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0z

Tuz stresi kurak ve yar1 kurak bolgelerde bitki verimliligini sinirlamaktadir. Tuz stresi 6zellikle
fotosentez gibi fizyolojik islevleri olumsuz etkileyerek bitki biiyiimesinde azalmaya neden olmaktadir.
Tuza tolerans, bitkinin tuzlu kosullar altinda normal biiyiime ve gelisimini siirdiirebilme yetenegi
olarak tanimlanmistir. Tuz stresi, normal biyokimyasal reaksiyonlara katilmayan ve uyumlu
¢oOziinenler olarak adlandirilan diisiik molekiiler agirlikli bilesiklerin birikimiyle sonuglanmaktadir.
Karbohidratlar, polioller, amino asitler ve amidler, kuaterner amonyum bilesikleri, poliaminler ve
¢Oziinebilir proteinler gibi bu uyumlu ¢6ziinenler ozmotik diizenleme, makromolekiillerin korunmast,
hiicresel pH’1in ayarlanmasi ve serbest radikallerin detoksifikasyonunda kritik rol oynayabilmektedir.
Diger taraftan, tuzluluk gibi ¢evresel streslere maruz kalan bitkiler reaktif oksijen tiirlerini (ROT) olus-
turmakta ve bu ROT’leri antioksidant enzim sistemleri ile etkili bir sekilde elimine edilmektedir. Bit-
kilerde tuzluluga toleransin gelistirilmesi i¢in bazi fizyolojik ve biyokimyasal markorlerin kullanim
bitki 1slah g¢aligmalarinda 6nemlidir. Bu derlemede, tuza toleransta seleksiyon kriteri olarak bazi
fizyolojik ve biyokimyasal markorlerin kullanilma olasilig1 tartisilmistir.

Anahtar Kelimeler: Tuzluluk stresi, Tuzluluk toleransi, Fizyolojik ve biyokimyasal markérler,
Uyumlu ¢oziinenler, Antioksidant enzimler.

PHYSIOLOGICAL AND BIOCHEMICAL MARKERS OF SALINITY TOLERANCE
IN PLANTS

ABSTRACT

Salt stress limits plant productivity in arid and semi arid regions. Salt stress causes decrease in
plant growth by adversely affecting physiological processes, especially photosynthesis. Salinity toler-
ance is defined as the ability of plant to maintain normal growth and development under salt condi-
tions. Salt stress results in accumulation of low molecular weight compounds, termed compatible sol-
utes, which do not interfere with the normal biochemical reactions. These compatible solutes such as
carbohydrates, polyols, amino acids and amides, quaternary ammonium compounds, polyamines and
soluble proteins may play a crucial role in osmotic adjustment, protection of macromolecules, mainte-
nance of cellular pH and detoxification of free radicals. On the other hand, plants subjected to envi-
ronmental stresses such as salinity produce reactive oxygen species (ROS) and these ROS are effi-
ciently eliminated by antioxidant enzyme systems. In plant breeding studies, the use of some physio-
logical and biochemical markers for improving the salt tolerance in plants is crucial. In this review, the
possibility of using some physiological and biochemical markers as selection criteria for salt tolerance
is discussed.

Keywords: Salinity stress, Salinity tolerance, Physiological and biochemical markers, Compa-
tible solutes, Antioxidant enzymes.
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1. GIRiS

Toprak tuzlulugu kurak ve yar1 kurak bol-
gelerde tahil iiretimini sinirlayan 6nemli ¢evre-
sel streslerden biridir (Shannon, 1998; Al-
lakhverdiev vd., 2000a). Birlesmis Milletler
Cevre Programi (The United Nations Environ-
ment Program), diinyadaki ekim alanlarinin
%50’sinin ve tarimsal alanlarin %20’sinin tuz
stresinde oldugunu tahmin etmektedir (Flowers
ve Yeo, 1995). Her yil bir milyon hektardan
fazla arazinin tuzluluga maruz kaldigi tahmin
edilmektedir (Dubey, 1990). Diinyada 800
milyon hektarin iizerindeki arazi tuzluluktan
(397 milyon ha) ve sodiklikten (434 milyon ha)
etkilenmektedir (FAO, 2005) ve bu alan diin-
yadaki karasal alanlarin %6’sm1 olusturmakta-
dir. Ulkemizdeki tuzlu topraklar ise 599 bin ha
hafif tuzlu, 508 bin ha tuzlu, 15 bin ha sodik,
127 bin ha hafif tuzlu—sodik, 268 bin ha tuzlu—
sodik toprak olmak iizere toplam 1.5 milyon ha
alan1 kapsamaktadir (TUIK, 2004).

Germplazmlarin tuz tolerans1 ile iliskili
olarak taranmasinda ¢imlenme yiizdesi, nispi
bliylime orani, yapraklarda meydana gelen
zararin derecesi, yapraklarda Na“ veya CI
birikiminin orani (Munns vd., 1995; Ahmad vd.,
2005), bitki boyu (Noble ve Rogers, 1992),
yaprak yiizey alan1 (Franco vd., 1993), kok
hiicrelerinde iyon konsantrasyonu (Flowers ve
Hajibagheri, 2001), ¢oziinebilir sekerlerin kon-
santrasyonu (Cram 1976), ozmoprotektan olarak
fonksiyon goren poliollerin, prolin ve glisin—
betain birikimi (Clark vd., 2003; Misra ve
Gupta, 2005), poliaminlerin birikimi (Kasukawe
vd., 2004), c¢oziinebilir proteinlerin birikimi
(Hurkman vd., 1989; Pareek vd., 1997), antiok-
sidant enzimlerin seviyesindeki degisimler
(Demiral ve Tiirkan, 2005) gibi bir¢ok fizyolojik
ve biyokimyasal seleksiyon parametresi kul-
lanilmaktadir.

Bu derlemede, bitkilerde tuz stresinin bitki
biiylime ve gelismesi lizerindeki etkilerinin yani
sira tuza toleransta biyokimyasal markorler
olarak kullanilan uyumlu c¢oziinenler, spesifik
proteinler ve serbest radikal temizleyicisi olan
antioksidant enzimler hakkinda bilgi verilmistir.

2. TUZ STRESI VE BUYUME

Tuz stresi kurak ve yar1 kurak bolgeler ile
sulama yapilan alanlarda 6nemli bir abiyotik
stres faktoriidiir. Diinyanin yaklasik %7’si, kiil-
tire alinmis alanlari %20°si ve sulama yapila-
bilen alanlarin neredeyse yarist tuzluluktan etki-
lenmektedir (Szabolcs, 1994).
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Bitki gelisiminde tuzlulugun zararl etkileri,
(a) toprak ¢ozeltisinin diisiik ozmotik potansiyeli
(ozmotik stres), (b) beslenme dengesizligi, (c)
spesifik iyon etkisi (tuz stresi) ve (d) bu faktor-
lerin kombinasyonuyla iligkilidir (Ashraf, 1994;
Marschner, 1995). Bu faktorlerin timi, bitki
biiylime ve gelisiminde fizyolojik ve biyokimy-
asal seviyelerde (Levitt, 1980; Munns, 2002) ve
molekiiler seviyede (Mansour, 2000; Tester ve
Davenport, 2003) olumsuz pleiotropik (tek bir
genin birden fazla karakterden sorumlu olmast)
etkilere neden olmaktadir. Ozmotik stres
sodyum iyonlarinin direkt bir etkisi olmaksizin
su eksikliginden kaynaklanmaktadir (Munns,
2002). Iyonik dengesizlik asir1 miktarda Na" ve
CI” birikiminden kaynaklanmakta ve K*, Ca™,
Mn™ ve NO;~ gibi besin elementlerinin alim
azalmaktadir (Hasegawa vd., 2000; Viegas vd.,
2001). Hiicreler aras1t Na" birikimi metabolizma
icin toksiktir ve toprakta asir1 Na' birikimi
bir¢ok duyarl bitki i¢in biiylime inhibisyonunda
o6nemli rol oynamaktadir (Mengel ve Kirkby,
2001). Sodyum (Na") sitoplazmada biriktiginde
bir¢ok enzimi inhibe etmektedir. Bu etkiler, tok-
sik reaktif oksijen tiirlerinin liretimi ile iligkili
olan oksidatif stres ve beslenme dengesizligi,
hiicre metabolizmas1 iizerine tuzlarin ve
iyonlarin inhibitdr etkileri ve ters ozmotik gradi-
yentlerin bir kombinasyonundan kaynaklanmak-
tadir (Sharma vd., 1997).

Tuzluluk bitki biiylimesi ve verimliligini
smirlayan gevresel bir faktordiir (Allakhverdiev
vd., 2000b). Bitkiler {izerine yiiksek tuzlulugun
zararlt etkileri verimlilikte azalma veya bitki
oliimii olarak tiim bitki seviyesinde gozlenebil-
mektedir (Muranaka vd., 2002a, b, Murphy vd.,
2003; Mensah vd., 2006). Tuz stresi artan sol-
unum orani, iyon toksisitesi, bitki
biiylimesindeki degisimler, mineral bozukluklar,
kalsiyum iyonlarinin yerine sodyum iyonlarinin
gecmesiyle sonuclanan membran kararsizligi
(Marschner, 1986), membran gecirgenligi
(Gupta vd., 2002) ve azalan fotosentez etkinligi
(Hasegawa vd., 2000; Munns, 2002; Ashraf ve
Shahbaz, 2003; Kao vd., 2003) gibi fizyolojik
islevleri etkilemektedir. Diger taraftan, tuzluluk
azot (Mansour, 2000) ve karbon metabolizma-
sin1 da (Balibrea vd., 2000) olumsuz etkile-
mektedir.

Tuzluluk bitki biiylimesini birkag yolla et-
kileyebilmektedir: (1) Biiylime cevabinin birin-
cisi, bitkilerin su alimimi tuz azaltmakta ve
dolayisiyla biliylimede hizli bir inhibisyon
gozlenmektedir. Tuzun bu ozmotik etkisi, kurak-
lik stresindeki etkilere benzerdir. (2) Biiyiime
cevabinin ikincisi, tuzlulugun biiylime iiz-
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erindeki diger etkileridir. Ornegin, tuzun yash
yapraklarda toksik seviyelerde birikmesiyle,
fotosentetik kapasite ve dolayisiyla asimilatlarin
biiyliyen dokulara iletimi azalmakta ve biiylime
sinirlanmaktadir. Biiylime cevabmin ikinci
evresi, tuza tolerans yetenekleri bakimindan
farklilik gosteren tiirler ve genotipler arasinda
acikca ayrilmaktadir. Yiiksek tuz konsan-
trasyonlarinda, tiim bitki tiirleri belirgin biiyiime
inhibisyonlar1 gostermesine karsin, biiylime ve
iiretkenlik agisindan tiirler arasinda belirgin
farkliliklar  bulunmaktadir (Munns, 2000).
Biiyiimenin baskilanmasi tiim bitkilerde mey-
dana gelir; fakat tolerans seviyeleri ve tuzun
oldiiriicii  konsantrasyonlarinda  biiyiimedeki
azalma oranlar1 farkl bitki tiirleri arasinda genis
bir skalada degismektedir. Biiylimenin baski-
lanmas1 su potansiyelindeki degisimin bir
sonucu olmasina ragmen, hiicre boliinmesi ve
uzamasinin inhibisyonuna ve hiicre 6limiiniin
hizlanmasina katkis1 tam belirlenememistir (Ha-
segawa vd., 2000).

Birgok tarla bitkisi tuzlu kosullara 6nemli
diizeyde hipersensitiftir. Tuz stresi fasulye
(Demir ve Kocacaliskan, 2002; Stoeva ve Kay-
makanova, 2008), biber (Yilmaz vd., 2004),
misir (Neto vd., 2004), soya (Glycine soja, G.
tomentella ve G. tabacina) (Kao vd., 2006) ve
nohut (Kaya vd., 2008) gibi bir¢ok tarim bitkisi
tiiriinde biiylimeyi inhibe etmektedir. Baz1 arpa
cesitlerinde c¢imlenme ylizdesi artan tuz sevi-
yeleri ile azalmaktadir (Naseer vd., 2001). Ar-
panin ¢imlenme evresinde tuz stresine bagh
olarak primer stres bileseni ozmotik etkidir
(Mano vd., 1996). Fide evresinde ise tuz stresi
ozmotik etkilerden ziyade iyonik etkilere neden
olmaktadir (Storey ve Wyn Jones, 1978). Tuz
stresi yaprak ylizey alanin1 (Wang ve Nil, 2000),
yaprak, govde ve kokiin yas ve kuru agirligimi
(Hernandez vd., 1995; AliDinar vd., 1999;
Chartzoulakis ve Klapaki 2000; Naseer vd.,
2001) azaltmaktadir. Bununla birlikte, sodyum
kloriir (NaCl) tuzlulugunun arpa bitkisinde
kardes sayisi, basak boyutu, basak¢ik sayisi, bi-
yokiitle ve tane verimini azalttigi bildirilmigtir
(Ahmad vd., 2003). Tiirkiye’de ekimi yapilan
bazi arpa ¢esitlerinde fide uzunlugunun tuzluluk
ile inhibe oldugu, buna karsin kék uzamasinin
tuz uygulamalarinda (59.3, 133.3 ve 216.6 mM
NaCl) arttig1 bildirilmistir (Bagc1 vd., 2003).
Tuzlulugun arpa fidelerinde kok ve govde
biiylimesini olumsuz olarak etkiledigi ve bu et-
kinin tuza toleransh g¢eside (Afzal) gore hassas
cesitte (EMB 82-12) daha fazla oldugu
bildirilmistir (Khosravinejad vd., 2009a). Tuz
stresi sorgum bitkisinde bilylimeyi Onemli
diizeyde inhibe etmekte (Ibrahim, 2004) ve 6zel-
likle hassas sorgum genotiplerinin yapraklarinda

bliylime oranini azaltmakta ve ¢oziinebilir kar-
bohidrat seviyesini arttirmaktadir (Lacerda vd.,
2005). Domatesin govde agirhigi, bitki boyu,
yaprak sayisi ve kok uzunlugu tuzlulugun art-
masiyla onemli diizeyde azalmaktadir (Mo-
hammed vd., 1998). Artan NaCl seviyeleri pa-
mukta kok, goévde ve yaprak biyokiitlesinde
onemli diizeyde azalisa, kok/govde oraninda ise
onemli diizeyde artisa neden olmaktadir (Meloni
vd., 2001). Turp (Raphanus sativus) bitkisinin
biiylimesi iizerinde yliksek tuzlulugun inhibe
edici etkisinin yaklasik %80°1, total bitki kuru
agirliginda meydana gelen azalmanin yam sira
yaprak yiizey alanm1 ve dolayisiyla 1518in ya-
kalanmasindaki  azalmadan kaynaklanirken,
geriye kalan %20’si ise muhtemelen stoma ilet-
kenliginde bir azaligla iliskilendirilmektedir
(Marcelis ve VanHooijdonk, 1999).

2.1 Tuz Stresi ve Fotosentez

Tuz stresi bitkilerde fotosentez etkinliginde
azalmaya neden olmakta (Sayed, 2003) ve bitki
yapraklarinda klorofil igerigini etkilemektedir
(Fedina vd., 2003; Khan, 2003). Bu parametreler
bitki tlirti (Dubey, 1994) ve stresin siddeti ve
stiresi (Mishra vd., 1997) ile iligkilidir.

Tuzlulugun artigina bagh olarak fotosentez-
deki azalma (a) intraseliiler kismi CO, basin-
cinin artmasina neden olan stoma kapanmasi
(Sibole vd., 1998), (b) protein konsantrasyonun-
daki azalma (Sibole vd., 1998), (c) fotosentetik
pigmentlerin miktarindaki azalma (Sultana vd.,
1999) ve (d) iyon konsantrasyonlarindaki
degisimler (Khan ve Ungar, 1997) ile iligkilidir.

Bitkilerde klorofil metabolizmasi 151k-
landirilan  etiyole yapraklarda ¢alisiimistir
(Schoefs, 2001). Klorofil biyosentezindeki

azalma S5-aminolevulinik asit (ALA) biriki-
mindeki  azalmadan  kaynaklanabilmektedir
(Stobart vd., 1985). Onciil maddesi glutamat
olan ALA biitlin tetrapirollerin ve 1518a maruz
kalma sonucu klorofillere doniisen protoklorofil-
lidin Onciisiidiir. Santos vd. (2001), tuz stresinin
aycicegi yapraklarinda ALA seviyesinin azal-
masina neden oldugunu bildirmistir.

Klorofil igerigindeki azalmanin klorofil de-
gradasyonundaki artma veya klorofil sentez-
indeki azalmadan kaynaklanabilecegi
bildirilmistir (Santos, 2004). Klorofil degradas-
yonunda ilk basamak klorofilaz enzimi tarafin-
dan fitol yapisinin ayrilmasidir (Fang vd., 1998).
Bununla birlikte, klorofilaz aktivitesi diisiik ok-
sijen kosullarinda senesens ile azalmakta (Fang
vd., 1998); fakat tuzlu kosullar altinda bu en-
zimin durumu ile ilgili yeterli bilgi bulun-



mamaktadir (Santos, 2004). Farkli tuz konsan-
trasyonlarina (0—100 mM NaCl) 21 giin maruz
birakilan 5 giinliik etiyole aycicegi (Helianthus
annuus L. var. SH222) fidelerinde 25 mM NaCl
uygulamasi yalnizca klorofil b igeriginde 6nemli
diizeyde bir artisa neden olurken, 50 ve 100 mM
NaCl uygulamalar1 klorofil a ve b igeriginde
onemli diizeyde azalmalara neden olmustur
(Santos, 2004). Arastirici, 50 ve 100 mM NaCl
uygulamalarinda klorofil sentezindeki azalmanin
klorofilaz iligkili degradasyondan ziyade kloro-
fillerin Onciisti olan ALA miktarindaki azalma-
dan kaynaklandigini ileri stirmiistiir.

Bitkilerin yaprak dokusundaki total klorofil
ve karotenoid igerigi tuz stresi altinda genellikle
azalmaktadir (Khavarinejad ve Mostofi, 1998;
Agastian vd., 2000). Klorofil icerigindeki
azalma tuzun membran kararlilig1 lizerine olum-
suz etkilerinden kaynaklanmaktadir (Ashraf ve
Bhatti, 2000). Diger taraftan, NaCl stresinin al-
falfa bitkisinin karotenoid igeriginde Onemli
degisikliklere neden olmadigr bildirilmistir
(Khavarinejad ve Charparzadeh, 1998). Artan
tuz konsantrasyonunun arpa fidelerinde fotosen-
tetik pigmentlerin (klorofil a, b ve karotenoidler)
miktarinda azalmaya neden olmustur (El-Tayeb,
2005). Mercimek (Lens calinaris L. var. Sultan)
fidelerinin toplam klorofil igeriginin kontrole
gore tuz uygulamalarinda O©nemli diizeyde
azaldig1 bildirilmistir (Turan vd., 2007). Bazi
piring (Oryza sativa L.) genotiplerinde pig-
mentlerin tuz stresi ile azaldigi, bazi genotipler-
inde ise arttigi bulunmustur (Alamgir ve Ali,
1999). Ali vd. (2004), 18 piring genotipi aras-
mda total klorofil igerigi bakimindan Onemli
diizeyde farkliliklar (%4.2-26.0) oldugunu
gostermistir. Hussein vd. (2007), boriilce bitkis-
inde farkli tuz uygulamalarimin (kontrol, 3.13,
6.25 ve 9.37 dS/m NaCl) klorofil a, b ve karote-
noid miktarinda artisa ve klorofil a/b oraninda
ise azalmaya neden oldugunu bildirmistir. Iki
arpa (Hordeum vulgare L.) ¢esidinde (toleransli
Afzal ve hassas EMB 82—12) farkli tuz konsan-
trasyonlar1 (0400 mM NaCl) toplam klorofil
icerigini dnemli derecede azaltirken, karotenoid
icerigini arttirmistir (Khosravinejad vd., 2008).
Klorofil igerigindeki azalma Afzal ¢esidine gore
EMB 82-12 ¢esidinde ve  karotenoid
icerigindeki artis ise EMB 82-12 ¢esidine gore
Afzal gesidinde daha yiiksek bulunmustur. Tuz
stresi uygulamalar1 sonucunda yiiksek karote-
noid igerigine sahip olan bitki ¢esidinde kloro-
fillerin fotooksidasyona karsi korunmasi daha
iyi olmaktadir (Khosravinejad vd., 2008).

Klorofil b’ye gore klorofil a’daki artig tuza
toleransta 6nemli bir parametre olarak deger-
lendirilmektedir. Oncel ve Keles (2002), 200
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mM NaCl uygulamasinin bazi ekmeklik (7riti-
cum aestivum L.) ve makarnalik (Triticum du-
rum Desf.) bugday ¢esitlerinde klorofil a ve b
icerigini 6nemli diizeyde azalttigi ve ozellikle
bazi gesitlerin klorofil a kaybina kargi direngli
oldugunu bildirmistir. Hossain vd. (2006), iki
ekmeklik bugday ¢esidinde (Aghrani ve
Kanchan) farkli tuz uygulamalarinin (0-150 mM
NaCl) klorofil a ve b igerigini azalttigini; fakat
kontrole gore 50 mM NaCl uygulamasinin
klorofil @ miktarimi arttirdigini rapor etmistir.
Etiyole ekmeklik bugday (Giza 168 ¢esidi) fi-
delerinin yaprak segmentleri farkli tuz konsan-
trasyonlarinda (0—600 mM NaCl) inkiibe
edildikten sonra isiklandirildiginda, klorofil «
birikimi kademeli olarak 6nemli diizeyde inhibe
olmaktadir (Abdelkader vd., 2007). U¢ domates
(Lycopersicon esculentum) c¢esidinde (Trust,
Grace ve Plitz) farkli deniz suyu konsan-
trasyonlarinin klorofil a ve b igeriklerini azalt-
t1g1, buna karsin klorofil @ igeriginin klorofil
b’ye gore daha diisiik oldugu bildirilmistir (Ha-
jer vd., 2006). Klorofil a/b oranindaki artigin
tuza dayaniklhilik ile ilgili 6nemli bir parametre
oldugu vurgulanmistir (Oncel ve Keles, 2002).

Bitki biiylimesi, biitiinlesmis ve diizenlen-
mis bircok fizyolojik islevin bir sonucudur.
Tuzluluk gibi ¢evresel faktorler tarafindan bitki
biiyiimesinin siirlanmasi tek bir fizyolojik islev
tarafindan belirlenmemektedir. Bununla birlikte,
bitki biliylimesinin siirdiiriilmesinde en Onemli
fizyolojik islev fotosentezdir. Bu nedenle,
biiylimeyi etkileyen c¢evresel stresler fotosentezi
de etkilemektedir (Parida ve Das, 2005). Uzun
stireli tuz stresine maruz kalindiginda, karbon
asimilasyonundaki azalma yapraklardaki asirt
tuz birikiminden kaynaklanmaktadir (Munns ve
Termatt, 1986). Tuz stresi altinda bitki doku-
larinda artan Na' konsantrasyonunun oksidatif
strese ve dolayistyla kloroplast yapisinin bozul-
masina neden oldugu bildirilmistir (Parida ve
Das, 2005).

Fotosentez orani tuz stresine maruz kalmis
bitkilerde daha diisiiktiir ve fotosentetik aktivit-
edeki azalmalar birka¢ faktérden kaynaklanmak-
tadir (Iyengar ve Reddy, 1996):

a) Tuz toksisitesi,

b) Stomanin hidroaktif kapanmasi nedeniyle
CO; saglanmasinin azalmasi,

¢) CO2’e kars1 permeabiliteyi azaltan hiicre
membranlarinin dehidrasyonu,

d) Sitoplazmik yapida degisiklikler tarafin-
dan tesvik edilen enzim aktivitesindeki
degisiklikler,

e) Tuzluluk tarafindan tesvik edilen sene-
sensin artmasidir.
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Tuz stresi altinda fotosentezin baski-
landigina iligkin raporlar olmasina ragmen
(Chaudhuri ve Choudhuri, 1997; Soussi vd.,
1998; AliDinar vd., 1999; Kao vd., 2001; Ro-
meroaranda vd., 2001), fotosentezin diisiik tuz
konsantrasyonu tarafindan stimiile edildigi rapor
edilmistir (Rajesh vd., 1998; Kurban vd., 1999).
Ornegin, Alhagi pseudoalhagi (legiimen) bitkis-
inin yapraklarinda CO, asimilasyon oraninin
diistik tuzlulukta (50 mM NaCl) arttig1, 100 mM
NaCl’de 6nemli bir degisimin gostermedigi ve
200 mM NaCl uygulamasinda yaklasik %60
azaldig bildirilmistir. Alfalfa bitkisinin yaprak
dokularinda NaCl stresi net fotosentez orani ve
klorofil i¢erigini azaltmaktadir (Khavarinejad ve
Charparzadeh, 1998). Pirincin (Oryza sativa L.)
dort ¢esidinde, NaCl konsantrasyonun artigina
bagl olarak FSI ve FSII aktivitelerinde kade-
meli azalmalar gdzlenmis ve net fotosentez
oraninda etkin bir azalma bulunmustur (Tiwari
vd., 1997).

Fotosentetik aktivite yapraklardaki su po-
tansiyelinin azalmasiyla inhibe olmaktadir
(Iyengar ve Reddy, 1996). Diisiik su potansiyeli
altinda fruktoz—1,6-bifosfat substratinin stromal
seviyesi artmakta ve fruktoz—1,6-bifosfataz
iiriinii olan fruktoz—6—fosfat azalmakta ve boyle-
likle fruktoz—1,6-bifosfataz fotosentezi sinirlay-
acak seviyeye gelmektedir (Heuer, 1996). Diger
taraftan, fotosentetik aktivitede azalma, toplam
tuz konsantrasyonu ve iyonik kompozisyona
baghdir. Yiiksek tuz konsantrasyonuna bagh
olarak su potansiyelindeki azalma geri
doniisiimlii olarak fotosentetik elektron transpor-
tunu inaktive eden ozmotik strese neden olmak-
tadir (Allakhverdiev vd., 2000a). Yiiksek tuz
kosullar1 altinda ozmotik potansiyeldeki artis
Na' iyonlarinin sitosolde birikmesine (Papa-
georgiou vd., 1998) ve hem fotosentetik hem de
solunumdaki elektron transportunun inaktive
olmasina neden olmaktadir (Allakhverdiev vd.,
1999). Fotosentetik hizda azalma, karbon in-
dirgeme reaksiyonlar1 i¢in COy’in  kul-
lanilabilirligini siirlayan stoma iletkenliginde
bir azalmaya neden olmaktadir (Brugnoli ve
Bjorkman, 1992). Stomalarin kapanmasi transpi-
rasyonla suyun kaybmi minimuma indirmekte
ve kloroplast aktivitesinde degisime neden olan
kloroplastin 1s1k toplayan ve enerjiyi koruyan
sistemlerini etkilemektedir (Iyengar ve Reddy
1996,).

3. TUZLULUK TOLERANSI

Yiiksek tuz konsantrasyonlarinda bitkilerin
biiyliyebilme ve yasam dongiilerini tamamlaya-

bilme yetenegi tuzluluk toleransi olarak tanim-
lanmaktadir (Parida ve Das, 2005).

Bitkiler tuz stresinin iistesinden gelebilmek
icin bazi biyokimyasal ve molekiiler mekaniz-
malar gelistirmistir (Iyengar ve Reddy, 1996)
(Sekil 1):

a) Secici birikim ya da iyonlarmm uzak-
lagtirilmasi,

b) Kokler tarafindan alinan iyonlarm kon-
trolii ve yapraklara transferi,

¢) Tiim bitki biinyesinde ve hiicresel sevi-
yede iyonlarin lokalizasyonu,

d) Uyumlu ¢6ziinenlerin sentezi,

e) Fotosentetik yolda degisim,

f) Membran yapisinda degisim,

g) Antioksidatif enzimlerin tesviki,

h) Bitki hormonlarmin tegviki.

Tuz toleransindaki onemli gelismeler bitki
tiirlerinde 1slah teknikleri ve geleneksel seleksi-
yon yoluyla yapilmaktadir (Ashraf, 2002). Bu-
nunla birlikte, seleksiyon yontemlerinin ¢ogu
tarimsal karakterlerdeki farkliliklara dayandiril-
mistir (Noble, 1992). Tarimsal karakterler, bitki
biiylimesindeki genetik ve ¢evresel etkileri tem-
sil etmekte ve tuz toleransiyla ilgili fizyolojik
mekanizmalarin tiimiinii kapsamaktadir. Tuz
toleranst igin tipik tarimsal seleksiyon paramet-
releri verim, canlilik, bitki boyu (Noble, 1992),
yaprak yiizey alan1 (Franco, 1993), yaprak hasa-
r1 (Munns, 1993), nispi biiyiime orani (Cramer
vd., 1990) ve nispi biiylime azalmasidir (He ve
Cramer, 1993). Tuz stresine kars1 gosterilen ilk
tepki, yaprak yiizey genislemesi oranindaki
azalma ve bliylimenin durmasidir. Stres azaldi-
ginda veya tamamen ortadan kalktiginda biiyii-
me devam edebilmektedir. Bir bitkide tuz stresi-
nin baslangici ve gelisimi sirasinda enerji ve yag
metabolizmasi, protein sentezi ve fotosentez gibi
biitiin temel islevler etkilenmektedir.

Bitkilerin tuz toleransi ile ilgili olarak cesitli
inorganik iyonlar ve organik metabolitlerin biri-
kimi, fotosentez ve su iligkileri birgok arastir-
manin  konusunu olusturmaktadir (Munns,
2002). Bir¢ok arastirma, tuz stresi i¢in farkli bi-
yokimyasal indikatorler ve tuz tgleransi arasin-
daki iligkiye dikkat ¢ekmistir. Ornegin, strese
maruz kalmig bitkilerde glisinbetain (kuaterner
amonyum bilesigi) ve prolinin (imino asit) hiic-
resel yapilari korumada ve ozmotik uyumu sag-
lamada adapte edici bir rol oynadiginin kuvvetli
kanitlar1 bulunmaktadir (Garg vd., 2002; Yang
vd., 2003; Demiral ve Tirkan, 2006; Banu vd.,
2009). Benzer olarak, transjenik piring bitkiler-
inde kuraklik ve yiiksek sicakliga karsi bir
disakkarit olan trehaloz birikiminin hiicresel
stres direnciyle iliskili oldugu bildirilmistir
(Garg vd., 2002). Bununla birlikte, Mittova vd.
(2002), kiltiir domatesine (Lycopersicon escu-
lentum) gore yabani domatesin (Lycopersicon
pennellii) daha yliksek tuz toleransina sahip ol-
masinin guaiakol peroksidaz, askorbat peroksi-



daz ve siiperoksit dismutaz gibi antioksidant en-
zimlerin artan aktiviteleriyle iligkili oldugunu
bildirmislerdir.
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o iyon uzaklastirilmasi
« Iyonun disar1 atilmast
® Hiicre duvar1 modifikasyonlari

o Ozmotik ayarlama
» Radikal temizleyicileri
o fyon-segiciligi degisimleri

Ekstraseliilar ve hiicre duvari boslugu

Sitosol ve organel boslugu

® Proton pompasinin arttirilmasi
* Akuaporin-aktivite kontrolii

Vakuolar bogluk

 fyon (sodyum, kalsiyum) depolama
o fyon (potasyum) disar1 atilmast

* Ozmotik ayarlama

* Proton gradiyentinin siirdiiriilmesi

\

* Bitki biiylime regiilatérii
hassasiyetinin ayarlanmasi

e Ozmotik koruma

« fyon ayrimi

/

Sekil 1. Bitki tuz stresi ile iligkili olan biyokimyasal fonksiyonlar (Bohnert ve Jensen, 1996’dan de-

gistirilerek).

Siiperoksit dismutaz, glutatyon rediiktaz ve
peroksidaz gibi antioksidant enzimler i¢in kod-
lanan genler nadiren strese spesifiktir ve siklikla
eksprese olmaktadir (Kreps vd., 2002).

Bitkilerin tuz stresine tepki gdsterme yete-
negi strese maruz kalinan gelisim evresinde ek-
sprese olan genlere baglidir (Epstein ve Rains,
1987). Tuz toleransinin tek bir genden ziyade
birka¢ genin karmasik etkilesimiyle kontrol
edildigi disiiniilmektedir. Arpada tuz toleransi-
nin genetik analizleri tuz toleransi i¢in ii¢ genin
varligimmi belirlemistir (Koval ve Koval, 1996).
Z1t olarak, klor ve sodyum alimini tek ve basit
bir genin kontrol ettigini gosteren bazi sonuglar
bulunmaktadir (Bernstein, 1977). Saneoka vd.
(1995), tuzlu kosullar altindaki misir bitkilerinde
tek bir genin glisinbetain birikimini kontrol et-
tigini  kuvvetle ileri siirmiistir. Abel ve
MacKenzie (1964), soya fasulyesinde tek bir
dominant genin tuz toleransi ile iligkili olarak
klor uzaklagtirmasint kontrol ettigini bildirmi-
stir. Tuza toleransi arttirabilen aday genler; (a)
tuz alimi ve transportunu kontrol eden, (b) oz-
motik veya koruyucu fonksiyona sahip ve (c)
tuzlu kosullarda bitki biiylimesini hizlandiran
genler olmak iizere {i¢ ana fonksiyonel gruba
ayrilmaktadir (Munns, 2005).

3.1 Uyumlu Coziinenler

Vakuollerdeki iyonik dengeyi saglamak i¢in
sitoplazmada “uyumlu ¢oziinenler” olarak ad-
landirilan diisiik molekiil agirlikli bilesikler
birikmekte ve normal biyokimyasal reaksi-
yonlar1 engellemeyen bu c¢oziinenler reaksi-
yonlarda su ile yer degistirmektedir (Ashihara
vd., 1997; Hasegawa vd., 2000; Zhifang ve
Loescher, 2003) (Tablo 1). Bu uyumlu
¢Oziinenler esas olarak polioller (Orthen vd.,
1994; Bohnert vd., 1995), ¢oziinebilir sekerler
(Bohnert ve Jensen, 1996; Kerepesi ve Galiba,
2000) ve bazi azotlu bilesiklerdir (Khan vd.,
2000a; Khatkar ve Kuhad, 2000; Singh vd.,
2000; Wang ve Nil, 2000). Tuz stresi sirasinda
biriken amino asitler, amidler, imino asitler, pro-
teinler, kuaterner amonyum bilesikleri ve polia-
minler azot igeren bilesiklerdir. Tuzlu kosullarda
biiyliyen bitkilerde 6nemli bir rol oynamalarina
karsin bu maddelerin ozmotik diizenlemeye olan
katkilar1 tiirler, ¢esitler ve hatta bir bitkinin far-
kli organlar1 arasinda farklilik gostermektedir
(Ashraf, 1994). Tuzlu gevrelerde, bitki tiiriine
bagl olarak biriken spesifik azot igeren bilegik-
ler degisiklik gostermektedir. Stres kosullart
altinda biriken bu bilesiklerin ozmotik ayarlama,
hiicresel makromolekiillerin korunmasi, azotun
depolanmasi, hiicresel pH’in siirdiiriilmesi,
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hiicrelerin  detoksifikasyonu ve serbest radi-
kallerin temizlenmesi gibi olaylarda fonksiyon
gordiigi ileri siiriilmektedir. Azot igeren bilesik-
lerin birikimi genellikle bitki tuz toleransi ile
iligkilendirilmistir (Mansour, 2000).

Tablo 1. Tuz stresine cevap olarak biriken bilesikler ve toleranstaki muhtemel fonksiyonlari (Parida ve

Das, 2004°den degistirilerek)

Grup Spesifik Bilesik Fonksiyonu
. Ozmotik diizenleme
Iyonlar Sodyum, klor Potasyum cikist
Pigmentler Karptenmdler, antosi- Fotoinhibisyona kars1 koruma
yaninler
. Karbon kaynagi, ozmotik diizenleme
. Mannitol o e ,
Polioller Pinitol Ozmoprotektan, ozmotik diizenleme, FSII’nin
fotokimyasal etkinligi, radikal temizleyici,
Amino asitler Prolin Ozmotik diizenleme
Ozmoprotektan
Ozmoprotektan
Kuaterner aminler Glisinbetain Tilakoid ve plazma membran biitiinliigiiniin
korunmasi
Poliaminler Sp ermu, Iyon dengesi, kromatinin korunmasi
spermidin
Sekerler Glukoz, fruktoz, sukroz | Ozmotik diizenleme
Fruktanlar Ozmoprotektan, karbon kaynagi
Ozmotin Patojenez iligkili proteinler
Proteinler Stiperoksit dismutaz, Ozmoprotektan
katalaz Radikal detoksifikasyonu

3.1.1 Karbohidratlar

Coziinebilir sekerler tuzluluga maruz kalan
glikofit bitkilerde diger organik ozmotiklere
gore toplam ozmotik potansiyelin yaklasik
%50’sini olusturmaktadir (Cram, 1976). Glukoz,
fruktoz, sukroz, trehaloz ve fruktanlar gibi se-
kerler ve nisasta tuz stresine maruz kalan bitkil-
erde birikmekte ve ozmotik koruma, ozmotik
diizenleme, karbon kaynagi ve radikal temizley-
icisi gibi fonksiyon gdérmektedir (Parida vd.,
2002; Jang vd., 2003). Kisa siireli strese maruz
kalan Setaria sphacelata (C4) bitkisinde sukroz
ve nisasta iceriginin azaldig1 bildirilmistir. Uzun
stireli stres kosullarinda, ¢o6ziinebilir sekerler
yiksek, nisasta ise diisiik seviyede bulunmusgtur.
Metabolizmanin sukroz yoniinde degismesi,
nisasta sentez ve parcalanmasinin sukroz sentez-
inden daha fazla etkilenmesinden kaynaklan-
maktadir (Silva ve Arrabaca, 2004). Piring,
soya, pamuk ve bugdayda sukroz ve nisasta
(Rathert, 1984; Dubey ve Singh, 1999; Kafi vd.,
2003), Pennisetum clandestinum bitkisinde glu-
koz ve fruktoz (Muscolo vd., 2003) ve zeytin
bitkilerinde glukozun (Tattini vd., 1996) ozmolit

olarak biriktigi rapor edilmistir. Tuz stresi bug-
day cesitlerinde indirgeyici sekerler (glukoz,
fruktoz), sukroz ve fruktanlarin miktarini arttir-
maktadir (Kerepesi ve Galiba, 2000). Bir disak-
karit olan trehaloz farkli abiyotik stresler altinda
farkl1 organizmalarda birikmekte ve ozmolit ve
ozmotik koruyucu olarak fonksiyon gérmektedir
(Hounsa vd., 1998). Nadir bulunan ve redik-
leme Ozelligi olmayan bir seker olan trehaloz
bir¢ok bakteri ve mantarda ve desikasyona tol-
eransi yiiksek bitkilerde bulunmaktadir. Tre-
halozu asir1 eksprese eden piring bitkilerinin
bir¢ok abiyotik strese karsi toleransli oldugu
belirtilmistir (Jang vd., 2003). Transjenik bitkil-
erde trehaloz icerigindeki normal bir artis stres
kosullarinda yiiksek fotosentetik aktivite ve
diisiik fotooksidatif zararla sonuglanmaktadir.
Trehalozun c¢evresel streslerin neden oldugu
zararlardan biyomolekiilleri korudugu diisiiniil-
mektedir. Transjenik bitkilerdeki diigiik trehaloz
seviyesi trehalozu pargalayan spesifik trehalaz
aktivitesi ile agiklanabilmektedir. Bu nedenle,
trehalaz  aktivitesinin  azaltilmasi  trehaloz
birikiminde artisa neden olabilmesi muhtemeldir
(Penna, 2003). Tuz stresinde ¢dziinebilir karbo-



hidratlarin birikimi artmakta ve CO, asimilasyon
orani azalmaktadir (Murakeozy vd., 2003). To-
plam ¢oziinebilir seker icerigi sorgum bitkisinde
tuzlulugun artisina bagli olarak artmaktadir
(Ibrahim, 2004). Domates yapraklarinda
coOziinebilir sekerlerin  ve toplam sakkarit
iceriginin tuzlulukta &nemli derecede arttig1
buna karsin nisasta iceriginin tuzluluktan et-
kilenmedigi belirtilmistir (Khavarinejad ve
Mostofi, 1998). Zit olarak, bakla bitkisinde
¢Oziinebilir ve hidroliz olabilir gekerlerin tuz
stresinde azaldig1 belirtilmistir (Gadallah, 1999).
Bununla birlikte, bitki kisimlarinin sukroz
iceriginin tuz toleransi indikatdrii olabilecegi
rapor edilmistir (Juan vd., 2005). Tuzluluk 6zel-
likle tuza hassas genotiplerde ¢oziinebilir karbo-
hidratlarin miktarinda artisa neden olmaktadir
(Lacerda vd., 2005). Zit olarak, tuza toleransl
aycicegi aksesyonlarinda toplam ¢Oziinebilir
seker igeriginin hassas aksesyonlara oranla daha
yiiksek seviyede biriktigi bildirilmistir (Ashraf
ve Tufail, 1995).

Tuz stresine cevap olarak ¢ozilinebilir seker-
lerin birikimindeki belirgin degisimler, bir tiir
igerisinde veya tiirler arasinda ve hatta tiim hat-
lar arasinda tuza tolerans agisindan farkliliklarin
ifade edilmesi i¢in 6nemli bir kanit olabilmekte-
dir (Ashraf ve Harris, 2004). Ayni arastiricilar,
1slah programlarinda bazi tiirler igin tuz toleran-
sinin bir indikatorii olarak ¢oziinebilir seker
birikiminin potansiyel bir rolii olmadigini
bildirmistir.

3.1.2 Polioller

Polioller bitkilerde hem asiklik hem de sik-
lik formda bulunan polihidrik seker alkollerdir.
Bitkilerde yaygin olarak bulunan asiklik
formdaki polioller mannitol, gliserol, sorbitol
iken siklik formda olanlar ononitol ve pinitoldiir
(Clark vd., 2003).

Uyumlu ¢oziinenler arasinda poliollerin de
ozmoregiilasyona katkida bulundugu ve bitkil-
erin tuz toleransinda rol oynadig1 diisiiniil-
mektedir. Polioller vakuolde yiiksek konsan-
trasyonlarda lokalize olan inorganik iyonlarin
neden oldugu ozmotik diizensizliklerin iistesin-
den gelebilmek i¢in sitoplazmada birikmektedir.
Siklik ve asiklik poliollerin diisiik molekiiler
agirlikli saperonlar ve stresle tesvik edilmis ok-
sijen radikallerinin savascilari olarak rol oy-
nadig1 disliniilmektedir (Bohnert ve Shen,
1999).

Bir alkol sekeri olan mannitol bir primer
fotosentetik Uiriin olarak sentez edilmekte ve
baz1 bitki tirleri tarafindan metabolize edil-
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mektedir (Conde vd., 2007). Bununla birlikte,
bugday ve tiitiin gibi tarimsal 6neme sahip
birgok bitki tiirii mannitol iiretememektedir.
Mannitol iireten transformant bitkilerin mannitol
biyosentezi ve birikimi stres kosullarinda ar-
tarken, mannitol katabolizmasi azalmaktadir
(Sickler vd., 2007). Mannitol kereviz bitkisinde
de mannoz—6—fosfat rediiktazin (M6PR) ak-
tivitesiyle sentezlenmekte (Zhifang ve Loescher,
2003) ve diisiik su potansiyeline maruz kalan
bitkilerde birikimi artmaktadir. Bitkilerin yiiksek
tuzlulugu tolere etme yeteneginin_mannitol ta-
rafindan arttinldigi belirtilmistir. Ornegin, nor-
mal olarak mannitol sentezlemeyen ya da birik-
tirmeyen tiitline, bakteriyel mannitol—1—fosfat
dehidrogenaz ~ (mt?[D) geni aktarildiginda
transjenik tiitlin bitkilerinin yaprak ve kokler-
inde yliksek konsantrasyonda mannitol biriktigi
ve yiiksek derecede tuz toleransit gosterdigi
rapor edilmistir (Tarczynski vd., 1992). Benzer
olarak, bakteri mt#/D geni transfer edilmis
transjenik bugday hatlarinin hem tuzluluk hem
de kuraklik altindaki yiiksek biiylime perfor-
mansmin  yapraklardaki  yliksek  mannitol
birikimi ile iliskili oldugu bulunmustur (Abebe
vd., 2003). Oksijen radikali savascilar1 olarak
fonksiyon gdren mannitoliin in vitro’da reaktif
oksijen tiirlerinin detoksifikasyonunda rol aldig1
(Elstner, 1987; Halliwell vd., 1988) ve bdylece
kuraklik stresindeki bitkilerde proteinleri oksi-
datif zarardan korudugu bildirilmistir (Moran
vd., 1994). Bununla birlikte, tuza hassas bugday
¢esidinde dissal mannitol uygulamasimin antiok-
sidant enzim aktivitelerini arttirdig1 bildirilmistir
(Seckin vd., 2007).

Siklik seker alkoller olan pinitol ve ononi-
toliin tuzlu kosullara maruz kalan bir¢ok bitki
tirtinde biriktigi belirlenmistir (Paul ve Cock-
burn, 1989). Pinitol soya fasulyesinde tiim bitki
kisimlarinda 6nemli seviyelerde bulunmaktadir
ve myo—inositolden sentezlenmektedir (Dittrisch
ve Brandl, 1987). Bitkilerde pinitoliin rolii agik
olmamasina karsin tuz stresi (Gorham vd.,
1984), kuraklik stresi (Streeter vd., 2001), yiik-
sek sicaklik tesvikli su kithigi (Guo ve Ooster-
huis, 1995), embriyo gelisimi (Gomes vd., 2005)
ve leglimlerdeki nodiilasyon ile iliskili oldugu
diistiniilmektedir. Kuraklik stresine cevap olarak
soyanin yapraklarinda pinitol, prolin ve seker-
lerin biriktigi; fakat pinitol miktarinin prolin ve
sekerlere gore daha yiiksek oldugu bildirilmistir
(Streeter vd., 2001). Fougere vd. (1991), yonca
bitkisinde pinitol ve ononitoliin 6nemli diizeyde
biriktigini belirlemis ve pinitoliin tuz stresine
kars1 toleransta katki saglayabilecegini ileri
stirmiistiir. Bircok baklagilde meydana gelen
pinitol (Smith ve Phillips, 1980) ve D—pinitol,
serbest radikallerle savastigi kadar vakuol ve
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sitoplazma arasinda hiicre i¢i ozmotik ayar-
lamada 6nemli bir rol oynadig: bildirilmistir.

Ononitol bitki dokularinda teshis edilmigtir
(Streeter, 1985); fakat pinitol {iretiminde kul-
lanildig1 i¢in oldukga diisiik konsantrasyonlarda
bulunmaktadir. Tiitiin hiicrelerine Mesembryan-
themum crystallinum imt geninin transferi
ononitol {iretimini arttirmaktadir (Vernon vd.,
1993). Kuraklik ve tuza tolerans ile sonuglanan
ononitol birikimi transjenik tiitlin bitkilerinde
belirtilmistir (Sheveleva vd., 1997).

3.1.3 Amino Asitler ve Amidler

Tuz stresine maruz kalan bitkilerde amino
asitlerin (alanin, arjinin, glisin, serin, bir imino
asit olan prolin ve non—protein amino asitler si-
trulin ve ornitin) ve amidlerin (glutamin ve as-
parajin) biriktigi rapor edilmistir (Mansour,
2000).

Stres kosullarindaki bitkilerde en fazla gal-
1s1lan amino asitlerden biri olan prolin glutamat
veya ornitinden sentez edilebilmesine ragmen,
prolin predominant olarak glutamattan sentez
edilmektedir. Bitkilerde prolin birikiminin tuzlu-
luk, kuraklik, yiiksek sicaklik, diisiik sicaklik,
agir metal, patojen enfeksiyonu, besin kitligi,
atmosferik kirlenme ve UV 1s1ma gibi stres du-
rumlarinda arttig1 bildirilmistir (Hare ve Cress,
1997; Siripornadulsil vd., 2002). Bitkilerde
prolin birikim seviyesi tlirden tiire degismekte
ve kontrol bitkilerine gore 100 kat daha fazla
miktarda birikebilmektedir. Bitkilerde yaygin
olarak bulunan ve diger amino asitlere oranla
daha fazla miktarlarda birikebilen prolin kul-
lanilabilir azot birikimini diizenlemektedir
(Abraham vd., 2003).

Biitiin bitki tiirleri stres kosullarinda prolin
biriktirmekte ve prolin sentezi icin A'—pirrolin
karboksilat sentetaz (P5CS) geninin ekspre-
syonu tiim dokularda siiratle tesvik edilmektedir
(Hong vd., 2000). Prolin sentezinde {i¢ enzi-
matik aktivite rol oynamaktadir (Atienza vd.,
2004; Ueda vd., 2004) (Sekil 2):

1) P5CS’in A'—y—glutamil kinaz aktivitesi,

2) P5CS’1n glutamik—y—semialdehit de-
hidrogenaz aktivitesi ve

3) A'—pirrolin karboksilat rediiktazin
(PSCR) iki izogeni glutamati prolin
imino asidine doniistiirmektedir.

A'—pirrolin karboksilat sentetaz (P5CS) en-
zimi geri bildirim ile kontrol edilmekte ve bu
genin asirt ekspresyonu yapraklardaki prolin

konsantrasyonunu sadece iki kat arttirmaktadir
(Hong vd., 2000). Geri bildirim inhibisyonu or-
tadan kaldirmak icin modifiye edilmis P5CS
genine sahip tiitiin bitkisinde prolin igerigi 200
mM NaCl uygulamasinda dort kat artmaktadir
(Hong vd., 2000). Bitki dokularinda prolin
birikimi; prolin degradasyonundaki azalma,
prolin biyosentezindeki artig, protein sentez-
indeki veya prolin kullanimindaki azalma ve
proteinlerin hidrolizinden kaynaklanabilecegi
belirtilmistir (Yoshiba vd., 1997). Yabani tipe
gore transjenik tiitlin  bitkilerinde prolin
iceriginin artmasina bagli olarak ¢imlenme yiiz-
desi ve fide agirhiginin daha fazla ve serbest
radikal  iiretiminin daha diisik oldugu
bildirilmistir (Hong vd., 2000).

Tuz stresi altinda tiim bitki dokularindaki
prolin konsantrasyonu 1 mol/L’ye kadar ¢ik-
maktadir (Ashraf ve Harris, 2004; Munns 2005).
Prolin birikimi tuz stresi altindaki bir¢ok
monokotilde yaygin 6zelliklerden biri olmasina
ragmen (Wyn Jones ve Storey, 1978), arpa fide-
lerinde NaCl stresi prolin birikimini etkileme-
mektedir (Yamaya ve Matsumoto, 1989). Tuz
stresine  toleranshi  bitkilerin seleksiyonunda

rolin birikiminin bir parametre olarak kullani-
abilecegi  savunulmaktadir (Ramajulu ve
Sudhakar, 2001). Bununla birlikte, prolin sicak-
lik, kuraklik ve agir metal gibi ¢cevresel stres ko-
sullarinda da birikebildigi (Sairam vd., 2002) ve
hatta tuz stresi altindaki bir¢cok bitkide prolin
seviyesi azaldigindan (Naik ve Joshi, 1983;
Siddiqui ve Krishnamoorthy, 1987) dolay1
prolin birikimi tuz toleransi i¢in bir markdr ola-
rak kabul edilmemektedir. Domates, Aegiceras
corniculatum ve bugday bitkilerinde prolin biri-
kimi ve tuza tolerans arasinda negatif bir kore-
lasyon oldugu rapor edilmistir (Aziz vd., 1998;
Parida vd., 2004; Poustini vd., 2007). Poustini
vd. (2007), otuz ekmeklik bugday ¢esidinin yap-
rak dokularinda tuz stresi prolin birikiminde ar-
tisa neden olmustur. Prolin birikimi tuza tole-
ransh 19 bugday ¢esidinde 5.2 kat artarken, tuza
hassas ¢esitlerde 13.8 kat artmustir. Ustelik, tuz
stresine en hassas ¢esit olan Ghods’da prolin
birikimi 27.4 kat artmistir. Tuza hassas (cv.
Ghods) ve tuza toleransli (CR ve Kharchia)
bugday cesitleri arasinda tiim tuzluluk konsant-
rasyonlarinda yaprak ve apeks dokularinda
prolin miktar1 farklilik gdstermezken, kok prolin
1gerigi hassas ¢esitte daha fazla birikmistir (Kafi
vd., 2003). Benzer olarak, tuza toleransh piring
genotipine gore hassas ¢esitlerde prolin daha
yiiksek konsantrasyonlarda birikmektedir (Lutts
vd., 1999). Bununla birlikte, piring ve sorgum
bitkisinde prolin birikiminin tuz stresi zararinin
bir cevabi olarak ortaya ciktigi; fakat tuza tole-
rans ile iligkili bir bitki cevabi olmadigi, prolin
birikiminin tuz zararindan kaynaklandigi ve bu
nedenle tuza toleransin bir indikatorii olmadigi
bildirilmistir (Lutts vd., 1999; Lacerda vd.,
2003).
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Tuza toleransta farklilik gdsteren tiir ve ce-
sitlerin yan1 sira bir bitki genotipinin farkli do-
kularinda prolin birikimi farklilik gdstermekte-
dir (Kafi vd., 2003). Aycicegi (Ashraf ve Tu-
fail,1995), yalanci safran (Ashraf ve Fatima,
1995), Eruca sativa (Ashraf, 1994) ve Lens cu-
linaris (Hurkman vd., 1991) bitkilerinin tuza
hassas hatlarima gore toleransli hatlarmin yap-
raklarinda toplam serbest amino asit igeriginin
daha yiiksek oldugu rapor edilmistir.

L-Glutamat

NADPH
ATP
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L-Ornitin

a-ketoglutarat \
Ornitin-okzo-asit
V' | transaminaz

L-glutamat /

L-glutamat
y-semialdehit

H,0

Pirrolin 5-
karboksilat

H
NAD(P)H

L-Prolin

Sekil 2. Prolin biyosentez yolu. PSCS: A'—pirrolin karboksilat sentetaz, PSCR: A'—pirrolin karboksilat
rediiktaz (Delauney vd., 1993’den degistirilerek).

Arpa, bugday, fasulye ve mung fasulyesinde 200
mM NaCl uygulamasinin prolin icerigini arttir-
dig1 bildirilmistir (Saffan, 2008). Petrusa ve
Winicov (1997), tuza toleransh yonca bitkisinde
prolin iceriginin hizli bir sekilde iki katina ¢ikti-
gini; fakat tuza hassas bitkilerde bu artigin yavas
oldugunu bildirmistir. Nanjo vd. (2003),
Arabidopsis  Dbitkisinde  antisens  prolin
dehidrogenaz ¢cDNA transferinin asir1 miktarda
prolin birikimine neden oldugu ve 600 mM
NaCl uygulamasina tolerans gosterdigini bildir-
mistir. Tuza toleransta farklilik gosteren iki arpa
(Hordeum vulgare L.) cesidinde (toleranslt
Afzal ve hassas EMB82—-12) prolin birikiminin
ozellikle yiiksek tuz uygulamalarinda (300 ve
400 mM NaCl) onemli diizeyde arttig1 ve bu
artisin EMB82—-12 ¢esidine gore Afzal ¢esidinde
daha yiksek oldugu bildirilmistir
(Khosravinejad vd., 2009b). Khan vd. (2009),
alt1 bugday ¢esidinde (Lu—26s, Sarsabz, KTDH-
22, V-7012, Khirman ve Bakhtawar) kontrole
(1.5 dS/m NaCl) gore tuz (12.0 dS/m NaCl) uy-
gulamasinin prolin igeriginde artisa neden oldu-

gunu belirtmistir. Yiiksek seviyede prolin birik-
tiren Sarsabz, Lu—26s ve KTDH ¢esitlerin ayni
zamanda klorofil icerigi ve tirlin kaybindaki
azalmanin daha az olmasi nedeniyle bu ¢esitleri
tuza toleransli olarak tanimlamislardir (Khan
vd., 2009). Tuza toleransh salatalik ¢esidinde
(Zaoduojia) artan tuz konsantrasyonuna bagli
olarak prolin miktarinin arttigi, hassas gesitte
(Jinchun No.2) ise degismedigi belirtilmigtir
(Zhu vd., 2008). Tuza toleransta farklilik goste-
ren pirincin iki yabani tiirli (toleransli Oryza
latifolia Desf. ve hassas O. rufipogon Griff.) ve
kiiltiir pirinci (O. sativa L.) gesitlerinde (tole-
ransli SR26B ve hassas IR28) serbest prolin ice-
rigi kontrole gore tuz uygulamasinda genellikle
artmig, bu artis toleransl tiir ve ¢esitte onemli
diizeyde farklilik gostermistir (Nakamura vd.,
2002).

Ozmotik olarak olduk¢a aktif olan prolin
membran kararliligina katkida bulunmakta ve
NaCl’iin hiicre membranlarina olan olumsuz
etkisini azaltmaktadir (Mansour, 1998). Maggio
vd. (2002), adaptasyonda bir sinyal diizenleyici
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molekiil olarak prolinin fonksiyon gordiigiinii
ileri siirmiistiir. Proteinojenik bir amino asit olan
prolin ozmolit, radikal temizleyicisi, makro-
molekiil stabilize edici ve hiicre duvart bileseni
olarak fonksiyon gormektedir (Matysik vd.,
2002). Prolinin, proteinlerin yapisini stabilize
eden molekiiler saperonlar olarak fonksiyon
gordiigii ve prolin birikiminin sitosolik pH’1 ve
hiicrenin redoks durumunu dengede tutabildigi
diistiniilmektedir. Sonug¢ olarak, prolin birikimi
stres cevabii etkileyen stres sinyalinin bir
parcast olabilmektedir (Maggio vd., 2002).

3.1.4 Kuaterner Amonyum Bilesikleri

Bir¢ok bitki tiirlinde, yaprak ozmotik potan-
siyeli ve glisinbetain, f—alaninbetain ve prolin-
betain arasinda pozitif bir korelasyon bulunmak-
tadir. Bu organik bilesiklerin hiicrede ozmo-
proktektif etkilere sahip oldugu bilinmektedir
(Rhodes ve Hanson, 1993).

Tuz stresine maruz kalan bitkilerde en yiik-
sek seviyelerde biriken kuaterner amonyum
bilesigi  glisinbetaindir  (Mansour, 2000).
Uyumlu c¢ozlinenler arasinda glisinbetain abi-
yotik streslere kars1 etkin bir koruyucudur (Chen
ve Murata, 2008). Yiiksek bitkilerde glisinbetain
kloroplastlarda etanolamin, kolin ve betain
araciligiyla serin amino asidinden sentez edil-
mektedir (Sekil 3) (Rhodes ve Hanson, 1993).
Ilk basamakta kolin monooksijenaz aktivitesi ile
kolin betain aldehide dontismektedir. Ikinci
basamakta betain aldehit dehidrogenaz aktivitesi
ile betain aldehit glisinbetaine doniismektedir.
Tuz stresi her iki enzimin aktivitesini tesvik et-
mektedir (Weretilnyk ve Hanson, 1989; Ara-
kawa vd., 1990). Glisinbetain kloroplastlarda
lokalize olmakta ve kloroplast yapisinin ve tila-
koid membranlarin korunmasinda énemli bir rol
oynayarak  fotosentetik  aktivitenin  ve
plazmamembran biitiinliigiiniin siirdiirilmesini
saglamaktadir (Yokoi vd., 2002). Murata vd.
(1992), glisinbetainin tuz stresi altindaki bitkil-
erde ekstrinsik FSII kompleks proteinlerinin et-
kilesimlerini stabilize ederek FSII kompleksini
korudugunu ileri siirmiistiir.

Digsal glisinbetain uygulamasi ile Arabi-
dopsis’in yaprak ve kok dokularinda DNA mik-
roarray analizleri ile transkripsiyon faktorleri,
membran degis—tokus bilesenleri, reaktif oksijen
tiirlerini temizleyen enzimler ve plazma mem-
braninda lokalize olmus NADP bagimli ferrik
rediiktaz i¢in gerekli genlerin ekspresyonunun
arttig1 belirlenmistir (Einset vd., 2007). Glisin-
betain enzimlerin ve kompleks proteinlerin kua-
terner yapilarini stabilize etmekte ve fizyolojik
olmayan sicakliklarda ve tuz  konsan-

trasyonlarinda membranlarin yapisinin karar-
liliginin  siirdiiriilmesini  saglamaktadir (Papa-
georgiou ve Murata, 1995). Bununla birlikte,
digsal betain uygulamasi ile stres—koruyucu pro-
teinlerinin sentezinin artmasi (Khedr vd., 2003)
ve lipit membranlarinin oksidasyonunun azal-
mas1 (Demiral ve Tiirkan, 2004) sonucu tuza
toleransin gelistigi belirtilmistir. Sonug olarak,
NacCl tesvikli oksidatif stresin bir sonucu olarak
glisinbetain  birikmekte ve tuza tolerans
mekanizmalarinin stimulasyonuna katkida bu-
lunmaktadir (Demiral ve Tiirkan, 2006).

Glisinbetain arpa, misir, sorgum, piring,
domates, patates, 1spanak, havu¢ ve Cezayir me-
neksesi gibi birgok bitki tiirlinde tuz stresine
cevap olarak artmaktadir (Saneoka vd., 1999;
Khan vd., 2000a; Muthukumarasamy vd., 2000;
Wang ve Nil, 2000; Yang vd., 2003; Demiral ve
Tiirkan, 2006; Abdul Jaleel vd., 2007; Kholova
vd., 2009). Bu tiirlerin tuza toleransh genotipleri
hassas genotiplere gore daha fazla glisinbetain
biriktirmektedir. Khan vd. (2000a), tuz stresi
altinda glisinbetain iceriginin dokular arasinda
farklilik gosterdigini bildirmistir. Tuzlu kosullar
altinda glisinbetain birikiminin tuza hassas dut
bitkilerine gore toleransl bitkilerde daha yiiksek
oldugu bildirilmistir (Agastian vd., 2000). Ben-
zer olarak, toleranslt misir ¢esidinde (PHEM 3)
glisinbetainin hassas c¢eside gore (Najvot) daha
yiiksek  seviyelerde biriktigi  bildirilmistir
(Kholova vd., 2009). Bununla birlikte, glisinbe-
tain igeren misir  hatlarinda govde
biiyiimesindeki inhibisyonun glisinbetain iger-
meyen hatlardan daha diisiik oldugu rapor
edilmistir (Saneoka vd., 1995). Glisinbetaini
disiik seviyelerde veya hi¢ biriktirmeyen bitkil-
erde dissal glisinbetain uygulamasi c¢evresel
streslerin olumsuz etkilerini azaltilmasina kat-
kida bulunabilmektedir (Yang ve Lu, 2005;
Banu vd., 2009).

Glisinbetainin  reprodiiktif — organlardaki
koruyucu etkileri bu organlara yaprak ve diger
organlardan glisinbetainin taginmasi ve birikimi
araciligiyla olmaktadir. Normal kosullar altinda
tohum {iiretimi ve meyve kalitesi glisinbetaini
kodlayan genlerin tesviki ile arttirilmakta ve
stres toleransinin arttirilmasi i¢in bazi ¢alisma-
lara gereksinim duyulmaktadir. Cesitli ¢evresel
streslere kars1 bitkilerin glisinbetain tesvikli tol-
eransi i¢in muhtemel mekanizmalar: (a) fotosen-
tetik mekanizmanin korunmasi, (b) stres toler-
ansinda fonksiyon gdren spesifik gen iirlinlerinin
tesviki, (c) stres kosullarinda reaktif oksijen tiir-
lerinin seviyesinin azaltilmasi ve (d) direkt
olarak veya plazma membranlarinin korunmasi
ile iyon—kanal proteinlerinin aktivitelerinin
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diizenlenmesini kapsamaktadir (Chen ve Mu-
rata, 2008).

3.1.5 Poliaminler

Poliaminler iki ya da daha fazla amino
grubu iceren polivalent bilesiklerdir. Yiiksek
bitkilerdeki en yaygin poliaminler putresin,
spermidin, spermin ve daha az meydana gelen
diaminopropan ve kadaverindir (Mansour,
2000). Biyolojik rollerindeki temellere gore iki
grup icinde smiflandinlmislardir (Kuznetsov
vd., 2002). Ik gruptakiler, hiicre uzamasi ve kok
olusumu gibi fonksiyonlart ile oksin ve gibberel-
linlere benzeyen putresin ve kadaverindir (Wal-
den vd., 1997). Ikinci gruptakiler ise hiicre
boliinmesi, organogenez ve bitki senesensini
diizenlemesi ile sitokininlere benzeyen sper-
midin ve spermindir (Galston vd., 1997; Hop-
kins, 1999).

Kolin

monooksigenaz :
£ Betain

NAD(P)* H'

2Fd. 2Fd

ind oks
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Sekil 3. Glisinbetain biyosentez yolu. Fd;y : 1ndirgenmi§ ferrodoksin, Fdgs: Okside ferrodoksin

(Weretilnyk vd. 1989’dan degistirilerek).

Notral pH’ta polikatyon olan poliaminler
siklikla hiicredeki DNA, RNA ve fosfolipidler
gibi polianyonlara baglanarak bu makro-
molekiilleri kararli hale getirmektedir. Ayrica
poliaminler protoplastlar1 kararli hale getir-
mekte, embriyogenez sirasinda hiicre boliin-
mesini aktive etmekte ve ¢cogu bitkide senesensi
geciktirmektedir (Genard vd., 1991). Bununla
birlikte, membran kararliliginin siirdiiriilmesinde
poliaminlerin rolii oldugu bildirilmistir (Di
Tomaso vd., 1989). Ayrica, poliaminlerin ozmo-
tik uyuma katkisinin diger azotlu bilesiklere
gore daha az miktarda oldugu belirlenmistir
(Kakkar ve Rai, 1997). Diger taraftan, bezelye
fidelerinde ii¢ yaygin poliaminin tuz stresinin
inhibitor etkisini azalttig1 bildirilmistir (Ivanova
vd., 1991). Uzun siireli stresin yalnizca arjinin
ve ornitin dekarboksilaz ve poliamin oksidazin
aktiviteleri ve poliamin seviyesinde kiigiik
degisiklere neden olurken, kisa siireli stresin po-
liamin seviyesinde ve enzim aktivitesinde
onemli bir artisa neden oldugu bulunmustur
(Das vd., 1995).

Bitkilerde poliaminler bir¢ok fizyolojik
islevin (rizogenez, somatik embriyogenez, polen
olusumu, ¢igeklenme ve meyve absisyonu, dor-

mansi ve senesens) diizenlenmesinde fonksiyon
gormekte ve ozmotik stres, mineral besin eksik-
ligi, yiiksek ve diisiik sicaklik stresi ve tuz stresi
gibi ¢evresel streslerde savunma mekanizmalari
ile iliskilidir (Bouchereau vd., 1999; Kakkar vd.,
2000; Sairam ve Tyagi, 2004). Poliaminlerin
icerigindeki degisimler tuz stresi kosullarinda
hem prolin birikimini tegvik edebilmekte hem de
kontrol edebilmektedir (Larher wvd., 1998).
Transjenik bitkilerde artan prolin igerigi veya
poliamin biyosentezi abiyotik streslere kars1 tol-
erans ile iligskilendirilmistir (Kishor vd., 1995;
Kasukawe vd., 2004).

Tuz stresinde, bitkilerde poliaminlerin kon-
santrasyonunun onemli seviyede artmasinin tuz
stresine karsi koruyucu bir mekanizma ve tuza
toleransla iligkili oldugu bildirilmistir (Igbal ve
Ashraf, 2005). Arpa bitkilerinde kok tonoplast
vezikiillerinde serbest ve bagli poliaminlerin
igeriginin tuza tolerans ile yakindan iligkili
oldugu belirtilmistir (Zhao vd., 2000). Sper-
midin ve sperminin tuz stresi altinda plazma
membranini korudugu ve tuza toleransi arttirdigi
ileri siiriilmiistiir (Gonzalez ve Ramirez, 1999).
Diger taraftan, tuz stresi tonoplast vezikiillerinde
fosfolipitlerin ve poliaminlerin igeriginde azal-
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maya neden olmaktadir (Zhao ve Qin, 2004).
Yabani tip Arabidopsis bitkileri 100 mM NaCl
ile 6n muameleden sonra 125 mM NaCl uygu-
lamasia maruz birakildiginda poliaminler birik-
mekte; fakat direkt olarak 125 mM NaCl uygu-
lamasina transfer edildiginde poliaminler birik-
memektedir (Kasinathan ve Wingler, 2004).
Brassica  campestris  bitkisinde  putresin
iceriginin 25 ve 50 mM NaCl stresinde arttigi,
buna karsin 100 mM uygulamasinda azaldigi
bildirilmistir (Das vd., 1995).

Tuza toleransli piring ¢esitlerinde spermin
ve spermidin gibi poliaminlerin seviyesinin yiik-
sek oldugu, buna karsin hassas g¢esitlerde sadece
putresin seviyesinin yiiksek oldugu bildirilmistir
(Krishnamurthy ve Bhagwat, 1989; Basu ve
Ghosh, 1991). Tuza toleransh piring ¢esitlerinin
(Nonabokra ve Pokkali) kok plazma mem-
branlarinda spermin ve spermidin igeriginin
yiiksek, buna karsin hassas ¢esitlerin (M—1-48
ve IR8) membranlarinda sadece putresin sevi-
yesinin yiiksek oldugu bildirilmistir (Roy vd.,
2005). Bununla birlikte, piring (Katiyer and
Dubey, 1990) ve domatesin (Aziz vd., 1998)
tuza toleransli hatlarma goére tuza hassas hat-
larinda poliamin birikimi daha yiliksek miktarda
bulunmustur.

Tuza hassas piring ¢esidinde (Kong Pao)
dissal putresin uygulamasimin verim {izerine
NaCl tuzlulugunun olumsuz etkisini azalttig
belirtilmistir (Ndayiragije ve Lutts, 2007). Ben-
zer olarak, digsal putresin ve spermidin uygula-
mast (0.5 mM) arpa fidelerinde tuz zararini
azaltmaktadir (Zhao ve Qin, 2004). Tuz stresine
maruz kalan arpa fidelerinde tuz zararinin
azaltilmasinda dissal poliamin uygulamasinin
tonoplast  biitiinliigiiniin  ve fonksiyonunun
sirdiiriilmesinde  etkili oldugu bildirilmistir
(Zhao ve Qin, 2004).

Tuz stresine maruz kalan bitkilerde farkli
poliaminlerin miktar1 azalmakta, artmakta ya da
en azindan degismemektedir. Zapata vd. (2008),
100 mM NacCl uygulamasinin biber gévde doku-
sunda toplam poliaminlerin igerigini arttirdigi,
fasulye ve 1spanak bitkilerinde azalttig1 ve marul
ve domates bitkilerinde degisime neden ol-
madigim1  bildirmigtir. Poliamin igerigindeki
degisimler farkli streslere tepki olarak da
gozlendiginden (Kakkar ve Rai, 1997; Mansour,
2000) poliamin birikiminin tuz stresine spesifik
olmadig1 gosterilmistir.

3.1.6 Coziinebilir Proteinler

Bitki biiylimesinde olumsuz etkilere sahip
olan tuzluluk bitki metabolizmasim etkilemekte

ve biliylime, gelisme ve gen ekspresyonunda
onemli modifikasyonlara neden olmaktadir. Bu
modifikasyonlar bazi metabolitlerin birikimine
veya tiiketimine ve bazi hiicresel proteinlerin
miktarinda degisimlere neden olabilmektedir
(Kong vd., 2005). Tuzlu kosullarda biiyiiyen
bitkilerde, tuz stresi poliribozomlarin kaybol-
masina ve dolayisiyla protein sentez ve sevi-
yesinin azalmasina neden olmaktadir (Artlip ve
Funkhouser, 1995). Tuz stresi tarafindan tesvik
edilen bir¢ok proteinin, hiicrelerin sitoplazmik
akigskanliginda degisimlere neden oldugu bilin-
mektedir (Hasegawa vd., 2000). Tuz stresi altin-
daki bitkilerde biriken proteinler azot kaynagi
olarak kullanilabilmekte (Singh vd., 1987) ve
ozmotik diizenlemede rol oynayabilmektedir.

Birka¢ tuz—tesvikli protein bitki tiirlerinde
tanimlanmig ve iki farkli gruba ayrilmustir
(Pareek vd., 1997; Mansour, 2000):

1) Tuz stresi proteinleri: Yalnizca tuz stre-
sine cevap olarak biriken proteinlerdir.

2) Stresle iligkili proteinler: Yiiksek ve
diisiik sicaklik, kuraklik, asir1 sulama ve
mineral besin eksiligi veya fazlaligina
cevap olarak biriken proteinlerdir.

Tuzluluk bugdayda ¢6ziinebilir proteinlerin
seviyesinde “artisa” veya “azalisa” ve bazi pro-
teinlerin ~ “famamen kaybolmasina” ve/veya
“yeni proteinlerin sentezine” neden olabil-
mektedir (Yildiz, 2007; Yildiz ve Terzi, 2008).
Artan NaCl tuzlulugu kosullarinda biiyiitiilen
piring fidelerinde strese maruz birakilmamis fi-
delere gore ¢Oziinebilir proteinler kadar total
proteinlerin de seviyesinde bir artma oldugu be-
lirlenmistir (Dubey ve Rani, 1989). Pirince ben-
zer olarak boriilce (Vigna unguiculata L.) fidel-
erinde, soya fasulyesi kallus Kkiiltiirlerinde
oldugu gibi bezelye (Pisum sativum L.) ve Ca-
Jjanus cajan bitkilerinde, NaCl tuzlulugu protein
miktarinda bir artmaya neden olmaktadir (Mehta
ve Vora, 1987; Vyas ve Rao, 1987; Elenany,
1997). Tuzlu kosullarda artan protein seviyesi,
proteinlerin belirli yeni olugumlart kadar dnce-
den mevcut proteinlerin artan sentezinden kay-
naklanmaktadir (Dubey ve Rani, 1989). Farkli
bitki tiirlerinin tuz stresine maruz birakilmis
kisimlarinda protein seviyesindeki azalma; pro-
tein sentezinde ve amino asitlerin  kul-
lanilabilirliginde azalma, amino asitler ve pro-
tein sentezini kapsayan enzimlerin  de-
natiirasyonuna baglidir (Popova vd., 1995).
Yapraklarin ¢6zlinebilir protein igeriklerinin
bir¢ok calismada tuzluluga cevap olarak azaldigi
bildirilmistir (Alamgir ve Ali, 1999; Gadallah,
1999; Wang ve Nil, 2000; Muthukumarasamy
vd., 2000; Parida vd., 2002). Agastian vd.
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(2000), dut g¢esitlerinde ¢oziinebilir protein
iceriginin diislik tuzlulukta arttigimi, fakat yiik-
sek tuzlulukta azaldigini bildirmistir. Yar1 kurak
bolgelerde nohut (Cicer arietinum L.) bitkisinin
100 mM NaCl igeren kum kiiltiiriinde gelisen
fidelerinde protein seviyesinde belirgin bir
azalma belirlenmistir (Murumkar ve Chavan,
1986). Piring (Oryza sativa L.) tohumlar
NaCl’iin artan seviyelerinde ¢imlendirildiginde,
embriyo ekseninde ¢oziinebilir protein seviyesi
kadar total protein seviyesinde de azalma
gozlenmistir (Dubey ve Rani, 1987). Arpa bit-
kilerine uygulanan NaCl stresi, yaprak protein
iceriginde azalmaya neden olmaktadir (Popova
vd., 1995). Ashraf ve Waheed (1993), mercime-
gin tlim hatlarinda tuz toleransima bakilmaksizin
tuz stresinden dolay1 ¢Oziinebilir yaprak pro-
teinlerinin azaldigini bildirmislerdir. Tuzlulugun
Bruguiera parviflora’da 17, 23, 32, 33 ve 34
kDa molekiil agirlikli birkag protein bandinin
yogunlugunda bir azalmaya neden oldugu ve bu
protein bantlariin azalma derecesi digsal NaCl
konsantrasyonu ile asagi yukari orantili olarak
goriindiigii bildirilmistir (Parida vd., 2004Db).
Bugdayda, 13 ve 20 kDa’luk proteinlerin sentez-
inin tuz uygulamasinda azaldigi bildirilmistir
(Elshintinawy ve Elshourbagy, 2001). Bununla
birlikte, Prosopsis bitkisinde 60 kDa’luk bir pro-
tein (Munoz vd., 1997), yerfistig1 (Arachis hy-
pogaea) bitkisinde 38 ve 260 kDa’luk iki protein
(Hassanein, 1999), bugdayda 24 kDa’luk bir
protein (Elshintinawy ve Elshourbagy, 2001),
makarnalik bugdayda 24.8-27.9 kDa araliginda
dort protein (Yildiz 2007) ve yabani bugday
tirinde (degilops speltoides) 20.3, 20.7, 21.0
(pI 5.1) ve 21.7 kDa’luk (pI 6.9) dort proteinin
(Yildiz ve Terzi, 2008) tuz uygulamasinda kay-
boldugu bildirilmistir. Birkag¢ tuz tesvikli protein
bazi bitki tiirlerinde teshis edilmistir (Ashraf ve
Haris, 2004). Tuzlu kosullarda kiiltiirii yapilan
titlin  hiicrelerinde ozmotin ad1 verilen 26
kDa’luk proteinin (hiicredeki total proteinin
%10-12’si kadar) tuz ve kuraklik stresinde oz-
motik  diizenleme igin  spesifik  olarak
sentezlendigi ve biriktigi bildirilmistir (Singh
vd., 1987). Arpada, immiinolojik olarak ozmot-
inle iliskisi olmayan ve germin olarak adlandiri-
lan 26 kDa’luk iki polipeptidin tuz stresine
cevap olarak sentezinin arttig1 belirlenmigtir
(Hurkman vd., 1991). Yamada vd. (2002), Bru-
guiera sexangula bitkisinde artan tuz toleransin-
dan sorumlu olan spesifik bir proteinin (AOC,
allen oksit siklaz) varligini tespit etmigler ve bu
proteini mangrin olarak adlandirmislardir.
Bununla birlikte, dar1 (Eleusine coracana) bit-
kisinde 54 kDa ve 23-24 kDa’luk proteinlerin
tuz ve kuraklik toleransindan sorumlu oldugu
belirlenmistir (Uma vd., 1995). Buna ilaveten,
diger bircok stres proteini birgok bitki tiiriinde
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rapor edilmistir: Cimlenen piring tohumlarinda
23 kDa’luk bir protein (Rani ve Reddy, 1985),
kiiltiire alinmus tiitiin hiicrelerinde 18, 19.5, 21,
26, 34, 35.5, 37 ve 58 kDa’luk 8 protein (Singh
vd., 1985), arpa koklerinde 26 kDa’luk protein
(Hurkman ve Tanaka, 1987), arpa koklerinde
24-27 kDa araliginda (pl 6.1-7.6) alt1 yeni pro-
tein ve govdede 20-24 kDa araliginda (pl 6.3—
7.2) bes yeni protein (Ramagopal, 1987), pirin-
cin kiltiire alinmig hiicrelerinde 26 ve 27
kDa’luk iki protein (Shirata ve Takaishi, 1990),
piring govdesinde 15 ve 26 kDa’luk iki protein
(Shirata ve Takaishi, 1990), Brassica’da 56.1—
79.8 ve 93.8 kDa’luk proteinler (Jain vd., 1993),
turp (Raphanus sativus L.) bitkisinde 22
kDa’luk (p/ 7.5) bir protein (Lopez vd., 1994),
domates kokiinde 21, 21.5, 22 ve 32 kDa’luk 4
protein (Chen ve Plant, 1999), yerfistig1 (4ra-
chis hypogaea) bitkisinde 52 ve 127 kDa’luk iki
protein (Hassanein, 1999), misir koklerinde 29,
39, 51 ve 61 kDa’luk dort protein (Tamas vd.,
2001), piring koklerinde 14.5, 15 kDa’luk
(Salekdeh vd., 2002; De Souza vd., 2003), ek-
meklik bugdayin yaprak dokusunda 28.9, 30.0
ve 44.3 kDa’luk ii¢ protein ve makarnalik bug-
dayin yaprak dokusunda 18.6, 19.4, 25.7, 25.9,
26 ve 27.6 kDa’luk alt1 protein (Yildiz 2007)
belirlenmistir. Bununla birlikte, tuz stresine ma-
ruz birakilan Mesembryanthemurm crystallinum
kallusunda zamana bagli olarak sentezlenen 5
proteinden iiciiniin (29, 34 ve 40 kDa) tuz stre-
sine erken tepki ve ikisinin (14 ve 32 kDa) ge¢
tepki olarak tesvik edildigi bildirilmistir (Yen
vd., 1997). NaCl stresine kars1 miktari artan pro-
tein(ler)in tiirlerin savunma mekanizmasini olus-
turabilecegi, ayni proteinlerin miktarinin azal-
masi1 durumunda ise stresin yeterince tistesinden
gelemeyecegi ve proteinin azalmasi veya kay-
bolmasinin bir genotipin duyarliliginin art-
masina neden olabilecegi ileri siiriilmiistiir
(Y1ildiz ve Terzi, 2008).

Tuz stresine tolerans bir¢ok metabolit, pro-
tein ve mRNA’in seviyesindeki degisimler ile
saglanmaktadir. Yalanci safranin tuza—hassas ve
—toleransh aksesyonlari, Melilotus indica ve
Eruca sativa’nin kiiltlir ve tuza toleransli yabani
populasyonlarinin yaprak ¢oziinebilir proteinler-
inde 6nemli diizeyde fark olmadigi belirlen-
mistir (Ashraf, 1994; Ashraf ve Fatima, 1995).
Arpa (Hurkman vd., 1989), aycicegi (Ashraf ve
Tufail, 1995), siipiirge daris1 (Uma vd., 1995) ve
pirincin (Lutts vd., 1996; Pareek vd., 1997) tuza
hassas ¢esitlerinden ziyade tuza toleransh ¢esit-
lerinde ¢oziinebilir proteinlerin yiiksek igerigi
gozlenmistir. Ashraf ve O’Leary (1999), bug-
daym test edilen tiim ¢esitlerinde tuz stresinden
dolay1 toplam ¢o6ziinebilir proteinlerin arttiini;
fakat bu artisin tuza hassas cesitte (Potohar) ¢ok
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belirgin ve toleranslhi hatta (S24) ise diisiik
oldugunu bildirmislerdir. Bugday c¢esitlerinde
gozlenen Ozdes protein profillerinin yani sira
diger cesitlere gore tuza hassas Potohar bugday
cesidinde 29 ve 48 kDa molekiiler agirhigimdaki
proteinlerin 6nemli diizeyde azaldigi belirlen-
migtir. Protein profillerindeki nicel degisimlerin
tuzlu kosullarda metabolik yollardaki ayarlama-
lardan sorumlu olabilecegi diistiniilmektedir
(Ashraf ve O’Leary, 1999).

Yiiksek bitkilerde, ozmotik stres vejetatif
bitki dokularinda LEA (late embriyogenesis
abundant) proteinleri ile iligkili birka¢ proteinin
sentezini tesvik etmektedir. LEA proteinleri
tuzluluk, kuraklik, yiiksek sicaklik stresi ve to-
hum olgunlagmas1 gibi kosullarda tesvik edilen
hidrofilik ve termostabil bir protein grubudur.
Biyokimyasal, biyofiziksel ve biyoinformatik
caligmalar LEA proteinlerinin ozmotik stresteki
muhtemel rollerini gostermektedir. LEA pro-
teinleri antioksidantlar, membran ve protein sta-
bilize edici ve hiicredeki bosluklar1 doldurarak
hiicresel katlanmalar1 engelleyen molekiiller
olarak fonksiyon gormektedir (Tunnacliffe ve
Wise, 2007). Soya fasulyesinde en az 20 iiyesi
teshis edilen LEA proteinleri (Phang vd., 2008)
sekans benzerliklerine gore alti farkli gruba
simiflandirilmistir (Bray, 1993).

Grup 1 LEA proteinleri hidrofilik olup,
olduk¢a korunmuslardir (Dure, 1993). Es-
cherichia coli’de PM11 veya Em genlerinin ek-
spresyonu yiikksek tuz konsantrasyonlarinda
biliylimeyi saglamaktadir (Lan vd., 2005; Cai
vd., 2006). Yabani tip bitkilere gore Em geni
transfer edilmis transjenik tiitiin bitkileri 250
mM NaCl’de daha yiiksek klorofil igerigine sa-
hiptirler (Cai vd., 2006). Bugday Grup 1 LEA
protein (PMA1959) genini eksprese eden iki
transjenik piring bitkisinde 25 kDa’luk bir pro-
teinin varligr gosterilmistir (Cheng vd., 2002).
Bu proteinin tuz ve dehidrasyon stresine maruz
birakilan piring bitkilerinde artan toleransla
iligkili oldugu bildirilmistir (Cheng vd., 2002).

Grup 2 LEA proteinleri dehidrinler olarak
bilinmektedir. Bu proteinler oldukga hidrofilik
olup, tirptofan amino asidine sahip degildirler.
Genel olarak, soya fasulyesinde Grup 2 LEA
proteinleri tuz toleransindan ¢ok dehidrasyon ve
sicaklik tolerans1 ile iligkilidir (Phang vd.,
2008). Bununla birlikte, Grup 2 LEA proteinleri
tuzluluk, kuraklik, disik sicaklik/donma stre-
sine cevap olarak sentez edilmektedir (Allagu-
lova vd., 2003; Cherian vd., 2006; Wahid ve
Close, 2006). Bugday Grup 2 LEA protein
(PMAS8O) genini eksprese eden iki transjenik
piring bitkisinde 39 kDa’luk bir proteinin varlig
gosterilmistir. Dehidrasyon veya tuz stresine

maruz birakilan piring bitkilerinde artan toler-
ansla iligkili olarak PMA8O proteininin yiiksek
miktarda biriktigi rapor edilmistir (Cheng vd.,
2002).

Grup 3 LEA proteinleri tuz stresine toleran-
sta onemli bir rol oynamaktadir (Phang vd.,
2008). Escherichia coli’de PM30 veya PM2
genlerinin ekspresyonu yiiksek tuzlu kosullarda
daha iyi tolerans saglamaktadir (Lan vd., 2005;
Liu ve Zheng, 2005). PM2 veya PM2B genini
eksprese eden transjenik tiitiin bitkisinin 250
mM NaCl’e daha 1iyi tolerans gosterdigi
bildirilmistir (Liu ve Zheng, 2005). Bununla bir-
likte, arpa LEA geni HVAI’i yiiksek miktarda
eksprese eden piring ve bugday bitkilerinin daha
iyi stres toleransi gosterdigi bildirilmistir (Xu
vd., 1996; Sivamani vd., 2000). Benzer olarak,
piring OsDREBI1A transkripsiyon faktoriinii
asirt eksprese eden transjenik Arabidopsis bit-
kilerinin tuz, kuraklik, yiiksek sicaklik ve donma
stresine karsi tolerans gdsterdigi bildirilmistir
(Dubouzet vd., 2003). Bu goézlemler, LEA pro-
teinlerinin tuz stresi altinda bitkilerin korun-
masinda oOnemli bir rol oynadigi ve LEA
genlerinin tuza toleranslt genetik iiriin gel-
istirmede molekiiler bir ara¢ olarak kullanil-
masinda 6énemli bir potansiyel oldugunu goster-
mektedir (Xu vd., 1996). Grup 3 LEA pro-
teinlerini kodlayan tuza toleransl piring ¢esidi
Pokkali, hassas ¢esit Taichung N1 ve bir cDNA
klonu olan Oslea 3’#i kullanarak, tuza toleransh
gesitte tuza hassas c¢eside gore LEA pro-
teinlerinin daha yiiksek seviyelerde biriktigi be-
lirlenmistir (Moons vd., 1997).

D113 tip proteinler olarak adlandirilan Grup
4 LEA proteinleri diisiik molekiiler agirlikly,
oldukc¢a hidrofilik ve termostabildir. LEA pro-
teinlerinin bu grubu stres kosullarinda protein
agregasyonunu  Onlemek  icin  molekiiler
saperonlar olarak fonksiyon gorebilmektedir
(Shih vd., 2007). Grup 4 LEA proteinlerinin
tuza tolerans mekanizmasindaki rolii tam olarak
bilinmemektedir. Bununla birlikte, tuz ve kurak-
lik stresi altindaki soya fasulyesi yapraklarinda
PM9 geninin ekspresyonu artmaktadir (Lee vd.,
2000).

3.2 Antioksidant Enzimler

Bitkilerde normal biiyiime kosullarinda iire-
tilen reaktif oksijen tiirleri (ROT) diisiik konsan-
trasyonlarda belirlenmistir (Polle, 2001). Buna
kargin, bircok c¢evresel stres ROT’lerinin {ire-
timini tesvik etmektedir (Desikan vd., 2001;
Pastori ve Foyer, 2002; Karpinski vd., 2003;
Laloi vd., 2004). Yiiksek tuz konsantrasyonlari
hiicresel elektron transportunda bozulmalara ve
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stiperoksit (O,7), hidrojen peroksit (H,0O,),
hidroksil radikali (‘OH) ve singlet oksijen ('O,)
gibi ROT’lerinin olusumuna neden olmaktadir
(Halliwell ve Gutteridge, 1985; Elstner, 1987).

Sitotoksik etkilere neden olan ROT’leri
peroksidasyon reaksiyonlarina neden olarak pro-
teinler, lipitler ve niikleik asitler gibi 6nemli bi-
yomolekiillere zarar vermektedir. Bu nedenle,
hiicre icerisindeki ROT seviyelerinin optimum
siir1 gegmemesi gerektigi bildirilmistir (Mittler,
2002; Quiles ve Lopez, 2004). Tuz stresi
zararmin goriildiigli primer bolgelerin mem-
branlar oldugu ileri siiriilmiigtiir (Candan ve
Tarhan, 2003); ciinkii ROT’leri doymamis yag
asitleri ile etkilesime girerek plazmalemma veya
intraseliiler organellerdeki membran lipitlerinin
peroksidasyonuna neden olabilmektedir (Kara-
bal vd., 2003). Diger taraftan, ROT’leri bitki
biiylime ve metabolizmasi tizerine bir¢ok zararli
etkiye sahip olmasina ragmen hiicre sinyali, gen
regiilasyonu, senesens ve programli hiicre 6liimii
gibi bir¢ok fizyolojik olayda onemli rol oyna-
maktadir (Grant ve Loake, 2000; Breusegem
vd., 2001; Neill vd., 2002; Blokhina vd., 2003;
Dat vd., 2003; Laloi vd., 2004; Gechev vd.,
2006). Ornegin, apoplasta bulunan H,O,’nin
patojenler i¢in toksik oldugu ve gen transkripsi-
yonunda aktif rol oynadigi rapor edilmistir
(Horemans vd., 2000; Smirnoff, 2000). Ozmotik
stres sonucu stomalarin kapanmasi, fotosentetik
karbon fiksasyonu i¢in CO, alimmi sinirlamakta
ve bu nedenle kloroplastlarda fotoinhibisyona ve
fotooksidasyona neden olan yiliksek seviyede
stiperoksit (O,") birikimi ile sonu¢lanmaktadir
(Hsu ve Kao, 2003; Yang vd., 2007).

Bitkiler, reaktif oksijen tiirlerinin etkilerini
elimine eden veya azaltan ve stresin neden
oldugu bozulmalarin farkli seviyelerinde etkili
olabilen c¢esitli mekanizmalar gelistirmistir
(Baek ve Skinner, 2003). Serbest radikal tegvikli
oksidatif stresine kars1 bitkiler koruyucu, tamir,
fiziksel savunma ve antioksidant savunma
mekanizmalarin1 gelistirmistir. Antioksidant sa-
vunma sistemleri arasinda antioksidant enzimler
bir seri kompleks reaksiyon ile ROT’lerinin
temizlenmesinde onemli rol oynamaktadir. Bit-
kilerdeki antioksidant enzimler siiperoksit dis-
mutaz (SOD: EC 1.15.1.1), katalaz (CAT: EC
1.11.1.6), askorbat peroksidaz (APX: EC
1.11.1.11), guaiakol peroksidaz (POD: EC
1.11.1.7), glutatyon rediiktaz (GR: EC 1.6.4.2),
monodehidroaskorbat rediiktaz (MDHAR: EC
1.6.5.4) ve dehidroaskorbat rediiktaz (DHAR:
EC 1.8.5.1) gibi diisiik molekiil agirlikli enzim-
leri igermektedir (Noctor ve Foyer, 1998).
Bununla birlikte, glutatyon (GSH), askorbat
(AsA), vitamin C ve E, lipoik asit, antosiyanin,
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karotenoidler ve tokoferoller gibi enzimatik ol-
mayan antioksidantlarin oksidatif strese karsi
koruma sagladigr bilinmektedir (Gupta vd.,
2005).

SOD ¢esitli hiicre kompartimanlarinda bu-
lunabilmekte ve iki O, ~ radikalinin H,O, ve
suya doniistiiren dismutasyon reaksiyonunu
kataliz etmektedir (Scandalios, 1993). H,0,
radikalinin detoksifikasyonu CAT (Kono ve Fri-
dovich, 1983) ve POD (Gara vd., 2003) gibi en-
zimler tarafindan suya doniistiiriilmesi ile
gerceklestirilmektedir. ROT’lerinin temizlenme
sisteminde ve askorbat—glutatyon siklusunda
fonksiyon goren diger enzimler ise GR, DHAR
ve MDHAR’dir (Yoshimura vd., 2000).

Antioksidant enzimlerin aktivitesindeki ar-
tisin bir¢ok bitkideki tuz toleransi ile yakindan
iligkili oldugu rapor edilmistir (Gossett vd.,
1994; Hernandez vd., 2000; Benavides wvd.,
2000; Lee vd., 2001; Mittova vd., 2002; Bor vd.,
2003). Bununla birlikte, bugday (Esfandiari vd.,
2007), piring (Demiral ve Tiirkan, 2005; Zhao
vd., 2006), pamuk (Gosset vd., 1994), bezelye
(Hernandez vd., 2000) ve domates (Mittova vd.,
2003; Koca vd., 2006) gibi bitki tiirlerinde anti-
oksidant enzim aktivitesindeki artig ile oksidatif
stres zararindaki azalma arasinda 6nemli bir ko-
relasyonun bulundugu bildirilmigtir. Zhu vd.
(2004), tuz stresine maruz kalmig kabak bitkis-
inde CAT ve DHAR enzim aktivitelerinin
azaldigini, buna karsin SOD, APX, POD ve GR
aktivitelerinin  arttigin1  bildirmistir. Benzer
olarak, tuz stresine maruz kalan pamuk (Gos-
sypium hirsutum L.) bitkilerinde SOD, POD ve
GR aktivitelerinin arttigi, CAT aktivitesinin
azaldig1 bildirilmistir (Gosset vd., 1994). Bug-
dayda APX, MDHAR, DHAR ve GR aktivitel-
erinin govde dokusunda artt1g1, ancak kok doku-
sunda azaldigi belirtilmistir (Meneguzzo ve
Navarilzzo, 1999). Tuz stresi altindaki bitkilerde
SOD, APX, CAT ve GR aktivitesindeki artisin
toleransli bugday genotiplerinde daha yiiksek
oldugu bildirilmistir (Sairam vd., 1998, 2001).
Bununla birlikte, tuz stresine cevap olarak SOD,
APX, GR, DHAR, CAT ve POD aktivitesindeki
artisin toleranshi varyete veya cesitlerde daha
yiksek oldugu bir¢ok caligmada rapor edilmistir
(Gomez vd., 1999; Sreenvivasulu vd., 2000;
Hernandez vd., 2000). Sairam ve Srivastava
(2002), Kkloroplastik fraksiyonlardaki Cu/Zn—
SOD, Fe-SOD, APX ve GR ve mitokondriyal
fraksiyonlardaki Mn—SOD aktivitesinin tuz stre-
sine toleransli bugday genotiplerinde nispeten
daha yiiksek oldugunu rapor etmistir. Bununla
birlikte, mRNA ekspresyonundaki tuz tesvikli
artisin ve yiksek Mn-SOD, APX, GR ve
MDHAR aktivitesinin toleransli Granada beze-
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lye ¢esidinde belirlendigi, buna karsin hassas
Chillis ¢esidinde ise bu enzimlerin aktivitesinde
ve mRNA seviyelerinde 6nemli bir degisimin
olmadigr bildirilmistir (Hernandez vd., 2000).

Reaktif oksijen tiirlerine karsi koruyucu
mekanizmalardaki belirgin degisimlerin belir-
lenmesinin, tuza toleransin degerlendirilmesinde
onemli  oldugu  gorilmektedir.  Genetik
mithendisligi teknikleri, reaktif oksijen tiirlerini
temizleyen spesifik enzimleri asir1 eksprese eden
birkag tuza toleransli ¢esidin gelistirilebilecegini
gostermektedir. Tuza toleransta bitki cesitleri
arasindaki farkliliklar ile antioksidant enzimlerin
aktivitesindeki degisimlerin belirlenmesi 1slah
caligmalart i¢in temel olusturacaktir. Sonug
olarak, antioksidant enzimlerin ve metabolitlerin
degisen seviyelerine sahip olan transjenik bitkil-
erin gelistirilmesi i¢in ROT’lerinin regiilasyonu
ve antioksidant enzimlerin sentezinin belirlen-
mesi onem kazanmaktadir.

4. SONUC

Tim bitki ve hiicresel seviyede abiyotik
streslere tolerans oldukc¢a komplekstir. Bu du-
rum, stres faktorleri ile bitki biylime ve
gelisimini etkileyen cesitli fizyolojik, biyokimy-
asal ve molekiiler olaylar arasindaki etkilesim-
lerin  karmasikligindan  kaynaklanmaktadir.
Gilnlimiizde, stres kosullarinda tarimsal 6neme
sahip bitki tiirlerinin tretimini kolaylastiracak
ekonomik olarak etkin teknolojik ara¢ ve
yontemler bulunmamaktadir. Bununla birlikte,
cevresel streslere toleransli bitkilerin gelistiril-
mesi, gelismis ve geligen iilkelerde artan ihtiya-
clara yardimci olacak bir yaklagimdir. Toleransl
bitkilerin gelistirilmesi, farkli bitki gelisim
evrelerinde  tolerans1  saglayan  fizyolojik
mekanizmalarin ve genetik kontrollerinin bilin-
mesini gerektirmektedir. Farkli bitki tiirlerinde
tuza tolerans mekanizmalarinin karsilastirilmasi,
tuza toleransi saglayan muhtemel molekiiler
mekanizmalart diizenleyici noktalarin anlasil-
masinda Onemli olacaktir. Yeni yaklasimlar,
hizla gelisen metabolomik teknolojisi yoluyla
tuz stresi sirasinda metabolik regiilasyonun
birka¢ onemli &zelliginin anlasilmasi yoniinde
gelismektedir. Metabolit profilleme ile diger
omik’lerin (genomik, proteomik) birlikte kul-
lanim1 tuza toleransin anlasilmasinda 6nemli bir
yaklagim olarak goriilmektedir.
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