
Özet
Bitkiler oldukça kompleks olan savunma sistemleri sayesinde patojen atağõnõ algõlar, sõnõrlandõrõr

ve karşõ atağa geçebilirler. Bitki savunma sistemlerinin aktive olabilmesi için reseptörlerden bitki hüc-
resi genomuna sinyal transdüksiyonun olmasõ gereklidir. Bu yolda savunma sistemini tetikleyen sali-
silik asit (SA), jasmonik asit (JA) ve etilen (ET) gibi hormonal sinyal moleküllerin varlõğõ ve bitkide
tüm savunma tepkilerini koordine eden karmaşõk bir sinyal ağõnõn bulunduğu kanõtlanmõştõr. Bu sin-
yallerin etkileşimi, bitkinin hem lokal hem de sistemik olarak, doğru savunma tepkilerini oluşturma-
sõnõ sağlamaktadõr. 

Anahtar Sözcükler: Hastalõk Direnci, Sinyal yolu, Salisilik asit, Jasmonik asit, Etilen 

Giriş

Bakteriler, funguslar, virüsler ve nematodlar gibi birçok organizma için besin kaynağõ
olan bitkiler, patojenlerden soyutlanamazlar fakat, kaçõnõlmaz olan patojen saldõrõlarõnõ algõ-
lamak ve karşõ koymak için evrim sürecinde uygun savunma stratejileri geliştirmişlerdir.
Bitkiler patojen istilasõnõ etkili bir biçimde durdurabilmek için yapõlarõnda varolan fiziksel
ve kimyasal engeller kadar, patojen atağõ ile aktive olan, uyarõlabilir savunma tepkilerini de
kullanõrlar. 

Potansiyel patojen, bitki tarafõndan hõzla algõlanmadõğõ sürece savunma sistemleri hare-
kete geçemez. Bitkiler patojenden kaynaklanan bazõ molekülleri (elisitörleri) algõlayarak sa-
vunma tepkilerini başlatõrlar. Bu tür biyotik uyarõcõlar, glikoproteinlerin dahil olduğu prote-
inler, polienoik yağ asitleri, kitin ve β-1,3 glukanlardan türevlenen fragmentler gibi patojen-
den kaynaklanan ve spesifik olmayan elisitörlerdir (Ryals ve ark., 1996). Direnç mekaniz-
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masõ, ayrõca avirulans (avr) gen ürünleri bulunan patojenlerin, spesifik elisitörleri tarafõndan
da uyarõlõr. Flor tarafõndan ileri sürülen gen-için-gen teorisine göre (Flor, 1956), bitkiler kar-
şõlõk direnç (R) geni taşõrlar ve bu genin ürünü R proteinleri, patojenin avr geni ürününün
spesifik olarak algõlanmasõnõ ve direnç oluşumunu uyarmak üzere görev yapar.

Savunma tepkilerinin ilki ve en önemlisi, direnç genleri tarafõndan spesifik patojen hat-
larõnca kodlanan avirulence (Avr) proteinlerin algõlanmasõdõr (Martin, 1999; Ellis ve ark.,
2002). R genleri ile oluşturulan savunma tepkisi (aynõ zamanda gen-için-gen direnci), saldõ-
rõ bölgesinde bulunan hücrelerde hõzla nekrozlarõn (hipersensitif tepki, veya HR) ortaya çõk-
masõna neden olur ve patojenin o bölgede etkin şekilde sõnõrlandõrõlmasõ ile sonuçlanõr. 

Diğer savunma tepkileri, nukleus ve organelleri patojen saldõrõsõnõn oluştuğu bölgeye ta-
şõmak (Heath ve ark., 1997), reaktif oksijen türleri (ROS) üretmek (Bolwell, 1999), hücre
çeperini mekanik olarak güçlendirmek (lignin ve kalloz depozisyonlarõ ile) ve antibiyotik-
lerin sentezi (fitoaleksinler) gibi reaksiyonlarõ kapsamaktadõr. Tüm bu reaksiyonlar, hücre-
de hipersensitif tepki (Hammond-Kosack ve Jones, 1996) olarak adlandõrõlan ve patojeni en-
feksiyon bölgesinde sõnõrlandõrmak üzere oluşan, bir çeşit programlanmõş hücre ölümü ile
birlikte oluşur. Bu lokal reaksiyonlar dõşõnda, saldõrõya uğrayan bitki, enfeksiyon bölgesin-
den uzak dokularda savunma kapasitesini artõrmak üzere sistemik tepkiler de oluşturmakta-
dõr. Sistemik olarak uyarõlmõş bu tepki; bitkiyi ardõl patojen istilacõlarõna karşõ, birkaç hafta-
dan birkaç aya kadar değişebilen bir süre için, oldukça geniş ölçekteki pek çok patojene kar-
şõ (Ryals ve ark., 1996) koruyacak potansiyeldedir. Biyolojik olarak, birkaç uyarõlmõş siste-
mik savunma sistemi detaylõ olarak tanõmlanmõştõr. Bunlar, nekrotik patojenler tarafõndan
tetiklenen �sistemik kazanõlmõş direnç� (SAR) (Sticher ve ark., 1997), patojen olmayan ri-
zobakter strainlerinin köklerde kolonize olmasõyla aktive olan �uyarõlmõş sistemik direnç�
(ISR) (Pieterse ve ark., 2002) ve böceklerin beslenmesine bağlõ olarak ortaya çõkan doku ha-
sarlarõyla uyarõlan �yara-uyarõmlõ savunma� (Kessler ve Baldwin, 2002) sistemlerini kap-
samaktadõr. Uyarõlmõş savunma tepkileri, iç bağlantõlarõ olan sinyal transdüksiyon yollarõ
ağõ ile düzenlenir ve bu yolda hormonal sinyaller salisilik asit, jasmonik asit ve etilen temel
moleküllerdir (Pieterse ve Van Loon, 1999; Thomma ve ark., 2001; Glazebrook, 2001). SA,
JA ve ET patojen enfeksiyonu veya herbivorlarõn oluşturduğu yaralanmayla birikirler ve
uzak ya da kõsmen birlikte bulunan savunma bağõntõlõ genleri aktive ederler. Direnç genleri
transkriptleri, enfekte hücrede ve çoğunlukla etrafõndaki hücrelerde birikir (Somssich ve
Hahlbrock, 1998). Bu genler patojen bağõntõlõ proteinler (PR proteinleri) olarak adlandõrõlan
kitinaz, glukanaz, difensin, peroksidaz ve fitoaleksin sentez yolunda yer alan enzimleri kod-
lar. 

Bu derlemede, bitki savunma sisteminde yer alan hormonal sinyal moleküller salisilik
asit, jasmonik asit ve etilen ile bu moleküller ve bağlõ sinyal yollarõnõn çapraz-iletişimleri
konusunda şu ana kadar edinilen bilgilerin kõsa bir güncellemesi amaçlanmaktadõr. 

Salisilik Asit

Salisilik asit (SA), yüzyõllardõr bilinen ve tõbbi olarak kullanõmõ olan bir moleküldür. Ek-
sojen uygulanan SA�in, gen ekspresyonunu ve fitoaleksinler ile aralarõnda PR proteinlerinin
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de yer aldõğõ bir çok proteinin sentezini uyardõğõ bildirilmiştir (Hammond-Kosack ve Jones,
1996). Salisilik asit birikimi, bitki dokularõnda patojene karşõ hem lokal savunma tepkileri-
nin oluşturulmasõnda, hem de SAR�õn kurulmasõnda gereklidir (Ryals ve ark., 1996). Tütün
yapraklarõ TMV (tütün mozaik virüsü) ile inoküle edildiğinde, SA içeriğinin 180 kat arttõğõ
bulunmuştur (Malamy ve ark., 1990). Salisilik asite bağlõ bir direnç yolu olan SAR, üzerin-
de en fazla çalõşõlmõş olan uyarõlmõş direnç tepkisidir. SA bitkide hareketli bir molekül ol-
masõna karşõn, SAR için mobil bir sinyal olma özelliği göstermez. Uzun mesafe taşõnabilen
(lipid türevli sinyaller) sinyallerin algõlanmasõ, enfekte olmamõş dokularda SA birikimine
neden olur; bunun sonucu olarak da aralarõnda PR genlerinin de yer aldõğõ savunma genleri
setinin aktivasyonu gerçekleşir (Sticher ve ark., 1997; Van Loon ve Van Strien, 1999). SA
uyarõmõyla oluşan PR genleri aktivasyonunun yanõ sõra, SAR aynõ zamanda hõzlõ bir biçim-
de hücresel savunma tepkilerini uyarma yeteneği ile de ortaya çõkar ve bu prosese �priming-
başlangõç� adõ verilir (Conrath ve ark., 2002). Bu süreç, bir kez patojen enfeksiyonun ger-
çekleşmesi durumunda, savunma ile ilgili genlerin artan ekspresyonuna neden olur. 

Biyotik strese maruz kalan bitkilerin sinyal transdüksiyon yolunda SA�in varlõğõ, bakte-
riyal salisilat hidrolaz enzimine sahip transgenik bitkilerde saptanmõştõr (Gaffney ve ark.,
1993). Bu enzim bakteriyal NahG geni tarafõndan kodlanõr ve serbest salisilik asitin, inaktif
katekole dönüşümünü katalizler. Tütün ve A. thaliana�nõn transgenik NahG bitkileri, fungal,
viral ve bakteriyal hastalõklara karşõ oldukça duyarlõdõr (Gaffney ve ark., 1993). NahG tütün
bitkilerinin alt yapraklarõ TMV ile inoküle edildiğinde, üst yapraklar PR-1 proteini
mRNA�larõnõ  biriktirememektedir.  Buna  zõt  olarak,  yaban  tip  tütün  bitkilerinde,  PR-1
markõr  geni  SAR�õn  başlangõcõnda  uyarõlmaktadõr.  NahG bitkilerine  benzer  şekilde,
Arabidopsis�de   SA üretimini   inhibe   eden   mutantlarda  [örneğin,  enhanced  disease
susceptibilty (eds1, eds4, eds5),  phytoalexin deficient4 (pad4)  ve  SA induction deficient2
(sid2)], aralarõnda Peronospora parasitica ve Erisyphe sp.�in yer aldõğõ fungal patojenler ve
Pseudomonas syringae gibi bakteriyal patojenlerin yer aldõğõ, bir çok patojene karşõ hasta-
lõk duyarlõlõğõ artmaktadõr (Kunkel ve Brooks, 2002). 

Salisilik asit ortamlõ sinyal transdüksiyon yolunun temel bileşenlerini aydõnlatmak üze-
re biyokimyasal yaklaşõmlar kullanõlmaktadõr. Tütünde 14C-SA hidrojen peroksidi dekom-
poze eden bir enzim olan katalaza bağlanmõştõr (Ryals ve ark., 1996). Yüksek SA, in vitro
katalaz aktivitesini baskõlamaktadõr. Daha sonralarõ SA�e bağlanan bir protein daha bulun-
muş (Du ve Klessig, 1997) ve bu yeni proteinin SA�e bağlanma affinitesinin katalazdan 150
kat daha fazla olduğu belirlenmiştir. SA tarafõndan kontrol edilen PR genleri ekspresyonu da
dahil olmak üzere, çeşitli savunma tepkilerinde protein fosforilasyon/defosforilasyonun ol-
duğu gösterilmiştir (Yu ve ark., 1997). Tütün hücre süspansiyon kültürlerinde SA-uyarõmlõ
protein kinazlar (SIPK, SA-induced protein kinase) bulunmuş (Zhang ve Klessig, 1997),
protein saflaştõrõlmõş ve karşõlõk gen klonlanmõştõr. Bu MAP kinazõn yaralanma ile uyarõlan
MAP kinazdan (WIPK, Wound-induced protein kinase) farklõ olduğu, buna karşõn yaralan-
manõn aynõ zamanda SIPK�õ uyardõğõ bulunmuştur.
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PR genleri olmayan A. thaliana mutantlarõnõn genetik analizi, SA sinyali ile ilişkili olan
NPR1 (NIM1-NON INDUCIBLE IMMUNITY1 veya SAL1 olarak da tanõmlanmaktadõr) lo-
kusunun keşfedilmesine olanak sağlamõştõr (Dong, 1998). Bu genin ve onun 12 mutant al-
lelinin DNA dizi analizleri, düzenleyici bir protein olan NPR�in, protein-protein etkileşimin-
de yer aldõğõnõ ve ankirin-tekrar domainleri içerdiğini kanõtlanmõştõr. SAR gelişimi için
NPR1 proteininin gerekli olduğu ve bunun A. thaliana yaban tipleri için virülent olan P.
syringae ve P. parasitica�ya karşõ bitki direncini önemli derecede artõrdõğõ gösterilmiştir
(Dong, 1998). SAR uyarõmõna bağlõ olarak NPR1 nukleusta transloke olur (Kinkema ve
ark., 2000) ve PR gen ekspresyonunun bir modulatörü olarak rol oynamasõna rağmen,
DNA�ya doğrudan bağlanmaz (Despres ve ark., 2000). NPR1, TGA�larõn (transkripsiyon
faktörleri) DNA�ya bağlanmasõnõ artõrarak, SA uyarõmlõ savunma genleri aktivasyonunda
önemli bir rol oynamaktadõr (Despres ve ark., 2000; Zhou ve ark., 2000). 

Jasmonik Asit

Köklerde kolonize olan Pseudomonas fluorescens bakterisinin patojen olmayan strainle-
rine karşõ farklõ formda bir sistemik direncin oluştuğu keşfedilmiştir. Uyarõlmõş sistemik di-
renç (ISR) olarak adlandõrõlan bu tip direnç, bir çok patojene karşõ etkilidir (Pieterse ve ark.,
1998). ISR, SA�ten bağõmsõz bir sinyal yoluna sahiptir ve PR-1 geni ekspresyonunu aktive
etmeksizin direnç oluşturur. Sistemik kazanõlmõş dirençten farklõ olarak ISR�de sinyal yolu-
nun işleyişi, bitki hormonu jasmonik asit ve etilene bağlõdõr. 

Memeli hücreleri sinyal transdüksiyon yollarõnda oksilipinler ve peptidler yaygõn olarak
yer almaktadõrlar. Yapõlan araştõrmalar, Solanaceae familyasõ üyelerinde bu peptid ve lipid-
türevli sinyallerin herbivorlara ve yaralanmaya tepkide bitki savunma sisteminde yer aldõğõ-
nõ ortaya koymaktadõr (Ryan, 2000). Bitkilerin böcekler tarafõndan yenmesiyle oluşan me-
kanik yaralanma, proteinaz inhibitörlerinin (PI) ve diğer sistemik yaralanma tepkisi prote-
inlerinin (SWRP-Systemic Wounding Response Protein) hõzla birikmesini sağlamaktadõr.
Öncül protein prosisteminden sentezlenen ve 18 amino asitten oluşan peptid sistemin,
SWRP genleri transkripsiyonel aktivasyonuna neden olan sinyal transdüksiyonunda anahtar
bir rol oynamaktadõr. Sistemin, yaralanmõş hücrelerden salõndõktan sonra floemde taşõnarak
dokunulmamõş yapraklara ulaşõr. Hedef dokuda peptidin hipotetik bir reseptörle etkileşme-
si sonucu fosfolipidler hidrolize olarak, JA öncülü linoleik asit salõnõr (Howe ve Schilmiller,
2002). Lipooksigenaz aktivitesi ile linoleik asit JA�ya dönüştürülür ve JA böcek proteinaz-
larõn inhibitörlerini kodlayan PI ve SWRP genlerinin transkripsiyonel aktivasyonunu uyarõr
(Ellis ve Turner, 2001). Bununla birlikte, bu genlerin uyarõlmasõnda üçüncü bir sinyal mo-
lekül olan etilene ihtiyaç vardõr. Translokasyon akõşõna sistemin ilavesinden sonra 30 ile 120
dakika arasõnda değişen bir sürede etilen birikimi gerçekleşir.

Etilen sentezi engellendiğinde, antisens ACC oksidaz eksprese eden transgenik bitkiler
kullanõlarak yapõlan tersine genetik çalõşmalardan elde edilen sonuçlara göre, ne yaralanma
ya da sistemin, ne de JA tek başõna PI gen ekspresyonunu uyaramamaktadõr. Bu nedenle, ya-
ralanma sinyal yolunda JA etkinliği için etilen bulunmak zorundadõr (Ryan, 2000). Bazõ bit-
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kiler, örneğin domates mutantõ defenseless 1 (def 1), yaralanma sonrasõnda PI genleri uya-
rõmõnda başarõsõz olmaktadõrlar ve bu nedenle de mutant bitki, böcek larvalarõna karşõ olduk-
ça duyarlõdõr. Yaralanma tepkisinde SA inhibisyonu gerçekleşirken, SAR uyarõmõ sürecinde
de PI ve SWRP genleri uyarõlmaz. 

Çeşitli bitkilerde, savunma tepkilerini uyarõcõ maddelerin bitkilere uygulanmasõ ile hõz-
lõ JA birikimi oluştuğu gözlenmiştir. Pirinç hücre süspansiyon kültürlerinde JA birikimi, fi-
toaleksin momilakton A sentezini başlatmaktadõr. Bu fitoaleksin asetilçitoheptoz ile uyarõl-
maktadõr (Nojiri ve ark., 1996). Lipoksigenaz inhibitörü ibuprofen ilavesi, elisitör uyarõmlõ
JA birikimini ve fitoaleksin sentezini engellerken, dõşarõdan JA uygulamasõ ise bu sentezi
uyarmaktadõr. JA üretimini [örneğin, fatty acid desaturase (fad3/fad7/fad8 üçlü mutantlarõ)
veya algõlanmasõnõ bloke eden [coronatine intensitive (coi1) ve jasmonic acid resistant1
(jar1)]  A. thaliana mutantlarõnda,  fungal Altenaria  brassicicola,  Botrytis  cinerea ve
Pythium sp. ve bakteriyal Erwinia carotovora gibi patojenlere duyarlõlõğõn arttõğõ belirlen-
miştir. Ayrõca cet1 ve cet3 (constitutive expressor of thionin) mutantlarõ yüksek miktarda JA
biriktirebildiklerinden, bu mutantlar JA biyosentezinin negatif düzenleyicisi olarak belir-
mektedir. Birçok JA-uyarõmlõ gen, PLANT DEFENSIN1.2 (PDF1.2), THIONIN2.1(THI2.1),
HEVEIN-LIKE PROTEIN (HEL) VE CHITINASEB (CHIB) genlerinin de yer aldõğõ patojen
bağõntõlõ genleri kodlar ve bunlar JA-bağõntõlõ savunma tepkilerinin belirleyicisi olarak kul-
lanõlõr (Kunkel ve Brooks, 2002). 

Etilen  ve  JA yollarõ  arasõnda  üzerinde  uzlaşõlan  bir  nokta da, bu iki yolun ethylene-
response-factor1 (ERF1)�in transkripsiyonel aktivasyonu ile temsil edildiğidir (Guo ve Ec-
ker, 2004). Bu gen, patojene tepkide yer alan genlerin ekspresyonunu düzenleyerek hastalõk
gelişimini engellemektedir (Lorenzo ve ark., 2003). Bu genin aşõrõ ekspresyonunun, savun-
ma tepkileri bozukluklarõnõ ortadan kaldõrabildiği ve hem etilen hem de jasmonik asit yolu
bileşenlerinin belirimini uyardõğõ kanõtlanmõştõr. 

Etilen

Etilen, bitkilerde bazõ stres tepkilerini ve gelişimsel aşamalarõ kontrol eden bir hormon-
dur. Savunma tepkileri açõsõndan etilenin rolü az çalõşõlmõş bir konu olup, bazõ açõlardan eti-
len üretiminin bitki direnci ile koordineli olduğu (Norman-Setterblad ve ark, 2000), diğer
bir açõdan ise hastalõk gelişimini uyardõğõ (Hoffman ve ark, 1999) bildirilmiştir. Örneğin, A.
thaliana�nõn ethylene insensitive2 (ein2) mutantõnda B. cinerea ve E. carovotora (Norman-
Setterblad ve ark, 2000) patojenlerine karşõ hastalõk duyarlõlõğõ artmaktadõr, buna karşõn ay-
nõ mutant P. syringae veya Xanthomonas campestris virülent izolatlarõyla enfekte edildiğin-
de, hastalõk semptomlarõnda azalma gözlenmiştir (Bent ve ark, 1992). Ayrõca, eksojen etilen
uygulamasõnõn, fitoaleksin sentezi için gerekli enzimlerin (PAL, kalkon sentaz ve vakuolar
hidrolazlar) birikimini uyarmasõna karşõn, bu uygulamanõn bitkide hastalõk direncini uyara-
madõğõ bildirilmiştir (Ecker, 1995). 

Etilenin SAR gelişimi için bir sinyal molekül olarak da işlevi olduğu bildirilmiştir. Eti-
len üreten kararsõz bir madde olan etefon uygulanmasõ, PR proteinleri mRNA�larõnõn biriki-
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mine neden olduğundan, etilenin gen ekspresyonunu etkilediği ileri sürülmüştür (Ryals ve
ark., 1996). Fakat, A. thaliana�da gaz etilen uygulamasõ ile SAR genleri ekspresyonu uyarõ-
lamamõştõr (Thomma ve ark., 1998). İlave olarak, etofon uyarõmlõ SAR genlerinin ekspres-
yonu etilen duyarlõlõğõna bağlõ bulunmazken, SA birikimine oldukça duyarlõdõr. Etilene du-
yarlõ olmayan A. thaliana mutanatlarõ, biyotik ve abiyotik elisitörlere tepkide SAR geliştir-
me yeteneklerini kaybetmezler. Etilen A. thaliana�da SAR sinyal trandüksiyonu için gerek-
li veya yeterli bir faktör değildir. Fakat etilen, enfeksiyona karşõ bitki tepkisini modifiye ede-
bilir. Böylece, A. thaliana�ya etilen uygulanmasõ, düşük konsantrasyonda SA ile birlikte PR-
1 savunma proteininin ekspresyonunu artõrmaktadõr (Ryals ve ark., 1996). Phaseolus vulga-
ris�de dirençli hatlarda etilen uygulamasõ PAL�õ uyaramazken, düşük konsantrasyonda fun-
gal elisitörle uyarõlan bitkide PAL enzimini aktive edebilmiştir. Etilenin asõl aktivitesi, yara
uyarõmlõ dirençte PI ve SWRP genlerinin aktivasyonunun uyarõlmasõndadõr (Ryan, 2000) ve
tersine genetik çalõşmalar, yaralanma sinyal yolunda etilen birikimi gerçekleşmeksizin, bit-
kilerde böceklere karşõ direncin kurulamayacağõnõ ortaya koymuştur. 

Bitki Savunma Sinyal Yollarõ Arasõnda Çapraz-İletişim

Önceki bölüm, bitki savunmasõnda yer alan direncin kurulmasõnda etkin hormonal sin-
yal moleküllerin fonksiyonlarõna ilişkin sinyal iletimi çeşitliliğini özetlemektedir. Son za-
manlarda en çok tartõşõlan konulardan birisi ise, bu sinyal yollarõnõn nasõl etkileştiğidir. Araş-
tõrmalar, bitkilerin uygun savunma tepkileri setini harekete geçirebilmek üzere, belirli pato-
jenlere karşõ tepkileri düzenleyebilme yeteneğinde olduklarõnõ göstermektedir. 

Yaban tip Arabidopsis ve bu bitkinin SA-, JA-, ET-sinyal mutantlarõ Pseudomonas syrin-
gae pv. maculicola ile enfekte edilmiş, deneyler bu üç hormon tarafõndan uyarõlan sinyal
yollarõ arasõndaki çapraz-iletişimi ortaya çõkarmõştõr (Glazebrook, 2001; Glazebrook ve ark.,
2003). Bu konuda her geçen gün eklenen veriler doğrultusunda, moleküler ağõn son hali Şe-
kil 1�de gösterilmiştir (Kunkel ve Brooks, 2002; Deveto ve Turner, 2005).

Savunma yollarõ belirli tipteki saldõrganlara karşõ farklõ biçimde etkili olmaktadõrlar. Ge-
nel olarak, biotrofik patojenler SA-bağlõ savunma sistemine daha duyarlõ iken, JA/ET-bağlõ
savunma sitemleri nekrotrofik patojenlere karşõ bitkide daha iyi bir savunma oluştururlar
(Thomma ve ark., 1998; Ton ve ark., 2002; Li ve ark., 2003). Örneğin, SA sinyal yoluna
bağlõ SAR, avirulent patojen P. syringae pv. tomato tarafõndan aktive edildiğinde, biotrofik
patojen turnip krinkle virüsüne karşõ önemli derecede koruma sağlamaktadõr. Buna karşõn,
JA/ET bağlõ ISR, patojenik olmayan Pseudomonas fluorescens rizobakter tarafõndan tetik-
lendiğinde, bu direnç yolu virüslere karşõ etkisiz kalmaktadõr (Ton ve ark., 2002). Zõt olarak,
rizobakter-uyarõmlõ ISR, nekrotrofik Alternaria brassicicola fungusuna karşõ koruma sağ-
larken, patojen uyarõmlõ SAR bu fungusa karşõ etkisiz olmaktadõr. Bu nedenle, bitkiler algõ-
ladõklarõ organizma veya mikroorganizmaya bağlõ olarak farklõ savunma tepkilerini aktive
etmektedirler. Savunma yollarõ arasõndaki çapraz-iletişim, bitkinin atağõ yapan organizmaya
göre uygun stratejiyi belirlemesinde düzenleyici bir potansiyel sağlar.
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Şekil 1. Arabidopsis thaliana savunma sisteminde, hormonal sinyal moleküller SA, JA ve ET sinyal
yollarõ ve çapraz iletişimleri. SID2 ve EDS5 genleri doğrudan SA biyosentezinde yer almak-
tadõr; EDS1, EDS4 ve PAD4 genleri ise SA sentezini düzenler. Bir yaralanma sinyali veya pa-
tojen ile uyarõlan JA üretimi, Thi2.1 ve VSP gibi JA-bağõntõlõ genlerin ekspresyonunu uyarõr.
JA, COI1 yoluyla, ET ise, ETR1 ve CTR1 yoluyla sinerjistik etki gösterirler ve ERF1-bağõn-
tõlõ olarak PDF1.2�nin ekspresyonunu uyarõrlar, fakat VSP ve Thi2.1 ekspresyonu açõsõndan
antagonistik etkileşirler. AtMYC2, JA sinyal yolunun iki kolunu COI1�ye bağlõ olarak antago-
nistik etkiler. AtMYC2, VSP gibi genleri pozitif olarak etkilerken, patojene tepkide ifade edi-
len PR1 ve PDF1.2 gibi genleri negatif olarak etkiler. cev1 yapõsal JA ve ET sinyaline sahip-
tir. COI1�ye bağlõ PR1 baskõlanmasõ JA ve SA arasõndaki antagonizmayõ temsil etmektedir.
SA�in JA sinyal yolunda antagonistik etkisinin ortaya çõkõşõ için NPR1 gereklidir. SA sinyal
yolunda WRKY70, SA uyarõmlõ genlerin bir aktivatörü ve JA-uyarõmlõ genlerin bir represörü
olarak etkin olmaktadõr. Sinyal moleküller koyu renkli olarak gösterilmiştir: SA, salisilik asit;
OPDA, 12-oxo-fitodienoik asit; JA, jasmonik asit; ET, etilen. Gen isimleri italik olarak aşa-
ğõda belirtilen sembollerle verilmiştir. EDS1, EDS4, EDS5 enhanced disease susceptibility (1,
4, 5); PAD4, phytoalexin deficient4; SID2, salicylic acid induction deficient2; NahG, salicy-
late hydroxylase; NPR1, nonexpressor of PR1; WRKY70, transcription factor; FAD3/7/8 fatty
acid desaturase; CEV1, constitutive exspressor of VSP; COI1, coronatine insensitive1;
AtMYC2, bHLHzip transcription factor; CTR1, constitutive response1; DAD1, delayed anther
dehiscence1; DDE1, delayed dehiscence1; HEL, Hevein-like protein; CHIB, ChitinaseB;
EIN1, ethylene insensitive1; ERF1, ethylene response factor1; ETR1, ethylene resistant1;
OPR3, OPDA reductase3; PDF1.2, plant defensin1; PR1, pathogenesis related1; Thi2.1, thi-
onin2.1; VSP, vegetative storage protein. Pozitif düzenleyici ilişkiler oklarla ve antagonistik
ilişkiler ise çizgilerle belirtilmiştir. Kesik çizgiler ET ve SA arasõndaki potansiyel pozitif iliş-
kileri belirtmektedir.

Salisilik asit ile JA sinyal yollarõ arasõnda hem pozitif hem de negatif etkileşimler oldu-
ğuna dair kanõtlar bulunmaktadõr. Bu iki sinyal yolu arasõndaki karşõlõklõ antagonistik ilişki-
ler, mutant analizleriyle ortaya konmuştur. Salisilik asit birikiminin engellendiği eds4 ve
pad4 mutantlarõnda, JA-bağlõ gen ekspresyonunda artma görülmektedir (Gupta ve ark.,
2000). Artan düzeylerde SA birikiminin oluştuğu ve yapõsal SA- ve JA-bağlõ savunma tep-
kilerini ifade edebilen cpr6 (peptidyl-prolyl cis-trans isomerase) mutantõnda, eds5 mutasyo-
nuyla birlikte SA düzeyinin azaldõğõ ve ardõndan PDF1.2 ekspresyonunda artõş sergilendiği
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görülmüştür (Clarke ve ark., 2000). Benzer biçimde, JA, SA sinyal yolunu antagonize etti-
ğine, JA uyarõmlõ genlerin SA-bağlõ genlerin ekspresyonunu engellediğine ilişkin oldukça
fazla sayõda veri bulunmaktadõr (Niki ve ark., 1998; Deveto ve Turner, 2003; Deveto ve Tur-
ner, 2005). 

Jasmonik asit sinyal yolu 3 mutantõnõn karakterizasyonu, JA sinyalinin SA tarafõndan
uyarõlan sinyal yolunu baskõladõğõna ilişkin kanõtlarõ ortaya koymaktadõr. Bu mutantlar mpk4
(mitogen activated protein kinase4), ssi2 (suppressor of SA intensitivity2) ve coi1�dir (Peter-
sen ve ark., 2000; Kloeak ve ark., 2001). Bu mutantlarda, özelikle mpk4 ve ssi2�de JA sin-
yali engellendiğinden, yapõsal SA sinyal yolu üzerindeki JA�in antagonistik etkisi kaybolur
(Petersen ve ark., 2000; Kloeak ve ark., 2001). coi1 mutantõ, yapõsal olmayan SA-bağlõ sa-
vunma tepkilerini artõrmaktadõr. COI1 tarafõndan kodlanan F-box proteininin, JA�in neden
olduğu savunma tepkilerinin negatif regülatörlerini inaktive ederek, JA sinyal yolunu düzen-
lediği savunulmaktadõr. Bu bulgular, JA sinyal yolunun SA-bağlõ savunma genleri ekspres-
yonunu negatif olarak düzenlediğini ortaya koymaktadõr (Kunkel ve Brooks, 2002).

NPR1 proteini sitozolik fonksiyonunun, SA- ve JA- bağlõ savunma yollarõnõn iletişimin-
de rol oynadõğõ bildirilmiştir (Pieterse ve Van Loon, 2004). Bitkilerde SA uyarõmlõ direncin
JA-uyarõmlõ dirence önceliği olmasõ nedeniyle, SAR�in aktive olmasõ, JA sinyal yolunu bas-
kõlamaktadõr. Farmokolojik ve genetik birçok çalõşma, SA�in JA-uyarõmlõ gen ekspresyonu
için potansiyel bir supresör olduğunu kanõtlamaktadõr (Pieterse ve ark., 2001). Ayrõca SA�in
JA-tarafõndan tetiklenen gen ekspresyonu üzerindeki antogonistik etkisi, yine SA-tarafõndan
aktive edilen NPR1 tarafõndan negatif olarak düzenlenir (Spoel ve ark., 2003). Genetik ça-
lõşmalar, SA ya da JA�in yer aldõğõ direncin aktivasyonunun dengelenmesinde, multipli gen-
lerin yer aldõğõnõ ortaya çõkarmõştõr. 

Jasmonik asit ve SA yollarõnõn birbirleri üzerindeki pozitif etkisine ilişkin sõnõrlõ sayõda
veri vardõr. A. thaliana�da yapõlan microarray çalõşmalarõnda, 50�den fazla savunma bağõn-
tõlõ genin SA ve JA tarafõndan eş biçimde indüklendiği ve her iki sinyal yolunun bu genleri
koordineli olarak düzenlediği ortaya konmuştur (Schenk ve ark., 2000).

Salisilik asit ve ET sinyal yollarõ arasõndaki pozitif ve negatif ilişkiler hakkõndaki veri-
ler oldukça sõnõrlõ olmasõna karşõn, Arabidopsis�de yapõlan çalõşmalar, bu iki hormonal sin-
yalin birçok savunma bağõntõlõ genin koordineli olarak uyarõlmasõnda birlikte hareket ettik-
lerini ortaya koymuştur (Schenk ve ark., 2000). Arabidopsis�de PR genlerinin SA�e bağlõ
olarak uyarõlmasõ için ET yolunun girişimine gerek duyulmadõğõ bilinmesine rağmen, etilen
uygulamasõnõn, bu türde SA-ortamlõ PR-1 uyarõmõnõ güçlendirdiği bildirilmiştir (Lawton,
1994). Bununla birlikte, aynõ çalõşmadan elde edilen genetik bilgiler, ET sinyal yolunun SA-
bağlõ tepkileri negatif olarak etkilediği, ein2 bitkilerinde bazal PR-1 mRNA düzeylerinin
önemli ölçüde arttõğõnõn belirlenmesi nedeniyle ileri sürülmüştür (Lawton, 1994). Birbirine
zõt görünen bu iki sonuç, sinyal yollarõ etkileşimin kompleks karakterini de ortaya koyan
önemli verilerdir. 

Jasmonik asit ve ET sinyal yollarõ arasõndaki pozitif etkileşimleri ortaya koyan birçok
çalõşma bulunmaktadõr. Hem JA, hem de ET sinyal yollarõnõn her ikisi de, A. brassicicola�ya
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tepkide savunma genlerinden PDF1.2 geni ekspresyonuna (Penninckx ve ark., 1998) ve E.
carotovora kültür filtratlarõ uygulanmasõna tepkide PDF1.2, HEL ve CHIB genlerinin eksp-
resyonuna ihtiyaç duymaktadõrlar (Norman-Seterblad ve ark., 2000). Bunlara ilave olarak
her iki hormonal sinyal molekülün dokulara birlikte uygulanmasõ halinde, Arabidopsis�de
PDF1.2, HEL ve CHIB (Norman-Seterblad ve ark., 2000) ve tütünde osmotin ve PR1b gen-
lerinin uyarõmõnda sinerjistik olarak etkileştikleri gösterilmiştir (Xu ve ark., 1994).

Bitkilerdeki savunma yollarõ arasõndaki çapraz-iletişimde başka anahtar bileşenler de ta-
nõmlanmõştõr. Örneğin, Arabidopsis�de WRKY70 transkripsiyon faktörü, SA-uyarõmlõ gen-
lerin aktivatörü ve JA-uyarõmlõ genlerin represörü olarak hareket eder (Li ve ark., 2004).
Jasmonik asit ve ET savunma yollarõnda ETILEN RESPONSE FACTOR1 (ERF1) transk-
ripsiyon faktörü de, her iki moleküle cevap olarak aktive olan savunma bağõntõlõ genlerin
sinyal yollarõna entegre olmaktadõr (Lorenzo ve ark., 2003).

Sonuç

Bilinen bitki sinyal yollarõnõn SA, JA ve ET üretimini ve bu moleküllerle bağlantõlõ tep-
kileri içerdiği belirlenmiştir. Son gelişmeler, sinyal yollarõnõn lineer olmadõğõnõ, fakat çap-
raz-etkileşim (iletişim) bağlantõlarõnõn bir ağõ ile koordineli tepkiler oluşturduklarõnõ ortaya
koymaktadõr. 

Hastalõk direnci ile ilgili olarak oluşturulmuş bitki mutantlarõnõn fenotipik ve moleküler
analizleri, bitki-patojen algõsõnda kullanõlan yollarõn ve sinyal iletişiminin karmaşõklõğõnõ or-
taya koymaktadõr. Bu karmaşa, aslõnda bitkinin belirli bir patojene tepkide, uygun savunma
seti ile tepki gösterme ve uygun olmayan savunma yollarõnõ baskõlama esnekliğini de sağla-
maktadõr. Bu yöndeki araştõrmalar, daha önceden karakterize edilen genlerin rollerinin be-
lirlenmesi üzerine yoğunlaşmõş ve aynõ zamanda yeni mutasyonlarõn taranmasõ ile biyokim-
yasal yollarõn doğru olarak düzenlenmesinde yer alan olasõ genetik anahtarlar tanõmlanmõş-
tõr. 

Bitki hastalõk direnci ile ilgili daha ileri gelişmeler, tamamlayõcõ çalõşmalarõn entegras-
yonu ile ortaya çõkacaktõr. Hastalõk direncinin düzenlenmesinin ayrõntõlõ olarak tanõmlanma-
sõ, kültür bitkileri üretiminde tarihin akõşõnõ değiştirecek nitelikte felaketlere neden olan bit-
ki patojenleri ile baş edebilmemiz açõsõndan yeni yaklaşõmlar ortaya koymamõzõ sağlayabi-
lecektir. 
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