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Kiiresel iklim Degisikliginin Fotosentez Uzerine Etkileri
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Oz: Kiiresel iklim degisikliginin sonucu olarak artan karbondioksit, sicaklik ve kuraklik faktorleri ve karsilikli etkilesimleri
fotosentezi etkilemektedir. Bitkilerde C3 ve C4 gibi farkli fotosentez mekanizmalarinin yani sira Cs bitkilerinde NAD-malik
enzim (NAD-ME), NADP-malik enzim (NADP-ME) ve PEP karboksilaz olmak iizere ii¢ alt tiir oldugu gézlenmektedir. NAD-
ME bitkilerinin kurak kosullar altinda su kullanim etkinligi, NADP-ME bitkilerine gore daha fazla olup, NAD-ME Cj4 bitkileri
artan COz kosullarinda daha iyi biiylime ve fotosentez etkinligine sahiptir. C4 bitkileri artan CO2 kosullarina, diger bitki
tlirlerine gore daha az tepki gostermekte buna karsin suyu ve azotu daha etkin kullanmaktadir. Bu nedenle bugday ve geltik
basta olmak iizere bazi Cs bitkilerine C4 yolunun aktariimasi yoniinde islah galimalari devam etmektedir

Anahtar Kelimeler: C;, C,, kuraklik, sicaklik, fotosentez
The Effects of Global Climate Change on Photosynthesis

Abstract: As a consequence of global climate change, increasing carbon dioxide, temperature and drought factors and their interactions are affecting
photosynthesis. In addition to different photosynthesis mechanisms such as C3 and C4 in plants, C4 plants have three subspecies: NAD-malic enzyme
(NAD-ME), NADP-malic enzyme (NADP-ME) and PEP carboxylase. The NAD-ME plants had more water use efficiency under arid conditions than
NADP-ME plants, NAD-ME C4 plants have better growth and photosynthesis activity under increasing CO; conditions.

C4 plants show less response to increased CO; conditions than other plant species on the other hand, it uses water and nitrogen more effectively. For

this reason, some Cz crops especially wheat and rice are undergoing breeding experiments to transfer the C4+ pathway.
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GIRIS

Kiiresel iklim degisikliginin bitkisel lretime etkileri, verim,
gida guivenligi, kiiltiir bitkilerinin cografik dagilimi ve tiirlerin
kompozisyonu, zararl ve hastaliklar tzerine etkisi, C3/C4 ve
kiiltiir bitkisi/yabanci ot etkilesimleri, tohumluk lretimi ve
tozlanma gibi ana basliklar altinda incelenmektedir (Singh ve
ark., 2013). Yirmi Ug kiiltir bitkisine ait alanin daralacagi
buna karsin 20 bitkinin alaninin artacagi ongoriilmektedir
(Lane ve Jarvis, 2007). Ekolojik olarak en fazla alan artisi hint
darisi (Pennisetum glaucum L.), aygicegi, soya, kum darisi ve
nohutta olurken boriilce, yer fistigi ve patates yabani
tiirlerinin 2050 yilina kadar yok olacag bildirilmistir.

Kiiresel iklim degisikligi sirecinde artan sicakligin olumsuz
etkileri ile CO2 artisinin yol agtigi olumlu etkiler denge
olusturmaktadir (Prasad ve ark., 2005). Sicaklik stresinin
bitkiler icin en onemli bir biyolojik fonksiyon olan
fotosentez iizerinde oldukga kritik etkiye sahip oldugu
bildirilmistir (Ding ve ark., 2016). CO» igeriginin artmasi ile
birlikte bazi bitkilerin bundan olumlu yonde etkilenecegi
hatta CO2 miktarinin artmaya basladigi sanayi devriminden
bu yana bu bitkilerdeki verim artisinin CO: igerigindeki
artisa bagh oldugu tartisilmaktadir. Sicakliklarin artmas bitki
gelisim donemlerini  lkisaltmakta, ekimde ve hasatta
erkencilife yol agmaktadir (Bayrag¢ ve Dogan, 2016).
Kiresel iklim degisikliginin beraberinde getirecegi yeni
cevre kosullarinin  islah  galismalarindaki  seleksiyon
Olgiitlerini etkileyecegi belirtilmistir (Singh ve ark., 2013).
Bitki islahi yoniinden kiiresel iklim degisikligi senaryolarina
gore islah hedefleri gelistirilmistir (Ceccarelli ve ark., 2010).
Sicaklik ve COz igerigindeki artislarin bitkilerdeki fotosentez
kapasitesini nasil etkileyecegi konusunda ¢ok sayida galisma
yapilmistir. Bu calismalar kiiltiir bitkileri ile birlikte bitki
florasi yayilisinin C3 veya Cs bitkisi yoniinde olup olmayacagi
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konusunda yogunlasmistir. Yeryiiziindeki farkli sicaklk ve
yagis rejimlerinin C3 bitkileri ile birlikte C4 Dbitkileri
icerisindeki farkl alt tiplerinin yayilisina olan etkileri ortaya
konulmustur. Bu derlemede ozellikle fotosentez lizerinden
gelecekteki degisikligin  hangi bitki tiirlerinde onemli
olacagini  belirlemek, bitkiler {zerine etkili c¢evresel
faktorlerin fotosentez mekanizmasinda yol agtigi farkhliklar
ve C; bitkilerine C4 fotosentez yolunu aktarmadaki islah
calismalarinin basarisinin ortaya konulmasi amaglanmistir.

C3 ve C4 Bitkilerinde Fotosentez

Cs ve Cs4 bitkilerinde 151k reaksiyonlari benzer olmasina
karsin CO> 6ziimleme reaksiyonlari farklilik gostermektedir.
Ayni zamanda C4 fotosentezi icerisinde mezofil hiicrelerinde
gerceklesen 4 karbonlu asitleri dekarboksilasyona ugratan
enzimler farkhdir. Bu farkiliga goére Cs fotosentez
mekanizmasi {g alt sinifa ayrilmaktadir. Bunlar NAD’ye bagli
malik enzim (NAD-ME), NADPye baglh malik enzim
(NADP-ME) ve PEP karboksikinazdir (PEPCK) (Hatch,
1987). Misir (Zea mays), seker kamisi (Saccharum sp.) ve
sorgum (Sorghum bicolor) gibi bitkiler NADP-ME Cs alt
sinifinda yer almakta buna karsin dalli dari (Panicum virgatum
L.), hint darisi (Pennisetum glaucum L) ve horozibigi
(Amaranthus  sp.)  gibi  bitkiler =~ NAD-ME tipini
olusturmaktadir (Rao ve Dixon, 2016). NAD-ME ve NADP-
ME tipleri cift ¢eneklilerde hemen hemen esit sayida tiir
icermekte iken NADP-ME tek c¢eneklilerde daha yaygin
durumdadir.

Artan COz kosullarinda karsi foto-solunumun azalmasi ve
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fotosentez  etkinli§inin  yliksek olmasi nedeniyle Ca4
fotosentez mekanizmasi verimlili§i artirmanin yolu olarak
ongorilmiistir (Leegood, 2002). Atriplex sp. (tuz calisi)
cinsinin C3 ve C4 tiirleri melezlenmis olmasina ragmen Cs
bitkilerindeki fotosentez anatomisi, artan PEP karboksilaz
etkinligi ve diisik doyma noktasi gibi ozelliklerin kalitimi
bitki 1slahinin basarisini kisitlamistir. Buna karsin genetik
miihendisligindeki ilerlemeler tiitiin, patates ve c¢eltik gibi
bitkilerde C3 yolunun igerisine Ca4 yolunun genetik
manipilasyonunu olasi kilmistir (Matsuoka ve ark., 2001). C4
fotosentezindeki karmasik anatomik yapiy iiretmekten veya
aktarmaktan ziyade C4 yolunun enzimlerinin retimi
lizerinde durulmustur. Son yillarda CO; o6ziimlemesinde
mezofil ve demet kini hiicreleri yerine tek hiicre tipli C4
yolu lzerinde yogunlasilmistir. Bu tarzdaki bitki tipi olarak
bir su bitkisi olan Hydrilla verticillata bulunmustur (Leegood,
2002).

Karbondioksit Artisinin Bitkiler Uzerine Etkisi

Genel bir degerlendirme yapildiginda CO: igerigindeki
artisin fotosentez lizerinde pozitif bir etkiye sahip oldugu
disiinilmektedir. Bitkiler tarafindan stomatal olarak alinan
atmosferik karbondioksit yaprak dokusunda mezofil
hiicreleri arasindaki bosluklarda bulunmaktadir. Teorik
olarak, ortam nemli oldugunda bile su kaybini saglayan iki
ortam arasindaki potansiyel farklilik CO2 alinimi igin olan
potansiyel farkliiktan 50 kat daha buytiktir. Hatta kuru hava
kosularinda bu fark daha da yiiksektir ve boylelikle stomatal
diren¢ azalmakta ve daha fazla CO2 emilimi
gerceklesmektedir. Ancak bu gergeklesirken su kayiplari
artmaktadir (Vince ve Zoltan, 2011).

Temel calismalarda, hiicreler arasi boslukta yer alan igsel
CO: igerigi 1sik siddetinin yeterli oldugu durumlarda
fotosentezde kullanilmasi sonucu azalmaktadir (VWhiteman
ve Koller, 1967). Bu nedenle CO> artisinin bitkiler iizerine
etkilerinin belirlendigi sera c¢aligmalarinda su ve azot
etkilesimi yaninda 1s18in  optimum  kilinmasi  6nem
tasimaktadir. Bu ¢alisma kusurlarini ortadan kaldiran FACE
(Free-Air CO2 Enrichment) yontemiyle agik alanda CO:
icerigi artisinin incelendigi ¢alismalarda; CO; artiginin stoma
iletkenligi ve yaprakta stoma sayisini azalttg bildirilmistir
(Teng ve ark., 2006; Leakey ve ark., 2009; Xu ve ark., 2016;
Swann ve ark., 2016). Ayrica, Teng ve ark. (2006) tarafindan
COz artisinin oldugu kosullarda kloroplast sayisi, genisligi ve
alani, karbonhidrat tane iriligi artarken, granum tilakoid
membran sayisinin azaldig buna karsin stroma tilakoid
membran miktarinin  arttg (Griffin ve ark, 2001)
saptanmistir.

COz ve sicaklik fotosentezi etkileyen iki onemli faktordiir.
Mevcut atmosferik COz igerigi Cs bitkilerinin fotosentez
kapasitesini sinirlamaktadir. Buna karsin kiresel iklim
degisikligi ile birlikte olasi CO: igeriginin artmasi bu
bitkilerin fotosentez kapasitesini olumlu yonde etkileyebilir.
CO2 miktari artigina  bitkilerin  timi  ayni  tepkiyi
vermemektedir. C4 bitkileri diger bitki tiirlerine gore CO»
miktari artisina daha az tepki gostermektedir. C4
bitkilerinde PEP karboksilaz enzimi 4 karbonlu okzalasetat
asidini olusturmak igin bikarbonat (HCOj3-)'t kullanmaktadir.
Yani atmosferden mezofil hiicrelerine giren CO2 karbonik
anhidraz tarafindan hizla bikarbonata doniistirilir (Badger
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ve Price, 1994). PEP karboksilaz enzimi azot asimilasyonu ve
amino asit biyosentezi icin gerekli malat ve oksalasetat’in
yenilenmesinde rol oynamaktadir. PEP karboksilaz aktivitesi
yoluyla malat sentezi sitoplazmada pH diizenlemesini de
kapsamaktadir. Bu enzim ayrica stoma agma-kapama
hiicrelerindeki roliiyle atmosfer ve yaprak dokusu arasindaki
COz ve su degisimini diizenlemektedir. Ana gorev olarak da
mezofil hiicrelerindeki Cs fotosentezinin karboksilasyon
zincirini  katalize  etmektedir.  Yaprak  dokusunun
fotosentezdeki CO: asimilasyon kapasitesi biiyiik oranda
Rubisco igerigine baglidir. Atmosferdeki diisiik veya orta
diizeydeki CO: igerigi Cs bitkilerindeki Rubisko'nun
karboksilasyon aktivitesini sinirlamaktadir. Yiiksek CO2
iceriginde fotosentezin 51k reaksiyonlarindaki elektron
tasima oranina bagh olarak CO: alicisi olan Ribuloz 1,5-
bisfosfatin tekrar lretiminde Calvin-Benson donglsiiniin
kapasitesi etkili olmaktadir. iki 6nemli C3 bitkisi olan bugday
ve celtigin karsilastinildigi calismalarda bugdaydaki Rubisko
enziminin karboksilasyon/oksigenaz etkinliginin daha yiiksek
oldugu bildirilmistir (Nagai ve Makino, 2009). C4 bitkilerinde
mezofil hiicrelerde sentezlenen 4 karbonlu bilesikler demet
kint  hiicrelerindeki CO: kaynagidir. Bu nedenle C4
bitkilerinin diisiik CO: kosullarinda bile fotosentez hizi
yliksektir. Teorik olarak, asimile edilen net CO2 miktarinin
birim yaprak azot igerigine olan orani “fotosentetik azot
kullanim etkinligi” (Leakey ve ark., 2009); net fotosentezde
yaprak  karbon  kazancinin  birim  yaprak  basina
transpirasyonla su kaybina orani “fotosentetik su kullanim
etkinligi” (Way ve ark. 2014) olarak tanimlanmistir. CO>
miktarinin arttigl kosullarda Cs bitkilerinin Cs bitkilerine
oranla suyu ve azotu daha etkin kullandigi belirlenmistir
(Sage ve Percy, 1987; Leakey ve ark., 2009).

C3 ve C4 bitkilerinin igerisinde yer aldigi ¢ok sayida bitki
turd ile yapilan calismalarda maksimum karboksilasyon
orani, elektron aktarim orani, her iki parametrenin
birbirlerine orani ve rubisko igerinin artan CO; kosullarina
tepki olarak azaldigi belirtilmistir. Benzer sekilde belli bir
yaprak alani ve kitlesinde azot ve klorofil iceriginin azaldigi
saptanmistir. Buna karsin artan CO> kosullarina tepki olarak
birim alan yaprakta seker ve nisasta miktarinin arttig| tespit
edilmistir (Ainsworth ve ark., 2004).

Cs bitkisi olan pamuk ile yapilan calismalarda CO;
icerigindeki artislarin optimum sicakliklarda bitki blyimesi
icin karbon asimilasyonunu arttirarak verimi artiracag
ongorilmustir. Buna karsin ylksek sicaklik kosullarinda
disiik koza agirhgl nedeniyle verimin azalacagl saptanmistir
(Reddy ve ark., 1995). Bunun yaninda artan CO2 miktarina
maruz kalan pamuk bitkisinde karbon: azot (C:N) oran,
tanin, gosipol, bitki boyu, biyokiitle, yaprak alani ve azot
iceriginin onemli olglide daha yliksek oldugu gozlenmistir
(Gao ve ark., 2010). Atmosfer igerigindeki interaksiyonlar
da onemli olmaktadir. CO> ve Os seviyelerindeki birlikte
artis incelendiginde; yiiksek CO: seviyesinin stomatal
iletkenligi azalttigr buna karsin stoma yoluyla girisi
engelleyerek ozonun neden oldugu oksidatif hasari
iyilestirdigi tespit edilmistir (Oksanen ve ark, 200l;
Abdelhaliem ve Al-Huqail, 2016).

CO; dziimleme mekanizmasi olarak C3, C4 ve CAM bitkileri
olarak gruplandirilsa da C3-C4, C3-CAM (Sedum telephium),



C4+-CAM ve C4 benzeri tirler (Flaveria brownii) de
bulunmaktadir. Bu gegis formlarinin en yaygin olani C3-C4
(Flaveria pubescen; Cleome spp.; Panicum spp., Alternanthera
spp.) gecis  formundaki  bitkilerdir.  Bu  bitkiler
fotorespirasyon oranlarinin diisiik olmasi ve bu nedenle
sicak ve kurak iklimlere uyumlari ile dikkati cekmektedir. C3
ve C4 bitkileri arasindaki gegis formlarinin olmasi Cs
bitkilerine Cs yolunun aktarilmasi islahini beraberinde
getirmistir. Yukaridaki farklliklara karsin tim Cs bitkilerinin
sicak ve kurak iklimlerde daha yiiksek bilylime oranlarina
sahip oldugu bildirilmistir. Bu nedenle bugday ve celtik gibi
iki C3 bitkisine Cs4 fotosentez yolunun aktariimasi
amaglanmaktadir. Bugdayda yapraklarda olmayan bu
mekanizmanin karyopsis durumundaki perikarp dokusunda
oldugu belirlenmistir. Calismalarda Cs bitkisine C4 yolunun
aktarimi ile kiresel iklim degisikligine uyum amaglanmistir.
Celtikte ise gecis formlarindaki genlerin fonksiyonel
isleyisleri transkriptom calismalariyla belirlenmistir. Cs
geltigin transgenik olarak basariya ulasmasi sonrasinda yerel
cesitlere bu mekanizmanin aktarilmasi amaglanmaktadir
(Wang ve ark., 2016).

Sicakhik Artisi

iklim degisikliginin en belirgin olumsuz etkisi, bitki gelisimi
tzerine yiiksek sicakhigin zararh etkileri nedeniyledir. Bunun
olumsuz etkileri ¢ogunlukla kuraklik ve tuzluluk stresi ile
birlikte degerlendirilmektedir. Artan sicakliklarin olumsuz
etkileri arasinda en onemli olani gelisme donemi siirelerinin
farklilasmasi olarak belirtilmistir (Ulukan, 2010; Onen ve
Ozcan, 2010; Bita ve Gerats, 2013; Sayilgan, 2016).
Sicakhigin meristem/organ biiyiimesini tesvik ederek daha
hizli gelisime neden olacagi ve bunun biiylyen organlara
asimile edilen siirenin kisalmasina, daha kiigiik bitki organeli
ve daha az biokiitle birikimine yol agacagi (Morison ve
Lawlor, 1999) ve genellikle generatif doneme erken gegisi
(Hedhly ve ark., 2008) meydana getirecegi vurgulanmistir.
Morfolojik olarak bitki yapisinin degisecegi ve hipokotil ile
petiollerin golgeden kagis tepkisine benzer olarak uzayacagi
belirtilmistir (Hua 2009). Yiiksek sicakliklar bitkiyi tim
gelisim evrelerinde etkilemekle birlikte ozellikle tozlanma ve
tane dolum gibi gelisme donemleri lzerindeki etkisi oldukca
yuksektir (Bayrag ve Dogan, 2016).

Sicaklik stresinin enzim aktivitesi, membran akiskanhg,
protein kompleksleri olusumu, klorofil sentezi, fotosentez
ve solunumu igeren bitki hiicre fonksiyonlarinda degisiklige
neden olacagl vurgulanmistir. iklim degisikliklerinin gece
guindiiz sicaklik farkliliklarinda degisikliklere yol agacag
(Onen ve Ozcan, 2010) ve dzellikle de minimum sicakliklari
artiracagl diisiinilmektedir (Pathak ve ark., 2009; Ton,
2011).

Cs bitkilerinin fotosentez verimliligi lizerine sicakhgin
etkisini saptamak amaciyla yiritiilen ¢alismalar yiiksek
sicakliktan ziyade duslik sicakliklar lizerine yogunlagmistir.
Buna karsin yiiksek sicakhgin etkisini belirlemek igin yapilan
¢ok az sayida calismada 38 °C’nin lzerindeki yaprak
sicakliklarinin misir bitkisindeki net fotosentezi engelledigi
fakat fotosistem Il erkinliginin 45 °C’nin lzerindeki
sicakliklarda bile devam ettigi saptanmistir. Cs4 bitkilerinin
CO; ozimleme  mekanizmasindaki  fosfoenolpiriivat
karboksilaz enziminin 40 °C’ nin Uzerindeki sicakliklarda
etkinliginin azaldigi buna karsin piriivat fosfat dikinaz
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etkinliginin ise 45 “C’nin Uzerindeki sicakliklarda bile devam
ettigi bulunmustur. Tim bunlara karsin hem C3 hem de C4
fotosentez mekanizmasindaki Rubisco enzimi etkinliginin ise
325 °Clyi asan sicakliklarda azaldigi ve 45 “C’nin lizerinde
etkinligini tamamen yitirdigi saptanmistir. Bu, bitkilerdeki
fotosentetik etkinligin Rubisco enzimine baglh oldugu
(Crafts-Brandner ve Salvucci, 2002; Feller, 2016) ve buna
bagl olarak CO> degisim oraninin (CER) azaldigi (Law ve
Crafts-Brander, 1999) saptanmistir. Ayni sekilde her ikisi de
C;3 bitkisi olan bugday ve celtigin fotosentez etkinligi lizerine

sicakligin  etkisinin  belirlendigi  calismada  bugdayin
performansinin  geltikten daha iyi oldugu ve bunun
bugdaydaki Rubisco enzim aktivitesinin daha yiiksek

olmasindan kaynaklandigi ifade edilmistir (Nagai ve Makino,
2009).

Bugdayda yiiksek sicaklik stresi tilakoid membranlarin
zararini artirmakta ve bu zararlanma klorofil kaybini
beraberinde getirmektedir. Bu nedenle klorofil miktarinin
saptanmasinin  bugdayda yapilacak slah calismalarindaki
gozlem analizlerinde basari ile kullanilabilecegi belirlenmistir
(Bita ve Gerats, 2013). Benzer sekilde celtikte yiiksek
sicakliga toleransl genotip yiiksek fotosentez kapasitesine
sahip, yapraklarda yesil kalma siiresi uzun ve dolayisi ile
membran termostabilitesi yiiksek olarak tanimlanmistir
(Scafaro ve ark., 2010).

Kurakhik

Kiiresel iklim degisikligi modelleri kuraklik ve sicak hava
dalgasi gibi sira disi  olaylarin  sikhginin  artacagini
gostermektedir. Artan CO: ve sicakligin beraberinde
getirdigi kuraklik bitki fizyolojisinde onemli degisikliklere yol
agmaktadir. Aslinda en onemli degisikli; artan CO:>
kosullarinda kuraklik ile birlikte yaprak sicakliginin artmasi
ve sonucunda stomalarin daha az agik olmasi nedeniyle
transpirasyonun bitki i¢ sicakhigini diisiirememesidir (Feller,
2016). Beraberinde CO: artisinda stomatal iletkenligin
azalmasi transpirasyon oraninin azaligina bagh olarak su
kullanim etkinligini artirmaktadir. Buna karsin kuraklik stresi
metabolizma ve fotosentezin engellenmesine neden
olmaktadir. Stres kosullarinda bitkilerin hayatta kalma
yetenegi bitki tiirlerine, bliyime devresine, siiresine ve su
eksikliginin siddetine bagl olarak degismektedir (Tatrai ve
ark., 2016).

Olasi iklim degisikliklerinin bir sonucu olan su yetersizligi ve
azot gibi kosullara adaptasyon yoniinden C4 fotosentez
icerisinde yer alan ¢im tiirleri ile ilgili arastirmalar NAD-ME
alt tiirlerinin daha ¢ok kurak alanlarda gozlendigini, NADP-
ME tiplerinin ise yillik yagis miktari ve dagilisinin optimum
oldugu alanlarda yayginlastigi saptanmistir. NAD-ME cimleri
kurak kosullarda yaprak yapisi ve daha hizli yaprak kivrilma
orani nedeniyle onemli bir sekilde daha fazla su kullanim
etkinligi artisi saglamaktadir (Ghannoum ve ark., 2002; Liu
ve Osborne, 2015). Buna karsin NADP-ME tiplerinde
yuksek azot kullanim etkinligi saptanmistir.

SONUC

Kiiresel iklim degisikligi ve sera gazlarinin olumsuz etkileri
diinyanin farkl bolgelerinde onemli bir sekilde hissedilmekte

ve giderek onem kazanmaktadir. Kiiresel iklim degisimi
nedeniyle CO2 miktarindaki artis, fotosentez ve karbon
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asimilasyon hizini  etkilemesi nedeniyle C; bitkilerinin
biiylimesini ve verimini etkileyecektir. C4 bitkileri sicaklik
artisi ile beraber su kayiplarini azaltmak igin stomalarini
kapatacak oksigenaz aktivitesi artacak ve yapraklarda
depolanan CO7’ i kullanacaktir. Cs3 bitkileri ise CO: yerine
bitkide depolanan O’yi kullanacaktir. Bu durum C4
bitkilerini 6n plana gikaracaktir. Kiiresel iklim degisiminin
negatif etkilerinin en fazla C;3 bitkisi olan bugdayda
gozlenecegi, buna karsin Cs4 bitkisi olan misir ve sorgum
bitkilerinin  veriminin  ise  daha  yiliksek olacag
tahminlenmektedir. Ayrica tuzlu kosullar stomalarin
kapanmasina yol agacak, COz fiksasyonunun sinirlandiriimasi
sonucu oksigenaz aktivitesi artig gosterecektir.
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