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Oz

Bitki hormonlari ya da fitohormonlar, bitkilerde az miktarda bulunan, dogal olarak olusan, ¢evresel streslere (abiyotik/biyotik) karsi
dayanikliligin olugsmasina etki eden, bitki biiylimesi, gelisimi, ¢evre ve diger organizmalar ile bitki arasindaki etkilesimde 6nemli role
sahip olan organik maddelerdir. Koklerde sentezlenip, siirgiinlere tasinimi gerceklesen, karotenoidlerden tiirevlenen strigolaktonlar
(SL) ise, bitkide siirgiin dallanmasini baskilayan, yaslanma, kok biiyiimesi, besin elementi eksikliginde, mineral alimini artirmak igin
Arbiiskiiler Mikorizal Fungus (AMF) ile simbiyotik iligkiyi tesvik eden, bunun sonucunda su ve mineral madde alimini artiran yeni
bir bitki hormonu olarak bilinmektedir. Ayrica kuraklik, sicaklik, agir metal, tuz stresi ve mineral yetersizligi gibi ¢esitli abiyotik stres
kosullarinda da etkili olmaktadir. Su stresi altinda, SL'lar siirgiin biiyiimesini engellerken (sitokinin ile etkilesim), su alimini artirmak
icin, yan kok gelisimini tesvik etmektedir. Absisik asit ile etkilesimde, SL'lar stoma yogunlugunu diizenlemekte, tohum dormansisini
ortadan kaldirarak, ¢cimlenmeyi artirmaktadir. AMF ile olan birliktelik, bitkide strigolakton iiretimine de etkide bulunarak, tuz stresinin
etkilerini hafifletebilmektedir. Besin elementi, &zellikle azot ve fosfor eksikliginde, bitkide siirgiin dallanmasinin baskilanmasina yol
acan ve simbiyotik iligkiyi tesvik eden yiiksek miktarda SL iiretimine neden olmaktadir. AMEF, hifler aracilig1 ile suyun ve azot, fosfor
gibi besin maddelerinin teminini saglamaktadir. Agir metal stresi kosullarinda, SL'larin disaridan uygulanmasi, agir metal kaynakli
oksidatif stresi azaltmakta, klorofil miktarini, fotosentezi, antioksidan enzim aktivitelerini artirmakta, lipid peroksidasyonu ile birlikte
Reaktif oksijen tiirlerinin (ROS) seviyesini azaltmakta ve bitki biiylimesini tesvik etmektedir. Boylece bitkiler, agir metal ile bulasik
alanlarda fitohormonlar1 dengeleyerek daha iyi hayatta kalabilmektedir.

Anahtar Kelimeler: Abiyotik stres, AMF, Fotosentez, Strigolakton, Siirgiin.

Strigolactones Help Plants to Cope with Abiotic Stress Conditions

Abstract

Plant hormones or phytohormones are organic substances that are found in small amounts in plants occur naturally, have an important
role in plant growth, development, the environment and the interaction between the plant and other organisms. On the other hand,
strigolactones (SL) derived from carotenoids, which are synthesized in the roots and transported to the shoots, suppress shoot
branching in the plant. It is known as a new plant hormone that increases water and mineral substance intake by promoting symbiotic
relationship with Arbuscular Mycorrhizal Fungi (AMF) to increase mineral substance intake in senescence, root growth, nutrient
deficiency. It is also effective in various abiotic stress conditions such as drought, heat, heavy metal, salt stress and mineral
deficiency. Under water stress, SLs inhibit shoot growth (interaction with cytokinin) while promoting lateral root growth to increase
water uptake. In interaction with abscicic acid, SLs regulate stomatal density, remove seed dormancy and increase germination. The
association with AMF can alleviate the effects of salt stress by affecting the production of strigolactone in the plant. The nutrient
element, especially nitrogen and phosphorus deficiency, causes the production of high amount of SL, which causes the suppression of
shoot branching and promotes the symbiotic relationship in the plant. AMF provides the water and nutrients such as nitrogen and
phosphorus through hyphae. Under heavy metal stress conditions, external application of SLs reduces heavy metal-induced oxidative
stress, increases the amount of chlorophyll, photosynthesis, antioxidant enzyme activities, decreases the level of reactive oxygen
species (ROS) together with lipid peroxidation and promotes plant growth. Thus, plants can survive better in heavy metal-
contaminated areas by balancing phytohormones.
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1. Giris
1.1. Strigolaktonlar (SL)

Bitkilerde biiylime ve gelisme olaylarinda i¢ ve dis faktorler
birlikte rol alirlar (Kumlay ve Eryigit, 2011). Bitkiler degisen
cevre kosullarina uyum saglamak icin biiyiime, gelisme ve
metabolizmay1 degistirerek esneklik gelistirmislerdir. Bu
esnekligin saglanmasinda bitki biiyiime hormonlarinin da rol
aldig1 bilinmektedir (Go6ziikkirmizi ve Karlik, 2019). Giinlimiize
kadar oksin, brassinosteroid, sitokinin, giberellinler, -etilen,
jasmonik asit, strigolakton (SL), absisik asit ve salisilik asit adi
verilen dokuz farkli bitki hormonu kesfedilmistir (Druege ve
ark., 2016; Verma ve ark., 2016)

Strigolaktonlar, siirgiin dallanmasini engelleyen, govde
kalinlagmasini, yaprak yaslanmasini, kok tiiylerinin uzamasin
ve birincil kok biiylimesini, lateral kdk gelisimi ve adventif kok
olusumunu,  bitki-toprak  mikroorganizmalar1  arasindaki
simbiyotik iligkiyi tegvik etmek amaciyla iiretilen yeni bir bitki
hormonu olarak tanimlanmistir (Smith, 2014; Umehara ve ark.,
2008; Garcia-Garrido ve ark., 2009; Umehara, 2011; Al-Babili
ve Bouwmeester, 2015; Ueda ve, Kusaba, 2015; Kopta ve ark.,
2017; Waters ve ark, 2017). Ayrica besin elementi
eksikliklerinde (azot ve fosfor) iiretimi artmakta ve gevresel
kosullara adaptasyonu saglamaktadir (Umehara, 2011).

Koklerde tiretilen strigolaktonlar, ksilemler yoluyla bitkinin
ist kisimlarma tasimir ve lateral tomurcuklarin bilylimesini
engeller (Ferguson ve Beveridge, 2009). Strigolaktonlar,
stirgiinlere uygulandiginda siirgiin uzunlugunu kisaltir. Oksinler,
lateral tomurcuklar iizerindeki engelleyici etkiyi strigolakton
yoluyla gergeklestirir (Brewer ve ark., 2009).

Strigolaktonlar, terpenler ya da izoprenler adi verilen yap1
taglarindan olusan karotenoidlerden iretilmektedir.
Karotenoidler ve dolayisiyla strigolaktonlar bu nedenle
terpenoidler veya izoprenoidler olarak tanimlanabilmektedir
(Smith, 2014). SL'lerin biyosentezi B-karotenlerden kéken alir.
Sentez yeri sitoplazma ve plastidlerdir. Plastidlerde, DWARF27
(D27), Karotenoid Cleavage Dioxygenaz7 (CCD7) ve
Karotenoid Cleavage Dioxygenaz8 (CCDS8) enzimlerinin
tepkimeleri ile karlakton (CL) molekiilii sentezlenir. Sentezlenen
CL sitoplazmaya taginir ve orada MAX1 enzimiyle ya strigol ve
orobankol gibi molekiillere doniisiir ya da Arabidopsis thaliana
bitkisinde karlaktonik asit {izerinden yine bir SL benzeri bir
bilesik olan metil karlaktona doniistiir. SL’lerin merkezi ABC
olarak nitelendirilen bir trisiklik laktondur. Bu tasiyici molekiile
enol eter bagi ile baglanan ve D halkasi olarak adlandirilan 9
o,p-doymamis furaron baglanmistir. Bunlar iki tipe ayrilir:
strigol ve orobankol (Lopez- Obando ve ark, 2015).
Strigaloktonlarin biyosentezi ile ilgili olarak caligsmalar halen
devam etmektedir. En son onerilen SL biyosentez yolagi ise
Mashiguchi ve ark. (2000) tarafindan onerilmistir (Sekil 1).

SL'larin, siirgiin dallanmasini engellemesi nedeniyle, bahge
bitkilerinde dal sayisini belirlemede etkili olmaktadir. Sentetik

strigolaktonun ~ (GR24)  ekzojen  olarak  uygulanmasi,
Arabidopsis'in - ¢icek salkimlarinda, bezelye ve okaliptiis
bitkilerinin govdelerinde sekonder biiyiimeyi artirmistir.

Sekonder bilylimenin neden oldugu bu biyomas artigi ile gévde
daha da kuvvetlenerek, tahillarda yatmanin Oniine gegilebilir
(Takahashi ve Asami, 2018).
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Sekil 1. Strigolaktonlarin Biyosentez yolagi (Mashiguchi ve
ark., 2000)

Strigolaktonlar, bitki fizyolojisi iizerine sinyal molekiili,
ayrica bitki gelisimi ve biiyiime diizenleyicisi olarak 6nemli role
sahiptir. SL, fosfat eksikligi kosullarinda, yanal kék olusumunu
uyararak, kok yapisini etkilemekte; fakat fosfat diizeyinin yeterli
olmasi durumunda, A. thaliana'da bu siireci baskilamaktadir.
Strigolaktonlar ayrica, Arbiiskiiler mikorizal funguslarda (AMF)
presimbiyotik hiflerin dallanmasim1 ya da parazitik bitki

tohumlarinin  ¢imlenmesini  tesvik ederek sinyal gorevi
gormektedir. Tire bagli olarak degismekle birlikte, fosfor
eksikliginde, AMF ile simbiyotik iligkiyi artirmak igin,

koklerden strigolakton salgisi artis gostermektedir (Carvalhais
ve ark., 2019).

Strigolaktonlar, cadi otu veya siipiirge otu gibi uzun yillar
dormansi durumunda olan parazit bitkilerin ¢imlenmesini
uyarmaktadir. Ayrica diger bitki biiylime diizenleyicilerini de
etkileyerek, tohumlarda dormansi/¢imlenmeyi diizenlemektedir.
Toh ve ark. (2012), SL’larin Arabidopsis'te tohum ¢imlenmesini
diizenleyen gibberellik asit (GA) ile sinerjik etki gosterdigini
vurgulamislardir. SL'lar ayrica oksin hormonunun taginmasini da
engelleyerek, bitkilerde dallar arasindaki rekabeti artirmaktadir
(Onay, 2019).

1.2. Abiyotik Stres ve Strigolaktonlar (SL)

Bitki hormonlarinin yeni bir siifi olan strigolaktonlar, bitki
biyotik ve abiyotik stres tepkilerinde 6nemli rol oynamaktadir
(Saeed ve ark., 2017; Banerjee ve Bhadra, 2020).

Arabidopsis bitkisinde SL-eksik mutantlara, digaridan SL
uygulamasi, kuraklik stresinin etkilerini hafifletmistir. Kurakliga
duyarli genotiplerde ise, stomatal iletkenligini artirarak, absisik
asit (ABA) nedeniyle meydana gelen stoma kapanmasi
azalmistir (Van Ha ve ark., 2014). SL’ler ayrica bitkilerde
tomurcuk bilylimesini diizenleyen sitokinin ile de antagonistik
olarak hareket etmektedir.
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Tuz stresi kosullarinda, Pancratium maritimum Dbitkisine
GR24 o6n wuygulamasinin, antioksidan savunma sistemini
uyararak, tolerans seviyesini artirabilme potansiyeli oldugu
saptanmistir (Gok Ozel, 2018). Benzer sekilde soya fasulyesine
tuzlu kosullarda 5 uM GR24 uygulamasi, herhangi bir etkide
bulunmazken, strigolakton seviyesinin artmasi (10 uM GR24),
stresin  olusturdugu zararin hafiflemesine neden olmustur
(Demirbas ve ark., 2015). Ling ve ark. (2020), celtikte tuz stresi
kosullarinda strigolakton uygulamasiin, bitki boyu, kok
uzunlugu, siiperoksit dismutaz, peroksidaz seviyesini artirdigim
fakat malondialdehit miktarini azalttigin1 vurgulamiglardir. Bu
nedenle  strigolakton (GR24) konsantrasyonlari,  ¢eltik
fidelerindeki tuz stresinin zararmi hafifletmekte ve yiiksek tuz
kosullarina uyumu artirmaktadir. Tuz stresi kosullarinda bugday
bitkisine GR24 6n uygulamasi ise, askorbat glutatyon dongiisii
enzim sistemini uyararak tuz kosullarma toleransi saglamistir
(Onay, 2019). Tuz kosullarinda, GR24 uygulamasina bagh
olarak bugday genotiplerinin, net CO, asimilasyon oranit da
artmistir (Kausar ve Shahbaz, 2017). Bir baska ¢aligmada ise,
tuz stresinde aycigegine GR24 uygulamasinin, kdk ve siirgiin
biliylimesini olumlu yonde etkiledigi, tuzun zararli etkilerini
hafiflettigi, fakat fotosentetik pigmentler iizerine ¢ok etkili
olmadig1 gézlenmistir. Yapraktan uygulanan GR24'lin osmotik
potansiyel ve nisbi nem igerigini artirdigi bildirilmistir (Sarwar
ve Shahbaz, 2019). Benzer sekilde, Zulfigar ve ark. (2020) tuz
stresi altinda aycicegine GR24 uygulamasinin, tuzun zararli
etkilerini azalttigini vurgulamiglardir. Ma ve ark. (2017), tuz
stresine maruz kalan Brassica napus Dbitkilerinin GR24
uygulamasi ile bitkide biiyiime ve fotosentezin olumlu ydnde
etkilendigini ifade etmislerdir.

Kurak kosullar altinda, digsaridan SL uygulamasi, membran
lipid peroksidasyonunun azalmasina neden olmus, bugdaydaki
antioksidan enzimlerin aktivitesini, fotosentetik pigment
igerigini iyilestirmis ve boylece bugday verimini artirmigtir
(Wang ve ark., 2021). Arabidopsis'te, kurak ve tuzluluga tolerans
SL aracilig1 ile gézlemlenmistir (Van Ha ve ark., 2014). Benzer
durum domates bitkisinde de ortaya ¢ikmustir (Visentin ve ark.,
2016). GR24 uygulamasi bugdayda katalaz (CAT) aktivitesini
artirmig, hidrojen peroksit (H20;) birikimini azaltmis, tuzluluga
duyarli genotipin antioksidan enzim tepkilerini degistirerek, tuz
toleransinin artmasina neden olmustur (Kiirtiir, 2018).

Agir metal toksisitesini  azaltmada  fitohormonlar
kullanilmaktadir (Piotrowska-Niczyporuk ve ark., 2012; Bucker-
Neto ve ark., 2012). Strigolaktonlar g¢eltik koklerinde arsenat
altmini, glutatyon-biyosentezini ve antioksidan savunma
tepkilerini diizenleyerek arsenik stresinin azaltilmasinda rol
oynamaktadir (Mostofa ve ark., 2021).

Kadmiyum (Cd) stresi altinda, arpa bitkilerine GR24
uygulamasi, besin elementlerini dengeleyerek, reaktif oksijen
tiirlerini dolayli olarak ortadan kaldirmakta ve bitkileri toksik
oksidasyondan korumaktadir. Bu nedenle, Cd kirliligin
azaltilmasina katkida bulunabilecegi vurgulanmaktadir (Qiu ve
ark., 2021). Cd toksisitesinde, disaridan GR24 uygulamasi,
Panicum virgatum bitkisinde Cd konsantrasyonunda azalmaya
neden olmus fakat Fe ve Zn seviyeleri yiikselmistir. Stres,
dogrudan SL biyosentezini, bunun sinyalini ya da diger bitki
hormonlari, ozellikle ABA ile etkilesime  etkide
bulunabilmektedir. Kadmiyum toksisitesinde digsaridan GR24
uygulamasi sonucu, toksisitedeki azalma, ekzojen GR24'{in
endojen SL'lerin icerigini, demir, ¢inko, mangan ve bakir alimini
artirmast ~ ve  slirglinlerde  birikiminin ~ dnlenmesinden
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kaynaklanabilir. Boylelikle klorofil igerigi, fotosentez ve bitki
biiyiimesi olumlu yonde etkilenmektedir (Tai ve ark., 2017).

Koklerdeki SL seviyeleri, kok gevresindeki besin maddeleri,
ozellikle azot (N) ve fosfor (P) seviyeleri tarafindan
belirlenmektedir. SL iiretimi, N ve P'un diginda, kiikiirt (S)
eksikliginde de a¢iga  ¢ikmakta, siirglin  dallanmasi
engellenmekte, yaprak yasliligi artmakta ve hizlanmaktadir.
Yonca, bugday, sorgum, musir ve celtik bitkileri fosfor
eksikliginde yiiksek oranda SL tiretmektedir. Celtik bitkisinde S,
N ve P eksikligi durumunda, hiicre i¢i SL seviyeleri artis
gostermekte, yaprak yaslanmasi ise hizlanmaktadir. Bu nedenle,
SL'larin, P eksikliginde etkili bir sekilde kullanilabilecegi
vurgulanmaktadir. Fig, bugday, sorgum, misir ve g¢eltik
bitkilerinde azot eksikliginde de SL seviyelerinin artis gosterdigi
gozlenmistir. Beyaz aci baklada ise, N ve P eksikliklerinde,
koklerdeki SL seviyelerinin degismedigi ortaya cikmistir
(Shindo ve ark., 2021). Bitki, yetersiz besin elementi gibi ¢esitli
olumsuz g¢evre kosullar ile karsilagtiginda, strigolakton seviyesi
artmaktadir. Bununla ilgili en fazla ¢alisilan konu fosfat eksikligi
olmustur (Brewer ve ark., 2013). Diisiikk fosfat kosullarinda
yetigtirilen, kirmizi yoncada strigolakton seviyelerinin arttigi
saptanmistir (Yoneyama ve ark., 2007). Bu sartlar altinda
biliylime gosteren bitkilerde, siirgiin dallanmasi baskilanmakta,
yanal kok olusumu ve kok tily yogunlugu artmaktadir. Nitrat
eksikligi ise bitki billyiimesi iizerinde fosfata benzer bir etkiye
sahip olup, siirgiindeki fosfat seviyelerine etki ederek,
strigolakton ~ eksiidasyonunu  degistirebilmektedir.  Fosfat
eksikliginde de, bazi Arabidopsis ekotiplerinde birincil kok
olusumu engellenirken, geltik bitkisinde tegvik edilmektedir. Bu
nedenle, strigolaktonlar kokteki hormonlar arasindaki karmasik
etkilesimi anlamada onemli bir baglant1 olusturarak, cevreye,
ozellikle besin elementi igerigine tepki olarak birincil ve yan
koklerin farkli tepkilerini ortaya koyabilir (Brewer ve ark.,
2013). Strigolaktonlar (SL) ile fosfat kullanimi arasinda bir iliski
bulunmaktadir. Diisiikk fosfat seviyeleri SL metabolizmasini,
biliyiimeyi diizenlemekte, ¢cevreden fosfat alimini optimize etmek
icin kok ve siirglin yapisini iyilestirmektedir. Fosfor (P) eksikligi
kosullarinda domates koklerinde strigolakton hormonlari
birikmekte ve bitki fenotipinde degisiklige neden olmaktadir.
Stirekli P eksikligi kosullarinda ise strigolakton uygulamasi
yaptlmadigr takdirde, domateste kok biiylimesi azalma
gostermektedir (Santaro ve ark.,, 2020). Fosfor -eksikligi
gozlenen A. thaliana bitkilerinde strigolaktonlar, yan kok
gelisimini ve kok tiiyll olusumunu tesvik ederek, kok ylizey
alanim1 artirmakta, birincil kok biiylimesini engellemekte,
tomurcuk gelisimini baskilamaktadir (Czarnecki ve ark., 2013).
Sentetik strigolaktan olan GR24 wuygulamasi, Cd igerigini
azaltip, besin elementlerini dengeleyip, reaktif oksijen tiirlerini
dolayl olarak ortadan kaldirarak, arpay: toksik oksidasyondan
korumus ve Cd kirliligi riskinin azaltilmasina etkide
bulunmustur (Qiu ve ark., 2021). GR24’{in fosfat eksikliginde
uygulanmasi, yabani bitkilerin yan kok sayilarini artirirken,
yiiksek fosfat kosullarinda, kdk olusumunu baskilayarak, yanal
kok yogunlugunun azalmasina neden olmaktadir (Ruyter-Spira
ve ark., 2011). Ayrica, Arabidopsis ve celtikte diisik fosfat,
strigolakton seviyesinin artmasina, tomurcuklarda biiylimenin
azalmasina neden olmustur (Umehara ve ark., 2010; Kohlen ve
ark., 2011).

Nodiil olusturan baklagillerde SL {iretimi sadece P
noksanliginda tesvik edilirken, baklagil olmayan mikotropik
bitkilerde N noksanliginda da meydana gelmektedir. Bu nedenle,
SL birikiminin diizenlenmesinin baglangigta farkli  bitki
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tirlerinin  besin edinme stratejisiyle baglantili oldugu one
stiriilmektedir (Xie ve ark., 2010).

2. Sonug¢

Bitkide olumsuz c¢evre kosullari abiyotik strese neden
olmaktadir. Strigolaktonlar ise, karotenoid tiirevli olup, bitkide
abiyotik stresi diizenledigi bilinen, endojen ve ekzojen sinyal
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