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Öz 

Hayatta kalabilmek için bitkilerin stresle sürekli başa çıkmaları gerekir. Kuraklık bitki büyümesini, gelişimini ve ürün 

verimliliğini etkileyen ana abiyotik streslerden biridir. Bitki ıslahı çalışmaları kapsamında, kuraklık stresine karşı 

dayanıklı ve yüksek besin değerine sahip tarımsal bitki türlerinin geliştirilmesi genomik, transkriptomik, proteomik ve 

metabolomik gibi “omik” teknolojileri ile sağlanabilecektir. Proteomik, kuraklık stresi koşullarında bir hücredeki 

proteinlerin tanımlanması, ifade seviyelerinin belirlenmesi, translasyon sonrası modifikasyonların ortaya konulması ve 

protein-protein etkileşimlerinin anlaşılması için güçlü bir yöntemdir. Farklı streslere maruz kalan bitkilerde protein 

ifade seviyesinde önemli değişiklikler meydana geldiğinden, proteomik yaklaşım stres koşulları altında proteinlerin 
stres toleransı ile ilişkisini aydınlatmak için oldukça önemlidir. Kuraklık stresi genellikle fotosentez, enerji 

metabolizması, stres savunma, protein metabolizması ve sinyal iletimi gibi yolaklarda fonksiyon gören proteinlerin 

ifade seviyelerinde değişime neden olmaktadır. Bitkilerde proteomik çalışmalarda fizyolojik ve moleküler sonuçların 

beraber değerlendirilmesi kuraklık toleransı için bazı potansiyel proteinler ya da metabolik yolakların keşfedilmesine 

olanak tanımaktadır. Bu derlemede, bitkilerin kuraklık stresine vermiş oldukları protein seviyesindeki tepkiler 

hakkındaki son bilgiler tartışılmıştır. 

 

Anahtar kelimeler: Kuraklık Stresi, Kuraklık Toleransı, Proteomik, Savunma Mekanizmaları 

 

 

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. Giriş 

 

Fonksiyonel genomik ve transkriptomik analizler, 
bitkilerde kuraklığa duyarlı mekanizmaların 

moleküler temelini anlamak için yaygın olarak 

kullanılmaktadır (Rasheed vd., 2016; Moschen 
vd., 2017). Kuraklık stresi ile ilişkili genler 

ozmotik basınç düzenleyici enzimleri, 

akuaporinleri, detoksifiye edici enzimleri, LEA 

(late embryogenesis abundant) proteinlerini, 
reaktif oksijen türlerini temizleyen enzimleri ve 

hücre zarlarının bütünlüğünü koruyan ve iyon 

taşınımı/dengesini sağlayan şaperonları kodlayan 
genlerdir. Ayrıca, gen ifadesi ve sinyal iletimini 

düzenleyen çeşitli transkripsiyon faktörleri ve 

protein kinazlar da kuraklık stresine yanıtta 

önemlidir (Wei vd., 2009; Rasheed vd., 2016). 
Kuraklık stresi, bitkilerin canlılıklarının 

sürdürebilmesinde rol oynayan genlerin 

ifadesindeki değişimler, bitkilere zarar verebilen 
veya strese karşı tolerans sağlayacak bir 

mekanizmanın parçası olan proteinlerin üretimi ve 

degradasyonundaki değişimler ve kuraklık 
stresine tolerans sağlayabilen yeni metabolitlerin 

sentezi için metabolizmanın değiştirilmesi gibi 

etkileşimli modifikasyonlara neden olabilmektedir 

(Babita vd., 2010; Mohammadi vd., 2012; Batlang 
vd., 2013; Kumari vd., 2013). Kuraklık stresine 

adaptasyonda, stoma hareketlerinin düzenlenmesi, 

süberin sentezinin teşviki ve çiçek gelişiminde 
önemli rol oynayan MYB transkripsiyon 

faktörlerinin (Gao vd., 2014; Baldoni vd., 2015), 

primer ve sekonder metabolizma, gelişim ve farklı 
biyotik ve abiyotik streslere cevaptaki rolleri 

bilinmektedir (Gao vd., 2014; Kosma vd., 2014; 

Baldoni vd., 2015). 

 
Bitki proteomiği, strese maruz kalan bitkilerde de 

bitki proteomunun ve proteinlerin biyolojik 

fonksiyonlarının araştırılmasına yönelik dinamik 
bir disiplindir. Son yıllarda, stres altındaki 

bitkilerin proteomundaki değişimleri konu alan 

çalışmaların sayısı giderek artmaktadır (Kosová 

vd., 2018). Strese maruz kalan bitkilerden elde 
edilen moleküler bilgiler, strese toleranslı 

bitkilerin genetik olarak geliştirilmesi için olası 

aday genlerin belirlenmesine olanak 
sağlamaktadır (Barkla vd., 2016). Farklı bitki 

türlerinde yapılan proteomik çalışmalar kuraklık 

stresine olan cevapların moleküler temellerinin 
anlaşılmasında önemli bilgiler sağlamıştır (Şekil 

1) (Wang vd., 2016; Wang vd., 2017; Michaletti 

vd., 2018; Xin vd., 2018). Kuraklık stresinin 

proteom değişimleri üzerine etkisi bitki türlerine, 
genotiplere veya stresin şiddetine bağlı olarak 

farklılık göstermesine karşın, proteomik analizler 

karbohidrat ve enerji metabolizmasının yanı sıra 

sinyal iletimi, reaktif oksijen türlerinin 

temizlenmesi, ozmotik düzenleme, protein sentezi 

ve işlenmesi, hücre yapısının düzenlenmesi ile 
ilişkili proteinlerin seviyelerinde önemli 

değişimler olduğunu göstermektedir. Bu 

derlemede, son yıllarda yapılan çalışmalar dikkate 
alınarak kuraklık stresinin bitki proteomunda 

neden olduğu değişimler tartışılmıştır. 

 

2. Kuraklık Stresi ve Proteomik 
 

Kuraklık stresi sırasında, çeşitli savunma 

mekanizmaları fizyolojik, biyokimyasal ve 
moleküler seviyelerde düzenlenmektedir (Şekil 2). 

Kuraklık stresi fotosentez, solunum, 

translokasyon, iyon alımı, su potansiyeli, stoma 

kapanması, şeker ve besin metabolizması, 
antioksidan sistem ve ayrıca fitohormonlar gibi 

çeşitli fizyolojik ve biyokimyasal süreçleri 

etkileyerek bitki büyümesini etkilemektedir 
(Prasad vd., 2011). Kuraklığa cevap veren 

genlerin ekspresyon ürünleri esas olarak sinyal 

iletim yolaklarına ve transkripsiyonel regülasyona 
katılan proteinleri, hücresel membranları koruyan 

fonksiyonel proteinleri, absisik asit (ABA) 

biyosentezi ilişkili proteinleri ve LEA gibi diğer 

proteinleri içermektedir (Nakashima vd., 2014). 
Birçok proteomik çalışmada, bazı protein 

sınıflarının kuraklık stresine cevap olarak teşvik 

edildiği ve bu proteinlerin savunma ve uyum 
süreçlerinde önemli rol oynayabileceği 

gösterilmiştir (Khodadadi vd., 2017; Michaletti 

vd., 2018; Nemati vd., 2019). 
 

2.1. Fotosentez ile İlişkili Proteinler 

 

Fotosentez doğrudan bitki verimliliği ve enerji 
kullanımı ile ilişkilidir ve kuraklık stresi gibi 

birçok abiyotik stres faktörü fotosentezi 

etkilemektedir (Kosova vd., 2011). Kuraklık stresi 
sırasında büyüme ve gelişimin sürdürülmesinin 

yollarından biri, fotosentez etkinliğini mümkün 

olduğu kadar yüksek tutmak ancak stresten 

kaynaklanan enerji ve iyon dengesizliklerini 
önlemektir. Bu dengesizlikler fotosentetik 

aygıtların aşırı uyarılmasına ve sonuç olarak foto-

oksidatif hasara yol açabilir (Chaves vd., 2009). 
Bitkilerin olumsuz çevre koşullarına adaptasyonu, 

diğer süreçlerle birlikte bitki büyümesi ve 

gelişimini belirleyen fotosentezin plastisitesi ve 
esnekliği ile ilgilidir (Abreu vd., 2013). 

Fotosentetik bileşenlerin fonksiyonel olarak 

birbirleriyle ilişkili olduğu göz önüne alındığında, 

herhangi bir fotosentetik bileşenin zarar görmesi 
fotosentetik aktivitede genel bir azalmaya yol 

açabilmektedir (Chen vd., 2011). Elektron taşıma 

zinciri ve RuBisCO gibi karbon indirgenme 
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döngüsünün önemli enzimlerinin kuraklık stresine 

bağlı olarak ifade seviyelerinin azaldığı ve bu 

azalmanın fotosentetik aktivitedeki inhibisyon ile 
ilişkili olduğu bildirilmiştir (Khodadadi vd., 

2017). 

 
RuBisCO’nun yanı sıra karbon indirgenme 

reaksiyonlarında fonksiyon gören fruktoz-1,6-

bifosfat aldolaz, gliseraldehit-3-fosfat 

dehidrogenaz, sedoheptuloz-1,7-bifosfataz ve 

fosforibulokinaz gibi birçok enzimin ifade 

seviyelerindeki azalmalar kuraklık stresi altındaki 

birçok bitki türünde belirlenmiştir (Wang vd., 
2017; Michaletti vd., 2018; Xin vd., 2018). Diğer 

taraftan, Calvin döngüsü enzimlerinin kuraklığa 

toleranslı yerfıstığı yapraklarında arttığı, hassas 
varyete de ise azaldığı ve düşük bolluktaki bu 

proteinlerin oksidatif strese neden olarak 

fotosentetik aygıtlara zarar verdiği belirtilmiştir 

(Katam vd., 2016). 
 

 

 
 

Şekil 1. Kuraklığa duyarlı proteinlerin sinyalleme, gen ifadesinin düzenlenmesi, protein sentezi ve 

parçalanması ile ilgili şematik gösterimi. Kesintisiz çizgi tek aşamalı reaksiyonları, kesikli çizgi reaksiyonun 

ara basamaklarını belirtir. (A) Sinyalleme; (B) DNA replikasyonu ve transkripsiyonu; (C) RNA işleme; (D) 
Protein sentezi; (E) Protein işleme; (F) Protein parçalanması. 14-3-3: 14-3-3 proteini; Nep: aspartik 

proteinaz; ClpP: ATP bağımlı Clp proteaz; ABP: oksin bağlayıcı protein; BiP: endoplasmik retikulum-

lüminal bağlayıcı protein; CaB: kalsiyum iyonu bağlayıcı protein; CaSR: kalsiyum algılama reseptörü; 
CDPK: kalsiyum bağımlı protein kinazı; CAM: kalmodulin; CNX: kalneksin; CRT: kalretikulin; CP: sistein 

proteinaz; EF: uzama faktörü; ERF: etilen ile tepki veren transkripsiyon faktörü; GDI: GDP ayrışma 

önleyicisi; GR-RBP: glisin bakımından zengin RNA bağlayıcı protein; HSP: ısı şoku proteini; HMG: yüksek 
mobilite grup proteini; HOP: Hsp70-Hsp90 organize edici protein; AP: lösin aminopeptidaz; MatK: maturaz 

K; MEP: metalloendopeptidaz; MC: moleküler koruyucu; OP: oligopeptidaz A-benzeri; PPIaz: peptidil-

prolil cis-trans izomeraz; PLD: fosfolipaz D; PhyC: fitokrom C; PCNA: çoğalan hücre nükleer antijen; PIP: 

prolin iminopeptidaz; PDI: protein disülfür izomeraz; PP2C: protein fosfataz 2C; RanBP: Ran-bağlayıcı 
protein; RT: retrotranspozon protein; RNaz: ribonükleaz; RNP: ribonükleoprotein; RP: ribozomal protein; 

RBP: RNA bağlayıcı protein; Hlc: RNA helikaz; RNAP: RNA polimeraz; SCPL: serin karboksipeptidaz 

benzeri protein; STK: serin/treonin kinaz; PSP: serin/treonin-protein fosfataz; SnRK: sükroz fermentasyon 
önleyici 1 protein kinaz; TCP: T kompleksi proteini; TRIP1: TGF-β reseptör etkileşen protein 1; TF: 

transkripsiyon faktörü; TR: transkripsiyon regülatörü; TIG: tetikleyici faktör benzeri protein; V-PPaz: 

vakuolar H
+
-pirofosfataz; V-ATPaz: vakuolar H

+
-ATPaz; Zmp: çinko metaloproteazı (Wang vd., 2016’dan 

değiştirilerek). 
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Ribuloz-1,5-bifosfatın yenilenmesinde fonksiyon 

gören enzim olan fosforibulokinaz enziminin 

kuraklığa hassas şeker pancarı (Beta vulgaris L.) 
yapraklarında azalan yönde düzenlendiği 

bildirilmiştir (Wang vd., 2017). Bununla birlikte, 

RuBisCO’nun aktif bölgesinden inhibitör şeker 
fosfatın uzaklaştırılmasından sorumlu ATP 

bağımlı bir enzim olan RuBisCO aktivaz da 

kuraklık stresi tarafından azalan yönde 

düzenlenmektedir (Kausar vd., 2013). Kuraklık 
stresi altında stoma kapanmasına bağlı olarak 

hücre içi CO2 konsantrasyonunun azalması 

ribuloz-1,5-bifosfatın oksijenasyonunu ve 

dolayısıyla fotorespirasyonu arttırmaktadır. 
Bununla birlikte, kuraklık stresi koşullarında 

fotorespirasyon ile ilişkili proteinlerin artan yönde 

düzenlenmesi fotorespirasyonun su stresi 
tarafından düzenlendiğini göstermektedir. 

Fotorespirasyon, zarar görmüş FSII’nin 

onarılmasında önemli olan D1 proteininin 

sentezinin inhibe olmasını önleyebilmektedir 
(Takahashi vd., 2007). 

 

 

Şekil 2. Bitkilerde kuraklık stresi toleransının fizyolojik, biyokimyasal ve moleküler temelleri (Onaga ve 
Wydra 2017’den değiştirilerek). 

 

 

Kuraklık stresinin fotoinhibisyona neden olarak 
fotosentezin biyokimyasal reaksiyonlarını 

sınırladığı (Johnová vd., 2016) ve fotosistemlerin 

zarar görmesinin ATP ve indirgeyici molekülerin 
oluşma kapasitesini azalttığı bildirilmiştir. Işık 

yakalama kompleksi, fotosistem II’nin 

kararlılığını sağlayan önemli proteinlerin (CYP38 
ve HCF136) ve bazı ATP sentaz altbirimlerinin 

kuraklık stresi altındaki bitki türlerinde azalan 

yönde düzenlendiği bildirilmiştir (Khodadadi vd., 

2017; Michaletti vd., 2018). Diğer taraftan, 
FSII’nin reaksiyon merkezinde suyun 

parçalanmasından sorumlu bir protein olan OEE2 

(oxygen-evolving enhancer 2) proteininin kuraklık 
toleranslı şeker pancarı yapraklarında artan yönde 

düzenlendiği bildirilmiştir (Wang vd., 2017). 

Gliserat-3-fosfat, NADPH molekülünden 
elektronları alarak FSII’nin reaktif oksijen 

türlerine karşı korunmasını sağlamaktadır. 

Gliserat-3-fosfat dehidrogenaz proteinin kuraklığa 

toleranslı çeltik çeşidinde artan yönde 
düzenlendiği ve FSII’nin korunmasında bu 

enzimin bir role sahip olduğu bildirilmiştir 

(Chintakovid vd., 2017). LHCB (light-harvesting 

chlorophyll a/b-binding proteins) ailesine ait 
proteinlerin azalan yönde düzenlenmesinin stoma 

bekçi hücrelerinin ABA’ya karşı olan 

hassasiyetini azalttığı ve bu durumun kuraklık 
toleransında azalmaya neden olduğu bildirilmiştir 

(Xu vd., 2012; Urban vd., 2017). Ayrıca 

tiyoredoksin, demir-kükürt proteini, ferredoksin-
NADP redüktaz ve NADH dehidrogenaz gibi 

proteinleri kuraklık stresi koşullarında 

azalmasının FSII ve FSI arasında elektron 

transferini baskıladığı belirtilmiştir (Xin vd., 
2018). 

 

2.2. Karbohidrat ve Enerji Metabolizması ile 

İlişkili Proteinler 

 

Yeterli miktarda enerjinin ve dengeli karbohidrat 
üretiminin sürdürülmesi tüm bitkilerde en önemli 

olaylardır. Şekerler, enerjik fonksiyona hizmet 

etmenin yanı sıra birçok hücresel süreçte merkezi 

bir düzenleyici rol oynarlar ve bitki 
metabolizmasını ve gelişimini düzenleyen önemli 

sinyaller olarak kabul edilirler (Bilal vd., 2014). 

ATP metabolizması ile ilgili birçok enzimin 
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kuraklık stresi koşullarında farklı şekilde ifade 

olduğu belirlenmiştir (Vítámvás vd., 2015). ATP 

sentaz alt birimlerindeki artışlar ile ilgili 
çalışmalarda belirtildiği gibi, bitki stres tepkilerini 

hedef alan birçok proteomik çalışmada, evrensel 

bir enerji kaynağı olarak ATP'ye duyulan ihtiyaç 
bildirilmiştir (Vítámvás vd., 2012; Kausar vd., 

2013; Michaletti vd., 2018). 

 

Glikoliz, trikarboksilik asit döngüsü ve pentoz 
fosfat yolağı gibi enerji metabolizması ile ilişkili 

birçok proteinin ekspresyon düzeyi kuraklık stresi 

koşullarında azaldığı bilinmektedir (Xin vd., 
2018). Fosfoglukomutaz karbohidrat 

metabolizmasında önemli bir enzimdir ve glukoz-

1-fosfatın glukoz-6-fosfata dönüşümünü kataliz 

etmektedir. Fosfoglukomutaz proteinin azalan 
yönde düzenlenmesinin, stres hasarını hafifletmek 

için gerekli olan enerjiyi azalttığı ve ayrıca 

kuraklık stresi koşullarında koruyucu bir rol 
oynadığı bildirilmiştir (Zhang vd.,  2009). Malatın 

oksaloasetata dönüşümünü kataliz eden malat 

dehidrogenaz trikarboksilik asit döngüsünün 
önemli bir enzimidir. Malat dehidrogenaz protein 

bolluğunun kuraklığa toleranslı şeker pancarı 

yapraklarında arttığı bildirilmiştir (Wang vd., 

2017). Fosfogliserat kinaz glikoliz sırasında ATP 
üretiminde ve Calvin döngüsünde 1,3-

bifosfogliseratın oluşumunda önemli rol 

oynamaktadır (Joshi vd., 2016). Fosfogliserat 
kinaz proteinin ifade seviyesinin kuraklığa 

toleranslı rezene genotipinde arttığı, buna karşın 

hassas genotipte azaldığı bildirilmiştir (Khodadadi 
vd., 2017). Fruktoz-bifosfat aldolaz; fruktoz-1,6-

bifosfatın gliseraldehit-3-fosfata ve 

dihidroksiaseton fosfata dönüşmesini kataliz 

etmektedir. Bu proteinin bolluğundaki azalma 
kuraklık stresi altındaki kolza ve arpa gibi bitki 

türlerinde belirlenmiştir (Vitamvas vd., 2015; 

Urban vd., 2017). Glikolizde fonksiyon gören iki 
enzim olan enolaz ve fruktoz-1,6-bifosfat 

aldolazın kuraklık stresi altındaki buğday 

bitkilerinde azaldığı bildirilmiştir (Zhang vd., 

2014). Sonuç olarak, kuraklık stresi koşullarında 
fotosentezin engellenmesine bağlı olarak bitkilerin 

karbonhidrat metabolizmasının olumsuz 

etkilendiği ve enerji tüketiminin azaldığı iyi 
bilinmektedir (Kosova vd., 2011). Bu sonuçlar, 

bitkilerde kuraklığa toleransın fotosentez ve enerji 

metabolizmasının düzenlenmesi ile ilişkili 
olabileceğini göstermektedir. 

 

2.3. Antioksidan Savunma ile İlişkili Proteinler 

 
Kuraklık gibi çevresel stresler, fotosentez, 

mitokondriyal solunum ve fotorespirasyon gibi 

süreçlere zarar vermekte ve reaktif oksijen 

türlerinin üretimini artırmaktadır (Mittler, 2002). 

Normal koşullarda bitkiler reaktif oksijen türlerini 

programlanmış hücre ölümü, abiyotik stres 
cevapları ve patojenlere karşı savunma gibi çeşitli 

hücresel olaylarda sinyal molekülü olarak 

kullanmaktadır. Strese maruz kalan bitkilerde aşırı 
üretilen reaktif oksijen türleri lipitler, nükleik 

asitler ve proteinlerde oksidatif zarara neden 

olarak hücre ölümüne yol açmaktadır (Pitzschke 

vd., 2006). Reaktif oksijen türlerinin seviyelerini 
korumak için enzimatik ve enzimatik olmayan 

mekanizmaların kompleks dizilerini gelişmiştir. 

Kuraklık stresine maruz kalan birçok bitki türünde 
süperoksit dismutaz (SOD), askorbat peroksidaz 

(APX), katalaz (CAT), peroksidaz (POD), 

tiyoredoksin peroksidaz, glutatyon S-transferaz 

(GST) gibi enzimlerin protein bolluklarının 
değişiklik gösterdiği bildirilmiştir (Faghani vd., 

2015; Li vd., 2018; Xin vd., 2018). SOD, yüksek 

derecede toksik süperoksit anyonunu daha az 
toksik hidrojen peroksite dönüştürerek oksidatif 

hasara karşı ilk savunma hattı olarak 

bilinmektedir. SOD proteinin ifade seviyesindeki 
artış kuraklık stresi altındaki çeltik ve buğday gibi 

bitki türlerinde belirlenmiştir (Ji vd., 2012; 

Faghani vd., 2015). SOD enziminin abiyotik 

streslere tolerans kazandırılmasındaki önemi, bu 
enzimi kodlayan genleri aşırı ifade eden 

transgenik bitkiler kullanılarak ortaya çıkarılmıştır 

(Faize vd., 2011; Negi vd., 2015). Artan APX 
ifade seviyesi kuraklık stresi altındaki birçok bitki 

türünde belirlenmiş (Chmielewska vd., 2016; 

Wang vd., 2017) ve kuraklık stresi koşullarında 
artan askorbat-glutatyon döngüsü aktivitesinin 

toleranslı genotiplerde daha belirgin olduğu 

bildirilmiştir (Chmielewska vd., 2016; Wang vd., 

2017). GST, tripeptid glutatyon ile 
ksenobiyotiklerin detoksifikasyonunda rol 

oynayan ve oksidatif stresi hafifleten önemli bir 

enzimdir (Marrs, 1996). Kuraklığa hassas buğday 
genotipinde GST ifadesinin azalan yönde 

düzenlendiği ve bu genotipin toksik molekülleri 

detoksifiye etmede başarısız olduğu bildirilmiştir 

(Michaletti vd., 2018). Benzer olarak, GST 
bolluğundaki artışın sadece kuraklığa toleranslı 

arpa genotiplerinde olduğu bildirilmiştir (Kausar 

vd., 2013;  Chmielewska vd., 2016). Bununla 
birlikte, domates GST genini aşırı ifade eden 

transgenik Arabidopsis bitkilerinde kuraklık 

toleransının arttığı rapor edilmiştir (Xu vd., 2015). 
 

Peroksiredoksinlerin (Prx), farklı türde biyotik ve 

abiyotik streslere maruz kalan bitkilerde elektron 

taşıma aktiviteleri sonucu üretilen reaktif oksijen 
türleriyle mücadelede önemli bir rol oynadığı 

bilinmektedir. Prx’lerin gelişim ve adaptasyon 

sırasında redoks sinyalini düzenlediği ve DNA 
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hasarlarına karşı koruma sağladığı gösterilmiştir 

(Tripathi vd., 2009). Reaktif oksijen türlerini 

indirgeyen peroksidazların bir grubu olan 2-Cys 
Prx sülfidril rezidüelerinden peroksitlere 

elektronların transferini kataliz etmektedir. Prx-

2E, tiyoredoksin sistemi aracılığıyla sağlanan 
detoksifikasyonda yer alır ve kloroplast redoks 

homeostazında rol oynayabilir (Baier ve Dietz, 

1997). Farklı Prx proteinlerin kuraklık stresi 

altındaki bazı bitki türlerinde artan yönde 
düzenlendiği bildirilmiştir (Zhang vd., 2016; 

Urban vd., 2017; Xin vd., 2018). Sonuç olarak, 

bitki hücrelerinde kuraklık stresine karşı 
antioksidanların yüksek düzeyde ifade edilmesi, 

bitkilerin kuraklık toleransında önemli rol 

oynayabilir. 

 

2.4. Protein Metabolizması İle İlişkili Proteinler 

 

Moleküler şaperonlar olarak bilinen sıcaklık şoku 
protein (heat shock protein, HSP) ailesi, normal 

bitki büyüme süreçlerini düzenlemede rol 

oynamaktadır. Stres koşullarında reaktif oksijen 
türleri HSP70 üretimi ve birikiminin 

düzenlenmesine katılır (Piterkova vd., 2013). 

Birkaç şaperon kompleksi (HSP90) dokuya özgü 

ABA yanıtlarının düzenlenmesinde fonksiyon 
görebilmektedir (Clement vd., 2011). Protein 

katlanması için önemli bir moleküler şaperon olan 

HSP70, hücrelerin strese karşı korunmasına 
yardımcı olmaktadır. Tuzluluk, soğuk ve kuraklık 

gibi birçok abiyotik stres altında ekspresyon 

seviyelerini arttırdığı bildirilmiştir (Komatsu vd., 
2013). HSP70'in artan yönde düzenlenmesi, 

hasarlı proteinlerin hızlı bozunması ve 

reaktivasyonu yoluyla korunmasını ve böylece 

kuraklık stresine toleransı artırmaya yardımcı 
olduğunu göstermektedir (Mohammadi vd., 2012; 

Xin vd., 2018). Kloroplastik HSP70 proteininin 

ifade seviyesinin kuraklığa toleranslı şeker 
pancarı yapraklarında arttığı buna karşın hassas 

genotipte azaldığı bildirilmiştir. Bu durumun, 

kuraklığa toleranslı genotipte kloroplastik 

HSP70'in ifade seviyesinin artmasının, FSII ve 
diğer önemli hücresel bileşenleri kuraklık stresi 

altındaki hasardan koruyabileceğini gösterdiği 

bildirilmiştir (Wang vd., 2017). Bununla birlikte, 
HSP70, şaperonin 60, protein disülfit izomeraz, 

şaperonin 21 ve siklofilin gibi protein 

metabolizması ile ilgili proteinlerin kuraklığa 
toleranslı yer fıstığı genotipinde artan yönde 

düzenlediği, hassas genotipte ise azalan yönde 

düzenlendiği bildirilmiştir (Katam vd., 2016). 

 
HSP90 hücrelerde oldukça fazla miktarda bulunan 

bir proteindir ve toplam hücresel proteinin 

yaklaşık %1-2’sini oluşturmaktadır (Frydman, 

2001). HSP90 protein katlanmasının yanı sıra 

sinyal iletimi, hücre döngüsünün kontrolü, protein 

degredasyonu ve protein trafiğinde fonksiyon 
görmektedir (Wang vd., 2004). HSP90’ın ifade 

seviyesinin birçok stres koşulunda artmakta ve 

Arabidopsis’in kuraklık toleransında rol 
oynayabileceği bildirilmiştir (Song vd., 2009). 

ATP bağımlı Clp proteazlar (HSP100) moleküler 

şaperonlar olarak işlevlerine ek olarak, yanlış 

katlanmış proteinlerin degredasyonunu sağlayarak 
hücresel homeostazın sürdürülmesinde rol 

oynamaktadır. Aşırı kuraklık stresine maruz 

bırakılan buğday fidelerinde Clp proteaz 
proteininin arttığı bildirilmiştir (Larkindale ve 

Vierling, 2008). Bu bağlamda, birçok stres 

koşulunda HSP’lerin protein metabolizmasında 

önemli rol oynadığı ve bu nedenle kuraklık 
toleransı ile yakından ilişkili olduğu ileri 

sürülebilir. 

 

2.5. Sinyal İletimi İle İlişkili Proteinler 
 

Bitkiler strese maruz kaldığında, genellikle stres 
sinyalleri özel reseptörler aracılığıyla 

algılanmakta ve daha sonra gen ifadesini 

düzenlemek için bu sinyaller sinyal iletim 

mekanizmasına gönderilmektedir (Yan vd., 2006). 
Protein fosfataz 2C (PP2C), absisik asit ve 

gibberellik asit gibi bitki hormonlarının yanı sıra 

kuraklık, tuz, yaralanma ve soğuk gibi çeşitli 
stresler tarafından aktive edilen sinyal 

yolaklarının genel bir düzenleyicisi olarak işlev 

görmektedir (Liu vd., 2009). Kuraklık stresi 
altındaki mısır fidelerinde PP2C proteininin 

azaldığı ve PP2C'nin kısa süreli kuraklık stresine 

karşı savunma için sinyal yollarının 

düzenlenmesine katkıda bulunduğunu ileri 
sürülmüştür (Xin vd., 2018). Yüksek oranda 

korunmuş asidik 14–3–3 protein ailesi sinyal 

iletimi ve apoptoz olmak üzere birçok fizyolojik 
süreçte 200'den fazla hedef protein ile etkileşime 

girebilmektedir (Mhawech, 2005; Sun vd., 2011). 

14–3–3 proteininin kuraklık stresine toleranslı 

buğday genotipinde artan yönde düzenlendiği 
bildirilmiştir (Hao vd., 2015). Diğer taraftan, 14–

3–3 proteininin hassas buğday genotipinde 

kuraklık stresine cevap olarak azaldığı 
bildirilmiştir (Faghani vd., 2015). Shi vd. (2014), 

sinyal iletiminde yer alan 14-3-3 benzeri 

proteininin kuraklık stresi yanıtında önemli bir rol 
oynayabileceğini bildirmiştir. Ayrıca Arabidopsis 

14–3–3 proteinini kodlayan geni aşırı ifade eden 

pamuk bitkilerinde kuraklık toleransının arttığı 

rapor edilmiştir (Yan vd., 2004). Sitoplazmik Ca
+2

 
bağlayıcı bir protein olan TCTP (translationally 

controlled tumor protein)’nin ifade seviyesinin 

kuraklık stresine yanıt olarak buğday fidelerinde 
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arttığı belirtilmiştir (Zhang vd., 2014). TCTP’nin 

strese maruz kalan bitki hücrelerinde Ca
+2

 

homeostazının korunmasında rol oynaması 
mümkündür, çünkü biyotik ve abiyotik stres gibi 

hücre dışı sinyaller, bitkilerde Ca
+2

 hücresi 

konsantrasyonundaki değişikliklere yol 
açabilmektedir (Luan vd., 2002). Sinyal iletiminde 

fonksiyon gören diğer bir protein olan 

anneksinlerin bitkilerin tuz ve kuraklık stresi ile 

ilişkili olabileceği bildirilmiştir (Konopka-
Postupolska vd., 2009; Sobhanian vd., 2010). Zıt 

olarak, anneksin proteininin kuraklığa hassas 

fasulye (Phaseolus vulgaris L.) bitkilerinde artan 
yönde düzenlendiği ve anneksin proteininin 

kuraklık toleransı ile ilişkili olmadığı bildirilmiştir 

(Zadražnika vd., 2013). Kuraklık stresine tolerans 

ile ilişkili olarak sinyalin algılanması ve iletiminin 
anlaşılması bakımından yeterli çalışma 

bulunmamaktadır. Kuraklık stresi yanıtlarının 

genom ve proteom düzeyindeki analizleri, 
kuraklık stresi sinyal ağlarına ışık tutabilir ve 

kuraklık toleransı mekanizmalarının 

aydınlatılmasında önemli veriler sağlayabilir. 
 

2.6. Kuraklık Stresi İle İlişkili Diğer Proteinler 

 

Kuraklık dahil olmak üzere birçok çevresel stres, 
muhtemelen elektron taşıma zincirinin azalmasına 

bağlı olarak bitki hücrelerinde serbest amino asit 

ve aminlerin artmasına neden olmaktadır 
(Reggiani vd., 2000). Bu amino asitler ve aminler 

ozmoprotektan, ozmotik düzenleyici veya reaktif 

oksijen türlerinin temizleyicileri olarak işlev 
görebilmektedir. Prolin ve glisin betain (GB) gibi 

ozmoprotektanların sentezinde rol oynayan 

proteinlerin düzenlemesi bitkilerin stres 

toleransında önemli bir rol oynamaktadır (Alam 
vd., 2010). Glutamin sentetaz (GS) azot 

metabolizmasında önemli bir rol oynamakta ve 

bitkilerde prolin seviyesinin düzenlenmesinde 
fonksiyon gördüğü belirtilmiştir. Kuraklık stresi 

altındaki soya fasulyesinde GS proteinin artan 

bolluğunun yüksek prolin içeriği ile ilişkili olduğu 

ileri sürülmüştür (Alam vd., 2010).  Glisin betain 
önemli bir osmoprotektandır ve iki aşamalı bir 

kolin oksidasyonu ile sentezlenmektedir. Kolin 

monooksijenaz (CMO), GB sentezi için hız 
sınırlayıcı bir basamak olarak düşünülen 

reaksiyonun ilk adımını katalize etmektedir (Luo 

vd., 2012). Kuraklığa hassas şeker pancarı 
genotipinde CMO proteininin seviyesinin 

azalmasının ve toleranslı genotipte bu proteinin 

seviyesindeki artışın, bu iki genotipin farklı 

tolerans seviyelerini açıklayabileceği ileri 
sürülmüştür (Wang vd., 2017). Bununla birlikte, 

şeker pancarı CMO genini plastidlerinde aşırı 

ifade eden tütün bitkilerinde tuz ve kuraklık 

toleransının arttığı bildirilmiştir (Zhang vd., 

2008). 

 
LEA (Late-embryogenesis abundant) proteinleri, 

desikasyona toleranslı bitkilerde yüksek 

konsantrasyonda sentezlenen suda çözünebilir 
proteinlerdir (Alam vd., 2010). Kuraklık stresi 

altındaki soya fasulyesi bitkilerinde dehidrin ve 

ferritin proteinlerinin artan yönde düzenlendiği 

belirtilmiştir (Alam vd., 2010). Dehidrinler LEA 
proteinleridir ve reaktif oksijen türlerinin zararlı 

etkilerini azaltarak stres altında bitki gelişimini 

etkili bir şekilde arttırabilmektedirler (Hossain 
vd., 2013). Medicago truncatula bitkilerinde tespit 

edilen birçok proteinin LEA proteini olduğu ve bu 

proteinlerin kuraklık toleransı ile ilişkili olduğu 

rapor edilmiştir (Boudet vd., 2006). 
 

Kuraklık stresi altındaki bitkilerde amino asit 

metabolizması ile ilişkili birçok proteinin ifade 
seviyesinin farklı şekilde düzenlendiği 

bildirilmiştir (Khodadadi vd., 2017; Xin vd., 

2018). Kuraklık stresi altındaki rezene bitkilerinde 
S-adenozil metiyonin sentezinden sorumlu bir 

enzim olan kobalamin bağımsız metiyonin sentaz 

protein bolluğunun hassas genotipte azaldığı, 

toleranslı genotipte ise arttığı bildirilmiştir 
(Khodadadi vd., 2017). Metiyonin sentaz, 5-

metiltetrahidrofolattan bir metil grubunun 

homosisteine transferini katalize etmekte ve 
böylelikle etilen ve poliaminlerin öncüsü 

metiyonin sentezlenmektedir (González vd., 

1992). Metiyonin sentaz ve kobalamin-bağımsız 
metiyonin sentaz enzimindeki artışlar, bitkilerin 

kuraklık stresinin üstesinden gelmeleri için 

metiyonin ve ozmotik düzenleyicilerin 

metabolizmasını artırabileceğini göstermektedir 
(Khodadadi vd., 2017). Bununla birlikte, 

metiyonin sentaz ve metil transferazlar lignin 

monomerlerinin biyosentezinde aktif metil 
grupları sağlamakta ve böylece hücre duvarı 

bileşenlerini güçlendirmekte ve stres sırasında 

bütünlüklerini korumaktadır (Ravanel vd., 2004). 

Metiyonin sentaz bolluğunun kuraklığa toleranslı 
yer fıstığı genotipinde daha fazla olduğu 

bildirilmiştir (Katam vd., 2016). Aspartat 

aminotransferaz amino asit sentezinde önemli bir 
enzimdir ve karbon ve azot metabolizmasının 

düzenlenmesinde önemli rol oynamaktadır (Zhou 

vd., 2009). Bu enzimin azalan yönde 
düzenlenmesinin mısır fidelerinde amino asit 

sentezini olumsuz etkileyebileceği ileri 

sürülmüştür (Meyer vd., 2014; Xin vd., 2018). 

Alanin-2-oksoglutarat aminotransferaz (AlaAT), 
L-alanin ve 2-oksoglutarat arasındaki 

transaminasyon reaksiyonunu ve L-glutamat ve 

pirüvat arasındaki ters reaksiyonu kataliz 
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etmektedir. Bu enzim azot metabolizmasında ve 

yapraklardaki serin, sitrülin ve glisin içeriğinin 

düzenlenmesinde çok önemli bir rol oynamaktadır 
(Rocha vd., 2010). Kuraklığa bağlı ATP 

eksikliğinde, alanin ve glutamat yolaklarının 

düzenlenmesiyle ATP'ye bağımlı enzim olan GS 
ile AlaAT yer değiştirmesine izin vermektedir 

(Limami vd., 2008). Bu adaptasyon ATP'yi korur, 

NAD(+)'ı yeniden üretir ve karbonu alanin 

formunda saklar. AlaAT’nin bolluğundaki 
azalmanın, ATP’ye bağımlı hemen hemen tüm 

proteinlerin genel olarak düşük bolluğu ile ilişkili 

olduğu belirtilmiştir (Urban vd., 2017). 
 

5. Sonuç 

 

Kuraklık stresi, tarımsal alanların kullanılabilirliği 
ve kalitesini olumsuz etkilemesinin yanı sıra 

bitkiler üzerinde fizyolojik, biyokimyasal ve 

moleküler düzeyde olumsuz etkiler 
oluşturmaktadır. Kuraklık stresine cevap olarak 

metabolik değişimler, kuraklık toleransında rol 

oynayan proteinler ve onları kodlayan genlerin 
belirlenmesinin yanı sıra stres sinyal yolaklarının 

aydınlatılması ıslah çalışmaları için önemli veriler 

sağlayacaktır. Proteomik, kuraklık stresi altındaki 

bitkilerde karmaşık sinyal ve metabolik ağları 
daha iyi anlamak için önemli bilgilerin elde 

edilmesini sağlamıştır. Günümüze kadar yapılmış 

olan proteomik çalışmaların çoğu kuraklık 
stresinin algılanması ve sinyal iletimi, reaktif 

oksijen türlerinin temizlenmesi, protein 

metabolizması, hücre yapısının modülasyonu ve 
enerji metabolizması ile ilişkili birçok aday 

proteinin belirlenmesini sağlamıştır. Proteomik 

analizler ve translasyon sonrası modifikasyonların 

karakterizasyonu ile birlikte genomik bilgilerin 
kullanımı, yeni aday proteinlerin keşfedilmesini 

ve tolerans ile ilişkili dinamiklerin anlaşılmasını 

kolaylaştıracaktır. Sonuç olarak, gelecekte 
proteom analiz teknolojilerinin geliştirilmesiyle 

birlikte kuraklık stresine cevapta önemli rolleri 

olan translasyon sonrası protein modifikasyonları, 

protein-protein etkileşimleri ve moleküler ağların 
daha iyi anlaşılması, kurak bölgelerde kolaylıkla 

yetişebilecek yeni bitki genotiplerinin 

geliştirilmesine katkı sağlayacaktır. 
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