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Özet  
Bitkilerde tuz stresine tolerans transkriptom, proteom ve metabolom kompozisyonundaki değişikliklere eşlik 
eden gen ekspresyonundaki önemli değişiklikleri kapsamaktadır. Proteinler direkt olarak stres cevaplarında 
fonksiyon görmektedir. Bu nedenle, proteomik çalışmalar tuz stresine tolerans ve fonksiyonel proteinler 
arasındaki muhtemel ilişkileri açıklayabilmektedir. Tuz stresine cevapta fonksiyon gören proteinlerin teşhisi tuza 
toleranslı transgenik bitkilerin geliştirilmesinde önemlidir. Bu derlemede, bitkilerin tuz stresine cevaplarını 
analiz etmek için yapılan son proteomik çalışmalar, tuz stresine cevapta muhtemel mekanizmalar ve metabolik 
yollarda fonksiyon gören proteinlerin seviyesindeki değişimler tartışılmıştır.  
 
Anahtar Kelimeler: Bitki, Tuz toleransı, 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. 
 
Keywords: Plants, Salinity tolerance, Proteomics 
 
1. Giriş 
 
Toprak tuzluluğu dünyada bitki verimliliğini oldukça sınırlayan önemli abiyotik strestir. Dünyadaki 
karasal alanların %6'dan fazlasının ve sulanan alanların yaklaşık %20'sinin tuzluluktan etkilendiği 
tahmin edilmektedir [1]. Tuz stresi giderek artan ciddi bir problem olup; bitkilerin tuza toleransını 
geliştirmede genetik mühendisliği teknolojileri gibi stratejilerin kullanımı önemlidir. Fizyolojik, 
moleküler genetik ve fonksiyonel genomik çalışmalarla tuz toleransı hakkında önemli bilgiler 
sağlanmıştır. Bitkinin tuza cevabı ve adaptasyonunda fonksiyonları olan ozmolit sentezi, iyon 
kanalları, sinyal faktörleri ve tuza cevap enzimlerine ait proteinleri kodlayan bazı önemli genler 
klonlanmış ve karakterize edilmiştir [2]. İlaveten, büyük ölçekli transkriptomik çalışmalar, mRNA 
seviyesinde gen ekspresyonu ile ilgili veriler sağlamıştır [3-5]. Bu veriler, farklı bitkilerde tuza cevap 
genlerinin evrensel bir görüşünü sunmuştur. Bununla birlikte, post-transkripsiyonal olaylar ve post-
translasyonal modifikasyonlar (fosforilasyon ve glikosilasyon gibi), mRNA seviyelerinin genellikle 
proteinlerin ekspresyon seviyeleri ile ilişkili olmadığını göstermiştir. Proteinler bitkilerin stres 
cevabını direkt olarak yansıttığından dolayı bu durum bitki proteomunun önemini ortaya koymaktadır. 
Enzimlere ilaveten proteinler, transkripsiyon ve translasyon mekanizmalarının bileşenlerini 
kapsadığından transkript ve protein seviyesinde bitki stres cevabını düzenleyebilir [6]. Böylece, stres 
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koşullarına bitki cevabının protein seviyesinde incelenmesi, bitki stres toleransının altında yatan 
fizyolojik mekanizmaları ortaya çıkarmak için oldukça kuvvetli bir araçtır.  

Proteomik ve özellikle kantitatif proteomik, tarımsal bitkilerin abiyotik stres toleransını 
araştırmada güçlü bir tekniktir. Proteomik, stres ve toleransla ilişkili yeni proteinlerin kantitasyonu ve 
hızlı kimliklendirilmesi potansiyelini sağlamaktadır [7]. Büyük ölçekli kantitatif proteomik 
teknolojileri, proteomların ekspresyon çalışmalarını kolaylaştırmaktadır. İki-yönlü elektroforez (2-DE) 
ve DIGE (difference gel electrophoresis) yaklaşımları tuza cevap proteinlerini belirlemek için 
kullanılmıştır. 2-DE, yüksek çözünürlüklü protein ayırma, özellikle protein izoform analizi için güçlü 
bir teknolojidir. DIGE ise 2-DE'nin bazı sınırlamalarını (örneğin; verimlilik, tekrar edilebilirlik ve 
duyarlılık) ortadan kaldırabilmektedir. Bazı kütle spektrometresi cihazları (MALDI-TOF/TOF MS ve 
LC-MS/MS gibi) protein kimliklendirmesi için kullanılmaktadır. Bu teknolojiler temelinde, mevcut 
proteomik çalışmalar ile bazı proteinlerin tuza tepki olarak sentezlendiği belirlenmiştir [8-10]. 
Ozmotin [11], reaktif oksijen türleri ile savaşan enzimler [12] ve patojen ilişkili [13] proteinler gibi 
stres proteinleri tuza tolerans geliştirmede önemli moleküler markörler olarak kullanılmıştır.  

Bu derleme makalede, tuz stresine maruz kalan bitkilerde farklı metabolik olaylarda fonksiyon 
gören proteinlerde meydana gelen değişimlerin proteomik çalışmalardan elde edilen veriler ışığında 
değerlendirilmesi amaçlanmıştır. 
 
2. Bitkilerde Tuz Stresi ve Proteom Değişimleri 
 
Proteomik, farklı proteomların kompozisyonlarının karşılaştırılması temelindedir. Bitki abiyotik stres 
araştırma alanında, en yaygın durum kontrol ve stres koşulları altındaki uygulama gruplarından izole 
edilen proteomların karşılaştırılmasıdır [6]. Tuz stresi ile teşvik edilmiş değişimlerle ilgili proteomik 
çalışmalar çok sayıda olup; esas olarak kontrol ve stres uygulanmış bitkiler arasında protein 
bolluğundaki kantitatif değişiklikler üzerinde yoğunlaşmıştır [9, 10, 14]. Spesifik olarak karbonhidrat, 
azot ve özellikle glikolitik ve trikloroasetik asit enzimleri olmak üzere enerji metabolizmasını 
kapsayan proteinlerin genel bir regülasyonu olarak ortaya çıkmaktadır. Ayrıca tuz stresi reaktif oksijen 
türlerinin (ROT'lar) oluşumu ve birikimini teşvik eden metabolik dengesizliklere neden olabilir [15]; 
bu nedenle oksidatif zararı azaltmak için fonksiyon gören süperoksit dismutaz (SOD), askorbat 
peroksidaz (APX) ve glutatyon redüktazı (GR) kapsayan, yani ROT'larla savaşan proteinlerin yaygın 
olarak kimliklendirilmesinin şaşırtıcı olmadığı bildirilmiştir [16]. Birçok çalışmada, hücre iskeleti 
kararlılığını sağlayan proteinlerin yanı sıra protein sentezi, işlenmesi, etkinliği ve parçalanmasını 
kapsayan diğer proteinler kimliklendirilmiştir. Fotosentetik işlevlerle ilgili olarak klorofil biyosentezi 
ile ilişkili proteinlerin seviyesinde genel bir azalma belirlenirken ışık-bağımlı reaksiyonlarda görev 
alan proteinlerde bir artma gözlenmiştir. Kimliklendirilmiş bazı proteinler bitkilerde genel strese cevap 
yolunun belirleyicisidir. Sinyal, trafikleme, transport ve hücre yapısı kategorilerinde tanımlanmış 
proteinler daha az yaygındır (Şekil 1) [7]. 

 
 

 
Şekil 1. Farklı fonksiyonel kategorideki tuz-
teşvikli ve tuz stresi ile azalmış proteinlerin 
ekspresyon profilleri. x ekseninin üzerindeki 
ve altındaki sütunlar sırasıyla tuz-teşvikli ve 
tuz stresi ile azalmış proteinlerin sayısını 
gösterir Zhang ve ark. [19]’dan değiştirilerek. 
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2.1. Fotosentez ve Solunum Metabolizması 
Tuz stresine maruz kalan birçok bitkide sıklıkla fotosentetik kapasitelerindeki azalma ile ilişkili olarak 
büyümede azalma genel bir olaydır. Tuz stresinde fotosentezdeki azalma esas olarak CO2 
özümlemesinin karbon indirgeme işlevlerini kapsayan kısmi stoma kapanması ve/veya stomatal 
olmayan sınırlama ile ilişkilidir [17, 18]. Proteomik sonuçlar, tuz stresine cevap ve tuza toleransın 
altında yatan fotosentetik işlevlerin anlaşılmasını önemli düzeyde arttırmıştır. Bu tuza-cevap 
proteinleri ışık reaksiyonu, CO2 özümlemesi ve diğer fotosentezle ilişkili işlevlerin regülasyonunu 
kapsar [19]. 

Fotosentezin anahtar bir bileşeni olan fotosistem II (PSII)'nin merkez ünitesi, suyun ışık 
tarafından moleküler oksijene ayrıştığı, plastokinonun indirgendiği ve bir transmembran proton 
gradientinin oluştuğu öz kompleksidir [20]. PSII'nin proteinlerindeki artma ya da azalma; fotosentez 
[21], ışık-zararı [22] ve fotoinhibisyonu [23] etkilemektedir. PSII'nin lümen kenarına bağlı oksijen 
çıkış kompleksi, PSII'nin verici bölge fotoinhibisyonunda reaksiyon merkez-bağlama proteini D1'in 
çapraz bağlı ürünlerinin oluşumunu düzenler [24]. Işık toplayıcı kompleks klorofil a/b-bağlama 
proteini ve oksijen çıkışını arttıran protein tuzluluğa cevap olup; tuz stresinin üstesinden gelmede 
PSII'nin aktivitesine neden olmaktadır [25-27]. Üstelik PSII'den serbest kalan elektronlar, sitokrom b6f 
kompleksi aracılığı ile PSI'e transfer edilmektedir. Proteomik sonuçlar, sitokrom b6f kompleksi kadar 
PS I reaksiyon merkezi proteininin miktarının da tuz stresinden etkilendiğini göstermiştir [25, 28, 29]. 
Miktardaki değişiklikler elektron transfer etkinliği ve transmembran elektrokimyasal proton 
gradientlerini değiştirebilir, dolayısıyla ATP sentezi ve NADPH oluşumu etkilenir. Tuz stresine maruz 
kalan bitkilerde, kloroplast ATP sentazlar ve ferredoksin NADP(H) oksidoredüktazların çoklu 
izoformlarının tuzluluk tarafından regüle olduğu bulunmuştur [30-32]. Bu sonuçlar, tuz stresi altındaki 
bitkilerde ATP sentezinin ayarlandığını ve termal dağılımında bu enzimlerin çoklu izoformlarının yer 
aldığını göstermektedir [19]. Işık reaksiyon değişikliklerine ilaveten, karbonik anhidraz, ribuloz-1,5-
bifosfat sentetaz (RuBisCO), RuBisCO aktivaz, RuBisCO bağlayan protein, fruktoz bifosfataz, 
sedoheptulaz-1,7-bifosfataz ve fosforibulokinaz gibi Calvin döngüsü enzimlerinin ekspresyonu 
tuzluluk tarafından etkilenmektedir [25, 31, 33]. Bu CO2 özümlemesi ile ilişkili enzimlerin çoğu tuz 
stresi altında farklı bitki türlerinde çeşitli değişiklikler göstermektedir [19]. 

NaCl stresi altında, bitkiler enerjiyi korumak için enerji metabolizma hızlarını azaltır ve ROT 
oluşumunu sınırlar [34]. Glikoliz, TCA siklusu, mitokondriyal solunum ve pentoz fosfat yollarının 
bileşenlerinin transkript bolluğu NaCl uygulanmış bitkilerde genellikle değişmiştir [35, 36]. Fruktoz 
bifosfat aldolaz, triozfosfat izomeraz, gliseraldehit-3-fosfat dehidrogenaz, fosfogliserat kinaz, 
fosfogliserat mutaz, enolaz, pirüvat dekarboksilaz ve alkol dehidrogenazı içeren glikolize ilişkin çoğu 
proteinler tuz stresi altında artmıştır [37-40]. Benzer etkiler pirüvat dehidrogenaz, dihidrolipoamid 
dehidrogenaz, akonitat dehidrataz, izositrat dehidrogenaz, süksinil-CoA ligaz ve malat dehidrogenazı 
içeren TCA siklusundaki tuza cevap enzimleri için de gözlenmiştir [38, 41, 42]. Üç proton-taşıyan 
ATPaz'lar, iki vakuolar ATP sentetaz ve bir mitokondriyal ATP sentaz delta zincirini içeren diğer 
enerji ile ilişkili proteinler NaCl teşvikine cevap olarak saptanmıştır [36, 43]. Mitokondriyal ATP 
sentaz, solunum zincirinin elektron transport kompleksleri tarafından oluşturulan proton gradientinin 
varlığında ADP'den ATP oluşturur [44].  

 
2.2. ROT'lara Karşı Savunma Sistemleri 
Tuz stresi, mitokondri ve kloroplastlardaki elektron transport zinciri, fotorespirasyon, yağ asidi 
oksidasyonu ve çeşitli detoksifikasyon reaksiyonlarının aşırı indirgenmesine neden olmaktadır [45]. 
Bu işlevlere, birçok hücresel bileşen ve yapılarda oksidatif zarara neden olan ve hücresel redoks 
dengesini bozan ROT'ların hızlı artışları eşlik eder [46]. Bugüne kadar, süperoksit 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 
regüle etmek için farklı antioksidatif mekanizmalar tanımlanmıştır (Şekil 2) [1]. 
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Şekil 2. Bitkilerde ROT savunma sisteminde tuza cevapta proteinler/enzimlerin şematik gösterimi. 2-P-glikolat, 
2-fosfoglikolat; 3-P-glikolat, 3-fosfoglikolat; AOX, alternatif oksidaz; APX, askorbat peroksidaz; CAT, katalaz; 

DHA, dehidroaskorbat; DHAR, dehidroaskorbat redüktaz; GLR, glutaredoksin; GOX, glikolat oksidaz; GPX, 
glutatyonperoksidaz; GR, glutatyon redüktaz; GLR, glutaredoksin; GOX, glikolat oksidaz; GPX, glutatyon 

peroksidaz; GR, glutatyon redüktaz; GSH, indirgenmiş glutatyon; GSSG, okside glutatyon; GST, glutatyon S-
transferaz; MDA, monodehidroaskorbat; MDAR, monodehidroaskorbat redüktaz; NAD+/NADH, nikotinamid 

adenin dinükleotid; NADP+/NADPH, nikotinamid adenin dinükleotid 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 değiştirilerek). 

 
SOD'lar, süperoksidin oksijen ve H2O2'ye dismutasyonunu katalizler ve bir hücre içinde ROT'a 

karşı savunmanın ilk basamağını oluşturur [47]. İlginç olarak, üç tip SOD geni transkriptlerinin NaCl 
uygulamasına cevap olarak azaldığı mikroarray analizleriyle belirlenmiştir [35]. Proteomik 
çalışmalarda, SOD'un miktarındaki artış, tuz stresi altındaki türlerin birçoğunda bulunmuştur [37, 38, 
41]. SOD'un aktivite ve miktarındaki değişiklikler, tuz stresinin üstesinden gelmek için anahtar bir 
ROT savaşçısı olarak iş gördüğünü göstermektedir [48]. 

Katalaz (CAT) sitozol, mitokondri, kloroplast ve peroksizomlarda oluşan H2O2’yi 
uzaklaştırmak için önemli bir antioksidant koruma sistemlerinden biridir [45]. Katalazlar esas olarak 
peroksizomlarda lokalize olmuştur ve hücresel indirgeyici eşdeğerleri tüketilmeksizin H2O2’yi parçalar 
[49]. Bitkiler katalazların izozimlerine sahiptir: CAT-1 ve CAT-2 peroksizomlarla, CAT-3 ise 
mitokondri ile ilişkilidir. Proteomik çalışmalar, tuz stresi koşullarında Oryza sativa’da CAT 
seviyelerinin arttığını [39, 50]; fakat Citrus aurantium, Hordeum vulgare ve Cucumis sativus’da 
azaldığını göstermiştir [38, 51, 52].  

ROT savunmasında önemli rolü olan peroksidazların (POD'lar) tuz stresi altındaki bitkilerde 
seviyelerinin arttığı gösterilmiştir [38, 53]. GPX/GST yolu genellikle oksidatif membran zararına karşı 
önemli enzimatik savunma sistemi olarak değerlendirilmiştir [54]. GPX, GSH ve/veya diğer 
indirgeyici eşdeğerleri kullanılarak hidroksil bileşiklere karşılık gelen H2O2'yi indirgeyebilir. 
Glutatyon S-transferazlar, GPX aktivitesine sahiptir ve yağ asitleri ve nükleik asitlerin organik 
hidroperoksitlere indirgenmesi için GSH'ı kullanabilir [55]. Proteomik literatürlerinde, GST'lerin çoğu 
tuz stresi altındaki bitkilerde artmıştır [25, 56, 57]. Bununla birlikte, AsA-GSH döngüsü ile H2O2 yok 
edilebilir. Bu işlevde, monodehidroaskorbat (MDHAR), dehidroaskorbat redüktaz (DHAR) ve 
glutatyon redüktaz (GR) tarafından katalizlenen redoks reaksiyonlarında APX AsA'yı kullanarak 
H2O2'yu H2O'ya indirger [45]. APX, MDAR, DHAR ve GR'yi içeren AsA-GSH döngüsü enzimleri tuz 
stresi proteomik çalışmalarında bulunmuştur ve bu enzimler farklı ekspresyon profilleri göstermiştir 
[28, 39, 51]. Peroksiredoksin/Tiyoredoksin (PrxR/Trx) yolu bitkilerde merkezi antioksidant savunma 
sistemidir. PrxR'ler, ROT metabolizmasını kapsayan multigenik bir familyayı oluşturur [58]. PrxR'ler, 
H2O2'yu indirgemek için tiyol-temelli katalitik mekanizmayı kullanır ve elektron vericileri olarak 
Trx'leri kullanarak yeniden oluşur [59]. PrXR'ler ve Trx'de bir artış tuz stresi koşullarında bazı türlerde 
gözlenmiştir [27, 60, 61]. 
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2.3. Tuz Stresine Cevapta Sinyal Yolları 
Tuz stresi sinyali; iyonik, ozmotik, detoksifikasyon, hücre bölünmesi ve genişlemesini düzenlemek 
için sinyallerini içerir [62]. Plazma membranı veya sitoplazmada lokalize olan geçici tuz sinyal 
reseptörleri tuz stresi altındaki bitkilerde yapılan proteomik çalışmalarda kimliklendirilmiştir [63, 64]. 
Tuz toleransının sinyal iletimi önemli bir konudur ve tuza aşırı duyarlı sinyal yolu, ABA sinyal yolu, 
Ca+2 sinyal iletim yolu, protein kinaz yolu, fosfolipit yolu, etilen sinyal yolu ve jasmonik asit teşvikli 
sinyal yolu gibi birçok tuza cevap sinyal yolu belirlenmiştir [62, 65, 66]. 

Abiyotik stres koşullarına cevapta heterotrimerik G-proteini kompleksi ve ilgili G-protein 
eşleşme reseptörleri önemli bir rol oynamaktadır [67]. Heterotrimerik GTP-bağlama proteinleri (G 
protein), bir sinyalin spesifik bir hücresel cevaba dönüştürmek için spresifik bir sinyal kaskad 
düzenleyicisi olarak bilinmekte [68] ve bu heterotrimerik proteinin alt ünitesi bitkilerde tuza toleransta 
görev almaktadır [2]. Proteomik çalışmalar ile bazı bitki türlerinde tuzla teşvik edilmiş G proteini ve 
birkaç küçük G proteini belirlenmiştir [43, 64]. İlaveten, G proteininin iki alt ünitesini kodlayan genler 
NaCl uygulamasıyla artan yönde regüle olmuş [43,62] ve bir G proteinini transkripti tuz stresi 
altındaki Mesembryanthemum crystallinum'da da artmıştır [69]. Proteomik sonuçlar, tuza cevapta G 
proteinlerindeki miktar değişimleri üzerine yeni bilgiler sağlamaktadır. G protein mutantları ve 
protein-protein ilişkilerinin proteomik analizleri, tuzluluk cevabında sinyal ağları ve G protein 
fonksiyonu hakkında bilgiyi arttırmıştır [48]. 

Tuz stresi teşvikli Ca+2 bağımlı sinyal ağı, Na+ homeostazisi ve tuz direncine aracılık 
etmektedir [66, 67]. Bitki hücrelerinde Ca+2, çok sayıda sinyal yolunda özgün bir sekonder mesajcıdır. 
Kalmodulin (CaM), kalretikulin gibi farklı Ca+2 bağlayan proteinler ve sitozolik Ca+2 homeostazisinin 
regülasyonuna katılan gelişimsel olarak regüle olan plazma membranı polipeptidleri (DREPP)-benzeri 
proteinlerin (Ca+2 bağlama için glutamatça zengin bölgeli) tuz stresine girmiş bitkilerde teşvik edildiği 
proteomik çalışmalarla ortaya konmuştur [36, 39, 61, 63]. 

14-3-3 proteinleri ökaryotlarda özgündür ve kalsiyum bağımlı protein kinaz ve mitojenle-
aktive olmuş protein kinaz (MAPK) kaskadları gibi birçok hücresel sinyal yollarını kapsar [70]. 
Bitkilerde 14-3-3 proteinleri, iyon transportu ve sitoplazmik pH'ın kontrolü için gerekli olan plazma 
membranında elektrokimyasal gradienti kontrol eden plazma membranı H+-ATPaz'ın pozitif 
düzenleyicileri olarak etki eder [71]. 14-3-3 proteinlerinin düşük sıcaklık, kuraklık ve tuz streslerine 
cevapta fonksiyon gördüğü bilinmektedir [72]. MAPK'lar ilk olarak serin/treonin kinazlar olarak 
tanımlanmıştır. MAPK'lar çeşitli ikincil mesajcılar tarafından iletilmiş çoklu hücre içi sinyallerin 
birleştirilmesinde önemli rol oynamaktadır [73]. Proteomik çalışmalarda, 14-3-3 grup proteinlerinin 
birçok üyesinin tuz stresi altındaki Triticum aestivum, Arabidopsis thaliana, Oryza sativa ve Zea mays 
gibi bitki türlerinde artan yönde regüle olduğu belirtilmiştir [43, 61, 63, 74]. Bununla birlikte, A. 
thaliana ve Lathyrus sativus bitkilerinde yapılan proteomik çalışmalar MAPK'ların tuz stresine cevap 
olarak artan yönde regüle olduğunu ortaya koymuştur [25, 75]. Ayrıca MAPK'ların, patojen ve diğer 
streslere karşı uygun cevapların sağlanması için salisilik asit ve jasmonik asit bağımlı sinyallerin 
birleştirilmesinde fonksiyon gördüğü belirtilmiştir [19].    

Tuza aşırı duyarlı (SOS) stres sinyal yolu, bitki iyon homeostazisi ve tuz toleransının esas 
düzenleyicisi olarak tanımlanmıştır [76, 77]. SOS sinyal iletim yolunda, miristoyillenmiş kalsiyum-
bağlayan protein SOS3, tuz stresinin neden olduğu sitozolik kalsiyum değişikliklerine duyarlıdır. 
SOS3 fiziksel olarak SOS2 (serin/treonin kinaz) ile ilişkilidir ve onu aktive eder. SOS3/SOS2 kinaz 
kompleksi, sos1 geni tarafından kodlanan plazma membranı Na+/H+ antiportırını fosforile ve teşvik 
eder. SOS1 (plazma membranı Na+/H+ antiportırı)''in transport fonksiyonunun yanı sıra düzenleyici bir 
role sahip olabileceği ve hatta Na+ için yeni bir sensör olabileceği ileri sürülmüştür [78]. 
Karşılaştırmalı proteomik çalışmaları protein kinaz kaskadlarında daha fazla NaCl'ye cevap veren 
proteinleri ortaya çıkarmıştır [37, 41, 79]. Bununla birlikte, fosfoproteomik bir çalışma ile de 
fosfoproteinler ve tuz stres sinyal iletimindeki fosfoproteinlerde meydana gelen dinamik değişiklikler 
saptanmıştır [48]. 
 
2.4. İyon Homeostazisi 
Tuzlu koşullar altında, Na+ and Cl−'un yüksek apoplastik seviyeleri sulu ve iyonik termodinamik 
dengesini değiştirir. Bu hiperozmotik stres, iyonik dengesizlik ve toksisite ile sonuçlanır. Stresin 
üstesinden gelmek için, bitki kökleri iyon homeostazisini modüle etmek için artan Na+ çıkışı ve 
kompartımanlaşması ve azalan Na+ girişi mekanizmalarını geliştirmiştir [19]. İyon (K+ and Na+) 
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homeostazisinin sürdürülmesi oldukça hassas bir işlevdir ve esas olarak H+-ATPaz'lar, farklı iyon 
kanalları ve transportırlarının aksiyonu tarafından oluşturulan proton-itici güce dayanır [80]. 

Vakuolar H+-ATPaz, tonoplast Na+/H+ antiportırı tarafından kullanılan sürdürücü güç olan bir 
proton elektrokimyasal gradienti oluşturarak vakuole Na+ kompartımanlaşmasını sağlar [81]. V-
ATPaz, bitkilerde hücre Na+/K+ homeostazisini sürdürmek için vakuolar sodyum ayrıştırmasına 
aracılık eden tonoplastta Na+/H+ antiportırını harekete geçirmek için proton itici güç sağladığı 
bilinmektedir [82]. Bu durum, V-ATPaz'ın iyon zararından hücreleri korumada kritik bir öneme sahip 
olduğunu göstermektedir. V-ATPaz'ın sentezindeki artış, tuz stresine girmiş bazı bitkilerde 
bulunmuştur [9, 38, 43]. Vakuolar H+-ATPaz'ların artan seviyeleri ve/veya aktiviteleri, tuz stresi 
altında Na+ ayrıştırması ve ozmotik ayarlama için oldukça etkili strateji olarak değerlendirilmiştir [25]. 

ABC transportırları; alkaloidler, terpenoidler, polifenoller ve kinonlar gibi stres ilişkili 
sekonder metabolitlerinin taşınmasından sorumludur [83]. İlaveten, ABC transportırları bitkilerde tuz 
stres cevabı ve K+ homeostazisine katılmaktadır. Arabidopsis atmrp5-2 mutantı tuzlu koşullarda 
yabani tip bitkilerden daha fazla Na+ ve daha az K+ biriktirir [84]. Diğer ABC transportır geni Ospdr9 
tuz stresi altında çeltik köklerinde teşvik edilmiştir [85]. Tuza toleranslı ve duyarlı buğday çeşitlerinde 
ABC transportırlarındaki artış, bu transportırların tuza cevaptaki önemini göstermektedir [37, 43]. 
Üstelik voltaj-geçitli potasyum kanalı (VGPC), voltaj-bağımlı anyon kanalı (VDAC) ve siklik 
nükleotid-geçitli kanal (CNGC) proteinlerini içeren önemli iyon kanal proteinleri tuz stresine cevap 
olarak kök proteomlarında belirlenmiştir [86]. VGPC, tuz stresinin üstesinden gelmek için köklerde 
anormal K+/Na+ korumak için sitozolde K+ konsantrasyonunu düzenler ve K+ taşır [86]. Toleranslı ve 
duyarlı buğday çeşitlerinin köklerinde VGPC'nin miktarındaki artış, tuzluluk altında iyon 
homeostazisinin sürdürülmesinde VGPC'nin rolünü göstermektedir [37]. VDAC proteini, Zea mays ve 
Beta vulgaris'de tuz stresi tarafından teşvik edilmiştir [61, 87]. VDAC, membranlararası boşluğa 
küçük moleküllerin (<1000 Da) geçişinden sorumludur. Bununla birlikte, proteomik çalışmalar 
temelinde birçok anneksin izoformları Triticum aestivum, Arabidopsis thaliana, Glycine max, Oryza 
sativa ve Solanum lycopersicum'da tuzlulukla teşvik edilmiştir [25, 37, 40]. Anneksinin ROT-teşvikli 
pasif Ca+2 transport yolunun oluşumu için endomembran ve plazma membranında Ca+2-geçirebilir 
kanal olarak fonksiyon gördüğü bilinmektedir [88].  
 
2.5. Transkripsiyon ve Protein Sentezi 
Bitkilerde farklı stres koşullarına cevap olarak tuza cevap genlerinin transkripsiyonel regülasyonu 
önemli bir stratejidir [36]. Tuz stresine cevapta ve tuzluluk toleransında, transkripsiyon faktörleri ve 
transkripsiyon ilişkili proteinlerin seviyelerinin önemli bir rol oynadığı proteomik çalışmalarla 
gösterilmiştir [19]. Bazı genlerin transkripsiyonu, tuz-teşvikli transkripsiyon faktörleri, çinko parmak 
proteini, temel/heliks-ilmek-heliks ve reverse transkriptazdan dolayı tuz stresi altında köklerde teşvik 
edilmiştir [37, 40, 41, 79]. RNA işleme enzimleri/faktörleri, farklı stres koşulları altında farklı 
ekspresyon profilleri göstermiştir. Bunlara birer örnek olarak tuz teşvikli RNA splicing ile ilişkili 
proteinler olan tRNA splicing proteini ve AAR2 proteini (splicing pre-mRNA için bir protein) ile 
RNA parçalanması için ribonükleaz verilebilir [43, 61]. İlaveten, helikazlar kadar artan DNA 
polimerazlar ve DNA topoizomerazların tuz stresinde DNA replikasyonunu, sarmal açılması ve 
transkripsiyonu arttırdığı ileri sürülmüştür [25, 28, 30].  

Protein sentezi abiyotik stres adaptasyonunda önemli bir rol oynamaktadır. Proteomik 
çalışmalar, farklı ribozomal proteinler, translasyon başlama faktörleri, poli(A)-bağlama proteinleri, 
translasyon uzama faktörleri, translasyonal olarak kontrol edilen tümör proteinleri, RNA tanıma motifi 
içeren proteinler ve t-RNA sentezlerı içeren protein sentez mekanizmasının birçok bileşeninin tuz 
stresi koşullarında ekspresyonunda değişiklikler olduğunu ortaya çıkarmıştır [25, 36, 37]. Uygun 
protein katlanma ve işlenmesi tuz stresi altında kök fonksiyonu için gereklidir. Moleküler şaperonlar 
[sıcaklık şok proteinleri (HSP'ler), T-kompleks protein 1 (TCP1)], protein disülfit izomerazlar, 
siklofilinler ve FK506-bağlama proteini gibi proteinler tuza cevap proteinleri olarak belirlenmiştir [9, 
29, 42]. Bu proteinler, stresle zarar görmüş proteinlerin onarılması ve renatürasyonu, normal protein 
katlanmasını sürdürmek için fonksiyon göstermektedir. Tuz stresi altında, 
ubikuitin/poliubikuitin/tetraubikuitin, SKP1 protein, proteozom bileşenleri, farklı proteazlar ve 
peptidazlar, proteaz inhibitörleri ve geri dönüşebilen protein-metiyonin-S-oksit redüktazlar gibi 
proteozom yollarının bazı üyeleri miktarlarında değişiklikler göstermektedir [25, 29, 43]. Bununla 
birlikte, proteinlerin ubikuitin aracılığı ile degradasyonunun sinyal transdüksiyonu ve transkripsiyonu 
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gibi diğer hücresel işlevlerin regülasyonunda fonksiyon gördüğü kesin değildir. Sonuç olarak, tuza 
cevap proteinleri tuz toleransında önemli rol oynamaktadır [19]. 
 
2.6. Hücre İskeleti ve Hücre Çeperi Bileşenleri 
Tuzluluk koşullarında, hücre iskeleti hücre turgorunun sürdürülmesi için hücre boyutunun 
ayarlanmasını sağlamak için hızlıca yeniden modellenmektedir [32]. Tuz stresi koşullarında, temel 
hücre iskeleti bileşenleri (aktin ve tübülin), ksiloglukan endotransglikosilaz (XET) hidrolazlar, 
miyozin, kinezin motor ve diğer hücre iskeleti ile ilişkili proteinlerin (bazı aktin-bağlayan proteinler) 
miktar değişimlerinin ölçülmesiyle hücre iskeletinin dinamikleri proteomik çalışmalarla belirlenmiştir 
[28, 36, 61, 89]. Aktin filamentleri ve mikrotübülleri, tuza cevapta birçok hücresel işlevleri için son 
derece dinamik ağa hizmet eder. Tuzluluk, Arabidopsis'de aktin filamentlerinin düzenlenmesini ve 
demet oluşumunu teşvik eder; uzun süreli yüksek tuz uygulaması aktin filamentlerinin 
depolarizasyonuna neden olabilir [28]. Birçok aktin bağlama proteini, aktin filamentlerinin 
fonksiyonel özellikleri ve dinamiklerini düzenlemektedir. Profilin aktine bağlanan özgün bir proteindir 
ve aktin filamentlerinin polimerizasyonu veya depolimerizasyonu ile hücre iskeletinin yapısını etkiler 
ve internal ve eksternal sinyallere hücrelerin cevabını sağlar [90]. Profilinin artan yönde regülasyonu, 
tuzun önemli miktarlarında hücresel davranışı ayarlamak ve tuzun toksisitesini minimuma indirmek 
için görev yaptığı belirtilmiştir [27]. Tuz stresi koşullarında, hücre iskeleti dinamikleri diğer fizyolojik 
değişiklikler ile ilişkilidir. Örneğin, aktin organizasyonunun ozmotik stresle regülasyonu bekçi 
hücrelerinde K+ kanal aktivitesiyle ilişkilidir [91]. İlaveten, tübülinler P-tipi ATPaz'lar ile birlikte göç 
eder [92] veya hücre genişlemesi ve morfolojisini kontrol etmek için plazma membranı ile ilişkilidir 
[93]. 

Streslere cevap olarak, selüloz, hemiselüloz, pektin, yapısal proteinler ve lignin polimerlerini 
kapsayan hücre çeperindeki kompleks makromoleküller, farklı hücre çeperi enzimlerinin 
koordinasyonu aracılığı ile dinamik değişiklikleri sağlar [94]. Mevcut proteomik çalışmalar ile 
köklerde hücre çeperi polisakkarit sentezi/hidrolizi ve lignin biyosentezini kapsayan tuza cevap 
enzimleri tanımlanmıştır [38, 40]. Hücre çeperinde lignin oluşumu ve depozisyonu kök yapısının 
mekanik direncini etkiler [95]. Tuz uygulamasının kök lignifikasyonunu teşvik ettiği [96] ve 
ligninleşmiş boruların sayısının arttığı [97] bildirilmiştir. Fenilpropanoid sentezi için de gerekli olan 
fenilalanin amonyak liyaz (PAL), lignin biyosentezinin ilk basamağında fenilalaninin sinnamilata 
dönüşümünü katalizler [98]. Buğday ve çeltik köklerinde PAL'ların azaldığı proteomik çalışmalarla 
tespit edilmiştir [37, 39]. Bunlar arasında kafeik asit 3-O-metiltransferaz (CCOMT) ve kafeoil CoA 3-
O-metiltransferaz hücre çeperinin lignin biyosentezinde önemli rol oynar [99]. Lignin monomer 
oluşumuna paralel yolda CCOMT'ın katıldığı bildirilmiştir [100]. Tuz stresinden dolayı tilkikuyruğu 
darı fidelerinde kafeoil-CoA O-metil transferaz ve kafeik aist 3-O-metiltransferazın artan yönde 
regülasyonu proteomik çalışmalarla gösterilmiştir. Bu çalışmalar ile bu O-metil transferazların tuz 
stresine toleransta önemli rol oynadığı ile sürülmüştür [101]. CCOMT'ın suberin ve lignin 
biyosentezini sağladığı ve artan lignifikasyonun apoplastik bir yol aracılığı ile köklere girişine Na+ 
iyonlarına izin veren su akışını sağlamada yardımcı olduğu ileri sürülmüştür [102]. 
 
3. Sonuç 
 
Proteomik yaklaşım tuz stresine karşı geliştirilen bitki cevaplarının belirlenmesinde önemli yollardan 
biridir. Proteomik çalışmalar tuz stresine tolerans ile ilişkili biyomarkörlerin tespiti ve teşhisine önemli 
katkılarda bulunabilmektedir. Tuza tolerans ile ilişkili anahtar proteinlerin teşhisi tuz stresine toleranslı 
tarımsal bitkiler elde etmede genetik mühendisliği uygulamaları için önemli bilgiler 
sağlayabilmektedir. Bununla birlikte, proteomik, transkriptomik ve metabolomik çalışmalardan elde 
edilen verilerin birlikte değerlendirilmesi tuz stresine karşı geliştirilen bitki cevaplarının daha 
kapsamlı bir şekilde anlaşılmasına olanak sağlayacaktır.     
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