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Derleme Makalesi Ozet
Kislik bitkiler ancak uzun siireli soguga maruz kaldiktan sonra ¢igek
Gelis Tarihi acabilmektedir. Bu olay vernalizasyon olarak bilinmektedir. Vernalizasyon
Arabidopsis thaliana model bitkisinde ve monokotillerde genis g¢apta
incelenmistir. Vernalizasyon olay1 sayesinde ¢icek aktivatdr genleri
01/04/2023 baskilanmakta ve kigin ¢iceklenme Onlenmektedir. Arabidopsis'teki
vernalizasyonda Flowering Locus C (FLC) anahtar roldeki baskilayicidir.
Kabul Tarihi Ayni zamanda FLC homologlarinin da monokotil bitkilerde vernalizasyon

tepkisinde ©6nemli rol oynadigi bildirilmektedir. Monokotillerde FLC
homologlarmnin varligi, monokotil ve dikotil bitkilerin vernalizasyon

30/04/2023 yollarini kiyaslayabilmeye olanak saglamaktadir. Bu mini derlemede,
Arabidopsis bitkisi iizerinde vernalizasyon giidiimlii ¢igeklenme
DOI mekanizmasinda rol alan bazi genlerin fonksiyonlaryla ilgili bilgiler

sunulmustur. Bu sayede soguk giidiimlii ¢iceklenmenin Arabidopsis model
bitkisi Uzerinde daha iyi anlasilmasi, ekonomik agidan 6énemli bitkilerin

10.5281/zenodo.7949987 vernalizasyon ihtiyaclarina yonelik 1slah stratejilerinde yol gosterici
olacaktir.
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Arabidopsis’te Vernalizasyon Olgusunda Yer Alan Bazi1 Genler

Review Article Abstract
Winter plants can bloom only after prolonged exposure to cold. This phenomenon
is known as vernalization. Vernalization has been extensively studied in the model
plant Arabidopsis thaliana and monocots. Thanks to the vernalization event, flower
activator genes are suppressed and flowering is prevented in winter. Flowering
01/04/2023 Locus C (FLC) is the key suppressor in vernalization in A. thaliana. It is also
reported that FLC homologs play an important role in the vernalization response in
monocot plants. The presence of FLC homologs in monocots allows comparing the
Accepted vernalization pathways of monocot and dicot plants. In this mini-review,
information on the functions of some genes involved in the vernalization-driven
flowering mechanism on the Arabidopsis sp. plant has been compiled. In this way,
30/04/2023 a better understanding of cold-driven flowering on the model plant may guide
different plant breeding strategies to change the vernalization needs of
economically important temperate plants.
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1. Giris

Yasamlarim sabit bir konumda gegirmekte olan bitkiler tiim canlilar gibi gevresel sinyal
etmenlerine yanit olarak biiylimelerinin devamliligim saglayan farkli hayatta kalma mekanizmalari
gelistirmistir. Bu gevresel sinyaller arasinda sicaklik ve fotoperiyot, ¢igeklenme zamanini belirlemede
en Oonemli faktorlerdendir. Iliman iklimlerde yetisen bitkilerin ¢ogu, vernalizasyon (kislik bitkilerin
cimlendikten sonra vejetatif devreden generatif devreye gecebilmeleri i¢in ihtiya¢ duydugu sogukluk
istegi) olarak bilinen uzun siireli soguga maruz kaldiktan sonra ¢igek agmaya baslamaktadir (1-4).
Ornegin bugday ve arpa gibi kislik tahillar sonbaharda ekilir ve sadece kis gectiginde ve ilkbaharda
fotoperiyot ile indiiklendiginde ¢icek agmaktadir (5).

Vernalizasyon islemi, ekin verimliligi lizerinde yararli bir etkiye sahip olabileceginden, ilk
olarak ekonomik agidan 6nemli 1liman tahillarda (6) tanimlanmustir. Iliman bitkilerin kishk gesitleri
verrnalizasyon olmadan vejetatif durumda kalmakta ve ¢igekli duruma gegisleri ancak vernalizasyon
ihtiyact giderildiginde gerceklesmektedir. Vernalizasyona bagli bitkilerin ¢ogu uzun giin bitkileridir ve
giin uzunlugu indiikleyici oldugunda ¢igek agmaktadir (4,7). Vernalizasyon gereksinimi ve indiikleyici
fotoperiyodun bir kombinasyonu, bitkinin giin uzunlugunun heniiz kisa oldugu zamanlarda erken ¢icek
acmasin1 Onler ve giinlerin uzun oldugu ve sicakligm yiikseldigi ilkbaharda uygun kosullarda

ciceklenmeyi saglamaktadir (5).

Vernalizasyon igin en uygun sicaklik ve vernalizasyon uzunlugu, farkli tiirler ve aym tiiriin
varyeteleri arasinda dahi degisiklik gostermektedir. Genel olarak vernalizasyon tepkisi igin en uygun
sicaklik araligi donma noktasinin iizerinde veya civarinda seyretmektedir (8-10). Sicaklik vernalizasyon
gereksiniminde ¢ok dnemli bir faktorii temsil etmektedir. Vernalizasyondaki sicaklik farki, bitkilerin

bulundugu yerde ¢evresel degisikliklere uyum saglamasina yardimei olmaktadir (4).

A. thaliana'nin yasamimin 6nemli bir 6zelligi, yetistigi ¢evre kosullarina gore iki farkli

stratejiden (yaz ve ki yilliklart) birini sergilemesidir. Kis yilliklari, yaz sonunda veya sonbaharda
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filizlenen bitkilerdir. Kig yilliklarinin ¢igek agmasi i¢in bir vernalizasyon siiresi gerekmektedir. Bundan
farkli olarak, yaz yilliklar1 ilkbaharda ¢imlenmekte, yaz aylarinda cicek agmakta ve ciceklenme igin
vernalizasyon gerektirmemektedir. Yasam dongiisii stratejilerindeki bu esneklik, A. thaliana bitkisinin
yiiksek adaptasyon yetenegi sergiledigini gostermektedir (11, 12).

Pek ¢ok bitkinin yasam dongiisiindeki cesitli genetik aglar tarafindan diizenlenen vernalizasyon
olgusu esas olarak epigenetik mekanizmalara baglidir. Bu mini derlemede model bitki olarak A. thaliana

tizerinden vernalizasyonda rol alan bazi anahtar fonksiyonlarinin 6zetlenmesi amaglanmigtir.

1.1. Arabidopsis thaliana

Bitki bilimi alaninda genetik ve molekiiler biyolojinin ihtiya¢ duydugu organizma olan
Arabidopsis thaliana (fare kulagi teresi) bitkisi az kromozom tasimasi, melezleme kolayligi ve mutant
genotipte birey eldesinin kolaylig1 agisindan arastirmacilar tarafindan uzun zamandir model bitki olarak
kullanilmaktadir (13). A. thaliana, filogenetik olarak hardal, kanola, lahana, brokoli ve karnabahari
iceren Brassicaceae ailesinin bir iiyesidir. Bu ailenin iiyelerinden farkli olarak A. thaliana, tarimsal bir
degere sahip bir tiir degildir (11). Kendi kendine tozlasan ve ¢ok sayida tohum iiretebilme yetenegine
sahip bir bitki olan A. thaliana’nin tiim yasami 5-8 hafta gibi kisa bir siire iginde tamamlanmaktadir (13,
14).

1.2. Vernalizasyon

Bitkilerde ¢igeklenmenin uyarilmasi ve vejetatif donemden generatif doneme gecebilmek i¢in
fizyolojik bir olay olarak gelisen diisiik sicaklik istegine vernalizasyon adi verilmektedir. Bazi bitkiler
ciceklenme donemine gegebilmek icin mutlaka vernalizasyona ihtiya¢ duymakta olup bu bitkilere
soguklama ihtiyac1 zorunlu olan bitkiler ad1 verilmektedir. Baz1 bitkilerde ¢igeklenme dénemine gegis

icin soguklama zorunlu olmay1p (fakiiltatif), soguklama ¢igeklenmeyi hizlandirmaktadir (15).

Vernalizasyon igin gerekli olan sicakligin 0-10 °C araliginda ve vernalizasyon siiresinin ise

genellikle 4 giin ile 10 hafta arasinda degismekte oldugu belirtilmistir (16).

Bitkinin tohum, sogan veya yumru gibi bazi kisimlar1 belirli bir vejetatif gelisme asamasina
ulastig1 donemde diisiik sicakliga ihtiyag duymaktadir. Bu istek karsilandiktan sonra bitkide ¢igeklenme
uyarilmaktadir. Cigek, yumru, k6k kisimlar1 (6rnegin, havug-kok; lahanalar-yaprak; sapkerevizi-gévde;
tomurcuklar-briiksel lahanasi) tiiketilen tek veya iki yillik bahge bitkilerde vernalizasyon istegi fark
edilmemektedir. Ancak tohumculuk s6z konusu oldugunda vernalizasyon dikkate alinmalidir. Ornegin
lale, nergis, sitimbiil’iin c¢iceklenmesi i¢in yumrularimin vernalizasyon isteginin karsilanmasi

gerekmektedir (17).

Birgok 1liman bitki, don olaymnin ¢icekleri ve gelismekte olan tohumlar1 oldiirebilecegi kis
aylarinda, ¢i¢ceklenmeyi dnlemek i¢in bu mekanizmayi kullanir (5, 18, 19). Buna ilaveten soguklanma
stiresinin ¢ok uzun siirede karsilandigi bitkilerde ¢iceklenme zamaninin da geciktigi bildirilmektedir (3).
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Buna karsin soguklama ihtiyaci yeterli olmayan donemlerde ihtiyacin karsilandigi doneme kiyasla daha
yiiksek verim elde edildigi bildirilmistir (4). Ayrica bitkiler uzun siireli soguga maruz kaldiklarinda
hiicre ici pek cok mekanizma ile hayatta kalma yetenegindedir. Ornegin biyokimyasal olarak hiicresel
elemanlardan protein, karbonhidrat gibi kuru madde igerigini arttirma, lipid molekiilleri sentezleme,
antioksidan enzim sistemlerinde degisiklik veya molekiiler diizeyde gen ifadesi degisimi gibi

mekanizmalarla yasami tehdit eden unsurlarla basa ¢ikabilmektedir.

Uzun siireli bir soguk donem yasanana kadar ¢iceklenmeyi geciktirme yetenegi olan
vernalizasyon, model organizma olarak Arabidopsis bitkisi ve daha pek ¢ok bitkide galisilmigtir (18).
Arabidopsis'te vernalizasyonun baslica FRIGIDA (FRI) ve FLOWERING LOCUS C (FLC) olarak iki
anahtar gen tarafindan saglandig bildirilmistir (5, 19).

1.3. Arabidopsis’in vernalizasyonunda rol alan genler

Vernalizasyon, Arabidopsis model bitkisinde iyi ¢calisilmistir. Yaz-yillik Arabidopsis ekotipleri
cicek agmak icin vernalizasyona ihtiyag duymazken, kis-yilliklar yalnizca vernalizasyon gerekliligini
yerine getirdikten sonra ¢igek acabilmektedir (19). Arabidopsis'te vernalizasyon gerekliligini saglayan
iki anahtar genler olan FRI ve FLC’nin yaninda VERNALIZATION 1 (ATVRN1), VERNALIZATION
INSENSITIVE 3 (VIN3), VERNALIZATION 5 (VRN5), VIN3-LIKE 1 (VIL1), FLOWERING LOCUS T
(FT), FLOWERING LOCUS D (FD), POLYCOMB REPRESSIVE COMPLEX 2 (PRC2), VIVIPAROUS
1/ABI3-LIKE 1/2 (VAL1/2), LEAFY COTYLEDON 1 (LEC1), EARLY FLOWERING 6 (ELF6),
SUPPRESSOR OFFRI4 (SUF4), FRI-LIKE1 (FRL1), FRE ESSENTIAL1 (FES1) ve FLC EXPRESSOR
(FLX) gibi bir¢ok genin Arabidopsis bitkisi vernalizasyon mekanizmasinda rol oynadig: bildirilmistir
(19-24).

FRI, bir transkripsiyon aktivator kompleksi olusturan, bitkiye 6zgii yapi iskeleti proteinlerini
kodlamaktadir ve FLC'nin aktif transkripsiyonu igin gereklidir (25, 26). FRI ayrica SUF4, FRL1, FES1
ve FLX'ten olusan biiyiik bir protein kompleksi araciligiyla FLC transkripsiyonunu diizenlemektedir
(24). Bu protein kompleksi ayrica FLC’nin yukar regiilasyonu i¢in transkripsiyon aktivatorlerini ve
kromatin modifiye edici proteinlerini etkilemektedir (24). FLC'nin yukari regiilasyonu, bir uzama
faktorii olan RNA polimeraz iliskili faktor 1 kompleksi (Pafl C) ve FRI tarafindan saglanmaktadir (4,
15, 24). Aktif FRI, ATWDR5'in FLC lokusunda zenginlesmesine neden olur ve H3K4me3 ve
H3K36me3 histonlarina etki eder (15, 26).

Meristemdeki FT, FD ile etkilesime girip SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF
CONSTANS 1 (SOC1) ekspresyonunu ve SEPALATA (SEP), FRUITFUL (FUL) ve APETALA1 (AP1)
gibi diger floral meristeme 6zgii genleri ¢icekli duruma gegisi baslatmak igin tesvik etmektedir (4, 27).
SOC1, bagka bir floral meristeme 6zgii gen olan LEAFY (LFY)’nin aktivasyonundan sorumludur (28).

FLC, ¢iceklenmeyi doza bagl bir sekilde baskilayan bir MADS-box transkripsiyon faktorinu
kodlamaktadir (29-32). Yiksek FLC seviyeleri, FT, FD ve SOCL1 gibi ciceklenmeyle ilgili integrator
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genlerin ifadesini baskilayarak ¢igeklenmenin gecikmesine neden olur (33-37). FLC’nin bu baskilayici
islevini FT’nin ilk intronuna ve FD ve SOCl'in promotériine baglanarak gergeklestirdigi
bildirilmektedir (35, 36). FT'nin ifadesi, sirkadiyen saat koordineli gen CONSTANS (CO) tarafindan
fotoperiyotlara maruz kalma iizerine indiiklenmektedir (19). Bu koordinasyon fotoperiyot esliginde FLC

ve FT genleri iizerinden Sekil 1’de kisaca 6zetlenmistir.

e
R 4 T j—-

5

Sonbahar Kis ilkbahar

‘ FLC, FT'yi baskilar ‘ 2> ‘ FLC azalr ‘ 2> ‘ FT indiiklenir ‘

\/
.

Ciceklenmede artis

Sekil 1. FLC ve FT genlerinin, degisen fotoperiyotlarda ¢iceklenmeye etkisi

Arabidopsis'te, FLC'nin represyonu mitotik olarak kararlidir; AtVRN1, AtVRN2, VIN3 ve VRN5
gibi bir¢cok gen FLC'nin kararli baskilanmas1 ve histon modifikasyonlarinda yer almaktadir (36, 38-42).
AtVRNZ2, PRC2’nin bir pargasidir ve 1liman kosullara dondiikten sonra FLC represyonunun istikrarli bir

sekilde siirdiiriilmesinde 6nemli bir rol oynamaktadir (39).

VIN3'ln aktivasyonu, FLC kromatininin H3K27me3 histon modifikasyonlarini katalize eden
PRC2 kompleksini alarak FLC'nin baskilanmasina neden olmaktadir (40, 41). VIN3, vernalizasyon
sirasinda VRNS5 ile bir heterodimer olusturmakta ve FLC'nin kararl bir sekilde susturulmasi i¢in gerekli
olan histon modifikasyonlarim1 korumaktadir (10, 42). VIN3’iin, FLC'nin epigenetik susturulmasi igin
bir termosensor bileseni gorevi gérmekte oldugu ve daha sicak ve daha degisken sicakliklarda

vernalizasyon tepkisini etkilemede anahtar ve karmasik bir role sahip oldugu belirtilmektedir (43).

Arabidopsis'te, FLC'nin vernalizasyon aracili baskilanmasi, PRC2 kompleksi yoluyla
epigenetik olarak dizenlenmektedir (40, 44, 45). PRC2 kompleksi, VRN2, SU(Z)12 homologu,
SWINGER (SWN), E(z) histon metiltransferaz homologu ve MSIl'den olugmaktadir (15, 44). PRC2
kompleksi, H3K27me3 ve H9K27me3'e (sirasiyla lizin 27 {izerinde histon 3 ve 9'un trimetilasyonu)
aracilik ederek FLC lokusundaki histonlart degistirmektedir. Bu durumun tipik olarak epigenetik
susturma ile iliskili iyi bilinen kromatin isaretlerinden biri oldugu diisiiniilmektedir (30, 45, 46). ilave
olarak Arabidopsis'te vernalizasyon sirasinda FLC'nin asag1 regiile edildigi ancak asag1 regiilasyonun
sicak kosullara dondiikten sonra sabit bir sekilde korunmadig1 bazi mutantlarin oldugu rapor edilmistir.
Bu mutantlarda kromatin modifiye edici proteinlerin etkilendigi bildirilmistir (38, 46, 47). Bu da
vernalizasyon durumundaki stabilitenin hedef genlerin kromatin modifikasyonu ile iligkili olabilecegini

gostermektedir (48).
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Stabil FLC’nin represyon yoluyla vernalizasyon yanitinin ayarlanmasi; soguktan 6nceki FLC
seviyesi, FLC'nin soguk aracili represyonu ve tliman sicakliklara dondiikten sonra kararli susturma
seklinde li¢ asamada gergeklesmektedir (1, 24, 49). Soguga bagli FLC baskilanmasi, transkripsiyon
baslangic bolgesinde PRC2 ve PHD (Bitki Homeodomain) kompleksinin olusmasi ile meydana
gelmektedir (10, 15, 50, 51). PHD protein kompleksi ise VIN3, VRN5 ve VIN3-LIKE2'den (VIL2)
olusmaktadir (40, 44, 46, 52). Ayrica, sogugun baslangicinda, antisens transkript COOLAIR'in ifadesi
de, FLC asag regiilasyonu ile baglantili olarak artmaktadir (15, 10, 53). Ote yandan, sens transkript
COLDAIR (COLD ASSISTED INTRONIC NONCCODING RNA), FLC susturulmasina aracilik etmek
icin PRC2 ile etkilesime girmektedir (15, 54).

FLC'nin epigenetik susturulmasinin, LIKE HETEROCHROMATIN PROTEIN1 (LHP1) ve
VRN1 ile iligkili oldugu belirtilmistir (47). LHP1’nin muhtemelen PRC2'ye baglanmakta ve kararl
susturmay1 siirdiirmek i¢in FLC lokusunda histonlar1 degistirdigi diisiiniilmektedir (4, 47).
Vernalizasyondan sonra bile FLC'nin istikrarli bir sekilde susturulmasi, bitkilerin ilkbaharda ¢igek
agmasina izin vermektedir. Ancak ¢ok yillik Brassicaceae'de sicak kosullara dondiikten sonra FLC
yeniden aktive olmakta ve kodlayici olmayan SNP'lerin etkisi nedeniyle epigenetik susturma stabil
olamamaktadir (55).

Kislik ekimin yapildig: farkli ekolojilerde yapilan ¢caligmalarda, bugday, arpa, cavdar, yulaf gibi
monokotil bitkilerin ekim zamaninin gecikmesiyle verimin azaldigi ortaya konmustur (56, 57).
Kanada’da yazlik ve kislik bugday ve cavdar genotipleri ile yapilan bir ¢alismada, vernalizasyon
ihtiyacinin karsilanmadigi siirelerde genotiplerin generatif doneme gecemedikleri icin sadece yaprak
Urettikleri ve bu siirelerde yaprak sayilarmi arttigr bildirilmistir (58). Bu baglamda serin iklim
tahillarinda bagaklanmanin dogrudan vernalizasyon ve fotoperiyot ile iligkili oldugu sdylenebilmektedir
(59).

Simdiye kadar, vernalizasyonun genetik ve epigenetik diizenleyici mekanizmalar1 sadece
Arabidopsis'te iyi ¢alisilmistir. Tahillardaki vernalizasyonun Arabidopsis'tekine benzer sekilde ancak
farkli genlerle diizenlendigi bilinmektedir. Tiim bunlar, bitkilerde en kritik gelisimsel gecis olan apikal
meristemdeki vejetatif fazdan tireme fazina gecisi kontrol eden siirecin model bitki yardimiyla daha iyi
anlasilan epigenetik kontrollerden biri oldugu anlamina gelir. Arabidopsis bitkisi model alinarak
vernalizasyonun nasil algilandig1 tizerine gercgeklestirilecek calismalarla 6zellikle temel gidalarin
iretiminde yararlanilan ekonomik Onemleri bulunan bugdaygiller gibi monokotil bitkiler icin
vernalizasyon mekanizmalarinin aydinlatilmasina ve buna yonelik 1slah stratejilerinin gelistirilmesine

ihtiya¢ duyulmaktadir.
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