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Oz

Strigolaktonlar (SL) bitkinin ¢esitli biyotik ve abiyotik streslere tepkisinde rol oynayan terpen grubundan ¢ok diigiik molekiillii bitki
hormonlaridir.  Bitki koklerinden topraga sizan SL’ler siirgiin ve kok gelisiminde, arbuskiiler mikorizal mantarinin dallanmasinin
desteklenmesinde ve Striga (cadi otu), Orobanche (canavar otu) gibi parazit bitkilerin ¢cimlenmesinde dnemli rol oynarlar. Ozellikle
fosfat eksikliginde SL ler kok gelisimi ve hifal dallanmay1 artirarak bitkiye ihtiyag duydugu minerali bulmaya galisirlar. 2008 yilinda
bitkisel hormon olarak kabul edilen SL’ler karotenoid tiirevi olup stres karsisinda siirglin dallanmasini inhibe etmede, tohum
¢imlenmesi, k6k mimarisi gibi ¢esitli bitki gelisim agamalarini1 uyarmada, bitki biiylimesini ve gelisimini optimize etmede aktif rol
alirlar. Bugiine kadar 30°dan fazla SL tiirevi tanimlanmig olmasina ragmen SL biyosentezi tam olarak agiklanamamistir. Bu makalede
strigolaktonlarin yapisi, biyosentezi, stres karsisinda fizyolojik cevaplart ve diger bitkisel hormonlar ve bitki bitylime diizenleyicileri ile
etkilesimi 6zetlenmistir.

Anahtar Kelimeler: Strigolakton, Bitki hormonlari, Arbuskiiler mikorizal mantar, Parazit bitki, Stres.

Strigolactones as a New Member of Plant Hormones Class

Abstract

Strigolactones (SLs) are very low molecular plant hormones from the terpene class that play a role in the response of the plant to various
biotic and abiotic stresses. SLs exuded by roots play an important role in the branching of arbuscular mycorrhizal fungus supported,
shoot and root development, and germination of parasitic plants such as Striga (witch grass), Orobanche (monster grass). In particular
in the lack of phosphate, the SLs try to find the minerals that the plant needs increasing the root development and hyphal branching.
The SLs, accepted as plant hormones in 2008, are carotenoid derivatives and play an active role in inhibiting shoot branching against
the stress, stimulating various stages of plant development like seed germination, the root architecture, optimizing plant growth and
development. Although more than 30 SLs derivatives have been described so far, the details of the biosynthetic pathways remain unclear.
In this article, the structure, biosynthesis, physiological responses against stress, interaction with other plant hormones and plant growth
regulators of SLs are summarized.

Keywords: Strigolactone, Plant hormones, Arbuscular mycorrhizal fungi, Parasitic plant, Stress.
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1. Giris

Strigolaktonlar (SL'ler), genis bir bitki grubunca sentezlenen
(kara yosunlari, mantarlar ve Angiospermler) ve bitki gelisiminde
rol oynayan bir sinyal molekiliidiir (Foo vd., 2013). 1823'te
Vaucher, Orobanche (canavarotu) tohumlarinin ¢imlenebilmek
icin konak¢idan uyaricilara ihtiyag duydugunu bildirmistir,
yirminci ylizyilin baslarinda yapilan arastirmalar da konakci
kokiindeki bazi kimyasallarin  canavarotu tohumlarinda
cimlenmeyi tesvik ettig tespit edilmistir (Xie vd., 2010). ilk SL
tiirevi strigol, 1966'da izole edilmis, ancak yapist 6 yil sonra
aciklanabilmis, yapisinin detaylarinin tamamen belirlenmesi ise
neredeyse 20 yil siirmiistiir (Cook vd., 1966; Zwanenburg ve
Blanco-Ania, 2018). 'Strigolakton' ismi (Larry Butler tarafindan
verilmistir), parazit cadi otu tiirlerinin tohumunun ¢imlenmesini
tegvik etmesinden dolayr ve lakton halkasi igeren kimyasal
yapilarindan dolay1 verilmistir (Butler, 1995; Cavar vd., 2015).
Orobanche tohumlarinda ¢imlenmeyi saglayan madde kirmizi
yoncanin (7rifolium pratense L.) kok sizintilarindan izole edilmis
orobansal ad1 verilen SL tiirevi bir organik bilesik olarak tespit
edilmistir boylece hem Striga hem de Orobanche sppmin
¢imlenmek i¢in SL'lere ihtiya¢ duydugu netlik kazanmistir (Mori
vd., 1999; Xie vd., 2010). Bu bilesiklerin parazitik iliskileri
aciklandiktan sonra 2005 yilinda bitki koklerinde simbiyotik
yasayan AM mantarlarinin hifal dallanmasi {izerine SL'lerin etkisi
kesfedilmistir (Akiyama ve Hayashi, 2006). 2008'de SL'ler
lizerine yapilan ¢aligmalarda, siirglin dallanmasini bastirmada rol
oynadig1 goriilmiis ve bu nedenle bitki gelisimini modiile eden
bitki hormonlar1 listesine dahil edilmistir (Gomez-Roldan vd.,
2008; Lopez-Obando vd., 2015). SL iizerine devam eden
caligmalarda SL'lerin ¢ogunlukla diger hormonlarla etkilesim
halinde oldugu kok gelisimi, hipokotil uzamasi, ikincil biiyiime,
erken fide gelisimi, yaprak yaslanmasinin diizenlenmesi,
endosperm gelisimi (Kapulnik vd., 2011; Brewer vd., 2013;
Koltai, 2013; Vurro vd., 2016; Mostofa vd., 2018) ve bunlara ek
olarak kuraklik ve tuz stresine karsi yanitta rolleri ortaya ¢ikmigtir
(Van Ha vd., 2014; Du vd., 2018) (Sekil 1).

ilk Strigol Strigolakton SUler AMF de hifal Daha fazla sL
izole edildi ismi belirlendi dallanmasina tesvik eder hormonunun
islevi betimlendi
1966 1972 1995 1998 2005 2008 Simdiye kadar

Strigoliin yapisi Orabonsal, 0. minor tohum
il in uyaricis

olarak belirlendi

SL'ler, slirgiin dallanmasin
diizenleyen bitki hormonlandir

Sekil 1. SL lerin kesfi ve biyolojik islevierinin tarihi
gosterimi (Jia vd., 2019)

Strigolaktonlarin kimyasal yapisi, biyosentezi ve
cesitleri

SL sentez yollar, Arabidopsis thaliana, piring (Oryza
sativa), petunya (Petunia hybrid), bezelye (Pisum sativum),
domates (Solanum lycopersicum) ve krizantem (Dendranthema
grandiflorum) dahil olmak iizere bircok bitki tiirlinde
tanimlanmistir (Koltai ve Kapulnik, 2011). Matusova vd. (2005)
SL biyosentezinin karotenoid yolag: ile iliskili oldugunu ortaya
¢ikarmiglardir. Strigolaktonlar terpen sinifinda 40 karbon atomu
iceren karotenoidlerden olusur (Smith, 2014; Borghi vd., 2016).
Karotenoidler, bitkilerin c¢evresel strese olan tepkisini kontrol
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eden absisik asitin de onciileridir. SL biyosentezleri iki ayr
bdliimde, plastid ve sitosolde meydana gelir. SL’in 6ncii maddesi
karlaktonun {retimi plastidlerde gergeklesir. Karotenoidden
karlaktona kadar gecen sentez basamaklarinda karotenoid
cleavage dioksigenaz (CCD, CCD7, CCDS) ve D27 enzimleri
gorev alir. Karlaktonun sitoplazmada pargalanmasi sonunda SL
olusumu gergeklesir (Banerjee ve Roychoudhury, 2018) (Sekil 2).
Son zamanlarda, SL’lerin bitki i¢inde uzun mesafe
translokasyonunda ve koklerden sizmasinda gorev alan SL’leri
hiicrenin disina tasityan ATP'ye bagl tasiyici proteinler [petunya
ABC proteini (petunya bitkisinde kok subepidermal hiicreleri ve
govde/yaprak iletim sisteminde yer alan ABC tasiyicisi
Pleiotropic Drug Resistancel (PDR1), hiicresel SL tasiyicisi
olarak tanimlanir)] kesfedilmistir (Kapulnik ve Koltai, 2014;
Ozel, 2018). Bu tastyicilar sayesinde SL’lerin bitkilerin kok,
govde ve yapraktaki etkisi ortaya ¢ikmaktadir.
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Sekil 2. SL'lerin biyosentetik yolu: strigoliin ve
orobansolun olusumu (Banerjee & Roychoudhury, 2018).

SL bir trisiklik lakton (ABC halkasi) ve bir metilbutenolid
halkasina (D halkast) sahiptir ve bu iki kisim bir enol eter bagi ile
baglanmistir (Seto vd., 2012). Simdiye kadar tanimlanan tim
dogal strigolaktonlar, biyolojik aktiviteden sorumlu oldugu
diistiniilen ortak C ve D halkasina sahiptirler (Yoneyama vd.,
2008). Kimyasal yapilarina dayanarak, strigolaktonlar iki gruba
ayrilabilir: kanonik ve kanonik olmayan SL'ler. Kanonik SL'ler,
bir enol eter kopriisii araciligiyla ABC halka sistemine bagl
butenolid D halkasint igerir, bu grup bugiine kadar karakterize
edilen ¢ogu SL'i igerir. Kanonik SL'ler, C halkasinin
stereokimyasina gore strigol ve orobanchol tipi SL'ler olmak
tizere 2’ye ayrilir (Xie vd., 2019). Aksine, kanonik olmayan SL'ler
ABC halka sistemini degil, enol eter-D halka yapisini igerir yani
D-halkas1 degismese de ABC-halkalarindan biri veya birkag1
yoktur (Yoneyama vd., 2018; Yoneyama vd., 2019; Biirger ve
Chory, 2020). Kanonik olmayan SL’a aveanol (Kim vd., 2014;
Yasui vd., 2017), heliolakton (Ueno vd., 2014), zealackton
(Charnikhova vd., 2017; Xie wvd., 2017), zeapiranolakton
(Charnikhova vd., 2018) ve lotuslakton (Xie vd., 2019) 6rnek
verilebilir.

Ilk kesfedilen SL olan strigolun kimyasal yapis1 1972 yilinda
aydmlatilmistir (Cook vd., 1972). Uzun bir siire strigol tek dogal
strigolakton molekiilii olarak bilinmistir. Sonrasinda farkli
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bitkilerin kok sizintilarindan farkli SL’ler izole edilmeye
baslanmigtir. Misir kdk sizintilarinda 5-deoksistrigol, sorgomol ve
son zamanlarda da zealakton ve zeapyranolakton olarak
adlandirilan SL tiirleri kesfedilmistir (Yoneyama vd., 2015; Xie
vd., 2017; Charnikhova vd., 2017; Charnikhova vd., 2018).
Benzer sekilde calisilan Sorgum bitkisinin kdk sizintilarinda
strigol, sorgolakton, 5-deoksistrigol ve sorgomol dahil olmak
iizere yapisal olarak farkli ¢gesitli SL'ler tanimlanmigtir (Awad vd.,
2006; Xie vd., 2008; Jamil vd., 2013; Jia vd., 2019). Bugiine
kadar, en az 25 farkli strigolakton tanimlanmistir (Bouwmeester
vd., 2019) (Sekil 3).

Dogal SL'lerin sentezi zor, zaman alici ve pahali olmalari
sebebi ile tarim uygulamalari ig¢in uygun degildir. Dogal olarak
olusan SL'ler, multigram 6l¢eginde ve sentez i¢in ¢ok karmagik
bir yapiya sahiptir. Sentetik SL’ler dogal SL'lerden daha basit bir
yaptya sahip olmalar1 ve biyoaktivitelerini muhafaza etmeleri
acisindan tercih edilmektedir (Vurro vd., 2016). SL’in sentetik
analogu olan GR24’{in ismi ilk kez sentezleyen Gerry Roseberry
adli aragtirmacinin bas harfleri kullanilarak verilmistir (Cardinale
vd., 2018). GR24, stereoizomerlerin (hem 5-deoksistrigol hem de
4-deoksiorobanchol tiplerini bulundurur) bir karisimi olarak
multigram 6lgeginde Ttretilmistir (Vurro vd., 2016). Bu iki
stereoizomerin enantiyomerleri (GR24°PS ile GR24°"-PS yeya
GR24%P0 jle GR24°"-4P0) esit miktarda karigtirilip rasemik GR24
(rac-GR24) elde edilmektedir (Scaffidi vd., 2014; Ozbilen, 2019).
Sentetik GR24 biyolojik ¢alismalarda g¢imlenme uyaricisi ve
hormonlarin fizyolojik etkilerini test etmede SL'ler i¢in bir model
bilesik olarak kullanilmaktadir (Zwanenburg ve Blanco-Ania,
2018).

SL'lerin ¢ok islevli molekiiler roliinden dolayi, basit SL
inhibitorlerinin ~ sentezlenmesi ve inhibitorler ile SL
karsilastirmast hem temel arastirmalarda hem de tarim
uygulamalarinda 6nemli bir rol oynamaktadir. Fluridon, tim
karotenoidlerin ve karotenoid tiirevli metabolitlerin biyosentezini
inhibe ettiginden SL biyosentezinin de bir inhibitdrii olabilir diye
diistiniilmuistiir. Fakat fluridon klorofilin foto tahribatina ve
hiicrelerde 6liimciil hasara neden oldugu i¢in, SL'lerin bitkilerdeki
biyolojik rollerini incelemek igin ideal bir inhibitdr olamamigtir
(Nakamura ve Asami, 2014). Bunun yerine SL biyosentez
inhibitorleri olarak ilk dnce TIS13 (2,2-dimetil-7-fenoksi-4- (1H-
1,2,4-triazol- 1-il) heptan-3-ol) adli kimyasal sentezlenmistir. Bu
kimyasal ile yapilan deneylerde SL seviyeleri azalsa da SL
biyosentezinin inhibisyonu ile iligkili olmayan bazi anormal
fenotipler gézlenmistir. Yan etkileri azaltmak i¢in bir¢ok TIS13
tirevi sentezlenmistir ve daha iyi sonuglar elde edilmistir.
I¢lerinde en yaygin kullanilan1 TIS108 (6-fenoksi-1-fenil-2- (1H-
1,2,4-triazol-1-il) heksan-1-on) olarak bildirilmistir (Ito vd.,
2013).
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Sekil 3. Bazi dogal strigolaktonlarin yapisi ve sentetik
analog GR24 (Yoneyama vd., 2010).

2. Strigolaktonlarin Simbiyotik ve Parazitik
Hiskisi
2.1. Hifal dallanmaya etKkisi

Bitki koklerindeki mantarlar bitkiye cesitli faydalar
saglamaktadir, fungal hifler 6zellikle fosfat ve nitrat gibi bitkinin
ihtiyaci olan mineralleri elde etmek ve su alimi i¢in topraga
yayilir buna karsilik bitkiden karbon ve azot metabolitlerini
(enerji ve amino asitler) kullanir (Smith, 2014). Arbuskiiler
mantarlar (AM) zorunlu biyotroflardir ve konake¢i bitki bu
mantarlar i¢in ¢ok onemlidir. Sporlart genellikle kendiliginden
tireyebilir, ancak hifal biiylimesi siirli olup konake¢i bitki
yoklugunda son bulur. Strigolaktonlar, AM mantarlarinin
presimbiyotik biiyiimesini son derece diigiik konsantrasyonlarda
aktive etmektedir (Gomez-Roldan vd., 2007). Bitki sizintilar1 ilk
koloni olusumunda 6nem kazanmaktadir. Bitki kokleri, mikorizal
mantar partneriligini etkinlestiren SL’ler salgilayarak hem
¢imlenme hem de hifal dallanmasini uyarir (Steinkellner vd.,
2007). Ozellikle fosfat eksikliginde bitkide SL iiretiminin arttig1
ve bu durumun hifal dallanmayi artirarak AM hiflerinin bitki i¢in
gerekli fosfatt topraktan saglamaya c¢alistigt goriilmistiir
(Bouwmeester vd., 2019). Strigolaktonlarin kok mikrobiyomunu
sekillendirmedeki potansiyel rolii arastirmacilarin dikkatini
¢ekmistir. Teknolojideki gelismeler ile artan SL iiretimi ile faydali
mikroorganizmalardaki artiy sonucunda verimde de artig
kaginilmaz olacaktir (Bouwmeester vd., 2019).

2.2. Strigolakton ve konukcu 6zgiinliigii

Cad1 otu ve canavar otu, Canavar otugiller ailesine ait en
tahrip edici kok parazit bitkilerdir ve diinya ¢apinda énemli iiriin
kaybima neden olmaktadirlar (Cavar vd., 2015). Tiirlerin ¢ogu
zorunlu bir parazittir ve konuk¢unun yoklugunda yasam
dongiisiinii  tamamlayamamaktadir. Yasam dongiisiindeki ilk
onemli adim, tohum ¢imlenmesidir. Parazit tohumlari, konuk¢u
kokleri tarafindan {iretilen ve sizan bir kimyasal tarafindan
uyarilincaya kadar uykuda kalir (Akiyama ve Hayashi, 2006). SL
tiirevleri sayesinde ¢imlenmis parazit tohumlari konake1 bitkilerin
koklerine dogru geliserek hostoryumlart ile koklere tutunurlar.
Konake1 ve parazit arasindaki vaskiiler baglantilar kurulduktan
sonra, parazit bitki gelisebilir (Sekil 4). Parazit bitkinin besin
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maddelerini elde etmesi sonucu konakgi bitkinin {irlin verimi
ciddi sekilde etkilenir (Zwanenburg vd., 2016a). Bu olaydan yola
¢ikarak SL'lerin ilk Onerilen uygulamalar:t “intihar ¢imlenmesi”
olarak adlandirilan parazit yonetimi olmustur. Parazitik bitkilerin
tohumlar1 ¢imlendikten sonra konukguya ulagsamazlar ise ¢cok kisa
bir siire hayatta kalabilirler, bu stratejinin ardindaki fikir, konuk¢u
bulunmadigi zamanda sentetik SL tiirevleri ile parazitik
tohumlarin ¢imlenmesini uyarmak ve bdylece cimlendirilmis
tohumlar1  konuk¢uyu  bulamayacagi icin  Oliimlerinin
gergeklesmesi saglanmig olacaktir (Vurro vd., 2016). Bu amagla
tiitin  bitkisinde Orobansg kontrolii i¢in SL analoglarindan
Nijmegen-1 ile yapilan tarla denemeleri, parazitlerin intihar
¢imlenmesi ile kontrol altina alinabileceginin kanitlamaktadir
(Zwanenburg vd., 2016b).

Qrobays. wingr.

Konukeu bitki

J

L=
2 >
~z @ \{2% %
@

@

Sekil 4. Parazit Orobanche minor un hayat déngiisii. (a)
Parazit tohumu ¢imlenmesi, konak¢idan sizan SL tiirevi
uyaricilar ile saglanir. (b) Parazit tohum hostoryumlart konakgi
kokiine ulasir. (c-d) Parazit fideleri, ¢icek agan siirgiinlerinin
ortaya ¢ikmasindan once birkag hafta veya ayda yeraltinda
gelisir. (e) Konak¢idan besin saglayan parazit, toprakta uzun
yillar yasayabilecek ¢ok sayida tohum tirvetir (Xie vd., 2010).

3. Strigolaktonlarin Bitki Gelisimindeki
Rolleri

3.1. Strigolaktonlar govde dallanmasim inhibe
ederler

Bitkilerde dallanma genetik olarak belirlenirken, cevre
degisimlerine yanit olarak da aksiler tomurcuklarin davranisi
degisebilmektedir (Xie vd., 2010). Siirgiin dallanmasi, gesitli
faktorler ile hormonal sinyal etkilesimi ile diizenlenir.
Dallanmada etkin rol oynayan oksin, SL ve sitokinin biyosentez
genlerinin ekspresyonunu diizenlemektedir. SL'lerin, oksin
kusurlu bitkilerde ve oksin sinyal mutantlarinda dallanmay1
inhibe ettigi belirtilmektedir (Koltai ve Beveridge, 2013). Siirgiin
dallanmasimin o6nleyicileri olarak SL'lerin kesfi, hormonun
biyolojik aktivitesine dnemli bir boyut ortaya koymustur (Marzec,
2016a). Smrli besin alimi durumunda bitkiler, yeni siirgiin
iretimini en aza indirgeyerek sinirli miktarda besin kaynaklarim
mevcut siirglinlere yonlendirmektedir (Xie vd., 2010). Umehara
vd., (2010) bu goriisii test etmis diisiik fosfor kosullarinda artan
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SL miktart ile pirincin siirgiin biiyiimesinin bastirildigini, bununla
birlikte SL sentezi eksik mutantlarda siirgiin bilyiimesinin
baskilanmadigini gézlemlemislerdir. Umehara vd., (2015), dogal
ve sentetik SL'lerin siirgiin dallanma inhibisyonu iizerindeki
etkisini degerlendirmek icin SL eksikligi olan piring ve
Arabidopsis mutantlari ile yaptiklar: calismada SL analogu olan
GRS5’1, hidrofonik kiiltiir ortamina uyguladiklarinda hem piringte
hem de Arabidopsis'te siirglin dallanmasini inhibe ettigini
gozlemlemislerdir. SL sentezinin Ozellikle diisiik fosfor
kosullarina tepki olarak strese yanit olarak bitki tarafindan
dallanmanin baskilanmasi i¢in gerekli oldugu anlasilmaktadir.

3.2. Strigolaktonun kok iizerine etkisi

SL'ler primer koklerin ve kok tiylerinin uzamasini
arttirirken lateral koklerin olusumunu bastirmaktadir (Koltai,
2015). Uygulanan GR24'in tiim konsantrasyonlarinda primer kok
gelisiminde SL biyosentez genlerinden MAX2 (more axillary
growth locus 2)'ye bagl artig kaydedilmistir. Lateral koklerde
SL'ler, oksinin lateral kdklerin olusumunu diizenledigi PIN
proteinlerini kontrol ederek oksin akisini etkileyebilir. SL
uygulamasi, koklerdeki PIN oksin akis tasiyicilarina miidahale
eder ve lateral kok primordiyumunda PIN1-GFP yogunlugunda
azalmaya yol acar, boylece lateral kok olusumu igin gerekli oksin
konsantrasyonunu degistirerek lateral kok olusumunu baskilar
(Brewer vd., 2009; Sun vd., 2014; Bhatt ve Bhatt, 2020). Kok
tilyleri topraktan su ve besinleri emer, ayrica rizobium ve
baklagiller arasinda simbiyotik etkilesimlerin kurulmasina
yardimci olur. Arabidopsis'in SL mutantlarinin yabani tiplerden
daha kisa kok tiyleri olusturdugu, ancak GR24'in ekzojen
uygulamasindan sonra diger mutantlarda ve yabani bitkilerde
onemli Olgiide daha uzun kok tiyleri olustugu goriilmiistiir
(Faizan vd., 2020). Oksin ve SL’lerin kok {izerine aragtirmak
amact ile ¢imlenmis domates tohumlari oksin igeren petri
kaplarina yerlestirilmis ve ortama farkli konsantrasyonlarda
GR24 ilave edilmistir. GR24 uygulamalarinda (0.027-13 puM)
yiiksek konsantrasyonlar (2.7, 8.1, 13.5 uM) ana kok uzunlugu
iizerindeki oksinin baskilayic1 etkisini ortadan kaldirmustir.
Yiiksek konsantrasyonlarda SL asimetrik kok biiylimesine ve kok
tilyli uzamasinin inhibisyonuna yol agmaktadir (Koltai vd., 2010).

3.3. Strigolakton ve Yaprak primordiyumuna ekisi

SL'ler yaprak yaslanmasini hizlandirir, bogum arasi
uzamasini tesvik eder ve yaprak seklini de kontrol ederler
(Yamada vd., 2014). Yaprak yaslanmasi, besin agisindan fakir bir
toprak ortaminda aktif olarak tesvik edilir ve besinler eski
yapraklardan gen¢ dokulara ve tohumlara tasinir (Yamada ve
Umehara, 2015). SL eksik ve SL’e duyarsiz mutantlarda
yaslanmanin geciktigi bildirilmistir. SL'ler karanliga bagli yaprak
yaglanmasini da diizenlemektedir (Ueda ve Kusaba, 2015). Ayrica
Arabidopsis ve piring yapraklarina GR24 uygulanmasinda hem
Arabidopsis hem de piringte SL eksik mutantlara yapilan
uygulamada yaprak yaslanmasmi arttirdigt goézlemlenmistir
(Joshi vd., 2019). Arabidopsis'te, SL eksik ve yanit mutantlari,
daha kisa yaprak saplari ile daha yuvarlak rozet yapraklar
sergilemektedir. Hidrofonik ortamda yetistirilen SL eksikligi olan
Arabidopsis mutantlar1 ekzojen rac-GR24 uygulamas1 yapilarak
yaprak seklini eski haline getirilmistir. (Scaffidi vd., 2013;
Rameau vd., 2019).
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4. Stres Sartlarinda Strigolaktonlar
4.1. Strigolakton-Besin Eksikligi Iliskisi

SL'lerin bitkide sentezlenme orani, topraktaki bazi mineral
seviyelerine karsi oldukca duyarli olup diisiik fosfat ve azot
kosullar1 altinda SL seviyelerinin Onemli oOlgiide arttig
bildirilmigtir (Umehara vd., 2010; Sun vd., 2014). Diisiik fosfat
sartlarinda SL’lerin artan diizeyleri dallanmay1 baskilar, yan kok
olusumunu ve kok tily yogunlugunu artirir, SL yolu kusurlu olan
mutantlar diisiik fosfata daha az tepki verirler (Brewer vd., 2013).
SL'lerin fosfat homeostazisinin yonetimindeki rolii disinda, SL'ler
azot ihtiyacina bagli olarak bitki biiylimesini diizenleyen olas1 bir
yol olarak da bilinirler. Arabidopsiste SL-biyosentez (max1-1) ve
SL’e-duyarsiz (atd14-1) mutantlar ile yapilan bir ¢calismada, azot
eksikliginde degisen yanitlar gozlemlenmistir. Sinirli azot sartlari
altinda, SL biyosentez genlerinin (MAX3 ve MAX4) ekspresyon
seviyelerinin arttig1 fark edilmistir (Mishra vd., 2017). Fosfat ve
nitrat eksikliginde kdklerden sizan SL'ler AM mantari tarafindan
algilanir ve simbiyoz olusturmak i¢in gerekli bir adim olan hifal
dallanmasina neden olur. AM mantarlari, fosfat ve nitrat gibi
inorganik besinler elde etmede bitkiye yardimer olduklarindan
eksikligi durumunda SL seviyelerinin artigi bitki i¢in hayati bir
stratejidir (Seto vd., 2012). Azot eksikligi, yaprak yaslanmasinin
neden oldugu klorofil igeriginin azalmasini hizlandirir. Azot
eksikligi kosullar1 altinda uygulanan GR24 azot eksikliginin
gostergesi olan bitki agirligi ve klorofil igerigindeki azalmalari
bastirmistir (Ito vd., 2015).

4.2. Strigolakton- Biyotik ve Abiyotik Stres Iliskisi

Son zamanlarda yapilan arastirmalarda, SL’lerin besin
eksikligi karsisinda siirgiin dallanmasinin engellenmesinde, kok
mimarisinin modiile edilmesinde ve yaprak yaslanmasinin
arttirllmasindaki rollerinin yani sira SL biyosentez gen
ekspresyonunun artan diizeyi kuraklik, tuzluluk, 1sik ve soguk
stresi gibi bitkilerin abiyotik streslerde hormonun pozitif
diizenleyiciler olarak gorev yapabilecegini gostermektedir (Van
Ha vd., 2014; Visentin vd., 2016; Min vd., 2019). Aroca vd.
(2013), AM ile simbiyotik iligkili marul bitkilerinde tuz stresinde
SL iiretimindeki artisin AM mantar biiyiimesini tetikledigini ve
boylece stres kosullart ile bitkinin basa ¢ikmasina yardimci
oldugunu ileri stirmektedir. Arabidopsis'de kuraklik ve tuzluluk
tepkisine cevabin SL arabuluculuguyla oldugu gézlemlenmistir.
SL biyosentez (max3 ve max4) ve yanit (max2) mutantlari ile
yapilan ¢alismalarin sonucunda, incelenen tim mutantlarda SL
bulunmadigi i¢in bitkilerin kuraklik ve tuz stresine karsi
hassasiyet gosterdigi bulunmustur (Van Ha vd., 2014). GR24
uygulanan iizimlerin kuraklik kosullarinda biiylime durumunu
inceleyen Min vd. (2019) GR24 uygulanan bitkilerde
fotosidasyonlardaki oksidaz kaynakli hasar dahil olmak {izere
olumsuz etkilerin azaldigin1 ve GR24’lin klorofil miktarini ve
farkli hormonlarin seviyelerini de diizenledigini bildirmislerdir.
Aragtiricilar GR24 uygulanmasinin, asma fidelerinin kuraklik
tolerans1 gelistirmesinde etkili bir strateji olabilecegi sonucuna
ulagmislardir. SL'ler, kalsiyum, azot, demir, siilfiir, fosfor ve
aliminyum dahil olmak {izere besinlerin ve agir metallerin
olumsuz etkisini hafifleterek kok ve kok tiiylerinin gelisiminin
diizenlenmesinde rol oynar (Koltai ve Kapulnik, 2011,
Emamverdian vd., 2020). Tohumlar yiiksek sicaklik, sinirli 151k
veya ozmotik stres gibi gesitli abiyotik stres kosullarina uzun siire
maruz kaldiklarinda bitki ¢imlenmeye uygun hale gelse bile
¢imlenme yetenegi azali. Toh wvd., (2012) yaptiklar
caligmalarinda Arabidopsis tohumlarini yiikksek sicakliga maruz
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birakarak ekzojen GR24 uygulamislardir. Yapilan caligmada
SL’lerin termo inhibisyona ve tohumlarin ikincil uyku haline
etkisi gozlenmis olup tohum c¢imlenmesinde SL’lerin olumlu
yonde bir rolii oldugu ortaya ¢ikarilmistir. Farkli bir ¢alismada
yiiksek sicaklik altinda ekzojen uygulanan GR24'iin, SL kusurlu
Arabidopsis mutantinda ¢imlenmeyi sagladigi gozlenmistir
(Tsuchiya vd., 2010). Tohum kabugunu yumusatmak veya tohum
embriyosunun olgunlagmasina izin vermek i¢in yapilan sicak
katlama sirasinda, uykuda olan canavar otu (Phelipanche ramosa
L. Pomel) tohumunun ¢imlenmesi ABA miktarini azaltan SL
tarafindan saglanir (Lechat vd., 2015). SL'lerin 1518a kars1 pozitif
tepkiler verdigi One siirilmiistiir. Mashiguchi vd., (2009)
Arabidopsis fidelerinde GR24 uygulamasinda kisa bir siire sonra
(90 dakika) 151k sinyaline bagl genlerin indiiklendigini tespit
etmislerdir. Yabani tip domates bitkilerinin ve SL sentezi eksik
domates mutantt SI-ORT1'in kdklerinde ve siirglinlerinde yapilan
analizler SL'lerin bitkinin 151k hasarim1  azaltan pozitif
diizenleyiciler oldugunu bildirmislerdir (Koltai ve Kapulnik,
2011). Isik stresine maruz kalan tohumlarda i¢sel iiretilen SL lerin
c¢imlenmede kiigiik bir rol aldigi diistiniilmektedir. Ancak
SL’lerin cadi otu ve canavar otu tohumlarinin ¢imlenmesinde
rolleri ¢ok giigliidiir (Zwanenburg ve Pospisil, 2013). SL'lerin,
spesifik  patojenlere karsi bitkide dayanikliligr artirdigt
bildirilmektedir (Marzec, 2016b). SL-kusurlu ccd8 domates
(Solanum  lycopersicum) mutantlarinin yapraklari, Botrytis
cinerea ve Alternaria alternate *1n neden oldugu enfeksiyonlara
kars1 oldukga hassastir (Torres-Vera vd., 2014). Nasir vd. (2019)
yaptiklar1 calismalarinda piringte zarar verici patojen mantar
Magnaporthe oryzae'ye karst SL'lerin bitkideki savunmayi
artirdigin bildirmislerdir. Mutant A.thaliana bitkileri ile yapilan

calisma SL’in  Rhodococcus  fascians,  Pectobacterium
carotovorum ve Pseudomonas syringae gibi bakterilerin
enfeksiyonuna karst bitki direncindeki olumlu roliinii

gostermektedir (Mishra vd., 2017).

5. Strigolaktonlar ve Diger Hormonlar
Arasindaki iliski

Bitki verimliligini olumsuz yonde etkileyen ve gelecekteki
gida giivenligini tehdit eden c¢evresel streslere karsi bitki
toleransinin  arttirilmasinda  fitohormonlar ~ merkezi  rol
oynamaktadir (Pozo vd., 2015). SL'lerin aksiller tomurcuk
biiylimesinin inhibisyonunda rol oynadiginin kesfinin devaminda
kok mimarisi, ikincil bilyiime, hipokotil uzamas: ve tohum
¢imlenmesine etkilerinin diger hormonlarla etkilesimi sonucu
gerceklestigi bildirilmistir (Cheng vd., 2013). Son zamanlarda
SL'ler ve diger hormonlar arasindaki karsilikli iliskinin bitki
fizyolojisine ve morfolojisine dnemli katkis1 olmusgtur (Zhang vd.,
2013; Mostofa vd., 2018). Bu boliimde strigolaktonlarin diger
bitki hormonlar1 ile ikili iliskilerini agiklayan son bulgular
Ozetlenmistir.

5.1. Strigolakton-Oksin

Cesitli galigsmalar oksin ve SL’ler arasindaki haberlesmeyi
(cross-talk) ortaya g¢ikartmigtir. SL'lerin, oksin destekli ikincil
haberciler olarak bitkide bilylimeyi bastirmak igin tomurcuklara
dogru hareket ettigi one siirilmektedir (Brewer vd., 2009; Dun
vd., 2009; Ferguson ve Beveridge, 2009; Kapulnik vd., 2011).
SL'ler, oksinin polar taginmasini sistemik ve bolgesel olarak
kisitlayarak  yan siirgiin = dallanmasin1  baskilamasi  i¢in
tomurcuklarda  biiylimeyi engelleyen seviyelerde oksin
birikmesine neden olur (Bartoli vd., 2013). Bu durum SL’lerin
oksin ile sinerjik olarak hareket ettigini gostermektedir (Brewer
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vd., 2009; Crawford vd., 2010; Zhang vd., 2013). Polar oksin
taginmasinda siirgiin dallanmasinin kontroliiniin SL'ler tarafindan
diizenlendigi, SL'lerin oksinin bazal taginmasini azalttigi ve
oksinin varliginda SL'lerin govde iizerindeki iki dal arasindaki
rekabeti arttirdigi bildirilmistir (Crawford vd., 2010; Koltai,
2013). Diger taraftan SL’ler oksin ile zit calisarak yaprak
yaglanmasint da diizenler (Yamada vd., 2014). SL'lerin, oksin
akisini diigiirerek vaskiiler kambiyumda hiicre boliinmesini aktive
etmesi ile sekonder biiyiime iizerinde dogrudan pozitif bir etkisi
vardir (Agusti vd., 2011). Bensmihen, (2015) yapmus oldugu
caligmasinda sinirli fosfat kosullarinda yetistirdigi Arabidopsis
mutantlarinda yabani tip bitkilerden daha yiiksek sayida yan kok
gozlemlemistir. Arastirmasinda Arabidopsis’te oldugu gibi
baklagillerde de SL tepkilerinin oksin tepkileriyle yakindan
iliskili oldugunu her iki hormonun etkisinin bitkideki fosfat
durumuna bagli olarak degismekle birlikte, yan kok olusumu ve
nodiil olusumunda negatif diizenleyiciler oldugunu bildirmistir.
Oksin, incelenen tiim tiirlerde hem siirgiinlerde hem de koklerde
kanonik sinyal yolu aracilifiyla SL sentez genlerinin
ekspresyonunu pozitif olarak diizenlemektedir (Rameau vd.,
2019).

5.2. Strigolakton-Sitokinin

Sitokininler (CK) siirgiin dallanmasiin tesvik edilmesi,
yaprak yaslanmasini Onleme ve meristematik aktivitenin
desteklenmesi gibi onemli faaliyetlerde gorev alirlar (Rameau
vd., 2019). CK ve SL sentezinin farkli fizyolojik siireclerde
degistigi bildirilmigtir (Jiang vd., 2016). CK’lar SL’ ler ile
tomurcuk aktivasyonu ve siirgiin dallanmasinda antagonistik
olarak, adventif kdklenmede birbirlerinden bagimsiz, ancak yan
kok gelisiminin diizenlenmesinde sinerjik olarak hareket ederler
(Dun vd., 2012; Zhang vd., 2013; Manandhar vd., 2018). Her iki
hormon da digerinin biyosentez genlerinin ekspresyonunu
diizenler (Ferguson ve Beveridge, 2009; Rameau vd., 2019).
SL'ler ile iligkili genlerin CK biyosentezine aracilik ettigi ve
kokten diga aktarildigi gosterilmistir, ancak SL taginmast iizerinde
CK’nin etkisi hakkinda bilgi bulunmamaktadir (Omoarelojie vd.,
2019). GR24 meristem hiicre say1si1 ve biiylikliigiinde artis1 tegvik
ederken, CK hiicre farklilagmasini tesvik eder ve dolayisiyla
meristem biiyiikliigiinii azaltir (Ioio vd., 2008; Ruyter-Spira vd.,
2011; Koren vd., 2013; Omoarelojie vd., 2019). SL'nin ABA-GA
dengesini GA lehine disiirdiigii ve tohumda ¢imlenmeye yonelik
olarak CK seviyelerini artirdig1 gézlenmistir (Mishra vd., 2017).

5.3. Strigolakton-Etilen

Hem SL hem de gaz formunda olan etilen tohum
¢imlenmesi, yaprak yaglanmasi, kok tiiyii uzamasi ve hipokotil
biiylimesi dahil c¢esitli bitki biiylimesi ve gelisim siire¢lerinde
aktif rol oynar (Cheng vd., 2013; Ueda and Kusaba 2015; Wani
vd., 2020). Kapulnik vd., 2011 de etilen, oksin ve strigolakton
arasindaki iligkiyi belirlemek i¢in yaptigi ¢alismada oksin ve
etilenin, kok tlly uzamasi iizerinde olumlu etkileri oldugunu
gostermistir. SL ve etilen Arabidopsis'deki kok tily uzamasinin
diizenlenmesinde etkili olurken, etilenin SL'lere epistatik
(birbirlerinin etkisini bastiran) etkisi olmasina ragmen SL'lerin
kok tily uzamasi iizerindeki etkisini gostermesi icin etilen
sentezlenmesi gerektigi bildirilmistir. SL'lere kok tiiy yaniti igin
etilen yolu gerekliligi, etilenin SL ve oksin yollar1 arasinda bir
capraz iletisim baglantisi  olusturdugunu  gostermektedir
(Kapulnik vd., 2011). Isik uygulamalari sirasinda, SL'ler HY5’in
(Long Hypocotyl5) ekspresyonunu artirarak hipokotil uzamasini
inhibe eder (Jia vd., 2014). Aksine, etilen, COP1 (Yapisal
Fotomorfogenez 1) yoluyla HYS bozunmasini artirarak hipokotil
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uzamasini destekler (Yu vd., 2013). Bunlar, hipokotil bilylimesini
diizenlemede bu iki hormonun zit rollerini gosterir (Wani vd.,
2020). SL'ler, yaprak senesensi sirasinda etilenin aracilik ettigi
ilgili sinyalleri aktive eder (Ueda ve Kusaba, 2015). SL'lerin
parazit bitki Striga'min tohumlarinda etilen biyosentezini
indiikledigi ve c¢imlenmelerine yol actifi gosterilmistir. Bu
nedenle, SL'lerin bitki iizerindeki etkisi etilen biyosentezini
etkilemektedir (Sugimoto vd., 2003; Koltai, 2013; Rasmussen
vd., 2017). SL'ler, topraktaki fosfat miktarinin eksikligine yanit
olarak farkli gelisim programlarini aktive etmek icin oksin ve
etilen sinyalleme yollar1 arasindaki dengeyi ayarlamaktadir,
bdylece pozitif bir geri bildirim dongiisii araciligiyla kendi
biyosentezini kontrol etmis olmaktadir (Koltai, 2013).

5.4. Strigolakton-Absisik asit

Absisik asit (ABA), tohum gelisimi, uyku hali ve stres
toleransinin diizenlenmesinde onemli role sahiptir. Caligmalarda
SL biyosentezinin diizenlenmesinde ABA’nin rol oynadig
gorilmektedir (Lopez-Raez vd., 2010). Arabidopsis'te yapilan
calismada, SL’lerin, termo-inhibisyon sirasinda ABA'nin inhibe
edici etkisine karsi koyarak tohum ¢imlenmesini pozitif olarak
diizenledigi tespit edilmistir (Zhang vd., 2013). Ferrero vd.,
(2018) tzimde GR24 ve ABA uygulamasi ile yaptiklan
calismada her iki hormonun birlikte uygulanmasinda antosiyanin
birikiminin geciktigini, tek bagina GR24 ile muamele edilmis
meyvelerde antosiyanin birikiminde kontrol grubu ile hig¢bir fark
olmadig1 veya ¢ok az oldugunu ve SL’in {iziim meyvelerinin
olgunlasmasinda ABA yerine kullanilabilme potansiyelini
bildirmislerdir. Strese tepki ve adaptasyon ile yakindan iliskili iki
ozellik olan stomalarin kapanmasi ve yaprak yaslanmasinin
diizenlenmesinde ABA, CK ve SL'nin islevleri vurgulanmaktadir.
ABA ve SL yapraklarin yaslanmasini tesvik ederken, CK yaprak
yaslanmasini geciktirir. Ote yandan, ABA ve SL stomal kapanma
ve dolayisiyla strese tepkide pozitif diizenleyiciler olarak hareket
ederken, CK ayni siirecin negatif bir diizenleyicisi olarak hareket
etmektedir. (Van Ha vd., 2014). Ekzojen ABA, ozellikle stres
kosullarinda SL birikimini artirabilmektedir. Ayrica, SL ve ABA
tuz stresine karsi bitkideki savunmanin diizenlenmesi ve konakg1
bitkiler ile AMF arasinda simbiyotik iliskilerin kurulmasi igin
kritik 6neme sahiptir (Ren vd., 2018). Bitkide strese toleransin
indiiklenmesinde SL ve ABA arasindaki iliskinin karmasik oldugu
cesitli caligmalarda gosterilmektedir. Haider vd., (2018) yapmis
olduklar1 ¢aligmalarinda, SL. ve ABA yolaklar1 arasinda bir
baglanti oldugunu ve piringte ABA ve SL sentezinde D27 geninin
6nemli rol oynadigim ve bu genin diriinlerde kurakligin
iyilestirilmesi igin umut verici bir yolak olabilecegini
bildirmiglerdir.

5.5. Strigolakton-Gibberellik asit

Gibberellik asit (GA) tohumun uyku halini kirmak, tohum
gelisimini ve kok biiyiimesini, bazi bitkilerin yapraklarinda
mitotik bolinmeyi ve bitki ve ¢igek biiyiimesini tesvik etmekte
sorumlu hormondur (Rameau vd., 2019). Son ¢aligmalar, GA ve
SL’lerin bitki gelisimi siireglerinde birlikte hareket edebilecegini
gostermektedir (Marzec, 2017). De Saint Germain vd., (2013)
internod uzamasinin diizenlenmesindeki SL'in roliinii arastirmak
icin bezelye ile yaptiklar1 ¢alismada GA’ dan bagimsiz olarak
SL'lerin bezelyede hiicre bdliinmesini ve hiicre i¢i uzamasini
etkileyerek internod uzamasini uyardigimi  Dbildirmislerdir
(Rameau vd., 2019; Omoarelojie vd., 2019). SL yoniinden eksik
O. sativa mutantlarindan clice bitki elde etmislerdir. Bu bitkilerde
GA uygulamasi ile ciiceligi engellemislerdir. Tlging bir sekilde,
clice bitkilerin GA’e karst duyarliligt azalmisti. SL
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biyosentezindeki veya sinyalindeki eksiklik, GA igeriginin
azalmasina ve GA tepkisinin zayiflamasina yol agmaktadir ve bu
da hiicre bolinmesi ve hiicre uzamas: ile ilgili genlerin
transkripsiyon seviyelerini  diigiirerek siirgiin  uzunlugunu
azaltmaktadir. (Zou vd., 2019; Wani vd., 2020). SL ve GA
arasindaki iletisimi ortaya cikarmak isteyen Toh vd. (2012),
SL’lerin Arabidopsis'te tohum ¢imlenmesini diizenlemede GA ile
sinerjik olarak hareket ettigini gostermislerdir. Baska bir
calismada 10 mM GAj; uygulamasi piringte SL-biyosentez
genlerinin ekspresyonunu 15, 30 ve 60 dakika siire ile azaltirken,
daha diisiik bir GA; konsantrasyonu (50 nM) SL-biyosentez
genlerinin ekspresyonunu 24 saate kadar azaltmistir (Marzec,
2017). Genel olarak, SL ve GA’nin gelisimdeki iglevleri biiyiik
olgiide zittir (Rameau vd., 2019). SL sinyali, odunsu bitki
Jatropha curcas'ta siirgiin dallanmasinin diizenlenmesinde GA
sinyali ile uyumlu olmaktan ziyade antagonistik olarak etki
etmektedir (Wallner vd., 2016).

5.6. Strigolakton-Brassinosteroid

SL ve brasinosteroid (BR) sinyal yolaklar1 arasindaki
haberlesme son yillarda kesfedilmesine ragmen bu iki hormon
arasindaki iligski heniiz tam olarak ortaya ¢ikarilamamistir. Foo
vd., (2014) calismalarinda bezelyede hem SL’lerin hem de
BR’lerin nodiil baslangici {izerinde olumlu bir etkiye sahip
oldugunu gostermislerdir ancak bunlarin nodiilasyon iizerindeki
etkilerini ortaya ¢ikartamamislardir. Arabidopsis'te kesfedilen en
onemli sinyal bilesenlerinden biri, yan siirgiinlerin dallanmasin
engelleyen MAX2'dir. Ekzojen SL uygulanmasi, MAX2 nin
aracilik ettigi BR transkripsiyon faktoriiniin bozunmasin
tetiklemis ve sonug olarak, siirgiin dallanmasini inhibe etmistir
(Beveridge vd., 2010; Peres vd., 2019). Yapilan baska bir
¢alismanin sonucunda SL ve BR sinyal yollarmin piringte
dallanmay1 antagonistik olarak diizenledigi genetik ve molekiiler
mekanizmalari ile ortaya koymuslardir (Wang vd., 2013; Faizan
vd., 2020). Simdiye kadar, SL ve BR sinyal yolu hakkinda ¢ok az
veri elde edilmistir. Bu yeni fitohormon sinifinin aragtirmasindaki
ilerlemeler, SL ve BR arasindaki hormonal iletisimi daha da
netlestirecektir.

6. Strigolakton ve Onemli Bitki Biiyiime
Diizenleyicileri Arasindaki Iliski

6.1. Strigolakton-Jasmonik Asit

SL ve Jasmonik Asit (JA)’in birlikte yirittiigii prosesler
hakkinda yeterli veri bulunmamakla birlikte her iki hormonun da
mezokotil uzamasi, yaglanma, bitki mikroorganizma etkilegimleri
gibi benzer gelisim siireglerinde ortak yanitlar ortaya koydugu
gozlenmigtir (Omoarelojie vd., 2019). SL’lerin bitki savunma
yanitlarina nasil dahil oldugunu arastiran Torres-Vera vd., (2014)
domateste yikici bir etkiye sahip yaprak mantar patojenlerinden
Botrytis cinerea ve Alternaria alternata'ya kars1 SL ve diger bitki
hormonlarinin (SA, JA, ABA) birlikte uygulamalarinin bitkilerin
direnci ve duyarliligim artirip artirmadigini tespit etmek igin
yaptiklar1 calismada SL eksik mutant domates ve yabani tipli
domates fidelerinde (cv. Craigella), fosfor eksikligi olugturulmus
ve yabani tip bitki fidelerinin SL salgilamalar1 saglanmis olup
sonradan her iki gruba da iki patojen eklenmistir. Savunma ile
iligskili hormonlarin jasmonik asit, salisilik asit ve absisik asit
igeriginde bir azalma tespit edilmis, bu da hormon homeostazinin
mutant bitkide degistigini gostermistir. SL’in, dzellikle jasmonik
asit sinyal yolu ile diger savunma ile ilgili hormonlarla
etkilesimleri yoluyla bitki savunmalarinin diizenlenmesinde rol
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oynadigimi belirtmiglerdir. Bidabadi ve Sharifi, (2020)
Dracocephalum kotschyi 'nin kuraklik toleransi ve ugucu yag
veriminde SL'in saptanmamis roliinii ve metil jasmonat (MeJA)
ve SL arasindaki olasi etkilesimini tespit etmek i¢in yaptiklari
caligmalarinda MeJA ve SL arasinda kuraklik direncinin
iyilestirilmesinde ve D. kotschyi 'min ugucu yag iiretiminin
optimize edilmesinde ©nemli bir iliski oldugunu ortaya
koymuslardir.

6.2. Strigolakton-Salisilik Asit

Fenolik bir bilesik olan salisilik asit (SA), tohum
cimlenmesini, fide olusumunu, hiicre biiylimesini, solunum,
stoma kapanmasi, baklagillerde nodiilasyonu ve meyve verimini
etkiler (Hernandez-Ruiz ve Arnao, 2018). SA patojenlere kars1
savunmanin yani sira strese karst bitkideki cevabi diizenleyen
onemli bir sinyal molekiiliidiir (Singh ve Usha, 2003). Pek ¢ok
calisma, SA'nin bitkilerde tuzluluk (Azooz vd., 2011), kuraklik
(El Tayeb ve Ahmed, 2010), yiiksek sicaklik (Khan vd, 2013) ve
agir metal stresine karsi koruyucu etkilerini bildirmektedir
(Chavoushi vd., 2019). SA ve SL {izerine yapilan ¢aligmalarda
GR24 ckzojen uygulamalar1 SA birikimine neden olurken, SL
yoniinden eksik MAX2 mutantlarinda SA konsantrasyonlari
dismistiir, bu da SL'lerin SA dretimini indiikleyerek bitki
savunmalarina dahil oldugunu diistindiirmektedir (Rozpadek vd.,
2018; Omoarelojie vd., 2019; Wani vd., 2020). Bugdayda, SL ve
SA'nin birlikte yapraktan uygulanmasi, kuraklik stresi sirasinda
daha diistik elektrolit sizintis1, daha yiiksek nispi yaprak su icerigi
ve geligmis antioksidan enzim aktiviteleri ile sonuclanmistir
(Sedaghat vd., 2017). Sedaghat vd., (2020) SL ve SA’nin ekzojen
olarak spreyleme yontemi ile uygulanmasinin, bugday bitkilerinin
stoma iletkenligi, fotosentez ve terleme hizinin yani sira prolin ve
¢Oziinlir seker igerigini de artirdigini tespit etmiglerdir. SL ve
SA’nin birlikte uygulandig1 bugdayda kurakliga toleransin arttigi
gozlemlenmistir, kuraklik stresinde SA ve SL arasinda bir
etkilesim oldugu goriilmektedir.

6.3. Strigolakton-Karrikin

Karrikinler, ¢imlenmeyi tesvik etme ve fide olusumunu
gelistirme kapasitesine sahip kiigiik butenolid molekiilleridir (Yao
ve Waters, 2020). Karrikinler, orman yangmlarindan sonra
yanmig bitki ortiisiiniin dumaninda bulunan oldukga aktif, tohum
¢imlenmesini  saglayan ve yeniden biliylimeyi uyaran
molekiillerdir (Nelson vd., 2011; Janssen ve Snowden, 2012;
Akeel vd., 2019; Wani vd., 2020). Karrikinler SL’in sentez
yolagindan olusmakla birlikte fizyolojik olarak farkli gorevleri
olan bitki biiylime diizenleyicileridir (Waters vd., 2012; Nasir vd.,
2020). SL'ler bitki dokular1 tarafindan sentezlenir ve dokular
arasinda taginir veya kok sizintilarinin bilesenleri olarak rizosfere
sizar. Karrikinler ise bitki materyallerinin yanmasindan
kaynaklanan bitki duman bilesenidir (Omoarelojie vd., 2019). Li
vd., (2020) Arabidopsis’te SL ve karrikin reseptorleri, D14 ve
KAI2’nin, absisik asit cevabini, antosiyanin birikimini, stoma
kapanmasini, hiicre zar1 biitlinliigiinii ve kiitikula olusumunu
ayarlayarak kurakliga kars1 direnci diizenledigini bildirmislerdir.
Arastirmacilar resopterlerin Arabidopsis'te kok gelisimi iizerine
etkilerini bulmak igin yaptiklar1 caligmalarinda KAI2 sinyal
yolunun, kok egriligini, kok tiyl yogunlugunu ve kok kil
uzunlugunu kontrol ettigini ve D14 sinyal yolu ile birlikte yanal
kok yogunlugunu da diizenledigini tespit etmislerdir (Swarbreck
vd., 2019; Villaécija-Aguilar vd., 2019; Yao ve Waters, 2020).
Wang vd., (2018) tuzluluk veya ozmotik stres gibi abiyotik
streslerin karrikinleri pozitif bir ¢imlenme diizenleyicisi olmaktan
cikarip bir inhibitér haline getirilebilecegini bildirmistir.
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Karrikinlerin yabani bitkilerin (Daws vd., 2007) ve tibbi bitkilerin
(MousaviNik vd., 2016) fide biiyiimesini artirmada olumlu bir rol
oynayabilecegi kanitlanmistir. Bu nedenle, nispeten yeni olan
duman uygulama teknolojisi hem geleneksel hem de organik
tarim agisindan ¢imlenmede kullanilabilen bir tekniktir (Akeel
vd., 2019).

7. Sonug¢

Strigolaktonlar, baslangicta canavar otu ve cadi otu diye
bilinen parazit tiirlerin tohumlarinin ¢imlenmesini saglayarak
parazitin konakc¢i bitkiye baglanmasina sebep olan bilesenler
olarak anilmalarina karsin, 2008 yilindan itibaren 6zellikle strese
kars1 cevapta bitkideki 6nemli fizyolojik gorevleri sebebi ile
hormon sinifinda degerlendirilen terpen tiirevi bilesiklerdir. Bu
derleme, SL'lerin bitki biiyiime ve gelisim proseslerinde aldiklar
roller hakkinda bilgi sunmak amaci ile hazirlamistir. SL'ler,
bitkide AM mantarlar ile simbiyotik iliskileri diizenler, parazitik
ve parazitik olmayan tohumlarda tohum ¢imlenmesine ve
baklagillerdeki nodiill olusumuna yardimectr olur, yan kok
gelisimini artirirken siirglin gelisimini olumsuz etkiler ve yaprak
yaglanmasini tegvik ederler. Dogal SL'lerden daha basit bir yapiya
sahip olmalar1 ve biyoaktivitelerini muhafaza etmeleri a¢isindan
tercih edilen sentetik SL GR24 ile yapilan uygulamalarda SL’lerin
biyotik ve abiyotik strese karsi bitki toleransimi ve verimini
arttirdigt  ortaya konmustur. SL’ler streste dallanmayi
engelleyerek aksillar meristem olusumuna ve gelisimine etki
etmektedir. SL'ler ve diger bitki hormonlari arasindaki
etkilesimlerin ne kadar Onemli oldugunu gosteren cesitli
aragtirmalar yapilmig olmasina ragmen abiyotik ve biyotik stres
karsisindaki rolleri hakkinda molekiiler, hiicresel ve tiim bitki
seviyesinde ayrintili ¢aligmalara ihtiya¢c duyulmaktadir. SL
biyosentezi ve sinyal yolaklarmi iceren yeni c¢alismalar umut
verici olup arastirmalar arttikga hormonun yapisi ve dzellikleri ile
ilgili daha detayli bilgiler elde edilecektir. SL arastirmalari,
stirdiiriilebilir tarimda canavar otu miicadelesinde de umut vaat
etmektedir. Ekimden Onceki donemde uygulanan SL tiirevli
kimyasallar parazit bitkilerin konak¢1 bitki olmadan ¢imlenip
devaminda Olmelerini saglamaktadir. Son yillarda SL {izerine
yapilan arastirmalar stres {izerine yogunlasmis olup, yapilacak
aragtirmalar ile yiiksek sicaklik, kuraklik ve tuz stresi gibi veya
besin eksikligi gibi olumsuz ¢evre kosullarina yanitta SL
tiirevlerinin pozitif yonde yardimci olacagi ve bu sayede tarimsal
verimdeki  diisiislin  azaltilmasina  katkida  bulunacagi
ongoriilebilir.
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