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Oz

Jeolojik, hidrolojik ve antropojenik bir¢ok faktoriin neden oldugu tuz stresi, bitkilerin hemen hemen tiim gelisme
donemlerinde olumsuz etkilere sebep olan oldukga karmagik bir abiyotik strestir. Tuz stresinin neden oldugu
ozmotik stres, bitki hiicresindeki iyonik dengeyi ve genel homeostazi bozar. Bu abiyotik stres, osmotik strese
neden olarak bitkilerin kullanabilecegi su miktarin kisitladig1 gibi, iyonik stresi de tetikleyerek bitkilerde iyon
miktarmin toksik seviyelere ulagsmasina neden olmaktadir. Ayrica bitkilerde reaktif oksijen tiirlerinin (ROT)
artisini tetikleyen ikincil bir oksidatif stres olusumuna neden olmaktadir. Genel olarak tuz stresine maruz kalan
bitkilerde turgor kaybi, stoma iletkenligi ve fotosentez hizinda azalma, besin dengesizligi, biyokiitlenin azalmasi
ve biiyiimenin yavaslamasi yaygin etkiler arasinda goriiliir. Bitkiler bu olumsuz etkilerle bas edebilmek ve tuza
tolerans olusturabilmek i¢in tuz alim1 ve iyon taginmasinin kontrolii, ozmolitlerin ve antioksidanlarin sentezi veya
birikimini i¢eren gesitli savunma mekanizmalari gelistirmislerdir. Farkli bitkiler, genotipe, adaptasyon kabiliyetine
ve bitkinin diger ozelliklerine bagl olarak tuzluluga farkli tepkiler vermektedir. Endiistrilesmenin ve insan
faaliyetlerinin hizla arttig1 kiiresellesen diinyada tuzluluga dayanikli transgenik bitkilerin gelistirilmesi verimliligi
ve Urilin kalitesi daha yiiksek bitkiler elde etmek i¢in olduk¢a 6nemlidir. Yiiksek tuz konsantrasyonlarinda
yasamlarini siirdiirebilen halofitler ise, istenilen gen kaynagimin saglamasi acisindan tuza toleransl glikofit
bitkilerin yetistirildigi ¢ogu transgenik ¢aligmada model organizmalar olarak kullanilmaktadir.

Anahtar Kelimeler: Abiyotik stres, Tuzluluk, Ozmolitler, Antioksidanlar, Molekiiler yanitiar

Effects of Salt Stress on Plants and Developed Tolerance Mechanisms

ABSTRACT
Salt stress, caused by many geological, hydrological and anthropogenic factors, is a very complex abiotic stress
that causes adverse effects in almost all development stages of plants. Osmotic stress caused by salt stress disrupts
the ionic balance and general homeostasis in the plant cell. This abiotic stress not only limits the amount of water
that plants can use by causing osmotic stress, but also triggers ionic stress, causing the amount of ions in plants to
reach toxic levels. In addition, it causes secondary oxidative stress that triggers the increase of reactive oxygen
species (ROS) in plants. In general, loss of turgor, decrease in stomatal conductivity and photosynthesis rate,
nutrient imbalance, decrease in biomass and slowdown of growth are seen among the common effects in plants
exposed to salt stress. Plants have mechanisms, including salt intake and control of ion
transport, synthesis or accumulation of osmolytes and antioxidants, in order to cope with these negative effects
and to create salt tolerance. Different plants respond differently to salinity, depending on genotype, adaptability,
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and other plant characteristics. In the globalizing world, where industrialization and human activities are rapidly
increasing, the development of salinity-tolerant transgenic plants is very important to obtain plants with higher
productivity and product quality. Halophytes, which can survive in high salt concentrations, are used as model
organisms in most transgenic studies in which salt-tolerant glycophyte plants are grown in order to provide the
desired gene source.

Keywords: Abiotic stress, Salinity, Osmolytes, Antioxidants, Molecular responses

|. GIRIS

Bitkiler, erken gelisim ve biiylime basta olmak iizere yasamlarinin bir¢ok evresinde ¢esitli biyotik ve
abiyotik stres faktorlerinden etkilenmektedir [1]. Ozellikle tahil bitkilerinde, tarimsal verim ve iiriin
kalite kaybina sebep olan toprak tuzlulugu, bu abiyotik stres faktorlerinin baginda gelmektedir [2].
Toprakta ¢Oziinlir tuzlarin birikmesiyle meydana gelen toprak tuzlulugu, farkli nedenlerden
kaynaklanmaktadir. Iklimsel ve jeolojik degisikliklere bagli olarak yagisa oranla daha yiiksek
buharlagma sonucu olusan tuz birikimi, 6zellikle kurak ve yar1 kurak iklim bolgelerinde yetersiz drenaja
sahip alanlarda, diisiik kaliteli ve tuz oran yiiksek sulari sulama sular1 olarak bilingsiz kullanimi sonucu
6nemli tarim arazilerinde tuzluluk sorununa sebep olmaktadir [2]. Bu durum diinya ¢apinda toplam arazi
alaninin yaklasik % 6'sina karsilik gelen 800 milyon hektardan fazla alani etkilemektedir [3]. Topraktaki
tuzluluk, toprak c¢ozeltisinin elektriksel iletkenlik degeri 6Olgiilerek belirlenmektedir. Giiniimiizde
elektriksel iletkenlik degeri 4 dS m™ (40 mM’a esdeger) veya daha fazla olan topraklar, “tuzlu topraklar”
olarak kabul edilmektedir [4]. Topraktaki tuzluluktan dolay1 surekli artan tuz duzeyi, bitkilerin su ve
mineral besin alimmi engelleyerek bitkilerin her gegen giin bu duruma adapte olmasim giiclestirmekte
ve bitkilerde tuz stresine sebep olmaktadir [5].

Tuz stresi; ¢cimlenme, fide gelisimi, vejetatif ve olgunluk agsamalar1 da dahil olmak {izere hemen hemen
biitiin bliylime ve gelisme agamalarinda bitki metabolizmasini olumsuz etkileyen olduk¢a karmasik bir
abiyotik strestir. Tuz stresi, bitkilerin kullanabilecegi su miktarini azaltan bir ozmotik stres (erken/kisa
vadeli etki) ile iyon miktarinin toksik bir seviyeye ulagsmasina neden olan bir iyonik stres (ge¢/uzun
vadeli etki) olusturarak bitkileri hiicre, organ ve tiim bitki diizeyinde dogrudan etkiler [6]. Ylksek
tuzlulugun bitkilerdeki ikincil ve dolayli etkisi ise, iyonik ve ozmotik stres sonucunda meydana gelen
oksidatif strestir [1]. Tuz stresinin erken doneminde gtzlenen ozmotik stres, tuz uygulamasindan birkag
saat sonra veya birkag giin i¢inde ortaya ¢ikmaya baglar ve su ile mineral madde aliminin, kok
biiyiimesinin, hiicre uzamasinin, yaprak gelisiminin, yeni olusan yaprak sayisinin azalmasiyla
sonuglanir [7]. Yuksek tuz konstrasyonu, bitkilerin koklerinde hiicre membranlarmin segiciligini
bozarak topraktan su ve mineral besin elementlerinin alimin1 engelleyip besin dengesizligine yol
acarken bitki yapraklarinda ise dehidrasyona ve turgor kaybina yol agarak yaprak sararmasina ve
nihayetinde yaprak hiicrelerinin ve dokularinin 6liimiine sebep olur [5]. Bu siireg, stomalarin kapanmasi
sonucunda karbon asimilasyonunun yavaglamasi ve fotosentetik elektron tagima aktivitelerinin azalmasi
nedeniyle oldukca 6nemlidir. Tuzluluk stresinin sebep oldugu karbon asimilasyon hizinin azalmasi,
fotosentez ve enzim aktivitelerinin inhibisyonu gibi uzun vadeli etkiler, ¢cogunlukla yiiksek tuz
konsantrasyonuna maruz kalan bitkilerin dokularinda sodyum (Na*) ve klor (CI") iyonlarinin birikim
gostermesi ile ortaya ¢ikan sodyum ve klor toksisitesinden kaynaklanir [6]. Yiksek Na* konsantrasyonu,
biliyiime ve gelisme i¢in kritik 6neme sahip hiicresel bir katyon ve temel besin maddesi olan potasyum
iyonlarmim alimmi engelleyerek hicrede birgok fonksiyonun olumsuz etkilenmesine, blyimenin
engellenmesine ve hatta bitki 6lumune dahi yol agabilir. Tuz stresi, bitkilerin genellikle biytmesini
engeller, stomalarmm kapanmasinim bir sonucu olarak da stomatal iletkenligi, CO, mevcudiyeti ve
fotosentez hizin1 azaltir ve singlet oksijen (*O.), stiperoksit (O27), hidroksil radikali («OH) ve hidrojen
peroksit (H20>) gibi reaktif oksijen tiirlerinin (ROT) tiretimini arttirir [8]. Tuz stresi kaynakli artan ROT;
proteinler, lipidler ve niikleik asitler gibi ¢esitli hiicresel bilesenlerde oksidatif hasarlara yol agarak
bitkide bir oksidatif stres olusturur ve bitki yagammi tehdit eder [9]. Bitkiler, maruz kaldiklar1 tuz
stresinin sebep oldugu biitiin bu zararli etkilerden kurtulmak veya bu etkileri azaltmak icin strese tepki
olarak biyokimyasal ve molekiiler diizeyde cesitli adaptif mekanizmalar gelistirmeye calisirlar. Boylece
tuz stresine tolerans gelistirebilir ve yasamsal faaliyetlerini siirdiirebilirler [4].
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Il. BITKILERDE TUZ STRESININ ETKIiLERI

A. OZMOTIK STRES VE BITKI-SU ILISKILERI

Asirt miktarda Na* ve CI iyonlarinin sebep oldugu tuzluluk, toprak ¢ozeltisinin su potansiyelini
azaltarak bitkinin topraktan su alimimi kisitlar ve bitkide bir hiperozmotik strese neden olarak kok
membranlarinin gegirgenligini bozar. Bitkinin ozmotik potansiyelini azaltan bu durum, bitki hiicreleri
tarafindan kullanilabilen su iceriginde, yaprak su potansiyelinde ve turgorunda azalmaya, nihayetinde
hiicre boliinmesinin olumsuz etkilenerek bitki biiylime hizinin diigmesine yol agar. Bitkinin ozmotik
potansiyeli ile su potansiyeli, tuz stresine kars1 ters bir korelasyon gosterir ve tuzlulugun artisi ile her
iki potansiyelde de bir azalma gozlenir. Tuz stresi altinda; bitkilerde yaprak su potansiyeli, ozmotik
potansiyel, turgor basinci ve transpirasyon orani azalir. Tuzlulugun neden oldugu ozmotik stres, bitki
stomalarinin kapanmasina da yol agarak CO; difiizyonunu engeller ve bu da fotosentez mekanizmasini
bozarak ROT artisgina neden olur [10, 11].

B. iYON TOKSISITESi VE BESIN DENGESIZLiGi

Tuz stresi, bitkilerde hiicresel iyon dengesini diger bir deyisle iyon homeostazini bozarak fotosentez,
hiicre boliinme ve biiylimesi gibi pek ¢ok biyolojik olay1 olumsuz etkiler, nihayetinde ise bitki biiyiime
ve gelisimini kisitlar [12]. Toprakta yiksek miktarlarda bulunan Na* veya CI* gibi ¢6ziiniir tuzlarin
bitkiler tarafindan alinip toksik sekilde bitki doku ve/veya organlarinda birikmesi, bitkilerde ‘spesifik
iyon toksisitesine’ neden olur [11]. Bu durum ¢esitli bitki dokularinda birtakim problemlere yol agar.
Bitkinin yaprak gibi siirgiin kisimlari sodyuma kars1 kdklerden daha hassas olup bitkinin bu kisimlarinda
daha yuksek Na* ve CI konsantrasyonlar1 goriilmektedir. Kokler tarafindan topraktan alinan bu tuz
iyonlari, biiyiik dl¢lide tek yonlii olarak ksilem ile transpirasyon kanali vasitasiyla siirglinlere taginir.
Yaprak ve siirgunlerde zamanla artan Na* birikimi, bitkiler i¢in gesitli ozmotik ve metabolik sorunlara
neden olurken bu durum o&zellikle yapraklar yaslandik¢a daha ciddi olup nekroza ve dahasi yaprak
hiicre/dokularmin 6liimiine dahi yol acabilir [13, 14]. Yapraklarda CI- toksisitesinin ilk belirtileri ise,
nekrotik lezyonlara doniisebilen klorotik renklenmelerle kendini gdsterir ve artan birikim durumunda
yapraklar solgunlasir. Sitozoldeki yiiksek Cl” konsantrasyonlari, kloroplast homeostazini bozabilir ve
fotosentezi engelleyip toksik bir radikal patlamaya yol acabilir. Uretilen ROT Klorofiller, diger
pigmentler vb 6nemli bilesenleri kendiliginden oksitleyerek yapraklarda de-pigmentasyona, klorotik ve
nekrotik lezyonlarin olusumuna neden olabilir [15]. Bitkilerde biriken Na* ve CI- gibi toksik tuz iyonlari,
bitki icin gerekli olan potasyum (K*), kalsiyum (Ca*?), azot (N), fosfor (P), magnezyum (Mg) gibi
mineral besin elementleriyle rekabet ederek temel besinlerin bitkiye alimini smirlar ve bitkide besin
eksikligi veya dengesizligine yol agar [6, 16]. Bitkiler igin ¢cok fazla miktarda gerekli olmayan Na*
iyonunun sitozolik konsantrasyonlari ¢ogunlukla 10 mM kadar olmasi beklenirken K* iyonunun ise
sitozolde 100-200 mM olmast idealdir. Na*, hem kendisine benzer bir katyon olan K* iyonunun alimini
ve taginmasini hem de hiicre igerisinde metabolik slrecleri etkileyen birgok enzimin aktivitesini
engelleyerek veya azaltarak pek ¢ok sorunu beraberinde getirir. Hiicre zarini kolayca gegerek sitozolde
biriken Na* iyonlari, tuz stresi altindaki bitkilerde Na* toksisitesine yol acar ve hiicre turgor basinct,
membran potansiyeli ve biitiinliigiiniin korunmasi, bir¢ok enzim aktivitesi i¢in ihtiya¢ duyulan bir besin
elementi olan K*’nin alimina engel olur. Bu durum bitkide K* eksikligine neden olarak ¢esitli metabolik
ve enzimatik siirecleri bozar. Ote yandan fazla sitozolik Na*, 50°den fazla enzimi aktive eden K* ile
rekabet ederek hiicresel baglanma yerlerini alir ve bir¢ok enzim i¢in inhibitor gérevi goriir. Bitkilerdeki
yuksek bir sitozolik K*/Na* orani, bitkinin tuzluluga direng gelistirebilmesinin bir gostergesidir. Bu
nedenle, bitkinin biiylime veya besin ortamina yapilan K* ilavesi, bitkilerde Na* toksisitesini
hafifletebilir [17, 18, 19].

Bitki icin esansiyel besin elementlerinden biri de kalsiyumdur. Kalsiyum bitki biylmesi, membran
stabilitesi, ozmotik dengenin korunmasi ve hiicre i¢i sinyallesme i¢in gerekli olup cesitli stres
kosullarinda bitki dokularinin direncinin gelisiminde rol oynar. Ayrica, tuzluluk da dahil pek ¢ok stres
durumunda ikincil haberci molekiil olarak islev goriir [18, 19]. Kok bolgesindeki ylksek Na*
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konsantrasyonu, Ca*? alimimni ve taginmasmi engelleyerek bitkilerde daha diisiik Ca*?/Na* oranlarina
neden olur. Diisiik Ca*?/Na* oram, bitki biiyiimesini azaltmasimin yaninda bitkide birtakim morfolojik
ve anatomik degisiklere yol agar. Ote yandan hiicreye kanallar vasitasiyla girerek sitozolde fazlaca
biriken Na*, Ca*? ile rekabet edebilir ve membrandaki Ca*? iyonlarinin yerini alarak membran
biitiinliigiinii de bozabilir [20]. Bitkinin tuzluluga direncinde Ca*?, iki sekilde etkilidir. ilki, tuz stresi
yanitinda adaptif mekanizmalarda 6nemli bir sinyal iglevi gorur, ikincisi ise yiiksek konsantrasyonlara
ciktiginda plazma membranin Na* gecirgenligini veya hiicre duvari 6zelliklerini degistirerek pasif akis
yoluyla Na* birikimini azaltir ve Na*’nin girisinde dogrudan engelleyici bir etki olusturur. Bununla
birlikte, ek kalsiyum takviyesi de tuz stresine maruz kalan bitkilerde Na* alimini azaltarak bitki
biiylimesinde bir artis saglayabilir [20, 21]. Tuzluluk, bitkinin tiirii ve tuzlulugun seviyesine bagl olarak
bitki icin gerekli ¢ogu mikro besin elementlerinin konsantrasyonlarini degisik seviyelerde
etkileyebilecegi gibi bu seviyeler bitkinin farkli organlarinda dahi degisebilir [16].

C. CIMLENME VE BUYUME

Bitkiler, tuz stresine 6zellikle saglikli bir bitki olusumu i¢in en 6nemli agamalar olan ¢imlenme ve erken
fide gelisimi doneminde ¢ok daha duyarlidir. Cimlenme orani, ¢imlenme hizi ve kok ile siirgiin
uzamasinda tuzluluga bagl olarak goriilen azalmalar, ozmotik etki ve spesifik iyon toksisitesinin
kombinasyonundan kaynaklanir [22]. Birgok bitki tiiriinde yapilan ¢alismalarda, tuz stresi altinda
yetistirilen bitki tohumlarinin ¢imlenmesinin geciktigi veya engellendigi, bu nedenle ¢imlenmede
6nemli 6lclide bir azalma gorildiigi tespit edilmistir [23, 24, 25].

Tuz stresi, bitkilerde biiylimeyi ve verimliligi 6nemli 6lgiide siirlandirmaktadir [26]. Bitki biytmesi
iki nedenden dolay1 engellenmektedir: 1lki, toprak ¢ozeltisinde biriken tuz, tuzlulugun ozmotik veya su
eksikligi etkisinden kaynakli olarak bitkinin su alma kabiliyetini disiiriir ve bunun sonucunda da
bitkinin bilyiime hiz1 azalir. ikincisi ise, tuzlulugun tuza 6zgii veya iyon toksisitesi etkisiyle iliskilidir
ve bitki koklerinden giren asir1 miktarda tuz iyonlari, transpirasyon kanali vasitasiyla govdeye tagmarak
yapraklarda birikir. Bu durum yaprak hiicrelerinde hasara yol acar ve bitki blylimesini daha fazla azaltir
[16, 27]. Tuz stresi, bitkilerde ¢esitli organlarin taze ve kuru agirliklari tizerinde de etkili olup bitkilerde
biyokiitle birikiminde azalmaya yol acar ve biiylimenin yavaslamasina neden olur. Tuz stresi bitki boyu,
yaprak alan1 ve biyokiitle birikimi gibi blylme parametrelerini azaltarak bitkilerde olumsuz etkiler
olusturmaktadir [28].

D. FOTOSENTEZ, KLOROPLAST VE FOTOSENTETIK PIGMENTLER

Bitki kloroplastlari, tuz stresinden en g¢ok etkilenen organellerin basinda gelir. Tuz stresi altinda
bitkilerin kloroplast yapilarinda goériilen bazi olumsuz degisimler genelde bitki fotosentetik aktivitesinde
azalmayla sonuglanir [29]. Tuz stresi; fotosentezde gorev alan fotosentetik pigmentler, tilakoid
membran proteinleri, membran lipidleri ve ¢esitli enzimler gibi pek ¢ok bileseni olumsuz etkilemektedir
[12]. Genel olarak bitkilere uygulanan yuksek tuz muamelesinden sonra klorofil, karotenoid gibi
fotosentetik pigmentlerin miktarinda azalma meydana gelmektedir [30]. Kloroplast tilakoidlerindeki
PSI ve PSII'nin reaksiyon merkezleri, bitkilerde ROT’larin ana Uretim bélgelerinden biri olup tuzluluk
kloroplastlarin yapisina ciddi sekilde zarar verir [31]. Yiiksek tuzluluk, fotosentetik elektron tasima
bolgesi olan tilakoid membranlarda elektron akisini bozar ve tilakoidlerin sigsmesiyle sonuclanan
hidroksil radikali (OH«) ve hidrojen peroksit (H20>) gibi ROT’larm iiretiminde artisa neden olur. Ayrica,
kloroplastta nisasta pargalanmasinda gdrev alan enzimlerin hasar gérmesi durumunda kloroplast
stromasinda nisasta tanelerinin birikimi de s6z konusudur [32, 33]. Stroma ve sitoplazma arasindaki
ozmotik dengesizlikten kaynaklanabilecek kloroplastlarda sisme, kloroplast dis membran yapisinin
bozulmasi, palizat ve silinger parankima dokularinda tilakoid membranlarin ve grana lamellerinin
sismesi, ve hatta daha yiiksek tuz kosullarinda grana ve tilakoidlerin par¢alanmasi tuz stresinin neden
oldugu 6nemli etkiler arasindadir [32]. Tuzluluga maruz kalan bitkilerde fotosentezin azalmasi
cogunlukla azalan su potansiyeli ile iligkili olup stomalarin kapanmasi ve azalmig mezofil iletkenliginin
sebep oldugu CO; difiizyonunun kisitlanmasindan kaynaklanmaktadir [34]. Tuzlulukla baglantili olarak
ozellikle H,0, gibi reaktif oksijen tiirlerinin birikimi, ABA sentezinde ani artig ve stirglinlerde Na* ve
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CI™ igeriginin artmasi sonucu K* iceriginin azalmasi gibi durumlar bitkilerde stoma kapanmasini
indtkler [35]. Stomalarin kapanmasi, dig ortamda bulunan COz'nin kloroplasta diflizyonunu ciddi
sekilde engelleyerek hiicreler arasi CO; konsantrasyonunun azalmasina ve nihayetinde fotosentez
hizinin diigmesine neden olur [12]. Stoma iletkenligindeki azalis kloroplastlara ulasan CO, miktarini
kisitlarken 6te yandan stomalarin kapanmasi bitkinin osmotik strese ilk tepkisi olup transpirasyon hizini
azaltir ve bdylece transpirasyonla kaybedecegi suyu tutmasina katki saglar [27,36]. Tuz stresi, CO;
fiksasyon reaksiyonlarinda gorev alan Rubisco (ribuloz-1,5-bisfosfat karboksilaz/oksigenaz) enziminin
aktivitesinde de degisikliklere neden olarak fotosentetik aktiviteyi etkileyebilir. Stoma gegirgenliginin
azalmasi gibi stoma kaynakli kisitlamalarin yaninda fotosenteze katilan enzimlerin aktivitesinin
degismesi nedeniyle stoma dis1 kisitlamalar da dis CO'ye erisimi sinirlayarak fotosentezi azaltabilir
[37]. Ote yandan, tuz stresinin indiikledigi ikincil oksidatif strese bagl olarak bazi durumlarda da
fotosentez metabolizmasi bozulup net fotosentez orani diisebilmektedir [34,36].

E. OKSIDATIF STRES, MEMBRAN HASARI VE ANTIiOKSIDANLAR UZERINE
ETKIiSi

Tuz stresi, bitkinin normal metabolizmasindaki substrati oksitleyen ve oldukga reaktif olan ROT’larin
olusumunu tetikler. ROT olusumu, antioksidan savunma sistemleri ile arasindaki dengeyi bozarak
bitkilerde bir oksidatif stres olusturur [11]. Bitkiler ise tuz stresinden kaynakli olusan bu ROT’u elimine
edebilmek i¢in antioksidanlarin {iretimi araciligiyla reaktif oksijen tiirlerinin detoksifikasyonunu
saglayan antioksidan savunma mekanizmalarini devreye sokar [38].

ROT, diisiik konsantrasyonlarda bitki hiicresel metabolizmasinin normal yan tiriinii olup bitki biiytimesi,
gelisimi ve pek c¢ok stres faktdrlerine tepki olusumu da dahil olmak iizere cesitli biyolojik siireglerin
hiicre i¢i sinyallesme kaskadlarinda ikincil sinyal iletim molekiilleri olarak iglev gortr [39, 40]. Normal
kosullar altinda, ROT iiretimi ve antioksidan savunma sistemleri tarafindan ROT’un uzaklastirilmasi
belirli bir denge halindedir [41,42]. Hiicresel redoks homeostazi olarak da bilinen ROT homeostazi,
hiicre metabolizmasinin temel pargasi olan redoks (rediiksiyon-oksidasyon) reaksiyonlari tarafindan
uretilen ROT ile antioksidanlarin gergeklestirdigi ROT un detoksifikasyonu arasinda uygun bir denge
saglar ve boylece strese kars1 adaptif yanitta bitkiye 6nemli bir katki sunar [40]. Ancak, tuzluluk gibi
cesitli stres faktorleri bu dengeyi bozmakta ve ROT iiretiminde bir artisa yol agarak bitkilerde bir
oksidatif strese neden olmaktadir ve nihayetinde bitkide hiicre 6liimiiyle sonuglanan birtakim molekiiler
ve hiicresel hasarlar meydana getirmektedir [41,42]. Oksijen (O2) radikalleri ve tiirevlerinden olusan
ROT baslica Oz¢~, H,02, *OH ve O, olup ¢ogunlukla kloroplast, mitokondri, apoplast, peroksizom ve
plasma membranlarda iiretilmelerine ragmen kloroplastlar ROT un esas Uretim yerleridir [42]. Isik
varliginda bitkinin yesil kisimlarinda, kloroplastlar ve peroksizomlar ROT un esas iireticileridir [43].
Kloroplast tilakoidlerindeki PSI ve PSII'nin reaksiyon merkezleri, ROT 'un ana Uretim bdélgeleri olup
burada cogunlukla Oz~ ve O, molekiilleri tretilmektedir [41]. Fotosentez hizinda goriilen azalmalar
da, reaktif oksijen tiirlerinin olusumunu arttirmaktadir. Karanlikta veya bitkinin yesil olmayan
kisimlarinda ise, mitokondri ana ROT Uretim yeridir ve yan urtin olarak kompleks | ve Ill'te Oz* Uretir
[44]. Peroksizomlar ise birka¢c 6nemli metabolik reaksiyon sonucu Oj¢~ ve H,O, uretirken plazma
zarinda bulunan NADPH oksidazlar da, apoplastta cesitli fizyolojik siireglere katilan Oz~ Ureterek ROT
iiretimine katkida bulunur. ROT’larm her bir ¢esidi farkli reaktivite ve yarilanma émriine sahiptir. H2O;
nispeten daha stabil bir tir olup diger ROT tiirlerine kiyasla daha uzun yarilanma 6émriine sahiptir. Oz¢~
ise esas olarak proteinlerin Fe-S merkezleriyle reaksiyona girerek proteinlerin denatiirasyonuna yol
acmaktadir [42, 43, 45]. Molekiiler oksijenden Mehler reaksiyonu sonucu olusan Oz¢~, stperoksit
dismutaz (SOD) tarafindan H-O,'ye déniistiiriilebilir ve H,O> de Fenton reaksiyonu araciligiyla Fe*? gibi
metal iyonlan tarafindan katalizlenerek ¢ok daha tehlikeli OHe'ye doniisebilir ve hiicresel bilesenlere
zarar verebilir [46]. Tuz stresi altinda hiicre membranlarinda lipid peroksidasyonu, niikleik asit (DNA
ve RNA) hasari, protein denatiirasyonu, karbonhidrat oksidasyonu, pigment yikimi, enzim inhibisyonu,
programli hiicre 6liimiiniin aktivasyonu gibi goriilen birtakim olumsuzluklar ROT un yikic1 etkileri
arasindadir [39, 40, 47]. En reaktif ve maksimum toksik etkiye sahip olan OHe radikali, her tiir hiicresel
bilesenle hizla reaksiyona girerek seker, poliol gibi serbest karbonhidratlarin oksidasyonuna, lipid
preoksidasyonuna, protein oksidasyonuna ve DNA hasarina yol acabilir. Dahas1 OHe’1n asir1 birikimi
hicresel 6lime gotirebilir [48, 49]. ROT lar, temelde niikleotid bazlarinda DNA oksidasyonuna yol
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acabilecegi gibi birgok farkli sekilde DNA’y1 modifiye edebilir. H>O; ve O~, DNA ile tepkime vermez
iken 10, 6zellikle guanine saldirir ve neticesinde en sik goriilen 8-Hidroksiguanin modifikasyonu olusur.
Ote yandan 'O, ve HO+ gibi ROT’lar, bitki membran yapisindaki ¢oklu doymamis yag asitlerine
(Polyunsaturated Fatty Acids-PUFA'lar) saldirarak lipid peroksidasyonuna yol agmakta ve PUFA yikim
uruind olarak 4-hidroksi-2-nonenal (HNE) ve malondialdehit (MDA) gibi ¢esitli aldehitlerin olusumuna
sebep olmaktadir. Ayrica lipid peroksidasyonunun son iiriinii olan MDA, guanin bazinda da ekstra bir
halka olusturarak modifikasyona yol agabilir [43, 45]. PUFA peroksidasyonu, bitkilerde zarin goreceli
gecirgenligi ve sizintry1 arttirirken membran akiskanligini azaltir ve membran proteinlerine hasar verir,
nihayetinde membran biitiinliigiinii bozar. Bu nedenle MDA igerigi, oksidatif stresin bir gostergesi
olarak plazma membran hasarinin derecesini belirten dnemli bir indekstir [10,12].

Tuz stresi altinda reaktif oksijen tiirlerinin artmasi, antioksidan savunma sistemlerindeki dengenin
bozulmasina neden olur. Bu durum bitkinin antioksidan savunma sistemi tarafindan algilanir ve
antioksidatif savunma sistemi gticlenen bitkide ROT detoksifikasyonunu saglayan antioksidanlarin
tretimi artar, bu sayede bitkinin redoks homeostaz1 diizenlenir [42, 50]. Antioksidatif savunma
sisteminin en énemli Gyeleri enzimatik olan SOD, CAT, POX/POD, GPX, GR, GST, APX, MDHAR
ve DHAR ile enzimatik olmayan askorbik asit (AA), glutatyon (GSH), fenolik bilesikler, alkaloidler,
karotenoidler, flavonoidler, a-tokoferoller, prolin ve serbest amino asitlerdir (Tablo 1) [51,52]. Yapilan
pek c¢ok calismada, tuzluluk stresinin antioksidanlarin enzim aktivitelerinde g¢ogunlukla artan
degisikliklere neden oldugu tespit edilmistir [53].

Tablo 1. Bazi dnemli antioksidanlar ve islevieri [51], [52]

Antioksidanlar Islevleri
SOD 02" ’nin O, ve H,0;’ye doniigtimiinii katalize eder.
CAT H207’yi Oz ve suya doniistiiriir.
POX Hiicre dis1 boslukta H O, nin temizlenmesinde gorev yapar.

Tiyoredoksini elektron dondrii olarak kullanip H2O,’yi suya, HOyi ise

GPX L S
lipid alkollere indirger.
= GR Oksitlenmis glutatyonu (GSSG) indirgenmis glutatyona (GSH) indirger.
g GST Oksidatif hasara yol agan MDA ve H,0;’nin birikimini azaltir.
N APX Askorbati elektron donérii olarak kullanip H202’nin suya doniigiimiinii
w katalize eder.
NADH veya NADPH kullanip monodehidroaskornati (MDHA )askorbata
MDHAR indirger ve bitkilerde indirgenmis askorbat seviyesinin korunmasinda rol
oynar.
DHAR 1ndirgenmi§ GSH’l kgllanlp dehiflroaskorbgtm -(DHA) indjrgenmesini
katalizler ve oksitlenmis glutatyon ile askorbik asit iiretilmesini saglar.
Askorbik Asit APX ta'raﬁndan HzOz’n.il’l suya doniistimiinde kullan%hr' ve aerobik
- metabolik siireglerde iiretilen diger ROT’lar1 dogrudan elimine eder.
% Glutatyon H202, ‘OH ve 'O, temizlenmesinde gorev alir.
= prolin anmli bir _olzmoprotektan olup etkili bir sekilde -OH radikalinin
;’ temizlenmesinin sagl_ar. . _ ' ' _
g Karotenoidler thoprotektan g'or.ewwgorerek singlet oksijen ve peroksil radikallerinin
£ elimine edilmesini saglar.
UEJ Flavonoidler H,0,, ‘OH ve 'O, uzaklastirilmasinda rol oynar.

Ara tiriin olan a-tokoferoksil radikali yoluyla ROT’larin 6zellikle lipid

a-tokoferoller . . X :
radikallerinin temizlenmesinde rol oynar.
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I1l. TUZ TOLERANS MEKANIZMALARI

A. HALOFITLER VE GLiKOFIiTLER

Yiiksek tuzluluk kosullarinda bitkilerin biiylime ve yasam dongiilerini devam ettirerek tamamlayabilme
yetenekleri ‘tuz toleransi’ olarak isimlendirilir [26]. Bitkiler, genotipik 6zelliklerine baglh olarak farkl
tuz toleranslarina sahiptir. ‘Glikofit’ olarak adlandirilan dogada mevcut pek ¢ok bitki tiirii tuz stresine
kars1 duyarli veya asir1 duyarli iken, ‘halofit’ olarak adlandirilan bazi bitki tiirleri ise gelistirdikleri ¢esitli
adaptasyon mekanizmalar ile diren¢ kazanarak oldukga yiiksek tuz konsantrasyonlarma (>200 mM
NaCl) sahip topraklarda bile yasamlarim siirdiirebilir. Tuza toleransh bitkiler, dokularinda hiicresel
ozmoregulasyonda goérev alan gesitli bilesikleri biriktirerek tuzluluk kosullarinda dahi topraktan su
alinimini devam ettirebilir. Ayni zamanda dokularinda uygun hormonal degisimlerin olmasinin yani sira
degisen antioksidan molekiil miktar1 ve antioksidan enzim aktiviteleri de bu bitkilerde tuz toleransinin
gelismesinde Onemli rol oynar [5, 54]. Halofitler, glikofitik bitkilerle benzer tuz tolerans
mekanizmalarini kullanir ancak yiiksek tuzlu kosullara adapte olabilmek i¢in belirli 6zel anatomik ve
morfolojik adaptasyonlar veya kaginma mekanizmalar1 gelistirmislerdir [55]. Halofitler, yiksek su
icerigini korumak i¢in sukkulent 6zellige, dokularindan asir1 tuz atimini saglamak i¢in de halofitik
yapraklarin karakteristigi olan salg1 bezleri ve tuz tiiyleri gibi salgi yapilarina sahiptir. Blyuk hiicre
boyutu, yiiksek su bilesikleri ve her doku hacmi basina azalan biiylime ve ylizey alan1 seklinde ifade
edilen sukkulent 6zellik iyon alimini suyla uygun oranda dengede tutarak toplam bitki su i¢erigini korur.
Salg1 yapilar1 sayesinde de tuzlarm bitkinin siirgiin kisimlarina ulagsmasi 6nlenerek iyon birikimi
dengelenirken, tuzlu kosullarda hayatta kalmak i¢in ihtiya¢ duyulan fazla enerji ise yiiksek mitokondri
sayisiyla karsilanir [56]. Halofitler, tim bitkilerde bulunan ayni temel strese duyarli genlerin daha
yiiksek regiilasyonuna sahiptir ve bu sayede abiyotik strese daha toleransh hale gelirler. Tuza tolerens
saglayan genlerin halofitik bitkilerde, glikofit bitkilerdekine gore daha fazla ifade edilmesi, tarimsal
acidan daha direncli ve verimi daha yiiksek transgenik bitkilerin iiretilmesinde, halofitik bitkilerin model
organizmalar olarak tercih edilmesini saglar. Ancak her bir farkli halofit, tuz stresine farklh
mekanizmalarla cevap verdiginden tek bir tiiriin model tiir olarak kullanilmasi dogru degildir [57].
Aeluropus, Mesembryanthemum, Suaeda, Atriplex, Thellungiella, Cakile ve Salicornia gibi pek ¢ok
halofit tiirii, 6zellikle tuza toleransh glikofitik tahil bitkilerinin iiretilmesinde uygun birer gen kaynagidir
[57, 58]. Bitkilerin yiiksek tuzluluk stresine adapte olarak bu kosullarda yasayabilmesi, gelistirdikleri
cesitli biyokimyasal ve molekiiler mekanizmalara baghdir. Iyon homeostaz1 ve kompartimanlasma,
ozmotik ayarlamalar icin gerekli ozmoprotektanlarin biyosentezi, antioksidan savunma sisteminin
aktivasyonu icin antioksidanlarin sentezi ve stresle iliskili genlerin ekpresyonlarinda yapilan
degisiklikler bitkilerin gelistirdigi tuz tolerans mekanizmalarindan baglicalaridir [59].

B. IYON HOMEOSTAZI VE KOMPARTIMANLASMA

Bitkilere tuz iyonlarinin girisi, siklik niikleotid-kapili iyon kanali (CNGC) ve glutamat-benzeri reseptor
protein (GLR) gibi segici olmayan katyon kanallar1 (NSCC’ler) ile yiiksek-afiniteli K tasiyicilar
(HKT’ler) tarafindan pasif bir sekilde saglanir [60]. Bu tuz iyonlari, bitki kok hiicreleri tarafindan K*
gibi temel besin elementlerinin alimini bozar ve sitozolde yiiksek seviyelerde Na* birikimi enzimler igin
toksik etki yaratir. Halofitik ve glikofitik bitkiler, sitozollerinde yiiksek seviyelerde tuzlari tolere
edemezler [61]. Fazla Na* iyonlarinin neden oldugu ciddi iyon toksisitesi, halofitlerde vakuollerde
depolanarak kolayca 6nlenirken halofitik 6zellik gostermeyen glikofitlerde ise genellikle bu iyonlarin
emilimi en aza indirilir ve emilen tuz iyonlar1 da gen¢ dokularin korunabilmesi adna eski dokularda
toplanir. Kisaca, biiyiimenin devamliligi veya hiicre oliimiiniin engellenmesi i¢in bitkiler fazla tuz
iyonlarmi sitozolden uzaklagtirarak vakuole aktarir ve burada boliimlere ayirir veya eski dokularinda
toplayarak tutar [61]. Boylece, tuz stresinin sebep oldugu asir1 iyon birikimi 6nlenerek hiicresel iyon
homeostazi ve dengesi korunur. Bu denge i¢in ise bitki sitoplazmasinda uygun bir K*/Na* oraninin
strddriilmesi gerekir. Sitoplazmik Na*’nin azaltilip sitoplazmik K*'nin arttirilmasiyla elde edilebilen bu
oran, bitkilerde hiicresel hasar1 ve besin eksikligini 6nleyerek bitkilerin uygun sekilde biiylimesini saglar
[62]. Sitoplazmik Na*'y1 azaltan mekanizmalar arasinda ise hiicreye Na* aliminin kisitlanmasi, hiicreden
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Na* disar1 akiginin arttirtlmasi ve vakuolde Na* 'nin boliimlere ayrilmasi (kompartimanlagmasi) yer alir
[63].

HKT’lerin, tuzluluk toleransinda 6nemli payi bulunur ve HKT proteinleri, Na*-secici tastyicilart
(HKT1) ve Na*/K* simporterleri (HKT2) olarak islev goriir ve hiicrede Na* ve K* dengesini saglarlar
[59, 64]. HKTI tipi tasiyicilar, fotosentetik dokularda asir1 Na* bikimini énlemek icin ksilem
transpirasyon akimindan Na* geri alimimni saglar. Ayrica, Na*'y1 siirgiindeki floem hiicrelerine yiikler ve
asag1 dogru akim yoluyla koklere gonderilmesini saglayarak siirglinde asir1 Na* birikiminin éniine gecer
[65]. Bu nedenle, HKT’lerin gen ekpresyon seviyeleri arttirilarak bitkilerde gelismis tuz toleransi
saglanabilir. Transgenik tiitiin bitkisinin gévde, kok ve yaprak damari ksilemlerinde asir1 eksprese edilen
AtHKT1 geni, Na* toksisitesini azaltip istenilen K* durumunun korunmasina yardimci olarak
sitoplazmada optimal K*/Na* oraninin korunmasini saglamis ve bu sayede bitki sagligi i¢in 6nemli olan
K*’nin tutulmasina katkida bulunarak tuz toleransini arttirmistir [66].

Bitkilerde iyon homeostazinin saglanmasi ve tuz toleransinin kontrol edilmesinde SOS (Salt-Overly-
Sensitive) sinyal yolagi da etkin rol oynamaktadir ve SOS proteinleri de (SOS1, SOS2, SOS3) tuza asir1
duyarli bu yolagin ana bilesenleridir [18]. SOS sinyal kaskadi, bitki hiicrelerini asir1 iyon birikiminin
yol acacag1 hasardan korurken SOS proteinlerini kodlayan genlerde goriilen fonksiyon kaybi da,
NaCl'ye kars1 degisik seviyelerde asir1 duyarlilik ile sonuglanir [67]. Dolayisiyla SOS genlerinin
ekpresyon seviyeleri énemli olup NaCI’ye kars1 gelistirilen tolerans, bu genlerin artan ekpresyon
seviyeleri ile dogrudan iligkilidir. Tuz stresi kosullarinda, ksilem yoluyla kokten siirgiine uzun mesafeli
toksik Na* iyonlarmin taginmasini diizenleyen ve sitozolden ektraselliiller bosluga Na* ¢ikigini
destekleyen plazma membraninda lokalize bir Na*/H* antiporteri olan SOS1 (NHX7 olarak da bilinir),
bu yolakta goérev alan esas proteindir [68, 69] SOS yolaginda yer alan diger proteinlerden SOS2 bir
serin/treonin protein kinaz iken, SOS3 ise Ca*? sensorii olarak gorev yapan kalsinorin B-benzeri (CBL)
protein ailesinin dérdiincii tiyesidir (CBL4). Hiicre disinda iyon konsantrasyonun artmasi, Ca*2-aracili
SOS3 aktivasyonuna yol acar. Aktif hale gelen SOS3, CBL ile etkilesime giren protein kinaz (CIPK)
SOS2/CIPK24 ile etkilesime girerek bu kompleksi aktive eder. Olusan bu Ca*? sensor- kinaz kompleksi,
Na*/H* antiporteri olan SOS1’i fosforilleyerek aktif hale getirir. Boylece, bitkilerde sitozolden Na* ¢ikisi
ve uzun mesafeli Na* tasimimi gergeklesir [70, 71]. Bu nedenle, SOS yolagindaki genlerin asiri
ekspresyonu, bitkilerde tuz toleransinin arttirilmasini saglar. Ote yandan, plazma membranda lokalize
olan H*-ATPaz da, Na*’nin tasinmasinda gerekli itici giicii saglayan proton gradyanini olusturarak SOS
yoluna katkida bulunmaktadir [72].

Na*nin vakuolar bolmelendirilmesi ise, yiiksek tuz konsantrasyonlari altinda yetistirilen bitkilerde
sitoplazmik iyon toksisitesini azaltmak icin ihtiya¢ duyulan énemli bir tuz tolerans mekanizmasidir [63,
68]. Vakuola Na* bdlmelendirilmesi veya tasinimi, Na*/H* antiporterleri (NHX) ve NHX aktivitesi icin
gerekli proton hareket giiclinii saglayan vakuolar tip H*-ATPazlar (V-ATPaz) ve H*-pirofosfatazlarin
(V-PPaz) aktivitesine bagli olmanin yaninda bunlarin ekpresyon seviyeleriyle de iligkilidir [73]. SOS2-
SOS3 kinaz kompleksi SOS1’i fosforilleyerek Na*’nin hiicreden ¢ikisint saglamasinin yaninda SOS2
ayrica NHX ile etkilesime girip onun aktivasyonunu saglayarak da fazla Na™nin vakuoller i¢ine
gonderilmesinde rol oynar [47]. Vakuol membraninda bulunan Na®/H* antiporterleri (NHX-tipi
tastyicilar), Na* tasinmasi esnasinda gerekli enerjiyi saglayabilmek i¢in bir proton hareket giiciine
ihtiya¢ duyar ve bu nedenle vakuol membraninda bulunan ¢ok sayida H*-ATPaz ve H*-PPaz gibi H*
pompalari, bir proton gradyani olusturarak bu hareket giiciinii saglar [74]. NHX-tipi tastyicilar (NHX1
ve NHX2), bu H* pompalarinin olusturdugu proton gradyani sayesinde sitozoldeki fazla Na™'y1 vakuole
tastyabilir, ayn1 zamanda K™nmn vakuolde birikimini saglayarak K* homeostazinda da etkin rol
oynayabilir [75]. Bitkilerde tuz toleransina katki sunarak iyon homeostazini saglamasinin yani sira
NHX-tipi tasiyicilar, endozom pH degerini, hiicre genislemesini, hiicre i¢i vezikiil taginmasini ve protein
lokalizasyonunu da duzenleyebilmektedir [12]. Protonlarin elektrokimyasal gradyanini olusturarak
Na*'nin vakuoller igine boliimlendirilmesini saglayan Na*/H* antiporterini harekete geciren H*-adenosin
trifosfataz (ATPaz) ve H*-inorganik pirofosfataz (PPaz) gibi vakuolar enzimlerin gen ekpresyon
seviyeleri ile yapilan ¢aligmalar da tuz toleransini 6nemli 6l¢iide arttirmaktadir [76].

C. OZMOLITLERIN BiYOSENTEZI VE OZMOTIK AYARLAMA
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Yiiksek tuzluluga maruz kalan bitkiler, tuz stresinin indiikledigi ozmotik strese yanit olarak prolin,
¢Oziiniir sekerler, glisin betain gibi ozmotik koruyucu islevi olan bilesikleri sentezleyerek gerekli
ozmotik ayarlamalar yaparlar [1]. Hiicre turgor basincinin stabilizasyonu, bitki biiylime ve gelisiminin
devam ettirilmesinde kritik bir 6neme sahip olan bu ozmotik ayarlamalar, bitkilerde birbiri yerine
gecebilen (compatible) ve kisaca 0zmolit ya da ozmoprotektan adi verilen uyumlu bilesenlerin
sentezlenmesini gerektirir [1, 77]. Ozmolitler nitrojen igeren bilesikler (prolin, glisin betain), ¢6zUn{r
proteinler (LEA proteinleri ve dehidrinler), polioller (mannitol, sorbitol, D-ononitol, D-pinitol, Myo-
inositol), ¢oziiniir sekerler (trehaloz, glukoz, sakkaroz/siikroz, fruktoz) ve organik asitler (oksalat, malat)
seklinde gruplandirilir [78, 79]. Bu ozmolitlerden prolin, glisin betain ve mannitol bitkilerde oldukca
yaygin goriilir [80]. Hiicre metabolizmasina zarar vermeyip yiiksek konsantrasyonlarda toksik etki
olusturmayan diisiik molekiiler agirlikli bu organik bilesikler, bitki hicrelerini dehidrasyona karsi
koruyarak hiicresel dizeyde gerekli ozmotik dengeyi siirdiirmeye c¢alisir [81, 82]. Elektriksel olarak
notr/yiksiz ve yiksek oranda ¢oziiniir olan ozmolitler, sitoplazmadaki ozmotik basinci arttirarak
hiicrenin turgor basincini korur, dahast ROT detoksifikasyonu ile ilgili olarak antioksidan aktivite
gostererek reaktif oksijen tiirlerinin eliminasyonunu saglar ve hiicrenin metabolik detoksifikasyonuna
yardimct olup hiicresel redoks dengesini korur [77, 80]. Proteinlerin normal katlanmasini diizenleyerek
protein yapilarim1 ve hiicre membranlarini stabilize edebilen ozmolitler, tuz stresi altinda bitki
hicrelerinde sentezlenip birikerek tuzluluk ve onun indiikledigi ozmotik stresten kaynakli olusan
hasarlar1 azaltmada oldukga etkili bir tolerans mekanizmasi saglar [81, 82]. Bitkilerde sentezlenen prolin
ve bliyiik ¢ogunlugu glikoz, siikroz gibi ¢oziinlir sekerlerin artan miktarlari, 6zellikle tuz stresi
toleransina karsi bitkinin gostermis oldugu direncin fizyolojik bir isareti olarak disiiniilebilir [1].
Ozmolitlerin biyosentezinde gorev alan ve bu yolaktaki hiz belirleyici enzimleri kodlayan genlerin
ekpresyon diizeylerinin arttirilmasi da bitkilerde tuz stresine karsi toleransin arttirtlmasini saglar. Prolin
biyosentezinde gorev alan 1-prolin-5-karboksilat sentetaz (P5CS) ve glisin betain biyosentezinde gérev
alan betain aldehit dehidrogenaz (BADH) gibi enzim genlerinde yapilan ¢aligmalar tuz toleransini
arttirabilmektedir [57]. Ayrica gesitli ozmolitlerin ekzojen uygulanmasi da bitkilerde tuz toleransini
arttiran 6nemli bir sratejik yontemdir [83].

D. TUZ STRESINDE SINYAL iLETiMi VE GEN EKPRESYON DUZEYINDE
DEGIiSIKLIKLER

Bitkiler, tuz stresinin neden oldugu olumsuz etkileri azaltabilmek veya ortadan kaldirabilmek amaciyla
stres boyunca indiiklenen sinyal iletim yollar1 ve strese karsi olusturulan strese duyarl yanit genleri
sayesinde birtakim tolerans stratejisi gelistirmislerdir [72]. Bitki kok hucrelerinin  plazma
membranindaki protein ve reseptdrler tarafindan stresin algilanmasiyla baslayan sinyal iletimi kalsiyum,
ROT, inositol fosfat gibi ikincil habercilerin aktivasyonunu saglayan transdiiksiyon yolu ile devam eder
ve bu durum hiicre dis1 tonoplast ile hiicre igi sitozolde Ca*? seviyelerinin degisimiyle sonuglanir. Artan
sitozolik Ca*? seviyesi CaM (kalmodulin), CML (kalmodulin benzeri protein), CDPK (kalsiyum bagimli
protein kinaz), CBL/CIPK (kalsinorin-B benzeri protein/ kalsindrin-B benzeri protein etkilesimli protein
kinaz) gibi kalsiyum sensor proteinleri tarafindan algilanir ve hiicrede protein fosforilasyon
mekanizmasi vasitasiyla sinyal iletimi yayilir. Bu sayede, hiicrenin korunmasindan sorumlu olan stres
yanit genlerinin ekpresyonunun arttirilmasiyla ve bu genleri kontrol eden transkripsiyon faktorlerinin
fosforilasyonunun saglanmasiyla strese yanit olusturulur [84, 85, 86]. Sinyal iletimi boyunca gérev alan
strese duyarli yanit genleri ise, “erken yanit genleri” ve “ge¢/gecikmis yanit genleri” olarak iki sinif
altinda toplanir. Tuz stresi boyunca hizli ve gecici bir sekilde uyarilan erken yanit genleri, ge¢ yanit
genlerini aktive eden transkripsiyon faktorlerini kodlamaktadir. Daha yavas aktiflesen ge¢ yanit genleri
ise cogunlukla LEA (late embryogenesis abundant) proteinleri, antioksidanlar1 ve ozmolitleri kodlayan
genleri igerir ve siirekli ekprese edilerek stres toleransinin diizenlenmesine katki saglar [84]. Tuz
stresinin etkisiyle indiiklenen bu stres-yanit genlerinin driinleri olan molekiiller de islevlerine goére
“efektor (koruyucu)” ve “regiilator (diizenleyici)” molekiiller seklinde smiflandirilir. Efektor
molekiilleri; aktif ve pasif tasimadan sorumlu c¢esitli membran iyon tasiyicilari, protein kanallari,
saperonlar, antioksidan enzimler, ozmolitlerin sentezi ve birikiminden sorumlu enzimler ve LEA gibi
koruyucu proteinler olustururken regiilatér molekdilleri ise ilgili genlerin ekpresyonunu modiile ederek
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transkripsiyonel ve transkripsiyon sonrasi regiilasyon ile sinyal yolaklarinda gorev alan cesitli protein
kinazlar, protein fosfatazlar ve transkripsiyon faktorleri (TF) meydana getirir [60].

Tuz stresinin bitkilerde olusturdugu sinyal iletim ag1 genel olarak iyonik stres sinyali, osmotik stres
sinyali ve detoksifikasyon sinyali seklinde incelenebilir [87]. Iyonik sinyalizasyonun temeli olan SOS
sinyali, Ca*?-bagimli sinyallesme gdsteren ve tuz stresi altinda hiicrede iyon homeostazini diizenleyen
onemli bir sinyal iletim yoludur. Bu sinyal yolunda sitoplazmadan apoplasta Na* tasinmasini saglayan
esas protein SOS1, 0zellikle CBL-CIPK etkilesiminin dahil oldugu pek ¢ok etkilesimle
dizenlenmektedir [88]. Yiksek tuzlulukta, artan sitozolik kalsiyum sinyali kalsiyum sensorleri olan
SOS3 (CBL4) ve SCaBP8 (SOS3-benzeri Ca*? baglayici protein 8) tarafindan algilanir ve serin/treonin
protein kinaz SOS2’ye (CIPK24) iletilir, boylece onun kinaz aktivitesi aktif hale getirilir.
SOS3/SCaBP8-SOS2 kompleksi sayesinde SOS1’in aktivitesi diizenlenerek iyon homeostazi saglanir.
Tuz stresi disindaki normal kosullarda ise, SOS1’in fosforillenmesinde etkili olan SOS2 proteininin
kinaz aktivitesi 14-3-3, GI (GIGANTEA), ABI2 (ABA insensitive 2), PKS5 (SOS2-benzeri protein
kinaz 5) gibi protein faktorleri tarafindan inhibe edilir. Plazma membrana kars1 bir proton gradyani
olusturarak SOS1’in aktivitesini tetikleyen plazma membran (PM) H*-ATPaz’in aktivitesi de, normal
kosullar altinda SCaBP (SOS3-benzeri Ca*? baglayic1 protein) ve PKS5 (SOS2-benzeri protein
5)/PKS24 (SOS2-benzeri protein 24) tarafindan engellenerek hiicresel pH homeostazi korunur. Tuz
stresi kosullarinda ise, SOS2 kinaz aktivitesi 14-3-3 ve Gl proteinlerinin 26S proteazomal yolu
araciligiyla degradasyonu sonucu serbest kalir. Yine tuzluluk stresi altinda, saperon J3 (DnaJ homolog
3; 181 sok proteini 40-benzeri) de, PKS5 kinaz ile etkilesime girerek onun aktivitesini baskilar ve bu
sayede PM H*-ATPaz’1n aktivasyonu saglanir. Ote yandan, tuz stresi altindaki bitki hiicrelerinde K*/Na*
oraninin korunmasinda 6nemli olan potasyum kanali AKT1, CBL1/CBL9-CIPK23 tarafindan fosforile
edilip aktiflestirilerek diisiik K™ kosullarinda dahi, K* aliminda artis saglar [87, 89, 90].

Bitkilerde yiiksek tuzluluk kosullarinda olusturulan sinyal yanitlarinda MAPK (Mitojenle aktive edilen
protein kinaz) sinyal kaskadlarmin da katkisi yadsmamaz. Okaryotlar arasinda evrimsel olarak
korunmus olan MAPK sinyal yolu, stresin plasma membran tarafindan algilanmasindan sonra
fosforilasyonla aktiflesir. Bu yolun i{i¢ 6nemli MAPK kinazi (MAPKKK, MAPKK ve MAPK) bulunur
ve sirastyla birbirlerini fosforilleyerek aktiflestiren (Serin treonin kinaz olan MAPKKK, MAPKK’y1
fosforiller, aktiflesen MAPKK ise MAPK'y1 fosforile eder) MAPK kinazlar, diger pek ¢ok kinaz ve
transkripsiyon faktorlerini fosforile etme yetenegine sahiptir. Bu sayede, stres-yanit genleri ile iligkili
transkripsiyon faktorleri ve sinyal yollarinin etkinlestirilmesinde 6nemli rol oynarlar [86]. MKKO9-
MPK3/MPK6 ve MEKK1-MKK2-MPK4/MPK 6 kaskadlari, tuz stresi sinyal yanitlarinda olduk¢a 6nem
arz eder. PDL1’den tiiretilen fosfatidik asit (PA) ise, MPKG6 ile etkilesime girip onun aktivasyonunu
saglayarak SOS1 Na*/H* antiporterinin aktiflesmesini saglar [87, 90]. SOS yolunu igeren iyonik stres
sinyalizasyonuna faydasinin yaninda MAPK sinyal kaskadi, ozmotik stres sinyalizasyonu ile ROT
detoksifikasyon sinyaline de katkida bulunur. MKK4-MPK3 ve MAPKKK20-MPK6 kaskadlari,
ozellikle Arabidopsis’te ozmotik stres yaniti sinyalinde yer alirken MEKK1-MKK1/MKK2-MPK4
kaskadi ise, ROT homeostazini saglayan detoksifikasyon enzimlerin aktivitesini dizenler [39, 87].
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Sekil 1. Tuz stresi altinda SOS ve MAPK sinyal yollarim iceren sinyal iletim ag1 [87, 89, 90] (Duz ¢izgi ve
oklar, tuzluluk kosullar: altinda pozitif diizenlemeyi gosterirken kesikli ¢izgiler tuzluluk disindaki normal
kosullarda baskilamay: isaret etmektedir.)

Yiksek tuzluluk, bitkilerde bir¢ok genin ekspresyonunda degisikliklere neden olarak 6zellikle tuz
stresinin etkisiyle indiklenen genlerin ekspresyonunda ¢ogunlukla bir artis meydana getirir [84].
Dolayisiyla, bitkilerde tuzluluga toleransi gelistirmek i¢in protein kinazlar, protein fosfatazlar ve
transkripsiyon faktorleri (TF'ler) gibi regiilator genlerin ifadelerinin degistirilmesi ise, hem stres
sinyalini aktive etmesi hem de pek ¢ok akis asagi geni diizenlemesi nedeniyle oldukea etkili bir stratejik
yontemdir [91]. WRKY, MYB, NAC, bZIP, AP2/ERF gibi transkripsiyon faktorleri (TF’ler), pek ¢ok
akis asag1 genin promotdr bolgelerindeki cis-etkili (cis-acting) elementlere baglanarak bitkilerde stresle
iligkili genlerin ekspresyonunu kontrol etme yetenegine sahiptir. Tuz stresi kosullarinda, bu
transkripsiyon faktorlerinin asir1 ekpresyonu bitkilerde stresle iligkili genlerin indiiklenmesi ve
dizenlenmesi yolu ile tuz toleransi saglar [71, 92]. N-terminalinde, yiiksek oranda korunmus yaklasik
60 amino asitlik bir WRKYGQK maotifine sahip, C-terminalinde ise ¢inko-parmak motifleri bulunduran
WRKY TF ailesi, bitkilerde stres toleransi, fizyolojisi, bilylime ve gelisimi gibi pek ¢ok siirecte etkin
rol oynar [71]. Yiiksek oranda korunmus MYB domaini igeren MYB TF ailesi ise, MYB baglanma
bolgelerine (MY B-binding sites/MBS) spesifik bir baglanma gostererek tuz stresine yanitta diizenleyici
rol Ustlenir ve MYB domaininde bulunan tekrarlarin sayisina goére 4 alt sinifa (MYB ile ilgili, R2R3-
MYB, R1R2R3-MYB ve 4R-MYB) ayrilir. MYB TF’lerin hiicre seklinin belirlenmesi, hiicre
farklilagsmasi ve ikincil metabolizmanin yaninda bitkilerde sinyal iletimi ve stres tolerasinda da olumlu
etkileri mevcuttur [85, 92]. Bitkilere 6zgii bir siiper aile olan NAC TF’leri de, bitki TF’lerinin en biiyiik
ailesidir ve N-terminal bolgesinde, yaklagik 150 amino asitten olusan yiiksek oranda korunmus bir NAC
domaini icerir [71]. NAC TF'leri, CACG c¢ekirdek (core)-DNA baglanma motifinin promotdr genleri ile
birlikte NACRS (NAC tamma dizisi) ile etkilesime girerek akig asagi transkripsiyonel genlerin
diizenlenmesine yardimei olur [93]. Inci darisma (Pennisetum glaucum) ait NAC transkripsiyon faktori
PgNAC21 in asir1 ekpresyonu, tuzluluk stresi altinda tohum ¢imlenmesi, taze agirlik ve kok uzunlugu
gibi parametreleri olumlu yonde etkileyerek ve, ayrica GSTF6 (Glutathione S-Transferase 6), COR47
(Cold-Regulate 47) ve RD20 (Responsive to Dehydration 20) gibi strese yanit veren genlerin
ekspresyonunu da arttirarak Arabidopsis bitkilerinde gelismis tuz toleransi saglamistir [94]. Bitkilerde
oldukga genis bir TF ailesi olan bZIP’lerin, tohum ¢imlenmesi, bitki biiylimesi, gelisimi ve yaslanmasi
gibi siireglere katkisinin yaninda tuzluluk da dahil olmak iizere gesitli abiyotik stres yanitinda da énemli
rolleri mevcuttur. Temel 16sin fermuar proteinleri (bZIP'ler), diziye 6zgii DNA baglanmasini saglayan
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yliksek oranda korunmus bir temel domain ve bir 16sin fermuar dimerizasyon motifi olan bitisik heptad
I6sin tekrar domaini icermektedir [93]. Diger bir trankripsiyon faktér ailesi olan AP2/ERF
(APETALA2/ethylene responsive element binding factors) siiperailesi, olduk¢a korunmus bir AP2/ERF
DNA baglanma domaini igerir ve bu TF’ler, promotorlerdeki GCC-kutusu veya DRE/C-tekrari
elementlerine (dehidrasyona duyarli element CRT) dogrudan baglanarak akis asagi genlerin
diizenlenmesini saglar [93]. Ozellikle stres yamitinda kritik éneme sahip bu korunmus AP2/ERF
domainlerinin sayis1 ve dizi benzerlikleri ile iliskili olarak AP2/ERF TF ailesi, bes transkripsiyonel alt
aileye kategorize edilir: AP2, ERF, DREB, RAV ve Soloist [60, 85]. AP2 (Apetala 2) alt TF ailesi, iki
AP2/ERF domaini tasirken ERF (etilene duyarl faktor veya etilene duyarl element baglanma faktorii)
alt ailesi, bir AP2/ERF domaini ile ERF icerir. RAV (ABI3/VP1 ile ilgili) alt ailesi de, bir AP2/ERF
domaini ve bir B3 DNA-baglanma domaini bulundurur. Bir AP2/ERF domainine sahip ancak amino
asit dizisinde ERF ailesinden farkl olarak dehidrasyona duyarli element baglayici protein iceren DREB
(Dehidrasyona duyarli element baglanma faktorii) alt ailesi ve bunlarin disinda AP2 domaini tasiyan
ancak daha gesitli dizi ve yapi sergileyen iiyeleri siniflandirmak i¢in son olarak eklenen Soloist alt ailesi
de diger AP2/ERF transkripsiyon faktori alt ailesi tiyeleridir [85]. DREB transkripsiyon faktorleri,
DRE/CRT cis-etkili elementle etkilesim gostererek dzellikle LEA, 1s1 sok ve antioksidan enzimler gibi
metabolizmada siklikla kullanilan cesitli protein ve enzimleri kodlayan akis asagi genlerin
ekspresyonlarinda diizenleyici rol Ustlenirler [92].

V. SONUC

Tim diinyada ozellikle kurak, yar1 kurak topraklarda verimlilik i¢in tehdit olusturan tuzluluk giin
gectikce artmaktadir. Bitkilerin buna adapte olabilmesi ise her gegen giin zorlagmakta ve yasamlarinda
bir tehdit olusturmaktadir. Ekilebilir arazilerde artan tuzlulugun yakin zamanda tarim topraklariin
yaklasik %50’sinin kaybina neden olacag1 6ngoriilmektedir. Volkanik patlamalar, yagmurlar, kayalarin
asmmasi gibi jeolojik ve hidrolojik faktorler gibi dogal etmenlerin yani sira ormanlarin azalmasi, asir
otlatma, su ve hava kaynakli tuz birikimi, kimyasal kirlilik gibi antropojenik nedenler de tuzlu veya
sodik topraklarin gelismesine yol acan faktorlerdir. Ayrica kiiresel 1sinma ve iklim degisikligi de
topraklarda su kaybina neden olmakta ve boylece toprak ¢o6zeltisini yogunlastirarak tuzluluk
artmaktadir.

Topragin temel yapisi, sodyum ve diger tuzlarin daha yiiksek konsantrasyonlarda birikmesiyle bozulur,
bu da daha diisiik toprak gozenekliligine neden olabilir ve diisiik toprak havalandirma ve su iletkenligi
durumunu koétiilestirebilir. Yiiksek toprak tuzlulugu seviyeleri, hem hiperiyonik hem de hiperozmotik
stresi indiikleyerek bitki biiylimesi ve gelisimi {izerinde zararl etkilere sahiptir. Buna ek olarak siirekli
tuz birikimi, bitkilerin toprakta bulunan suyu almasini engelleyen fizyolojik kuraklik adi verilen bir
duruma da yol agmaktadir.

Tuz stresi ve kurakligin neden oldugu ozmotik stres, bitki hiicresindeki iyonik dengeyi ve genel
homeostazi bozar. Bitkilerin fizyolojik, biyokimyasal ve molekiiler rejimini etkiler, sonugta iyonik
dengesizlikler, zay1f besin alimi ve hiicrenin redoks durumu ve ROT’larn Gretimi nedeniyle Gretkenlikte
azalmaya yol acar.

Farkli bitkiler, genotipe, adaptasyon kabiliyetine ve bitkinin diger 6zelliklerine bagl olarak tuzluluga
farkli tepkiler verir. Bitkilerin tuzluluga tepkilerindeki farkliliklar, bitkinin bilylimesine ve gelismesine
yansir. Bu farkliliklar bitkinin tuzluluga tolerans seviyesini veya hassasiyetini belirler. Bu durum,
bitkilerin tuz stresine kars1 gelistirdigi tolerans mekanizmalarinin 6nemini de gozler oniine sermektedir
ve Ozellikle tuza duyarh glikofit tiirlerin tolerans gelistirerek yasamlarmi siirdiirebilmesi adina daha
fazla transgenik ¢alisma yapilmasi ihtiyacini beraberinde getirmektedir. Bu amagcla, oldukga yiiksek tuz
konsantrasyonlarmma direngli halofitik tiirler gen kaynagi saglamasi i¢in uygun bir model olarak
diistiniilmekte olup cesitli iyon tastyicilarin, ozmolitlerin, antioksidan enzimleri kodlayan genlerin
ekpresyon seviyeleri degistirilerek transkripsiyonel diizeyde yapilan degisikliklerle tuzluluga dayanikli
transgenik bitkiler elde edilmeye calisilmaktadir. Bitkilerin farkli tuz seviyeleri ve siirelerine
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gosterdikleri tepkiler tiirden tiire ve hatta bazen ayni tiiriin farkli genotiplerinde bile degisebilecegi i¢in
bu durum bitkilerde tuz toleransmin saglanmasmi olduk¢a karmasik bir hale getirir. Ote yandan tuz
toleransi saglayan mekanizmalarin tek basma yeterli olup olmadig1 veya bitkilere sagladiklari katkilarin
ve birbirleriyle etkilesimlerinin ne olacagi gibi konularin tam olarak netlik kazanmas1 ig¢in bunlari
aydinlatabilecek daha ¢ok arastirmaya ihtiyag¢ vardir. Tuzluluk stresinin bitkilerde neden oldugu zararl
etkilerin iistesinden gelmek i¢in ekolojik, fizyolojik ve molekiiler diizeyde kapsamli c¢aligmalarin
yapilmasi ve botanik alanindan elde edilen birgok bilgilerin entegre edilmesi gerekir. Modern teknoloji
ve son derece hassas omik teknikler ile gelismis, yenilik¢i molekiiler yontemler tuzluluk sorunlarini
diizeltme mekanizmalarin1 gelistirmek i¢in olduk¢a Snemlidir. Bu nedenle halen yapilmakta olan
arastirmalar, tuza toleransh bitki genotiplerin gelistirilebilmesi i¢in gerekli bilgileri saglayacagindan
oldukga biylik 6nem arz etmektedir.
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