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Üzüm üretimi, çeşitli abiyotik stresler nedeniyle önemli kayıplarla karşı karşıyadır. 
Asmanın bu streslere nasıl tepki verdiğini anlamak, daha iyi yetiştirme teknikleri 
geliştirmek için çok önemlidir. Isı şoku transkripsiyon faktörleri (HSFs) ve ısı şoku protein 
90 (HSP90) bitki stres dayanıklılığında önemli proteinlerdir. Biyoinformatik analizler 
aracılığı ile, asmalardaki HSF ve HSP90 gen ailelerini tanımlanmıştır. Asma genomunda 
16 VvHSF ve 22 VvHSP90 geni tespit edilmiştir ve bunlar sırasıyla üç gruba (A, B, C) ve 
dört gruba (I, II, III, IV) ayrılmıştır. VvHSF proteinleri 22.99 ila 58.81 kDa arasında 
değişen moleküler ağırlıklara sahip olup ve pH 4.93 ila 9.19 arasında izoelektrik noktaları 
ile hepsinin kararsız olduğu bulunmuştur. VvHSP90 proteinlerinin moleküler ağırlıkları 
41,74 ila 167,38 kDa arasında değiştiği saptanmış, izoelektrik noktaları pH 4,74 ila 9,31 
arasında tespit edilmiştir. Kromozomal analiz, VvHSF genlerinin 11 kromozom üzerinde, 
VvHSP90 genlerinin ise 13 kromozom üzerinde bulunduğunu göstermiştir. Hücre altı 
lokalizasyon tahminleri, tüm VvHSF'lerin çekirdekte olduğunu, VvHSP90'ların ise 
çoğunlukla sitoplazmada bulunduğu, bazılarının plazma membranında ve çekirdekte yer 
aldığını göstermiştir. Motif analizi sonucunda ilgili proteinlerin benzer motif modellerini 
paylaştığı ortaya konulmuştur, bu nedenle işlevsel benzerlikler olduğu düşünülmektedir. 
Ekzon-intron yapı analizi, çoğu VvHSF geninin bir introna sahip olduğunu, VvHSP90 
genlerinin ise 2 ila 20 intron içerdiğini göstermiştir. Üç boyutlu modelleme ile hem 
VvHSF hem de VvHSP90 proteinlerinin ağırlıklı olarak α-heliks katlanma özelliğine 
sahip olduğu belirlenmiştir. Sonuç olarak, üzümdeki HSF ve HSP90 gen ailelerinin 
genetiği ve işlevleri hakkında elde edilen kapsamlı bulgular ile, gelecekteki araştırmalara 
ve ıslah stratejilerine yardımcı olabileceği düşünülmektedir.  

 

Anahtar Kelimeler: Asma, Abiyotik Stres, Isı Şoku Transkripsiyon Faktörleri (HSFs), Isı 
Şoku Proteini (HSP90), Stres Tepkisi, Biyoinformatik. 
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Grape production faces significant losses due to various abiotic stresses. 
Understanding how grapevines respond to these stresses is crucial for developing better 
cultivation techniques. Heat shock transcription factors (HSFs) and heat shock protein 90 
(HSP90) are important proteins in plant stress response. We identified and studied the 
HSF and HSP90 gene families in grapevines using bioinformatic analysis. We identified 
16 VvHSF and 22 VvHSP90 genes in the grape genome, categorizing them into three 
groups (A, B, C) and four (I, II, III, IV), respectively. The VvHSF proteins have molecular 
weights ranging from 22.99 to 58.81 kDa and are all unstable, with isoelectric points 
between pH 4.93 and 9.19. VvHSP90 proteins vary from 41.74 to 167.38 kDa, including 
stable and unstable members, with isoelectric points from pH 4.74 to 9.31. Chromosomal 
analysis showed that VvHSF genes are present on 11 chromosomes, while VvHSP90 
genes are located on 13 chromosomes. Subcellular localization predictions indicated that 
all VvHSFs are nuclear, whereas VvHSP90s are mostly cytoplasmic, with some located 
in the plasma membrane and nucleus. Motif analysis revealed that related proteins share 
similar motif patterns, suggesting functional similarities. Exon-intron structure analysis 
indicated that most VvHSF genes have one intron, whereas VvHSP90 genes have between 
2 and 20 introns. Three-dimensional modeling demonstrated that both VvHSF and 
VvHSP90 proteins predominantly feature α-helix folding. Cis-acting regulatory element 
analysis identified many elements related to hormone and stress responses, highlighting 
the roles of these genes in various pathways. These findings provide comprehensive 
insights into the genetics and functions of HSF and HSP90 gene families in grapes, paving 
the way for future research and improved cultivation strategies. 

 

Key Words: Grapevine, Abiotic Stress, Heat Shock Transcription Factors (HSFs), Heat 
Shock Protein 90 (HSP90), Stress Response, Bioinformatics. 
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ÖNSÖZ VE TEŞEKKÜR 

"Asmada (Vitis vinifera L.) HSF ve HSP90 Genlerinin Biyoinformatik Analizi" 
başlıklı bu tezde, stres toleransı ile ilgili önemli genler incelenmiştir. Biyoinformatik 
yöntemler kullanılarak, asma bitkisinde dayanıklılıkla ilişkili genler hakkında bilgileri 
artırmak ve strese dayanıklı çeşitlerin geliştirilmesine katkıda bulunmak hedeflenmiştir. 
Bu çalışma, bu genlerin bitki biyolojisindeki önemine ilişkin kapsamlı bir literatür bildirişi 
ile bașlamaktadır. Bunu takiben, genlerin tanımlanması ve karakterizasyonu için 
kullanılan biyoinformatik yöntemler detaylandırılmıştır. Sonuçlar bölümü, gen özellikleri, 
miRNA etkileşimleri ve genlerde bulunan cis etkili potansiyel düzenleyici unsurlara 
ilişkin temel bulguları göstermektedir. Son olarak, tartışma bölümü bu bulguları zorlu 
iklim koşulları altında asma bitkisinin dayanıklılığının artırılması bağlamında 
yorumlamaktadır. 

 

Bu çalışmayı gerçekleştirmemi sağlayan danışmanım Dr. Öğr. Üyesi. Emine Dilşat 
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Gör. Tevfik Hasan CAN’a değerli rehberliği, düzeltmeleri ve geri bildirimleri için özel 
teşekkürlerimi sunarım. Türkiye'deki eğitimimi ve yaşamımı finansal olarak destekleyen 
İslam Kalkınma Bankası-YTB bursuna da teşekkürlerimi sunuyorum. Teşvik ve destekleri 
için aileme içtenlikle teşekkür ederim. Manisa ve Türkiye'deki hayatımı unutulmaz bir 
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BLAST  Basic Local Alignment Search Tool (Temel Yerel Hizalama  

Arama Aracı) 

Bp   (bç) Base Pair (Baz çifti) 
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DNA   Deoksiribo Nükleik Asit 

p-value  p değeri 
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1. GİRİŞ 

 

Asma (Vitis vinifera L.) dünya çapında yetiştirilen ekonomik öneme sahip bir 

meyvedir. Dünyada  2023 yılında üzüm üretimi 237 milyon hektolitreye ulaşmış olup, 

Türkiye bağ alanı bakımından dünya genelinde beşinci sırada yer almaktadır [1], [2]. 

Üzüm vitaminler ve mineraller açısından zengindir ve sofralık, şaraplık veya kuru üzüm 

olarak değerlendirilmektedir. Uygun hava koşulları, istikrarlı ve yüksek kaliteli üzüm 

üretimi için çok önemlidir. Bununla beraber, üzümde artan talep, küresel iklim değişikliği, 

özellikle de sıcaklık ve kuraklık gibi abiyotik streslerden kaynaklanan zorluklarla karşı 

karşıyadır [3]. 

Çevresel stres koşullarıyla mücadele etmek için bitki genleri, ekpresyon (ifade) 

seviyelerini ayarlamak ve bitkinin hücresel dengeyi korumasına yardımcı olmak için özel 

proteinler olan transkripsiyon faktörleriyle etkileşime girmektedirler [4]. Bitkilerde stres 

yanıtı üzerine yapılan araştırmalar, dayanıklı çeşitlerin seçilmesinde ve yetiştirme 

uygulamalarının iyileştirilmesinde yetiştiricilere ve üreticilere yardımcı olmaktadır.  

Isı şoku proteinleri ısı, kuraklık ve soğuk gibi stres koşullarına yanıt olarak üretilen 

genlerdir. Sitoplazma, endoplazmik retikulum, mitokondri ve sitozol gibi hücresel 

yapılarda bulunurlar [5], moleküler ağırlıklarına göre HSP100, HSP90, HSP70, HSP60 ve 

küçük HSP'ler olarak sınıflara ayrılmaktadırlar. Hücresel homeostazın korunması için 

gereklidirler ve protein sentezi sırasında moleküler şaperonlar olarak hareket 

etmektedirler. 

Biyoinformatik, moleküler düzeyde biyolojik sistemleri anlamak, araştırmacılar 

için öngörüler sağlamak amacıyla hesaplamalı ve analitik yöntemlerin kullanıldığı bir 

bilim dalıdır. Biyoinformatik olarak bitki stres mekanizmalarının aydınlatılması  özellikle 

abiyotik stres yönetimi ile ıslah çalışmaları için önemlidir [6], [7]. Asmada ısı şoku 

proteinlerinin (HSP'ler) ve ısı şoku faktörlerinin (HSF'ler) kapsamlı bir analizini içeren 

çalışmalar sınırlı bir düzeydedir.  
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Bu çalışmada, asma genomundaki ısı şok faktörleri (HSF'ler) ve ısı şok proteini 90 

(HSP90) biyoinformatik karakterizasyonu ile asmadaki işlevleri ve etkileşimlerinin in-

silico olarak tanımlanması hedeflenmiştir. 
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2. GENEL BİLGİLER 

 

2.1 Asma (Vitis vinifera L.) 

Asma (Vitis vinifera), dünya çapında ekonomik açıdan en önemli meyve 

ürünlerinden biridir. Şaraplık, sofralık olarak üretilmesinin yanısıra meyve suyu ve kuru 

üzüm üretiminde de kullanılmaktadır. [8]. Bağcılığın sosyoekonomik kalkınmaya önemli 

ölçüde katkıda bulunduğu Akdeniz havzasında belirgin bir ekonomik öneme sahiptir [9]. 

Küresel üretim incelendiğinde, yılda yaklaşık 77,8 milyon ton (mt) üzüm hasat 

edilmekte ve çeşitli sektörlerde değerlendirilmektedir. Üretimin 57'si şarap, %36'sı taze 

meyve ve %7'si kuru üzüm olarak tüketilmektedir [10]. Önde gelen üreticiler İspanya, 

Fransa, İtalya, Çin ve Türkiye'dir ve her biri küresel pazara önemli ölçüde katkıda 

bulunmaktadır [10]. 

Türkiye'de bağ alanları son yirmi yılda 416.907 hektara düşmüş olsa da [11] 2022 

yılı tarımsal verileri, 1.681.808 tonu kuru üzüm ve 383.333 tonu şarap endüstrisi için 

olmak üzere toplam 2.099.859-ton üzüm ile önemli bir rekolteye işaret etmektedir [12]. 

Ancak üzüm üretimi küresel iklim değişikliği sonucunda artan ortalama sıcaklıklar ve 

meteorolojik olaylar nedeniyle verimde kayıplar olduğu görülmektedir. Bu durum, 

bağcılığın sıcak stresi nedeniyle artan riskle karşı karşıya kalmasıyla birlikte önemli 

zorlukları ortaya çıkarmaktadır [13], [14], [15]. 

2.2 Sıcaklık Stresi ve Bitkiler Üzerindeki Etkisi 

İnsan kaynaklı faaliyetler ve artan küresel ısınma, bitki büyümesini, 

metabolizmasını ve verimliliğini derinden etkileyen sıcaklık stresinin başlıca nedenleridir 

[16]. Sıcaklık stresi, biyokimyasal ve fizyolojik süreçleri bozarak bitkilerde tipik gen ifade 

modellerini değiştirmektedir [17]. Böylece özellikle üreme gibi gelişimin hassas 

aşamalarını etkileyerek ürün verimini düşürebilmektedir [18]. Asmayı etkileyen önemli 

abiyotik stres faktörlerinden biri de sıcaklık stresidir. Kalıcı yüksek sıcaklıklarda asma 
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gelişimi, meyve kalitesi ve üretimi azalmaktadır  [15]. Yüksek sıcaklıklar sırasında 

fotosentezde düşüş ve sıcaklık kaynaklı zarar riskinde artış olmaktadır [19].  

Asmada uzun süreli sıcak hava dalgaları asma fizyolojisini ve verimini ciddi 

şekilde etkileyebilmektedir [20]. Bu durum, sıcaklık stresinin genellikle kuraklıkla birlikte 

ortaya çıkması, stoma iletkenliğinin ve su kullanım verimliliğinin azalmasına yol açarak 

bitkinin stresle mücadelesinin zorlaşmasına neden olmaktadır [21]. Yüksek ortam 

sıcaklığının üzümün kalitesi üzerinde etkileri bulunmaktadır [9]. Antosiyanin sentezi 

üzerinde olumsuz bir etki yaratarak, üzümlerin daha açık renkli olmasına neden 

olabilirken, uçucu hale gelen aroma bileşikleri meyvenin lezzet profilini 

değiştirebilmektedir [22]. Ayrıca şekerler ve asitler arasındaki denge bozulmakta, şeker 

seviyesi artmakta ve son üründe istenen asitlik azalmaktadır [3]. Genel olarak, sıcaklık 

stresine bağlı fiziksel yaralanmaların, fizyolojik bozuklukların ve biyokimyasal 

değişimlerin etkisi, üzümlerin ve diğer ürünlerin büyümesi ile verimini önemli ölçüde 

zayıflatabilmektedir [9], [23], [24]. 

Sıcaklık stresi kaynaklı sorunları anlama ve çözme ihtiyacı, iklim değişikliği ile 

sürekli olarak hızlanmakta ve bitkilerin özellikle de asmaların sıcaklık stresine tepki 

mekanizmasının anlaşılmasını daha da önemli hale getirmektedir. Böylece geleneksel 

ıslah, biyoteknoloji, moleküler ve omik tekniklerin bir araya getirilmesi yoluyla sıcaklık 

stresine dayanıklı üzüm çeşitlerinin geliştirilmesi giderek önem kazanmaktadır [23], [25].  

2.3 Sıcaklık Stresine Karşı Hücresel ve Moleküler Yanıtlar 

Sıcaklık stresi, bitkilerde fizyolojik, biyokimyasal ve moleküler mekanizmalardan 

oluşan bir ağı harekete geçirerek çok yönlü bir tepki ortaya çıkarmaktadır. Bu tepkiler 

arasında iyon taşıyıcıların, savunma proteinlerinin, ozmoprotektanların, antioksidanların 

ve hücresel hasarı hafifletmekle görevli karmaşık sinyal kaskadlarının aktivasyonu kilit 

bir öneme sahiptir [26]. Asmalarda sıcak stresi, hücresel değişikliklere yol açarak bitkinin 

canlılığı ve hayatta kalması için temel olan solunum, fotosentez ve transpirasyon gibi 

önemli metabolik süreçleri bozmaktadır [3]. 
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Bitkiler moleküler ölçekte kapsamlı bir stres yönetimi stratejisi uygulayarak sinyal 

yollarını ve gen düzenleyici ağları düzenlemektedirler. Sıcaklık stresine yanıt içinde yer 

alan yolaklarda, stres esnasında çoğalan reaktif oksijen türlerinin (ROS) nötralize 

edilmesinde etkili olan askorbat peroksidaz (APX) ve dehidroaskorbat redüktaz (DHAR) 

gibi genlerin ekspresyonun artmasının yanı sıra moleküler şaperonları kodlayan ısı şoku 

protein (HSP) genlerinin ekspresyonu da uyarılmaktadır [3]. Bu genlerin regulasyonu 

bitkinin termal strese tepkisini ayarlayan bir dizi transkripsiyonel ve post-transkripsiyonel 

kontrolü içermektedir. Üzümde sıcak stresine maruz kalan yapraklarda transkripsiyonel 

değişimler ve bağlı olarak HSP’ler ile antioksidan enzim ekspresyonunda belirgin bir artış 

gözlenmiş, bu yanıtın termotolerans mekanizmasının bir özelliği olduğu belirtilmiştir 

[27], [28]. 

2.4 Isı Şoku Faktörleri (HSF)  

Isı şoku tepkisinin merkezinde, sıcaklık kaynaklı stres karşısında bitkinin savunma 

mekanizmalarını hızla harekete geçirmekle görevli olan Isı Şoku Faktörleri yer almaktadır 

[24], [27]. Transkripsiyon faktörleri olarak, termal stresi algılamada ve karmaşık ısı şoku 

proteini temelli koruyucu süreci yönlendiren genomik yanıtı uyarmada merkezi bir rol 

oynamaktadırlar [14]. Isı şok faktörleri, özellikle ısı şok proteinlerini başta olmak üzere 

çeşitli genlerin ifadelerini aktive etmektedirler [4]. Bu yanıt, bitkinin hayatta kalması ve 

adaptasyonu için gerekli hücresel ortamın oluşturulmasında önemli bir rol oynamaktadır 

[28]. 

Isı şok faktörlerinin (HSF'ler) temel yapısı hayli korunmuş olup, 3 bölgeden 

oluşmaktadır. Bunlar; DNA bağlayıcı alan (DBD), oligomerizasyon alanı (OD), nükleer 

lokalizasyon sinyali (NLS) ve C-terminal transkripsiyonel aktivasyon alanıdır (CTD) [4]. 

N-terminal DNA-bağlayıcı alan (DBD), hedef promotörlerdeki ısı şoku 

elemanlarını (HSE'ler, 5'-nGAAnnTTCn-3') tanımakla görevlidir [29]. DBD'nin 

bitişiğinde, transkripsiyonel aktivasyon sırasında protein-protein etkileşimlerini ve 

trimerizasyonu kolaylaştıran oligomerizasyon alanı (OD veya HR-A/B motifi) 

bulunmaktadır [30]. Nükleer lokalizasyon sinyali (NLS) ve nükleer eksport sinyali (NES), 
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özellikle Sınıf A HSF'lerde HSF'lerin sitoplazma ve çekirdek arasındaki dolaşımını 

düzenlemektedir [30]. 

HSF'ler A, B ve C tipi olmak üzere üç ana sınıfa ayrılmaktadır [4], [31], [32]. Tip 

A HSF'ler Arabidopsis thaliana, Oryza sativa (pirinç) ve Populus trichocarpa (kavak) 

dahil olmak üzere bir çok türde en büyük grubu temsil etmektedirler [33], [33], [34], [35]. 

Bu HSF'ler yüksek ışık yoğunluğu ve sıcaklık gibi çevresel streslere karşı erken tepkide 

önemlidir [36], [37]. B tipi HSF'ler gen ifadesinin ko-aktivatörleri veya baskılayıcıları 

olarak işlev görmektedirler [38]. Örneğin, soya fasulyesinde flavonoid biyosentezini 

teşvik ederek tuz toleransını artırmaktadırlar [38]. C tipi HSF'lerin ise aktivatör işlevine 

sahip olmadığı düşünülmektedir ancak bazı stres faktörlerinde özgül rollerinin olduğu 

belirtilmektedir. Örneğin, HSFC1b'nin pirinçte ABA tepkisine aracılık ederek tuz 

toleransını ve gelişimini düzenlediği bildirilmiştir [30], [39]. 

HSF'ler stres koşulları altında trimerizasyon, çekirdek lokalizasyonu dahil olmak 

üzere bir dizi aktivasyon aşamasından geçmektedirler ve hedef genlerin promotör 

bölgelerindeki ısı şoku elementlerine (HSE'ler) bağlanmaktadırlar [40], [41]. HSF'lerin 

aktivasyonu, strese kesin bir yanıt sağlamak için DNA bağlanma afinitelerini, nükleer 

lokalizasyonlarını ve transkripsiyonel aktivitelerinin dahil olduğu çok sayıda post-

translasyonel modifikasyonu içeren sıkı bir şekilde düzenlenmiş bir süreçtir [30]. 

2.5 Isı Şoku Proteinleri (HSP) 

Etkinleştirilmiş HSF'lerden gelen sinyali takiben, Isı Şoku Proteinleri büyük 

miktarda sentezlenmektedirler [5]. Bu moleküler şaperonlar, katlanmamış proteinleri 

stabilize etmek, uygun protein katlanmasını kolaylaştırmak ve denatüre proteinlerin 

agregasyonunu önlemek gibi kritik işlevleri yerine getirerek stres altındaki hücrelerin 

korunmasında hayati rol oynamaktadırlar [42], [43], [44]. Çeşitli hücresel bölümler 

boyunca hareket ederek, stres olayları sırasında protein yapılarının korunmasını ve 

yeniden düzenlenmesini sağlamaktadırlar [45]. 

Isı şoku proteinlerinin keşfedilmesi, sıcaklık stresine maruz kaldığında Drosophila 

melanogaster'in tükürük bezlerinin kromozomlarında, yüksek sıcaklıklara yanıt olarak 
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gen ifadesinde bir artışa işaret eden belirgin bir şişme (puffs) görülmesine dayanmaktadır 

[46]. Bu proteinler daha sonra sıcaklıkla uyarılan ekspresyonla olan ilişkileri nedeniyle 

'ısı şoku proteinleri' (HSPs) olarak adlandırılmıştır [47]. Daha sonraki araştırmalar, ısı şok 

proteinlerinin sadece ısı şokunda değil; çeşitli biyotik ve abiyotik stres faktörlerine yanıt 

olarak gen ifadelerinin arttığını ortaya koymuştur [48]. Böylece stres proteinleri olarak 

daha geniş bir sınıflandırmaya yol açmış ve çoklu stres biçimlerine karşı hücresel savunma 

mekanizmalarındaki rollerini kabul edilmiştir [5]. 

Isı şoku proteinlerinin, C-terminal bölgelerinde ayırt edici bir ısı şoku bölgesi 

(domain) bulunmaktadır [40]. Bu da stres tepkisine dahil olduklarının bir işaretidir. 

HSP’ler 10 kDa (kilo Dalton) ile 200 kDa arasında değişen moleküler ağırlıklarına ve 

işlevsel mekanizmalarına göre kategoriler halinde gruplandırılır [49]. sHSP (küçük ısı 

şoku proteinleri), HSP40, HSP60, HSP70, HSP90 ve HSP100 olmak üzere altı sınıfa 

ayrılmaktadırlar [5]. Isı şoku proteinleri hücre içindeki proteinlerin uygun şekilde 

katlanmasını, bir araya gelmesini ve stabilizasyonunu sağlamak için işbirliği yaparak 

hücre içi protein dengesini sağlamaktadırlar [4]. 

2.5.1 Küçük Isı Şoku Proteinleri (sHSP'ler) 

Küçük Isı Şoku Proteinleri (sHSP'ler), yanlış katlanmış proteinlerin toplanmasını 

önleyerek strese karşı hücresel korumada önemli roller oynayan çeşitli düşük moleküler 

ağırlıklı bir moleküler şaperon ailesidir [50]. sHSP'ler tüm organizmalarda her dokuda 

ifade edilir ve sitozol, mitokondri ile kloroplastlar da dahil olmak üzere çeşitli hücresel 

organellerde bulunur [51]. Korunmuş bir α-kristallin alanı ile karakterize edilirler ve 

işlevsel olmayan protein agregatlarının oluşumunu önleyerek kısmen katlanmamış 

proteinleri bağlama ve stabilize etme yetenekleriyle bilinmektedir [52]. 

Yapısal olarak, sHSP'ler tipik olarak daha küçük alt birimlere ayrılma kapasitesine 

sahip büyük oligomerik kompleksler oluştururlar [53]. Bu dinamik oligomerizasyon, 

şaperon işlevleri için çok önemlidir ve sHSP'lerin hücresel stres sırasında karşılaşılan 

değişen substrat yüklerine uyum sağlamasına olanak tanımaktadır [53]. Substrat 

proteinleri ile etkileşime esnek N-terminal bölgesi ve korunmuş α-kristallin alanı aracılık 
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eder; bunlar birlikte denatüre proteinlerin bağlanmasını ve salınmasını kolaylaştırarak 

stres sonrası hücresel iyileşmeye yardımcı olmaktadır [50]. 

sHSP'ler, tipik olarak 12 ila 42 kDa arasında değişen moleküler ağırlıklarıyla diğer 

HSP’lerden ayırt edilebilmektedirler [54]. Stres koşulları, özellikle de termal stres 

karşısında, sHSP'lerin ifadesi, hücresel proteinleri agregasyondan korumak için belirgin 

bir şekilde artmaktadır, tropikal ortamlardaki organizmaların termotoleransına önemli 

ölçüde katkıda bulunan bir özelliktir [52], [55]. 

Bitki gelişiminde ve stresin azaltılmasında, sHSP'ler oldukça önemlidir; sıcaklık 

stresi sırasında yanlış katlanmış proteinlerin yeniden katlanmasına yardımcı olur ve tohum 

gelişimi, kuraklık toleransı ve uzun yaşamda kritik roller oynamaktadır [56]. Ayrıca 

reaktif oksijen türlerinin birikiminin azaltılmasında, hayatta kalma oranlarının 

artırılmasında ve stres koşulları altında fotosentetik süreçlerin korunmasında rol 

oynamaktadırlar [57]. Arabidopsis'te sıcaklık stresi altında kloroplast işlevselliği için 

hayati öneme sahiptirler ve plastid RNA polimerazın çalışmasını sağlamaktadırlar [58]. 

Çay bitkisinde, 22 CsHSP geni, spesifik doku ekspresyonu ile sıcaklık ve kuraklık stresi 

altında uyarılması ile bilinmektedir. Büyümede, çevresel koşullarla başa çıkmada çeşitli 

fonksiyonel roller üstlenmektedirler [59]. Pamukta (Gossypium hirsutum) üzerinde 

yapılan bir çalışmada, abiyotik stres sırasında gelişimsel süreçlerde ve sinyalizasyonda 

yer alan 94 GhHSP20 geni tanımlanmıştır [60]. Benzer şekilde, üzüm genomundan toplam 

48 VvHSP20 geni tanımlanmıştır ve bu genlerde meyve gelişimi sırasında H2O2 

muamelesi ile gen ifadesi azaldığı belirlenmiştir [61].  

2.5.2 Isı Şoku Proteini 40 (HSP40) 

Karakteristik J-domainleri nedeniyle J-proteinleri olarak da adlandırılan Isı Şoku 

Proteini 40 (HSP40), HSP70'lere yardımcı şaperon görevi görür [62]. HSP40 proteinleri 

yaşamın tüm alemlerinde bulunmaktadır ve HSP70 ile etkileşimleri yoluyla geniş bir 

hücresel yolak yelpazesini etkilemektedir [63]. HSP70'lerin ATPaz aktivitesini artırarak 

protein katlanması, açılması, translasyonu ve bozunması gibi şaperon işlevlerini modüle 

ederek yönetmektedir [64], [65]. 
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HSP40 proteinleri yüksek oranda korunmuş bir N-terminal J-domaini, bir 

Gly/Phe-zengin (G/F) bölgesi, bir çinko parmak benzeri CxxCxGxG motifi ve bir C-

terminal substrat bağlama alanından oluşur [14], [62]. Ortak HSP70'in ATPaz aktivitesi, 

HSP40'ın J-domaini ile HSP70'in ATPaz domaini arasındaki etkileşimle uyarılmaktadır 

[66].  Dahası, bazı HSP40'lar substrat bağlama alanlarına sahiptir, bu da katlanmamış 

proteinleri bağımsız olarak bağlamalarına ve daha sonra yeniden katlanmaları için 

HSP70'e aktarmalarına izin vermektedirler [67]. 

DnaJ genine ilişkin çalışmalar Biberde 76 [68], Sorghum bicolor'da 113 [69], 

pirinçte 115 [70],  Arabidopsis'te 117 [19] ve üzümde 78 [14] DnaJ genleri saptamışlardır. 

Bu da stres yanıtlarındaki işlevsel önemini vurgulamaktadır. HSP40'ın bitkilerde 

termotolerans ve protein kalitesinin korunmasındaki rolü çeşitli çalışmalarda 

gösterilmiştir. Soya fasulyesinde, GmDNJ1 geninin hem büyüme hem de sıcaklık 

toleransı ile bağlantılı olduğu, böylece HSP40'ın termal adaptasyondaki rolü belirtilmiştir 

[71]. 

2.5.3 Isı Şoku Proteini 60 (HSP60) 

HSP60 ailesi, kritik hücresel süreçler için temel olan çok çeşitli proteinlerin doğru 

bir şekilde katlanması için gerekli olduklarından, tüm büyüme koşulları altında hücresel 

hayatta kalma için vazgeçilmez şaperoninlerdir [72]. 

İşlevleri için gerekli olan ATP'ye bağlı konformasyonel değişikliklere uğrayan iki 

istiflenmiş halkadan oluşan ilginç dev bir fıçı benzeri yapı oluşturmaktadır [73]. Buna 

genellikle HSP60'ın katlanmamış polipeptitleri tamamen kapsüllemesini sağlayan ve 

protein katlanması için izole bir ortam sağlayan bir yardımcı şaperon HSP10 (bakterilerde 

GroES) eşlik etmektedirler [74].  HSP60'ın ATP güdümlü döngüsü, şaperonin 

kompleksini açık ve kapalı durumlar arasında değiştiren ve korunan bölme içindeki 

proteinlerin ATP'ye bağlı katlanmasını kolaylaştıran konformasyonel değişiklikleri 

içermektedir [75]. 

HSP60, özellikle yüksek sıcaklık stresi altında protein homeostazının korunmasına 

ve protein agregasyonunun önlenmesine yardımcı olur [76]. HSP60'ın diğer ısı şoku 



10 

 

proteinleri ile birlikte uyarılması, çeşitli bitki stres faktörlerine karşı tipik bir yanıt olduğu 

belirtilmektedir [47]. HSP60 gen ailesinin incelenmesi, bitki büyümesindeki önemine, 

stres tepkisine ve denatüre proteinlerin membran stabilizasyonu ve onarımındaki lipo-

şaperonin rolüne odaklanmakta, böylece termal agregasyonu önlemektedir [72].  

2.5.4 Isı Şoku Proteini 70 (HSP70) 

HSP70 proteinleri, bir ara segment ile birbirine bağlanan bir N-terminal ATPaz 

alanına ve bir C-terminal substrat bağlama alanına sahiptir [67]. Bu konfigürasyon, 

proteinin şaperon aktivitesi için çok önemli olan ATP hidrolizi tarafından düzenlenen 

dinamik bir substrat bağlama ve salma döngüsü sağlamaktadır [66], [67]. 

Bitkilerde, HSP70'in ATP güdümlü çalışma mekanizması stres koşulları sırasında 

önemlidir. HSP70'in yanlış katlanmış proteinlerin toplanmasını önlemektedir ve yeniden 

katlanmaları mümkün değilse doğru katlanmalarını veya bozulmalarını sağlamaktadır 

[47], [77]. Bu süreçler sadece stres altında değil, aynı zamanda hücre içindeki protein 

homeostazının korunmasına katkıda bulundukları için gelişimsel süreç sırasında da 

gereklidir [78]. 

HSP70'in fonksiyonelliği, katlanma sürecine aracılık etmek için HSP40 gibi 

yardımcı şaperonlarla etkileşime girdiği moleküler bir şaperon olarak geleneksel rolünün 

ötesine uzanmaktadır [66]. Ayrıca sinyal iletim yollarında ve bağışıklık tepkisinde de rol 

oynamaktadır [77] bitkinin stres koşulları altında adaptasyonu ve hayatta kalması için 

hayati önem taşıyan moleküllerdir [5]. 

2.5.5 Isı Şoku Proteini 90 (HSP90) 

Isı şoku proteini 90 (HSP90), hücre sinyalizasyonunda, protein katlanmasında ve 

düzenleyici süreçlerde yer alan çok sayıda proteinin stabilitesi ve işlevi için hayati önem 

taşıyan, yüksek oranda korunmuş bir moleküler şaperondur [79]. Bir çok organizmada ve 

organellerde bulunan HSP90, özellikle stres koşulları altında hücresel homeostazının 

ayrılmaz bir parçası olan “proteinlerin” olgunlaşmasında belirgin bir rol oynamaktadır 
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[80]. HSP90, ATP bağlama ve hidroliz döngüsüne yardımcı olan şaperon aktivitesi için 

gerekli komplamenter şaperonları içeren çok bileşenli bir sistemde çalışır [81]. 

HSP90'ın üç ana alanı (domain) vardır: bunlar ATP'yi bağlayan ve hidrolize eden 

bir N-terminal alanı; istemci proteinlerle etkileşime giren bir orta alan; ve dimerizasyonda 

yer alan bir C-terminal alanıdır [79]. HSP90'ın ATP/ADP döngüsü sıkı bir şekilde 

düzenlenir, bu da şaperonun konformasyonel durumunu belirler ve ilgili proteinlere olan 

afinitesini yönetir [80]. ATP hidrolizi üzerine bir dizi konformasyonel değişiklik yoluyla, 

HSP90 birçok hedef proteini stabilize etme ve aktive etme işlevini yerine getirmektedir 

[82]. 

2.5.6 Isı Şoku Proteini 100 (HSP100) 

AAA+ (ATPases Associated with diverse cellular Activities) protein ailesinin bir 

parçası olan ısı şok proteini 100 (HSP100) termotoleransta ve hücre içindeki protein kalite 

kontrol sistemleri rol oynamaktadır [76], [83]. Öncelikle stres sonrası denatüre 

proteinlerin ayrıştırılması ve yeniden katlanmasındaki rolleriyle tanınmaktadırlar [84]. 

HSP100 proteinleri, proteostazın korunmasında moleküler kontrol noktaları olarak işlev 

görmektedir ve böylece ısı stresi koşullarında hayati bir rol oynamaktadır [48], [76]. 

HSP100 proteinleri bir veya iki ATPaz alanı, substrat translokasyonu için merkezi 

bir kanal ve substrat etkileşimi için sarmal bir orta alan ile karakterize edilmektedir [83], 

[84]. Tipik olarak birikmiş proteinleri tespit ederler, yanlış katlanmış proteinlerin 

ayrışmasını ve yeniden katlanmasını katalize etmek için ATPaz aktivitelerini 

kullanmaktadırlar [85].  Normal protein konformasyonunun yeniden oluşturulması ve 

stres koşulları altında protein dengesinin korunması, bitkinin hayatta kalması için 

gereklidirler [83]. HSP100, protein agregatlarını tanıyarak ve yeniden şekillendirerek, 

denatüre edici koşullara maruz kalan proteinlerin geri dönüşümünü kolaylaştırmaktadırlar 

[86]. 
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2.6 Isı Şok Proteinleri ve Isı Şok Faktörleri ile ilgili Çalışmalar 

Üzüm de dahil olmak üzere çeşitli bitki türlerinde Isı Şoku Proteinleri (HSP) ve 

Isı Şoku Faktörleri (HSF) üzerine yapılan araştırmaların zenginliğine rağmen, detaylı bir 

inceleme, özellikle Vitis vinifera L. de HSF ve HSP gen ailelerinin sınıflandırılması 

konusunda hala keşfedilmemiş bölgeler olduğunu göstermektedir. Biyoinformatik 

yöntemler, gen dizileme teknolojisindeki sürekli gelişme sayesinde birçok bitki türünde 

önemli gen ailelerinin tanımlanması ve sınıflandırılması için yararlı sonuçlar vermektedir. 

Örneğin, bitkilerde ilk HSF geni domateste (Solanum lycopersicum) klonlanmıştır [87]. 

Bugüne kadar, HSF'ler model bitki türlerinin yanı sıra bazı tahıl ürünlerini de içeren farklı 

türlerde rapor edilmiştir. Arabidopsis'te (Arabidopsis thaliana) 21, biberde (Capsicum 

annum L.) 25, mısırda 31 HSF kaydedilmiştir. Mısırda (Zea mays) 31 HSF, kavakta 

(Populus trichocarpa) 25, domateste (Solanum lycopersicum) 27, pirinçte (Oryza sativa) 

28, üzümde (Vitis vinifera) 19, (Vitis flexuoxa) 19, buğdayda (Triticum aestivum) 78, 

elmada (Malus domestica) 25 HSF bulunmuştur  [4], [28], [29], [35], [88], [89], [90], [91], 

[92], [93], [94]. Bununla birlikte, HSF’ler de bitkiler arasında görülen farklılıklar, hem 

sayı hem de yapısına bağlı olarak evrimsel değişikliklere tabi olduklarını göstermektedir 

[29]  

Benzer şekilde, HSP'ler Arabidopsis de dahil olmak üzere birçok bitki türünde 

karakterize edilmiştir [29]. Bu bitkiler arasında buğday [94], [95], ayçiçeği [96], kavak 

[97], domates [29], [98], okaliptüs [99], karpuz [43] ve salatalık bulunmaktadır [14].  

HSP90 gen ailesinin de dahil olduğu genom çapındaki çalışmaların birçoğunda, 

özellikle tek yıllık bitkilerde ısı şok protein aileleri arasında en az üyeye sahip grup olduğu 

fark edilmiştir. HSP90 proteininin Arabidopsis'te 7 [100], pirinçte 9 [101], soya fasulyesi 

ve mısırın her birinde 15 ve 12 [100], salatalıkta 6 [14], karpuzda 6 [43], buğdayda 18 

[44], kavakta 12 [97], çay bitkisinde 7 [59] ve üzümde 7 üyesi bulunmaktadır. [102].  

Üzüm genomu ise kapsamlı bir şekilde dizilenmiş ve düzenli güncellenmiştir, 

yakın zamanda Vitis vinifera L'nin tam referans genomunu yayınlanmış ve önceki 

(12X.v0) versiyona göre 9018 daha fazla gen tanımlanmıştır. [1]. Üzümde HSP20 [61], 
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HSP40 [103], HSP70 [15] ve HSP90 [102] gen aileleri ile ilgili çalışmalar bulunmaktadır. 

Ancak, yakın zamanda genomun düzenlenmesi ve güncellenmesiyle bu gen ailelerinin 

daha ayrıntılı tanımlanması ve sınıflandırılması gereksinimi de ortaya çıkmıştır. Bu 

çalışmada, biyoinformatik analiz ile HSF ve HSP90 gen ailesini tanımlanması ve 

karakterize edilmesi, üzümdeki filogenetik ilişkileri ve evrimsel kökenlerinin analiz 

edilmesi amaçlanmaktadır. Asmadaki HSF ve HSP90 ailesinin özelliklerini, işlevsel 

farklılığını ve evrimsel değişimini daha iyi anlamak için temel oluşturacaktır. Bunun 

dışında, küresel bağcılığın sürdürülebilirliği için çok önemli bir husus olan çevresel strese 

karşı asmanın fizyolojik tepkileri hakkındaki bilgilerin artmasına katkıda bulunacaktır. 
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3. MATERYAL VE YÖNTEM 

 

3.1 Üzüm Genomunda Isı Şoku Faktörleri (HSF) ve Isı Şoku Proteini 90 
(HSP90)’nın Tanımlanması  

Üzümün genom verileri National Center for Biotechnology Information 

Database'den (NCBI) elde edilmiştir.  Ardından, tanımlanan HSP90 ailesinin peptit 

dizileri Heat Shock Protein Information Resource Database'den (HSPIR, 

http://pdslab.biochem.iisc.ernet.in/HSPir/index.php) elde edilmiştir [104]. Tanımlanan ısı 

şok faktörü dizileri Plant Transcription Factor Database'den (http://planttfdb.gao-lab.org) 

alınmıştır. Tüm bu veriler CLC Workbench 21 platformuna kaydedilerek dizilerin 

benzerlikleri BLASTP ile karşılaştırılmıştır. Beklenti değeri ≥e-60 olan ve ≥%60 

benzerlik gösteren sorgu eşleşmeleri anlamlı eşleşme olarak kabul edilmiştir. Yine, Pfam 

(https://pfam.xfam.org) veri tabanındaki ısı şok faktörü ve ısı şok proteini 90 ile ilişkili 

korunmuş bölgeler, CLC Workbench 21 platformu aracılığıyla üzüm genomunda 

kodlanan tüm proteinlerle karşılaştırılmiştir. Tekrarlayan diziler elenerek olası ısı şoku 

proteini 90 (HSP90) ve transkripsiyon faktörü (HSF) genleri tanımlanmıştır.   

3.2 Kromozomal Yerleşimi, Hizalama ve Filogenetik Analizi  

HSF ve HSP90 gen ailelerinin kromozomal yerleşimi NCBI'deki genom 

dosyasından alınmıştır (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/). Tüm genlerin farklı 

kromozomlar üzerindeki yerleri belirlendikten sonra, kromozom üzerindeki konumlarına 

göre yeni isimler verilmiştir. Daha sonra MapChart yazılımı [104] HSF ve HSP90 

genlerinin her birinin kromozomal yerleşimi görselleştirmek için kullanılmıştır.  

Üzümde varsayılan HSF ve HSP90 ailesi protein dizileri, ClustalW algoritması 

kullanılarak Çoklu dizi hizalaması (Multiple Sequence Alignment) kullanılarak sırasıyla 

hizalanmıştır. Hizalama sonuçları MEGA11 yazılımına [105] yüklenmiş ve Maksimum 

benzerlik (Maximum Likelihood) metodu kullanılarak filogenetik ağaçlar çizilmiştir. 

http://planttfdb.gao-lab.org/
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/
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Filogenetik ağaçların görsel düzenlemeleri iTOL web aracı (https://itol.embl.de) 

kullanılarak yapılmıştır. 

3.3 Hücre Altı Lokalizasyon, Gen Yapısı ve Korunmuş Motif Belirlenmesi    

VvHSF ve VvHSP90'ın hücre altı lokalizasyonu CELLO v.2.5 

(http://cello.life.nctu.edu.tw/) kullanılarak tahmin edilmiştir [106]. Sırasıyla VvHSF ve 

VvHSP90'ın kodlama dizileri ve genomik dizileri kullanılarak gen yapıları, gen 

organizasyonunu ve ekzon-intron bölgelerini ortaya çıkarmak için Gene Structure Display 

Server'dan (http://gsds.gao-lab.org) belirlenmiştir [107]. 

HSF ve HSP90 proteinlerinin korunmuş motif analizi, aşağıdaki parametrelerle 

Multiple Em for Motif Elicitation (MEME) Suite çevrimiçi aracı, (https://meme-

suite.org/meme/index.html) kullanılarak belirlenmiş, maksimum motif sayısı = 20; bölge 

dağılımları = herhangi bir sayıda tekrar; motif genişliği = 6 - 50 olarak seçilmiştir [108].  

3.4 HSF ve HSP90 genlerinin 3 Boyutlu Homoloji Modellemesi  

HSF ve HSP90 proteinlerinin tahmini üç boyutlu yapılarını belirlemek için Protein 

Veri Bankası'nda (PDB) BLASTP araması gerçekleştirilmiştir. Üzüm, HSF ve HSP90 

genlerinin tahmini 3D formları Phyre2 veritabanı (http://www.sbg.bio.ic.ac.uk/phyre2) 

kullanılarak gerçekleştirilmiştir [109]. 

3.5 HSF ve HSP90 Genlerini Hedef Alan miRNA'ların Belirlenmesi 

Üzüm genomundaki HSF ve HSP90 genlerini hedefleyen miRNA'ları belirlemek 

için miRBase (http://www.mirbase.org/) çevrimiçi aracı kullanılmıştır [110]. Daha sonra 

psRNA Hedef Sunucusu (https://www.zhaolab.org/psRNATarget/), tanınan miRNA'ları 

üzümdeki HSF ve HSP90 genleriyle hizalayarak tüm varsayılan bitki ve üzüm 

miRNA'larını belirlemek için kullanılmıştır [111]. Arabidopsis thaliana model bir 

organizma olduğundan, Arabidopsis'ten HSF ve HSP90 genleriyle etkileşime giren 

miRNA'lar analiz için seçilmiştir. Üzümdeki HSF ve HSP genlerini hedefleyen 

miRNA'lar Cytoscape yazılımı kullanılarak görselleştirilmiştir [112]. 

https://itol.embl.de/
http://cello.life.nctu.edu.tw/
http://gsds.gao-lab.org/
http://www.sbg.bio.ic.ac.uk/phyre2
http://www.mirbase.org/
https://www.zhaolab.org/psRNATarget/
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3.6 VvHSFs ve VvHSP90 Genlerinin Promotör Bölge Analizi 

VvHSF ve VvHSP90 gen DNA dizileri PlantCARE'e yüklenmiş, bu protein 

ailelerindeki cis-etkili düzenleyici bölgeler tespit edılmiştir. 

(https://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/) [113]. 
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4. ARAŞTIRMA BULGULARI 

 

4.1 Asmada HSP ve HSF Genlerinin Tanımlanması ve Proteinlerin 
Karakterizasyonu  

Biyoinformatik analiz sonucunda üzüm genomunda ısı şoku transkripsiyon faktörü 

ve ısı şoku protein 90'ı kodlayan genler tespit edilmiştir. Tanımlanan genlere üzüm 

bitkisinin Latince isminin (Vitis vinifera) baş harfleri ön ek olarak eklenmiş ve her aileye 

ait genler kromozom yerleşimine göre sırayla isimlendirilmiştir.  

Isı şoku transkripsiyon faktörlerini kodlayan 16 VvHSF geni ve ısı şoku protein 

90'ı kodlayan 22 gen tanımlanmıştır. VvHSF 200-531 amino asit uzunluğunda 

proteinlerden oluşmaktadır. VvHSF proteinlerinin biyokimyasal özellikleri moleküler 

ağırlık, teorik izoelektrik nokta ve stabilite indeksi açısından analiz edilmiştir. Moleküler 

ağırlıkları 22.99 - 58.81 kDa aralığında olduğu tespit edilmiştir. VvHSF ailesinin 

tanımlanan 16 üyesinin tümü kararsızdır. HSF proteinleri teorik izoelektrik noktaları 

açısından analiz edildiğinde, 12 proteinin pH 4.93 - 6.37 arasında olduğu bulunmuştur, 

kalan 3 proteinin ise pH 7 - 9.19 arasında olduğu görülmüştür (Ek 1). 

VvHSP90 gen ailesi üyelerinin uzunlukları 369-1489 amino asit arasında değişen 

proteinlerden oluştuğu tespit edilmiştir. Proteinlerin moleküler ağırlıkları 41.74 - 167.38 

kDa aralığında değişmektedir. 22 HSP90 proteininin 10'u kararsız, 12'si ise kararlıdır. 

VvHSP90 proteinlerinin 7'sinin teorik izoelektrik noktası pH>7'dir; diğer üyeler asidik 

karaktere pH<7 sahiptir, (Ek 2).  

4.2 VvHSF ve vvHSP Genlerinin Kromozomal Dağılımı  

Asmanın 19 kromozomu üzerindeki 16 VvHSF ve 22 VvHSP90 geninin dağılımı 

NCBI veri tabanından belirlenmiştir. VvHSF'nin 1, 2, 5, 6, 7, 8, 10, 11, 12, 16 ve 18. 

kromozomlar üzerinde dağıldığı tespit edilmiştir.  Kromozom 2, 7, 8, 10 ve 16'nın her 

birinde 2 gen bulunmuştur (Şekil 1). VvHSP90 genleri 2,3,9,11,15 ve 17 hariç tüm 
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kromozomlarda yer almıştır. Kromozom 1 ve 5'te 3'er gen, kromozom 4, 10, 12, 14 ve 

19'un her birinde 2 gen bulunmuştur. (Şekil 2) 

 

Şekil 1. VvHSF genlerinin üzüm kromozomları üzerinde dağılımı 

 

 

Şekil 2. VvHSP90 genlerinin üzüm kromozomları üzerinde dağılımı 
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4.3 Filogenetik analiz 

Üzümde saptanmış VvHSF ve VvHSP90 gen ailelerinin filogenetik ilişkilerini 

analiz etmek için Maksimum benzerlik yöntemi kullanılarak bir filogenetik ağaç 

oluşturulmuştur. Bu genlerin lokus ID'leri ve dizilimleri Ek 1'de sunulmuştur. Filogenetik 

ağaç, 16 VvHSF geninin önceki çalışmalara göre A, B ve C olarak adlandırılan üç grupta 

sınıflandırıldığını ortaya koymuştur (Şekil 3). 

 

 

 

Şekil 3. VvHSF ailesinin filogenetik ağacı 
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22 VvHSP90 geni için filogenetik ağaç dört ana grup tanımlamıştır. Grup I, 

VvHSP-1, 3, 4, 5, 8, 10, 14, 18 ve 22'yi, Grup II, VvHSP90-9, 11 ve 16'yı, Grup III 

VvHSP90-2, 12, 19, 20 ve 21'i içermektedir. Son grup olan Grup IV ise VvHSP-6, 7, 13, 

15 ve 17'den oluşmaktadır (Şekil 4). 

 

 

 

Şekil 4. VvHSP90 ailesinin filogenetik ağacı 
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4.4 VvHSF ve VvHSP90 Genlerinin Hücre Altı Lokalizasyonunun, Gen 
Yapısının ve Korunmuş Motif Yapısının Tanımlanması 

VvHSF ve VvHSP90 genlerinin hücresel konumlarını tahmin etmek için CELLO 

v.2.5 kullanılmıştır. Sonuçlar tüm VvHSF genlerinin çekirdekte yer aldığını göstermiştir. 

VvHSP90 genleri için, çoğunluk sitoplazmada bulunmuştur, bazıları plazma 

membranında ve çekirdekte bulunmuştur. Özellikle, VvHSP90-20 endoplazmik 

retikulumda (ER) bulunan tek gen olmuştur. 

Çevrimiçi motif tanımlama aracı MEME'yi kullanarak, her protein ailesi için 

VvHSF ve VvHSP90 proteinlerinin yapısında 10 farklı korunmuş motif belirlenmiştir. 

Sonuçlar, en yakın ilişkili üyelerin benzer motif türünü, sayısını ve konumunu paylaştığını 

ve bu proteinler arasında olası işlevsel benzerlikler olduğunu göstermektedir. 

16 VvHSF proteininin tamamı için dört motif (motif 1, motif 2, motif 3 ve motif 

4) tutarlı bir şekilde mevcuttur. Motif 5, VvHSF-2, VvHSF-5, VvHSF-7, VvHSF-9, 

VvHSF-10, VvHSF-12 ve VvHSF-16 dışındaki proteinlerin çoğunda bulunmuştur. C 

grubunda (VvHSF-11 ve VvHSF-13'ten oluşan) proteinler aynı motifleri içermektedir. B 

grubundaki proteinler de aynı motif desenlerine sahip çiftlere sahip olduğu görülmüştür.  

VvHSF-6 ve VvHSF-4, VvHSF-14 ve VvHSF-3 gibi aynı motifleri paylaşmaktadır. 

Benzer şekilde, VvHSF-5 ve VvHSF-16 ile VvHSF-2 ve VvHSF-15 de benzer motiflere 

sahiptir. Bu gruplar içindeki diğer proteinler bir veya iki motifle farklılık göstermiştir. 

(Şekil 5) 
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Şekil 5. VvHSF ailesinin korunmuş motif organizasyonları 

 

VvHSP90 proteinlerinin motiflerinde de benzer bir model gözlenmiştir. Aynı grup 

içindeki proteinler benzer motif desenleri ve yapılar sergilemiştir. Örneğin, grup I'de 

VvHSP90-7 dışındaki tüm üyeler benzer bir motif yapısı oluşmuştur. Grup II'de, 

VvHSP90-20 ve VvHSP90-2 ile küçük farklılıklar bulunmasına rağmen, motif desenleri 

tutarlılık göstermiştir. Grup III'te, VvHSP90-4 ve VvHSP90-14, VvHSP90-8 ve 

VvHSP90-18 ve VvHSP90-10 ve VvHSP90-22 gibi alt üyeler de benzer motif desenleri 

sergilemiştir. (Şekil 6) 
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Şekil 6. VvHSP90 ailesinin korunmuş motif organizasyonları 

 

VvHSF ve VvHSP90 genlerinin yapısal özelliklerini daha iyi anlamak için 

ekzon/intron yapıları analiz edilmiştir. İntron sayısı VvHSF genleri arasında 1 ila 5 

arasında değişmekte olup, çoğunda bir intron bulunmaktadır. Ayrıca, her ikisi de şekil 

7'de gösterildiği gibi daha uzun intron uzunluğuna sahip olan VvHSF-3 ve VvHSF-6 

dışında intronlar yaklaşık olarak aynı boyuttadır. 
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Şekil 7. VvHSF genlerinin ekzon-intron bölgelerinin organizasyonu 

  

VvHSP90 genleri için intron sayısı 2 ila 20 arasında değişmektedir. VvHSP90-11, 

20 ile en yüksek intron sayısına sahiptir ve çoğu VvHSP90 geninde 5'ten fazla intron 

bulunmaktadır. Şekil 8 
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Şekil 8. VvHs90 genlerinin ekzon-intron bölgelerinin organizasyonu 

 

4.5 HSF ve HSP90 Proteinlerinin 3 Boyutlu Homoloji Modellemesi 

VVHSF ve VvHSP90 proteinlerinin 3 boyutlu tahmin edilen yapıları ≥90 güven 

seviyesi ve ≥75 benzerlik kriterleri ile belirlenmiştir. 

VvHSF ailesinden 6 proteinin yüksek homoloji ile modellendiği ve bu proteinlerin 

yapısına α-heliks katlanmasının hakim olduğu tespit edilmiştir (Şekil 9). 
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Şekil 9. VvHSF proteinlerinin öngörülen üç boyutlu yapıları 

 

VvHSP90 ailesinden 22 proteinin üç boyutlu yapısı ≥90 güven düzeyi ve ≥75 

benzerlik kriterlerine uygun olarak modellenmiştir. Modellenen proteinlerde α-heliks 

katlanma yapısının öne çıktığı görülmüştür (Şekil 10). 
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Şekil 10. VvHSP90 proteinlerinin öngörülen üç boyutlu yapıları 

 

4.6 VvHSF ve VvHSP90 Genlerini Hedef Alan miRNA'ların Tespit 
Edilmesi 

Arabidopsis thaliana'dan elde edilen veriler kullanılarak, VvHSF ve VvHSP 

genlerini hedefleyen miRNA'lar ve hedeflenen transkriptler psRNATarget veritabanında 

analiz edilmiştir.  

VvHSF genlerini hedefleyen miRNA'lar değerlendirildiğinde, 6 farklı genle 

ilişkilendirilen miR5021'in en çok hedeflenen miRNA olduğu tespit edilmiştir. VvHSF-6 

ise 30 farklı miRNA tarafından hedeflenerek en çok ilişkilendirilen gen olarak 

bulunmuştur (Şekil 11). 
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Şekil 11. VvHSF genlerini hedef alan miRNA'lar 
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VvHSP90 genleri ile miRNA'lar arasındaki ilişki incelendiğinde, VvHSP90-8 

geninin 36 hedefleme etkileşimi ile en çok hedeflenen gen olduğu belirlenmiştir. miR414, 

VvHSP90 ailesindeki 8 geni etkileyerek en çok VvHSP90 genini hedefleyen miRNA 

olmuştur. (Şekil 12) 

 

 

Şekil 12. VvHSP90 genlerini hedef alan miRNA'lar 
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4.7 VvHSF ve VvHSP90 genlerindeki Cis-etkili düzenleyici unsurların 
tanımlanması 

VvHSF ve VvHSP90 genlerinin transkripsiyonel düzenlemedeki işlev ve 

mekanizmalarını daha iyi anlamak için, PlantCARE veritabanı kullanılarak cis-acting 

elementler tanımlanmıştır. Bu elementler arasında absisik asit (ABA) duyarlı element 

(ABRE), gibberellin (GA) duyarlı elementler (P-box, GARE-motif ve TATC-box), oksin 

(IAA) duyarlı elementler (TGA-element, AuxRR-core ve TGA-box) ve jasmonik asit 

(MeJA) duyarlı elementler (CGTCA-motif ve TGACG-motif) gibi hormon yanıt 

elementleri bulunmaktadır. Ek olarak, düşük sıcaklığa duyarlı element (LTR), yaraya 

duyarlı element (WUN-motif), savunmaya duyarlı element (W kutusu) ve savunma ve 

strese duyarlı element (TC-zengin tekrarlar) dahil olmak üzere strese bağlı elementler 

tanımlanmıştır (Ek 3). 

Cis-etkili elementler tüm VvHSF ve VvHSP90 genlerinde bulunmuştur. Büyüme 

ve hormon tepkisi ile ilgili 100'den fazla element tespit edilmiştir. Özellikle, ışığa duyarlı 

elementlerle birlikte düşük sıcaklığa duyarlı elementler çoğu VvHSF genlerinde 

bulunmuştur. Ek olarak, VvHSP90 gen ailesinde stres, ışık ve sıcaklık tepkisi ile ilişkili 

200'den fazla element tanımlanmıştır (Ek 4), bu gen ailelerinin hormon, stres, ışık ve 

sıcaklık duyarlılığına dahil olabileceğini düşündürmektedir. Hem VvHSF hem de 

VvHSP90 protein ailelerinde diğer spesifik düzenleyici unsurlar da tanımlanmıştır. 
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5. TARTIŞMA VE SONUÇ 

 

5.1 VvHSF Ailesinin Biyoinformatik Analizleri 

Isı şoku transkripsiyon faktörleri (HSF) genellikle tüm bitkilerde bulunur ve 

çevresel stres faktörlerinin düzenlenmesinde önemli olduğu düşünülmektedir.  Bu 

araştırmada asma genomunun analizi sonucunda 16 VvHSF geni tespit edilmiştir. Daha 

önce mevcut genom verilerini kullanarak diğer üzüm çeşitlerinde yapılan geçmiş 

çalışmalardan, hem Vitis flexuoxa'da [91] ve Vitis davidii’de 19 HSF tanımlanmıştır [114]. 

Arabidopsis'te (Arabidopsis thaliana) 21 HSFs [29], Domateste (Solanum lycopersicum) 

27  tane [92], pirinçte (Oryza sativa) 28 adet [88], Elmada (Malus domestica) 36 [89], 

kabakta 36 [115], Japon kayısısında ve şeftalide 18 tane [116], [117] tanımlanmıştır.  

Asma genomunda tanımlanan HSF genlerinin sayısının önceki çalışmalara kıyasla daha 

düşük olduğu belirlenmiştir. Bunun olası bir nedeni, farklı üzüm türlerinin kullanılması 

(Vitis flexuoxa ve Vitis davidii Asya orijinli türlerdir) ve farklı çevresel koşullara 

adaptasyon gerekliliği olabilir. Ayrıca, VvHSF gen ailesi üyeleri belirli işlevleri yerine 

getiren daha az üyeye yol açan fonksiyonel bir uzmanlaşmaya uğramış olabilirler. 

Tanımlanan VvHSF proteinlerinin fizikokimyasal özellikleri incelendiğinde, 

molekül ağırlıklarının 22,99 - 58,81 kDa arasında değiştiği, teorik izoelektrik noktaları 

açısından çoğunlukla asidik pH'da oldukları tespit edilmiştir. Literatürde tanımlanan HSF 

proteinlerinin çoğunlukla asidik olduğu bulgusu verilerimizle örtüşmektedir [14], [115]. 

VvHSF genlerinin asma genomundaki 19 kromozomdan 11 kromozomda yer aldığı tespit 

edilmiştir. Bu genlerin kromozomlar üzerindeki yerleşimi, kromozom üzerinde dağılmış 

göründükleri için homojene yakın bulunmuştur. Bu durum, diğer bitki türlerinde görülen 

homojen kromozom dağılımıyla uyumlu görünmektedir [14], [115].   

Tanımlanan VvHSF proteinlerinin filogenetik ağacında, proteinlerin Grup A, Grup 

B ve Grup C olarak kümelendiği saptanmıştır. Bu durum, çeşitli bitkilerde HSF ile ilgili 

tüm çalışmalarda kaydedilenle aynıdır [14], [42], [90], [114], [118].  İntronlar gen 

ifadesini ve düzenlenmesini etkilediğinden, genlerdeki yapıların nasıl olduğunu bulmak 
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önemlidir. Filogenetik ağaçta aynı düğüme bağlı genlerin ekzon-intron diziliminin benzer 

olması da dikkat çekicidir. Her biri 2 intron içeren VvHSF-2, 11 ve 14 ve özellikle 5 intron 

içeren VvHSF-6 dışında VvHSF genleri genelinde tutarlı sayıda intron görülmüştür. 

Tutarlı intronların varlığı, bu genlerde ortak bir atasal kökene işaret edebilirken [119] ve 

diğer 5 üyede gözlemlenen varyasyon, gen duplikasyonu gibi daha yeni bir evrimsel 

değişikliği gösteriyor olabilir [120].  

Tüm VvHSF proteinleri tanımlanmış 1, 2, 3 ve 4 numaralı motifleri içermektedir. 

Ayrıca, aynı gruptaki VvHSF proteinlerinin benzer motif dağılım modelleri sergilediği 

görülmüştür. Dolayısıyla, bu proteinler aynı ailenin motifleri oldukları için gen ifadesini 

kontrol etmede önemli olan benzer özellikleri ve işlevleri paylaşmaktadırlar [121], [122]. 

Proteinlerde benzer motiflerin varlığı, paylaşılan işlevleri ile ilişkilidir. Bu aynı zamanda, 

benzer motiflerin aynı biyolojik süreçlerle ilişkilendirildiği ve yüksek fonksiyonel 

korumayı gösteren  çalışmalarla benzerdir [123]. Her alt gruptaki HSF üyelerinin benzer 

motiflere sahip olduğu Mısır (Zea mays L.) [124], Fasulye (Phaseolus vulgaris) [125], 

Populus trichocarpa [35] ve Şeftalide (Prunus persica) [117] görülmüştür. 

Tanımlanan 16 VvHSF geninin ağırlıklı olarak çekirdekte yer aldığı bulunmuştur. 

Bu çekirdek lokalizasyonu, HSF'lerin bilinen işlevleriyle uyumludur, HSF'lerin ısı şoku 

proteinlerinin ve diğer stres yanıt genlerinin ekspresyonunu düzenleyen transkripsiyon 

faktörleri olarak işlev gördüklerini göstermektedir [4], [30]. Bu genlerin çekirdekte 

bulunması, stres koşulları altında transkripsiyonel düzenlemedeki rollerini 

vurgulamaktadır. Önceki çalışmalar benzer şekilde diğer bitki türlerinde de HSF 

genlerinin nükleer lokalizasyonunu rapor etmiştir.  Mısır (Zea mays L.) üzerinde yapılan 

çalışmada, ağırlıklı olarak çekirdekte lokalize olan ve farklı streslere yanıt olarak hedef 

genlerin transkripsiyonunu başlatma işlevi gören HSF genleri tanımlanmıştır [124]. 

Kabak (Cucurbita moschata) ve Salatalıkta (Cucumis Sativus L.) yapılan  çalışmalarda, 

HSF genlerinin çoğunun da çekirdeğe lokalize olduğu ve burada soğuk stres, ısı stresi, 

hormonlar ve salisilik asit ekspresyonunun düzenlenmesinde rol oynadıkları bulunmuştur 

[14], [115]. HSF genlerinin çekirdekteki lokalizasyonu, transkripsiyonel düzenleyiciler 

olarak işlevleri için kritik bir öneme sahiptir. Bu genler çekirdekte bulunarak, ısı şoku 

proteinlerinin ve diğer koruyucu genlerin transkripsiyonunu aktive ederek ısı stresine hızlı 
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bir şekilde yanıt verebilir. Bu, termal strese hızlı ve etkili bir yanıt verilmesini sağlayarak 

bitkinin hücresel homeostazı sürdürmesine ve hasara karşı korunmasına yardımcı 

olmaktadır. 

HSF proteinlerinin bitkilerde düşük ve yüksek sıcaklık gibi abiyotik stres 

koşullarında düzenleyici rol oynadığı bilinmektedir [14]. VvHSF ailesinden 6 proteinin 

üç boyutlu yapısı ≥90 güven seviyesi ve ≥30 benzerlik kriterlerine uygun olarak 

modellenmiştir. Modellenen proteinlerde β-tabaka katmanları bulunmasına rağmen 

baskın yapının α-helikal katlanma olduğu görülmüştür. Çalışmamızda ve önceki 

çalışmalarda da, HSF yapısında yüksek oranda korunmuş DNA bağlanma alanının α-

heliks demeti ile karakterize edildiği görülmektedir. VvHSF genleri ve miRNA arasındaki 

ilişki analiz edildiğinde, VvHSF-6 gen transkriptlerinin en çok hedeflenen transkript 

olduğu ve miR5021'in VvHSF gen transkriptlerine en çok hedeflenen miRNA olduğu 

bulunmuştur. 

miR5021'in altı farklı VvHSF geniyle ilişkisi, Vitis vinifera'da termal stres 

tepkilerini kontrol eden düzenleyici ağdaki merkezi rolünü göstermektedir. Isı Şoku 

Faktörleri, bitki hücrelerini ısı stresinden kaynaklanan hasarlardan koruyan ısı şoku 

proteinlerinin (HSP'ler) ekspresyonunu aktive eden transkripsiyon faktörleridir. 

MiR5021, birden fazla HSF genini hedefleyerek bu önemli genlerin ifadesine regule 

edebilir ve böylece bitkinin ısı stresine tepkisini iyileştirebilir. Arabidopsis thaliana gibi 

model bitkilerde yapılan önceki çalışmalar miR5021'in strese yanıt yolaklarında yer 

aldığını göstermiştir [126]. Asmada, miR5021'in birden fazla HSF genini hedeflemesi 

benzer bir role işaret edebilir ve stres düzenlemesinde evrimsel olarak korunduğunu ve 

önemini ortaya koyabilir.  

Vitis vinifera'daki HSF genlerinde, ABRE, GA'ya duyarlı elemanlar (P-box, 

GARE-motif, TATC-box), oksin'e duyarlı elemanlar (TGA-element, AuxRR-core, TGA-

box) ve JA'ya duyarlı elemanlar (CGTCA-motif, TGACG-motif) dahil olmak üzere çeşitli 

hormona duyarlı elemanlar içerdikleri gözlemlenmiştir. Bu elementler, ABA, GA, oksin 

ve JA'nın bitki stres tepkileri ve gelişiminde önemli roller oynadığına dair bulgularla 

uyumlu olarak, HSF genlerinin birden fazla fitohormon tarafından düzenlendiğini 
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göstermektedir [127], [128]. LTR (Düşük sıcaklığa duyarlı eleman), ACE (ışık 

duyarlılığına dahil olan cis-etkili düzenleyici unsurlar ve TC-zengin tekrarlar (Savunma 

ve strese duyarlı eleman) gibi diğer unsurlar da tahmin edilmiştir. Bu elementlerin varlığı, 

VvHSF genlerinin farklı stres koşulları altında hızlı bir şekilde yanıt verebildiğini, 

fizyolojik ve metabolik dengeyi koruduğunu, olumsuz ortamların neden olduğu hasarı 

azalttığını ve üzümün normal büyümesini desteklediğini göstermiştir 

5.2 VvHSP90 Ailesinin Biyoinformatik Analizleri 

Üzümlerde HSP90 genlerinin genomunun yaygın olarak incelenmesi, bu genlerin 

daha iyi anlaşılması ve sınıflandırılması için büyük önem taşımaktadır; bir bitkinin stres 

yönetimindeki kritik rolleri nedeniyle özelliklerinin ve işlevlerinin anlaşılmasına yardımcı 

olabilir. Bu araştırmada, on üç kromozom üzerinde rastgele dağılmış 22 VvHSP90 tespit 

edilmiştir. Protein konumunun tahmini, VvHSP90 genlerinin çoğunun sitoplazma, plazma 

zarı ve mitokondride lokalize olduğunu göstermiştir (Ek 2), hücresel homeostaz, enerji 

metabolizması ve çoklu organellerde stres yanıt mekanizmalarında önemli bir rollerinin 

olduğunu göstermektedir [79], [129].  

Ekzon-intron konfigürasyonundaki varyasyon, çoklu gen ailelerinin evrimsel ve 

işlevsel analizi için önemli bir referanstır [130]. Bu çalışmada, 2 intron içeren VvHSP90-

8, 12, 18 ve 21 hariç gen üyeleri genellikle yüksek sayıda intron içermektedir. Daha az 

sayıda intron içeren ya da hiç içermeyen genlerin çeşitli stres koşullarında daha kolay 

aktive olduğu ya da hızlı yanıt verdiği belirtilmektedir [131]. Bununla beraber, diğer 

araştırmalardan elde edilen sonuçlar incelendiğinde intron sayısı ile genlerin ifade edilme 

oranı arasında pozitif bir korelasyon olduğu bildirilmiştir [132]. [133] Naa50 genindeki 

bir intronun silinmesinin Arabidopsis'in belirli dokularında ekspresyonunu azalttığını 

bulmuştur. Bu nedenle, VvHSP90 genleri genellikle yüksek sayıda intron içerdiğinden, 

çevresel stres aşamalarında yüksek intron sayısı ile gen ifadesinin yüzdesinin artırıldığı 

söylenebilir. 

HSP90 diğer proteinlerin katlanmasında ve stabilizasyonunda önemlidir [81]. Bu 

da bitkinin dış stres faktörlerine hızla yanıt vermesine yardımcı olmaktadır. VvHSP90 
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genleri için miRNA analizi yapıldığında, miR414'ün diğerlerine kıyasla daha fazla sayıda 

geni hedeflediği bulunmuştur. miRN414'ün turp bitkisinde (Raphanus sativus L.) tuz 

stresi yanıtının düzenlenmesinde rol oynadığı bildirilmiştir [134]. Bu özel miRNA'nın 

daha önce Arabidopsis thaliana ve Oryza sativa hariç diğer bitkilerin genomunda 

bulunmadığı bildirilmiş olmasına rağmen [135]; yeni çalışmalar ile beraber Şeker Otu 

(Stevia rebaudiana) gibi bitkilerde de saptanmıştır. [134], [136]. Elde edilen sonuçlar, bu 

miRNA'nın daha fazla VvHSP90 geniyle bağlandığını öngörmüştür. VvHSP90 genlerinin 

miRN414 ile olan yakın ilişkisi Vitis vinifera genomundaki varlığını gösterebilir.   

miR414 dışında, miR167 (miR167a, b, c, d, e, f) ailesinin Vitis vinifera'da birkaç 

HSP-90 genini hedef aldığı tahmin edilmiştir. Bu miRNA ailesi, bitkilerde stres tepkileri 

ve çeşitli gelişimsel süreçlerdeki önemli rolleri nedeniyle tarımsal üretimdeki önemli 

potansiyeli ile dikkat çekmektedir. miR167, bitki üreme organı gelişimi, çiçeklenme 

zamanı, tohum ve meyve gelişimi ve stres direncinin düzenlenmesinde rol oynamaktadır 

[137]. miR167'nin değeri birçok bitki türünde belirlenmiştir. Örneğin, mısır (Zea mays) 

[138], soya fasulyesi [139] ve pirinçte (Oryza sativa) [140], [141] miR617'nin kritik 

fizyolojik süreçleri düzenlediği bildirilmiştir. Bu çalışmalarda, miR167'nin mahsul 

verimliliğini ve stres toleransını artırmada geniş uygulanabilirliğini vurgulayarak, tarımda 

genetik iyileştirme için değerli bir hedef haline getirmektedir. 

VvHSP90 ailesi genlerinin CAREs analizi, bunların ışık duyarlılığı, düzenleyici 

unsurlar, promotör ve arttırıcı unsurlar, protein bağlama ve diğer gelişimsel duyarlı 

unsurlarla ilişkili olabileceğini göstermiştir. VvHSP90'da bulunan CARE'ler, 

VvHSP90'ların sadece strese duyarlı olmadığını, aynı zamanda ışık, hormonlar veya 

gelişim aşamaları tarafından düzenlenebilen birçok farklı süreçte de yer aldığını 

göstermektedir. VvHSP90 dizisinde transkripsiyon ve translasyon sürecini kontrol ettiği 

bilinen düzenleyici unsurların varlığı, gelişim ve çevresel tepkiler için önemlidir [142]. 

Benzer şekilde, VvHSP90 genlerinde gözlemlenen promotör ve çoğaltıcılar (enhancer), 

çeşitli çevresel faktörlere yanıt olarak gen ifadesinin düzenlenmesinde önemli bir rol 

oynamaktadır. Bulundukları genlere transkripsiyon faktörlerini (TF'ler) ve diğer 

düzenleyici proteinleri toplayarak gen ifadesinin etkinleştirilmesinde çok önemli bir rol 
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oynamaktadırlar [143]. Bu durum, VvHSP90 genlerinin, promotör bölgelerinde bol 

miktarda arttırıcı elementlerin varlığı stres tepkisindeki temel rolünü gösteriyor olabilir. 

Ek olarak, bu genlerde ABA'ya duyarlı elementlerin, LTRE'nin ve yaraya duyarlı 

elementlerin bulunması, Absisik asit (ABA), ışık ve yaraya yanıt olarak işlev görmelerinin 

muhtemel olduğunu göstermektedir. Bu da HSP90'ların çoklu streslerde önemli roller 

oynadığını göstermektedir [79]. Genel olarak, gen ifadesini düzenlemek için moleküler 

anahtarlar olarak işlev gören VvHSP90 genlerinde olduğu tahmin edilen cis elementleri, 

gelişim, stres tepkisi ve bitki evrimi gibi süreçleri etkileyen çok önemli unsurlardır. 

5.3 Sonuç 

Küresel iklim değişikliği ve artan sıcaklıklarla ilgili endişeler göz önüne 

alındığında, Isı Şoku Faktörleri (HSF'ler) ve Isı Şoku Proteinleri (HSP'ler) gibi 

termotolerans ile ilişkili proteinlerin anlaşılması giderek daha önemli hale gelmektedir. 

Bu proteinler, bitkilerin stres koşulları altında, özellikle de tarım ve bahçecilik alanlarında 

önemli bir sorun olan ısı stresi altında hayatta kalmalarına ve gelişmelerine yardımcı 

olmada kritik bir rol oynamaktadır. Bu çalışmada, asma (Vitis vinifera L.) genomundaki 

HSF ve HSP90 gen ailelerini analiz etmek için kapsamlı bir biyoinformatik yaklaşım 

kullanılmıştır. Bu analizler sonucunda, 16 VvHSF ve 15 VvHSP90 geni başarıyla 

tanımlanmıştır. Sonraki analizler kromozomal lokalizasyon, filogenetik ilişkiler, gen 

yapısı, korunmuş motifler, miRNA analizi ve cis-acting elementleri içermektedir. Bu 

analizler, VvHSF ve VvHSP90 gen ailelerinin özelliklerini ve evrimsel mekanizmalarını 

ortaya çıkarmayı amaçlamıştır. 

Kromozomal lokalizasyon analizi, bu genlerin asma kromozomları üzerindeki 

spesifik konumlarını ortaya koyarak genomik dağılımları hakkında bilgi sağlamıştır. 

Filogenetik analiz, HSF ve HSP90 genleri arasındaki evrimsel ilişkileri anlamaya 

yardımcı olmuş, potansiyel işlevsel çeşitlilikleri ve evrimsel korumayı göstermiştir. 

İntron-ekzon organizasyonunu içeren gen yapısı analizi, bu genlerin karmaşıklığı ve 

düzenleyici mekanizmaları hakkında önemli ipuçları sunmuştur. Korunmuş motifler ve 

cis-etkili elementler analizi, bu genlerin ısı stresine yanıtlarında önemli roller 
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oynayabilecek ortak işlevsel alanları ve düzenleyici dizileri vurgulamıştır. miRNA analizi, 

bu genlerin potansiyel transkripsiyon sonrası düzenlemelerini öne sürerek 

düzenlemelerine başka bir karmaşıklık katmanı eklemiştir. 

Bu bulgular, asmadaki ısı şok faktörleri ve ısı şok proteini 90 hakkındaki mevcut 

bilgi birikimine önemli katkılarda bulunabilecektir, HSF ve HSP90 gen ailelerinin üzüm 

gelişim süreçlerindeki ve çeşitli çevresel streslere yanıtlarındaki önemini göstermektedir. 

Detaylı biyoinformatik analiz, üzümde termotoleransın genetik ve biyoteknolojik 

yaklaşımlar aracılığıyla artırmayı hedefleyen gelecekteki araştırmalar için bir temel 

oluşturabilecektir. Gelecekteki çalışmalarda, farklı stres koşulları altında gen ifadesi 

çalışmaları gibi daha fazla deneysel doğrulama yapılması önem arz etmektedir. Bu 

çalışmalar, asmadaki VvHSF ve VvHSP90 genlerinin işlevsel önemi hakkında daha 

değerli bilgiler sağlayacaktır. Bu tür deneyler, gen ekspresyon modellerinin ısı stresi, 

kuraklık, tuzluluk ve diğer abiyotik streslere yanıt olarak analiz edilmesini içerebilir. 

Sonuç olarak, bu bilgiler strese toleransı artırılmış asma çeşitlerinin geliştirilmesine 

katkıda bulunarak iklim değişikliği karşısında sürdürülebilir bağcılığa önemli katkılar 

sağlayabilecektir. 
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EK 1 Vitis vinifera HSF Protein Kataloğu 

Gen Adı NCBI Adı 
Vitis vinifera genomundaki Fiziksel Pozisyonu 

pI 

Molecular 

ağırlığı 
(kDa) 

Karasızlık 
indeksi 

Kararsılık 
durumu 

Hücre Altı 
Lokalizasyonu Kromozom 

Başlangıç 
Pozisyonu (bp) 

Bitiş Pozisyonu 
(bp) 

Protein 

uzunluğu (aa) 

VvHsf-1 WJZ80590.1 1 5,705,089 5,708,546 415 5.16 48.06 43.46 kararsız Çekirdek 

VvHsf-2 WJZ82274.1 2 3,553,233 3,554,379 305 5.09 33.87 63.44 kararsız Çekirdek 

VvHsf-3 WJZ82734.1 2 9,647,820 9,659,198 496 4.93 54.38 55.95 kararsız Çekirdek 

VvHsf-4 WJZ87159.1 5 5,937,498 5,939,023 352 5.03 40.07 45.69 kararsız Çekirdek 

VvHsf-5 WJZ89601.1 6 18,561,642 18,562,930 285 7 33.07 52.04 kararsız Çekirdek 

VvHsf-6 WJZ90081.1 7 916,686 918,512 361 5.36 40.91 60.49 kararsız Çekirdek 

VvHsf-7 WJZ92012.1 7 27,492,249 27,494,258 286 5.17 31.79 41.57 kararsız Çekirdek 

VvHsf-8 WJZ93672.1 8 19,065,274 19,067,813 531 4.93 58.81 53.39 kararsız Çekirdek 

VvHsf-9 WJZ94127.1 8 23,345,986 23,347,000 242 6.37 27.78 60.77 kararsız Çekirdek 

VvHsf-10 WJZ96376.1 10 6,060,806 6,062,429 200 9.19 22.99 48.87 kararsız Çekirdek 

VvHsf-11 WJZ96581.1 10 8,320,540 8,322,280 448 5.15 50.88 53.52 kararsız Çekirdek 

VvHsf-12 WJZ97972.1 11 3,207,198 3,208,272 329 5.58 37.32 66.49 kararsız Çekirdek 

VvHsf-13 WJZ99030.1 12 2,074,578 2,077,186 442 5.51 50.10 55.98 kararsız Çekirdek 

VvHsf-14 WKA06189.1 16 1,749,831 1,753,268 512 5.45 56.84 59.52 kararsız Çekirdek 

VvHsf-15 WKA07149.1 16 20,980,991 20,981,864 262 8.35 29.26 53.88 kararsız Çekirdek 

VvHsf-16 WKA09942.1 18 8,676,901 8,678,135 363 8.09 40.18 53.86 kararsız Çekirdek 
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EK 2 Vitis vinifera HSP90 Protein Kataloğu 

Gen Adı NCBI Adı 
Vitis vinifera genomundaki Fiziksel Pozisyonu 

pI 
Molecular 

ağırlığı (kDa) 
Karasızlık 

indeksi 

Kararsılık 
durumu 

Hücre Altı 
Lokalizasyonu 

Kromozom 
Başlangıç 

Pozisyonu (bp) 

Bitiş Pozisyonu 
(bp) 

Protein 

uzunluğu (aa) 

VvHsp90-1 WJZ80607.1 1 5,948,566 5,957,360 1049 7.81 116.66 39.04 kararlı 
Sitoplazmik, 

Mitokondriyal 

VvHsp90-2 WJZ81351.1 1 20,567,976 20,578,648 792 4.92 90.47 46.39 kararsız Sitoplazmik 

VvHsp90-3 WJZ81702.1 1 25,885,560 25,890,835 1039 6.46 115.70 35.43 kararlı Plazma Membranı 

VvHsp90-4 WJZ85485.1 4 8,790,344 8,805,148 1012 5.08 113.52 50.17 kararsız Çekirdek 

VvHsp90-5 WJZ86212.1 4 21,674,910 21,685,120 1217 8.14 136.63 41.87 kararsız Plazma Membranı 

VvHsp90-6 WJZ86690.1 5 1,204,061 1,211,577 1129 5.66 125.57 48.03 kararsız Sitoplazmik 

VvHsp90-7 WJZ86854.1 5 2,851,708 2,854,891 369 6.17 41.74 49.87 kararsız Sitoplazmik 

VvHsp90-8 WJZ87265.1 5 7,319,812 7,322,957 764 7.87 84.83 37.55 kararlı Plazma Membranı 

VvHsp90-9 WJZ88549.1 6 1,943,990 1,951,549 673 9.15 76.09 43.32 kararsız Çekirdek 

VvHsp90-10 WJZ90399.1 7 3,842,358 3,846,797 636 6.46 71.06 38.67 kararlı Plazma Membranı 

VvHsp90-11 WJZ93801.1 8 20,250,044 20,273,832 721 8.01 80.37 36.8 kararlı 
Mitokondriyal, 

Sitoplazmik 

VvHsp90-12 WJZ96007.1 10 2,356,076 2,359,636 699 4.99 80.01 37.61 kararlı Sitoplazmik 

VvHsp90-13 WJZ96681.1 10 9,750,398 9,760,505 1124 5.9 125.07 45.39 kararsız Sitoplazmik 

VvHsp90-14 WJZ99697.1 12 9,091,121 9,098,864 1272 7.38 141.68 40.64 kararsız 

Çekirdek, Plazma 
Membranı, 
Mitokondriyal 

VvHsp90-15 WJZ99735.1 12 9,439,545 9,444,876 1118 5.67 124.05 48.63 kararsız Sitoplazmik 

VvHsp90-16 WKA02365.1 13 27,712,567 27,719,365 1489 6.89 167.38 41.81 kararsız Çekirdek 

VvHsp90-17 WKA02569.1 14 187,419 192,668 1124 6.01 124.35 42.95 kararsız Sitoplazmik 

VvHsp90-18 WKA03259.1 14 8,882,402 8,886,045 760 8.05 84.93 40.15 kararsız Plazma Membranı 

VvHsp90-19 WKA07299.1 16 22,992,387 22,995,188 704 4.96 80.87 38.05 kararlı Sitoplazmik 

VvHsp90-20 WKA10323.1 18 12,437,553 12,443,228 818 4.87 93.22 34.04 kararlı ER 

VvHsp90-21 WKA12686.1 19 9,219,578 9,222,817 704 5 80.85 38.06 kararlı Sitoplazmik 

VvHsp90-22 WKA13051.1 19 19,690,778 19,715,979 742 6.44 82.96 38.76 kararlı Plazma Membranı 
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EK 3. Vitis vinifera HSF genlerinin Cis-etkili unsurları 

Gen Adı Unsurlar Açıklama Gen Adı Unsurlar Açıklama 

VvHsf1 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf16 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 

civarındaki çekirdek promotör 
elementi 

VvHsf1 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf16 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf1 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf16 TGA-element oksin duyarlı eleman 

VvHsf1 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol oynayan 
cis-etkili element VvHsf2 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf1 TGA-element oksin duyarlı eleman VvHsf2 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf1 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf2 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf1 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 civarındaki 
çekirdek promotör elementi VvHsf2 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf10 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf2 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf10 TATC-box 

gibberellin duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf2 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf10 GARE-motif gibberellin duyarlı element VvHsf2 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 

civarındaki çekirdek promotör 
elementi 

VvHsf10 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 civarındaki 
çekirdek promotör elementi VvHsf2 TGA-element oksin duyarlı eleman 

VvHsf11 P-box gibberellin duyarlı element VvHsf3 P-box gibberellin duyarlı element 

VvHsf11 TGA-element oksin duyarlı eleman VvHsf3 GARE-motif gibberellin duyarlı element 

VvHsf11 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf3 G-Box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf11 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 civarındaki 
çekirdek promotör elementi VvHsf3 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 

civarındaki çekirdek promotör 
elementi 

VvHsf11 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf3 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 
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EK 3’ün devamı, 

VvHsf11 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf3 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf11 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf4 GARE-motif gibberellin duyarlı element 

VvHsf12 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf4 TGA-element oksin duyarlı eleman 

VvHsf12 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf4 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 

civarındaki çekirdek promotör 
elementi 

VvHsf12 TGA-element oksin duyarlı eleman VvHsf4 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf12 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf4 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf12 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 civarındaki 
çekirdek promotör elementi VvHsf4 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf13 GARE-motif gibberellin duyarlı element VvHsf4 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf13 P-box gibberellin duyarlı element VvHsf5 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf13 TATC-box 

gibberellin duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf5 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf13 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 civarındaki 
çekirdek promotör elementi VvHsf5 P-box gibberellin duyarlı element 

VvHsf13 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf5 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 

civarındaki çekirdek promotör 
elementi 

VvHsf13 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf5 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf13 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf6 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 

civarındaki çekirdek promotör 
elementi 

VvHsf13 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf6 G-Box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf13 AuxRR-core 

oksin duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf6 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 
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EK 3’ün devamı, 

VvHsf14 TATC-box 

gibberellin duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf6 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf14 P-box gibberellin duyarlı element VvHsf6 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf14 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 civarındaki 
çekirdek promotör elementi VvHsf6 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf15 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 civarındaki 
çekirdek promotör elementi VvHsf6 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf15 G-Box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf7 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf15 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf7 G-Box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf15 TGA-element oksin duyarlı eleman VvHsf7 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 

civarındaki çekirdek promotör 
elementi 

VvHsf15 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf7 TGA-element oksin duyarlı eleman 

VvHsf15 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol oynayan 
cis-etkili element VvHsf7 GARE-motif gibberellin duyarlı element 

VvHsf15 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf7 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf15 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf7 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf15 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf7 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf16 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf8 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 

civarındaki çekirdek promotör 
elementi 

VvHsf16 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf8 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf16 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf8 TATC-box 

gibberellin duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf8 P-box gibberellin duyarlı element VvHsf9 ACE 

ışık duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element 
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EK 3’ün devamı, 

VvHsf8 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol oynayan 
cis-etkili element VvHsf9 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf8 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsf9 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf8 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf9 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 

VvHsf9 TATC-box 

gibberellin duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsf9 AuxRR-core 

oksin duyarlılığında rol oynayan 
cis-etkili düzenleyici unsur 

VvHsf9 TGA-element oksin duyarlı eleman VvHsf9 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol 
oynayan cis-etkili element 

VvHsf9 TATA-box 

transkripsiyon başlangıcının -30 civarındaki 
çekirdek promotör elementi VvHsf9 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-

etkili düzenleyici unsur 
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EK 4. Vitis vinifera HSP90 genlerinin Cis-etkili unsurları 

Gen Adı Unsurlar Açıklama Gen Adı Unsurlar Açıklama 

VvHsp90-1 G-Box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-17 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-1 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-17 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-1 P-box gibberellin duyarlı element VvHsp90-17 TGA-element oksin duyarlı eleman 

VvHsp90-1 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-18 GARE-motif gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-1 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-18 P-box gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-1 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol oynayan 
cis-etkili element VvHsp90-18 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-1 TATC-box 

gibberellin duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-18 G-Box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili düzenleyici 
unsur 

VvHsp90-1 GARE-motif gibberellin duyarlı element VvHsp90-18 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-1 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-18 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element 

VvHsp90-10 AuxRR-core 

oksin duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-19 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-10 ACE 

ışık duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element VvHsp90-19 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-10 G-Box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-19 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element 

VvHsp90-10 P-box gibberellin duyarlı element VvHsp90-2 GARE-motif gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-10 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-2 P-box gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-10 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-2 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili düzenleyici 
unsur 

VvHsp90-10 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-2 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 
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EK 4’ün devamı, 

VvHsp90-10 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan 
cis-etkili element VvHsp90-20 G-Box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili düzenleyici 
unsur 

VvHsp90-10 SARE 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-20 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-10 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-20 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-10 GARE-motif gibberellin duyarlı element VvHsp90-20 GARE-motif gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-11 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-20 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-11 WUN-motif yaraya duyarlı eleman VvHsp90-20 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-11 TATC-box 

gibberellin duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-21 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-11 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol oynayan 
cis-etkili element VvHsp90-21 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili düzenleyici 
unsur 

VvHsp90-11 GARE-motif gibberellin duyarlı element VvHsp90-21 P-box gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-11 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-21 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-11 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-21 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element 

VvHsp90-12 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-21 WUN-motif yaraya duyarlı eleman 

VvHsp90-12 GARE-motif gibberellin duyarlı element VvHsp90-21 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-12 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-22 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element 

VvHsp90-12 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-22 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-13 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-22 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili düzenleyici 
unsur 

VvHsp90-13 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-22 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-13 GARE-motif gibberellin duyarlı element VvHsp90-22 GARE-motif gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-13 TATC-box 

gibberellin duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-22 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 
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EK 4’ün devamı, 

VvHsp90-13 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-22 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element 

VvHsp90-13 AuxRR-core 

oksin duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-3 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-13 P-box gibberellin duyarlı element VvHsp90-3 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili düzenleyici 
unsur 

VvHsp90-13 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-3 TATC-box 

gibberellin duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-13 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-3 AuxRR-core 

oksin duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-14 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-3 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-14 P-box gibberellin duyarlı element VvHsp90-3 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-14 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-3 P-box gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-14 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan 
cis-etkili element VvHsp90-4 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-14 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-4 GARE-motif gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-14 TGA-element oksin duyarlı eleman VvHsp90-4 P-box gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-14 GARE-motif gibberellin duyarlı element VvHsp90-4 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili düzenleyici 
unsur 

VvHsp90-14 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-4 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-14 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-4 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-14 TATC-box 

gibberellin duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-4 TGA-element oksin duyarlı eleman 

VvHsp90-15 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-5 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element 

VvHsp90-15 GARE-motif gibberellin duyarlı element VvHsp90-5 WUN-motif yaraya duyarlı eleman 

VvHsp90-15 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol oynayan 
cis-etkili element VvHsp90-5 GARE-motif gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-15 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-5 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili düzenleyici 
unsur 



57 

 

EK 4’ün devamı, 

VvHsp90-15 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan 
cis-etkili element VvHsp90-5 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-15 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-5 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-15 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-5 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element 

VvHsp90-15 P-box gibberellin duyarlı element VvHsp90-6 ACE ışık duyarlılığında rol oynayan cis-etkili element 

VvHsp90-15 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-6 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-15 AuxRR-core 

oksin duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-6 P-box gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-16 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-6 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-16 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-6 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element 

VvHsp90-16 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-6 TGA-element oksin duyarlı eleman 

VvHsp90-16 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol oynayan 
cis-etkili element VvHsp90-6 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-16 GARE-motif gibberellin duyarlı element VvHsp90-6 GARE-motif gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-16 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-6 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili düzenleyici 
unsur 

VvHsp90-16 TGA-element oksin duyarlı eleman VvHsp90-6 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element 

VvHsp90-16 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-7 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-16 ACA-motif 

gapA’nın ışık duyarlılığı ile ilgili kısmı 
(gapA-CMA1) VvHsp90-7 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-16 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan 
cis-etkili element VvHsp90-7 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili düzenleyici 
unsur 

VvHsp90-17 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-7 P-box gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-17 G-box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-7 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-17 GARE-motif gibberellin duyarlı element VvHsp90-8 GARE-motif gibberellin duyarlı element 
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EK 4’ün devamı, 

VvHsp90-17 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-8 TCA-element 

salisilik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-8 CGTCA-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-8 LTR 

Düşük sıcaklık duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element 

VvHsp90-8 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-9 TC-rich repeats 

savunma ve stres duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element 

VvHsp90-8 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-9 GARE-motif gibberellin duyarlı element 

VvHsp90-8 P-box gibberellin duyarlı element VvHsp90-9 TGACG-motif 

MeJA duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur 

VvHsp90-9 G-Box 

ışık duyarlılığına dahil olan cis-etkili 

düzenleyici unsur VvHsp90-9 ABRE 

absisik asit duyarlılığında rol oynayan cis-etkili 

element 

VvHsp90-9 TATC-box 

gibberellin duyarlılığında rol oynayan cis-

etkili element VvHsp90-9 TGA-element oksin duyarlı eleman 

 


