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0z

Asma, ilk kez Anadolu ve Transkafkasya Bolgesinde kiiltiire alinan ve giiniimiizde Cin’den
Amerika’ya, Avusturalya’dan Giiney Afrika’ya ve Akdeniz iilkelerine kadar yayilmig 6nemli bir
tiirdiir. Cevresel faktorlere karsi adaptasyon yeteneginin yiiksek olmasi diinya lizerinde yayilmasina
imkan saglamistir. Bu sayede yar1 kurak bolgelerde bile ekonomik anlamda liziim yetistiriciligi
yapilabilmektedir. Asmanin kurakliga karsi toleransinin yiiksek olmasinin en 6nemli nedenlerinden
bir tanesi bitki hidrolik iletkenlik ile ilgili mekanizmalar1 etkin kullanabilmesidir. Asmadaki hidrolik
iletkenligin temel diizenleyicisi ise akuaporinlerdir. Su kanal proteinleri olan akuaporinler,
stomalarin kapanmasindan, emboli ve kavitasyondan kaginmaya, koklerin topraktan daha kolay su
almasim saglamaya ve hiicrelerdeki ozmotik dengeyi diizenlemeye kadar pek ¢ok faaliyette gorev
almaktadirlar. Bu derlemede, asma bitkisinin kuraklik gibi abiyotik stres faktorlerine karsi hidrolik
iletkenliginin diizenlenmesinde 6nemli rol oynayan akuaporinlere odaklanilmstir.

Anahtar Kelimeler: Pasif su taginimu, Vitis vinifera, abiyotik stres, PIP, TIP

Grapevine Hydraulic Conductivity: Aquaporins

ABSTRACT

Grapevine, initially cultivated in the Anatolian and Transcaucasian regions, has become an
important species spread from China to America, from Australia to South Africa, and across
Mediterranean countries today. Its high adaptability to environmental factors has facilitated its
worldwide dissemination. Consequently, even in semi-arid regions, economic grape cultivation is
feasible. One of the main reasons for grapevine's high tolerance to drought is its effective utilization
of plant hydraulic conductivity mechanisms. The primary regulators of hydraulic conductivity in
grapevines are aquaporins. Aquaporins, which are water channel proteins, are involved in various
activities ranging from the closure of stomata to avoiding embolism and cavitation, facilitating
easier water uptake by roots from the soil, and regulating osmotic balance within cells. This review
focuses on aquaporins, which play a significant role in regulating hydraulic conductivity in
grapevines against abiotic stress factors such as drought.

Keywords: Passive water transport, Vitis vinifera, abiotic stress, PIPs, TIPs!
1. GIRIS

Asma, antik ¢aglardan giiniimiize kadar insanoglunun yasaminda 6nemli bir yer edinen nadir bitki
tiirlerindendir. Diinya genelinde {iziim iiretimi genellikle sofralik, kurutmalik ve saraplik olmak iizere
iic ana kategoride gergeklestirilir. Bu alanda yillik 100 milyar dolarin iizerinde bir ticaret hacmi
bulunmaktadir ve 6zellikle Akdeniz Havzasi, tiziim tiretiminin yogun olarak yapildigi bir bolgedir [1].
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Ancak, kiiresel iklim degisikliginin etkileri giderek daha fazla hissedilmektedir. Bu olumsuz etkiler,
ozellikle Akdeniz Havzasinda bulunan bag alanlarinda yiiksek sicaklik ve kuraklik seklinde
goriilmektedir [2]. Bu nedenle yetistiriciligin ekonomik olarak siirdiiriilebilmesi i¢in toleransi daha
yiiksek bitkilerin 1slah1 biiyiik 6nem tasimaktadir. Bunu yapabilmek icin bitkinin ¢evresel faktorlere
kars1 vermis oldugu tepki mekanizmasini tam olarak anlamamiz gerekmektedir. Asma bitkisinin bu
olumsuz gevre sartlarina adaptasyon yetenegini hidrolik iletkenligini yiiksek kabiliyetle kullanabilmesi
olarak gostermektedir. Bunun akuaporin denilen protein ailesi ile etkili bir sekilde kullanabilmesinden
ileri geldigi diistiniilmektedir [3]. Bu derleme, bitki kdklerinden yapraklara kadar olan bolgelerdeki su
dengesinin korunmasi ve kuraklik stresine karsi bitki toleransinin artirilmasina yardimci olan
akuaporinlerin roliinii iizerinde durulmustur. Ozellikle asma bitkisindeki akuaporinlerin, kuraklik gibi
abiyotik stres faktorlerine adaptasyonda dnemli bir rol oynadigi bilinmektedir. Bu derlemede, asma
bitkisinde akuaporinlerin hidrolik iletkenliginin diizenlenmesindeki 6nemi iizerine odaklanilmustir.

Akuaporinlerin biitiin canli organizmalarda bulundugu tahmin edilmektedir. Hidrofobik yapiya sahip
akuporinler, hiicreyi saran ve bariyer gorevi goren plazma membranindan su molekiillerinin rahatca
gecmesinde rol alirlar. Knepper ve meslektaslari, 1992 yilinda memelilerde akuaporinlerin kesfi ile 2003
yilinda Nobel 6diilinii almiglardir [4]. Memelilerin ardindan bakteri ve bitkiler gibi diger canlilarda da
bulundugu belirlenmistir [5]. Bitkide akuaporinler ilk olarak 1993 yilinda Kaldenhoff ve Richter [6]
tarafindan bulunmustur. Transmembran protein kanallari {ist ailesi MIP (Major Insrinsic Proteins) iiyesi
olan akuaporinler hiicre ig¢inde bulundugu bdlgeye, proteinin boyutuna, sekans dizilerine ve
fizikokimyasal ozelliklerine gore bitkilerde 5 alt gruba ayrilmiglardir. Bunlar Plasma Membrane
Intrinsic Proteins (PIPs), Tonoplast Intrinsic Proteins (T1Ps), Nodulin-26-Likeintrinsic Proteins (NIPs),
Small Intrinsic Proteins (SIPs) ve Uncategorized X Intrinsic Proteins (XIPs)’ dir. Bu 5 grubun yani sira
GlpF-like Intrinsic Proteins (GIPs), Hybrid Intrinsic Proteins (HIPs) akuaporinlere toprak yosunu
(Physcomitrella patens) gibi bazi ilkel yapili bitkilerde rastlanilmustir [7]. ilkel bitkilerde daha fazla olan
akuaporin alt ailesinin arasindan bazilarinin, bitkilerin evrimsel siireglerinde kayboldugu ileri
stiriilmistiir [8]. Memelilerde 13 kadar akuaporin siniflandirilirken bu rakam, Arabidopsis thaliana’da
35, Oryza sativa L.’de 33, Zea mays’da 31, asmada yapilan ¢alismalarda toplam 28 olarak ifade
edilmistir [9]. Ayrica poliploidi gosteren tiirlerde 100’{in tizerine ¢ikmaktadir [10,11,12].

2. AKUAPORINLERIN SINIFLANDIRILMASI

Ulusal Biyoteknoloji Bilgi Merkezi (NCBI) veri tabaninda kayitli asma bitkisine ait akuaporin ailesinin
sekans dizileriyle yapilan filogenetik analiz Sekil 1’de goriilmektedir (Erigim tarihi: 30.09.2023). Bu
dendrogram incelendiginde 4 aileye ait 28 akuaporin izoformlar1 goriilmektedir. En biiytik aile PIP alt

ailesi iken en kiigiik aile SIP akuaporin alt ailesidir. XIP grubu akuaporinler iizerinde ise halen tartigma
bulunmaktadir [13].

Journal of Agricultural Biotechnology (JOINABT) 5(1), 1-10, 2024



KOC et al.

Asma Hidrolik iletkenligi: Akuaporinler

VWPIP2-5
WPip o

100

v

>
\\Q\Qq,
)

%

A
%
£ \l\‘?\?

\l\,?\\’l"L

400

VVPIP1-3

WPIpy 5

Vl/p/ ’°J~2

WTipy. 1
WTIP2-2

Sekil 1. Ncbi gen bankasina kayitl asma akuaporinlerinin niikleotit sekans dizinlerinin bootstrap methodu ve
Neighbor-Joining yontemine goére olusturulan filogenetik agac.

Asma akuaporin ailesinde 3 farkli protein motifi bulunmustur (Sekil 2). Incelendiginde her grubun kendi
icinde ayrildig1 ve baz1 ailedeki proteinlerin motiflerinin olduk¢a benzer oldugu goriilmektedir (Sekil
3). Benzer protein kodlayan bu izoformlarin benzer bir transkript dagilim modeline sahip oldugu ve
ekspresyon seviyelerindeki artis ile proteinlerinin etkinliklerinin arttirilmasina yonelik gelistirilmis bir
strateji olarak yorumlanmustir [14]. Ayrica protein motifine gore, TIP3;2 akuaporinin ise TIP grubuna
daha uzak oldugu goriilmektedir.

Sekil 2. Asma akuaporin ailesinin sekans dizinlerindeki Motif Alignment&Search Tool (MAST) kullanilarak
olusturulan protein motifleri
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Sekil 3. Ncbi gen bankasindan asma bitkisine ait akuaporinlerin sekans benzerliklerine gére MAST kullanilarak olugturulmus proteinlere ait motiflerin dizilimi.
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2.1. Plazma Membran i¢sel Proteinler (PIP)

Arabidopsis bitkisinde ilk defa bulunan PIP akuaporin ailesi tizerine ¢alismalar, asma bitkisinde abiyotik
stres {izerine ¢aligmalarin artmasiyla beraber yogunlagmustir [13]. Plazma membraninda yogun olarak
bulunan PIP grubu en biiylik bitki alt akuaporin ailesidir. Bu PIP alt ailesi aminoasit ve niikleotit
benzerligine gore PIP1 ve PIP2 olmak iizere ikiye ayrilmaktadir. PIP grubu akuaporinlerin birbirleriyle
benzerlik orani diger tiirlerde de oldugu gibi asmada da yiiksek bulunmustur. Hatta VVvPIP1;2 ve
VVPIP1;4 akuaporin izoformlarinin niikleotit seviyesinde %99, aminoasit seviyesinde %100 e yakin bir
deger bulunmustur [14]. PIP'ler, su tasiniminin yan1 sira mezofil dokusunda CO, diflizyonunu artirarak
da fotosentezi etkileyebilir [15]. PIP akuaporinleri pH degisimine duyarlidir. Bu nedenle stres
faktoriiniin kokler tarafindan hissedilmesiyle ksilemdeki pH degisimine bagli olarak PIP akuaporinlerin
ifade seviyelerinde degisimler gozlemlenir [12,16]. PIP1 ve PIP2 akuaporinlerinin gen ifadesi bitkide
farkli seviyede olsa da birbirleri ile etkilesimi s6z konusudur [16]. PIP2 akuaporinleri suyun
hareketinden sorumlu iken PIP1’in daha ¢ok stoma ve mezofil iletkenligi i¢in 6nemli olan CO:
trafiginden sorumlu oldugu ifade edilmistir [18].

2.2. Tonoplast i¢sel Proteinler (TIP)

TIP akuaporinleri, vakuol membrani olan tonoplastta yogun olarak bulunmaktadir. Bunun yani sira
kloroplastta bulunan thykoidslerde de bulundugu rapor edilmistir [18]. TIP akuaporin izoformlari
arasinda benzerlik PIP’ler kadar degildir ve 5 (TIP1, TIP2, TIP3, TIP4, TIPYS) alt aileye ayrilmaktadir.
TIP akuaporinlerinin PIP akuaporinlerinden evrimleserek onlardan ayrildigi tahmin edilmektedir [8].
Bazi TIP grubu akuaporinler organa dzgii olabilir. Ornegin TIP3;1 ve TIP3;2 tohumlarda ifade edilirken,
TIP5;1 akuaporin polen mitokondrilerinde daha yogun miktarda bulunmustur [19]. TIP proteinleri
degisen g¢evre sartlara karsi hiicre turgorunun korunmasi i¢in suyun tasiniminin diizenlemesinde rol
oynar. Su tasmiminin yami sira vakuollerdeki gliserol, amonyak, iire tasiniminda da etkili oldugu
bildirilmistir [20].

2.3.  Nodulin-26-Benzeri i¢csel Proteinler (NIP)

NIP grubu akuaporin alt ailesi filogenetik analizler ve ayrica gozenek 6zellikleri agisindan nispeten PIP
ve TIP alt aileleri ile kiyaslandiginda farklilik gosterir. Yosunlardan ¢icekli bitkilere kadar pek ¢ok
bitkide bulunmasina karsin her bitkide bulunmamaktadir. Ayrica filogenetik analizlerde bakterilere daha
yakin oldugu tespit edilmistir. Bu nedenle NIP grubu akuaporinlerin bitkilere azot fikse eden bakteriler
ile bitki koklerinin is birligi sirasinda sonradan bitki genomuna eklendigi tahmin edilmektedir [11].
Asmada toplam 6 NIP akuaporini izole edilmistir. NIP'ler hiicrede plazma membran zarinda ve
endoplazmik retikulumda yogun olarak bulunmaktadir [21]. NIP organa spesifiktir. NIP1;3 yalnizca
cicekte saptanmigken, NIP5;1 akuaporinin kok bolgesine 6zgii oldugunu ileri stiriilmiistiir [22,23,24].
NIP'lerde nispeten su gegirgenlikleri PIP ve TIP akuaporinlerine gére az olsa da bor ve H20-, gliserol
ve amonyak gibi kii¢iik molekiilleri zar boyunca tasiyabilmektedirler [25, 26].

2.4.  Kiiciik Temel i¢sel Proteinler (SIP)

SIP alt akuaporin ailesi diger akuaporinler ile karsilastirildiklarinda en kiigiik alt siniftir. Bunun nedeni
daha kiigiik N-terminal bolgelerinin olmasi [27] ve B-loop” undaki NPA motifi korunmazken bunun
yerine asparagine-proline-threonine (NPT) ya da asparagine-proline-leucine (NPL) modifine sahip
olmasidir [8]. Hiicrede endoplazmik retikulum membraninda bulunmaktadir. Ayrica lizin gibi bazik
kalintilar bakimindan nispeten zengindir ve izoelektrik noktalar1 diger alt ailelerdeki akuaporinlerden
daha yiiksek oldugu ifade edilmektedir [28]. Asmada sadece VvSIP1;1 ve VvSIP2;1 olmak iizere iki tane
siiflandirilmisgtir [9].
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3. ASMA HIiDROLIK iILETKENLIGINDE AKUAPORINLERIN ROLU

Bitkiler, sesil yapilar1 geregi tiim yasam dongiileri boyunca bulunduklari gevrede pek gok stres faktoriine
maruz kalmaktadirlar. Hem bu stres faktorlerine kars1 koyabilmek hem de yagamsal aktivitelerini devam
ettirebilmek icin farkli mekanizmalar gelistirmek zorunda kalmislardir. Adaptasyon yetenegi yiiksek
olan asmanin, ilerlemis ksilem gelisimi ve daha diisiik damar embolizasyonu ile iligkilendirilen daha
yiiksek hidrolik iletkenlige sahip oldugu tespit edilmistir [29].

“Aquaporin” ve “Grapevine” anahtar kelimeleri kullanilarak olusturulan “Kelime Bulutu”
incelendiginde asmada akuaporin ile ilgili yapilan ¢aligmalarda ¢ogunlukla kullanilan anahtar kelimeler
goriilmektedir. Sekil.3’deki Kelime Bulutu’'nda goriildigii tizere hidrolik iletkenlik, embolizm ve
kavitasyon, stoma iletkenligi, gen ifadesi gibi pek ¢ok konuda akuaporinlerin rol aldig1 ve bu alanlarda
yogun calismalar yapildig1 goriilmektedir.
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Sekil 3. Scopus veri tabanindan “Grapevine” ve “Aquaporin” anahtar kelimeleri kullanilarak
olugturulan Kelime Bulutu gorseli.

Hiicre membranlari boyunca suyun hareketi, hiicre i¢i ozmotik dengenin devamliligi, fotosentez i¢in gaz
aligverisinde onemli olan stomalarin hareketi, transpirasyon, hiicre genislemesi, kokler ve yapraklar
arasinda ¢oziinenlerin ve sinyal molekiillerinin taginmasi gibi pek ¢ok fizyolojik aktivite hidrolik
iletkenlik tarafindan diizenlenmektedir [30]. Asmada koklerden yapraklara kadar devamli suyun
saglanmasinda iletim demetleri gérev almaktadir. Bu siiregte, su molekiilleri topraktan, akuaporin adi
verilen gozenekler aracilifiyla daha hizli bir sekilde bitkiye alinir. Akuaporinler, suyun akis yoniinii
degistiremez, ancak bitkinin ihtiyacina gore suyun akis hizin1 ayarlamak i¢in proteinlerin miktari
degistirilerek bu saglanir. Nispeten sicakliga duyarsiz olan akuaporinler suyun membranlardan difiizyon
hizin1 10 kata kadar arttirabilir [31]. Toprakta su eksikligi nedeniyle ksilem ani su degisimlerinde emboli
ve kavitasyona karst daha hassastir [32]. Asma emboli ve kavitasyona karsi kendini korumak i¢in farkli
mekanizmalar gelistirmigtir. Ornegin ksilem iletim demetinin ¢ap1 kok uglarindan yapraklara kadar
farklilik gostermektedir. Govde kisminda ksilem g¢api en yiiksekken koklerde ¢ap giderek azalmaktadir.
Bu nedenle kilcal kokler emboliye kars1 daha hassaslardir. Boylece hidrolik yapida daha biiyiik sorunlar
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¢ikmadan Onlenmis olur. Transpirasyon bitkide bir basing yaratir ve koklerden diizenli olarak
saglanamamasi nedeniyle ani su basincindaki degisim emboliye neden olabilir. Komsu hiicrelerden,
hiicre membran1 boyunca suyun diger hiicrelere giris ve ¢ikist akuaporin proteinleri sayesinde
diizenlenerek ksilemde olusan emboliyi telafi edebilmek miimkiindiir [32]. Ayrica topraktan suyun
alimini arttirmak i¢in kokiin ug kisimlarinda akuaporin aktivitesinin daha yiiksek oldugu tespit edilmistir
[33].

Akuaporinlerin bu gorevleri tiire, bitki izerinde bulunduklar1 organ ve organdaki konumlarina, ¢evresel
faktorlere, bitkide giinliikk ritimlere gore degismektedir [33, 34, 35, 36, 37]. Genel olarak biitiin
akuaporin ailesinin suyun taginiminda rol oynadiklar varsayilsa da PIP ve TIP alt ailesi daha aktiftirler.
PIP ve TIP’ler asmada kdklerin ve yapraklarin hidroliginin diizenlenmesinde 6nemli bir rol oynar [38,
39]. TIP ve PIP akuaporin izoformlari salkimda tanenin ben diisme asamasindan olgunlasmaya kadar
aktif rol oynamaktadirlar [9]. Akuaporinler koklerden yapraklara suyun devamli taginiminda membran
su gecirgenligini diizenleyerek deplazmoliz agsamasinda hiicrenin toparlanmasinda hizli ve tersine
degisimler meydana getirebilirler [40, 41]. PIP ve TIP grubu varsayilan akuaporinlerin kdklerde daha
yiiksek seviyede ifade edildigi bulunurken govde ve yapraklarda bazi akuaporin alt ailelerinin referans
genlerden bile daha zayif ifade edildigi tespit edilmistir [42, 43]. Asmada kok ve yapraklardaki bu ifade
seviyesinin nedeninin, transpirasyon ile suyun uzaklagmasini engellerken koklerde ise topraktan suyun
alimini arttirmak oldugu ifade edilmistir [42]. Yapilan bir calismada, asma koklerine uygulanan civali
bilesiklerin kok hidrolik iletkenliginde %70’e varan oranda azalmaya neden oldugu tespit edilmis bunun
nedeni ise akuaporin proteinlerindeki gen ifade seviyelerindeki azalma ile iliskilendirilmistir [44]. Bu
calismalarin ardindan diger bazi agir metallerin de akuaporinlerin aktivitesinde azalmaya neden
olduklar bildirilmistir [45].

Asma degisen cevre sartlarina verdikleri tepkiye gore izohidrik ve anizohidrik olmak iizere ikiye
ayrilmistir [46]. Asmada genotipe veya tiire bagli olarak degisen ve bitki su durumunu kullanim
diizeyine gore yapilan bir siniflandirmadir. Ayni tiir i¢inde bile olumsuz c¢evre sartlarina karst
akuporinlerin kullanimi farklilik gostermektedir. Ornegin, yari-izohidrik ‘Syrah’ ve izohidrik
‘Grenache’ {iziim ¢esitlerinin yapraklarinda, kuraklik stresine bagli olarak VVPIP2;1 ifade seviyesinde
‘Syrah’ ¢esidinde herhangi bir degisim goriilmezken, ‘Grenache’ ¢esidinde azaldig1 goriilmiistiir [47].
Ayrica, akuaporin diizenleme yogunlugunun, farkli Vitis Vinifera L. ¢esitlerinin koklerinde topraktaki
su eksikligini tolere etme yeteneginin ¢esitlerin adaptasyon yetenegine gore degistigi saptanmustir [39].
Yapraklarda ise yapraklarin u¢ kisimlarindaki PIP1;1 ve PIP2;1 genlerinin ifade seviyesindeki artis
yaprak genislemesi ile iligkilendirilmistir [48]. Stres hormonu olarak bilinen Absisik asitin (ABA)
akuaporinlerin diizenlenmesinde aracilik ettigi bilinmektedir [49]. Ozellikle stomalarin kapanip
acilmasinda ABA‘nin etkisiyle akuaporin proteinlerinin aktivitesindeki degisim ile ger¢eklesmektedir
[50]. ‘Touriga Nacional’ ¢esidinde yapilan bir denemede yaprak su potansiyelinde ve stoma
iletkenligindeki azalma ile akuaporinlerin yapraklardaki ifadesinde artig bildirilmistir. VVTIP1;1
ifadesinin kuraklik stresi ile birlikte hem kok hem de yapraklarda gen ifadesinin attigi bulunurken,
VWPIP2;1 yalnizca yaprakta ifadesinin arttig1 tespit edilmistir. Su gegirgenliginde 6nemli rolii olmasina
ragmen VVSIP1 akuaporininde ne koklerde ne de yapraklarda kurakliga bagli olarak herhangi bir
degisim tespit edilmemistir [51].

WTIP1;1 geninin hem kokte hem de yapraklarda vakuoller sayesinde sitoplazmanin ozmotik
diizenlenmesinde 6nemli bir rolii oldugunu ileri siiriilmistiir [13, 51]. Asmadaki kuraklik ve tuz stresi
gibi abiyotik stres kosullar1 altinda, TIP1;1 gen ekspresyonu bu stres kosullarma onemli bir yanattir.
TIP1;1 ekspresyonu, yaprak su durumu parametreleri (stoma iletkenligi (gs), terleme ve hidrolik
iletkenlik) ile iligkili bulunmustur [52]. Bu nedenle TIP akuaporinlerin hiicre turgor basincini korumak
icin ozmotik ayarlamada kilit bir role sahip oldugu diisiiniilmektedir [53]. Bunun yan1 sira bitkinin
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stresten ¢iktigi toparlanma asamasinda da 6nemli oldugu vurgulanmistir. Yaprak su igeriginin
akuaporinler sayesinde daha hizli toparlandig1 rapor edilmistir [52].

4. SONUC

Akuaporinlerin molekiiler diizeydeki isleyisini ve asma bitkisinin kuraklik stresine kars1 adaptasyon igin
gelistirdigi mekanizmalarin ¢éziimlenmesi, gelecek kuraklik gibi stres kosullarina kars1 toleransl asma
genotip/gesit seleksiyonunda 6nemli bir kilavuz olabilir. Bu nedenle yasam i¢in elzem olan suyun
bitkideki hareketlerinde rol alan akuaporinlerin tam olarak anlasilmasi gerekmektedir. Akuaporin
izoformlarinin benzerliklerinin yiiksek olmasi, ¢ok fazla alt izoformlar1 bulunmasi ve her birinin farkli
mekanizmalarda gorev almasi gibi nedenlerden dolay1 bugiine kadar islevleri tam olarak anlasilabilmis
degildir. Transkriptomik caligmalardaki gelismeye ragmen akuaporinlerin kompleks yapilar1 nedeniyle
bitkilerdeki gorevleri tam olarak aydinlatilamamistir. Molekiiler ¢alismalarin hizlanmasi, RNA-Seq gibi
platformlardaki gelismeler bitki-su iliskisinde akuporinlerin rollerinin tam olarak anlagilmasina imkan
saglayacaktir.

5. RAKIP CIKARLAR

Bu calismada herhangi bir ¢ikar ¢atismasi yoktur.
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