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Özet: Meyveler genel olarak Angiospermlerin ayırt edici özelliğidir. Meyveler çok farklı form ve 

şekillerde meydana gelebilirler. Ayrıca meyveler, insanlar için mineraller, vitaminler, lifler ve 

antioksidanlar sağlayarak tamamlayıcı diyetin önemli bir kısmını oluştururlar. Meyvelerin olgunlaşması 

çok karışık bir süreçtir ve gelişimsel süreçle oldukça koordineli bir şekilde meydana gelir. Olgunlaşma 

işlemi, perikarp katmanlarının kademeli olarak yumuşaması ve/veya odunlaşması, şekerlerin, asitlerin, 

pigmentlerin biriktirilmesi ve uçucu bileşiklerin açığa çıkması gibi olayları kontrol eden binlerce gen 

tarafından düzenlenir. Meyve olgunlaşmasının ardındaki genetik ve moleküler mekanizmayı 

derinlemesine anlamak meyve üretimi ve kalitesinin gelişmesi açısından kilit bir öneme sahiptir. Bu 

bağlamda son zamanlarda meyve gelişimi ve olgunlaşması üzerinde rol oynayan mikroRNA’lar 

(miRNA), transkripsiyon faktörleri (TF), uzun kodlanmayan RNA’lar (lnc RNA), gibi genetik aktörler 

hızla keşfedilmektedir. Ayrıca günümüzde etkili  genom düzenleyici bir teknik olan düzenli aralıklarla 

bölünmüş palindromik tekrar kümeleri (CRISPR-Cas9) sistemi ve epigenetik yaklaşımlar da meyve 

gelişiminde rol oynayan moleküler mekanizmaların belirlenmesi için kullanılmaktadır. 

 

Anahtar kelimeler: CRISPR/cas9, lncRNA, Meyve olgunlaşması, miRNA, Transkripsiyon faktörü 

 

Gene Regulatory Actors Involved in Fruit Development and Ripening 
 

Abstract: Fruits are a distinctive features for Angiosperms. They may occur in many different form and 

shape. Furthermore, fruits are a rich source of supplementary diet, providing various nutrition such as 

vitamins, minerals, fibers and antioxidants for human. The maturation of fruits is very complex and 

highly coordinated with developmental process. Maturation process is regulated by thousands of genes 

controlling events such as gradual softening, or/and lignification  of pericarp layers, accumulation of 

sugars, acids and pigments, releasing of volatile compounds. Gaining a better and deeper understanding 

of the mechanism behind fruit maturation plays a key role for fruit production and improvement of 

quality. In this context, a number of genetic actors regulating fruit development and maturation such as 

microRNA's, transcription factors and long non-coding RNAs (IncRNAs) have been discovered. 

Nowadays, Clustered regularly-interspaced short palindromic repeats (CRISPR-Cas9) which is very 

effective genom regulatory technique and epigenetic approach are used to determine the molecular 

mechanisms involved in fruit development. 
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Giriş 
 

Meyveler genel olarak Angiospermlerin önemli bir ayırt edici özelliği olarak bilinmektedir. Meyveler çok 

farklı form ve şekillerde meydana gelebilmektedir (Eriksson ve ark. 2000). Buna bağlı olarak da 

meyvelerin gelişmesi ve olgunlaşmasının moleküler genetik süreçleri oldukça karmaşık bir şekilde 

meydana gelmektedir. Özellikle etli meyvelerde olgunlaşma, hayvanların ilgisini çeken ve tohumların 

dağılmasını kolaylaştıran sulu, yumuşak ve lezzetli perikarp tabakasının oluşumuyla sonuçlanmaktadır 

(Giovannoni 2001). Yumuşamaya ilaveten bitkilerde lezzeti artıran şekerlerde, asitlerde, pigmentlerde ve 

uçucu bileşik miktarlarında artış gözlemlenir. Ayrıca meyveler, insanlar için mineraller, vitaminler, lifler 
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ve antioksidanlar sağlayarak tamamlayıcı diyetin önemli bir kısmını oluştururlar. Tarımsal açıdan da; 

meyvenin besinsel değerleri, tadı, işlenme kalitesi ve raf ömrü meyvenin kalitesini belirler. 

 

Meyve olgunlaşması, tohum olgunlaşmasıyla eş zamanlı meydana gelen oldukça koordineli ve karışık bir 

süreçtir. Olgunlaşma süreci, perikarp katmanlarının kademeli olarak yumuşaması ve/veya odunlaşması, 

şekerlerin, asitlerin, pigmentlerin biriktirilmesi ve uçucu bileşiklerin açığa çıkması gibi olayları kontrol 

eden binlerce gen tarafından düzenlenir. Olgunlaşma süreci boyunca bitkide meydana gelen değişiklikleri, 

renk (yeşil rengin kaybolması ve tür ile çeşide bağlı olarak değişen fotosentetik olmayan pigmentlerde 

meydana gelen artış), sertlik (Hücre duvarının parçalanması ve kütikula yapısında meydana gelen 

değişimler sonucu yumuşamanın gözlemlenmesi), tat (şeker miktarında artış ve organik asit miktarında 

azalma) ve lezzet (bitkiye özgü aromayı oluşturan uçucu bileşiklerin üretimi) şeklinde sıralamak 

mümkündür. Ancak bitkide meydana gelen bu organik madde birikiminden sorumlu gen aktörlerinin çoğu 

bilinmemektedir. Dolayısı ile meyve olgunlaşmasının ardındaki moleküler mekanizmayı derinlemesine 

anlamak zirai ürün geliştirme açısından kilit bir öneme sahiptir. Söz gelimi domates bitkisinde, olgunluğa 

geçiş sürecini bloke eden mutasyonlar, etilenin ve olgunlaşmanın kontrolünde yer alan etilenle ilgili rol 

oynayan moleküler ağlar açığa çıkarılmıştır. Ancak şimdiye değin yapılmış çalışmalar ile diğer bitki 

hormonlarının moleküler fizyoloji anlamındaki rolü henüz tam olarak ortaya çıkarılmamıştır. Bu 

moleküler fizyoloji ağının anlaşılması için, meyve olgunlaşmasının altında yatan mekanizmayı tam 

anlamıyla kavramamıza yardımcı olan/olacak, transkriptom (Alba ve ark. 2005; Vriezen ve ark. 2008; 

Matas ve ark. 2011; Rohrmann ve ark. 2011), proteom (Lee ve ark. 2004; Rose ve ark. 2004; Saravanan 

ve Rose 2004), ve metabolom (Fait ve ark. 2008; Lombardo ve ark. 2011) gibi yüksek hacimli derin 

moleküler seviyede yapılmış/yapılacak çalışmalar, canlının detaylı olarak fenotipik özelliklerinin ortaya 

çıkarılmasını sağlayan analitik yöntemlerdir (Carrari ve ark. 2006; Deluc ve ark. 2007; Grimplet ve ark. 

2007; Enfissi ve ark. 2010; Zamboni ve ark. 2010; Osorio ve ark. 2011, 2012; Rohrmann ve ark. 2011; 

Lee ve ark. 2012; Pan ve ark. 2010). Bu bağlamda son yıllarda klimakterik ve klimakterik olmayan 

meyvelerde olgunlaşma sürecinde rol alan moleküler mekanizmayı; transkripsiyonel, biyokimyasal, 

hormonal ve metabolit seviyesinde anlamaya yönelik çalışmalar hız kazanmıştır. Böylece meyve gelişimi 

ile ilgili genetik düzenleyici elementlerin de netleştirilmesi, meyve olgunlaşmasının tam anlamıyla 

anlaşılması için kilit öneme sahiptir. 

 

Meyve Gelişimi ve Olgunlaşmasında Rol Oynayan Transkripsiyon Faktörleri 

 

Ökaryotlarda, genlerin regülasyonunda ya da transkripsiyonunda etkili olan düzenleyiciler olarak bilinen 

transkripsiyon faktörleri (TF), DNA üzerinde belli bir diziye bağlanabilen proteinlerdir. Çevreden 

kaynaklanan çeşitli etkenlere karşı hücre sürekli sinyal üretir (Transkripsiyon), bu süreçte RNA polimeraz 

doğrudan promotöre bağlanmak yerine transkripsiyonu özgün olarak başlatacak olan değişik proteinler 

(transkripsiyon faktörleri) aracılığı ile bağlanır. TF’leri, RNA polimeraz tarafından bir genin 

transkripsiyonunu ya (bir aktivatör olarak) kolaylaştırırlar ya da (bir represör olarak) engellerler (Latcman 

1997). Transkripsiyon reaksiyonu üzerindeki etkisinden dolayı düzenleyici rolü olduğu bilinen tüm 

proteinler, regülatör protein olarak tanımlanmaktadır. Ayrıca, bazı kaynaklarda regülatör proteinlerin yapı 

ve fonksiyonlarının birlikte ele alınmasından ötürü regülatör proteinler oldukça karışık bir sınıflandırma 

oluşturmaktadır (Karaoğlu 2012). Genel olarak trans-etkili faktörler, transkripsiyon sürecinde cis-etkili 

bölgeler olarak tanımlanan regülatör bölgeleriyle etkileşim kuran proteinler olarak bilinir. 

 

Günümüze kadar ki belirlenen ve meyve gelişimini etkileyen transkripsiyon faktörleri genel olarak 

mutantlarla ve akabinde de Arabidopsis ve Antirrhinum’da gen klonlama çalışmaları ile tanımlanmıştır. 

AGAMOUS ve SQUAMOSA MADS-box genleri gibi, klasik çiçek homeotik genleri karpel dahil çiçek 

organlarının oluşumu için gerekli moleküler belirteçleri sunmaktadır, ancak bu genler etki açısından 

meyveye özgü değillerdir.  

 

Önceki bazı çalışmalarda, çeşitli MADS-box transkripsiyon faktörlerinin doku farklılaşması ve meyve 

çatlamasında etkisinin olduğu bulunmuştur. Kuru ve etli meyveler arasında göze çarpan anatomik 

farklılıklara rağmen, daha sonra yapılan çalışmalar ilk olarak Arabidopsis model bitkisinde karakterize 

edilen MADS-box genlerinin çeşitli ortologlarının olgunlaşma sürecindeki etkisini ortaya koymuştur 

(Pnueli ve ark. 1994; Itkin ve ark. 2009; Vrebalov ve ark. 2009; Giménez ve ark. 2010; Bemer ve ark. 

2012). Söz konusu meyve gelişiminde rol alan düzenleyici mekanizmaların bir kısmı, etli meyvelerin 

evrimsel süreçleri boyunca korunmuştur (Smaczniak ve ark. 2012; Seymour ve ark. 2013).  
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TF’lerin etki ettiği ve olgunlaşma fenomeninin anlaşılmasına yardımcı olan önemli gelişmelerden bazıları 

monogenik domates mutantlarının kullanılarak (olgunlaşmayı inhibe eden (rip), olgunlaşmayan (nor), 

renksiz-olgunlaşmayan (cnr), yeşil-olgun (Gr), yeşil meyve kabuğu (gf ), yoğun pigment 1 (hp1),  yoğun 

pigment 2 (hp2) ve asla olgunlaşmayan (Nr)) ilgili genlerin karakterize edilmesi sağlanmıştır (Lanahan ve 

ark. 1994; Mustilli ve ark. 1999; Vrebalov ve ark. 2002; Liu ve ark. 2004; Barry ve Giovannoni 2006; 

Manning ve ark. 2006; Barry ve ark. 2008). 

 

Bitkide rin proteinleri SEPALLATA sınıfına ait kısmen silinmiş proteinleri kodlarken cnr ise SPB 

(SQUAMOSA promoter binding) proteinlerinin promotör metilasyonunu değiştiren bir tür epigenetik 

değişikliği tetiklemektedir (Hileman ve ark. 2006) (Şekil 1). Meyve gelişiminde etkisi olan bir diğer TF 

olan Nor, NAC-domain transkripsiyon faktör ailesinin bir üyesidir (Giovannoni 2007). Nor ve rin 

mutantlarının gelişmeleri ve olgunlaşmaları sürecinde yapılan transkriptom, metabolom ve hedef 

metabolit analizlerinin kombine edildiği son çalışmalar ile, etilenin düzenlediği downstream genlerin 

ekspresyonu hakkında dolayısı ile meyve gelişim ve olgunlaşma fenomeni hakkında yeni bilgiler 

edinmede yardımcı olmuştur (Osorio ve ark. 2011). Bu bilgiler nor ve rin' in meyve olgunlaşma sürecinde 

kademeli olarak birlikte hareket ettikleri kabul edilmektedir (Giovannoni ve ark. 1995; Thompson ve ark. 

1999). Aynı zamanda nor’un meyve olgunlaşmasıyla ilgili gen ekspresyonunda nir'e göre daha geniş bir 

etkiye sahip olduğu bulunmuştur. Son zamanlarda kromatin immünopresipitasyonu ve transkriptom 

analizlerine dayalı kombine yaklaşımlar da kullanılarak rin'in 200’den fazla genin promotör bölgesiyle 

etkileşim içinde olduğu bildirilmiştir. Ayrıca rin’in hedef genleri olan cnr ve nor’un olgunlaşma sürecinin 

temel düzenleyicileri olduğu bildirilmiştir (Martel ve ark. 2011).  

 

Daha önce biberde yapılmış bir çalışmada, meyve olgunlaşması için önemli bir hormon olan etilen ile 

ilgili genlerin ifadelerinde belirgin bir farklılık olduğu bulunmuştur. Daha önce domateste tanımlanan 

durumdan farklı olarak, etilen biyosentez genleri olan; Aminosiklopropan-1-karboksilik asit sentetaz ve 

Aminosiklopropan-1-karboksilik asit oksidaz genlerinin biberde uyarılmadığı bulunmuştur. Ancak hücre 

duvarı ile alakalı genler, etilen yanıt faktörü 3 ve karotenoid biyosentez genleri gibi etilenin 

algılanmasında rol alan downstream genler biberde meyve olgunlaşma süreci boyunca upstream olarak 

düzenlenirler (Osorio ve ark. 2012). Çilek bitkisinde de SEPALLATA geninin (SEP1/2; MADS-box) 

meyvenin normal gelişme ve olgunlaşma süreci için gerekli olduğu belirlenmiştir (Seymour ve ark. 2011). 

Benzer şekilde klimakterik meyve olarak sınıflandırılan muz bitkisinde de, MADS-boxSEP3 geninde 

olgunlaşmayla ilgili yüksek bir ifade gösterdiği bulunmuştur (Elitzur ve ark. 2010). Ayrıca elmada da 

MADS 2 gen ekspresyonunun meyve sertliğiyle ilgili olduğu bulunmuşken (Cevik ve ark. 2010), yaban 

mersininde ise antosiyanin biyosentezinin regülasyonunda rol oynadığı belirlenmiştir (Jaakola ve ark. 

2010). 

 

TF’lerin belirlenmesi için son yıllarda yaygın bir şekilde, RNA-dizilimi (RNA-seq) tekniğinin 

kullanılması ile çeşitli meyvelerin (Vitis vinifera (Zenoni ve ark. 2010), Citrus sinensis (Yu ve ark. 2012), 

Siraitia grosvenorii (Tang ve ark. 2011), Rubus coreanus (Hyun ve ark. 2014), Pyrus pyrifolia (Liu ve 

ark. 2012), Mangifera indica (Wu ve ark. 2014) ve Lyciumruthenicum, (Zeng ve ark. 2014)) olgunlaşması 

ve gelişmesi sırasında rol alan düzenleyici mekanizma ve gen ifade karmaşıklığının geniş anlamda 

çözüldüğü belirlenmiştir. Bu yüzden RNA-Seq metodu, bitki hormonlarıyla ilgili genleri ve 

transkripsiyon faktörlerini tanımlamada kullanılabilir bir metot olarak görülmüştür. Meyve gelişimine etki 

eden hormon içi ve hormonlar arası etkileşimin TFs tarafından düzenlendiği bulunmuştur (Kumar ve ark. 

2014) Son yapılan çalışmalar MADSTF’ün hücre duvarı metabolizması, etilen biyosentezi ve 

sinyalizasyonu ile karotenoid biyosentezi dahil 200'den fazla genin promotörü ile etkileşim içinde olduğu 

ortaya konulmuştur (Martel ve ark. 2011) (Şekil 1) Giberellik asit (GA3) uygulamasının akabinde yapılan 

54 MADS-box geninin ekspresyon analizi ile bu genlerin GA3 uygulamasına tepkileri ortaya konulmuştur 

(Wang ve ark. 2015). Ayrıca Pamuk bitkisi protoplastındaki hücre duvarının rejenerasyonu sırasında 

görev alan çeşitli familya (NAC, MYB, WRKY ve zinc-finger) proteinlerini içeren TF’lerin etkisi açığa 

çıkarılmıştır (Yang ve ark. 2008). Ayrıca MYB ve bHLH transkripsiyon faktörlerinin flavonoid 

biyosentezinde yer alan yapısal genleri regüle ettiği görülmüştür (Lea ve ark. 2007). Ancak TFs'nin 

meyve gelişimindeki rolünü netleştirmek için daha çok global moleküler tekniklere, fonksiyonel, 

fizyolojik ve agronomi çalışmalarına ihtiyaç duyulmaktadır. 
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Şekil 1. Domates bitkisinde meyve olgunlaşmasında rol oynayan genetik elementlerin: Transkripsiyon    

               faktörlerinin, epigenetik ve senesense kadarki süreç ile ilişkisini değerlendiren/gösteren yollar    

 (Gapper ve ark., 2013’ten değiştirilmiştir). 

 

Meyve gelişimi ve olgunlaşması ile ilgili Arabidopsis'te EIN3 benzeri bir transkripsiyon faktörü ve 

domateste EIN3 benzeri dört genden (EIL1, EIL2, EIL3 ve EIL4) oluşan bir familya bulunmaktadır. 

Domatesteki EIL1, EIL2, EIL3 ve EIL4 genlerinin antisens baskılanması etilen hassasiyetini azaltmıştır 

(Şekil 1). Domateste bu genlerin fonksiyonel çalışmalar sonucu aşırı ifade oldukları da görülmüştür 

(Tieman ve ark. 2001). EIN2'de olduğu gibi, EIN3 içinde de bir protein dönüşüm mekanizması 

bulunmaktadır. Ayrıca SlEBF1/SlEBF2 homologlarının baskılanması temel etilen yanıtlarıyla (response) 

sonuçlanmıştır. Bu durum etilen sinyalizasyonunun LeEIL proteinlerinin stabilizasyonu ile aktive 

olduğunu göstermektedir (Yang ve ark. 2010). Önceki çalışmalar sonucunda RIN-MADS ve CNR-SPL'ye 

ilaveten, farklı genetik yaklaşımlar ile olgunlaşmayla ilgili birkaç tane transkripsiyonel düzenleyici 

tanımlanmıştır. Bu bağlamda Lin ve ark. (2008) yaptıkları çalışmada meyvelerde aşırı ifade olan ACC 

oksidaz geninin (LeACO1) promotör bölgesine bağlanan HD-ziphomeobox proteinini (LeHB1) 

tanımlamışlardır. LeHB1 proteinin susturulması ile azalan LeACO1 transkript birikimiyle orantılı olarak 

meyve olgunlaşmasında bir gecikmeye yol açmıştır. Domateste LeACO1 antisens susturmasının aşağıda 

belirtildiği gibi olgunlaşmanın yavaşlamasına ve meyvedeki etilen miktarının azalmasına neden olduğu 

bulunmuştur (Hamilton ve ark. 1990; Picton ve ark. 1993).  Böylece LeHB1 promotör bağlama suretiyle 

LeACO1 genini olumlu yönde regüle ettiği bulunmuştur. Ancak daha önceki çalışmalar, RIN-MADS'in 

ACO1 promotörüne bağlandığını kanıtlamamışlardır, fakat RIN-MADS'in LeHB1 genine ait upstream 

dizisiyle etkileşim içinde olduğu gösterilmiştir (Martel ve ark. 2011). Bu sonuçlar, LeHB1-ACO1 

genlerinin domates olgunlaşması sürecinde rol aldığını göstermektedir. 

 

Daha önce yapılan bazı transkriptom çalışmaları sonucunda farklı transkripsiyon faktörleri de 

tanımlanmıştır. Domateste AGAMOUS-benzeri 1 (TAGL1) meyve olgunlaşmayla ilgisi olan MADS-box 

benzeri bir transkripsiyon faktörü olduğu belirlenmiştir. Olgunlaşmanın indüksiyonuna ilaveten, TAGL1 

karpel gelişmesinin erken safhalarında ifade olunmaktadır. Aynı zamanda TAGL1 transkripsiyon 

faktörünün RNA susturması çalışmalarında olgunlaşmanın inhibisyonuna ve daha az hücre tabakasından 

dolayı karpel kalınlığının azalmasına yol açtığı bulunmuştur (Itkin ve ark. 2009; Vrebalov ve ark. 2009; 

Pan ve ark. 2010). Kısaca ifade edilirse, epigenom, meyvenin olgunluğa geçişini etkilemektedir. Şu ana 

kadarki yapılmış çalışmalar ile; senesens ve olgunlaşmanın genetik kontrolüne ilaveten, bu süreçlerin en 

azından kısmi olarak epigenomdan etkilendiğini gösteren kanıtlar mevcuttur (Şekil 1).  

 

Kodlama Yapmayan RNA’ların Meyve Gelişimi ve Olgunlaşmasındaki Etkileri MikroRNA’nın etkisi 

 

MikroRNA'lar kodlama yapmayan düzenleyici küçük RNA'ların bir sınıfıdır. Yaklaşık olarak 20-24 

nükleotitten oluşurlar. Küçük RNA'lar gen translasyonunu baskılayarak ya da mRNA'ları degrade ederek 

transkripsiyonel ve posttranskripsiyonel seviyede gen ekspresyonuna aracılık ederler (Cuperus ve ark. 

2011). MikroRNA (miRNA)'lar değişik biyolojik mekanizmalarda oldukça önemli fonksiyonlara sahiptir. 

miRNA'lar özel hedef genlerine etki ederek bitkide biyotik stres, sinyal iletimi, metabolizma ve protein 
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degradasyonu gibi biyolojik mekanizmalarda oldukça önemli görevler üstlenmektedir. RNA interferans 

(RNAi), canlı hücreler içinde yer alan ve hangi genlerin proteine translasyon olacağını belirleyen ve 

kontrol eden transkripsiyon sonrası gen susturma mekanizmasıdır. Bu mekanizma doğal bir işlem olup, 

canlı organizmadaki biyolojik fonksiyonu, hem virüs kalıtım materyali ve transpozonlar gibi hareketli 

genetik elementlere karşı genomu korumak hem de ökaryotik organizmaların gelişimsel programlarının 

fonksiyonu için önemli olan transkripsiyon sonrası gen susturma ile gen regülâsyonunda önemli rol 

oynamaktadır (Gündoğdu 2009). 

 

Ayrıca çeşitli bitki türlerinde miRNA fonksiyonunu anlamaya yönelik önemli gelişmeler kaydedilmiştir. 

Daha önceki çalışmalar miRNA'ların gelişme, sinyalizasyon, abiyotik stres ve simbiyotik ilişkilerin 

düzenlenmesi gibi çeşitli metabolik ve biyolojik süreçte rol oynadıklarını göstermiştir (Debat ve Ducasse 

2014). Son zamanlarda yapılan çalışmalarda miRNA'ların meyve gelişimi ve olgunlaşmasında çok önemli 

roller üstlendiği bulunmuştur (Moxon ve ark. 2008, Karlova ve ark. 2013, Gao ve ark. 2015). Örneğin 

deneysel olarak AtMIR156b öncüsünün aşırı ekspresyonu sonucu domates bitkisinde  anormal yapıdaki 

çiçekler oluşmuştur (Silva ve ark. 2014) (Şekil 2). Bu durumun sebebi olarak ise AtMIR156b öncü 

maddesinin meristemin devamlılığı ve yeni organların oluşumuyla ilgili genlerin ekspresyonunu 

etkilemesidir. MiR156/157 ve miR172 bilinen olgunlaşma düzenleyicileri CNR ve SIAP2a'yı modüle 

ederek (ayarlayarak) domates olgunlaşma sürecini etkileyebilirler (Karlova ve ark. 2013) (Şekil 2). 

Yüksek çıktılı dizileme teknolojilerindeki gelişmeler sayesinde farklı bitki türlerinden binlerce miRNA 

tanımlanmış ve miRBase21.0 veri tabanına kaydedilmiştir (Kozomora ve Griffiths-Jones 2014). 

 

 
Şekil 2. Meyve gelişimi, kalitesi ve pigmentlerin biyosentezi ile ilişkili miRNA’lar ve hedefledikleri  

              genler (Zeng ve ark., 2015'ten değiştirilmiştir) 
 

Muz bitkisinde de, biyoinformatik metotlar kullanılarak diğer türlerde bilinen miRNA'larla 'Pahang' A 

genom dizisine dayalı benzerlikler olduğu görülmüştür (D’Hont ve ark. 2012; Chai ve ark. 2015). 

Sonrasında triploid ve yenebilir muz yapraklarından 180 tane pre-miRNAs ve 314 tane olgun miRNAs 

tanımlanmıştır (Wen ve ark. 2014). Ancak, muzda olgunlaşmayla yakından ilgisi bulunan çok sayıda 

miRNA hala bilinmemektedir. Muzda bilinmeyen miRNA'ların, tanımlamak için kısa RNA dizilerinin 

miRBase veri tabanından elde edilen olgun bitki miRNA'ları üzerine haritalanması sonucunda, toplamda 

bilinen 125 miRNA tanımlanmıştır. Mevcut çalışmada 29 tane korunmuş RNA familyası tespit edilmiştir. 

miR156, miR159, miR166, miR171, miR172, miR396 familyaları 9 üyeli gruplarla en geniş şekilde 

temsil edilmiştir. Bu grupları sırasıyla 7 ve 6 üyeye sahip miR167 ve miR319 familyaları takip etmektedir 

(Bi ve ark. 2015). 

 

Daha önce muzda yapılan çalışmada 13 miRNA familyasına üye olan miR5538’in de içinde olduğu 

toplam 32 potansiyel miRNA tanımlanmış ve biyoinformatik metotlar kullanılarak geçerlilikleri 

onaylanmıştır. Sonuç olarak muz bitkisinde yapılmış bu çalışma ile farklı şekilde ifade olan miRNA hedef 

genlerinin gene ontoloji (gen atıflandırma) analizleri, bazı miRNA hedef genlerinin olgunlaşmayla 

yakından ilgisi olduğunu ortaya koymuştur. Sayısal analizler ve deneysel doğrulamalar kombine 

edildiğinde, bu çalışmada bulunan miRNA’lar muzda olgunlaşma sürecinde yer alan fonksiyonel 

analizleri için değerli bilgiler sağlamıştır. Domates meyvesinde de benzer olarak, miR156, miR166 ve 
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miR171, familyaları arasında yüksek bir ifade farklılığı olduğu görülmüştür. Meyve gelişimi ve 

olgunlaşmasında rol oynayan önemli miRNA’ların çok sayıda TF genlerini hedefledikleri bulunmuştur. 

Bu bağlamda; miR156 ve miR157 familyalarına ait miRNA üyelerinin, squamosa promoter-binding-like 

protein (SPLs) TF’sini hedefledikleri bulunmuştur (Gandikota ve ark 2007; Wang ve ark 2009). miR172 

familyasına ait üyelerin de, çiçek homeotik protein APETALA 2 (AP2) TF’sini hedeflediği bulunmuştur. 

MYB TF’nin de miR858 ailesine ait üyeler tarafından hedeflendikleri belirlenmiştir (Aukerman ve Sakai 

2003). Daha önceki çalışmalar FaMYB1 geninin ektopik ekspresyonu sonucunda tütünde antosiyanin ve 

flavonol birikimini baskıladığı belirlenmiştir (Aharoni ve ark. 2000). miR159 ve miR319 familyasına ait 

miRNA üyelerinin hedefledikleri transkripsiyon faktörleri genel olarak GAMY genleridir. GAMYB 

transkripsiyon faktör familyası anterde çiçek gelişimini etkilemektedir (Tsuji ve ark. 2006). 

Arabidopsis’te miR169 ailesine ait miRNA üyelerinin Y alt ünitesi olan A-9 TF’ni hedeflediği 

bulunmuştur (Sorin ve ark 2014). 

 

Daha önce yapılmış bir başka çalışmada mac-miR160a ve mac-miR160b miRNA’ların potansiyel olarak, 

ARF17, ARF18 ve ARF22 TF’lerini hedefledikleri bulunmuştur. Ayrıca miR395 familyasına ait bireylerin 

meyve gelişimindeki rolü çok iyi bilinen ETHYLENE INSENSITIVE 3 (EIN3) genlerini hedefleyerek 

regüle ettiği bulunmuştur (Kumar ve ark. 2014). miR160 familyasındaki bireylerin de 26S proteazumun 

önemli bir bileşeni olan E3 ubiquitin ligaz genini hedeflediği belirlenmiştir.   

 

Uzun kodlama yapmayan RNA (lncRNA)’ların etkisi 

 

Yakın zamanda saygın bir dergide yayınlanan bir çalışmada araştırmacılar, uzun, kodlama yapmayan bir 

RNA (lncRNA) molekülünün Arabidopsis thaliana bitkisinde hedef genin transkriptini taklit etmek 

suretiyle, fosfat homeostazisinde görevli bir miRNA'yı regule ettiğini bulmuşlardır. Buna göre IPS1 

(Induced by Phosphate Starvation1), hedef mRNAda 9-11 aralığında yanlış eşleşmeden kaynaklanan 

küçük bir ilmikle ath-miR399’a bağlanmasına rağmen miRNA tarafından kesilememiş, ve hatta bu 

eşleşme miR399’un gerçek hedefi olan PHO2 transkriptlerine bağlanmasını engellemiş/yavaşlatmıştır. 

miRNA aktivitesinin engellendiği bu mekanizmaya “hedef taklidi (targetmimicry-TM)” adı verilmiştir. 

Endojen TM (eTM) mekanizmasıyla miRNA aktivitesinin doğal olarak düzenlenmesinin anlaşılmasıyla 

birlikte yapay miRNA regülasyonu adına bitkilerde ve hayvanlarda miRNA çalışmalarına güçlü bir araç 

kazandırılmıştır. Yapay TM’lerin dizayn edilmesiyle transgenik bitkilerle yapılan çalışmalarda da bu 

ilişkiyi destekleyen sonuçlar elde edilmiştir (Wu ve ark. 2013).  

 

Bunların yanı sıra genomu tamamen dizilenmiş Arabidopsis, Oryza sativa ve Glycine max bitkilerinde 

genom düzeyinde korunmuş miRNAları düzenleyen aday eTM’ler biyoinformatik yöntemlerle 

bulunmuştur (Meng ve ark. 2012, Wu ve ark. 2013, Ye ve ark. 2014). Wu ve ark. (2013) yaptıkları bir 

aşırı ifade çalışması ile eTM’lerin miR160 ve miR166 fonksiyonları üzerine etkisi ve dolayısıyla bitki 

gelişimindeki rolü tespit edilmiştir.  

 

lnc-RNA’nın meyve olgunlaşmasındaki rolünü anlamak için daha önce yapılmış bir çalışmada: Yabani tip 

domates ile rin mutantı olan domates kıyaslandığında, birçok lncRNA’nın oldukça farklı ekspresyon 

gösterdiği bulunmuştur. Dahası, yabani domates mutantının meyvesinde bulunan bazı intergenik lncRNA 

(lncRNA1459 ve lncRNA1840) ekspresyonlarının negatif yönde bir regülasyon göstererek meyve 

olgunlaşmasında belirgin bir gecikmeye sebep olduğu görülmüştür. Elde dilen sonuçların, domates meyve 

olgunlaşmasının düzenlenmesinde lncRNA’ların çok önemli rolü olduğu görüşünü desteklemektedir (Zhu 

ve ark. 2015). 

 

Domates bitkisinde lncRNA1459 ve lncRNA1840'ın virüs kaynaklı gen susturması (VIGS) sonucunda 

meyve olgunlaşmasında gecikmeye neden olduğu tespit edilmiştir (Zhu ve ark. 2015). Capping RNA, 

RNA'nın birçok nüklear ve sitoplazmik proteinle etkileşimlerinde kilit öneme sahiptir ve RNA 

stabilitesinde, bağlanmasında, nükleositoplazmik taşınımında ve translasyonun başlangıcında kilit öneme 

sahiptir (Topisirovic ve ark. 2011). Ayrıca, RNA poliadenilasyonu; nüklear taşınım, translasyon ve RNAs 

stabilitesi için çok önemlidir (Elkon ve ark. 2013). Bu bağlamda, lncrna1840 ve lncrna1459 RNA’larının 

uç yapı analizleri bunların 5' baş kısmı ve 3' kuyruk kısmına sahip polII bağımlı transkriptler olabileceğini 

göstermiştir. Bu yüzden mevcut çalışma, lncRNA’ların meyve olgunlaşmasının düzenlenmesinde önemli 

bir gen düzenleyici aktör olduğu tespit edilmiştir. 

CRISPR/Cas9 mekanizmasının meyve gelişimi ve olgunlaşması üzerindeki etkisi 
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Son zamanlarda genom düzenleme metotlarıyla ilgili gelişmeler, bitkilerde farklı genetik tabanlı 

çalışmaların yapılmasını mümkün kılmıştır. Belirli genom kısımlarında çift zincir kırılmalarını 

indüklemek için çeşitli sistemler: Zinc finger nükleazları kullanan sistemler (Kim ve ark. 1996), 

Transkripsiyon aktivatör- benzeri efektör nükleazlar (TALENs) (Christian ve ark. 2010) ve CRISPR/Cas9 

(the clustered regularly interspaced short palindromic repeat) bağlantılı 9 endonükleaz sistemleri (Jinek 

ve ark. 2012) geliştirilmiştir. CRISPR/cas9 mekanizması ile meydana bu tür kırılmaların bölgesel 

yönlendirilmiş mutasyonları indükleme olasılıkları yüksektir. Tasarlanan endonükleaz sistemleri arasında 

CRISPR/Cas9 sistemi diğer sistemlere göre daha kolay uygulanabilir, bu durumun sebebi ise sistemin 

deneysel dizaynının basitliği ve spesifikliğinin yüksek olmasıdır (Jinek ve ark. 2012). Bu sistemden 

bitkileri de içeren çeşitli organizmalardaki mutagenez açısından faydalanılmaktadır (Li ve ark. 2013; 

Brooks ve ark. 2014). Ancak meyve gelişimi ve olgunlaşması ile ilgili olarak da, CRISPR/Cas9 

sisteminin domates RIN genindeki mutasyonları etkili bir şekilde indüklediği belirlenmiştir. Bu amaç için, 

incelenen üç tane rehber gRNA (guide RNA) RIN proteinlerinin yapısını veya birikimin etkileyen 

mutasyonları indüklemiştir. Böylece, CRISPR/Cas9 sistemi ile domates RIN geninin farklı bir mutantını 

oluşturmak için uygulandığı çalışma sonucunda RIN geninin domates meyve gelişimine ait moleküler 

sürecine etki ettiği bulunmuştur. Bu çalışmanın sonucu olarak, CRISPR/Cas9 sistemi ile mutasyona 

uğrayan rin geni bitkide ifade olunmaz ve bu durumda meyve olgunlaşmada problem yaşar kırmızıya 

dönüşmez, aksine rin geninde mutasyon yapamayan rehber RNA’lar meyvede rin geninin toplanmasını 

ve meyvenin rengini kırmızıya dönüşmesini sağlar (Ito ve ark. 2015). Benzer şekilde CRISPR/Cas9 

sisteminin pirinç bitkisinde hücre bölünmesinin ilk safhalarında oldukça etkili olduğu bulunmuştur. Söz 

konusu çalışmada CRISPR/Cas9 uygulamasından sonra tipik dizi modifikasyonuna sahip biallelik 

mutasyonların sıklıkla meydana geldiği görülmüştür (Zhang ve ark. 2014). 

 

Sonuç 

 
Olgunlaşma sürecinde yer alan farklı süreçler arasındaki sinerji ve düzenlenme mekanizması hala tam 

olarak bilinmemektedir. Ancak şimdiye kadarki çalışmalar ile, meyve gelişmesi ve olgunlaşması ile ilgili 

çok sayıda transkripsiyon faktörleri, mikroRNA’lar, uzun kodlama yapmayan RNA’lar ve CRISPR/cas9 

sistemi ile bazı genlerin aktivitesi ortaya konulmuş durumdadır. Ancak meyve gelişme ve olgunlaşma 

mekanizmanın daha da anlaşılması için gelecekte daha gelişmiş ve global düzeyde olacak şekilde 

genomik, transkriptomik, proteomik ve metabolomik yaklaşımlar kullanılarak meyve gelişme ve 

olgunlaşmanın genetik mekanizması daha da anlaşılır hale gelecektir. 
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