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Oz

Tuz stresi diinyada tarimsal verimliligi kisitlayan en 6nemli abiyotik stres faktorlerinden biridir. Toprak tuzlulugu bitkilerde
fotosentetik pigment miktarin1 ve fotosentetik aktiviteyi, sonugta da bilyiime hizin1 azaltabilmektedir. Ancak bazi bitki tiirleri
tuza toleranshdir ve yiiksek tuz konsantrasyonlarinda yasam doéngiilerini tamamlayabilir. Tuza toleransh bitkiler ¢oziiniir
karbohidratlar, ¢dziiniir proteinler, bazi amino asitler, kuaterner amonyum bilesikleri ve polioller gibi bazi organik bilesikleri
dokularmda biriktirebilir. Bu organik bilesikler tuza toleransh bitkilerde su kaybin1i minimum seviyeye indirmekten, hiicresel
ozmoregiilasyonun saglanmasindan ve aktif oksijen tiirlerinin detoksifikasyonundan sorumludur. Tuz stresi ayni zamanda
bitkilerde aktif oksijen tiirlerinin olusum hizini artirarak oksidatif strese neden olabilir. Bu durumda tuza toleransl bitkilerin
etkili bir antioksidant sisteme sahip olmasi gerekir. Bu derlemede, tuz stresi altindaki bitkilerde meydana gelen bazi fizyolojik
ve biyokimyasal degisimlerle tuz toleransi arasindaki iligki tartigilmistir.
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Abstract

Salt stress is one of the abiotic stress factors that restricting agricultural productivity throughout the world. Soil salinity may lead
to a decrease in the amount of photosynthetic pigments and photosynthetic activity, and eventually to slow down the growth rate
in plants. However, some plant species are salt-tolerant and have the ability to complete their life cycle under high salt
concentrations. Salt-tolerant plants may accumulate certain organic substances in their tissues, such as soluble carbohydrates,
soluble proteins, some aminoacids, quaternary ammonium compounds and polyols. These organic substances are responsible for
minimizing water loss, providing cellular osmoregulation and detoxification of active oxygen species (AOS) in salt-tolerant
plants. Salt stress could also result in oxidative stress by accelerating AOS formation in plants. Therefore, salt-tolerant plants
must have an effective antioxidant activity. In this review, the relationship between salt tolerance and some physiological and
biochemical changes in plants under salt stress is discussed.
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1. GIRiS

Tuz stresi bitkilerde biiyiime ve gelismeyi olumsuz yonde
etkileyen en 6nemli abiyotik stres faktorlerinden biridir [1].
Tuzlu topraklarla ilgili ilk kayitlar MO 2400’ 1ii yillarda
Dicle-Firat aliivyon ovasindaki topraklara aittir [2].
Tuzluluktan etkilenen topraklara nemli tropik bdlgelerden

kutuplara kadar ¢ok ¢esitli iklim rejimlerinde rastlanabilir.
Ayn1 zamanda tuzlanma deniz seviyesinin altindaki
(Oliideniz) ve binlerce metre iizerindeki (Tibet Platosu)
topraklarda da goriilmektedir. Sonug olarak toprak tuzlulugu
sadece kurak ve yari kurak bolgelerle smirli bir kavram
degildir [3]. Yeryiiziindeki tiim topraklar, kalitesi ve kaynagi
ne olursa olsun tiim su kaynaklar1 mutlaka belli oranda tuz
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icermektedir. Rhoades (1988), Avustralya, Cin, Misir,
Hindistan, Irak, Meksika, Pakistan, Rusya ve Suriye ile
birlikte iilkemiz topraklarmimn da ciddi anlamda tuz stresi
tehlikesi ile karst karsiya oldugunu bildirmistir [4].
Yurdumuz topraklarinin yaklasik 1.5 milyon hektarlik kism1
tuzluluk sorunuyla karsi karsiyadir. Yeryiiziinde ise 800
milyon hektardan fazla alan tuzluluktan etkilenmektedir ve
bu alan diinyanin tiim karasal alanlarinin %6’ sindan
fazladir. Kuru tarim yapilan 150 milyon hektarlik alanm 32
milyon hektar1 gesitli oranlarda tuzluluk tehdidi altindadir.
Sulama yapilan 230 milyon hektar alanin 45 milyon hektar1
tuzdan etkilenmektedir. Ekilebilir alanlarda gozlenen bu
boyuttaki tuz birikiminin, &zellikle rin verimi ve
kalitesindeki azalmaya bagli olarak biiyiik ekonomik
kayiplara neden olacagi 6n goriilmektedir [5].

Farkl1 bitki tiirlerinin yan1 sira ayni tiire ait farkli genotiplerin
de tuza tolerans dereceleri farkl olabilmektedir. Giiniimiizde
bitkilerin tuza tolerans derecelerinin ortaya cikarilmasinda
biiyiime ve fotosentez hiz1 [6, 7, 8, 9], dokulardaki su [10],
¢oziinitir karbohidrat [11], ¢6zlintir protein [12], aminoasit
[13], kuaterner amonyum bilesikleri [14], poliol [15], lipid
[16] iyon [17] ve hormon miktarlar1 [17, 18, 19, 20, 21, 22]
[22, 13] ile antioksidant enzim aktivitelerindeki [23]
degisimler gibi fizyolojik ve biyokimyasal parametreler
kriter olarak kullanilmaktadir.

Bu derlemede, topraklarin tuzlanma nedenleri ve tuzluluk
tiplerinin yani sira tuz stresi altindaki bitkilerde meydana
gelen bazi fizyolojik ve biyokimyasal degisimlerle tuz
toleransi arasindaki iliski hakkinda bilgi verilmistir.

2. TOPRAK _TUZLULU(';UNUN TiPLERI VE
SEBEPLERI

Bir topragm tuzlu olarak tanimlanabilmesi i¢in 0 topraktaki
¢oziiniir tuz konsantrasyonunun bitki biiyiimesini olumsuz
yonde etkileyecek kadar artig gostermesi  gerekir.
Topraklardaki tuz konsantrasyonu toprak c¢ozeltisinin
elektriksel iletkenlik degeri ile olgiilmektedir. Giiniimiizde
eger bir topragin elektriksel iletkenlik degeri 4 dS m™ veya
daha fazla ise o toprak tuzlanmis olarak kabul edilmektedir.
Bu iletkenlik degeri yaklasik olarak 40 mM’ lik bir tuz
konsantrasyonuna karsilik gelmektedir [24].

Tuz bilesiklerinin hem toprakta hem de yeralti sularinda
uzun bir siire boyunca birikim gdstermesi sonucu olusan
tuzluluga “primer tuzluluk” denir (Sekil 1). Primer
tuzlulugun iki tane dogal sebebi vardir. Bunlardan birincisi,
¢Ozliniir tuz bilesiklerini iceren ana kaya materyalinin
asmmasidir. Bu aginma sonucunda kayalarin bilesimindeki
klortir, siilfat ve karbonat formundaki tuz bilesikleri topragin
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yapisina  katilmaktadir. Bu tuz Dbilesikleri arasinda
¢oziinlirliikk derecesi en fazla olani sodyum kloriirdiir (NaCl)
[25]. ikinci sebep ise deniz ve okyanus suyunun yapisindaki
tuz bilesiklerinin yagmur ve riizgar vasitasiyla karalara
taginarak topragin yapisina katilmasidir. Genellikle i¢
kesimlere riizgarla tasinan bu tip tuzlara “siklik tuzlar” adi
verilir ve bunlar ¢ogunlukla sodyum kloriir formundadir.
Yagmur suyu da 6-50 ppm civarinda tuz igerir. Ancak
yagmur suyundaki tuz miktar1 kiyidan uzaklastik¢a azalir. 10
ppm civarinda tuz igeren yagmur suyu vasitasiyla karalara
yilda yaklasik 10 kg ha™ tuz ilavesinin gerceklestigi tahmin
edilmektedir. “Sekonder tuzlanma” ise insan aktiviteleri
sonucunda, yagis miktart ile bitkilerin kullandigi su miktar1
arasindaki dengenin, yani topraktaki hidrolojik dengenin
degismesi sonucu ortaya c¢ikar (Sekil 1). Bunun en yaygin
sebepleri arasinda arazilerdeki ¢ok yillik bitkiler yerine tek
yillik bitki yogunlugunun artirilmasi, yetersiz drenaj ve
sulama sularmm yapisindaki tuz bilesikleri sayilabilir. insan
etkisinin olmadigi durumlarda kurak ve yar1 kurak
bolgelerde yagis miktari ile bitkiler tarafindan kullanilan su
miktar1 arasinda bir denge vardir [25]. Daha derin kok
sistemine sahip olan ¢ok yillik bitkiler, topraktaki taban
suyunun yilizeyin daha altinda bulunmasini saglar. Bitki
ortlistiniin degistirilmesi ve sulama olay: ile denge bozulur
ve topraktaki su miktar1 bitkilerin kullanabilecegi seviyenin
lizerine c¢ikar. Sonugta taban suyunun yiikselmesiyle
topragin daha alt tabakalarinda bulunan tuz bilesikleri kok
bolgesine tasinir. Bitkiler suyu kokleriyle aldikca toprak
daha tuzlu bir hale déniigiir. Taban suyu yiikselmeye devam
ettikge tuz bilesikleri de yiikselir ve toprak ylizeyinden suyun
buharlagsmasiyla tuzlar toprak yiizeyinde bir tabaka
olusturmaya baglar. Tuzlar ayn1 zamanda topragin
derinliklerine dogru inerek yeralti sularinin yapisina da
girebilir [25]. Tuzlu topraklarda Na*, Ca*?, Mg®, K*
katyonlarmin yami sira, Cl, SOs? (siilfat), HCOg
(bikarbonat), COs? (karbonat) ve NOs (nitrat) anyonlari
bulunmaktadir [26].

Sulamanin yapildig1 bir¢ok bolgede, hem asir1 sulamadan
hem de zayif drenajdan dolay: taban suyu yiikselir. Sulama
suyunun kalitesi ne kadar yiiksek olursa olsun topragin
yapisina 200-500 ppm civarinda tuzun katilmasina neden
olur. Ornegin 500 ppm civarinda tuz igeren sulama suyu, her
1,000 m?® suyla birlikte topraga yilda 0.5 ton tuz ilavesine yol
acar. Tarimsal bitkilerin her y1l hektar basina yaklasik 6,000-
10,000 m® suya gereksinim duydugu diisiiniiliirse, bir
hektarlik alana yi1lda yaklasik 3-5 ton tuz girisi olur. Tarimsal
bitkiler aracilig1 ile topraktan uzaklastirilan tuz miktar1 ihmal
edilecek kadar az oldugundan, kdk bolgesinde siirekli bir tuz
birikimi meydana gelir ve bu tuzun uzaklastirilabilmesi igin
bitkilerin gereksinim duydugundan ¢ok daha fazla suyun
topraga verilmesi gerekir. Eger bdyle bir ortamda drenaj da
zaylf ise su fazlaligi tuzlarm kok bolgesine tasinmasina
sebep olur. Bitkilerin, uygulanan suyun tamamini
kullanamamasi durumunda da su baskinlari gozlenir [25].
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Sekonder Tuzluluk

Ana kayanin asmnmast Siklik tuzlar Topraktalki hidrolojik
dengenin degismesi
Yetersiz drenaj Tek yillik bitki Kalitesiz

yogunlugunun sulama sulan

arlinasi

Sekil 1. Toprak tuzlulugunun nedenleri ve tipleri.
3. BITKIiLERDE TUZ TOLERANSI

Parida ve Das (2005) tuz toleransini, bir bitkinin yiiksek tuz
konsantrasyonlari altinda biiyliyebilme ve yasam dongiisiinii
tamamlayabilme yetenegi olarak tamimlamistir [6].
Tuzlulugun bitkiler iizerindeki zararli etkileri arasinda
toprak ¢oOzeltisinin ozmotik potansiyelini  diisiirerek
fizyolojik kurakliga neden olmasi, mineral madde
beslenmesi konusunda dengesizlige neden olmasi ve tuz
iyonlarmin spesifik toksik etkisi sayilabilir [27]. Bunlarin
hepsi bitki biiylimesi ve gelismesi {zerinde fizyolojik,
biyokimyasal ve molekiiler seviyede cok yonlii olumsuz
etkilere yol agmaktadir [28]. Bir¢ok bitki tiirii tuz stresine
olduk¢a duyarlidir ve bu grupta yer alan bitkilere genel
olarak “glikofit” ad1 verilir. Glikofit bitkiler genellikle 100-
200 mM’ lik tuz konsantrasyonlarinda bile canliliklarini
stirdiremez. Ancak “halofitler” 300-400 mM gibi oldukca
yiksek tuz konsantrasyonuna sahip olan topraklarda
biiyiiyebilen ve yasam dongiilerini tamamlayabilen bitki
tirlerini icermektedir. Halofit bitkiler filogenetik adaptasyon
stirecleri boyunca tuz toleransi gelistirdikleri i¢in asir1 tuzlu
topraklarda biiyiiyebilmektedir.

Tuz stresine duyarli ve toleranshi olan bitkilerde,
yapraklardaki tuz konsantrasyonunun toksik seviyeye
ulagmasi, tuz stresinin siddetine ve bitki tiiriine bagli olarak
haftalar hatta aylar almaktadir. Bu konuda tuz stresinin
ozmotik ve iyon etkisinden kaynaklanan “iki fazli etki
modeli” sekil 2’ de gosterilmistir [29].

tuz ilavesi

Biiyiime hizy

A——

Faz2
(ivona ozgil etki)

Faz 1
(ozmotik etki)
= toleransh bitki

~
~
~
~

™ duyarh bitki

— Zam —

Sekil 2. Tuz stresi altindaki bitkilerde iki fazli etki modeli
[29].

an (giln, hafta)
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Buna gore birinci fazda (ozmotik faz) tuz stresine hem
duyarli hem de toleransl olan bitkilerde biiyiime hizi, tuzun
neden oldugu ozmotik etkiden dolayr yavaslamaktadir.
Ozmotik faz, kok cevresindeki tuz konsantrasyonunun
bitkinin topraktan su almasmi zorlastiracak esik degere
ulagmasindan hemen sonra baglamakta ve sonugta gévdenin
biiyiime hizi 6nemli oranda azalmaktadir. Bu sartlar altinda
bitkinin verdigi ilk cevap stomalarin kapatilmasidir. Ancak
hem atmosferle yaprak hiicreleri arasindaki su potansiyeli
farkina hem de karbon fiksasyonunun devam etmesine
duyulan gereksinim yiiziinden bu uzun vadeli bir tolerans
cevabi olarak kabul edilmemektedir [30]. Govde
biiyiimesinin kok biiyiimesine gore tuzun neden oldugu
ozmotik strese daha duyarli olmasmin nedeni, muhtemelen
yaprak alanindaki azalmanin bitkinin su kullanim oranini
azaltmasidir [30]. Tuz stresine duyarli olan bitkilerde yaprak
biiyiimesindeki inhibisyonunun sebeplerinden  birinin,
kalsiyum iyonlarmin kok ksilemine yiiklenmesinin
engellenmesi olabilecegi ileri siiriilmiistiir [31]. Ikinci evrede
(iyon etkisi evresi) ise transpirasyon akimi ile tagman
sodyum iyonlarinin yapraklarda birikim gdstermesi s6z
konusudur [32]. Sodyum birikimi artik bityiimesi durmus ve
hiicre 6z suyundaki tuz konsantrasyonunu seyreltme
yetenegini kaybetmis olan yash yapraklarda toksik etkiler
yapabilmektedir. Tuz stresi altindaki bir bitkide eger yash
yapraklarin 6lme orani yeni yapraklarmn olusma oranindan
yiiksekse, fotosentetik aktivite gen¢ yapraklarin karbohidrat
gereksinimini karsilayamamakta ve sonug olarak biiyiime
hizi azalmaktadir [30]. Fotosentetik dokulardaki sodyum
birikiminin, karbon fiksasyon reaksiyonlar ile klorofil ve
karotenoid sentezi ile ilgili enzimlerin aktivitesini azalttig1
rapor edilmistir [33]. Tuza duyarli bitkilerde ayrica
fotosentetik aktivitenin azalmasi, bazi aktif oksijen tiirlerinin
(AOT) olusum hizini artirmakta ve AOT’ ler de hiicresel
hasarlara yol agmaktadir [34].

Asagida tuz stresinin bitkilerdeki bazi biiylime parametreleri
ve metabolik olaylar iizerindeki etkileri ve bunlarin tuz
toleransi ile etkilesimleri verilmistir.

3.1. Bitki Biiyiimesi

Tuz stresinin gozlemlenen ilk etkilerinden biri bitkilerde
biiyime hizinin azalmasidir. Munns (2002), tuz
uygulamasindan ¢ok kisa bir stire sonra bitki hiicrelerinin su
kaybederek hacimlerinin azaldigmi bildirmistir [32]. Daha
sonra hiicreler orjinal boyutlarini tekrar kazanmakla birlikte,
kok ve yapraklarm biiylime hizinin kontrol bitkilerine gore
diisiik oldugunu rapor etmistir [32]. Tuz stresine maruz
kalma siiresi arttikca meristematik hiicrelerdeki mitoz
boliinme hizi azalmakta, vejetatif ve generatif gelismede
farkliliklar ortaya ¢ikmaktadir [32]. Tek yillik bitkilerde bu
degisimlerin meydana gelmesi igin tiire ve tuz stresinin
siddetine bagli olarak giinlerle veya haftalarla ifade edilecek
bir siire gerekirken, ¢ok yillik bitkilerde bu siire ¢ok daha
uzundur. Bitkilerin tuz stresine erken fide doneminde ¢ok
daha  duyarli  olduklart  bilinmektedir. ~ Ornegin
Hasanuzzaman ve arkadaslart (2009) yaptiklart bir
calismada, tuz stresinin piring bitkilerinde erken fide
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doneminde toplam bitki boyunu ve yaprak alanini 6nemli
derecede azalttigini belirlemislerdir [7]. Papp ve arkadaglari
(1983), seker pancari bitkisinde mitoz bdliinme hizmin
yapraklarin  ilk  olusum evresinde tuz stresinden
etkilenmedigini, ancak yaprak genislemesi evresinde belli
oranda inhibe edildigini rapor etmistir [35]. Dogru (2014) tuz
stresinin bazi misir genotiplerinde kok, bazilarinda ise govde
biiyiimesini inhibe ettigini ve bunun tuz alinimi ve tagmimi
konusunda genotipe bagli farkliliklardan kaynaklanmig
olabilecegini ileri stirmustiir [8]. Amaranthus tricolor’ da
yapilan bir calismada, uygulanan tuz konsantrasyonunun
artisina bagh olarak yaprak genisleme hizinin azaldigi
belirlenmistir [36]. Zaimoglu ve Dogru (2016) ise tuz
stresinin  bazi misir genotiplerinde gdvde biiyiimesini
koklere gore daha belirgin sekilde inhibe ettigini ve gévde
biiyiimesinin tuza daha duyarli oldugunu ortaya ¢ikarmistir

[9].

Tuz stresi bitkilerde gesitli organlarm taze ve kuru agirliklar:
lizerinde de etkili olmaktadir [37]. Ornegin Raphanus
sativus’ da tuz stresi uygulamalari sonucu toplam bitki kuru
agirligmin azaldigi belirlenmistir [38]. Kurban ve arkadaglar
(1999) ise diisiik tuz konsantrasyonlarinin (50 mM) Alhagi
pseudoalhagi bitkisinde toplam bitki agirhigmi artirdigini,
ancak 200 ve 300 mM’ lik tuz uygulamalarmin azalttigini
bildirmistir [39]. Yapilan diger bir ¢aligmada domates
bitkilerinde artan tuz konsantrasyonlarina paralel olarak kok
ve govde biiyiimesi, gévde agirligi, bitki bagina yaprak sayisi
ve kok yiizey alan1 gibi parametrelerde kontrole gére 6nemli
derecede azalmanin meydana geldigi rapor edilmistir [40].
Meloni ve arkadaslar1 (2001), tuz stresi altindaki pamuk
bitkilerinde kok, gévde ve yaprak agirliklarmin azaldigini
gozlemlemistir [41]. Zaimoglu ve Dogru (2016), 300 ve 500
mM’ lik tuz uygulamalarimm iki misir genotipinde kok ve
govdenin taze ve kuru agirliklar ile koklerdeki dehidrogenaz
aktivitesini kontrole gore Onemli oranda azalttigini
belirlemistir [9]. Tuz stresi altindaki bitkilerde biyokiitle
birikiminde gézlenen azalma ¢cogunlukla iyon dengesizligine
baglanmaktadir. Tuz stresi bitkilerde generatif gelisme
evresinde de etkili olmaktadir. Ornegin Khatun ve Flowers
(1995) 10 mM’ lik tuz uygulamasmim piring bitkilerinde
steril ¢igek olusumunu artirdigini, tohum olusumunu ise %38
oraninda azalttigini bildirmistir [42].

3.2. Fotosentetik Aktivite

Biyokiitle tiretimi sonucunda meydana gelen biiyiime, net
fotosentezin bir dl¢iisiidiir ve biliylimeyi etkileyen c¢evresel
stres faktorleri fotosentezi de etkilemektedir. Bu nedenle
stres altindaki bitkilerde fotosentetik aktivitede meydana
gelen degisimler, bir anlamda bitkilerin genel saglik durumu
hakkinda bilgi vermektedir. Fotosentetik aktivitede meydana
gelen degisimler bitkilerde, alglerde ve siyanobakterlerde bir
stres sensorii olarak kabul edilmektedir.

Bitkilerde, toprak tuzlulugu da dahil tim stres faktorleri
fotosentetik pigment miktarinda, bu pigmentlerin 151k
enerjisini absorblamasi ile baslayan primer fotokimyasal
olaylarda, tilakoid membranlarin ve tizerindeki birimlerin
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yapisal organizasyonunda, elektron tasmmm ve CO;
fiksasyon reaksiyonlarinin hizlarinda degigimlere yol
agmaktadir [43].

Elektron mikroskobu ile yapilan ¢alismalar, tuz stresinin
kloroplast yapisinda bazi degisimlere neden olarak
fotosentetik aktiviteyi azalttigini gostermistir. Ornegin tuz
stresi uygulanan patates bitkisinin mezofil hiicrelerinde
kloroplastlardaki tilakoid membranlarin sistigi, yiiksek tuz
konsantrasyonlarinin ise tilakoidlerin tamamen
parcalanmasina neden oldugu rapor edilmistir [44]. Bruns ve
Hecht-Buchholz (1990), tuz stresi altindaki patates
bitkilerinde grana sayisinin azaldigni, tilakoidlerin sistigini
ve stromada daha biiylik nisasta tanelerinin birikim
gosterdigini belirlemistir [45]. Tuz stresi domates bitkisinde
kloroplastlarm ~ agregasyona  ugramasina,  hiicresel
membranlarin  yapisal olarak bozulmasma, grana ve
tilakoidlerin yok olmasina neden olmustur [46].

Tuz stresi altindaki bitkilerde fotosentetik pigment miktar1
genellikle azalmaktadir. Agastian ve arkadaglar1 (2000), tuz
uygulamalarinin yasgh yapraklarda daha erken bir dénemde
klorosise neden oldugunu ve stres siiresinin uzamasi
durumunda bu yapraklarmm absisyona ugradigmi rapor
etmistir [47]. Ancak Wang ve Nil (2000), tuz stresi
uygulanan Amaranthus bitkilerinin yapraklarinda klorofil
miktarinin arttigim1 bildirmistir [36]. Yapilan diger bazi
caligmalarda da Greviela arenaria’ da toplam klorofil ve
protoklorofillit, domateste toplam klorofil ve klorofil a,
Bruguiera parviflora’ da klorofil a ve klorofil b, piringte ise
toplam klorofil miktarinin kontrol bitkilerine gore azaldigi
belirlenmistir [48, 46, 49]. Chutipaijit ve arkadaglar1 (2011),
tuz stresi altindaki bitkilerde klorofil miktarinda meydana
gelen degisimlerin, hiicresel metabolizma olaylar1 igin
duyarl1 bir indikator olarak kullanilabilecegini ileri
strmiistiir [50]. Maxwell ve Johnson (2000) ise, tuz stresinin
bitkiler tizerindeki en bariz etkilerinden birisinin fotosentetik
pigment biyosentezindeki degisimler oldugunu ifade etmistir
[51].

Tuz stresi bitkileri kisa ve uzun bir siiregte farkh
mekanizmalarla etkilemektedir. Kisa siireli etkiler, tuz
uygulamasindan sonra birka¢ saat veya birkac giin i¢inde
ortaya c¢ikmaya baslamaktadir. Bu siire¢ stomalarin
kapanmasi sonucunda karbon asimilasyonunun yavaslamasi
nedeniyle olduk¢a 6nemlidir.  Tuzlulugun karbon
asimilasyon hizini uzun vadede azaltmasmimn sebebi, tuz
iyonlarmin yapraklarda birikim gostermesi ile ortaya ¢ikan
sodyum ve Klor toksisitesidir [52]. Tuz stresi altinda
bitkilerdeki karbon asimilasyon hizinda goriilen degisimler
farklilik gosterebilmektedir. Ornegin Alhagi pseudoalhagi’
de karbon asimilasyon hizi 50 mM’ lik tuz uygulamasi
sonucu artmig, 100 mM’ lik tuz uygulamasi sonucunda
degismemis, 200 mM’ lik tuz uygulamasi sonucunda ise
kontrole gore %60 oraninda azalmistir [39]. Benzer sekilde
tuz stresi uygulanan bitkilerde stomalarin iletkenlik derecesi
ve yaprak dokularindaki CO, konsantrasyonunun kontrol
bitkilerine gore disiik oldugu belirlenmistir [39]. Dut
bitkisinde ise tuz stresi kosullarinda net CO; asimilasyon
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hizi, stoma iletkenlik derecesi ve transpirasyon hizimin
azaldig1 tespit edilmistir [47]. Parida ve arkadaglar1 (2004)
ise tuz stresinin  B. parviflora bitkisinde diigiik
konsantrasyonlarda net CO, asimilasyon hizini artirirken,
yiiksek konsantrasyonlarda azalttigini belirlemislerdir [6].
Tuz stresi bitkilerde CO; fiksasyon reaksiyonlarinda rol
oynayan enzimlerin aktiviteleri iizerinde de farkli etkilere
sahiptir. Ornegin, Atriplex lentiformis bitkisinde tuz stresi
ribuloz-1,5-bisfosfat  karboksilaz/oksigenaz ~ (Rubisco)
enziminin aktivitesini  etkilemezken, fosfoenolpiirivat
karboksilaz (PEPC) aktivitesini artirmigtir [53]. Salicornia
brachiata’ da da tuz stresinin Rubisco, ribuloz-5-fosfat
kinaz, ribuloz-5-fosfat izomeraz ve NADP-gliseraldehit-3-
fosfat dehidrogenaz aktivitelerini inhibe ettigi belirlenmistir
[54].

3.3. Bitki-ortam-su iliskisi

Bitki dokularmmdaki su miktarint diizenleyen mekanizma
suyun alimmmi ve kaybedilmesi ile ilgilidir. Tuz stresi
altindaki bitkilerin dokularindaki su miktar1 tiire ve ayni
tirtin genotiplerine bagh olarak degisebilmektedir. Tuzlu
kosullarda dokularindaki su miktar1 daha fazla olan bitkiler
tuza daha toleransl olarak kabul edilmektedir. Giiniimiizde
yapraklarin sahip oldugu su miktarmin, bitkilerin genel su
durumunun belirlenmesinde en giivenilir indikatoér oldugu
degerlendirilmektedir. Bitkilerde uygulanan tuz
konsantrasyonu arttikga su potansiyeli ve ozmotik
potansiyelin daha negatif degerlere sahip oldugu, turgor
basincimnin ise arttigi belirlenmistir [55, 41, 17, 56, 57]. Baz1
arasgtiricilar  tuza duyarli  olan bitki tiirlerinin  ve
genotiplerinin yapraklarinda daha yiiksek turgor basmcimin
bulundugunu ileri stirmiistiir [58, 10]. Aziz ve Khan (2001)
artan tuz konsantrasyonlarina bagli olarak Rhizophora
mucronata’ da yapraklarin su ve ozmotik potansiyeli ile
ksilem geriliminin arttigin1 rapor etmistir [17]. Benzer
sekilde Chrysanthemum’ a wuygulanan yiiksek tuz
konsantrasyonlari  yapraklarin ~ ozmotik  potansiyelini
azaltmigtir [59]. Hint keneviri bitkisinde de kisa stireli tuz
stresi uygulamalar1 oransal su miktari, transpirasyon hizi,
yaprak su potansiyeli, su almimi ve suyun kullanim
etkinligini azaltmistir [60]. Halofit bir bitki olan Urochondra
setulosa’ da yiiksek tuz konsantrasyonlarinda su potansiyeli,
ozmotik potansiyel ve stoma iletkenlik derecesi daha
negative degerlere ulasirken; basing potansiyeli azalmistir
[61]. Yine halofit bir bitki olan Suaeda salsa’ da ise tuz stresi
yapraklarin su potansiyelini ve evaporasyon hizini
azaltirken, yapraklarin oransal su miktarinda degisime neden
olmamustir [62]. Dogru (2014) ise tuz stresi altindaki iki
misir genotipinin yapraklarinda oransal su miktarmin
azaldigimni, su eksiklik indeksinin ise arttigini bildirmistir [8].

3.4. Coziiniir Karbohidratlar

Yapilan  arastrmalar, diger  organik  bilesiklerle
kargilastirildiginda,  sekerlerin = tuz  stresi  altindaki
glikofitlerde ozmotik potansiyelin diizenlenmesi konusunda
yaklagik %50’ lik bir paya sahip oldugunu gostermistir [63].
Bitkilerde net CO; asimilasyonundaki azalmaya ragmen, tuz
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ve kuraklik stresi sonucu ¢oziiniir karbohidratlarin birikim
gosterdigi belirlenmistir [11]. Yapilan baz1 ¢aligmalarda da
tuz toleransi ile ¢oziiniir karbohidrat birikiminin boyutu
arasindaki iligki ortaya konulmustur. Ashrafve Tufail (1995)
tuz toleransi bakimindan farklilk gosteren 5 aycicegi
genotipinde ¢Ozliniir seker miktarini arastirmiglar, tim
genotiplerde ¢oziiniir seker miktarinin arttigini ancak tuza
toleransli olan genotipde bu birikimin daha belirgin
oldugunu belirlemislerdir [64]. Aspirde ise tuz stresi
uygulamalar1 sonucunda tuz toleransmin ¢oziniir seker
birikimi ile korelasyon gdstermedigi ortaya c¢ikarilmistir
[65].

Bir disakkarit olan trehaloz adli karbohidratin birgok
organizmada gesitli stres faktorlerinin etkisiyle sentezlendigi
belirlenmistir [66] (Sekil 3). Trehalozun su kaybina yol agan
stres faktorlerine maruz kalan bitki hiicrelerinde membran ve
proteinlerin korunmasini sagladigi [67] ve denatiire olmus
proteinlerin agregasyonunu azalttigi bilinmektedir [68].
Yamada ve arkadaslar1 (2003) trehalozun apoptotik hiicre
oltimlerini baskiladigini bildirmistir [69]. Trehalozun 6nemli
tarimsal bitkileri de igeren bir¢ok vaskiiler bitki dokusunda
eser miktarda bulundugu bilinmektedir. Tuz stresi altindaki
yulaf kok ve nodiillerinde trehaloz birikiminin ¢ok diisiik

konsantrasyonlarda gerceklesmesi, bu sekerin
ozmoregiilasyondaki roliiniin kiigiik oldugunu
gostermektedir  [70].  Escherichia coli’ nin trehaloz

biyosentetik genlerinin (otsA and otsB) piring bitkisinde
onemli oranda ekspreslendigi de ortaya ¢ikarilmigtir [71].
Benzer sekilde transgenik tiplerde tuz, kuraklik ve diisiik
sicaklik stresi kosullarinda biiyimenin devam ettigi,
fotooksidatif hasarin daha az oldugu ve mineral dengesinin
daha saglikli bir sekilde saglandigi gézlenmistir. Transgenik
piring  bitkilerindeki  trehaloz  birikimi, transgenik
olmayanlara gore 3-10 kat daha fazladir. E. coli’ nin
trehaloz-6-fosfat sentaz ve trehaloz-6-fosfat fosfataz
genlerine sahip olan piring bitkilerinde de trehaloz
birikiminin ve bazi abiyotik stres faktorlerine tolerans
derecesinin arttigi gorilmistir [72]. Trehalozun tuz
toleransindaki fonksiyonunun anlasilabilmesi i¢in daha fazla
sayida bitki tiiriinde arastirmalarin yapilmasi gerekmektedir.

TFS TFF THZ
UDP-Glukoz + Glukoz-6-P \ Trehaloz-6-P \' TREHALOZ

2Ghukoz
UDP Pi

Sekil 3. Bitki hiicrelerinde trehaloz metabolizmasi (TFS:
Trehaloz fosfat sentetaz; TFF: Trehaloz fosfat fosfataz;

THZ: Trehalaz; UDP: Uridin difosfat; Pi: Inorganik fosfat)
[66].

Tuz stresine cevap olarak ¢oziiniir sekerlerin birikiminde
goriilen 6nemli varyasyonlar, tuza tolerant olan bir¢ok tiir ve
genotipte gézlenmistir. Sonug olarak sekerlerin bitkilerde tuz
toleransinin  saglanmasi ile ilgili rolleri belli oranda
tartigmalidir.  Ancak ¢Oziiniir sekerlerin tuz toleransi
konusunda potansiyel birer indikator olduklar: olasiligl goz
ard1 edilmemelidir.
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3.5. Coziiniir Proteinler

Bitkilerde tuz stresi ile indiiklenen bir¢ok protein
tanimlanmustir [73]. Bitkilerde tuz stresi altinda sentezlenen
proteinler, stres kosullar1 ortadan kalktiktan sonra
kullanilmak {izere azotun depolanmasini sagladigi gibi
ozmotik regiilasyona da katkida bulunur [74]. Bu tip
proteinler tuz stresinin baglamasindan sonra de novo olarak
sentezlenebilecegi gibi, dokularda diigiik konsantrasyonlarda
bulunurken stresle birlikte miktarlar1 artabilir [75]. Tuz stresi
ile indiiklenen proteinlere drnek olarak tiitiinde tanimlanan
26 kDa’ lik ozmotin verilebilir [74]. Tuz stresine maruz
birakilan Mesembryanthemum crystallinum’ da da ozmotin
benzeri bir protein belirlenmistir [76]. Arpada ise
immiinolojik olarak ozmotinle ilgili olmayan ve germin adi
verilen iki tane 26 kDa’ lik proteinin tuz stresine cevap
olarak sentezlendigi gézlenmistir [77]. LEA (late
embryogenesis abundant) proteinlerinden ki tanesini
(PMAS8O ve PMA1959) igeren transgenik piring bitkilerinde,
ikinci generasyona ait bireylerin dokularmda kuraklik ve tuz
stresi uygulamalar1 sonucunda hem bu iki protein miktarinin
hem de iki stres faktoriine toleransin arttigi goézlenmistir
[78]. Bruguiera sexangula’ da tuz toleransinin artmasina
neden olan spesifik bir protein (allen oksid siklaz)
tanimlanmis ve bu proteinin ekspreslendigi Saccharomyces
cerevisiae ve tiitinde tuz toleransinin arttigi anlagilmistir
[79].

Tuz stresine toleransli olan arpa [80], ay¢igegi [64], dar1 [81]
ve piring [75] bitkilerinde de toleranshi olmayanlara gére
¢ozlinlir protein miktarmin daha yiiksek oldugu ortaya
cikartlmistir. Bugdayda yapilan bir ¢aligmada ise tuz stresi
altinda duyarli olan genotiplerin dokularindaki ¢oziiniir
protein birikiminin daha belirgin oldugu gosterilmistir [82].
Tuz stresi uygulanan iki bugday genotipinin dokularmdaki
polipeptid profilinde meydana gelen degisimlerin sadece
kantitatif oldugu, 29 ve 48 kDa’ lik iki proteinin dokulardaki
miktarmin azaldig1 belirlenmistir. Ancak protein profilinde
meydana gelen kantitatif degisimler tuz stresi kosullarmda
bazi1 metabolik mekanizmalarin diizenlenmesinden sorumlu
olabilir [83].

Su mercimeginde ise tuz stresinin tuz toleransindan bagimsiz
olarak yapraklardaki c¢oziiniir protein miktarini azalttigi
gozlenmistir [84]. Benzer sekilde aspir [65] ve Eruca sativa’
da [85] yapraklardaki ¢6ziiniir protein miktar1, tuza toleransl
olan ve olmayan genotiplerde farklilik géstermemistir.
Pareek ve arkadaslar1 (1997) stres proteinlerinin tuz
toleransinin  gelistirilmesi konusunda o6nemli molekiiler
indikatorler oldugunu ileri siirmiislerdir [75]. Ancak
yukarida bahsedilen arastirma sonuglari, bunun bitki tiiriine
ve genotipine bagl olarak degisebilecegini gostermektedir.

3.6. Aminoasitler

Alanin, arjinin, glisin, prolin, serin, 16sin, valin, glutamin ve
asparagin gibi proteinik aminoasitlerin yan1 sira; sitriillin ve
ornitin gibi proteinik olmayan aminoasitlerin tuz stresi
altindaki bitki dokularnda belli oranda birikim gosterdigi
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bilinmektedir [13, 86, 87]. Aygicegi [64], aspir [65], Eruca
sativa [85], ve Lens culinaris’ in [77] tuza toleransli olan
genotiplerinin yapraklarindaki toplam serbest amino asit
miktar1, duyarh olanlara gore daha fazla bulunmustur.

Tuz stresi altindaki gelismis bitkilerde prolin birikimi, diger
amino asitlerle karsilastirildiginda daha fazladir [88] (Sekil
4).

SITOPLAZMA

L-Ghutamik asif Proli

PROLIN

> wom
%\
AN

L-Glutamik asit PROLIN

DIt o1
Prolin-S-Karboksilat v\

‘‘‘‘‘

Sekil 4. Gelismis bitkilerde prolin metabolizmast (P5KS:
Prolin-5-karboksilat sentetaz; P5KR: Prolin-5-karboksilat
rediiktaz; P2KR: Prolin-2-karboksilat rediiktaz; o-OAT:
Ornitin-a-aminotransferaz; 8-OAT: Ornitin-o-
aminotransferaz; PDH: Prolin dehidrogenaz; P5KDH:
Prolin-5-karboksilat dehidrogenaz) [88].

Tuz stresi altindaki bircok monokotil bitki tiiriinde prolin
birikimi yaygin olarak goriilen bir olaydir [89]. Ancak
yapilan bir ¢alismada tuz stresinin arpada prolin birikimine
neden olmadig1 anlagilmistir [90]. Bitki dokularindaki prolin
birikimi kuraklik stresi sonucu da goriilebilir. Bu durumda
prolin sentezi diisiik su potansiyeline verilen ancak spesifik
olmayan bir cevap olarak degerlendirilebilir [85]. Prolin
ozmotik olarak aktif bir bilesiktir ve bitki hiicrelerinde
kullanilabilir azot birikiminin regiilasyonundan sorumludur
[85]. Ayrica tuz stresinin hiicre membranlar1 tizerindeki
olumsuz  etkisini azaltarak ~membran stabilitesinin
saglanmasinda da etkilidir [91]. Prolinin diger 6nemli bir
ozelligi de yiiksek konsantrasyonlarda bile enzim aktivitesi
tizerinde inhibisyon etkisine sahip olmamasidir [87]. Bazi
aragtiricilar da prolinin adaptasyon siirecinin bir bileseni
oldugunu ve c¢oklu cevaplarin aktivasyonu igin gerekli
diizenleyici mekanizmalarda rol oynayabilecegini ileri
stirmiistiir [92]. Ancak prolinin ozmoregiilasyon ve tuz
toleransi konusundaki fonksiyonu kismen tartismalidir. Lutts
ve arkadaglar1 (1996) tuz stresi altindaki piring bitkilerinde
prolinin ozmotik regiilasyonda rol oynamadigi ve prolin
birikiminin tuz toleransi i¢in bir indikatér olmaktan ¢ok bir
hasar semptomu oldugunu belirlemislerdir [92]. Yapilan bir
calismada da prolin birikiminin tuz stresine maruz kalan
bugdayda onemli bir fonksiyona sahip olmadigi ortaya
cikartlmigtir [93]. Tuzlu kosullarda kiiltiire alinmig arpa
embriyolarinda ise disaridan yapilan prolin uygulamalar



A DOGRU

govdelerdeki Na* ve Cl birikimini azaltmis ve biiylime
iizerinde olumlu etkiler yaratmigtir [94]. Digaridan verilen
prolinin piringte tuz stresinin olumsuz etkilerini azalttigina
dair sonuglar da elde edilmistir [95].

Bunun gibi ¢eligkilere ragmen prolin konsantrasyonunun
tuza toleransli olan bir¢ok bitki tiiriinde, duyarli olanlara
gore daha vyiiksek oldugu belirlenmigtir. Ahmad ve
arkadaglar1 (1981) da tuza toleransli olan Agrostis stolonifera
ekotiplerinde tuz stresine cevap olarak, duyarli ekotiplere
gore daha fazla prolin birikimi oldugunu bulmuslardir [96].
Nispeten tuza toleransli olan Brassica juncea bitkilerinin
yapraklarinda ozmotik regiilasyon yeteneginin, kritik tuz
konsantrasyonunun ve serbest prolin miktarmin daha yiiksek
oldugu belirlenmistir [97]. Tuza toleransli olan B. juncea’ da
kontrol bitkilerine gore, tuzlu kosullarda yiiksek prolin
konsantrasyonu ve daha iyi biiylime goriilmistir [98].
Madan ve arkadaslari (1995) ise tuz stresi kosullarinda
toleransli genotiplerdeki prolin-5-karboksilat rediiktaz ve
ornitin aminotransferaz gibi prolin biyosentezi ile ilgili
enzimlerin  aktivitelerinde O6nemli derecede artislar
belirlemistir. Ancak prolin oksidaz gibi prolin pargalayan
enzimlerin aktiviteleri ise azalmigtir [99].

Ancak bazi ¢alismalar da tuza duyarli genotiplerdeki prolin
birikiminin toleransh olanlara gére daha fazla oldugunu
ortaya c¢ikarmistir. Moftah ve Michel (1987) tuz stresi
altindaki soya fasiilyesinde, prolin miktarinin bir indikator
olarak kullanilamayacagini bildirmistir [100]. Benzer
sekilde Ashraf (1989) da Vigna mungo’ da prolin birikimi ile
tuz toleransi arasinda negatif bir korelasyonun varligini
ortaya c¢ikarmigtir [101]. Piringte de tuza dayanikli
genotiplerin (Nona Bokra ve IR4630), duyarli genotiplere
(Kong Pao ve IR31785) gore daha az prolin birikimi
gosterdigi rapor edilmistir [92]. Bu konudaki ¢eligkili
sonuglardan dolayi, prolin miktarindaki degisimlerin tuz
stresi bakimindan bir tolerans ve seleksiyon kriteri olarak
kullanitlip  kullanilamayacagi  konusunda  arastiricilar
arasinda fikir birligi yoktur.

3.7. Kuaterner Amonyum Bilesikleri

Tuz stresine maruz kalan bitkilerde ozmoregiilator olarak
fonksiyon yapan kuaterner amonyum bilesikleri arasinda
glisinbetain, B-alaninbetain, prolinbetain, kolin-o-siilfat,
hidroksiprolinbetain ve pipekolatbetain sayilabilir [13].
Birgok bitki tiiriinde yaprak ozmotik potansiyeli ile
glisinbetain, B-alaninbetain ve prolinbetain miktar1 arasinda
pozitif bir korelasyon goriilmiistir [102]. Bu organik
bilesiklerin ayn1 zamanda hiicrelerde ozmotik olarak
koruyucu etkilere sahip oldugu da bilinmektedir [103]. Tuz
stresine maruz kalan bitkilerdeki kuaterner amonyum
bilesikleri iginde en fazla bulunani glisinbetaindir [13] (Sekil
5). Glisinbetainin 1spanak, arpa, domates, patates, piring,
havu¢ ve sorgum gibi birgok tarmmsal bitki tiirliniin
dokularinda strese cevap olarak birikim gdsterdigi
belirlenmistir [104, 105]. Bu organik bilesikler biiyiik 6lgiide
kloroplastlarda bulunmakta ve tilakoid membranlari
koruyarak tuz stresi altinda fotosentetik aktivitenin
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stirekliligini saglamaktadir [106]. Murata ve arkadaslari
(1992) glisinbetainin, tuz stresi kosullarinda fotosistem II”
nin kompleks ekstrinsik proteinlerinin organizasyonunu
stabilize ederek fotosistem II” yi korudugunu belirlemislerdir
[107].

SITOPLAZMA KLOROPLAST

Tosfobarlan  ———————  Fosfokolin

Fosfatidil hazlan ——————— Tosfatidil kolin

Sekil 5. Gelismis bitkilerde glisinbetain sentezi (KMO:
Kolin monooksigenaz; BADH: Betain aldehit dehidrogenaz
[13].

Tuz stresi altindaki ¢imlerde glisinbetain birikiminin
toleransli genotiplerde duyarli olanlara gore daha fazla
oldugu ortaya ¢ikarilmigtir [108]. Saneoka ve arkadasglari
(1995) musirin glisinbetain biriktiren genotiplerinde tuzlu
kosullar altinda gévde biiyiimesindeki inhibisyonun daha az
oldugunu gostermislerdir [109]. Bugdayin tuza toleranshi
genotiplerinin geng yapraklarindaki glisinbetain miktar ile
tolerans derecesi arasinda da pozitif bir korelasyon
belirlenmistir [93]. Bunun yani sira, glisinbetain sentezinden
sorumlu betain aldehit dehidrogenaz enziminin aktivitesinin
birgok bitki tiirlinde tuz stresi altinda arttig1 ortaya
cikarilmistir [110]. Ancak Trifolium alexandrinum’ da tuz
stresi uygulamalarmin kolin ve betain birikiminin tuza
duyarl genotiplerde daha belirgin oldugu anlagilmigtir [111].
Bu sonuglar, tuz stresi altindaki bitkilerdeki glisinbetain
birikiminin tiire bagli olarak varyasyon gosterdigini
kanitlamaktadir.

3.8. Polioller

Polioller ozmotik etkinlige sahip bilesikler oldugundan,
bitkilerdeki ozmoregiilasyon mekanizmasi ve dolayisiyla tuz
toleranst konusunda da etkili olduklar1 diistiniilmektedir
[112]. Kimyasal olarak degerlendirildiginde polioller
polihidrik alkollerdir. Bitkiler aleminde oldukga genis bir
yayilim gosteren siklik ve asiklik yaprya sahip birgok poliol
mevcuttur [113] (Sekil 6). Bitkisel dokularda en fazla
rastlanan asiklik polioller; mannitol, gliserol ve sorbitoldiir.
Siklik poliollerden de en fazla ononitol ve pinitol bulunur.
Genellikle polioller bir¢ok halofit bitkinin sitoplazmasinda
ve vakuoliinde, yiiksek konsantrasyonda birikim gosteren
inorganik iyonlarin neden oldugu ozmotik bozukluklarm
ortadan kaldirilmast i¢in biriktirilir [114]. Poliollerin
ozmotik regiilasyon diginda etkili birer oksijen radikali
temizleyicisi olduklari da bilinmektedir. Ornegin mannitoliin
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in vitro kosullarda reaktif oksijen tiirlerini detoksifiye ettigi
[115] ve kuraklik stresi altindaki bitkilerde proteinleri
oksidatif hasara karst korudugu belirlenmigtir [116].
Smirnoff and Cumbes (1989) de mannitol, sorbitol, gliserol,
ononitol and pinitoliin etkili birer radikal temizleyicisi
olduklarini rapor etmistir [117].

HFI MIFDH
Fruktoz-6-P

~ %

MIFF

Mannitol 1-P MANNITOL

(A)  Glukoz-6-P

S6FDH S6FF

(B)  Glukoz-6-P Sorbitol-6-P SORBITOL

MIFS IMF . T . OE .
(C)  Glukoz-6-p ———— Myoinositol-1-P ————+ MYOINOSITOL ——— ONONITOL —— PINITOL

Sekil 6. Gelismis bitkilerde (A) mannitol, (B) sorbitol ve (C)
myoinositol biyosentez reaksiyonlari (HFI: Heksoz fosfat
izomeraz; M1FDH: Mannitol-1-fosfat dehidrogenaz; M1FF:
Mannitol-1-fosfat fosfataz; S6FDH:  Sorbitol-6-fosfat
dehidrogenaz; S6FF: Sorbitol-6-fosfat fosfataz; MIFS:
Myoinositol-1-fosfat sentetaz; IMF: Inositol monofosfataz;
IMT: Inositol metiltransferaz; OE: Ornitin epimeraz [113].

Birg¢ok bitki tiirlinde kuraklik ve tuz stresine cevap olarak
poliollerin birikim gosterdigi belirtilmistir [15]. Mannitoliin
bitkilerde yiiksek tuz konsantrasyonlarmi tolere etme
yetenegini artirdigi  gosterilmistir.  Ornegin  normal
kosullarda mannitol sentezlemeyen ve biriktirmeyen tiitiin
bitkisine bakteriyel mannitol-1-fosfat dehidrogenaz (mtiD)
geni verilmis ve olusturulan transgenik tiitiin bitkisi yaprak
ve koklerinde mannitol birikimi yaparak tuza tolerans
kazanmigtir [118]. Benzer sekilde ayni bakteriyel gen
verilerek olusturulan transgenik bugday bitkileri de
yapraklarinda mannitol biriktirerek hem kuraklik hem de tuz
stresi altinda yiiksek biliyiime hizi sergilemistir [15]. Bu
sonuglar bitki dokularindaki mannitol birikimi ile tuz
toleransi arasinda pozitif bir iligki oldugunu gostermektedir.

Pinitol ve diger bazi o-metil inositollerin birgok baklagil
tirtinde bulundugu ve D-pinitoliin serbest radikallerin
detoksifikasyonu disinda vakuol ve sitoplazma arasindaki
ozmotik regiilasyon konusunda Gnemli bir rol oynadigi
belirlenmistir [119]. Pinitoliin ayn1 zamanda tuz stresine
maruz birakilan Honkenya peploides ve Sesbania aculeata
bitkilerinde de birikim gosterdigi rapor edilmistir [120, 121].
Yonca bitkilerinde gézlenen pinitol ve ononitol birikimi, bu
bilesiklerin  tuz toleransmin  kazanilmasinda  etkili
olabilecegini gostermektedir [70]. Poliollerin tuz stresi
altindaki bitkilerdeki fizyolojik fonksiyonlar1 hakkindaki
bilgiler oldukc¢a sinirlidir. Ancak son yillarda poliol
birikiminin biyokimyasal ve genetik esaslart ile ilgili 6nemli
gelismeler kaydedilmistir.

Halofit bir bitki olan Mesembryanthemum crystallinum’ da
tuz stresi etkisiyle miyoinositol-o-metil transferaz enzimini
kodlayan genin ekspresyonunun arttifi gézlenmistir [122].
Bunun yani sira, ayni tiirde tuz stresinin floemdeki
miyoinositoliin, Na* ile inositoliin yapraklara karsilikli
taginimlarini artirdigi; Na* alinim ile miyoinositoliin bitki
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icindeki dagilimindaki degisimler arasinda bir etkilesimin
bulundugu belirlenmistir [114]. Bu sonu¢ ayni zamanda
miyoinositoliin ozmotik etkinlige sahip olan bilesiklerin
sentezi i¢in substrat olarak gorev yapmasinin yani sira, Na*
almimin saglayan ve yapraklardan koklere gonderilen bir
sinyal olarak da 6nemli oldugunu géstermistir. Sheveleva ve
arkadaslar1 (1997) ise miyoinositol-o-metil transferaz enzimi
bakimindan olusturduklar1 transgenik tiitiin bitkilerinin
kuraklik veya tuz stresine maruz kaldiklarinda yiiksek
miktarda D-ononitol biriktirdigini belirtmislerdir [123]. Bu
sonuglar genetik olarak degistirilmis bitki tiirlerinde
gergeklesen poliol birikiminin belli oranda tuz toleransi
sagladigmi gostermektedir. Poliol birikimi ile tuz toleransi
arasindaki korelasyonun net sekilde ortaya cikarilmasi, bu
bilesiklerin  1slah  programlarinda  indikatér  olarak
kullanilmasini da saglayacaktir.

3.9. Lipidler

Lipidler bitki hiicrelerindeki &nemli enerji kaynaklari
olmalarinin yani sira hiicresel membran sistemleri igin
vazgecilmez yapisal birimlerdir [124]. Lipidler aym
zamanda birgok cevresel stres faktoriine karsi tolerans
gelistirilmesi konusunda da o6nemli rol oynamaktadir.
Ornegin asir1 kurakliga karst toleransmn olusabilmesi, stres
kosullar1 altinda iki katlhh  fosfolipid tabakasinin
karbohidratlarla, 6zellikle de trehaloz ile stabilizasyonuna
baghdir. Yag asitlerinin doymamis hale gegmesi tuz ve
kuraklik stresi altindaki bitkilerde koruma saglamaktadir.
Olefinik baglara yakin konumda bulunan hidrojen atomlar1
oksidatif saldirilara olduk¢a duyarlidir. Lipidler, yapilarinda
bu baglardan bol miktarda bulundurdugu igin, oksidatif
reaksiyonlar i¢in  primer hedef konumunda olan
molekiillerdir. Eger ilgili enzimler oksidatif reaksiyonlari
kontrol altinda tutamazsa, lipidlerin oksidasyonu bazi
tirtinlerin olugsmasima yol agmakta ve bu triinler de protein
ve DNA molekiillerinde yapisal hasarlara neden olmaktadir
[124]. Arachis hypogea bitkisinde 45 mM’ a kadar olan tuz
uygulamalarmin lipid miktarmi artirdigi, daha yiiksek tuz
konsantrasyonlarinin ise azalttig1 belirlenmistir [125]. Wu ve
arkadaglar1 (1998), tuz stresi altindaki Spartina patens
bitkisinin kok  hiicre =~ membranlarindaki lipid
kompozisyonundaki degisimleri arastirmis; artan tuz
konsantrasyonlart sonucunda sterol ve fosfolipid miktarmin
azaldigini, sterol/fosfolipid oraninin ise degismedigini
gozlemlemislerdir [126]. Bunun yani sira ayn1 ¢aligmada, tuz
stresinin glikolipid miktarmi artirdigi, fosfatidilkolin ve
fosfatidiletanolamin  miktarin1  azalttigi  belirlenmistir.
Yapilan diger bir ¢alismada ise, 100 mM’ lik tuz stresine
toleransli olan domates bitkisinin kalluslarindan izole edilen
membran vesikiillerinin yapisindaki fosfolipid ve sterol
miktarinin kontrole gore artig gosterdigi, fosfolipid/serbest
sterol oraninin ve fosfolipidlerin yapisina giren yag
asitlerindeki ¢ift bag indeksinin azaldig1 rapor edilmistir
[16]. Bu sonuglar tuz stresinin, hiicresel mebranlarin lipid
kompozisyonunu ve dolayisiyla secici gegirgenlik 6zelligini
belirli oranda degistirdigini gostermektedir.



A DOGRU

gg3.10. Mineral Madde Beslenmesi

Topragm yapisinda bulunan yiiksek konsantrasyondaki tuz,
ozellikle K* gibi mineral maddelerle rekabete girerek, bunun
bitki kok hiicrelerine alinimini inhibe edebilir. Sonugta
bitkide K% eksikligi ortaya ¢ikar. Yiksek tuz
konsantrasyonlar1 birgok bitki tiirtinde dokulardaki Na* ve
ClI" miktarim1 artirirken; K*, Ca*? ve Mg*™ miktarmi
azaltmaktadir [17]. Vicia faba ile yapilan bir ¢aligmada tuz
stresinin Na*, Ca*? ve CI" miktarmi artirdigi; K*/Na* oranimi
ise azalttigi belirlenmistir [91]. A. pseudoalhagi’ de 200
mM’ lik tuz uygulamalarmin yapraklardaki Na* miktarmi
kontrole gore 45 kat artirdigi, ancak bitkilerin bu kadar
yiksek Na* konsantrasyonunda bile biiylimeye devam
ettikleri rapor edilmistir [39]. Tropikal bir bitki olan guavada
tuz uygulamalart koklerle karsilastirildiginda  ozellikle
yapraklarda ¢ok daha belirgin sekilde Na* ve CI- birikimine
neden olmustur. Ayn1 ¢alismada koklerdeki Ca*? miktarmin
degismedigi ancak yapraklarda Ca*?, Mg*? ve K* birikiminin
azaldig1 tespit edilmistir [127]. Parida ve arkadaglar1 (2004)
Bruguiera parviflora’ da tuz stresinin yapraklardaki Na* ve
CI" miktarmn artirdi@ini, K* ve Fe*? miktarim etkilemedigini,
Ca*2 ve Mg*2 miktarm ise azalttigin1 bildirmislerdir [6]. Tuz
stresinin mineral madde beslenmesi iizerindeki bu tip
etkileri, bilyiimenin yavaslamasinin olasi nedenleri arasinda
sayllmaktadir.

3.11. Fitohormonlar

Bitki hormonlari bitkilerdeki stres cevaplarinin indiiksiyonu
ile ilgili olan sinyal bilesiklerinin aktif tyeleridir [128].
Abiyotik  stres  faktorleri  bitkilerde  biiyiimenin
yavaslamasinin  yant sira  dokulardaki  fitohormon
miktarlarinda da degisikliklere neden olur [129].

Indol-3-asetik asit (IAA) bitki biiyiimesinin kontrolii
iizerinde 6nemli bir role sahiptir. [AA 0&zellikle hiicre
biiylimesi, vaskiiler dokunun gelisimi ve apikal dominansi
gibi olaylar tizerinde etkilidir [130]. Tuz stresi altindaki
tarimsal bitkilerde IAA’ nin bir cevap mekanizmasina sahip
oldugu anlasilmistir. Ancak bitkilerde tuz stresi ile oksin
miktar arasindaki iligkiye dair bilgiler sinirlidir. Bu nedenle
eksojen hormon uygulamalari sonucu ortaya cikan stres
cevaplarinin  incelenmesi  gereklidir. ~ Prakash  ve
Prathapasenan (1990), tuz stresinin piring yapraklarindaki
IAA konsantrasyonunu 6nemli oranda azalttigini, GA3’ {in
disaridan uygulanmasi ile tuz stresinin sebep oldugu IAA
miktarindaki azalmanin kismen engellendigini
bildirmislerdir [131]. Bu sonuglar da tuz stresinin bitkilerde
hormonal dengeyi ve bitki biiylimesini etkiledigini
gostermektedir.

Giberellik asit (GA) biyotik [132] veya abiyotik [133] stres
faktorlerine maruz kalan bitki dokularinda birikim
gosterebilir. Bitkilerde tuz stresinin olumsuz etkilerini
azaltmak amactyla birgok farkli fitohormon
kullanilmaktadir.  Giberellinler bu  konuda  birgok
arastiricinin -~ Ozellikle  iizerinde  yogunlagtigi  bir
fitohormondur. Ornegin GA’ nin tuz stresi altindaki bugday
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ve piring bitkilerinde biiylimeyi sagladigi rapor edilmistir
[131]. Tuz stresi kosullarinda bugday tohumlarinin
¢imlenme orani, bitkilerin biiylime hizi ve tane veriminde
meydana gelen azalmanin, GA3z uygulamalar1 ile artti1
gozlenmistir. [134]. Diger bir ¢alismada da 20 ppm’ lik GA3
ile muamele edilen bugday tohumlarinin ¢gimlenme oraninin
yiikseldigi belirlenmistir [135]. Bunun disinda GA’ nin
serbest radikallerin neden oldugu lipid peroksidasyonunu
engelledigi ortaya c¢ikarilmistir [136]. Bu sonuglar GAj3
uygulamalarinin  tarimsal  bitkilerde tuz  toleransini
artirabilecegini gostermektedir.

Sitokininlerin (SK) hiicre bdliinmesi, apikal dominansi,
besin mobilizasyonu, kloroplast gelisimi, senesens ve
ciceklenme gibi birgok olay iizerinde diizenleyici rol
oynadigi bilinmektedir [13]. SK’ ler, hiicre membranlarmin
mono ve divalent iyonlara karsi gecirgenligini ve metabolik
havuzlart etkileyerek senesens olayini geciktirmektedir
[137]. SK’ ler 6zellikle tohum ¢imlenmesi, stoma hareketleri
ve kotiledon genislemesi gibi olaylar iizerinde ABA ile tam
ters etkilere neden olduklarindan ABA antagonistleri olarak
bilinir [138]. Uygun olmayan ¢evresel kosullar altinda bitki
dokularindaki SK miktar1 genellikle azalma egilimindedir.
Bu durumda stres boyunca kokten saglanan SK miktarindaki
azalmanin, govdedeki gen ekspresyonunu degistirdigi ve
sonucta stresin olumsuz etkilerini diizeltecek uygun
cevaplari olusturdugu diistintilmektedir [13].

SK grubundan bir hormon olan kinetinin domates, arpa ve
pamuk tohumlarinda stres etkisiyle olusan dormansiyi
kirdigi belirlenmistir [139]. Stres kosullar1 altinda endojen
SK miktarinda meydana gelen azalmanin sinirlayict bir
faktor oldugu ve disaridan uygulanan kinetinin biiyiimeyi
artirict  bir etkiye sahip oldugu bilinmektedir [140].
Disaridan uygulanan kinetin bugday fidelerinde tuz stresinin
neden oldugu olumsuz etkileri ortadan kaldirmis [141],
patates fidelerine tuz stresi uygulamasindan hemen once
verilen kinetin benzer sekilde tuz stresinin bityiimeyi inhibe
edici etkisini azaltmistir [142]. Fasiilye bitkilerinde ise tuz
stresi boyunca gerceklestirilen kinetin uygulamalar1 tuz
stresinin olumsuz etkilerini daha da artirmistir [143]. Benzil
adenin uygulamasi tuza duyarli olan arpa genotipinde
biiylimeyi inhibe ederken, toleransli genotipte ise biiylime
hizin1 ve internal SK miktarini artirmistir [144]. Ayrica
kinetinin dogrudan dogruya bir serbest radikal temizleyicisi
oldugu ve piirin parcalanmasini engelleme konusunda
antioksidant savunma mekanizmasinin bir bileseni oldugu da
belirlenmistir [20].

Tuz stresinin bitkilerdeki absisik asit (ABA) sentezi
iizerindeki etkileri ile ilgili bir¢ok calisma yapilmistir. Tuz
stresi altindaki Brassica [145], Phaseolus [146] ve Zea mays
[21] bitkilerinin yaprak dokularindaki endojen ABA
konsantrasyonu ile biiylime inhibisyonu arasinda bir
korelasyonun varligi ortaya g¢ikarilmistir. Bunun disinda
ABA miktarinin, biliylimeye devam etmelerine ragmen,
koklerde de artis gosterdigi [145] ve bunun da kok
dokularinin endojen veya eksojen ABA konsantrasyonlarina
duyarlhiliginin ~ farkli  olmasindan  kaynaklanabilecegi
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bildirilmistir [147]. Bu sonuglar kok ve gévde dokularmin
strese verdikleri cevabin, artan hormon konsantrasyonu ve
hormonlarin ksilem 6z suyu ile hareket ederek kok ve govde
arasinda sagladigr iletisim ile koordine edildigini
gostermektedir [148].

Jeschke ve arkadaglar1 (1997), ksilemdeki artan ABA
konsantrasyonu ile yaprak biiylimesinin inhibisyonu
arasinda bir iligki oldugunu ve tuz stresinin olgun Ricinus
yapraklarindaki ABA miktarimi artirdigint belirlemislerdir
[149]. Tuz stresi sonucunda koklerdeki ABA sentez hizinin
ve ABA’ nin ksilemle taginim hizinin artmasi ile stoma
cevaplar1 arasinda da bir korelasyon vardir. Bunun disinda
koklerin dogrudan tuz stresine maruz kalmast sonucu ABA’
nin vakuollerdeki iyon birikimini stimiile ettigi ve bunun da
tuz stresine adaptasyonu kolaylagtirdig bilinmektedir [149].
Jae-Ung ve Youngsook (2001) ise stomalarin kapanmasinda
rol oynayan ABA’ nin kortikal aktin filamentlerinin hizla
depolimerize olmasma ve yeni tip aktin filamentlerinin
olugmasma neden oldugunu, aktin organizasyonundaki bu
degisimlerin de stoma kapanmasinda etkili olan sinyal
mekanizmasini aktive ettigini bildirmistir [150]. Montero ve
arkadaslar1 (1997) tuz stresi etkisiyle sentezlenen ABA’ nin
yaprak biiyiimesinin inhibisyonunu regiile ettigini ve
yapraklardaki sodyum ve klor birikimini azalttigini ortaya
cikarmiglardir [151]. Sorgum bitkisinde ise ABA’ nin tuz
stresinin  olumsuz etkilerini azalttigi ve iyonik strese
toleranst artirdigi gézlenmistir [152].

Jasmonatlar (JA) hem konak¢1 savunmasinda hem de bir¢ok
fizyolojik olayda rol oynayan sinyal mekanizmalarmim
onemli bir bilesenidir [153]. Biyotik [132] veya abiyotik
[133] stres faktorleri bitki dokularinda JA birikimine neden
olmaktadir. JA ve tiirevleri ayn1 zamanda tuz stresine verilen
cevaplar konusunda da fonksiyoneldir [132]. Ornegin 200
mM’ lik tuz uygulamalar1 piring koklerindeki jasmonik asit
metil esterleri (JAME) miktarini énemli derecede artirmistir
[154]. Ayni zamanda arpa bitkilerine tuz stresinden once
uygulanan JA’ nin biiyiime ve fotosentetik aktiviteyi olumlu
etkiledigi belirlenmistir [155]. JA miktarmmn toleransli olan
domates genotiplerinde tuz stresine cevap olarak artis
gosterdigi, duyarli genotiplerde ise azaldigi belirlenmistir
[128]. Sorbitol ve mannitoliin kullanilmasiyla olusturulan
ozmotik stres durumunda arpa gévde segmentlerindeki JA
miktarinin arttigi ancak yliksek tuz konsantrasyonlarmin
herhangi bir artisa yol agmadig1 belirlenmistir [156]. Ancak
tuz stresinin dogal bitki populasyonlarinda endojen JA
miktarini nasil etkiledigi bilinmemektedir.

Poliaminler iki veya daha fazla sayida amino grubuna sahip
olan polivalent bilesiklerdir. Gelismis bitkilerde en yaygin
olarak bulunan poliaminler putressin, spermidin, spermin ve
kadaverindir [13]. Bu bilegikler biyolojik rolleri esas
alinarak iki grup altinda incelenir [157]. Birinci grupta
etkileri oksin ve giberellinlere benzerlik gosteren (hiicre
uzamasl ve koklenme) putressin ve kadaverin bulunur [158].
Ikinci grupta ise sitokininler gibi hiicre béliinmesi,
organogenesis ve senesens lizerinde etkili olan spermidin ve
spermin bulunur [159]. No6tr pH degerlerinde poliaminler
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polikatyonlar gibi davranir ve hiicrelerdeki DNA, RNA ve
fosfolipidler =~ gibi  polianyonlara  baglanarak  bu
makromolekiillerin stabilizasyonunu saglar. Bunun yani sira
protoplastlarin  stabilizasyonu, embriyogenesis boyunca
hiicre boliinmesinin aktivasyonu ve bir¢ok bitki tiliriinde
senesensin geciktirilmesi gibi olaylarda etkilidir [106]. Diger
azotlu bilesiklerle karsilastirildiginda poliaminlerin ozmotik
regililasyon konusunda daha kiiciikk bir fonksiyona sahip
olduklar1 belirlenmistir [160]. Ancak bezelye fidelerinde
poliaminlerin tuz stresinin olumsuz etkilerini azalttig1 rapor
edilmistir [161].

Tuz stresi etkisiyle poliaminlerin dokulardaki birikimi
konusunda  bitki tiirlerine  bagli  olarak  farklilik
goriilmektedir. Poliaminlerin ve bunlarla ilgili 6nemli
metabolik enzimlerin aktiviteleri stres altindaki Brassica
campestris bitkisinde arastirilmistir [162]. Buna gore kisa
stireli stresin poliamin miktar1 ile arjinin ve ornitin
dekarboksilaz ve poliamin oksidaz aktivitesinde 6nemli
degisimlere neden oldugu belirlenmistir. Baz1 arastirmalarda
da poliaminlerin tuza toleransli ve duyarli olan bitki
tiirlerindeki birikim oranlar1 karstlastirilmistir. Ornegin tuz
stresine duyarli olan piring [163] ve domates [164]
bitkilerinde poliamin birikiminin daha belirgin oldugu ortaya
cikarilmistir. Daha farkli stres tiplerinin de bitkilerde
poliamin miktarinda degisimlere neden olmasi, poliamin
birikiminin sadece tuz stresine spesifik olmadigini
gostermektedir [13, 160].

3.12 Antioksidant Sistem

Tuz stresi altindaki bitkilerde &zellikle kloroplast ve
mitokondrilerdeki elektron tasinim reaksiyonlari sirasinda
ara riin olarak siiperoksit radikali (Oy7), hidrojen peroksit
(H20>), hidroksil radikali (OH") ve tekli uyarilmis oksijen
(*Oy) gibi farkli AOT’ ler olusabilir. Normal kosullar altinda
AOT” ler bitki dokularmdaki gesitli antioksidant savunma
mekanizmalari ile detoksifiye edilir [165]. Ancak tuzluluk da
dahil birgok stres faktorii bitki hiicrelerinde AOT’ lerin
olusum ve detoksifikasyon hizi arasindaki dengeyi bozabilir.
Sonugta AOT’ lerin hiicre i¢indeki miktar1 hizla artis gosterir
[166]. AOT’ ler niikleik asitlerde hasar olusturarak,
proteinleri okside ederek ve lipid peroksidasyonuna neden
olarak bir¢ok hiicresel fonksiyonda bozulmalara neden olur
[165]. Bu nedenle farkli ¢evresel stres faktorlerinin etkisiyle
bitki dokularinda meydan a gelen AOT’ ler tiriin kayiplarimin
temel sebebi olarak kabul edilmektedir [167].

Bitkiler, AOT’ lerin toksik etkilerinden kendilerini korumak
icin etkili bir antioksidant sistem gelistirmistir. Antioksidant
sistem, enzimatik ve enzimatik olmayan bilesenlerden
olusur. Siiperoksid dismutaz (SOD), askorbat peroksidaz
(APOD), glutatyon rediiktaz (GR), dehidroaskorbat rediiktaz
(DHAR), monodehidroaskorbat rediikktaz (MDHAR),
guaiakol peroksidaz (GPOD), ve katalaz (KAT) bu sistemin
onemli baz1 enzimatik bilesenlerini olusturur. Askorbik asit
(C vitamini), glutatyon, karotenoidler, flavonoidler ve a-
tokoferol (E vitamini) ise enzimatik olmayan antioksidant
bilesiklerdir.
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SOD, Oy radikalinin bir dismutayon reaksiyonu ile H,O,' ye
indirgenmesiyle ilgili reaksiyonu katalizler. Boylece Oy~
radikalini detoksifiye ederek Haber-Weiss reaksiyonu ile
OH- radikalinin olugma olasiligin1 azaltir. SOD aktivitesinin
biyotik ve abiyotik stres faktorleri altindaki bitki dokularinda
artis gostermesi, stres toleransmin gelismesi bakimindan
onemlidir. Dut, nohut, domates ve misir gibi bitki tiirlerinde
tuz uygulamalari sonucunda SOD aktivitesinde artis
meydana geldigi rapor edilmistir [168, 169, 170, 8]. Pan ve
arkadaglar1 (2006) da Glycyrrhiza uralensis bitkisinde tuz
stresi etkisiyle SOD aktivitesinin artig gosterdigini
bildirmislerdir [171]. Benzer sekilde Yu ve Rengel (1999)
act bakla bitkisinde, Ahmad ve arkadaslar1 (2010) dut
bitkisinde tuz stresinin SOD aktivitesini artirdigini
belirlemislerdir [172, 173]. Ote yandan MnSOD genini
yiiksek derecede ekspresleyen transgenik Arabidopsis ve
domates bitkilerinde de tuz stresi uygulamalar1 SOD
aktivitesinin artmasina neden olmustur [174, 175]. APOD
bitki hiicrelerinde su-su dongiisii ve askorbat-glutatyon
dongiisiinde yer alan enzimlerden biridir ve H>O.’ nin
par¢alanmasimdan sorumludur. H,O;’ ye afinitesi oldukga
yiiksek oldugu igin bitkilerde HoO,” nin detoksifikasyonu
konusunda en etkili enzimdir. Srivastava ve arkadaslar
(2005) tuz stresi uyguladiklar1 Anabaena doliolum’ da
APOD aktivitesinin arttigimi bildirmislerdir [176]. Mittova
ve arkadaslar1 (2002) farkli domates genotipleri ile yaptig
calismada, tuz tolerans derecesi ile APOD aktivitesindeki
artig arasinda bir korelasyon bulundugunu rapor etmiglerdir
[177]. Benzer sekilde Citrus bitkilerinde de tuz toleranst ile
artan APOD aktivitesi arasinda bir iliskinin oldugu ileri
stirtilmistiir [178]. Hem prokaryot hem de 6karyot canlilarda
bulunan GR bir flavo-protein oksidoreditktazdir [179]. GR,
APOD gibi askorbat-glutatyon déngiisiinde rol oynayan bir
enzimdir ve indirgenmis glutatyon havuzunu besleyerek
AOT’ lere kars1 savunmanin 6nemli bir parcasini olusturur.
GR biiyiik oranda kloroplastlarda bulunmasma ragmen,
mitokondri ve sitoplazmada da gozlenmistir [180]. GR,
okside  durumdaki  glutatyonu  (GSSG) NADPH
molekiiliinden aldigi bir elektronu kullanarak indirgenmis
forma (GSH) doniistiiriir [181]. GR aktivitesinde ve GSH
miktarinda meydana gelen degisimler bitki tiirlerinin ¢esitli
stres faktorlerine karsi tolerans gelistirmesinde oldukca
onemlidir. Eyidogan ve Oz (2005) nohut bitkisinin yaprak
dokularinda, Kukreja ve arkadaslar1 (2005) kok dokularinda,
Srivastava ve arkadaslar1 (2005) ise A. doliolum’ da tuz stresi
uygulamalar1  sonucu  GR  aktivitesinin  arttigini
bildirmiglerdir [182, 169, 176]. Dogru (2014) tuz stresi
uyguladigt 3167 ve Bora adli misir genotiplerinde tuz
stresinin  GR aktivitesini artirdigini rapor etmistir [8].
Hernandez ve arkadaslar1 (1999) bezelye bitkisinde, Parida
ve arkadaglar1 (2004) ise Bruguiera parviflora bitkisinde tuz
stresinin GR aktivitesini artirdigini gozlemlemislerdir [55,
6]. MDHAR Kloroplastik ve sitoplazmik izozimleri bulunan
bir flavin adenin diniikleotid enzimidir. MDHAR enzimi
APOD ile birlikte mitokondri ve peroksizomlarda H.O,’ nin
detoksifikasyonundan sorumludur [183]. Transgenik tiitiin
bitkilerindke MDHAR geninin asir1 ekspresyonunun tuz
toleransini artirdigt  belirlenmistir [184]. DHAR enzimi
oksitlenmis askorbik asitten indirgenmis askorbik asidin
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olusumunu saglayan reaksiyonu katalizler. Hiicrelerde stres
faktorlerinin neden oldugu AOT birikimine karsi tolerans
icin indirgenmis askorbat miktarinin regiilasyonu oldukga
onemlidir. DHAR enziminin aktivitesindeki artiglar da
birgok abiyotik stres faktoriine karst gelistirilen tolerans icin
gereklidir. Tiitiin ve Arabidopsis bitkilerinde de tuz toleransi
ile DHAR enziminin aktivitesindeki artislar arasinda bir
korelasyonun bulundugu ortaya ¢ikarilmistir [185, 184]. Tuz
stresi uygulanan Cicer arietinum bitkisinde de DHAR
aktivitesinin artmastyla birlikte tuz toleransinin da arttigi
rapor edilmistir [186]. Hernandez ve arkadagslari (1999) ise
bezelye yapraklarmdaki DHAR aktivitesinin sadece yiiksek
tuz konsantrasyonlarinda (130-160 mM) indiiklendigini
belirtmislerdir [55]. Katalaz enzimi tetramer yapisina sahip
olan, hem igeren ve H;O2” nin dogrudan dogruya su ve
oksijene doniisiimiinii saglayan reaksiyonu katalizleyen bir
enzimdir. Stres kosullar1 altindaki bitkilerde AOT’ lerin
detoksifikasyonu i¢in énemli bir fonksiyone sahiptir [23].
Eyidogan ve Oz (2005), tuz stresi altindaki nohut
yapraklarinda katalaz aktivitesinin énemli derecede arttigimi
belirlemistir [182]. Benzer sekilde nohut bitkisinin
kokerinde de tuz stresinin katalaz aktivitesini artirdig
belirlenmistir [169]. A. doliolum’ da ise tuz stresinin katalaz
aktivitesini azalttigi rapor edilmistir [176]. Katalaz
aktivitesinin tuz stresine maruz birakilan soya, [187],
salatalik [188], dut [189] ve hardal bitkilerinde [57] arttig1 da
ortaya  cikarilmistir. GPOD  temelde IAA’ nmn
parcalanmasindan, lignin biyosentezinden ve H»0,’ yi
parcalayarak biyotik stres faktorlerine karst bir savunma
mekanizmasi olusturmaktan sorumludur. Vigna radiata
[190] ve Oryza sativa [191] bitkilerinin yapraklarinda, tuz
stresi uygulamalar1 sonucu GPOD aktivitesinin arttig1
belirtilmistir. Dogru (2014) ise tuz stresi altindaki musir

genotiplerinden 3167 ve  32K61  genotiplerinin
yapraklarindaki GPOD  aktivitesinin  arttigmi, Bora
genotipinde ise azaldigmi ve GPOD aktivitesindeki

degisimlerin genotipe bagli olarak farklilik gosterdigini
belirlemistir [8]. Tuz stresinin duyarli bir domates
genotipinin koklerinde GPOD aktivitesini azalttigi, ancak
toleransli genotipte ise artirdigi gézlenmistir [192]. GPOD
ve diger antioksidant enzimlerin bitkilerde tuz stresinin
neden oldugu oksidatif hasarin boyutlarini azalttigi da
bildirilmistir [193, 194].

Askorbik asit bitkilerde yaygin olarak bulunan, AOT’ lerin
neden oldugu oksidatif hasarlari minimum seviyeye indiren
veya tamamen ortadan kaldiran, suda ¢oziinme o6zelligine
sahip olan antioksidant bir molekiildiir [195]. Indirgenmis
askorbik asidin rejenerasyonu bitki metabolizmasi ac¢isindan
olduk¢a onemlidir. Ciinkii okside formdaki askorbik asit
(dehidro askorbik asit; DHA), indirgenmedigi taktirde ¢ok
kisa bir siire igcinde pargalanabilir. Askorbik asit en etkili
AOT temizleyicisi olarak kabul edilir. Clinkii birgok
enzimatik ve enzimatik olmayan reaksiyona, gereksinim
duyduklar1 elektronlart askorbik asit saglamaktadir.
Askorbik asit ayni zamanda O, ve OH- radikallerini
detoksifiye ederek ve tokoperoksi radikallerinden «-
tokoferol olusumunu saglayarak, membranlart AOT’ lerin
neden olabilecegi hasarlara karst korur. Diger yandan
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askorbik asit, violoksantin de-epoksidaz enzimi i¢in kofaktor
olarak gorev yapar ve absorblandiktan sonra kullanilamayan
ve fotosentetik birimlere zarar verebilecek olan asiri 151k
enerjisinin  tiiketilmesini saglar [196]. Yapraklardaki
askorbik asit miktari ile bitkilerin stres faktorlerine tolerans
dereceleri arasinda bir iliski oldugu bildirilmistir. Ornegin
yapraklarindaki askorbik asit miktar1 yiiksek olan tiitiin ve
kavak bitkilerinde oksidatif stres hasarlarinin azaldigi rapor
edilmistir [197]. Dogru (2014), tuz stresinin bazi musir
genotiplerinin yapraklarindaki indirgenmis askorbik asit
miktarini artirirken, okside formdaki askorbik asit miktarmi
azalttigini belirlemistir [8]. Agarwal ve Shaheen (2007) de
tuz stresi altindaki Momordica charantia bitkilerinin
yapraklarindaki askorbik asit miktarinin kontrole gore
arttigint ortaya cikarmigtir [198]. Farkli bitki tiirlerinde
yapilan ¢aligmalar da tuz stresinin yapraklardaki askorbik
asit miktarmi artirdigini gostermistir [199, 6]. Glutamin,
sistein ve glisin amino asitlerinden olusan ve bir tripeptid
olan glutatyon, bitkilerde AOT” lerin neden oldugu oksidatif
strese karsit en onemli savunma mekanizmalarindan birini
olusturmaktadir. Glutatyonun bitkilerde AOT” lerin neden
oldugu oksidatif strese karsi savunmada rol oynayabilmesi
icin indirgenmis formda bulunmasi gerekmektedir [200].
Glutatyon; 'Oy, H,O, ve en toksik AOT olan OH- radikalinin
potansiyel temizleyicisidir [201]. Glutatyon ayrica,
askorbat-glutatyon dongiisiinde indirgenmis askorbik asidin
olusumunu saglayarak, antioksidant savunma sisteminde
6nemli bir fonksiyonu yerine getirir. Siddetli strese maruz
kalan bitkilerde genellikle indirgenmis glutatyon miktarmin
azaldigi, redoks durumunun bozularak bitki dokularmda
okside formdaki glutatyon miktarmimn arttigi ve oksidatif
hasarlarm meydana geldigi belirlenmistir [202]. Creissen ve
arkadaslar1 (1999), Vigna radiata’ nin tuza toleransli olan
Pusa Bold adli genotipinin yapraklarindaki indirgenmis
glutatyon miktarinin daha yiiksek oldugunu ve bu genotipte
meydana gelen oksidatif hasarin boyutlarmin da daha diisiik
oldugunu bildirmiglerdir [203]. Glutatyonun farkli stres
kosullar1 altinda fotosentetik aygitin oksidatif hasara karsi
korunmasinda da rol oynadig1 bilinmektedir. Tuza toleransl
olan Brassica napus bitkilerinde, glutatyon miktarindaki
artigin tuz stresinin olumsuz etkilerini azalttig1 belirlenmistir
[204]. Gossett ve arkadaslar (1996) da, tuza toleransli olan
pamuk genotiplerinde indirgenmis glutatyon miktarinin
duyarli olanlara gore daha yiiksek oldugunu rapor etmistir
[205]. indirgenmis glutatyon ayni zamanda AOT’ lerin
detoksifikasyonunda rol oynayan glutatyon transferaz ve
glutatyon peroksidaz gibi enzimler igin bir substrat
niteligindedir [206]. Tokoferoller, yagda ¢oziinme 6zelligine
sahip olan, AOT ve lipid radikallerinin detoksifikasyonunda
rol oynayan molekiillerdir [207]. Kloroplastlarin tilakoid
membranlarunda lokalize olan tokoferoller, 'Oy’ yi
detoksifiye  ederek membran  stabilitesini  saglar.
Tokoferollerin bitkilerde bulunan dort farkli izomerinden (o.-
, B-, v- ve 8-) sadece a-tokoferol, sahip oldugu ii¢ tane metil
grubundan dolay1 en kuvvetli antioksidant aktiviteye sahiptir
[208]. Gelismis bitkilerde tokoferollerin sentezinden
sorumlu  genlerin  ekspresyonunun  oksidatif  stresle
indiiklenebilecegi bildirilmistir [209]. Tuz stresi altindaki A.
doliolum’ da o-tokoferol miktarmnin artig gosterdigi ortaya
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cikarilmigtir [176]. Trebst ve arkadaslar1 (2002), oksidatif
stres altindaki Chlamydomonas reinhardtii’ de fotosentetik
aktivitenin korunmasi igin a-tokoferol miktarinin yiiksek
olmasi gerektigini rapor etmislerdir [210]. Farouk (2011),
bugday yapraklarinda tuz stresinin indiikledigi yaprak
senesensinin o- tokoferol ile yavaslatildigini bulmustur
[211]. o-tokoferoliin ozellikle tilakoid membranlarda lipid
peroksil radikallerini  etkisiz hale getirerek lipid
peroksidasyon oranini azalttigi  belirlenmigtir  [212].
Karotenoid grubu pigmentlerden olan B-karoten; asiri 151k
enerjisini ortama 1s1 olarak vererek veya AOT’ leri
detoksifiye edip lipid peroksidasyonunu yavaglatarak tim
fotosentetik organizmalarda 1518in  neden olabilecegi
hasarlara kars1 koruma saglar. Bunun diginda karotenoidler;
ticlii uyarilmis klorofil molekiiliiniin (klo®), O ve fotosentez
sirasinda olusabilecek diger AOT’ lerin zararli etkilerine
kars1 fotosentetik aygitin korunmasini saglamaktadir [213].
Yapilan bir calismada 100 mM konsantrasyonunda tuz
uygulanan piring yapraklarinda karotenoid miktarmm
kontrole goére %36 oraninda azaldigi belirlenmistir [50].
Vigna radiata’ da artan tuz konsantrasyonlarinin
yapraklardaki karotenoid ve ksantofil pigmentlerinin
miktarint azalttigi gozlenmistir [214]. Benzer sekilde tuz
stresi altindaki Greviela arenaria, domates ve B. parviflora
bitkilerinin yapraklarindaki toplam karotenoid miktarinin
azaldigi rapor edilmistir [48, 46, 215]. Yapilan bazi
caligmalarda da tuz stresinin yonca ve arpa bitkilerinin
yapraklarindaki toplam karotenoid miktarint etkilemedigi
belirlenmistir [216, 217]. Hefni ve Abdel-Kader (2006) ise
toleransli sorgum  genotiplerinde tuz uygulamalari
sonucunda yapraklardaki toplam karotenoid miktarinin
kontrollere gore artig gosterdigini ve bunun tuz toleransi
konusunda bir seleksiyon kriteri olarak kullanilabilecegini
belirtmistir [218].

Stres altindaki bitkilerde antioksidant sistemin etkinliginde
meydana gelen degisimlerin arastirilmasi olduk¢a 6nemlidir.
Ciinkii bu degisimler farkl bitki tiirlerinin ve ayni tiire ait
farkli genotiplerin herhangi bir stres faktoriine karsi tolerans
ve duyarlilik derecesi hakkinda bilgiler saglamaktadir.

4. SONUC

Gilintimiizde farkli sebeplerden dolay: yeryiiziindeki tarimsal
alanlarda tuz birikimi siirekli artmakta ve bu da hem {iriin
miktarmi hem de iiriin kalitesini azaltmaktadir. Bu tip
arazilerin, tuz miktarinin azaltilmasi ile tekrar tarima uygun
duruma getirilmesi hemen hemen imkansizdir. Bu durumda
tarimsal verimliligi artirmak i¢in atilmasi gereken en 6nemli
adim ekonomik Oneme sahip olan bitki tiirlerinin tuza
tolerans derecelerinin belirlenmesi ve buna uygun tarimsal
yaklagimlarin gelistirilmesidir. Bitkilerde tuz toleransi ile
ilgili potansiyel fizyolojik ve biyokimyasal parametreler
sekil 7° de 6zetlenmistir. Tuz stresi bitkilerde fotosentetik
aktiviteyi azaltmaktadir. Bunun sonucunda bitkilerde kuru
madde birikimi ve biiylime hiz1 da azalmaktadir. Tuz stresi
ayrica bitkilerin topraktan aldiklar1 su miktarini azaltmakta
ve mineral madde beslenmesini de olumsuz etkilemektedir.
Ancak tuz stresi kosullarinda fotosentetik aktivitesini ve
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biiylimesini belli oranda devam ettirebilen tiir ve genotipler
tuza toleransli olarak kabul edilmektedir. Toleransl bitkiler
ayni zamanda tuz stresi altinda hiicresel ozmoregiilasyondan
sorumlu olan ¢oziiniir karbohidrat, ¢oziiniir protein, bazi
amino asitler, kuaterner amonyum bilesikleri ve polioller
gibi bilesikleri dokularinda biriktirerek topraktan su
almmmi devam ettirebilmektedir. Dokularda uygun
hormonal degisimlerin meydana gelmesi de bitkilerde tuz
toleransinin gelismesine katkida bulunmaktadir. Ayrica
antioksidant  enzim  aktivitelerinde ve antioksidant
molekiillerin miktarinda uygun degisimlerin meydana
gelmesi de bitkilerde tuz toleransmnin gelismesi igin
onemlidir.

Uz
TOLERANSI

Sekil 7. Bitkilerde tuz toleransinin gelismesi ile ilgili
fizyolojik ve biyokimyasal parametreler.

Bitkilerde tuz toleransmin gelismesi ile ilgili birgok
fizyolojik ve biyokimyasal mekanizmanin varligi s6z
konusudur. Bu nedenle bitkilerde tuz toleransmmn
anlasilmast olduk¢a zordur. Ayrica bu mekanizmalarin
higbiri bitkilerde tuz toleransinin saglanmasi konusunda tek
basina etkili degildir. Bu durumda bu mekanizmalarin tuz
toleransinin gelismesi konusunda sagladiklar1 katkinin ve
aralarindaki  etkilesimlerin de ortaya cikarilmasi
gerekmektedir. Bu tip bilgilerin elde edilmesi, 1slah
calismalar1 ile tuza toleransh genotiplerin gelistirilmesi
konusunda da faydali olacaktir.
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