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Yaprak Senesensi:
Fizyolojik ve Molekiiler Diizenlenmesine Bakis
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OZET

Bitkilerde goriilen, tiim bitki, organ, doku ya da hiicre 6liimii ile sonuglanan 6nemli bir gelisme siireci olan senesens ile ilgili caligmalar
1800°1ii yillarin sonlarina dayanmaktadir. ilk yillarda gézlemlerden olusan bu ¢alismalar, giiniimiizde teknolojinin ve genetik biliminin
gelismesiyle yerini kapsamli biyoteknolojik arastirmalara birakmistir. Diinyanin gesitli yerlerindeki arastirma merkezlerinde bilim
adamlar1 senesensin genetik mekanizmasinin aydimlatilmast ile ilgili deneyler yapmaktadirlar. Uzerinde en ¢ok arastirma yapilan senesens
¢esidi, yapraklarda goriilen ve klorofil kaybr ile karakterize edilen yaprak senesensidir. Senesens mekanizmasinin aydimlatilmasi ekonomik
diizeyde iiriin kalitesinin artirilmasinda, maydanoz, brokoli, 1spanak gibi sebze, domates, elma gibi meyve ve karanfil, Alstroemeria,
petunya gibi siis bitkilerinin raf émriiniin uzatilmasinda biiyiik yararlar saglayacaktir. Bu derlemede yaprak senesensinin fizyolojik ve
molekiiler diizenlenme mekanizmalari anlatilmigtir.

Anahtar kelimeler: Yaprak senesensi, klorofil kaybi, genetik mekanizma, fizyolojik diizenlenme

Leaf Senescence: A View of Its Physiological and Molecular Regulation

ABSTRACT

Studies related to senescence, which is an important developmental process in plants and leads to death of a cell, tissue or whole plant, is
based on the end of the 1800s. The preliminary studies were at observational level but they were replaced by comprehensive biotechnological
research in conjunction with the development of technology and genetic science. The scientists in various part of the world have carried
out experiments related to elucidation of the genetic mechanism of senescence. Leaf senescence is one of the most studied types occurred
in leaf and characterized by loss of chlorophyll. Elucidation of the mechanism of senescence will provide great economic benefits in
improving product quality and extending the shelf life of vegetables such as parsley, broccoli, spinach and fruit such as tomato, apple and
ornamental plants such as carnation, alstroemeria, petunia. In this review, regulatory mechanisms of leaf senescence were discussed.

Keywords: Leaf senescence, loss of chlorophyll, genetic mechanism, physiological regulation

I. GIiRiS saglikli bitkilerde de genetik olarak meydana geldigini

Senesens yasa bagli olarak hiicre, doku, organ ve organizma  bildirmislerdir [6,7]. Bir hiicrenin yasamsal ge¢misi mitotik

diizeyinde éliimle ya da yasam dongiisiiniin sona ermesiyle ~ V¢ post-mitotik siireglerden meydana gelir. Buna bagh

sonuglanan bitki gelisimindeki son evredir [1,2,3,4]. Azot,
kiikiirt, fosfor ve potasyum gibi 6nemli besinlerin taginmasi
ve geri doniisimii acisindan bir bitkinin gelisiminde
senesens hayati dnem tasimaktadir. Bu besinler senesens
olan yapraklardan aktif olarak biiyiiyen dokulara taginir,
boylece bitkinin biiyiimesi ve ¢ogalmasi desteklenmis olur
[3, 4]. Baz1 arastiricilar senesensin, elverissiz ¢evre kosullart
(kuraklik, sicaklik, azot eksikligi, yetersiz 1sik, hastalik
ve patojen saldirilar) sonucunda meydana gelmesinin
[5] yaninda, en uygun biiyiime kosullarinda yetisen

olarak bitkilerin mitotik ve post-mitotik senesens gosterdigi
tanimlanmistir (Sekil 1). Mitotik senesens (proliferatif
senesens) olarak da bilinmektedir ve germline benzeri
meristem hiicrelerinin mitotik hiicre bdliinmesine maruz
kalma yeteneklerini kaybettikleri zaman meydana gelir.
Kiiltiirdeki insan hiicreleri ve mayada goriilen replikatif
senesensin aksine bitkilerdeki mitotik senesens telomer
kisalmasi tarafindan kontrol edilmemektedir. Post-mitotik
senesens aktif bir bozulma siirecidir, yapraklar ve ¢icek
petalleri gibi organlarda meydana gelmektedir [8].
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Sekil 1. Bir hiicrenin yagam dongiisiiniin gosterilmesi. Hiicre
mitotik ve post-mitotik olmak iizere iki cesit senesense
maruz kalir.

II. YAPRAK SENESENSI

Yaprak gelisimi, yaprak taslaginin olusumundan yapragin
genisleme, olgunlasma ve bozulmasina kadar olan siireci
kapsar. Yaprak yasaminda olgunlasmadan yipranmaya
kadar olan son satha yaprak senesensi olarak adlandirilir.
Yaprak sararmasi, yaprak senesensinin goriiniir bir isaretidir
ve yesil pigment olan klorofilin yikimi ile sonuglanirken,
fotosentezde de gorev alan sari-kirmizi pigmentler olan
karotinoidler parcalanmazlar [9]. Bazi bitki tiirlerinde,
antosiyaninler ve diger pigmentlerin sentezi, senesens
stirecine eslik eder ve sonbahar yapraklarindaki cesitli
renklerin olusumuna katkida bulunurlar. Senesens sirasinda
klorofil kaybindan dolay1, yapragin fotosentetik kapasitesi
ani bir sekilde diiser. Karbohidrat, aminoasit ve diger
molekiillerin yapimi protein, lipid ve niikleik asit (DNA
ve RNA) gibi makromolekiillerin yikimiyla yer degistirir
ve serbest kalan besinler yeni tomurcuklar, geng yapraklar,
gelisen meyvalar ve tohumlar gibi bitkinin aktif olarak
biiyliyen bolgelerine taginirlar ya da gelecek biiyiime sezonu
icin govdelerde depo edilirler [10]. Bu nedenle besin geri
doniistim siireci, bitkinin iireme ve yasamini siirdiirme
sansini gelistirdigi i¢in evrimsel yetenegin bir 6rnegi olarak
distintilmektedir. Bu dongii, bliyiik yikim siireci ve besin
depolama sonunda o6liimle sonuglanmaktadir [8]. Yaprak
senesensi bitki yaprak gelisimindeki 6nemli evrelerden
biri olup, senesens ile ilgili genlerin (SAG= Senesens ile
iliskili genler= Senescence Associated Genes) anlatimini
icermektedir.  Senesens siirecinde yaprak hiicreleri
yap1, metabolizma ve gen anlatiminda oldukca diizenli

degisikliklere maruz kalirlar [1, 11].
2.1. Yaprak Senesensi Sirasindaki Hiicresel Degisiklikler

Senesens esnasinda bir hiicrede meydana gelen yikim
stirecine ragmen, hiicre son derece iyi organize edilmis
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yapisal degisikliklere maruz kalir. Genel olarak senesens,
yapraklarin u¢ bolgelerinde baglar ve vaskular demete yakin
hiicreler son olarak senesense ugrar. Hiicrelerde senesens
ile ilgili degisiklikler ilk olarak kloroplastta goriiliirken,
mitokondri ve nukleus senesensin son asamasina kadar
fonksiyonel olarak kalir [12, 13]. Ik énce genel olarak
kloroplastlarin yapist bozulur ve siirecin sonunda nukleus
yikilir. Bu siireg ile ilgili en detayli mikroskobik ¢aligmalar
piring koleoptillerinde yapilmistir. Piring koleoptillerindeki
tiim mezofil hiicreleri senesens sirasinda agagidaki sirasal
olaylar1 paylasirlar [14]:

N Kloroplast DNA simin yikimi,

N Nukleusun yogunlasmasi, kloroplastin ¢okmesi, bir
kloroplast hedefli fotosentetik enzim olan ribuloz-1,5-
karboksilaz/oksigenaz’in yikimi, tilakoid membranlarin
genislemesi, osmofilik globullerin sayisi ve boyutunun
artmast, sitoplazmanin yogunlagmasi,

N Nukleusun organizasyonunun bozulmasi ve tonoplastin
yikimi,

N Sitoplazmik yapilarin tamamen kaybi, hiicre geperi
yapisinin bozulmasi, mikroorganizmalarin hiicrelerarasi

bosluklara yayilmasi ve en sonunda hiicre i¢ine girmeleri.

Kloroplastlar, bir mezofil hiicresindeki proteinlerin % 70 ini
igeren organellerdir. Bu ylizden, nukleus gibi diger hiicresel
yapilar besin geri doniisiim siirecini tamamlamak igin
bozulmamis kalirken, kloroplastlarin ilk olarak yikilmasi
anlamlidir [15].

Senesens sirasinda, azot hareketi 6ziimlemeden tagimaya
degisir, fakat mitokondri taginma siirecine enerji saglamak
Mitokondriler ultrastriiktiirel
biitiinliiklerini ve mitokondriyal DNA’lerinin seviyelerini

icin aktif olarak kalir.

senesens boyunca muhafaza ederler [14]. Protein ve yaglarin
yikimi da besinlerin senesense ugrayan yapraklardan
aktarilmasiyla  birlikte [16].
endopeptidazlarin fotosentetik  proteinlerin

yer alir Senesensde
varliginin
devrini kolaylastirabildigi [17] ve diacilgliseroltransferazin,
senesens sirasinda lipidlerin hareketinde bir rol oynadigi
bildirilmistir [18].

Proteinlerin yikimi ¢imlenme, farklilasma, morfogenez
ve senesens gibi farkli geligsimsel evrelerde ¢ok 6nemli bir
mekanizmadir [19]. Senesens sirasinda klorofil ve total
¢Oziiniir proteinler bozulur ve proteolitik aktivite artar [20].
Senesens stiresince fotosentez azaldigi zaman, kloroplastlar
daha az NADPH ve ATP iiretirler. Bununla birlikte, enerji
katabolik islemler ic¢in gereklidir ve senesens sirasinda
yapraklarda solunumun arttig1 goriilmiistiir. Bu artis katabolik

islemler i¢in gerekli olan ATP 1n temini agisindan oldukga
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onemlidir [21]. Pisum sativum L.’de karanlik tarafindan
tesvik edilen senesens sirasinda mitokondrilerin ve yaprak
peroksizomlarinin sayisinin arttig1 rapor edilmistir [22].

Senesens  siiresince,  besinlerin  taginmasinda  ve
yikilmasinda rol oynayan bir¢ok enzim aktivitelerinin arttig1
gorlilmistiir [23]. Senesense ugrayan bezelye yapraklarinin
peroksizomlarinda H,O, seviyesinin ve superoksit dismutaz
(SOD) aktivitesinin arttig1, katalaz aktivitesinin ise azaldig1
gozlenmistir. Ek olarak, peroksizomlarda dehidroaskorbat
rediiktaz (DHAR) aktivitesi artarken, askorbat peroksidaz
(APX)
azalmaktadir [24]. Senesens sirasinda peroksizomlardaki
(Mn-SOD)

mitokondrilerdeki

ve monodehidroaskorbat rediiktaz aktivitesi

manganez-superoksit  dismutaz aktivitesi
bliyilk 0Olciide artarken, Mn-SOD
aktivitesinin Oonemli o6l¢iide azaldigr goézlenmistir [21].
Yapilan ¢aligmalarda, yaprak senesensi sirasinda, miktarlari
artan yaklasik 100 gen Arabidopsis, domates, misir, tiitiin,
patates, fasulye gibi cesitli bitki tiirlerinden izole edilmistir.
Bu genler proteinaz, niikleaz, lipaz, klorofilaz gibi yikici
enzimleri ve glutamat sentetaz gibi azot taginmasini saglayan
enzimleri kodlamaktadirlar [5, 25, 26].

2.2. Yaprak Senesensinin Tesviki ve Baslangici

Bitki gelisimi sirasinda makromolekiillerin  yikim1 ve
yapraklardan hiicresel komponentlerin tasinmasi dissal,
cevresel faktorlere bir cevap olarak meydana gelebilir.
Bitkiler kotiilesen gevresel durumlara ¢ok hizli tepki
gostermek zorundadirlar ancak hayvanlar gibi hareket
yetenegine sahip olmadiklari i¢in kendileri i¢in daha uygun
bulduklari bir yere hareket edemezler. Bitkiler cevap olarak
kendileri i¢in gerekli olmayan kisimlarini uzaklastirabilirler.
Benzer olarak, N eksikligi, 151k kisitlamalar1 ve kuraklik
stresi senesens baglangicini tetikleyerek, erken tohum
gelisimine ve indirgenmis bitki yasam dongiisiine neden
olabilir [27].

Senesensin baglangict i¢sel ve dissal faktorler tarafindan
kontrol edilir. Sicaklik, kuraklik, besin eksikligi, yetersiz isik,
goblge, karanlik ve patojen enfeksiyonu gibi birgok ¢evresel
ve biyolojik stres senesensi tesvik edebilir. Senesensi
etkileyen i¢ faktorler yas, bitki biiylime diizenleyicilerinin
konsantrasyonlar1 ve reprodiiktif biiylime gibi gelisimsel
siire¢leri igerir [8].

2.2.1. Yas

Dogal yasamda, bir bitki kagmilmaz bir sekilde yaprak
senesensini tesvik eden olumsuz ve stres faktorii igeren
cevrelerle karst karsiya gelmektedir. Arabidopsis’in de
icinde bulundugu bir ¢ok bitki tiirlinde digsal streslerin
yoklugunda, yaprak senesensi yasa bagli olarak meydana
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gelebilir. Yabani tip Arabidopsis bitkilerinden ve reprodiiktif
bliylimesi geciktirilmis (ge¢ ciceklenme mutantlar1 = late-
flowering mutants) ya da bozulmus (erkek ya da disi steril
mutantlar) mutantlardan alinan bireysel yapraklar ayni dmiir
uzunluguna sahiptirler [28].

2.2.2. Sekerler

Bitkilerde, seker durumu biiyiime ve gelismeyi idare
ederek igsel diizenleyicileri ve cevresel isaretleri ayarlar
ve koordine eder [29]. Genellikle bilim adamlar1 seker
yaprak
konusunda hemfikirdirler, ancak yaprak senesensinde yiiksek
konsantrasyona karsin diisik seker konsantrasyonlarinin
etkisi

konsantrasyonunun senesensini  diizenledigi

tartismalidir.  Yapraklar, fotosentez araciligiyla
sekerlerin dretildigi “birincil” bolgelerdir. Fotosentetik
aktivite, yaprak senesensi sirasinda keskin bir diisiis gosterir,
bu aktivite gdlge ya da tamamen karanlikta yagayan (etiyole)
yapraklarda da diisiiktiir ve bu durumlarin ikisi de yaprak
senesensini tesvik etmektedir. Bu bulgular, “sekerlerin
disiik konsantrasyonu yaprak senesensini tesvik eder”

Oonermesine neden olmaktadir [30, 25].

N Seker seviyeleri, senesense ugramayan Arabidopsis
ve tiitlin yapraklariyla karsilastirildiginda senesense
ugrayan yapraklarda daha yiiksektir [31,32].

N Arabidopsis, tiitiin ve domates bitkilerindeki yapraklarin
ekstrasellular alanlarinda sukrozun fruktoz ve glukoza
yikimini katalize eden bir enzim olan maya invertaz
enziminin anlatimi oldugu zaman, sekerler birikir ve
yapraklar erken senesense maruz kalirlar [33, 34].

2.2.3. Yaprak Senesensinin Diizenlenmesinde Etilenin Rolii

Etilen senesensi de igeren bitki biiyiime ve gelisiminin bir¢ok
yoniine karigan gaz halinde bir bitki hormonudur. Etilenin
absisyon, fide gelisimi, meyva olgunlagmasi, ¢igek ve yaprak
senesensinde birrole sahip oldugu gosterilmistir[35]. Etilenin
senesens ile iligkili fizyolojik siireglerin ¢ogunu tesvik ettigi
belirtilmistir [36]. Arabidopsis’in etilene duyarsiz mutanti
olan etrl in yapraklarinda ve sinyal taginmasi eksik olan
mutantlarda yaprak senesensi geciktirilmistir [37]. Antisens
teknolojisi yoluyla ACC oksidaz anlatiminin dolayisiyla
inhibisyonu domatesde yaprak
senesensinin gecikmesiyle sonuglanmistir [38]. Antisens

da etilen sentezinin
ACC oksidaz geni igeren transgenik karanfil bitkilerinde,
gigekler diisiik klimakterik etilen tiretimi gostermisler ve
petal senesensi gecikmistir [39]. Yapraklara disaridan etilen
uygulanmast epinastiye neden olur. Etilen, yapraklarda
ve ¢igek petallerinde, senesens ile ilgili degisiklikler de
meydana getirir. Etilenin bu olaylardaki rolii, giimis
thiosulfat ya da 1-metilsiklopropen gibi etilen inhibitorleri
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kullanilarak gosterilmistir. Bu inhibitorlerin kullanildig:
kesik ¢igek ve yapraklarda senesens onlenmistir [40]. Tiim
bu anlatilanlarin yaninda, temel olarak fazla etilen iireten
transgenik Arabidopsis ve domates bitkilerinin yapraklari
erken senesens gostermezler, bu durum yalnizca etilenin
yaprak senesensini baglatmak i¢in yeterli olmadig fikrini
vermektedir. Yasa bagli faktorlerin etilenin diizenledigi
yaprak senesensi i¢in gerekli oldugu varsayilmaktadir [8].
2.2.4. Absisik Asit

Absisik asit (ABA) bitki biliylimesi, gelisimi ve stres
cevaplart gibi bir¢ok fizyolojik olayr diizenleyen bir
bitki hormonudur [41]. Ilk calismalar disaridan ABA
uygulamasinin kesik yapraklarda senesensi tesvik ettigini
gostermistir ancak kesik olmayan yapraklarda bu etki
daha azdir [8]. Kuraklik, yiiksek tuz konsantrasyonu,
diistik sicaklik gibi ¢evresel stres durumlart siklikla yaprak
senesensini tesvik eder ve bitkiler bu sartlara maruz kalinca
yapraklardaki ABA konsantrasyonu artar [42]. Genetik
calismalar, ABA biyosentezi ya da sinyal yolu eksik ¢esitli
Arabidopsis mutantlarinda degistirilmis yaprak senesensi
fenotipleri aciga ¢iktigint gostermektedir [8].

2.2.5. Salisilik Asit

Salisilik asit (SA) hemen hemen tiim bitki tiirleri tarafindan
iiretilen fenolik bir maddedir. Konsantrasyonu tiirden tiire
ve dokudan dokuya degisiklik gostermektedir. Bitkilerde,
bitki
sinyal molekiildiir ve senesensde de rol oynamaktadir.

SA patojenlere karsi savunmasina karisan bir
Suda ¢oziilmiis bir tablet aspirinin kesik ¢igeklerin
yasaminl uzattigt gozlemlenmis olmakla beraber, SA
uygulamasi erken yaprak senesensini tesvik eder. Iicsel SA
konsantrasyonu senesense ugrayan yapraklarda senesens
olmayan yapraklardan 4 kat daha yiiksektir. SA-yikici
bir enzimin anlatiminin artirilmast sonucu yabani tiple
karsilagtirildiginda SA in miktarinin 6nemli 6l¢iide azaldig:
Arabidopsis mutantlar1 tiretilmigtir. Bu bitkiler, SA sinyal
yolu kusurlu Arabidopsis mutantlar1 gibi gecikmis yaprak
senesensi gosterirler [43]. Bu gozlemler SA in yaprak
senesensini tesvik ettigine isaret etmektedirler [8].

2.2.6. Jasmonik Asit

Metil jasmonat (MeJA), eterik yaglarin biiyiik bir kismini
olusturur ve oncli maddesi olan Jasmonik Asit (JA) in
senesensi tesvik ettigi ilk olarak kesik yulaf yapraklarinda
gosterilmistir [44]. Yapraklara meJA uygulamasi ile erken
senesens bagslatilabilmektedir [45]. Son yillarda  bitki
gelisiminin farkli evrelerinde de yaygm rol oynadiklari
rapor edilmistir [8]. Yapilan calismalar, disaridan JA
uygulamasinin yabani tip Arabidopsis’in kesik ve kesik
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olmayan yapraklarinda erken senesense neden oldugunu
isaret etmektedir. Ancak JA duyarsiz coi/ mutantin da
erken senesensi tesvik etmekte basarisizdir, bu durum JA
sinyal yolunun senesensi tesvik etmek icin JA e ihtiyag
duydugunu akla getirmektedir. Yaprak senesensi sirasinda
JA biyosentezinde rol oynayan genlerin kademeli olarak
anlattm1 artmistir ve senesense ugrayan yapraklarda JA
konsantrasyonu senesens olmayan yapraklardan dortkat daha
fazladir [46]. Jasmonik asitin tesvik ettigi yaprak sararmasi
gercektende aktif bir senesens siirecidir. Elde edilen bulgular
0zel olarak yaprak senesensi sirasinda anlatimi artan bir ¢ok
genin, ki bunlar senesens ile ilgili genler olarak adlandirilir,
sararan yapraklarda da anlatiminin oldugunu gostermektedir
[8]. Bunun yaninda, JA iiretimi ve sinyal taginmasi eksik
bir ¢ok Arabidopsis mutanti gecikmis yaprak senesensi
fenotipi gdstermemektedir [46], bu durum JA in senesens
de rol oynadigi fikrini reddetmektedir. Muhtemelen, JA
in yoklugunda diger faktorler yaprak senesensini tesvik
edebilmektedir [8].

2.2.7. Brassinosteroidler

Bu smif bitki steroid hormonlar1 yaprak senesensini de
iceren cesitli gelisimsel programlarda Onemli bir rol
oynarlar [47]. Yapilan ¢aligmalar sonucu elde edilen kanitlar
brassinosteroidlerin (BR) yaprak senesensini tesvik edici
roliinii ortaya koymaktadir. Ilk olarak, 2,4-epi-brassinolide
(eBR) in digsal uygulamasimin fasulye yapraklarinda [48],
salatalik kotiledonlarinda [49] ve domates meyvalarinda
[50] senesensi tesvik ettigi gosterilmistir. Ikinci olarak, BR
biyosentezi (6rn; det2) ya da BR sinyal yolu (6rn; bril) eksik
olan Arabidopsis mutantlar1 gecikmis yaprak senesensi
fenotipi gostermektedirler [51]. bril fenotipini baskilayan
bir mutasyon belirlenmistir. Bu mutasyonu igeren bitkiler
tesvik edilmis yaprak senesensi gosterirler [52]. Ayrica eBR
Arabidopsis’de senesens ile iliskili genlerin (SAG) bir alt
kiimesinin anlatimini da tesvik etmektedir [53].

2.2.8. Yaprak Senesensine Karigsan Genlerin Diizenlenmesini
Iceren Sinyal Yolaklar:

Yaprak senesensine karigan genlerin diizenlenmesinde is
goren en az 4 farkli sinyal yolu tanimlanmaktadir [27]:
1.Sitokinin seviyeleri: Sitokinin seviyesi yapraktaki esik
degerin altina diistiigli zaman senesens baslatilmis olabilir.
Sitokinin seviyelerini koruyarak senesensi tesvik eden
genlerin transkripsiyonel diizenlenmesi inhibe edilir ve
senesens baglangici engellenir [27].

2.Gelisen organlardan gelen sinyaller: Gelisen
organlar kesildigi zaman, yaprak senesensi baskilanir

hatta geri ¢evrilebilir [54]. Yiiksek miktarda -etilen
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ireten domates bitkilerinde cicekler ya da meyva alindig
zaman, muhtemelen gelisen organlardan gelen sinyal
yoksunlugundan dolay1 yaprak senesensi meydana gelmez
[55]. Bu sinyal, sitokinin esik sinyalinin iistesinden gelemez
clinkii yapraklarinda IPT (izopentenil transferaz) anlatimi
olan transgenik tiitiin bitkilerinde ¢igek ve tohum gelisimi
yaprak senesensini tesvik etmemistir [56]. Bununla birlikte,
normal bitkilerde sitokinin seviyeleri gelisen organlardan
gelen sinyaller tarafindan etkilenebilir.

3.Etilen: Gecikmis yaprak senesensi gosteren antisens
ve mutant ¢aligmalar etilenin senesens zamaninda degisiklik
yaptigint gostermistir. Artan etilen seviyesi senesensin hizini
ve yapraklarda senesens baslangicini programlar. Etilenin
senesens ile iliskili genleri dogrudan aktive etmedigi, ancak
muhtemelen diger sinyal yollariyla genlerin aktivasyonunu
degistirdigi goriiliir. Etilen fotosenteze karisan genlerin
anlatimini baskilamada bir role sahip olabilir [36].

4.Fotosentez iiriinleri ve diger metabolitlerin
seviyesi: Arabidopsis ve bazi diger bitkilerde senesens
baslangicinin en erken isareti karbon fiksasyon oraninin
azalmasidir ve yaprak maksimum geniglemesine ulasir
ulasmaz baslar [30]. Sabit karbon kullaniminin indirgenmesi
ile sonuglanan fotosentez azalmasi senesens ile iliskili

genlerin tesvikine neden olan bir sinyal olabilir.
2.2.9. Cevresel Faktorler ve Yaprak Senesensi

Senesens siirecini degistiren dis faktorler genellikle gevreyle
iligkilidir ve stres olarak tanimlanabilirler. Stres, erken
senesensin baslangicina neden olabilir ve bu durum iiriin
verimini azaltabilir. Dis ortamda; bitkiler soguk, kuraklik
ve UV-B stresi gibi abiyotik stresleri ve mikrobiyal ve
fungal saldirt gibi biyotik stresleri iceren sayisiz streslere
maruz kalirlar. Giin uzunlugu, sicaklik degisimleri, 151k
akisi, kuraklik, ozon, golge, yaralanma, UV-B ve patojen
enfeksiyonunu igeren cesitli digsal faktorler senesensin
baslangicini etkilerler [15].

Bitkiler strese cevap olarak ¢esitli savunma mekanizmalari
gosterirler. Bu savunma mekanizmalar: erken senesens,
pigment sentezi, SA ve JA gibi sinyal molekiillerinin
birikimini igerir [57, 58, 59]. Strese karsi olusan bitki
cevaplar1 fotosentezde gorev alan proteinler, pigmentler,
antioksidanlar ve patojenler ile iliskili proteinleri kodlayan
genler gibi ¢ok sayida genin transkripsiyonel aktivasyonu ile
sonuglanir [60].

2.3. Yaprak Senesensinin Genetik Diizenlenmesi

Diger bir ¢ok gelisimsel siire¢ gibi, yaprak senesensi pasif
yikict olaylardan ziyade genetik olarak kontrol edilen bir
siirectir ve dogrudan nukleusun kontrolii altindadir [8].
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Bu durum bir su bitkisi olan Elodea’ nin yapraklari ile
gerceklestirilen bir deney ile basitce agiklanabilir. Elodea
yapraklar1 hipertonik bir soliisyona yerlestirildigi zaman,
mezofil hiicreleri aniden ¢ok fazla su kaybederler (Sekil
2). Plazma membranlar1 hiicre g¢eperlerinden ayrilir yani
plazmoliz olur. Bazi hiicrelerde, protoplast iki esit parcaya
ayrilmistir, iki parca da protoplast igerirken yalnizca biri
nukleus icermektedir. Hiicrenin nukleus igeren yarisi
beklenen zamanda senesense ugrarken, nukleussuz yarida
senesens ciddi anlamda gecikmistir. Nukleussuz yaridaki
kloroplastlar yesildir ve fotosentetik aktivite devam
etmektedir [61].

. Kloroplastlar

Senesens olmug kloroplast.

. Nukleus

Plazma membrani

Hipertonik Ortam

!

Hiicre duvan

Nukleus igeren kisim Nukleus igermeyen Kisim

Sekil 2. Senesensin nukleus kontroliinde oldugunu gosteren
deney [61]

Yaprak, hiicrelerinin programlanmig hiicre &liimiine
gitmesi i¢in gen anlatimina ihtiyag duyar. Arabidopsis
thaliana’da 2500 kadar gen, bunlarin 130 dan fazlasi
kodlar,

sirasinda kopyalanmistir. Mutant analizleri ve fonksiyonel

transkripsiyon  faktorlerini yaprak senesensi
genomik yaklasimlar bu genlerin bir c¢ogunun yaprak
senesensinde Onemli roller oynadigini ortaya ¢ikarmistir
[8]. Son yillarda molekiiler biyoloji tekniklerinin yaprak
senesensi calismalarina uygulanmasi senesense ugrayan
yapraklarda anlatimi artis gosteren genlerin belirlenmesini
ve izolasyonunu kolaylasgtirmistir. Bu genlerin analizi ve
kodladiklar1 proteinlerin fonksiyonlarinin tanimlanmasi,
senesens sirasinda meydana gelen kompleks siireglerin nasil
bir araya geldiginin anlasilmasina izin verecektir. Bugiine
kadar, proteazlar ve niikleazlar gibi yikici enzimleri, lipid
ve karbonhidrat metabolizmasint kapsayan enzimleri
ve azot tasmmasi ile iliskili enzimleri kodlayan genler

tanimlanmis ve bunlar “senesensi hizlandiric1 genler” olarak
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adlandirilmiglardir. Senesense karisan siireci tamamen
anlayabilmek, gelisimsel ve stresle tesvik olan senesens
arasindaki farkliliklar1 belirleyebilmek i¢in senesensle artan
genlerin fonksiyonlarini aydinlatmak onemlidir. Senesens
sirasinda anlatimi degisen genler oksidatif stresten, protein
yikimi, sinyal iletimi, azot, karbon ve fosfor tasinmasi ile ilgili
olaylar1 igerirler [62]. Arabidopsis igin tamamlanmis genom
arraylerin kullanilabilirligi tanimlanmigtir ve bu durum
senesens ile artan genlerin tespitini kolaylastirmaktadir.
Eger benzer arrayler tahil tiirleri i¢in dretilirse, bu durum
gen anlatimlarini ve belki farkli bitki tiirlerindeki senesense
karisan siiregleri kiyaslamamiza olanak saglayacaktir.

2.4. Yaprak Senesensinin Engellenmesi

Bitki hormonlarindan sitokininler ve poliaminler yaprak
senesensinin inhibisyonunda 6dnemli rol oynarlar.

2.4.1. Yaprak Senesensinde Sitokininlerin Rolii

Sitokininler tohum gelisimi, fotomorfogenez, kok-gévde

farklilasmasi, apikal dominansi, hiicre bdliinmesi ve
senesens gibi bir¢ok bitki gelisim siireclerini diizenler [63,
64]. Yaprak senesensinde sitokininlerin inhibe edici rollerini
incelemek ve desteklemek icin 3 yaklasim geligtirilmistir
[65]:

1. Sitokininlerin disaridan uygulanmast,

2. Senesens sirasinda ve Oncesinde ig¢sel sitokinin
seviyelerinin dl¢limii,

3. Transgenik bitkilerde igsel sitokinin {iretiminin
manipulasyonu.

Arabidopsis  thaliana’dan alinan yaprak senesensine

0zgli SAGI12 diizenleyici geni, sitokinin-sentez enzimi

olan izopentenil transferazi (IPT) kodlayan genin
anlatimint yonetmek i¢in kullanilmigtir. IPT sitokininlerin
biyosentezinde ilk ve en 6nemli basamag: katalizler. Bir
yaprak hiicresinde senesens bagladigi zaman, SAGI2
diizenleyicisi /PT gen anlatimini yonetmek (idare etmek)
icin aktive olur, bu durum sitokinin biyosentezi ile
sonuglanir. Igsel sitokininlerin artis1 senesensi bilinmeyen
bir mekanizmayla inhibe eder. Senesens inhibe olur
olmaz, senesense 6zgii diizenleyici kisa zamanda inaktif
olur, bu durum sitokininlerin asir1 tretimini engeller.
Yikim sonucunda sitokinin seviyesi diistiigli ve yaprak
hiicreleri senesens olmaya basladig1 zaman, senesense dzgii
diizenleyici daha fazla sitokinin tiretmek icin yeniden aktif
olarak senesensi inhibe eder. Bu dongii oto-diizenleyici
(kendinden kontrollii)

olusturur (Sekil 3).

senesens inhibisyon sistemini
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55 promotor

A

;

izopentenil transferaz

Senesens |— Sitokininler

Sekil 3. Sitokininlerin kendinden kontrollii iiretimi yoluyla

bitki yasam siiresinin uzatilmasi [15].

Sitokininlerin senesensi geciktirici etkisi yaninda, yapilan
caligmalar yiiksek konsantrasyonlarda uygulanan Benzil
Aminopurinin (BAP) senesensi tesvik ettigini gostermistir
[66]. Arpa yaprak segmentlerine Kinetin uygulamasinin
senesens-spesifik  kloroplast polipeptidlerinin {iretimini
zayiflattigi gosterilmistir [67]. Goren ve Cag, (2007)
bir sitokinin tiirevi olan Benzil Adenin in disaridan
aycicegi
geciktirdigini  gostermislerdir [68]. Disaridan sitokinin

uygulanmasinin kotiledonlarinda  senesensi
uygulamasi, Pisum sativum L. yapraklarinda da lipoksigenaz
aktivitesini diisiiriir ve yaprak senesensini geciktirir [69].
2.4.2. Yaprak Senesensinde Poliaminlerin Rolii

Putresin, Spermidin ve Spermini igeren poliaminler (PA)
hiicre ¢ogalmasinda, hiicre biiylimesinde, proteinler ve
niikleik asitlerin sentezinde 6nemli rol oynayan hiicresel
elemanlardir [70]. Poliaminlerin bitkilerde post-mitotik
senesensi engellemede rol oynadigi, disaridan uygulanan
PA lerin klorofil kaybi ve membran peroksidasyonunu
engelleme yoluyla ve riboniikleaz ve proteaz aktivitelerinin
inhibisyonu vasitasiyla yaprak senesensini engelleyebildigi
gosterilmistir [8, 71]. Bitkilerde S-adenosil metiyonin
poliaminlerin ve etilenin biyosentezi i¢in ortak maddedir.
Transgenik tiitiin bitkilerinde etilen iiretimi antisens
teknolojisi ile bloke edildigi zaman, S-adenosil metiyonin PA
biyosentez yoluna yonlendirilir, PA konsantrasyonu biiyiik
olgiide yiikselir ve stresin tesvik ettigi yaprak senesensi
geciktirilir [72]. Bunun yaninda, etilenin senesensi tesvik
ettigi bilinmektedir, bundan dolay1 etilen biyosentezinin
bloke edilmesi bu transgenik tiitiin bitkilerinde gecikmis
yaprak senesensi fenotipinin goriilmesine en azindan kismen
katkida bulunabilir [8].



Yaprak Senesensinin Diizenlenmesi

Marmara Fen Bilimleri Dergisi 2015, 3: 83-92

III. APOPTOSIS/PROGRAMLANMIS HUCRE OLUMU

Hayvanlarda oldugu gibi bitkilerde de programlanmis
hiicre 6liimil ya da apoptosis, genetik olarak kontrol edilen,
hiicre farklilagsmasinin son safhasidir. Bazi durumlarda
olirken 0zel fonksiyonlar kazanirlar (vaskular dokular,
lifler gibi) ya da tam tersi olarak hiicreler gorevlerini
tamamladiktan sonra 6liirler. Bu tiir programlanmis hiicre
6liimiine gelisimsel hiicre 6liimii ad1 verilmektedir ve igsel
bir program tarafindan kontrol edilmektedir [73]. Diger
cesit hiicre 6liimi ise biyotik ve abiyotik uyarilar igeren
farkli gevresel sinyaller ya da patojen saldirilart sonucu
olusur orijinal hiicre programinda degisiklik yaparlar.
Senesens siklikla apoptosis ile iliskilendirilmektedir.
Bitkilerdeki programlanmis hiicre 6liimii patojenlere karsi
asir1 duyarlilik cevabi ve trakeal elementlerin gelisimini
iceren Ozellesmis durumlara yanit olarak ortaya cikar.
Senesens geciktirilebildigi ve geridoniisiimlii olabildigi
icin programlanmig hiicre 6limiinden farkli olabilmektedir
[74]. Senesens iki asamada meydana gelir. ilk asama geri
dontisimlidir ve hiicreler canliliklarini siirdiiriirler, ikinci
asama hiicre Olimiiyle sonuglanmaktadir [59]. Sitokinin
uygulamas1 sararmis bir yaprak da yeniden yesillenmeyi
tesvik edebilir, protein sentezi ve fotosentetik aktiviteyi
yeniden diizenleyebilir [75]. Programlanmis hiicre 6liimii
ise geri doniisiimsiiz bir olaydir. Senesensin amaci yapragin
6limii degildir ancak senesensin bitiminden sonra 6lim
meydana gelmektedir [59]. Bu durum programlanmis hiicre
6liimiiniin, senesens siirecinin temel olmayan bir bdlimii
oldugunu gostermektedir.

IV. SONUC

Senesens biyokimyasal ve sitolojik olaylardan meydana
gelir. Senesens gelisimsel ve ¢evresel sinyallerin tetiklemesi
ile baslayan, genetik olarak denetlenen bir siirectir. Senesens
sirasinda pekgok genin anlatimi azaldigi gibi senesens ile
iligkili genlerin anlatimi ise artmaktadir. Bitki senesensini
kontrol eden genlerin anlagilmasidaki artis gelecekte bir gok
uriin tlirtindeki tarimsal 1slah i¢in ¢cok dnemlidir. Senesensin
geciktirilmesi bugday ve misir gibi taneli bitkilerde tane
veriminin arttirilmasina yardimei olur ve herdem yesil tiirler
Stres
tarafindan tesvik edilmis erken senesens mahsullere zarar

bazi1 tahil gelistirme programlarinda kullanilirlar.

verici bir etkiye de sahiptir. Herdem yesil bitkiler arttirilmis
stres direnci gosterebilirler. Ek olarak, hasat sonrasi tesvik
olmus senesens tarafindan olugmus kalite kaybr yesil sebzelerin
raf omriinde ciddi bir negatif etkiye sahiptir. Sararmanin
gecikmesi tedarik zinciri boyunca olusan zarari azaltacaktir.
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Olgunlasmadan, once hasat edilen sebzeler, enerji, besin
ve hormon kaynaklarindaki ani kesilmeden dolay1 oldukc¢a
biiyiikk strese maruz kalirlar. Sonug olarak, Asparagus ve
brokoli gibi sebzeler depolarda senesens olurlar ve ¢ok kisa
raf omriine sahiptirler. Klorofil kaybi, hiicre yapisindaki
bozulmalar ve son olarak hiicre 6limii gibi degisikliklerin
cogu yesil sebzelerin depolanmasi sirasinda goriliirler ve
gelisimsel yaprak senesensi sirasinda goriilen degisikliklerle
benzerlik gosterirler.
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