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Ozet

Anahtar kelimeler Fitoselatinler (PC’ler) ve metallotiyoneinler (MT’ler), bitkilerde ve diger organizmalarda bulunan
Bitkiler; sisteince zengin proteinlerdir. PC’ler enzimatik olarak fitoselatin sentaz (PCS) ile glutatyondan
Agir metal stresi; sentezlenirken, MT’ler ise gen Urinl polipeptitlerdir. Bitkilerde, PC’'ler ve MT’lerin metal iyonlarini
Fitoselatinler; baglayabildiklerinden dolayr agir metal toleransi ve homeostazisinde fonksiyon goérdikleri ileri
Metallotiyoneinler; striilmistir. PC sentaz enzimi ve MTleri kodlayan genler bitkilerde ve diger organizmalarda teshis
Detoksifikasyon; edilmistir. PC'ler ve MTler ile ilgili genlerin genetik dizenlenmesi, bitkilerde agir metal toleransinin
Tolerans gelistirilmesi icin olduk¢a énemlidir. Bu derlemede, PC’ler ve MT’lerin biyosentezi ve agir metal stresi

kosullarinda ifadesi, diizenlenmesi ve muhtemel fonksiyonlari hakkinda son gelismeler tartigiimistir.

Phytochelatins and Metallothioneins: Molecular Approaches

Abstract
Key words Phytochelatins (PCs) and metallothioneins (MTs) are cysteine-rich proteins present in plants and other
Plants; organisms. PCs are enzymatically synthesized from glutathione by PC synthase (PCS), whereas MTs are
Heavy metal stress; gene-encoded polypeptides. In plants, PCs and MTs are suggested to be involved in heavy metal
Phytochelatins; tolerance or homeostasis, as they are able to bind metal ions. The genes encoding the enzyme PC
Metallothioneins; synthase and MTs have been identified in plants and other organisms. Genetic manipulation of PCs and
Detoxification; MTs related genes is crucial for developing heavy metal tolerance in plants. In this review, the recent
Tolerance advances in biosynthesis of PCs and MTs and their expression, regulation and possible functions under

heavy metal stress are discussed.
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1. Giris agir metaller ile bitkiler arasindaki etkilesimlerin

Diinyanin bircok bélgesinde tanimsal alanlar Cd, Cu, fizyolojik, molekiiler ve genetik temelleri blyik ilgi

Zn, Ni, Co, Cr ve Pb gibi agir metal kirliligine maruz cekmistir. Fitoselatinler (PC’ler), metallotiyoneinler

kalmaktadir. Sulamada atik sularin asiri kullanimi (MT'ler), sicaklik soku proteinleri (HSP), glutatyon

. . metabolizmasinin  proteinleri ve antioksidant
madencilik, pestisit kullanimi, aritma ¢amuru, egzoz

gazlari ve endustriyel gelisim bu metal iyonlarinin enzimler gibi agir metal tesvikli gen ve proteinlerin

snemli miktarlarda toprakta birikmesine neden teshisi ve fonksiyonel analizleri bitkilerde agir metal
olmaktadir (Li et al., 2009; Yang et al., 2009a).

Organik kirleticilerin aksine agir metaller toprakta

toleransinin mekanizmalari hakkinda énemli bilgiler
saglamistir (Cobbett and Goldsbrough, 2002;
Clemens, 2006). Bununla birlikte, bitkilerde PC'ler

parcalanamamaktadir (Wu et al.,, 2010). Bircok
ve MT’lerin sistein kalintilarindaki tiyol gruplari ile

metalin  topraktaki yilksek seviyeleri toprak
kalitesinin bozulmasina, Griin kaybi ve kalitesinde metal iyonlarini baglayabildiklerinden dolayr metal
toleransi ve homeostazisinde fonksiyon gordikleri
ileri strilmustir (Cobbett and Goldsbrough, 2002).

Fitoselatinler (y-Glu-Cys)n-Gly genel yapisina
sahip kigik metal baglayici peptitler olup; mantar,

bitki ve diger organizmalarda bulunmaktadir

azalmaya neden olarak ekosisteme zarar
verebilmektedir (Blaylock and Huang, 2000).
Bitkiler, topraktaki yuksek metal
konsantrasyonlarina uyum saglayabilmek icin
birgok mekanizma gelistirmislerdir. Son vyillarda,
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(Cobbett and Goldsbrough, 2002). PC’ler bircok agir
metal tarafindan aktive olan fitoselatin sentaz (PCS)
(GSH)
sentezlenmektedir (Clemens and PerSoh, 2009).

enzimi ile indirgenmis glutatyondan

PC'ler sistein sulfidril gruplari araciligiyla agir
metaller ile kompleksler olusturmakta ve bu PC-
metal kompleksleri vakuollere tasinmaktadir
(Cobbett and Goldsbrough, 2002).

¢alismada, PC'lerin bitkilerdeki metal ve metalloid

Bircok

toleransinda o6nemli rol oynadig gosterilmistir
(Iglesia-Turifio et al., 2006; Guo et al., 2008). Zit
olarak, Thlaspi caerulescens, Silene vulgaris, Salix
viminalis ve Pteris vittata gibi birkacg bitki tlrinin
agir metallere toleransli genotiplerine gore hassas
genotiplerinin daha yiiksek PC seviyelerine sahip
olmasindan dolayr metal toleransi ve PC'lerin
birikimi arasinda korelasyon belirlenmemistir (Ebbs
et al., 2002; Arnetoli et al., 2008). Bununla birlikte,

PC'lerin metal ve metalloidlerin detoksifikasyonu

ile iliskili olmasina ragmen, PC'ler igin yeni
fonksiyonlar ileri sardlmustiar. PC'lerin genellikle
floemde Cd’'un uzun mesafeli tasiniminda

(Mendoza-Cozatl et al., 2008) ve ¢inkonun igsel
olarak alikonulmasinda (Tennstedt et al., 2009)
fonksiyon gordugi bildirilmistir.

Metallotiyoneinler distik molekiler agirhkli (4-
14 kDa), sisteince zengin metal baglayici bir protein
ailesidir (Cobbett and Goldsbrough, 2002). MT’ler
sistein kalintilarinin diizenlenisine gére (g sinifa
ayrilmaktadir. Bitki MT’lerinin ¢ogu sisteince zengin
iki  klguk
metallotiyoneinlerdir  ve

islevsel bolgeye sahip sinif |l

sistein  kalintilarinin
pozisyonuna gore dort tipe ayrilmaktadir (Usha et
al., 2009). Tip 1, 2 ve 3 MT’lerin Cu homeostazisi ve
toleransinda (Roosens et al.,, 2004; Guo et al.,,
2008), tip 4 MTlerin ise Zn homeostazisinde
fonksiyon gordugiu ileri strilmistiir (Guo et al.,,
2008). Bununla birlikte, tiim MTlerin esansiyel
olmayan cesitli metal iyonlarini baglayabildigi
belirtilmistir (Cobbett and Goldsbrough, 2002). Bu
MT’lerinin

ek olarak esansiyel

nedenle,  bitki esansiyel  metal

homeostazisine olmayan
metallerin detoksifikasyonunda fonksiyon gordigi
ileri stiriImastir (Merrifield et al., 2006; Guo et al.,
2008). Sinif Il MTlerde, sistein kalintilari tim

protein dizisinde daginik olarak bulunmaktadir.

Sinif Il MT’ler ise sinif | ve Il MT’lerden belirgin
sekilde farklihk gostermektedir. Sinif [II MT'ler
enzimatik olarak sentezlenen fitoselatinlerdir
(Robinson et al., 1993). Bircok bitki tirinde MT
genlerinin varligi belirlenmis olmasina karsin, bu
peptitlerin roli ve fonksiyonu hakkindaki bilgiler
nispeten azdir (Mir et al., 2004; Zhang et al., 2004).
Bununla birlikte, bitki MT’lerinin hicresel metal
homeostazisi veya tolerans mekanizmasinda
fonksiyon gordiigu belirlenmistir (Cobbett and
Goldsbrough, 2002; Mir et al., 2004). Ornegin, agir
bitkilerde MT
transkriptlerinin tesvik edildigi gbzlenmistir (Schor-
Fumbarov et al., 2005; Usha et al., 2007, Mendoza-
Cozatl et al., 2007).

Bu derlemede, PC'ler ve MTlerin yapisinin

metallere maruz kalan

yani sira onlarin  agir metal birikimi ve
detoksifikasyonundaki muhtemel rolleri hakkinda

son gelismeler tartisiimigtir.

2. Fitoselatinler
2.1. Fitoselatinlerin Biyosentezi

Fitoselatinler (PC’ler) sadece glutamin (Glu), sistein
(Cys) ve glisin (Gly) amino asitlerinden olusmakta
ve sistein kalintilari bir y-karboksilamid bagi ile

baglanmaktadir. PC'ler tripeptit glutatyondan
(GDH; v-GluCysGly) enzimatik olarak
sentezlenmektedir. PC’ler ¢ok sayida Glu-Cys

dipeptit birimlerinin tekrarlarini takiben terminal
bir glisin amino asidinden olusmakta ve (y-Glu-
Cys)n-Gly veya (y-EC)n-Gly (n=2-11) olarak
formiilize edilmektedir (Sekil 1) (Cobbet, 2000).
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Sekil 1. Glutatyon (a) ve fitoselatinin (b) kimyasal yapisi.

-Glu-Cys birimlerinin sayisina gore
fitoselatinler PC,, PC;, PC4;, PCs ve PCg olarak
siniflandiriimaktadir (Grill et al., 1989). PC'ler birgok
bitki tUrinde (Zhang et al., 2010; Diwan et al.,
2010) ve bazi mikroorganizmalarda (Chaurasia et
al., 2008) belirlenmistir. Bununla birlikte, (y-
GluCys)n-B-Ala, (y-GluCys)n-Ser ve (y-GluCys)n-Glu
gibi yapisal formlar bazi bitki tirlerinde teshis
edilmistir (Rauser, 1999).

Glutatyon (GSH) ve fitoselatin (PC); glutamin,
sistein ve glisin 6nci amino asitlerinden
sentezlenmektedir (Sekil 2) (Mendoza-Cozatl et al.,
2010). Fitoselatin sentezinin Cd, Cu, Ag, Hg ve Pb

1989). Bitkilerde GSH reaktif oksijen tiirlerine karsi
2005),
metallerin i¢sel olarak alikonulmasinda (Cobbett
2002)
detoksifikasyonunda (Dixon et al., 1998) fonksiyon
gormektedir. GSH, ATP bagimh iki
sentezlenmektedir. ilk

savunmada (Foyer and Noctor, agir

and Goldsbrough, ve ksenobiyotiklerin
reaksiyonla
reaksiyonda, y-glutamil-
sistein sentetaz (GSH1 veya ¢-ECS) glutamatin
karboksil grubu ve sisteinin amino grubu arasinda
bir peptit baginin olusumunu kataliz ederek y-
(y-EC)
reaksiyonda, glutatyon sentetaz (GSH2 veya GS)

glutamilsisteini olusturmaktadir.  ikinci
GSH’u olusturmak igin bir glisin kalintisi ile y-EC'i
birlestirmektedir. Arabidopsis thaliana ve Brassica
juncea Dbitkilerinde GSH1 vyalnizca plastidlerde
bulunurken, GSH2 hem plastid hem de sitozolde
bulunmaktadir (Wachter et al., 2005).

Serbest agir metallerin varliginda PC sentaz iki
farkh reaksiyonla PC sentezini kataliz etmektedir
(Grill et 1989). ilk GSH
molekilindeki Cys-Gly peptit bagi y-glutamilsistein
(y-EC)’i
basamakta, y-EC birimleri bir transpeptidasyon

al., basamakta,

olusturmak icin ayrilmaktadir. ikinci
reaksiyonu ile PC,-,)'i olusturmak igin ikinci bir GSH
molekiiliine veya PC,.'i olusturmak icin daha
onceden sentezlenmis bir PC oligomerine (PC,)

transfer edilmektedir.

gibi metal iyonlarinin varliginda indirgenmis Basamak | : y-EC-Gly = y-EC + Gly
glutatyondan (GSH) fitoselatin sentaz (PCS) Basamak Il : ¥-EC + (y-EC),-Gly = (y-EC),+1-Gly
araciligiyla gergeklestigi belirlenmistir (Grill et al.,
GSSG
GPx NADPH
NY© H,0, //GR
Cys N—C N c
R RS
ATP-M, ATP-Mg Gly
:::::si‘i» y-EC —X ) GSH "
+ Cd
7-ECS GS &
Glu - _ - PCS !
. T T T exe Abc2, ABCC1, ABCC2
© PCZ-Cd
GST’lar "*@'CATPM‘
-Mg N c
NYC G5 i . S*2 W
R

Sekil 2. GSH metabolizmasi ve Cd iyonlarinin varliginda

degistirilerek).

o N
Yiiksek molekiler

Vakuol agrlikli kompleks

Sitozol

fitoselatin sentezi (Mendoza-Cozatl et al., 2010’dan
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Fitoselatin sentaz aktivitesinin dizenlenmesi,
PC biyosentez yolunun en o6nemli dizenleyici
mekanizmalarindan biridir. Fitoselatin sentaz metal
stresinin  olmadigi durumlarda da hiicrelerde
bulunmakta (Ahner and Morel, 1999); fakat bu
enzimin aktivasyonu i¢in bir metal iyonuna
gereksinim duyulmaktadir. Fitoselatin sentazin C-
ucu bolgesi, birbirine komsu veya oldukga yakin
ciftler halinde bulunan c¢oklu sistein kalintilarini
icermektedir. C-ucu bolgesinin metal iyonlarini
baglayarak enzimin aktivasyonunda fonksiyon
gordigl kabul edilmekte ve bu nedenle metal
algilama islevsel bolgesi olarak adlandirilmaktadir
(Ha et al., 1999). Buna karsin, olduk¢a korunmus N-
ucu bolgesi PC sentaz enziminin katalitik aktivite
bolgesi olarak ileri strtilmistir (Vatamaniuk et al.,
2000). Sonug olarak, C-ucu bélgesinde bulunan bazi
glutamat kalintilari ile birlikte daha az korunmus
sistein kalintilarinin agir metalleri baglayici bir rol
oynadigi gorilmektedir (Maier et al., 1993).

Fitoselatin sentazin agir metal tesvikli
aktivasyonuna ek olarak hiicre ici GSH seviyesi PC
sentezini diizenlemektedir (Collin-Hansen et al,,
2007).

mekanizmasi, GSH

GSH sentezinin en Onemli diizenleme
tarafindan  y-glutamilsistein
sentazin geri besleme inhibisyonudur (Sekil 2)
(Noctor and Foyer, 1998). y-ECS ve glutatyon sentaz
edilmesi ile  GSH
hassasiyetinin  degistigi
2005).
GSH"1
tiketen reaksiyonlari katalize etmekte ve sonug

aktivitelerinin  modifiye
seviyelerinin ve metal
bildirilmistir  (Mendoza-Cozatl et al,,

Glutatyon S-transferazlar ve PC sentaz

olarak bu enzimlerin aktivasyonu y-ECS’nin GSH ile
geri besleme inhibisyonunun {stesinden gelerek
biyosentetik yolda bir artisa neden olabilmektedir.
Sistein ve glisin kullanabilirligi de GSH sentezinin
diizenlenmesine katkida bulunabilmektedir
(Mendoza-Cozatl et al., 2005). Bununla birlikte,
GSH sentezinin oksidatif stres ile dizenlendigi
bildirilmistir (Liang et al., 2009). Xiang ve Oliver
(1998), Cd stresinin PC sentazi aktive ederek
GSH’dan PC’lerin sentezini tesvik ettigini ve sadece
GSH biyosentez yolunun transkripsiyonel
aktivasyonu ile degil, ayni zamanda reaktif oksijen

turlerinin olusumu tarafindan da GSH sentezinin

bildirmislerdir.  PC
dizenlenmesi PC

tesvik  edildigini sentaz

aktivitesinin sentezinin
diizenlendigi birincil nokta oldugu diisiinilmektedir
(Cobbet, 2000).

yolundaki en yavas enzimdir (Mendoza-Cozatl et

Cunkii bu enzim biyosentez

al., 2005). Bazi tlirlerde PC sentaz aktivesi hem
transkripsiyonel hem de post-translasyonel
seviyede  dizenlenmektedir  (Cobbett and
Goldsbrough, 2002). Genel olarak, GSH ve PC
biyosentez yolundaki enzimleri kodlayan genlerin
ifadelerinin silfat eksikligine ve Cd stresine bagli
olarak transkripsiyonel seviyede arttigi bildirilmistir
(Mendoza-Cozatl et al., 2005).

2.2. Fitoselatinler ve Agir Metal Toleransi

2.2.1. Fitoselatinler ve Metallerin Vakuolde
Alikonulmasi

Agir metallerin vakuollerde alikonulmasi maya,
mantar ve bitkilerde agir metal toleransinin 6nemli
mekanizmasi olarak ortaya cikmaktadir. Sitozolde

PC'ler, PC-metal
vakuole tasinmakta ve

sentezlenen kompleksleri

olusturarak boylece
sitozolden toksik elementlerin uzaklastirilmasi
saglanmaktadir (Mendoza-Cozatl et al.,, 2005;
Verbruggen et al., 2009). Vakuollere tasinan PC-Cd
kompleksleri, slfid (S?) ve serbest Cd* iyonlarina
baglanarak Cd-silfir kimlerinin etrafini  saran
ylksek molekiiler agirhikh
olusturmaktadir (Sekil 2) (Ortiz et al.,
Fitoselatin-metal = komplekslerinin  tonoplastta
ATP-baglayici (ABC
tastyicilan) ile vakuole alindigi bilinmektedir (Ortiz
et al., 1995; Salt and Rauser, 1995). Mayada ABC

tasiyicisi olan Hmt1 (Heavy metal tolerance 1)’in Cd

kompleksler
1995).
kaset

bulunan tasiyicilar

toleransi igin gerekli vakuolar PC taslyicisi oldugu
belirlenmistir (Ortiz et al., 1995; Salt and Rauser,
1995). Hmtl’in Cd toleransini sagladigi bilinmekte
birlikte, bitkilerde Hmt1-benzeri proteinlerin teshisi
gerceklestirilememistir (Rea, 2007). Arabidopsis
genom projesi tamamlandiktan sonra, Arabidopsis
bitkilerinin Hmtl ortologlarindan yoksun oldugu;
fakat
seklinde PC'leri ve Cd iyonlarini vakuollerinde

yuksek molekiler agirhkli  kompleksler

alikoyabildigi gosterilmistir (Sanchez-Fernandez et

al., 2001). Arabidopsis bitkilerinde Hmtl
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homologlarinin mitokondrilerde lokalize olmus
ATM (mitokondriyal ABC taslyici) tasiyicilari oldugu
bildirilmistir (Rea, 2007; Sooksa-Nguan et al.,
2009). Arabidopsis’de asiri ATM3 ifadesinin Cd
toleransini arttirdigi belirtilmistir (Kim et al., 2006).
Az sayida organizmada bulunan Hmtl-benzeri
olarak
2009).
Hmtl’in Cd toleransini sagladigi; fakat arsenit veya
katkida
bildirilmistir (Sooksa-Nguan et al., 2009; Preveral et
al., 2009). Bununla birlikte, PC’lerden yoksun E. coli
ve S. cerevisiae’de Hmt1l’in heterolog ifadesinin Cd

proteinlerin fonksiyonlari tam

anlasilamamistir  (Sooksa-Nguan et al,,

arsenat toleransina bulunmadigi

toleransini arttirmasinin Hmtl’in PC-bagimsiz bir
yolla tolerans sagladigini gostermektedir
(Mendoza-Cozatl et al.,, 2010). Ayrica S. pombe
hmtl mutantinin vakuollerinin énemli miktarda
PC’leri icermesinin ilave vakuolar PC tasiyicilarinin
varligini ileri sirmektedir (Sooksa-Nguan et al.,,
2009; Mendoza-Cozatl et al., 2010). Hmt1’in aksine
ABCC2/Abc2-benzeri proteinler ile iliskili genler
birgok bitki tiirinde teshis edilmistir (Mendoza-
Cozatl et al., 2011). Arabidopsis bitkilerinde iki ABC
(MRP1/ABCC1 ve MRP2/ABCC2)
vakuolar PC alinimina aracilik ettigi bildirilmistir
(Mendoza-Cozatl et al., 2010; Song et al., 2010). iki
ABC-tip tasiyicidan (AtABCC1 ve AtABCC2) yoksun
Arabidopsis mutantlarinin arsenige asiri derecede

tastyicisinin

duyarl oldugu ve bu mutantlarda vakuolar PC-As
aliniminin  belirgin sekilde azaldigi bildirilmistir.
Ayrica, bu ABCC tasiyicilarinin S. cerevisiae’de asiri
ifadesinin As toleransi ve birikimini arttirdigi
bildirilmistir (Song et al., 2010). Benzer olarak,
atabccl tek veya atabcecl atabcc? cifte mutantlarin
Cd ve Hg stresine karsi asiri hassasiyet gosterdikleri
belirtilmistir. Bununla birlikte, AtABCC1 ve AtABCC2
tasiyicilarinin As detoksifikasyonuna ek olarak Cd ve
Hg toleransina katkida bulunan 6nemli vakuolar
tastyicilar oldugu bildirilmistir (Park et al., 2012).
AtABCC1 ve AtABCC2 tasiyicilari As, Cd ve Hg
toleransina katkida bulunurken, ayni durumun Pb
icin gecerli olmadigi bildirilmistir (Park et al., 2012).
AtABCC1 ve AtABCC2
Ozgllligl, maya ve Arabidopsis’de Pb, As, Cd ve Hg

tasiyicilarinin - substrat

toleransina katkida bulunan ve bir ABCC tasiyicisi
olan ScYCF1’den farklilik gdstermektedir (Gueldry

et al., 2003). ScYCF1 GS-bagli metalleri tasirken (Li
1997), AtABCC1 ve AtABCC2 PC-metal
komplekslerini tasimaktadir (Song et al., 2010). Bu
baglamda, PC eksik cadl
toleransinda bir azalma

et al.,

mutantinin  Pb
gostermemesi

Arabidopsis’de Pb toleransinin PC’lerden bagimsiz

oldugunu gostermektedir (Park et al., 2012).

2.2.2. Agir Metal Toleransinda Fitoselatin
Genlerinin Genetik Diizenlenmesi

Bitkilerde glutatyon ve fitoselatinlerin sentezi ile
iliskili genlerin genetik diizenlenmesi agir metal
arttirabilmektedir.

toleransini Glutatyon ve PC

seviyelerinin dlizenlenmesini kontrol eden y-
glutamilsistein sentetaz (y-ECS), glutatyon sentaz
(GS) ve fitoselatin sentaz (PCS) gibi enzimleri
kodlayan genlerin agir metal toleransinin
saglanmasi icin aday genler oldugu bildirilmistir
(Yadav, 2010). Birgok bitki tirinde ve mayada bu
enzimatik genlerin asir ifade edilmesi yiksek
seviyelerde agir metal birikimi ve toleransina neden
olabilmektedir (Singh et al., 2008).

Arabidopsis thaliana (Ha et al., 1999), Triticum
agestivum (Clemens et al., 1999), Allium sativum
(Zhang et al., 2005) ve Brassica juncea (Heiss et al.,
2003)’dan elde edilen PCS genlerinin farkh bitki
turleri ve bazi mikroorganizmalarda asiri ifade
edilmesiyle metal-baglayici peptitlerin seviyesi ve
dolayisiyla agir metal toleransi arttirilmistir. E. coli
(Sauge-Merle et al., 2003) ve S. cerevisiae’de (Singh
et al., 2008) Arabidopsis AtPCS1 geninin asiri ifade
edilmesinin Cd ve As toleransi ve birikimini
arttirdigi  belirtilmistir. Mayada  Arabidopsis
thaliana PCS ve Treponema denticola sistein
desilfidraz geninin birlikte ifadesinin As birikimini
arttirdigi ve As birikiminde hidrojen silfid ve
PC'lerin birlikte fonksiyon gordtgi bildirilmistir
(Tsai et al., 2011). Nicotiana glauca bitkilerinde
bugday TaPCS1 geninin asir ifade edilmesinin
onemli oOlciide Cd ve Pb toleransini arttirdigi
bildirilmistir (Gisbert et al., 2003; Martinez et al.,
2006). Bununla birlikte, AtPCS1 genini asin ifade
eden Nicotiana tabacum bitkilerinin dissal GSH
saglandiginda yiliksek Cd toleransi ve birikimi
gosterdigi bildirilmistir (Pomponi et al., 2006).
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Diger taraftan, Brassica juncea’da AtPCS1 geninin
Cd ve Zn toleransina neden oldugu, buna karsin kok
ve govde dokularinda bu metallerin birikimini
azalttigi belirtilmistir (Gasic and Korban, 2007).

Thlaspi caerulescens bitkilerinde asiri  TcPCS1
ifadesinin kok ve govde dokularinda Cd birikimi ve
toleransini arttirdigl, buna karsin Cd

translokasyonunu etkilemedigi bildirilmistir (Liu et
al., 2011). Benzer olarak, Arabidopsis kdklerinde As
ile  PClerin kompleks olusturmasi
As’in
azaldig gosterilmistir (Liu et al., 2010). Bununla
birlikte,
alikonulmasinin floeme As’in hareketliligini azalttig
bildirilmistir (Duan et al., 2011). Diger taraftan,

Arabidopsis bitkilerinde Allium sativum PCS1 ve S.

nedeniyle

koklerden govde dokusuna tasiniminin

arsenit-PC  komplekslerinin yapraklarda

cerevisiae GSH1 genlerinin birlikte ifadesinin As
toleransi ve birikiminde artisa neden oldugu
bildirilmistir (Guo et al., 2008). Fitoselatin sentaz 1
geninde (AtPCS1) mutasyona sahip Arabidopsis
cadl-7 mutantinin As’e asirl hassasiyet gosterdigi
ve bu hassasiyetin yabani tip AtPCS1 geninin

aktarilmasiyla ortadan kaldinldigr  bildirilmistir
(Kamiya and Fujiyama, 2011). Ayrica PC sentezinin
L-bitiyonin-sulfoksim (BSO; y-glutamilsistein

sentetaz inhibitort) ile inhibisyonunun asiri As
hassasiyetine neden oldugu belirtilmistir (Schat et
al., 2002). Celtik bitkilerinde OsPCS1 gen ifadesinin
(RNAJ) ile
herhangi bir toksisite semptomu gostermeksizin Cd

RNA interferansi baskilanmasinin
birikiminde azalmaya neden oldugu bildirilmistir (Li
et al., 2007).

Bircok bitki tirinde PC lretimindeki artis
metal toleransindaki artisla sonuglanirken, bazi
bitki tiirlerinde aksi durum saptanmistir. Ornegin,
Arabidopsis bitkilerinde asiri AtPCS1 ifadesinin PC
Uretiminin arttirmasina karsin asiri Cd hassasiyetine
neden oldugu belirtilmistir (Lee et al., 2003; Li et
al., 2004). Benzer olarak, AtPCS1 genini asiri ifade
eden N. dissal GSH
uygulamasinin durumda asin  Cd

tabacum  hatlarinin
olmadig
hassasiyeti gosterdigi ve kontrol bitkilerine goére Cd
birikiminde bir farklihk gostermedigi bildirilmistir
(Wojas et al., 2008). Brunetti vd. (2011), diisik Cd
ifade

eden Arabidopsis hatlarinda Cd toleransinin yabani

konsantrasyonlarinda AtPCS1 genini asir

tip bitkilere goére daha disik olmasina karsin,
AtPCS1 genini asir ifade eden titln bitkilerinin
yabani tip bitkilere gére daha toleransli oldugunu
yuksek Cd
ise tam tersi bir durum

bildirmislerdir. Arastiricilar,
konsantrasyonlarinda
gozlemislerdir. PC seviyesi ve Cd arasinda optimum
PC {retiminin Cd
toleransini  arttirabilecegini ileri  striImistir
(Brunetti et al., 2011). Bununla birlikte, asirt AtPCS1
ifade eden hatlarda Cd hassasiyetinin AtPCS1

proteininin toksisitesinden degil, GSH seviyeleri ile

bir oran oldugunda, asiri

karsilastirildiginda optimumun Uzerindeki
seviyelerde bulunan PC’lerden

bildirilmistir (Li et al., 2004).

kaynaklandigi

2.2.3. Hiperakiimilator Bitkilerde Fitoselatinler

Onemli bir soru metal
oynayip
Fitoselatin sentezinin kalitsal Cd ve As toleransi igin
onemli bir faktor oldugu (Clemens, 2006), buna

karsin hipertoleransli veya hiperakiimilator bitkiler

Fitoselatinler ile ilgili

hipertoleransinda rol oynamadigidir.

icin dnemli rol oynamadigi bildirilmistir (Ernst et al.,
2008). Simdiye kadar yapilan ¢alismalar, PC’lerin Cd
hipertoleransinda  bir role sahip olmadigi
yoniindedir. Ornegin, Cd’a toleransh Silene vulgaris
genotiplerinin Cd’a hassas genotiplere gore daha
Urettigi bildirilmistir (de
Knecht et al., 1994). Benzer olarak, Cd-toleransli

distuk oranda PCleri

Thlaspi caerulescens’in Cd-hassas T. arvense’ye
gore daha disik seviyede PCleri (rettigi
belirtilmistir (Ebbs et al., 2002). Bununla birlikte, T.
caerulescens’in farkh aksesyonlarinda Cd ve Zn
hipertoleransinin GSH veya GSH’dan tlrevlenen
molekillere bagh olmadigl gosterilmistir (Schat et
al., 2002). Cd’a hipertoleransli aksesyonlarin GSH
biyosentez inhibitori ile muamele edilmesinin asiri
Cd hassasiyetine neden olmamasi, Cd
farkh  bir
mekanizmanin var oldugunu géstermektedir. Ernst
vd. (2008), kendi

cevrelerinde yetisen hipertoleransli bitki tiirlerinde

hipertoleransinda PC olusumundan

metallerce zengin dogal
PC seviyelerinin dlsik oldugunu gostermistir.
Bununla birlikte, Cd akimilatort Solanum nigrum
bitkilerindeki
artmis olmasina karsin, akimilatér olmayan S.

daha disuk

PC seviyesinin Cd uygulamasinda

melongena  tlrinden oldugu
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bildirilmistir (Sun et al., 2007). Bununla birlikte,
Sedum alfredii bitkilerinde Pb detoksifikasyonunun
PC'le degil, GSH ile iliskili oldugu bildirilmistir
(Gupta et al., 2010).

3. Metallotiyoneinler
3.1. Metallotiyoneinlerin Siniflandirilmasi

(MT’ler) molekiler

(4-14 kDa) ve sisteince zengin metal

Metallotiyoneinler dusak

agirlikh

baglayici proteinlerin bir sinifi ve mRNA translasyon
drdnleridir (Cobbett and Goldsbrough, 2002). MT
proteinleri sistein kalintilarinin diizenlenisine goére

siniflandiriimaktadir (Cherian and Chan, 1993):

a) Sinif I MTler: Olduk¢a korunmus 20 adet
sistein kalintisi icermekte ve omurgalilarda
yaygin olarak bulunmaktadir.

b) Sinif I MT’ler: Genel karakteristik 6zelliklere
sahip olmalarina karsin peptit boyunca sistein
dagihimlari onlari Sinif | MT’lerden ayirmaktadir.
Sinif Il MT’ler omurgasiz hayvanlarin yani sira
bitki ve mantarlarda bulunmaktadir.

c) Sinif Il MT’ler: Glutatyondan enzimatik olarak
sentezlenen PC'leri kapsamaktadir.

Bitki MTleri ve dizi
benzerliklerine gore siniflandiriimaktadir (Cobbett
and Goldsbrough, 2002; Zimeri et al.,, 2005;
Freisinger, 2009). Bitki MT’leri tip 1 (p1), tip 2 (p2),
tip 3 (p3) ve tip 4 (pec) olmak lizere dort gruba

filogenetik iliskileri

ayrilabilmektedir. MT’ler dokuya 06zgli bicimde
ifade olmakla birlikte, MT transkriptleri farkh bitki
turlerinin kok, govde, yaprak, cicek, meyve ve
tohum gibi farkh dokularinda belirlenmistir. Tip 1
MT’lere ait genlerin ¢ogunlukla koklerde ifade
oldugu (Guo et al., 2003; Kohler et al., 2004; Yang
et al.,, 2009b), tip 2 MTlere ait genlerin ise
genellikle yapraklarda ifade oldugu bildirilmistir
(Huang and Wang, 2009, 2010). Bununla birlikte,
tip 3 MT’ler olgunlasan etli meyve ve yapraklarda
(Guo et al., 2003; Kohler et al., 2004), bugday MT
(Ec-1) gibi tip 4 MTler ise gelisen
tohumlarda ifade (Cobbett and
Goldsbrough, 2002).

Bazi istisnalar harig, tipik bir bitki MT proteini

proteini
olmaktadir

60-85 amino asitten olusmaktadir (Freisinger,

2009). Bitki tip 1, 2 ve 3 MT'lerin en 6nemli 6zelligi
N- (amino) ve C-ucu (karboksil) bolgelerinde sistein
kalintilarinin kiime olusturmasidir. N-ucu bdlgenin
sistein profili bir tip icerisinde siki bir sekilde
korunmus ve MT tipleri arasinda énemli bir ayirici
Aksine,

kalintilarinin

ozelliktir. C-ucu bolgesindeki sistein
tip MT
paylasilmaktadir. Bitkilerde sistein kalintilarinin
sayisi 12 (tip 1), 14 (tip 2) ve 10 (tip 3) olarak

belirlenmistir. Bitki MT’lerinde, sisteince zengin iki

dagilimi  Gg tarafindan

bolge yaklasik 40 amino asit uzunlugunda ve sistein
icermeyen baglayici bolge tarafindan ayriimistir
2009).

lokalizasyonu  ve

(Freisinger, Bu baglayict bolgenin, MT

proteininin kararli  hale
getirilmesinde fonksiyon gdérmesinin yani sira
protein katlanmasina ve béylece metal kiimelerinin
kararli hale gelmesine yardimci olabildigi ileri

sUrdlmustlr (Domenech et al., 2007).

3.2. Metallotiyoneinlerin Metal Baglayici
Ozellikleri

Yiiksek sistein ve sisteinin proteindeki
diizenlenisi MTlerin metal baglayici 06zelligini
gostermektedir (Zhou and Goldsbrough, 1994).
birlikte, MT

saflastirilmasinda karsilagilan zorluklardan dolayi

icerigi

Bununla proteinlerinin

bitki MTlerinin  fonksiyonu {izerine yapilan
calismalar  eksik  kalmistir  (Cobbett  and
Goldsbrough, 2002; Mir et al, 2004). Bitki

MTlerinin yapisi son zamanlarda yapilan ¢alismalar
ile ortaya ¢ikarilmistir (Freisinger, 2009; Huang and
Wang, 2010; Huang et al.,, 2011). Dért MT alt
ailesinin ongorilen yapilar Sekil 3'de gosterilmistir.
Bitki MT ailesinin cesitliligi MT’lerin sadece yapisal
olarak degil, ayni zamanda fonksiyonel olarak da
farkh oldugunu gostermistir (Hassinen et al., 2011).
birlikte, farkli
MTlere farkli metallerin baglanmasi 6zelliklerini

Bununla sistein  dizenlenisinin

kazandirdig1 ileri sdridlmustir (Roosens et al.,
2005). Metal iyonlari ayni zamanda histidin amino
fakat
MTlerin metal baglama o6zellikleri ve fonksiyonu

asitleri ile de koordine edilebilmekte;
Uzerine sisteinin etkisi tam olarak bilinmemektedir
(Blindauer, 2008).

Bitkilerde MT genlerinin teshis edilmesine
karsin, MT proteinlerinin saflastiriimasi (izerine
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birka¢ calisma bulunmaktadir. Bugdayda EcMT
(Lane et al., 1987) ve Arabidopsis’de MT1, MT2 ve
MT3 (Murphy and Zhou, 1997) saflastirilan bitki MT
proteinleridir. Bununla birlikte, MT proteinlerinin
karakterize  edilmesi ve  metal baglayici
ozelliklerinin belirlenmesi icin bazi bitki MT genleri
E. coli'de ifade edilmistir (Mir et al., 2004; Bilecen
et al.,, 2005; Usha et al.,, 2009; Huang and Wang,
2010; Huang et al., 2011). MT’lerin rekombinant

Uretimi, direkt izolasyonla iliskili bazi problemlerin

Tip1

Musa acuminata MT3
Tip 3

Ustesinden gelinmesine ve bir GST (glutatyon S-
transferaz) flizyonu olarak MT’lerin ifadesi metal
baglayict 6zelliklerinin  belirlenmesine yardimci
olmustur (Bilecen et al., 2005). GST flzyon proteini
olarak Avicennia marina AmMT2, Bruguiera
gymnorrhiza BgMT2 ve Prosopis juliXora MT genleri
E. coli’de ifade edildiginde bu MT proteinlerinin Zn,
Cu, Pb ve Cd igin kuvvetli bir metal baglayici
afiniteye sahip oldugu gosterilmistir (Usha et al.,

2009; Huang and Wang, 2010; Huang et al., 2011).

C. arietinum MT2
Tip 2

(d)

Triticum aestivum Ec-1
Tip 4

Sekil 3. Farkh MT tipleri icin 6ngorilen modeller. (a) Cicer arietinum MT1 (Schicht and Freisinger, 2009), (b) C.

arietinum MT2 (Wan and Freisinger, 2009), (C) Musa acuminata MT3 (Freisinger, 2007), (d) Triticum aestivum

Ec-1 (Freisinger, 2009; Peroza et al., 2009). Egriler poplipeptit zincirini, biiyiik halkalar metal iyonlarini (M*?),

kiigik halkalar sistein kalintilarini ve oval yapilar ise histidin kalintilarini géstermektedir (Hassinen et al.,

2011’den degistirilerek).

MT’ler ve diger sisteince zengin peptitlerin
ozelliklerinin  bilinmesi,  agir
peptitlerin

roliintin anlasiimasi igin gereklidir. Cicer arietinum

metal-baglama
metallerin  detoksifikasyonunda bu
MT1 ve Quercus suber MT1 ve MT2 proteinlerinin
dort Zn baglayabildigi,
Triticum aestivum Ec-1 proteinin alti Zn iyonunu
baglayabildigi belirtilmistir (Freisinger, 2009). Cd
besin blayitilen Q.
MTZ’inin alti Cd iyonu, C. arientinum MT3'ln ise

iyonunu buna karsin

iceren ortaminda suber
bes Cd iyonunu bagladigi gosterilmistir. Bununla
birlikte, Q.

MT3’lnln dort Cd iyonunu, T. aestivum Ec-1'in ise

suber MT2’si ve Musa acuminata

alti Cd iyonunu bagladigi bulunmustur (Freisinger,
2009; Hassinen et al., 2011). Diger taraftan, Q.
suber MT2'sinin Zn iyonlarina gbére daha fazla

sayilda Cd iyonuna baglanabilmesi, MT’lerin agir

metal detoksifikasyonunda 6nemli bir roli

oldugunu desteklemektedir (Doménech et al,,

2007).

3.3. Metallotiyoneinler ve Agir Metal Toleransi

Agir metallerin plazma membrani aracihigiyla

sitozolden  atilmasi  veya  sitozolik  metal
baglanmasini takiben vakuolde bu komplekslerin
alikonulmasi  agir metal toleransindaki temel
mekanizmalardir. Hayvanlarda MT’ler Cd, Pb ve Hg
gibi gerekli olmayan metallerin detoksifikasyonunu,
Cu ve Zn gibi esansiyel metallerin homeostazisini ve
serbest radikallerin temizlenmesini iceren birkag
islevde rol oynamaktadir (Foley et al., 1997). Son

yillarda, ¢ok sayida ¢alisma bitki MT’lerinin de
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hayvan ve mantarlardaki gibi ©6nemli roller
oynadigini goéstermistir (Cobbett and Goldsbrough,
2002; Chiang et al.,, 2006; Zhigang et al., 2006;
Huang et al., 2011). Agir metallere maruz kalan
bitkilerde MT transkriptlerinin

olmasina

seviyesi artmis

ragmen genel bir sonug¢ ortaya
konulamamistir (Mendoza-Cozatl et al., 2007; Usha
et al., 2007; Yang et al., 2009b). Bitkilerde MT’lerin
kesin  fonksiyonlari tamamen anlasilamamis
olmasina karsin, birka¢ calisma MT’lerin agir metal
toleransi ve homeostazisinde fonksiyon
gorebilecegini gostermistir (Cobbett and
Goldsbrough, 2002; Jack et al., 2007). Ornegin, Cu’a
toleransh Silene vulgaris populasyonlarinda yiiksek
seviyede SYMT2b gen transkriptlerinin bulundugu
ve hassas mayada asin SvMT2b ifadesinin Cu
toleransini arttirdigi bildirilmistir (van Hoof et al.,
2001). birlikte,

bitkilerinde MsMT2a geninin hem kontrol ve hem

Bununla Medicago sativa
de Cd stresi uygulamalarinda, MsMT2b geninin ise
sadece Cd stresi uygulamasinda ifade oldugu
bildirilmistir. Bu MsMT2a'nin  tiim

gelisim evrelerinde yaygin olarak bulunabilecegi,

baglamda,

buna karsin MsMT2b’nin agir metalle tesvik edilen
bir gen olabilecegi ileri strilmustiir (Wang et al.,
2011).

Bitki MT ifadesinin agir metal toleransinda
fonksiyonlarinin test edilmesi icin bazi MT genleri E.
coli (Bilecen et al., 2005; Huang and Wang, 2010;
Huang et al., 2011), maya (Guo et al., 2008) veya
bitkilere (Lee et al., 2004; Zhang et al., 2004; Yang
et al., 2009b) aktariimistir. Bu metotlar, herhangi
bir agir metale toleransta bir MT proteininin
roliiniin  belirlenmesinde  olduk¢a  6nemlidir.
AmMMT2  ve

gymnorrhiza BgMT2 genlerini asiri ifade eden E.

Avicennia  marina Bruguiera
coli hatlarinin yabani tip kontrollere gére Zn, Cu, Pb
ve Cd metallerine daha toleransh
dolayisiyla  MT2
toleransinda 6nemli bir rol oynadigi bildirilmistir
(Huang and Wang, 2010; Huang et al.,, 2011).

Benzer olarak, BjMT2 genini ifade eden E. coli

oldugu ve

proteinlerinin  agir metal

hiicrelerinin Cu ve Cd stresine daha toleransli
olduklari belirtilmistir (Zhigang et al., 2006). Diger
taraftan, MT1 ailesinin devre disi birakildigl ve
MT1a ve MT1c seviyelerinin azaltildigi Arabidopsis

hatlarinin Cd’a asiri duyarli olmasi ve yabani bitkiler
ile karsilastirildiginda, yapraklarinda daha az As, Cd
ve Zn biriktirmesi tip 1 MTlerin Cd toleransini

belki de Zn
desteklemektedir

sagladigini  ve homeostazisine
katilabildigini

2005). MT1a fonksiyon kaybina ugramis bitkilerin

(Zimeri et al,
koklerinde azalmis Cu konsantrasyonu MT1a’nin
koklerde Cu biriktirilmesinde dnemli bir fonksiyona
sahip oldugunu gostermektedir (Guo et al., 2008).
Titln bitkilerinde AtMT2b ve AtHMA4 (agir metal
ATPaz 4) genlerinin birlikte ifadesinin Cd toleransini
ve govde dokularina Cd translokasyonunu arttirdigi,
buna karsin tek gen aktariimis bitkilerde énemli bir
farkhligin belirlenmedigi bildirilmistir (Grispen et
al., 2011). Benzer olarak, kloroplast genomuna fare
bitkilerinde Hg
toleransinin ve birikiminin arttigi belirtilmistir (Ruiz

mtl geni aktarilmis titln
et al., 2011). ilging olarak, Arabidopsis’in vejetatif
dokularinda tohuma 6zgli MT4a geninin ifadesi, Cu
ve Zn toleransinin artmasina neden olmustur
2010).

ifadesinin Cd ve Cu

(Rodriguez-Llorente et al., Arabidopsis
BjMT2

toleransini arttirdigl; fakat kontrol kosullarinda

bitkilerinde asiri

BjMT2 genini asiri ifade eden transjenik bitkilerin
kok buylmesinin yabani tip bitkilere gore azaldigi
bildirilmistir (Zhigang et al., 2006). Benzer olarak,
TcMT2
bitkilerinde kok bilylmesini azalttigi bildirilmistir
(Hassinen et al., 2009). Bununla birlikte, titin
bitkilerinde Arabidopsis AtMT2b geninin ifadesinin
fakat
translokasyonunu arttirdigi bildirilmistir (Grispen et
al., 2009).

Arabidopsis'te asiri ifadesinin  kontrol

As toleransini azalttig; govdeye As

3.4. Hiperakiimiilator Bitkilerde
Metallotiyoneinler

Agir metallerce zengin topraklardaki  bitki

populasyonlari, normal  topraklardaki  ayni
populasyonlar ile karsilastirildiginda metallere ¢ok
glcli seviyede tolerans gostermektedirler. Bunlarin
bitkiler

yapraklarinda bir veya daha fazla agir metali yiiksek

kiigik bir kismi olan hiperakimilator

konsantrasyonlarda biriktirebilmektedir (Baker and
1989). bitkilerindeki MT
homolog olan bazi

Brooks, Arabidopsis

genlerine genler

hiperakiimilatér Thlaspi caerulescens’den izole
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edilmistir (Roosens et al., 2005; Hassinen et al.,
2009). Hiperakimulator T. caerulescens’da MT2a
MT2b ve MT3 gibi bazi genlerin ifade seviyeleri,
metallofit ve hiperakiimilatér olmayan referans
turlerle karsilastirildiginda ¢ok fazla oldugu
mikroarray analizleri ile gosterilmistir. Ornegin,
Arabidopsis ile karsilastirildiginda T. caerulescens
koklerindeki MT2a ve MT2b ifadesinin daha ylksek
oldugu bulunmustur (van de Mortel et al., 2006). T.
caerulescens’in govde dokularindaki MT2a ve MT3
ifadelerinin T. arvense’den daha fazla oldugu
belirlenmistir (Hammond et al., 2006). Diger bir Zn
hiperakiimilatéri Arabidopsis halleri fidelerinde
MT2a, MT2b ve MT3 genlerinin ifade seviyelerinin
A. thaliana bitkilerine gore daha yiksek oldugu
2006).

Hiperakiimilator bitkilerde yiliksek ifade seviyeleri,

gosterilmistir (Chiang et al.,

muhtemelen  bu  proteinlerin  agir metal
homeostazisini saglayarak bu
bitkilerin katkida
bulunabildigi ileri starGlmistir (Hassinen et al.,

2011).

veya toleransini

metal adaptasyonuna

3.5. Reaktif Oksijen Tiirlerinin Uzaklastinimasinda
Metallotiyoneinlerin Rolii

Metallotiyoneinlerin agir metal
detoksifikasyonundaki fonksiyonlarina ek olarak
bitki MT’lerinin oksidatif ve diger stres kosullarina
bitkilerin
fonksiyon gordiigiine dair kanitlar bulunmaktadir.

maruz  kalan savunma sisteminde
Reaktif oksijen tirlerini uzaklastirma yetenegi ile
iliskili olarak metallotiyoneinlerin ozmotik, tuz,
soguk ve agir metal streslerinde bir savunma
roliintin oldugu ileri strilmustir (Lee et al., 2004,
Mir et al.,, 2004; Wong et al., 2004; Xue et al.,
2009). birlikte,

yapraklardan metal iyonlarinin tekrar hareketini

Bununla senesense ugrayan
MT’lerin saglayabildigi ileri srGlmustir (Guo et al.,
2003). Senesensle MT'lerin tesvik edilmesi, metal
hareketliligi yerine ROT’larin uzaklastiriimasi veya
iliskili ~ de
(Hassinen et al., 2011). Metallere baglanan sistein
ROTlarin

gerceklestirebilmektedir.

sinyalizasyonu ile olabilmektedir
temizlenmesini de
Alternatif
senesens sirasinda pigment ve diger proteinlerin

kalintilari
olarak,

parcalanmasi ile ortaya c¢lkmis metallerin

MT’lerin
mimkin olabilecegi bildirilmistir (Hassinen et al.,
2011). Kolza (Brassica napus) MT1 geni olan LSC54
ifadesinin ROT Uretimi ile tesvik edildigi ve yaprak

temizlenmesinde gorev  almasinin

sirasinda  ROT  metabolizmasindaki
iliskili oldugu  kanitlanmistir
(Navabpour et al., 2003). Bununla birlikte, Tamarix

senesensi
dengesizlik ile

hispida metallotiyonein-benzeri ThMT3 genini ifade
eden mayada H,0, icerigi azalirken Cd, Zn ve Cu
toleransinin arttigi bildirilmistir (Yang et al., 2011).
Casuarina glauca cgMT1 genini asiri ifade eden
transjenik Arabidopsis bitkilerinde H,0, birikiminin
azaldigi bildirilmistir (Obertello et al., 2007). Pamuk
fidelerinde GhMT3a mRNA seviyesinin yiksek
tuzluluk, kuraklik, disiik sicaklik, absisik asit, etilen,
reaktif oksijen turleri, Zn ve Cu tarafindan arttigi ve
GhMT3a’nin etkili bir ROT temizleyicisi olabilecegi
bildirilmistir (Xue et al., 2009). Kuraklik ve Zn stresi
altinda OsMT1a genini asin ifade eden celtik
bitkilerinin daha etkin bir antioksidant sisteme
sahip olmasi, OsMT1a’nin dogrudan veya dolayl
olarak antioksidant sistemine katildigini
desteklemektedir (Yang et al., 2009b). Kuraklik ve
oksidatif
esculentum FeMT3 mRNA seviyesinin artmasi ve
FeMT3
yeteneginin belirlenmesi,
ROTla iligkili
muhtemel rollerini gdstermektedir (Samardzi¢ et
al., 2010).

Metal
arasindaki karsilikh etkilesim heniiz agik degildir.
MT’lerin
kalintilarina ROT baglandiginda metaller serbest
kalabilmektedir. Sonug¢ olarak
birbirini
katilabilecegi ileri strtlmistir (Hassinen et al.,
2011).

strese cevap olarak  Fagopyrum

mayada proteinin  ROT temizleme

savunma sistemi ve

hiicresel islevlerde bu proteinin

baglanmasi ve ROS temizlenmesi

ROT temizlenmesi sirasinda, sistein

serbest kalmis

metallerin tetikleyen sinyal iletimine

4. Sonug

Agir metal stresi bitki verimliligini etkileyen énemli
faktorlerden biridir. Agir metal toleransinda énemli
rolleri oldugu ileri surilen PCler ve MTlerin
biyosentezi, ifadesi, dizenlenmesi ve fonksiyonu
Uzerine molekiler diizeyde c¢alismalar olmasina
ragmen, bu halen

proteinlerin  fonksiyonlari
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tartisma konusudur. Agir metallerle kirlenmis
alanlarin fitoremediasyonunda potansiyel
kullanimlarindan  dolayi hipertoleransli  ve

hiperakiimilator bitkiler biytk ilgi cekmektedir. Bu
nedenle, PC sentezinde goérev alan enzimleri
kodlayan genler ve MT genlerinin ifadesindeki
bitkilerin
arttiriimasi

dizenlemeler ile fitoremediasyon

kapasitelerinin onemli  hedefler

arasinda yer almaya devam edecektir.
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