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Bitkilerde Programh Hiicre Oliimii
Halide Hande GUNGOR®", Begiim GULER?, Meltem BAYRAKTAR?, Aynur GUREL*

OZET: Canlilar; temel yasam dongiileri boyunca dogar, biiyiir, cogalir ve oliirler. Cok hiicreli organizmalarda
bu siire¢ icerisinde homeostazi (i¢ dengenin korunmasi); hiicre ¢ogalmasi ve programli hiicre 6liimii arasindaki
dengenin devamliligi ile saglanmaktadir. Trakeal elementlerin olusumu, yaprak senesensi ya da stres faktorlerine
dayaniklilik gibi c¢esitli nedenlerden dolayir yaslanmis, gorevini tamamlamig ya da hasar gérmiis dokularin
organizma tarafindan kontrollii olarak parcalanmast  “programli hiicre oOlimi (PCD)” yardimi ile
ger¢eklesmektedir. Cesitli gevresel etmenler tarafindan kontrol edilen bu siireg, ayn1 zamanda molekiiler olarak
da yonlendirilmektedir. Hayvanlarda belirlenen programli hiicre 6liimii tipleri oldukca detayli agiklanmustir.
Bitkilerde goriilen programli hiicre olimii tipleri ise tam olarak aydinlatilamamis olmakla birlikte; son
zamanlarda gelisimsel olarak diizenlenmis hiicre 6liimii (dPCD) ve gevre tarafindan indiiklenmis hiicre 6liimii
(ePCD) olarak iki ana baglik altinda toplanmustir. Gergeklestirilen bu derlemede bitkilerde goriilen programli
hiicre oliimii tipleri tanimlanarak 6rnekleriyle birlikte aciklanmaya ¢aligilmustir.

Anahtar Kelimeler: Bitki, programli hiicre 6liimii, PCD, homeostazi
Programmed Cell Death in Plants

ABSTRACT: Organisms are born, grow, reproduce and die throughout their basic life cycle. Homeostasis
(maintenance of internal balance) in multicellular organisms in these process is achieved by maintaining the
balance between cell proliferation and programmed cell death. Controlled disintegration of aged, completed, or
damaged tissues by organism due to various reasons such as the formation of tracheal elements, leaf senescence
or resistance to stress factors is realized with the help of programmed cell death (PCD). This process controlled
by a variety of environmental factors is also directed by molecularly. Programmed cell death types identified in
animals are explained in detail. As well as the types of programmed cell death in plants have not been completely
clarified, it has recently collected under two main topics as developmentally related programmed cell death
(dPCD) and environmentally induced cell death (ePCD). In this review, the types of programmed cell death in
plants are described and explained with their examples.
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GIRIS

Organizmalar; Omiirlerinin sonuna geldiklerinde bir biitiin olarak Olebildikleri gibi, yasam
periyotlarinin belirli donemlerinde kendilerini meydana getiren hiicre, doku ve organlarda da oliimler
gerceklesmektedir. Bazi hiicreler yillarca yasarken, bazilar1 sadece birkag saat canli kalabilmektedir.
Hiicrelere artik ihtiya¢ duyulmadigi zaman, hiicre i¢i 6liim aktiflesir ve hiicreler 6liir. Bu sekilde, hiicre
boliinme orani ve hiicre 6liimii kontrol edilerek hiicre sayist diizenlenmis olur (Palavan-Unsal ve ark.,
2005). Bu 6liimler, organizmanin biitiiniinii olumsuz etkilemezken, ¢ogu zaman olumlu sonuglara yol
agmaktadir. Ornegin; gelisimsel olarak istenmeyen hiicrelerin yok edilmesi, karmasik cok hiicreli
organizmalarin basarili bir sekilde gelisimi ve bliylimesi ic¢in sarttir. Hayvanlar ve bitkiler, hiicre
boliinmesinin ve hiicre Oliimiiniin aktivasyonunu koordine ederek hiicre, doku ve organlarin
sekillendirilmesi gibi ¢esitli gelisim siireglerini yonlendirmektedirler. Ayrica bu kontrol mekanizmasi;
hiicre poptiilasyonunun kontrol edilmesi, zararlilara kars1 savunma gibi bir dizi baska islemlerde de gorev
almaktadir (Palavan-Unsal ve ark., 2005; Locato ve De Gara, 2018).

Programlanmis hiicre 6limi (PCD; programmed cell death) artik ihtiya¢ duyulmayan, hasar
gormiis veya zararl hiicreleri hedefli bir sekilde ortadan kaldirmaya yarayan hiicresel bir intihar seklidir
(Locato ve De Gara, 2018; Buono ve ark., 2019). Genetik olarak kodlanmis ve oldukga sik1 bir bigimde
kontrol edilen ¢ok sayida ve farkli formlarda PCD yollar1 mevcuttur ve bunlarin ¢ogu bitki ve
hayvanlarin biiyiime ve gelismelerinin diizenlenmesinde, saglikli bir hayat siirdiirmelerinde ve hayatta
kalmalarinda yasamsal dnem tasimaktadirlar (Dauphinee ve Gunawardena, 2015; Lincoln ve ark., 2018;
Buono ve ark., 2019). 1923 yilinda bir fungus tarafindan istila edilmis bir bitkiyi inceleyen botanikgi
Ruth F. Allen ilk defa PCD kavramini ortaya atmis ve PCD’yi bitkilerin patojenlere kars1 kendilerini
savunmak igin aktive ettigi bir siire¢ olarak tanmimlamustir. ilk olarak bitkilerde gergeklesen bu
tanimlamanin ardindan, PCD’nin ¢esitli insan hastaliklarinda da gorev aldigina dair giiclii kanitlar ortaya
¢ikmig ve bu mekanizmalarin aydinlatilmasina olan ilgi her gegen giin artmistir (Locato ve De Gara,
2018). PCD, son zamanlarda, bitki ve hayvanlar diginda funguslarda, maya ve bakteriler de dahil olmak
tizere birgok mikrobiyal organizmalarda da gézlenmistir (Dauphinee ve Gunawardena, 2015). Bitkilerde
PCD, bir bitkinin tiim yasam siireci boyunca embriyogenezden dliimiine kadar normal gelisim siirecinde
meydana gelebildigi gibi, bitkinin gesitli biyotik ve abiyotik stres faktorlerine maruz kalmasiyla da
gergeklesebilir (Conway ve McCabe, 2018; Buono ve ark., 2019). Bitkilerde PCD’nin ¢ok cesitli
mekanizmalarla gergeklesiyor olmast ve c¢ok sayida farkli fonksiyonunun bulunmasi sebebiyle
hayvanlarda PCD’nin aydinlatilmasina dair bilgiler bitkilere gore daha fazladir (Daneva ve ark., 2016).

PCD, hiicrenin kendisi tarafindan aktiflestirilen, genetik ve biyokimyasal seviyelerde iyi organize
edilmis bir mekanizmadir. Normal gelisimin bir parcasi olarak gerceklesebilecegi gibi, cevresel etkilere
yanit olarak da aktiflesebilen olduk¢a diizenli bir siiregtir. Bu durum, hiicrelerin kendi yikimlarinm
gerceklestirmek i¢in gereken molekiiler mekanizmalar1 koruduklari anlamina gelmektedir (Wertman ve
ark., 2012; Locato ve De Gara, 2018).

PCD; ¢esitli bliylime ve gelisim siireglerinin dogru bir sekilde yiiriitiilmesi (Locato ve De Gara,
2018), hiicre popiilasyonlarinin kontrolii ve istilact mikroorganizmalara kars1 savunulmasi (Huysmans
ve ark., 2017), hiicre boliinme oraninin diizenlenmesi (Palavan-Unsal ve ark., 2005) ve homeostazi gibi
organizmalara ait yasam dongiisii i¢in 6nemli olaylarin gergeklesmesinde (Huysmans ve ark., 2017)
onemli bir rol oynamaktadir.

Programh Hiicre Oliimiiniin Tanimlanmasi
Programli hiicre 6liimii; birgok arastirmaci tarafindan farkl sekillerde tanimlanmistir. Daneva ve
ark. (2016), PCD’yi organizma i¢in belirli avantajlari olan, genetik olarak kodlanmus, aktif olarak kontrol
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edilen ve bitkilerde gozlemlenen ¢ogu oliim O6rnegini tanimlayict bir terim olarak ifade etmislerdir
(Daneva ve ark., 2016). Kacprzyk ve ark. (2016)’a gére PCD, bitki dmriiniin tamam1 boyunca aktive
edilebilen ve hiicrenin kontrollii bir bigimde tahrip edilmesine yol agan olaylar dizisidir (Kacprzyk ve
ark., 2016). Huysmans ve ark. (2017) ise bitkilerde, spesifik hiicre tiplerinde veya dokularda diizenli
gelisimin bir pargasi olarak ortaya c¢ikan hiicresel 6liim olarak ifade etmislerdir (Huysmans ve ark.,
2017). Locato ve De Gara (2018), PCD’nin abiyotik ve biyotik zararlara kars1 savunma stratejilerinin
yant sira; yaygin ve spesifik organ sekillendirme ve morfolojik adaptasyon cevaplariyla da iliskili bir
hiicre 6liimii oldugunu belirtmisler ve bu nedenle PCD’nin, nesillerdeki negatif genetik 6zelliklerin
yayilmasini engelleyen bir stratejiyi de temsil ettigini belirtmislerdir (Locato ve De Gara, 2018).

PCD; genetik olarak yonlendirilirken, bu siirecin aktivasyonu Onemli gelisimsel ve ¢evresel
faktdrlerden etkilenir. Ornegin, bitkiler kuraklik, sel, yiiksek UV 15181, tuz, agir metal veya 1s1 stresi gibi
cevresel stres kosullar1 altinda normal metabolik islevlerini devam ettiremezler ve hayatta kalmaya
devam edebilmek icin programli hiicre 6liimiinii aktiflestirirler. Hiicre 6liimii yalnizca birkag hiicrede de
meydana gelebilir, 6rnegin yaprak hasarimi takiben, hasarli alan1 c¢evreleyen hiicreler Olerek, yara
kapatilip su kayb1 ve patojen girisi onlenmeye ¢alisilir. Bu mekanizmalar in vivo olarak, PCD siirecine
giren hiicrelerin canli doku altina gémiilmesi nedeniyle ¢ogu kez siire¢ sonucunda gézlenebilmektedir.
Bu nedenle PCD’yi tetikleyen mekanizmalarin anlasilmast PCD'nin bitkilerdeki kontroliinii tam
anlayabilmede ¢ok onemlidir (Conway ve McCabe, 2018).

Programli hiicre 6liimii kavramu ilk olarak bitkilerde ortaya atilmasina ragmen; ilk tipi hayvan
hiicrelerinde tanimlanmis, tamamen karakterize edilmis ve ‘apoptoz’ olarak adlandirilmistir. 2015
yilinda “Hiicre Oliimii Uzerine Terimlendirme Komitesi-Nomenclature Committee on Cell Death”,
uygun uyaranlara tepki olarak hiicreler tarafindan harekete gecirilmekten ziyade, siddetli hasarin yol
actig1 6liim siirecleri i¢in ‘‘kaza sonucu hiicre 6liimii’” teriminin kullanilmasini énermistir (Locato ve
De Gara, 2018). Hayvanlarda programli hiicre 6liimii, apoptoz ve otofaji olarak iki alt gruba ayrilirken;
nekroz, kaza sonucu hiicre 6liimii sinifina girmektedir (Reape ve ark., 2008). Uzun bir siire boyunca
nekroz, yalnizca kaza sonucu kontrolsiiz bir hiicre 6liimii sekli olarak kabul edilmistir; ancak nekrotik
hiicre 6liimiiniin uygulanmasinin bir dizi sinyal iletim yollar1 ve katabolik mekanizmalar tarafindan
hassas bir sekilde diizenlenebilecegine dair kanitlarin artmasi ile NCDD’ye gore nekrotik hiicre 6limii
programl1 hiicre 6liimiiniin bir tipidir (Kroemer ve ark., 2009). Bitkilerde bu siniflandirilmanin yapilmasi
ise daha zordur. Ciinkii siniflandirmanin yapilabilmesi i¢in PCD’yi aktiflestiren mekanizmanin tam
olarak anlasilmas1 gerekmektedir. Bitkilerde bu islem saglikli dokuya gémiilii kiigiik bir hiicre grubunda
gerceklestigi i¢in tespiti ve karakterizasyonunda cesitli sikintilar yasanmaktadir. Arastirmacilar bu
baglamda PCD’yi morfolojik ve molekiiler 6zellikleri temel alarak basit¢e siniflandirmak yerine, farkl
kaynaklara dayanan farkli adlar altinda siniflandirmiglardir (Sekil 1) (Reape ve ark., 2008; Locato ve De
Gara, 2018).

Van Doorn ve Woltering (2005), tarafindan gerceklestirilen ilk siniflandirmaya gore bitkilerde
programli hiicre 6liimii; apoptoz-benzeri PCD, otofajik PCD ve nekroz benzeri olmak {izere 3 alt gruba
ayrilmistir. Hayvanlarda apoptoz; Olmekte olan hiicrenin canli bir hiicre tarafindan yutulmasini,
apoptotik cisimciklerin olusumunu ve canli hiicrenin lizozomunda bozunmay1 i¢eren hiicre 6liimii olarak
tanimlanmistir. Arastirmacilar, hayvan apoptozunun bazi karakteristik 6zelliklerinin bitki apoptozunda
da gerceklesmesinden dolayr bitkilerde ‘apoptoz-benzeri programli hiicre o6limii’ teriminin
kullanilmasini 6nermislerdir. Hayvanlarda gézlenen apoptoz ve bitkilerde gergeklesen apoptoz-benzeri
programli hiicre 6liimii; hiicre biizlismesi, kromatin yogunlasmasi, DNA fragmentasyonu, TUNEL-
pozitif ¢ekirdek (DNA parcalanmasti), kaspazlar ve proteazlarin varligi, mitokondri permeabilizasyonu-
depolarizasyonu ve sitokrom c salinimi gibi ortak 6zellikler gostermektedir.
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Bitkilerde Programli Hiicre Oliimii Siniflandirmalar:

Locato ve De Gara (2018)

Ve ve Wolteri Mini . !
(;1(;‘1() SI:))C;OH_] f Z ¢ rllerllng *’lm[na vd. 320 ]‘4] tarafindan yapilan simiflandirma
<02} laralindan yapuan tarafindan yapilan
suflandirma siniflandirma
Gelisimsel diizenlenmis PCD Cevre tarafindan indiiklenmis
(dPCD) PCD (ePCD)
Apoptoz Otofajik Nekroz- Vakuoler Nekrotik Reproduktif  gelisimde Bivotik faktorlerle
benzeri PCD benzeri hiicre hiicre PCD - induklenmis PCD
PCD PCD aliimi Slilmi +  Gametofit gelisimi
Fertilizasyon
Tohum geligimi Abiyotik faktorlerle

inditklenmiz PCD

Vejetatif gelisgimde PCD

+ Ksilogenez

* Kok sapka hocrelerinde
PCD

+  Aerankima olusumu
esnasinda PCD

* Yaprak morfogenez:

Senesens ile indiklenmis
PCD

* Yaprak senesens:

» Petal senesens

Sekil 1. Bitkilerde farkli arastirmacilar tarafindan gergeklestirilen PCD siniflandirmalari (Van Doorn ve Woltering, 2005;
Minina ve ark., 2014; Locato ve De Gara, 2018)

Ancak, hayvanlarda ger¢eklesen apoptozun 6nemli karakteristik 6zelliklerden biri olan apoptotik
cisimciklerin olugsumu her apoptoz-benzeri programli hiicre 6limiinde gézlenmemektedir (Van Doorn
ve Woltering, 2005; Dickman ve ark., 2017). Otofaji; sitoplazmik komponentlerin otofagozom denilen
¢ift membranl vezikiiller tarafindan icine alindigi, molekiillerin par¢alanmasi ve geri dontlistimii i¢in
lizozomlar (memeliler) veya vakuoller (bitkiler/maya) gibi organellere dagitildigi olduk¢a korunmus bir
mekanizmadir. Yunancada ‘‘kendi kendini yeme’’ anlamina gelen otofaji terimi; dkaryotik hiicrelerde
sitoplazmik bilesenlerin toplandig: ve geri doniisiim i¢in lizozomlara veya vakuollere iletildigi, hayatta
kalmanin ve hiicresel 6liimiin kararin1 kontrol eden ve karmasik molekiiler mekanizmalarla siki bir
sekilde diizenlenmis biiyiik bir katabolik stirectir (Kwon ve Park, 2008; Bozhkov, 2018). Bitkilerde
vakuol, organellerin ve hiicre atiklarinin uzaklastirilmasinda rol oynayan litik aktiviteden sorumludur
(Locato ve De Gara, 2018). Otofaji, her biri ayr1 ayri olarak tanimlanmus ti¢ ayr1 siireg ile gerceklesir.
Bu siireglerden mikro-otofaji ve makro-otofajinin eszamanli olarak gergeklestigi diisiiniiliirken, bunlari
mega-otofaji izlemektedir. Sitoplazmanin kiigiik bir kisminin vakuol tarafindan yutulmasi mikro-otofaji,
daha biiyiik bir sitoplazmik kismin yutulmasi: makro-otofaji olarak tanimlanmaktadir (Vianello ve ark.,
2007). Makro-otofajide, otofagozom adi verilen organelli ya da organelsiz sitoplazmanin biyiik bir
kismin1 yutan, benzersiz bir ¢ift membran yapisi olugur. Otofagozom, daha sonra bir lizozomal vakuolle
birlesir. Mega-otofaji ise hayvanlarda lizozom ya da bitkilerde tonoplastin permeabilizasyonunu ifade
etmektedir. Bu permeabilizasyon, bitki programli hiicre Oliimiinde yaygin olarak goriilmektedir.
Permeabilizasyon, hiicrede kalan her seyi parcalayabilme oOzelligine sahip vakuoler hidrolazlarin
salinmasina neden olmaktadir. Bitkilerde otofajinin genetik olarak baskilanmasi; bitkisel biliylime ve
verimliligin azalmasi, senesensin hizlanmasi ve ¢esitli stres tiplerine karst duyarliligin artmasi gibi bitki
sagliginda genel bir diisiise sebep olmaktadir (Bozhkov, 2018). Nekroz-benzeri (lizozomal olmayan)
programli hiicre Sliimiinde; 6lmekte olan hiicre, ne kendisinin lizozomunu, ne de diger hiicrelerin
lizozomunu kullanmaktadir. Hiicreler bazi biiyiik biyosentetik yollar1 inhibe ederek, zarlarini destabilize
ederek veya bagka bilinmeyen yollarla kendilerini 6ldiiriirler (Van Doorn ve Woltering, 2005). Apoptoza
neden olan faktorler nekroza da neden olabilir. Bu iki 6liim tipi arasindaki ayrim ise meydana gelen
hasarin zamanlamasia ve siddetine bagl olarak degisiklik gostermektedir (Reape ve ark., 2008).

1703



Halide Hande GUNGOR ve ark. 11(3): 1700-1712, 2021

Bitkilerde Programh Hiicre Oliimii

Nekrotik hiicre 6liimii, bitkilerde oldugu gibi, hayvanlarda da apoptotik veya otofajik belirtileri
icermeyen bir PCD seklidir (Locato ve De Gara, 2018).

Minina ve ark. (2014) tarafindan gergeklestirilen bir baska siniflandirmaya gore ise programli
hiicre 6liimii 2 alt gruba ayrilmistir. ilk alt grup; lmekte olan hiicrelerin kendiliginden parcalara
ayrilmasi araciligiyla metakaspaz bagimli otofaji ile yavas gerceklesen ve genellikle islevsel yapilarin
(6rnegin; embriyo-suspensor) olusmasini saglayan vakuoler hiicre dliimiidiir. ikincisi ise; vakuoler hiicre
Oliimiiniin kesintiye ugradigi durumlarda devreye giren hizli nekrotik 6liim stirecidir. Bu siniflandirmaya
gore, otofajik hiicre Sliimiini baska bir hiicre o6liimii smiflandirmasimna sokmanin yanlis oldugu
diisiiniilmektedir (Minina ve ark., 2014). Hayvanlardaki lizozomlarin aksine; bitki hiicreleri,
hacimlerinin ¢ogunu kaplayabilen vakuoler sistemler icerirler. Hayvanlardaki lizozomlarla benzer
sekilde, bitkiler normal gelisimleri sirasinda ve beslenme stresi slirecinde hiicrelerin kisimlarini tekrar
dongiiye sokmak i¢in litik vakuollerini kullanirlar. Vakuoler hiicre 6liimii, otofaji benzeri bir islem ile
litik vakuollerden hidrolazlarin salinmasit sonucunda hiicre igeriginin c¢ikarilmasi prosesine
dayanmaktadir. Vakuoler hiicre 6liimiinde ilk asamada; sitoplazma hacmi azalir, litik vakuoller genisler
ve vakuoler membranin (tonoplast) hiicre i¢ine dogru biiylimesi gergeklesir. Sonrasinda ise; tonoplast
parcalanir, vakuoler hidrolazlar salinir ve hizla tiim hiicre yok olur (Van Doorn ve ark., 2011). Cok
cesitli model sistemlerde yapilan morfolojik calismalar, bitkilerdeki gelisimsel PCD’nin tipik olarak
sitoplazmanin vakuolizasyonu ile iligkili oldugunu gostermistir. Bu nedenle PCD’nin vakuoler hiicre
olumdi ile iliskili oldugu diisiiniilmektedir. Yapilan son ¢aligsmalar ile gelisimsel PCD gegiren hiicrelerin
vakuolizasyonu i¢in otofajinin sart oldugu ve otofajinin tip II metakaspaz ile aktive edildigi konusunda
kanitlar elde edilmistir (Minina ve ark., 2014). Nekrotik hiicre 6liimiinii vakuoler hiicre 6liimiinden
ayiran sitolojik bulgular arasinda; protoplastin biiziilmesi, biiyiiyen litik vakuollerin bulunmamasi,
plazma membraninin erken parcalanmasi siralanabilir. Nekroz sirasinda sitoplazmay1 temizleyen higbir
litik vakuol gdrev almadigindan, nekrotik hiicrelerin artiklar1 biiyiik oranda islenmemis halde kalir.
Hayvan hiicrelerinde nekrozun incelenmesi sonucunda baslangicta gézlenen sismenin zaman igerisinde
azaldig1 belirlenmistir. Ancak bitki hiicrelerinde var olan hiicre duvari bu sismenin azalmasini
engellemektedir. Nekroz; tipik olarak abiyotik stres altinda, hipersensitif cevap ile iligkili hiicre
oliimlerinin bazilarinda ve nekrotrofik patojenlerle indiiklenmis hiicre 6liimlerinde meydana gelmesine
ragmen, vakuoler hiicre oliimii, bitki doku ve organ olusumu ve eliminasyonu esnasinda meydana
gelmektedir (Van Doorn ve ark., 2011).

Gecen yillar ve gelisen arastirma teknikleri sonucunda biitiin bu karmasik gruplandirmalara karsin,
bir¢cok arastirmaci; programli hiicre 6limi smiflandirmas: i¢in fonksiyonel bir ayrim yapilmasi
gerektigini belirtmistir (Locato ve De Gara, 2018). Bu baglamda, Locato ve De Gara (2018) tarafindan
aciklanan son programli hiicre 6liimii siniflandirmasina gore; gelisimsel diizenlenmis (dPCD) ve ¢evre
tarafindan indiiklenmis (ePCD) seklinde 2 alt gruba ayrilmistir. Gelisimsel diizenlenmis programli hiicre
olimii: reproduktif gelisimde programli hiicre 6liimii, vejetatif gelisimde programli hiicre 6limi ve
senesens ile indiiklenmis programli hiicre 6liimii olmak {izere 3 baslik altinda incelenmektedir. Cevre
tarafindan indiiklenmis programli hiicre 6liimii ise biyotik faktorlerle indiiklenmis programli hiicre
olimii (hipersensitif cevap) ve abiyotik faktorlerle indiiklenmis programli hiicre 6liimii bagliklarinda
incelenmektedir (Hautegem ve ark., 2015; Locato ve De Gara, 2018).

Gelisimsel Diizenlenmis Programh Hiicre Oliimii-dPCD

Bitkinin gelisimi sirasinda meydana gelen PCD olarak adlandirilmaktadir. dPCD otolitik olmakla
birlikte bitkinin vejetatif ve reproduktif siireglerinde kritik dnem tasimaktadir. Aktivasyonu igin i¢
uyaranlara gerek vardir ve bitki gelisiminde meydana geldigi yer ve meydana gelis zamani ¢ok cesitli
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molekiiler mekanizmalar tarafindan organize edilmektedir (Locato ve De Gara, 2018; Balakireva ve
Zamyatnin, 2019; Matilla, 2019).

Reproduktif gelisimde programh hiicre oliimii

» Gametofit gelisimi
1. Fonksiyonel olmayan megasporlarda programli hiicre Sliimii: Tohum taslaginda yer alan diploit

kromozomlu megaspor ana hiicresi (megasporofit) mayoz gegirerek dort adet haploit megaspor meydana
getirir. Hayvan oogenezine (yumurta olusumu) benzer sekilde, fonksiyonel olan megaspor biiyiimeye

devam ederken; 3 islevsiz megaspor dejenere olur. Fonksiyonel olmayan megasporlarin programli hiicre
Oliimii gecirmesi optimal tohum gelisimi i¢in onemlidir (Hautegem ve ark., 2015; Daneva ve ark., 2016).

2. Nusellus’da programli hiicre dliimii: Nusellus gelismekte olan embriyoyu ¢evreleyen besleyici
bir dokudur (Bertoni, 2016). Baz1 tlirlerde nusellus, oviil olgunluga erismeden once biiylik oranda
dejenere olurken; tahil gibi diger bitki gruplarinda nusellusun dejenerasyonu déllenmeden sonra ortaya
¢ikar ve erken tohum gelisimini destekler (Hautegem ve ark., 2015).

3. Tapetum’da programli hiicre Sliimii: Mikrospor ve polen gelisimi, angiosperm g¢igeklerinin
anterleri icinde gergeklesir (Kawanabe ve ark., 2006). Anter iki tekadan meydana gelir. Her bir teka iki
polen kesesi igerir. Polen keselerinde bulunan polen ana hiicreleri mayoz boliinme ile haploid kromozom

tagtyan dort polen (mikrospor) meydana getirir (Bliylikkartal, 2000). Mikrosporlar, bir hiicre tabakast,
yani tapetum ile ¢cevrelenmistir (Kawanabe ve ark., 2006). Anterdeki tapetum tabakasi; gelismekte olan
polen tanelerine besin tedarik eden kisa Omiirlii besleyici tabakadir. Yapilan caligmalar erkek
fertilitesinde tapetumda dogru zamanda gergeklesen PCD’nin ¢ok oOnemli oldugu belirtilmistir
(Hautegem ve ark., 2015). Tapetum disinda diger anter geper tabakalarinda ve konnektif dokuda da PCD
gdzlenmektedir (Vardar ve Unal, 2011; 2012).

4. Cinsiyet belirlenmesinde PCD: Biseksuel bitkilerde erkek ¢igeklerin gelisimi, pistillerin (stigma,
stil ve ovaryum); disi cigeklerin gelisimi ise stamenlerin (anter ve filament) programli hiicre Sliimii

sonucunda meydana gelir (Van Doorn ve Woltering, 2005). Bir monoik tiir olan misirin ¢igek cinsiyeti,
biseksiiel floral meristem i¢inde yer alan disi ya da erkek organ taslaklarindan (primordia) birinin
eliminasyonu ile belirlenir (Gunawardena, 2008).

» Dollenme
1. Uyumsuz polen tiiplerinde programli hiicre Sliimii: Kendine uyusmazlik; bir cicekte esey

organlart ve esey hiicreleri saglikli gelistikleri halde, kendi polenleriyle tozlagsmalar1 sonucunda
dollenmenin gerceklesmedigi, genetik olarak kontrol edilen bir durumdur. Haploit polen ¢ekirdeklerinde
bulunan allel genler ile stilus hiicrelerindeki allel genlerin ayni genetik yapida olmasi durumunda,
uyusmazlik meydana gelir. Eger stilusda polendeki gen bulunursa, polen tiipiiniin gelismesi engellenir
(Korkmaz ve ark., 2015).

2. lletim yolu hiicrelerinde programli hiicre &liimii: Disi iireme sisteminde &zel bir doku olan iletim
yolu (Transmitting tract, TT) polen tlip biiyiimesini oviile dogru yonlendirmekte ve gelistirmektedir
(Hautegem ve ark., 2015; Daneva ve ark., 2016). TT hiicreleri; glikoproteinler, glikolipidler ve polen
tiip biiylimesinin tesvikinde rol oynayan polisakkaritlerden olusan bir hiicre dis1 matriks tiretir. Polen

tiiplerinin biiylimesini desteklemek i¢in onemli olan TT hiicrelerinin Sliimii dollenme siirecinde
baslamaktadir (Hautegem ve ark., 2015).

3. Antipod hiicrelerde programli hiicre Sliimii: Faal megaspor 3 kez mitoz boliinme gecirerek n
kromozomlu 8 adet gekirdek olusturur. Embriyo kesesindeki bu 8 adet ¢ekirdekten merkezde olan 2
tanesi polar ¢ekirdek adini alir. Kalan ¢ekirdeklerden bir tanesi yumurta hiicresini olusturur. Yumurta
hiicresi mikropil tarafinda bulunmaktadir. Yumurta hiicresinin iki yaninda bulunan ¢ekirdeklere sinerjit

hiicreler denilmektedir. Kalan 3 ¢ekirdek mikropilin kars1 kutbuna (kalaza) yerlesir ve antipodal hiicreler
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adin1 alir (Biiytikkartal, 2000; Toker, 2004). Antipod hiicreleri; embriyo besin naklinde rol oynayan ve
dollenme sirasinda veya sonrasinda programli hiicre 6liimiine ugrayan hiicrelerdir. Birgok tahilda,
antipod hiicreleri dollenmeden sonra da islevine devam eder ve gogalirlarken; Arabidopsis thaliana’da
dahil olmak iizere bircok tiirde, déllenmeden 6nce veya dollenme esnasinda antipodlarda hiicre 6liimi
meydana gelir (Daneva ve ark., 2016).

4. Polen tiip patlamasi ve sinerjit hiicrelerin programli hiicre dliimii: Sinerjizm terimi, "beraber
calismak" anlamima gelen "sinerji" den tliremistir ve bu terim, 19. yiizyilda hiicrelerin yumurta
dollenmesine yardimci oldugunu fark eden iinlii botanik¢i Eduard Strasburger tarafindan ortaya
atilmistir (Eckardt, 2007). Sinerjit hiicreler, angiospermlerin disi gametofitindeki yumurta hiicresine
komsu olan ve polen tiipii yonlendirilmesinde 6nemli bir rol oynayan; dollenme sirasinda veya

sonrasinda programli hiicre 6liimiine ugrayan iki 6zel hiicredir (Eckardt, 2007; Daneva ve ark., 2016).
Sinerjit hiicrelerden biri alic1 sinerjit hiicre, digeri ise alic1 sinerjite gore daha uzun siire kalic1 olan kalici
sinerjit hiicredir. Alict sinerjit hiicre polen tiipiiniin embriyo kesesine yonelmesi i¢in gereken sinyalleri
yolladiktan sonra programli hiicre Oliimiine ugrar. Kalic1 sinerjit hiicre ise, polen tiipiiniin
yonlendirilmesi esnasinda 6lmez; ancak Arabidopsis thaliana’da belirlendigi gibi ¢ifte déllenmeden
sonra elimine edildigi vurgulanmistir. Bu kalict sinerjit hiicrenin eliminasyonunun programli hiicre
olimii ile degil; gelisen endosperm ile kaynasmasi ile ilgili oldugu belirlenmistir (Daneva ve ark., 2016).
Déllenme prosesi esnasinda erkek gametofitik polen tiipii, sinerjit hiicreler tarafindan iiretilen sinyallerle
embriyo kesesine ¢ekilir. Polen tiipi, sinerjit hiicrelerden biri araciligiyla mikropil’e getirildikten sonra
disi gametofit icine girer. Ardindan polen tiipii sperm hiicrelerini serbest birakmak icin pargalanir ve iki
sperm hiicresi alici1 sinerjit hiicre kalintilarina salinir (Hautegem ve ark., 2015).

» Tohum gelisimi

1. Endosperm gelisiminde programli hiicre 6liimii: Polen tiipiindeki spermlerden biri yumurta
hiicresi ile birlesir ve dollenme olur; digeri polar ¢ekirdekler ile birlesir ve iki polar ¢ekirdegin bir erkek
gametle birlesmesinden triploid sayida kromozom igeren endosperm meydana gelir (Biiyiikkartal, 2000).
Ddéllenmeden sonra endosperm, zigotun yaninda biiyiimeye baslar; biiyliyen embriyo i¢in alan ve besin
saglar. Hem embriyo hem de endosperm dollenme iiriinleri olmakla beraber; embriyo yeni bitki neslini

olusturmak i¢in yasarken, endospermin Omrii tohum gelisimiyle siirlidir ve ¢imlenme ile birlikte
programli hiicre 6liimii siirecine girer. Farkli tiirlere ait endospermlerde farkli hiicre 6liim siiregleri
gdzlenebilmektedir. Ornegin; bircok monokotil ve dikotil bitkinin embriyoyu cevreleyen bdlgesinde,
litik endosperm parcalanmasi; tahillarin nisastali endosperminde litik olmayan PCD ve ¢imlenme
esnasinda kalint1 endospermin (aloron) 6liimii bunlara baz1 6rneklerdir (Hautegem ve ark., 2015).

2. Embriyonik suspensdrde PCD: Déllenmeden sonra, bitki zigotu esit olmayan boliinmeye ugrar.
Kiigiik terminal hiicre veya embriyo hiicresi diizgiin olarak gelisirken; biiyiik bazal hiicre embriyonik
suspensOrii olusturur (Schwartz ve ark., 1997; Hautegem ve ark., 2015). Suspensdriin uzamasi,

embriyoyu embriyo kesesine dogru iter; bdylece embriyonun c¢evresindeki besleyici dokulara erisimi
kolaylasir. Ayrica suspensdr, embriyoyu yonlendirerek embriyo kesesinin smirli alani iginde
embriyonun normal sekilde biiylimesine olanak saglar. Gorevini tamamladiktan sonra PCD’ye ugrar ve
bu nedenle de olgun tohumlarda suspensor yapist gézlenmez (Schwartz ve ark., 1997).

3. Tohum kabugunda programli hiicre 6liimii: Tohum kabugu, mekanik ve kimyasal bir koruyucu
tabaka olmanin yani sira; embriyogenez, dormansi ve tohum ¢imlenmesi sirasinda gelisen embriyo ve
cevre doku arasinda metabolik olarak dinamik bir ara yiiz saglayan ¢oklu hiicre katmanlar1 igermektedir
(Lima ve ark., 2015). Zararh dis faktorlere karsi ilk savunma hattini olusturan tohum kabugu, cevresel
sinyalleri tohumun i¢ kismina iletmek i¢in de bir kanal gérevi gormektedir (Radchuk ve Borisjuk, 2014).

1706



Halide Hande GUNGOR ve ark. 11(3): 1700-1712, 2021

Bitkilerde Programh Hiicre Oliimii

Tohum kabugunda gergeklesen PCD, genisleyen endosperm i¢in yer agmak i¢in gereklidir (Dominguez
ve Cejudo, 2014).

Vejetatif gelisimde programl hiicre 6liimii

» Ksilogenez (Trake elemani farkhlasmasi): Trake elemanlarinin en son farklilasma basamagi
olarak programli hiicre 6liimii ge¢irmesi sonucunda, suyun taginmasi i¢in i¢i bos boru sistemleri olugur
ve bu sistemler etkili uzun mesafeli su tasinimina olanak tanir. Trake elemani farklilasmasinin kara
bitkilerinin evriminde ¢ok 6nemli bir yeri oldugu diistiniilmektedir (Hautegem ve ark., 2015). Trake
elemanlariin farklilasmasi; vakuoliin sismesi ve yirtilmasi, hiicre duvarmin kalinlagsmasi ve yeniden
yapilandirilmasi ile karakterize edilmektedir. Ikincil ¢eperin sentezinin tamamlanmasindan sonra biiyiik
merkezi vakuoliin hizli ¢okiisii; proteaz ve niikleaz gibi litik enzimlerin salinmasi, hiicresel
komponentlerin degredasyonu gozlenmekte, i¢i bos 6lii kanallar meydana gelmektedir (Lam, 2004).

» Kok sapkasi hiicrelerinde programh hiicre o6liimii: Kok ucundaki meristematik kok
hiicrelerden koken alan kaliptra; biiyliyen kok ucunun koruyucu kilifi olarak, kok hiicrelerin korunmasi
da dahil olmak iizere kok biiylimesi ve kok sisteminin yapisi i¢in 6nemli islevlere sahip bir bitki organidir
(Fendrych ve ark., 2014; Hautegem ve ark., 2015). Kok biiyiimesi sirasinda, kaliptra hiicrelerinin yeni
katmanlar stirekli olarak iiretilirken, pozisyonu ve biiyliyen kok ucunun biiyiikliigiinii korumak i¢in en
distaki lateral kaliptra hiicreleri siirekli olarak PCD gegirir (Hautegem ve ark., 2015).

» Aerankima olusumu sirasinda programh hiicre 6liimii: Aerankima olusum siirecinde PCD
onemli agamalardan birisini olusturmaktadir. Aerankima; oksijensiz kalmis kok veya yapraklarin korteks
bolgesindeki hiicrelerin PCD gegirmesi sonucunda olusan, gaz aligverisini ve taginmasini saglayan
biiyiik, birbirine bagli hiicre-i¢i bosluklarla (lakiin) karakterize edilen siingerimsi bir dokudur (Hautegem
ve ark., 2015; Daneva ve ark., 2016; Conway ve McCabe, 2018). Aerankima dokusu, birbirine bagl
hiicreleraras1 boglukta bir ag olusturarak gaz diflizyonunu ve bununla iliskili olarak da diisiik oksijenli
topraklarda ¢ogu bitkinin hayatta kalmasini kolaylastirir (Gunawardena ve ark., 2001). Bu doku
olusumu, sulak alanda yetisen bitki tiirlerinde sik sik gézlemlenmesine karsin; olumsuz sartlar altinda
baz1 kurak toprak tiirlerinde de olusabilmektedir (Hautegem ve ark., 2015). Tanimlanmis iki temel tipte
aerenkima dokusu mevcuttur: Lizogenik aerankima ve sizogenik aerankima. Hava ileten aerankima
dokusunun olusumu, bitkinin diisiik oksijenli topraklarda hayatta kalmasini kolaylastirir (Daneva ve
ark., 2016). Lizogenik aerenkimada, gaz boslugu olusturmak ic¢in hiicreler PCD gecirirler. Celtik,
bugday, arpa ve misir lizogenik aerenkimalara birer Ornektir. Sizogenik aerenkima da ise, hiicreler
gelisimleri sirasinda bosluk olusturacak sekilde boliiniirler ve bu siiregte PCD gorev almaz. Varolan
bosluklar, bitisik hiicrelerin birbirlerinden ayrilarak biiyiimeleri sonucunda olusur. Rumex ve Sagittaria
gibi sulak alan bitkileri PCD icermeyen sizogenik aerenkima dokularina sahip bitkilere ornektir
(Palavan-Unsal ve ark., 2005).

» Yaprak morfogenezi: Monstera obliqua (devetabani) bitkisinin yaprak ayasi gelisiminin erken
asamalarinda, farkli kistmlardaki hiicrelerin yamalar halinde 6liimii aracilifiyla ayirt edici gézenekler
olusur. igne biiyiikliigiindeki delikler yaklasik 10.000 kat genisler; bdylece yaprak biiyiimesiyle, olgun
yaprakta goze carpan delikler olusur. Devetabaninin yaprak deliklerinin fonksiyonlart icin cesitli
hipotezler ortaya konulmustur. Yaprak ana hattinin bozulmasinin, otgullari caydirdig: ya da deliklerin,
yaprak dokusundaki 1sil dengeyi sagladigi diisiinilmektedir. Aponogeton madagascariensis (dantel)
bitkisinde, her delik bolgesindeki merkezi hiicreler programli hiicre 6liimiinii baslatir ve hiicre 6limii
siral1 bir sekilde devam eder. Hiicre 6liimii, periferal hiicrelere dogru genisler. Bir su alt1 bitkisi olan
dantel bitkisinin yapraklarindaki delikler, kisa kiiresel bitki sogani iizerinde yapraklarinin yiikselmesini
saglamaktadir. Hem devetabaninda, hem de dantel bitkisinde programli hiicre oliimii, yapraklarin
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yeniden sekillendirilmesinde rol oynamasina ragmen; delik olusumu iki 6nemli agidan bu tiirler arasinda
farklilik gostermektedir. Birinci farklilik; PCD’nin baglama yeridir. Dantel bitkisinde, programli hiicre
Oliimii yapraklarin merkezinde baslatilir ve disa dogru yayilirken; devetabani bitkisinde, PCD 6lmesi
gereken hedef hiicrelerde es zamanli olarak basladigr i¢in 6lmek tizere olan doku ve saglikli doku
arasinda keskin bir smir goriilmektedir. Ikinci farklilik ise hiicre duvar1 bozulmasidir. Hiicre duvari
bozulmasi dantel bitkisinin yapraklarindaki deliklerin agilmasi i¢in gereklidir. Devetabaninda ise hiicre
duvarinin yikimina dair higbir kanit yoktur (Gunawardena ve ark., 2005).

Senesens ile indiiklenmis programl hiicre oliimii

Tiim bitki olgunlastiginda c¢esitli doku ve organlarin yaslanmasi (bazen yapraklar, petaller ve
meyveler) ve bazen dollenmeden sonra yasam dongiisiiniin son bulmasiyla gerceklesen biitiin bitkinin
Oliim siirecine “senesens” denir (Greenberg, 1996). Senesens, ¢esitli endojen ve g¢evresel faktorler
tarafindan diizenlenmektedir. Yaglanmanin erken asamalar1 geri doniisiimlii olmasina ragmen;
yaslanmanin son asamalarinda bitkinin yasiyla dogru orantili olarak hizli ve geri dondiiriilemez bir PCD
siireci baglar. Tapetum, ksilem veya kaliptra farklilasmas1 sirasinda gozlemlenen hiicre tipine 6zgii
programli hiicre oliimiiniin aksine; senesens ile indiiklenen hiicre 6liimleri bir organin tiim hiicre
tiplerinde gozlemlenir (Hautegem ve ark., 2015).

» Yaprak senesensi: Yaprak senesensi bitkinin gelisim siirecinin bir pargasidir ve bu siirecte
onemli bir rol oynamaktadir (Lim ve ark., 2007). Sonbaharda yapraklarin renginin yesilden sariya
donmesi; yaprak senesensinin tipik bir ornegidir ve yaprak gelisiminin son agamasini olusturur.
Senesensin son agamasinda yaprak oliir ya da absisyona ugrar (Yoshida, 2003). Senesens esnasinda;
yaprak hiicrelerinin hiicre yapisinda, metabolizmasinda ve gen ekspresyonunda degisiklikler meydana
gelir. Hiicre yapisindaki en erken ve en Onemli degisiklik kloroplastin parcalanmasidir. Yaprak
senesensi, i¢sel ve gevresel sinyallere yanit olarak olusabilmektedir (Lim ve ark., 2007). Yaprak
senesensi 3 agamadan olusmaktadir: birinci asama baslangi¢ fazi olarak tanimlanmistir. Bu asamada
besin gegisi ve fotosentetik aktivitede azalma meydana gelir. Ikinci asama, dejeneratif faz asamasi ve
bu asamada, hiicresel bilesenlerin ayrilmasi ve makromolekiillerin degredasyonu gerceklesir. Son asama
ise terminal fazdir. Terminal fazda hiicre biitiinliigiiniin kayb1 ve hiicre 6liimii meydana gelir (Yoshida,
2003).

Yaprak yaslanmast olduk¢a karmasik ve programlanmig bir islemdir, bir dizi sitolojik ve
biyokimyasal degisiklik igerir. Yaprak yaslanmasinin baslangici, gelisim programlarina ve gevresel
sinyallere baglhdir; diger bir ifade ile yasa bagl bir sekilde gergeklesir. Sonug olarak, genc yapraklar
yaslanmaya neden olan sinyallere duyarsizdir. Yaslanma sirasinda, klorofil ve karotenoitler gibi
fotosentetik pigmentler bozulur ve bu nedenle yapraklarin sararmasi yaslanmanin morfolojik bir
gostergesidir. Ote yandan, yaprak yaslanmasi, patojen saldiris1 gibi cesitli cevresel stres faktorleri
nedeniyle de hizlanabilmektedir (Ke ve ark., 2019).

> Petal senesens: Petal senesens; genetik olarak kontrol edilen, gelisimin son agamasini temsil
eden, petalin 6liimii ile sonuglanan, olduk¢a programlanmis ve geri dondiiriilemez olaylar dizisidir (Xu
ve ark., 2000; Munné-Bosch, 2016; Ma ve ark., 2018). Petal yaglanmasinin gozle goriiliir belirtileri renk
degisimi, kenarlarin kivrilmasi ve solmasidir (Ma ve ark., 2018). Ciceklerin anahtar bileseni olan
petaller, tozlayicilar1 ¢gekmek ve basarili bir tozlasma saglamak i¢in hayati bir dneme sahiptir. Cigekli
bitkilerdeki petaller; polinasyondan sonra ya da cicek actiktan sonra solar ve dokiiliirler (Shibuya ve
ark., 2016). Membran parcalanmasi ve DNA fragmentasyonu, petal senesensinin en énemli karakteristik
Ozellikleri arasindadir. Hidrolitik enzimlerdeki artis, makromolekiillerin bozunmasi, solunum
aktivitesindeki artma da dahil olmak lizere petal yaslanmasi ile iliskili biyokimyasal degisiklikler,
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ongoriilebilir bir programli hiicre Sliimii siirecini baslatir (Xu ve ark., 2000). Petallerin yaglanmasini
tetikleyen polinasyon, tozlanmis ¢iceklerdeki fonksiyonel olmayan petalleri dejenere eder (Rogers ve
Munne-Bosch, 2016).

Cevre Tarafindan Indiiklenmis Programh Hiicre Oliimii-ePCD

Bitkiler ¢evresel etkilere karsi son derece duyarlidirlar. Bu nedenle; metabolik siireglerini siirekli
degisen ortam kosullarina gore adapte edebilmelidirler. Patojenler, kuraklik, sel, yliksek UV 15181, tuz,
agir metal veya 1s1 stresi gibi stresli ¢evresel kosullarla karsilastiklarinda; normal metabolik siireclerine
devam edemezler ve PCD aktive edilir (Conway ve McCabe, 2018). PCD; hem abiyotik, hem de biyotik
cevresel streslere karsi bitkilerin aktif savunma yanitlarinin bir pargasidir (Locato ve De Gara, 2018).

ePCD, patojenler gibi biyotik stres saldirisinin yani sira; 1st stresi, tuzluluk, kuraklik ve sel gibi
abiyotik stres iceren harici uyaranlar tarafindan da tetiklenerek gerceklesen PCD tipi olarak ifade edilir
(Van Doorn, 2005). Olusan olumsuz ¢evre kosullarina karst miicadele eden bitkiler, canliliklarint devam
ettirebilmek adina bazi dokularindaki hiicrelerinde PCD’yi aktive ederler (Locato ve De Gara, 2018).
Ornegin; yaprak hasarini takiben, hasarl alan1 gevreleyen hiicreler liir ve yara kapanir; bdylece su kaybi
ve patojen girisi Onlenmis olur (Conway ve McCabe, 2018).

» Biyotik faktorlerle indiiklenmis programl hiicre 6liimii (Hipersensitif cevap-HR): Doku bir
mikrobik patojen tarafindan tahrip edildiginde, bir savunma mekanizmasi baslatilir, boylece isgalci
mikroorganizmanin etkisi; 6li hiicre tabakasi, antimikrobiyal bilesiklerin {iretimi ve konak¢inin sistemik
kazandirilmig direncinin kombinasyonu ile engellenir. Patojenlere karsi bu reaksiyon, hipersensitif
cevap (HR) olarak adlandirilmistir (Van Doorn, 2005). Hipersensitif terimi; ilk defa 1915 yilinda pas
hastaliklarina dayanikli tahillarda pas mantarlarinin indiikledigi hizli ve lokalize bitki hiicresi 6liimiinii
tanimlamak i¢in Stakman tarafindan kullanilmistir (Heath, 2000).

Bitkiler, hayvan benzeri bir bagisiklik sistemine sahip degildir. Bunun yerine, bir patojen
saldirisina maruz kalindiginda; patojeni izole etmek, onu besin kaynaklarindan mahrum birakmak ve
enfeksiyonun yayilmasini engellemek i¢in enfeksiyon bdlgesini ¢evreleyen hiicreler hipersensitif cevap
baglatirlar. Hipersensitif cevabin yanlhs diizenlenmesi; gereksiz yere asir1 doku kaybina neden
olabilecegi gibi, enfeksiyonun yayilmasi konusunda da yetersiz kalabilmektedir (Conway ve McCabe,
2018).

Hipersensitif cevap esnasinda organellerde bazi morfolojik degisimler gdzlemlenir. Vakuoliin
goriiniir bozulmasindan 6nce kromatin yogunlagmasi ve DNA fragmentasyonu, vakuol ve hiicre zarinda
tomurcuklanma, plazma membranimin ¢dkmesi ve hiicre duvarindan ayrilmasinin yani sira, organel
yikim1 bu morfolojik degisimlere birer 6rnektir (Lam, 2004).

» Abiyotik faktorlerle indiiklenmis PCD: Kuraklik, su taskinlari, sicaklik, sogukluk, cok 1s1k, az
151k, tuzluluk, mineral eksikligi mineral toksisitesi, asitli toprak gibi bircok abiyotik stres faktorii
mevcuttur. Genel olarak abiyotik stresler, biiylimeyi azaltan ve optimum seviyelerin altinda verime
sebep olan ¢evresel kosullar olarak tanimlanmaktadir (Cramer ve ark., 2011). Bitkiler, abiyotik strese
kars1 savunma tepkilerini aktive edemezlerse, bunun sonucu olarak PCD olusumu gozlenir. Stres
kaynakli metabolik bozulma; bitkinin bozulan fizyolojik durumunu diizeltme yetenegini ve/veya
oksidatif stresi 6nleme yetenegini bastirmas1 durumunda PCD aktiflesir. Toprak kurakligs, sel, 1s1 stresi
ve agir metaller gibi abiyotik stresler, genellikle fotosentezi sinirlandirarak, protein sentezini, boylece
protein doniisiimiinii azaltir ve solunum zincirindeki elektron akisi mitokondriye aktarilarak bitki
metabolizmasi etkilenir. Tiim bu yollarin bozulmasi, hiicrede bulunan reaktif oksijen ve azot tiirlerinin
(ROS ve RNS) iiretimini arttirir. Bitki asirt tiretken reaktif tiirlere yol acan metabolik dengesizligi
engelleyemediginde, muhtemelen hasarli hiicreleri ¢ikararak kendisini korumak icin son ¢are olarak
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PCD'yi aktive eder (Locato ve De Gara, 2018). Ornegin; su taskinlari esnasinda topraktaki hava
bosluklar1 azaldigindan bitkinin hava almasinin saglanmasi i¢in kok korteks hiicreleri PCD gegirerek
aerankima olusumu gergeklesir. Aerankima formasyonu, birgok bitki tiiriiniin, diinyanin bir¢ok yerinde
onemli bir problem olan su taskinlarina kars1 dnemli bir tepkisidir (Conway ve McCabe, 2018).

SONUC

Programli hiicre 6liimii bitki yasaminin tiim agamalarinda 6nemli bir rol oynamaktadir. Biyotik ve
abiyotik stres faktorlerine kars1 aktif savunma stratejilerinin yani sira; spesifik organ sekillendirme ve
morfolojik adaptasyon tepkileri ile de yakindan iligkilidir. PCD hem gelisimsel, hem de savunma
mekanizmalarinin 6nemli bir bilesenidir. Hayvanlarda farkli PCD tiirleri morfolojik olarak ayirt edilmis
ve tanimlanmistir. Ancak bitkilerde, hayvanlarda oldugu gibi yeterince net bir siniflandirma mevcut
degildir. PCD terimi, bitkilerde gozlenen Oliimlerin ¢ofgunu tanimlamak i¢in yaygin olarak
kullanilmaktadir. Bitkilerde PCD smiflandirmalarinin = kesinlestirilmesi ve PCD aktivasyon
mekanizmalarinin belirlenmesi bitki verimliliginin arttirilmasi agisindan 6nem tagimaktadir. Bitkilerde
gerceklesen PCD mekanizmalarinin tamamen anlasilmasit adina gergeklestirilen fizyolojik ve molekiiler
aragtirmalar ile ilerleyen yillarda daha ayrintili siniflandirmalar yapilmis olunacak ve bitkilerin
fizyolojik gelisim siirecleri daha ayrintili sekilde anlasilmis olacaktir.

Cikar Catismasi

Yazarlar makaleye esit oranda katki saglamis olduklarini beyan eder.
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