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Ozet

Bitkilerde tuz stresine tolerans transkriptom, proteom ve metabolom kompozisyonundaki degisikliklere eslik
eden gen ekspresyonundaki 6nemli degisiklikleri kapsamaktadir. Proteinler direkt olarak stres cevaplarinda
fonksiyon gormektedir. Bu nedenle, proteomik ¢alismalar tuz stresine tolerans ve fonksiyonel proteinler
arasindaki muhtemel iligkileri aciklayabilmektedir. Tuz stresine cevapta fonksiyon gdren proteinlerin teshisi tuza
toleransli transgenik bitkilerin gelistirilmesinde 6nemlidir. Bu derlemede, bitkilerin tuz stresine cevaplarini
analiz etmek igin yapilan son proteomik ¢aligmalar, tuz stresine cevapta muhtemel mekanizmalar ve metabolik
yollarda fonksiyon géren proteinlerin seviyesindeki degisimler tartigilmigtir.

Anahtar Kelimeler: Bitki, Tuz toleransi, Proteomik.

Proteom Changes in Metabolic Pathways of Plants under Salt Stress

Abstract

Tolerance against salt stress in plants includes substantial changes in gene expression which is accompanied with
changes in composition of transcriptome, metabolome and proteome. Proteins are directly involved in plant
stress response. Therefore, proteomics studies can explain the possible relationships between salinity tolerance
and functional proteins. The identification of the proteins that are involved in responses to salinity stress could
lead to the development of transgenic plants that have an enhanced tolerance to salinity. In this review, the recent
proteomics studies to the analysis of the responses of plants to salinity stress, the possible mechanisms in
response to salinity stress and the changes in the level of proteins involved in metabolic pathways are discussed.
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1. Giris

Toprak tuzlulugu diinyada bitki verimliligini oldukg¢a sinirlayan dnemli abiyotik strestir. Dinyadaki
karasal alanlarin %6'dan fazlasinin ve sulanan alanlarin yaklasik %20'sinin tuzluluktan etkilendigi
tahmin edilmektedir [1]. Tuz stresi giderek artan ciddi bir problem olup; bitkilerin tuza toleransini
gelistirmede genetik miihendisligi teknolojileri gibi stratejilerin kullanimi 6nemlidir. Fizyolojik,
molekiiler genetik ve fonksiyonel genomik calismalarla tuz tolerans: hakkinda Onemli bilgiler
saglanmustir. Bitkinin tuza cevabi ve adaptasyonunda fonksiyonlar1 olan ozmolit sentezi, iyon
kanallari, sinyal faktorleri ve tuza cevap enzimlerine ait proteinleri kodlayan bazi 6nemli genler
klonlanmis ve karakterize edilmistir [2]. Ilaveten, biiyiik dlgekli transkriptomik calismalar, mRNA
seviyesinde gen ekspresyonu ile ilgili veriler saglamistir [3-5]. Bu veriler, farkli bitkilerde tuza cevap
genlerinin evrensel bir goriigiinii sunmustur. Bununla birlikte, post-transkripsiyonal olaylar ve post-
translasyonal modifikasyonlar (fosforilasyon ve glikosilasyon gibi), mRNA seviyelerinin genellikle
proteinlerin ekspresyon seviyeleri ile iligkili olmadigini goéstermistir. Proteinler bitkilerin stres
cevabini direkt olarak yansittigindan dolay1 bu durum bitki proteomunun 6nemini ortaya koymaktadir.
Enzimlere ilaveten proteinler, transkripsiyon ve translasyon mekanizmalarinin bilesenlerini
kapsadigindan transkript ve protein seviyesinde bitki stres cevabini diizenleyebilir [6]. Bbylece, stres
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kosullarina bitki cevabinin protein seviyesinde incelenmesi, bitki stres toleransinin altinda yatan
fizyolojik mekanizmalar1 ortaya ¢ikarmak i¢in olduk¢a kuvvetli bir aractir.

Proteomik ve oOzellikle kantitatif proteomik, tarimsal bitkilerin abiyotik stres toleransim
arastirmada guclu bir tekniktir. Proteomik, stres ve toleransla iliskili yeni proteinlerin kantitasyonu ve
hizli kimliklendirilmesi potansiyelini saglamaktadir [7]. Blylk &lcekli kantitatif proteomik
teknolojileri, proteomlarin ekspresyon galigmalarii kolaylastirmaktadir. Iki-yonli elektroforez (2-DE)
ve DIGE (difference gel electrophoresis) yaklasimlari tuza cevap proteinlerini belirlemek igin
kullanilmustir. 2-DE, yiiksek ¢Oziiniirliiklii protein ayirma, 6zellikle protein izoform analizi icin gucli
bir teknolojidir. DIGE ise 2-DE'nin bazi sinirlamalarint (6rnegin; verimlilik, tekrar edilebilirlik ve
duyarlilik) ortadan kaldirabilmektedir. Baz kiitle spektrometresi cihazlar1 (MALDI-TOF/TOF MS ve
LC-MS/MS qgibi) protein kimliklendirmesi igin kullanilmaktadir. Bu teknolojiler temelinde, mevcut
proteomik caligmalar ile bazi proteinlerin tuza tepki olarak sentezlendigi belirlenmistir [8-10].
Ozmotin [11], reaktif oksijen tiirleri ile savasan enzimler [12] ve patojen iligkili [13] proteinler gibi
stres proteinleri tuza tolerans gelistirmede 6nemli molekiiler markorler olarak kullanilmustir.

Bu derleme makalede, tuz stresine maruz kalan bitkilerde farkli metabolik olaylarda fonksiyon
goren proteinlerde meydana gelen degisimlerin proteomik ¢aligmalardan elde edilen veriler 1g1ginda
degerlendirilmesi amaglanmustir.

2. Bitkilerde Tuz Stresi ve Proteom Degisimleri

Proteomik, farkli proteomlarin kompozisyonlarinin karsilastirilmasi temelindedir. Bitki abiyotik stres
arastirma alaninda, en yaygin durum kontrol ve stres kosullar1 altindaki uygulama gruplarindan izole
edilen proteomlarin karsilastiriimasidir [6]. Tuz stresi ile tesvik edilmis degisimlerle ilgili proteomik
calismalar ¢ok sayida olup; esas olarak kontrol ve stres uygulanmis bitkiler arasinda protein
bollugundaki kantitatif degisiklikler iizerinde yogunlasmustir [9, 10, 14]. Spesifik olarak karbonhidrat,
azot ve Ozellikle glikolitik ve trikloroasetik asit enzimleri olmak Uzere enerji metabolizmasini
kapsayan proteinlerin genel bir reguilasyonu olarak ortaya ¢ikmaktadir. Ayrica tuz stresi reaktif oksijen
tdrlerinin (ROT'lar) olusumu ve birikimini tesvik eden metabolik dengesizliklere neden olabilir [15];
bu nedenle oksidatif zarar1 azaltmak igin fonksiyon goren stiperoksit dismutaz (SOD), askorbat
peroksidaz (APX) ve glutatyon rediiktazi (GR) kapsayan, yani ROT'larla savasan proteinlerin yaygin
olarak kimliklendirilmesinin sasirtici olmadigi bildirilmistir [16]. Bircok calismada, hiicre iskeleti
kararliligim1 saglayan proteinlerin yam sira protein sentezi, islenmesi, etkinligi ve pargalanmasini
kapsayan diger proteinler kimliklendirilmistir. Fotosentetik islevlerle ilgili olarak klorofil biyosentezi
ile iliskili proteinlerin seviyesinde genel bir azalma belirlenirken 1s1k-bagimli reaksiyonlarda gorev
alan proteinlerde bir artma gozlenmistir. Kimliklendirilmis bazi proteinler bitkilerde genel strese cevap
yolunun belirleyicisidir. Sinyal, trafikleme, transport ve hiicre yapisi kategorilerinde tanimlanmis
proteinler daha az yaygindir (Sekil 1) [7].
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tesvikli ve tuz stresi ile azalmig proteinlerin
ekspresyon profilleri. x ekseninin Gzerindeki
ve altindaki sutunlar sirasiyla tuz-tesvikli ve
tuz stresi ile azalmig proteinlerin sayisini
gosterir Zhang ve ark. [19]’dan degistirilerek.
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2.1. Fotosentez ve Solunum Metabolizmasi

Tuz stresine maruz kalan bir¢ok bitkide siklikla fotosentetik kapasitelerindeki azalma ile iliskili olarak
biiylimede azalma genel bir olaydir. Tuz stresinde fotosentezdeki azalma esas olarak CO,
Ozlimlemesinin karbon indirgeme islevlerini kapsayan kismi stoma kapanmasi ve/veya stomatal
olmayan sinirlama ile iliskilidir [17, 18]. Proteomik sonuclar, tuz stresine cevap ve tuza toleransin
altinda yatan fotosentetik islevlerin anlagilmasim1 6nemli diizeyde arttirmistir. Bu tuza-cevap
proteinleri 151k reaksiyonu, CO, 6ziimlemesi ve diger fotosentezle iliskili islevlerin regiilasyonunu
kapsar [19].

Fotosentezin anahtar bir bileseni olan fotosistem Il (PSIl)'nin merkez tinitesi, suyun 1sik
tarafindan molekiiler oksijene ayristigi, plastokinonun indirgendigi ve bir transmembran proton
gradientinin olustugu 6z kompleksidir [20]. PSII'nin proteinlerindeki artma ya da azalma; fotosentez
[21], 1sik-zarar1 [22] ve fotoinhibisyonu [23] etkilemektedir. PSII'nin limen kenarina bagl oksijen
cikis kompleksi, PSII'nin verici bolge fotoinhibisyonunda reaksiyon merkez-baglama proteini D1'in
capraz bagli iriinlerinin olusumunu diizenler [24]. Isik toplayict kompleks klorofil a/b-baglama
proteini ve oksijen ¢ikisini arttiran protein tuzluluga cevap olup; tuz stresinin Ustesinden gelmede
PSII'nin aktivitesine neden olmaktadir [25-27]. Ustelik PSII'den serbest kalan elektronlar, sitokrom bgf
kompleksi araciligr ile PSl'e transfer edilmektedir. Proteomik sonuglar, sitokrom bsf kompleksi kadar
PS | reaksiyon merkezi proteininin miktarinin da tuz stresinden etkilendigini gostermistir [25, 28, 29].
Miktardaki degisiklikler elektron transfer etkinligi ve transmembran elektrokimyasal proton
gradientlerini degistirebilir, dolayisiyla ATP sentezi ve NADPH olusumu etkilenir. Tuz stresine maruz
kalan bitkilerde, kloroplast ATP sentazlar ve ferredoksin NADP(H) oksidorediiktazlarin g¢oklu
izoformlarinin tuzluluk tarafindan regiile oldugu bulunmustur [30-32]. Bu sonuclar, tuz stresi altindaki
bitkilerde ATP sentezinin ayarlandigini ve termal dagiliminda bu enzimlerin ¢oklu izoformlarinin yer
aldigimi gostermektedir [19]. Isik reaksiyon degisikliklerine ilaveten, karbonik anhidraz, ribuloz-1,5-
bifosfat sentetaz (RuBisCO), RuBisCO aktivaz, RuBisCO baglayan protein, fruktoz bifosfataz,
sedoheptulaz-1,7-bifosfataz ve fosforibulokinaz gibi Calvin dongist enzimlerinin ekspresyonu
tuzluluk tarafindan etkilenmektedir [25, 31, 33]. Bu CO, 6ziimlemesi ile iliskili enzimlerin ¢ogu tuz
stresi altinda farkli bitki tiirlerinde ¢esitli degisiklikler gostermektedir [19].

NaCl stresi altinda, bitkiler enerjiyi korumak i¢in enerji metabolizma hizlarini azaltir ve ROT
olusumunu sinirlar [34]. Glikoliz, TCA siklusu, mitokondriyal solunum ve pentoz fosfat yollarinimn
bilesenlerinin transkript bollugu NaCl uygulanmis bitkilerde genellikle degismistir [35, 36]. Fruktoz
bifosfat aldolaz, triozfosfat izomeraz, gliseraldehit-3-fosfat dehidrogenaz, fosfogliserat kinaz,
fosfogliserat mutaz, enolaz, pirlivat dekarboksilaz ve alkol dehidrogenazi iceren glikolize iliskin ¢ogu
proteinler tuz stresi altinda artmustir [37-40]. Benzer etkiler pirtvat dehidrogenaz, dihidrolipoamid
dehidrogenaz, akonitat dehidrataz, izositrat dehidrogenaz, suksinil-CoA ligaz ve malat dehidrogenazi
iceren TCA siklusundaki tuza cevap enzimleri i¢in de gdzlenmistir [38, 41, 42]. U¢ proton-tasiyan
ATPaz'lar, iki vakuolar ATP sentetaz ve bir mitokondriyal ATP sentaz delta zincirini iceren diger
enerji ile iliskili proteinler NaCl tesvikine cevap olarak saptanmustir [36, 43]. Mitokondriyal ATP
sentaz, solunum zincirinin elektron transport kompleksleri tarafindan olusturulan proton gradientinin
varhiginda ADP'den ATP olusturur [44].

2.2. ROT'lara Kars1 Savunma Sistemleri

Tuz stresi, mitokondri ve kloroplastlardaki elektron transport zinciri, fotorespirasyon, yag asidi
oksidasyonu ve gesitli detoksifikasyon reaksiyonlarinin asiri indirgenmesine neden olmaktadir [45].
Bu iglevlere, bir¢ok hiicresel bilesen ve yapilarda oksidatif zarara neden olan ve hiicresel redoks
dengesini bozan ROT'larin hizli artislari eslik eder [46]. Buglne kadar, stiperoksit dismutaz (SOD)
yolu, katalaz (CAT) yolu, askorbat (AsA)-glutatyon (GSH) siklusu, glutatyon peroksidaz (GPX)/GST
yolu, peroksidaz (POD) yolu ve peroksiredoksin (PrxR)/tiyoredoksin (Trx) yolu gibi ROT seviyesini
regiile etmek i¢in farkli antioksidatif mekanizmalar tanimlanmustir (Sekil 2) [1].
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Sekil 2. Bitkilerde ROT savunma sisteminde tuza cevapta proteinler/enzimlerin sematik gésterimi. 2-P-glikolat,
2-fosfoglikolat; 3-P-glikolat, 3-fosfoglikolat; AOX, alternatif oksidaz; APX, askorbat peroksidaz; CAT, katalaz;
DHA, dehidroaskorbat; DHAR, dehidroaskorbat rediiktaz; GLR, glutaredoksin; GOX, glikolat oksidaz; GPX,
glutatyonperoksidaz; GR, glutatyon rediiktaz; GLR, glutaredoksin; GOX, glikolat oksidaz; GPX, glutatyon
peroksidaz; GR, glutatyon rediiktaz; GSH, indirgenmis glutatyon; GSSG, okside glutatyon; GST, glutatyon S-
transferaz; MDA, monodehidroaskorbat; MDAR, monodehidroaskorbat rediiktaz; NAD*/NADH, nikotinamid
adenin diniikleotid; NADP*/NADPH, nikotinamid adenin diniikleotid fosfat; PGP, fosfoglikolat fosfotaz; PrxR,
peroksiredoksin; RBOH, solunum oksidaz homologu (NADPH oksidaz); RuBisCO, ribuloz-1,5-bifosfat
karboksilaz/oksijenaz; RuBP, ribuloz-1,5-bifosfat; SOD, superoksit dismutaz; Trx, tiyoredoksin (Zhang et al.
[19]'dan degistirilerek).

SOD'lar, superoksidin oksijen ve H,0,'ye dismutasyonunu katalizler ve bir hiicre icinde ROT'a
karst savunmanin ilk basamagim olusturur [47]. Tlging olarak, ii¢ tip SOD geni transkriptlerinin NaCl
uygulamasimna cevap olarak azaldigi mikroarray analizleriyle belirlenmistir [35]. Proteomik
¢alismalarda, SOD'un miktarindaki artig, tuz stresi altindaki tiirlerin birgogunda bulunmustur [37, 38,
41]. SOD'un aktivite ve miktarindaki degisiklikler, tuz stresinin ustesinden gelmek icin anahtar bir
ROT savasgist olarak is gordiigiinii gostermektedir [48].

Katalaz (CAT) sitozol, mitokondri, kloroplast ve peroksizomlarda olusan H,0,’yi
uzaklastirmak i¢in 6nemli bir antioksidant koruma sistemlerinden biridir [45]. Katalazlar esas olarak
peroksizomlarda lokalize olmustur ve hiicresel indirgeyici esdegerleri tiiketilmeksizin H,O,’yi pargalar
[49]. Bitkiler katalazlarin izozimlerine sahiptir: CAT-1 ve CAT-2 peroksizomlarla, CAT-3 ise
mitokondri ile iliskilidir. Proteomik c¢alismalar, tuz stresi kosullarinda Oryza sativa’da CAT
seviyelerinin arttigin1 [39, 50]; fakat Citrus aurantium, Hordeum vulgare ve Cucumis sativus’da
azaldiginmi gostermistir [38, 51, 52].

ROT savunmasinda 6nemli rolii olan peroksidazlarin (POD'lar) tuz stresi altindaki bitkilerde
seviyelerinin arttig1 gosterilmistir [38, 53]. GPX/GST yolu genellikle oksidatif membran zararina karsi
onemli enzimatik savunma sistemi olarak degerlendirilmistir [54]. GPX, GSH ve/veya diger
indirgeyici esdegerleri kullanilarak hidroksil bilesiklere karsilik gelen H,O,'yi indirgeyebilir.
Glutatyon S-transferazlar, GPX aktivitesine sahiptir ve yag asitleri ve niikleik asitlerin organik
hidroperoksitlere indirgenmesi i¢in GSH'1 kullanabilir [55]. Proteomik literaturlerinde, GST'lerin ¢ogu
tuz stresi altindaki bitkilerde artmustir [25, 56, 57]. Bununla birlikte, AsA-GSH dénguisu ile H,O, yok
edilebilir. Bu islevde, monodehidroaskorbat (MDHAR), dehidroaskorbat rediktaz (DHAR) ve
glutatyon rediktaz (GR) tarafindan katalizlenen redoks reaksiyonlarinda APX AsA'y1 kullanarak
H,O,'yu H,O'ya indirger [45]. APX, MDAR, DHAR ve GR'yi igeren AsA-GSH dongusi enzimleri tuz
stresi proteomik ¢aligmalarinda bulunmustur ve bu enzimler farkli ekspresyon profilleri gostermistir
[28, 39, 51]. Peroksiredoksin/Tiyoredoksin (PrxR/Trx) yolu bitkilerde merkezi antioksidant savunma
sistemidir. PrxR'ler, ROT metabolizmasini kapsayan multigenik bir familyay1 olusturur [58]. PrxR'ler,
H,O,'yu indirgemek igin tiyol-temelli katalitik mekanizmay1 kullanir ve elektron vericileri olarak
Trx'leri kullanarak yeniden olusur [59]. PrXR'ler ve Trx'de bir artis tuz stresi kosullarinda bazi tiirlerde
gozlenmistir [27, 60, 61].
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2.3. Tuz Stresine Cevapta Sinyal Yollar:

Tuz stresi sinyali; iyonik, ozmotik, detoksifikasyon, hiicre boliinmesi ve genislemesini diizenlemek
icin sinyallerini icerir [62]. Plazma membrani veya sitoplazmada lokalize olan gegici tuz sinyal
reseptorleri tuz stresi altindaki bitkilerde yapilan proteomik ¢aligmalarda kimliklendirilmistir [63, 64].
Tuz toleransinin sinyal iletimi dnemli bir konudur ve tuza asir1 duyarli sinyal yolu, ABA sinyal yolu,
Ca*? sinyal iletim yolu, protein kinaz yolu, fosfolipit yolu, etilen sinyal yolu ve jasmonik asit tesvikli
sinyal yolu gibi birgok tuza cevap sinyal yolu belirlenmistir [62, 65, 66].

Abiyotik stres kosullarina cevapta heterotrimerik G-proteini kompleksi ve ilgili G-protein
eslesme reseptorleri énemli bir rol oynamaktadir [67]. Heterotrimerik GTP-baglama proteinleri (G
protein), bir sinyalin spesifik bir htcresel cevaba doniistirmek igin spresifik bir sinyal kaskad
dizenleyicisi olarak bilinmekte [68] ve bu heterotrimerik proteinin alt Gnitesi bitkilerde tuza toleransta
gorev almaktadir [2]. Proteomik ¢aligmalar ile bazi bitki tiirlerinde tuzla tesvik edilmis G proteini ve
birkag kiiclik G proteini belirlenmistir [43, 64]. Tlaveten, G proteininin iki alt Gnitesini kodlayan genler
NaCl uygulamasiyla artan yonde regiile olmus [43,62] ve bir G proteinini transkripti tuz stresi
altindaki Mesembryanthemum crystallinum'da da artmustir [69]. Proteomik sonuglar, tuza cevapta G
proteinlerindeki miktar degisimleri iizerine yeni bilgiler saglamaktadir. G protein mutantlar1 ve
protein-protein iliskilerinin proteomik analizleri, tuzluluk cevabinda sinyal aglari ve G protein
fonksiyonu hakkinda bilgiyi arttirmistir [48].

Tuz stresi tesvikli Ca* bagimh sinyal ag, Na' homeostazisi ve tuz direncine aracilik
etmektedir [66, 67]. Bitki hiicrelerinde Ca*?, ¢ok sayida sinyal yolunda 6zgiin bir sekonder mesajcidur.
Kalmodulin (CaM), kalretikulin gibi farkli Ca* baglayan proteinler ve sitozolik Ca** homeostazisinin
regililasyonuna katilan gelisimsel olarak regiile olan plazma membrani polipeptidleri (DREPP)-benzeri
proteinlerin (Ca™ baglama icin glutamatca zengin bélgeli) tuz stresine girmis bitkilerde tesvik edildigi
proteomik ¢alismalarla ortaya konmustur [36, 39, 61, 63].

14-3-3 proteinleri Okaryotlarda ozgiindiir ve kalsiyum bagimli protein kinaz ve mitojenle-
aktive olmus protein kinaz (MAPK) kaskadlar1 gibi bir¢ok hiicresel sinyal yollarimi kapsar [70].
Bitkilerde 14-3-3 proteinleri, iyon transportu ve sitoplazmik pH'in kontrolii i¢in gerekli olan plazma
membraninda elektrokimyasal gradienti kontrol eden plazma membrani H'-ATPaz'in pozitif
dizenleyicileri olarak etki eder [71]. 14-3-3 proteinlerinin diisiik sicaklik, kuraklik ve tuz streslerine
cevapta fonksiyon gordiigii bilinmektedir [72]. MAPK'lar ilk olarak serin/treonin kinazlar olarak
tanimlanmistir. MAPK'lar ¢esitli ikincil mesajcilar tarafindan iletilmis ¢oklu hiicre i¢i sinyallerin
birlestirilmesinde 6nemli rol oynamaktadir [73]. Proteomik ¢alismalarda, 14-3-3 grup proteinlerinin
bir¢ok {iyesinin tuz stresi altindaki Triticum aestivum, Arabidopsis thaliana, Oryza sativa ve Zea mays
gibi bitki tiirlerinde artan yonde regiile oldugu belirtilmistir [43, 61, 63, 74]. Bununla birlikte, A.
thaliana ve Lathyrus sativus bitkilerinde yapilan proteomik ¢alismalar MAPK'larin tuz stresine cevap
olarak artan yonde regiile oldugunu ortaya koymustur [25, 75]. Ayrica MAPK 'larin, patojen ve diger
streslere karsi uygun cevaplarin saglanmasi icin salisilik asit ve jasmonik asit bagimli sinyallerin
birlestirilmesinde fonksiyon gordiigii belirtilmistir [19].

Tuza asir1 duyarli (SOS) stres sinyal yolu, bitki iyon homeostazisi ve tuz toleransinin esas
diizenleyicisi olarak tanimlanmustir [76, 77]. SOS sinyal iletim yolunda, miristoyillenmis kalsiyum-
baglayan protein SOS3, tuz stresinin neden oldugu sitozolik kalsiyum degisikliklerine duyarlidir.
SOS3 fiziksel olarak SOS2 (serin/treonin kinaz) ile iliskilidir ve onu aktive eder. SOS3/SOS2 kinaz
kompleksi, sosl geni tarafindan kodlanan plazma membram1 Na'/H" antiportirin1 fosforile ve tesvik
eder. SOS1 (plazma membran1 Na'/H" antiportir1)"in transport fonksiyonunun yani sira diizenleyici bir
role sahip olabilecegi ve hatta Na® icin yeni bir sensor olabilecegi ileri siiriilmiistiir [78].
Karsilastirmali proteomik calismalart protein kinaz kaskadlarinda daha fazla NaCl'ye cevap veren
proteinleri ortaya c¢ikarmistir [37, 41, 79]. Bununla birlikte, fosfoproteomik bir ¢alisma ile de
fosfoproteinler ve tuz stres sinyal iletimindeki fosfoproteinlerde meydana gelen dinamik degisiklikler
saptanmustir [48].

2.4. Iyon Homeostazisi

Tuzlu kosullar altinda, Na* and Cl'un yiksek apoplastik seviyeleri sulu ve iyonik termodinamik
dengesini degistirir. Bu hiperozmotik stres, iyonik dengesizlik ve toksisite ile sonug¢lanir. Stresin
ustesinden gelmek icin, bitki kokleri iyon homeostazisini modiile etmek icin artan Na* ¢ikis1 ve
kompartimanlasmas1 ve azalan Na® girisi mekanizmalarini gelistirmistir [19]. Iyon (K™ and Na")
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homeostazisinin strdiriilmesi olduk¢a hassas bir islevdir ve esas olarak H*-ATPaz'lar, farkli iyon
kanallar1 ve transportirlarinin aksiyonu tarafindan olusturulan proton-itici glice dayanir [80].

Vakuolar H*-ATPaz, tonoplast Na'/H" antiportir1 tarafindan kullanilan siirdiiriicii gii¢ olan bir
proton elektrokimyasal gradienti olusturarak vakuole Na® kompartimanlasmasmi saglar [81]. V-
ATPaz, bitkilerde hiicre Na’/K* homeostazisini siirdiirmek i¢in vakuolar sodyum ayristirmasina
aracilik eden tonoplastta Na'/H* antiportirini harekete gegirmek igin proton itici giic sagladig
bilinmektedir [82]. Bu durum, V-ATPaz'in iyon zararindan hiicreleri korumada kritik bir 6neme sahip
oldugunu gostermektedir. V-ATPaz'in sentezindeki artis, tuz stresine girmis bazi bitkilerde
bulunmustur [9, 38, 43]. Vakuolar H*-ATPaz'larin artan seviyeleri ve/veya aktiviteleri, tuz stresi
altinda Na* ayrigtirmas1 ve ozmotik ayarlama igin oldukga etkili strateji olarak degerlendirilmistir [25].

ABC transportirlari; alkaloidler, terpenoidler, polifenoller ve kinonlar gibi stres iliskili
sekonder metabolitlerinin tasinmasindan sorumludur [83]. ilaveten, ABC transportirlar bitkilerde tuz
stres cevabr ve K homeostazisine katilmaktadir. Arabidopsis atmrp5-2 mutanti tuzlu kosullarda
yabani tip bitkilerden daha fazla Na* ve daha az K" biriktirir [84]. Diger ABC transportir geni Ospdr9
tuz stresi altinda geltik koklerinde tesvik edilmistir [85]. Tuza toleransli ve duyarli bugday ¢esitlerinde
ABC transportirlarindaki artis, bu transportirlarin tuza cevaptaki dnemini gdstermektedir [37, 43].
Ustelik voltaj-gecitli potasyum kanali (VGPC), voltaj-bagimli anyon kanali (VDAC) ve siklik
niikleotid-gegitli kanal (CNGC) proteinlerini iceren énemli iyon kanal proteinleri tuz stresine cevap
olarak kok proteomlarinda belirlenmistir [86]. VGPC, tuz stresinin Ustesinden gelmek icin koklerde
anormal K*/Na* korumak igin sitozolde K* konsantrasyonunu diizenler ve K* tagir [86]. Toleransl ve
duyarli bugday c¢esitlerinin koklerinde VGPC'in miktarindaki artig, tuzluluk altinda iyon
homeostazisinin strdurtlmesinde VGPC'nin rollinl géstermektedir [37]. VDAC proteini, Zea mays ve
Beta vulgaris'de tuz stresi tarafindan tesvik edilmistir [61, 87]. VDAC, membranlararasi bosluga
kiigiik molekiillerin (<1000 Da) gecisinden sorumludur. Bununla birlikte, proteomik c¢aligmalar
temelinde bir¢ok anneksin izoformlar1 Triticum aestivum, Arabidopsis thaliana, Glycine max, Oryza
sativa ve Solanum lycopersicum'da tuzlulukla tesvik edilmistir [25, 37, 40]. Anneksinin ROT-tesvikli
pasif Ca™ transport yolunun olusumu i¢in endomembran ve plazma membraninda Ca**-gegirebilir
kanal olarak fonksiyon gérdiigii bilinmektedir [88].

2.5. Transkripsiyon ve Protein Sentezi

Bitkilerde farkli stres kosullarina cevap olarak tuza cevap genlerinin transkripsiyonel regiilasyonu
onemli bir stratejidir [36]. Tuz stresine cevapta ve tuzluluk toleransinda, transkripsiyon faktorleri ve
transkripsiyon iliskili proteinlerin seviyelerinin onemli bir rol oynadigi proteomik calismalarla
gosterilmistir [19]. Bazi genlerin transkripsiyonu, tuz-tesvikli transkripsiyon faktorleri, ¢inko parmak
proteini, temel/heliks-ilmek-heliks ve reverse transkriptazdan dolayi tuz stresi altinda koklerde tesvik
edilmistir [37, 40, 41, 79]. RNA isleme enzimleri/faktorleri, farkli stres kosullar1 altinda farklh
ekspresyon profilleri gostermistir. Bunlara birer 6rnek olarak tuz tesvikli RNA splicing ile iligkili
proteinler olan tRNA splicing proteini ve AAR2 proteini (splicing pre-mRNA ic¢in bir protein) ile
RNA pargalanmasi igin riboniikleaz verilebilir [43, 61]. Ilaveten, helikazlar kadar artan DNA
polimerazlar ve DNA topoizomerazlarin tuz stresinde DNA replikasyonunu, sarmal agilmasi ve
transkripsiyonu arttirdigi ileri stiriilmiistiir [25, 28, 30].

Protein sentezi abiyotik stres adaptasyonunda Onemli bir rol oynamaktadir. Proteomik
caligmalar, farkli ribozomal proteinler, translasyon baslama faktorleri, poli(A)-baglama proteinleri,
translasyon uzama faktorleri, translasyonal olarak kontrol edilen tiimor proteinleri, RNA tanima motifi
iceren proteinler ve t-RNA sentezler1 iceren protein sentez mekanizmasinin bir¢ok bileseninin tuz
stresi kosullarinda ekspresyonunda degisiklikler oldugunu ortaya ¢ikarmustir [25, 36, 37]. Uygun
protein katlanma ve islenmesi tuz stresi altinda kok fonksiyonu i¢in gereklidir. Molekiiler saperonlar
[sicaklik sok proteinleri (HSP'ler), T-kompleks protein 1 (TCP1)], protein distlfit izomerazlar,
siklofilinler ve FK506-baglama proteini gibi proteinler tuza cevap proteinleri olarak belirlenmistir [9,
29, 42]. Bu proteinler, stresle zarar gérmiis proteinlerin onarilmasi ve renatiirasyonu, normal protein
katlanmasini stirdiirmek icin fonksiyon gostermektedir. Tuz stresi altinda,
ubikuitin/poliubikuitin/tetraubikuitin, SKP1 protein, proteozom bilesenleri, farkli proteazlar ve
peptidazlar, proteaz inhibitorleri ve geri doniisebilen protein-metiyonin-S-oksit rediktazlar gibi
proteozom yollarinin bazi iiyeleri miktarlarinda degisiklikler gostermektedir [25, 29, 43]. Bununla
birlikte, proteinlerin ubikuitin aracilig1 ile degradasyonunun sinyal transdiiksiyonu ve transkripsiyonu
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gibi diger hiicresel islevlerin regiilasyonunda fonksiyon gordiigii kesin degildir. Sonu¢ olarak, tuza
cevap proteinleri tuz toleransinda énemli rol oynamaktadir [19].

2.6. Hiicre Iskeleti ve Hiicre Ceperi Bilesenleri

Tuzluluk kosullarinda, hiicre iskeleti hiicre turgorunun sirdirtlmesi icin hiicre boyutunun
ayarlanmasini saglamak i¢in hizlica yeniden modellenmektedir [32]. Tuz stresi kosullarinda, temel
hiicre iskeleti bilesenleri (aktin ve tibiilin), ksiloglukan endotransglikosilaz (XET) hidrolazlar,
miyozin, kinezin motor ve diger hiicre iskeleti ile iligkili proteinlerin (baz1 aktin-baglayan proteinler)
miktar degisimlerinin olgiilmesiyle hiicre iskeletinin dinamikleri proteomik ¢alismalarla belirlenmistir
[28, 36, 61, 89]. Aktin filamentleri ve mikrotlbdlleri, tuza cevapta bir¢ok hiicresel islevleri i¢in son
derece dinamik aga hizmet eder. Tuzluluk, Arabidopsis'de aktin filamentlerinin duzenlenmesini ve
demet olusumunu tesvik eder; uzun siireli yiiksek tuz uygulamas: aktin filamentlerinin
depolarizasyonuna neden olabilir [28]. Birgok aktin baglama proteini, aktin filamentlerinin
fonksiyonel 6zellikleri ve dinamiklerini diizenlemektedir. Profilin aktine baglanan 6zgiin bir proteindir
ve aktin filamentlerinin polimerizasyonu veya depolimerizasyonu ile hiicre iskeletinin yapisini etkiler
ve internal ve eksternal sinyallere hiicrelerin cevabini saglar [90]. Profilinin artan yénde regilasyonu,
tuzun 6nemli miktarlarinda hiicresel davranisi ayarlamak ve tuzun toksisitesini minimuma indirmek
icin gorev yaptig1 belirtilmistir [27]. Tuz stresi kosullarinda, hiicre iskeleti dinamikleri diger fizyolojik
degisiklikler ile iliskilidir. Ornegin, aktin organizasyonunun ozmotik stresle regiilasyonu bekgi
hticrelerinde K kanal aktivitesiyle iliskilidir [91]. Ilaveten, tiibiilinler P-tipi ATPaz'lar ile birlikte goc
eder [92] veya hiicre genislemesi ve morfolojisini kontrol etmek i¢in plazma membrani ile iligkilidir
[93].

Streslere cevap olarak, seliilloz, hemiseliiloz, pektin, yapisal proteinler ve lignin polimerlerini
kapsayan hucre ceperindeki kompleks makromolekiiller, farkli hiicre ¢eperi enzimlerinin
koordinasyonu araciligi ile dinamik degisiklikleri saglar [94]. Mevcut proteomik calismalar ile
koklerde hicre ceperi polisakkarit sentezi/hidrolizi ve lignin biyosentezini kapsayan tuza cevap
enzimleri tanimlanmustir [38, 40]. Hiicre c¢eperinde lignin olusumu ve depozisyonu kdk yapisinin
mekanik direncini etkiler [95]. Tuz uygulamasimin kok lignifikasyonunu tesvik ettigi [96] ve
ligninlesmis borularin sayisinin arttigi [97] bildirilmistir. Fenilpropanoid sentezi igin de gerekli olan
fenilalanin amonyak liyaz (PAL), lignin biyosentezinin ilk basamaginda fenilalaninin sinnamilata
dontistimiinii katalizler [98]. Bugday ve ¢eltik koklerinde PAL'larin azaldigi proteomik galigmalarla
tespit edilmistir [37, 39]. Bunlar arasinda kafeik asit 3-O-metiltransferaz (CCOMT) ve kafeoil CoA 3-
O-metiltransferaz hiicre g¢eperinin lignin biyosentezinde énemli rol oynar [99]. Lignin monomer
olusumuna paralel yolda CCOMT"n katildig bildirilmistir [100]. Tuz stresinden dolay1 tilkikuyrugu
dar1 fidelerinde kafeoil-CoA O-metil transferaz ve kafeik aist 3-O-metiltransferazin artan yonde
regiilasyonu proteomik caligsmalarla gosterilmistir. Bu g¢aligmalar ile bu O-metil transferazlarin tuz
stresine toleransta Onemli rol oynadigi ile siriilmistir [101]. CCOMT'n suberin ve lignin
biyosentezini sagladigi ve artan lignifikasyonun apoplastik bir yol aracilig ile koklere girisine Na*
iyonlarina izin veren su akisini saglamada yardimei oldugu ileri stirtilmistiir [102].

3. Sonug

Proteomik yaklasim tuz stresine karsi gelistirilen bitki cevaplarinin belirlenmesinde dnemli yollardan
biridir. Proteomik ¢aligsmalar tuz stresine tolerans ile iliskili biyomarkorlerin tespiti ve teshisine dnemli
katkilarda bulunabilmektedir. Tuza tolerans ile iligkili anahtar proteinlerin teshisi tuz stresine toleransl
tarimsal bitkiler elde etmede genetik mihendisligi uygulamalari ig¢in  6nemli bilgiler
saglayabilmektedir. Bununla birlikte, proteomik, transkriptomik ve metabolomik ¢alismalardan elde
edilen verilerin birlikte degerlendirilmesi tuz stresine karsi gelistirilen bitki cevaplarinin daha
kapsamli bir sekilde anlasilmasina olanak saglayacaktir.
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