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Oz

Bitkiler yasamlar1 boyunca ¢evresel streslere ve bunlarin kombinasyonlarina maruz kalmaktadirlar.
Tim bitkilerde temel fizyolojik bir siire¢ olan fotosentez, bu stres faktorlerinden ciddi bir sekilde
etkilenmektedir. Cevresel streslerin fotosentez iizerindeki etkileri ya stoma ve mezofil yoluyla CO;’nin
sinirlanmas1 ve fotosentetik metabolizmada degisiklikler gibi dogrudan ya da oksidatif stres gibi dolayli
etkilerdir. Fitohormonlar ise hem bitki biiylime ve gelismesi i¢in gerekli olup hem de abiyotik stres

kosullarina kars1 tepkilerin diizenlenmesinde 6nemli bir rol oynamaktadirlar. Bu derlemede, gevresel stres
kosullarina maruz kalan bitkilerde fotosentez ve fitohormonlarin rolii ele alinmustir.

Anahtar kelimeler: Fitohormon, Fv/Fm, PSI, PSII, stres

Changes in Photosynthesis and Phytohormone Levels in Plants Exposed to
Environmental Stress Conditions

Abstract

Plants are exposed to environmental stresses and their combinations throughout their lives.
Photosynthesis, a basic physiological process in all plants, is severely affected by these stress factors. The
effects of environmental stresses on photosynthesis are either direct effects such as limitation of CO; by
stomata and mesophyll and changes in photosynthetic metabolism or indirect effects such as oxidative stress.
Phytohormones, on the other hand, are essential both for plant growth and development and play an
important role in regulating responses to abiotic stress conditions. In this review, the role of photosynthesis
and phytohormones in plants exposed to environmental stress conditions are discussed.
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1. Giris

Abiyotik stres faktorleri tiim diinyada gida giivenligini tehdit etmekte ve bitkisel
tiretimi etkilemektedir. Bu degisikliklerin dogal ekosistemler ve insan sagligi {izerinde
oldukca zararh etkilere sahip oldugu zaten bilinmektedir. 1888-2012 yillar1 arasinda kara
ve okyanus yiizey sicakliklarmin 0.8 °C arttig1 bildirilmektedir. Yiizey sicakliklarinin nasil
ve ne kadar ylikselecegi konusunda belirsizlikler olsa da, diinya ¢apinda ortalama yiizey
sicakliginin 2100 yilina kadar 1.4-5.8 °C artacagi ongoriilmektedir. Ayrica sicak hava
dalgalarinin daha yogun ve daha uzun siirecegi, diisiik sicaklikta gecen periyotlarin énemli
Olciide azalacagr Ongoriilmektedir (Morales ve ark., 2020). Bitkiler siklikla stres
kombinasyonlar: ile kars1 karsiya kalmaktadirlar. Disiik sicaklik, tuzluluk, kuraklik, su
tagkini, oksidatif stres ve agir metallere maruz kalma dahil olmak iizere abiyotik stres
faktorleri ve bakteri, viriis, mantar gibi patojenlerden kaynaklanan enfeksiyonlar dahil,
biyotik stres faktorleri her yil ciddi {iriin kayiplarma neden olmaktadir. Abiyotik stres
kosullariin fotosentezin engellenmesinden, bitki verimliliginin azalmasina kadar olumsuz
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birgok etkisi bulunmaktadir (Walawwe, 2014). Fotosentez, abiyotik stresin baslangicinda
ciddi boyutta etkilenen en 6nemli siireglerden birisidir. Kurak kosullarda elektron tasima
zincirinde yer alan proteinler ve kloroplastik ve mitokondriyal ATP alt iiniteleri, bitkinin
fizyolojik islevlerini devam ettirebilmesi i¢in, enerji liretimini artirmak ve stres kaynakli
hasar1 engellemek icin ifade diizeylerini degistirmistir. Stres kosullarinda mitokondrial
elektron tagima zinciri (ETC) enerji metabolizmasin1 desteklemek icin ¢esitli
mekanizmalara sahiptir. Ayrisim proteinleri (UCP) ve alternatif dehidrogenazlar, kuraklik
stresinde bu mekanizmalardan ikisini temsil etmektedir. Kuraklik kosullar1 altinda hem
sitokrom, hem de alternatif oksidaz (AOX) aktiviteleri etkilenmektedir. Bu nedenle de
kuraklikta solunum aracili karbon akisinin  siirdiiriilebilmesi ve fotosentez
metabolizmasinin desteklenmesi i¢cin AOX solunumu olduk¢a 6nemlidir (Balkan Nalcaiyi,
2018).

Fotosistem II (PSII) protein kompleksi, abiyotik strese karsi en savunmasiz
fotosentez bilesenidir. D1 proteini, foto inhibisyon sirasinda PSII onariminda yer alan iki
PSII proteininden birisidir. D1 proteini, D2 proteinine baglanmakta ve oksijen olusturan
kompleksten (OEC) plastokinon havuzuna elektron taginmasi i¢in gerekli kofaktorleri
tasimaktadir. Son bulgular sitokininlerin (CK) PSII hasar onarim siirecine dogrudan dahil
oldugunu gostermektedir. Bu nedenle, ¢esitli cevresel stres kosullarina maruz kalan
bitkilerde fotosentez ve hormon seviyelerindeki degisiklikleri birbiriyle baglantili bir siireg
olarak degerlendirmek gerekmektedir. Farklt hormonlar ve bu hormonlar tarafindan
diizenlenen transkripsiyon faktorleri, fotosentezde yer alan genlerin ekspresyonunu, PSII
kompleksinin etkinligini ve abiyotik stres kosullarinda klorofil birikimini tesvik
etmektedir.

1.1. Stres Kosullarimin Fotosentez Uzerine Etkisi

Stirekli stres altinda bulunan bitkilerde fotoinhibisyon kaginilmaz bir durumdur.
Bununla birlikte, fotoinhibisyon derecesi PSII'nin bozulmasi ve onarim mekanizmalari
arasmdaki dengeye baglidir (Murata ve ark., 2007). Uretilen ROS’lar normal sartlar altinda
antioksidatif savunma sistemi tarafindan sondiiriilmektedir. Fakat kuraklik stresi gibi
herhangi bir stres faktoriine maruz kaldiklarinda, antioksitadif savunma sistemi bilesenleri
ROS detoksifikasyonunda yeterli gelememekte ve bu durum ROS artisina neden
olmaktadir. PSll'de foto-zarar, fotosentetik organizmalarda meydana gelen 6nemli bir
reaksiyondur (Takahashi ve Murata, 2008) ve fotosentetik organizmalar, hasarli PSII'nin
birikmesini Onlemek i¢cin onarim mekanizmalar1 gelistirmistir. PSII'nin  onarim
mekanizmalari, FtsH ve Deg proteazlart kullanilarak D1 proteininin proteolitik
degradasyonu, D1 sentezi dahil olmak tizere birka¢ adimdan olusmaktadir. Calismalar,
bitkilerin D1 proteininin 151k altinda iyilesme siirecini arttirdigini ve islemin tam karanlikta
geciktigini gostermis, iyilesmenin sicakliga bagl oldugu saptanmistir (Walawwe, 2014).
Her ne kadar fotoinhibisyon PSII'ye zarar verme oran1 ve onarimi arasindaki dengenin bir
sonucu olsa da, devam eden siddetli stres kosullar1 PSII'nin geri doniisiimsiiz olarak
inhibisyonuna neden olmaktadir (Takahashi ve Murata, 2008). Nishiyama ve ark. (2001),
PSIl'deki foto hasarin, PSII'nin reaksiyon merkezinde D2 proteini ile bir heterodimer
olusturan D1 proteinine verilen hasar ve ardindan D1 proteininin hizli bozunmasindan
kaynaklandigint vurgulamislardir. Stres faktorleri PSII’deki zarara ilave olarak PSI’de de
bir takim sorunlar olusturur. PSI, stres bilesenlerinin detoksifikasyonunda daha zayif
oldugundan PST’ in strese bagl kalic1 hasara ugramasi PSII” ye gore daha olasidir.

PSI'nin fotoinhibisyonu ilk olarak don sicakliklarinda salatalik yapraklarinda
kesfedilmistir. Ardindan kahve, pamuk ve fasulye gibi bitkilerde de gozlenmistir
(Walawwe, 2014). Bununla birlikte, patates ve A. thaliana gibi soguga toleransli bazi
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bitkilerde de PSI'nin foto inhibisyonu gézlenmistir (Havaux ve Davaud, 1994; Zhang ve
Scheller, 2004). PSI'de iiretilen hidroksil radikallerinin (OH") demir, kiikiirt merkezlerini
bozdugu bulunmustur. Reaksiyon merkezi alt birimlerinin bozulmasi, PsaB, PsaA ve diger
kiigiik alt birimlerin parcalanmasi, PSI de firetilen ROS’lar nedeniyle olmaktadir
(Walawwe, 2014).

1.2. Tuz Stresi

Tuzlulagsma, toprakta sodyum, magnezyum ve kalsiyum da dahil olmak iizere
topragin verimliligini azaltan ¢oziniir tuzlarin birikmesi olayidir. Tuzdan etkilenen
topraklar, nemli tropik bolgelerden kutup bolgelerine kadar tim iklim bolgelerinde
gozlenebilmektedir. Topraktaki tuzluluk bitkiler, algler ve siyanobakteriler dahil olmak
tizere fotosentetik organizmalari iki sekilde etkilemektedir.

Ik olarak tuz, topragin negatif su potansiyelinden kaynaklanan diisiik su igerigi
nedeniyle bitkilerde veya diger fotosentetik organizmalarda ozmotik stresi tetiklemektedir.

Ikincisi ise, sitozoldeki yiiksek Na* ve ClI seviyeleri ve hiicre ici K*/Na* oranindaki
degisiklikler nedeniyle olusan iyonik strestir.

Tuzlu topraklar, yiiksek konsantrasyonlarda ¢oziiniir tuzlarin birikmesinden
kaynaklanmaktadir. Artan bitki su ihtiyact ve tuzlu topraklardaki su potansiyelinin
azalmasi, fizyolojik su stresine neden olmaktadir. Bu nedenle, C1I” ve Na* gibi iyonlarin
birikimi, bitkilerde sadece iyon dengesizliklerine degil, ayn1 zamanda iyon toksisitesine yol
acmakta ve tiim bunlarin sonucunda bitki verim ve kalitesi diismektedir (Kwon ve ark.,
2019). Tuzluluk, bitkinin biiyime ve gelismesini etkileyen en 6nemli ¢evresel streslerden
birisidir. En 6nemli fizyolojik siireclerden birisi olan fotosentez, bitki kuru maddesinin
%90'm1 karsilamaktadir. Fotosentez ve transpirasyon orani, ¢evresel stresin etkilerini
yansitmakta ve miktarini belirlemektedir. Tuzlu kosullarda yetistirilen bitkilerin fotosentez
kapasitesi, tuzluluk tiiriine, siiresine, bitki yasina ve tiirline bagl olarak azalmaktadir
(Najar ve ark., 2019). Tuzluluga, reaktif oksijen tiirlerinin (ROS) olugsmasina bagl olarak
oksidatif stres eslik etmektedir. Tuzluluga verilen kisa vadeli tepkiler arasinda stomalarin
kapanmas1 gelmektedir. Daha uzun siirecte ise metabolik siire¢ler yavaslamakta, bitkide
erken yaslanma ve hiicre 6liimleri gozlenmektedir (Walawwe, 2014; Najar ve ark., 2019).

Tuzlulugun bitkiler tizerindeki dogrudan etkisi, su emilimini etkileyerek biiylimeyi
engellemesi, boylece bitki boyu, taze ve kuru agirlik azalmasina ve bitki organ
farklilagmasinin engellenmesine neden olmasidir. Ayrica yiiksek tuz seviyelerinin neden
oldugu pH artis1, metabolizma, besin emilimi ve iyon dengesindeki degisiklikler yoluyla
bitki biiyiimesini de olumsuz yonde etilemektedir (Zhang ve ark., 2019a).

Yaprak klorofil (Chl) igerigindeki tuzun neden oldugu degisiklikler, biyosentezde
bozunma ve hizlandirilmis pigment bozulmasidir. Chl bozunmas: siirecinde, Chl b, Chl
a'ya doniistiiriilebilir ve boylece Chl a icerigi artis gosterebilir. Tuz stresi Chl igerigini
azaltmasina ragmen, azalmanin boyutu bitki tiirlerinin tuz toleransina bagli olarak
degismektedir. Tuza toleransh tiirlerde Chl igeriginin arttig1, tuza duyarl tiirlerde ise tam
tersine azalma gosterdigi bilinmektedir. Fakat baz1 monokotil ve dikotil bitkiler lizerinde
yiirlitiilen ¢aligmalarda, Chl birikiminin tuza tolerans gostergesi olmadigi gozlenmistir
(Noreen ve ark., 2010; Akram ve Ashraf, 2011; Monirifar ve Barghi, 2009; Sabir ve ark.,
2009).

Tuzlulugun Medicago truncatula bitkisinin fotosentezi iizerindeki etkisi, stomatal
iletkenligin sinirlanmasindan ziyade PSII aktivitesinin azalmasiyla iligkili bulunmustur.
Fotosentez, PSII hasarinin neden oldugu CO- asimilasyonunun engellenmesiyle birlikte
azalma gostermistir (Najar ve ark., 2019).
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Arpa iizerinde yapilan bir galisma yiiksek Na* konsantrasyonlarinm Ca*? ve K*
alimini, stoma iletkenligini azaltarak fotosentez etkinligini azalttiin1 gostermistir
(Tavakkoli ve ark., 2010). Tuz, yapraklardaki klorofil ve karotenoid gibi fotosentetik
pigmentler iizerinde Onemli bir etkiye sahiptir ve bu durum, yaprak klorozuna ve
yaslanmaya neden olmaktadir. Stres kosullarinda yapraklarin, kokler ve gévdeye kiyasla
daha fazla Na" ve CI biriktirdigi goézlenmistir (Ferreira ve ark., 2001). Klorofil-a ve
karotenoidlere kiyasla, protoklorofil ve klorofil-b degerlerindeki diisiisiin artan tuz
miktarina bagli oldugu gézlenmistir (Walawwe, 2014).

Domateste tuzun yapraklardaki toplam klorofil ve karoten icerigini etkiledigi, protein
ve lipit bilesiminde degisiklige yol ac¢tigi saptanmustir (Khavari-Nejad ve Mostofi, 1998).
Parida ve ark. (2002), Bruguiera parviflora bitkisinde artan tuz miktar ile birlikte yaprak
protein iceriginin azaldigimi belirlemislerdir. Ayrica yiiksek tuz konsantrasyonuna maruz
kalan yer fistiginin (Arachis hypogaea L.) belirli polipeptitlerde artisa, digerlerinde ise
azalmaya yol a¢tig1 gdzlenmistir (Hassanein, 1999).

Fotosentez, tuz stresinden Onemli derecede etkilenmektedir. Topraktaki tuzluluk,
fotosentez lizerinde kisa ve uzun vadede etkilere neden olmaktadir. Bitkilerin su alimini
onleyerek, kuraklik stresine yol agmaktadir. Terleme nedeniyle bitkiler su kaybim
azaltmak icin stomalarin1 kapatmaktadirlar. Diisiik CO2 asimilasyonu nedeniyle de
fotosentez engellenmektedir. Fasulye (Phaseolus vulgaris), aygicegi (Helianthus annus) ve
pamuk (Gossypium hirsutum), bitkilerinde de asimilasyondaki azalma stomalarin
kapanmasi ile iliskili bulunmustur (Kwon ve ark., 2019). Baslangigta stoma kapanmasi
nedeniyle diisiik fotosentez oran1t meydana gelse de, tuz stresinin daha siddetli hale gelmesi
sonucu fotosentez, metabolik bozukluklardan dolay1 engellenmektedir (Walawwe, 2014).
Stepien ve Johnson (2009), A. thalianamin yiiksek tuz konsantrasyonlarina maruz
kaldiginda, PSI ve PSII'nin fotokimyasini, toplam yaprak klorofil icerigini etkiledigini,
halofit bir bitki olan Thellungiella salsuginea'nin ise bu durumdan etkilenmedigini
vurgulamiglardir. Tuz stresi fasulye bitkisinde kloroplast yapisini etkilemis, klorofil
miktarinin azalmasi ile fotosentez oraninda diislis gozlenmistir (Ma ve ark., 2012). Klor
kaynakli tuzluluk, tiitiinde nisbi nem igeriginin azalmasina yol acarak, fotosentez kapasitesi
sinirlandirmis ve bu durum oksin ve giberellin hormonlarinin azalmasina yol a¢mustir
(Wang ve ark., 2020).

Soya fasulyesinde, GsSCBRLK proteinlerinin, ROS'u temizleyerek ve
Ca*?/kalmodulin araciligiyla GsCBRLK asir1 ekspresyonunun fizyolojik etkileriyle
baglantili olan fotosentezi artirarak tuzluluk toleransini iyilestirdigini vurgulanmigtir (Ji ve
ark., 2016). Tuza toleransh tatli sorgum bitkilerinde ise siirgiinlerde yiikksek oranda tuz
birikimi gézlenmis, fotosistemlerin yapist korunarak fotosentez etkinligi ve siikroz sentetaz
aktivitesi artig gostermistir (Yang ve ark., 2020a).

1.3. Kuraklik Stresi

Toprakta yeterli diizeyde suyun bulunmadig1 ve transpirasyon oraninin fazla oldugu
durumlarda bitkilerde su stresi meydana gelmektedir. Sitozolde ¢oziinen maddelerin
birikmesi, su kaybi nedeniyle meydana gelmektedir. Bitki hiicrelerindeki su eksikligi,
bitkinin biiylimesini ve gelismesini kisitlayarak hiicrenin turgor durumunu kaybetmesine
yol agmaktadir (Walawwe, 2014; Sharifi ve Mohammadkhani, 2016 ).

Kurakligin bitki-su iligkilerini etkilemesinin disinda, stomatal kapanma, gaz
degisimini kisitlama, terlemeyi azaltma ve fotosentezi engelleme gibi diger fizyolojik
stiregler lizerinde de olumsuz etkilere neden oldugu gézlenmektedir. Kuraklik nedeni ile
fotosentez ciddi bir sekilde kisitlanmaktadir. Kuraklik stresi altindaki bitkilerde erken
yaslanma ve biiyiimenin engellenmesi nedeniyle fotosentez oraninda diisiis gozlenmektedir
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(Siddique ve ark., 2016). Diisiik fotosentez oranlari baslangigta stomanin kapanmasi
nedeniyle olugmakta ve daha sonra kuraklik kosullari altinda metabolik bozulma ile daha
siddetli hale gelmektedir (Walawwe, 2014).

Bitki biliylimesi cok sayida fizyolojik, biyokimyasal ve molekiiler siire¢ tarafindan
kontrol edilmesine ragmen, fotosentez bitki biiylimesi ve gelismesine Onemli Olgiide
katkida bulunan tiim yesil bitkilerdeki en temel ve karmasik fizyolojik siireclerden birisi
olup, tiim asamalarinda stres faktorlerinden ciddi bir sekilde etkilenmektedir. Fotosentez,
fotosentetik pigmentler, fotosistemler, elektron tasima sistemi ve CO; indirgeme yollar
dahil olmak iizere ¢esitli komponentleri igermekte ve stres nedeniyle meydana gelen hasar
sonucu, bitkilerin fotosentez kapasiteleri azalmaktadir (Ashraf ve Harris, 2013).

Kuraklik stresi sadece fotosentetik pigmentlere énemli bir zarar vermekle kalmaz,
ayn1t zamanda tilakoid membranlarin da bozulmasina neden olur. Bu nedenle, kuraklik
stresine maruz kalan bitkilerde fotosentetik kapasitede bir azalma beklenmektedir. Uzun
stireli kuraklik stresine maruz kalan bugday bitkilerinde toplam klorofil igerigi, nisbi nem
icerigi ve klorofil a/b azalma gdstermis, ayrica bu azalmanin hassas genotiplerde daha
belirgin oldugu saptanmistir. Tozlanma donemi sonrast kuraklik stresine maruz kalan ve
kuraklik stresine hassas genotiplerde net fotosentez orani ile stomatal iletkenligin 6nemli
Olclide azaldigr gozlenmistir. Tim genotiplerde fotosentetik parametreler ile absisik asit
icerigi arasinda negatif Onemli bir korelasyon oldugu vurgulanmistir (Sharifi ve
Mohammadkhani, 2016). Chl igerigindeki azalma, kuraklik stresi altinda yaygin olarak
gozlenen bir olgudur. Bazi arastiricilar kuraklik stresi altinda Chl birikiminin arttigini
vurgularken (Pirzad ve ark., 2011), bazi arastiricilar ise kuraklik stresinin bugdaydaki Chl
igerigi lizerine 6nemli bir etkisinin olmadigini bildirmislerdir (Kulshrehtha ve ark., 1987).

Kuraklik stresi altinda Chl b'deki azalmanin Chl a'dan daha fazla oldugu
bilinmektedir. Bugdayda, kurak kosullar altinda kurakliga dayanikli ¢esitlerde Chl a/b
oraninda hafif bir artis gozlenirken, hassas cesitlerde ise Onemli diizeyde azalmalar
saptanmustir (Ashraf ve Wu, 1994). Bu farkliliklar, fotosentetik sistemlerin olusumundaki
daha diisiik bir fotosistem PSII/PSI oranmna dogru kaymadan kaynaklaniyor olabilir
(Ashraf ve Harris, 2013).

Kuraklik, CO2'nin yapraklara girmesini, karboksilasyon merkezi tarafindan
emilmesini etkilemekte ve net fotosentez oraninin (Pn) azalmasina yol agabilmektedir.
Siddetli kuraklik stresi kosullarinda, fotosistem II ve antioksidan enzim sisteminin hasari,
fotosentez oraninin diismesinde stomatal olmayan sinirlayici faktorler arasindadir. Hafif ve
orta siddetteki kuraklik stresi kosullarinda, 151k emilimindeki azalma, 1s1 dagilimi ve enzim
aktivitesinin diizenlenmesi ile birlikte patates cesitlerinin fotosentetik organ fonksiyonlari
stabilize edilmistir (Li ve ark., 2017). C4 bitkileri, C3 bitkilerinden daha yiiksek su
kullanim etkinligine sahiptir. Bu nedenle C4 bitkilerinde fotosentezin kurakliga C3
bitkilerinden daha az duyarli oldugu disiiniilmektedir (Cabido ve ark., 2007). Kuraklik,
klorofil sentezini engelleyerek bitkilerin klorofil icerigini de etkilemektedir. Karotenoid ve
ksantofiller ise kurakliga daha az duyarhdirlar (Walawwe, 2014).

Kurakligin fotosentez kapasitesinin azalmasinda ribuloz-1.5-bifosfatin (RuBP)
rejenerasyonunun bozulmasi nedeniyle olumsuz bir etkisi oldugu ortaya konmustur. Bunun
ATP sentezinin azalmasina bagl olabilecegi diisiiniilmektedir (Walawwe, 2014). Kuraklik
stresi altinda tiitiin bitkilerinin Rubisco aktivitelerindeki azalmanin 6ncelikle CO2 ve Mg*?
aktivasyondaki degisikliklerin sonucu olarak ortaya c¢ikmadigi, daha ziyade baglayici
inhibitorlerin varligindan kaynaklandig ileri siiriilmektedir (Parry ve ark., 2002). Pamuk
bitkisinde net fotosentez orani, transpirasyon orani, karboksilasyon etkinligi ve Rubisco
aktivitesinin kuraklik stresi ile azaldig1 gozlenmistir (Pandey ve ark., 2003).
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Kuraklik stresi, arpa genotiplerinde D1 proteininin azalmasina yol agmistir. Hafif
kuraklik stresi kosullarinda stoma iletkenligi fotosentezi sinirlayan temel faktordiir
(Ghotbi-Ravandi ve ark., 2014). Kurak kosullara bitkilerin ilk tepkisi, su kaybini 6nlemek
icin stomalarin1 kapatmasi ve bunun sonucunda fotosentez igin gerekli olan CO:
absorbsiyonunun azalmasiyla ortaya ¢ikan fotosentezdeki azalmadir. Bununla birlikte,
stomatal sinirlama fotosistem II (PSII) zarari, azalan elektron transferi ve karboksilasyon
etkinligi, fotosentezi sinirlayan 6nemli faktorlerdir (Ghotbi-Ravandi ve ark., 2014).

Misirda orta derecede kuraklik stresi PSII’nin fotokimyasal etkinligini diistirmiis,
fakat PSI’in etkinligi zarar gormemistir. Ayrica siddetli kuraklik stresi PSII’den PSI’e
kadar tam elektron tasima zincirini engellemistir (Liu ve ark., 2018).

1.4. Yiiksek Sicaklik Stresi

Optimum sicaklik degerlerinin iizerindeki sicakliklar, bitki biiylimesi ve gelisimi
tizerinde geri doniisii olmayan hasara yol agmaktadir ve bu durum sicaklik stresi olarak
adlandirilmaktadir (Chalanika De Silva ve Asaeda, 2017). Yiiksek sicakliklar, bitkilerin
daha hizli gelismesine neden olmakta, dolayisiyla vejetasyon siiresi kisalmakta, bu da daha
diisiik verimle sonuglanmaktadir (Morales ve ark., 2020). Sicaklik stresinin bitkilerde
biiylime ve dollenme iizerinde olumsuz etkileri oldugu bilinmektedir (Walawwe, 2014).
Bitkilerdeki en karmasik fizyolojik siireclerden birisi olan fotosentez, CO>’in indirgenmesi,
fotosistemler ve elektron tasima sistemi dahil olmak iizere c¢ok sayida bileseni
icermektedir. Bunlar arasinda, fotosistem II (PSII), sicakliga en duyarli olanidir. Sharkey
(2005), plastokinon ve dongiisel elektron transferinin azalmasinin orta siddetteki sicaklik
stresi ile uyarilabilecegini vurgulamistir. Orta siddetteki 1s1 stresi ayrica Rubisco
faaliyetlerinde bir azalmaya neden olmaktadir. Rubisko oksigenaz, bitki hiicreleri icin
toksik olabilen H20O iiretimini neden olmaktadir (Song ve ark., 2014). Yiiksek sicakliklar,
A. thaliana bitkilerinin boyunu kisaltmakta ve ¢igeklenmeyi hizlandirmaktadir (Kipp,
2007). Yiksek sicakliga maruz kalan Artemisia tridentata ve Erigeron speciosus
bitkilerinde PSII'de kuantum etkinliginin azaldig1 fakat NPQ’da artis oldugu gozlenmistir
(Loik ve ark., 2000). Fasulye bitkisinde yiiksek sicaklikta mikrosporogenesis sirasinda
anormal bir polen ve anter gelisimi saptanmistir (Porch ve Jahn, 2001). Ketende (Linum
usitatissimum L.) ise ¢imlenme, ¢igeklenme, tohum olusumu, polen canliliginin sicaklik
stresi altinda azalma gosterdigi ortaya ¢ikmistir (Cross ve ark., 2003). Yiiksek sicakliga
maruz kalma, ister kisa vadede ister uzun vadede olsun, fotosentezin azalmasina yol
acarak, bitkilerde biiylime ve verimi olumsuz etkileyen fizyolojik, biyokimyasal ve
molekiiler degisikliklere neden olmaktadir. Alt1 saatten daha kisa siiren yiiksek sicaklik
stresi sonras1 Populus euphratica bitkilerinde fotosentezin tamamen iyilesebildigi fakat on
iki saatin iizerindeki sicaklik stresi sonrasi, elektron tasiniminin azaldigi, fotosistemlerin
hasar gordiigii ve H20: iiretimine neden olarak fotosentez kapasitesinin tam olarak
tyilesmedigi gozlenmektedir (Song ve ark., 2014).

Yiiksek sicaklik stresine maruz kalan bitkilerde Chl biyosentezi azalmaktadir.
Plastidlerde meydana gelen Chl biyosentezindeki bozunma, yiiksek sicakliktan etkilenen
siireclerin ilkidir. Yiiksek sicaklik stresi altindaki bitkilerde daha az Chl birikimi, bozulmus
Chl sentezine veya hizlandirilmig Chl bozunmasina ya da her ikisinin kombinasyonu ile
iliskili olabilir. Yiksek sicaklik kosullarinda Chl biyosentezinin inhibisyonu, Chl
biyosentez mekanizmasina dahil olan ¢ok sayida enzimin yok edilmesinden
kaynaklanmaktadir (Ashraf ve Harris, 2013).

Bir C4 bitkisi olan misirda yiiksek sicaklik kosullarinda (35, 40, 45 °C)
malondialdehit (MDA) ve hidrojen peroksit (H202), karotenoid ve antosiyanin igeriginin
onemli bir sekilde arttigi, sicaklik degeri arttikca klorofil ve Fv/Fm oranmin azaldigi
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gOzlenmistir. Ayrica 45 °C’lik sicakliklarda siiperoksit dismiitaz (SOD), katalaz (CAT),
askorbat peroksidaz (APX) ve glutatyon rediiktaz (GR) enzim aktiviteleri belirgin bir
sekilde artis gostermistir. Sicakliga toleransli 20 giinliik musir genotipinde 35 °C’nin
tizerindeki sicakliklar nedeniyle olusan stres sonucu, enzimatik ve enzimatik olmayan
antioksidan seviyeleri artmistir (Yilizbasioglu ve ark., 2017).

Tatli misir bitkilerinde yiiksek sicakliklarin fotosentez oranini azalttiglr gozlenmistir
(Ben-Asher ve ark., 2008). Yiiksek sicaklik stresi misirda kloroplast ve mitokondriyal
yapinin bozulmasina yol agmis, yaprak alanini, stomatal iletkenligini ve fotosentez oranini
azaltmis ve bu nedenle biiyiimeyi sinirlamigtir (Li ve ark., 2020).

Bu nedenle, arastiricilar hala ¢ok pahali ve zaman alic1 teknikler olsa dahi, 1slah ve
genetik c¢alismalar1 yiiriiterek, sicakliga dayanikli genotiplerin gelistirilmesi yoluyla
bitkilerin sicakliga toleransini iyilestirmeye ¢aligmaktadirlar (Morales ve ark., 2020).

1.5. Diisiik Sicaklik Stresi

Sicaklik bitkilerde fizyolojik ve biyokimyasal siirecleri etkilemektedir. Birgok
bitkide 40 °C'nin iizerindeki ve 10 °C'nin altindaki sicakliklarda, fotosentezin azalmasi
veya engellenmesi nedeniyle biiyiime yavastir. Bitkiler i¢in optimum gelisme
sicakliklariin tizerindeki veya altindaki sicakliklarda en ¢ok etkilenen fizyolojik siirecler
fotosentez, biiyiime ve solunumdur. Ayni sekilde hiicre zarinin viskozitesi, gecirgenligi ve
akigkanligindaki degisiklikler gibi biyokimyasal degisiklikler de ortaya g¢ikmaktadir.
Ayrica antioksidan enzimler, Ribuloz-1.5-bifosfat karboksilaz/oksijenaz (RuBisCO),
fosfoenol piruvat karboksilaz (PEP-durum), piruvat fosfat dikinaz (PPDK), adenozin
trifosfat (ATP) sentezinde degisiklikler veya inhibisyon bildirilmistir (Ojeda-PeArez ve
ark., 2017).

Diistik sicakliklar, diinyada ozellikle tropikal ve subtropikal bolgelerdeki bitkilerde,
zayif biiyiime ve gelismeye neden olmaktadir. Diisiik sicakliklara bitkilerin tolerans
seviyeleri orijin bolgesine bagh olarak degismektedir. Hassas bitkilerde 10 ila 12 °C'nin
altindaki sicakliklarda gozle goriiliir fizyolojik bozukluklar ortaya ¢ikmaktadir. Sifirin
altindaki sicakliklar ise bitkilerin donmasina neden olmaktadir (Walawwe, 2014).

Ani sicaklik diistislerinin (25 °C’den 10 °C’ye) bitki karbon transferini geciktirdigi
vurgulanmigtir (Barthel ve ark., 2014). Diisiik sicakliklara (2, 5 ve 8 °C) maruz kalan
sorgum bitkilerinde biiyiime azalmakta, azot alim etkinligi ise diismektedir (Ercoli ve ark.,
2004). Fotosentez, diisiik sicakliga olduk¢a duyarlidir. Diisiik sicaklik kosullarinda
fotosentezdeki azalma ile birlikte birgok bitkide tipik bir stres tepkisi olan seker birikimi
eslik etmektedir (Hajihashemi ve ark., 2018).

Don sicakliklari, fotosentez iizerinde olumsuz etkiye neden olmaktadir. Reaksiyon
merkezlerinin asir1 uyarilmast nedeniyle elektron tasima zincirinde oksidatif hasar
meydana gelmektedir (Walawwe, 2014). Diisiik sicaklik kosullarinda gen¢ bugday
kulakgiklarinda absisik asit igeriginde artis gozlenmis, fakat oksin ve giberellin igerigi
azalmistir (Zhang ve ark., 2019b). Diisiik sicaklik degerleri arpada malondialdehit (MDA)
iceriginin artmasina yol agmus, salisilik asit (SA) uygulamasi ile azalma goézlenmistir.
Soguk stresi kosullarinda SA uygulamasinin, soguga toleranshi arpa ¢esidinde H20-
icerigini 17, 24 ve 31. gilinlerde 6nemli diizeyde artirdigi, buna karsin hassas cesitlerde
azalttig1 gozlenmistir. HoO> igerigindeki degisim ise, antioksidan enzim aktivitelerindeki
degisiklik ile iligkilendirilmistir (Mutlu ve ark., 2016). Stevia rebaudiana diisiik sicaklik
kosullarinda daha diisiik PSII verimliligine sahip olsa da, karbonhidrat ve yaprak
kiitlesindeki artig, PSII'deki hasarin, verimliligindeki azalmadan kaynakli olmadigin
gostermektedir (Hajihashemi ve ark., 2018).
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1.6. Agwr Metal Stresi

Kursun, kadmiyum, krom, demir, kobalt, bakir, nikel, civa ve ¢inko dahil 60’tan
fazla metali igeren agir metaller diisiik konsantrasyonlarda bile toksik etkiye sahip
metallerdir (Ok¢u ve ark., 2009). Sanayi devriminden bu yana Ozellikle, kadmiyum,
arsenik, kursun, civa ve ¢inko toprak ve su kaynaklarini kirleterek bitkilerde 6nemli verim
kayiplarina neden olmaktadir (Biicker-Neto ve ark., 2017).

Bugdayda kadmiyum toksisitesine karsi disaridan indol asetikasit (IAA) ve SA
uygulamasinin (Agami ve Mohamed, 2013), Arabidopsis thaliana’da ise giberellik asitin
(GA) nitrik oksit birikimini azaltarak, kadmiyum (Cd) toksisitesini iyilestirdigi ortaya
cikmistir (Zhu ve ark., 2012). Kadmiyum ve nikel uygulamasi geltik gelisimini engellemis,
karbonhidrat birikimini artirmistir. GA3 ilavesi ile agir metallerin olumsuz etkisi kismen
tersine ¢evrilmistir. Net fotosentez orani, hormon ilavesi sonrasi Cd uygulanan bitkilerde
gecici olarak iyilesmistir (Moya ve ark., 1995). Bugday fidelerine kursun (Pb) ve Cd
uygulamasi ¢dziiniir protein miktarmi artirmistir (Ergiin ve Oncel, 2012).

Davidia involucrata bitkisinde gaz degisim parametreleri agir metal stresine karsi
oldukc¢a duyarli olup, artan agir metal konsantrasyonlari ile net fotosentez orani azalmigtir
(Yang ve ark., 2020b). Fitoremediasyon, agir metallerle kirlenmis topraklar i¢in bir
temizleme teknolojisidir. Agaclar, biiyiik biyokiitleleri nedeniyle, yiliksek oranda kirletici
konsantrasyonlarina dayanabildikleri i¢in agir metallerin 1slahinda oldukca idealdir.
Bitkilerde fotosentez, yapraklarda agir metal birikimi ile dolayli olarak azalmakta, bu da
stomalarin isleyisini dolayisiyla fotosentez ve terleme oranlarini etkilemektedir (Chandra
ve Kang, 2016).

2. Abiyotik Stres Kosullarinda Fotosentez Uzerine Hormonlarin Etkisi
2.1. Oksinler

Bugday tohumlarinin indol asetik asit (IAA) ile 6n muamelesinin, kadmiyum (Cd)
kaynakli agir metal toksisitesinin ROS tutucu enzimlerin gelismis aktiviteleri yoluyla
etkilerini iyilestirdigi bildirilmistir (Agami ve Mohamed, 2013). Karotenoidler, tekli
oksijen toksisitesine kars1 bitkilerin ilk savunma mekanizmasi olarak kabul edilmektedir.
Bu nedenle bitkilerde karotenoid ve diger diisiik molekiiler agirlikli metabolitlerin
birikimindeki artigin tekli oksijen olusumunu inhibe ettigi ileri siiriilmektedir (Gururani ve
ark., 2015). IAA ile muamele edilen bitkilerde ROS iiretimi engellendiginden musir
fidelerinin biiylimesinde artis gozlenmistir. Kurak kosullar altinda ak ti¢giil bitkilerinde
IAA uygulamasinin ise, kuraklik hasarini dnlemede 6nemli bir rolii oldugu saptanmistir
(Zhang ve ark., 2020).

2.2. Brassinosteroidler

Brassinosteroidler (BR'ler), bitki savunma, biiyiime, gelisme, abiyotik stres toleransi
ve fotosentetik karbon fiksasyonunda c¢ok ¢esitli fonksiyonlar1 ile bilinen bitki
hormonlaridir (Gururani ve ark., 2015). BR-mutant hiicre dizileri iizerinde yapilan c¢esitli
caligmalar, BR'lerin sadece bitki biiylimesi ve gelismesinde dnemli rol oynamadigini, ayni
zamanda normal ve stres kosullar1 altinda fotosentez elemanlarini ve PSII kuantum
etkinligini diizenledikleri de ortaya konmustur (Gururani ve ark., 2015). Yu ve ark. (2004)
Cucumis sativus'ta BR uygulamasmin kuantum veriminde, Fv/Fm ve Rubisco enzim
aktivitesinde belirgin bir artisa neden oldugunu bildirmislerdir. BR'nin klorofil
molekiillerinin kaybini, Cd veya aliiminyum kaynakli metal toksisitesine maruz kalan
cesitli bitkilerde karbonik anhidraz aktivitesindeki azalmay1 ortadan kaldirdig1 gozlenmistir
(Gururani ve ark., 2015). Yiiksek sicaklik stresine maruz kalan domates bitkilerinde BR
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uygulamasi ile daha yiiksek ROS aktivitesi saptanmistir (Ogweno ve ark., 2008). Ispanak
yapraklarindaki  fotosentetik pigment igerigi 24-Epibrassinolid (24E) ve 20-
hidroksiekdison (20E) uygulamalar1 sonrasi degismezken, musir bitkilerinde (&zellikle
20E) uygulamasi klorofil a, klorofil b ve karotenoid igerigini artirmistir (Rothova ve ark.,
2014). Bu nedenle BR uygulamasinin PSII’de verilen tepkilerdeki olasi farkliliklarin bitki
cesidine bagl olarak degisebilecegi ortaya cikmistir. BR'lerin disaridan biber bitkilerine
(Capsicum annuum) uygulanmasi, PSII’de fotokimyasal olmayan sondiirmenin ve 1s18in
etkin kullanimmi koruyarak ya da arttirarak kurakligin fotosentez iizerindeki zararh
etkilerini azalttig1 gézlenmistir (Hu ve ark., 2013).

2.3. Strigolaktonlar

Strigolaktonlar (SL'ler), o6zellikle siirgiin dallanmasini, LHC proteinlerini ve diger
fotosentetik birimleri kodlayan genlerin diizenlenmesi gibi c¢esitli gelisim siireglerini
yOnettigi bilinen karotenoid tiirevli bitki hormonlarinin yeni bir sinifidir (Gururani ve ark.,
2015). Hem SL'lerin hem de ABA'nin karotenoid tiirevi hormonlar oldugu ve SL'lerin
LHCB genlerini indiikledigi bilinmektedir. Strigolaktonlar kok gelisimi, siirgiinlerde
dallanma, iireme ve yaprak yaslanmasi gibi cesitli bitki gelisim siireglerinde rol
oynamaktadir (Mostofa ve ark., 2018). MAX2 mutant bitkileri, tuz stresine karsi artan
hassasiyet ve stomalarin kapanmasi ve strese duyarli genlerin ekspresyonu iizerindeki
etkiler dahil olmak iizere bozulmus ABA ile tepki gostermektedir. ROS, ABA sinyallemesi
sirasinda ikinci mesajc1 olarak bilinmektedir. Bu nedenle respiratory burst oxidase
homolog (RBOH) SL'ye bagl: siirgiin ve kok dallanma diizenlemesine ve ayrica diger stres
tepkilerine dahil olmaktadir (Pandey ve ark., 2016). SL'ler, bitkilerin abiyotik stres
kosullarina adaptasyonu igin ¢esitli fizyolojik ve molekiiler siireclerin diizenlenmesinde
onemli rollerinin bulunmasi nedeniyle 6nemi giderek artmigtir (Mostofa ve ark., 2018).
SL'ler tek ve ¢ift cenekli bitkilerde koklerde tiretilmektedir. Sentezlendikten sonra ise, ya
slirglinlere taginmakta ya veya ilk olarak Petunia hybrida bitkisinde tanimlandig1 gibi ABC
tastyict PDR1 tarafindan rizosfere sizmaktadir. F-box proteini MAX2 ve o /-kat hidrolaz
D14 / DAD2, yiiksek bitkilerde Sesbania cannabina ve arbiiskiiler mikorizal funguslar
arasindaki simbiyotik iligkinin artirilmasi, bitkilerin biiylimesini ve tuzlu topraklarin
verimliligini artirma agisindan olduk¢a 6nemlidir (Ren ve ark., 2018). Hiicre i¢indeki SL
iceriginin azalmasi ya da SL sinyallemesinin bozulmasi, bitkilerin biiylimesi sirasinda tuz
stresini tolere etme yetenegini tehlikeye sokmaktadir. Bitkilerin tuz stresine tepkisinde o/
- hidrolaz reseptoriiniin  (D14) ve karrikin duyarsiz- 2'nin  (KAI2) fonksiyonel
analizlerinin, SL sinyallemesinin tuz stresine bitki toleransini nasil diizenledigine dair
uygun bir 6ngorii saglamak igin paralel olarak arastirma yapilmasi gerekmektedir (Mostofa
ve ark., 2018). Tuz stresi altinda, AMF varliginda marul bitkisinin koklerinde SL tiretimi
Photosistem II etkinligi ve bliytimedeki artis ile pozitif iligkili bulunmustur (Aroca ve ark.,
2013). Ayrica stoma iletkenliinin de arttig1 saptanmistir. AMF ile simbiyotik iliski
icierisinde olan Pasteuria ramosa'nin koklerinde, ABA {iretimi ve ABA - biyosentetik
geninin ekspresyonu NINE- CIS- EPOXYCAROTENOID DIOXYGENASE?2
(LsNCED?2), SL kaynakli tohum ¢imlenmesi ile pozitif bir iligki gostermistir (Aroca ve
ark., 2013 ). Bu nedenle simbiyotik kosullar altinda tuz toleransi igin bu iki hormon
arasinda bir etkilesim oldugu diisiiniilmektedir.

2.4. Giberellinler

Giberellik asit (GA) veya giberellinler, tohum ¢imlenmesi, meyve gelisimi, yaprak
biliylimesi, govde uzamasi ve ¢iceklenme gibi siireglerde, abiyotik stres toleransinda ve
fotosentezin uyarilmasinda énemli rol oynayan bitki biliyiime hormonudur. Yiiksek oranda
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GA birikimi olan transgenik Arabidopsis bitkilerinde, hipokotil uzunlugu ve bogum

arasinda artis, soluk yesil yapraklar ve erken ¢igeklenme gozlenmistir (Coles ve ark.,
1999).

Ashraf ve ark. (2002), GA3 ile muamele edilen bugday bitkilerinde fotosentez
kapasitesinin arttigini, yiiksek tuz stresinin yan etkilerini hafiflettigini, iyon birikimi ve
vejetatif biiylime ile artan biyomas gozlemlemislerdir. Soya fasulyesi ve bakla bitkilerinde
GA3"in kisa siireli uygulanmasi, net fotosentez orani, stoma iletkenligi ve karboksilasyon
etkinliginin artmasini saglamistir (Yuan ve Xu, 2001). Bu bitkilerde gozlenen fotosentez
artig1 ribuloz-1.5-bisfosfat karboksilazin aktivitesindeki artisa baglanmistir. Abiyotik stres
kosullarinin fotosentez lizerine etkisi ile ilgili ¢alismalar, GA'in stres altindaki bitkilerin
fotosentez etkinligini 6nemli bir sekilde degistirdigini ortaya koymustur. Yiiksek tuz stresi
kosullarinda musir bitkisinde yapraktan GA3 uygulamasinin Klorofil, prolin birikimi ve
ROS enzimlerinin aktivitesini artirarak olumsuz etkileri azalttigi saptanmistir (Tuna ve
ark., 2008).

GA3 uygulamasi tuz stresine maruz kalan hardal bitkilerinde fotosentez etkinligini,
kuru maddeyi, yaprak klorofil igerigini ve stoma iletkenligini artirmistir (Shah, 2007).
Digaridan GA3 uygulamasinin tuz stresinin zararli etkilerini hafiflettigi ve hardal
bitkilerinde artan net fotosentez oraninin, daha yiiksek klorofil igerigi ve artan biyomasa
neden oldugu gézlenmistir (Afroz ve ark., 2005).

GA3'in kalsiyum kloriir ile birlikte uygulanmasi tuzluluk stresine maruz kalmis
keten bitkilerinde membran zarariin ve lipit peroksidasyonunun azalmasini, fotosentezin
artmasini, klorofil birikimini ve etkili bir antioksidan sistemi aktivitesini saglamistir (Khan
ve ark., 2010a).

Agir metal toksisitesine maruz kalan bitkilerde GA uygulamasiyla fotosentezin ve
stres toleransinin arttigi saptanmistir (Gururani ve ark., 2015). Soya bitkisinin yetistigi Cd
iceren besi ortamina GA3 uygulamasinin, bitki biiyiimesini, net CO2 asimilasyon oranini
iyilestirip, klorofil igerigini artirdigi gozlenmistir. Bu durum giberellinlerin fotosentez
artisindaki roliinii ortaya koymustur (Ghorbanli ve ark., 1999).

2.5. Sitokininler

Sitokininler (CK) esas olarak koklerde ve siirglinlerde hiicre boliinmesinden sorumlu
olan bir grup fitohormon olarak bilinmektedir. Siddetli kuraklik stresine maruz kalan
transgenik tiitiin hatlarinda asir1 sitokinin birikimi olmakta, PSI, PSII ve sitokrom b6f
(Cytb6f) kompleksini  kodlayan fotosentetik genlerin  ekspresyonunu artirdigi
gozlenmektedir (Rivero ve ark., 2010). Cortleven ve ark. (2014) sitokinin miktar1 azalmis
olan Arabidopsis mutantlarinda D1 proteini seviyelerinin Onemli o6lgiide diismesi
nedeniyle, yliksek 151k stresine daha duyarli olduklarini vurgulamislardir. Bu durum,
CK'lerin, gelismis bitkilerde yiiksek 11k stresi altinda foto-koruyucu mekanizmanin
diizenlenmesinde 6nemli bir rol oynadigini acik¢a gostermektedir.

2.6. Etilen

Gaz formunda bir fitohormon olan etilenin (ET), bitki biiyiimesini olumsuz yonde
etkiledigi, biyotik ve abiyotik stres kosullarina tepkide ve yaslanma dahil olmak {izere
cesitli fizyolojik siireclerde rol oynadigi bilinmektedir. Bununla birlikte, ET'nin olumsuz
cevresel kosullarinda birikmesinin, bitki hiicrelerinde oksidatif strese neden oldugu ve
bunun da fotosentezi engelledigi bilinmektedir (Gururani ve ark., 2015). ET ayrica
Arabidopsis'te sicaklik kaynakli foto-oksidatif strese karsi korumada rol oynamaktadir
(Larkindale ve ark., 2002). Diisiik seviyelerde ET iireten transgenik tiitiin hatlarinda ise
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daha az ROS birikimi ve fotosentez oraninda artis gézlenmistir (Wi ve ark., 2010). Ayrica
kadmiyum kaynakli agir metal stresinde hardal bitkilerinde daha yiiksek Fv/Fm
gbzlenmistir (Masood ve ark., 2012).

2.7. Jasmonatlar (JA)

JA'm yiiksek tuz stresi kosullarinda cesitli fotosentetik parametreleri etkiledigi
bildirilmistir. Yiiksek tuz stresine maruz kalan ¢eltik bitkilerine JA uygulamasi, tuzun
radio-carbon dioxide (**CO,) fiksasyon orami iizerindeki inhibitor etkisini hafifletmis,
FV/IFm oraninm1 ve yaprak su potansiyelini artirmis, daha yiiksek fotosentez orani elde
edilmistir (Gururani ve ark., 2015). Benzer sonuglar Velitcukova ve Fedina (1998) ve
Tsonev ve ark. (1998) tarafindan bezelye ve arpa bitkilerinde yiiksek tuz stresine maruz
kalan bitkilerde de gézlenmistir.

2.8. Absisik Asit

ABA, tohum dormansisi, embriyo olgunlasmasi, stoma kapanmasi ve yaglanma gibi
bitkinin gelisim siireglerinde 6nemli bir rol oynamasinin yani sira hastaliklara ve abiyotik
stres kosullarina karsi toleransi da tesvik etmektedir. Fidelere ABA uygulamasinin klorofil
ve karotenoid birikimini arttirdi@i ayrica su stresine maruz kalan bitkilerde PSII
kompleksinin verimliligini korudugu gézlenmistir (Haisel ve ark., 2006). ABA'nin arpa
yapraklarindaki fotosentetik oksijen gelisimi iizerindeki in vivo etkisi, ABA'nin
kloroplastin yapisint bozarak PSII reaksiyon merkezlerinin isleyisini etkiledigi ortaya
konmustur (Maslenkova ve ark., 1989). Diisiik sicakliklarda ABA ile muamele edilen arpa
fidelerinde PSII’de fotoinhibisyona kars1 kismi koruma sagladigi gézlenmistir. Ayrica tuz
stresi kosullarinda disaridan uygulanan ABA'nin PSII etkinliginde ki azalmay1 hafiflettigi
bildirilmistir. Xu ve ark. (2012), LHC proteinlerinin ekspresyonu ile ABA sinyalizasyonu
arasinda yakin bir iligki oldugunu vurgulamislardir. Farkli gelisim donemlerinde bitkiler
lizerinde yapilan calismalar, ABA uygulamasinin LHCB protein ailesinin birka¢ geninin
ekspresyonunu diizenledigini ortaya koymustur. Buna karsilik, bagka bir c¢alismada,
ABA'nin diisiik konsantrasyonlarmin LHCB ekspresyonunu artirdigt vurgulanmistir. Bu
caligmalar arasindaki farklilik, farkli bitki tiirleri, farkli bitki gelisim donemleri veya
LHCB cekspresyonunu etkileyen bazi ¢evresel faktorlerden kaynaklanabilmektedir
(Gururani ve ark., 2015).

2.9. Salisilik Asit (SA)

Salisilik Asit (SA), bitkilerin abiyotik ve biyotik streslere verdigi tepkilerdeki rolii
nedeniyle iyi bilinen bir bitki biliylime diizenleyicisidir. SA, bitki biiylimesi, Rubisco
aktivitesi, stoma kapanmasi, kloroplast yapist ve fotosentetik pigmentlerin birikmesi gibi
fotosentezi cesitli yonleri ile etkilemektedir. Bitkilerdeki kontrollii SA seviyeleri, optimum
fotosentez ve redoks homeostazinin siirdiiriilmesi i¢in temel bir gereklilik olarak kabul
edilmektedir (Gururani ve ark., 2015).

SA, stomalarin kapanmasma neden olmakta, PSII’yi yavaslatarak fotosentezi
etkilemektedir. Sicaklik stresi altindaki asma yapraklarina SA uygulamasi, PSII hasarini
hafifleterek, fotosentetik kapasiteyi artirmakta ve asimilatlarin dagilimin1 ayarlayarak
termotolerans1 uyarmaktadir. Hardal ve patates bitkilerinde ise SA uygulamasi ile
termotoleransin uyarilmasi, hidrojen peroksit (H202) igerigi ve katalaz aktivitesinde
gozlenen azalma ile iligkili bulunmustur (Gururani ve ark., 2015). Bugdayda yapraktan
salisilik asit uygulamasinin karbon asimilasyonu, Rubisco aktivitesi ve fotosentetik karbon
dongiisii tizerindeki etkisinin, tuz toleransinin uyarilmasindan ve bitki biiylimesinin tesvik
edilmesinden kaynakli oldugu vurgulanmigtir (Arfan ve ark., 2007). Ekim Oncesi arpa
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tohumlarinin SA ile 1slatilmasi yiiksek tuzluluga bir tepki olusturmus, bu da fotosentetik
pigmentlerin  koruyarak membran biitiinliigiini artirmistir  (El-Tayeb, 2005). Misir
bitkilerinde yapraktan SA uygulamasi ile birlikte net fotosentez orani, klorofil a, klorofil b
ve karotenoidler gibi fotosentetik pigmentler birikmistir (Khodary, 2004).

Tuz stresine maruz kalan hardal bitkilerinde 0.5 mM SA uygulamasinin fotosentezi
artirdigi, askorbat-glutatyon enzimlerindeki artis ile sodyum klortir (NaCl) kaynakli tuz
stresinin etkilerini azalttigi gézlenmistir. Yiiksek tuz stresi altinda salisilik asit uygulamasi
ile Brassica juncea bitkilerinde Fv/Fm, net fotosentez orani, Rubisco, su kullanim
etkinligi, stomatal iletkenlik, hiicreler aras1 CO2 konsantrasyonu, yaprak alani ve bitki kuru
maddesi gibi Oonemli fotosentez ve bliylime parametrelerinde iyilesmeler bildirilmistir
(Nazar ve ark., 2015).

Tuz stresi kosullarinda Vigna radiata L. bitkilerinin yapraklarina 0.5 mM SA
uygulamasinin fotosentez tizerindeki olumsuz etkileri ortadan kaldirdig1 saptanmistir. ROS
enzim aktivitesinin artmasi ile birlikte glutatyon icerigi de artis gostermistir (Khan ve ark.,
2010b). Benzer sekilde, NaCl kaynakli tuz stresi kosullarinda pamuk fidelerine yapraktan
uygulanan 0.1 mM SA konsantrasyonunun PSII aktivitesini, net fotosentez oranini,
transpirasyon oranint ve ROS enzim aktivitesini arttirdigr bildirilmistir (Liu ve ark., 2014).
Tuz stresine maruz kalan Jatropha yapraklarina 5 mM SA uygulamasinin net fotosentez
oranini, CO2 asimilasyonunu ve antioksidan enzim aktivitesini artirarak tuz stresinin
etkilerini onemli Slgiide azalttigi bildirilmistir. Tiim bu sonuglar, SA'in etkilerinin bitki
tiirtine bagl oldugu kadar doza da bagli olabilecegini gostermistir (Gururani ve ark., 2015).

Salisilik asit, tuzluluk ve sicaklik stresine karsi stres toleransi saglamanin yani sira,
fotosentezi artirarak kurakliga ve metal toksisitesine karsi toleransi uyarmaktadir. SA
uygulamasinin bitki hiicrelerinde kurakliga bagli oksidatif zarar1 azaltan askorbat
peroksidaz, glutatyon-S-transferaz, 2-Cys peroksiredoksin ve dehidroaskorbat rediiktaz
gibi antioksidanlar1 tetikledigini gostermektedir (Gururani ve ark., 2015). Kurakliga maruz
kalan misir (Rao ve ark., 2012), bugday (Kang ve ark., 2013) ve ¢eltik (Farooq ve ark.,
2009), bitkilerinde SA uygulamasinin, klorofil icerigi, Fv/Fm, net fotosentez orani, stoma
iletkenligi ve ROS enzim aktivitelerinde belirgin bir artis sergiledigi gézlenmektedir.

Sonu¢

Fotosentez, bitki biiylimesi ilizerine dogrudan etkisi olan ve cevresel strese karsi
oldukga hassas olan fizyolojik bir fonksiyondur. Abiyotik stres, fotosentetik pigmentleri,
¢Oziiniir proteinleri, tilakoid membranlardaki proteinleri, elektron tasima zincirini,
fotofosforilasyonu ve CO: fiksasyonunu etkileyerek fotosentezi baskilamaktadir.
Fotosentezin inhibisyonu nedeniyle de bitki biiyiimesi engellenmektedir. Bununla birlikte,
tolerans seviyelerine bagli olarak, bitkiler abiyotik strese farkli tepkiler vermektedirler. Bu
nedenle, bitkilerdeki stres tepkilerinin fizyolojisini anlamak icin abiyotik stresin bitkiler
tizerindeki etkilerinin belirlenmesi olduk¢a onemlidir. Stres kaynakli meydana gelecek
hormon degisimleri fotosentez etkinligi lizerine etkide bulunmaktadir. Bu etkilesimlerin
stres altindaki bitkilerin hayatta kalmasin1 ve fotosentezi nasil etkiledigi net degildir. Bu
nedenle strese duyarli hormonlar ile bunlar arasindaki etkilesimlerin kapsamli bir sekilde
anlasilmasimin, fotosentezde etkili, abiyotik strese karsi toleransli bitkilerin gelisimini
biiyiik 6l¢iide kolaylastiracag diistiniilmektedir. Ayrica fotosentetik olarak uzun siire aktif
kalabilen, dolayisiyla daha uzun siire yesil kalma 6zelligine sahip bitkiler iizerinde daha
fazla arastirma yapilmasi1 gerekmektedir. Bu nedenle, bitki CO. asimilasyonunun
etkinliginin ve gelecekte dngoriilen ¢evresel kosullara hazirlik olarak su ve besin kullanim
etkinliginin tyilestirilmesi lizerine de calismaya devam edilmesi saglanmalidir.
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