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Oz

Hayatta kalabilmek i¢in bitkilerin stresle siirekli basa ¢ikmalar1 gerekir. Kuraklik bitki biiylimesini, gelisimini ve tiriin
verimliligini etkileyen ana abiyotik streslerden biridir. Bitki 1slahi1 ¢aligmalari kapsaminda, kuraklik stresine karsi
dayanikli ve yiiksek besin degerine sahip tarimsal bitki tiirlerinin gelistirilmesi genomik, transkriptomik, proteomik ve
metabolomik gibi “omik™ teknolojileri ile saglanabilecektir. Proteomik, kuraklik stresi kosullarinda bir hiicredeki
proteinlerin tanimlanmasi, ifade seviyelerinin belirlenmesi, translasyon sonrasi modifikasyonlarin ortaya konulmasi ve
protein-protein etkilesimlerinin anlagilmasi i¢in giiglii bir yontemdir. Farkli streslere maruz kalan bitkilerde protein
ifade seviyesinde onemli degisiklikler meydana geldiginden, proteomik yaklasim stres kosullar1 altinda proteinlerin
stres toleransi ile iliskisini aydinlatmak igin olduk¢a onemlidir. Kuraklik stresi genellikle fotosentez, enerji
metabolizmasi, stres savunma, protein metabolizmasi ve sinyal iletimi gibi yolaklarda fonksiyon goren proteinlerin
ifade seviyelerinde degisime neden olmaktadir. Bitkilerde proteomik calismalarda fizyolojik ve molekiiler sonuglarin
beraber degerlendirilmesi kuraklik toleransi i¢in bazi potansiyel proteinler ya da metabolik yolaklarin kesfedilmesine
olanak tanimaktadir. Bu derlemede, bitkilerin kuraklik stresine vermis olduklar1 protein seviyesindeki tepkiler
hakkindaki son bilgiler tartisilmistir.

Anahtar kelimeler: Kuraklik Stresi, Kuraklik Toleransi, Proteomik, Savunma Mekanizmalari

Abstract

Plant need to overcome with stress to survive permanently. Drought is one of the major abiotic stresses that affect
growing and developing of plants and productivity of crops. Within the scope of plant breeding studies, development of
agricultural plant species which are resistant to drought stress and have high nutritional value will be provided by
omics technologies such as genomics, transcriptomics, proteomics and metabolomics. Proteomics is a strong method
for identification of proteins in a cell under drought stress conditions, determination of expression levels, introducing
post-translational modifications, and understanding protein-protein interactions. Since there is a significant change in
protein expression level in plants exposed to different stresses, the proteomics approach is quite important to elucidate
the relationship of proteins to stress tolerance. Drought stress usually causes changes in expression levels of proteins
that function in pathways such as photosynthesis, energy metabolism, stress defense, protein metabolism and signal
transduction. Combination of physiological and molecular results in proteomic studies in plants allows the discovery of
some potential proteins or metabolic pathways for drought tolerance. In this review, we discussed recent information
on plant responses to drought stress at protein level.
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1. Giris

Fonksiyonel genomik ve transkriptomik analizler,
bitkilerde kurakliga duyarli mekanizmalarin
molekiiler temelini anlamak ic¢in yaygin olarak
kullamlmaktadir (Rasheed vd., 2016; Moschen
vd., 2017). Kuraklik stresi ile iligkili genler
ozmotik basing diizenleyici enzimleri,
akuaporinleri, detoksifiye edici enzimleri, LEA
(late  embryogenesis abundant) proteinlerini,
reaktif oksijen tiirlerini temizleyen enzimleri ve
hiicre zarlarinin biitiinliigiinii koruyan ve iyon
taginimi/dengesini saglayan saperonlart kodlayan
genlerdir. Ayrica, gen ifadesi ve sinyal iletimini
diizenleyen cesitli transkripsiyon faktorleri ve
protein kinazlar da kuraklik stresine yanitta
onemlidir (Wei vd., 2009; Rasheed vd., 2016).
Kuraklik  stresi, bitkilerin  canliliklarmin
stirdiirebilmesinde ~ rol ~ oynayan  genlerin
ifadesindeki degisimler, bitkilere zarar verebilen
veya strese karst tolerans saglayacak bir
mekanizmanin pargasi olan proteinlerin iiretimi ve
degradasyonundaki  degisimler ve  kuraklik
stresine tolerans saglayabilen yeni metabolitlerin
sentezi i¢in metabolizmanin degistirilmesi gibi
etkilesimli modifikasyonlara neden olabilmektedir
(Babita vd., 2010; Mohammadi vd., 2012; Batlang
vd., 2013; Kumari vd., 2013). Kuraklik stresine
adaptasyonda, stoma hareketlerinin diizenlenmesi,
siiberin sentezinin tesviki ve c¢icek gelisiminde
onemli rol oynayan MYB transkripsiyon
faktorlerinin (Gao vd., 2014; Baldoni vd., 2015),
primer ve sekonder metabolizma, gelisim ve farkli
biyotik ve abiyotik streslere cevaptaki rolleri
bilinmektedir (Gao vd., 2014; Kosma vd., 2014;
Baldoni vd., 2015).

Bitki proteomigi, strese maruz kalan bitkilerde de
bitki proteomunun ve proteinlerin biyolojik
fonksiyonlarinin arastirilmasina yonelik dinamik
bir disiplindir. Son yillarda, stres altindaki
bitkilerin proteomundaki degisimleri konu alan
calismalarin sayis1 giderek artmaktadir (Kosova
vd., 2018). Strese maruz kalan bitkilerden elde
edilen molekiiler bilgiler, strese toleransh
bitkilerin genetik olarak gelistirilmesi i¢in olasi
aday genlerin belirlenmesine olanak
saglamaktadir (Barkla vd., 2016). Farkli bitki
tiirlerinde yapilan proteomik c¢alismalar kuraklik
stresine olan cevaplarin molekiiler temellerinin
anlagilmasinda 6nemli bilgiler saglamistir (Sekil
1) (Wang vd., 2016; Wang vd., 2017; Michaletti
vd., 2018; Xin vd., 2018). Kuraklik stresinin
proteom degisimleri iizerine etkisi bitki tiirlerine,
genotiplere veya stresin siddetine bagh olarak
farklilik géstermesine karsin, proteomik analizler
karbohidrat ve enerji metabolizmasinin yani sira
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sinyal iletimi, reaktif oksijen tiirlerinin
temizlenmesi, ozmotik diizenleme, protein sentezi
ve islenmesi, hiicre yapisinin diizenlenmesi ile
iligkili ~ proteinlerin ~ seviyelerinde  Onemli
degisimler  oldugunu  gostermektedir.  Bu
derlemede, son yillarda yapilan ¢aligmalar dikkate
almarak kuraklik stresinin bitki proteomunda
neden oldugu degisimler tartisilmigtir.

2. Kuraklik Stresi ve Proteomik

Kuraklik stresi sirasinda, ¢esitli savunma
mekanizmalar1  fizyolojik, biyokimyasal ve
molekiiler seviyelerde diizenlenmektedir (Sekil 2).
Kuraklik stresi fotosentez, solunum,
translokasyon, iyon alimi, su potansiyeli, stoma
kapanmasi, seker ve besin metabolizmasi,
antioksidan sistem ve ayrica fitohormonlar gibi
gesitli  fizyolojik ve biyokimyasal siiregleri
etkileyerek bitki biiyiimesini etkilemektedir
(Prasad wvd., 2011). Kurakliga cevap veren
genlerin ekspresyon driinleri esas olarak sinyal
iletim yolaklarina ve transkripsiyonel regiilasyona
katilan proteinleri, hiicresel membranlar1 koruyan
fonksiyonel proteinleri, absisik asit (ABA)
biyosentezi iligkili proteinleri ve LEA gibi diger
proteinleri igermektedir (Nakashima vd., 2014).
Birgok proteomik ¢alismada, bazi protein
smiflarmin kuraklik stresine cevap olarak tesvik
edildigi ve bu proteinlerin savunma ve uyum
stireclerinde Oonemli rol oynayabilecegi
gosterilmistir (Khodadadi vd., 2017; Michaletti
vd., 2018; Nemati vd., 2019).

2.1. Fotosentez ile Iliskili Proteinler

Fotosentez dogrudan bitki verimliligi ve enerji
kullanimi ile iligkilidir ve kuraklik stresi gibi
birgok abiyotik stres faktdrii  fotosentezi
etkilemektedir (Kosova vd., 2011). Kuraklik stresi
sirasinda biliylime ve geligimin siirdiiriilmesinin
yollarindan biri, fotosentez etkinligini miimkiin
oldugu kadar yiiksek tutmak ancak stresten
kaynaklanan enerji ve iyon dengesizliklerini
onlemektir. Bu  dengesizlikler  fotosentetik
aygitlarin asir1 uyarilmasina ve sonug olarak foto-
oksidatif hasara yol agabilir (Chaves vd., 2009).
Bitkilerin olumsuz ¢evre kosullarina adaptasyonu,
diger siireglerle birlikte bitki biiyiimesi ve
gelisimini belirleyen fotosentezin plastisitesi ve
esnekligi ile ilgilidir (Abreu vd., 2013).
Fotosentetik  bilesenlerin  fonksiyonel olarak
birbirleriyle iligkili oldugu goz oniine alindiginda,
herhangi bir fotosentetik bilesenin zarar gérmesi
fotosentetik aktivitede genel bir azalmaya yol
acabilmektedir (Chen vd., 2011). Elektron tagima
zinciri ve RuBisCO gibi karbon indirgenme
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dongiistiniin 6nemli enzimlerinin kuraklik stresine fosforibulokinaz gibi bir¢ok enzimin ifade
bagh olarak ifade seviyelerinin azaldigi ve bu seviyelerindeki azalmalar kuraklik stresi altindaki
azalmanin fotosentetik aktivitedeki inhibisyon ile birgok bitki tiirlinde belirlenmigtir (Wang vd.,
iliskili oldugu bildirilmistir (Khodadadi vd., 2017; Michaletti vd., 2018; Xin vd., 2018). Diger
2017). taraftan, Calvin dongiisii enzimlerinin kurakliga
toleransh yerfistig1 yapraklarinda arttifi, hassas
RuBisCO’nun yam1 swra karbon indirgenme varyete de ise azaldigi ve diisiik bolluktaki bu
reaksiyonlarinda fonksiyon goren fruktoz-1,6- proteinlerin  oksidatif ~strese neden olarak
bifosfat aldolaz, gliseraldehit-3-fosfat fotosentetik aygitlara zarar verdigi belirtilmistir
dehidrogenaz, sedoheptuloz-1,7-bifosfataz  ve (Katam vd., 2016).
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Sekil 1. Kurakliga duyarli proteinlerin sinyalleme, gen ifadesinin diizenlenmesi, protein sentezi ve
parcalanmasi ile ilgili sematik gosterimi. Kesintisiz ¢izgi tek asamali reaksiyonlari, kesikli ¢izgi reaksiyonun
ara basamaklarini belirtir. (A) Sinyalleme; (B) DNA replikasyonu ve transkripsiyonu; (C) RNA isleme; (D)
Protein sentezi; (E) Protein isleme; (F) Protein parcalanmasi. 14-3-3: 14-3-3 proteini; Nep: aspartik
proteinaz; ClpP: ATP bagimli Clp proteaz; ABP: oksin baglayici protein; BiP: endoplasmik retikulum-
liminal baglayici protein; CaB: kalsiyum iyonu baglayict protein; CaSR: kalsiyum algilama reseptdrii;
CDPK: kalsiyum bagimli protein kinazi; CAM: kalmodulin; CNX: kalneksin; CRT: kalretikulin; CP: sistein
proteinaz; EF: uzama faktorii; ERF: etilen ile tepki veren transkripsiyon faktorii; GDI: GDP ayrigma
onleyicisi; GR-RBP: glisin bakimindan zengin RNA baglayic1 protein; HSP: 1s1 soku proteini; HMG: yiiksek
mobilite grup proteini; HOP: Hsp70-Hsp90 organize edici protein; AP: 16sin aminopeptidaz; MatK: maturaz
K; MEP: metalloendopeptidaz; MC: molekiiler koruyucu; OP: oligopeptidaz A-benzeri; PPlaz: peptidil-
prolil cis-trans izomeraz; PLD: fosfolipaz D; PhyC: fitokrom C; PCNA: ¢ogalan hiicre niikleer antijen; PIP:
prolin iminopeptidaz; PDI: protein disiilfiir izomeraz; PP2C: protein fosfataz 2C; RanBP: Ran-baglayici
protein; RT: retrotranspozon protein; RNaz: riboniikleaz; RNP: riboniikleoprotein; RP: ribozomal protein;
RBP: RNA baglayic1 protein; Hlc: RNA helikaz; RNAP: RNA polimeraz; SCPL: serin karboksipeptidaz
benzeri protein; STK: serin/treonin kinaz; PSP: serin/treonin-protein fosfataz; SnRK: siikroz fermentasyon
Onleyici 1 protein kinaz; TCP: T kompleksi proteini; TRIP1: TGF-B reseptor etkilesen protein 1; TF:
transkripsiyon faktorii; TR: transkripsiyon regiilatorii; TIG: tetikleyici faktér benzeri protein; V-PPaz:
vakuolar H*-pirofosfataz; V-ATPaz: vakuolar H*-ATPaz; Zmp: ¢inko metaloproteaz1 (\Wang vd., 2016’dan
degistirilerek).
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Ribuloz-1,5-bifosfatin yenilenmesinde fonksiyon
géren enzim olan fosforibulokinaz enziminin
kurakliga hassas seker pancari (Beta vulgaris L.)
yapraklarinda  azalan ydnde  diizenlendigi
bildirilmistir (Wang vd., 2017). Bununla birlikte,
RuBisCO’nun aktif bdlgesinden inhibitér seker

fosfatin  uzaklastirilmasindan  sorumlu  ATP
bagimli bir enzim olan RuBisCO aktivaz da
kuraklik  stresi  tarafindan azalan yoOnde

diizenlenmektedir (Kausar vd., 2013). Kuraklik
stresi altinda stoma kapanmasina bagli olarak

Kurakhk

hiicre i¢ci CO, konsantrasyonunun azalmasi
ribuloz-1,5-bifosfatin oksijenasyonunu ve
dolayisiyla  fotorespirasyonu  arttirmaktadir.
Bununla birlikte, kuraklik stresi kosullarinda
fotorespirasyon ile iligkili proteinlerin artan yonde
diizenlenmesi  fotorespirasyonun  su  stresi
tarafindan diizenlendigini gostermektedir.
Fotorespirasyon, = zarar  gormiis  FSII’nin
onarilmasinda Onemli olan D1 proteininin
sentezinin inhibe olmasim Onleyebilmektedir
(Takahashi vd., 2007).

‘ Fizyolojik cevap T

M= =
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l
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glisin betan, poliaminler ve
a-tokoferol
metabolitlerin birikimi

SOD, CAT, APX, POD, GR ve
MDHAR gibi antioksidan
enzimlerde artis

Azalan ROS birikimi

gibi

Stres cevabi gen ifadesi

ABA biyosentetik
genlerin artan ifadesi

ABA'ya duyarli genlerin
artan ifadesi

Spesifik Eroteinlerin
sentezi; LEA ve
dehidrinler gibi

Kuraklik stres toleransi

Sekil 2. Bitkilerde kuraklik stresi toleransinin fizyolojik, biyokimyasal ve molekiiler temelleri (Onaga ve

Wydra 2017°den degistirilerek).

Kuraklik stresinin fotoinhibisyona neden olarak
fotosentezin biyokimyasal reaksiyonlarini
smirladigi (Johnova vd., 2016) ve fotosistemlerin
zarar gormesinin ATP ve indirgeyici molekiilerin
olusma kapasitesini azalttigi bildirilmistir. Isik
yakalama kompleksi, fotosistem [I’nin
kararliligim saglayan 6nemli proteinlerin (CYP38
ve HCF136) ve bazi ATP sentaz altbhirimlerinin
kuraklik stresi altindaki bitki tiirlerinde azalan
yonde diizenlendigi bildirilmistir (Khodadadi vd.,
2017; Michaletti vd., 2018). Diger taraftan,
FSII’nin reaksiyon merkezinde suyun
parcalanmasindan sorumlu bir protein olan OEE2
(oxygen-evolving enhancer 2) proteininin kuraklik
toleransli seker pancari yapraklarinda artan yonde
diizenlendigi bildirilmistir (Wang vd., 2017).
Gliserat-3-fosfat, NADPH molekiiliinden
elektronlar1 alarak FSII'nin reaktif oksijen
tirlerine  karsi  korunmasini  saglamaktadir.
Gliserat-3-fosfat dehidrogenaz proteinin kurakliga
toleransli  ¢eltik  ¢esidinde artan  yonde
diizenlendigi ve FSII’'nin korunmasinda bu
enzimin bir role sahip oldugu bildirilmistir
(Chintakovid vd., 2017). LHCB (light-harvesting
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chlorophyll a/b-binding proteins) ailesine ait
proteinlerin azalan yonde diizenlenmesinin stoma
bek¢i  hiicrelerinin ABA’ya  karsi  olan
hassasiyetini azaltti§i ve bu durumun kuraklik
toleransinda azalmaya neden oldugu bildirilmistir
(Xu wvd., 2012; Urban vd., 2017). Ayrica
tiyoredoksin, demir-kiikiirt proteini, ferredoksin-
NADP rediiktaz ve NADH dehidrogenaz gibi
proteinleri kuraklik stresi kosullarinda
azalmasinin FSII ve FSI arasinda elektron
transferini  baskiladigr belirtilmigtir (Xin vd.,
2018).

2.2. Karbohidrat ve Enerji Metabolizmas: ile
1liskili Proteinler

Yeterli miktarda enerjinin ve dengeli karbohidrat
tiretiminin strdiiriilmesi tiim bitkilerde en 6nemli
olaylardir. Sekerler, enerjik fonksiyona hizmet
etmenin yani1 sira birgok hiicresel siirecte merkezi
bir diizenleyici rol oynarlar ve bitki
metabolizmasini ve geligimini diizenleyen 6nemli
sinyaller olarak kabul edilirler (Bilal vd., 2014).
ATP metabolizmas1 ile ilgili bir¢cok enzimin
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kuraklik stresi kosullarinda farkli sekilde ifade
oldugu belirlenmistir (Vitamvas vd., 2015). ATP
sentaz alt birimlerindeki artiglar ile ilgili
caligmalarda belirtildigi gibi, bitki stres tepkilerini
hedef alan bir¢ok proteomik c¢aligmada, evrensel
bir enerji kaynag olarak ATP'ye duyulan ihtiyag
bildirilmistir (Vitamvas vd., 2012; Kausar vd.,
2013; Michaletti vd., 2018).

Glikoliz, trikarboksilik asit dongiisii ve pentoz
fosfat yolagi gibi enerji metabolizmasi ile iligkili
birgok proteinin ekspresyon diizeyi kuraklik stresi
kosullarinda azaldigir bilinmektedir (Xin vd.,
2018). Fosfoglukomutaz karbohidrat
metabolizmasinda 6nemli bir enzimdir ve glukoz-
1-fosfatin glukoz-6-fosfata doniigiimiinii kataliz
etmektedir. Fosfoglukomutaz proteinin azalan
yonde diizenlenmesinin, stres hasarm hafifletmek
icin gerekli olan enerjiyi azalttifi ve ayrica
kuraklik stresi kosullarinda koruyucu bir rol
oynadig bildirilmistir (Zhang vd., 2009). Malatin
oksaloasetata doniisimiinii kataliz eden malat
dehidrogenaz trikarboksilik asit dongiisiiniin
o6nemli bir enzimidir. Malat dehidrogenaz protein
bollugunun kurakliga toleransli seker pancari
yapraklarinda arttign bildirilmistir (Wang vd.,
2017). Fosfogliserat kinaz glikoliz sirasinda ATP
iretiminde ve Calvin  dongiisinde 1,3-
bifosfogliseratin ~ olusumunda  Gnemli  rol
oynamaktadir (Joshi vd., 2016). Fosfogliserat
kinaz proteinin ifade seviyesinin kurakliga
toleransli rezene genotipinde arttigi, buna karsin
hassas genotipte azaldigi bildirilmistir (Khodadadi
vd., 2017). Fruktoz-bifosfat aldolaz; fruktoz-1,6-
bifosfatin gliseraldehit-3-fosfata ve
dihidroksiaseton fosfata doniismesini kataliz
etmektedir. Bu proteinin bollugundaki azalma
kuraklik stresi altindaki kolza ve arpa gibi bitki
tirlerinde belirlenmistir (Vitamvas vd., 2015;
Urban vd., 2017). Glikolizde fonksiyon goren iki
enzim olan enolaz ve fruktoz-1,6-bifosfat
aldolazin  kuraklik stresi altindaki bugday
bitkilerinde azaldigi bildirilmistir (Zhang vd.,
2014). Sonug olarak, kuraklik stresi kosullarinda
fotosentezin engellenmesine bagli olarak bitkilerin
karbonhidrat metabolizmasinin olumsuz
etkilendigi ve enerji tiiketiminin azaldig iyi
bilinmektedir (Kosova vd., 2011). Bu sonuglar,
bitkilerde kurakliga toleransin fotosentez ve enerji
metabolizmasinin  diizenlenmesi  ile  iligkili
olabilecegini gostermektedir.

2.3. Antioksidan Savunma ile Iligkili Proteinler
Kuraklik gibi c¢evresel stresler, fotosentez,

mitokondriyal solunum ve fotorespirasyon gibi
stireclere zarar vermekte ve reaktif oksijen
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tirlerinin tiretimini artirmaktadir (Mittler, 2002).
Normal kosullarda bitkiler reaktif oksijen tiirlerini
programlanmig hiicre O6liimii, abiyotik stres
cevaplar1 ve patojenlere karsi savunma gibi ¢esitli
hiicresel olaylarda sinyal molekiilii olarak
kullanmaktadir. Strese maruz kalan bitkilerde asir1
iretilen reaktif oksijen tiirleri lipitler, niikleik
asitler ve proteinlerde oksidatif zarara neden
olarak hiicre 6liimiine yol agmaktadir (Pitzschke
vd., 2006). Reaktif oksijen tiirlerinin seviyelerini
korumak i¢in enzimatik ve enzimatik olmayan
mekanizmalarin kompleks dizilerini gelismistir.
Kuraklik stresine maruz kalan birgok bitki tiiriinde
stiperoksit dismutaz (SOD), askorbat peroksidaz
(APX), katalaz (CAT), peroksidaz (POD),
tiyoredoksin peroksidaz, glutatyon S-transferaz
(GST) gibi enzimlerin protein bolluklarmin
degisiklik gosterdigi bildirilmistir (Faghani vd.,
2015; Li vd., 2018; Xin vd., 2018). SOD, yiiksek
derecede toksik siiperoksit anyonunu daha az
toksik hidrojen peroksite doniistiirerek oksidatif
hasara kars1 ilk savunma hatt1  olarak
bilinmektedir. SOD proteinin ifade seviyesindeki
artis kuraklik stresi altindaki celtik ve bugday gibi
bitki tiirlerinde belirlenmistir (Ji vd., 2012;
Faghani vd., 2015). SOD enziminin abiyotik
streslere tolerans kazandirilmasindaki 6nemi, bu
enzimi kodlayan genleri asir1 ifade eden
transgenik bitkiler kullanilarak ortaya ¢ikarilmstir
(Faize vd., 2011; Negi vd., 2015). Artan APX
ifade seviyesi kuraklik stresi altindaki bir¢ok bitki
tiriinde belirlenmis (Chmielewska vd., 2016;
Wang vd., 2017) ve kuraklik stresi kosullarinda
artan askorbat-glutatyon dongiisii aktivitesinin
toleransli genotiplerde daha belirgin oldugu
bildirilmistir (Chmielewska vd., 2016; Wang vd.,
2017). GST, tripeptid glutatyon ile
ksenobiyotiklerin detoksifikasyonunda rol
oynayan ve oksidatif stresi hafifleten énemli bir
enzimdir (Marrs, 1996). Kurakliga hassas bugday
genotipinde GST ifadesinin azalan yonde
diizenlendigi ve bu genotipin toksik molekiilleri
detoksifiye etmede basarisiz oldugu bildirilmistir
(Michaletti vd., 2018). Benzer olarak, GST
bollugundaki artisin sadece kurakliga toleransli
arpa genotiplerinde oldugu bildirilmistir (Kausar
vd., 2013; Chmielewska vd., 2016). Bununla
birlikte, domates GST genini asi1 ifade eden
transgenik  Arabidopsis  bitkilerinde kuraklik
toleransinin arttig1 rapor edilmistir (Xu vd., 2015).

Peroksiredoksinlerin (Prx), farkl tiirde biyotik ve
abiyotik streslere maruz kalan bitkilerde elektron
tasima aktiviteleri sonucu iiretilen reaktif oksijen
tirleriyle miicadelede onemli bir rol oynadigi
bilinmektedir. Prx’lerin gelisim ve adaptasyon
sirasinda redoks sinyalini diizenledigi ve DNA
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hasarlarina kars1 koruma sagladigi gosterilmistir
(Tripathi vd., 2009). Reaktif oksijen tiirlerini
indirgeyen peroksidazlari bir grubu olan 2-Cys
Prx  siilfidril  rezidiielerinden  peroksitlere
elektronlarin transferini kataliz etmektedir. Prx-
2E, tiyoredoksin sistemi araciligiyla saglanan
detoksifikasyonda yer alir ve kloroplast redoks
homeostazinda rol oynayabilir (Baier ve Dietz,
1997). Farkli Prx proteinlerin kuraklik stresi
altindaki bazi bitki tiirlerinde artan yonde
diizenlendigi bildirilmistir (Zhang vd., 2016;
Urban vd., 2017; Xin vd., 2018). Sonug olarak,

bitki  hiicrelerinde  kuraklik stresine  karst
antioksidanlarm yiiksek diizeyde ifade edilmesi,
bitkilerin  kuraklik toleransinda 6nemli rol
oynayabilir.

2.4. Protein Metabolizmas Ile iliskili Proteinler

Molekiiler saperonlar olarak bilinen sicaklik soku
protein (heat shock protein, HSP) ailesi, normal

bitki biiylime siire¢lerini  diizenlemede rol
oynamaktadir. Stres kosullarinda reaktif oksijen
tirleri  HSP70  iretimi  ve  birikiminin

diizenlenmesine katilir (Piterkova vd., 2013).
Birkag¢ saperon kompleksi (HSP90) dokuya 6zgii
ABA yamtlarinin diizenlenmesinde fonksiyon
gorebilmektedir (Clement vd., 2011). Protein
katlanmasi i¢in 6nemli bir molekiiler saperon olan
HSP70, hiicrelerin strese karsi korunmasina
yardime1 olmaktadir. Tuzluluk, soguk ve kuraklik
gibi bircok abiyotik stres altinda ekspresyon
seviyelerini arttirdig1 bildirilmistir (Komatsu vd.,
2013). HSP70'in artan yonde diizenlenmesi,
hasarli  proteinlerin  hizlh  bozunmasi ve
reaktivasyonu yoluyla korunmasini ve bdylece
kuraklik stresine toleransi artirmaya yardimci
oldugunu gostermektedir (Mohammadi vd., 2012;
Xin vd., 2018). Kloroplastik HSP70 proteininin
ifade seviyesinin kurakliga toleranshi seker
pancar1 yapraklarinda arttigi buna karsin hassas
genotipte azaldigi bildirilmistir. Bu durumun,
kurakliga  toleransli  genotipte  Kkloroplastik
HSP70'in ifade seviyesinin artmasiin, FSII ve
diger onemli hiicresel bilesenleri kuraklik stresi
altindaki hasardan koruyabilecegini gdsterdigi
bildirilmistir (Wang vd., 2017). Bununla birlikte,
HSP70, saperonin 60, protein disiilfit izomeraz,
saperonin 21 ve siklofilin gibi protein
metabolizmas: ile ilgili proteinlerin kurakliga
toleransli yer fistig1 genotipinde artan yonde
diizenledigi, hassas genotipte ise azalan yonde
diizenlendigi bildirilmistir (Katam vd., 2016).

HSP90 hiicrelerde oldukea fazla miktarda bulunan
bir proteindir ve toplam hiicresel proteinin
yaklagik %1-2’sini olusturmaktadir (Frydman,
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2001). HSP90 protein katlanmasinin yani sira
sinyal iletimi, hiicre dongiisiiniin kontrolii, protein
degredasyonu ve protein trafiginde fonksiyon
gormektedir (Wang vd., 2004). HSP90’in ifade
seviyesinin bir¢ok stres kosulunda artmakta ve
Arabidopsis’in ~ kuraklik  toleransinda  rol
oynayabilecegi bildirilmistir (Song vd., 2009).
ATP bagimh Clp proteazlar (HSP100) molekiiler
saperonlar olarak islevlerine ek olarak, yanlig
katlanmig proteinlerin degredasyonunu saglayarak

hiicresel homeostazin  siirdiiriilmesinde  rol
oynamaktadir. Asir1 kuraklik stresine maruz
birakilan bugday fidelerinde Clp proteaz

proteininin arttigi bildirilmistir (Larkindale ve
Vierling, 2008). Bu baglamda, bir¢ok stres
kosulunda HSP’lerin protein metabolizmasinda
onemli rol oynadigt ve bu nedenle kuraklik
tolerans1 ile yakindan iligkili oldugu ileri
stiriilebilir.

2.5. Sinyal Iletimi Ile Iliskili Proteinler

Bitkiler strese maruz kaldiginda, genellikle stres

sinyalleri ozel reseptorler araciligiyla
algilanmakta ve daha sonra gen ifadesini
diizenlemek i¢in bu sinyaller sinyal iletim

mekanizmasina gonderilmektedir (Yan vd., 2006).
Protein fosfataz 2C (PP2C), absisik asit ve
gibberellik asit gibi bitki hormonlarinin yan sira
kuraklik, tuz, yaralanma ve soguk gibi cesitli
stresler  tarafindan  aktive edilen sinyal
yolaklarinin genel bir diizenleyicisi olarak islev
gormektedir (Liu vd., 2009). Kuraklik stresi
altindaki musir fidelerinde PP2C proteininin
azaldig1 ve PP2C'nin kisa siireli kuraklik stresine
kars1  savunma  igin  sinyal  yollarinin
diizenlenmesine  katkida  bulundugunu ileri
striilmistir (Xin vd., 2018). Yiiksek oranda
korunmus asidik 14-3-3 protein ailesi sinyal
iletimi ve apoptoz olmak iizere bir¢ok fizyolojik
stirecte 200'den fazla hedef protein ile etkilesime
girebilmektedir (Mhawech, 2005; Sun vd., 2011).
14-3-3 proteininin kuraklik stresine toleransh
bugday genotipinde artan yonde diizenlendigi
bildirilmistir (Hao vd., 2015). Diger taraftan, 14—
3-3 proteininin hassas bugday genotipinde
kuraklik  stresine cevap olarak azaldigi
bildirilmigtir (Faghani vd., 2015). Shi vd. (2014),
sinyal iletiminde yer alan 14-3-3 benzeri
proteininin kuraklik stresi yanitinda énemli bir rol
oynayabilecegini bildirmistir. Ayrica Arabidopsis
14-3-3 proteinini kodlayan geni asir1 ifade eden
pamuk bitkilerinde kuraklik toleransinin arttig
rapor edilmistir (Yan vd., 2004). Sitoplazmik Ca*
baglayic1 bir protein olan TCTP (translationally
controlled tumor protein)’nin ifade seviyesinin
kuraklik stresine yanit olarak bugday fidelerinde
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arttigi belirtilmistir (Zhang vd., 2014). TCTP’nin
strese maruz kalan bitki hiicrelerinde Ca*
homeostazinin ~ korunmasinda rol oynamasi
miimkiindiir, ¢ilinkii biyotik ve abiyotik stres gibi
hiicre dig1 sinyaller, bitkilerde Ca*™® hiicresi
konsantrasyonundaki degisikliklere yol
acabilmektedir (Luan vd., 2002). Sinyal iletiminde
fonksiyon goéren diger bir protein olan
anneksinlerin bitkilerin tuz ve kuraklik stresi ile
iligkili ~ olabilecegi  bildirilmistir  (Konopka-
Postupolska vd., 2009; Sobhanian vd., 2010). Zit
olarak, anneksin proteininin kuraklifa hassas
fasulye (Phaseolus vulgaris L.) bitkilerinde artan
yonde diizenlendigi ve anneksin proteininin
kuraklik toleransi ile iligkili olmadigi bildirilmistir
(Zadraznika vd., 2013). Kuraklik stresine tolerans
ile iligkili olarak sinyalin algilanmasi ve iletiminin

anlagilmasi bakimindan yeterli caligma
bulunmamaktadir. Kuraklik stresi yanitlarinin
genom ve proteom diizeyindeki analizleri,

kuraklik stresi sinyal aglarma 1s1ik tutabilir ve
kuraklik toleransi mekanizmalarmin
aydinlatilmasinda 6nemli veriler saglayabilir.

2.6. Kuraklik Stresi Ile iliskili Diger Proteinler

Kuraklik dahil olmak iizere bir¢ok ¢evresel stres,
muhtemelen elektron tagima zincirinin azalmasina
bagh olarak bitki hiicrelerinde serbest amino asit
ve aminlerin artmasina neden olmaktadir
(Reggiani vd., 2000). Bu amino asitler ve aminler
ozmoprotektan, ozmotik diizenleyici veya reaktif
oksijen tiirlerinin temizleyicileri olarak islev
gorebilmektedir. Prolin ve glisin betain (GB) gibi
ozmoprotektanlarin  sentezinde rol oynayan
proteinlerin  diizenlemesi  bitkilerin  stres
toleransinda onemli bir rol oynamaktadir (Alam
vd., 2010). Glutamin sentetaz (GS) azot
metabolizmasinda 6nemli bir rol oynamakta ve
bitkilerde prolin seviyesinin diizenlenmesinde
fonksiyon gordiigii belirtilmistir. Kuraklik stresi
altindaki soya fasulyesinde GS proteinin artan
bollugunun yiiksek prolin igerigi ile iliskili oldugu
ileri stiriilmistiir (Alam vd., 2010). Glisin betain
onemli bir osmoprotektandir ve iki agamali bir
kolin oksidasyonu ile sentezlenmektedir. Kolin
monooksijenaz (CMO), GB sentezi i¢in hiz
sinirlayict  bir  basamak olarak diisiiniilen
reaksiyonun ilk adimim katalize etmektedir (Luo
vd., 2012). Kurakliga hassas seker pancari
genotipinde CMO  proteininin  seviyesinin
azalmasinin ve toleransli genotipte bu proteinin
seviyesindeki artigin, bu iki genotipin farklh
tolerans  seviyelerini  agiklayabilecegi ileri
stiriilmistiir (Wang vd., 2017). Bununla birlikte,
seker pancart CMO genini plastidlerinde asir1
ifade eden tiitlin bitkilerinde tuz ve kuraklik
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toleransinin  arttig1r  bildirilmistir (Zhang vd.,
2008).

LEA (Late-embryogenesis abundant) proteinleri,
desikasyona  toleransli  bitkilerde  yiiksek
konsantrasyonda sentezlenen suda ¢oziinebilir
proteinlerdir (Alam vd., 2010). Kuraklik stresi
altindaki soya fasulyesi bitkilerinde dehidrin ve
ferritin proteinlerinin artan yonde diizenlendigi
belirtilmistir (Alam vd., 2010). Dehidrinler LEA
proteinleridir ve reaktif oksijen tiirlerinin zararh
etkilerini azaltarak stres altinda bitki gelisimini
etkili bir sekilde arttirabilmektedirler (Hossain
vd., 2013). Medicago truncatula bitkilerinde tespit
edilen birgok proteinin LEA proteini oldugu ve bu
proteinlerin kuraklik toleransi ile iligkili oldugu
rapor edilmistir (Boudet vd., 2006).

Kuraklik stresi altindaki bitkilerde amino asit
metabolizmasi ile iligkili bir¢ok proteinin ifade
seviyesinin farkli sekilde diizenlendigi
bildirilmistir (Khodadadi vd., 2017; Xin vd.,
2018). Kuraklik stresi altindaki rezene bitkilerinde
S-adenozil metiyonin sentezinden sorumlu bir
enzim olan kobalamin bagimsiz metiyonin sentaz
protein bollugunun hassas genotipte azaldigi,
toleransli  genotipte ise arttigr bildirilmistir
(Khodadadi vd., 2017). Metiyonin sentaz, 5-
metiltetrahidrofolattan ~ bir ~ metil  grubunun
homosisteine transferini katalize etmekte ve
boylelikle etilen ve poliaminlerin  Onciisii
metiyonin sentezlenmektedir (Gonzalez vd.,
1992). Metiyonin sentaz ve kobalamin-bagimsiz
metiyonin sentaz enzimindeki artislar, bitkilerin
kuraklik stresinin iistesinden gelmeleri igin
metiyonin ve ozmotik diizenleyicilerin
metabolizmasini artirabilecegini gostermektedir
(Khodadadi  vd., 2017). Bununla birlikte,
metiyonin sentaz ve metil transferazlar lignin
monomerlerinin  biyosentezinde aktif  metil
gruplar1 saglamakta ve boylece hiicre duvari
bilesenlerini giiclendirmekte ve stres sirasinda
biitiinliiklerini korumaktadir (Ravanel vd., 2004).
Metiyonin sentaz bollugunun kurakliga toleransh
yer fistig1 genotipinde daha fazla oldugu
bildirilmistir  (Katam vd., 2016). Aspartat
aminotransferaz amino asit sentezinde 6nemli bir
enzimdir ve karbon ve azot metabolizmasmin
diizenlenmesinde 6nemli rol oynamaktadir (Zhou
vd.,, 2009). Bu enzimin azalan yo6nde
diizenlenmesinin musir fidelerinde amino asit
sentezini olumsuz etkileyebilecegi  1ileri
striilmiistiir (Meyer vd., 2014; Xin vd., 2018).
Alanin-2-oksoglutarat aminotransferaz (AlaAT),
L-alanin ve 2-oksoglutarat arasindaki
transaminasyon reaksiyonunu ve L-glutamat ve
piriivat  arasindaki ters reaksiyonu kataliz
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etmektedir. Bu enzim azot metabolizmasinda ve
yapraklardaki serin, sitriillin ve glisin igeriginin
diizenlenmesinde ¢ok dnemli bir rol oynamaktadir
(Rocha wvd., 2010). Kurakliga bagli ATP
eksikliginde, alanin ve glutamat yolaklarmin
diizenlenmesiyle ATP'ye bagimli enzim olan GS
ile AlaAT yer degistirmesine izin vermektedir
(Limami vd., 2008). Bu adaptasyon ATP'yi korur,
NAD(+)'1 yeniden firetir ve karbonu alanin
formunda saklar. AlaAT’nin  bollugundaki
azalmanin, ATP’ye bagimli hemen hemen tiim
proteinlerin genel olarak diisiik bollugu ile iligkili
oldugu belirtilmistir (Urban vd., 2017).

5. Sonuc¢

Kuraklik stresi, tarimsal alanlarin kullanilabilirligi
ve kalitesini olumsuz etkilemesinin yani sira
bitkiler {izerinde fizyolojik, biyokimyasal ve
molekiiler diizeyde olumsuz etkiler
olusturmaktadir. Kuraklik stresine cevap olarak
metabolik degisimler, kuraklik toleransinda rol
oynayan proteinler ve onlar1 kodlayan genlerin
belirlenmesinin yani sira stres sinyal yolaklarinin
aydinlatilmasi 1slah ¢alismalari i¢in 6nemli veriler
saglayacaktir. Proteomik, kuraklik stresi altindaki
bitkilerde karmasik sinyal ve metabolik aglari
daha iyi anlamak igin Onemli bilgilerin elde
edilmesini saglamistir. Giinlimiize kadar yapilmis
olan proteomik ¢aligmalarin ¢ogu kuraklik
stresinin algilanmas1 ve sinyal iletimi, reaktif
oksijen  tiirlerinin  temizlenmesi,  protein
metabolizmasi, hiicre yapisinin modiilasyonu ve
enerji metabolizmas: ile iliskili bircok aday
proteinin belirlenmesini saglamistir. Proteomik
analizler ve translasyon sonrast modifikasyonlarin
karakterizasyonu ile birlikte genomik bilgilerin
kullanimi, yeni aday proteinlerin kesfedilmesini
ve tolerans ile iliskili dinamiklerin anlasilmasini
kolaylastiracaktir.  Sonu¢  olarak, gelecekte
proteom analiz teknolojilerinin gelistirilmesiyle
birlikte kuraklik stresine cevapta Onemli rolleri
olan translasyon sonrasi protein modifikasyonlari,
protein-protein etkilesimleri ve molekiiler aglarmn
daha iyi anlasilmasi, kurak bolgelerde kolaylikla
yetisebilecek yeni bitki genotiplerinin
gelistirilmesine katki saglayacaktir.
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