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Bitki Hastahlk Dayamkhlik Proteinleri: Immiin Savunma

Molekiilleri Olarak R-gen Uriinleri

Berna Bas'*

OZET

Cogu bitkinin NBS-LRR proteinlerini kodlayan hastalik dayanikliligr ile ilgili R genleri,
sistemik olarak kazanilmig imminitede islevseldir, kisaca ETI olarakta bilinir. Patojen
organizmalar hiicre yiizey reseptorleri ile harekete gecirilen PTI immiiniteyi bertaraf ettikten
sonra, daha sonraki asamada ETI immiinite aktif hale gegmektedir. Ayni zamanda patojen
organizmalarin efektorleri direkt sitoplazmaya ulasinca, efektorleri taniyan R proteinleri
araciligi ile PTI’nin etkisinden daha hizli ve gii¢lii bir ETI immiin tepki gelismektedir. Patojen
efektorlerinin ¢ogu, epitop-paratop iliskisindeki yapisal interaksiyona benzer sekilde direkt
veya indirekt olarak R-gen proteinleri ile reaksiyona girerler. Bilinen biitiin biyotik faktorlere,
birbirine benzer tepki veren bitkiler ne tiir mekanizmalarla ¢ok gesitli patojen efektorlerini
tamimaktadirlar? Ancak bitkilerdeki hiicre igi ornek-tanima reseptorlerinin molekiiler
mekanizmalariyla ilgili birgok yaklasim mevcut olmakla beraber, her mekanizmaya ait sonuglar,
kigisel olarak arastirmacilarin kendi 6zel ¢alismalarindan elde edilmistir. Cok ¢esitli efektor-
reseptor tanimanin molekiiler interaksiyonunda gegerli olan toplam kag farkli strateji modelinin
islevsel oldugu bilinmemektedir. Bu nedenle sunulan derlemede, birgok farkli efektorler ile
intraseliiler reseptorleri arasindaki fiziki baglantinin molekiiler mekanizma ¢esitlerine
odaklanilmugtir.

Plant Disease Resistance Proteins: R-gene Products as
Immune Defense Molecules

ABSTRACT

Disease resistance-related R genes encoding NBS-LRR proteins are functional in systemic
acquired immunity, briefly referred as ETI, in plant pathology. Upon infection of pathogens at
first stage of plant immune responses, if plant pathogens subvert PTI immunity that activated
by cell membrane surface receptor, then ETI immunity is initiated the relay to second step of
defense. Also when pathogen effectors are directly translocatedinto cell cytoplasm across host
membranes where can be faced with plant R proteins, ETI immunity develops faster and
stronger than PTI efficacy. A great number of pathogen effectors are directly or indirectly
reacted with R-gene proteins in similar to epitope-paratope structural interaction. With what
kind of mechanisms do the plants that show similar immune responses to all known biotic agents
recognize the effectors of a wide variety of pathogenic organisms? However, many approaches
are available involved in molecular mechanisms of intracellular pattern-recognition receptors in
plants, findings for each mechanism have been obtained from specific workings of personally
researchers. It is not known how many different strategy models prevailing in molecular
interaction of a wide variety of effector-receptor recognition are functional. So in the presented
review article is focused just to molecular mechanism kinds of physical connection between
many different effectors and intracellular receptors.

! Gaziantep Universitesi, Fen-Edebiyat Fakiiltesi, Biyoloji Boliimii, Gaziantep/ TURKIYE
*Corresponding Author: bas@gantep.edu.tr Tel: +90 (342) 3171924

MAKALE GECMISi
Gelis

18 Mayis 2021
Kabul

15 Temmuz 2021

ANAHTAR
KELIMELER
Bitki hastalik
dayanikliligryla
ilgili proteinler, R-
gen proteinleri,
Efektor-reseptor
interaksiyonlari,
NB-LRR proteinleri

ARTICLE HISTORY
Received

18 May 2021
Accepted

15 July 2021

KEY WORDS
Proteins related
with plant disease
resistance, R-gene
proteins, Effector-
receptor
interactions, NB-
LRR proteins

523


mailto:bas@gantep.edu.tr

Giris

Cesitli patojen mikroorganizmalarin saldirisina siirekli maruz kalan bitkilerin,
patojenlerle aralarindaki amansiz savas durmaksizin siirmektedir. Tarimin baglangicindan
itibaren bitkisel hastaliklar nedeniyle meydana gelen {iiriin kayiplari aglik, yetersiz
beslenme gibi sorunlar1 da beraberinde getirmektedir [1, 2]. Bu nedenlerle bitki hastalik
kontroliiniin 1slah arastirmalarinda, fitopatoloji ve tarimsal kimya endiistrisi biiyiik bir
Oneme sahiptir. Bitkilerin hastalik kontrol mekanizmalar1 tarafindan neden olunan
seleksiyon baskisini patojen organizmalar ¢ok hizli ekarte etmekte, bunun sonucunda da
bitki hastalik dayaniklili§i ve pestisidlerin etkinligi siirekli olamamaktadir [2, 3]. Son
yillarda molekiiler bitki-patojen interaksiyonlarinda yeni anlayislar ortaya ¢ikaran temel
arastirmalar iizerinde yogun caligmalar yapilmakta olup,®‘fitopatojen organizmalarin
bitki immiinitesini nasil devre dis1 biraktigi, patojeni tantyan bitki hiicre reseptorleriyle,
patojene ait efektor-elisitor biyolojisi, bitkisel hiicrelerin sinyal yolaklari’” gibi konular
ilgi odag1 olmaya baglamistir [4, 5, 6]. Besin giivenligi ve bitki hastalik dayanikliligini
artirmak icin bitki sinyal yolaklarinda islevsel olan hiicresel olaylarin aciga ¢ikarilmast,
genetik olarak bitki korumada 1slah amacl yeni yaklasimlarin gelistirilmesinde 6nemli
bir potansiyele sahiptir. Bitki patojenlerinin infeksiyon stratejilerini anlamak i¢in sadece
bitki savunmasinda gorev alan bilesenlerin (veya molekiillerin) ortaya ¢ikarilmasi yeterli
degildir. Ayn1 zamanda efektdrlerin viriilenslik mekanizmasinin da bilinmesi gereklidir.
Bitki hiicrelerinin biyotik bir sinyali hiicre yiizey reseptorleriyle algiladiktan sonra
sitosolik reseptorlerle baglantili olarak karmasik bir ag mekanizmasiyla niikleusa kadar
ilettigi bilinmektedir [7]. Bu sinyaller yoluyla bitkiler kendi hiicrelerinde 6nceden
mevcut olan sekonder antimikrobiyal kimyasallar1 kullanarak ve savunma tepkimelerini
tesvik ederek, patojen saldirilarina karsi koymaktadirlar [8]. Bitkiler ¢ok 6zel patojen
wrklarmin infeksiyon sirasinda lrettigi proteinleri tayin edebilen karmasik tanima
sistemleri gelistirmislerdir. Efektor olarak isimlendirilen patojene ait bu proteinler, bitki
hastalik dayaniklilik (R; Resistance) proteinleri araciligi ile son derece 6zel olarak
taninmaktadirlar [9]. Gliniimiize kadar bitki immiin sistemlerine ait yaklasik olarak 600
farkli R geni rapor edilmistir [10]. Bu derlemede, reseptor olarak islev goren farkli R gen
ve irilinlerinin, fiziki olarak reseptor-efektér baglanma modeli ve dolayisiyla da
fizyolojisini ilgilendiren Ornekler son geligsmelerle birlikte verilerek bitkilerde hastalik

kontroliiniin yeni uygulamalar1 ve gelecekteki potansiyelleri 6zetlenmistir. Once temel
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savunma ve tesvik edilen savunma arasindaki farklara kisaca deginilmesi daha yararli

olacaktir.
Bitki Hastalik Dayaniklihginda Temel Savunma

Bitkiler, immiin reseptorleriyle patojenleri algilayacak bir¢ok stratejiler gelistirmislerdir.
Klasik olarak bitkiler, baglica iki temel hastalik dayaniklilik modeline sahiptirler, bunlar
1) temel savunma ve 2) R-gen araciligi ile gelisen savunmadir [11, 12]. Temel savunma
hem konukguya 6zel (host-specific) hem de konuk¢uya 6zel olmayan (non-host specific)
dayaniklilik seklinden ibaret olup, ‘‘konuk¢uya ozel olmayan dayanmiklilik’> modeli ¢ok
fazla patojen takimi ile meydana getirilir ve infeksiyonlara karst savunmanin ilk
asamasini olusturan bitkiler i¢in genel bir dayamikliliktir [13, 14, 15]. Eger hastalik
dayaniklilig: bitki ¢esidine 6zgii ise *“konuk¢uya ézel dayaniklilik’ olarak ifade edilir ve
0zel organizmalar tarafindan tesvik edilir [16]. Bitkiyi istila eden patojenlerin salgiladigi
hidrolitik enzimlerle pargalanan bitki hiicre duvarindan agiga ¢ikan fragmentlerden
lipopolisakkaritler, kitin, glukan, flagellin gibi bitkiye zarar veren molekiiller PAMP
(Pathogen-Associated Molecular Patterns; Patojenle Ilgili Molekiiler Ornekler) grubunda
yer alir ve bunlar bitki temel savunmasinin elisitérleridirler [17, 18, 19]. Patojen
organizmalar gibi apatojen organizmalar da yukarida adi gecgen elisitor (yani
PAMP/MAMP gibi; MAMP Microbe- Associated Molecular Patterns; Mikropla Ilgili
Molekiiler Ornekler) grubu molekiiler bilesenlere sahip olduklari igin bitkilerde temel
savunmay1 tesvik edebilmektedirler [20, 21]. Epitop gorevi yapan PAMP/MAMP
molekiilleri genellikle bitki hiicrelerinin hiicre dis1 yiizey reseptorleri ile algilanmakta
olup, bakteriyel soguk sok proteini, translasyon elongasyon faktor-Tu gibi baz1 PAMP’lar
da hiicre dis1 molekiillerdir [18]. PAMP molekiilleri bitkide PTI (PAMP-Triggered
Immunity = Patojenle Ilgili Molekiiler Ornekler ile Uyarilan iImmiinite) savunmay: tesvik
ederken, hiicre i¢i patojen efektorleri de 6zel R proteinleri ile tayin edilir ve ETI (Effector-
Triggered Immunity = Efektor ile Uyarilan Immiinite) immiiniteyi tesvik ederler [22].
Sekil 1’de 6zet olarak verildigi gibi eger patojen PTI savunmanin iistesinden gelirse,
ardindan ETI immiinite aktiflenmeye baslar. Ancak sadece bitkiye adapte olabilen
mikroorganizmalarin efektorleri, bitkinin R-gen iirlinii olan proteinlerini aciga
cikarabilmektedir. Boylece bitki R-gen protein reseptorleri yardimiyla patojen efektorleri

algilanarak bitkide gii¢lii bir savunma tepkisi olugmaktadir [20].
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Sekil 1 Elisitor/efektor-reseptor interaksiyonunun genel semasi [23]

Sekil 1’e gore PTI, bitki hiicrelerinin sitoplazma membran ylizeyinde lokalize olan
reseptorlerin (PRRs; Pattern Recognition Receptors = Ornek Tanima Reseptdrleri)
aktivasyonuyla tetiklenir, bu reseptorler genellikle reseptor-kinaz proteinleri veya
reseptor-benzeri proteinlerden ibarettir (RLPs/RLKSs reseptdr benzeri proteinler/kinazlar
olarak da bilinirler). ETI tepki ise, sitoplazmik NB-LRR yapida olan dayaniklilik veya R
gen proteinleri ile baglatilir [24, 25].

Tesvik Edilen Savunma: Bitki R-gen Dayamikhilig:

Bitkiler, kendilerini istila eden fitopatojen organizmalarin aviriilenslik (Avr) faktorleri
olarak salgiladiklar1 efektor proteinleri tayin edecek olan R-genleri tarafindan kodlanan
reseptorler sayesinde algilanan ve sonugta bitki immiin tepkiyi uyandiracak savunma
modeline de sahiptirler. Eger patojen Avr (Antiviriilens) genine sahip degilse, bitkideki
ilgili R-geni de etkin olamaz. Fitopatojen bakteriler salgi sistemleri (T3 SS) araciligiyla,
aviriilens genleri (Avr) tarafindan kodlanan diger ismi ile ‘‘efektdr gen’’ olarak
isimlendirilen gen iirlinii molekiillerini direkt olarak bitki hiicresinin sitoplazmasina
birakarak bitkiyi infekte ederler [26]. Bu efektorler sayesinde bitkinin fizyolojisi, ya
patojenin konukgu bitkiyi kolonize etmesine yardimci olmak i¢in ya da konukgu bitkinin
savunma reaksiyonlarina engel olmak amaciyla patojenin amacina uygun olarak
degistirilir. Buna karsin bitkiler de, patojen dayanikliliginda fonksiyonel olan R-gen
aractli dayaniklilik proteinlerini iireterek immiin tepki gelistirirler [27]. Gen-I¢in-Gen
iligkisi icinde ele almman bu dayaniklilik modelinde, sadece hastalik dayaniklilik geni

tastyan bitkiler belli efektdrlere sahip olan patojen irklarina engel olmaktadirlar. Bakteri,
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viriis, fungus, oomiset, bocek gibi ¢esitli organizmalarda bulunan efektorler sayesinde bu
zararl ajanlar, konukcu olduklar1 bitkide dayaniklilik tepkisini harekete gecirmektedirler.
Bu tarz bitki dayaniklik tepkimeleri; programli hiicre dliimleriyle (PCD) sonug¢lanan
Hipersensitif Reaksiyon (HR) ve HR’nin geri planinda bulunan sinyal mekanizmalarinin
harekete ge¢mesiyle hiicre dis1 alandan hiicre icine Ca*? girisi, anyon miktarindaki artisla
oksidatif stres artis1, savunma genlerinin aktiflenmesi, sonug olarak da lokal ve sistemik
dayaniklilik yani kalitatif dayaniklilik gelismektedir [28]. Pas funguslarina ait efektorler
de, infeksiyon sirasinda haustoriumlar vasitasiyla konuk¢u bitkinin sitoplazmasina
taginmaktadir [29]. Tipik 6rnekler RTP1 ve AvrM efektorleridir, viriilenslik fonksiyonlart
bilinmemekle beraber bu efektérlerden RTP1’in reseptorii heniiz rapor edilmemistir [30,
31, 32].

Bitki R-gen Protein Simiflar

Bitki R gen grubunda yer alan dayaniklilik gen proteinlerinin siniflandirilma temeli
standart olmayip, molekiil i¢indeki amino asit dizilimi, hiicre membraniyla baglantili
protein domain alanlari, referans alinan bitki c¢esitleri, dayanikliligin molekiiler
mekanizmalar1 gibi gesitli 6zelliklere dayali siniflandirilma 6rnekleri bulunmaktadir [20,
24, 25, 33, 34]. Angiosperm bitkilerin R-gen proteinleri domain alanlart ve protein
organizasyon yapilari esas aliarak siiflandirilmaktadir [35, 36].

Bitki hastalik dayanikliligindaki R-genleri; ¢ok biiylik ve ¢ok ¢esitli bir protein sinifini
kodlar ve bakteri, viriis, fungus, nematod, bocek gibi ¢esitli biyotik organizmalarin tayin
edilmesinde gorev yaparlar. R-gen proteinleri yapisal olarak NBS-LRR (Nucleotide-
Binding Site Leucine-Rich Repeat; bazen kisaca NLRs olarak da ifade edilmektedir)
molekiilleridir [37]. Bitki NLR grubu molekiillerin hepsi sensor veya dedektor gorevi
yapan, bitkilerde bol miktarda bulunan, molekiiler agirhig biiylik olan ve g¢esitli
fitopatojen mikroorganizmalar1 tanityan proteinlerdir [38]. Sekil 2’de NLR’nin genel
modiiler yapisi verilmistir [39]. Bir NLR molekiilii dort farkli domain alana sahip olup bu
domainler linker molekiiller ile birbirlerine baglidir. Domain alanlar1 degisken olan bir
N-terminal domain, NBS domain, LRR domain alan ve degisken olan bir C-terminal
domain alana sahiptir [37]. Her alan immiiniteyi harekete gegirmede Onemli rollere
sahiptir. Kapsamli bitki genom analiz sonuglar1t NLR’lerin ¢ok ¢esitli oldugunu gostermis
olup, biitiin R gen proteinleri sinifinda yer alan reseptdrlerin domain alanlarinin énemli

bir yiizdesi NLR yapidadir (Sekil 2). Bu NLR dedektor molekiilleride DNA baz dizi

527



yapisina bagli olarak ekzon-intron yapilarina gére TNL, CNL ve RNL seklinde kladistik
smiflara ayrilmaktadir [34, 35, 40]. TNL; N-terminal Toll-interleukin NBS-LRR (TIR-
NBS-LRR) CNL; Coiled-coiled-NBS-LRR (non TNL); RNL; Resistance powdery
mildow8 (RPW8)-NBS-LRR (non TNL).
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Sekil 2 NLR’nin basit modiiler yapisi [37] (a), NLR nin aktif duruma gegisi [39](b)

Sekil 2’ye gore reseptor-efektoriin taninmasi ii¢ adimda gergeklesir: 1) mikrobiyel
molekiil, efektér veya efektoriin konukcuda degisime ugrattigi konukcunun molekiilii
direkt ya da indirekt olarak NLR aracilif ile fiziksel baglanti kurar. Bu tanima olay1 ile
ilk molekiiler diizenlenme gerceklesir ve NB domain bolgesinden LRR domain bolgesi
serbest hale geger. Boylece LRR’nin de inhibitor etkisi ortadan kalkar. 2) NB domain
alan1 inter- veya intra-molekiiler olarak karsilikli niikleotit degisimleri i¢in hazir hale gelir
ve ardindan NLR aktif hale geger. 3) Bu dongii devam ederken ikinci bir konformasyon

degisimi ile N-terminal domain bolge serbest kalir. Ardinda da savunma olaylar1 gelisir.
Sitoplazmik NLR’nin Yapis1 ve Islevi

Belirli CC ve TIR domain yapilarinin varligryla beraber N-terminal bdlgesinin, bekgi
hioptezine (guard hyphothesis) gore hiicre i¢inde gdzlenen yabanci proteinlerle veya
epitop-paratop baglantisindan sonraki gelisen olaylarda yer alan sinyal molekiilleriyle
protein-protein interaksiyonlarinda yer aldigi diistiniilmektedir [41]. NBS domain
bolgesi; *NB-ARC domain olarak da isimlendirilir [42, 43, 44, 45]. Bu domain alan farkli

motif yapilarina sahiptir ve hastalik sinyal yolaklarinda ATP nin baglanmasi/hidrolizi ile

528



aktif-inaktif doniisiimle salter gorevi yapmaktadir. Hayvansal NB domain alan,
oligomerizasyon igin gereklidir [40]. C-terminal’de bulunan LRR domain alan ise,
efektoriin taninmasindan sorumlu bolgedir ve oto-inhibitor olarak goérev yapar. Yani
reseptor-efektor baglantisindan sonraki gelismesi gereken olaylara ait sinyallerin
otomatik olarak kendi kendine aktif hale gegmesine engel olur [46]. Baz1t NLR’lerin LRR
bolgelerinin silinmesi otoimmiinitenin siirekli olarak tesvik edilmesine neden olmaktadir
[47, 48]. C-terminal domain alan, farkli N-terminal domain alanlarina sahip NBL’lerde
de farklilik gostermektedir [37]. *NB-ARC: Nucleotide-Binding Adaptor Shared by
APAF1 (Apoptotic Protease- Activating Factor 1), R proteinleri ve CED-4).

R Proteinlerinin Hiicre-ici Algilama Mekanizmalari

Bitki hiicreleri, sitoplazmalarinda mikrobiyel efektorlerin algilanmasindan sorumlu
cesitli mekanizmalar gelistirmislerdir. Genel olarak bu mekanizmalar asagida Gzetle
aciklandigr sekildedir (Sekil 3). Konukgu bitkinin sitoplazmasinda bulunan patojene ait
bazi efektorler, bitki R proteinleriyle direkt interaksiyona girebilmektedir. Baz1 efektorler
ise konukgu bitkideki fizyolojik degisimlerden sorumlu olup indirekt olarak
algilanmaktadir. Transkripsiyon aktivator-benzeri efektorler (TALEs: Transcription
Activator-Like Effectors) de executor genleri (yOnetici gen olarak diisiiniilebilir) aktif
hale getirerek bitki duyarlilik genlerinin transkriptlerini degisime ugratarak fonksiyonel
olmaktadir. Bir kisim bitkilerde patojen efektorlerine karsi direkt veya indirekt duyarlilik
kayiplar1 meydana gelmek suretiyle veya resesif olan dayaniklilik genleri aktif hale
gelerek dayaniklilik kazanilmaktadir. Bazi efektorler de APR (Adult Plant Resistance)

genleri ile olgun bitkilerde kismi dayaniklilik saglamaktadir.
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Sekil 3 R proteinlerinin sematik molekiiler mekanizmasi [33]. Semada 1 ve 2 nolu: mekanizma

bitki membran yiizey reseptorlerinin ektraseliiler algilamast ile ilgili olup, 3-9 arasi mekanizma
ise hiicre i¢i algilamayi ilgilendirmektedir
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Bitkide bazi hiicre ici efektorler bitki R proteinleriyle direkt olarak algilanmaktadur.
Efektorlerin sitoplazmik NLR’lere direkt baglanmasiyla direkt algilamanin fiziki yapisi
da ortaya c¢ikmakta, bu da alginin molekiiler mekanizmasma ulagilmasini
kolaylastirmaktir. Konuyla ilgili birgok ¢alismalar mevcut olup ketene ait L5/L6/L7
reseptorleri efektorle baglandigi zaman reseptdriin agik-kapali pozisyonunda nasil
stabilize oldugu asagida Orneklenmistir [49]. Bu reseptdr proteinler, pas fungusu
Melampsora lini’nin polimorfik AvrL567 efektorlerinin  6zgiil yapisiyla ayirt
edilmektedir. L5 ve L6 proteinleri, ilgili efektdrle direkt olarak interaksiyona girerek
dayaniklilik reaksiyonlarini tetiklemektedir. Polimorfik olan L6 ve L7’ nin molekiiler-i¢i
ve -arasi interaksiyonla, AvrL567 efektorlerinin reseptorlere baglanmasi ya tesvik
edilmekte veya engel olunmaktadir. Bdylece gereksiz bir sekilde immiin olaylarin
tetiklenmesi de dnlenmektedir. Dolaysiyla ortamda efektor varsa ilgili immiin genlerin
aktivasyonu, inhibisyonu veya otoinhibisyonu gelismektedir, efektor yoksa L
reseptoriiniin biiyiik bir kismi1 inaktif olmakta az miktarda kismi1 da muhtemel bir efektore
kars1 aktif pozisyonda hazir bulunmaktadir. Sonugta L gen bolgesinde sinyal vermeden
sorumlu olan bolgede goriilen polimorfizm ortaklasa bir etkilesimle kiimiilatif bir etki
yaratabilir.

Patojen efektorlerinin ¢ogu konukg¢u bitki sitoplazmik NLRs’lerle indirekt olarak
algilanmaktadir. Efektorlerin konukgu tarafindan indirekt algilanmasi ¢ sekilde
gelisebilir; ya konukgu proteinleri ile efektorlerin interaksiyonlar: konukcuya ait diger
aract molekiillerle gozlemlenerek veya konukgu proteinlerinde godzlenen enzimatik
degisimlerle ya da hiicresel homeostaz degisimleri gozlenerek bitki immiin tepkisi
gelismektedir [33]. Her lic mekanizmaya ait 6rnekler asagida verilmistir. Konukcu bitki
proteinlerinde meydana gelen konformasyonel degisimler yoluyla yaratilan yeni
proteinler ya efektorii hedeflemekte ya da efektdr hedefinin taklitciligi yoluyla etki
gostermektedir. Burch-Smith ve ark. [50], yaptig1 ¢alismada tiitiinde bir R geni olan N
proteini ile tiitlin mozaik viriisiiniin replikaz molekiiliiniin (p50 olarakta isimlendirilir)
indirekt baglantisin1 rapor etmistir. Hem bitki N proteini hem de virlis p50 proteini
sitoplazmada da niikleusta da bulunabilmektedir. Viriisiin p5S0 efektdrii niikleusta yer alsa
da bir immiin tepki gelismemektedir. Asagidaki sekil 4’te gorildiigii gibi viral p50
efektort, bitkinin sitoplazmik N proteinin TIR-NB bolgesine baglaninca oligomerize olan

N proteini konformasyonel degisim gecirmektedir. Ardindan da N proteinin NB- LRR
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domain alani ilgili efektdre baglanmaya hazir hale gelmektedir. Bu degisimin niikleusta
yer alan N proteinine bilinmeyen bir mekanizmayla iletilerek N’nin aktif hale gegmesinin
saglandig1r ve boylece konuk¢u savunma tepkimeleri harekete gecirildigi bildirilmistir

[50].

A~ Cylo 8 Cyio ™ C Cylo ™,
/ — LRR f LRR
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response

Sekil 4 Viriise ait p50 efektérﬁyle bitki N proteinin intefakéiyonu sonucu reseptoriin aktiflenmesi
[50]

Arabidopsis R proteini olan ZAR1’in aktiflenmesiyle konuk¢uda gézlenen proteinlerin
enzimatik degisimlerden dolay1 efektor indirekt algilanmaktadir. Bu model sisteme gore,
fitopatojen Pseudomonas syringae’nin efektorii olan HopZ1a, Arabidopsis’in sitoplazmik
reseptorii ZAR1 (HopZ-Activated Resistance) proteini tarafindan dolayli olarak
taninmaktadir [51]. Efektér HopZla, aviriilenslik fonksiyonu i¢in direkt olarak
Arabidopsis’e ait ZED1 (HopZETI-Deficient) proteinini hedef alir. Bitkiye ait ZEDI ise
gercek bir katalitik kinaz etkinligi olmayan bir pseudokinaz proteini olup efektér HopZ1la
tarafindan asetile edilir. [52, 53]. ZED1 asetile olduktan sonra bir bitki R proteini olan
ZAR]1 tarafindan tanminmaktadir [53]. Boylece efektor HopZla, bitki proteini ZED1
araciligi ile tuzaga diistiriilerek ZAR1 yoluyla immiin tepki harekete gecirilmektedir.
Bazi NLR molekiilleri ise hiicre homeostazini takip etmektedir. Cesitli biyolojik olaylarda
gorev alan MAP Kinazlar bitkilerde biyotik ve abiyotik streslere tepki olarak hormonal
faaliyetler, hiicre boliinmesi, bitki gelisimi ile ilgili olaylarin diizenlenmesinde karsimiza
cikmaktadir [54]. MAP Kinaz yolaginda yer alan MEKK1, MKKI1/MKK?2 ile MPK4
MAP kinazlar hem pozitif hem negatif diizenleyici olarak bitki immiinitesinde g¢ift
fonksiyona sahiptirler [55]. Tipik 6rneklerden P. syringae’nin HopAl efektorii, konukgu
MPK4’iin aktivitesine engel olur ve MKK1 MKK2 2’nin baskilanmasina bagli olarak
immiin olaylar baglar [56].

Baz bitkiler, patojen efektorlerini tanimak icin NLR reseptiorlerine entegre olan ilave
domain alanlarina sahiptirler [57, 58]. Arabidopsis RRS1 [59] ve ¢eltik RGAS ile Pik

NLR [9] reseptorlerinin sahip olduklar1 entegre domain alanlar1 detayli olarak
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calisilmigtir. Bunlardan c¢eltik NLR’lerinden olan RGA4 ile RGAS5 gen bolgeleri
calistimis [9] ve Magnaporthe oryzae’dan Avr-Pia [60], AVR-Pita [61], AVR-Pik ile
AVR-Pii [60], AVR-Piz-t [62] ve AVR1-CO39 [63] efektorleri ise klonlanmuistir.
Yukardaki efektorlerden AVR-Pia ve AVR-CO39 efektorleri, reseptor RGA4/RGAS gifti
tarafindan tanimnmaktadirlar. Sekil 5’te goriildiigii gibi bu tanima olayr da patojen
efektoriiniin geltik R geni olan NLR RGAS bolgesine entegre olan HMA (Heavy-Metal-
Associated) domain alan ile direkt baglanmak suretiyle ger¢eklesmektedir [64, 65].
Konukeu hiicrede AVR-Pia efektorii yoksa RGA4 ve RGAS fiziki olarak interaksiyona
girerek hiicre Oliimiine engel olmakta, efektoriin varliginda ise bu interaksiyon son
bulmaktadir [9]. Yine ¢eltik NLR Pik-1/Pik-2’de AVR-Pik’i tanimakta ve HMA domain
alani ile baglant1 kurmaktadir [60, 66]. Patojen izolat ile ¢eltik varyetelerindeki niikleotit
polimorfizmi evrim siiresince silahlanma yarisinda, konukgu-patojenin birlikte
evrimlesmesi sonucuna gotiirebilir [67, 68, 69, 60]. Boylece patojene ait ¢esitli AVR
proteinleri, konuk¢unun bir tek NLR bolgesinin ortak domain alani ile direkt baglanti
kurabilmektedir. Bu da gostermektedir ki, bir¢cok efektdrlerle konukcuya ait bir tek hedef
tizerinde kantitatif etki olusturulmaya ¢alisilmistir (Sekil 5a).

Fujisaki ve ark. [70]’1n yaptiklar1 ¢alismanin sonuglarina gore yine geltikte NBL Pii
reseptoOrii, patojene ait Avr-Pii efektoriinii indirekt algilamaktadir. Bir entegre domain
bolge olan NOI (NOI; Nitrate (NO3) Induced Domain, NOI domain igeren proteinle
nitrojen metabolizmasinin baglantis1 yoktur) ¢eltik bitkisi Pii-2 reseptor bolgesi iginde
yer alir. Avr-Pii efektoriiniin esas hedefi olan ¢eltik proteinlerinden OsExo70-F3 ile direkt
baglanti kurduktan sonra Pii-NOI ile interaksiyona girebilmektedir. Ardindan konukcu
immiin savunmasi gelismektedir (Sekil 5b). NOI-domaine sahip olan protein ailesinin
bitkilerde biyotik savunma (patojen bakteriler gibi) olaylarini kontrol ettigi bildirilmistir
[71]. AvrRpt2 tarafindan da hedeflenen NOI igeren proteinlerin amaci PTT’yi diizenlemek

suretiyle viriilens hedefleri agmak olabilir [72].
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Sekil 5 NLR reseptorlerine entegre olan domain alanlar [73]. Magnaporthe oryzae efektorleri (A),
ve bitkideki ilgili NLR proteinleri. A) M. oryzae’nin AVR-Pik, AVR-Pia, AVR-Pii efektorlerine
ait allellerin polimorfik pozisyonlar1 gosterilmektedir. AVR-Pik ve AVR-Pia efektorleri MAX
efektor ailesinden olup farkli sekanslara sahip olsa da ana c¢ekirdek yapisi olan MAX
(Magnaporthe Avrs ve ToxB-Like) bolgesi evrimsel olarak korunmustur. B) Celtik R gen tirtinleri
olan Pik, Pia (RGA4 ve RGAS5) ve Pii proteinlerine entegreolan HMA domain alanlart
vurgulanarak gosterilmektedir. NOI domain bolgesi de entegre domain bir alandir

Bitkilerde stresle ilgili gen promotdr bdlgelerinde bulunan W-box bir DNA cis- regiilator
elementi olup, WRKY transkripsiyon farktorleriyle taninir ve patojen efektorleriyle
interaksiyona girerek immiin tepki uyanmasini saglar [74]. Arabidopsis’te bir NLR olan
RRS1’in WRKY domain bolgesi patojen efektoriiyle etkilesir ve RPS4- baghh immiin
reaksiyonu tesvik eder, boylece WRKY transkripsiyon faktor domain bolgesi promotore
entegre olmus bir ¢esit tuzak olarak caligmaktadir [59]. Arpa da WRKY transkript
elementlerinin varligin1 gosteren bir caligmada Fusarium culmorum ile infeksiyon sonrasi
8 WRKY gen transkript diizeylerinin yiikseldigi bildirilmistir (75). Bitki immiinolojisi
heniiz kesfedilmemis bir¢ok aracit molekiil ve mekanizmay1 barindirmaktadir. Entegre
domain bolgeleri (IDs; Integrated Domains) araciligi ile patojen tanima olaylarina ait
calisilan 6rnek sayis1 simdilik birkag adet ile sinirlidir. Sinyal yolak olaylariin molekiiler
diizeyde ag18a ¢ikarilmasiyla efektoriin direkt ve/veya indirekt hedefine uygun antagonist
etkili bitki koruma ilaglarmmin gelistirilmesi yeni arastirma alanlarina da onciiliikk
yapacaktir.

Bir R gen cesidi olan executor genler (E genes), transkripsiyon aktivator-benzeri
efektorler (TALEs: Transcription Activator-Like Effectors) ile aktif hale
getirilmektedir [33].

TALE’ler Xanthomonas ve Ralstonia tiirlerine ait efektér molekiiller olup [76, 77, 78, 79]
ayrica endosimbiyont tiir olan Burkholderia rhizoxinica’da da rapor edilmistir [80, 81].
TALE’ler, biber ve domates patojeni olan Xanthomonas campestris pv vesicatoria
(Xcv)’nin AvrBs3 efektor proteinin genetik ve yapisal 6zelliklerinin ortaya ¢ikarilmasiyla

kesfedilmeye baslanmistir [82]. Patojene ait olan TALE proteinleri, bitkinin duyarlilik

533



genlerinin promotdr bolgesine 5'—3' yoniinde yerlesmekte ve duyarlilik gen
proteinlerinin transkriptlerini degistirerek bitkiyi hastaliga dayanikli hale getirmektedir
[83]. R genlerinin promotor bélgelerindeki 6zel baz dizilerine baglanan TALE’ler
konuk¢unun  kilit konumundaki  duyarliblk  faktorlerinin  transkripsiyonunu
degistirmektedir. Boylece bitkiler promotor bolgeler araciligi ile TALE efektorlerine
tuzak hazirlayacak bir mekanizma gelistirmislerdir (Sekil 6). Ancak dayanikliligin

mekanizmasi hentz bilinmemektedir.
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Sekil 6 Executor R gen modeli [84]. A) Bitki Rr allelerinin promotéf sekans -t:arkhhklarl patojenin
TAL efektoriine baglanma etkinligini degistirmektedir. r allelinde bulunan null bélgesi efektoriin
promotdre baglanmasina engel olur ve uyumlu interaksiyon sonucunda patojen infeksiyonu
basarili olur, yani bitkide hastalik gelisir. Dominant R alleli ise efektorii baglar ve uyumsuz
konukgu-patojen interaksiyonlar1 sonucu bitki de HR tepkisi gelisir. B) Farkli allellere sahip E
gen promotdrlerinin dominant ve resesif allellerinde saptanan polimorfizm goriilmektedir

E geni ile ilgili ¢alisilan 6rneklerin sayis1 fazla olmamakla beraber bugiine kadar 5 adet
executor gen klonlanmistir. Bunlar ¢eltik Xa27 [85], Xal0 [86] ve Xa23 [87] genleri ile
biberden Bs3/Bs3-E [88] ile Bs4c-R [89] genleridir. ETI immiinite de TALE efektorleri
bitki tarafindan direkt taninmamakta, bitki duyarlilik genleri {izerinden dayaniklilik
mekanizmalar1 gelismektedir.

Gu ve ark. [85], celtik R gen proteini olan Xa27 araciligiyla celtik yaniklik hastalig
etmeni olan Xanthomonas oryzae pv oryzae (Xoo) bakterisine karsi gelisen dayaniklilik
Ornegini rapor etmistir. Xoo patojeni AvrXa27 efektoriinii TIIISS ile konukcu celtik
hiicrelerinin niikleusuna birakmaktadir. R gen proteini Xa27 de ¢eltik bitkilerinde adi
gecen hastalifa dayaniklilik saglamaktadir. Celtikte dayaniklilik, Xa27’nin allelik

farkliliklarina gore ya konstitiitif olmaktadir ya da indiiksiyonla gelismektedir.
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Dayaniklilik alleline sahip geltik varyeteleri Xo00 ile infekte oldugu zaman uyumsuz
(incompatible) bitki-patojen interaksiyonu sonucunda R proteini ifade olmakta
(expression) ve sonugta bitki hastalik dayaniklilig1 gelismektedir. Duyarlilik allelerine
sahip celtik varyetelerinin polimorfik olan promotor bolgelerindeki 6zel TALE sekanslari
aracilifiyla bilinmeyen bir mekanizmayla hastalik dayanikliligi konstitiitif olarak
gelismektedir. Promotor ile ilgili transgenik varyete analiz ¢aligmalarindan elde edilen
sonuglara gore, Xa27 promotdriiniin null allel bolgesi X00 i¢in hem uyumlu ve hem de
uyumsuz konukgu-patojen iligkisi iginde Xa27’nin ektopik ekspresyonuna neden
olmaktadir. Boylece bitkiye uyumlu konukgu-patojen i¢in hastalik olusumuna konstitiitif
bir dayaniklilik saglamaktadir. Promotore bagli bu dayanikliligin, transkripsiyon sonrasi
degisimlerden kaynakli olabilecegi vurgulanmistir. Ancak patojen AvrXa27 efektorii
celtik Xa27’nin promotoriine direkt mi veya indirekt mi etki ettigi bilinmemektedir.
Onemli bir diger sonugta indiiksiyon sonrasi1 dayanikli bitkide ilgili gen ifadesi artarken
duyarli varyetelerin ektopik ifadesi siireklidir. Duyarlilik alleline sahip olan bitkiler
promotor taklit¢iligi gelistirerek evrimlesmisler ve efektoriin bitkide hedef aldigi substrati
engelleyecek sekilde savunma tepkimeleri tetiklenmekte ve patojen bertaraf edilmektedir
(Sekil 6).

Romer ve ark. [90] biber, ¢eltik ve Xanthomonas tiirlerinde yaptig1 ¢alismada, TALEs
efektoric AvrBs3’lin biberde bir R geni olan Bs3’iin promotor bolgesinde bulunan ve
sadece TALE efektorlerine ait 6zel olan UPT kutusu (UP regulated by TAL effectors) ile
etkilesimi sonucunda tanindigini bildirmistir. Ancak geltik Xa27 R geninin baglantili
oldugu TALEs ile interaksiyonun tanimlanmadigini rapor etmislerdir. Mono- ve di-
kotiledonlarda UPT kutusu ile TALEs’in kodlanan baz dizilerinde bir homoloji
bulunamamis olup bdylece mono- ve di-kotiledon bitki tiirlerinde TALEs ile ilgili
dayaniklilik mekanizmalarinin birbirlerinden bagimsiz evrimlestigi diigiiniilmektedir
[90]. Patojen TALEs efektorlerinin konuk¢u DNA’sinda TALEs’e 6zgiil baz dizilerine
baglanma Ozelliginin anlasilmasiyla, Xanthomonas tiirlerine karsi sentetik executor
genler araciligl ile immiin dayaniklilik gelistirme arastirmalar1 da dikkat ¢ekmeye
baslamistir [90, 91, 92].

Bitki R genlerinin sahip oldugu diger bir mekanizma bitkide aktif duyarlilik kaybi olup,
bitki patojenin istila stratejisini etkin olarak kesmekte ve patojeni direkt

etkisizlestirmektedir [33]. Bu mekanizmaya ait ¢esitli fikirler ileri siiriilebilir. Ornegin,
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bitkiye ait immiin sinyal mekanizmalar1 ya siirekli ifade olmakta veya ifade miktar
artmaktadir. Bitki, mantar ve bakteriler ribozomlar1 inaktif eden proteinlere (RIP:
Ribosome-Inactivating Proteins) sahiptirler [93, 94, 95, 96]. Celtik genomuna, DNA’nin
ektopik pozisyonunda yerlestirilen bir genin asir1 eksprese olmasi sonucunda geng celtik
varyetelerinin kuraklik, tuzluluk gibi kosullara dayanikli oldugu rapor edilmistir [97].
Dayanikliligin mekanizmasi bilinmemekle beraber, RIP’le tesvik edilen protein sentez
mekanizmasinin engellenmesiyle proteinler biyotik ve abiyotik streslere karsi tekrar
organize olmaktadirlar [98]. Protein replikasyonunu hedefleyen dayaniklilik sistemi
birgok konukcu bitki-viriis sistemlerinde mevcuttur. Konu ile ilgili son yillarda yapilan
calismalardan olan Phytolacca americana L. bitkisinin tirettigi PAP (Pokeweed Antiviral
Protein) proteini ve bunun birgok izoformlar1 antiviral-antifungal olup ribozom
aktivitesine engel olmaktadir, ayrica ribozomdaki piirinleri de hidrolize etmektedir [99].
Domashevskiy ve ark. [100]’da TEV (Tobacco Etch Virus) RNA piirinlerinin, bitki PAP
proteini ile hidroliz edildigini bildirmistir. Boylece bitkide immiin sistem daha harekete
gecmeden viriisler ekarte olmustur. Resesif dayanikliliga diger 6rnek ise;el F4E genin bir
izoformu olan elFiso4E geni mutantli olan A. thaliana bitkisi Tobacco Etch Viriis
(TEV)’ne karst dayaniklilik gostermistir [101]. A. thaliana’da bol miktarda bulunan
elF4E, translasyona baslama faktor proteinlerindendir. Benzer sekilde domates
hiicrelerinin hiicre i¢i membraninda Tm-1 gen iiriini, tiitlin mozayik viriisiiniin RNA’s1
tizerinde yer alan replikasyon protein genlerine baglanarak virlisiin replikasyonunu
onlemekte ve boylece bitki dayaniklilik kazanmaktadir [102, 103]. Tm-1, domates
mozayik viriisii (ToMV)’ne kars1 dayaniklilik genidir. Domates mozayik virtisii (ToMV)
de pozitif-kolonlu bir RNA viriisiidiir.

Baz bitkiler resesif R genleriyle, patojenin konukcudaki esas hedefinde interaksiyon
kaybr yaratarak indirekt (veya pasif) duyarlihk kaybina neden olmaktadir.
Transkripsiyon Aktivator-Benzeri Efektorler (TALEs: Transcription Activator-Like
Effectors), Xanthomonas cinsi fitopatojen bakterilerde bulunan 6nemli efektérlerdir
[104]. Celtikte bakteriyel yaniklik etmeni Xo0 nin TALEs proteinleri, konuk¢u bitkileri
infeksiyon i¢in gerekli olup aym1 zamanda konukguya ait resesif duyarlilik gen
transkripsiyonunu aktifleyen bir faktordiir. Sekil 7°de goriildiigli gibi patojen bakteri X00,
TALEs proteinlerini tip III bakteriyel salgi sistemi aracilig1 ile konukcu bitki geltige

injekte ettikten sonra konukcuya ait bazal bir transfripsiyon faktorii olan TFIIAYS ile
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direkt interaksiyon kurmaktadir. Bu interaksiyon duyarlilik genlerini ¢alistirarak bitkiyi
hastaliga tesvik etmektedir [105]. Ayni arastiricilar calismalarinda, transkripsiyon
faktoriinde yaratilan mutasyonla RNA1 araciligiyla Xo0’ya dayanikliligin artirildigini da
gostermislerdir. Sonugta konukcunun TFIIAYS gen ekpresyonu azaldigi zaman bitki
duyarliligi da azalarak hastaliga dayanikli hale gelmektedir. Boylece bakteri TALEs
proteinlerinin konukgudaki hedefi ile olusan interaksiyon kaybi bitkiyi hastaliga
dayanikli yapmaktadir. Yukarda agiklamalarda ele alinan TALEs ile farki kisaca su
sekilde Ozetlenebilir; Xoo-geltik interaksiyonlarinda TFIIAyS faktorii ¢ift fonksiyona
sahiptir, birincisi Xoo’nun bitkiyi hastalandirmasi i¢cin TALE efektorii gereklidir.
Patojene ait TALE ile bitki transkripsiyon faktorii TFIIAYS interaksiyon kurduktan sonra
duyarlilik genleri ¢alisarak bitkiyi hastaliga hazir hale getirmektedir. Ikinci fonksiyonu
ise konuyla ilgili ¢eltik R geninin promotdr bolgesinde TALE’yi baglayan 6zgiil baz
dizileri sayesinde bitki hastaliga karst1 korunmaktadir. Ancak mekanizmanin
biyokimyasal ve genetik detaylari heniiz bilinmemektedir. Kisaca TALE’ler konuk¢u
bitkide R gen allellerine bagli olarak ya direkt promotdre baglanarak bitkiye dayaniklik
saglamaktadir ya da konukcu transkripsiyon faktorleri ile baglanti kurarak duyarlilik
kayb1 yaratmak suretiyle bitkiyi hastalia tesvik etmektedir. Bu iki durumdan hangisinin
gelisecegi, TALEs efektorlerinin 6zel 6zelligi ile bitkinin ilgili R gen alleline bagli olarak
belirlenmektedir. Tarimsal biyoteknolojide TALEs tasiyan patojenlere karsi, bitki
duyarhilik genlerinin aktivitesini azaltacak bitki koruma ile ilgili ila¢ ¢aligmalari, dogal
seleksiyonla veya molekiiler biyolojik yontemlerle 1slah ¢aligmalari yeni bir uygulama

stratejisinin gelistirilmesinde 6nemli potansiyellere sahiptir.

Sekil 7 Xanthomonas bakterisi ile infekte olan geltik bitkisinin hastalik egilimi bitkinin 6zel bir
transkripsiyon faktorii ile tesvik edilir [105]. Bakterinin TALE efektorii, bitkinin bir
transkripsiyon faktorii olan TFIIAyS araciligiyla bitki duyarlilik genini tegvik yoluyla infeksiyon
icin promotor lizerinde 6zel bir bolgeye baglanir
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Bazi konukgu bitkiler R genlerinden farkli genlerle patojene karst kismi dayaniklihk
saglayarak belli oranda hastalik gelisimine olanak vermektedirler [106]. Bu grupta yer
alan genler “Adult Plant Resistance” (APR) genleri olarak isimlendirilir [106]. Hastaliga
kars1 duyarlilig1 azalan genlerle ilgili stratejiye gore patojen efektorlerini hedef alan bitki
proteinlerinin gen fonksiyonlarinda degisimler veya kayiplar meydana gelmektedir. Bitki
gen fonksiyonlarinda ki kayiplar ve hasarlar bitkiyi genetik olarak hastaliga dayanikli
kilmakta olup genis spektrumlu bir dayaniklilik sekli olan bu duyarlilik kaybi resesif bir
karakterdir [107, 108]. Ancak bu mekanizmada dominant negatif alleller de dahil olabilir
[33]. Mekanizmas: tam olarak bilinmemekle beraber bu grupta yer alan dayaniklilik
genleri bitki yasamimnin daha geg¢ evrelerinde etkilidir [106]. Mono- ve di-kotiledon
bitkilerde genis olarak dagilim gdsteren MLO alleli (MLO; Mildew Locus O), bitkiye ait
0zel bir integral membran proteini kodlamaktadir, arpada kiilleme etmeninin
penetrasyonu i¢in kritik dneme sahiptir [109]. Buna gore arpa MLO allellerinde meydana
gelen fonksiyon kaybi, bazi ascomycetes fitopatojenlerine karsi konukgu bitkiye 6zel
olmayan genis 6l¢ekli bir dayaniklilik saglamaktadir [109]. Yani MLO gen ailesinin belli
homologlari, kiilleme hastaliginin duyarlilik faktorleridir ve MLO’da goriilen fonksiyon
kayiplar1 bir¢ok bitki tiirlerinde stirekli siirdiirtilebilir MLO dayaniklilig1 saglamaktadir
[110].

Sonug¢ ve Oneriler

Efektor-reseptor iliskisinin  biyolojik sonuglari tarimsal 1slah ve bitki koruma
miicadelesinde Onemli ve yeni bir konudur. Hala bilinmeyenleri ¢ok fazla olan ve
kesfedilmeyi bekleyen bitki sinyal yolaklarina ait efektoér biyolojisinin alt arastirma
konular1 olan NLR molekiillerinin kofaktoér gereksinimleri, NLR aktivasyonunda
sekonder ara olaylar gibi caligmalar da siirekli genislemektedir. Biyotik bir canliya ait
olan ve konukgu bitkiye yabanci bir kimyasal madde, reseptor olarak isimlendirilen bitki
hiicre sensorleri aracilify ile fiziksel kontak kurar ve hemen ardindan konukgu hiicre
icinde bir dizi molekiiler olaylar serisinin harekete ge¢gmesiyle meydana gelen hiicresel
tepkiye neden olan islemler toplami sinyal yolaklar1 (signal transduction) olarak
isimlendirilmektedir. Bu yolda islevsel olan molekiiller, bir bilgisayarin iletisim agina
benzer sekilde, birbirleriyle etkileserek koordineli olarak bir kombinasyon agi
olustururlar. Patojen organizmalar, sinyal yolaklariin herhangi bir ara asamasinda

karsisina ¢ikan engelleri alt etmek icin siirekli olarak evrimlesmektedir. Benzer sekilde
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bitkilerde yeni savunma stratejileri gelistirmektedirler. Boylece bitki immiinitesi
dahilinde bitki korumaya yonelik yeni stratejilerin gelistirilmesi dezorunlu hale
gelmektedir. Ozet olarak bitki immiinitesinin yeni savunma strateji hedeflerinin ana
hatlar1 asagidaki sekilde degerlendirilebilir;

1) Patojen efektorleri veya analoglart tek veya efektorler kokteyli seklinde
bitkiye 6nceden uygulanmak suretiyle bitkinin immiinitesi tesvik edilebilir boylece kismi
dayaniklilik saglanabilir. Ornegin Rhizobium sp. tiirii nodozite bakterilerinin baklagil
koklerinde bitkilerle simbiyotik bir iligki i¢inde yasadigi bilinmektedir. Nodiilasyon i¢in
cesitli efektorleri bitkilere gonderen rhizobiyumlarin bazi efektorleri bitki savunma
tepkimelerini de harekete gecirebilmektedir, baz1 efektorleri ise savunmayi
baskilamaktadir. Ayrica rhizobiumlar marul, kanola, Arabidopsis gibi baklagil
familyasindan olmayan bitki tiirlerinin koklerini de kolonize edebilmektedirler [111].
Bitki korumada biyolojik pestisit olarak kullanilan Bacillus thuringiensis modeline
benzer sistemler gelistirilerek Rhizobium gibi patojenik olmayan mikroorganizmalar da
sentetik kimyasallar yerine dogal kimyasallar olarak bitki immiin savunmay1 harekete
gecirmede Oneri olarak sunulabilir.

2) Yine bitki korumaya yonelik genel ilagclama yerine direkt efektorleri hedef
alarak bunlarin etkisini zayiflatacak veya inaktif edecek kimyasal/biyolojik miicadele
yontemleri  gelistirilebilir. Mikroorganizmalarin  kendi aralarindaki antagonistik
mekanizmalara dayali birbirlerine zit etkili efektorlerin arastirilmasi gerekmektedir.

3) Patojenler tarafindan efektorler bitki sitoplazmasina injekte edildikten sonra
sitoplazmik R-gen proteinleriyle dolayli veya dolaysiz baglanti kurmaktadir. Bu baglanti
yollar1 ortaya ¢ikarilip kimyasal/biyolojik uygulamalarla bloke edilebilir veya reaksiyona
girecegi bitki R-gen proteinleri kimyasal yolla manipule edilebilir boylece efektorle
interaksiyon engellenebilir.

4) Bitkilerin duyarlilik gen fonksiyonlar1 degistirilerek bitkiye dayaniklilik
saglanabilir. Bazi patojen efektorleri bitki R-gen transkriptleriyle interaksiyona girerek
bitkinin hastalik duyarliligini artirmaktadir. Bu R-gen transkriptleri kimyasal/biyolojik
uygulamalarla inaktif edilerek efektorle baglantisi fiziki olarak kesilirse, bitki dolayli dayaniklilik
kazanabilir.

5) Patojen efektorlerinin etkisini bitkiler tarafindan dogal azaltacak

mekanizmalar tesvik edilebilir. Ornegin bazi bitkiler ribozom-inaktif eden proteinlere
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(RIP protein) sahiptir, bu proteinler antiviral ve antifungal 6zelliktedir ve organizmalarin
niikleik asitlerine ya da ribozomlarina zarar vererek patojeni etkisizlestirmektedir.
Boylece bitki immiinitesi harekete ge¢meden bu tarz mekanizmalar ve indiiksiyonla
tesvik yollar1 arastirilabilir.

Bitki R-gen promotorleri patojen efektorlerle interaksiyona girebilmektedir. TALEs
efektor orneginde oldugu gibi bitkinin R gen allel 6zelligine bagli olarak bazi TALE
efektorleri duyarlilik genlerinin promotdriine baglanir. Bu promotor bolgeler aslinda bitki
tarafindan gelistirlen TALE’leri tuzaga diisiirme yontemidir. Boylece promotor
taklitciligiyle tuzaga diisiiriillen efektorler bitkinin dayaniklilik genlerini ¢alistirmaya
baslar. Bitkiler de TALE baglayan gen bdlgelerinin varlig1 tespit edilirse, promotdre
uygun analog efektorlerle dayaniklilik genleri ¢alistirilabilir.

Efektor-reseptor biyolojisi, fizyoloji, biyokimya, molekiiler biyoloji, genetik,
biyoinformatik gibi interdisipliner alanlardan elde edilecek bilgiler 1s1ginda
aydinlanacaktir. Ama en 6nemli konu ise buradan elde edilecek kiimiilatif sonuglarin
tilkemizde bitki koruma 1slahina uygulanabilirligi, bu teknolojilerden ne gibi sonuglar
tiretilecegi, nasil yarar saglanacagi ve gida giivenligi mutlaka temin edilmelidir. Bu
dogrultuda siirdiiriilebilir yeni bitki koruma planlari olusturularak, bitki-patojen
interaksiyonlarinin hangi asamasinda ve nasil etkili miicadele yontemleri gelistirilmesi
gerekliligi konusuna zemin hazirlanacaktir.

Bitki immiinitesi, bitkilere gen nakilleri yapilmadan bitkinin mevcut sistemleri harekete
gecirilerek kismen veya tam dayamklilik saglama olasiliklart sunmaktadir. indiiksiyon
icin ¢ok cesitli kimyasallarla uygulanabilir, stirdiiriilebilir, pahast makul olan ve
insan/¢evre zararini minimumda tutacak dogal, sentetik/yar1 sentetik maddelerin kesti ya
da biyolojik yolla uygulamay1 miimkiin hale getiren projeler gelistirilmesi gerekir. Sonug
olarak bitki hastalik dayaniklilik 1slah1 amagh arastirmalarda bitkisel sinyal transdiiksiyon

olaylar1 ¢ok biiyiik bir potansiyel tasimaktadir.
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