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PATOJENLERE KARSI BITKILERDE SAVUNMA VE ANTIOKSIDANLAR
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OZET

Bitkiler virus, bakteri, protozoa, nematod, fungus gibi patojenik organizmalarin ve gesitli ¢evresel kosullarin
olumsuz etkilerine maruz kalmaktadirlar. Bitkiler patojen saldirilarindan kendilerini koruyabilmek igin bir¢cok
savunma mekanizmasi gelistirmiglerdir. Bu savunma sirasinda patojen hidrolitik enzim, toksin gibi kimyasal
bilesikleri kullanirken bitkiler ise fiziksel bariyerlerin yanisira, savunma peptitleri, antioksidanlar, sekonder
metabolitler ve antimikrobiyal 6zellikteki proteinler (Patojen ile baglantili proteinler (PR))’in dahil oldugu ¢ok
sayida savunma maddesine sahiplerdir. Antioksidanlar hiicresel hasarlarin engellenmesinde goérev yapmaktadirlar.
Bu savunmada gorev yapan bilesikler patojenlerin neden olacagi zarari minimum diizeye indirmektedirler.
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DEFENCE AGAINST PATHOGEN iN PLANTS AND ANTIOXIDANTS

ABSTRACT

Plants are constantly exposed to a great variety of potentially pathogenic organisms, such as viruses, fungi, bacteria,
protozoa, nematodes, and can be affected by adverse environment conditions. Plants develop many defence
mechanisms to provide themselves from the pathogen attack. When considering plant and pathogen interactions,
while the pathogen uses a series of chemical compounds, such as hydrolytic enzymes and toxins, plants have
numerous defense substances, which include the synthesis of defense peptides, antioxidants, secondary metabolites,
and proteins (Pathogenesis- related proteinler (PR)) with antimicrobial properties besides various forms of physical
barriers. Antioxidants are involved in the prevention of cellular damage. This defensive compounds have the
ability to decrease the harm, that the patogen causes, to the minimum.
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1.GIRIS
Bitkiler patojen saldirilarindan kendilerini korumak ig¢in bir¢ok savunma mekanizmasina sahiptir. Bu

savunma mekanizmalar1 bazi patojenler i¢in caydirict bir rol oynamasia karsin bazi patojenler igin

etkisiz kalmaktadir. Bunun sonucunda da hastaliklar ortaya ¢ikmaktadir.

Bakteriler, funguslar, viriisler ve nematodlar gibi birgok organizma igin besin kaynagi olan bitkiler,
patojenlerden soyutlanamazlar fakat, kacinilmaz olan patojen saldirilarini algilamak ve kars1 koymak i¢in
evrim siirecinde uygun savunma stratejileri gelistirmislerdir. Bitkiler patojen istilasina etkili bir bigimde
durdurabilmek i¢in yapilarinda varolan fiziksel ve kimyasal engeller kadar, patojen atagi ile aktive olan,

uyarilabilir savunma tepkilerini de kullanirlar.

Bitkiler farkl: stres faktorlerine kars1 ayni1 veya benzer savunma mekanizmalar gelistirmislerdir. Bitkiler
stresi ya tolere etmekte yada ondan kagmmaktadirlar. Stres faktorleri yapisal ve metabolik hasarlara
neden olmaktadirlar. Bu hasarlar tersinir ya da geri doniisiimsiiz olabilirler. Bu yiizden bitkiler sekonder
metabolitlerin yanisira bagka savunma yollar gelistirmislerdir. Bunlar dehidrin veya PR proteinleri gibi
spesifik proteinler, fenilpropanaoid yolunun aktivasyonu, reaktif oksijen tiirlerin olusumu,
antioksidanlarin aktivasyonu, thionin, thaumatin, kitinaz, glukanaz gibi PR proteinleri, fitoaleksinler,
disiikk molekiil agirlikli fenolikler, savunma enzimleri ve disiik sicaklik, agir metaller, ozmotik stres,
ozon ve patojen gibi stres faktdrlerine karsi sentezlenen diger savunma faktorleri, programlanmis hiicre

Oliimii olan HR, SAR vs.’dir [1].

Bitkilerin hastalik etmenlerine karsi olusturduklari savunma mekanizmalarindan asagida kisaca

bahsedilmektedir:

2. GENEL (TEMEL) DAYANIKLILIK

Birgok bitki tiirli baz1 hastaliklara kars1 dogal olarak dayaniklilik gosterirler. Genelde bir bitkide hastalik
olusturabilen bir etmen bagka bir bitkide herhangi bir hastalik olusturmayabilir. Bu durum genel
dayaniklilik veya temel dayaniklilik olarak adlandirilmaktadir. Bu tip dayaniklilik uzun émiirliidiir. Genel
dayanikliligin mekanizmasi bircok durumda bitkide patojen sporlarinin geligsmesini, hiicre ve dokulari
enfekte etmesini Onleyici olmasindan kaynaklanmaktadir. Bitkideki kiitikula, hiicre ¢eperinin yapist,
fenolik bilesiklere ya da hastalik etmeni tarafindan uyarilabilecek bir savunma sistemine sahip olmasi, o

bitkinin hastaliga kars1 dayanikli olmasini saglamaktadir [2].
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3. OZEL (SPESIiFiK) DAYANIKLILIK

Konukgu bitkiler hastaliklarin olusturacagir zararlar engel olmak icin dayaniklilik genlerini
gelistirmislerdir. Dayaniklilik geninin {iriinii olan proteinler hastalik etmeninin bitkiye girmesi sirasinda
salgiladig1 sinyal molekiillerini tanima yetenegine sahiptirler. Bu tanima islemi bitkinin savunma
sisteminin harekete gecirilmesi bakimindan zorunludur. Sonugta bitki savunma mekanizmasinin

uyarilmasi antimikrobiyal etkiye sahip bir¢ok proteinin bitkide iiretilmesine neden olmaktadir [2].

Genel dayaniklilik ile 6zel dayaniklilik arasindaki en 6nemli fark, genel dayanikliligin 6zel dayanikliliga

oranla ¢ok daha uzun émiirlii olmasidir.

Bitki kendisini patojen saldirisindan koruyabilmek i¢in su 6zelliklere sahip olmalidir:
- Bitki patojenin kendisini konukgu olarak tanimasina firsat vermemelidir
- Bitki patojenin igeri sizmasini 6nleyici silahlara sahip olmalidir

- Bitki igeriye girmeyi basarmis patojenlerin gelismesini 6nleyebilecek donanima sahip olmalidir

Bitki patojen tarafindan etkilense bile patojenin daha fazla yayilarak tiim bitkiyi 6ldiirme olasiligin1 en

aza indirebilecek sistemlere sahip olmalidir [2].

Yaralanma, patojenik olmayan organizmalarin yanisira viriilent olmayan ve viriilent patojenlerle
enfeksiyon sonrasinda bitkilerde genel olarak bir savunma cevabi meydana gelmektedir. Viriilent
olmayan bir patojen ile enfeksiyon sonrasinda viriilent patojenler ve nonpatojenlerle interaksiyonda
meydana gelmeyen hipersensitif bir cevap (HR) olustururlar. Bu yiizden farkli iki sinyal yolu meydana
meydana gelmektedir. Bunlardan biri ¢esitli uyarimlara karsi olusan genel bir savunma cevabi ve digeri

aviriilent patojenlere karsi olusan HR dir .

Bitkilerde savunma cevaplarinimn bir boliimii cesitli fonksiyonel gruplara ayrilmaktadir [3]. Ilk olarak
Fenilalanin amonyum liyaz (PAL), Salkon sentaz (CHS) ve Salkon izomeraz gibi fenilpropanoid
metabolizmasidir. Bu metabolizmanin bir¢ok son iirlinii gibi fitoaleksinler, hiicre duvari yapisina katilan
lignin gibi dogrudan antimikrobiyal etki gdstermektedir. Fenilpropanoid {irlinleri farkli biyotik ve

abiyotik uyarimlara kars1 bitki savunmasinda farkli rollere sahiptirler.
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Ikinci savunma cevabi hidroksiprolin-zengin glikoproteinler (HRGPs)’in sentezi ve peroksidazlardir. Bu
savunma genlerinin {irlinleri patojenin yayilmasini engeleyen yapisal bariyerlerin sentezlenmesinde gorev

yapmaktadirlar.

Ucgiincii savunma cavabini ise Kitinaz, Glukanaz, Pektinaz enzim sentezleri olusturmaktadir. Bu enzimler
savunma cevaplarinin uyarilmasinda gorev yapan bitki hiicre duvarindan endogenik elisitorlerin (uyarici)

serbest kalmasini ve fungusun hiicre duvarinin pargalanmasini saglamaktadirlar.

Son olarak c¢esitli bitki patojen sistemlerinde lipoksigenaz (LOX) aktivitesinde meydana gelen artigdir.

LOX {iriinleri jasmonik asit gibi patojen ve yaralanmalara kars1 olugsan genel cevaplardandir [3].

Ayrica bitki dokularmin UV, yaralanma, don vs. streslere maruz birakilmas1 da fitoaleksin

sentezlenmesine neden olmaktadir [4].

Bitkiler ve patojenler arasindaki interaksiyonda ya basarili bir sekilde enfeksiyon yada basaril bir sekilde
diren¢ meydana gelmektedir [5]. Direng sirasinda virus, bakteri veya funguslar ile enfeksiyon sonucunda
enfekte olmus hiicrelerin etrafinda bir dizi lokalize cevaplar meydana gelmektedir. Bu cevaplara hiicre
6liimiine neden olan oksidatif stres de dahildir. Bu sekilde patojenler 6li hiicrelerde hapsolmakta ve
enfeksiyon bolgesinden bitkinin diger bolgelerine yayilmalar1 engellenmis olmaktadir. Ayrica lokal
cevaplar sirasinda hiicrelerin hiicre duvarlarimin yapisinda degisimler meydana gelmekte boylece
patojenin hiicre icine girisi de engellenmektedir. Fitoaleksin, PR (Patojen ile baglantili- proteinler)
proteinleri gibi antimikrobiyal bilesiklerin de novo sentezi ile de patojenlerin hiicreleri enfekte etmesi
sirasinda patojene karsi bir direng olusturulmaktadir. Enfeksiyon sonrasinda olusan sinyallar ile heniiz
enfekte olmamis bitki bolgelerinde gen ekspresyonu da uyarilarak lokal cevaplarin olusmasi

saglanmaktadir.

Sistemik direng (saldirtya ugrayan bitkinin enfeksiyon bolgesinden uzak dokularda savunma kapasitesini
artirmasi) sirasinda fitoaleksin ve PR proteinlerinin iiretimi gerceklesmektedir. Fitoaleksinler lokal
cevaplarin baslica antimikrobiyal bilesikleriyken PR proteinleri hem lokal hem de sistemik direng

stirecinde meydana gelmektedirler [5].

Uyarilabilir bitki savunma mekanizmasi fitoaleksinler, litik enzimler, okside olan maddeler, hiicre duvari
lignifikasyonlar1 ve patojenite ile ilgili birka¢c proteini de kapsayan antimikrobiyal maddeleri

icermektedir.
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Bitkilerde antimikrobiyal bilesikler genel olarak iki gruba ayrilmaktadir; Fitoantisipin ve fitoaleksinler
[5]. Fitoantisipinler enfeksiyon oncesinde bitkilerde var olan veya enfeksiyon sonrasinda da meydana
gelen diigiikk molekiil agirligina sahip olan antimikrobiyal bilesiklerdir. Fitoaleksinler ise bitkiler abiyotik
strese veya mikroorganizmalara maruz kaldiktan sonra bitkilerde hem sentezlenen hem de biriken diigiik
molekiil agirligina sahip antimikrobiyal bilesiklerdir. Fitolakesinler enfeksiyon bdlgesinde birikirler ve in
vitro ortamda bakteri, fungus gelisimini inhibe etmektedirler. Bu yilizden fungus ve bakteri tarafindan

meydana gelecek olan hastaliklara karsi savunma bilesikleri olarak kabul edilmektedirler.

PR proteinleri bitkilerde patojen enfeksiyon sonucu veya buna benzer stres kosullarinda sentezlenen
proteinlerdir. Sistemik diren¢ olusturmaktadirlar. PR proteinleri patojenin saldirisini, yayilmasini, ¢ok
yonliiliiglinii stnirlandirmakta ve yaralanma, incinme, yiiksek osmotik basing gibi diger stres kosullarinda
da olugmaktadirlar. PR proteinlerinin ilk kez TMV (Tiitin Mozaik Viriisii) ile enfekte edilen tiitiin

yapraklarinda yapilan ¢alismada hipersensitif bir reaksiyon sonucunda meydana geldigi tespit edilmistir

[6].

PR proteinleri ilk olarak enfeksiyon sonrasinda yiiksek bitkilerde kesfedilmistir. PR proteinlerinin
simdiye kadar 14 familyada 40 tliri bulunmustur [6] (Tablo 3.1). Bu proteinler interseliiler alanlarda
lokalize olan asidik PR proteinleri ve genellikle vakuolde intraseliiler alanlarda biriken fonksiyonel olarak
asidik PR proteinlerine benzeyen fakat farkli molekiiler agirliklarina ve aminoasid dizilerine sahip bazik

proteinler olmak {izere iki biiylik gruba ayrilmaktadir [7].

PR proteinleri sistemik direngde bir marker olarak kabul edilmektedir. Fitoaleksinler gibi in vitro

ortamlarda antibakteriyal ve antifungal aktiviteye sahiptirler [7].

Bircok calisma ile baglica iki sinyal yolu oldugu tespit edilmistir [8]. Patojen saldirilarina karsi direng
yolu olan SA (Salisilik Asit)’e bagl sistemik direng ve herbivorlara karsi etkili olan JA (Jasmonik Asit)
’e bagh direng.

Bitkiler herbivor ve hastaliklarin etkisini azaltabilmek icin de c¢esitli savunma mekanizmalari
gelistirmiglerdir. Bocek veya patojen saldirilar bitkilerde savunma mekanizmalarini harekete gecirecek
olan endogenik hormonlarm birikimine neden olmaktadir. SA, JA ve Etilen gibi spesifik bitki hormonlar
cogu patojen ve zararlh boceklere karsi sentezlenmektedirler. Patojenle enfeksiyon sonucunda savunma

mekanizmalarini harekete gecirecek olan sinyaller olugsmakta ve buna bagli olarak da lokal ve sistemik
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antimikrobiyal savunma olusmaktadir. Ug¢ bitki hormonu SA, JA ve etilen hormonlar1 patojenle

enfeksiyon sonrasi bitkilerde sinyal olarak gorev yapmaktadirlar [8].

Tablo 3. 1.

PR protein Familyasi [6]

Familya Uye tipi Ozellikleri

PR-1 Tiitlin PR-1a Bilinmiyor

PR-2 Tiitiin PR-2 B-1,3 Glukanaz

PR-3 Tiitiin P,Q Kitinaz I, 11 ,IV,V, VLVIL
PR-4 Tiitiin R Kitinaz tip LII

PR-5 Tiitlin S Thaumatimn benzeri
PR-6 Domates inhibitorl Proteinaz Inhibitorii
PR-7 Domates Pgo Endoproteinaz

PR-8 Salatalik Kitinaz Kitinaz III

PR-9 Tiitiin (lignin —olusumu peroksidaz ) | Peroksidaz

PR-10 Maydanoz-PR1 Ribonukleaz benzeri
PR-11 Tiitlin sinif V kitinaz Kitinaz tip I

PR-12 Turp Ry— AFP3 Defensin

PR-13 Arabidopsis THI2-1 Thionin

PR-14 Arpa LTP4 Lipid- transfer protein

SA, JA ve etilen patojen enfeksiyonu veya herbivorlarin olusturdugu yaralanmayla birikirler ve uzak ya
da kismen birlikte savunma baglantili genleri aktive etmektedirler. Direng genleri transkriptleri, enfekte
hiicrede ve ¢ogunlukla etrafindaki hiicrelerde birikirler. Bu genler PR proteinleri olarak adlandirilan

kitinaz, glukanaz, defensin, peroksidaz ve fitoaleksin sentez yolunda yer alan enzimleri kodlamaktadirlar

[8].

Eksojen uygulanan SA’in, gen ekspresyonu ve fitoaleksinler ile aralarinda PR proteinlerinin de yer aldigi
birgok proteinin sentezini uyardigi bildirilmistir. SA birikimi, bitki dokularinda patojene kars1 hem lokal
savunma tepkilerinin olusturulmasinda, hem de Sistemik kazanilmis direng¢ (SAR)’in kurulmasinda

gereklidir. Titiin yapraklart TMV inokiile edildiginde, SA igeriginin 180 kat arttig1 bulunmustur. SA’e
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bagl bir direng yolu olan SAR en fazla uyarilan dayaniklilik mekanizmasi olarak kabul edlmektedir. SA
bitkilerde hareketli bir molekiil olmasma karsin, SAR i¢in mobil bir sinyal olma o6zelligi
gostermemektedir. Uzun mesafe tagmabilen sinyallerin (lipid tiirevli sinyaller) algilanmasi, enfekte
olmamig dokularda SA birikimine neden olur; bunun sonucu olarak da aralarinda PR genlerinin de yer

aldig1 savunma genlerinin aktivasyonu ger¢eklesmektedir [9].

Bitkiler patojenden kaynaklanan bazi molekiilleri (elisitorleri) algilayarak savunma tepkilerini
baslamaktadirlar. Bu tiir biyotik uyaricilar, glikoproteinlerin dahil oldugu proteinler, polifenoik yag
asitleri, kitin ve B-1,3 glukanlardan tiirevlenen fragmentler gibi patojenlerden kaynaklanan ve spesifik

olmayan elisitorlerdir [9].

Savunma tepkimelerinin ilk ve Onemlisi, direng genleri tarafindan spesifik patojenlerce kodlanan
avirulens (Avr) proteinlerin algilanmasidir [9]. PR genleri ile olusturulan savunma tepkisi (ayn1 zamanda
gen icin-gen direnci), saldir1 bdlgesinde bulunan hiicrelerde hizli nekrozlarin (hipersensitif tepki veya
HR) ortaya ¢ikmasina neden olmakta ve patojenin o bolgede etkin bir sekilde sinirlandirilmasi ile
sonuglanmaktadir. Yani bitkilerde patojen interaksiyonu siiresince HR’nin dahil oldugu bir¢ok savunma

mekanizmalar aktif hale gelmektedir.

HR hastaliklara direng saglamak igin hizli bir hiicre 6liimii olarak tanimlanmaktadir. Programlanmig
hiicre 6liimiinde enfeksiyon bolgesinde ve ¢evresinde hiicre dliimii gergeklestirilerek patojenin yayilmasi

engellenmektedir [9].

Biyolojik olarak, birka¢ uyarilmig sistemik savunma sistemi detayli olarak tanimlanmistir [9]. Bunlar
nekrotik patojenler tarafindan tetiklenen SAR patojen olmayan rizobakter strainlerinin koklerde kolonize
olmasiyla aktive olan uyarilmis sistemik direng (ISR) ve boceklerin beslenmesine bagli olarak ortaya
¢ikan doku hasarlariyla uyarilan yara uyarimli savunma sistemlerini kapsamaktadir. Uyarilmig savunma

tepkileri, i¢ baglantilar1 sinyal transdiiksiyon yollar1 ag1 ile diizenlenmektedir.

Patojenler de bitkilerin bu savunma mekanizmalarina karsin bitki dokular1 igerisinde ilerlemelerini
saglayacak sistemler gelistirmislerdir [10]. Bunlardan birisi hiicre duvarinin yapisinda bulunan yapisal
bilesikleri pargalayan hidrolitik enzimler (Kitinaz, Pektinaz, Seliillaz, Hemiseliilaz, Ligninaz ) bir digeri

ise toksinlerdir.
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Bitkiler ise patojenin bu viriilens faktorlerine karsi onemli savunma mekanizmalar1 gelistirmislerdir.
Bunlar i¢inde Antioksidanlar, Fenolikler, Fitoaleksinler, Savunma peptitleri ve proteinleri, HR, SA, JA

vs. bulunmaktadir.

4. ANTIOKSIDANLAR

Serbest radikaller (Hidroksil radikali , siiperoksit radikalleri vs.) oksidatif fosforilasyon sonucu meydana
gelirler ve oksidatif hasarlara neden olmaktadirlar. Serbest radikaller yasam i¢in gereklidir. Elektron
transferi enerji iiretimi ve pek cok diger metabolik islevde temel olusturur. Ama zincir reaksiyonu
kontrolsiiz bir davranig gosterirse hiicrede hasarlara neden olmaktadir. Normal kosullar altinda bu serbest
radikallerin yikimi ve {retimi bitki hiicresi i¢inde diizenlenmektedir. Buna ragmen c¢evresel stresler
(yiiksek 151k yogunlugu, herbisitler, patojen saldirilar, kuraklik, tuzluluk, hava kirliligi vs.) sonucunda
serbest radikaller ile antioksidan sistemin aktivitesi arasinda denge bozulmakta ve protein denaturasyonu,

lipid peroksidasyonu, DNA mutasyonlarini i¢ine alan oksidatif hasarlar meydana gelmektedir [11].

Serbest radikal, atomik yada molekiiler yapilarda ¢iftlenmemis bir veya daha fazla tek elektron tagiyan
molekiillere verilen isimdir. Bagka molekiiller ile ¢ok kolayca elektron aligverisine giren bu molekiillere

oksidan molekiiller veya reaktif oksijen tiirleri (ROS)’de denilmektedir [12].

Bu yiiksek aktiviteye sahip bilesikler (serbest radikaller) kirli havalarda, radyasyonda (isinim), bitki
koruma ilaglarinda, bozulmus gidalarda ve normal metabolik siiregte bulunurlar. Serbest radikaller
hiicrelere saldirip tahrip etmektedirler. 11k saldirida dncelikli olarak yeni bir serbest radikal olusmakta ve

kontrol edilemeyen zincirleme bir reaksiyon basglamaktadir.

Reaktif oksijen tiirleri rediiksiyon ve oksidasyon olaylari sirasinda kloroplast, mitokondri gibi hiicre
organellerinde elektron taginimi sonucu bitki hiicrelerinde diisiik diizeylerde meydana gelmektedirler

[13].

ROS aslinda patojen ve herbivor saldirilarina karsi bitkinin savunma cevabinda 6nemli bir yere sahip olan
bilesiklerdir. Oksidatif yaralanma, aktif programlanmis hiicre 6liimii ve PR proteinleri gibi antimikrobial
savunma siiresince meydana gelmektedirler. Son yillarda patojen-bitki interaksiyonu iizerinde yapilan
caligmalarda reaktif oksijen tiirlerinin toksik etkilerini ortadan kaldiran Askorbat peroksidaz, Katalaz gibi
enzimlerin etkili oldugu ortaya konmustur. Bitki dokularinin patojenle inokulasyonu veya hiicre

kiiltiirlerine mikrobiyal uyaricilarin uygulanmasi Hidrojen Peroksit (H,O, )’in hizli bir sekilde
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olusturulmasi ile karakterize edilen oksidatif yaralanmaya neden olmaktadir H,O, hipersensitif hiicre
olimil igin bolgesel sinyal olarak gorev yapmaktadir. Herbivorlar sonucu meydana gelen yaralanma
sonucu sistemin meydana gelmektedir. Sistemin plazma membraninda bulunan reseptorlere baglanarak
hiicre icine sinyal gondermektedir. Sinyal sonucu JA sentezledigi, JA ve H,0,’de domates

yapraklarindaki mezofil hiicrelerindeki savunma genlerini uyardigi tespit edilmistir [14- 15- 16].

Reaktif oksijen tiirlerinin etkileri uzun siireli olarak kabul edilmekte ve canlilarda hastaliklara,
yaslanmaya neden olmaktadir. ROS gegcici olarak meydana geldikleri gibi enzimatik olarak da meydana
gelmektedirler. ROS’nin enzimatik kaynaklari hem ekstraseliiler hem de intraseliilerdir [16]. Biiyiikk ROS
kaynaklar1 hiicre duvarlarinda bulunan peroksidazlar ve aminoksidazlar, plazma membraninda bulunan
NADP oksidaz, mitokondri, kloroplast, peroksizomlarda bulunan intraseliiler oksidaz ve peroksidazlardir

(Tablo 4.1.) [17] .

Bitkilerde hastalik etmenin olusturdugu sinyalin algilanmasi bitkinin savunma mekanizmasini aktif hale
getirmektedir. Bitki savunmasinda aktif oksijen olarak adlandirilan iiriinler bitki hiicresi tarafindan
iiretilmeye baslanir. Reaktif oksijen lirlinleri arasinda H,O, ve siiperoksit anyonlar1 sayilabilir. Aktif

oksijen tiirevleri bitkide en az dort degisik role sahiptir [2]:

Reaktif oksijen tiirleri ilk olarak hipersensitif hiicre 6liimiine neden olmaktadir. Hipersensitif, bitkinin
sadece patojenin enfekte ettigi bolgedeki hiicrelerini 6ldiirmesi olayidir. Hiicre 6liimii patojenin sadece
enfeksiyonun oldugu bolgede lokalize olmasina neden olmakta ve bu sekilde hastaligin yayilmasi

onlenmektedir.

Reaktif oksijen tiirevlerinin ikinci bir fonksiyonu hastalik etmenine karsi dogrudan oSldiiriicii etkide
bulunmasidir. Bilindigi gibi H,O, yaralarin enfekte olmasini 6nlemek ve ¢evreyi mikroplardan arindirmak

i¢in kullanilmaktadir [2].

Reaktif oksijenin bir bagka fonksiyonuda lignifikasyonda rol oynamasidir. Lignin olusumu bitkilerde
enfeksiyondan sonra hiicre duvarinin saglamlastiriimast bakimindan énemlidir. Bitkide lignin yapilmasi
da hidrojen peroksit yapimini gerektirir. Gereksinim duyulan hidrojen peroksit bitki hiicresinde

enfeksiyona tepki olarak tiretilen H,O, dir [2].



E Kog, A. S. Ustiin /Erciyes Universitesi Fen Bilimleri Enstitiisii Dergisi 24 (1-2) 82 - 100 (2008) 91

Tablo 4.1.

Bitkilerde ROS olugumu, lokalizasyonu ve uzaklagtirilmasi [17]

Mekanizma Lokalizasyon Bashca Reaktif oksijen
tiirleri

Olusum ( iiriin )

Fotosen. ET ve PSI-II | Kloroplast 0,

Solunum ET Mitokondri 0,

Glikolat Oksidaz Peroksizom H, 0,

NADPH oksidaz Plazma Membrani O,"

Yag asidi B- Peroksizom H, O,

oksidasyonu

Oksalat Oksidaz Apoplast H, 0,

Ksantin Oksidaz Peroksizom 0,

Peroksidaz ,Mn ve Hiicre Duvari H, 0, 0;"

NADH

Amino oksidaz Apoplast H, O,

Parcalama

Siiperoksit dismutaz Kloroplast, Sitozol, mitokondri, O,
Apoplast

Askorbat peroksidaz Kloroplast, Sitozol, mitokondri, H, O,
Apoplast

Katalaz Peroksizom H, O,

Glutatyon Peroksidaz Sitozol H, O, ROOH

Peroksidaz Hiicre duvar, Sitozol, Vakuol H, 0O,

Askorbik Asit Kloroplast, Sitozol, mitokondri, H,0,0;"
Apoplast

Glutatyon Kloroplast, Sitozol, mitokondri, H, 0O,
Apoplast

a-Tokoferol Membranlar ROOH, O,"

Karetenoidler Kloroplast 0,
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Reaktif oksijen tiirlerinin diger bir rolii de bitkide sinyal molekiilii olarak gorev yapmasidir. Hastalik
etmeninin enfeksiyonu sonucunda bitki hiicresinde tretilen H,O, veya oteki aktif oksijen bilesikleri
bitkinin dayaniklilik sistemini uyarict etkide bulunmaktadir. Reaktif oksijen sadece enfekte olmus
bolgelerdeki genleri uyarmakla kalmaz, ayni zamanda sistemik doku olarak bilinen ve bitkinin hastalik
tarafindan heniiz etkilenmedigi bolgelere giderek oradaki genlerin de aktif hale gelmesini saglamaktadir.
Bu olay SAR olarak bilinir. SAR sistemi uyarilmig bitkide, bundan sonraki enfeksiyonlara karsi

dayaniklilik son derece artar. Bu olay bir yerde bitkinin asilanmasi ile esdegerdir [18-19].

Canli hiicrelerde bulunan protein, lipid, karbohidrat ve DNA gibi okside olabilecek maddelerin
oksidasyonunu onleyen veya geciktirebilen maddelere antioksidanlar ve bu olaya antioksidan savunma

denir [12].

Antioksidanlar enzimatik ve enzimatik olmayan olmak {iizere iki gruba ayrilmaktadir. Enzimatik olmayan
antioksidanlar vitamin A, C, E, KoenzimQ10, Selenyum, Cinko gibi mineraller, Melatonin hormonu,
Kareteneoidler; Likopen, a-Karoten, B-Karoten, Lutein, Zeaksantin, Astaksantin, Flavonoller; Quercetin,
Rutin, Tanninlerdir. Enzimatik antioksidan grubunda ise Katalaz (CAT) [H,O, nin molekiiler oksijene
donisiimiinii  katalizler], Askorbat peroksidaz (APX) [H,O;’nin su ve monodehidroaskorbata
donisiimiinii katalizler], Glutatyon rediiktaz (GR) [okside glutatyonu (GSSH) indirgenmis Glutatyona
(GSH) Kkatalizler] ve Glutatyon peroksidaz [ hidroperoksitlerin indirgenmesinden sorumlu enzim],
Glutatyon S-transferaz [basta aragidonik asit ve lineolat hidroperoksitleri olmak {izere lipid peroksitlerine

kars1 bir antioksidan savunma mekanizmasi olustururlar] bulunmaktadir [20].

Patojenle enfeksiyon sirasinda elisitdr ve reseptor arasindaki interaksiyon sonucunda hizli iyon akiglari ve
oksidatif stres meydana gelmektedir. Erken cevap olugmasi i¢in dolayli yoldan heterotrimerik G proteine
ihtiya¢ vardir. G proteinleri plazma membraninda lokalize olmustur ve bitkide patojene karsi savunma
sirasinda hem Ca kanallarinin aktivasyonunu hem de membrana bagli NADPH oksidaz’in aktivasyonunu

uyarmaktadir [21].

Bitkilerde ve diger aerobik organizmalarda enerji {iretimi sirasinda oksijen gereklidir. O, ‘nin H,0’ya
indirgenmesi siiresince ROS meydana gelmektedir. ROS birgok hiicresel kompartimanda meydana
gelebilirler. Stres kosullarinda kuraklilik, tuz stresi, ozon, yiiksek ve diisiik sicakliklar, ayrica kalvin
dongiistinde NADP’nin indirgenmesi, elektron transferi, lipid katabolizmasi, fotosolunum olaylarinda

olusmaktadirlar [22].
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Bitki hiicrelerinde ROS kloroplast, mitokondri, plazma membrani, apoplastik alanlarda meydana
gelmektedir. Peroksizomlarda da normal metabolizma siiresince siiperoksit radikalleri meydana
gelmektedir. Meydana gelen ROS Siiperoksit dismutaz (SOD) ve GR gibi antioksidan savunma sistemi
tarafindan etkisiz hale getirilmektedir [23].

Yiiksek sitotoksik ozellige sahip olan ROS’larin olusumu ve birikimi bitki hiicresinde siki kontrol
altindadir. Bitkiler hiicreleri oksidatif hasardan savunma mekanizmalar1 ile korumaktadirlar. Bitki
savunmasinda ROS ’lar sinyal olarak da gorev yapmaktadirlar: Ornegin H,O, SA’i uyararak savunmada
gorev yapan PR-1 proteinlerininin sentezinden sorumlu olan PR-1 genlerini uyarmaktadirlar. Ayrica
H,0, bitki savunmasinda 6nemli bir yere sahip olan Glutatyon peroksidaz, GR gibi antioksidanlarin
sentezinden sorumlu olan genler i¢in de bir uyarici olarak goérev yapmaktadir [24]. Yani ROS tiirleri
hiicresel hasarlara neden olmalarina karsin bitkilerde sinyal molekiilii olarak da goérev yapmaktadirlar.
Diistik konsantrasyonlarda savunma ile ilgili genlerin uyarilmasinda, savunma cevaplarinin olusmasinda
gorev yapmasina karsin yiiksek konsantrasyonlarda hiicre hasarlarina, hiicre Oliimlerine neden

olmaktadirlar.

Patojenle enfeksiyon sonucunda bitki hiicresinde oksidatif strese neden olan Nitrik oksid (NO) ve ROS
meydana gelmektedir. Bu ROS patojenin hiicre igine girigini engelledigi gibi Hipersensitif cevap (HR)’1n
olusumunda gdrev yapan savunma sistemlerindeki enzimlerin (SOD, APX vs.) aktiflesmesi ve
dolayisiyla ROS’lerinin etkisiz hale getirilmesi, GSSG olusumu, ligninlesmenin meydana gelmesi,
patojenlerin enfeksiyonu sonucunda NO meydana gelmesi ki NO programlanmig hiicre 6liimii siiresince
askorbat peroksidazin ifade edilmesinde dolayisiyla askorbat ve glutatyonun azalmasi gibi olaylarda

anahtar olarak gorev yapmaktadir (Sekil 4.1.) [25].

Stres kosullar altinda hiicreleri korumak ve ROS diizeylerini kontrol altinda tutabilmek i¢in bitki dokular1
ROS’ni ortadan kaldiran SOD, CAT, Peroksidaz, Askorbat Peroksidaz vs. c¢esitli enzimler ve diisiik
molekiiler agirhi§a sahip antioksidanlari (Askorbat, Glutatyon, Fenolik Bilesikler, Tokoferoller vs.)
igermektedirler [26].
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HUCRE .
DUVARI Plazma SITOZOL
Patojen membrani
O . . . ., .
NADPH Nitrit » Hipersensitif
oksidaz oksit cevap :
O ..2 :
SO l i
v :
POD —> H.O H,0 +1/2 O, :
232 !
v L :
PAO APX Askorb <6 |
DAO Hiicre duvart skorba X
capraz baglar DHAR !
H,0+1/2 O FR DH |
v S
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Sekil 4.1. HR cevap siiresince Antioksidan sistemde meydana gelen degisimler [25].

0, ve H,0O; ’in verimli bir sekilde yikimi i¢in g¢esitli antioksidan enzimlerin aktivasyonu gerekmektedir.
Bitki hiicrelerinin farkli kompartimanlarinda meydana gelen siiperoksit SOD tarafindan H,0O,’e
donistiiriilmektedir. Kloroplast gibi organellerde yiiksek konsantrasyonlarda bulunan askorbat hizli bir
sekilde O,’e indirgenmektedir. H,O, thiol gruplarini hizli bir sekilde okside eden giiclii bir oksidanttir.
Fotosentez thiol-diizenleyici enzimlerle baglantili oldugu i¢in H,O,’in kloroplastlarda birikimine izin

verilmemesi gerekmektedir [27].

CAT H,05’i su ve molekiiler oksijene doniistiirmektedir. Bu enzimin substrata ilgisi diisiik olmasina
karsin yiiksek katalitik aktiviteye sahiptir. Bunun i¢in de H,0,’i baglayan iki aktif bolgeye sahiptir.
Ayrica katalazin yoklugu kloroplastlarda kalvin dongiisiinde thiol-diizenleyici enzimlerin korunmasinin
engellenmesine neden olmaktadir. HO,’in yikilmasinda alternatif diger bir yol ise hiicrelerin tiimiinde
bulunan peroksidazlarin aktivasyonu ile gerceklestirilebilmekte ve H,0,’in suya indirgenmesini

saglamaktadir (Sekil 4.2 ) [28].

Hayvanlarda peroksidazlar glutatyon (GSH) un olusumunda ve H,O;’in detoksifikasyonunda 6nemlidir.

Yani CAT ve Peroksidaz ROS ‘larin detoksifiye edilmesinde gorev yapmaktadirlar. H;O,’1 elemine
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ederler ve hiicrelerde H,O, konsantrasyonun diizenlenmesinde gorev yaparlar. Patojenin enfeksiyonu
sonucu meydana gelen H,O,’in bir¢ok etkisi bulunmaktadir [27]. Birincisi peroksidaz aktivitesinin
uyarilmasi ile patojenin penetrasyonu engellenmektedir. Ikincisi konukgu iizerinde oksidatif stres meydan
getirdii gibi patojen iizerinde de stres olusturmaktadir. Ugiinciisii ise sistemik direncin olusumunu

saglayan bir sinyal olarak gorev yapmaktadir.

KATALAZ
SOD PEROKSIDAZ

0, y» O2 H,0, >
Oksijen Siiperoksit Hidrojen Su
peroksit

Sekil 4.2. Enzim aktivitesi.

Bitki hiicrelerinde H,O,’in detoksifikasyonunda en 6nemli indirgen substrat askorbattir. APX askorbati
H,0, ve suya par¢alamaktadir. Askorbik asit, Siiperoksit anyonu, singlet oksijen ve H,O, gibi ROS’larin
genis bir boliimiinii elemine etmekte ve zincir kirici1 olark gorev yapmaktadirlar [28]. Primatlar harig
biitiin hayvanlarda askorbik asit sentezlenmektedir. Bitkilerde Askorbat hem fotosentetik hemde
fotosentetik olmayan dokularda milimolar konsantrasyonlarda birikebilir. Yapraklar klorofilden daha
fazla askorbat icermektedir. Askorbat en Onemli antioksidanlardan biridir ve dogrudan hidroksil
radikalleri, sliperoksit ve singlet oksijen ile reaksiyona girmektedir. Fotosentezin diizenlenmesinde, 1518a
kars1 korumada 6nemli olmasinin yanisira prostetik grup olarak metal iyonu bulunduran enzimlerin

akitivitelerinin korunmasinda da 6nemli bir role sahiptir.

APX enzimi yiiksek bitkilerde kesfedilmistir. Vakuol, hiicre duvari, sitozol de bulunan Guiacol
peroksidaz gibi bircok enzimden farkli olarak organellerde lokalize olmustur. APX izoenzimleri dort
farkli hiicresel kompartimanda lokalize olmustur. Kloroplastlarda stromatal APX (sAPX) ve tilakoid
membrana bagli APX (tAPX), peroksizom ( mikrobody) membranina bagli APX (mAPX) ve sitozolik
APX (cAPX). Besinci bir APX izoenzimi mitokondri membranina bagli olarak (mitAPX) bulunmustur
[29].

GSH ise giiclii bir hiicresel reaktantdir ve peroksitleri ortadan kaldirmaktadir [30]. Hayvan dokularinda,
bitkilerde ve mikroorganizmalarda yaygin olarak bulunan bir antioksidandir. Canlilarda yiiksek

diizeylerde (0.1mM- 10 mM) bulunurlar ve diisiik molekiil agirligina sahip peptid ve tiol bulundururlar.
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GSH hiicreleri toksik ROS’lere karst korumanin yanisira katalitik - metabolik olaylarda ve tasimada da
fonksiyonlar1 bulunmaktadir. Protein ve niikleik asit sentezi sirasinda meydana gelen reaksiyonlara
katilmakta, serbest radikalleri ve peroksitleri detoksifiye etmektedirler. Bazi enzimler igin kofaktor
olarak, sisteinin transportunda ve depolanmasinda gérev yapmaktadir. Intraseliiler alanlarda sentezlenir
ve hiicre disginda hiicre membranindaki belirli enzimler tarafindan yikimi baglatilir. GSH’1in oksidatif
hasara, toksik bilesiklere ve radyasyona karsi hiicreleri korumak i¢in hiicresel diizeylerinde artig oldugu
metodlarla tespit edilmistir. GSH peroksidazlar tarafindan glutatyon disiilfid (GSSG)’e

doniistiiriilmektedir.

GSH peroksidazlar da oksidasyona karsi hiicre membranlarin1 ve hiicre proteinlerini korumaktadirlar.
GSH peroksidaz dort altiiniteden meydana gelmektedir ve her biri selenyum atomu igermektedir. Diger
bir peroksidaz GSH-S-transferazdir. Bu enzimde organik peroksitlerin indirgenmesinde gorev

yapmaktadir [30].

H,0,’1 uzaklastirmak i¢in meydana gelen bir dizi reaksiyon Askorbat- Glutatyon dongiisii olarak
bilinmektedir. Yapraklarda ve dokularda askorbat okside oldugunda daima Monodehidroaskorbat’dan
(MDHA) Dehidroaskorbat (DHA) meydana gelmektedir. DHA GSH’1 substrat olarak kullanan DHA
Rediiktaz’in aktivasyonu ile askorbata indirgenmektedir. Bu reaksiyon sonucunda GSSG meydana
gelmektedir. GSSG NADPH tarafindan tekrar GSH’a doniistiiriilmektedir. Bu sirada NADPH’dan kopan
elektronlar kullanilarak H,O, suya indirgenmektedir [27].

Hidroksil radikali (OH") yiiksek reaktif bir 6zellige sahip oldugundan (oksidatif stres altinda hiicresel
hasarlarin ana sebebi) enzimatik bir sekilde kontrol edilmesi oldukga zor bir serbest radikaldir. Yasayan
organizmalar bu radikalden SOD ile kaginmaya c¢alismaktadirlar. Bu enzim aerobik olan tiim
organizmalarda bulunmaktadir [31]. Enzimin metal kofaktorlerine gore ii¢ tipi bulunmustur. Bunlardan
FeSOD (prokaryotik organizmalarda, kloroplast stromasinda) ve MnSOD (prokaryotik organizmalarda ve
Okaryotlarin mitokondrisinde) yapisal olarak benzerlik gostermesine karsin Cu/ZnSOD (sitozolde ve
kloroplastlarda) diger ikisinden farkli bir yapiya sahiptir. Bu enzimler H,O, ’e olan farkli duyarliliklarina
gore lokalize olmaktadirlar [32]. SOD, siiperoksidin H,O,’e¢ dismutasyonunu katalize eden bir
metaloenzimdir. Siiperoksit radikallerinin dismutasyonu ile ya da direkt olarak olusan hidrojen peroksit
ile Glutatyon peroksidaz (GPx) ve CAT enzimleri tarafindan suya doniistiiriilerek detoksifiye edilir.
Normal kosullarda hiicrede olusan H,0O,’in detoksifikasyonunda esas olarak bir selenoenzim olan GPx

fonksiyona sahiptir. CAT'm H,0, olusumunun arttigi durumlarda 6nemli etkinliginin oldugu kabul
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edilmektedir. SOD, GPx ve CAT enzimlerinden ayr olarak E ve C vitamini de hiicre i¢i antioksidan
Ozellige sahiptir. Her ikisi de hiicre membranlarindaki lipid peroksidasyon zincir reaksiyonlarini kiran

antioksidanlardir [12].

Polifenoller serbest radikalleri ortadan kaldirmada etkisiz hale getirmede gii¢lii ve ideal bir kimyaya
sahiptirler, invitro ortamda tokoferol ve askorbatdan daha etkili antioksidanlar olarak gosterilmektedirler.
Polifenollerin antioksidan 6zellikleri hidrojen ve elektron donorleri olarak ve zincir kirici olarak gorev
yapmalaridir. Yapilan arastirmalar fenoliklerin bitki hiicrelerinde H,O, ’i etkisiz hale getirmekte etkili

oldugunu goéstermistir [33].

Vitamin E yagda c¢oziinen zincir kirici bir antioksidantir. Vitamin E terimi bir grup tokoferol ve
tokotrienoller i¢in kullanilmaktadir. Bu grup icine giren tokoferoller (a, B, v, 8 ) ve dort tokotrienol (a, B,
Y, 0 ) antioksidan aktiviteye sahiptir. Bunlardan a tokoferol dogada en bol bulunan Vitamin E’dir ve
yiiksek biyolojik aktiviteye sahiptir. Tokoferoller ROS’nin &zellikle singlet oksijen ve OH™ radikalini
etkisiz hale getiren detoksifiye etme 6zelligine sahip antioksidatif bir fonksiyon tagimaktadirlar. Vitamin
E lipid peroksidasyonunu engellemekte ve diger oksidatif reaksiyonlar sirasinda meydana gelen

radikallerin etkisini 6nlemektedir. Bunlarin yanisira hiicresel sinyal olarak da gorev yapmaktadir [34].

Likopen ve karoten gibi karetenoidler de antioksidan 6zelligi gostermektedirler. Likopen sekiz izopren
biriminden olusan kirmizi karetenoid pigmentidir. Domateste, karpuz, liziim vs. meyvelerde bulunur.
Singlet oksijenin verecegi zarari engelleyen bir antioksidantir. Karoten fotosentez i¢in O6nemli olan

fotosentetik pigmettir. Kimyasal olarak sekiz izopren biriminden olusan bir terpendir [35].

Antioksidanlar {izerinde arastirmalar yapilan en 6nemli savunma mekanizmalarindan biridir.

Soguk ve sicak soka maruz birakilmis Cucumis sativus (Salatalik) fidelerinde yapilan calismalarda
bitkide bu strese karsi antioksidan savunma sisteminin kullanmildigi, soguk sok uygulanmis fidelerde
antioksidan enzimlerin aktivitelerinde azalma oldugu sicak sok uygulanmig bitkilerde ise enzim

aktivitelerinde bir artig oldugu belirlenmistir [36].

Farkli NaClI (Tuz) konsantrasyonlar1 uygulanan Citrus (turunggiller)’da antioksidan bir savunma olustugu

SOD, GR, APX gibi antioksidan enzimlerin aktivitelerinde belirgin degisimler oldugu gézlenmistir [37].
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Antioksidant aktivite degisimleri oksidatif stres olusturan fungal patojen B. cinerea Pers. ile enfekte
edilmis domates bitkisinde reaktif oksijen tlirevlerinin meydana geldigi ve bunlarin detoksifiye edildigi
yaprak peroksizomlarinda da incelenmistir. Yapilan aragtirmalar sonucunda SOD, katalaz gibi enzimlerin

aktivitelerinde artis oldugu belirlenmigtir [38].

Antioksidant bakimindan zengin olan dut kiiltiirlerinde tuzlulugun antioksidant enzimler {izerindeki
etkileri incelenmis ve 50, 100 ve 150mM tuz uygulanmig dut kiiltiirlerinde 150 mM tuz
konsantrasyonunda SOD, peroksidaz, glutatyon rediiktaz enzimlerinin aktivitelerinde diger

konsantrasyonlara nazaran artis oldugu saptanmustir [39].

ABA’in farkli konsantrasyonlar1 misir fidelerinin yapraklarina uygulanarak antioksidantlarda nasil
degisimler oldugu saptanmaya calisilmistir [40]. Misir fidelerine 10 ve 100uM ABA uygulandiginda O,
ve H,0O,’ in diizeylerinde artis oldugunu saptamis ve buna takiben SOD, CAT, APX ve GR enzimlerinin
aktivitelerinde ve a-Tokoferoliin miktarinda artis oldugunu tespit etmiglerdir. 100uM ABA uygulamasini
takiben 24 saat i¢inde lipid peroksidasyonu ve protein oksidasyonunda bir artis olmadig1 gozlenmistir.
1000uM ABA uygulamasinda ise agir1 miktarda O, , H,O, ve H,0,’ in olusumda ¢ok 6nemli olan
katalitik Fe iceriginde artig oldugu goriilmiistiir. 1000uM ABA uygulamasinda antioksidant enzimlerin
aktivitelerinde, a-Tokoferol igeriginde artis oldugu fakat bu etkinin 100uM ABA uygulamasi kadar uzun
siirmedigi tespit edilmistir. Bu sonuglar diisitk ABA konsantrasyonun oksidatif hasara karsi antioksidant
savunmay1 meydana getirdigini, ABA’nin yiiksek konsantrasyonlarinda agir1 miktarda ROS olustugunu

ve bununda bitki hiicrelerinde oksidatif hasarin olusmasina neden oldugunu géstermektedir [40].

5. SONUC

Insan ve hayvanlarda oldugu gibi bitkilerin de zararlilarin saldirilarindan kendilerini korumak igin cesitli
savunma sistemlerine sahip oldugu bilinmektedir. Bunlar bitkideki morfolojik engeller ve bazi
biyokimyasal olaylar arasinda degisen bir dizi faktorlerdir. Bitkilerdeki biyokimyasal olaylardan sonra
sentezlenen sekonder metabolitler, bitki-zararli iligkilerinde 6nemli rol oynarlar. Zararlilar iizerinde
davranigsal ve fizyolojik etkilere sahip olan bu metabolitler ¢ok degisik kategorilerde
siniflandiriimaktadir. Bunlarin en énemlilerinin alkoloidler, glikozidler, fenoller, terpenoidler, taninler ve
saponinler oldugunu belirtilmistir. Tarimda bu maddeler, zararlilara kars1 yiizyillardan beri dogrudan veya

dolayli olarak da kullanilmaktadir [41].

HR ile birlikte, hiicre duvarlarinda degismeler, kalloz, fenolik polimerler, lignin, suberin, hidroksi

prolince zengin glikoproteinler ve en 6nemlisi antimikrobiyal bilesikler, fitoaleksinler sentezlenmekte ve
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enfeksiyon noktalarinda lokazile olmaktadirlar. Bitki patojene karsi olusturdugu boyle bir tepkiyle,

patojenin besin alimini engelleyerek gelismesini durdurdugu gibi bundan sonra olabilecek ikincil

enfeksiyonlardan da kendini korumaktadir [42]. Bunun diginda JA, ABA, SA ve etilen de gibi hormonlar

da savunma da gorev almaktadirlar.

Goriildigii gibi bitkiler, icerisinde bulunduklar ortami diger canlilarla (patojen ve simbiyontlar gibi)

paylasmak ve hatta onlarla zaman zaman rekabet etmek zorundadirlar. Bunun i¢inde yasadiklar1 alan ve

sartlar ne olursa olsun, i¢inde bulunduklari ¢evreyi tanima ve o ortama adapte olma islevini gesitli

molekiiler ve fizyolojik olaylar sayesinde ger¢eklestirmektedirler [42].

KAYNAKLAR

1. A. Plazek, Acta Physiologeae Plantarum, 25(3) (2003) 37.

2. S. Ozcan, E. GiireL M. Babaoglu, M. Genetik miihendisligi ve uygulamalari, Bitki Biyoteknolojisi
I, Boliim 20 (2001) 261.

3. C.Baron, P. C. Zambryski, Rev. Genetics, 29 (1995) 107.

4. 0O.Kodame, W. X. Li, S. Tamogami, T. Akatsuka, S. Oryzalexin Biosci Biotech Biochem,
56 (1992) 1002.

5. JW. Mansfield, Slusarenko AJ, Fraser RSS and VanLoon LC (Ed), Kluwer, Amsterdam, (1999).

6. V.L.Lonn, V. Streien, V. Physiological and Molecular Plant Pathology, 55 (1999) 85.

7. M. Legrand, S. Kauffmann P. Geoffroy B. Fritig, Proceedings of the National Academy of Sciences,
U.S.A, 84 (1987) 6750.

8. E. Rojo, R. Solanao, Journal of Plant Growth Regulation, 22 (2003) 82 .

9. M. Heil, R. M. Bostock, Annals of Botany, 89 (2002) 503.

10. S.C. Mariana, F. Wagner, Plant defense and Antimicrobial peptides protein and peptide letters,
12 (2005) 11.

11. H. Poontariga, P. Darinee R. Kannarat R. Charoensataporn, Science Asia, 29 (2003) 109.

12. C. Cavdar, A. Sifil T. Camsari, Tiirk Nefroloji Diyaliz ve Transplantasyon Dergisi, 3-4 (1997) 92.

13. M. Mehdy, Plant Physiol., 105 (1994) 467.

14. P.S. Low, J. R. Merida, Physiol. Plant., 96 (1996) 533.

15. C. Lamb, R. A. Dixon, Plant Physiol. Plant Mol. Biol., 48 (1997) 251.

16. G. P. Bolwell, Plant Biol., 2 (1999) 287.

17. R. Mitler, TRENDS in Plant Science., 7(9) (2002) 405.

18. Z. Chen, H. Silva, D. Klessig, Science, 262 (1994) 1883.



100

19.

20.
21.
22.

23.
24.
25.
26.

27.
28.

30.
31.
32.
33.
34.
35.
36.
37.
38.

39.

40.
41.
42.

Patojenlere Kars: Bitkilerde Savunma ve Antioksidanlar

U. Neuenschwander, B. Vernoloji L. Friderich S. Uknes H. Kessman J. Ryals, Plant Journal.,

8 (1995) 227.

http://www.mustafaaltinisik.org.uk/2 1 -adsem-01.ppt).

T. Xing, V. J. Higgins, E. Blumwald, Plant Cell, 9 (1997) 249.

E. Uranova, D. Inza F. Van, Journal of Experimental Botany., 53(372) (2002) 1227 and Plant Cell,
9 (1997) 249.

L. M. Palma, Journal of experimental Botany, 53(372) (2002) 1255.

A. Levine, R. Tenhaken R. Dixon C. Lamb, Cell, 79 (1994) 583.

D. L. Gara, M. C. Pinto, F. Tommasi, Plant Physiology and Biochemistry, 41 (2003) 863.

O. Blokhnina, Academic Dissertation, ISSN1239-9469, ISBN 951-45-9631-5, ISBN 951-45-9632-3,
ISBN 951-45-9633 (PDF), (2000).

G. Noctor, Annual review of plant physiology and plant molecular biology, 49 (1998) 249.

R. E. Beyer, Biomembr., 26(4) (1994) 349.

S. Shigeoka, T. Ishikawa, M. Tamoi, V. Miyagawa, T. Takeda, Y. Yabuta, K. Yoshimura, Journal of
Experimental Botany, 53(372) (2002) 1305.

A. Meister, Journal of Biological Chemistry, 263 (1988) 33 .

C. Bowler, Van, M. Montagu, D. Inze, Ann. Rev. Plant Physiol. Plant Mol. Biol., 43 (1992) 83.
J. V. Bannister, W. H. Bannister, G. Rotilio, CRC Crit. Rev. Biochem., 22 (1989) 111.

U. Takahama, T. Oniki, Physiol. Plant., 101 (1997) 845.

R. Brigelius-Flohe, M. G. Traber, The FASEB Journal, 13 (1999) 1145.

D. P. Mascio, S. Kaiser, H. Sies, Archives of Biochemistry and Biophysics, 274(2) (1989) 532.
H. M. Kang, M. E. Saltveit, Physiologia Plantarum, 113 (2001) 58.

V. Arbona, J. Jacas, A. Garcia, A. G. Cadenas, Plant Cell Physiol, 44(4) (2003) 388.

E. Kuzniak, M. Sklodowska, Planta, 222(1) (2000) 192.

P. Harinasuf, D. Poonsopa, K. Roengmogkol, R. Charoensataporn, Science Asia,

29 (2003) 109.

M. Jiang, J. Zhang, Plant Cell Physiol., 42(11) (2001) 1265.

A. Giincan, E. Durmusoglu, HASAD, 233 (2004) 26.

M. Tér, Tr. J.of Biology, 22 (1998) 271.


http://www.mustafaaltinisik.org.uk/21-adsem-01.ppt

	5 08-nmbiyo-06(son hali).doc

