostermekte ancak FLS2 bitki dogal immiinite de gorev almaktadir. BAK1 bir
koreseptordiir ve ¢esitli LRR-RLKS’larin diizenlenmesinde hem merkezi bir dneme sahip hem de
uyarimla hareket eden farkli ligand-reseptor baglantili etkilesimlerde gesitli gorevleri tistlenmistir [60-
62]. FLS2/BAK1 ve BRI1/BAKY’in eylemlerinin farkli kinetikleri dikkate alindiginda, farkli stratejik
caligmalara ihtiya¢ oldugu da diisiiniilebilir [63].

BAK1 mutantli Arabidopsi’te bakteriyel ve fungal infeksiyon sonrasi, HR’ye bagli stres nedeniyle

hiicresel oliimler azalmig, nekrotik lezyonlarin yayildigi gozlenmistir [57]. Chinchilla vd [63]’nin

yayinladig1 raporda, bakteriyel flagellin (aktif epitopu flg22), bitki reseptorii FLS2’nin ektodomain

bolgesi ile (BAK1’den bagimsiz olarak) baglanti kurunca 1-2 dk gibi ¢ok kisa bir siire iginde

konformasyonel degisim gecirmekte ve koreseptorii BAK1’in ektodomain alanmi ile oligomerize
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olmaktadir. Bu etkilesimden sonra her iki reseptor/koreseptor ikilisinin sitoplazmik kinaz domain
alanlarinda meydana gelecek olan trans-fosforilasyon olaylar ile sitoplazmada immiin savunma
olaylar1 baglamaktadir. Herbivorlara karsi savunmada da dnemli rollere sahip olan BAK1 reseptorii,
mikrobiyel elisitorler (PAMPs/MAMPs gibi) ile baglandiktan sonra, bitki immiinitesinde, MPK6
(Mitogen-Activated Protein Kinase6)’nin aktiflenmesi ve ROS (Reactive Oxygene Species)’nin
tiretilmesi gibi olaylardan sorumludur [64].

BRII reseptorii protein yapili olup bitki membran yilizeyinde bulunur. BRII sitoplazmik endosomal
yolla sitoplazma membranina ulastiktan sonra ekstradomain bolgesi ile bir ligand olan
brassinosteroidlerle (BRs bir fitohormondur) baglanti kurar ve BR sinyal-baglantili olaylar1 baglatmak
iizere kendi koreseptorii BAK1’le heterodimer bir yap1 kompleksi olusturur. BAK1’de bir reseptordiir
ancak BRIl aktiflenince harekete gectigi icin koreseptor olarak isimlendirilmektedir. Yine BRI1
reseptoriiniin diger sinyal partneri olan Somatic Embryogenensis Receptor Kinase 3 (SERK3)
reseptoriiniin 2002 yilinda tanis1 yapildiktan sonra SERK3 reseptorii BAK1 olarak yeniden
isimlendirilmistir [65, 66]. SERK reseptorii de, LRR domain alan1 gibi SPP (Serin, Prolin, Prolin)
motif desenine sahip olan serin ve prolince zengin domain alanina sahip olan bir protein ailesinin
tiyesidir ve membrana yerlesik bir domain alan, sitoplazmik kinaz domain alani ile kisa bir C-terminal
kuyruk alanina sahiptir [63]. Bunun en yakin 4 homologu ile beraber BAK1 reseptorii SERK protein
ailesindendir ilk orijinal ismi SERK1’dir [67].

BAKI1(SERK3)/BRI1 kompleksi hiicre disindan alinan sinyal ile hiicre iginde antagonistik olarak
diizenlenen bir dizi olaya neden olur. BRI1-Kinase Inhibitor 1 (BKI1) proteini, diizenli 3-boyutlu
yapisal diizeni olmayan (non-structured protein) sitoplazmik bir proteindir ve BRI1’in negatif
diizenleyicisi olarak caligir. BKII proteini kendi C-terminal u¢ bdlgesindeki peptitler yardimiyla
BRI1’in sitoplazmik kinazina baglanir ve hizla BKI1 i fosforile eder. Bu tetiklenen olay ile BKI1
sitoplazma membranindan ayrilir sitoplazmaya gecerek inaktif halde kalir. Beraberinde BR sinyal
yolaklarini ilgilendiren olaylar dizisi baslar. (Buraya kadar verilen molekiiler etkilesimlerde reseptor-
ligand etkilesiminin ilk baglangic kismu yani reseptor-ligand baglantis1 upstream ile ifade edilir,
bundan sonra gelisecek olaylar dizisi yani ligand’in aktif hale ge¢mesinden sonra sitoplazmada
sekonder mesaj gelisimi ise downstream olarak ifade edilmektedir, downstream daha sonraki olaylari
kapsamaktadir).

2.2.2. Lektin ve lizin reseptorleri

Ikinci biiyiik grupta yer alan reseptorler protein yapili lektinler olup, ligandlarin karbonhidrat veya
glikokonjugatlarin (glikolipit, glikoprotein, polisakkarit glukanlar gibi) karbonhidrat igeren kismiyla
baglanirlar [68]. Arkeler haricinde, lektinler bitki, hayvan ve mikroorganizma tiirlerinde ¢ok amaglh
olarak bulunmaktadir [69]. Molekiiler ¢aperonlar olarak islev yapan lektinler, seker transferi,
karbonhidratlarin depolanmasi, bitki savunmasi gibi olaylarda da yer almaktadir [70-72]. Lektin
proteinlerinin (agglutinin olarakda isimlendirilmektedir) ilk kesifleri 1800’14 yillara kadar gitmekte
olup karbonhidratlara baglanan protein molekiillerdir, hiicre i¢inde, hiicreler arasinda ve organizmalar
arasinda molekiiler tanima olaylarinda rol oynayan dnemli biyolojik gorevler tistlenmislerdir [73, 74].
Genel olarak lektin proteinleri, spesifik mono- veya oligosakkaritlere geriye doniisiimlii olarak
baglanma yetenegine sahiptirler [70]. Uzun yillardan beri molekiiler biyoloji, genomiks,
transkriptomiks, biyoinformatiks vb alanlarda 6nemli ilerlemeler kaydedilmistir. Yine bu alanlarda
yiiriitilen entegre g¢alismalar ile yeni anlayislarin gelistirilmesiyle yeniden kesfedilen Ilektinlerin
ekspresyonlar1 ve evrimsel iliskileri de yeni boyutlar kazanmistir. Bitki lektinleri bir veya birden fazla
lektin-benzeri domain alanlara sahip olup [75], bitki immiinitesini ilgilendiren membran reseptor
kinazlarin yapisinda yer alan lektin reseptor kinazlarin (LecRKs) lektin domain alanlar1 amino asit
sekanslari, yapilari ve nitel 6zelliklerine gore siniflandirlmakta olup C-tipi, L-tipi, G-tipi, M-tipi
lektinler, LysM lektin ve malectin karbonhidrat baglayan domain (CBMs) olmak iizere 5 alt gruba
ayrilmaktadir [76-78]. C-tipi lektinlere bitkilerde nadiren rastlanmaktadir, genelde memeli
131



Bas / Eskisehir Teknik Universitesi Bil. ve Tek. Der. C — Yasam Bil. ve Biyotek. 9 (1) — 2020

proteinlerinde bulunur ve insan immnolojisinde gorev alirlar, karbonhidratlarin baglanmasi igin
kalsiyum iyonlarina ihtiya¢ duyarlar [78, 79, 80]. L-tipi lektinlere legume familyasinin tohumlarinda
bol miktarlarda rastlanmaktadir, baz1 L-tipi lektinler bitki immiinitesinde rol alirken [81-84], bazilari
da simbiyotik olaylarda islevseldir [85]. G-tipi lektinler ise Galanthus nivalis agglutininle ilgili
lektinlerdir. A. thaliana’da bulunan G-tipi LecRKSs’larin ¢evresel bazi sinyallere adaptasyonda [40,
86], savunma tepkimeleri ve patojenlerin tayin edilmesinde [72, 87-95] , ayrica iireme [96-98],
gelisme [99] gibi ¢ok ¢esitli biyolojik olaylarda gorev aldigi bildirilmistir. Malektin-benzeri RLKS’lar
olarak bilinen molekiiller, Catharanthus roseus-benzeri kinaz 1-benzeri proteinler (CrRLK1LS) olarak
da bilinmektedir, hiicre duvar sentezi, duvarin yapisal degisimi ve sinyal olaylarinda gorevlere sahiptir
[100-103]. LecRKs’lar arasinda en fazla ¢alisma yapilan ¢esidi LysM domaini olup, bitki-patojen
saldirilarinda bitkilerin en ¢ok kullandig1 reseptordiir [76].

LysM reseptorii, LysM LecRKs (LizinM Lectin Receptor Kinases) seklinde ifade edilir. LysM
reseptorlerinin domain alanlarinin igerigi ektopik lizin desenine sahiptir bu nedenle LysM domain
olarak isimlendirilir, bu domain bdlgeleri bakteriyel PGN (Peptidoglukan) ve fungal kitin (kitinin bir
kismi olan N-asetilglukozamin GlucNAC’1n taninmasindan sonra) gibi farkli ligandlarin baglanmasina
olanak saglamaktadir [69,104]. Lizin desen Ornekleri yaklasik 40 amino asit uzunlugunda olup,
Arkeler haricinde tiim organizma tiirlerinde bulunan protein domain alanlaridir [105]. Tek bir domain
alanina bazen iki veya li¢ tekrarli domainlere sahiptirler. Genellikle LysM bolgesi, mikrobiyel
hidrolazlarin veya bitki intraseliiler sinyal kinazlarin enzimatik aktivitesi ile ortaya cikarilan bir
monosakkarit olan GlcNAc araciligi ile protein domainleri baglanti kurabilmektedirler.

Kitin ile etkilesime giren A.thalina kitin elisitor kinaz 1 (AtCERK1=Chitin Elicitor Receptor Kinasel
veya LYK1/RLK1 olarakda bilinir), Arabidopsis’te bulunan 6nemli bir kitin reseptoriidiir [45, 106,
107]. CERK1 reseptoriide diger sitoplazmik PRR’ler gibi ektodomain alan, membrana yerlesik bolge
ve sitoplazmik kinaz domain alanlarindan ibarettir. Ektodomain alam1 LysM bdlgesine sahiptir.
Sitoplazmik domain alan1 otofosforilasyon aktivitesine sahip olup, diger RD-kinaz icermeyen gruplardan
farkli bir oOzellik gostermektedir. Fungal dayamiklilikta ortaya ¢ikan funguslardan gelen uzun
chitooligosakkaritleri LysM aracilig1 ile baglamakta ve bitkide immiin tepkiye neden olmaktadir [108].
Kitin oligomerleri CERK reseptdriine baglaninca reseptor homodimerize olmakta ve bdylece sitoplazmik
domain alani1 fosforile olarak sinyal yolaklarina bagli olaylar indiiklenmektedir. Yine piringte yapilan bir
calismada CERK1’in direkt chitooligosakkaritleri baglayamadigi saptanmig, CERK 1’in koreseptorii olan
CEBIP esas kitin oligomerlerini bagladiktan sonra homodimerize olmakta ve sonra CERKL1 ile
heterodimer yap1 birligi olustuktan sonra dogal immiiniteyi ilgilendiren ROS sinyal olaylari, kalloz
birikimi, savunma genlerinin ¢aligmasini igeren olaylar dizisi gelismektedir [109-112].

2.2.3. PRRs olan WAKSs Reseptorleri, PAMPs ve DAMPSs’lar1 Tayin Etmektedir

PRRs’ler ve WAKSs’lar, PAMPs’lar ve DAMPS’lar1 tayin etmektedirler. Konu ile ilgili ¢alismalar
genelde Arabidopsis bitkisinden elde edilmekle beraber az sayida bugday, piring gibi bitkilere ait
caligsmalarda bulunmaktadir.

Yukarda deginildigi gibi PRR’ler ¢ok sayida mikrobiyel ligand bilesenleri tanima yetenegindedir, bu
bilesenler fungal karbonhidratlar [113], fungal kitin, xylanaz [44, 114], oomyceteslerden B-glukan ve
elisitinler [115, 116], bakteriyel proteinler [40],bakteriyel flagellin, elongasyon faktér EF-Tu, ve
peptidoglukan [13, 117, 118], viral niikleik asitler (¢ift iplik¢ikli RNA gibi) [119], afid-tiirevi
elisitorler [120] gibi boceklere ait elisitér molekiilleri kapsamaktadir. Bu reseptorlerin ekstradomain
bolgeleri losince zengin tekrarli bolgeler (PRR LRR) igermektedir ve ekstraseliiler mikrobiyel
ligandlar ile baglanti kurmaktadirlar. Reseptor-ligand baglantis1 kurulunca, reseptoriin sitoplazma
membrani i¢ine yerlesik olan transmembran domain alan ile baglantili olan sitoplazmik domain
alanma ait kinaz domain bdlgesi otofosforilasyon gegirir ve hemen ardindan sinyal yolaklarim
ilgilendiren olaylar dizisi harekete geger [27].
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2.2.3.1. WAKSs

WAKS ile ilgili kinazlar Arabidopsis’te 23 iiye igermektedir [34, 121, 122]. Arabidopsis’te bitki
savunma tepkimeleriyle ilgili olaylardan sorumlu olan WAK ailesi iiyelerinin [122, 123], baslangicta
bes tiyesi (WAK1-WAKS) izole edilmis ve bu {iyelerin kromozom {iizerinde 30 kb biiyiikliigiinde bir
bolgede yan yana bitisik olarak dizili kiimeler seklinde diizene sahip oldugu rapor edilmistir [122].
WAKS’lar, bitki plazma membrani ile ilgili proteinlerdir, sitoplazmik kinaza sahiptir ve ekstraseliiler
domain alanlar ile hiicre duvarma sikica bagli olup sadece pektinazla lize olan hiicre duvarindan
salgilanmaktadir [123].

Patojenlerin bitkileri istilasinda ilk karsilagilan bariyer hiicre duvar1 olmasi nedeniyle bazi patojenler
hiicre duvarini parcalayan enzimler salgilayarak bitki hiicre duvar polimerlerinin yapisin1 bozarlar
[124]. Onemli rollere sahip olan fitopatojen funguslarin endopoligalaktrunaz enzimleri, pektinin ana
yapisal elementi olan D-galakturonik asid rezidiileri arasindaki baglar1 kirarak homogalakturonan
meydana getirirler. Poligakturonazlar (PGs=Polygalacturonases) fitopatojen funguslarin bitki ile
karsilasmalar1 sirasinda fungus tarafindan salgilanan ilk enzimdir [125]. PG-Inhibe Eden Proteinler
(PGIPs=PG-Inhibiting Proteins) bitkilerin hiicre duvarina yerlesik olup, fungal istilay1 sinirlamak i¢in
PG enzimlerini inhibe ederler [125]. PGs ve PGIPs arasindaki etkilesim sonucu, PG aktivitesi ile
parcalanan hiicre duvar fragmentleri bir siire sonra birikmeye baslar, oligogalakturonid (OG) (pektinin
parcalanmasiyla tiireyen bir oligosakkarit ¢esidi) duvar fragmentleri bitki savunma tepkimelerinin
elisitorii olarak davranir ve boylece PGIP’lerin ihibitor aktivitesi sayesinde PG’lerin ¢aligmasi modiile
edilir [126]. Bitki immiin sisteminde kullanilan PGIP’ler [127], LRR protein ailesine ait olup protein-
protein etkilesimlerine 6zellesmis molekiillerdir [128] ve her biri 24 rezidiiye sahip olan 10 adet
degisken LRR sekanslarindan olusmaktadir [129]. Ozelligi en iyi bilinen DAMP molekiillerinden
oligogalakturonid elisitorler, bitki membran bagli reseptor olan hiicre duvari ile ilgili kinazlar (WAKS)
ve heniiz tanis1 yapilmayan diger reseptorler tarafindan da algilanmaktadirlar [130]. PG’lere karsi bir
tek pgip gen iiriiniine sahip olan ekinlerin tarla denemelerinde fungal, oomycetes ve bakteriyel
patojenlere karsi korundugu bildirilmistir [130] . Pektinin tetiklemesiyle WAK lar iki gesit tepki
meydana getirirler, bunlar; 1)pektinle etkilesimleri sonucu hiicrenin normal gelisimi sirasinda hiicrenin
uzamasi-genislemesini diizenlerler, 2)OG’ler ile stres tepki olaylarini aktif hale getirirler [131, 132].

Patojen infeksiyonundan sonra, bitkiler kendilerine ait olmayan patojenden gelen mikrobiyel
molekiilleri PRRs’ler ile tayin ederlerken, diger WAKSs gibi reseptorler araciligiyla da meydana gelen
zarar1 algilarlar, yukarda agiklandigi gibi 6rnegin infeksiyon sirasinda patojenden salgilanan enzimler
bitki hiicre duvarin parcalar ve hiicre duvarinin ana yapisal maddesi pektin fragmentlere ayrilir, pektin
tiirevi olan oligogalakturonid (OGs) duvar fragmentleri hiicre dis1 ortamda birikmeye baslar. Boylece
hiicre duvarinda olusan bu zararin gostergesi olan OGs fragmentler, ligand gorevi goriir ve WAKS
reseptorleri ile etkilesime girerek hiicreici sinyal yolaklarimin aktiflenmeye baglamasiyla bitkide
savunma tepkimeleri harekete geger [133-136]. WAKS’larda yapisal olarak PRRs’lere benzemekle
beraber paratop bolgeleri farkli olan ekstradomain alan, transmembran bolge yardimiyla baglantil
olan hiicre i¢i kinaz domain alanlarindan olusmaktadir. Fungal enzimlerle par¢alanan bitki hiicre duvar
pektin  fragmentlerinden olan oligogalaturonik asit ligandi WAKI ve WAK?2 tarafindan
algilanmaktadir [42].

Ancak WAK’n fizyolojisi heniiz tam olarak bilinmemekle beraber, WAK sinyal modeli sekil 4’de
sematize edilmistir. Fosfo-proteomik analizlere gére OGs’ler protein fosforilasyonunu tesvik etmekte
ve sitoplazmada WAK sinyal olaylar1 gelismektedir [132]. WAK’larin koreseptdr ihtiyaglari, farkli
pektin ve/veya elisitor ligand baglantilar1 ile ilgili ¢alismalar olmakla beraber heniiz netlik
kazanmamustir.
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Sekil 4. WAKS’larin taslak resmi [123]. WAKS’larm bes izoformu da ayni yapiya sahiptir ve hepsinin sitoplazmik kisimlari

(mor) % 87 birbirlerine benzerlik gdstermektedir. Amino uglar1 hiicre duvari ile baglantilidir. WAKs’larin hepsi
EGF tekrarlt bolgeleri (agik yesil) icerirler bu bolgeler membran igine yerlesik olan (transmembran) domain alan
(kirmizi) ile baghdir. Ekstraseliiler bolgeler % 40 — 64 oraninda kendi aralarinda benzerlik gosterirler, farkliliklar
degisik renklerle gosterilmistir.

Bitki WAKs (WAKs=Wall-Associated Kinases; hiicre duvar ile ilgili kinazlar)’lar EGF (epidermal
growth factor) motif yapisina benzer ekstraseliller domain alani, membrana yerlesik alan ve
sitoplazmik Ser/Tre Kinaz domain alani1 igermekte olup [123], ekstraseliiler bolgenin pektin baglayan
domain alan1 LRR desenine sahip olmayan yegane bir bolgedir [131].

WAKI reseptorleri tarafindan algilanan OG elisitorlerinin meyadana getirdigi hiicresel olaylar ROS
tretimi [42, 137-139], membran polarizasyonu ve iyon akiginin hizla degisimi [140, 141], savunma
genlerinin indiiksiyonu ve fitoaleksinlerin birikimi [142] gibi degisimleri kapsamaktadir. A. thaliana
ve Vitis vinifera’da yapilan galismalarda nekrotrofik funguslara karsi OG’ler yardimiyla harekete
gecirilen savunma tepkimeleri bitkilere dayaniklilik kazandirmustir [143, 144].

Genel olarak oOzetlenirse; birgok MAMPs/PAMPs/DAMPs grubunda yer alan ligandlarin ana
molekiiler yapilar1 karbonhidratlar, lipopolisakkaritler, peptidoglukanlar, oligogalakturonidler, seliiloz
vs ibaret olup, bu ligandlar1 algilayan reseptorler ise PRRs/WAKSs’larin ektodomain alanlarin
paratoplart ise lektin, 16sin, lizin igcerigine sahip bolgelerden olusmaktadirlar.

Son yillarda yapilan ¢aligmalar gostermistir ki bitkiler, hiicre duvarinda meydana gelebilecek bir zarart
sensoOr gibi algilayan reseptorler ile hiicre zararmi minimuma indirecek diizenleme mekanizmalari
gelistirmislerdir. Bu sensorler genellikle LRR kinaz ailesinin tiyeleri olup, THE1, FER, HERK, ANX
ve RLP44 hiicre duvarimin biitiinliigiini koruyan reseptorlerden bazilaridir [103, 145-153]. Yine ilk
kez 2014 yilinda kesfedilen yeni bir konu olan ekstraseliiler ATP'nin algilanmasi DORNI reseptorii ile
gerceklesmektedir [43]. Patojen varligini isaret eden ekstraseliiler DNA, ATP, NAD(P) molekiilleri de
bitkiler tarafindan tayin edilebilmektedirler [154].

3. SONUC

Bitki immiin reseptorleriyle ilgili genomiks, fizyoloji, biyokimya, hiicre biyolojisi, biyoinformatik gibi
alanlarda yapilan kapsamli denemelerin entegrasyonuyla saglanan bilgiler, ilgili konunun
biiylikliiglinii ortaya koymaktadir. Cesitli patojenlere karsi bitkileri korumak amaciyla, bitkilerin
gelisimlerinin ve farkli ¢evrelerde bitki-patojen iliskilerinin nasil yonlendirilmesi gerektigini bilmek
gerekir; bunun i¢in bitki immiinitesinin sinyal iletim ag modeli biiyiik bir potansiyel giice sahiptir.
Bitki PRR’leri mikrobiyel ve/veya bitki tiirevi olan genis bir ligand grubunu tanimaktadir, dolayisiyla
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tarimsal {riin bitkilerinde PRR’ler genis spektrumlu hastalik dayanikliliginin gen miihendislik
caligmalarinda da degerlendirilebilinir. Genetik miithendislik ¢aligmalariyla bitki korumada kullanilan
dogal, sentetik ve yari-sentetik yeni kimyevi ilaclar kesfedilerek elisitér olarak kullanilmak suretiyle
bitkinin genel veya 06zel bir patojene karsi immiin sistemi Onceden harekete gecirilebilir boylece
bitkinin 6n dayaniklilik kazanmasi saglanabilir. Bu tarz 6n elisitor uygulamalar1 2000°li yillarin
basindan beri bitki korumada kullanilmakla beraber patojene spesifik elisitor calismalarina da ihtiyag
vardir. Ozellikle PRR’lerin otofosforilasyonu, sinyal agimi yine PRR benzeri sentetik reseptorlerle
bitki ylizeyinde patojen elisitorler tuzaga diisiiriilerek elisitoriin fonksiyonu onlenerek patojenin bitkiyi
istilas1 engellenebilir. Benzer sekilde biyoteknolojik model sistemler gelistirilerilebilinir, bunun i¢in
ozellikle patolojik olarak konukgu olmayan bitki-patojen etkilesimlerinin PRR mekanizmalari ile ilgili
cok fazla detayli caligmalara ihtiya¢ duyulmaktadir. Konuk¢u olmayan bitki-patojen etkilesimlerinin
molekiiler mekanizmasi ile ilgili aragtirma denemeleri son derece yetersizdir.

Ancak bugiine kadar PRR genlerinin evrimsel iligkileri ve fizyolojik ¢alismalar1 bazi ¢igekli
bitkilerdeki aragtirmalarla sinmirli olup, ¢ok cesitli bitkilerin PRR’lerinin detayli analizleri ile ilgili
calisma bulunmamaktadir. Halen cesitli karasal bitkilere ait PRR’lerin genetik yapi, filogenetik,
protein yapi-fonksiyon analizleri ile ilgili ¢ok fazla aragtirmalara ihtiyag¢ bulunmaktadir.
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