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OZET: Pamuk bitkisi en dnemli lif bitkilerinden birisi olmakla birlikte, yiiksek ekonomik dneme de sahiptir.
Bunula birlikte pamuk bitkisinin yetistirilmesinde birgok hastalik ve gevre kosullarina bagli olarak, iiriin
gelistirilmesinde ve kalitesinde azalmalar gézlenebilmektedir. Bu hastaliklardan en yikici olant Verticillium
dahliae patojeninin neden oldugu Verticillium solgunluk hastaligidir. Bitkiler, patojene karsi savunma
yapabilmek i¢in tanimlama-algilama mekanizmalarina sahiptirler. Tanimlamay: takiben hem algilamanin
gerceklestigi hiicrede lokal olarak hem de bitkinin diger kisimlarmma gonderilmek iizere c¢esitli sinyal
mekanizmalar1 harekete ge¢mektedir. Uyarilan bu mekanizmalar ile de cesitli transkripsiyon faktorleri
aktiflestirilerek bitkide dayaniklilik saglayacak gen {iriinlerinin olusmasi saglanmaktadir. Dolayisiyla
pamukta, Verticillium solgunluk hastaligi ile miicadele i¢in V. dahliae patojeni ve pamuk bitkisinin etkilesim
mekanizmasinin tam olarak anlasilmasi gerekmektedir. Bugiine kadar Verticillium solgunluk hastaligina karsi
etkili bir miicadele yontemi heniiz tespit edilememistir. Bu makalede, bitkilerde patojenlere karsi savunma
mekanizmalarina yonelik arastirmalar derlenerek, bu minvalde pamuk ve V. dahliae patojeninin etkilesimi ve
pamuk bitkisinde gézlenen savunma mekanizmalarinin anlagilmasina katki saglamak amaglanmustir.

Anahtar kelimeler — Bitki patojen etkilesimi, pamuk, Verticillium solgunluk hastalig,

Detection and Defense Systems in Cotton against Verticillium dahliae

ABSTRACT: Cotton plant is one of the most important fiber plants and has high economic value. On the
other hand, it is possible to observe quality and product development decrease depending on many diseases
and environmental conditions during cotton cultivation. The most devastating of these diseases is Verticillium
wilt disease, which is caused by the Verticillium dahliae pathogen. Plants have identification-perception
mechanisms to defend themselves against pathogens. Following the identification, a variety of signaling
mechanisms are activated both locally in the cell where the detection is performed and sent to other parts of
the plant. With these triggered mechanisms, various transcription factors are activated and gene products that
provide resistance in plants are formed. Therefore, the interaction mechanism of V. dahliae pathogen and
cotton plants must be fully understood in order to combat Verticullum wilt disease of cotton. Up to now, an
effective control method against Verticillium wilt disease has not yet been established. In this article,
researches on defense mechanisms against pathogens in plants have been reviewed and it is aimed to
contribute to the understanding of the cotton and V. dahliae pathogen interaction and defense mechanisms of
cotton against this pathogen.

Keywords — Plant pathogen interaction, cotton, Verticillium wilt disease.
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1. Giris

Pamuk (Gossypium hirsutum), iirettigi liflerin yapisal 6zelligi nedeniyle ideal bir tekstil
tirlinli olarak kabul edilen en 6nemli dogal lif bitkilerindendir (Brubaker ve ark., 1999).
Lifinin yaninda tohumlar1 ve hem yag hem de protein igeren kiispesi de dnemli bir yem
kaynagi olarak degerlendirilmektedir (Smith, 1999). Ayrica, tohumlar1 {izerinde bulunan
havlar; sicim, lamba-mum fitili, hali ipligi, tibbi pamuk, fotograf filmi, plastik, rayon (suni
ipek) ve barut yapimi gibi seliiloza gereksinim duyan c¢ok sayida endiistri kolunda da
kullanilmaktadir (Genger, 2010).

Ekonomik 6nemi yiiksek olan pamuk bitkisinin yetistirilmesinde ve kaliteli {iriin elde
edilmesinde en Onemli kisitlayici etkenlerin basinda Verticillium solgunluk hastaligi
gelemktedir. Verticillium solgunluguna Verticllium dahliae Kleb. ve Verticillium albo-
altrum olmak {izere Verticillium’un iki susu sebep olmaktadir (Far ve ark., 1995).
Verticillium albo-atrum sadece 20-24 °C’de ki sicakliklarda solgunluk hastaligina sebep
olurken 25 °C’nin lizerinde ki sicakliklarda hastalik olusturma yetenegi yoktur (Anonim,
2014). Bu sebeple de pamuk bitkisinde tarla kosullarinda Verticillium’un tiirlerinden
sadece Verticillium dahliae Kleb. susu hastaliga sebep olmaktadir (Domsch ve ark., 1980).

Bu makalede de Verticillium dahliae susuna karsi pamuk bitkisinin savunma
mekanizmalart iizerinde durulmustur. Gliniimiizde bu hastaliga karsi etkin bir kimyasal
miicadele heniiz gelistirilememistir. Kaliforniya’da % 75, Rusya’da % 8-10 ve Suriye’de %
4 gibi yiiksek verim kayiplarina neden olan V. dahliae (Bejarano- Alcazar ve ark., 1996),
Tirkiye'de de yaklastk % 20 gibi oldukga yiiksek bir oranda iiriin kaybina neden
olmaktadir (Sarsu ve Yiicer, 2011). Ulkemizde, Ege ve Akdeniz Bolgeleri basta olmak
tizere pamuk yetistirilen alanlarin tamaminda Verticillium solgunluk hastaligi yaygin
olarak goriilmektedir (Esentepe, 1979). Verticillium solgunlugunun Ege Bdlgesinde %
11,8, Antalya’da % 4 iiriin kaybina neden oldugu (Esentepe, 1979), Giineydogu Anadolu
Bolgesi'nde ise yayginliginin giderek arttigi ve yiiksek miktarda iiriin kayiplarina neden
oldugu belirlenmistir. Ozellikle Adiyaman, Batman, Siirt, Diyarbakir ve Sanlwurfa illerinde
hastaligin yayginlik oraninin % 79,28, yakalanma oraninin ise % 16,27 oldugu belirtilmis
ve yapilan ¢aligmalarda, bu oranin % 86’ya kadar ¢iktig1 ve miinavebe uygulanmayan ekim
alanlarinda zararin daha da yiiksek oldugu bildirilmistir (Sagir ve ark., 1992).
Kahramanmaras, Adana, Mersin, Osmaniye ve Hatay illerini kapsayan bir ¢alismada
pamuk solgunluk hastaliginin yayginlik oraninin % 37,1, hastalik oraninin da % 31,2
oldugu belirtilmistir (Dervis ve Bigici, 2005). Antalya’da pamuk ekim alanlarinda hastalik
siddeti ve hastaliga yakalanma oraninin; 2000, 2001 ve 2002 yillarinda sirasiyla % 81,90,
% 56,95 ve % 63,06 oldugu ve hastaligin bolgede Onemli derecede artis gosterdigi
belirtilmistir (Celik ve ark., 2010).

Solgunluk etmeni V. dahliae toprak kaynakli bir fungus olup, yasami dormant, parazitik ve
saprobik donemlere ayrilmaktadir. V. dahliae patojeninin hastaliga neden olan
mikrosklerotlar1 ve hifleri, kotii ¢cevre kosullarinda toprak ve bitki artiklarinda 14 y1l gibi
uzun bir zaman canli kalabilmektedir (Isaac, 1967). Verticillium solgunlugu, pamugun lif
ve teknolojik 6zelliklerini olumsuz yonde etkilemektedir (Schnathorst ve Mathe, 1966).
Hastalik sonucu, pamukta olgunlagsmayan liflerin yiizdesi artmakta, lif uzunlugu, lif
mukavemeti ve lif kalitesi diismektedir. Bunlarla birlikte solgun bitkilerden elde edilen
liflerin isleme sirasindaki artiklar1 da fazla olmaktadir (Watkins, 1981).



KORAL ve TURKTAS IGBAD, 2017, 6(2), 28-46 30

Verticillium solgunluk hastaligini kontrol altina almak i¢in dayanikli ¢esit kullanimi ve
topragin bulasik olmamasi gerekmektedir. Bununla birlikte hastaligin miicadelesine yonelik
yapilan ¢alismalarda bugiine kadar etkili bir yontem heniiz tespit edilememis olmakla
beraber, dayanikli cesitlerin gelistirilerek {iretimde kullanilmasi sonucunda, verim ve
kalitede meydana gelen kayiplarin 6nemli 6l¢iide azalacagr belirtilmektedir (Celik ve ark.,
2010).

Bitkiler, patojenlere karsi savunma yapabilmek i¢in bazi tanimlama-algilama
mekanizmalar1 gelistirmislerdir. Bu sebeple, solgunluk hastaligina neden olan etmenin
konukgu ile etkilesiminin bilinmesi hastalikla ilgili miicadele ¢alismalarinda 6énemli yer
tutmaktadir. Bu makalede, solgunluk hastaligi etmeni olan Verticillium dahliae’nin bitkileri
enfekte etme yollari, bitki patojen etkilesimi, bitkide meydana gelen sinyal iletimi ve tepki
mekanizmalar1 ve ayrica bitkide olusturulan savunma yanitlar1 hakkinda yapilan
calismalardan bir derleme yapilmistir. Bitkilerde solgunluk hastaligina karsi savunma
mekanizmasinin daha 1yi anlasilmast i¢in, ilgili yolaklarda gorev alan genlerin
fonkisyonlarma ait farkli birkilerden elde edilen verilerden de Ornekler derlenerek
sunulmustur.

2. Verticillium Dahliae Patojeninin Penetrasyon Mekanizmalari

Patojenin olusturdugu sistemik kolonizasyonda bitki hiicre duvarinin zengin pektin icerigi
onemli rol oynamaktadir (Ludwig, 1952). Verticillium patojeninin bitki dokularinda (damar
elementlerinde ve damar ucunda) yayilabilmesi i¢in dncelikle pektin ve seliillozdan olusan
hiicre duvar1 yapisinin patojen tarafindan bozulmasi gerekmektedir (Pegg, 1976). Bitki
hiicre duvarimi parcalamada Onemli rolii olan enzimlerin tiirleri ve iiretim miktarlar
patojenlerin viriilenslik diizeyi ile iligkilendirilmistir (Carder, 1987). Bitki hiicre duvarinin
yapisinin bozulmasinda poligalakturonaz pektat liyaz ve pektinesteraz pektinolitik
enzimleri 6nemli rol oynamaktadir (Wang ve Keen, 1970). Verticillium patojeni de pektin
tabakasini pargalayarak bitki hiicre duvarini delecek bir takim enzimler iiretmektedir (Pegg,
1976; Dobinson ve ark., 2004). Ayrica, hiicre duvarini bozmaya yarayan bu enzimlerden
bazilarinin bitkilere verildiginde de solgunluk hastaligi semptomlarina neden oldugu
belirtilmistir (Cooper ve Wood, 1980).

Verticillium patojeni tarafindan enfeksiyon siiresince salgilanan bazi proteinler tespit
edilmistir. Bunlar kiigiik proteinler, Nekroz ve Etilen Uyaric1 Peptid1-benzeri (Necrosis-
and Ethylene Inducing Peptide; Nepl-like) proteinler ve saliman enzimler ve
hydrohobins’lerdir (Sain ve Rep, 2015)..

Domates bitkisinde hastalik meydana getiren V. dahliae suslarinda (Race 1 ve Race2)
belirlenen ve efektdr protein olan Vel Uzerine Avirulent (Aviriilence on Vel, AVel) geni
patojenitede gorev alan kiiciik protein kodlayan gendir. Bu gen de, domateste bulunan ve
reseptor benzeri diren¢ geni olan Ve 1 tarafindan algilanmaktadir (Fradin ve ark., 2009).
Her iki V. dahliae susunun da AVel genini tasidig1 belirlenmistir (De Jonge ve ark., 2012).
Enfeksiyon siiresince Vd Avel (patojen efektdr proteini) proteininin, domates bitkisi
tarafindan Vel geni ile algilanmasi, savunma igin ilgili diger genleri uyarmaktadir. Vd
AVel geni tasiyan V. dahliae, Vel geni tasiyan domates bitkileri viriilens degilken, Vel
tagimayan bitkilerde tamamen viriilens 6zellik gostermektedir (De Jonge ve ark., 2012).
Ancak Avel’in bu viriilensligi nasil sagladigi su ana kadar bilinmemektedir (Sain ve Rep,
2015).
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Pamuga Ozgii solgunluk etmeni susu olan Vd8'de, ESTs (expressed sequence tags)
sekanslanmasi ile vdNEP olarak adlandirilan ve Arabidopsis’te nekroz olusumunu uyaran
bir sitotoksit olan VANLP proteinler tespit edilmistir (Wang ve ark., 2004). VANEP
Arabidopsis’te etilen, salisilik asit ve jasmonik asit sinyalizasyonunda ki markor genlerin
ifadelerini artirmaktadir. Pamuk bitkisinde de tespit edilen bu protein programlanmis hiicre
Olimiinii ve Sesquiterpene Aldehyde’lerin olusumunu aktif etmektedir (Wang ve ark.,
2004). Cogu V. dahliae susunun VANLP1-9 olarak adlandirilan sekiz veya dokuz NLP
tiyesi proteinleri tagidig1 belirtilmistir (Santhanam ve ark., 2013). Verticillium'un pamuga
patojen susu olan V592°de VANLP1-9 geninin sitotoksisistesi iizerine yapilan bir calismada
VANLP1 ve VANLP2 proteinlerinin pamuk hipokotil dokularinda solgunluk belirtisine
neden oldugu belirtilmistir (Wang ve ark., 2004). Buradan da bu proteinlerin hastalik
belirtisi olugturmada gerekli oldugu sonucuna varilabilmektedir (Sain ve Rep, 2015).

Solgunluk patojeni tarafindan salgilanan enzimler bitki hiicre duvan fiziksel bir bariyerdir.
Bu bariyer hiicre duvart pargalayr enzimler aracilifi ile pargalanabilmektedir. Bu
enzimlerin V. dahliae susunda mutasyonu ile fungal patojenin kolonizasyonunun ciddi
sekilde azaldigi bildirilmistir (Tzima ve ark., 2011). Bu durum da hiicre duvar1 delici
enzimlerin patojenitede ki Onemini a¢iga c¢ikarmaktadir (Sain ve Rep, 2015). V.
dahliae’den salinan proteinlerin domates bitkisi hiicresinin dis kisminda bulunan kitinazlari
pargalayabildigi gézlemlenmistir (Sain ve Rep, 2015). V. dahliae genomunda fusarium
fungusunda bulunan proteaz enzimlerden olan ve kitinaz aktivite gosteren metalloproteaz
(MEP1) ve serinproteaz (SEP1)’1n homologlari tespit edilmis ve bu enzimlerin viriilenslik
icin gerekli oldugu belirtilmistir (Sain ve Rep, 2015).

Bitki savunma mekanizmasinda hormon sinyalizasyonu etkin bir rol oynamaktadir.
Bitkilerde ki bu hormon sinyalizasyonunda hormon {iretimini etkileyen enzimler
bulunmaktadir. Patojenler bu hedef bitki enzimlerine efektér genleri gonderip hormon
{iretimini engelleyebilmektedir. Ornegin Izokorizmatlar (Isochorismates; ISCI) V. dahliae
tarafindan konak bitkinin salisilik asit biyosentezini durdurmak i¢in salinmaktadir (Liu ve
ark., 2014). Pamuk bitkisinde yapilan bir c¢alisma sonucunda ISCI’nin delesyonu ile
hastalik belirtilerinin azaldigi gozlendiginden ISCI'nin V. dahliae i¢in viriilenslik faktorii
oldugu belirtilmistir (Sain ve Rep, 2015).

Bununla birlikte, poligalakturonaz ve diger pektinolitik enzimlerden yoksun V. dahliae
mutantlarinin da pamuk bitkisinde solgunluk olusturabildigi belirtilmistir (Howel, 1976).
Bu nedenle bitki hiicre duvarina ait pektin tabakasinin sadece patojen tarafindan salinan
enzimler ile pargalanmadigi, bu par¢alanmanin konukgu bitki tarafindan da yapilabilecegi
diistintilmektedir. Patojene ait baz1 metabolitlerin konukgu bitkideki etilen sentezini tesvik
ettigi ve bunun da poligalakturonaz enzimini aktiflestirdigi diistiniilmektedir (Cooper ve
Wood, 1980). Pamuk bitkisinde bulunan poligalakturronazi engelleyen gen olan GhPGIP1
(Polygalacturonase-Unhibiting Protein) geninin Verticillium solgunluk hastaligina karsi
duyarlilign  6nemli Olglide uyardigr belirtilmistir. Ayrica GhPGIP1 geninin PR
(Pathogenesis Related Protein), ICS1 (Isochorismate Synthase 1), EDS1 (Enhanced
Ddisease Susceptibilityl) ve PAD4 (Phytoalexin-deficient 4) genlerinin ifade seviyelerini
artirdig1 belirtilmistir (Nana ve ark., 2017).

Su gecirmez 6zellige sahip olan Hydrophobin 8 sistein kalintis1 igeren ve yaklasik 100
aminoasitlik proteinlerdir (Wésten, 2001). V. dahliae’de tespit edilmis olan VDHI bu
hydropophobin’lerdendir. VDHI’in delesyon edilmesi ile domates bitkisinde hastalik
belirtilerinde bir azalma olmamis ancak patojenin ciddi bir sekilde konidia olusumu ve
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mikrosklerotlarinda kuruma toleransinda bir azalma oldugu gozlemlenmistir (Klimes ve
Dobinson, 2006).

3. Bitki Savunma Sistemleri

Patojenler bitki tarafindan olduk¢a karmasik bir sekilde algilanmakta ve buna gore
savunma yaniti olusturulmaktadir. Bitkide Oncelikle patojenin taninmasi ile baslayan
savunma mekanizmalari, ardindan lokal (sadece hasarli bolgenin etkilendigi) ve sistemik
(bitkinin diger dokularinin uyarildigi) olarak iki farkli yolla harekete gegmektedir.

3.1. Bitkideki patojen tammlama mekanizmalari

Bitkilerin savunma sistemlerinin harekete gecebilmesi i¢in Oncelikle patojenlerin bitki
tarafindan algilanmalar1  gerekmektedir. Bitki hiicre reseptorleri ile, patojenden
kaynaklanan ve 0zgiil olmayan bazi uyarict molekiilleri (6rn; biyotik uyaricilar,
glikoproteinlerin dahil oldugu proteinler, polienoik yag asitleri, kitin ve p-1,3 glukanlardan
tirevlenen pargalar) (Ryals ve ark., 1996) algilayarak, iki farkli yol ile patojeni
tanimaktadir (Jones ve Dangl, 2006). Bu tanima yollarindan birincisi, patojende bulunan
Patojenle Tlgili Korunmus (Pathogen Associated Patterns; PAMPS) molekiillerinin,
konukgu hiicresinin yiizeyinde bulunan Patojen Tanima Reseptorleri (Pathogen
Recognation Receptors; PRRs) tarafindan tanimlanmasidir. PAMP’lar, tiim patojenlerde
tipik olarak bulunan flagellin ve kitin gibi molekiillerdir. Ayn1 zamanda patojen saldirisi
sirasinda salinan (Danger-Assosiated Molecular Patterns, DAMPs) hiicre duvar1 veya
kiitikular molekiiller endojen kokenli molekiilleri de bu gruba girmektedir. PRR’lerin
uyarilmasi, PAMP Tarafindan Harekete Gegirilen Bagisikliga (PTI, PAMP- Triggered
Immunity) neden olmaktadir (Tsuda ve ark., 2009). Bu mekanizma ile kitinazlar ve bunlara
ait kitinaz uyarici genleri (Verticillium solgunluk hastaliginda V. dahliae’nin hiicre
duvarin1 parcalayarak pamugun patojene karsi dayanikliligini saglayan) aktiflesmektedir.
Diizenleyici reseptor benzeri kinazlar, PTI ile iliskili bir diger gen grubudur (Zhang ve ark.,
2013).

Patojen tanimlama mekanizmasiin ikincisi, ayn1 zamanda savunma tepkilerinin de en
onemlisi olan direng genleri tarafindan patojen irklarinca 6zgiil olarak kodlanan Avirulans
(Avirulence; Avr) proteinlerinin algilanmasidir (Ellis ve ark., 2002). Flor (1956) tarafindan
ileri stirilen gene-karsi-gen teorisine goére patojendeki avirulans (avr) gen iriinleri,
konuk¢udaki dayaniklilik (Resistance; R) genleri aracilign ile algilanmaktadir. Bu
tanimlanma isleminin ise dogrudan mi yoksa dolayli yoldan m1 oldugu anlasilamamistir
(Stephen ve ark., 2006).

Pamuk bitkisinin kotiledon ve yapraklarinda hastaliga kars1 bitkiyi uyardigi one siiriilen
patojene ait Nekroz Olusturucu ve Etilen Uyaric1 Protein (Necrosis and Ethylene-Inducing
Protein; VANEP) proteinleri bu uyarict proteinlerdendir. V. dahliae’ye ait VANEP
proteininin pamuk bitkisinde kotiledon ve pamuk yapraklarimi uyararak, 6n solgunluk
belirtilerinin olusmasinda 6nemli rol oynadig1 saptanmis (Wang ve ark., 2004).

Uyaricinin algilanmasi, pamuk dahil birgok bitkide, hiicre yiizeyinde sinyal aginin gizli bir
bileseni olarak gorev yapan ve Losince Zengin Bolge (Leucine Rich Region; LRR) ile
iligkili olan Poligalaktorunaz Baskilayici Proteinler (Polygalactorunase Inhibiting Proteins;
PGIPs) (Jones ve Jones, 1997) olan dayaniklilik genlerinin yardimiyla yapilmaktadir
(Jones ve Jones, 1997). Uyaricinin algilanmasiyla R genleri, Uyaricinin Harekete Gegirdigi
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Bagisiklik (ETI; Effector Triggered Immunity) sistemini harekete gecirmektedir. Bitki
patojen arasinda tanimlamay1 gergeklestiren R tanima gen iiriinleri patojen tanima reseptor
genlerinden olan Niikleotid Baglama Bolgesini (Nucleotide Binding; NB) ve Losince
Zengin Bolge (Leucine Rich Region; LRR) motiflerini igermektedir (Jones ve Dangl,
2006). Bu bolgeleri igeren direng genleri sayesinde de, bitki savunma genlerinin
aktiflestirilmesini saglayan sinyal iletimi gergeklestirilmektedir (Shanmugam, 2005).
Ornegin; LRR yapis1 igeren Ve direng genlerinin Verticillium solgunlugu etmeni olan
patojene ait uyarici proteinlerin taninmasini sagladigr ve domates bitkisinde Verticillium
solgunluk hastaligina kars1 dayaniklilik sagladigi bulunmustur (Di ve ark., 2009). Patates,
nane ve pamuk bitkilerinde de Ve geni homologlar tespit edilmis ve bunlarin hastaliga
dayaniklilik proteinleri sinifindan olan hiicre yiizeyinde bulunan Reseptor Benzeri
Proteinler (RLP; Receptor Like Protein) olduklar1 belirtilmistir (Kawchuk ve ark., 2001).
Vel gibi dayaniklilik proteinlerinin aktivasyonu, sinyal iletimi ve molekiiller arasindaki
iletisimi  saglayan TIR-NBS-LRR (TNL) (McHale ve ark.,, 2006) dayaniklilik
proteinlerinin islevi i¢in de 6nemlidir (Hu ve ark., 2005).

Reseptor benzeri dayaniklilik proteinlerinin uyarici proteinler ile aktive edilmesiyle de
Verticillium solgunluk hastaligina dayaniklilik saglamak amaciyla hem programlanmis
hiicre oliimii olarak bilinen Asir1 Duyarliik Cevap (Hypersensitive Response; HR)
savunma sistemi uyarilmaktadir (Ade ve Innes, 2007) hem de Salisilik Asit (SA) gibi
savunmayla iliskili metabolitlerin sentezi i¢in ihtiya¢ duyulan Patojenite Ile Iliskili Protein
(Pathogenesis Related Protein; PR) genlerinin ifadesini tetikleyen transkripsiyon faktorleri
kodlanmaktadir (Woloshen ve ark., 2011). Siiper oksit anyon (O2") ve hidrojen peroksit
(H20,) olan Reaktif Oksijen Tiirlerinin (Reaktif Oxygen Species; ROS) seviyesinde kayda
deger bir sekilde artis olarak patojen oOldiiriilmekte ya da bulundugu boélgede sinirh
kalmasini saglayacak HR olusturulmaktadir (Greenberg ve ark., 1994). HR ile enfeksiyon
bolgesi etrafindaki bitki hiicreleri 6ldiiriilerek enfeksiyonun bitki boyunca yayilmasi
onlenmekte ve Sistemik Kazanilmis Bagisikligin (Systemicaly Acquaried Resistance;
SAR) ortaya ¢ikmasi saglanmaktadir (Tiryaki ve Tunaz, 2004).

Her iki tanimlama mekanizmasinin da benzer yanitlar olusturmasina ragmen, ETI
tanimlama mekanizmasinda HR daha giiclii ve daha hizli bir sekilde olusturulmaktadir ve
patojen tarafindan gonderilen uyaricilar bitkide olusturulan PTI ile patojenin
tanimlanmasii c¢ogunlukla baskilamaktadir (Dodds ve Rathjen, 2010) PTI uyarimh
bagisiklik sonucunda Salisilik asit (SA), Jasmonik asit (JA) ve Etilen (ET) uyarimi daha az
olmaktadir (Tsuda ve ark., 2009). Sekil 1'de patojenin taninmasina dair bitki tarafindan
verilen yanitlar sematik olarak gosterilmistir.

3.2. Lokal olarak olusturulan ilk tepkiler

Bitki hiicresinde PAMP’larin patojen tanima reseptorleri tarafindan tanimlanmasinin
gerceklesmesinin ardindan, sitoplazmada genel olarak ¢ok diisiik seviyede bulunan Ca*?
miktarinda bir artis olmaktadir (Zipfel ve Robatzek, 2010). Miktar1 artan kalsiyum
iyonlarinin bazi Ca?*-sensérleri veya kalsium-baglama proteinleri tarafindan algilanmasiyla
da, savunmaya baglh birgok genin fonksiyonunun diizenlenmesinde gorev alan kalsiyuma
bagl protein kinazlar aktiflestirilmektedir (Tuteja ve Mahajan, 2007).
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Sekil 1: Patojenin bitki tarafindan taninmas1 (Dodds ve Rathjen, 2010). Patojen tarafindan
gonderilen uyaricilar konukgu bitki hiicresinin patojeni tanimlanmasini ¢ogunlukla
baskilamaktadir

Figure 1: Recognition of pathogen by plant (Dodds ve Rathjen, 2010). The stimulants
sent by the pathogen usually suppress the pathogen identification of the host plant cell

3.3. Sistemik olarak uyarilan ilk tepkiler

Lokal reaksiyonlar disinda, saldiriya ugrayan bitki, enfeksiyon bolgesinden uzak dokularda
da savunma kapasitesini artirmak iizere sistemik tepkiler olusturmaktadir. Sistemik
Kazanilmis Bagisiklik (Systemic Acquired Resistance; SAR) olarak bilinen bu tepki
bitkilerde genis spekturumlu bir dayamiklilik saglamaktadir (Neuenschwander ve ark.,
1996).

V. dahliae gibi nekrotik patojenler tarafindan da SAR uyarilmaktadir (Sticher ve ark.,
1997). Verticillium solgunluk hastaligina kars1 uyarilmis savunma tepkileri, i¢ baglantilar
olan sinyal iletimi yollar1 ag1 ile diizenlenmektedir ve bu sinyal iletiminde hormonal sinyal
molekiilleri olan SA, JA ve ET temel molekiillerdir (Glazebrook, 2001). Patojen
enfeksiyonu sonucunda, ETI reaksiyonlari tarafindan hem SA, JA, ET hormonlarin
uyarilmas: saglanmakta hem de tiim bitkide savunma tepkisinin olusmasi i¢in sinyal
molekiilii olarak (Rojo ve Solanao, 2003) iretilmeleri saglanmaktadir, (Jones ve Dangl,
2006). SA, JA ve ET hormonlar1 uzak ya da kismen birlikte bulunan savunmaya baglh
genlerin aktivasyonunu ve MAP Kinaz benzeri sinyal iletimini uyarmaktadirlar (Pedley ve
Martin, 2004).
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3.3.1. Salisilik asit

Salisilik Asit, hem lokal hem de sistemik direncin olusturulmasinda anahtar bir rol
oynayarak (Ryals ve ark., 1996), aralarinda PR proteinlerinin de bulundugu bir¢ok
proteinin sentezini uyarmaktadir (Hammond-Kosack ve Jones, 1996; Van Loon ve Van
Strien, 1999). Salisilik asit, PR-Gen ifade Etmeyen-1 (Non-Expressor of PR Genesi;
NPR1) monomerlerinin ¢ekirdege girmesi i¢in gereken kosullar1 saglayarak, PR gen
ifadesini diizenlemekte ve TGA transkripsiyon faktorlerinin DNA’ya baglanmasini
artirarak savunma genlerinin aktivasyonunda énemli bir rol oynamaktadir (Despres ve ark.,
2000). Ayrica Verticillium solgunluk hastaliginda V. dahliae pamuk etkilesiminin de SA’e
bagli diren¢ olusumunun SA— NPR1—->TGA—PR—hastalik direnci seklinde oldugu
belirtilmistir (Zhang ve ark., 2013). Verticillium ile enfekteli pamuk bitkisinde (Gossypium
barbadense) yapilan transkriptom analizi ile SA’e bagli dayaniklilik mekanizmasinda aktif
hale gelmesi gereken EDS1 ve PAD4 genlerinin (Kunkel ve Brooks., 2002) iiretim
seviyelerinde bir artis meydana geldigi gézlemlenmis ve buna ek olarak dogal pamuk
bagisikliginda V. dahliae gibi nekrotrofik patojenlere karsi SA’in direng saglamada gerekli
olmadig1 6ne siiriilmiistlir (Zhang ve ark., 2013).

3.3.2. Jasmonik asit

Jasmonik asit (JA) ve jasmonatlar olarak adlandirilan JA tiirevleri, thioninler (Epple ve
ark., 1995) ve proteinaz inhibitorleri (Farmer ve ark., 1992) gibi savunmasi ile ilgili protein
genlerinin kodlanmasini uyarmaktadirlar. Jasmonatlar ayni zamanda sinerjitik olarak
elisitor uyarimli  Patojenite  ile Iliskili Protein  (Pathogenesis-Related; PR
proteinleri)genlerinin ifadesini (Xu ve ark., 1994), bitki savunmasinda yer alan genlerin
(Penninckx ve ark., 1996) ve fitoaleksin sentezinde gerekli olan enzimlerin kodlanmasini
uyarmaktadirlar (Gundlach ve ark., 1992).

Koklerde kolonize olan Pseudomonas fluorescens bakterisinin patojen olmayan suslarina
karsi, SA’dan bagimsiz bir sinyal yoluna sahip olan ve PR-1 geni ekspresyonunu aktive
etmeksizin olusturulan Uyarilmis Sistemik Direncin (Induced Systemic Resistance; ISR)
bir ¢ok patojene kars1 da etkili bir direng meydana getirdigi gosterilmistir (Pieterse ve ark.,
1998). JA tarafindan PDF1.2 (Plant Defensinl.2) (Penninckx ve ark., 1996), HEL (Hevein-
Like Protein), kiigiik antimikromikrobiyal protein (Reymond ve Farmer, 1998), THI2.1
(Thionin2.1), antifungal protein; (Penninckx ve ark.,1998) ve CHIB (Chitinase B) genleri
uyarilmaktadir (Reymond ve Farmer, 1998).

Jasmonik asit sinyalizasyonunda pamuk bitkisinin kok kisimlarinda ifade edilen uyarilmay1
saglayan NINJA (novel interactor of JA ZIM-domain) geninin Verticillium patojenine kars1
uyarilmada 6nemli bir rol oynadigi belirtilmistir. NINJA geni tarafindan hastaliga karsi
savunma markor genlerinden PDF1.2 and PR4 genlerinin ifade seviyesini artirdigi
belirtilmistir (Le ve ark., 2017). Jasmonik asit sinyal yoluna ait bir diger gen de
Cytochrome P450 genidir. Bu genin de asiri ifadesi yapildiginda Verticillium solgunluk
hastaligina dayanikliligin arttigi belirtilmistir.

3.3.3. Etilen

Etilen, bitkilerde gelisimi diizenlemekle birlikte hem fungus hem de bakterilere karsi
bitkilerde olusan direngte sinyal bileseni olarak goérev alan bir hormondur (Van Loon ve
ark., 2006). Etilen iiretiminin savunma tepkilerinde bitki direnci ile koordineli oldugu
(Norman-Setterblad ve ark., 2000), ayn1 zamanda hastalik gelisimini uyararak savunmada
etkili oldugu bildirilmistir (Hoffman ve ark., 1999). Disardan etilen uygulamasinin ise
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fitoaleksin sentezi igin gerekli enzimlerin (PAL - Phenylalanine Ammonia Lyase, salkon
sentaz ve vakuolar hidrolazlar) birikimini uyarmasina karsin, bitkide hastalik direncini
uyarmadigi bildirilmistir (Ecker, 1995). Etilen ve JA yollari, patojene tepkide yer alan
genlerin ifadesini diizenleyerek hastalik gelisimini engelleyen Ethylene response-factorl
(ERF1) geninin transkripsiyonel aktivasyonu ile olusturulmaktadir (Lorenzo ve ark., 2003).
Bu genin asir1 ifadesinin, savunma tepkileri bozukluklarini1 ortadan kaldirabildigi ve ayni
zamanda hem etilen hem de JA yolu bilesenlerinin salinimini uyardigi gosterilmistir (Yildiz
Aktas ve Giiven, 2005). Grant ve Jones (2009) SA ve JA/Etilen ile iliskili savunma
reaksiyonlar1 arasinda abiyotik ve biyotik uyarilmalara kars1 c¢apraz bir iliski
gbzlemlemislerdir.

Pamuk bitkisinde V. dahliae tarafindan olusturulan epinasti ve yaprak dokiilmesinden etilen
hormonunun sorumlu oldugu bilinmektedir (Tzeng ve De Vay, 1985). Etilen hormonu ile
iligkili olan etilen reseptorii etrl-1 (ethylene resistant 1-1) geninin Arabidopsis
transformantlarinda V. dahliae’ye karsi hastalik siddetini azaltigi belirtilmistir (Veronese
ve ark., 2003). Diger bir etilen hormonu ile iliskili olan gen ise domates bitkisinde bulunan
ve bitkideki etilen hormonunun salimimi kontrol altinda tutan ACD geninin (1-
aminosiklopropan- 1-karboksilat deaminaz), etilen hormon saliniminda 6nciil molekiil olan
ACC (1-aminosiklopropan-1-karboksilik asit) deaminaz' engelleyerek, (Plett ve ark., 2009)
bitkiyi hastaliga karsi tolerant hale getirdigi belirtilmistir (Robison ve ark., 2001).

Ayrica GbERF1 (Ethylene Response-Related Factor) benzeri gen V. dahliae enfeksiyona
ve bitki savunma fitohormonlarina duyarlidir. GOERF1 geninin lignin sentezini, PAL, C4H,
C3H, HCT, CCoAOMT, CCR ve F5H genlerinin ifade seviyelerini artirmada etkili oldugu
belirtilmistir. Ayrica yine bu genin asir1 ifadesinin Verticillium solgunluk hastaligina karsi
dayanikliligi artirdigr belirtilmistir (Weifeng ve ark., 2016).

3.3.4. MAP kinaz sinyal iletimi

Sinyal iletiminde yer alan diger bir mekanizma da MAP kinaz (Mitogen- Activated Protein
Kinaz) sinyal iletimidir. Stres gibi belirli uyaranlara kars1 aktif edilen MAPK kaskatlari
aralarinda TGA, protein kinazlar ve hiicre iskeleti proteinlerininde bulundugu proteinleri
fosforile eden serin ve treonin kinazlardir. MAPK kaskatlarindan olan MAP kinaz kinaz
geni Verticillium solgunluk hastaligina karst diren¢ mekanizmasinda yer almaktadir (Gao
ve ark., 2011).

3.4. Verticillium solgunlugunda sinyal iletimi ile aktiflestirilen transkripsiyon
faktorleri

Abiyotik ve biyotik stres kosullarinda bu stres kosullarinda savunmay1 saglayan genlerin
transkripsiyonlariin kontrolii 6nemlidir. Bu kontrol genlerin ifadesi diizenleyen DNA’nin
0zel bolgelerine baglanabilen proteinler olan transkripsiyon faktorleri ile saglanmaktadir
(Karam ve ark., 2002). MAP Kinaz benzeri sinyal iletimi transkripsiyon faktorlerini
aktiflestirmektedirler (Pedley ve Martin, 2004). Domates bitkisinin sitoplazmasinda
bulunan EDS1, Serk3/ Bakl, Ndrl, Nrcl, Mek2, Acifl (Fradin ve ark., 2009) ve pamuk
bitkisinde G2-benzeri, MYB, BHLH, bZIP, ERF, C3H ve WRKY transkripsiyon
faktorlerinin solgunluk hastalig ile iligkili oldugu belirtilmistir (Zhang ve ark., 2013).

Verticillium solgunluk hastaliginin  bulastirilmas: ile aktiflestirilen transkripsiyon
faktorlerinden bir digeri de wvaskiiler dokularda (ksilemde) su stogunu artirarak ve
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enzimlerin ¢alismasin1 saglayarak kurakliga toleransi artiran VND7 transkripsiyon
faktoridiir (Reusche ve ark., 2012). Arabidopsis thaliana’da yapilan bir g¢alismada
Verticilllium solgunlugu ile miicadelede, bitkide bulunan FLS2 ve WRKY22 transkripsiyon
faktorlerinin etkin bir role sahip oldugu ve EFR1, MPK3 ve MPKG6 transkripsiyon
faktorlerinin de duyarlilik faktérii oldugu bildirilmistir. Ayrica yine bu calismada daha
belirlenmis olan Bakl transkripsiyon faktoriiniin de aktif olmasinin dayanikliligi meydana
getirdigi belirtilmistir (Gkizi ve ark., 2016).

3.5. Savunma sirasinda olusturulan yanitlar
3.5.1. Patojenite ile iliskili proteinler

Diren¢ genleri tarafindan diizenlenen proteinler, enfekte olan hiicrede ve cogunlukla
etrafindaki hiicrelerde birikmektedir (Somssich ve Hahlbrock, 1998). Bu diren¢ genleri,
Patojenite ile iliskili Protein (Pathogenesis-Related; PR proteinleri) olarak adlandirilan
kitinaz, glukanaz, difensin, peroksidaz ve fitoaleksin sentez yolunda yer alan enzimleri
kodlamaktadirlar (Rojo ve Solanao, 2003). PR proteinleri proteazlara karsi nispeten
direnclidir ve yapraklarin hiicre igindeki bosluklarda yapisint korumak icin adapte
olmuslardir (Bol ve ark., 1990). PR proteinleri patojen, stres ve yaralanma sonucundaki
uyarilmayla hiicre disinda biriktirilen asidik proteinlerdir (Bruce ve West, 1989).

Fenilpropanoid metabolizmas1 sadece antibikrobiyal etki gostererek fungal gelisimi
engelleyen fitoaleksin (Kuc ve Rush, 1985) olarak degil ayn1 zamanda bitki savunma
yanitinda sinyal molekiilii olarak da dnemli role sahiptir (Dixon ve ark., 2002). V. dahliae
ile enfeksiyondan sonra pamukta salkon (Chalcone; CHC) ve PAL sentezi igeren
phenylpropanoid sinyalizasyonda bazi énemli enzimler iiretilmektedir (Cu ve ark., 2000).
V.dahliae ile inokulasyon sonrasinda direngli bitkide PAL ve Peroksidaz (Peroxidase;
POD) birikiminin daha fazla ve artis hizinin da daha hizli bir sekilde enzim aktivitesi
gozlemlendigi ve bu nedenle de Verticillium’a karsi pamuk bitkisinde fenilproponoid
sinyalizasyonunda gerekli oldugu diistiniilmektedir (Xu ve ark., 2011). Benzer sonuglar
domateste Verticillium solgunluk hastaligina kars1 (Smith ve Dubery, 1997) ve pamuk
bitkisinde Verticillium uyaricilarina karsi da gézlemlenmistir (Gayoso ve ark., 2010).

3.5.2. Lignin metabolizmasi

Fungal patojenlerin bitki dokusuna mekanik penetrasyonu ve enzimatik hidrolizleri
sebebiyle karbonhidratlar ve proteinler ile kovalent capraz baglanarak ligninin
polimerlesmesi ve lignin depolanmasi ile yapisal sertlesme ve hiicre duvarmin yeniden
kuvvetlendirilmesi saglanmaktadir (Bruce ve West, 1989). Lignifikasyon ile patojenin
vaskiiler dokularda yayilmasin1 kesintiye ugratmak icin etkili bir mekanizma olan
monomer kompozisyonu degismekte ve c¢apraz baglanmayla hiicre duvarinin yeniden
giiclendirilmesi saglanmaktadir (Pomar ve ark., 2004; Gayaso ve ark., 2010). Lignin,
flavonoid, fitoaleksinler ve fenolik bilesikler pamukta V. dahliae’ye karst savunma
sirasinda 6nemli rol oynayan bilesiklerdir (Smit ve Dubery, 1997). Onceki calismalarda
lignin sinyalizasyonu fungal enfeksiyon sonucunda 6nemli bir gorevi olan hiicre duvari
yenilenmesinin ve ligninlesmenin farkli yollarla gergeklestigini  gdstermektedir
(Naoumkina ve ark., 2010). Ligninlesmenin biberde V. dahliae ile enfeksiyon sonrasinda
ksilemde patojenin hifsel gelisimini durdurmak i¢in gerekli oldugu 6ne siirtilmiistiir (Pomar
ve ark., 2004). Domates koklerinde V. dahliae ile inokulasyonun ardindan hem direngli
hatlarda hem de duyarli hatlarda lignin toplamda onemli bir miktarda artisin1 uyardigi
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belirtilmistir (Gayoso ve ark., 2010). Pamugun hipokotil dokularinda, uyaricilarla
karsilasma sonucunda fungal penetrasyon siiresince V. dahliae’nin hiflerinin bitki hiicre
duvarina tutunmasini 6nleyici bir bariyer olarak direnci artirici etkisi olan lignin ve lignin
benzeri fenolik bilesiklerin sentezi yapilmakta ve biriktirilmektedir (Smit ve Dubery,
1997). Pamuk bitkisinde de V. dahliae ile enfeksiyon sonrasinda lignin sinyalizasyonunda
gerekli olan bazi enzimleri kodlayan genlerin ifade diizeylerinin artmasi, ligninlesmenin
pamuk bitkisindeki savunmada da 6nemli rolii oldugunu isaret etmektedir (Xu ve ark.,
2011). V. dahliae ile inokulasyon sonucunda, lignin sinyalizasyonunda yer alan genlerin
ifade diizeylerinin hastaliga duyarli pamuk bitkisinde dayanikli bitkilere gore daha gec¢ bir
zamanda ve daha az ifade oldugu gosterilmistir (Xu ve ark., 2011). Ayrica direncli
bitkilerdeki lignin birikiminin inokulasyondan 14 giin sonra duyarli bitkiye nazaran daha
fazla oldugu belirlenmistir (Xu ve ark., 2011). Solgunluk hastalig1 sonucunda olusturulan
gen ifadesi profilinin ve enzim aktivitesi sinyalizasyonunun her ikisinin de temel bir
mekanizmaya sahip oldugu ve temel bir direng uyarim mekanizmasi gosterdigi
belirtilmistir (Xu ve ark., 2011). Inokulasyondan sonra pamuk bitkisinde genin ifade
seviyesinde, total lignin seviyesinde ve nispi ligninlesme derecesinde artma oldugu
goriilmistiir. V. dahliae’e karst pamugun hastalik direncinde ligninin kritik bir rol
oynadigimi belirtmislerdir (Xu ve ark., 2011). V. dahliae ile bulasmis dayanikli pamuk
bitkisinden alinan yaprak disklerinde V. dahliae uyaricilarin taninmasi ile fitoaleksin
sentezinin ve lignin depolanmasinin dokularda artirildigr gozlemlenmistir (Xu ve ark.,

2011).
3.5.3. Kitinaz ve glukonaz aktivasyonlari

1,3-B-glukonaz ve kitinazlar fungal patojenlere kars1 bitki savunmasinda énemli hidrolazlar
olup, ozellikle birbirleriyle kombinasyonlu bir sekilde olduklarinda in vitro fungal hiicre
duvarini hidrolize edebilme kabiliyetindedirler (Sela-Buurlage ve ark., 1993). Patojenin
gelismesinin etkili bir sekilde onlenmesi i¢in, fungal hiicre duvarmi delici 6zellikte olan ve
direk antifungal etki gosteren bu enzimlerin uyarilmasi diizenlenmektedir (Sela-Buurlage
ve ark., 1993).

1,3-B-glukonazlarin bazi formlar1 hem hiicreler arasi ortamda hem de hiicre icinde
bulunabilmektedir. Bunlardan asidik ortamda bulunan formlar: hiicreler arasindaki alanda
bulunup ilk asamadaki savunma olayinda, bazik olanlar1 ise bitkinin yaprak disklerinde
hiicre vakuollerinde saklanip ikinci savunma asamasinda rol almaktadir (Mauch ve
Staehelin, 1989).

Bir glikonohidrolaz olan kitinaz enzimi, V. dahliae patojeninin ana yapisal polisakkariti
olan kitini bozarak patojenin yayilmasini siirlandirmaktadir (Adams, 2004). Kitinazlarin
in vitro fungisidal aktivite gosterdigini ve bundan dolayr da kitinazhidrolazlarin bitki
hiicresine zarar vermeden fungal hiflerdeki kitini pargalayarak fungusu oldiirdiigi
belirtilmistir. Fungal patojenlere karsi transgenik bitkilerde kitinaz seviyesinin
artirtlmasinin bitki dayanikliligini arttirdig: belirlenmistir (Rajasekaran ve ark., 2005). Bitki
bazik kitinazlarinin in vitro ortamda fungal hiicre duvarindaki kitin polimerlerini bozdugu
belirtilmistir (Nielsen ve ark., 1994). Aymi zamanda asidik kitinazlarin da in vitro
antifungal aktivite gosterdigi belirtilmistir (Zhang ve Punja, 1994; Schlumbaum ve ark.
1986). Bir kitinaz geninin irlinliniin arttirilmas: fungal hastaliga kars1t dayaniklilig
arttirmaktadir (Grisson ve ark., 1996). Bununla birlikte, bitkilerde kitin bulunmadigindan
bu fungisidal enzimlerin kullanilmasinin bitkilere herhangi bir zararinin olmadigi
belirtilmistir (Collinge ve ark., 1993). Yapilan bir ¢alismada V. dahliae ile bulasik
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bitkilerde kitinaz salimiminin fungal gelisme ve bitkiye verdigi hasarin durdurulmasi
arasinda pozitif bir iliskinin oldugu vurgulanmistir (Kurosaki ve ark., 1987). Bunu ise
kitinaz genleri ile hasar gormiis fungal kitinin agiga cikardigi glikosidik pargalarin
salinmasiyla oldugu one siiriilmistiir (Kurosaki ve ark., 1987). Baz1 bitkilerde kitinaz
geninin ifadesinin sinyalizasyon siirecindeki asamalardan kaynaklanabilecegi &ne
striilmiistiir (Jerzy ve Whitham, 2001). Fasulyedeki endokitinaz geninin pamuk bitkisinde
V. dahliae’e kars1 dayaniklilig1 artirmada kullanisli oldugu belirtilmistir (Tohidfar ve ark.,
2009).

3.5.4. Aktiflestirilen diger PR proteinleri ve sinyal mekanizmalari

Taumatin benzeri genler (Thaumatin Like Protein; TLPs) ve ribozomu inaktif hale getiren
genler (RIPs) pamuk bitkisinde solgunluk hastaliginda diren¢ mekanizmasinda rol
oynamaktadirlar (Tohidfar ve ark. 2009). Thaumatin benzeri genlerden olan ve G.
barbadense L.’den izole edilen GbTLP1 ve GbTLP2 genlerinin sekonder hiicre duvarinin
gelisimini artirdig1 (Petitot ve ark., 1997) ve fungusun gelisimini engelledigi belirtilmistir
(Piron ve ark., 2010). Ayrica GbTLP1 geninin V. dahliae patojenine karsi direncin
uyarilmasinda da etkili oldugu belirtilmistir (Munis ve ark., 2010).

Bunlara ilaveten, 14-3-3-benzeri protein, anti-apoptozis (p35), HR-uyarici HpalXoo,
thaumatin-benzeri protein ve Major Latex Protein (MLP)’lerin de Verticillium’a kars
savunmada rol aldiklari tespit edilmistir (Wang ve ark., 2004; Munis ve ark., 2010). Ayrica
oksijen transferi yapan ve simbiyotik olmayan haemoglobin geni (GhHb1) Verticillium’a
kars1 diren¢ mekanizmasinda gorev aldigi belirtilmistir (Qu ve ark., 2006). Buna ilaveten
pamuk bitkisinde PR proteini, kitinaz, GST (Glutathione S-transferase) gen ailesi, PAL ve
CYP (cytochrome P450) genlerinin pamuk bitki bagisikligi ile iliskili oldugunu ve
savunmada anahtar olarak rol oynadiginmi belirtilmistir (Ayabe ve Akashi, 2006). Bunun
disinda pamuk bitkisinde NDR1 genininde (Non-race specific Disease Resistance Gene)
Verticillium solgunluk hastaligina kargi direng olusturdugu belirtilmistir (Gao ve ark.,
2011; Xu ve ark., 2011;). Pamuk bitkisinde Verticillium solgunluk hastaligina direng
olusturdugu belirtilen PR- proteini, kitinaz, GST gen ailesi, PAL, CYP ve NDR1 geninin
Verticillium solgunlugu ile iliskili oldugu enfektesiz ve enfekteli pamuk bitkilerinin
transkriptom analizinin yapilmasi ile de bir kez daha teyit edilmistir (Zhang ve ark., 2013).
Tiim bu genlere ilaveten lif gelisimi ile iligkili oldugu bilinen SusAl, CesAs, UXS1, ADF1,
Tubulin, ve Aquaporin genlerinin de Verticillium solgunluk hastaligina karst bitkiyi
korumak i¢in sentezlendikleri belirtilmistir (Chi ve ark., 2013). Ayrica Bet vl (Major
Pollen Allergen) gen ailesinin Verticillium enfeksiyonuna dayaniklikta 6nemli bir rol
oynadigini belirtmistir (Zhang ve ark., 2013)

Pamuk bitkisinde V. dahliae’ye karsi pamuk terpenoid sinyal iletiminin de patojene karsi
yanit olusturmada katki sagladigi (Xu ve ark., 2004) ve kritik bir 6neme sahip oldugu
belirtilmistir (Smit ve Dubery, 1997; Pomar ve ark., 2004; Gayoso ve ark., 2010; Xu ve
ark., 2011).

Diger savunma tepkileri arasinda g¢ekirdek ve organelleri patojen saldirisinin olustugu
bolgeye tasimak (Heath ve ark., 1997), reaktif oksijen tiirleri (ROS) iiretmek (Bolwell,
1999), hiicre ¢eperini mekanik olarak giliclendirmek (lignin ve kalloz depozisyonlari ile) ve
antibiyotiklerin sentezi (fitoaleksinler) gibi reaksiyonlar bulunmaktadir. Tim bu
reaksiyonlar, hiicrede asir1 duyarlilik reaksiyonu ile birlikte olusmaktadir (Hammond-
Kosack ve Jones, 1996).
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4. Gen Regiilasyonunu Diizenleyen Faktorler
4.1. RNA baglama proteinleri

Bitkilerin immiin yanit olusturmasinda RNA baglama proteinlerinin (RBP) 6nemli rolii
bulunmaktadir. Yapilan ¢aligmalarda RBP' lerin birgok geni posttranskripsiyonel seviyede
regiile ettikleri bulunmustur (Phillips ve ark., 2007). GaPR-10 geni bu RBP tiiri
proteinlerdendir (Woloshen ve ark., 2011). GaPR-10 geninin patogenez ile ilgili protein
¢esidi olan ayni1 zamanda antifungal aktivite gésteren genlerden olan PR-10 benzeri bir
proteini kodlamaktadir. Kodlanan bu protein agir bir sekilde asidik olup RNase aktivitesi
gostermektedir (Bantignies ve ark., 2000). Ayrica pamuk bitkisinde GaPR-10 genin
kodladig1 proteinin sitoplazmik bir sinyal peptidinin eksilmesine neden oldugu belirtilmigtir
(Xiang-Jun ve ark., 2002).

RBP’lerden olan Dicer proteinleri RNA interferaz  (RNAIi) mekanizmasindaki
posttranskipsiyonel gen sinyalizasyonu igin gereklidir. Arabidopsis bitkisinde tespit edilen
4 Dicer proteinininden ikisi Dcl2 ve Dcl4 (helikaz, PAZ, RNase Ill- benzeri ¢ift zincirli
RNA baglama bolgesi bulunduran) hem fungus hem de virlislere karsi bitkilerde
savunmaya katki saglamaktadir (Vazquez ve ark., 2008; Lu ve ark., 2006). Yapilan bir
caligmada ise V. dahliae’ye kars1 ise Dcl2 nin degilde Dcl4’iin hastaliga duyarliligi artirdigi
ve fungal kiitle ve nekroz gibi hastalik belirtilerini artirdig1 belirtilmistir (Lu ve ark., 2006).
Argonaute (AGO) RNAi’de gereken bir diger protein grubudur (Meister ve Tuschl, 2004).
Ozellikle AGO proteinleri RNAi’de gerekli olan RISC (RNA-Induced Silencing Complex)
protein kompleksindeki RNA-baglama proteinleridir (RNA_binding Protein; RBP)
(Meister ve Tuschl., 2004). RNA1’lerin AGO1, AGO2 ve AGO7’nin viriis ve patojenlere
kars1 bitki savunmasina katki sagladigi gosterilmistir (Lu ve ark., 2006). Bu AGO’lardan
yalniz AGO1 ve AGO7 gibi RNAI icin gereken RBP’lerinin Verticillium solgunluk
hastalig1 etmeni olan V. dahliae’ ye karsi bitki savunmasina katki sagladigi belirtilmistir
(Glazebrook, 2001). Yapilan baska bir ¢alismada ise AGO4 geninin bakteriyel patojenlere
kars1 ETI araciligr ile olan savunmada ve temel savunma direncinde rol oynadigi
gosterilmistir (Agorio ve Vera, 2007). Ayn1 zamanda V. dahliae’ye kars1 patlicanda yapilan
bir calismada, AGO4’e bagli sinyal yolu ile uyarim yapilirken, AGOl’in uyarimi
baskiladig1 gosterilmistir (Yang ve ark., 2013).

4.2. Verticillium solgunluk hastaliZinda belirlenen diger genler

Yukarida beliritlen genlerin yani sira, bir¢ok farkli gen ve gen ailelerinin de Verticillium
solgunluk hastaligina karst olusturulan savunmada gorev aldiklarina dair c¢alismalar
bulunmaktadir. Ana Polen Alerjen (The Major Pollen Allergen, Bet v1) ve Ubiquitin (UB1)
gen ailelerinin bu savunmada 6nemli rol oynadiklari belirtilmistir (Zhang ve ark., 2013).

Ayrica, Fradin ve Thomma 2006 yilinda yaptiklari calisma sonucunda RNA
sinyalizasyonunun Verticillium genusuna kars1 savunmada 6nemli oldugunu belirtmislerdir.
RNA sinyalizasyon molekiilii olan Suppressor of gene silencing 2 (Sgs) geninin
Arabidopsis thaliana bitkisinde Verticillium solgunluk hastaligina karsi daha fazla
hassasiyeti ortaya ¢ikarmistir. (Ellendorff ve ark., 2009). Arabidopsis thaliana bitkisinde /-
amilaz (f-amilase; BAM) geninin Verticillium solgunluk hastaligindaki 6neminin
belirlenmesi i¢in yapilan bir ¢alismada BAM1, BAM2, BAM3 ve BAM4 genlerinin ikili,
ticlii, dortlii kombinasyonlar1 ile olusturulan mutant bitkilerin daha az hastalik belirtisi
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gosterdigi bildirilmistir (Gkizi ve ark., 2015). Dolayisiyla bu genin Verticillium solgunluk
hastaligina kars1 direng olusturma dnemli yere sahip oldugu gosterilmistir.

4.3. Verticillium solgunluk hastalidinda belirlenen mikro RNA’lar

Bitkilerde gen ifadesini ¢evredeki degisimlere uygun ve uyumlu yanitlar olusturmak igin
yiiksek bir sekilde diizenlenmektedir. Bu diizenleme mekanizmalarindan en 6nemlisi 23-24
niikleotid uzunlugunda kiicik RNA (Small RNA; sRNA) molekiilleri igeren
posttranskripsiyonel diizenlemelerdir (Phillips ve ark., 2007). Verticillium solgunluk
hastaliginda da miR1423a-5p, miR3444a-5p, miR5562 mikroRNA’larmin bitki patojen
etkilesimde 6nemli bir rol oynadiklar1 belirtilmistir (He ve ark., 2014).

MiR39, miR160, ve miR167 patojene karsi olusturulan yanitta bitki biiylimesinde dnemli
bir hormon olan ve disaridan uygulandiginda az olsa tedavi edici olan oksin hormonunun
sinyal iletiminde ve c¢evresel wuyarilarin algilanmasinda, ©6nemli rol oynayan
miRNA’lardandir. MiR393"in Verticillium enfeksiyonunu énemli oranda azalttigi, miR 160
ve MiR167' nin oksin sinyalinin diizenlenmesini zayif bir sekilde azalttigi belirtilmistir.
Ubikitin-konjiige enzimi E2 geni AUX/ IAA pargalanmasina yardimci olabilen Verticillium
enfekteli patlican bitkisinde miR393 sentezinin azaltilmasiyla oksin sinyali uyarimi
artirilarak fungal direng saglamaktadir. Bu nedenle V. dahliae ile enfeksiyon sonrasinda
miR393’{lin sentezi azalttifindan dolayi, patlican fidelerine farkli konsantrasyonlarda NPA
(N-1-naphthylphthalamic acid) ve SA uygulamasi ile oksin sentezi engellenmis ve bu
fidelerin muamele edilmemislere oranla daha duyarl olduklari belirtilmistir (Yang ve ark.,
2013).

Bu makalede Verticillium dahliae ile miicadelede bitki patojen etkilesiminin nasil bir
mekanizmaya sahip oldugu bu zamana kadar ki yapilan calismalar 1s18inda anlatilmaya
calistlmistir.  Ancak Oyle goriiliyor ki Verticillium dahliae patojeninin  saldir1
mekanizmalarinda bulundurdugu enzimlerin ve proteinlerin, pamuga patojen olan farkl
suglarda da tespit edilmis olmasindan dolayi, bunlarin pamuga patojen diger irklarin da
olup olmadiginin tespit edilmesi, ayrica saldirida gorev alan bagka enzim ve proteinlerin de
bulunmasi 6nem arz etmektedir.

Tiim bunlara ilaveten, bu derlemede pamuk bitkisi ve Verticillium dahliae patojeni arasinda
ki etkilesimi goz Oniine sermeye ¢alisirken bu hastalik iizerine yeterli bilgi olmamasindan
dolay1r pamuk bitkisinin disinda ki farkli bitkilerde ki bilgilerden faydalanmaya c¢aligildi.
Bundan dolay1 farkl bitkilerde bulunan genlerin, enzimlerin, hormonlarin, miRNA’larin ve
transkripsiyon faktorlerinin pamuk bitkisinde de solgunluk hastaliginda gorev aldip
almadiginin netlestirilmesi ve pamuk Verticillium etkilesim mekanizmasinda bulunan diger
genlerin de yerlerinin ve gorevlerinin daha iy1 aydinlatilmasi gerekmektedir.
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