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KISA OZET

ikincil (sekonder) metabolitlerin (bitki metabolizma igin ikinci
derecede 6nemli maddeler) farkh bir grubu, merhalvanlarin odunsu
bitkilerle beslenmesini engellemektedir. Bununlaaber, butin ikincil
metabolitler git derecede etkili olan caydirici maddelergitlerdir ve
beslenmeyi engelleyiciler olarak bu maddelerin letkikendi yapisal
ozellikleriyle iliskilidir. Ikincil metabolitlerin caydiricifiinin temelindeki
fizyolojik sebep yeterince arjdamamasina gamen, eldeki mevcut
bilgiler, zehirlenme etkisinin sindirimin engelleesinden c¢ok daha
Onemli old@gunu gostermektedir.

Kaynak kisitlilgl, odunsu bitkilerin ikincil metabolit Gretimini
etkilemektedir. Verimsiz yam alanlarina adapte olan tdrler, verimli
yasam alanlarina adapte olan turlerden kimyasal oldedia fazla toksik
madde icermektedir. Kaynak kisitghh ayrica karbon temelli
metabolitlerin Gretiminin artmasina ve azot icerencil metabolitlerin
Uretiminin azalmasina yol acarak besi maddesi Istrkgnyasal
savunmanin fenolojik gostergesini etkilemektediik Istresi ise bu
maddelerin Uretiminde ters etkilere sahiptir.

Ayrica memelilerin otlamasi, odunsu bitkilerin kiasal savunma
mekanizmalarini etkilemektedir. Otlanma, bazi ddewda bitkinin
savunma mekanizmasinin artmasina ve bazi durumtadazalmasina
neden olmaktadir. Memeli hayvanlarin otlamasiniunsd bitkilerin
kimyasal savunma mekanizmalariniggérebilmesi halinde meydana
gelen G¢ durum burada tgritmaktadir.

Anahtar Kelimeler: Kimyasal Savunmakincil Metabolit, Odunsu Bitki.
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ABSTRACT

A diverse array of secondary metabolites detergifigeby mammals on
woody plants. However, not all secondary metab®litge equally
deterrent and the potencies of these substancastifsedents is related
to their structures. Although the physiological sea underlying

deterrence by secondary metabolites is not welersidod, the available
evidence indicates that toxicity is more importaiian digestion

inhibition.

Resource limitation influences the production ofs®lary metabolites
by woody plants. Species that are adapted to unptog habitats are
more chemically defended than species that aretediap productive

habitats. Resource limitation also affects the phgoic expression of
chemical defense with nutrient stress favoringeased production of
carbon-based secondary metabolites and reducedgti@a of nitrogen-

containing secondary metabolites. Light stressth@®pposite effects on
the production of these substances.

Herbivory by mammals also affects the chemical msfe of woody
plants. In some cases browsing results in incredséehse and in others
decreased defense. Three circumstances of woodis@ee discussed.
Key Words: Chemical Defense, Secondary Metabolite, Woody Plant




1. GIRIS

Memeli otgul hayvanlarin yem sec¢imi hakkindaki temhkalar, besin veya
enerji aliminin optimizasyonu Uzerinde dugtun (WESTOBY, 1974,
BELOVSKY, 1978). Bu teorik kapsam, kidaygiller ve bgdayqgil
benzeri bitkiler (graminoid) ile bunlarla otlayan emeli otcullar
arasindaki etkilgmleri yorumlamada faydali olmaktadir (SINCLAIR ve
ark., 1975). Bununla birlikte, bu teorik kapsam neéinotcullarin nicin
mevcut kullanilabilir odunsu bitkilerden ziyade bikée bazi odunsu
bitkilerle beslendiini aciklayamamaktadir (BRYANT ve KUROPAT,
1980, OWEN-SMITH ve NOVELLIE, 1982). Bu yetersizildamaya
yanit olarak graminoidlere kiyasla, odunsu bitkieki ikincil
metabolitlerin oldukga yuksek konsantrasyonlaribun duruma neden
oldugu soylenebilir (BRYANT ve ark., 1991b). Belirli it
topluluklarini barindiran Kuzey kutbundan tropikdllgelere kadar olan
yerlerde koruyucu ikincil metabolitlerden kacinmalem veya enerji
seciminden ziyade memeli otcullarin segici otlamesdaha 6énemli bir
sebebidir (PALO ve ROBBINS’in yeniden incelemes91}

Odunsu bitkilerde otcul memelilerin secici otlanmasaciklamak icin
gelecekte yapilacak ggrmler, otcul memelilere kar olan kimyasal
savunmasekillerini de kapsamalidir. Bu durum, koruyucu melddn
teshisini ve onlarin faaliyegekillerinin aydinlatiimasini gerektirmektedir.
Ayrica, koruyucu maddelerin Uretimini  etkileyen té#erin
anlgilmasini da gerektirecektir. Biz burada, odunsiileit ve bunlarla
otlayan memeli hayvanlar arasindaki kimyasal egkiiéerin bu yonlerini
dikkate almaktayiz.

2. MEMELI OTCULLARA KAR $I BITKILERIN KIMYASAL
SAVUNMA MEKAN iZMALARI

2.1. Kimyasal Savunma Mekanizmasinin Ozelli  §i

Yaklasik on yil 6nce, memeli otcullara kabitkilerin kimyasal savunma
mekanizmasi hakkindaki bilgi, ikincil metabolitleri(6rnein; recine,
fenolll bilesikler, alkaloitler) dgisik siniflarinin yg@unluklarinin otcul
hayvanlarin bitki tiketimiyle siklikla ters gkili oldugu distincesiyle



sinirhydr (FREELAND ve JANZEN, 1974, BRYANT ve KUBPAT,
1980, VAN SOEST, 1982, ROBBINS, 1983). Ayrica, mélaee kasgi
bitkilerin savunmasinda toksinlerin oyngdipotansiyel rol de fark
edilmistir (FREELAND ve JANZEN, 1974) ve bazi bireysel Wit
metabolitlerinin  savunma  amaciyla  varagidu kanitlanmgtir
(ROSENTHAL ve JANZEN, 1979).

Son on yilda kimyacilar, molekiler temele dayakniklere yonelerek,
memeli otcullara kar bitkilerin kimyasal savunma mekanizmalari
konusundaki dgiinceye 2sekilde etkide bulunmyardir (REICHARDT
ve ark., 1987). Bunlardan birincisi, bir bitkinimmkyasal niteliklerine bir
hayvanin gostermai oldugu tepki, bitkilerin icerdéi genel madde
siniflarina dgil 6zel kimyasal maddelere dayandiriimahdiikinci
distnce ise, bir memeli hayvanin bir bitkiden kaginmasya onu
reddetmesi; (1)bitki dokularindaki bazi gerekli t#rbesin elementlerinin
eksikligine veya (2)lezzetsiz olan veya memeli hayvannyolgjisini
zararll sekilde etkileyen belirli fitokimyasallarin (bitkisekimyasal
maddeler) varfiina dayandiriimalidir. Ayrica, kimyasal savunma
mekanizmasina #kin bu iki disince ayni maddelere @ianh da
bagimsiz da olabilir. Busekildeki kimyasal dgiince tarzi ardgirmalarin
yonuanu, fitokimyasal siniflardan bitki/hayvan egkimine neden olan
0zel kimyasal maddelere yonlendigtim.

Muhtemelen en iyi incelenmibitki/memeli hayvan arasinda ean
kimyasal etkilgim, kisi dormant geciren kuzeyin odunsu bitkileriyle kar
ayakkabili yaban tgani (Lepus americanus) arasinda olmaktadir. Kar
ayakkabili yaban taganlari, ksin odunsu bitkileri tiketimlerinde
bitkilerin gelisme formlarina (yapraklarini doéken tirlere oranlar he
zaman yel olan turler), bitki turlerine, bitki gedim safhalarina
(yetiskinlere oranla genc¢ olanlar) ve bitki kisimlarinérg ¢cok segcici
davranmaktadirlar (BRYANT ve KUROPAT, 1980). Bgekildeki
seciciligin - bircok yonleri ikincil metabolitlerle ikilidir ve bu
ili skilerden ortaya ¢ikan durumlari incelemede faydkehaktadir.

Kar ayakkabili yaban tasnlarina kay odunsu bitkilerin kimyasal
savunmalarinin en dikkat cekici 6zgili yenilmekten caydiran quk
molekdl airhkh fitokimyasallarin ¢ok cgtli olmasidir. Bireysel
monoterpenler (SINCLAIR ve ark., 1988a, REICHARDe \ark.,



1990b), triterpenler (REICHARDT ve ark., 1984) veendller
(CLAUSEN ve ark., 1986, JOGIA ve ark., 1989) artaasi gic
biyosentetik kdkenli g@ier maddelerin yapil gibi yaban tayanlarini
bitkiyi yemekten alikoyarlar (REICHARDT ve ark.,9@a).

Bununla birlikte, bu genel biyosentetik siniflarait abutin
fitokimyasallarin benzer faaliyetlere sahip oln@adda c¢ok agiktir.
Ornezin; kafur, beyaz ladin gacinin Picea glauca: Moench, Voss)
kimyasal savunmasina katkida bulunur, fakat yapdatak kafura
benzeyen monoterpen bornil asetat ise ayeviiyapmaz (SINCLAIR ve
ark., 1988a). Benzersekilde, REICHARDT ve ark., (1990b)'nin
bildirdigine gore balsam kavakgacinin Populus balsamifera L.)
tomurcuklarinda téis edilms 6 monoterpenden sadece cineol, bitkinin
tawanlara lezzetsiz gelmesinde ©Onemli katkida bulunBavunma
kimyasallari icin strikttr-faaliyet arasinda yakoir iliski bulundiwgu
distncesi, benzer camalar tarafindan daha ileriye gotirilgtiir.
Ornegin; pinosilvin glcli bir caydiricidir, pinosilvin etil eter etkilidir,
fakat daha az kuvvetlidir ve pinosilvin dimetil etse hemen hemen
neredeyse etkisizdir (CLAUSEN ve ark., 1986). Bengkilde, gencg
balsam kavak gacinda bulunan 2,4,6 trihidroksidihidrokalkon, yaba
tawanlarini caydirmaktadir (JOGIA ve ark., 1989), takail kizilagacta
(Alnus crispa subsp.crispa; Ait., Pursh) bulunan yapisal olarak benzer
yapida olan pinostrobin ise ayni etkiyi yapmamakt#@LAUSEN ve
ark., 1986).

Otlamaya kan odunsu bitkilerin kimyasal savunmgekli, bireysel
metabolitlerin konsantrasyonlari ve potansiyell@rirsonucu olmakla
birlikte, herhangi bir bitkide bu durum oldukca kpleks olabilir. Bunun
tipik Ornezi, yaban tayanlarina kap balsam kavak gacinin kimyasal
savunma mekanizmasidir. JOGIA ve ark., (1989), olgjtkilere nazaran
geng olan bitkilerin savunmasinda oncelikli olarakoynayan maddenin
2,4,6 trihidroksidihidrokalkon oldiunu digiinmektedir. Dger taraftan,
REICHARDT ve ark., (1990b), genc ve olgun kavaagari arasindaki
lezzetlilik farkinin genellikle iki gelime gamasindaki salikaldehid ve 6-
hidroksisikloheksenon’un konsantrasyon farklilikia bal oldugunu
iddia etmektedir. Bu iki ¢cama birlikte de&erlendirildiginde, bireysel
fitokimyasallar s6z konusu olmasinagmeen, genc kavak gaclarinin
kimyasal savunmasinin bir dizi metabolitlerin ek&im ve/veya



sinerjistik (birlikte calgan) etkilerinin bir sonucu oldunu ortaya
koymaktadir.

2.2. Duguk Molekdl A girlikli Savunma Mekanizmalarin
Fizyolojik Etkileri

Onemli bir husus da, secici yemleme icin belirtifeayolojik hususlarin
caydiricilikla kagilikli ili skili olmasidir. Her ne kadar birbirleriyle
Ortisse de, kimyasal savunma mekanizmalari 6zel toksimdinde ve
sindirim  inhibitorleri  (engelleyicileri) olarak gplandiriimslardir
(FEENY, 1976, RHOADES ve CATES, 1976). Deneysel itan
memeliler i¢in diglik molekdl &irlikli metabolitlerin caydirici toksinler
olduklarini gostermektedir. Orpim; kar ayakkabili yaban tganlari
(REICHARDT ve ark., 1984, 1990a,b), microtine keyem hayvanlari
(BAZLI ve JUNG, 1980, JUNG ve BATZLI, 1981) ve calnyruklu gac
sicanlarina Neotoma lepida) (MEYER ve KARAZOV, 1989) yuksek
konsantrasyonlu bu maddeleri iceren fidan gac#arin lezzetsiz olan
surgunleri veya bu ga¢ kisimlarinin 6zleriyle birlikte suni besinler
verildiginde, hayvanlar y@ma pay! ihtiyaclarindan dahasdida miktarda
yem tuketmglerdir. Bu sonugclar, protein-karbonhidrat sindinmm
engellenmesinden daha c¢ok besin aliminin azaltijieagehirlenmeden
kacinildgini gostermektedir (BRYANT ve ark., 1991c, MEYER ve
KARAZOV, 1991). MEYER ve KARAZOV, (1989) tarafindayapilan
kreozot calisininl(arrea tridentata; Moc. Ses. ExDC., Vail.) caydirici
fenolik recineleri Uzerindeki ¢camayla da desteklenstir. Bu recineler
in vitro protein sindirimi (yapay ortamdaki sindi) acisindan c¢ok
kompleks yapida olmalarina graen (RHOADES ve CATES, 1976),
normalsartlarda kreozot ¢alisini yiyebilegag siganinin in vivo protein
sindirimini (yasayan organizmadaki sindirim) etkilememektedir. Yfaba
tawanlart yuksek konsantrasyonlarda caydirici kimyasaliceren
herdem ygil kozalakh gaclari ve hg agacinin siurgunlerini yediklerinde,
digkilarindaki azot kaybi artmaktadir (REICHARDT vek.ar1984,
SINCLAIR ve ark., 1988b). Ancak, idrardaki buyukaodaki sodyum ve
azot kaybi (PEHRSON, 1983a,b,; REICHARDT ve arkog84) ise
bobrezin calsmasinin toksik engellenmesini ve artan detoksifikasi
(zehirlenmenin giderilgiini) gostermektedir.



2.3. Memeli Hayvanlara Kar g1 Koruyucu Olan Tanenler

Memeli hayvanlara kar kimyasal koruyucu olan @ik molektl girlikli
metabolitlerin 6nemi anjaldiginda, koruyucu olarak tanenlere bakia
desismeye balamistir. Tanenler genel olarak proteinleri gymmaya
yetenekli yiksek molekil galikh (>500 amu) suda c¢o6zinebilen
polifenoller olarak tanimlanirlar. 1980’li yillaribasinda tanenlerin 2
genel tipi bilinmekteydi; Bunlar, kondense gymlastiriimis) ve hidrolize
(hidrolize olabilen) tanenlerdir. Bununla birlikte, zamanlar, kondense
tanenlere kar hidrolize tanenler ginda, tanenlerin yapisal unsurlari
ekolojik calsmalarda nadiren dikkate alingtir. Clnkd tanenlerin
miktarinin tanenlerin kalitesinden daha 6nemli @ldwdisUnulmudstar.
(FEENY, 1976, RHOADES ve CATES, 1976).

sekilde aydinlatiimgtir. Bir zamanlar tanen izolasyonlarinin ¢ok zaHmet
oldugu disundlmekteydi, ginimuizde ise by kolayca hatta blyuk
Olceklerde yapilmaktadir (PROVENZA ve ark., 199%pnuc¢ olarak,
ticari tanimlamalarin veya analitikléemler icin standartlarin kullanimi,
ilgili  bitkilerden izole edilmg nitelikli tanenlerle kismen yer
desistirmektedir (HAGGERMAN ve BUTLER, 1989). Bu yakia,
yenilmekten caydiricilar olan yapisal olarak farkkdindense tanenlerin
etkinliklerinin ¢ok caitli oldugunu gosterngtir (CLAUSEN ve ark.,
1990).

Tanenlerin memeli hayvanlarda 6ncelikli olarak ginai engelleyici etki
yaptgl iddiasi targmalidir. Kondense tanen iceren bitkilerin bilingli
olarak az miktarda yenilmesi, sindirimin engellesigks ilgili olarak
direkt iligkili degildir. Gercektende, memeli hayvanlar tanen iceren
bitkileri yemeyebilirler, ¢unki tanenler kirgigd, halsizlge neden
olurlar, tanenler ayrica protein veya hicre duvmlesenleri ile iligkili
degildirler (PROVENZA ve ark.,, 1991). Kondense taneime
depolimerizasyonu, 0zellikle de procyanidin’ler (MENGWAY ve
MCGRAW, 1983), cgu memeli otcul hayvanin sindirim sistemi
bolumlerindekine benzer asidilsartlar altinda kolayca meydana
gelmektedir (BUTLER ve ark., 1986, CLAUSEN ve ar990). Bu
yluzden, bazi kondense tanenlerin memeli hayvaglartoksik oldgu
ortaya ¢ikmaktadir (BUTLER ve ark., 1986, PROVENv#&ark., 1991).



3. KAYNAK KISITLILI I VE DEJENERASYONA KAR §l
ODUNSU BITKILERIN EVRIMSEL TEPKILERI

3.1. Kalitsal Yava s Buyume

Verimsiz c¢orak toprak, kurak toprak, golgelik yeibigkisith yasam
alanlarinin tipik bitkileri, hizli buyuimeyi desteilecek yeterli kaynaklari
genellikle bulamazlar. Kaynak kisitilna bitkilerin ilk evrimsel tepkisi,
disik maksimum potansiyele sahip buyime hizi ghonu (GRIME,
1977, CHAPIN, 1980). Buna ek olarak, yauaiyuyen turler, genellikle
mineral besinleri alim kabiliyetini sinirlandirantsdk besin alim
kapasitesine (CHAPIN, 1980) ve karbon alim kabitliyiesinirlandiran
dUsUk bir fotosentez oranina sahiptirler (PEARCY \e at987).

Dusik maksimum potansiyele sahip buyime hizi, kaymakia
oldugunda bitkiye secici olarak avantajgtamasina karlik (GRIME,
1977, CHAPIN, 1980), ortamda otcul hayvanlar buluyfwhda ise
dezavantaj ggamaktadir. Belirli sayidaki otcullar, ana kaynakha
cogunu ve hizh buyiyen tarlerden daha cok yakéayuyen tirlerin net
dretimlerini yok ederler (COLEY ve ark., 1985). Aga, yava buylyen
turlerin besin alimi ve karbon fiksasyonundaki sinolan kabiliyeti,
otcullarin bitkiye zarar vermesinden sonra bitkiterar buylimesi icin
gerekli besin kaynaklarini alim kabiliyetini de Hmeaktadir (BRYANT
ve ark., 1983). Sonuc¢ olarak, mevcut kaynaklar itttk normal
bldyumesini sinirlagh icin, otcullari caydirmak icin bitkinin savunma
gelistirme secimi artmaktadir (BRYANT ve ark., 1983, 0¥ ve ark.,
1985).

Buna kasilik, verimli yasam alanlarinda evrim gecirgnolan bitki ttrleri,
komsulariyla rekabet edebilmek ve mevcut kaynaklararhnaidabilmek
icin hizli bayime 6zellikleri nedeniyle seleksiyonagramslardir
(GRIME, 1977, CHAPIN, 1980). Bu yam alanlarinda, enerjik olarak
masrafll kimyasal savunmadan daha ¢ok biuylimed&tdiarak karbon
kazanimi icin guclu bir seleksiyon vardir. Hizhyigren tarler genellikle
yuksek bir yaprak ve sirgin yenileme oranina sahigtzli yaprak ve
surgin yenilemesiyle ikili olan kacinilmaz besin ve karbon kayiplari
(CHAPIN ve KEDROWSKI, 1983), verimsiz ¢orak topre&ya golgelik
yerlerde buyimeye uyum @gamis bitkilere kiyasla gucla bir selektif



baski unsuru dgldir, cinki boyle ortamlarda besin vgik daha bol
bulunmaktadir. Ayrica, hizli buyime, ytksek biribesim kapasitesi ve
yuksek fotosentez orani unsurlarinin hepsi, otgullaararini engelleyen
savunmalara daha az ihtiya¢ duydgiducin otcullarin zararindan sonra,
yeniden hizli biyimeye imkan tanimaktadir (BRYANT ark., 1983).

3.2. Herdem Ye sil Bliyime Formu

Herdem ysil biyume formu ¢gu zaman verimsiz gyam alanlariyla ve
memeli hayvanlarda duk sindirilebilirlik orani ve lezzetlilikle

ili skilendirilir (BRYANT ve KUROPAT, 1980, BRYANT ve &, 1983,
COLEY ve ark., 1985). Diilk besi maddesine sahipsgan ortamlarinda
yapraklarin yav@ kuruyup dokulmesi, biyime mevsimi ortasinda her
yaprain dokilmesiyle birlikte icerdikleri azot ve fostor yaklgik
olarak yarisini kaybetmesi nedeniyle avantg)aaaktadir (CHAPIN ve
KEDROWSKI, 1983). Aynisekilde, karbon temini potansiyelinin gik
oldugu koyu godlgelik yerlerde yegn bitkilerde de karbon kaybi
yapraklarin yavadokulmesiyle en alt diizeye indiriimektedir (GRIME,
1977). Buna karhk, yapraklarin uzun sire dokidlmeden kalmasinin
blyuk dezavantajlari da vardir. Uzurgsggan yapraklar kisa dmurlulere
gore daha uzun sire elvgiz cevre keullariyla kagi karsiya kalirlar.
Yuksek lif ve diguk su icergi ve bircok herdem y@ bitkide bulunan
kalin kutikula (epidermis) tabakasl,skdonu ve yaz kurakh gibi
elverissiz kasullara kagl gosterilen uyum o6zellikleridir (LEVITT, 1972).
Lif, mum ve kidtin memeli hayvanlar tarafindan bulyticide
sindirilemezler ve bunlar yapraklardaki enerjiyi vdaha kolay
sindirilebilen besi maddelerinin oraninisdiirler (VAN SOEST, 1982,
ROBBINS 1983).

Ayrica, yapraklarinda besin rezervlerini ve karbordaha c¢ok
depoladiklarindan, herdemsjyletiirler yapraklarini déken tirlerden ayirt
edilirler (CHAPIN, 1980). Sonug olarak, otlama géikke yapragini
doken bir tirden ziyade herdemsyéir tlire daha ¢ok zarar vermektedir
(GARRISON, 1972, BRYANT ve CHAPIN, 1986). Boylecatlamaya
karsi genellikle herdem wd tirlerin olgun yapraklari, yapraklarini
doken tdrlerin olgun yapraklarindan daha fazla deakimyasal madde
icermektedir (BRYANT ve ark., 1983, COLEY ve ark985).
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3.3. Dejenerasyona Kar g1 Adaptasyonlar

Bircok ekosistemdeki verimli yam alanlari, gaclarin golgelemesini
kaldiran ve yangin sonucu ean besin minerallerini gayan dgal
yangin gibi dejenerasyonlarla skilendirilirler (CHAPIN ve VAN
CLEVE, 1981). Sonuc olarak, ikincil siksesyonurslémanda egemen
olan hizlh buylyen odunsu tirler, yok edilen topkati kisimlarinin
tekrar hizli birsekilde bliyumesine imkan taniyan ozellikler icin sik
seleksiyona grarlar (KRAMER ve KOZLOWSKI, 1979). Bu
adaptasyonlar ayrica, otcullara garsavunma yapma ihtiyacinin
azalmasina neden olarak bitkiye, otcullarin zadam sonra tekrar
gelisme imkani tanimaktadir (BRYANT ve ark., 1983).

3.4. Tekrarlanan Geli sme-Savunma Doéngistu

Ozet olarak, evrim yoluyla bitkiler farkli yam formlari gektirmislerdir
ve bu yaam formlari alansal ve zamansal olarak kaynak ehiegi
dejenerasyonunda ortaya cikan guclikleresikézellgmistir (Sekil 1).
Dejenerasyonun tekrarlanma siresi kisa gldda (yaklaik 10 yildan
daha az bir sire) besin maddeleri kisa suredeiglvaale gelir ve
blyime besin maddesinden c¢ok su tarafindan kisitian durumda
yiksek geme kapasitesine ve zayif kimyasal savunma mekasizraa
sahip hizli gelime 6zellgindeki buysdaygil benzeri bitkiler vejetasyona
hakim olur (CHAPIN ve VAN CLEVE, 1981, SCHULTZE v@HAPIN,
1987). Boyle turlerin hakim oldiw verimli mera ekosistemleri, orgia
Dogu Afrika’nin Serengeti Ovalari, buyik biyokitlelitgpl memeli
hayvanlari besleyebilmektedir (BELL, 1982, MCNAUGEN ve
GEORGIADIS, 1986). Tekrarlanma suresi uZadda ise, odunsu turler
asamall olarak vejetasyon icerisinde daha 6nemli lg&liérler. Siddetli
mevsimsel kurakf#iin herdem vysgl tdrlerin miktarini sinirlandirg
savanalarda ve katinga’da yapraklarini doken tudeminanttir. Bu
biyomlarda zayif kimyasal savunma mekanizmasingdatzli biyuyen
turler eutropik (iyi nitelikli) habitatlarin ve mimbo gibi gucli kimyasal
savunma mekanizmasina sahip vejetasyon ise dyst(kptiu nitelikli)
habitatlarin ayirt edici 6zeflini olusturur. Bu yuzden, eutropik savanalar
otlayan memeli hayvanlar icin iyi nitelikli besidam odunsu vejetasyon
ile ve dystropik savanalar ise otlayan memeli hajaaicin fakir nitelikli
besin olan odunsu vejetasyon ile karakterize e@BlELL, 1982).
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A -Bugdaygil ve bgdaygil benzeri turler

B -Hizl buyuyen yapr&ani doken odunsu turler
C -Hizli buytyen herdem yi odunsu turler

D -Yava blyuyen yaprani déken odunsu turler
E -Yava blylyen herdem yé odunsu tirler

Fakir Uzur

D DD
D DDB
D DBBB
C BB B BB
C CBBBBA
cCcCBBBAA
cccCcBBBBAA

Alansal Olarak
Kaynak Temini

Dejenerasyonun
Tekrarlanmasi

Zengir

Kise

Surekili Mevsimsel Gegici

Zamansal Olarak Kaynak Tenm

Sekil 1. Zamansal ve Alansal Olarak Kaynak Temininin ~ ve Dejenerasyonun
Tekrarinin De gisimi Olgiisiinde Bitki Ya gam Formlarinin Da gilimu.

Figure 1.Distribution of Plant Life Forms on Gradients of Resource Supply Over
Time and Space and the Return Time of Disturbance.

Suyun biyumeyi daha az sinirlandgrddurumlarda, besin elementleri
bakimindan fakir ve/veya golgeli habitatlarda zalaagucli savunmaya
sahip herdem wd bitkiler hakim hale gelir. Bu ylizden, arktik tdrada,
kuzey ormanlarinda (BRYANT ve KUROPAT, 1980) veplital yagmur
ormanlarinda besin elementleri bakimindan fakiraklarin ve golgeli
habitatlarin vejetasyonunda, biyokutlesisiki olan memeli otcullara
karsl gucli savunmaya sahip ve gt olarak yava biylyen herdem
yesil bitkiler ortama hakim olur.
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4. KAYNAK KISITLILI GINA ODUNSU BITKILERIN FENOTIPIK
TEPKILERI

Batin bitkiler diguk kaynak mevcuduna kay biylme oraninda ve
kaynak kullanim oraninda azaltmaya giderek, esasiagni tarzda
fizyolojik olarak uyum gostermektedir (CHAPLIN, 189 Bu
merkezilatirilmis stres tepkisi hormonal olarak idare edilir. Andegsin,
su ve karbon dengelerinde kamkadezisimler de s6z konusudur. Bu
dengeler bitkilerin ikincil metabolizma i¢in kayriakin paylatiriimasini
gucla birsekilde etkilemektedir (BRYANT ve ark., 1983).

4.1. Besin Kisithih g1

Besin elementleri toprakta daha az miktarda bulgndda, bitkiler
topraktan daha az miktarda besin elementi absoderlez. Besin
konsantrasyonundaki bir azalmagdadan RuBP karboksilaz, klorofil ve
fosfolipid icerigini, dolayli olarak da yaprak alaninin buydmesini
azaltarak fotosentez oranini indirger (MOONY, 19M2GESTAD ve
LUND, 1979). Bununla beraber, besin stresi altibdkinin buyimesi,
genellikle fotosentezden daha c¢ok mineral besinkarafindan
sinirlandirihr. Bu yiuzden besin stresi altindakkiker, karbonhidratlari
bitkinin blyume ihtiyacindan daha fazla depolaf@HAPIN, 1980,
1991). Bu fazla karbonhidrat, azot icermeyen gimekarbolik asitler ve
terpenler gibi karbon temelli ikincil metabolitlariartan dretimi igin
kullanihr (BRYANT ve ark., 1983). Sonu¢ olarak, wtsu bitkilerin
biylimesi besinlerle sinirh  oldunda, karbon temelli ikincil
metabolitlerin konsantrasyonlari genellikle artnaakt (WONG, 1973,
BRYANT ve ark., 1983, GERSHENZON, 1984). Ayricatkiler azot
stresi altinda olduklarinda, alkaloitler gibi (CUEMOR, 1973) azot
iceren ikincil metabolitlerin tretimi genellikle almaktadir (BRYANT
ve ark., 1983).

Azot glbrelemesi gau defa fotosentezden daha fazla bitki buyimesini
tesvik etmektedir (CHAPIN, 1980). Bu durum meydana dgehde,
karbonhidrat orani azalmakta ve sonug olarak dadkatemelli ikincil
metabolitlerin sentezi icin hammadde kisghlcekilmektedir (WONG,
1973, BRYANT ve ark., 1983). Bununla birlikte, azatzi bitkinin
ihtiya¢c duydgu miktari gtiginda bitki dokularindaki azot miktar1 ve azot
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iceren ikincil metabolitlerin sentezi artar (CULVEIR, 1973, BRYANT
ve ark., 1983).

4.2. 1gik Kisithli gi

Bitkinin yetersiz giktan dolayi karbon stresine gdsté&denotipik tepki,
aslinda yukarida bahsedilen durumlarin teysklindedir. Fotosentez
azalmakta ve sonuc olarak da karbonhidrat konssydra azalmakta ve
boylelikle biyume karbon tarafindan sinirlanmaktadGenellikle
blyime oranindaki azalma, besin elementlerinin 1ablaki azalmadan
daha buyidk oranda olmaktadir (CHAPIN, 1980). Bu ddiy,
yapraklardaki ve surgunlerdeki azot konsantrasyorhijyiimeyi
sgilayacak gerekli oranin Gzerinde depolanir. Byukar altinda, ¢gu
defa karbon temelli ikincil metabolit konsantrasyada bir azalma ve
azot iceren ikincil metabolitlerin konsantrasyonanide bir yikselme
olmaktadir, ¢iinkt bdyle kallar altinda azot karbona oranla oldukca
“ucuza mal olmaktadir” (BRYANT ve ark., 1983).

4.3. Su Kisithh g

Su kisithlgina odunsu bitkilerin ikincil metabolizmalarininptesi ¢ok
karmalktir ve yeterince anfglamamstir (GERSHENZON, 1984). Su
stresi hafif oldgunda, karbon temelli ikincil metabolitlerin
konsantrasyonlari artabilmekte, fakgildetli kuraklik genellikle bir
azalsa neden olmaktadir (LORIO, 1986). Bugdgm gdstermektedir ki
siddetli su kisithlgl buyimeden daha c¢ok fotosentezin azalmasina neden
olmakta iken hafif kuraklk fotosentezden daha caKiyimeyi
azaltmaktadir. Su kisitlgi ayrica azot iceren ikincil metabolitlerin
dretimini de etkilemektedir (CULVENOR, 1973), fakdtelirli bir
durumdaki dgisimin yoéni 6nceden tahmin edilememektedir.

4.4, Statik ve Dinamik ikincil Metabolitler ile ilgili Tepkiler
Tam ikincil metabolitler kaynak kisitlgina it derecede tepki

gostermezler (REICHARDT ve ark., 1991). Cunkl hamdeaarzinin,
metabolik havuzun bir parcasi olan dinamik ikinerietabolitlerin
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dretiminden c¢ok statik ikincil metabolitler gibi tadolik son trtnlerin
uretimini etkilemesi daha olasidir. Ogie metabolik havuzun bir
parcas!i olan fenolik glikositler, monoterpenler wgterpenler gibi
dinamik ikincil metabolitlerin konsantrasyonlari,itdinin ytizeyinde
depolanan lignin, kondense tanen polimerleri veyarpenler gibi statik
metabolitlerin konsantrasyonlarina oranla besinaveik kisithligindan
daha az etkilenmektedir.

5. MEMELI HAYVANLARIN OTLAMASINA KAR §I
GOSTERILEN TEPKILER

Memeli hayvanlar tarafindan otlanmak, odunsu etk kimyasal
savunma mekanizmalarini etkilemektedir. Bazi duandd otlanmak
odunsu bitkinin savunma mekanizmasini artirmaseatken olurken, bazi
durumlarda da savunma mekanizmasinin azalmasinannedur
(BRYANT ve ark., 1991a,b). Burada, otlanmanin odurstkilerin
kimyasal savunma mekanizmalaringgérebildigi 3 yolu tartsacasiz.

5.1. Surgunler: Geng¢ Hale Donme

Memeli hayvanlar tarafindagiddetli olarak otlanildiinda oldgu gibi
odunsu bitkilerin olgun ganda budanmasi, bitkinin gencggaa yeniden
donmesine neden olan genetik birgdane yol acar (KOZLOWSKI,
1971). Bircok odunsu bitkinin gen¢ @aolgun c&ndan daha gucli
kimyasal savunmaya sahip offiindan, gen¢ hale donme ayrica otlayan
memeli hayvanlarin yedikleri sdrgunlerin kimyasavgnmasinda bir
artisa da neden olmaktadir (BRYANT ve ark., 1983, 1991Bu arts,
blyume icin gerekli karbon ihtiyacinin @ik oldysu dormant mevsimde
ve geng¢ c¢ain kimyasal savunmasi sebebiyeldetli olarak selekte
edilmis odunsu bitki populasyonlarinda en yuksektir (BRYRMe ark.,
1983, 1989).

Buna kasilik, gen¢ c¢&daki bitkinin otlanmasi, genc¢ gdaki kimyasal
savunmayi azaltabilen bir karbon stresine nederaktadir (BRYANT
ve ark., 1983). Gen¢ safhanin kimyasal savunmastiamnma sonucu
gelisiminin, toprak alti organlarindaki karbon rezervidasitli olan
bitkilerde 6rngin, herdem ygl kozalakli gaclar ve genc fidanlarda
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meydana gelmesi en olasidir. Buyuk toprak alti &arlbyezervleri,

dejenerasyona adapte olgngelismis tirlerin savunma mekanizmasinin
iyilestiriimesi bglamadan ©6nce dahaiddetli olarak otlanmaya yol
acabilir.

5.2. Surgunler: internodlarin Ortalama Yasgindaki De gisim

Birgok odunsu turlerin geng surgunleri,sijastrginlerden daha yiksek
oranda savunma mekanizmasina ait olan ikincil nudtab
konsantrasyonu icermektedir (BRYANT ve ark., 198)aSonug olarak,
secici beslenme icin yeterince kiclikzayapisina sahip otlayan memeli
hayvanlar da ggu defa bu ygi surgunleri yemektedir. Organ; kegiler
karacalinin Cologyne ramosissima Torr.) yah sirgunlerini secerek
beslenirler, ¢ciinkl w& surgunler geng surginlerden dahgidioranda
kondense tanen icermektedir (PROVENZA ve MALECHEK983,
PROVENZA ve ark., 1991), koyunlar ise biyuk yamn @rtemisia
tridentata Nutt.) yali surgunlerini secerek beslenirler, cinki buydk
yawanin yali surgunleri gen¢ sirginlerden dahasidd oranda
monoterpen icermektedir (YABANN ve ark., 1987). @dsicanlari
kreozot calisinin genc¢ surgunlerinisiyasurginlerden daha az yerler,
cunkl kreozot calisinin geng sirgunlerglyairginlerden daha ytksek
oranda fenolik regine icermektedir (MEYER ve KARA¥Q 1989).
Kuzey boélgesi ormanlarindaki kar ayakkabili yabawanlari ve da
yaban tayanlari yali sirgtnlerle beslenirler ve buyiksgéli ge sahip
odunsu tdrlerin genc sirgunlerini yemezler, cunkil tiirlerin gencg
surgunleri yali sdrginlerden daha yuksek oranda toksik madde
icermektedir (BRYANT ve ark., 1991a,b).

Siddetli otlanmadan sonra yeniden bilyime, gen¢ silega
biyokutlesinde bir arja neden olabilir. Eer bu geng surgunler gla
surglnlerden daha yuksek oranda toksik madde asay siddetli
otlanma ayrica bu sidrgunlerin toksik madde oranibolaatsa neden
olabilir (BRYANT ve ark., 1991a,b). Gen¢ surguntebiyokitlesindeki
artisin neden oldgu toksik madde agh, odunsu bitkilerin her iki
blyume c¢ginda da meydana gelmektedir. Bununla birlikte, kil genc
cagda en yluksektir, ciinkll gencga geng surginleri olgun ga genc
surgunlerinden daha yuksek oranda toksik madder iBBRYANT ve
ark., 1983, 1991a,b).
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5.3. Yapraklar: Ya gslanmanin Geri Donu simda

Odunsu bitkilerin  sdrgiin uglari  memeli hayvanlar ratandan
yenildiginde, apikal (tepe) egemegili ortadan kaldirilir ve buyime
gOzleri tahrip edilir. Sonug olarak, geri kalan Bihe gozleri arasindaki
besinler icin yapilan rekabet azalmakta ve yapraksigni, karbon
temelli ikincil metabolitlerin yapraklar tarafindametimini kisitlayabilen
karbonhidrat ihtiyaci sebebiyle (BRYANT ve ark.,91%,b) artmaktadir
(MOORBY ve WARING, 1963). Orngin; Amerikan geyii tarafindan
hus agacinin otlanmasi (DANELL ve HUSS-DANELL, 1984) varafa
ve impala tarafindanAcacia nigrescensin otlanmasi durumlarinda,
yaprak azotunda ve yaprak getiinde arty ve yaprak taneninde ise
azals meydana gelmektedir. Sonu¢ olarak, otlanmiitkilerin
yapraklarinin otlanmasi, otlaniimambitkilerin yapraklarina oranla
artmstir.

6. SONUCLAR

Meralarin ve yaban hayatininggan alanlarinin idaresi, otcul hayvanlarin
beslendii otun kalitesini etkileyen faktorlerin anidmasina ihtiyag
duymaktadir (HEADY, 1975, STODDART ve ark., 1978}t kalitesi,
genellikle besinlerin veya enerjinin sindirileblilirgiyle esit sayiimstir
(VAN SOEST, 1982, ROBBINS, 1983). Bu yuzden, ot itesinin
kimyasal temelini anlamak icin yapilan gimler, lif veya besinlerin
konsantrasyonlarinin ~ 6lgimi  Gzerinde gyolasmistir.  Ikincil
metabolitler dikkate alinginda, en fazla dikkate alinan husus onlarin
sindirimi engelleme potansiyelleridir. Ogfie; bu hususta tanenler
oldukga onemli olarak gortulmektedir, ¢iinkl tanergestein ve liflerin
sindirimini  azaltabilmektedir (6rrggn; ROBBINS ve ark., 1987,
LINDROTH, 1988) ve sindirim sistemi mikroorganizraahin lifleri
yikima gratmasini engelleyebilege icin  monoterpenler dikkate
alinmstir  (6rnesin; NAGY ve ark.,, 1964, OH ve ark.,, 1967,
SCHWARTZ ve ark., 1980a).

ikincil metabolitlerin bu faaliyegekillerinin farkina varilmasina ganen,
beslenmeden caydirnigih ve toksik duruma daha az 6nem vertmi
(ARNOLD ve HILL, 1972, STODDART ve ark., 1975, LAY@CK,
1978, SCHWARTZ, 1980b). Bununla birlikte, gesmion yilda
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ekolojistler ve kimyagerler arasinda yapilagbirligi, tanenleri ve
monoterpenleri kapsayan bir¢ok ikincil metabolitaydiricilik ve toksik
olma kombinasyonuyla memeli hayvanlarin otgglinu etkiledgini

gostermeye bgamistir (BRYANT ve ark., 1991c, MEYER ve
KARAZOV, 1991).

Bu hipotez gostermektedir ki ginimuizde hayvanlbasin tedarik etme
teorisi, memeli otcullarin nicin bazi odunsu tuderbelirli gelsme
safhalarindaki bitkilerle ve belirli bitki kisimlgta beslendiini ve nigin
diger turlerle, geime safhalariyla ve bitki kisimlariyla beslenngsii
aciklayamamaktadir. Cunkd bir odunsu vejetasyomdsldmen memeli
hayvan acgisindan, besin tedarik etme zamaninim@atsyonu veya
besin veya enerji aliminin optimizasyonu muhtemetehirlenmeden
kacinmadan daha az 6nemlidir.

Besin tedariki modellerinin otlatma sistemi modete pratik yonetim
araclar olmasi igin, caydiricilik ve toksik olmanmaruz birakgi
gercekci kisitlamalari icermesi gerekmektedir. Bsitkamalarin dgru
olarak uygulanmasi, otlanmaya ve bitkilerin faaliymcimlerine kasgi
odunsu bitkileri gergekten koruyan ikincil metalbielin tanimlanmasina
intiyag duyacaktir. Ayrica memeli hayvanlarin  bu migasal
mekanizmalara kar koymak icin kullandiklar biyokimyasal, fizyold;i
ve davrarg mekanizmalarinin deridine anlailmasi gerekir. Bununla
birlikte, su an icin bu bilgi son derece sinirlidir. Bu yluzdedunsu
bitkiler ve bunlarla otlayan memeli otgullar arataki etkilgimlere araci
olan kimyasallarin deneysel gahalariyla bu bilgiyi elde etmek igin
yapilan artan gigimler, otlatma ekosistemlerinin daha iyi yonetilmnes
icin kritik diizeydedir.

Kimyasal ekolojinin son on yilda yaptiaratirmanin ortaya cikargh bir
baska genelleme de, kaynak kisigilive odunsu bitkilerin kimyasal
savunma mekanizmalari arasinda biglaati oldiudur (BRYANT ve
ark., 1983, COLEY ve ark., 1985). Biz, bu genellemeekosistem
idaresi acisindan da buyuk bir etkiye sahip gidkanaatindeyiz.

Dunyanin her yerindeki artan besin talebi, dahaafaalanda tarla
bitkilerinin yetistirilmesi icin bircok verimli habitatlarin kullamasina
neden olmaktadir. Sonug¢ olarak, ciftlik hayvanke yaban hayvanlari
en az verimli olan habitatlarda beslenmeye mechakibmaktadir. Bu
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habitatlarin vejetasyonu genellikle, otcullara skaetkili kimyasal
savunma mekanizmalarina sahip, kaynak kigih& adapte olmubazi
odunsu bitkileri icermektedir. Bu habitatta, memelicullarin daha
lezzetli olan odunsu tirlerle secici olarak beslesmn vejetasyona
kimyasal savunma mekanizmasina sahip odunsu tiitedkim duruma
gelmesine neden olabilmektedir (BRYANT ve CHAPIN,988,
MALECHEK ve ark., 1986, BRYANT ve ark., 1991c). Hanlarin
otlamasinin sebep oldu vejetasyondaki bu @eimin hizli bir sekilde
meydana gelen bir sonucu da, evcil ve yaban hagwamh biyokutle
Uretimleri icin habitatin sahip olgu potansiyelin azalmasidir. Otlayan
memeli hayvanlar, besin olarak buyik dl¢lide ebseziolacak kadar ¢ok
toksik madde iceren vejetasyonla beslenmeye zagardh, hem
hayvanlarin sayisi hem de hayvanlarin biyokutlesilacaktir (BELL
1984, BRYANT ve CHAPIN, 1986).

Bu sekilde otlanmanin vejetasyonda neden @ldudesisim ayrica
ekosistem verimliginde daha fazla dejenerasyona neden olan sonuglar
dogurmaktadir (BRYANT ve CHAPIN, 1986, PASTOR ve ark989,
BRYANT ve ark., 1991c). Bu durum, otcullara kakimyasal savunma
mekanizmal ve ayrica clurimesi yawalan 6lu bitki kalintisi Ureten,
kaynak kisitlilgina adapte olmuodunsu bitkiler sebebiyle olmaktadir.
Sonu¢ olarak, kimyasal savunma mekanizmali tlrlergjetasyonda
dominant olmasina neden olan hayvanlarin selektibn@sinin,
ekosistemdeki besin maddeleri (6zellikle de azd@pglisinin hizinda
azalmaya neden olmasi da olasidir. Sirasiyla, besiaddesi
dongusundeki azalma besin maddesi alimini da amsatkta, bunun
sonucunda da karbon temelli ikincil metabolitlefimetimi daha ¢ok
artmaktadir. Bu maddelerin konsantrasyonlari ydprdk arttikca,
memeli otgullar i¢cin besin olarak bu yapraklarinlitesi daha c¢ok
azalmakta ve boylece 6lu bitki kalintisinin agra hizi da azalmaktadir.
Ayrica, azalan toprak verimldi, dogal yanginlarla veya zararh
boceklerin ari artsiyla yok edilmedikleri sirece vejetasyondaki
hakimiyetleri garanti altina alinghicin kaynak kisithigina adapte olmu
odunsu tarlerin devamhliklarina daha fazla destédr. Bu durum,
ekosistemlerin toprak ve kaynak dejenerasyonunekesistemlerin evcil
ve yaban hayvanlarini besleme potansiyellerini le§tiimektedir.
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