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Ozet: Tuzluluk, kurak ve yar1 kurak alanlari tehdit eden en 6nemli problemler arasindadir. Tarimsal
alanlarda tuzlulugun artmasi, topragin yapisini bozmakta, bitkilerin iiriin kalitesi ve verimliligini 6nemli
ol¢iide sinirlandirmaktadir. Tuz stresi, bitkilerde cesitli gelisim siireclerinin yaninda morfolojik, hiicresel,
fizyolojik ve molekiiler seviyede pek ¢ok aksakliklara neden olmaktadir. Bitkiler, tuz stresine yanit olarak
cesitli tolerans stratejileri gelistirmektedir. Tuz stresine yanit cercevesinde, metabolizma yan {iiriinii olarak
olusan reaktif oksijen tiirlerini yok eden cesitli enzimatik olmayan antioksidanlar ile antioksidan enzimlerin
aktivitelerinin arttirilmasi, bitki biiyiime diizenleyicilerinin ve ozmolit sentezinin tesvik edilmesi, fotosentetik
yolun degistirilmesi, gen ifadesi ve SOS yolu ile iyon aliminin diizenlenmesi, stresle ilgili genlerin aktive
edilerek transkripsiyon faktorlerinin sentezlenmesi ve stres proteinlerinin iiretiminin tesvik edilmesi 6nemli
tolerans stratejileridir. Bu derlemede, tuz stresinin etkileri ve tuzluluga kars: bitkilerin gelistirdikleri tolerans
stratejileri tanitilacaktir.

Anahtar Kelimeler: Tuz stresi, tuzluluk etkileri, bitki tolerans stratejileri.

TOLERANCE STRATEGIES DEVELOPED BY PLANTS TO THE
EFFECTS OF SALT STRESS

Abstract: Salinity is one of the major problems that threat arid and semi-arid areas. Increased salinity in
the agricultural areas disturbs the structure of soil, significantly limits product quality and productivity of
plants. Salt stress causes many problems at morphological, cellular, physiological and molecular levels and in
various development processes in plants. The plants develop various tolerance strategies in response to salt
stress. With in the context of salt stress, increasing non-enzymatic antioxidants and antioxidant enzyme
activities scavenging ROS (Reactive Oxygen Species) as a by product of metabolism, inducing osmolite
biosynthesis and various plant growth regulators, changing the way of the photosynthesis, regulating gene
expression and ion uptake via SOS pathway, and activating stress-related genes to promote the synthesis of
transcription factors and production of stress proteins are important tolerance strategies. In this review, the
effects of salt stress and tolerance strategies developed by plants to salinity are described.
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1.GIRIS

Bitkiler yasamlarint siirdiirdiikleri alanlarda,
gelisimlerini  kisitlayic1  cesitli  olumsuz
kosullara maruz kalmaktadirlar. Bitkilerde
biiyiime, gelisme ve metabolizmay etkileyen
ya da engelleyen durumlara stres adi
verilmektedir [1]. Stres faktorleri, bitkiler
tizerine etkilerini ¢ogunlukla, es zamanl ve
kombine sekilde gostermektedirler [2]. Stres
faktorleri, orijinlerine gore abiyotik ve biyotik
stres faktorleri olmak iizere iki grupta
incelenebilmektedir. Abiyotik stres faktorleri
soguk, sicak, kuraklik, tuzluluk, su fazlaligi,
radyasyon, cesitli kimyasallar, oksidatif stres,
riizgar ve toprakta besin yetersizligi gibi
cevresel faktorlerdir. Biyotik stres faktorleri
ise virlis, bakteri ve funguslar1 iceren
patojenler, bocekler ve herbivorlardir [3].

Abiyotik stres faktorlerinden biri olan
tuzluluk hem tarim yapilan topraklari olumsuz
etkilemekte hem de tuzluluk tehdidi altindaki
topraklarda yetisen bitkilerde pek cok
olumsuzluklara neden olmaktadir. Yurdumuz
topraklarinin yaklastk 1.5 milyon hektari
(bunun  %32.5’i sulanabilir  alanlardir)
tuzluluk sorunuyla kars1 karsiyadir [4]. Diinya
tizerinde ise 800 milyon hektardan fazla
karasal alan tuzluluktan etkilenmektedir ve bu
alan diinyanin tiim karasal alanlarinin
%6’sindan fazladir. Kuru tarim yapilan 150
milyon hektarlik alanin 32 milyon hektari
cesitli oranlarda ikincil tuzluluk tehdidi
altindadir. 230 milyon hektar sulama yapilmig
alanlarm 45 milyon hektar1 ise tuzdan
etkilenmektedir [5]. Ekilebilir alanlardaki
boylesi tuz birikiminin, kiiresel cercevede
daha da harap edici boyutlara ulasacagi
tahmin edilmektedir. Bu durum, iiriin verimi
ve kalitesindeki azalmaya bagl olarak biiyiik
ekonomik kayiplara da neden olacaktir [3].

Bu derlemede, bitki verimliliginde Onemli
kayiplara neden olan tuz stresinin etkileri ve
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buna yanit olarak bitkilerin gelistirdikleri
tolerans stratejileri anlatilacaktir.

2. TUZ STRESININ ETKIiLERi

Tuz stresi, toprakta NaCl ve diger ¢oziilebilir
tuz miktarinin artisina paralel olarak bitkinin
biiytime ve gelisimi {izerinde olumsuz etkilere
neden olmaktadir. Toprak cozeltisinde tuz
konsantrasyonunun
potansiyelinin azalmasi, bitki hiicrelerinin
ozmotik  potansiyelini  diisiirmekte  ve
bitkilerde bir dizi tepkinin olugsmasina neden
olmaktadir [6]. Dolayisiyla, tuz stresi
yogunluk ve siiresine bagli olarak bitkilerde
biiytime, gelisme, cimlenme, hiicre boliinmesi,
fotosentez gibi pek c¢ok biyolojik olay1
etkilemekte [7] ve tuzluluk, tarimsal alanlarda
bitki  verimliligi ile iriin
sinirlamaktadir [8] (Cizelge 1).

artmasi ve su

kalitesini

2.1 Bitki Su iliskisi ve Iyon Diizeylerine
Tuzlulugun Etkileri

Toprak cozeltisindeki asir1 miktarda bulunan
coziilebilir tuzlar, bitkilerin sudan
yararlanabilirliligini  azaltmaktadir. Boyle
durumlarda yaygin bir yanit olan su
potansiyelindeki azalma, turgor potansiyelinin
devami igin ¢Oziinen madde igeriginin
arttirllmast  sonucu ozmotik potansiyeldeki
azalma ile dengelenebilmektedir. Tuzlulugun
artig1, bitkilerin su ve ozmotik potansiyelini
daha negatif hale getirmektedir [9]. Koklenme
bolgesindeki ¢oOziinmiis maddelerin  sahip
oldugu diisiikk ozmotik potansiyel, topragin su
potansiyelini  diisiirmekte ve dolayisiyla
bitkilerin genel su durumlar etkilenmektedir.
Topraktaki su kayb ile bitki topraktan ¢ok az
su alabilmektedir ve bu nedenle su potansiyeli
daha da diismektedir [7].
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Cizelge 1. Tuzlulugun artigina bagh olarak 6nemli kiiltiir bitkilerinin verimindeki nispi azalma [10].

EC
Uriin (esik degeri) Verimlilikteki nispi azalma
dSm’ (Her dS m™""deki % kayip)
Phaseolus vulgaris L. (Fasulye) 1.0 19.0
Solanum melongena L. (Patlican) 1.1 6.9
Allium cepa L. (Sogan) 1.2 16.0
Capsicum annuum L. (Biber) 1.5 14.0
Zea mays L. (Misir) 1.7 12.0
Saccharum officinarum L. (Seker kamis) 1.7 5.9
Solanum tuberosum L. (Patates) 1.7 12.0
Brassica oleracea L. (Lahana) 1.8 9.7
Lycopersicon esculentum Mill. (Domates) 2.5 9.9
Oryza sativa L. (Celtik) 3.0 12.0
Arachis hypogaea L. (Yerfistig1) 32 29.0
Soja hispida Moench. (Soya fasulyesi) 5.0 20.0
Triticum sp. L. (Bugday) 6.0 7.1
Beta vulgaris L. var. altissima (Doll) Helm. (Seker pancar1) 7.0 5.9
Gossypium sp. L. (Pamuk) 7.7 52
Hordeum vulgare L. (Arpa) 8.0 5.0
Na', CI' ve SO,> gibi iyonlarin yiiksek orant cesitli enzimatik olaylar1

konsantrasyonlarda birikimine spesifik iyon
toksisitesi ad1  verilmektedir. Normalde,
yiiksek bitkilerin sitosolii 100-200 mM K* ve
1-10 mM Na® igermektedir ve bu sartlarda
metabolik faaliyetler devam etmektedir [7].
etkileri, spesifik iyon
toksisitesinin  ortaya  c¢ikmasi,
basincin  artmasi, suyun kullanilirliginin

Tuzun  zararh
ozmotik

azalmasi veya alkalinitenin artist nedeniyle
olabilmektedir. Spesifik iyon toksisitesi,
klorit, sodyum ve diger iyonlarin fazla
miktarda iceri alinmasi ile ilgilidir ve bu
yiizden iyon dengesizligine neden olmaktadir
[9]. Bitki biinyesine alinan fazla tuz, diger
besin iyonlarinin ozellikle de K™ un alimi ile
yarismaktadir. Pek c¢ok bitkide genel olarak
tuzluluk, Na" ve CI  diizeylerinde artisa ve
Ca™, K', Mg* diizeylerinde azalisa neden
olmaktadirlar [11, 12]. Tuz stresi altinda
yetistirilen hiyar fidelerinde, Na*, Ca**, Mn™,

Cu®* ve Fe’* iceriklerinin arttigi, K* ve P
iceriklerinin azaldigr belirlenmistir  [13].
Ayrica, yiiksek Na* diizeyi ve yiiksek Na*/K*

engelleyebilmektedir. Ozellikle yiiksek Na®,
protein sentezinde cesitli aksakliklara neden
olabilmektedir [14].

2.2 Karbonhidratlar ve
Uzerine Tuzlulugun Etkileri

Proteinler

Tuz stresine maruz kalan pek c¢ok bitki,
ozmotik dengeyi saglamak icin hiicrelerinde
diisik molekiiler agirlikli  cesitli  organik
maddeleri yiiksek konsantrasyonlarda
biriktirmektedirler. Bitki tiirlerine, ¢esitlerine
ve bitki kisimlarina gore farklilik gostermekle
birlikte, tuzluluk sartlar1 altinda diisiik
molekiil agirliklh sekerlerin miktari
artmaktadir [15]. Sekerler (glikoz, fruktoz,
siikroz, fruktanlar) ve polisakkaritler; tuz
stresi altinda cesitli radikallerin temizlenmesi,
ozmotik  dengeleme ve koruma igin
biriktirilmektedir [14].

Farkli bitki tiirlerinde tuzlulukla tesvik

edilmis cok sayida proteyin belirlenmistir. Bu
proteinleri, sadece tuzluluk sartlarinda

49




C.B.U. Fen Bil. Dergisi 7,1(2011)47-66 /Emel YILMAZ/A. Levent TUNA/Betiil BURUN

biriktirilen tuz stresi proteinleri ve diger
abiyotik faktorlerce biriktirilen stresle ilgili
proteinler olarak iki gruba  ayirmak
miimkiindiir.  Proteinler, tuzluluk stresi
sartlarinda ozmotik diizenlemeye olanak
saglamaktadirlar [15]. Arpa, aycicegi, celtik
gibi bitkilerin tuza toleransli genotiplerinin
daha yiiksek c¢oziilebilir protein igerigine
sahip olduklar1 gozlenmistir [14]. Yapilan
cesitli  calismalar ile tuzlulugun arpa
koklerinde 24-27 kDa diisik molekiil
agirhgina  sahip  proteinlerin  ve  turp
yapraklarinda ise 22 kDa proteininin
birikimine neden oldugu belirlenmigtir. Tuz
stresi altindaki
crystallinum bitkisinde, ozmotik diizenlemede
gerekli oldugu diisiiniilen 14, 29, 32, 34 ve 40
kDa  molekiiller  agirhikli  polipeptitler
biriktirilmistir [11]. Domateste yapilan bir
calismada, tuzlulugun koklerde 30, 62, 75
kDa ve yapraklarda ise 38 ve 46 kDa
molekiiler agirlikli proteinleri tesvik ettigi
belirlenmistir [16].

Mesembryanthemum

2.3 Kloroplast Yapisi, Fotosentetik
Pigmentler ve Fotosentez Uzerine
Tuzlulugun Etkileri

Fotosentetik dokularda tuzlulugun artisi,
bitisik grana membranlarinda yigilmaya,
tilakoidlerin  biiziilmesine ve klorofillerin
parcalanmasina sebep olmaktadir [17]. Tuz
stresi, patateste kloroplastlarin  sayisinin
azalmasina, kloroplastlarin
kiimelenmesine neden olmaktadir [11]. NaCl,
celtik bitkilerinde tilakoidlerin sismesine, lipit
damlaciklart1 ile polisakkarit tanelerinin
birikimine ve grana dizilerinin biikiilmesine
neden olmaktadir [18].

domateste

Tilakoidlerin ~ pigment-protein  analizleri,
yilksek NaCl’iin Fotosistem I (PS 1) ve
Fotosistem II (PS II) reaksiyon merkezlerini
onemli derecede etkiledigini gostermistir.
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Tilakoidlerdeki elektron tasima sisteminin
aktivitesi yiiksek tuzlulukta azalmaktadir [19].
Diisiik tuzluluk klorofil igerigini arttirirken
yiiksek  tuzluluk klorofillerin  molekiiler
yapisini bozmaktadir [17]. Tuz stresi altinda,
misir bitkisi yapraklarinda toplam karotenoid
ve klorofil igerigi [20], baz1 Cucumis
tiirlerinde [12] ve baz1 pamuk cesitlerinde [38]
klorofil miktar1 azalmaktadir. Benzer sekilde
bugday yapraklarinda [21] ve 18 celtik
genotipinde [22] klorofil-a, klorofil-b ve
toplam  klorofil
belirlenmistir. Klorofil igerigindeki azalma,
klorofil sentezinin azalmasindan ya da klorofil
pigmentlerinin par¢alanmasinin artmasindan
kaynaklanabilmektedir. ~ Ozellikle  klorofil
parcalanmasi, klorofilaz enzim aktivitesindeki
artis sonucunda ortaya ¢ikmaktadir [23].

miktarlarinda  azalma

Tuzluluk, bitkilerde net fotosentez oranini,
transpirasyon oranini ve stoma iletkenligini
azaltmakta, stoma direncini ise arttirmaktadir
[17]. Citrus sinensis’de 100 mM tuz
uygulamasi stoma iletkenligini ve fotosentez
oranint  azaltmistir [24]. Yiiksek yapili

bitkilerde tuzluluk, net fotosentezi,
fotosentetik parametreleri, pigment
kompozisyonunu  degistirmektedir  [25].
Tuzluluga maruz kalmis bitkilerde

fotosentezin azalmasi, stoma kapanmasina
bagh olarak CO, fiksasyonundaki azalmaya
baghidir [26]. Halofit Plantago coronopus
bitkisinde NaCl, stoma iletkenligine bagl
olarak su kullanim etkinligini ve fotesentezi
onemli derecede etkilemistir. Yaprak alani ve
karotenoid/klorofil oranindaki azalmaya bagh
olarak foton sistemlerin elektron akist
tuzluluk ile azalma gostermistir [27].
Pamukta, net
iletkenliginin  tuzluluk altinda azaldig
belirlenmistir. Tuzluluk, PS I'yi
etkilememesine ragmen stoma acgikligi ve
yapragin kapasitesini
stnirlandirmastir  [28]. Tuz  stresi  altinda,

fotosentez ve stoma

fotosentez
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Alhagi pseudoalhagi ve dut bitkisinde net CO,
asimilasyon azaldigz;
lentiformis’de net CO, asimilasyon orani ve
fosfoenol piruvat karboksilaz (PEPC)/ribuloz

oraninin Atriplex

bifosfat karboksilaz  (Rubisco) oraninin
azaldig belirlenmistir. Macrotyloma
uniflorum’da  tuz  uygulamasi,  stoma

iletkenligi ve CO, asimilasyon oraninda
onemli bir azalma gostermis; tuzluluk
fotosentetik elektron tasima sistemi ile Calvin
dongiisii
engellemistir [11].

enzimlerinin aktivitesini

2.4 Reaktif Oksijen Tiirleri (ROT),
Antioksidanlar ve Antioksidatif
Enzimler Uzerine Tuzlulugun Etkileri

Tuz stresi komplekstir ve pek ¢ok metabolik
aktiviteyi etkilemektedir. Ozmotik etkiler
sonucunda su eksikligi olugsmakta ve su
eksikligi siiperoksit (O,”), hidrojen peroksit
(H,0»), hidroksil radikalleri (OH) ve tekil
oksijen ('0,) gibi cesitli ROT nin olusumuna
neden olmaktadir [11]. ROT, stres sartlarinda
kloroplast ve mitokondrilerde meydana gelen
metabolik reaksiyonlar sonucu olusmaktadir
[29]. Ozellikle, kloroplast ve
mitokondrilerdeki elektron tagima
sistemlerinden sizmis O, ve elektronlar
arasindaki  etkilesim
metabolizma siirecinde iiretilmektedirler [26].
Ayrica, endoplazmik retikulum ile nukleus
membraninda  sitokrom  oksidasyonu ve

sonucunda aerobik

enzimlerin katalitik dongiileri esnasinda da
olusmaktadirlar. ROT’nden O," radikali,
hemen hemen tiim aerobik hiicrelerde
molekiiler oksijenin (O;) bir elektron (e)
alarak indirgenmesi ile olusur. Bu radikal
direk olarak zararli olmamakla birlikte, H,O,
kaynagi olmasi ve gecis metalleri iyonlarinin
indirgeyicisi olmast ile dolayli etkilere
sahiptir. H,O,, O,”’in bir e almasi1 veya O, nin
iki e almast sonucu olusan peroksitin iki
vardir, biri sitoplazmada bulunan Cu/Zn-SOD
ve digeri mitokondride bulunan Mn-SOD’dur

proton (H") ile birlesmesinden meydana
gelmektedir. Biyolojik
dismutasyon reaksiyonunda, iki O," molekiili,
iki H* alarak H,0, ve O, olusturmaktadir.
H,0, serbest radikal olmadig: halde Fe** veya
diger gecis metallerinin varliginda Fenton

sistemlerdeki

reaksiyonu sonucu, O,” varliginda Haber-
Weiss reaksiyonu sonucunda en reaktif ve
zararli OH' radikalini meydana getirmektedir.
OH radikali,
reaksiyonu ya da suyun yiiksek radyasyona
maruz kalmasi ile olusmaktadir. OH', tiyoller
ve yag asitlerinden bir H* kopartarak karbon
igeren organik radikaller (R"), organik peroksit
(ROO) ve tiyil
(RS)’nin olusumuna neden olmaktadir [30].
ROT, hiicrede membran lipitleri, niikleik
asitler, proteinler, klorofiller ve diger
makromolekiillere zarar vermektedir [8, 31].
Hiicre membran1 iizerine serbest oksijen
radikallerinin etkisi, lipid peroksidasyonu ile
olmaktadir. Hiicre membraninin tahribatina

Fenton ve Haber-Weiss

radikalleri radikalleri

yol acan lipit peroksidasyonu, birkac
reaksiyon basamagi
malondialdehit (MDA) iiriiniinii tiretmektedir.
Tuza  toleranshi  genotiplerin,  duyarh
genotiplere nazaran daha az miktarda

sonucunda

irettikleri MDA, doku ve iyon sizintisini da
beraberinde getirmektedir [27]. Tuz stresi
altindaki susam bitkilerinde MDA igeriginin
arttigit ve 100 mM NaCl konsantrasyonunda
en yiiksek degere ¢iktig1 belirlenmistir [8].

Bitkiler, tuz stresi ile meydana getirilen
ROT’nden hiicreyi korumak igin, askorbat,
glutatyon, o-tokoferol, karotenoidler gibi
antioksidanlar1 ve katalaz (CAT), peroksidaz
(POX), glutatyon rediiktaz (GR), siiperoksit
dismutaz (SOD) gibi antioksidatif enzimleri
kullanmaktadirlar [32] (Cizelge 2). SOD, O,~
yi hizlica dismute ederek H,O, ve O,’ye
doniigtirmektedir. SOD’un iki izomer tipi

[30]. CAT ile cesitli peroksidazlar, H;O, nin
parcalanmasim1  katalizlemekte ve CAT
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kloroplastlarda bulunmamaktadir [11].
Askorbat-glutatyon dongiisiiniin ilk adiminda

askorbat peroksidaz (APX) enzimi, e vericisi

CO, fikse edici enzimlerin aktivasyonu ve
askorbat iiretimi icin gereklidirler [33].

olarak askorbati kullanarak H,0, Tuzlulugun, farkli bitkilerde antioksidatif
detoksifikasyonunda  rol oynamaktadir. sistem {izerine etkileri ile ilgili cok sayida
Glutatyon  peroksidaz  (GPX), fenolik calisma yapilmistir. Karpuzda 100 mM NaCl
bilesikler ya da askorbat gibi substratlarin uygulamasi, SOD, CAT, APX ve GR enzim
oksidasyonu ile H,0O,’yi parcalamaktadir. aktivitelerinde artisa neden olmustur [31].
Indirgenmis glutatyon (GSH), yiikseltgenmis Bezelyede 70 mM NaCl uygulamasi,
glutatyonu  (GSSG) olusturan  askorbat toleranshi varyetede Cu/Zn-SOD aktivitesini
havuzunun olusumundan sorumludur. etkilememis ancak, APX, GR, Mn-SOD,
NADPH’a baghi GSSGH indirgenmesi, DHAR  (dehidroaskorbat  rediiktaz) ve
sitoplazma, kloroplast ve mitokondrilerde MDHAR (monodehidroaskorbat rediiktaz)

bulunan GR enzimi ile katalizlenmektedir.
GR, Halliwell-Asada enzimatik yolunun son
adimimi katalizlemekte ve kloroplastlardaki

aktivitesini arttirmistir. Buna karsilik, duyarli
varyetede APX, MDHAR ve GR aktivitesi
sabit kalirken, Cu/Zn-SOD aktivitesi azalmus,
DHAR aktivitesi artmistir [35]. Pamukta NaCl

Cizelge 2. ROT ile ilgili en onemli enzimler ve antioksidanlar [34]

Enzimler/ Fonksiyon Lokalizasyon

Antioksidanlar

SOD O, ’nin dismutasyonu ile H,O, olusumunu saglar. sit, klo, mit, per

CAT Indirgeyiciye gereksinim duymadan H,0,’i detoksifiye eder. mit, per, gli

APX Indirgeyici olarak askorbat ile H,0, detoksifikasyonu saglar. sit, klo, mit, per

MDHAR 1ndirgeyici olarak NAD(P)H ile monodehidroaskorbat | sit, klo, mit
radikallerini indirger.

DHAR 1ndirgeyici olarak GSH ile dehidroaskorbat radikallerini | sit, klo, mit
indirger.

GR Indirgeyici olarak NADPH ile vyiikseltgenmis glutatyonu | sit, klo, mit, per
indirger.

POX 1ndirgeyici olarak cesitli substratlart kullanarak H,0,’i | hd, sit, mit, vak
detoksifiye eder; hiicre duvari polimerleri ile etkilesim
icindedirler.

GPX Indirgeyici olarak GSH kullanarak lipitleri hidroperokside eder | sit, klo, mit, er
ve H,0,’i detoksifiye eder.

GST Lipit hidroksiperoksitleri detoksifiye eder ve DHAR aktivitesi | apo, cit, klo, mit, nuk
sergiler.

Askorbat APX’in substratidir, H,0O,’i detoksifiye eder. apo, sit, klo, mit, per, vak

Glutatyon Glutatyon transferazlar ve glutatyon rediiktazlarin substratidir. | apo, sit, klo, mit, per, vak
H,O, ve diger hidroksiperoksitleri detoksifiye eder.

a-tokoferol Membran lipitlerini peroksidasyondan korur, lipit peroksitlerini | membranlar
detoksifiye eder ve '0, giderir.

Karotenoidler 102 giderir, ABA’min haberci molekiiliidiir, fotosentezde | klo, kro, ami
etkindir.

Flavonoidler Direk olarak H,O,’i temizler. vak

hd: hiicre duvari, apo: apoplast, sit: sitosol, klo: kloroplast, kro: kromoplast, ami: amiloplast, mit: mitokondri,

er: endoplazmik retikulum, vak: vakuol, per: peroksizom, gli: glioksizom, nuk: nukleus
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stresinin  SOD, guaikol peroksidaz ve GR
enzimlerinin aktivitelerinde artisa ve CAT ile
APX enzimlerinin aktivitelerinde azalmaya
neden oldugu belirlenmistir [11]. 100 mM
NaCl, kiiltiir ¢esidi Lycopersicon esculentum
(Lem) ve yabani toleransh cesit Lycopersicon
pennelii (Lpa)’ye uygulanmustir. Lpa’da lipit
peroksidasyonu ve CAT ile GR aktivitesi
diisiik, SOD, APX ve DHAR aktivitesi Lem’e
gore yikksek bulunmustur. Lem ile ilgili
olarak, lipit peroksidasyonunun daha diisiik
oldugu ve SOD, CAT ve APX aktivitelerinin
artigt ve GR aktivitesinin azaldig1 tespit
edilmistir [36].

2.5 Plazma Membran Gecirgenligi,
Membran Lipitleri ve Proteinleri
Uzerine Tuzlulugun Etkileri

Abiyotik stres faktorlerinin ilk isareti, spesifik
membranlarin hasar gormesidir [37]. NaCl
tuzlulugunun membran yapisinda sebep
oldugu degisimlerle ilgili yapilan caligsmada,
Dactylis glomerata L.’da 200 mM NaCl
uygulamasinin plazma
bozulmalara ve kivrilmalara neden oldugu;
hiicrelerin sitoplazmalarinda membrana bagh
keseciklerin gozlendigi ifade edilmistir [38].
Tuzdan ilk etkilenen kistm olan plazma
membran1 gegirgenligi, farkli genotiplere ait
hiicrelerde farklilik gostermektedir. Tuzluluk
sartlarinda, hiicre zar1 hasarinin tuza duyarh
formlarda daha fazla oldugu tespit edilmistir
[39]. Tuz stresi altindaki musir bitkisinde ise
membran gecirgenligi artmis ve bagil su
icerigi azalmistir. Sonug¢ olarak, membran
gecirgenligini azaltmak icin, Na'un zararh
etkilerini giderebilecek diizeylerde hiicreye
Ca, Mg ve K uygulamasi yapilabilecegi
Onerilmistir [20].

membraninda

Tuz stresi altinda hiicresel membranlarin
icerigindeki lipitlerle ilgili olarak yapilan
calismalar da mevcuttur. Iyonlara karst
membran gecirgenliginin diizenlenmesinde,

plazma membrani serbest sterollerinin arttigi
gozlenmektedir. akiskanliginin
azalmast ve  membran yag
doygunlugunun artmasi, tuz stresi altindaki
bitkiler i¢in elzem hale gelmektedir [39]. Yer
fisiginda lipit igeriginin, NaCl'iin diisiik
konsantrasyonunda  artti@i =~ ve  yiiksek
konsantrasyonlarda azaldigi tespit edilmistir.

Membran
asitleri

Spartina patens’in kok hiicrelerine ait plazma
zarimda NaCl stresi nedeniyle fosfolipitlerin
azaldigi ayrica sterollerin molar oranlarinin da
azaldig1 belirlenmistir. Plazma membraninda,
fosfatidilkolin (PC) ve fosfatidiletalomin (PE)
iceriginin azaldig belirlenirken, glikolipit ve
total lipit bakimindan oOnemli bir artig
gozlenmemistir [11].

Tuza toleransh (Giza 2) ve duyarli (trihibrid
321) musir gesitlerinde, 100 mM NaCl
uygulamasinin, kok hiicrelerinin  plazma
membran1  (PM)’ndaki lipit ve protein
degisimlerine etkisi arastirlmistir. Tuz
uygulamasi, her iki cesitte PM total
glikolipitleri ve proteinleri iizerinde Onemli
bir etki gostermezken, duyarli cesidin PM
total sterolleri azalmig, tersine toleransl
cesitte artmistir. Bununla birlikte, duyarl
musir ¢esidinde, PM total fosfolipitleri artmis
fakat toleransli c¢esitte Onemli degisiklik
gostermemistir. Tuz uygulamasi yapilmamis
trihibrid 321 ¢esidi PM’nda en ¢ok bulunan
fosfolipitler, fosfatidil gliserol (PG), PC, PE
ve fosfatidilserin (PS) iken; tuz
uygulamasindan sonra PG; PS,
fosfatidilinositol (PI) ve PC’ye doniigmiistiir.
Dolayisiyla tuz stresi nedeni ile plazma
membraninda meydana gelen lipit
degisikliklerinin ~ membran  biitiinliigiinii
saglamada etkin olabilecegi ileri siiriilmiistiir
[40].
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2.6 Azot ve Malat Metabolizmasi
Uzerine Tuzlulugun Etkileri

Tuz stresi altindaki pek c¢ok bitkide,

yapraklardaki nitrat rediiktaz  aktivitesi
(NRA)‘nde azalma gozlenmektedir.
Yapraklardaki NRA’nin  azalmasi, dis

ortamdaki CI' tuzlarinin varliginda NO;5™ ve
NH, un alimmin azalmasi ile ilgilidir [43].
Zea mays’da, NaCl stresi altinda nitrat igerigi,
yapraklarda azalirken koklerde artmaktadir ve
yapraklarin NRA’si azalmaktadir. Tuzluluk
nohut,soya,fasulye,yonca  gibi  bitkilerde
nitrojenaz ~ aktivitesi ~ve  nodiilasyonu
azaltmaktadir[11]. Seker pancarinda NaCl
uygulamasi, yasli ve gen¢ yapraklardaki
NRA’ni azaltmaktadir [41].

Malat metabolizmasinda etkin NADP-malat
dehidrojenaz (NADP-MDH) enzimi, yiiksek
yapili  bitkilerin  kloroplastlarinda CAM
(Crassulacean Asit Metabolizmasi) boyunca
CO, fiksasyonunda rol oynamaktadir.
Mesembryanthemum crystallinum tiiriinde tuz
stresinden sonra yaprak kloroplastlarinda
NADP-MDH diizeyleri artmaktadir.
Eucalyptus citridora’da ise, NaCl
uygulamasindan sonra malat metabolizmasi
modifiye edilmistir [11].

2.7 Sitoplazmik Viskozite ve Akiskanhk
Uzerine Tuzlulugun Etkileri
Fizyolojik aragtirmalar 1s1@inda, tuz stresi

varliginda farkli genotiplere ait hiicrelerin
sitoplazmik viskoziteleri degismektedir. Tuza

toleransli  bitkilerin  yiiksek sitoplazmik
viskoziteleri, hidrofilik sitoplazmik
proteinlerin ve diger

makromolekiillerinartisina neden olmaktadir.
Bu sitoplazmik proteinler, iyon toksisitesini
azaltmakta, tuz iyonlarin1 immobilize etmekte
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ve boylelikle iyonlarin toksik etkilerini
engellemektedir [39].

Diger sitoplazmik 6zelliklerden farkli olarak,
tuzlu ortamlarda sitoplazmik akiskanlik
iizerine detayl ¢calisma yapilmamigtir. Arpada
yapilan bir calismada, tuz uygulamasi
olmadiginda tuza duyarh
hiicrelerin sitoplazmik akigkanliklarinin tuza
toleransli fidelere gore daha hizli oldugu
goriilmiistiir. Ancak tuz uygulamasi, toleransl
ve duyarli cesitlerde sitoplazmik akiskanligi
etkilememistir. Sitoplazmik akigkanlik
ATP’ye gereksinim duyulan aktin-miyozin
sisteminin fonksiyonuna bagli oldugundan
tuza  toleransh  cesitlerin  sitoplazmik
akiskanliklarimin ~ yavas  olmasi,  kiigiik
sitoplazmik ATP havuzundan veya akiskanligi
etkileyen diger faktorlerdeki (6rnegin serbest
Ca’) farkliliklardan kaynaklanabilmektedir.
Bununla birlikte, sitoplazmik akiskanligin
yavas olmasi, hiicre i¢ind makromolekiillerin
tasinmasint azaltabilmekte ve biti gelisimini
yavaslatabilmektedir [39].

fidelere ait

3. TUZ TOLERANSI

Cesitli  cozillebilir tuzlarin  ¢ok  yiiksek
konsantrasyonlarini iceren
bitkilerin biiyiime ve hayat dongiilerini
tamamlayabilme yeteneklerine fuz toleransi
denir [11]. Tuz toleransi, tuz stresine
dayanikliligin bir gostergesidir ve bitki tiiriine,
yasadig1 ortam ve cevre sartlarina bagl olarak
cesitlilik gostermektedir [1]. Bitkiler, tuz
stresine  maruz kaldiklari zaman ilgili
biyokimyasal ve molekiiler mekanizmalar
devreye sokmaktadirlar (Sekil 1) [11]. Bitkiler
tuza kars1i gosterdikleri tepkilere gore

ortamlarda
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Ekstraseliiler Alan ve Hiicre Ceperi
Iyonun disart atilmasi

Iyon uzaklastirilmasi

Hiicre duvar1 modifikasyonu

Ozmotik diizenleme
Radikal temizlenmesi
Iyon segiciligi degisiklikleri

Sitosol ve Organel Alan

Proton pompalanmasinin artmast
Bitki biiytime regiilator duyarliliginin dengelenmesi

Akuaporin aktivite kontroli
Iyon bélmelendirmesi
Ozmotik koruma

Vakuolar Alan
Iyon (sodyum, kalsiyum) depolanmasi
Iyon (potasyum) tasinmasi
Ozmotik diizenleme

Proton gradiyentinin devami

Sekil 1. Bitki tuz stresi ile ilgili olan biyokimyasal fonksiyonlar [11]

halofitler ve glikofitler olmak {iizere iki biilyiik
grup altinda toplanmaktadir. Halofitler yiiksek
tuz sartlarina adapte olmus ve bu sartlarda
yasamini siirdiiren bitkilerdir. (Salicornia

Suaeda
maritima gibi).Glikofitler, tuza duyarli olan
bitkilerdir ve yiiksek tuz konsantrasyonlarinda
yasayamazlar.  Ornegin, sogan,
turunggiller (6zellikle limon), marul, fasulye,
ceviz, findik, kayin ve zambak tuza cok
duyarli, domates , pamuk, arpa, karanfil,
thlamur, mese ve c¢mar orta
toleransli, palmiye, hurma, sogiit, mese,
kavak, seker pancar1 ve giil yliksek toleransl
bitkilerdir [1, 4, 7].

herbacea, Atriplex  vericaria,

misir,

derecede

31 fyon Regiilasyonu ve
Kompartimanlasma

Tuz stresi altindaki bitkilerde iyon dengesinin
saglanmasi, canliligin devami icin gereklidir
[42]. Tuzluluk, iyonik stres, ozmotik stres ve
oksidatif stres ile besinsel dengesizlik gibi
farkli sekonder stresler ile baglantilidir [43].
Stres sartlarinda sitoplazmalarinda yiiksek tuz
bulunduran bitkiler, metabolik fonksiyonlarini
devam ettirebilmek icin Na”un fazlasin
vakuollerinde depolanmaktadirlar [11]. Seker
pancarinda, vakuolar-proton ATPaz’1 ve
vakuolar Na'/H" antiporteri Na’un vakuolde
birikimini saglamaktadir [44]. Tonoplastlarda
yer alan iki elektrojenik H* pompalarindan
H"*-ATPaz ve

olan vakuolar vakuolar
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pirofosfatazlar,  tuzluluk stresi  altinda
yapraklarin nispi su iceriginin saglanmasinda

ve Na*’un vakuolde birikiminde etkindir [10]
3.1.1 SOS Yolunun Diizenleyici Rolii

Arabidopsis spp.’de iyon dengesi ile tuz
toleransinda rol oynayan ve genetik olarak
birbirine baghh SOSI, SOS2, SOS3 olmak
tizere iic lokus teshis edilmistir. SOS (Salt
Overly Sensitive: Tuza Asirt  Duyarh)
genlerinin kontroliindeki SOS sinyal yolu,
Na* ve K" iyon dengesini diizenlemektedir
[45] (Sekil 2) SOS sinyal yolu, asirt
miktardaki intraseliiler veya ekstraseliiler Na*
sitoplazmik ~ Ca®*  sinyalinin
tetiklenmesi sonucu baslatilmaktadir [46].

etkisiyle

SOS genlerinin molekiiler yapis1 belirlenmig
olup, SOS3 geni kalsiyum baglayict bir
proteini, SOS2 geni bir serin/treonin protein
kinazi, SOSI geni plazma membran1 Na*/H"
antiporterini kodlamaktadir. SOSI, SOS2 ve
SOS3  dogrusal bir yolda fonksiyon
gostermektedirler [42]. SOS3, SOS2 ile
etkilesir ve SOS2 aktive edilir. SOS2 ve
SOS3, SOS1’i aktive etmekte ve SOSI’in
ekspresyon diizeyini kontrol etmektedir [46].
Sonu¢ olarak SOS1’in aktive edilmesiyle
tuzluluk sartlarinda iyon dengesi ve tuz
tolerans1 saglanmis olmaktadir [45].

Ca?* \| Na*

ot e

Na™ H
Na~® ar
@
Transkripsivon
Faktoril
Sitosol

ApoplastpH~5.5

Sekil 2. Tyon dengesinin SOS sinyal iletim yolu, tuz stresi ve kalsiyum diizeyleri tarafindan diizenlenmesi

[46].
_| oklar, tasiyici proteinin pozitif yonde,
SOS1

oklar ise negatif yonde diizenlenisini gostermektedir.

,1SOS2, SOS3, AtNHX1,2,5 proteinleri tuz stresince aktiflestirilir. SOS1: plazma zar1 Na‘/H*
antiporteri; SOS2: serin/treonin kinaz; SOS3: Ca** baglayan protein; HKT1: sodyum girisi tastyicisi; AKT1:
K" girisi kanali; NSCC: secici olmayan katyon kanali; NHX1, 2 veya 5: hiicre i¢i zar Na*/H" antiporteridir.
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Tuz stresi bir kalsiyum kanalim aktiflestirir ve
sitosolde kalsiyum konsantrasyonu artar. Bu
artts, SOS3 aracilign ile SOS2 metabolik
basamaklarint  uyarir.  SOS
basamaklarinin, HKT1’i negatif olarak
diizenlemesi gerekir. HKT1 de AKTI’i
sekonder olarak diizenler. SOS metabolik
basamaklari, aym1 zamanda SOS1 ve AKTI1
aktivitelerini de arttirir. SOS metabolik
basamaklari, NHX gen(ler)inin
transkripsiyonunu azaltip SOS1’inkini arttirir.
Kalsiyum konsantrasyonu diisitk oldugunda,
NSCC alternatif bir sodyum girisi sistemi
olarak rol oynayabilirse de, bu tasiyici yiiksek
kalsiyum diizeylerinde engellenir. Plazma
zarinin iki yaninda zar potansiyeli farki tipik
olarak 120-200 mV ve i¢ kisimda negatiftir;
tonoplastta ise igerde pozitif olup 0-20 mV’tur
[7].

metabolik

3.2 Ozmolitlerin (Uyumlu Céziinenler)
Biyosentezi

Stres sartlar1 altinda ozmotik dengenin
saglanmas1 ve hiicresel yapilarin korunmasi
ozmolitlerin fonksiyonlari ile basarilmaktadir.
Bitkilerde bulunan diigitk molekiil agirlikli
sekerler, organik asitler, polioller, ¢oziinebilir
proteinler (LEA proteinleri, dehidrin) ve azot
iceren bilesikler baslica ozmolitlerdir [17, 47].
Ozmolitlerin birincil fonksiyonu, turgorun
devamini saglayarak dehidrasyona ugramis
hiicrelerde bulunan makromolekiilleri
korumaktir [44]. Ozmolitler, iki mekanizma
ile  fonksiyonlarimt  sergilerler.  Bunlar;
hiicrelerin ozmotik potansiyelini arttirmak
boylece igsel olarak artmis ozmotik basincin
ozmotik  potansiyelini  dengelemek  ve
membranlarin ile makromolekiillerin

yapilarin stabilize etmektir [37].

Tuz stresi altinda glikoz, fruktoz, siikkroz gibi
sekerler biriktirilmektedir. Bunlarin Onemli
fonksiyonlari, ozmoproteksiyon (ozmotik
ozmotik karbon

koruma), dengeleme,

depolama ve oksijen radikallerinin ortadan
kaldirilmasidir [11]. Trehaloz, rafinoz ve
fruktanlar ise tuz stresi altinda biriktirilen
kompleks yapili sekerlerdir ve ozmotik
korumada rol oynamaktadirlar [45].

Polioller, polihidrik seker alkolleri olup siklik
(pinitol, ononitol) ve asiklik (mannitol,
sorbitol, gliserol) olarak siniflandirilirlar.
Polioller, ozmotik dengeleme,
koruma ve ROT’nin yok edilmesinde rol
oynamaktadirlar [15]. Ozmolitler, ozmotik
dengelemede suyun hiicrede tutulmasini
kolaylastinrlar ve Na™un apoplastta veya
vakuolde saglamaktadirlar.
Boylece, hiicresel yapilar ve makromolekiiller
korunmaktadir [11].

ozmotik

birikimini

Azot igeren bilesiklerin cogu, tuz stresine
maruz kalmis bitkilerde biriktirilmektedir. En
fazla biriktirilen azot iceren bilesiklerin
basinda, amidler, imino asitler, kuaterner
amonyum bilesikleri, amino asitler, proteinler
ve poliaminler gelmektedir. Bu bilesiklerin
baslica fonksiyonlari, ozmotik dengeleme,
hiicresel makromolekiillerin korunmasi, azot
depolanmast, hiicresel pH’1n korunmasi, hiicre
detoksifikasyonu ve serbest radikallerin
ortadan kaldirilmasidir. Glutamin, asparajin
gibi amidler, tuz stresi
biriktirilmektedir. ~ Diger  azot  iceren
bilesiklerden  olan amonyum
bilesikleri icersinde glisin  betain, -
alaninbetain, kolin O-siilfat,
hidroksiprolinbetain ve pipekolabetain
gelmektedir [15]. Glisin betain, ¢igekli
bitkilerin pek ¢ogunda bulunan ozmolitlerden
olup sitoplazmada yer almakta ve ozmotik
dengelemede rol oynamaktadir [48]. Glisin
betain, ayrica tuz stresi altinda digsal PS
II’deki proteinlerin stabilizasyonunu
saglayarak PS II'yi korumaktadir [15].
Transgenik bitkilerde artan glisin betain
seviyesi, tuzluluk, sicak ve soguk stresine
kars1 onemli tolerans saglamaktadir. Bunlarin

altinda

kuaterner
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yaninda, pek cok organizmada, tuzluluk
altinda canliligin devam etmesinde etkili
bilesiklerden biri de prolindir [46]. NaCl
uygulamast  yapilmis seker pancarinda,
tiitinde, bugdayda, misirda, susamda ve
domateste prolin igeriginin arttifi tespit
edilmistir [41, 49, 11, 20, 8, 50]. Ozmotik
olarak cok aktif olan prolin, kullanilabilir azot
birikimini diizenler, membran stabilitesini
devam ettirir ve hiicre membraninin

bozulmasini engellemektedir. Bunlara
ilaveten, poliaminler ise iki veya daha fazla
amino grubu igeren polivalent bilesiklerdir
[15]. Son ¢alismalar ile bitkilerde tuzlulugun
olumsuz etkilerine karsi poliaminlerin 6nemi
ortaya cikarilmigtir. Diamin putresin  ve
poliamin spermin ve spermidin ¢ogu bitkide
bulunmaktadir ve tuzluluk sartlarinda
miktarlar artmaktadir [46].

3.3 Antioksidatif Enzimlerin Aktivitesi

Tuz stresi, ozmotik etkileri sonucu su
eksikligine neden olmakta ve su eksikligi
cesitli ROT’nin olusumunu tetiklemektedir
[11]. Bitkiler, tuz stresi ile meydana getirilen
reaktif oksijen tiirlerinden hiicreyi korumak
icin, cesitli antioksidanlar1 ve antioksidatif
enzimleri kullanmaktadirlar [32]. Tuz stresine
maruz kalmis bitkilerin antioksidan enzim
aktivitesindeki degisimlerle ilgili pek c¢ok
calisma yapilmistir. Misir bitkisinin duyarli ve
toleransli  genotiplerine 100 mM NaCl
uygulanmig, her iki c¢esidin yapraklarinda
SOD, APX, GPX ve GR aktiviteleri kontrole
nazaran artmigtir ve enzim aktivitesindeki
artis toleransli genotiplerde daha belirgindir.
CAT aktivitesi, toleransli genotiplerde 6nemli
artis gostermezken tuza duyarli genotiplerde
azalmigtir. Tuza toleransli  genotiplerin
kalmistir [33]. Kuraklik, yiiksek sicaklik ve
tuzluluk sartlar1 altinda SOD, APX, CAT ve
APX, GPX ve GR kontrole kiyasla sabit GR
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koklerinde, SOD ve CAT aktivitesi artarken
enzim aktivitelerindeki artis toleransh bugday
genotiplerinde daha fazla ortaya c¢ikmistir
[46]. Tuzluluk stresi
Cumbhuriyet ve Orhangazi cesitlerinde SOD,
POX, CAT, APX ve GR enzim aktivitelerinin
arttig1 gozlenmistir [8].

altinda  susamin

3.4 Bitki Hormonlarimin indiiksiyonu

Tuzluluk, kuraklik ve soguk stresi, absisik asit
(ABA) biyosentezi ve birikimine neden
olmaktadir [42]. Citrus sinensis tiiriinde tuz
stresi, ABA ve etilen iiretimini arttirmaktadir.
ABA, tuz stresi altinda cesitli genlerin tesvik
edilmesinden sorumludur. Piring bitkisindeki
tuz tolerans1 mekanizmasinda, ABA ile tesvik
edilebilir genlerin 6nemli rol oynadiklari
disiiniilmektedir. ABA, bilyiime-gelisme,
fotosentez ~ ve  asimilasyon
tasinmasinda NaCl’iin engelleyici etkisini
yaninda  ABA,
Mesembryanthemum  crystallinum  tiirlinde
Cs’ten CAM’a doniisiimii  baslatmaktadir.
ABA stres sartlar1 altinda, stoma bekgi
hiicrelerinde hizla iyon akisin1 azaltarak
stomada kapanmay1 baglatmaktadir [11]. Tuz
ve diger cevresel streslerde, yapraklardaki
ABA konsantrasyonu 50 kat artabilmektedir.
Yapraklardaki ABA birikimi  sonucunda
stomalarin kapanmasi, su kaybmi azaltmak
iizere gerceklesmektedir [7]. Bununla birlikte,
iyon dengesinin kontroliinde ABA’nin gerekli
oldugu ile ilgili kanmitlar mevcuttur. Bitki
koklerinden K*'un alimi ve birikiminin ABA

tiriinlerinin

azaltmaktadir. Bunun

ile kontrol edildigi gosterilmistir. Iyon
dengesinde 6nemli olan Ca** un sitoplazmada
birikimi, ABA tarafindan tesvik edilmektedir
[42].

3.5 Bitkilerde Tuzlulugun Gen
Ekspresyonunda Meydana Getirdigi
Degisiklikler

Bitkilerin tuza maruz kalmasini takiben, gen
ekspresyonunda bazi degisiklikler meydana



Bitkilerin Tuz Stresi Etkilerine Karsi Gelistirdikleri Tolerans Stratejileri

gelmektedir. Son yillarda, tuzla tesvik edilen
genlerin  ¢cogu  karakterize ve  izole
edilebilmistir [46] (Cizelge 3). Tuz stresine
karsi tesvik edilen genler, fonksiyonlarina
gore;

e Ozmolitleri sentezleyen genler,

e Hiicre biitiinliglinii saglayan genler,

¢ Antioksidatif

genler,

enzimleri  kodlayan

e Iyon dengesini diizenleyen genler,

e Transkripsiyon faktorlerini kodlayan
genler olarak gruplandirilmistir [42].

Bitkiler, abiyotik stres faktorleri ile miicadele
etmek i¢in, ilgili genleri aktive ederek stresle
ilgili proteinleri iiretmektedir. Saperonler
olarak rol oynayan Sicak Soku Proteinleri
(Hsps:  Heat-Shock  Proteins) ve Geg
Embryogenezis (LEA: Late Embryogenesis
Abundance) Proteinleri, sicaklik, tuzluluk ve
su eksikligi tarafindan tesvik edilmektedir
[46]. LEA proteinleri, ilk olarak tohum
embriyolarinda  karakterize edilmis olup
koruyucu etkilere sahiptirler [37]. LEA
proteinleri, ABA ile tesvik edilen proteinlerin
bir grubudur ve sistein ile triptofandan
yoksundurlar.  Sitoplazmada bulunan bu
proteinler, stres boyunca hiicresel yapilari
korumada rol  oynamaktadirlar.  Stres
kosullarinda lea genleri tarafindan ifade
edilen hidrofilik ve c¢oziinebilir LEA
proteinleri suyu baglayarak, tuz stresi boyunca
ortaya ¢ikan su eksikligi etkilerinden, hiicresel
membran ve protein/enzim gibi yapt ve
bilesenleri korumada etkin rolleri vardir [23].
LEA proteinleri; Grup 1, 2, 3, 4, 5 LEA
proteinleri ve LEA D95 gibi alt gruplara
ayrilmaktadir [46].

Abiyotik  stres,  hiicresel  proteinlerin
konformasyonlarini ve fonksiyonlarini
etkilemektedir. Saperonlar proteinlerin
sentezi, islenmesi ve parcalanmast

stireclerinde  fonksiyon  gostermektedirler.
Molekiiler saperonlar, stres sartlari altinda
proteinlerin yeniden katlanmasina yardimci

olmaktadirlar [51, 46].

MAP kinazlar (Mitogen-activated protein

kinases) ise, okaryotlarda bulunan
serin/treonin protein kinazlardir ve hiicre digi
sinyallerin hiicre i¢indeki hedeflere iletiminde
rol oynamaktadir., MAPK aktivasyonu,
komplekste yer alan protein kinazlarin
sirastyla fosforilasyonu ile olmaktadir. MAPK
fosforilasyonu, kinazlarin nukleusa
translokasyonunu ve belli genlerin aktive

edilmesini saglamaktadir [2].

3.6 Kuraklik ve Tuzluluk Siiresince Sinyal
Transdiiksiyon

Hiicresel diizeyde gen regiilasyonunu
etkileyen sinyal transdiiksiyon sistemlerinin
coklu yollar1  oldugu aciktir.  Sinyal
transdiiksiyon yolu komponentlerinin teshisi
zor olmasina karsin; sinyal transdiiksiyon
yollarindan oynayan
komponentlerden biri olarak ABA iyi

bilinmektedir.

birinde rol

Simdiye kadar yiiriitillen
deneylerin 1s18inda, stresle ilgili genlerin
indiiksiyonu icin ABA’ya baghh ve ABA’dan
bagimsiz yollar belirlenmistir (Sekil 3), [46].

Stres, ilk olarak hiicre membraninda bulunan
reseptorlerce algilanir, sonrasinda diger sinyal
cevaplarina doniistiiriilir ve kalsiyum, ROT
ve inositol fosfat ikinci mesajcilarin olusumu
ile son bulmaktadir. Bu ikincil mesajcilar,
intraseliiler

degistirmektedir.

kalsiyum diizeyini
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Cizelge 3. Tuz stresi tarafindan indiiklenen bazi genler ve fonksiyonlari.
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Bitki Tiirleri Genler Karakteristik Ozellikleri Kaynak
Arabidopsis thaliana | Sal 1 Tuz stresi ile tesvik edilir, Arabidopsis’de asir1 ifadesi Na* | [11]
ve Li" toksititesini azaltir.

Brassica napus Bnd 22 Tuz stresinde 22 kDa proteinini iiretir. [11]
Dunaliella salina PI150 150 kDa proteinini iiretir, de novo sentezlenen protein tuz | [11]
stresiyle sentezi artar.
Hordeum vulgare hva 1 ABA, kuraklik, NaCl, soguk uygulamasiyla tesvik edilir. | [9], [40]
LEA proteinini iiretir.
Lycopersicon le-16 geni PEG, kuraklik, tuzluluk, soguk ve sicak stresiyle tesvik | [11]
esculentum edilir.
Mesembryanthemum | ppc-1, ppc-2 | PEP karboksilazi kodlar, su ve tuz stresiyle tesvik edilir. [11]
crystallinum Imt 1 Myo-inositol o-metil transferaz enzimini kodlar, NaCl ve | [11]
ozmotik stresle tesvik edilir.
Inps 1 Myo-inositol 1-fosfat sentaz enzimini kodlar. [11]
Oryza sativa RAB21 Su stresinde tesvik edilir. NaCl uygulanmis bitkilerde | [11]
kodladig1 protein biriktirilir.
salT NaCl ve KCl ile ABA tarafindan tesvik edilir ve kodladig: | [11]
protein kok ve siirgtinlerde biriktirilir.
em ABA ve tuz stresiyle tesvik edilir, tuz ile ABA sinerjistik | [11]
olarak etkilenmektedir.
Medicago sativa Alfin 1 Tuz stresinde transkripsiyon faktorii kodlar. [52]
Medicago sativa MsPRP2 Tuz stresi altinda hiicre duvari proteinini iiretir. [52]
Arabidopsis thaliana | AtP5CS ABA, tuz ve dehidrasyon stresi ile tegvik edilir, prolin | [52]
biyosentezinde rol oynar.
ARSK 1 Tuz, dehidrasyon stresi, ABA ile tesvik edilir, protein | [52]
kinaz kodlar.
ATCDPKI, Tuz ve dehidrasyon stresi ile tesvik edilir, protein kinaz | [52]
kodlar.
ATCDPK?2 Tuz, dehidrasyon stresi ve ABA ile tesvik edilir, protein | [52]
kinaz kodlar.
Triticum sp. PKABAI Tuz stresinde protein kinaz kodlar. [52]
Zea mays mlipl5 Tuz ve ABA ile tegvik edilir, transkripsiyon faktorii | [52]
kodlar.
Spinacia oleracea BADH Betain dehidrojenaz enzimini kodlar ve betain sentezinde | [43]
rol oynar.
Nicotiana tabacum TPX2 Hiicre duvar1 yapiminda rol oynayan peroksidazi kodlar. [42]
Oryza sativa OsCDPK7 Gen ekspresyonunu diizenleyen protein kinazi kodlar. [42]
Arabidopsis thaliana | DREBIA Gen ekspresyonunu diizenleyen transkripsiyon faktorlerini | [42]
kodlar.
Hordeum vulgare HVDI Tuz stresinde kloroplasttaki fotosentez reaksiyonlarini | [53]
diizenler.
Pisum sativum PDH4S5, Tuz stresinde DNA/RNA metabolizmasim diizenler. [53]
PDH47
Gossypium hirsutum | GhNACI-6 Yiiksek tuzluluk, kuraklik, ABA ile tesvik edilir, bitkiye | [54]
0zgii transkripsiyon faktorlerini kodlar.
Tamarix hispida ThbZIP1 NaCl uygulamasi ile bZIP transkripsiyon faktorlerini | [55]
kodlar.
Sitoplazmik Ca®* diizeyindeki bu degisiklik oynadigi pek cok metabolik reaksiyonu

2 . .
Ca™*  sensorleri
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(kalsiyumu
proteinler) ile algilanmaktadir. Kalmodulinler,
tim o©karyotlarda bulunan, kalsiyumun rol

baglayici

Bu sensor proteinler, bir

diizenleyen kalsiyum baglayict proteinlerdir.
fosforilasyon
selalesini baglatarak diger sinyal molekiillerini
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devreye sokmaktadirlar. Sonugta  strese
duyarli 6nemli genler veya bu genleri kontrol
eden  transkripsiyon  faktorleri  sinyal
transdiiksiyonun son basamaklarinda yer
almaktadirlar.  Stres genlerinin iriinleri,
bitkinin adaptasyonuna Onderlik eder ve
bitkinin hayatta kalmasina yardimci olur.
Ayrica, gen ifadesinde degisikliklere neden
olan stres, ABA, salisilik asit ve etilen gibi
farkh molekiillerin tiretiminde rol
oynamaktadirlar. Bu molekiiller, ilk sinyali
genigletebilir veya sinyalin 2.

baglatabilmektedir [3].

kismim

Su veya tuz stresine kars1 tesvik edilen genler,
“erken yanit geni (early response gene)’’ ve
“gecikmis yanit geni (delayed response
gene)”’ olarak siniflandirilmaktadir (Sekil 4).
Erken yanit genleri hizli (dakikalar icersinde)
ve gecici olarak tesvik edilmektedir. Bu
tesvik, yeni protein sentezini gerektirmez,
ciinkii tiim sinyal komponentleri zaten
bulunmaktadir. Tersine, tuza duyarli genlerin
bilyiik ¢cogunlugunu olusturan gecikmis yanit
genleri, stres tarafindan daha yavas (saatler
icersinde) aktive edilmektedirler ve devaml
ifade edilmektedirler. Erken yamit genleri,
gecikmis yanit genlerini son asamada aktive
eden transkripsiyon faktorlerini kodlamaktadir
[2, 56].

3.7 Bitkilerde Stres  Toleransinda
Transkripsiyon Faktorlerinin Rolii

Mikroarray teknolojisi kullanilarak yapilan
analizler sonucunda, stres ile tesvik edilmis
gen {iriinleri fonksiyonlarina goére iki gruba
ayrilmaktadir. Bunlar;
¢ Fonksiyonel Proteinler:

Membranlardaki suyun hareketini devam
ettiren membran proteinleri (su  kanal
proteinleri, membran transporterleri), ozmolit

(prolin, glisin betain, seker vb) biyosentezinde
rol oynayan enzimler, detoksifikasyon
enzimleri (CAT, SOD, GST vb) ve
makromolekiillerin korunmasinda rol oynayan
diger  proteinlerdir  (LEA  proteinleri,
saperonlar).
¢ Diizenleyici proteinler:

Transkripsiyon faktorleri (bZIP, MYC, MYB,
DREB), protein kinazlar (MAP kinaz, CDP
kinaz, reseptor protein kinaz, ribozomal
protein kinaz, transkripsiyon diizenleyici
protein kinaz) ve proteazlar (fosfoesterazlar,
fosfolipaz vb) olup gen ekspresyonu ve sinyal
transdiiksiyon regiilasyonunda gereklidirler
[57]. Transkripsiyon aktivator faktorleri, cesitli
abiyotik stresle ilgili olan genlerin promotor
bolgelerinde bulunan cis-acting elementleri ile
etkilesime girmektedir ve boylelikle abiyotik
strese toleransta gerekli pek c¢ok genin
ekspresyonlarinin
oynamaktadirlar.Arabidopsis genomunda
yaklagik olarak 1500 transkripsiyon faktoriinii
kodlayan gen bulunmaktadir ve kodlama
yapan genomun Yyaklasik olarak %35.9’unu
olusturmaktadirlar. Transkripsiyon faktorleri,
strese yanit genlerinin ekspresyonlarinda
gereklidirler. Bu faktorler ABA’ya bagl ve
ABA’dan bagimsiz diizenleyici yollarda
fonksiyon gostermektedirler. Bundan dolay1
stresle tesvik edilmis genlerin transkripsiyon
faktorleri ile ekspresyonlarinin diizenlenmesi
s0z konusudur [51, 57].

diizenlenmesinde rol

Farkli stres faktorlerine kars1 bitki cevaplarini
diizenleyen bazi1 transkripsiyon faktorleri
teshis edilmistir. Etilene duyarli element
baglayici faktorler (ERF), temel domain 16zin
fermuar1 (bZIP), MYC, MYB ve WRKY
strese duyarli en Onemli transkripsiyon
faktorleri aileleridir. Ayn1 zamanda ABA,
etilen ve oksin sinyal yollarinda da etkindirler.
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Su Eksikliginin SiTOSOL ABA’nin Taninmasi
Algilanmasi / l

[ ABA

2+
Sinyal Transdiiksiyon (Ca™)

ABA-Biyosentetik Genleri

NUKLEUS

ABA’ya Bagimli Genler ABA’dan Bagimsiz Genler

Gen Uriinii

Sekil 3. ABA’ya bagimli ve ABA’dan bagimsiz sinyal transdiiksiyon yolu transkripsiyon faktorlerini
kodlamaktadir [46].

TUZ KURAKLIK
l l

Ozmotik Stres

l

Sensor
!
Fosfolipit Sinyali
C a2+
l
MAPK Selalesi
!

Konstitiitif Transkripsiyon Faktorlerinin Fosforilasyonu

Erken Yanit Genleri
(Tesvik Edilebilir Transkripsiyon Aktivatorleri)

Ge¢ Yanit Genleri
(Stres Tolerans Efektorleri)

Sekil 4. Stresle tegvik edilen erken ve ge¢ yanit genlerinin regiilasyonu transkripsiyon faktorlerini
kodlamaktadir [46].

Benzer sekilde DELLA niiklear proteinleri, oynamaktadirlar. DREB transkripsiyon
tuza kars1 biiylimenin diizenlenmesi ile pek faktorleri, ERF ailesi tiyeleridir. DREBI
cok stres sinyallerine kars1 rol genlerinin ekspresyonu farki abiyotik streslere
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karsi artis gostermistir. AtDREBI geninin
ekspresyonu sadece soguk ve dehidrasyon
degil aym zamanda tuzluluk tarafindan da
tesvik edilmektedir. DREB2A ve homologu
DREB2B  ekspresyonu da aynt stres
faktorlerince arttirllmaktadir. AtfDREB2A 250
mM NaCl uygulamasimi takiben 10 dakika
icersinde tesvik edilmektedir. OsDREB2A
dehidrasyon ve tuz stresi uygulamasindan 24
saat icinde tesviki saglanmaktadir. AhDREBI
ise halofit Atriplex hortensis tiiriinden izole
edilmistir ve koklerde 200 mM NaCl
uygulamasi sonucunda giiclii sekilde ifade
edilmektedir. Ac1 biberde ise Ca-DREBLPI
dehidrasyon ve yiiksek tuzluluk sartlari
altinda hizli sekilde tesvik edilmektedir [57].

4. SONUC
Abiyotik stres faktorleri, bitkilerde
morfolojik, anatomik, fizyolojik,

biyokimyasal ve molekiiler diizeyde pek ¢ok
degisikliklere neden olmaktadir. Ozellikle tuz
stresi, bitkinin biiylime ve gelisiminin yani
sira bitki iiretkenligi ve verimliligini 6nemli
derecede etkilemektedir. Biiyiik oranda iiriin
kaybina neden olmasi dolayisiyla tuz stresi,
her yil ¢cok biiyiilk ekonomik zarara da neden
olmaktadir.

Tuz stresi, bitkilerin makro, hiicresel ve
molekiiler diizeyinde bir dizi degisimlere
sebep olmaktadir. Tuzluluk, bitki hiicrelerinin
su ve iyon igeriklerini etkilemekte, kloroplast
yapisint bozmakta, fotosentetik pigment,
protein ile karbonhidrat icerigini
degistirmekte, fotosentez ve diger biyosentez
reaksiyonlar1 ile antioksidan enzimler ve
ozmolitlerin sentezini etkilemekte, Koklerden
su ile beraber iyonlarin aliminin ve yapraklara
taginmasinin kontrolii, sitoplazmik yapilara ve
hiicrese]l membranlara zarar vermektedir.
Bitkiler tuz stresinin bu c¢oklu etkilerine karsi
karmasik  biyokimyasal ve
mekanizmalar1 devreye sokmaktadirlar. Bu
mekanizmalar ile saglanan tuz toleransi
sayesinde hem hiicresel yapilar korunmakta

molekiiller

hem de hiicesel fonksiyonlar saglikli sekilde
ettirilmektedir.  Bitkilerde  tuz
toleransin1  saglayan mekanizmalar1 genel
olarak su selilde 6zetlemek miimkiindiir;

devam

e yonlarin disarida tutulmasi, segici
olarak alinmasi ve hiicresel

kompartimanlarda biriktirilmesi,

e SOS yolunun aktiflestirilmesi
sonucunda iyon dengesinin
saglanmast,

¢ Ozmolitlerin ve antioksidan

enzimlerin sentezinin arttirilmasi,
¢ Endojen bitki
sentezinin tesviki,

hormonlarinin

e Sinyal transdiiksiyon ve fotosentetik
yolun degisimi,

e Hiicresel membranlarin yapisinin
degisimi,
¢ Fonksiyonel ve diizenleyici

proteinlerin sentezi,
e Tuz toleransi ile ilgili genlerin
aktiflestirilmesidir.

Sonug olarak, tuz stresinin bitkideki etkileri
ve bu etkilere Kkarsi bitkilerin verdikleri
karmagik cevaplar iizerine aragtirmalar yogun
sekilde devam etmektedir. Bitkiler gerek
tuzluluk gerekse beraberinde ortaya cikan
kuraklik, oksidatif ve su stresi gibi diger stres
faktorlerine karst c¢oklu tolerans stratejileri
gelistirmektedirler. Bitkilerin farkli gelisim

donemlerinde  toleranst  saglayan  farkli
mekanizmalarin bilinmesi Oonem
arzetmektedir. Ayrica farkli  bitkilerde
gelistirilen tolerans stratejilerinin

karsilagtirilmasi, tuza  toleransta  etkin
mekanizmalarin belirlenmesini saglamaktadir.
Tuzluluga karsi toleranshi bitki tiirlerinin
belirlenmesi, yeni cesitlerin gelistirilmesi ve
tuza dayanikli bitkisel gen kaynaklarinin
korunmasi bu kiiresel sorunun ¢oziimiine 151k

tutacaktir.
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Bunun yaninda, bitki biinyesinde etkili olan
tuz stresinin diger kaynagi, yogun ve bilingsiz
sulama ile asir1 giibrelemenin yapildigi tarim
topraklaridir. Toprak suyundaki tuz fazlaligi,
bitkilerin topraktan su
sinirlandirmaktadir. Bu sekilde, bitki gelisimi
ve verimligin azalmasi yiiksek ekonomik
kayiplara neden olmaktadir. Tuzluluk sorunu
olan topraklarin yikanarak iyilestirilmesi,
bitkilerin kok bolgesindeki fazla coziilebilir
tuzlarin  yikanmasi  ile
vermeyecek konsantrasyonlara diisiiriilmesi,
drenajin uygun sekilde yapilmasi, giibreleme
ve sulamanin kontrolii tuzluluga karsi
alinabilecek diger onlemler arasindadir.

alimim

bitkilere  zarar
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