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Oz: Bakir (Cu) tiim canlilar igin gerekli bir metaldir. Bitkilerde bakir, birgok metalo-protein icin temel
bir kofaktordiir ve cesitli biyokimyasal ve fizyolojik siireglere katilir. Ancak farkli konsantrasyonlarda toksik
etki olusturabilir. Bitkiler genelde bakir toksisitesine ¢ok duyarlidir. Dokulardaki bakir seviyesi normal
seviyelerden biraz daha yiiksek oldugunda metabolik bozulmalara sebep olurlar ve bitkinin biiylimesini
engellerler. Yiiksek konsantrasyondaki bakir, ¢ok sayida enzimi inhibe etmektedir; fotosentez, pigment sentezi
ve zar biitiinliigli dahil olmak iizere bitki biyokimyasimi etkiler. Hiicrede biriken bakir, membran lipidlerini
iceren peroksidasyon zincir reaksiyonunu baslatan serbest radikallerin iiretimine yol agar ve fotosentetik elektron
tasinmasinin engellenmesine neden olur. Asir1 bakir, reaktif oksijen tiirlerini (ROS) artirarak bitkilerde oksidatif
strese neden olabilir. Bakir, hiicresel solunum, yag asidi ve protein metabolizmasi ve nitrojen fiksasyonu da dahil
olmak tizere bitki fizyolojisi iizerinde genig bir etkiye sahiptir. Bitkisel bliylimede etkili bir inhibitérdiir ve
genellikle yaslanma semptomlarina neden olur. Bu c¢aligmada; yiliksek konsantrasyondaki bakirin, bitki
morfolojisi, fizyolojisi ve biyokimyasi tizerindeki etkilerinin yani sira, transkripsiyonel seviyede de etkileri
incelenmistir.

Anahtar Kelimeler: Bakir toksisitesi, Transkripsiyonel faktorler, ROS

Physiological, Morphological, Biochemical and Transcriptional Effects of
Copper Toxicity in Plants

Abstract: Copper (Cu) is an essential metal for all living things, in plants copper is an essential cofactor
for many metal-proteins and participates in various biochemical and physiological processes. However, it may
produces toxic effects in different concentrations. Plants are generally very sensitive to copper toxicity. When
the copper level in the tissues is slightly higher than normal levels, they cause metabolic disruptions and inhibit
the growth of the plant. High quantity of copper may to lead the inhibition prohibition of many enzymes; it
influences plant biochemistry, consisting of photosynthesis, pigment synthesis, and membrane stability. Copper
that accumulates in the cell leads to the generation of free radicals triggering the peroxidation chain reaction
including membrane lipids and causes the inhibition of photosynthetic electron transportation. Excess copper
may lead to oxidative stress in plants by increasing reactive oxygen species (ROS). Copper has a broad effect on
plant physiology, including its interaction with fatty acid and protein metabolism, inhibition of cellular
respiration and nitrogen fixation. It is an efficient inhibitor of vegetative growth and often causes symptoms of
senecence. In this study; in addition to the effects of high concentrations of copper on plant morphology,
physiology and biochemistry, its effects at the transcriptional level were also studied.

Keywords: Copper toxicity, Transcription factors, ROS

1. Giris bir metal olmustur. Bakir, bitki biiylimesi
Bakir (Cu), atom numarast 29, atom  i¢in gerekli olan sekiz temel mikro besin
kiitlesi 63.5 g mol ' ve yogunlugu 8.96  Ogesinden biridir (Nazir ve ark., 2019).
g/cm?® olan kahverengi bir gecis metalidir ve  Birgok proteinin yapisal bir bileseni olarak
agir metallerden biridir. Bakir, ikili dogasi gorev alir. Hiicre duvar1 metabolizmasi,

olmasindan dolay1 bitkilerde ¢ok arastirilan fotosentetik elektron tasinmasi, oksidatif
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stres yanitlari, protein sentezi, hormon
sinyallenmesi, mitokondriyal solunum gibi
bircok rolde gorevi bulunur (Nazir ve ark.,
2019; Zhang ve Li, 2019). Bakirin kolayca
indirgenip yiikseltgenebilmesinden dolay1

lakkaz, sitokrom ¢ oksidaz, polifenol
oksidaz, Cu / Zn siiperoksit dismutaz, amino
oksidaz ve plastosiyanin gibi bir¢ok
enzimde kofaktor gorevi goriir (Nazir ve
ark., 2019; Zhang ve Li, 2019). Kofaktor
olarak bakir iceren bu enzimlerin bazilari
stres kosullarinda 6nemli bir rol oynar
(Zhang ve Li, 2019). Bitkinin
metabolizmasinin etkili ¢alismasinda bakir
gerekli bir mikrobesindir. Ciinkii oksidatif
fosforilasyon, protein trafigi ve sinyalle
diizenlenmis transkripsiyon, lipid ve demir
metabolizmalar1  ile

(Nazir ve ark., 2019; Zhang ve Li, 2019).

iligkilendirilmistir

Bakir mikrobesin olarak hiicresel

fonksiyonlar1 ~ saglayabilmek  amaciyla
optimum seviyede bitkiler i¢in gerekirken,
fazla miktarda bulundugunda toksik olup,
bitkinin birincil {iretiminde ve hayatta
kalmasinda olumsuz etkilere neden olabilir.
Eksikligi  durumunda  bitkinin  geng
yapraklarinda kloroz veya farkli renklenme,
biliyiime ve gelismede azalma gibi durumlar
meydana gelebilir. Bitkiler Cu™* eksikligi
olan kosullarda yasayabilir ve bu duruma
dayanabilir. Ancak Cu' miktar1 optimum
seviyeyi gectiginde bitkilerin sahip oldugu
metabolizmay1 bozarak bitki icin toksik

duruma gelir. Fazla bakir, bitki biliylimesini
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ve gelisimini azaltarak, topraktan besinleri
emerek, pigment igerigini, kok biliylimesini
ve  yaprak  genislemesini  azaltarak
fotosentezi biiylik dl¢iide engeller (Lillo ve
ark., 2019; Zhang ve Li, 2019). Ayrica fazla
bakar,

(proteinler, lipidler, DNA, RNA vb.) normal

hiicresel  temel  bilesenlerinin
isleyisini bozar (Ameh ve Sayes, 2019).
Bakir elementinin Cu" ve Cu™? olmasi
halinde yiiksek seviyede toksik reaktif
oksijen tiirlerinin (ROS) olusumu ve diger
Serbest kalan

kokler, DNA, RNA, proteinler, lipidler gibi

hidroksil radikaller artar.

onemli biyomolekiilleri oksitleyebilir ve yok
edebilir. Proteinlerin oksidasyonunun geri
donlisi.  olmamast  sebebiyle  bitkinin
biyomolekiillerindeki bu oksidatif hasarlar,
oksidatif stres ve ROS icin biyobelirteg

olarak kullanilir (Lillo ve ark., 2019; Zhang

ve Li, 2019).

2. Bakarin Bitkilerdeki Rolii

Bakir, bitki  beslenmesi igin
gereklidir ve hiicre metabolizmasi igin

hayati 6nem tasiyan bir¢ok enzim igin yeri
doldurulamaz bir rol oynar (Asada ve ark.,

1977; Shkolnik, 1984). Bakir igeren

metaloenzimlerin ¢ogu, O2'nin bir elektron

alicist  oldugu, H202 veya H20'ya

indirgendigi redoks

katalizine katilir (Shkolnik, 1984). Genel

reaksiyonlarinin

olarak, bakir oksidaz daha yiiksek bir redoks
potansiyeline sahiptir, bu da Cu™nin stabil

oldugunu ve daha yiiksek redoks

potansiyeline sahip bir oksidanla (O2 gibi)
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reaksiyonu tesvik ettigini gosterir. Tripsin,

lakkaz, askorbat oksidaz, monoamin ve

diamin oksidaz, D-galaktoz oksidaz ve
sitokrom oksidaz i¢inde durum bdyledir
(Clarkson ve Hanson, 1980).

Bitkilerde bakirin diger Onemli
rollerinden biride, esas olarak yiiksek kara
bitkilerin kloroplastlar1 ile ilgili olan bir
bakir ve ¢inko enzimi olan siiperoksit
dismutazdir (Asada ve ark., 1977). Oksidaz
fonksiyonu olmayan ana bakir redoks
proteini, indirgeme kabiliyetinde fotosistem

I'e (PSI) esdeger olan plastosiyanindir.

(Clarkson ve Hanson, 1980). Bakirin
fotosentezdeki rolii, sitokrom oksidazin
dogal bir bileseni olmasiyla iligkilidir
(Shkolnik, 1984).

Optimum kosullar altinda

kloroplastlar; yaprakta bulunan bakirinin %
35 ile 90'm biriktirmektedir (Lastra ve ark.,
1987). Bakirin ¢ok biiyiik miktar1 (yaklasik
yaris1) plastosiyanin olarak kloroplastta yer
tilakoidin

bir

alir. Bakirin zar yapisinin

korunmasinda Onemli rol oynadigi
gbzlenmistir (Henrignes, 1984; Henrignes,
1989; Lastra ve ark., 1987).

Bakirin baklagil kokleri tarafindan
atmosferdeki N2'un simbiyotik fiksasyonu
tizerinde olumlu bir etkiye sahip oldugu
bilinmektedir (Shkolnik, 1984).

3. Bitkilerde Bakir Toksisitesi
Asir1 bakir birikimi bitki biiylimesini
metabolizmasini

ve etkileyerek bitkide

strese neden olur (Raldugina ve ark., 2016;
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Baldi ve ark., 2018a; Gong ve ark., 2019;

Marques ve ark.,, 2019). Bakir aracili

bliyiimenin  azalmasi, Brassica

(Mwamba ve ark., 2016), Mihle zostera

napus

(Buapet ve ark., 2018) ve Phaeolus vulgaris
(Mwamba ve ark., 2016) gibi farkli bitki
tiirlerinde kamitlanmistir. Bitki koklerine
yonelik bakirin neden oldugu toksisite,
toprak besinini ve su emilimini etkiler
(Michaud ve ark., 2008). Bakirin bitki
koklerindeki  birikimi,
inhibe bir gostermektedir

(Michaud ve ark., 2008). Ancak, Cu ile

kok gelisiminde
edici etki
indiiklenen kok wuzamasi inhibisyonunun

mekanizmasi tam olarak
aydinlatilamamuastir. Bakirin toksisitesi dnce
koklerde meydana gelir, ardindan bitkinin
diger kisimlarinda ¢esitli fizyolojik siiregleri
etkiler; gecikmis kok biiyiimesine, daha az
dallanmaya, daha

koyu zayif

bliylimeye ve daha az kalinlagsmaya neden

renge,

olur (Marques ve ark., 2019; Cambrollé ve

ark., 2013; Sheldon ve Menzies, 2005;

Kopittke  ve ark., 2011). Kokiin
bliylimesindeki  azalma  genelde  kok
epidermisinin  ayrica dis  kabugunun

yirtilmastyla ilgilidir (Kopittke ve ark.,
2011). Bu nedenle, asir1 bakir genellikle
Triticum aestivum gibi bitkilerde fosfor
eksikligiyle iliskilendirilmektedir (Rose ve
ark., 2016). Baz1 c¢aligmalar ayrica bakira
maruz kalmanin bitki kokleri iizerinde hig
etkisi etkisi

olmadigin1 veya c¢ok az

oldugunu da bildirmistir. Ornegin; 1spanaga
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100 mg L ! Cu verildiginde toplam kok ucu
sayisini, kok uzunlugunu ve kok yiizey
alanii degistirmedigi belirtilmistir (Gong ve
ark., 2019). Baska bir ¢alismada da 1spanak
kokii biliylimesi hakkinda benzer bulgular
elde edilmistir (Singh ve Kumar, 2016).
Literatiirdeki baz1 kaynaklara gore; bakir
stresi altinda hardal koklerinin uzunlugunda,
0.75 mM bakir uygulamasinda bir azalma
goriilmiistiir (Yadav ve ark., 2018). Toprakta
271 mg kg' Cu varlig1, turunggil bitkilerinin
kuru kok agirhiginda %20'lik bir azalma
oldugunu gostermistir (Kumar ve ark.,
2000). Azalmis kok biiylimesinin potasyum
ve fosfor alimimi 6nemli derecede azalttigi
ve bunun asil sebebinin kiiciik bitki
koklerinin tam gelismis koklere gore daha az
hacimde toprak  kaplamalari  oldugu
belirtilmistir (Baldi ve ark., 2018a; Baldi ve
ark., 2018b; Kumar ve ark., 2019; Lwalaba
ve ark., 2019). Fazla bakirin, fasulye
bitkilerinin geng¢ yapraklarinda antioksidan
enzim sisteminin aktivitesini degistirdigini
ve toksisitesinin  bitki homeostazinda
bozulmaya neden oldugu bilinmektedir
(Bouazizi ve ark., 2010).

Yiiksek konsantrasyondaki bakirin
Arabidopsis'te nitrojen alimini ve birikimini
onemli Ol¢iide azalttig1 bilinmektedir. Azot
alimindaki bakir aracili azalmanin temel
olarak diisiik afiniteli nitrat tastyicisinin,
bZIP

ve

rediktaz kodlamasinin ve
(TGAL

regililasyonundan

nitrat

transkripsiyon  faktorlerinin

TGA4) asagl
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kaynaklandig: bildirilmistir. Bu genler, nitrat

tagtyicilarinin diizenlenmesinde rol
oynamaktadir (Hippler ve ark., 2018).
Bakirin hiicrelerdeki birikimi, bitki
pigment igerigini olumsuz etkilemektedir.
Bu nedenle; fotosentez siireci de olumsuz
etkilenmektedir. Bazi calismalar, azalmis
pigment iceriginin ve bozulmus fotosentezin
bakir toksisitesini etkileyen ana faktorlerden
biri oldugunu bildirmistir (Jaime-Pérez ve
ark., 2019; Lwalaba ve ark., 2019). Bakirin,
fotosentetik membran pigmentlerinin ve
bilesimini

proteinlerinin etkileyerek

fotosentetik enzimlerin sentezini inhibe
ettigi bulunmustur (Bazihizina ve ark., 2015;
Silva ve ark., 2018). Yeni yapilan bir
calismada kirk giin boyunca 100 mg kg
bakira maruz birakilan domates bitkilerinin
pigment icerigini ve fotosentetik aktivitesini
onemli miktarda

azalttigr  gorilmiistiir.

Ayrica domates bitkilerinin  stomalarin
hareketini ve antioksidan aktivasyonunu
etkiledigi
2019). Fotosistem II (PSII) verimliligi,

karbondioksit

gosterilmistir  (Nazir ve ark.,
difiizyonu, ROS iiretimi,
elektron taginmasi (Gong ve ark., 2019) ve
fotorespirasyon (Baldi ve ark., 2018a; Ameh
ve Sayes, 2019; Marcec ve ark., 2019) gibi
bitki fotosenteziyle ilgili faktorler de bakir
toksisitesinden etkilenmektedir (Ryszka ve
2019). Bakira (100uM)

ark., maruz

kalmanin  arpanin  transpirasyon = ve

fotosentez hizin1 da biiyiik 6l¢iide azalttigt

bilinmektedir (Lwalaba ve ark.,, 2019).
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Peltophorum dubium'da Cu ile kirlenmis
topragin fotosentez, 151k kararlilik noktasi,
transpirasyon, karanlik solunum frekansi,
151k doygunluk noktast ve maksimum net
fotosentez  hizi  gibi  gaz  degisim
parametreleri ilizerinde olumsuz bir etkiye
sahip oldugunu bildirilmistir (Marques ve
2019).

Rhodospirillum

ark., Son zamanlarda, Cu'in

rubrum'un pigment
icerikleri iizerindeki etkisi degerlendirilmis
ve 2 uM Cu'in Rhodospirillum rubrum'un
bliyime ve  fotosentetik  reaksiyon
merkezlerinde Onemli bir azalmaya neden

oldugu goézlemlenmistir (Jaime-Pérez ve

ark., 2019).
Bakir, ROS olusumunu artirarak
fotosentez  ve  bitki  pigmentlerinde

toksisiteye neden olur (Gong ve ark., 2019).

ROSun  fotosentetik  elektron  tagima
sisteminde elektron akisini etkiledigi ayrica
fotosentez siirecine etki ettigi gosterilmistir
(Shahid ve ark.,, 2015). Asir1 miktarda
hidrojen peroksit tiretimi, PSII proteinindeki

sentezini  etkiledigi bunun  sonucunda

kloroplasttaki membrana hasar verdigi
kanitlanmistir (Gomes ve ark., 2014).
Bitkilerin asir1  miktarda bakira
maruz kalmasi, genellikle nekroz, solma,
kloroz ve yavas bitki biiylimesi gibi cesitli
toksik semptomlara neden olur (Ameh ve
Sayes, 2019; Marques ve ark., 2019). Bakir
toksisitesinin en yaygin semptomu olarak
yaprak klorozu gosterilmistir (Michaud ve

ark., 2008; Bouazizi ve ark., 2010). Kloroz,
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beyaz lezyon ya da lekelerle goriilebilir.
Bakir miktarinin fazla olmasi durumunda
yaprak uglarinda, yaprak kenarlarinda
nekrotik goriiniime sebep olur (Bouazizi ve
ark., 2010; Ameh & Sayes, 2019).

4. Bakirimn Bitki Hiicrelerine
Biyokimyasal, Fizyolojik ve Morfolojik
Etkileri

Bitkilerde, birkag normal aerobik
biyokimyasal reaksiyonun yan iiriinleri,
dogal olarak hidrojen peroksit (H202),
stiperoksit ve hidroksil radikalleri gibi farkli
ROS formlar tretir (Shahid ve ark., 2015;
Du ve ark, 2019). Biyokimyasal
reaksiyonlar arasinda solunum ve fotosentez
de sayilabilir ve reaksiyonlar mitokondri,
peroksizom ve kloroplastlarda gerceklesir
(Pourrut ve ark., 2011; Du ve ark., 2019;
Shahid ve ark., 2015; Marcec ve ark., 2019).
Spinacia edilen

oleracea'dan izole

kloroplastlarda fotosentetik elektron
tasinmasinin  inhibisyonu gdzlenmemistir.
Bunun sonucunda, bakir iyonlarinin direkt
elektron taginmasina dahil olmadigi fakat
fotosentetik membranda yapisal
degisikliklere neden oldugu ve elektron
neden olan

akisinin  engellenmesine

membran proteinine baglandigi
diisiiniilmektedir (Baszynski ve ark., 1982;
Marcec ve ark., 2019).

Bakir, redoks aktif bir metaldir ve
bitkilerdeki farkli reaksiyonlar yoluyla ROS
tiretimini etkilemektedir; ROS normal olan
metabolik  kosullarda

patojenlere  kars1
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savunma, hiicre duvar lignifikasyonu, gen
ifadesi yoluyla apoptozun indiiksiyonu ve
algilanmasi ile stres kosullarina adaptasyon

gibi temel iglevlerle iligkilidir (Neill ve ark.,

2002; Pourrut ve ark., 2011). Ayrica
bitkilerde stres sinyalini, meyve
olgunlagmasini, sistemik tepkileri,
yaslanmay1r ve hiicre Oliimiinli, redoks

seviyelerini, gelismenin kontroliinii saglar
(Pourrut ve ark., 2011; Qi ve ark., 2017;
Noctor ve ark., 2018; Fichman ve ark.,
2019; Marcec ve ark., 2019). ROS’un da ¢ok
iretilmesi canli hiicrelerde oksidatif hasara
neden olur (Krayem ve ark., 2018; Younis
ve ark., 2018; Sharma ve ark., 2019). Bu
oksidatif stres

ylizden biyolojik

metabolizmalarda  kendiliginden  ortaya
cikan fizyokimyasal bir durumdur. ROS
iretiminin artmasiyla DNA, proteinler ve
lipidler gibi temel makromolekiillerde
oksidatif hasar meydana gelir (Srinivas ve
ark., 2018). Bu nedenle ROS artis1 birtakim
organellerin hasarina da neden olmaktadir
(Shahid, 2017).

Lipidler, organellerin ve hiicrelerin
biitiinliglinli ve bilesimini korumak, hiicre
zarlarini olusturmak ve hiicre metabolizmasi
icin  enerji bir¢ok

saglamak  gibi

biyokimyasal siiregte anahtar rol

hiicresel

Daha

oynadiklarindan onemli
bilesenler olarak kabul

yiiksek ROS

cok
edilirler.
seviyeleri nerdeyse tiim
hiicresel makromolekiilleri yok edebilir ve

bu durum lipid peroksidasyon siirecinin
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baslamasina neden olabilir (Yalginkaya ve
ark., 2019). Lipid peroksidasyonu, asir1
metallerden kaynakli ROS {iretiminin bir
sonucudur ve bitkideki oksidatif stresin bir
gostergesi olarak kabul edilir (Kapoor ve
ark., 2019). Bitkilerdeki plazma zarlari, agir
metal toksisitesinin ana hedefidir (Natasha
ve ark., 2020) ve ROS hiicre zari ilizerinde
hasarlara neden olabilir (Pourrut ve ark.,
2011; Younis ve ark., 2018).

ROS iiretiminin artmas1 yag asidi
zincirlerindeki hidrojen atomlarina bir atak
yapar boylelikle aldehitler ve lipid
radikalleri olusur. Bu olusumlar sonucunda
plazma zarinda islevsellik ve biitiinliik
bozulur. Hidrojen peroksit ve siiperoksit
lipid peroksidasyonunu baglatabilir ancak
sadece hidroksil radikali, demir ve bakir
varliginda peroksidasyonu etkileyecek kadar
reaktiftir (Yal¢inkaya ve ark., 2019). MDA
(malondialdehit) ve TBARS (Tiobarbitiirik
asit reaktif maddeler), membranlardaki poli-
doymus yag asitlerinin ayrigmasi sonucunda
ortaya  ¢ikar aym1  zamanda lipid
peroksidasyonunun da bir gdstergesi olarak
bilinirler. Bakirdan kaynaklanan membran
membranindaki

hasarindan dolay1

gecirgenligin artmasina ve lipid
peroksidasyonuna sebep olmaktadir (Cao ve
ark., 2017; Nanda ve Agrawal, 2018; Younis
ve ark., 2018).

Deschampsia caespitosa'da bakirin,
kok asit fosfatazi ve Silene vulgaris'te nitrat

rediiktaz ve fenol oksidazi inhibe ettigi
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gosterilmistir. Bakirin hiicre
metabolizmasinda zararli etkisi genellikle
enzim iizerinde inhibitor etki yaratmasindan
kaynaklanmaktadir. Olumsuz etkilerin ¢ogu,
bakirin enzimatik aktivite i¢in gerekli olan
SH gruplarina geri dondiiriilemeyecek
sekilde baglanmasindan kaynaklanmaktadir
(Larcher, 1980).

Bakirin toksisitesi kok biiylimesini
ve morfolojisini biiylik dlgiide etkiler ¢iinkii
kok dokularda birikme egilimindedir ve
sirglinlere aktarilabilir (Zhang ve ark.,
2015). Bakir toksisitesinin genel gorsel
arasinda

semptomlari kok  bliylimesinin

engellenmesi, orta yapraklarin klorozu,
yaprak solmasi, nekrotik yaprak uglar1 ve
kok anormallikleri sayilabilir. (Chen ve
digerleri, 2015; Jung ve ark., 2015). Asir1
bakir icerigi  bitki  koklerinde, kok
epidermisinin bozulmasi, kok tlylerinin
yayillmasinin azalmast ve ciddi kok yapisi
deformasyonunu gibi semptomlar meydana
getirir (Sheldon ve Menzies, 2005). Diisiik
konsantrasyonlarda, bakir bir bitki mikro
besin maddesidir, mahsul verimi ve
biyokiitle diismeye devam ederken goriiniir
semptomlar daha az belirgin veya tespit
edilemez olabilir (Marschner, 1995). Bir
calismada bakirin  Hydrangea citronella
tizerindeki toksik etkisine dikkat cekerek
elde edilen sonuglardan, Cu'in 200 mg kg
muamelesi altinda bitkinin biiyiimesi ve kok
morfolojisi i¢in uygun oldugunu, Cu'in 800
altindaki  bitkinin

mg kg! muamelesi
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biiyiimesi ve kok morfolojisi {izerinde
olumsuz bir etkisi oldugu gosterilmistir
(Marques ve ark., 2018).

Mikro besleyici bir ortamda bakirin
kok biiyiimesi iizerinde olumlu bir etkisi
vardir (Marques ve ark., 2018). Kok yiizey
alan1 besin emilimiyle ilgilidir ve kok
hacmindeki artis, daha iyi besin emilim
kapasitesine yol agar ve sonugta bitki
biiylimesi iizerinde olumlu bir etki olusturur.
Cu muamelesi altinda kok hacmindeki

azalma, hiicre bdliinmesi ile dogrudan
iligkili kok biyokiitlesinde 6nemli bir diisiis
oldugunu gosterir (Batool ve ark., 2015).
Kok biiyiimesindeki énemli azalmanin, agir
bir metal stresi altinda kok hiicre duvar
kalinliginda  artisa  yol agan  hiicre
boliinmesindeki azalmayla iligkili oldugu
gbzlemlenmistir (Batool ve ark., 2015). Cu
toksisitesinin yaygin bir erken belirtisi de
yaprak klorozudur (Garcia ve ark., 2018).
Eximia okaliptis (sar1 kan agaci) ve
Casuarina distyla (disi mese) gibi bitkilerde
yuksek bakir toksisitesi altinda kloroz
gbzlenmistir (Tielle ve ark., 2015). Bakir
toksisitesi ayrica yaprak morarmasiyla da
iligkili olabilir ancak tiim bitkilerde aym
etkiyi gostermeyebilir (Mostofa ve Fujita,
2013). Bakir altindaki

stresi yaprak

alanindaki  azalma, ksilemde lignin
birikimine baglanabilir, bu da sonunda hiicre
duvarinin kalinlasmasima ve sertlesmesine
yol acar. Bu etkiyle hiicre elastikiyeti azalir,

hiicre gelisimi ve yaprak biiylimesi tizerinde



Kafkasyali, Nisan (2021) 47(1): 16-34

olumsuz sonuglara neden olur (Garcia ve

ark., 2018). Cu toksisitesi altinda, misir ve

Rodos otunda nekroz gozlenmemistir
(Smilde, 1981).
Tim bu caligmalardan  bakir

uygulamasinin kok uzunlugu, dal uzunlugu

ve yaprak alam1  gibi  morfolojik
parametreleri azalttigi sonucuna varilabilir.
Ayrica bakir stresi altinda yapraklarda
kloroz, nekroz ve morarma gorilmiistiir.
Bitkiler =~ oOzellikle  organik  toprakta
biiylidiigiinde bitkilerin bakir1 absorblama
olasilig1 daha diistiktiir, dolayisiyla bakirin
toksisitesini biiylik Olciide azaltir (Sheldon
ve Menzies, 2005). Yulaf, musir, ¢avdar,
marul, 1spanak ve fasulye gibi bitki tiirlerini
iceren bir deneyde Cu'in toksisitesi Cd ve
Ni'den sonra tglincli sirada yer aldigi
gozlemlenmistir (Smilde, 1981). Metal
iceriginin kritik diizeyde olmasi ¢amurdaki
metal miktarmin varliginin bir gostergesidir.
Bu kosullar altinda, ¢amurdaki bakir igerigi
1000-1500 ppm'e yakin oldugunda, metal
emilimindeki  ve

yer  degistirmedeki

azalmayr yansitan biiylime

birlikte,

inhibisyonu

gbzlemlenebilir. Bununla kritik

diizeydeki metal seviyesi yaprak

konsantrasyonunda ifade edildiginde, Cu en

toksiktir ~ ve  bilyiimeyi engelleyen

konsantrasyon, kadmiyum (Cd) ve nikel
(Ni)’in etki ettigi konsantrasyondan 3-4 kat
daha diisiiktiir. Bu kosullar altinda, bakirin
toksisitesi genellikle ilk sirada yer alir:
10 metal arasinda toksik

bakirin en
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oldugunu ve kiiltiir ortaminda yetistirilen
cavdarin diisiik konsantrasyonlarda bakira
maruz kalmasi kok biiylimesi {izerinde
etkilidir (Wong ve Bradshaw, 1982). Bakirin
cozelti kiltiirinde bitkiler icin yliksek
toksisitesi birka¢ tiirde gozlemlenmistir;
misir  biiyimesi  0.06 ppm’lik  bakir
tarafindan engellenir (Stiborova ve ark.,
1986b). 0.6 ppm bakir, piring kdklerinin ve
filizlerinin  biliylimesini ve c¢imlenmeyi
tamamen engeller (Mukherji ve Gupta,
1977). Ortamdaki 1 ppm bakirin, Agaricus
sylvestris'in kok biiyiimesini inhibe ettigi
gbzlemlenmistir (Hogan ve Rauser, 1981).
Bitki kiiltiir

topragindaki  veya

ortamindaki tomurcuk bliylimesiyle
karsilastirildiginda, tomurcuk biiylimesinin
Cu toksisitesine karsi daha duyarli oldugu
belirtmektedir. Bu durumun, tomurcuk
translokasyonunun azalmasia bagli olarak
koklerde bakir birikmesinin  bir sonucu
oldugu diistiniilmektedir (Baszynski ve ark.,
1982; Stiborova ve ark., 1986a; Gupta ve
Mukherji, 1977). Bakir toksisitesine kok
uzamasinin kok ¢imlenmesine nazaran daha
duyarli oldugu gosterilmistir (Hogan ve
Rauser, 1981).

Bakir yalnizca bitkisel biiyiimeyi
engellemez. Literatiire gore, bakir 6nemli bir
tireme siirecini de inhibe edebilmektedir.
Omnegin  Kizilgamda (Pinus  resinosa),
ortamdaki Cu igerigi 0.04 ve 0.23 ppm
Olciisiine kadar diistiktiir, bu da polen tanesi
¢imlenmesinde polen

ve tiipliniin
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uzamasinda %10'luk  bir azalma ile
sonuglanir ayrica 1.13 ppm’de her iki
islemin de tam olarak engellenmesi
gozlenmistir (Chaney ve Strickland, 1984).

Luschnathiana bitkisi Brezilya'da
bakirla kirlenmis sulak alanlarda bulunan ve
sele karsi oldukca toleransli bir tiirdiir.
Bitkiler, farkli konsantrasyonlarda bakir
icermekte olan tamamen besleyici olan bir
cozelti icerisinde yetistirilmistir. Biiyiiyen
iki yaprakta ve 0.16 mmol Cu L™ uygulanan
bitki koklerinde Cu toksisitesi belirtileri
gbzlenmistir. Yapraklardaki bakir;
epidermis, mezofil, palizat parankimasi1 ve
parankimanin hiicreler arast boslugunun
kalimliginda onemli degisikliklere neden
oldugu goriilmiistiir.

tilakoid

Ayrica bu metal,
zarlarda diizensizliklere,
kloroplastta i¢ ve dis zarlarin yirtilmasina,
mitokondride degisikliklere, parankima ve
hiicre  ¢eperi  bosluklarinda  elektrolit
materyallerinin birikmesine neden olmustur.
Nisasta graniillerinin kayboldugu ancak Cu
toksisitesine gore plastid sayisinda artis
gbzlenmistir. Kokte epidermis yok olur,
hiicreler arasindaki bosluk azalir ve dis
korteksteki ilk hiicrenin morfolojisi 6nemli
Olclide  degisir.  Hiicre  ¢eperi  ve
endodermanin parcalandigi gézlemlenmistir.
Mineral besin analiziyle, koklerde daha

yiiksek bakir birikimi ve dallarda makro ve

mikro besin elementlerinin  biriktigini
gostermistir. Bu nedenle, kok
morfolojisindeki ve ince yapisindaki

24

degisiklikler, bakir toksisitesinin neden

endodermanin  yapisal

olarak, farkh

oldugu zar ve

bozulmasina bagl besin

maddelerinin emilimine ve kokten

sirglinlere ~ tasinmasina  yol  acgacagi

diisiiniilmektedir (Stiborova ve ark., 1986a;
2018).

courbaril L.nin asir1 bakir toksisitesi altinda

Marques ve ark., Hymenaea

kok morfolojisi ile ilgili yapilan ¢alismada,
topraktaki yiiksek bakir konsantrasyonu
nedeniyle kok uzunlugu, 6zgiil yiizey alani,
ortalama cap, kok hacmi, kuru biyokiitle ve
o0zgil kok wuzunlugu azalir. Bakir,
yapraklarda bulunan metabolik baglamda en
aktif dokular tolerans

kg!

korumak

800

i¢in

mekanizmas1  olarak mg
konsantrasyona kadar koklerde birikir. Bu
konsantrasyondan fazlasinin H. courbaril
baskiladig1

koklerinin biiyiimesini

goriilmiistiir. Ancak bu konsantrasyona
kadar bu bitki topraktaki fazla bakiri tolere

edebilir, bu da metalle kirlenmis alanlarin

geri  dontstliriilebilecegini  gostermektedir
(Marques ve ark., 2018).
5. Bakirin Transkripsiyonel

Seviyede Gen Ifadesi Uzerine Etkisi

Gen ifadesinin diizenlenmesi,

bitkilerde biiyiime, gelisme, farklilagma,
metabolik diizenleme ve ¢evreye adaptasyon
gibi birka¢ temel siire¢ icin gereklidir
(Verma, 1992). Herhangi bir gen ifadesinde
transkripsiyon, gen ifadesinin
diizenlenmesinde Onemli bir rol oynar.

Transkripsiyon, hiicreler aras1 ve hiicre dis1
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sinyallere  aracilik eden ¢ok sayida
transkripsiyon faktorii tarafindan kontrol
ediliyor gibi goriinmektedir. Bu nedenle,
transkripsiyon faktorlerinin analizi, gen

ifadesi mekanizmalarint anlamak igin
gereklidir ve bitki biliminin tiim alanlarinda
onemlidir (Verma, 1992). DNA’daki genetik
bilgiyi okuyup ifade edilmesinde gorevli
protein gruplarindan biri olan transkripsiyon
faktorleri, bir genin transkripsiyonuna
aktivator veya repressOr olarak etki eder.
(Lee ve ark.; 2000, Verma, 1992; Gokdemir,
2019). COPT1  geni  embriyolarda,
trikomlarda, stomalarda, polenlerde ve kok
uclarinda ifade edilir. Bakir, sinirli kosullar
altinda biiylime i¢in gerekli oldugundan,
bakir kazanimi ve birikiminde onemli bir
fizyolojik rol oynar. Kok uzamasi ve polen
gelisimine olan katkist da agiklanmistir
(Sancendn ve ark., 2004). COX17, biyotik
ve abiyotik stres altinda, Ozellikle bakir
toksisitesinde organel islevini silirdiirmek
icin olan enzimlerin

gerekli spesifik

aktivitesini  artirmaya olur
(Balandin ve Castresana, 2002).

Cu

yardime1

eksikligi SPL7
(Squamosa PROMOTER BAGLAYICI
PROTEIN LIKE7) ve CRR1 (BAKIR

sirasinda

RESPONSE REGULATORI1) gibi iki
transkripsiyon faktorii hedeflerinin
promoterlerinde Cu eksikligine duyarl

elemanlara (5'-GTAC-3") baglanarak gen
ifadesini diizenler (Sommer ve ark., 2010;

Yamasaki ve ark., 2009; Quinn ve ark.,
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2000; Birkenbihl ve ark., 2005; Garcia-
Molina ve ark., 2014; Kropat ve ark., 2005).
Yapilan transkriptom analizleri, SPL7'nin
demir (Fe) / Cu rediiktaz oksidazlarin, FRO4
ve FROS'in ve birlikte yliksek afiniteyi
olusturan bakir tastyici ailesinin iiyelerinin,
(COPT1 ve COPT2) birkag Cu tasiyicisinin
ekspresyonu i¢in gerekli oldugunu ortaya
koymustur (Bernal ve ark., 2012; Gayomba
ve ark., 2013; Jung ve ark., 2012; Yamasaki
ve ark., 2009). SPL7 ile diizenlenen genler
arasinda, COPT6, YSL2 ve YSL3 ve Cu
saperon CCH, birlikte Cu'in fotosentetik
dokulara tasinmasina ve yaslanmanin
ardindan bakirin biriktirildigi yerlerden az
olan yerlere hareketlendirmesine katkida
bulunur (Bernal ve ark., 2012; Gayomba ve
ark., 2013; Jung ve ark., 2012; Yamasaki ve
ark., 2009; Chu ve ark., 2010; Himelblau ve
ark., 1998; Mira ve ark., 2001; Himelblau ve
2001). ici

dengesinde SPL7'nin 6nemli rolii olmasinin

Amasino, Bakirin  hiicre

bir kanit1 olarak yapilan bir ¢aligmada SPL7

mutantlar, biliylime ortamina Cu
eklenmedik¢ce daha az Cu biriktirdigi ve
daha yavags gelistigi goriilmistiir (Bernal ve
ark., 2012; Yamasaki 2009;

Gayomba ve ark., 2013). Bakirin bitki

ve ark.,

verimliligindeki  rollerinin  bilinmesine
ragmen bakirin {iremeyle olan iligkisini
belirleyen molekiiler belirleyicilerle ilgili
bilgiler ¢cok azdir. Yapilan ¢aligmalara gore,
COPT1, COPT2, COPT3 ve COPT6 bakir
kodlayan

tastyicilarini genlerin
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Arabidopsis’in  polen tanelerinde ifade
edildigi bildirilmistir (Sancenén ve ark.,
2004; Gayomba ve ark., 2013; Jung ve ark.,
2012; Bock ve ark., 2006). AtCOPT3 polen
gelisiminde erken ifade edilirken, AtCOPT1
daha sonraki asamalarda ifade edilir (Bock
ve ark., 2006). AtCOPT1 antisens bitkileri,
Cu  smirlh  kosullar  altinda  polen
anormallikleri sergiler ancak bu durumun
bakir  takviyesi ile diizelebilecegi
bildirilmistir (Sancenon ve ark., 2004).
Bakirin fazla miktarda
uygulanmasinin birincil kok biiylimesini
inhibe ettigi gosterilmistir (Pasternak ve
ark., 2005; Chen ve ark., 2011; Bernal ve
ark., 2012). Bakir aracili oksinin yeniden
dagiliminin, birincil kdk uzamasindaki Cu
aracili

inhibisyonundan sorumlu oldugu

gosterilmistir. Bunu diizenleyenin
PINFORMEDI1 (PIN1) oldugu, ancak PIN2
veya AUXINI1 (AUX1)

gosterilmistir (Yuan ve ark., 2013). CAMTA

olmadig1

ve YABBY genlerinin bitkilerin agir metal
stresi altinda potansiyel genetik belirteg
olarak kullanilabilecegi gosterilmistir. Bakir
konsantrasyonunun ~ Akman-98  fasulye
cesidinde gen ifade dilizeyinde artisa neden
olurken Onceler-98 fasulye ¢esidinde ise
azalisa neden

Onceler-98 ¢esidinde YABBY-7 genine ait

oldugu gozlemlenmistir.

ifade seviyesinde azalis, CAMTA-4 geninin
ifade diizeyinde ise artis gozlemlenmistir.
CAMTA ve YABBY gen aileleri bu ¢alismada

stres uygulandiktan sonra, iki farkli fasulye
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cesidinin gen ekspresyon profillerinin farkl

stirecleri, tolerans ve adaptasyon

mekanizmalarinin farkli evrimsel siirecleri
izledigini gostermistir (Koseoglu, 2019).

Biitin  canlilarda  oldugu  gibi,

bitkilerde de gen ifadesinin biyolojik kontrol

diizenlemeleri en temel durumdur.

faktorlerti, bitkilerin

bitki

Transkripsiyon

planlama, gelisme, organi

farklilagmasi, stoma gelisimi, yanal organ
olusumu, cicek olusumu ve cesitli gevresel

sinyallere cevap verme gibi bir¢ok

fonksiyona sahip olmasi i¢in gereklidir
(Yanagisawa, 1998).

Sonug olarak; simdiye kadar yapilan
caligmalarda toprak ve bitkiler i¢in toksik

bakir seviyeleri bir sekilde tespit

1yl
edilmigtir. Ayrica bakirin temel ve toksik
seviyeleri, farkli redoks durumu, c¢esitli

toprak kosullar1 ve bitki tlirleri i¢in

calismalarla

Cu+2

degisebilecegi bazi

kamtlanmistir.  Ornegin, Cu® ve

arasindaki biyotransformasyon ve aym
zamanda iliskili toksisite, farkli bitki tiirleri
arasinda bliylik Olgiide farklilik gosterir.
Benzer sekilde, asidik ve alkali toprak
kosullar1, Cu'in toprak-bitki transferi ve bitki
bliytimesi lizerindeki etkileri degistirebilir.

bakir  alim

Hassas bitkilerin

kapasitesi ~ bitkinin ~ toleransina  gore
degisebilir. Bu nedenlerden dolay1 c¢esitli
redoks durumlari, farkli toprak kosullari,
bitki tiirleri ve diger iliskili baz1 faktorler

icin bakirin esik seviyelerini bilmek 6nem
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tagimaktadir. Farkli biyokimyasal
reaksiyonlarda, dokulardaki temel rolii
sebebiyle uygun  bitki  biliylimesinin

saglanabilmesi icin farkli bitki doku ve
organlarina kontrollii bir bakir transferi ¢cok
ve zorunludur.

onemli Bakirin  gerekli

oldugu dokulara, organlara tasinmasina

aracilik eden c¢esitli tasiyici proteinlerin
Fakat, farkli

iliskili

katilimi bilinmektedir.

1yl

tagiyict  proteinlerin  rolii ayrica

genlerin ekspresyonu, Ozellikle farkli bitki
tirlerinde tam manasiyla acgik olarak ifade
edilmemistir.  Farkli  bitki tiirlerinde
uygulanan cesitli Cu seviyeleri altinda farkli
doku ve organlarda cesitli genlerin ve
tasiyici proteinlerin ekspresyonu ve rolii ile
ilgili daha fazla arastirma gereklidir.

Bakir redoks-aktif bir metaldir ve

Fenton reaksiyonu sayesinde bitkilerde ROS

olusturur. ROS, antioksidan ve redoks
dengesine bagh olarak farkl
biyomolekiillerde ve biyokimyasal

islemlerde faydali veya toksik olabilir.

Bununla birlikte, uygulanan farkli bakir

seviyeleri, farkli toprak kosullari, bitki

tirleri, bitkiler icinde ROS iiretimi ve

detoksifikasyon mekanizmalarinin

aktivasyonu icin doz-tepki etkilesimleri tam

olarak aciklanmamistir. Bakirin  toksik

27

oldugu kosullarda baz1 bitki tiirlerinde, farkl

enzimatik ve enzimatik olmayan
antioksidanlar aktiftir. Ayrica genetik ve
hiicresel diizeyde bircok antioksidanin
aktivasyon hizi ve de yogunlugu ile ilgili
mekanizmalar net olarak ag¢iklanmamuistir.
Bitkiler i¢in mineral beslenmenin yasamsal
Oonemiyle ilgili baz1 bilimsel sorular tam
olarak hala netlesmemistir. Ornegin farkli
bitki tiirleri, temel hiicresel reaksiyonlara
dengeli ayrica toksik diizeydeki bakir
alinmasina nasil aracilik eder? Farkli bitki
turleri, farkli dokularda toksik bakir
birikimini nasil engeller? Bu sorulara daha
fazla cevap bulunmalidir. Ayrica bakir
toksisitesi altinda bitkiye aracilik eden cok
az transkripsiyon faktorii bulunmustur ve
incelenmigtir. Bitkide fazla bakir alimina
aracilik eden saperonlar ve transkripsiyon
faktorleri ile ilgili mekanizmalar daha cok
incelenmelidir. Boylelikle bakirin, etki ettigi
stresle ilgili yolaklar ve bitkilerin stresle

basa c¢ikma yollar1 daha iyi aydinlatilmig

olacaktir.
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