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Hidrojen peroksit (H,O,) ve Nitrik oksit (NO), cesitli organizmalarda 6nemli etkileri bulunan sinyal iletim
molekilleridir. Son 20 yildir yapilan yodun ¢alismalara ragmen, abiyotik stres toleransinda bu iki molekdlin
birbirleriyle olan etkilesimlerinin roli ve olusturduklar sinyallerin biyolojik slireglerle iligkileri konusundaki bilgiler
glinimuzde de sinirli diizeydedir. Bu makalede bitkilerin kuraklik, tuzluluk, asiri sicaklk, UV 1s1§1 ve agir metaller
gibi abiyotik strese tepkide H,O, ve NO etkilesiminin muhtemel rolleri biyosentez, gen ifadesi ve protein
aktiviteleri diizeyinde son literatur verileri 1s1§inda arastiriimistir. Ayrica bitkilerde abiyotik stres yanitlarinda yer
alan diger sinyal iletim yolaklari ile H,O, ve NO’nun arasindaki etkilesimler tartisiimigtir.

Anahtar Kelimeler: Abiyotik stres, nitrik oksit, hidrojen peroksit, sinyal iletimi

The Role of the Relationship between Hydrogen Peroxide and Nitric Oxide in
Plant Tolerance to Abiotic Stresses

Abstract

Hydrogen peroxide (H,0,) and Nitric oxide (NO) are signalling molecules that play an important role in
different organisms. Even though intensive research in the past two decades, knowledge about the role of
these two molecules interact with each other in abiotic stress tolerance and the relationship with biological
processes aren’t completely elucidated yet. In this paper, H,O, and NO cross-talk and possible role in plant
responses to abiotic stresses such as drought, salinity, extreme temperatures, UV irradiation and heavy
metals at the level of biosynthesis and gene expression and protein activities are investigated in light of recent
literature. In addition, the cross-talk between H,O, and NO with other signalling pathways in the regulation
of abiotic stress responses in plants is also discussed.
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biyotik stres kosullarinda bitkinin yagsamsal
faaliyetleri yavaslamakta, su alinimi azalip

ROS) (Ureterek oksidatif strese, sonucta
oksidatif hasara neden olmaktadir (Mittler et al.

buna bagh olarak stomalar kapanmaktadir.
Bitkinin CO, alinimi azaldigindan, yeterli CO,
bulamayan fotosentetik elektronlar O,
molekiline aktariimakta ve sonugta aktive
edilmis ve toksik etkisi olan sUperoksit
radikalleri (O,.") olusmaktadir. Asiri miktarda
biriken superoksit radikali (O,."), hidrojen
peroksit (H,O,) ve hidroksil radikali (OH.) ile
birlikte singlet oksijeni ('O,) de igine alan reaktif
oksijen tirlerini (Reactive Oxygen Species:
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2002; Mittler et al. 2004). Serbest radikaller
olarak bulunan ROS’lar slperoksid (O,),
hidroperoksil (HO,.), hidroksil (.OH), peroksil
(ROO.), alkoksil (RO.) iken; radikal olmayan
ROS’lar hidrojen peroksit (H,0,), tekli oksijen
(O,), ozon (0O3), hipokloréz asit (HOCI) olarak
tanimlanmaktadir. Neredeyse butin abiyotik
streslerde 06zellikle kloroplast, mitokondri ve
peroksizomlarda Uretilen bu serbest radikaller
ile diger oksidantlar, protein ve klorofilde
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tahribata, membran lipidlerinde peroksidasyona
neden olarak hicre zarinda hasara yol
acgmaktadir. Bu hasar hicre 6limine kadar
gidebilmektedir (Tanou et al. 2009a).

Diger yandan, nitrik oksitten (NO)
tirevlenen dinitrojen trioksit (N,O3), nitrojen
dioksit (NO,), peroksinitrit (ONOO-), S-
nitrozothioller (RSNOs), S-nitrosoglutatyon
(GSNO) gibi bilesikleri tanimlamak icin de
reaktif nitrojen turleri (Reactive Nitrogen
Species: RNS) terimi kullaniimaktadir (Halliwell
and Gutteridge, 2007). “Oksidatif stres”
kavramina analog bir bicimde ortaya cikan
“Nitrosatif stres” RNS bilesiklerinin toksik
fizyolojik reaksiyonlar ile kontrolsiiz ve asiri
Uretimi anlamina gelmektedir (Klatt and Lamas
2000). ROS’lar gibi RNS’lerin de asir miktarlart;
DNA, lipitler, proteinler ve karbonhidratlara
zarar vererek hicresel fonksiyonlarin
bozulmasina neden olmaktadir. Radikal olarak
bulunan RNS’ler nitrik oksit (NO), nitrik dioksit
(NO,), nitrat radikali (NO3;) iken; radikal
olmayan RNS’ler nitréz asit (HNO,),
nitrozonyum katyonu (NO*), nitroksil anyonu
(NO-), peroksinitrit (ONOO-), peroksinitréz asit
(ONOOH), alkil peroksinitritter (ROONO),
dinitrojen tetroksit (N,O,), dinitrojen trioksit
(N,O3), nitronyum (Nitril) iyonu (NO,*) olarak
siralanmaktadirlar.

Reaktif Oksijen Turleri (ROS) ve Reaktif
Nitrojen Turleri (RNS), bitkilerde huicresel sinyal
sistemlerinin  temelini  olusturan anahtar
molekullerdendir. Bitkiler temel fizyolojik ve
hicresel siregler sirasinda hem ROS hem de
RNS’leri, sinyal iletim molekilleri olarak
kullanmaktadirlar (Blokhina and Fagerstedt
2010). Hucre biyolojisinin bircok asamasinda
onemli goérevler Ustlenmelerine ragmen
oksidatif ve Ozellikle de nitrosatif sinyal iletimi
ile  bu sinyallerin nasil duzenlendikleri
hakkindaki bilgiler oldukga sinirhdir. ik
arastirmalar, biyotik streslere karsi ROS ve
RNS’nin isbirligi yaptidi ve bitki koruma
cevaplarini dizenledigi yonundedir. Ayrica
bulgular abiyotik stres kosullarinda oksidatif ve
nitrosatif sinyal iletimleri arasinda gigll
kargihkh bir etkilesim bulundugunu
gOstermektedir (Molassiotis and Fotopoulo
2011).

Hidrojen peroksit (H,O,), oksidatif stres
sonucu olusan reaktif oksijen turlerinin bir
formudur. Biyolojik sistemlerde H,O,’nin asil
uretimi stiperoksitin (O,.") nonenzimatik veya
superoksitdismutaz (SOD) katalizli dismutasyon
reaksiyonu ile H,O,'ye donidsmesi yoluyla olur.
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Sekil 1. Bitki Hucrelerinde H,0, Olusumu: Tuz stresi,
PSIl gibi PSIi de etkilemektedir. Stomalarin
kapanmasina bagli olarak CO, miktar
sinirlandirildiginda O,, PSI tarafindan da indirgenir.
Calvin dongusiindeki enzimlerin inaktivasyonu
doénglye katilan NADPH’In indirgenmesini engeller.
PSI'deki ferrodoksin, ortamda indirgeyecek NADP*
bulamayinca elektronunu Ferrodoksin NADP
rediktaz (FNR) yerine O,’e aktarir ve O,, H,O,'e
dénlsturdltr. Buna Mehler reaksiyonu adi verilir.
GSH: Indirgenmis Glutatyon, GR: Glutatyon
Rediktaz, DHAR: Dehidroaskorbat Rediktaz,
GSSG: Okside olmusg Glutatyon (Neill et al. 2002c).

Figure 1. The H,O, Generation in Plant Cells (Neill
et al, 2002c).

Bitkilerde H,O,, kloroplastlarda Mehler
reaksiyonu sirasinda, mitokondride elektron
tasinimi  sirasinda, peroksizomlarda ise
fotorespirasyon sirasinda olusur. H,0,
dretiminin bir diger yolu da hicre zarina
yerlesmis NADPH oksidaz gibi enzimlerle
enzimatik yolla gerceklesir (Slesak et al. 2007).
H,O, zardan kolaylikla gegebilen bir molekdldiir
ve muhtemelen peroksiporin  membran
kanallarini kullanmaktadir (Sekil 1).

Bitkiler oksidatif stres altinda yasamlarini
devam ettirebilmek, stresle basa ¢ikabilmek igin
ROS’larin  kontrolini ve detoksifikasyonunu
saglayan cesitli enzimatik ve enzimatik olmayan
antioksidantlara sahiptir (Cizelge 1).

Cok sayida NO Uretim yolu bilindigi halde,
bunlarin bitkilerde sadece birkag tanesi tam olarak
aydinlatilabilmisti. NO’nun, ya Arjinin ile
Nitrat/Nitritin substrat olarak kullanildigi farkli
enzimatik yollarla (Besson-Bard et al. 2008) ya da
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nitrifikasyon/denitrifikasyon olaylarini kapsayan
enzimatik olmayan yollarla sentezlendigi kabul
edilmektedir (Bethke et al. 2004; Neill et al. 2003;
Rockel et al. 2002). Baglica enzimatik NO
kaynaklari; sitozolde yer alan nitrat rediktaz
(NR), perokizomlarda yer alan nitrik oksit sentaz
(NOS), plazma zarlarina baglanmis Nitrit-NO
rediktaz (Ni-NOR) ve peroksizomlarda bulunan
ksantin oksirediktaz (XOR)'dir (Corpas et al.
2004) (Sekil 2). Enzimatik olmayan NO olusumu,
NO,'nin, kloroplast ve apoplastik alanlarda,
asidik pH'da askorbik asit ile (Henry et al. 1996)
veya karotenoidler tarafindan i1siga bagimli
indirgenmesi sayesinde olugsmaktadir (Cooney
et al. 1994). NO sentez yollari ile ilgili ayrintih
literatlir bilgisi, Unsal ve Arisan (2009) ile Khan
et al. (2015) tarafindan verilmistir.

Gaz halinde reaktif bir serbest radikal olan
NO, fizyolojik pH'da protonlanabilir ve glgli bir
lipid peroksidasyon baslaticisi olan azotdioksiti
(NO,), hidroksil radikalini (OH), fenilalanin, tirozin
gibi aromatik halkalari, nitrolama ajani olan
nitronyum iyonunu (NO,*) olusturabilir (Halliwell
1984). Bu yuzden NO’nun sinyal iletim olaylarini
baslatmasinin hemen ardindan, hizla ortadan
kaldirlmasi  veya metabolize  edilmesi
gerekmektedir (Sekil 2).

Nitrik oksit, hem hayvanlarda hem de
bitkilerde ROS’lar ile ayni yer ve zamanda
uretilmektedir. Oldukga hizli ve geri donisimli
bir sekilde ya proteinlerin tiyol gruplari ile ya da

protein S- nitrozilasyonuna neden olan tripeptid
glutatyon (GSH) ile tepkimeye girerek S-
nitrosoglutatyon (GSNO)'yu olusturur. GSNO,
hicre ici NO deposu ve hlicrede konumlanmis
bir NO molekllidir. GSNO ve bunun
parcalanmasini katalizleyen S-nitrosoglutatyon
rediktaz  (GSNOR), ROS ve RNS
metabolizmalari arasinda &6nemli anahtar
molekullerdir (Malik et al. 2011). Cozllebilir,
dusuk molekuler agirlikli antioksidantlardan biri
olan glutatyon, hicrenin redoks durumunu
dizenlemekten sorumludur. Bu ylUzden,
GSH/GSSG yani indirgenmis ve okside olmus
glutatyon orani, bitkinin fizyolojik durumunu,
hucrenin redoks dengesini gosteren ve ROS ile
RNS metabolizmalari arasindaki net baglantiyi
ortaya koyan etkili bir indikatér olarak
disinudlmektedir (Foyer and Noctor 2011). Bu
oran oksidatif stres kosullarinda azalmaktadir.

Ayni zamanda NO; tuzluluk, disuk ve yiksek
Isik, dusuk ve ylksek sicaklik, karanlik ve
mekanik yaralanma gibi stres kosullari altinda
kalan  bitkilerde, bir dizi  dayanikhlik
mekanizmasina aracilik etmektedir (Delledonne
et al. 1998; Uchida et al. 2002; Zhao et al. 2004;
2006; 2007). Stres kosullar altinda sinyal iletim
yolunda gorev alan NO, reaktif oksijen turleri
(ROS) ile karsihkl etkilesim halindedir. NO’nun
lipid peroksidasyonunu azaltmasi da onun
potansiyel antioksidan rolline isaret etmektedir
(Beligni and Lamattina 1999; Vraova et al. 2002).

Cizelge 1. Bitkilerde enzimatik ve enzimatik olmayan antioksidantlarin lokalizasyonlari ve rolleri (Blyik ve

ark. 2012).
Table 1. The role and localization of enzymatic and non-enzymatic antioxidants in plants (Bliylik et al. 2012)
iOKSI . i HUCREDEKI
ANTIOKSIDANTLAR GOREVLERI YERLESIM

Askorbik Asit (Vitamin C)

Tokoferoller (Vitamin E) temizler

Karotenoidler

Glutatyon '0;' yi temizler.

Enzimatik Olmayan
Antioksidantlar

Fenolik Bilesikler

02", OH ve HO.'yi temizler.

Lipit peroksidasyonunu engeller, O,  ve OH’i

Peroksil radikalleri ile O2" ve OH’i temizler.

Redoks donguistiniin bir substrati olarak, OH ve

Kloroplast, apoplast,
vakuol, sitozol

TUm bitki kisimlarinda
Ozellikle kloroplast
membranlarinda
Sitozol, vakuol
Sitozol, endoplazmik
retikulum, vakuol,
mitokondri

Antioksidan 6zelliklerini iyi birer hidrojen veya
elektron vericisi olmalari, zincir kirici 6zellikleri ve

Sitozol, vakuol

gecis metalleri ile selat olugturmalari ile gosterirler.

Superoksitdismutaz
(SOD)

Askorbat Peroksidaz
(APX)
Katalaz (CAT)

Glutatyon Peroksidaz
(GPX)

Enzimatik
Antioksidantlar

O2"yi H2O2’e donlsturar

H20.'yi HO’ya donustirdr.
H20_'yi H,O’ya dondstirdr.

H202'yi ve lipit peroksitlerini etkisiz hale getirir.

Kloroplast, sitozol,
mitokondri,
peroksizom
Kloroplast, sitozol,
mitokondri,
peroksizom
Peroksizom
Kloroplast, sitozol,
mitokondri,
endoplazmik retikulum
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Cesitli streslere maruz kalan bitkilerde hem
H,O,, hem de NO yapimi uyariimaktadir
(Desikan et al. 2004). Bitkilerin stresli ortamlara
dayanikhhgi, oksidatif stresi tolere edebilme
yetenekleri ile iligkili olup, ¢evresel uyaricilara
kargi yanitlari da, H,O, ve NO sinyal yolaklari ile
koordineli bir bigimde yuruttulmektedir (Sekil 3).

Son g¢alismalar H,O, ve NO’nun bitkilerde
birbirini etkileyen sinyal molekdilleri olarak islev
gOrdugund; bulunduklari ya da uygulandiklari
miktarlara bagl olarak toksik madde veya sinyal
molekilu olarak gorev yaptiklarini
gOstermektedir (Neill et al. 2002b; 2003;
Wendehenne et al. 2004; Delledonne 2005;
Khan 2015). Normal veya abiyotik stres
altindaki bitkilerde digsal olarak uygulanan
NO’nun H,O, miktarini azalttigina dair pek gok
calisma mevcuttur. Tuzluluk (Li et al. 2008),
dusuk sicaklik (Liu et al. 2010a), agir metal (Cui
et al. 2010) gibi gesitli abiyotik streslerde bitkide
artan H,O, miktarinin distan uygulanan NO
tarafindan azaltildid bildirilmistir.

Bu makalede, bitkilerin maruz kaldigi,
Ozellikle tuzluluk, kuraklik, ekstrem sicakliklar,
UV 1s131 ve agir metaller gibi abiyotik streslere
yanitlarinda, H,O, ve NO’nun hem biyosentez
hem de gen ifadesi ve protein aktivitelerinin
dizenlenmesi dizeyinde, birbirleriyle
etkilesimlerinin muhtemel rolleri konusundaki
bilgiler son literatir 1s1§inda verilmistir. Ayrica
H,O, ve NO etkilesiminin bitkilerde abiyotik
stres yanitlarinda yer alan diger sinyal iletim
yolaklari ile iligkileri tartisiimistir.

2. H,0, ve NO iligkisinin Farkli Abiyotik
Streslerdeki Rolii

2.1. Tuz Stresi

Toprak tuzlulugu, klresel O&lcekte Urdn
verimini ve besin glvenligini etkileyen énemli
faktorlerden biridir. Tuzluluk, bitkiyi ozmotik
strese maruz birakip, iyon dengesini bozarak
cesitli metabolik olaylari etkilemekte ve sonugta
bitki biylime ve gelismesini engellemektedir.
Bitkilerin bu ozmotik ve iyonik stresler
karsisinda verdigi yanitlar ise olduk¢a karmasik
olup ¢ok sayida gen agi ve metabolik olayi
icermektedir (Abogadallah, 2010). H,O, ve NO
Uretiminin degistirilmesi, bitkinin tuz stresine
adaptasyonunu  saglayan = mekanizmalar
arasinda sayilabilir (Avsian-Kretchmer et al.
2004; Zhang et al. 2006; Zhao et al. 2007). Tuz
stresi hiicrelerde genellikle H,O,'yi de igine alan
ROS {retimini artirdigi bilinirken, NO dretimi
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Uzerindeki etkisi tam olarak bilinmemektedir.
Zhao et al. (2007), NaCl uygulamasinin
Arabidopsis’te NO-iligkili AtNOA7 geninin
ifadesini baskilayarak hicre i¢ci NO miktarinda
azalmaya neden oldugunu bildirmigtir. Buna
karsin celtikte AtNOA7in homolodu olan
OsNOA1 geninin ifadesi, tuz stresi ile birlikte
artmistir (Qiao et al. 2009). Bu farkllik, tuz
stresine cevapta farkli turlerin kendilerine 6zgu
NO-sentezleyici ya da duzenleyici sistemleri
oldugunu gostermektedir.

Tuza tolerans mekanizmalarinda énemli bir
parametre olan Na*/K* dengesi i¢in H,0O, ve NO
gereklidir. NO, Na*/K* oranini azaltarak tuz
toleransini artirici yonde etki yapmaktadir. Bunu
da H*-ATPaz-baglantili genler ile NO-uyarimli
hlcre zari Na*/H* antiportir ifadeleri, hiicre zari
ve vakuolar H*-ATPaz ve H*-PPaz
aktivitelerindeki artisa bagh olarak
gercgeklestirmektedir (Zhao et al. 2004; Zhang et
al. 2006; Wang et al. 2009). Mazid et al. (2011),
tuz stresi kosullarinda NO’nun H,O, Gretimini
dizenledigini ifade ederek, hicre zar H-
ATPaz’larin  aktivitesini dlzenlemek igin,
H,0O,’nin metabolik yolda NO’dan daha sonra
yer alabilecegini belirtmislerdir.

Nitrik oksit dondéri sodyumnitropurisit
(SNP)in digsal olarak uygulanmasi; celtik
(Uchida et al. 2002), aci bakla (Kopyra and
Gwozdz 2003) ve hiyar (Fan et al. 2007)
fidelerinde tuzluluktan kaynaklanan oksidatif
hasari 6nemli Olgclide azaltmis, tuz stresi
etkisindeki misir fidelerinde de fide gelisimini ve
kuru agirhgr artirmistir (Zhang et al. 2007). Tuz
stresi, hicrelerde H,O, miktarini artirarak
oksidatif stres olusumunu uyarmaktadir.
Bununla birlikte, disaridan uygulanan H,O,,
icsel H,O, duzeyini artirip, sonrasinda bir sinyal
molekull islevi gorebilir (Qiao et al. 2014).
Nitekim bugday tohumlarina H,O, uygulanmasi,
fide déneminde tuza tolerans 6zelligini artirmistir
(Wahid et al. 2007).

Tuz toleransinda H,O, ve NO’nun olumlu
etkilerinin olasI mekanizmalari birka¢ calismada
incelenmistir. Tanou et al. (2009a), turuncgil
bitkilerinin tuza alismasi surecinde H,O, ve NO
sinyal iletim  yolaklarinin  drtistagunu
belirtmektedir. Tuz stresi 6ncesinde H,0, ile
SNP nin birlikte uygulandigi gruplarda, uygulama
yapiimamis kontrol grubuna gére yapraklarda
tuzluluk nedeniyle artan protein karbonilasyonu
azalmis ve S-nitrozile edilmis protein miktarlari
degismistir (Tanou et al. 2009b).
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Sekil 2. Bitki hiicrelerinde NO uretimi. Nitrattan enzimatik NO Uretimi, Nitrat rediktaz (NR), Nitrit-NO
rediktaz (Ni-NOR), Ksantin Oksidaz (XOR) ve Nitrik oksit sentaz (NOS) enzimleri ile gergeklestirilir.
Enzimatik olmayan NO Uuretimi ise nitrifikasyon/denitrifikasyon olaylarini kapsamaktadir. Bitkilerde Nitrik
Oksitin ortadan kaldiriimasi ve detoksifikasyonu GSNO: S-nitrosoglutatyon, GSH: indirgenmis Glutatyon,
GR: Glutatyon Rediiktaz, GSNOR: S-nitrosoglutatyon rediktaz, GSSG: Okside olmus Glutatyon.

Figure 2. The NO generation in plant cells.

Tuz stresi kosullarinda H,O, ve NO sinyal
iletim iligkisi, Arabidopsis’in in vivo NOS
aktivitesi eksik ve NO miktari azaltilmis Atnoa1
mutantinda degerlendirilmistir (Zhao et al.
2007). Atnoa1 bitkilerinin hem kontrol, hem de
stres kosullari altinda yabani tip bitkilerden
daha fazla miktarda H,O,’ye sahip oldugu,
bdylece bu bitkilerin oksidatif streslere karsi
yabani tiplerden daha hassas yapida olduklari
anlasiimistir (Zhao et al. 2007). Celtik bitkisinde
OsNOAT'in asiri ifadesi arka planda Na*/K*
oranini azaltarak, Atnoa1’deki tuz hassasiyetini
duzeltmistir (Qiao et al. 2009).

Tuz stresinde biydtulen iki misir (Zea mays
L.) cesidinde tohum ve fide déneminde nitrik
oksit ve thioureanin birlikte disaridan
uygulanmasi, tuzun olusturdugu olumsuz
etkileri ortadan kaldirarak tuza dayaniklihgi
artirmigtir (Kaya ve ark. 2015).

2.2. Kuraklik Stresi

Kurakhk stresinin H,O, vel/veya NO
olusumunu tegvik ettigi cok sayidaki bitki
tirinde gosterilmistir (Leshem and Haramaty
1996; Kolbert et al. 2005; Gould et al. 2003;
Jubany-Mari et al. 2010). Dehidrasyon stresinin
misir fidelerinde NOS benzeri bir aktivite ile
hlcrelerden NO salinimini artirdigi
belirlenmistir (Hao et al. 2008).
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Bitkilerin kuraklik cevaplarinda H,O, ve NO
arasindaki karsilikh sinyal alisverisi
arastinimistir. Bermuda ¢imi bitkisinde kuraklik
stresine kargi ABA'nin koruyucu etkisine ya
H,0,, ya da NO aracilik etmektedir. Burada,
SOD ve CAT aktivitelerinin  ABA ile
uyariimasinda NO’nun, metabolik yola
H,O,’den daha sonra katildigi gosterilmistir (Lu
etal. 2009).

Liao et al. (2012) da, kuraklik stresi
kosullarinda kadife cgigegi bitkisinde hem NO,
hem de H,0,’in adventif kdk olusumunda hayati
rol oynadigini belirlemislerdir. Arastiricilar
kuraklik stresi kosullarinda uygulanan NO ve
H,O,’nin uygun dozlarinin mezofil hiicrelerinin
yapisini  korudugunu ve kadife gigegi
eksplantlarinda, kurakligin karbonhidrat ve
nitrojen birikimi Gzerindeki negatif etkilerini
ortadan kaldirdigini belirlemiglerdir (Liao et al.
2012).

2.3. UV stresi

UV-B iginlarinin (250-320 nm) varlig
cogunlukla, stratosferin ozon tabakasindaki
hasardan kaynaklanmaktadir. Yasama
ortamlarindaki UV-B radyasyonu, otsu bitkilerde
H,O, miktarini artirip, tilakoid membran
proteinlerinin oksidasyonu sonucunda zararli
etkilere neden olmaktadir (Shi et al. 2005). UV-B
isinlar, Arabidopsis'te NO ve H,0, Uretiminin
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artislyla gergeklesen stoma kapanmasina neden
olmaktadir. UV-B, NO molekdillerinin yapimini
NOS aktivitesi ile uyarmaktadir (He et al. 2005).
Wang et al. (2006), UV-B radyasyonuna maruz
kalmis misir yapraklarinda savunma yanitlarinin
veriimesinde NO ve H,O,nin, etilen
biyosentezinde sinerjistik etkiye sahip oldugunu
belirtmislerdir. Ayni arastiricilar NO
biyosentezinin NR aktivitesi ile degil, NOS
aktivitesi ile arttigini ve ROS artisinin da NADPH
oksidazdan kaynaklanmadigini ifade
etmektedirler.

Tossi et al. (2009), yabani tip ve ABA-eksik
misir mutantlarinin yapraklarinda, UV-B ile ABA-
uyarimli NO sentez yolu arasinda bir iligki
bulundugunu belirlemiglerdir. Bu ¢alismalarin
sonuglari, UV-B Isinlarinin ABA
konsantrasyonunu artirdigini, bunun da NADPH
oksidaz’ aktive ederek, H,O, olustugunu
gOstermistir.  Ayni  zamanda NOS-benzeri-
bagimli mekanizmanin da NO yapimini artirarak
hicre homeostazisini korudugunu, boylece UV-
B’nin oksidatif etkisinden kaynaklanan hiicre
hasarinin azaltildiini géstermigtir.

Santa-Cruz et al. (2010), NO’nun bitkileri
klorofil kaybi, H,O, ve O,— birikimi ve iyon
sizintist  gibi  oksidatif hasarlara karsi
korudugunu, NO’nun nitrat rediktaz (NR)
aktivitesi yerine NOS-benzeri bir aktivite sonucu
olustugunu, bunun da antioksidatif 6zelliklere
sahip bir hemooksijenaz olan HO-1’in uyariimasi
icin gerekli oldugunu agiklamislardir. Aragtiricilar,
UV-B altinda NO’nun HO-1’i artma yéninde
dizenleyen sinyal yolu ile iligkili oldugunu; NO
ve ROS arasindaki dengenin, bitkinin oksidatif
streslere karsi antioksidant cevaplarinin ortaya
¢ikariimasinda dnemli oldugunu belirtmislerdir.
Shi et al. (2005) tarafindan NO’nun distan
uygulandidi bezelye yapraklarinda UV-B ile
uyarilan H,O, Uretiminin  NO tarafindan
baskilandigi gésterilmis ve tilakoid zarlarda UV-
B’nin yol actigi oksidatif zarara karsi NO’nun
koruyucu rolu ortaya konmustur.

2.4. Sicaklik Stresleri

Bitkilerde yuksek sicaklik (sicaklik stresi)
oksidatif stres, membran hasari, protein
bozulmasi, enzim inaktivasyonu ve DNA
hasarina neden olurken (Suzuki and Mittler,
2006), dustik sicakliklar (soguk stresi) bitkilerde
ROS-dengesi ile biyokimyasal ve fizyolojik birgok
surecgte 6nemli degisikliklere neden olmaktadir
(Zhao et al. 2009).

Sicakhgin bitki hicrelerinde H,O, olusumuna
ve oksidatif streslere neden oldugu (Larkindale
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and Knight 2002); H,O, olusumunun, sicaklk
sinyalinin iletiimesine, sicaklik soku proteinlerinin
(HSPs) ve metabolik yolda bunlardan sonra
gelen diger proteinlerin ifade edilmesini sagladigi
bilinmektedir (Volkov et al. 2006; Kénigshofer et
al. 2008). Arabidopsis’e ait suspansiyon
kilturlerindeki hicrelerde ve fidelerde ylksek
sicakliklarda disaridan H,O, uygulamasi HsfA2
ve kiglk HSP transkripsiyonunu saglamistir
(Volkov et al. 2006; Banti et al. 2010). Bunun
aksine, yuksek sicakhk stresi uygulanan
Arabidopsis ve tutun bitkilerinde peroksit
sUpdriculeri  veya H,O, inhibitdrlerinin
eklenmesinin, HSP ifadesini azalttigi bildirilmistir
(Volkov et al. 2006; Konigshofer et al. 2008).
Peroksit sUpuruculerinin eklenmesinin yiksek
sicaklik stresi altindaki bitkilerde HSP’lerin DNA-
baglama yetenegini bloke ettigi gosterilmistir
(Volkov et al. 2006). Ancak, H,O,'nin HSP'yi
nasll aktive ettigi tam olarak agiklanamamistir.

Sicaklik soku sonrasinda Arabidopsis ve
titdn bitkilerinde (Gould et al. 2003; Xuan et al.
2010) oldugu gibi yonca hiicrelerinde (Neill et al.
2003) de, endojen NO duzeylerinin arttig
bildirilmistir. Sicaklik stresinin  Symbiodinium
microadriaticum’da NO yapimini uyardigi,
muhtemelen NO’nun Kaspaz benzeri bir aktivite
ile hiicre 6lima sinyalinin iletiimesinde rol aldigi
bildirilmistir (Bouchard and Yamasaki, 2009).
Arabidopsis'in NO sentezleyemeyen Atnoa1
mutanti ile yapilan c¢alismalar NO’nun
termotoleransta rol aldigini gdstermektedir
(Xuan et al. 2010).

Sicaklik stresine verilen yanitlarda H,O, ile
NO arasindaki iliskinin arastinldigr celtik
fidelerinde H,O, veya NO 6n muamelesinin
sadece ROS-supuricu enzim aktivitelerini degil,
ayni zamanda oksidatif stresle iligkili genlerin
ifadesini de artirdid1 bildirilmistir (Uchida et al.
2002). Duslk konsantrasyonlarda H,O, veya
NO uygulamasi, celtik bitkisi fidelerinde hayatta
kalma duzeylerini artirmis olup uygulama
yapiimamis kontrol bitkileriyle karsilastinidiginda
fotosistem II'nin kuantum verimini artirmistir.

Song et al. (2006) tarafindan yapilan
calismada, yuksek sicaklik stresi altinda kiltire
alinan kamis kalluslarina NO dondrii olan SNP ve
S-nitroz-N-asetilpenisillamin uygulamasi
yapildiginda; iyon sizmasindaki artiglar, blyimenin
engellenmesi ve htcre canlilik oranindaki azalma
onemli dizeyde gerilemistir. Ayrica SOD, APX,
CAT ve POD gibi ROS supuricu enzimlerin de
aktivitelerini artmisti. NO’nun, ROS supdrici
enzimleri aktive eden pozitif bir sinyal gibi iglev
g6rdugu yorumu yapilmistir.
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Nitrik oksit ve/veya salisilik asit (SA)
uygulanan ve ardindan donma stresine maruz
birakilan bugday (Triticum aestivum L.)
fidelerinde, sadece donma stresi uygulanan
gruplara goére H,O, ve O,. anyonu gibi
ROS’larin ve MDA nin miktari azalmistir. En
yuksek SOD, CAT ve POX aktiviteleri Nitrik Oksit
dondrt SNP’nin ve SAnin birlikte uygulandigi
gruplarda gorilmustir (Esim ve Atici 2015).
Disaridan uygulanan NO’nun, donma stresine
maruz kalan bugday (Esim ve ark. 2014) ve
misir (Esim ve Atici 2014) fidelerinde antioksidan
enzim aktivitelerini uyararak soguk toleransini
artirdig1 rapor edilmistir.

2.5. Agir metal stresi

Agir metal stresleri, ROS Uretimine yol
acarak oksidatif hasara neden olmaktadir. Cd ve
Cu gibi agir metaller ROS birikimini U¢ yolla
etkilemektedir: Birincisi; asir Cd?*, miR398 gen
ifadesini uyarmakta ve sonra Cu/Zn/SOD (CSD)
fonksiyonunu engelleyerek sonugta ROS
birikimini tesvik etmektedir. Ikincisi; asir Cd?",
Ca?"un dlizenleyici islevini engellemekte olup
CSD aktivitesinin  baskilanmasiyla ROS
birikimine yol agmaktadir. Uglinciisi ise; asiri
Cd?*, NADPH oksidazlar aktive etmekte ve bu
durum asir H,O, yapimina neden olmaktadir
(Lin and Aarts 2012).

Agir metallerin NO Uretimine olan etkisi ile
ilgili calismalar oldukga tartismali olup, degisik
tarlerin farkli organlarinda NO duzeylerinde
artma ya da azalma seklinde kendini gosterdigi
bildirilmistir (Xiong et al. 2010).

Bununla birlikte gok sayida ¢alismada, genel
olarak disaridan uygulanan NO donérlerinin,
bitkileri agir metallerin 6ldurici etkilerinden
koruyucu etki yaptigi sonucuna varimistir
(Kopyra and Gwozdz 2003; Hu et al. 2007;
Wang and Yang 2005; Tian et al. 2006; Singh et
al. 2008, Zhang et al. 2008; Xiong et al. 2009;
Wang et al. 2010a).

NO’nun, agir metal stresinin yol agtigi hasari,
ROS silpirict antioksidan miktarini  ve
antioksidatif enzim aktivitelerini uyararak
iyilestirdigi ifade edilmistir (Hsu and Kao, 2004).
Misir tohumlarina gimlenmeden 6nce uygulanan

SNP (100 uM)nin, antioksidan enzim
aktivitelerini artirarak, Bor’'un bitkide neden
oldugu oksidatif hasara karsi tolerans

geligtirimesine 6nemli katki sagladigi rapor
edilmistir (Esim ve Atici 2013).

Yapilan baska bir c¢alismada, yetisme
ortamina kadmiyum (Cd) ile birlikte NO dondru
SNP ile supdricusa cPTIO ilave edilerek
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buyutilen kadmiyuma toleransi farkl iki bugday
cesidine ait fidelerde NO, Cd ve serbest poliamin
(PA) miktarlarindaki degisimler incelenmistir.
SNP uygulamasi fidelerde i¢gsel NO seviyesini
artirmistir. cPTIO uygulamasinda NO seviyesi ve
Cd birikimi azalirken strese kargi rol oynadigi
bilinen PA seviyeleri artmistir (Mutlu ve Yurekli
2015).

NO’nun, agir metal toksisitesini
engellemesinin diger bir yolunun da, koék hiicre
duvari bilesenlerinden pektin ve hemiseliloz
miktarlarini artirarak daha fazla agir metali
ayirabilmesi oldugu belirtilmistir (Xiong et al.
2009).

3. H,0, ve NO’nun Biyosentez Diizeyinde
Etkilesimleri

Tuzluluk, dehidrasyon, UV, asiri sicakliklar,
agir metaller gibi abiyotik stresler ile kalsiyum
iyonlari, yaralanma ve fitohormonlar (ABA) gibi
uyaranlar, bitkilerde NO ve H,0, Uretimini tegvik
etmektedir.

H,O, uygulamasi yapilan Mas fasulyesinde
(Lum et al. 2002) ve yabani tip Arabidopsis
bitkilerinde (Wang et al. 2010c) NO (retildigi
gosterilmigtir. Arabidopsis bekg¢i hicrelerinde,
ABA-aracili NO olusumunun ABA-uyarimli H,O,
Uretimine bagl oldugu; bununla birlikte stoma
bekci hiicrelerine yapilan NO uygulamasinin
H,O, Uretimini tesvik etmedigi ve NO-uyarimli
stoma kapanmasi igin H,O, sentezinin gerekli
olmadigi ortaya konmustur. Antioksidantlarla
veya NADPH oksidaz inhibitérleri ile H,O,
sentezinin engellenmesi, NO olusumunu ve
stoma kapanmasini dnlemektedir (Bright et al.
2006). Bunun yaninda Arabidopsis Atnoal
(Atnos1) mutantinda tipki yabani tipte oldugu
gibi, stoma bekgi hicrelerindeki H,0,, NO’nun
birikimini artirmistir (Bright et al. 2006). Zhang et
al. (2007), musir bitkisi yaprak mezofil
hicrelerinde hem ABA hem de H,O,'nin NO
dretimini uyardigini; H,O,’'nin ABA-uyarimhi NO
uretimi icin gerekli oldugunu belirtmislerdir. NO
donori SNP’nin, NO supuricusi veya NO
sentez inhibitérinun, ABA-uyarimli  H,0O,
miktarini etkilemedigi bildirilmistir (Zhang et al.
2007). Bu sonuglar, H,0,'nin NO sentezini NR
aktivitesi yoluyla gergeklestirdigini, fakat NO’nun

H,O, Uretimine katkisinin  bulunmadigini
gOstermektedir.
H,O, ve NO biyosentezi arasindaki

baglantinin mekanizmalari agik olmamakla
birlikte, Okaryotlarda hicre digi uyaricilarin hicre
ici yanitlara donUstirilmesinde MAPK (mitojen
aktivasyonlu protein kinaz) kaskati baslica
sinyalizasyon yolu olarak kabul edilmektedir.
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Arabidopsiste kok gelisimi esnasinda H,0,'ye
yanit olarak NO dretimi ve sinyal
transdUksiyonunun, MPKBG tarafindan ayarlandigi
bildiriimistir (Wang et al. 2010b). Misir
yapraklarinda ise ABA-uyarimli H,O, Uretiminin
NO olusumunu sagladigi belirlenmistir. MAPK’lar
tarafindan NO'nun  aktivasyonu;  ABA
sinyalizasyonunda, antioksidant enzim
aktivitelerinin ve ifadelerinin artigini sagladigi
rapor edilmigtir (Zhang et al. 2007).

Son yillarda arastiricilar  disaridan
uygulanan NO ve/veya H,0,'nin, protein
nitrozilasyonu ve karbonilasyonunu dogrudan
etkiledigini gozlemlemisler; spesifik protein
modifikasyonlari ve oksidatif/nitrosatif sinyal
iletimi arasinda bir baglanti olabilecegini ileri
strmuslerdir (Jasid et al. 2008; Tanou et al.

2009b). Baska bir c¢alismada da, S-
nitrosoglutatyon (GSNO) ve GSNO
dekompozisyonunu katalizleyen S-

nitrosoglutatyonrediiktazin (GSNOR), H,0O, ve
NO metabolizmalari arasindaki karsilikli
etkilesimde anahtar elementler olabilecegi
vurgulanmistir (Malik ve ark. 2011). Hicre igi bir
NO kaynagi olan ve hicrenin her tarafinda
bulunan GSNO’nun, NO’nun S-nitrozilasyon
reaksiyonu ile indirgenmis glutatyon (GSH)
Uzerinden olustugu bildirilmistir (Broniowska et
al. 2013).

4. NO ve H,0, iligkisinin Gen ifadesi ve
Protein Aktivitelerinin Diizenlenmesindeki
Rolii

H,O, ve NO arasinda biyosentezleri
asamasindaki etkilesimden bagska, bu iki
maddenin protein aktivitelerinin ve gen
ifadelerinin dizenlenmesi seviyesinde de
karsilikli  etkilesim igerisinde bulunduklari
belirlenmistir. Sinyal molekdlleri olarak her iki
molekil de bir grup genin ifadesini
dizenlemektedir. Arabidopsis’te (Desikan et al.
2001a; Huang et al. 2002) ve tutln
yapraklarinda (Zago et al. 2006) yapilan
transkriptom calismalarinda, degisik stres
kosullarinda farkli strreclerle iligkili olan birgok
gen tanimlanmis ve bu genlerin ifadesinin H,0,
ve NO tarafindan duizenlendigi gdsterilmistir. Bu
calismalar ayni zamanda gen ifadesi
seviyesinde NO ve H,0, arasinda énemli bir
etkilesim oldugunu yansitmaktadir. Proteinlerin
ve genlerin akisinin dizenlenmesinde her iki
molekulin de ayni slreclere katildigi
gosterilmisti. NO ve H,O,'nin  metabolik
yolunda mitojen aktivasyonlu protein kinaz
(MAPK) kaskati, fonksiyonel olabilir. H,O,,
MAPK kaskatinda NPK1’i aktive ederken (Grant
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et al. 2000; Desikan et al. 2001b); NO, titinde
SA-uyariml protein  kinaz  aktivitesini
tetiklemektedir (Kumar and Klessig 2000).
H,O,’nin tohum dormasisini ve g¢imlenmeyi,
NO’nun katilimi igin gerekli olan ve ABAYyi

katabolize eden genleri tesvik ederek
dizenledigi Liu et al. (2010b) tarafindan
aciklanmistir. ABA-bagimli H,O, ve NO’nun

kuraklik ve tuz toleransinda SOD, CAT, APX ve
GR gibi antioksidant enzimlerin aktivitesini ve
transkripsiyonunu uyardidi bildirilmigtir (Lu et al.
2009; Zhang et al. 2009).

Dogrudan hedefleri ve gen ifadesi Uzerindeki
dizenleyici etkileri hakkindaki bilgiler agik
olmasa da, bitkilerde NO ve ROS’larin bazi
potansiyel hedefleri bilinmektedir. Katalaz ve
peroksidaz gibi metal ve thiol iceren proteinler
(Clarke et al. 2000), akonitaz (Navarre et al.
2000), glutatyon-S-transferaz, bakir/cinko
sUperoksitdismutaz, thioredoksin ve
glutaredoksinin yanisira glikoliz ile iligkili enzimler
ve S-adenozil-L-Met sentetazin, NO’nun baslica
hedefleri oldugu rapor edilmistir (Lindermayr et
al. 2005). ROS’larin ise glutatyon ya da
thioredoksin gibi htcrenin redoks durumunu
kontrol eden redoks-duyarli molekiiller Gzerinde
rol oynadigi ifade edilmigtir (Vraova et al. 2002).
Gliseraldehit-3-fosfat-dehidrogenazin (GAPDH),
Arabidopsis’te H,O,'nin inhibitdr hedefi oldugu
ve Arabidopsis’te H,O,'nin NO’nun hedefi olan
metionin-adenil-transferazi (MAT) Cys
kalintilarini  okside ederek inaktive ettigi
bildirilmistir (Lindermayr et al. 2005; Hancock et
al. 2005; Wang et al. 2013). Ozon (O3)-uyarimli
H,0, ve NO’nun tltiinde patojen-iligkili PR1a
proteini ve fenilalanin amonyum liyaz (PALa),
GPX, aminosiklopropankarboksilik asit sentaz
(ACS2) gibi supuricl proteinlerin
transkripsiyonunu tesvik ettigi ifade edilmistir
(Pasqualini et al. 2009). NO ve ROS sinyal iletim
yolundaki diger genel aracilarinin Ca? ve
kalmodulin gibi Ca?*-baglayan proteinler oldugu
bildirilmistir (Del Rio et al. 2004; Mittler et
al.2004).

Sinerjitik rollerine ilaveten NO ve H,O,, birgok
metabolik yolda antagonistik etki de gdsterebilir.
H,O,, birikimi bitkilerde toksik olabilen kuvvetli bir
oksidantken; NO, ROS supurictu bir
antioksidanttir. Yapilan bir calismada, Brassica
Jjuncea'da sitotoksik sureclerin kadmiyumun
neden oldugu ROS’lardan kaynaklanarak arttigi
ifade edilmigtir. Disaridan NO uygulanmasinin
bitki hicrelerinde NO olusumunu tesvik ettigi,
H,O, ve Cd streslerinin yol actigi CAT, APX ve
SOD enzim aktivitelerindeki azalmalari da
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duzelttigi bildirilmistir (Verma et al. 2013). Benzer
bulgular, bugday (Kopyra et al. 2006) ve soya
fasulyesinde (Gropa et al. 2008) de bildirilmistir.
Yapraklarin yaslanmasi sirasinda da H,0O,
birikmekte ve yaslanmayla iligkili bircok genin
(SAGs) ifadesini harekete geciren pozitif bir
duzenleyici olarak rol aldigi rapor edilmigstir
(Smykowski et al. 2010).

5. NO ve H,0, Sinyal Alig Veriginin Diger
Sinyal Yolaklari ile lligkisi

Hem H,O, hem de NO’nun abiyotik stres
sinyal yollari ile karsilikli etkilesimine birden ¢ok
fitohormon aracihk  etmektedir.  Onceki
calismalar, bitkilerde ABA'nin, SOD, CAT, APX
ve glutatyon rediktaz (GR) gibi antioksidant
enzim ifade ve aktivitelerini artirmasi icin H,O,
ve NO’nun gerekli oldugunu gdstermektedir
(Sang et al. 2008; Zhang et al. 2009). MAPK
kaskatinin ve Ca?*/CaM-bagimli protein kinazlar
da (CCaMK) ABA yanitlari ile ilgili olup H,O, ve
NO ile iligkilidir. MAPK kaskatinin, misir
bitkisinde H,O, ve NO’nun Uretimini dizenledigi
ifade edilmigtir (Wang et al. 2010a; Ma et al.
2012).

Brassinosteroidler (BRs) dusik ve ylksek
sicakliklar, kuraklik, tuzluluk ve agir metal kirliligi
gibi abiyotik streslere karsi bitkileri korumaktadir
(Kagale et al.2007; Bajguz and Hayat 2009).
H,O, gibi ROS’larin sinyal molekilleri olarak,
hiyar bitkisinde foto-oksidatif, soguk streslerine
ve hiyar mozayik virisine (CMV) Kkarsi
dayanikhhk ile BR-uyarimli stres toleransina
antioksidant enzim ifade ve aktivitelerini artirarak
aracilik ettigi bildirilmistir (Xia et al. 2009). Hiyar
(Cucumis sativus) bitkisinde 24-epibrassinolid
(EBR) uyarimli NO uretimi i¢in H,O,'nin gerekli
oldugu; oysaki EBR-uyarimli H,O, Uretimi igin
NO’nun mutlaka gerekli olmadigi bildirilmis ve bu
durum H,O, ve NO supdiririculerinin kullanildig
farmakolojik deneyler ile kanitlanmistir (Cui et
al.2011). Zhang et al. (2011), BR’nin NO Uretimini
aktive ederek ABA biyosentezini harekete
gecirme mekanizmasiyla misir bitkisinde su
stresine toleransi artirdiini agiklamislardr.

Bir bitki hormonu olan etilen, gesitli abiyotik
stresler ile iligkilidir (Guo and Ecker 2004). Misir
yapraklarinda UV-B stresi altinda etilen
sentezininin tesvik edildigi, UV-B’nin ROS ile
NO’daki artiglari uyardigi gosterilmis ve etilen
sentezinin dizenlenmesinde ROS ile NO’nun
sinerjistik etkiye sahip oldugu bildirilmistir (Wang
et al. 2006). Bu iliski ayrica stoma hareketleri
sirasinda H,O,, NO ve etilen sinyal iletimi
arasinda da kurulmus, etilenin bakla bitkisinde
peroksidaz-bagimli H,O, ve NO sentezi yoluyla
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gergeklesen UV-B-uyarimli stoma kapanmasina
aracilik ettigi bildiriimistir (Desikan et al. 2005;
2006; He et al. 20113, b).

6. Sonuglar ve Oneriler

Son yillardailgi ile takip edilen molekillerden
olan H,O, ve NO’nun, o6zellikle degisik stres
durumlarinda bitkilerdeki sinyal iletiminde temel
rol oynadiklari ortaya konmustur.

Her iki molekdl de hiucredeki
konsantrasyonlarina bagli olarak iki yonlu etki
yapabilmektedir. YUksek konsantrasyonlarda
oksidatif ya da nitrosatif streslere neden olurken,
dislk konsantrasyonlarda stres yanitlarina
aracilik eden sinyal molekdlleri olarak gorev
yapmaktadir.
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Sekil 3. Bitkilerde abiyotik stres yanitlarinda, NO ve
H,O, sinyal alig verisinin muhtemel yollari (Qiao et
al. 2014’ten alinmigtir).

Figure 3. The possible pathways of NO and H,0O,
signalling cross-talk in response to abiotic stress in
plants (Qiao et al. 2014).
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sonuglari; iki molekul arasindaki biyolojik olarak
aktif ve karsilikli etkilesimin, degisik cevresel
uyaricilara verilen molekuler, hlcresel ve tim
bitki yanitlarini dizenledigini gdstermektedir.

NO’nun H,0O, ile etkilesimi sirasinda
gerceklesen baslica olaylar; 1) NO ile
dizenlenmis ROS-supuUrtca sistemlerle iliskili
gen ifadeleri; 2) O,- 'nin NO ile peroksinitrit
(ONOO-) formunu olusturan reaksiyonu; 3)
redoks-tabanli post-traslasyonal protein
modifikasyonlar;; 4) NO ve H,0O,nin,
transkripsiyon faktorleri, iyon kanallari ve
enzimler gibi proteinlerle dogrudan etkilesimleri
olarak 6zetlenebilir (Sekil 3).

Biyolojik fonksiyonlarin tamami igin bu iki
sinyal  molekulinin,  bitkiler  tarafindan
kullanildigi bilinen sinyal yollarindaki gorevleri ile
birbirleri arasindaki iligki ve etkilesim yollarinin
acikhga kavusturulmasi gerekmektedir. Bundan
sonra yapilacak galismalarin 6nceligi, H,0O, ve
NO’nun hicre igi konsantrasyonunu diizenleyen
enzimlerin arastirimasi ve bu enzimlerin
doku/hlicredeki yerlerinin belirlenmesi olarak
dusunulebilir. Ayrica H,O, ve NO’nun hicreler
tarafindan nasil algilandigi ve bunlarin
transkripsiyon faktorleri, iyon kanallar ya da
enzimler gibi hiicresel proteinler ile iliskisi daha
detayh arastinimahdir.

Konu ile ilgili olarak hicre ve tum bitki
dizeyinde yapilacak fizyolojik, biyokimyasal ve
molekuler ¢aligmalar, H,O, ve NO’nun dretimi,
bu iki molekilin karsilikli sinyal aligveris
mekanizmalarinin ve bitkilerde abiyotik stres
yanitlari ile iligkilerinin anlasiimasina 6nemli
katkilar saglayacaktir.
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