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Özet 
Mikroorganizmaların ozmotik strese yanıtı çoğunlukla ozmotik koruyucular biriktirerek ya da ortamdan alarak veya de novo sentezi ile olur. Bu 

ozmotik olarak aktif moleküller hücre bölünmesi için gereken pozitif turgor basıncını korumaktadır. Organizmaların çoğunluğu sitoplazmik iyonik 
gücü çok düşük düzeylere kadar sınırlamaktadır, çünkü çoğu hücre içi makromoleküller inorganik iyonların yüksek seviyelerine hassastır. Yüksek 
ozmolariteli çevrelerdeki prokaryotların hayatta kalma ve gelişim için iki genel stratejileri mevcuttur. Mikroorganizmalar arasında, sukroz, trehaloz, 
glukozil gliserol ve glisin betain büyük ozmotik koruyucular olarak kullanılmaktadır. Ozmotik koruyucuların çeşitliliği geniştir ancak birkaç önemli 
kimyasal kategoriye ayrılır; bunlar genellikle aminoasitler veya türevleri, karbonhidratlar veya türevleri gibi küçük organik moleküllerdir. Bazısı 
doğada yaygın olarak dağılmış iken diğerleri belli organizma gruplarında özel olarak görülmektedir. Ozmotik koruyucular kritik makromoleküllere 
karşı doğrudan koruyucu etki gösterirler, bu da kuraklık ve yüksek sıcaklık gibi genel streslere karşı toleransın artması için bunların fonksiyonlarını 
açıklamaktadır. Mikrobiyal tuz toleransı ile ilgili olarak bilgi, sadece ekolojik nişlere suşun özel adaptasyonlarını karakterize etmez, biyoteknolojik 
amaçlar için olumsuz çevre koşullarına toleransı artmış hücreleri üretmek için de kullanılabilir. Bu derleme ozmoadaptasyon ve mikroorganizmalara 
genel bir bakış sağlamaktadır.

Anahtar kelimeler: Ozmoadaptasyon, ozmotik koruyucu, mikroorganizma 

Abstract
 Microorganisms respond to osmotic stress mostly by accumulating compatible solutes, either by uptake from the medium or by de novo 

synthesis. These osmotically active molecules preserve the positive turgor pressure required for cell division. The majority of organisms limit 
the cytoplasmic ionic strength to rather low levels, because most intracellular macromolecules are sensitive to high levels of inorganic ions. Two 
general strategies exist for the growth and survival of prokaryotes in environments of elevated osmolarity. Among microorganisms, sucrose, 
trehalose, glucosylglycerol and glycine betaine are used as major compatible solutes. The diversity of compatible solutes is large but falls into a few 
major chemical categories; they are usually small organic molecules such as amino acids or their derivatives, and carbohydrates or their derivatives. 
Some are widely distributed in nature while others seem to be exclusively present in specific groups of organisms. Compatible solutes display direct 
protective effects towards critical macromolecules, which explains their function to achieve tolerance towards general stresses such as desiccation 
and high temperatures. Knowledge regarding microbial salt tolerance is not only useful to characterize strain specific adaptations to ecological 
niches, but it can also be used to generate cells with increased tolerance to adverse environmental conditions for biotechnological purposes. This 
review provides an overview of osmoadaptation and microorganisms.
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GİRİŞ

Yüksek tuz konsantrasyonları canlı sistemler için iki önemli 
sorun oluşturmaktadır. Bunlardan ilki, su ve turgor basıncının 
kaybında düşük bir su potansiyeli ile sonuçlanmakta ve ozmotik 
olarak aktif bileşiklerin birikimi ile telafi edilmektedir. İkincisi, 

çevre ortamının yüksek iyonik gücü inorganik iyonların sürekli 
akını ile sonuçlanmaktadır (Na+ ve Cl-). Ozmoadaptasyon, 
düşük ve yüksek su çevrelerine adaptasyonun fizyolojik ve 
genetik bulguları olarak tanımlanmaktadır [34]. Prensipte, 
yüksek ozmolarite ile baş etmek için iki strateji geliştirilmiştir 
[36]. Bunlar; sitoplazmada ki tuz ve organik ozmolit tipidir. 
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Sitoplazmadaki tuz mekanizması
Bu mekanizma iyonların yüksek hücre içi 

konsantrasyonlarının birikimi olarak bilinmektedir, genelde 
potasyum ve ozmotik stresin üstesinden gelmek için halofilik 
arkeler ve halotolerant bakteriler tarafından kullanılan bir 
stratejidir. Bu prokaryotlar yüksek tuz çevresine adaptasyon 
fizyolojisine sahiptirler [36,130]. Ekstrem halofilik arkelerde, 
baskın olarak biriken koruyucu potasyum iyonlarıdır  [11,131]. 
Bu halofiller sodyum iyonlarını kovma ve potasyum birikimi 
vasıtasıyla sodyumsuz bir sitoplazma sağlamaktadırlar. Halofil 
prokaryotlarda iç potasyum seviyeleri iç sodyum iyonlarından 
5 kat daha fazla olabilmektedir [93]. Hücrelerde ki potasyum 
gradienti hem sodyum iyon/proton antiporter hem de potasyum 
iyon uniporter tarafından düzenlenmektedir [24].

Bu stratejiyi izleyen organizmalar, yüksek tuz 
konsantrasyonuna hücrenin iç protein kimyasını da adapte 
etmektedirler. İlk kez bu adaptasyon, Halobacteriaceae’ de 
keşfedilmiş ve tipiktir [36,78]. Fermentasyon bakterileri, 
asetojenik anaeroplar (Haloanaerobium, Halobacteroides, 
Sporohalobacter, Acetohalobium), ve sülfat indirgeyenlerin de 
bu stratejiyi geliştirdikleri bilinmektedir [91]. Halofil arkeler, 
NaCl’nin bol olduğu ortamlarda sitoplazmalarını korumaktadır. 
Haloferax volcanii‘de gösterildiği gibi enerjiye bağlı potasyum 
alımı sistemi ile hücre içinde potasyum ve karşı iyonu Cl- 
biriktirilmektedir [116].

Şekil 1. Bazı uyumlu solutlerin yapıları [109]

Organik-ozmolit mekanizması (ozmotik koruyucular: 
uyumlu çözünenler)

Uyumlu çözünenler, (compatible solutes: uyumlu solutler: 
ozmotik koruyucular) terimi ilk kez Brown tarafından [11] 
“hücre fonksiyonunu bozmadan ozmotik ayarlama için 
kullanılan küçük organik bileşikler” olarak tanımlamıştır. İyonik 
olmayan, suda çözünebilen, metabolizmayı bozmayan, yüksek 
sitoplazmik konsantrasyonlarda bile ozmotik koruyucular olarak 
kalan bileşiklerdir [10,11,82,130]. Toksik olmayan, küçük 
molekül ağırlıklı ve denatürasyona karşı bazı makromolekülleri 
koruyan moleküllerdir. Temel ozmotik koruyucular polioller 
ve türevleri, çeşitli şekerler, zwitterion’lardır (aminoasitler ve 
betainler gibi). Ozmotik koruyucular 3 kimyasal kategoriye 
ayrılmaktadırlar. Bunlar; zwitterionic koruyucular, yüksüz 
koruyucular ve anyonik solutlerdir   (Şekil 1) [58].

Hücre zarında ozmotik dengeyi sağlamanın dışında 
proteinlerin hatta tüm hücrenin etkili stabilizörleridir (Şekil 
2). Isı, kuraklık, donma, çözülme, üre ve tuz gibi denatüre 
edicilere karşı koruyucu olarak hareket etmektedirler 
[69,77,27,10,7,58,134,135]. Ozmotik işlevlerine ilaveten 
ozmotik koruyucular protein ve membranlar [47,74] gibi 
makromolekülleri denatürasyona karşı korumaktadırlar. 

Organik ozmolit mekanizması bakterilerde, ökaryotlarda ve 
bazı metanojenik arkeler de yaygındır [61,108]. Ozmotik strese 
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Şekil 2. Protein şekillenmesi ve stabilitesi üzerinde denatüre solutlerin 
veya uyumlu solutlerin etkisi  (A: Proteinin doğal hali; B: üre varlığında 
ki denatüre protein; C: uyumlu solut varlığında ki stabil protein) [34].

İndükleyici şartlar Organizma

Ozmotik stres
Heterotrofik bakteriler, Siyanobakteriler, 
Fototrofik bakteri
Funguslar, Mayalar, Aktinomisetler

Kuraklık Mayalar

Düşük oksijen Rhizobia

Kimyasal stres
(CuSO4, etanol, H2O2)

Mayalar, Funguslar

Isı şoku Funguslar, Mayalar, Escherichia coli (E. coli)

Açlık Mayalar

Durgun faz gelişimi Mayalar, Funguslar, E. coli

Sporlanma Aktinomisetler, Mayalar, Funguslar

Tablo 1. Trehaloz sentezini indükleyen faktörler [134]

yanıt olarak, bu organizmalar de novo senteziyle veya ortamdan 
şeker, poliol, aminoasit/aminoasit türevleri gibi organik 
bileşikleri alma yolu ile biriktirmektedirler. Poliol, mantarlar 
ve algler arasında yaygın olarak biriktirilir ancak bakterilerde 
çok nadirdir, arkelerde ise henüz bilinmemektedir. Ektoin 
ve hidroksiektoin sadece bakterilerde bulunan koruyuculara 
örnektirler [60].

Ozmotik Koruyucuların Sentezi
Bakterilere [22], siyanobakterilere [133], alglere [12], 

funguslara [50] ve yüksek bitkilere [4] ait çoğu organizma 
çevrenin yüksek ozmolaritesine karşı sitoplazmalarının 
ozmotik dengesini sağlamak için ozmotik koruyucular olarak 
adlandırılan hücre içi bir veya daha fazla düşük molekül 
ağırlıklı organik bileşik biriktirmektedirler. 

Halofilik mikroorganizmalar genelde azot-içeren glisin 
betain ve ektoin gibi bileşikleri sentezlerken [36], tuz toleransı 
sınırlı organizmalar ise trehaloz (Tre, 1-a-glukopiranozil-1-a-
glikopiranozid)  veya sukroz gibi şekerleri biriktirmektedirler. 
Polioller (gliserol ve glukozilgliserol), serbest aminoasitler 
(prolin ve glutamat) ve türevleri, kuaterner amin ve sulfonium 
analogları (karnitin ve dimetilsulfoniopropionat), sülfat esterleri 
(kolin-O-sülfat), N-asetillenmiş diamino asitler ve küçük 
peptitler (N-asetil glutaminil glutamin amid ve N-asetil ornitin) 
gibi diğer solutler, halofilik mikroorganizmalarda identifiye 
edilmiştir [53].

Organizmalar tarafından sentezlenen bu solutler farklı 
çevresel şartların indüksiyonu sonucu sentezlenmektedir. 
Bunlardan trehalozun sentezin de çok sayıda çevresel faktör 
rol oynamaktadır ve bu faktörler organizmadan organizmaya 
farklılık göstermektedir. Tablo 1’de trehalozun farklı 
organizmalarda sentezini indükleyen çevresel faktörler 
özetlenmiştir.

Glisin betain doğrudan glisin metilasyonu yoluyla sınırlı 
sayıda bakteri tarafından sentezlenmektedir [36]. E. coli’de 
glisin betain sentezi, öncüsü olarak kolin ve glisin betain aldehit 
yoluyla 2 basamaklı oksidasyon yolu ile sentezlenmektedir 
[64]. Glisinden sarkosine metilasyon üç adımda gerçekleşmiş 
ve ekstrem halofilik bakteri Actinopolyspora halophila’ 
da, Ectothiorhodospira halochloris’de ve halotolerant 
siyanobakteri Aphanothece halophytica‘ da gösterilmiştir 
[89,132]. Bu basamaklar metil transferazlar tarafından 
katalizlenmektedir. Arkelerde, glisin betain sadece halofilik 
metanoarke Methanohalophilus portucalensis tarafından glisin, 
sarkosin ve dimetilglisinin metilasyonu yoluyla sentezlendiği 
bilinmektedir [62,63,108]. Ektoin heterotrofik halofil bakteriler 
tarafından aspartik-semialdehit kullanılan farklı bir yol ile 
sentezlenmektedir [95].

Taşıyıcı Sistemleri
Birçok mikroorganizma uyumlu solut taşıma sistemine sahip 

olup bunların transkripsiyonu veya aktive olmasında turgor 
basıncı, sitoplazmik potasyum iyonları ve makromoleküller 
gibi farklı uyarıcılar rol oynamaktadır [6,21,44,98,104]. 
Uyumlu solutleri taşıyan sistemlerin bazıları solute özgüdür. 
Taşıyıcı sistemlerin bazıları ozmosensör ve düzenleyici olarak 
fonksiyon yapmaktadırlar [101].

Birçok heterotrofik bakteri betain taşıma sistemlerine sahip 
olmasına rağmen glisin betain sentezleyemez ve bu bakterilerde 
gelişim ortamından glisin betain alımı endojen ozmotik 
koruyucular sentezini de baskılamaktadır [6,21,44,104,98]. 
Bazı bakterilerde, glisin betain taşıma sistemleri diğer ozmotik 
koruyucuların birikiminde işlev yapabilir. Örneğin, E. coli’de 
ozmotik stres sırasında ektoinin alımında glisin betain 
taşıma sistemlerinin kodladığı proP ve proU’a bağlı olduğu 
gösterilmiştir [49].

ABC-tip taşıyıcılar
ABC-taşıma sistemleri, transmembran ünitesi olup 

sitoplazmik bir proteindir ve periplazmik substrat bağlayıcı 
olarak etki göstermektedir.  ABC tipi taşıyıcılar E. coli, 
Corynebacterium glutamicum ve Bacillus subtilis gibi 
diğer halotolerant mikroorganizmalarda rapor edilmiştir 
[2,52,53,127,140,112]. Metanojenler hücre içine glisin betaini 
bu sistemle taşıyabilirler [101].

Betain kolin karnitin taşıyıcılar (BCCT)
Bu grup taşıyıcılar glisin betain, kolin, karnitin ve 

prolin gibi kuaterner amonyum grubu içeren membran 
proteinlerini taşımaktadır. Bu tip taşıyıcılar proton motiv güç 
tarafından üretilen elektrokimyasal gradienti kullanmaktadır. 
E. coli’den ProP ve C. glutamicum’dan BetP taşıyıcıları 
ozmotik değişikliklere sensör olarak fonksiyon yapmaktadır 
[94,102,112].

Asidik aminoasitler
Halobakteriler ekstrem tuzlulukta yaşamlarını sürdürmek 

için sitoplazma içinde potasyum veya solut birikimine izin 
vermekte bunun sonucu olarak ta sitoplazma iyonik güçte 
artışa maruz kalmaktadır. Halofilik arkelerde ise hücre içindeki 
değişikliklere adapte olmak için aşırı asidik aminoasitler 
biriktirilmektedir [32, 66, 103]. Bu bileşikler, yüksek 
tuzluluğa dirençli ancak düşük tuzda kararsızdırlar. Asidik 
aminoasitler yüzeyde negatif yüklüdür ve halofilik proteinlerin 
denatürasyonunu önlemek için gereklidirler [101].
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Bileşik Bakteriler Referans

Aminoasitler

N-Asetil- lizin Metanojenik arkelere özgü [96,108]

N-Asetil-ornitin Bacillus spp., Planocococcus citreus, Sporosarcina halophila [139]

Alanin Streptomyces [55]

Ektoin ve Hidroksiektoin
Halofilik/halotolerant Bacillus suşları, Ectothiorhodospira halochloris, aerobik 
heterotrofik bakteriler, çoğu halofilik proteobacteria, Micrococcus spp., Bacillus 
spp., Marinococcus spp., Halobacillus halophilus

[33,34,116 ] 

a- Glutamat Bazı metanojenik arkeler, Petrotoga miotherma, P. mobilis, Aquifex pyrophilus, 
Halobacillus halophilus

[51,65,80,110,117] 

a- Glutamin Streptomyces, Corynebacterium sp., Halobacillus halophilus [34,55,117] 

b-Glutamin Halofilik methanojenler [108]

Glisin betain Bakteriler, Arkeler [114]

Prolin Streptomyces, halofilik/halotolerant Bacillus suşları, B. subtilis (bazı halofilik 
olmayan) [34,55 ] 

Şekerler

Sukroz Anabaena, Synechocystis, Nitrosomonas europaea [23,73,99] 

Trehaloz Corynebacterium glutamicum, Mycobacterium tuberculosis, Thermus termophilus, 
Rubrobacter xylanophilus  [26,28,121 ] 

Fosfodiesterler

Di-myo-inositol fosfat
Pyrococcus woesei, Aeropyrum, Aquifex, Archaeoglobus, Pyrodictium, Pyrolobus, 
Stetteria, Thermococcus, Thermotoga, Rubrobacter xylanophilus, Persephonella 
marina

[28,115,118]

Di-mannosil-di-myo-inositol 
fosfat Thermotoga spp. [79]

Gliseril-myo-inositil fosfat Aquifex pyrophilus, Archaeoglobus fulgidus [65,79]

Gliserik asit ve türevleri

Siklik-2,3-bisfosfogliserat Methanothermus fervidus, Methanobacterium thermoautotrophicum, Methanopyrus 
kandleri

[40,67,120 ] 

Mannozil gliserat Thermus thermophilus, Rhodothermus marinus, Rubrobacter xylanophilus, 
Pyrococcus, Palaeococcus, Thermococcus, Archaeoglobus, Aeropyrum, Stetteria

[28,88,114 ] 

Mannozil gliseramid Rhodothermus marinus [122]

Glukozil gliserat Agmenellum quadruplicatium, Erwinia chrysanthemi, Persephonella marina [41,115]

Glukozil-(1,6)-glukozil gliserat Persephonella marina [115]

Mannozil-(1,2)-glukozil gliserat Petrotoga miotherma [51]

Polioller

Sorbitol Zymomonas mobilis [70]

Mannitol Pseudomonas putida [54]

Glukozil gliserol Pseudomonas mendocina, Stenotrophomonas rhizophila, Synechocystis [42,83,84,111 ] 

Tablo 2. Uyumlu koruyucu sentezleyen organizmalar
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Lipit membranlar 
Lipid membran kompozisyonu özellikle tuz çevrelerine 

adapte olmuş halofilik arkelerin karakteristik özelliğidir. 
Ekstrem halofilik arkelerin zarları diasidik fosfolipid, 
arketidigliserol metil fosfatın (PGM-Me) bol olması ile 
karakterize edilmiştir. Bu lipit ila 5M NaCI’de bile stabilitesini 
korumaktadır. Orta halofil veya halofil olmayanların zarlarında 
bu lipit yoktur veya diğer lipitlerle yer değiştirmiştir [125]. 
Son yıllarda yapılan çalışmada, Haloarcula suşlarının yüksek 
tuz konsantrasyonların da geliştiğinde PGP-Me lipit düzeyinin 
membranda arttığı rapor edilmiştir [128].

Ozmotik Koruyucu Sentezleyen Mikroorganizmalar
Bakteriler ozmotik koruyucular denilen organik bileşikleri 

biriktirmektedirler. Glisin betain arkelerin üyelerinde olduğu 
gibi Gram negatif ve pozitif bakterilerde de etkili bir ozmotik 
koruyucu olduğu rapor edilmiştir [98,134]. Çölde bulunan 
siyanobakteriyal türlerde kuraklığın zararlı etkilerini telafi 
etmek amacı ile trehaloz birikimi olduğu rapor edilmiştir 
[43]. Mikroorganizmalar tarafından çok sayıda koruyucu 
sentezlenmektedir. Bunların bazıları Tablo 2’de özetlenmiştir. 

Siyanobakteriler geniş habitatlara yayılmış prokaryotik 
fotootroflar olup özellikle sel basmış pirinç alanlarının 
doğal bileşenleridirler. Havadaki serbest azotu fikse ettikleri 
için biyogübre çalışmalarında kullanılmaktadırlar. Genelde 
bakterilerde, tuzluluk ve ozmotik stres birbirine benzerdir [21, 
138] ancak siyanobakteriler de farklı olduğu rapor edilmiştir 
[5,31]. Serbest yaşayan formlar tuzluluk/su durumunun farklı 
olduğu habitatlarda sıklıkla bol bulunmaktadır. Ozmotik 
ve tuzluluk stresine siyanobakterilerin adaptasyonu üzerine 
çalışmalar Borowitzka [8] tarafından başlatılmıştır. Bundan 
sonraki çalışmalar tatlı su, deniz ve acı su habitatlarının 
karakteristik farklı siyanobakterilerinin tuz stresi ve ozmotik 
stres direncinin fizyolojik mekanizmasına yönelmiştir 
[5,75,133]. 

Bu habitatlar altında gelişmeye adapte olmuş 
siyanobakterilerde farklı ozmotik koruyucular 
sentezlenmektedir. Tatlı su suşları (az ozmotolerant) dominant 
olarak sukroz ve trehaloz gibi disakkaritleri, deniz suşları 
(orta ozmotolerant) glukozil-gliserol ve hipertuzlu suşları 

Bileşik Siyanobakteri

Trehaloz

Anabaena variabilis ATCC29413, Cyanothece sp. PCC7424, Cyanothece sp. PCC8801, Nostoc sp. PCC7120, 
Crocosphaera watsonii WH8501, Microcoleus chthonoplastes PCC7420, Arthrospira (Spirulina) platensis NIES-39, 
Arthrospira maxima CS-328, Nodularia spumigena CCY9414, Lyngbya sp. PCC8106, Synechococcus sp. JA-3-3Ab, 
Synechococcus sp. JA-2-3B’a (2–13), Nostoc punctiforme PCC73102

Glukozil-gliserol
Synechocystis sp. PCC6803, Acaryochloris marina MBIC11017, Cyanothece sp. ATCC 51142 (N-Fix), Microcoleus 
chthonoplastes PCC7420, Synechococcus sp. PCC7002, Synechococcus sp. WH8102, Synechococcus sp. WH7803, 
Arthrospira maxima CS-328, Arthrospira (Spirulina) platensis NIES-39

Sukroz

Anabaena variabilis ATCC29413, Cyanothece sp. PCC7424, Cyanothece sp. PCC7425, Microcystis aeruginosa 
PCC7806, Synechococcus elongatus PCC7942, Synechococcus elongatus PCC6301, Synechocystis sp. PCC6803, 
Microcoleus chthonoplastes PCC7420, Prochlorococcus sp. NATL2A, Prochlorococcus sp. SS120, Prochlorococcus sp. 
MIT9313, Synechococcus sp. PCC7002, Synechococcus sp. WH7803, Arthrospira maxima CS-328, Nodularia spumigena 
CCY9414, Gloeobacter violaceus PCC7421, Nostoc punctiforme PCC73102, Thermosynechococcus elongatus BP-1

Glukozil-gliserat
Acaryochloris marina MBIC11017, Microcoleus chthonoplastes PCC7420, Prochlorococcus sp. NATL2A, 
Prochlorococcus sp. SS120, Synechococcus sp. PCC7002, Arthrospira maxima CS-328, Arthrospira (Spirulina) platensis 
NIES-39, Lyngbya sp. PCC8106

Glisin betain Prochlorococcus sp. MIT9313, Synechococcus sp. WH8102, Synechococcus sp. WH7803, Lyngbya sp. PCC8106

Tablo 3. Siyanobakteriler tarafından sentezlenen ozmotik koruyucular [56]

(ekstrem ozmotolerant) glisin betain gibi kuaterner amonyum 
bileşiklerini biriktirdikleri görülmüştür (Şekil 3 ve Tablo 3) 
[75,76,105,106,107,133]. 

Synechocystis sp. PCC6803 de novo senteziyle glukozil-
gliserol ürettiği gibi çevresinde hazırsa bunu alır [84]. Birkaç 
deniz siyanobakterisinde glukozil-gliserol en büyük ozmolit 
olarak bulunmuştur [30], oysaki tuzlu göllerden izole edilmiş 
Aphanothece halophytica [126] ve Plectonema tomasiniarum’ 
da ozmoadaptasyondan sorumlu farklı aminoasitlerin hücresel 
içeriğinin arttığı rapor edilmiştir [8]. Sukroz diazotroflarda 
ozmoregülatör olarak fonksiyon yapmaktadır.

Glisin betain ilk kez halotolerant siyanobakteri Synechocytis 
DUN52’ta en büyük koruyucu olduğu gösterilmiştir [85]. 
Tek hücreli, Aphanothece halophytica yüksek halotolerant 
organizma olup, 3M NaCl konsantrasyonuna kadar 
gelişebilmektedir [38,106]. Tuzların yüksek konsantrasyonu 
hem ökaryotik ve hem de prokaryotik kökenli birçok enzimin 
aktivitesi üzerinde inhibisyon etkisi yaptığı bilinmektedir. A. 
halophytica’dan RuBisCo enzim aktivitesi üzerine tuz inhibe 
edici etki göstermektedir ancak glisin betain tuz inhibisyonuna 
karşı enzimi korur hatta yüksek konsantrasyonda bile hücrelerin 
metabolik faaliyetlerine zarar vermemektedir [48]. 

Şekil 3. Farklı çevresel habitatlarda gelişen siyanobakterilerde 
sentezlenen ozmotik koruyucular

 Tatlı su çevreleri                                             Deniz çevreleri                             Hipertuzlu çevreler            

 

 

             Sukroz                                                  Glukozil gliserol                                Glisin betain 

               

                  Trehaloz                                                              Glukozil gliserat 
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Ekstrem ortamlarda ki (çöl alanları, kaplıcalar, erime 
suyundan oluşmuş göletler) siyanobakteriler kuraklık veya 
yüksek sıcaklığın yanı sıra düşük sıcaklıklar gibi sert ve değişen 
çevre şartları koşullarına da maruz kalmaktadırlar. Örneğin, 
karasal siyanobakteri Nostoc commune’nin kurumuş hücreleri 
100 yılı aşkın bir süre hücre gelişim kapasitesini korumaktadır 
[13,68]. Doğal habitatlarda, N. commune görünür koloniler 
oluşturur, yapısal olarak kompleks ekzopolisakkariti (EPS) 
üretir, bu da hücre filamentlerinin kuraklık toleransı için temel 
oluşturmaktadır [45]. EPS kılıfa ilaveten, kuraklık-toleranslı 
Nostoc suşları, hücre içi su potansiyelini ve/veya membran 
stabilizasyonunu düzenlenmek için trehaloz ve sukroz 
içermektedir [45,46].

Termofilik organizmalar genellikle termokoruyucu olarak 
özel, düşük moleküler-ağırlıkta bileşikler biriktirmektedirler. 
Ancak, sıcak ortamlarda yaşayan siyanobakteriler için sadece 
bir kaç veri bulunmaktadır. Di-miyo-inositol-1,1’-fosfat (DIP) 
veya mannozil gliserat (MG) termofilik arke ve bakterilerin 
karakteristik koruyucularıdır [114]. Genelde MG’ın, tuz 
aklimasyonunda birincil bir role sahip olduğu görünmektedir, 
çünkü termofilik organizmalarda bunun birikimi tuz vasıtasıyla 
düzenlenmektedir. Buna karşın, DIP gerçek bir termokoruyucu 
olarak işlev görür ve optimum-altı büyüme sıcaklıklarında 
özellikle birikmektedir. Termospesifik çözünenlere ilaveten, 
trehaloz gibi ozmotik koruyucular da ısıya toleranslı 
prokaryotlarda bulunmuştur [114].

Siyanobakteriler erimiş su göletleri gibi soğuk habitatlarda 
da bulunmaktadır. Bu psikrofil suşlar 15°C altında optimal 

ά- aminoasitler

α-Glutamat

Halomonas elongata
Methanococcus sp.
Methanobacterium thermoautotrophicum
Natronococcus occultus

Glisin betain Methanohalophilus portucalensis
Methanosarcina thermophila

β- aminoasitler

Β-glutamat

Methanococcus thermolithotrophicus
Methanococcus igneus
Methanococcus jannaschii 
(diğer metanojenler)

Β- glutamin Methanohalophilus portucalensis

N- asetil β- lisin

Methanosarcina thermophila
Methanogenium cariaci
Methanohalophilus sp. 
Methanococcus thermolithotrophicus

Tablo 4. Arkelerde ozmotik koruyucu olarak kullanılan aminoasitler ve türevleri  [78]

gelişme göstermektedirler [87]. Düşük sıcaklıklarda veya 
donmaya alışma sırasında ozmotik koruyucular önemli bir 
rol oynamaktadır, psikrofilik siyanobakterilerde sıcaklık veya 
strese bağlı birikimler olabilir, ancak konu üzerinde araştırmalar 
halen devam etmektedir.

Arkeler sıklıkla yüksek sıcaklık ortamlarında bulunabildiği 
gibi yüksek tuz çevrelerinde de bulunabilmektedirler. Arkeler, 
Eubacteria ve ökaryotik organizmalar gibi benzer stratejileri 
kullanarak ozmodaptasyon göstermektedirler. Tablo 4’de 
arkelerin ozmolit olarak kullandığı aminoasit ve türevleri 
özetlenmiştir. 

Mannozil gliserat, digliserol fosfat, di-myo-inositol fosfat 
ve türevleri sıcak çevrelerde gelişen arke ve bakterilerin 
koruyucularıdır [80]. MG ve DIP (hiper) termofiller arasında 
yaygındır, oysaki digliserol fosfat şimdiye kadar sadece 
Archaeoglobus cinsinin suşlarında bulunmuştur [39]. 

Ozmotik Koruyucuların Ekolojik Önemi
Ozmotik koruyucuların çok yüksek oranda biriktirildikleri 

için hücre total karbon ve azotunun önemli bir kısmını 
oluştururlar. Bu nedenle, özellikle hiper tuzlu çevrelerde bu 
koruyucuların yüksek konsantrasyonları biriktirilmektedir, 
bundan başka ozmotik koruyucular ekosistem içinde karbon 
ve azotun önemli bir kaynağını temsil ettiği rapor edilmiştir. 
Bakteriyofaj, virüs veya parazitik bakteriler tarafından hücrenin 
lizisi sırasında veya hücre ölümü sonucu pasif difüzyon ile çev-
reye ayrılan bu koruyucular ayrıca ozmotik koruyucu olarak da 
görev yaptıklarından ekolojik anlamda çok önemlidirler [134].
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Çevredeki karbon, azot ve enerji kaynağı olarak
Ozmotik koruyucular karbon ve azotun hücre içi stoklarını 

temsil eder ve sitoplazma da molal seviyede bulunmakta olup, 
besin ve enerjinin hücre içi rezervi olarak rol oynamaktadırlar. 
Bu hem karbonhidrat ve hem de azot içeren solutlerin 
karışımını biriktirebilen organizmalar için geçerlidir. Örneğin, 
haloalkofilik fototrofik bakteri Ectothiorhodospira halochloris 
büyük ozmotik koruyucular olarak glisinbetain sentezler, ancak 
ikincil ozmotik koruyucu olarak ta hem trehaloz ve hem de 
ektoini biriktirebilmektedir [35,7]. 

Karbon ve azotun önemli stokları olan bu solutler çevreye 
bırakıldıklarında mikrofloranın diğer üyeleri tarafından 
kullanılmaktadırlar. Bu, hiper tuzlu ve deniz mikrobiyal 
ekosistemleri için özellikle doğrudur, yüksek bakteriyal 
biyokütle varlığı sırasında ve özellikle şekerlerin yüksek 
konsantrasyonlarında (trehaloz ve sukroz), glukozil-gliserol 
ve glisin betain mikrobiyal mat sistemlerinde rapor edilmiştir 
[92,124].

Gliserol, glukozil-gliserol, trehaloz ve sukroz gibi 
karbonhidrat koruyucular hem aerobik hem de anaerobik 
heterotrofik bakterilerin son derece geniş karbon ve enerji 
kaynağı olarak kullanılmaktadır. Bu koruyucuların mikrobiyal 
mat sistemlerindeki heterotroflar için önemli karbon 
kaynağını temsil edebileceği daha önceleri ileri sürülmüştür 
[16,92]. Aminoasit, prolin, glutamat ve alanin Gram negatif 
ve Gram pozitif bakteriler, aktinomiset ve mikroalglerde 
yaygın olarak biriktirilmektedir, heterotrofik ve fototrofik 
mikroorganizmaların geniş bir yelpazesi tarafından karbon, azot 
ve enerji kaynağı olarak yararlanılmaktadır [1,21, 55,81]. Buna 
karşılık, glisin betain katabolizması, çoğu siyanobakteriler 
ve anaerobik fototrofik bakteriler tarafından sentezlenen bu 
koruyucu, çok nadirdir [37,75,86,90,119,135 ]. 

Ozmoadaptif strateji gelişiminde 
Bu spesifik koruyucuların kimyasal özellikleri ve biyolojik 

makromoleküller ile etkileşimi sonucunda mikroorganizmaların 
tolerans yetenekleri de artmaktadır. Bu ozmotik koruyucuların 
diğer bir yararı da sporadik veya sıklıkla stresin olduğu 
çevrelerde mikroorganizmaların ozmoadaptif stratejilerinin 
gelişiminde önemli rol oynamasıdır [134]. 

a) Termotolerans
Genelde aktinomisetler, mayalar ve funguslar tarafından 

üretilen çeşitli spor tipleri çevresel streslere karşı çok dirençlidir 
ve yüksek trehaloz biriktirdikleri bilinmektedir [9,29, 129]. 
Streptomyces griseus ile yapılan bir çalışmada trehaloz içeriği 
incelenmiş ve kuru ağırlığının %1-25’i theralozun oluşturduğu 
saptanmıştır [83]. 

b) Donma toleransı 
Ozmotik koruyuculardan sukroz ve gliserol rutin olarak 

yıllardır dondurarak saklamak veya dondurarak kurutma 
tekniklerinde mikrobiyal örneklerde katkı sağlamıştır [3,123] 
ve süt endüstrisinde kullanılan Lactobacillus bulgaricus 
kültürlerinin 0.3M trehaloz konsantrasyonunda asidifikasyon 
özelliğini koruduğu ve canlılığını artırdığı bildirilmiştir [25].

c) Kuraklık toleransı
Çok sayıda organizma kuraklık durumunda uzun süre 

yaşamını sürdürebilmektedir [19,100 ]. Ortam şartları tekrar 
nemlendiğinde ise organizmalar hızla şişer ve sadece birkaç 

dakika içinde metabolizmaları aktif hale geçebilmektedir [19]. 
Benzer şekilde bazı mikroorganizmalarda kuraklık toleransı 
indirgenmemiş disakkaritlerin birikimi ile ilişkili olduğu rapor 
edilmiştir, özellikle trehaloz ve sukroz [100]. E. coli’ nin bazı 
suşlarında kuraklık toleransını artırmada hidroksiektoin ve 
ektoin biriktirdiği rapor edilmiştir [71]. 

d) Çevresel strese karşı trehaloz ve sukroz
Trehaloz bakterilerden arkelere, funguslara, bitkilere ve 

omurgasızlara kadar geniş organizma çeşitliliğinde meydana 
gelmektedir. Trehalozun ozmatik rolüne ilaveten trehaloz ısıyıya, 
donmaya, kuraklığa ve diğer çevresel streslere karşı hücrelere 
koruma sağlar. Buna ilaveten trehaloz karbon ve enerji kaynağı 
olarak ve spesifik metabolik yollarda sinyal molekülü olarak 
görev yapmaktadır [26]. Trehalozun enzimleri, antikorları, doğla 
ve yapay membranları kuraklığa, yüksek ve düşük sıcaklığa 
ayrıca bazı kimyasalların inhibitör konsantrasyonlarına karşı 
koruduğu bildirilmiştir[14,15,17,18,20,100,113]. Sukroz ise 
bazı Proteobacteria’da, tatlı su ve deniz siyanobakterilerinde 
biriktirilmektedir[73].

Tatlı su habitatlarından izole edilmiş organizmalar iyonik 
gücü oldukça düşük bir ortama adapte olmaktadırlar, bu nedenle 
standart koşullar altında ozmotik koruyucuların birikimi az 
önemlidir ya da önemsizdir ve bu hücreler inorganik iyonların 
aktif alım sistemlerine ihtiyaç duymaktadır, örneğin K+.

Birçok siyanobakteriyal cinsin taranmasında genel eğilim 
şudur, tatlı su izolatları ağırlıklı olarak sukroz biriktirir (Suc), 
tuzlu koşullar altında birincil ozmotik koruyucu olarak ta 
[106]. Sukroza ilaveten, trehaloz (Tre) kıyı sularında ve karasal 
habitatlarda baskındır, tatlı su siyanobakterilerin de ise tuz-
indüklenebilir ozmolittir. Trehaloz biriktiren siyanobakteriler 
çoğunlukla filamentli suşlardır. Tre-birikimi ile birlikte 
EPS kılıflarının kuraklığa karşı siyanobakterileri koruduğu 
belgelenmiş olmasına karşın, tuza alışma için bu kılıfların 
rolü henüz tam açıklığa kavuşmamıştır [100]. Genelde, temel 
ozmotik koruyucu olarak, sukroz ve trehaloz birikimi oldukça 
düşük tuz toleransı (stenohalin davranış) ile ilişkilidir [105]. 
Son zamanlarda, Prochlorococcus suşlarında temel ozmotik 
koruyucu olarak sukroz tespit edilmiştir [57]. Glukozil-gliserol 
(GG), ağırlıklı olarak deniz ortamlarından izole edilen suşlarda 
meydana gelmektedir ancak Synechocystis sp. PCC6803 gibi 
tatlı su izolatlarında da bulunmuştur. Genelde, GG-biriktiren 
suşlar euryhalin’dir çünkü bunlar geniş tuz aralığında (üst 
limiti 1.8M NaCl) gelişebilmektedir [105]. Ancak, deniz 
pikoplanktonik Synechococcus suşları da GG biriktirmektedir 
[72]. Siyanobakteriyal suşlarda ilk ozmotik koruyucu olarak 
GG tespit edilmiştir [8]. Başlangıçta, GG sentezi ve birikiminin 
siyanobakterilerde sınırlı olduğu düşünülmekte idi. Aynı 
zamanda farklı Pseudomonas ve Stenotrophomonas suşları 
gibi birçok heterotrof bakterilerde de ozmotik-koruyucu işlevi 
gösterilmiştir [83,97,111]. 

Son yıllarda, sukroza ilaveten ayrıca negatif yüklü bir bileşik 
glukozil gliserat[GGA,O-a-D glukoprinozil-(1→2) gliserat] 
tespit edilmiş olup GG’ye yapısal olarak çok benzemektedir, 
ozmotik konsantrasyonlarda birkaç Prochlorococcus suşunda 
saptanmıştır. GGA aynı zamanda euryhalin, kıyı suşu Synecho-
coccus sp. PCC7002 küçükmiktarlarda bulunmuştur [57,59]. 
İlginç olan GGA birikimi, N-yüksek tuz koşulları altındaki 
hücrelerde artmaktadır. Bu koşullar altında GGA birikimi, 
Prochlorococcus SS120 ve pikoplanktonik Synechococcus 
WH7803 ve WH8102 suşlarında saptanmıştır [57].
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e) Hipertuzlu ekosistemler ve betainlerin rolü
Uygun bir koruyucu olarak glisin betainin rolü tartışılmazdır. 

Bu çok yönlü koruyucu birçok organizma tarafından tuz stresi 
ile baş etmek için kullanılmaktadır. Siyanobakteriler hipertuzlu 
ortamlarda da yaygındır, ortam NaCl konsantrasyonuna 
doyduğu için çok düşük ozmotik potansiyel ve yüksek iyonik 
güç ile bakteri başa çıkmak zorundadır. Kuaterner amonyum 
bileşiği glisin betain (N,N,N-trimetilglisin) hipertuzlu 
siyanobakterilerde tipik büyük ozmotik koruyucudur [75,107]. 
Betainler özellikle glisin betain, yaygın olarak siyanobakteriler 
ve fototrofik bakteriler tarafından sentezlenmektedir. Glisin 
betain birikimi halotolerant siyanobakteriler ve fototrofik 
bakterilerin en önemli karakteristik özelliklerinden biridir 
[16,134,75,86,90,119,135 ]. Glisin betainin sentezi aslında 
bakterilerde nadir görülen ancak olağanüstü bir olaydır, ancak 
yüksek tuz toleransına uyum sağlamada etkin olduğundan 
fototrofik bakteriler, halofilik bakteriler, metanojenik arkelerde 
de bulunmuştur (Şekil 3). 
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