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OZET: Son yillarda yapilan ¢alismalar, bitki ve patojen arasindaki molekiiler etkilesim mekanizmalarini ortaya ¢ikarmustir.
Bitki bagisiklik sistemi, patojen veya mikropla ilgili molekiiler yapilar (PAMP’lar veya MAMP’lar) tarafindan harekete
gecirilir. Farkli PAMP’lar genellikle bitkilerdeki farkli tanilayict hiicre yiizey reseptorleri (PRR’ler) tarafindan algilanir ve
bagisiklik sistemi i¢in hiicrelerarasi sinyal iletisimi aktive edilir. Ancak patojenler, PAMP’a dayali bagisiklik sistemini
baskilamak i¢in ¢ok sayida virulens faktorleri gelistirirler. Gram negatif bitki patojeni bakterilerin ¢ogu, virulens 6zellikteki
efektor proteinlerini konukgu hiicresine aktarmak icin tip III salgt sistemine sahiptirler. Bu efektor proteinler bitki bagisiklik
sistemini engeller ve hastalik gelisimini tesvik eder. Diger taraftan bitkiler ise patojenlere kars1 ikinci bir bagigiklik sistemine
sahiptir. Ozellikle baz1 bitkiler, efektore dayali harekete gecen bagisiklik sisteminde efektor proteinleri etkili bir sekilde
inaktive eden ve hiicrelerarasinda bulunan hastaliga kars1 dayaniklilik saglayan 6zel proteinlere (R proteinlerine) sahiptir.
Anahtar sozciikler: Bagigiklik sistemi, PAMP’lar, MAMP lar, R proteinleri

PLANT RESISTANCE MECHANISMS TO BACTERIAL PATHOGENS

ABSTRACT : Recent studies have presented molecular interaction mechanisms between plant and pathogen. The plant
innate immunity system is triggered by the pathogen or microbe associated molecular patterns (PAMPs/MAMPs). Different
PAMPs are often perceived by distinct cell surface pattern-recognition receptors (PRRs) and activate intracellular signaling
pathways in plant cells for immunity system. However, pathogens have evolved multiple virulence factors to suppress
PAMP-triggered immunity. Most of gram negative plant pathogenic bacteria have the type Il secretion system to transfer of
virulence effector proteins into host cell. These effector proteins inhibit plant immunity system and support pathogenesis. On
the other hand, plants have the secondary plant innate immunity system against pathogens. Especially, some plants have the
specific intracellular disease resistance (R) proteins which effectively inactivate virulence effectors in effector-triggered
immunity system.
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1. GIRiS

Bitkiler, patojenler icin zengin besin ve su
kaynaklaridir. Patojenler bitkilerdeki su ve besin
maddelerine ulasabilmek igin bitkilerin kompleks
yapilt ¢esitli savunma engellerini agmasi gerekir. Bu
savunma engelleri arasinda; a) bitkinin fiziksel ve
kimyasal bariyerleri, b) bitkinin hiicre zarinda bulunan
ve patojenin molekiillerini tanilayan veya algilayan
ozel bolgeleri ve c) bitki hiicresi igerisindeki efektor
proteinleri tanilayan hiicre i¢i bdlgeler sayilabilir.
Patojenlere karst bitki epidermisinin mumsu bir
kiitikula ile kaplanmis olmasi, her bir epidermis
hiicresinin etrafinda polisakkaritler, proteinler ve
fenolik bilesikler gibi kompleks yapilarin bulunmasi
fiziksel ve kimyasal bariyere Ornek verilebilir.
Bakteriyel patojenler ise bitkilerin bu savunma
sistemlerini; stoma, lentisel ve hidatot gibi dogal
acikliklar ve yaralar yoluyla ve/veya kiitikulay1r ve
hiicre duvarimt pargalayict enzimler ile asarlar.
Bitkinin ikinci savunma sisteminde yer alan savunma
sinyallerinin miidahalesine karsi ise efektdr proteinler
salgilarlar. Son olarak, bitkinin {i¢lincli savunma
sistemini de sahip olduklar1 mevcut efektor
proteinlerle ve/veya yeni olusturduklart efektor
proteinlerle baski altina alarak hastalik olustururlar
(Agrios, 1997; Abramovitch, 2006a).

Bitkilerde hastalik etmenlerine karsi bagisiklik
sisteminin ortaya ¢ikmasina neden olan patojenlerin

sahip oldugu yapilara, patojenle ilgili molekiiler
yapilar (Pathogen Associated Molecular Patterns -
PAMPs) adi verilir. Ornegin bitki patojeni bakterilerin
sahip oldugu flagellin ve lipopolisakkaritler (LPS),
bitkilerde bagisiklik sisteminin ortaya ¢ikmasina
neden olan yapilar, yani PAMP’lardir. Patojen
olmayan bakterilerde ise bitkilerde bagisiklik sistemini
harekete gegiren yapilara mikropla ilgili molekiiler
yapilar (Microbe Associated Molecular Patterns —
MAMPs) denir. Bitkiler, sahip olduklari hiicre yiizey
reseptorleri yardimiyla PAMP’lar1 veya MAMP’lar1
tanilayarak, patojene karst sahip olduklari miidahaleci
savunma sinyallerini harekete gecirirler (He et al.,
2006; Zipfel, 2008). Bu sinyal iletisimi bitki hiicresi
igerisinde ardisik bir sekilde meydana gelir ve sonugta
patojene karsi bitki savunma sistemi ortaya g¢ikar.
Bitkide meydana gelen savunma sistemleri arasinda;
hiicre duvarmin kuvvetlendirilmesi, reaktif oksijen
tiirevlerinin ve etilen miktarinin arttirilmasi ve hastalik
gelisimi ile ilgili dayaniklilik genlerinin (Pathogenesis
Related Genes - PR) biiyiik bir boliimiiniin harekete
gecirilmesi yer alir. PAMP’lar1 tanilayarak bitki
savunma sistemini harekete geciren bu reseptorlere,
PAMP’lar1 tanilayict reseptdr yapilari  (pattern
recoginition receptor - PRR) adi1 verilir. PAMP’larin
eksik algilanmasi veya hi¢ algilanmamasi durumunda
bitkilerde hastalifa karst  hassasiyetin  arttif1
gbzlemlenmistir (Ausubel, 2005).



Bakteriyel patojenlere karsi dayaniklilik

2. BAKTERIYEL SALDIRI SISTEMLERI

Patojenler basarili bir enfeksiyon yapabilmek i¢in
bitki savunmasimi baskilamak ~ ya da yenmek
zorundadir. Bu  nedenle  Dbakteriler, hastalik
olusturamadig1 dayanikli bitkilerdeki bitki savunma
sistemini  (PAMP-triggered immunity - PTI) ve
bitkinin efektorlere karst gelistirdigi bagisiklik
sistemini (ETI) baski altina alabilmek igin yeni
stratejiler ve/veya yeni saldir1 sistemleri gelistirirler.
Ornegin;  bakteri, coronatin  (COR)  olarak
isimlendirilen kiiciik bir viriilens faktorii molekiiliiniin
yapisini bitkinin jasmonik asit hormonunun yapisina
benzeterek, bagka bir ifade ile jasmonik asit
hormonunun yapisii taklit ederek, bitkinin koruma
hiicrelerindeki absisik asit sinyal iletisimini atlatirlar.
Bunun sonucunda bitkide absisik asit sinyal iletisimi
meydana gelmediginden COR’a dayali savunma
sistemi asilmig olur (Melotto et al., 2006). COR
molekiilii, mutant tip bakterilere goére vahsi tip
bakterilerde daha fazla bulunur ve bitkilere karst
bakterinin viriilensligini artirir. Bakterilerin saldir1
stratejilerinden  bir digeri ise sahip olduklar
PAMP’larin  bitki savunma sistemi tarafindan
algilanmasin1 engellemek i¢in onlar1 saklar veya
yapilarini  degistirir.  Ornegin; bakteriler, sahip
olduklar1 flagellinin yapisinda meydana getirdikleri
degisiklikler sayesinde bitki savunma sistemini
atlatmus olur. Agrobacterium tumefaciens, sahip
oldugu flagellinde yaptig1 bir degisiklik sonucu
Arabidopsis’in flagellin reseptoériic FLS2 tarafindan
etkili bir sekilde algilanmasina engel olur (Gomez —
Gomez et al., 1999). Benzer sekilde Xanthomonas
compestris strainlerinin sahip oldugu ¢esitli flagellin
tipleri de FLS2 tarafindan algilanamaz (Sun et al.,
2006). Bitki savunma sistemini baski altina almak i¢in
bakterilerin kullandig1 bir baska saldir1 stratejisi ise,
farkli protein yapisina sahip salgi sistemleri yoluyla
ozel efektdr proteinler olusturmalaridir (Alfano ve
Collmer, 2004; Mudgett, 2005; Buttner ve Bonas,
2006). Salg: sistemine sahip biyotrofik ve nekrotrofik
bakteriler, bitkilere karsi Tip III Salgi Sistemini
(T3SS) basarilt bir sekilde kullanmaktadir (Sekil 1).
Omegin; Pseudomonas  syringae  pathovarlari,
Ralstonia  solanacearum, Xanthomonas  ve
Pectobacterium cinsleri T3SS’e sahiptir (Genin ve
Boucher, 2004). P. syringae pv. tomato’nun AvrPto
isimli T3SS efektdr proteini, bitkinin savunma
sistemini baski altina alir. T3SS salgi sisteminden
yoksun olan P. syringae pv. tomoto’nun AvrPto
proteini ise domates bitkisinde sadece kallus
birikimine neden olur (Hauck et al., 2003). P. syringae
pv. tomato (Pst) ‘nun AvrRpt2 isimli efektor proteini
ile P. syringae pv. maculicola (Psm)‘nin AvrRpml
isimli efektor proteini, Arabidopsis’lerde savunma
sistemini harekete gecgiren FLS2‘nin uyarict sinyal
olusumunu ve diger PAMP reseptorlerini baskilarken,
T3SS salgt sisteminden yoksun ve AvrRpml
proteinine sahip olan transgenik P. syringae straini
hastalik belirtisi olugturmadan sadece doku igerisinde
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gelisme gosterebilir (Kim et al., 2002; Kim et al,
2005). Tip II Salg: Sistemi, Pectobacterium cinsine ait
yumusgak c¢iiriikliik yapan bakterilerde kullanilan bir
sistemdir (Sekil 1). Bakteri, bu sistem araciligiyla
pektinaz, endoglukonaz ve selillaz gibi enzimler
salgilayarak  bitkinin  hiicre duvarim1  parcalar.
Bakteriyel salgi sistemleri yoluyla tiirlere &zgii
degisen ¢ok farkli tipte efektorler salgilanir. Ornegin,
Pseudomonas syringae pv. tomato’nun 30°dan fazla
efektor proteini bulunmaktadir (Chang et al., 2005).
Bu efektorler proteinler ayni zamanda cysteine
protease, ubiquitin benzeri protease, E3 ubiquitin
ligase ve protein fosfotaz gibi farkli enzimatik
aktivitelere de sahiptirler. Ancak, bu enzim
aktivitelerinin fonksiyonlar1 hakkinda heniiz tam bir
bilgi bulunmamaktadir. (Abramovitch et al., 2006b;
Espinosa et al. 2003; Janjusevic et al., 2006). Tip IV
Salgi  Sistemi  (T4SS) ise  Agrobacterium
tumefaciens’in hastalik olusturmasinda énemli bir role
sahiptir. T4SS, bakteriyel DNA’nin ve proteinlerin
bitki hiicresi igerisine aktarilmasindan sorumludur
(Christie et al.,, 2005). Bakteriyel DNA, bitki
hiicresine aktarildiktan sonra bitkinin genomuyla
biitiinleserek, bitkide ur olusumuna neden olan bitki
hormonlarinin iiretilmesini saglar. Ayni zamanda A.
tumefaciens, katabolik reaksiyona neden olan opince
zengin bilesiklerin sentezlenmesine de neden olur.

2.1. Bakteriyel Viriilens Faktorleri
2.1.1. Flagellin

Bitkinin savunma sisteminin harekete gegmesinde
en iyi karakterize edilmis bakteriyel molekiil,
flagellindir. Bu molekiil, bakteriyel kamgiy1 olusturan
baslica proteindir. Ornegin, flg22 olarak isimlendirilen
ve 22 amino asit peptit zincirinden olusan bakteriyel
flagellin, bitkide savunma reaksiyonu olarak oksijen
tirevlerinin aktivasyonuna ve hiicreler arasi boslukta
alkalizasyona neden olur (Felix et al., 1999).
Flagellinin flg22 olarak isimlendirilen 22 aminoasit
epitop bolgesi Arabidopsis thaliana’nin hiicre zarinda
bulunan 16since zengin tekrarli (LRR) kinaz reseptorii
olan FLS2 tarafindan algilanir (Gomez-Gomez ve
Boller, 2002; Chinchilla et al., 2006). FLS2 son olarak
Solanaceae bitkilerinden Nicotiana benthamiana ve
domates bitkisinde de tespit edilmistir (Hann ve
Rathjen, 2007; Robatzek et al., 2007). FLS’ye sahip
Arabidopsis  bitkileri mutasyona ugratildiginda
Pseudomonas syringae pv. tomato DC3000 (Pto
DC3000)’in enfeksiyonuna olduk¢a hassas hale
gelmistir (Zipfel et al,, 2004). Bu da FLS2’nin

eksikliginde bitki savunma sisteminin patojen
bakteriye  karst  savunmasiz  hale  geldigini
gostermektedir.  Ayrica  Arabidopsis  bitkisinin

yapraklarinda flg22’ye karst mitojen aktiviteli protein
kinazin (MAPK veya MPK) oldugu ¢esitli savunma
sistemleri de bulunmaktadir (Asai et al., 2002).
MAPK molekiilleri de bitki hiicresi igerisinde
PAMP’1n tanilama sinyallerini ardisik sekilde ileterek
bitki savunma  sistemlerini  harekete  gegirir.
Arabidopsis mutantlar1 ise bakteriyel enfeksiyona



karsi flagelline bagli salisilik asit, jasmonik asit ya da
etilen gibi dayaniklililk siyalleri ile iliskili
ozelliklerden  yoksun olduklar1 icin  savunma
sistemlerini harekete geciremezler (Sekil 2) (Pedley ve
Martin, 2005; Abramovitch et al., 2006a; He et al.,
2006).

Flagellin, spesifik okzin reseptdr genlerinin
miktarint belirleyen elgi RNA’lar tarafindan son
transkripsiyon mekanizmasini g¢alistiran mikro RNA
393 — miR393 yoluyla iiretilmektedir (Navarro et al.,
2006a). miR393; TIR1, AFB2 ve AFB3 isimli okzin
reseptor genlerindeki mRNA’larin ayrigmasi ile ortaya
¢ikar. Bu molekiiliin meydana gelmesi, Pseudomonas
syringae gibi okzin {ireten patojenlerin okzinine karsi
bitki savunma sistemindeki genlerin ortaya ¢ikmasina
engel olur. Pseudomonas syringae’nin neden oldugu
okzin sinyalinin baskilanmasi durumunda ise bitkideki
okzin reseptorlerinin artigina bagl olarak dayaniklilik
da artmaktadir (Navarro et al., 2006b).
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2.1.2. EF — Tu efektorii

EF Tu, Arabidopsis bitkisinde ve diger
Brassicaceae familyasma ait bitkilerde bir PAMP
olarak belirlenmis bakteriyel bir proteindir. Bu
molekiilin N ucu 18 aminoasit peptidinden olusan ve
elf18 olarak isimlendirilen yiiksek derecede korunmus
bolgesi, bitkilerde bagisiklik sisteminin uyarilmasini
tetikleyen bolgedir. EF — Tu tipik bir PAMP’in tiim
ozelliklerine sahip, 43 kDa biiyiikliigiinde bitkilerde
savunma sistemini harekete gegiren bir uyarici
proteindir (Kunze et al, 2004). Ornegin;
Arabidopsis’in sahip oldugu EF — Tu reseptorii (EFR),
elf18’i tanilayarak bitkinin savunma sistemini
harekete gecirir. EFR, FLS2’ye benzer yapidadir.
Hiicreler arasinda ve hiicre igerisinde 18since zengin
tekrarli molekiiller (LRR) igerir (Zipfel et al., 2004).
Nicotiana benthamiana’da da elf18, EFR tarafindan
algilanir ve savunma reaksiyonu meydana gelir. Buna
karsin  mutant  Arabidopsis  bitkilerinde EFR
mutasyona ugradigt icin elf18’¢ karsi savunma
reaksiyonu ortaya ¢ikmaz (Sekil 3).
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Sekil 1. Bitkilerde bazi bakteriyel etmenlerin hastalik olugturma sistemi: Domateste bakteriyel benek etmeni Pseudomonas
syringae pv. tomato (Pst); Tip III salg: sistemini kullanarak bitki hiicresi igerisine ¢ok ¢esitli efektor proteinleri enjekte eder.
tacli gal etmeni Agrobacterium vitis (Av); Tip IV salg: sistemini kullanarak bitkinin hiicre sitoplazmasi igerisine ur veya tagh
gal olusumuna neden olan tDNA’si1 enjekte eder. Patateste karabacak etmeni Pectobacterium carotovorum subsp.
atrosepticum (Pca); Tip II salg: sistemini kullanarak seliilaz ve pektinaz gibi bitkinin hiicre duvarini pargalayict enzimler
salgilar. Domateste bakteriyel solgunluk etmeni Ralstonia solanaceaum (Rs); bitki koklerindeki yaralardan girerek ksilem
iletim demetlerinde ¢ogalir ve ekzopolisakkaritler iireterek iletim sisteminde su taginimini engeller (Abramovitch et al., 2006a).
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Sekil 2. Bitkilerde PRR’ye dayali savunma sistemi ve Tip III efektorlerinin savunma sistemini baskilanmasi: bitkiler plazma
zarinda bulunan tanilayici veya algilayict reseptorlere (PRR’ler) sahiptir. Bu molekiiller, hiicre dis1 16since zengin tekrarli
(LRR) bolgelere ve sitoplazmik serine/treonin kinaz bolgesine sahiptir. Arabidopsis bitkisinde EF-Tu ve EFR efektorleri,
FLS2 gibi PRR’ler tarafindan algilanir. FLS2, bu tanilamay: flagellinin flg22 peptiti bdlgesinden ve EF-Tu’nun da elf18
bolgesinden yapar. Lipopolisakkaritler (LPS), harpinler ve soguk sok proteini gibi bakteriyel uyaricilar, 300’den fazla bitki
geni tarafindan meydana getirilen sinyaller sonucu olusan PRR aktivasyonu ile tanilanarak bitki savunma sistemi harekete
gegirilir. Tam bir mitojen aktiviteli protein kinaz (MAPK) molekiilii, WRKY transkripsiyon faktorii ve FLS2 gibi reseptorler,
FRK1 ve NHO1 gibi genlerin aktivasyonunu saglar. Bitki fenotipleri, reaktif oksijen (ROS) ve azot (NO) tiirevlerinin
iretimi, hiicre duvarmin gii¢lendirilmesi amaciyla yapilan savunma sistemidir. Tip III salg1 sistemi araciligi ile efektor
proteinlerin bitki hiicresi icerisine aktarilmasi, PRR’ler ile ilgili savunma sisteminin baski altina alinmasi igin bakteriler
tarafindan kullanilan bir stratejidir. Bitki savunma sistemini baski altina alan 16 kadar efektor protein tanimlanmustir. AvrPto
efektoril, flg22°nin ve diger PAMP’larin algilanmasini saglayan proteinlerin baskilanmasi igin kullanilir. Arabidopsis’de
AvrPto, MAPK kinaz kinaz (MAPKKK) ile baglantilidir. Arabidopsis’de AvrPto’nun savunma sistemini baskilamasi i¢in
196 isimli protein sigma () faktorii ile baglanmasi gerekir (Abramovitch et al., 2006a).

2.1.3. Soguk sok proteini (cold shock protein —
CPS)

PAMP olarak bilinen diger bakteriyel protein,
soguk sok proteinidir (cold shock protein - CPS).
CSP’ler yaklasik 7,4 kDa biiyiikliigiinde ¢ok kiiciik,
yapist bozulmayan bir proteindir. Flagellin ve EF —
Twnun aksine CPS’lerin  heniiz reseptorleri
belirlenememistir (Sekil 3). Bu protein, tiitin ve
domates gibi Solanaceae familyasina ait bitkilerde
savunma mekanizmasini uyarir. Solanaceae familyasi
disindaki bitkilerde ise heniliz bu uyar1 mekanizmasi
tespit edilememistir (Felix ve Boller, 2003).

2.1.4. Lipopolisakkarit molekiilii (LPS)

Gram negatif bakterilerin diy membraninda,
bitkilerin savunma sistemini harekete geciren baglica
yapt olarak LPS bulunur. LPS, bir glikolipid
molekiikiili olup, i¢ kismu oligosakkarit ¢ekirdekten,
orta kistmu Lipid A ve dis kismi da  gesitli
polisakkaritlerden olusan {i¢ farkli yapidan meydana
gelmistir. Lipid A, Arabidopsis bitkisinde savunma
mekanizmasini tetikleyen LPS’nin kiigiik bir kismini
olusturur. Lipid A ayn1 zamanda tek basmna da

savunma mekanizmasint harekete gegirebilen bir
ozellige sahiptir (Zeidler et al., 2004).

2.1.5. Diger kiiciik molekiiller

Toksinler ve ekzopolisakkaritler (EPS) gibi kiigiik
molekiiller hastaligin  olusumu i¢in  bakteriler
tarafindan  kullamlan  molekiillerdir. ~ Ornegin;
coronatin, syringomycin, tabtoxin ve phaseolotoxin
gibi bakteriyel toksinler hastaligin gelisiminde ve
belirtilerin olusumunda ¢ok ©Onemli role sahiptirler
(Bender et al. 1999). Bu molekiiller; bitki
membranlarinda gbzenek olusturarak, bitki
hormonlarini taklit ederek veya bitkinin metabolik
enzimlerini engelleyerek bitkide nekrotik ya da
klorotik belirtiler meydana getirirler. Pseudomonas’in
ve Xanthomonas’m bir¢ok tiirii bitki hormonu okzin
(auxin) tretir (Glickmann et al., 1998). Bitkiler ise
okzin seviyesini tersine diizenleyerek bakterilere karsi
dayaniklhilik kazanirlar (Navarro et al., 2006b). Bu
nedenle bakterilerin iirettigi okzinin, bitki savunmasini
baskilamada anahtar rol oynadigi diistintilmektedir
(Von Bodman et al., 2003). Bakterilerin trettigi bitki
hormonuna  benzer  molekiillere  oto-uyaricilar
(autoinducer) adi  verilmektedir. Ralstonia ve
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Xanthomonas cinsine ait birgok bitki patojeni bakteri
cok fazla miktarda ekzopolisakkarit (EPS) salgilarlar.
Bu molekiiller ksilem demetlerini tikayarak
solgunluga neden olurlar (Sekil 1) (Leigh ve Coplin,
1992). Ayni1 zamanda EPS’ler ksilem demetlerinde
antimikrobiyal faktorlere karsi patojeni koruyarak
patojenin viriilenslik 6zelligini arttirirlar.

3. BITKi SAVUNMA SISTEMLERI

Bitkiler, patojenlerin saldirilarina karst lokal ve
sistemik olmak tiizere genis etkili bir seri kompleks
savunma sistemine sahiptirler: Sahip olduklarn
savunma sistemi sayesinde spesifik bir patojenin
olusturdugu yapilar1 tanilayarak, hastaliga karsi
dayanikliligt saglayan genleri harekete gegirirler
(Dangl ve Jones, 2001; Staskawicz et al., 2001;
Kunkel ve Brooks, 2002). Bitkilerde patojene karst
olusan bu dayaniklilik sistemi; salisilik asit (SA),
jasmonik asit (JA) ve etilen (E) olarak isimlendirilen

Bakteri Hiicresi

'
COR

Yeni efektodrlerin Efektorler

meydana gelmesi

HR’ye dayali R geni
Hastaliga dayamikhhk (ETI)
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iic cesit sinyal molekiilii tarafindan saglanir. Bu
savunma sistemleri; bocek veya hastalik etmenlerinin
saldirilarindan ~ korunmak i¢in  oldugu kadar,
yaralanma ve ozon zarar1 gibi abiyotik faktdrlere karst
da meydana gelmektedir (Creelman et al., 1997).
Bitkiler, salisilik asite bagli sinyal olusumu ve salisilik
asitten bagimsiz olarak olusan jasmonik asit ve etilen
sinyal molekiilleri olmak {izere iki farkli yolla
patojenlere karsi savunma sistemini meydana getirirler
(Thomma et al, 2001). Bu sinyal molekiilleri
birbirinden bagimsiz olarak fonksiyonel degillerdir.
Bu molekiiller birbirleriyle kompleks bir sinyal
iletisimi sonucu patajene karsi etkili olurlar. Bu ii¢
sinyal iletisim molekiiliinden hangisinin O6ncelikli
olarak bitki tarafindan aktif hale getirilmesiyle ilgili
mekanizmanin  anlagilmast  ¢ok Onemlidir. Bu
mekanizmadaki Oncelik, bitkinin patojeninin hastalik
yapma Kkabiliyetini baski altina alma c¢abasi igin
onemli rol oynar (Sekil 4) (Kunkel ve Brooks, 2002;
McDowell ve Woffenden, 2003).

Mutasyona ugramis
aPRR’Ier tarafindan
tamlanamayan PAMP’lar

PAMP’lar (falagellin, LPS,
EF-Tu, CSP)

V

Savunma sistemi (PT1)

—T
| PT’nin baskilanmasi

Virulens faktdrlerinin
Salgilanmasi (COR gibi dzel efektorler)

HopAB1, HopZ3, AvrPtoB gibi

ozel efektorlerin ETI’yi baskilamasi

Bitki Hiicresi

Sekil 3. Bakteriyel etmen ve bitki arasindaki etkilesim: Bitkiler; flagellin, lipopolisakkaritler (LPS), Tu efektorii (EF-Tu) ve
soguk sok proteinleri (CPS) gibi patojenle iliskili molekiiler yapilart veya PAMP’lar1 taniyarak bakterilerin varligindan
haberdar olurlar. PAMP’lar, hiicre zariyla iliskili EFR ve FLS2 gibi tanilayici reseptorler (PRR’ler) tarafindan algilanir. Bu
reseptorler, patojene karsi bagisiklik sistemini harekete geciren ve kisaca PTI olarak bilinen savunma sistemini harekete
gegirirler. Bazi bakteriler, kendi PAMP’larin1 veya virulens faktorlerini degistirerek PTI’y1 etkisiz hale getirirler. Dayanikl
bitkiler, patojenin efektor proteinlerinin varligini tespit edebilen R proteinlerini olustururlar ve/veya programlanmig hiicre
Oliimiiniin bir sekli olan asir1 duyarlilik reaksiyonun da iginde bulundugu ¢oklu savunma sistemini harekete gegirirler.
Viriilens etkisi yliksek olan patojenler ise asir1 duyarlilik reaksiyonunu bloke ederek, bitkinin bagisiklik sistemini harekete
gecirici olan tiim yapilar1 (ETI) baski altina alan yeni efektor proteinler {iretirler (Ade ve Innes, 2007).

3.1. Salisilik Asite Dayalh Savunma Sistemi

Salisilik asit (SA) sinyal molekiilii, patojene karsi
bitki savunmasinda merkezi bir rol oynar. Bitki
dokusunda SA seviyesi arttiginda patojenlerin
¢ogunun enfeksiyonuna karst bitkinin dayaniklilig
artar (Ryals et al., 1996). Bir patojene kars1 savunma
reaksiyonu olarak sistemik kazanilmig dayanikliliktan

(sistemic acuired resistance — SAR) sorumlu
dayaniklilik genlerinin savunma sistemini hizli bir
sekilde aktif hale gecirebilmesi icin salisilik asitin
gerekli oldugu belirlenmistir. SAR, patojen tarafindan
bitkide ilk enfeksiyon gerceklestiginde enfeksiyonun
oldugu bolgedeki zarar goren dokunun uyarilmasiyla
bitki savunma sistemini daha da kuvvetlendiren bir
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ozelliktir (Kunkel ve  Brooks, 2002). Hastalik
gelisimiyle ilgili olarak salisilik asite bagli cesitli
genler (PR) meydana gelir. Bu genler salisilik asite
bagli savunma sisteminde haberciler olarak kullanilir.
Salisilik asitin hastalik gelisimine karsi dayaniklilig
arttirdigina  yonelik  ¢aligmalarda;  Arabidopsis
thaliana’nin edsl, eds4, eds5 (enhanced disease
susceptibility), pad4 (phytoalexin deficient4) ve sid2

R genleri SAR
\/
SA
\

*heRD

IA, ET/ \
o

ISR

-
2 NPRY

TGA -
]

(SA induction deficient2) hassas mutantlar1 ve
transgenik bitki olarak da salisilik asiti parcalayici
salisilat hidroksilaz enzimine sahip hat (NahG)
kullanilmistir. Bu mutantlar, Pseudomonas syringae
gibi  bakteriyel patojenlere karsi  dayaniklilik
calismalarinda  kullanmilmaktadir ~ (Nawrath ~ ve
Metraux, 1999).

Savunma aktif hale getirilir

Sekil 4. Savunma sistemindeki NPR1 geni, bazi R genlerinin meydana gelmesinde ¢ok 6nemli rolii olan bir gendir. Paraziter
veya paraziter olmayan faktorler nedeniyle yesil aksaminda veya diger organlarinda meydana gelen nekrotik olusumlar;
salisilik asitten olusan (SA) sistemik kazanilmig dayaniklilia (SAR); topraktaki bakteriler ise jasmonik aist (JA) ve etilen
(ET)’den olusan uyarilmis sistemik dayanikliga neden olur. NPRI1, her iki dayaniklilik tipinde de aktif hale gelerek
sitoplazmadan ¢ekirdege gecer ve ¢ekirdekteki transkripsiyon faktorii TGA ve diger proteinlerle etkilesime girerek savunma
ile ilgili genlerin transkripsiyonunu diizenler (McDowell ve Woffenden, 2003).

3.2. Jasmonik Asite Dayal Savunma Sistemi
Jasmonik asit, bir yag asiti tiirevli sinyal molekiilii
olup, bitkide polen olusumu ve tohum gelisimi
sirasinda veya yaralanma, hastalik etmenleri, ozon ve
bocek zarari gibi faktorlere karsi savunma sistemi
olarak meydana gelir (Li et al., 2001). Jasmonik asite

yonelik  caligmalarda;  Arabidopsis thaliana’nin
fadl/fad7/fad8 (fatty acid desaturasel/7/8), coil
(coronatine insensitivel) jarl (jasmonic acid
resistantl) mutantlarinda Pectobacterium
carotovorum gibi patojenlere  karst  hassaslik
artmaktadir. Nekrotrof olarak adlandirilan bu

patojenlere karsi savunma reaksiyonu olarak JA’ya
bagl genler; Plant Defensinl.2 (PDF1.2), Thionin2.1
(Thi2.1), Hevein —Like Protein (HEL) ve Chitinaseb
(CHIB) gibi bir¢ok proteini kodlarlar (Reymond ve
Farmer, 1998). CET1 ve CET3 genleri JA
biyosentezini baskilayan veya bloke eden genler olup,
cetl ve cet3 mutantlarinda JA sinyal iletisimi normal
olarak meydana gelir (Hilpert et al., 2001).

3.3. Etilene Dayalh Savunma Sistemi

Etilenin bitkinin dayaniklilik savunmasindaki rolii
tartismal1 bir konudur. Ciinkii Etilen, baz1 hastaliklara
kars1 dayanikliligr arttirirken bazi hastaliklara karsi

hastalik gelisimini tegvik eder (Pieterse ve van Loon,
1999; Kunkel ve Brooks, 2002). Ornegin Arabidopsis
thaliana’nin ein2 (ethylene insensitive2) mutanti;
Pectobacterium carotovorum’a (Norman-Setterblad et
al., 2000) kars1 yiiksek derecede hassaslik gosterirken,
Pseudomonas  syringae’nin  ve  Xanthomonas
campestris pv. campestris’in (Bent et al., 1992)
enfeksiyon belirtilerini azaltmaktadir. ET ein2 sinyal
iletisimi, JA’ya bagli coil ve jarl sinyal yapilariyla
paralel isleyis gosterir. Ornegin JA’ya baglh PDF1.2,
Thi2.1, HEL ve CHIB gibi savunma proteinlerin
meydana gelmesi i¢in EIN2 geni gereklidir (Jackson
ve Taylor, 1996; Hoffman et al., 1999).

JA ve ET sinyal olusumu; Pseudomonas
fluorescens gibi koklerde kolonize olan bir bakteri
tarafindan tetiklenen sistemik uyarilmis dayaniklilik
(induced systemic resistance — ISR) yoluyla da ortaya
cikmaktadir (Pieterse ve van Loon, 1999).

SA, JA ve ET savunma sinyalleri kompleks bir
sinyal iletisimi ile birbirleri olumlu veya olumsuz bir
sekilde etkilerler. Savunma sinyallerinin etkilesimi,
Arabidopsis thaliana bitkisinde model ¢aligmalarla
ortaya konmaktadir (Kunkel ve  Brooks, 2002)
(Sekil5).
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Sekil 5. Arabidopsis thaliana’nin patojenlere karsi savunma sistem modelleri: Salisilik asite dayali savunma sisteminde;
patojen, bitki reseptorleri tarafindan algilandiktan sonra bu reseptorler; EDS1, EDS4 ve PAD4 genlerinin aktif hale
gelmesine, bu genler de SID2 ve EDS5 genlerinin aktif hale gelmesine neden olur. SID2 ve EDS5 genleri, SA sinyal
iletisimini harekete gecirir. SA sinyali ise NPR1 genini veya bilinmeyen bir geni (x) aktif hale getirerek bitki savunma
sistemini harekete gegirir. Bitkide patoje karsi SA sinyal olusumu meydana gelmisse, savunma mekanizmasi olarak JA ve ET
sinyal olusumlar1 bloke edilir. Jasmonik asite dayali savunma sisteminde; patojen, bitki reseptorleri tarafindan algilandiktan
sonra bu reseptorler; FAD3/7/8 genlerinin aktif hale gelmesine, neden olur. Bu genler JA sinyal iletisimini harekete gegirir.
JA sinyali ise COI1 ve MPK4 genlerini, bu genler de JARL ve SSI2 genlerinin aktif hale gelmesine yolagar. SSI2 geni SA
sinyal olusumunu bloke eder. Savunma sisteminde CET1 ve Cet3 gibi genler aktif hale gelirse JA sinyal olusumu bloke
edilerek, ET sinyal olusumu saglanmis olur. Etilene dayali savunma sisteminde ise; patojen, bitki reseptorleri tarafindan
algilandiktan sonra Savunma sisteminde CET1 ve Cet3 gibi genler aktif hale gelerek JA sinyal olusumu bloke edilir. ET

sinyali, ya EIN2 ya da JAR1 genleri yoluyla bitki savunma sistemini aktif hale getirir (Kunkel ve Brooks, 2002).

3.4. Bitkideki Dayanmikhilik Faktorleri

T3SS efektorleri bitkilerde savunma sinyalini
durdurabilmesine ragmen, bitki hiicresi igerisinde
T3SS efektorlerinin varligini taniyabilen ikinci bir
savunma katmani bulunmaktadir. Bu tanilayici sistem,
hastaliga karst dayaniklilik genleri (R) tarafindan
kodlanan hiicre igerisi reseptorlerine sahiptir. Bitki R
proteinlerinin bilyiik bir kismi; bir niikleotit baglanma
bolgesi ve LRR (NBS — LRR)’dan olusur. NBS —
LRR proteinleri patojenlerin ¢oguna karsi bitkide
dayaniklilig1 yoneten yapilardir. Bir patojenin efektor
protein  salgilamasina karsi, bitkide patojenin
etrafindaki hiicrelerin 6ldiiriilmesini programlayan R
proteini harekete geger. Bunun sonucunda bakteriyel
etmenin 6li hiicrede lokalizasyonunu saglayan asiri
duyarlilik reaksiyonu (hipersensetif reaksiyon - HR)
meydana gelir. Bu nedenle dayanikliliktan sorumlu R
proteinleri, bagisiklilig1 tetikleyen efektorler olarak
isimlendirilir (ETI) (McDowell ve Woffenden, 2003;
Saito et al., 2006; Ade ve Innes, 2007).

Baz1 R proteinleri, genin susmasina neden olan
kiigiik miidahaleci RNA (siRNA) molekiilleri
olugtururlar. Arabidopsis‘lerde bir R proteini olan
RPS2, P. syringae’ye ait PPRL geninin susmasina
neden olan SiRNA nat — siRNAATGB2‘yi meydana
getirirler. Boylece bakterideki PPRL’nin sahip oldugu
elci RNA etkisiz hale getirilerek hastalik olusumu
engellenir (Deslandes et al., 2003; Katiyar-Agarwal et
al., 2006; Ade et al., 2007).

4. SONUC

Bitki patojeni bakterilerin biiyiik bir bdliimiiniin
genom dizi analizleri tamamlanmistir. Bakteriyel dizi
analizlerinin  tamamlanmasi, bitkideki  hastalik
gelisiminde genlerin roliiniin  kesfedilmesine ¢ok
biiyiik katki saglamistir. Bitki patojeni bakterilerin
bitkilerde hastaliga nasil yol agtigina dair bilgi sahibi
olunmasina ragmen, hala cevaplanmasi gereken birgok
soru isareti bulunmaktadir. Ozellikle bakteriyel T3SS
efektdr proteinlerinin biiyiik bir cogunlugunun hangi
amacla veya hangi hedef yapilara gore iiretildigine
dair heniiz tam bir bilgi bulunmamaktadir. Bakteriyel
etmenlerin hangi hedef yapilar i¢in efektor proteinler
irettigine yonelik sorularin cevabi bulundugunda,
bitkilerin nasil hastalandirildigit  konusunda da
aydmlatici  bilgilere ulagilmis olacaktir. Ayrica
bitkideki R proteinlerinin enfektorleri nasil izledigi
veya kontrol ettigi, efektorlerin de savunma sistemini
uyararak R proteinlerini nasil harekete gegirdigi
konular1 da tam olarak anlasilamamistir. Bu nedenle
efektorlerin etkiledigi hedef yapilarin ve buna kars
olusan R proteinlerinin belirlenmesi dayanikli cesit
elde etmede kolaylik saglayacaktir.
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