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Ozet

Tuz stresi, Ozellikle kurak ve yari kurak bolgelerde bitkilerin gelisimini etkileyerek trtin verimliligini
sinirlandiran 6nemli abiyotik stres faktorlerinden biridir. Bitkilerde osmotik ve iyon stresine neden
olarak bliyimeyi ve gelismeyi etkileyen tuz stresinin bu olumsuz etkileri; tuzun gesidine, stresin
diizeyine ve siresine, strese maruz kalan bitkinin genotipine ve gelisim evresine bagh olarak degisir.
Tuzluluga maruz kalan bitkilerde gesitli metabolik olaylarin ve 6zellikle de fotosentetik aktivitenin
etkilenmesi bitkilerin hayatta kalma sansini azaltabilmektedir. Bazi bitkiler bu kosullara karsi duyarlilik
gosterirken, bazilari gesitli fizyolojik, biyokimyasal ve molekiiler cevaplar ile indiklenen tolerans
mekanizmalariyla hayatta kalmayi basarirlar. Tuzluguga karsi bu tolerans mekanizmalarini saglayan
fizyolojik ve biyokimyasal cevaplari; iyonlarin segici olarak biriktirilmesi veya atilimi, kdkte iyon aliminin
ve sirglne iletiminin kontroll, iyonlarin bitkide ve hiicrelerde belirli bélimlerde biriktirilmesi, osmotik
dizenleyicilerin sentezi ve antioksidan sistemler olustururken; molekiiler cevaplari sinyal iletim yollari
ile gesitli genlerin aktivasyonu ve /veya inaktivasyonu olusturur. Fizyolojik, biyokimyasal ve molekuler
cevaplarin sonucunda bitkilerde tuz regililasyonunun korunmasi saglanir.

The Effect of Salinity on Plants and Salt Tolerance Mechanisms
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1.Giris

Abstract

Salt stress is one of the abiotik stress factors which restricts crop productivity to affect developments of
plant especially in arid and semi arid regions. Salt stress negatively affects plant growth and
development by causing osmotic and ionic stress, these negative effects alter depending on the type of
applied salt, the intensity and duration of the stress, the genotype and the development stage of plant
exposure to the stress. In plants exposed to salinity may reduce the chance of survival to affected
various metabolic events and photosynthetic activities particularly. While some of plants shows
susceptibility to this conditions, some of them achieve to survive with tolerance mecanisms which is
induced with various physiological, biochemical and moleculer responses. As physiological and
biochemical responses which provide tolerans mechanisms aganist the salinity consist of excretion or
accumulation of selective ions, controls of taking ions at root and transfering to shoot, accumulation of
the ions at spesific compartments of cell and plant, synthesis of osmotic regulators and antioxidant
systems, molecular responses occurs signal transmission ways with activation/inactivation of various
genes. As a result of physiological, biochemical and moleculer responses, protection of salt regulation is
procured at the plants.
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etkileyecek hastaliklar, hasarlar veya fizyolojik

Bitkiler en iyi gelisimi kendileri i¢in optimum olan

kosullarda gosterirler. Normal metabolizmanin
esnekligine bagl olarak, bitkiler glinlik ve
mevsimlik  degisimler karsisinda buylmelerini

devam ettirebilmelerine ragmen, beklenmedik bir
kosula sirekli veya zaman zaman maruz kalmalari
sonucunda, gelisimlerini ve hayatta kalmalarini

degisimler meydana gelebilir (Shao vd., 2008). Bu
elverissiz sartlara sebep olan faktorlere “stres”
denir. Bitkileri etkileyen stres faktorleri biyotik
(bitkiler,
antropogenik etkiler) ve abiyotik stres faktorleri
(radyasyon, sicaklik, su, gazlar, mineraller vb.)
olmak Uzere ikiye ayrilir (Larcher, 1995).

mikroorganizmalar, hayvanlar  ve
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%20’lik
kullanilabilir

Abiyotik streslerden minarel stresi
kurakliktan (%26)

alanlar en fazla etkileyen stres faktortdir (Blum,

oraniyla sonra
1986). Minarel stresinin ¢ogunu tuzluluk olusturur
ve dlinyada tuzluluga maruz kalmis alan 9 milyon
ha'dan fazladir (Tuteja, 2007). Yerylziinde tarim
alanlarinin %17’si sulanmakta olup bu sulanan
tarim alanlarinin yaklasik %20’sinin (227 milyon ha)
tuzdan etkilendigi belirlenmistir (Pitman ve Lauchli,
2002; Tuteja, 2007). Turkiye’de ise ¢orak alanlar
ylzey alaninin %2’sini kaplamaktadir ve bu corak
alanlarin da %74’GnU (yaklasik 12 bin ha) tuzlu
2005).
Dinyada verimli topraklari kusatan tuz stresi,
bitkilerin
biyokimyasal ve

topraklar olusturmaktadir (Kendirli vd.,

gelisimini  yapisal, fizyolojik  ve

molekiiler mekanizmalarinda
degisimlere neden olarak etkilemektedir.

Bu derlemede, tuz stresine maruz kalan
bitkilerde meydana gelen degisimleri morfolojik,
yapisal, fotokimyasal, biyokimyasal ve molekiler
diizeyde inceleyen son yillardaki calismalar referans
literatiirlin

alinarak  bu  konu ile ilgili

guncellestiriimesi amaglanmistir.

2.Tuz Stresi

Tuzluluk, artan insan niifusu ile birlikte diinyamizda
verimli tarimi tehlikeye atarak besin Urinlerinin
Uretimini 6nemli diizeyde kisitlayan ¢evresel
faktorlerden birisidir (Botella vd., 2005). Tuzluluk,
olusma sebeplerine gore primer (dogal) ve
sekonder tuzluluk olarak ikiye gruba ayrilabilir.
Primer tuzlulugun olusma nedenlerini; ana
kayalarin ayrismasi, tuz deposu okyanuslar ve
etmenler (Munns ve
2008).

sebepleri ise; tarimsal alanlarda yogun sulama ile

iklimsel olusturmaktadir

Tester, Sekonder tuzlulugun olusma
cesitli tuzlar bakimindan zengin yer alti suyu
seviyesinin toprak ylizeyine kadar yiikselmesi, asir
otlatma, bir bodlgenin dogal vejetasyonunu yok
ederek tarim arazilerinin agilmasi ve topraklarin
tuzluluga sebep olan kimyasallarla kontaminasyonu
(Pessarakli ve Szabolcs, 1999) olarak siralanabilir.
Dinyadaki tuzdan etkilenmis topraklarin buyuk
kismini Na,SO, ve NaCl'nin sebep oldugu tuzlu

topraklar olusturmaktadir (Pessarakli ve Szabolcs,

1999).
3. Tuzlulugun Bitkiler Uzerine Etkisi

Tuz stresi, bitkilerin blylmesini ve gelismesini
osmotik ve iyon stresine neden olarak engeller
2005). Kok
miktarinin artmasiyla birlikte ilk olarak osmotik

(Parida ve Das, rizosferinde tuz
stres olusmaktadir. Olusan bu dissal osmotik stres,
kullanilabilir su miktarinin da azalmasina sebep olur
ve bu olay “fizyolojik kuraklik” olarak da adlandirilir
(Tuteja, 2007). Kullanilabilir su miktarinin azalmasi,

hicre genislemesinin azalmasina ve siirgiin
gelisiminin yavaslamasin neden olur. Osmotik
stresin devaminda ortaya ¢ikan iyon stresi

evresinde, ortamda artan Na ve Cl iyonlarinin K7,
Ca* ve NO? gibi gerekli besin elementleri ile
rekabete girmesiyle bitkilerde, besin eksikligi veya
besin dengesizligi meydana gelir (Hu ve
Schmidhalter, 2005).

Tuzluluk, bitkiler UGzerindeki dogrudan etkisini
osmotik ve iyon stresi olusturarak gosterirken,
dolayli etkisini (sekonder etki) bu stres faktorleri
sonucu bitkide meydana gelen yapisal bozulmalar
ve toksik bilesiklerin sentezlenmesi ile gosterir.
NaCl'nin sebep oldugu baslica sekonder etkileri;
DNA, protein, klorofil ve zar fonksiyonuna zarar
(AOT)
fotosentezin inhibisyonu; metabolik toksisite; K

veren aktif oksijen tirlerinin sentezi;
aliminin engellenmesi ve hiicre o6limi olarak
saylilabilir (Botella vd., 2005; Hong vd., 2009).

Tuz stresinin bitkiler Gzerindeki etkileri; bitkinin
cesidine, uygulanan tuz cesidi ile miktarina ve
maruz kalma siresine bagl olarak degismektedir.
Tuzlu ortamlarda bitkiler genotipik farkliliklara bagli
olarak ¢ok farkli cevaplar verirler (Dajic, 2006).
Tuzluluga karsi verilen bu farkli biyime cevaplari
sadece farkli iki bitki trQ icin degil ayni tirdn farkl

cesitleri icin de gecerlidir (Munns, 2002a)

3.1. Organ Diizeyinde Etkisi

Tuz stresi, hiicre bolinmesini ve uzamasini
etkileyerek, bitkilerde kok ve gdvdede hiicre
sayisinin, mitotik aktivitenin ve hiicre boélinme

oraninin azalmasina neden olur (Burssens vd.,
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2000). Buna bagh olarak bitkinin govde ile kok
uzunlugunda ve agirhginda azalma; yapraklarda
kiicilme ve incelme ile sayilarinda azalma; yaprak
ylzeyinde bulunan mumsu tabaka ile kutikula
doku
farkhlagsmasinda ve gelisiminde azalma meydana

tabakasinda incelme; vaskiler
gelir. Ayrica, erken dénemde kokte lignifikasyon
olusumu da gozlenir (Mohammad vd., 1998; Reddy
ve lyengar, 1999).

NaCl'e direkt kalan  kok
sistemlerinden primer kok sisteminin bilylmesi,

olarak maruz
hiicre genislemesi ve hiicre dongisiini baskilamasi
sonucunda dogrudan engellenir (Wang vd., 2009).
Kok tuyleri ise artan tuz konsantrasyonuna bagli
olarak aktivitelerini kaybeder ve kaybolurlar (Al
vd., 1999). Kok sistemi tuzluluga dogrudan maruz
kalmasina karsin, yaprak bliylmesi tuz stresine
karsi kok buylmesinden daha duyarldir ve bu
yuzden tuz stresinde bitkilerde kok/slrglin orani
artar. Bu artisin mekanizmasi henliz agiklanamamis
olmasina ragmen, tuzluluk karsisinda kok ile
yapragin hiicre duvarlarinda farkli degisimlerin
meydana gelmesi buna neden olarak
gosterilmektedir (Munns ve Tester, 2008).

Tuz stresi bitkinin bitin gelisim evrelerini
etkilemesine ragmen, en ¢ok etkilenen evre tohum
Uretim safhasi, dolayisiyla da tohum verimidir
(Khatun 1995). tuzluluk,
bitkilerde evrede cicek

sayisinda azalmalara ve ¢iceklenme zamaninda

ve Flowers, Ayrica

repraduktif Uretken
degisimlere de neden olur (Munns, 2002b).
3.2.Hiicresel Diizeyde Etkisi

3.2.1. Hiicre zari ve hiicre duvari iizerine etkisi

Hicre duvari, bitki hicrelerinde hiicrenin en
disinda bulunan, hiicrenin salgiladigi polisakkaritler
hicrenin  hacmini

ve polimerlerden olusan,

dizenlemek ve seklini belirlemek gibi temel

islevlere sahip destek Ortlstdir. Tuz stresi
kosullarinda apoplastta yiiksek konsantrasyonda
Na® birikir. Biriken Na®, hiicre duvari yapisinda
bulunan pektin gibi yapisal elemanlarin iyonik
baglantilarini bozarak veya apoplastik enzimleri

olumsuz yonde etkileyerek hiicre duvarinin temel

islevlerini yerine getirmesini engelleyebilir (Rengel,
1992).

Tuz stresinin bir diger zararli etkisi ise hiicre zari
Gzerinedir. Hicre zar, cift fosfolipid tabakasi ile bu
tabakanin
gecirgen bir
yapisindaki

icinde gomuili proteinlerden olusan

segici zardir. Tuz stresi zarin

lipid kompozisyonunun degisimini
tetikleyerek zar hasarlarinin olusumuna neden olur.
lipidlerin

Lipid kompozisyonundaki degisimler,

sentezlenmesinde gorev alan enzimlerin

aktivitesindeki degisimler, degredasyonlar
(parcalanma, yikilma) veya fosfolipid cesitlerinin
hidrolizi sonucu meydana gelir (Huang, 2006) ve bu
durum, zarin akiskanhgini, gecirgenligini ve zar
proteinlerinin aktivitesini etkiler (Wu vd., 1998).
Ayrica tuz stresi, lipidlerin parcalanma ve
modifikasyonunda gorev alan lipoksigenaz enzim
aktivitesinin artmasini da saglamaktadir ve bu artis
hicre zarinda yer alan fosfolipidlerin miktarinin
azalmasini tetiklemektedir (Huang, 2006).

Hicre zarindaki lipidler, proteolize karsi koruma
saglayan ve hidrojen atomlarinin komsu oldugu
olefinik ¢ifte baglar bakimindan zengindir. Bu
olefinik baglar, tuz stresine bagh olarak ortaya
¢ikan oksidatif saldirilarin ana hedeflerinden biridir.
Oksidatif stres ile olusan bazi AOT’larin hiicre
zarindaki lipidlere saldirmasi sonucu zarda lipid
oksidasyonu meydana gelir (Parida ve Das, 2005).
Tuz stresi olefinik baglar etkilemesinin yani sira,
hiicre zarindaki sterollerin serbest hale gegmesine
de neden olur. Serbest hale gecen steroller
fosfolipidlerin yag asidi zincirleri ile etkilesime girer
ve hiicre zarinin akiskanligi azalir (Reddy ve lyengar,

1999).
3.2.2. yon igerigi iizerine etkisi

NaCl, su potansiyelini azaltmasinin yani sira,
hicredeki iyon dengesini bozarak da bitki gelisimini
etkilemektedir. Yiksek miktarda NaCl alimi hiicrede
Na" ve CI" dizeyinin artmasina, Ca*’, K ve Mg™
konsantrasyonlarinin ise azalmasina sebep olur
(Parida ve Das, 2005). Hiicreye giren Na', zar
potansiyelini bozar ve anyon kanallari vasitasiyla
hiicre disindaki Cl“un pasif olarak hicreye girisini
kolaylastirir (Niu vd., 1995; Tuteja, 2007).
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Biiyime ve gelisme icin gerekli temel

elementlerden biri olan K, osmotik dengenin
aktivitesinin

korunmasinda, enzim

diizenlenmesinde, protein sentezinde, negatif
yuklU proteinlerin notralizasyonunda ve stomalarin
1996). Bitki

hicrelerinde birgok sitozolik enzimin fonksiyonel

hareketinde rol alir (Wu vd,,

olabilmesi belirli bir Na’-K* dengesine baghdir
(Mahajan vd., 2008). Dis ortamda Na® miktarinin
artmasiyla hiicreye Na”un girisi artarken, K”un
hiicreye alinimi azalir, buna bagl olarak da Na*-K*
dengesi bozulur. Bunun sebebi, Na”un, K”un
baglanacagl alanlar icin K* ile yarismasidir (Tester
ve Davenport, 2003).

Bliylime ve gelisme igin gerekli temel
elementlerden bir digeri de Ca* iyonudur. Tuz
stresi, K' gibi Ca™ alimmini da olumsuz
etkilemektedir. Na®, hiicre zarindaki Ca™ ile yer
degistirerek zarin apoplast kisminda Na*/Ca™ iyon
oraninin artmasini  saglar. Bu durumda, zarin
fizyolojik ve fonksiyonel yapisi bozulur ve hiicrenin
Ca*® dengesi etkilenir. Yiiksek Na* konsantrasyonu;
hlcrenin i¢ zar yapilarinda bagl halde bulunan
gecerek icsel Ca®

Ca'larin  serbest hale

depolarinin  bosalmasina ve hicrede serbest
Ca*”un artisina neden olur (Yokoi vd. 2002).
Ayrica, NaCl birikiminin mikrotibillerin

depolimerizasyonuna neden oldugu ve hicre
bolinmesinde ig ipliklerinin olusumunu engelledigi

distnilmektedir (Rengel, 1992).
3.2.3. Organel diizeyinde etkisi

Tuz stresinde en belirgin degisimlerin meydana
geldigi organel, kloroplasttir (Koyro, 2002). NaCl’iin
kloroplastta tetikledigi en onemli degisim
tilakoidlerin ve stromanin sismesidir. Kloroplast
tilakoidleri, hiicre i¢i AOT’larin Uretiminde 6nemli
NaCl’'in

Urettigi

bulundugu kosullarda
AOT’lar oksidatif stres

olusumunu tetikler ve olusan OH" (hidroksil radikali)

role sahiptir.
kloroplastlarin

ile H,0, (hidrojen peroksit), tilakoidlerin sismesine
ve dalgali bir hal almasina sebep olur. Bu durum,
tuz stresinin tilakoidler Uzerine etkisinin dolayl
yonden oldugunu gostermektedir (Hernandez vd.,
1995; Miyake vd., 2006a).

Kloroplastlarda nisasta miktari da tuz stresine
bagh olarak artar. Bunun nedeni sukroz (sakkaroz)
sentezlenmesini saglayan sukroz fosfat sentaz’'in
zarar gormesi olabilecegi gibi kloroplastlarda
nisasta parcalayan enzimlerin zarar gérmesi de
2000).

translokasyonun azalmasi da nisastanin birikmesine

olabilir (Rahman vd., Ayrica,

sebep olabilecek etmenlerden bir digeridir (Koyro,
2002).
Kloroplastlarda

plastoglobiilinlerin sayisi ve

boyutunda artis olmasi ile grana lamellerinin
bozulmasi, tuz stresinin neden oldugu cevaplardan
olusturur. Grana lamellerinin

diger bir kagini

bozulma nedeni, tuz stresinin iyonik
kompozisyonunun degismesini tetiklemesi ile grana
lamellerinin olusumunu kontrol eden ve ylizeyinde
yer alan elektrik yikidnidn bozulmasidir (Rahman
vd., 2000).

Ayrica, tuz stresi hiicrelerde lipid damlaciklari
de tetikler. Bu

zarindaki lipidlerle iliskili olabilecegi gibi, tuzlulugu

birikimini damlaciklar htcre

tolere edebilmek icin artan metobolik eneriji
ihtiyacinin  karsilanmasi amaciyla enerji kaynagi
olarak da birikebilir (Rahman vd., 2000).

Tuz stresinde 6nemli diizeyde etkilenen bir diger
organel ise mitokondridir ve mitokondride tuz
stresi sonucu ortaya gikan degisimler; yapisal olarak
kristalarda azalma, vakuol

parcalanma, sisme,

olusumunda artis ve elektron transportunun
azalmasidir (Koyro, 2002). Kloroplastlarda oldugu
gibi mitokondride de AOTlar
Elektron transport zincirlerinden sizan elektronlarla
Uretilen AOT’lar (Blockhina ve Fagerstedt, 2010) ve

antioksidan

Uretilmektedir.

enzimlerin aktivitesinde meydana
gelen azalmalar (Mittova vd., 2004) nedeniyle
oksidatif

NaCl’iin toksik diizeyde birikmesinden hem direkt

ortaya c¢lkan stres, mitokondrilerin
olarak hem de dolayli olarak etkilendiklerini ortaya
koymaktadir.

Tuz stresi, hilcrenin diger organellerini de
etkilemektedir. Tuz stresinde cekirdek boyutunda
degisimler, degredasyonlar ve bu degredasyonlari
takiben yikimlar, endoplazmik retikulumda kismi
sismeler ve vakuolizasyon; tonoplastta
vesikiilasyon ve parcalanma ile golgi aparatinda

hipertrofi (asir biylme) gozlenir (Katsuhara ve
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Kawasaki, 1996; Rahman vd., 2000).
4. Fotosentez Uzerine Etkisi
yuksek tuz

duslik
Bu durumun nedeni,

aktivite;
zarar

Fotosentetik

konsantrasyonunda goriirken,
tuzlulukta azalmaktadir.
stomalarin kapanmasina bagl olarak gerceklesen
stoma kaynakli sinirlamalar, stoma kaynakli
olmayan sinirlamalar veya her iki sinirlamanin etkisi

olabilir (Ashraf, 2004).

4.1. Stomalarin Kapanmasi

Tuz stresi, ortamda osmotik basinci arttirarak
kullanilabilir su igerigini azaltir. Bu sorunla karsi
karsitya kalan bitkilerde transpirasyon ile su kaybini
onlemek icin meydana gelen ilk tepki, stomalarin
kapanmasidir. Stomalarin kapanmasi
transpirasyonu engelleyerek stoma iletkenliginin
azalmasina sebep olur (Munns ve Tester, 2008).
Stoma iletkenliginin azalmasi ile kloroplastlara
giren CO, miktari sinirlandirilir (Degl’Innocenti vd.,
2009) ve bu durumda asimilasyon orani da azalir.
Tuz stresinin neden oldugu stoma kapanmasi; su
potansiyeli ve turgor basincindaki azalmaya bagh
olarak higbir metabolik katilim olmaksizin kapanma
(hidropasif kapanma) ve stomalarin acilmasini
saglayan metabolitlerin geri donlsimine bagh
olarak kapanma (hidroaktif kapanma) olmak Uzere
iki sekilde gerceklesir (Mahajan ve Tuteja, 2005).
Bitkiler,
gerceklesmesi icin gesitli kimyasal sinyal molekdilleri

stoma kapanmasinin hidroaktif olarak

sentezlerler. Bu kimyasal sinyal molekillerinden
biri olan ABA, énemli bir stres hormonu olup bitki
blylime ve gelismesini diizenlemesinde, osmotik
stres toleransi ile bitki su dengesinin kontrol
edilmesinde goérev alir (Zhu, 2002).

Dislik su potansiyeli altinda ABA, iki kaynak (kok
ve yash yapraklar) tarafindan ksileme aktarilarak
(zhang vd., 2006).
Topraktaki diisik su potansiyeli dncelikle dnemli

stoma hicrelerine tasinir

su/tuz stres sensori olan kok ucu tarafindan
algilanir ve kdkte ABA sentezlenir. Sentezlenen ABA
ksileme aktarilir ve transpirasyon akintisi ile

sirglinlere tasinir. Tasinan ABA, sirglinlerden su

kaybi durumunda stomal iletkenligi dizenleyerek
yaprak su igeriginin azalmasini engeller (Berkowitz,
1998). Bu kosullarinin devam etmesi durumunda
stres daha siddetli bir hal alir ve yasli yapraklar, ana
govde ile dislik hidrolik baglanti veya stomal
iletkenlik kontroliiniin daha da zayiflamasindan
dolay! sararir. Bu sararmis yapraklarda da ABA
sentezlenir ve ksileme aktarilir. Ksilemde miktari
artan ABA sayesinde geng yapraklarda daha siddetli
stomal inhibisyon meydana gelir (Zhang vd., 2006).

4.2. Fotosentetik Mekanizmanin Bozulmasi

NaCl, stomalarin tetiklemesinin

yaninda,

kapanmasini
kloroplast tilakoidlerinde yer alan
proteinlerin yapisinda da degisimlere neden olarak
elektron transport aktivitesini etkilemektedir.
Yapilan ¢alismalar, artan Na”un oksijen olusturan
kompleksin  yapisinda  degisimler meydana
getirmesi ve PSII’nin reaksiyon merkezinde yer alan
D1 proteininin degredasyonuna neden olmasi
sebebiyle, NaCl’lin tilakoid zarda asil hedefinin PSII
2007).

Ayrica, tuz stresinin fotosistemlerin Isik Toplayici

oldugunu goéstermektedir (Ferroni vd.,

Komplekslerinde (ITK) yer alan fotosentetik
pigmentlerin (klorofil ve karotenoid) miktarinin
azalmasina da neden oldugu saptanmistir (Parida
ve Das, 2005).

Tuz stresi, D1 proteininin tamir mekanizmalarini
inhibe  eder. Isi181 elektron
transportunda eden

fotosentetik
kullanmak icin absorbe
bitkiler, gilinlik olarak birka¢ saat boyunca daha
fazla 15182 maruz kalirlar ve bu kullanilmayan fazla
1sik cesitli mekanizmalarla dagitilir. Eger bu dagilimi
diizglin bir sekilde gerceklesmez ise maksimum
fotosentez orani ve/veya fotosentez etkinligi azalir
ve bu olay fotoinhibisyon olarak adlandirilir (Lu vd.,
2002). Fotoinhibisyon sonucu PSIl boyunca elektron
tasinmasi engelledigi gibi, PSIl’de serbest O,’den bir
AOT c¢esidi olan slperoksit radikali de
sentezlenebilir 2009).

durumda P680 molekili asiri indirgenerek singlet

(Pandey vd., Ayrica bu
oksijen olusturacak triplet forma donusebilir (Apel
ve Hirt, 2004). Fazla 1sik enerjisi, D1 proteininde
degredasyonuna ve bu proteinin PSIl kompleksi ile
olan siki

baglantisinin serin-tipi bir proteinaz
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tarafindan parcalanmasina da sebep olur (Aro vd.,
1993).
hasari diizeltmek i¢in degrade olmus D1 proteinini

Bitkiler, fazla 1sigin meydana getirdigi bu

parcalayarak, yenisini sentezleyebilecek PSIl tamir
(Sundby vd., 1993).
mekanizmasinda D1 proteininin

mekanizmalarina sahiptir
PSI’nin  tamiri
yeniden sentezlenmesini saglayan transkripsiyon ve
NaCl
konsantrasyonuna bagh olarak inhibe olmaktadir
(Allakhverdiev vd., 2002).

Tuz stresi, PSIl gibi PSI'i de etkilemektedir.

Stomalarin kapanmasina bagli olarak CO, miktari

translasyon asamalari ortamda bulunan

sinirlandirildiginda O,, PSI tarafindan da indirgenir

Calvin donglisindeki enzimlerin inaktivasyonu
dongiiye katilan NADPH’In indirgenememesine
neden olur. PSlI'deki ferrodoksin, ortamda

indirgeyecek NADP® bulamayinca elektronunu
Ferrodoksin NADP rediliktaz (FNR) yerine O),e
aktarir ve 0,, H,0,’e donustlralir. Buna Mehler
reaksiyonu adi verilir (Asada, 1999; Apel ve Hirt,
2004).
Karbon reaksiyonlarinin karboksilasyon
evresinde CO,’in Calvin dongisiine katilmasini
saglayan enzim Rubisko’dur. Tuz stresinde, stoma
Co,

sonucu, 0, ortamda azalan CO, ile rekabete girerek

kaynakh fiksasyonunun  sinirlandiriimasi

rubiskoya substrat olarak baglanir ve enzimin

karboksilaz aktivitesi azalirken oksijenaz

aktivitesinin artmasina neden olur (Sivakumar vd.,
2000). Rubiskonun oksigenaz aktivitesinin artisini
bir faktoér ise stomalarin

tetikleyen diger

HO,’

BT

kapanmasiyla meydana gelen sicaklik artisidir (Apel
2004).
stromasinda pH’nin azalmasina da sebep olabilir ve

ve Hirt, Ayrica, tuz stresi kloroplast
bu durum karbon reaksiyonlarinda gorev alan
enzimlerin aktivitelerini olumsuz etkiler. Ornegin;
Fruktoz-1,6-bisfosfat enziminin aktivitesi, cok kiiglk
bile ciddi azalir

pH disuslerinde dizeyde

(Berkowitz, 1998).
5. Oksidatif Stres Olusumu
5.1.Aktif Oksijen Tiirleri (AOT)’nin Sentezi

Bitkiler ve tim aerobik canllar icin atmosferik
oksijen (0,) dizeyi oldukg¢a 6nemlidir. O, normal
kosullar altinda bitki blylimesi ve gelismesi igin
gerekli iken, konsantrasyonu gereginden fazla
arttigi zaman, Olim ile sonuglanabilecek hiicresel
hasarlar olusmasina neden olabilir. Bunun nedeni,
molekiler oksijenin hiicrede siirekli indirgenerek
cesitli aktif oksijen tiirlerini olusturmasidir (Sekil 1).

Hicresel metabolizmalarda AOT'lari sirekli
Uretilmektedir ve bitki hicreleri normal kosullar
altinda bu AOT’larin miktarini antioksidanlar ve
cesitli korunma sistemleri ile disik dizeyde
tutmaktadir. Ancak, cevresel stres foktorlerinin
(tuzluluk, kurakhk, yiksek veya disiik sicaklik, UV,
ozon gibi) etkisi altinda antioksidan sistemlerin
AOTlarin
sentezlenmesini tetikleyerek birikimine neden olur

(Breusegem vd., 2001).

aktiviteleri azalir ve bu kosullar

0, > 0," 5 H,0, > OH -5 H,0

2H*

0, " =Siiperoksit

Haber-Weiss/ Fenton
reaksivonu

H,0, =Hidrojen peroksit

OH =Hidroksil radikali gO, * = Perhidroksil radikali

Sekil 1. AOT’larin kimyasi. AOT’lar genellikle molekiler oksijenin kademeli indirgenmesi ile olusur (Desikan

vd., 2005’den modifiye edilerek alinmistir).

AOT’lar
molekilt

(102)1
peroksit

[singlet
(OZﬁ)/

oksijen siiperoksit

hidrojen (H,0,) ve

hidroksil radikali (OH’), perhidroksil radikali (HO,)];
molekiler O,’nin H,0 olusturmak i¢in enerji veya
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elektron transferinin gerceklestirdigi indirgenme
reaksiyonlarinin ara drinleridir (Apel ve Hirt, 2004).
Stres kosullari altinda artan AOT’lar; zarda lipid
peroksidasyonuna, protein oksidasyonuna, enzim
inhibisyonuna, klorofil parcalanmasina, DNA ile
RNA’da hasarlara ve hiicre oliimlerine neden
(Mittler, 2002). AOTlar; bitki
gelisiminde 6nemli rol oynayan hormonal sinyal

olurlar Ayrica

Uretiminde, hicre duvari polimer yapisinin

degisiminde, bitkinin cevreyi algilamasiyla iliskili
mekanizmalarda, gen ekspresyonlarinda, metabolik
ve fizyolojik dlizenlemelerde kritik fonksiyonlara
sahip olmasi nedeniyle “oksidatif sinyal molekali”
olarak da gorev alirlar (Swanson ve Gilroy, 2010).
AOT’lar bitki hticrelerinin birgok bdlimiinde,
farkh yollarla sentezlenir. Kloroplastlar, AOT larin
en Onemli bunlar,

kaynagini  olusturur ve

pigmentlerin  ylksek enerjili eksitasyonu ve

elektron akisi esnasinda O,'nin indirgenmesi

sonucu sentezlenir (Galvez-Valdivieso ve
2010). Mitokondride de elektron

tasima sisteminde yer alan kompleksler tarafindan

Mullineaux,

AOTlarin sentezi gergeklestirilir ve sentezlenme
dizeyi dissal uyarimlara bagh olarak artar (Blokhina
ve Fagerstedt, 2010). Peroksizom ise AOT’larin
sentezlendigi diger bir organel olup AOT’lar, burada
ksantin oksidaz, glikolat oksidaz ve yag asidi
oksidasyon enzimleri tarafindan sentezlenir. Ayrica
AOT’larin sentezi; apoplastta amin oksidaz ile
okzalat oksidaz enzimleri tarafindan, hiicre
duvarinda ise hiicre duvarina baglh peroksidazlar ve
NADPH  oksidazlar tarafindan
(Mittler, 2002; Desikan vd., 2005).

Molekiler O,, normal kosullar altinda ortamdan

gerceklestirilir

aldig1 dort elektron ile H,0’ya indirgenir. Eger O,
bulundugu ortamdan sadece bir elektron alirsa O,”
‘ne indirgenir (Sekil 1). 0O,” dis yoriingesinde
bulunan paylasiimamis bir elektrona sahip olmasi
nedeniyle kararsiz bir molekildir ve kendiliginden
ya da sliperoksit dismutaz enzimi tarafindan H,0,’e
indirgenir. H,0,’in biyolojik toksisitesi -SH (tiyol)
gruplarini okside etmesinden kaynaklanir. Diger
AQOT'lara gore daha kararli olan ve yiikl{ bir molekdl
olmadigl icin membranlardan gecebilme 6zelligine
sahip H,0, (Blokhina ve Fagerstedt, 2010) yiiksek
konsantrasyonlarda toksik bir

molekil olarak,

dislik konsantrasyonlarda oldugunda ise sinyal
molekill olarak da gorev alir (Fedina vd., 2009).
O, ise ylikiinden dolay zarlari gecebilecek ozellige
sahip olmamasina ragmen vyikseltgenerek yiksiz
HO,”ni olusturabilir (Sekil 1) (Breusegem vd., 2001,
Desikan vd., 2004).

Aktif metaller varliginda H,0,, O,” ile birlikte
Fenton veya Haber-Weiss reaksiyonuyla OHne
dondstardlir (Breusegem vd., 2001). Hiicresel
reaksiyonlar sonucu gecis metal iyonlarinin (Fe®,
Cu®) OHnin  olusumunu
tetikler. OH’, diger AOT lara gbre daha reaktif olup
(Jamei vd., 2009) DNA, karbohidratlar, lipidler ve
proteinlerle

serbest birakilmasi

etkilesime girer ve bu
makromolekiillerde oksidatif hasar meydana gelir
(Blokhina ve Fagerstedt, 2010). AOT’lar arasinda en
fazla hasar olusturan OH™ oldugu icin hicreler
katalitik etkin bir

metalosaperonlara donistirerek

metalleri bicimde
OH"nin
olusumundan sakinirlar (Jasper ve Kangasjarvi,
2010).

5.2. Aktif Oksijen Tiirlerine Karsi Gelistirilen
Savunma Mekanizmalari

Bitkilerin tuz stresine karsi dayaniklihigini
artan AOT’larin neden oldugu
oksidatif hasarlari azaltmasi gerekmektedir. Bu
bitkiler,  AOT’larin
engellemek icin ¢esitli
gelistirmislerdir.  Bu

arttirmak igin,
ylzden sentezlenmesini
korunma ydntemleri
yontemler: (1) Yaprak
hareketleri ve kivrilma, 1s1gin epidermiste kirilmasi
ve stomanin 6zel yapilarda tutulmasi gibi anatomik
adaptasyonlar; (2) C4 ve CAM metabolizmasi gibi
fizyolojik adaptasyonlar; (3) Isigin niteligine ve
siddetine bagl olarak, fotosentetik aparatlarin ve
anten sistemlerinin yeniden dizenlenmesi ile

fotosentezin  tlimiyle baskilanmasini  igeren

molekiler mekanizmalar; (4) Alternatif oksidazlarin
(AQS) sentezidir (Mittler, 2002).
Bitki, fungus ve protista mitokondrileri ikiye

ayrilmis elektron transport zincirine sahiptir.

Bitkilerde sitokrom respirator yolun yani sira, ana

respirator zincirlerinin bir basamag olan ve

ubikinondan elektronlari uzaklastiran ikinci bir

alternatif yol daha vardir (Vanlerberghe ve
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Mclntosh, 1997).
oksidaz (AOS) denilen ve i¢sel mitokondriyal zarda

Bu alternatif yolu, alternatif

bulunan homodimer bir protein olusturur (Sekil 2-
d) (Umbach ve Siedow, 1993). Stres kosullarinda
zar yapisinin degismesiyle sitokrom respirator
yolunun islevi sinirlandirilmasiyla AOT’larin sentezi
artar. Alternatif yol bu durumda elektron akisini
kendisine ortamdaki 0O,i suya
AOT’larin

miktarda tutulmasini saglar (Maxwell vd., 1999).

gevirir  ve

indirgeyerek  mitokondride disiik
Ayrica mitokondrideki AOS’lerin bir homologunun

kloroplast tilakoidlerinde de bulundugu ve

plastokinon havuzunda bulunan elektronlari
kullanarak O,’i H,Q’ya indirgedigi belirtilmistir (Sekil
2-a) (Mittler vd., 2004).

Sakinma yontemleri disinda AOT’larin toksik
diizeye ulasmasinin engellenmesi, enzimatik ve
enzimatik olmayan antioksidan sistemler tarafindan
(Bohnert vd., 1999).
olmayan antioksidan sistemlerini 6nemli redoks
yapan askorbat,

glutatyon (GSH), a-tokoferoller, karotenoidler ve

gerceklestirilir Enzimatik

tepkimelerine tampon gorevi
fenolik bilesikler olusturur. Enzimatik savunma
sistemlerini ise stiperoksit dismutaz (SOD) askorbat
peroksidaz (APX), katalaz (CAT), glutatyon rediktaz
(GR) ve peroksidaz (POD), monodehidroksiaskorbat
rediktaz (MDAR) ve dehidroksiaskorbat rediktaz
(DHAR) ve glutatyon peroksidaz (GPX) enzimleri
olusturur (Mittler vd., 2004).

SOD; AOT’lara karsi
adimini olusturmaktadir ve iki molekdl O, ile
H,O0, ve O,
sentezlenmesini saglar (Asada, 1999). O,, H,0, gibi

koruyucu sistemin ilk

reaksiyona girerek birer molekdl

zarlardan diflize olabilme 6zelligine sahip
olmadigindan, bu molekiiliin sentezlendigi hiicresel
bolimlerde ortadan kaldirilmasi icin SOD enzimi
bulunur (Alscher vd., 2002). Metalo enzimler
grubunda yer alan SOD, Mangan SOD (Mn SOD),
Bakir-ginko SOD (CuZn SOD) ve Demir SOD (Fe SOD)
olmak Ulzere icerdigi metal gruplarina gére Gg farkl
izoenzim c¢esidine sahiptir. Bu izoenzimlerden Fe
SOD kloroplastlarda, Mn SOD mitokondri ile
ve CuZn SOD ise
peroksizom, sitozol ve hiicreler arasi boslukta
bulunur (Alscher vd., 2002). Stres kosullari altinda

SOD aktivitesinin artmasi ve bu diizeyin korunmasi,

peroksizomda kloroplast,

gen ekspresyonunun ve SOD transkripsiyonunun

artmasina baglidir (Minkov vd., 1999).
0O, ‘den H,0,, thiol

oksitleyen gigli bir oksidant oldugu icin, bu AOT

sentezlenen gruplarini
¢esidinin, thiol-dlzenleyici enzimlerin bulundugu
organellerde birikmesi engellenmelidir (Noctor ve
Foyer, 1998). SOD’un sentezledigi H,0,’i CAT, POD
ve APX enzimleri detoksifiye eder. CAT, H,0,'i O,’e
ve H,0’ya donistiren enzimdir (Sekil 2-c) ve bu
enzim yliksek bitkilerde peroksizomda bulunur
(Jamei vd., 2009). Yiksek katalitik aktiviteye fakat
disuk substrat afinitesine sahip CAT kloroplastta
buradaki
enzimlerin korunmasinda goérev alamaz. Bu enzimin

bulunmadig icin thiol-diizenleyici
yverine ortamdaki H,0,'leri detoksifiye eden ve
H,0,’e karsi daha ylksek affinite gosteren POD’lar
bulunur (Noctor ve Foyer, 1998). POD, fenolik
bilesikler ve/veya antioksidanlar gibi yardimci
substratlarla H,0,’i suya donlstirir (Meloni vd.,
2003).

APX, H,0, detoksifikasyonunda yer alan diger bir
enzim olup bu enzimin izoenzim gruplari kloroplast
stromasi ile tilakoid zari, mitokondri, sitozol ve
peroksizom olmak Gzere dort farkli kisimda bulunur
(Sekil 2). APX, H,0,i suya donustirirken, askorbati
(AsA) spesifik elektron donori olarak kullanir ve bu
reaksiyona AsA’in tek degerlikli oksidant formu
olan monodihidroaskorbat (MDA, MDAsA olarak da
kullanilmaktadir) olusumu eslik eder. MDA direkt
olarak NADPH-bagh MDA (MDAR)
enziminin aktivitesiyle AsA’ya indirgenebilir (Mittler
vd., 2004). Ayrica MDA bir enzimatik reaksiyon
olmaksizin kendiliginden dihidroksiaskorbata (DHA)
da indirgenebilir (Sairam ve Tyagi, 2004). DHA’dan
AsA sentezlenmesine DHAR enzimi aracilik eder ve

rediktaz

bu reaksiyonda itici glic olarak GSH (rediikte
glutatyon)’in GSSH (okside glutatyon)’a
oksidasyonu kullanilir. Son olarak da GR, NAD(P)H'i
indirgeyici ajan olarak kullanip GSH’In GSSH’dan
APX’'in  H,0,%i
detoksifiye etmek igin ihtiya¢ duydugu ve AsA ile

tekrar sentezlenmesini saglar.
GSH’In yeniden sentezlendigi bu dongi askorbat-
glutatyon dongilsi veya Halliwell-Asada dongisu
olarak adlandirilir (Secenji vd., 2008). Ayrica, H,0,
gibi glutatyon ve AsA da zarlardan kolayca difflize

olabilir ve farkh bolimler arasinda tasinabilirler
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(Mittler vd., 2004).

APX gibi glutatyon peroksidaz (GPX) enzimi de
H,0,’i suya donustlrir. GPX, GSH’I direkt olarak
indirgeyici ajan olarak kullanir ve bu yizden GPX
dongisli, GSSH’dan GR araciligiyla GSH’In yeniden

sentezlendigi reaksiyonla baglantilidir (Apel ve Hirt,
2004). Kloroplast stromasi ve sitozolde bulunan
Peroksiredoksin (PrxR) enzimi ise tiyoredoksin
aracihgiyla H,0,’in zararsiz hale getirilmesinde

gorev alir (Sekil 2-b) (Mittler vd., 2004).

0y S0D 2H0, === === _ _ NAD(P)H
/ Ascorbat
lpiveees HAD
PrxR \ﬁ

RO MDAR DHAR, GLR !
Trx H;l]
‘5 NADH

MDA
zdSH

" (.mm

NAD(P)

a) Kloroplast tilakoidi c) Peroksizom H,000
Catalaz
0y > CUIn >y oﬁ
2 $0D 2 2vﬂskorhat
APX
Ha0 ZS woa
b) Sitozol ve Kloroplast stromasi d) Mitokondri
IMS 40

- ——9‘DHA
GPx
@ At w skorbat

————>MD NADPH
MDAR
< —4%—-—- Askorbat NADP

2GSH NADPH
DHAR,

GLR X(:;
G55G NADP

Sekil 2. Bitki hiicresinde AOT’lari enzimatik mekanizmalar ile yok etme yollari (Mittler vd., 2004’den

modifiye edilerek alinmistir).
Kisaltmalar:

DHA, dihidroksiaskorbat; DHAR, DHA reduktaz; FD, ferrodoksin; FNR, ferodoksin NADPH

rediktaz; GLR, glutaredoksin; GR, glutatyon rediiktaz; GSH, redikte glutatyon; GSSG, okside glutatyon; IM,

ic membran; IMS, IM alani;
fotosistem Il; Trx, tiyoredoksin; tyl, tilakoid.

AOT'lerin
detoksifikasyonunda yer alan sistemlerden birisi de

Yiksek bitkilerin kloroplastlarinda,
su-su dongisldir. Bu donglinin isminin su-su
dongisi olmasinin nedeni hem elektron vericinin
hem de son Uriiniin su molekdll olmasidir (Logan,
2005). H,0’dan PSI'de O,
molekiliine aktarilmasiyla olusan O,~, CuzZn SOD ile

alinan elektronun

H,0,’e dondstirildr. Olusan H,0,, APX araciligiyla
suya donustirilirken AsA’yi  spesifik elektron
donori olarak kullanir ve bu reaksiyona MDA’nIn
olusumu eslik eder (Miyake vd., 2006b). MDA’dan
tekrar askorbat sentezlenir ve bu reaksiyonda
gerekli olan elektron ferrodoksinden saglanir (Sekil
2-a).

detoksifikasyonunda

sadece 0, ve H,0)in
PSl’'den

elektron alicisi oldugu igin tilakoid zarin iki yani

Su-su dongusii
degil, kiicik bir
arasinda pH gradiyentinin olusmasini saglar. Bu pH
farkli 151k enerjisinin 1sinimsal olmayan dagiliminin
(fotokimyasal olmayan kullanim-NPQ) artmasina

MDA, monodihidroaskorbat; MDAR, MDA rediktaz; PSI; fotosistem I;

PSlI,

neden olur ve boylece su-su dongisi fazla foton
enerijisinin yayillmasini da saglar (Makino vd., 2002).
Tuz stresine karsi tolerans kazanirken AOT’larin

detoksifikasyonlarinda,  enzimatik  antioksidan

sistemleri gibi enzimatik olmayan savunma

sistemleri de o6nemli role sahiptir. Enzimatik

olmayan savunma sistemlerini dusiik molekiil
agirlikh a-tokoferoller, askorbat (AsA), glutatyon,

karotenoidler ve fenolik bilesikler olusturur ve bu

bilesiklerin  birbirleri ile etkilesimi hiicresel
antioksidan korunmanin etkinligini artirir (Mascio
vd.,1991).

Askorbat (AsA, Vitamin C), antioksidan

molekdiller icinde en fazla bulunan kii¢lik agirhkli bir
sentezlenen
askorbat, kuru tohumlar hari¢ butlin bitki
dokularinda bulunur (Smirnoff, 2005). Askorbat,
enzimatik reaksiyonlarda rol almasinin yaninda,
H20,

molekildir. Heksoz sekerlerden

ile enzimatik olmayan reaksiyona girer
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(Rizhsky vd., 2002). Askorbatin bir diger 6nemli
gorevi de a-tokoferollerin geri dénisliminde gorev
almasidir. a-tokoferoller lipidde, askorbat ise suda
¢Oziinen antioksidanlardir. Askorbat, okside a-
tokoferol radikalini indirger ve a-tokoferoliin
tekrardan serbest radikalleri yakalayici antioksidan
olarak gorev almasini saglar (Noctor ve Foyer,
1998).
Glutatyon (X-Glu-Cys-Gly, GSH) bitki
hicrelerinde multifonksiyonel bir metabolit olup
kloroplast, sitozol ve diger hiicresel bolimlerde
yiksek  miktarda sentezlenen 6nemli  bir
antioksidandir. GSH, ATP’ye bagli reaksiyonlar ile
sentezlenir (May vd., 1998) GSH, H,0,’i detoksifiye
etmek icin askorbat-glutatyon dongisine katilir.
Ayrica, GSH proteinlerin tiyol gruplarini okside
ederek onlari denaturasyona karsi korur. Her iki
durumda da GSH, glutatyon dislilfit formuna (GSSG)
Hicresel fonksiyonlar icin GSH/GSSG
orani 6nemlidir ve bu oran GR tarafindan korunur
2002). Cevresel

kalmak, basta GSH olmak Uzere antioksidanlarin

dontsdar.

(Noctor vd., streslere maruz

diizeyinde degisimlere neden olur ve toplam
takiben GSH/GSSG oraninin
artmasi tuzluluk, soguk ve kurakhk gibi stresler

glutatyon artisini

karsisinda hiicresel glutatyon havuzunda meydana
gelen ilk cevaplardir (Foyer vd., 2005).

Enzimatik olmayan antioksidanlardan bir digeri
olan a-tokoferoller, kloroplastlarin igsel zar
Hidrofobik o&zellikleri

nedeniyle zarlara tutunan a-tokoferoller, buradaki

yapilarinda sentezlenirler.

¢oklu doymamis yag asiti zincirleri ile etkileserek
zar yapisinin stabilizasyonunu saglarlar (Smirnoff,
2005).
antioksidan 6zellikleri ile zarlari oksidatif hasarlara

Ayrica a-tokoferoller sahip olduklari
karsi korurlar. Bu koruma igin iki farkli oksidasyon
mekanizmasina sahiptirler. Bu mekanizmalardan
ilki, bir elektron transferi ile a-tokoferol radikali
olusmasidir. ikincisi ise, a-tokoferoliin 0, ile
etkilesime girerek iki elektron transferi ile H,0,
olusturmasidir. Olusan a-tokoferol radikali ve H,0,,
askorbat tarafindan indirgenir (Krieger-Liszkay ve
Trebst, 2006). a-tokoferoller antioksidan ozellikleri
sayesinde sadece zarlari degil bu zarlarda bulunan
diger yapilarin da korunmasini saglar (Kanwischer

vd., 2005).

Fotosentetik veya fotosentetik  olmayan
dokularda bulunan karotenoidler, 40C’lu terpenoid
bilesikler olup kloroplast ve kromoplast zarlarinda
bulunan sari, turuncu ve kirmizi renkli yagda-
¢Oziinen pigmentlerdir (Bartley ve Scolnik, 1995).
Isik toplayici komplekslerdeki pigment gruplarindan
biri olan karotenoidler, fazla i1sik enerjisini termal isi
yaymalarinin bulunduklari

seklinde yani sira

zarlarda pigment-protein komplekslerinin
stabilizasyonunu da saglarlar. Bunlarin yaninda
karotenoidlerin en 6nemli gorevi, i1sikla fotosentetik
komplekslerin eksitasyonlarinin bir sonucu olarak
olusan triplet klorofil ile singlet oksijene ve diger
AQOT'lara karsi fotosentetik yapilari korumasidir
2009).

fotosistemleri; lipid peroksidasyon (riini olan lipid

(Dankov  vd,, Ayrica  karotenoidler
peroksil radikali ile reaksiyona girerek (Smirnoff,
2005) ya da fazla eksitasyon enerijisini ksantofil
dongisiine dogru vyayarak koruma islemini
gerceklestirirler. Bu reaksiyonlar sonucu olusan
radikalleri ise a-tokoferoller

karotenoid veya

askorbat tarafindan indirgenir ve bdylece
antioksidan o©zellige sahip karotenoidler yeniden
sentezlenmis olur (Smirnoff, 2005).

Bitki fenolikleri; ikincil metabolit Urunlerden
olup bir veya daha fazla asidik fenolik hidroksil
grubu igerdigi icin aromatik bilesikler olarak da
bitkilerde

kosullar altinda surekli ifade olurken, cevresel

adlandirilirlar.  Bu bilesikler normal
streslere maruz kalma sonucu bunlari sentezleyen

fenilpropanoid metabolizmasi indiklenir.
Fenolikler; hidrosinnamik acid (HCAs), flavanoidler,
antosiyaninler ve taninler olmak lzere 4 blyuk
2005).

guaiakol

sinifa (Grace, Bunlardan
HCAs,

elektron

ayrilirlar
flavonoidler ve
(GuPXs)'a
detoksifikasyonunda rol
2002).
bakimindan askorbat ve a-tokoferollere gore 4 kat

peroksidaz
olarak  H,0,in

(Sakihama vd.,
antioksidan

verici
alirlar
Antosiyanin  ise ozelligi

daha fazla oksijen radikallerini yakalama

AOTlarin
direkt olarak yok edilmesinde gérev alirlar (Gould
vd., 2002).

kapasitesine sahiptir. Antosiyaninler;
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6. Tuz Stresine

Mekanizmalari

Karsi Gelistirilen Tolerans

Bitkiler, tuzun etkilerinden sakinmasina ragmen
tuzlu habitatlarda yetisebilirler ve bunu tuzluluga
karsi gelistirdikleri tolerans mekanizmalari ile
gerceklestirirler. Bitkiler tuza karsi dayanikhhgi, tuz
reglilasyonu denilen protoplazmaya ulasan fazla
tuzdan sakinma veya artan iyon konsantrasyonuna
bagl olarak ortaya ¢ikan osmotik ve iyon stresine
mekanizmalari ile

karsi  gelistirilen tolerans

kazanirlar.
6. 1. Tuz igeriginin Regiilasyonu

Tuzlu ortamlarda yetisen bitkiler yapilarindaki tuz
miktarini cesitli mekanizmalar ile diizenlerler. Bu
mekanizmalar (Dajic, 2006);

a) Tuzun binyeye alinmamasi ile tuzdan
sakinma. Tuzun blinyeye alinmamasi, rizosferde
yiksek tuz konsantrasyonu varliginda kokin belirli
iyonlar icin (Na*,Cl") duisiik gecirgenlige sahip olmasi
ile gerceklesir. Bu esnada yine de belirli bir miktar
tuz blinyeye alinmaktadir (Littge, 2002). Kokte bu
engelleme ultrafiltrasyon denilen (kaspari seridi)
filtre sistemi ile gerceklestirilir (Botella et al., 2005).
Bazi bitkiler, kokleri ile topraktan Na® almasina
ragmen fazla tuzun kok, gévde ve yaprak ile cicek
saplarinda tutulmasi sonucu meristemlere, gelisen
yapraklara ve gen¢ meyvelere ulasan tuz miktar
azalr (Larcher, 1995). Kékten tuzu uzaklastirmanin
bir diger yolu da; siirgiine ulasan Na* miktarini
minimum dizeyde tutmak igin kokin toprakla
iliskili olan hiicrelerinden Na® girisi baskilanirken,
toprak c¢ozeltisine dogru Na® c¢ikisini artirmaktir.
Buna karsin, kékten ksileme Na® gecisini minimuma
indirgerken ksilemden koke Na®* girisini maksimum
diizeye ulastirilirmaktir (Tester ve Davenport,
2003). Na* miktarinin kék tarafindan bu sekilde
dizenlenmesi kokte iletim hiicrelerinde yer alan
kontrol noktalari (transport proteinleri vb.)
tarafindan gergeklestirilir (Botella vd., 2005).

b) Tuzun eliminasyon (eleme, atma) yoluyla
uzaklastirilmasi sonucu tuzdan sakinma. Bitkiler
fazla tuzdan, tuzun ozellesmis yapilar araciligiyla

uzaklastiriimasi ve tuz iceren yaprak boliimlerinin

dokilmesiyle kurtulurlar. Bu uzaklastirma islemi
yaprak epidermisinde lokalize tuz salgl tilyleri
(trikomdan kokenli) ve tuz bezleri (epidermis
hicrelerinin modifikasyonu ile olusmus) tarafindan
gerceklestirilir (Munns ve Tester, 2008). Tuz salgl
bezleri tuzu disa salgilarken, tuz tiyleri fazla tuzu
blyiik vakuollerinde biriktirir ve her iki durumda da
tuz aktif dokulardan fizyolojik olarak uzaklastirilir
2002). Tuzdan sakinmanin bir diger

mekanizmasi ise, tuzca zengin yash yapraklarin

(Breckle,

absisyonu ile fazla tuzun atilmasidir ve bu yontem
tuzlu cevrelere adapte olmus tuz salgilama
mekanizmasi olmayan bitkilerde karakteristik bir
ozelliktir (Cram vd., 2002).

c¢) Bitki dokularinda sukkulentlik kazanma veya
tuzun yeniden dagihmi (retranlocation) ile yiksek
tuz konsantrasyonunun seyreltilmesi. Sukkulentlik,
yvaprak dokusundaki fazla NaCl'in seyrelmesini
saglayan mekanizmadir (Glenn vd., 1999) ve hiicre
duvarinin elastikiyetine bagldir. Sukkulent halofitik
bitkilerde meydana gelen morfolojik ve anatomik
degisiklikler; 6zellikle slinger ve su igeren depo
parankimasini olusturan hiicrelerin hacimlerinde ve
yaprak kalinhginda artis ile

stoma sayisinda

azalmadir (Dajic, 2006). Tuzun yeniden dagilimi ise

transpirasyonun gerceklestigi, aktif ve geng
dokulardan Na”un ve Cl‘un tekrar floeme
aktarilarak, yapraklardaki tuz miktarinin

seyreltilmesi ile gergeklesir (Larcher, 1995). Floeme
gonderilen iyonlar, yapraklardan kdke (Botella vd.,
2005), tuzun atilmasi i¢in 6zellesmis yapilara veya
fazla tuzu biriktiren yash yapraklara gonderilerek
zararsiz hale getirilebilir.

6.2. Tuz Tolerans Mekanizmalari

Bitkiler, tuzlulugun meydana getirdigi osmotik ve
iyon stresine karsi ¢esitli biyokimyasal ve molekiiler
mekanizmalar gelistirmislerdir. Bu biyokimyasal
mekanizmalari; secici olarak iyonlarin biriktirilmesi
kokten iyon aliminin ve sirgiline

iletiminin kontrold, tim bitkide ve hicrelerde

veya atimi,

iyonlarin belirli bolimlerde biriktirilmesi ve osmotik
diizenleyicilerin sentezi ile antioksidan sistemler
olusturur (Parida ve Das, 2005).
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6.2.1. lyon homeostasinin diizenlenmesi ve SOS
sinyal iletim yolu

Bitkiler, tuzlu kosullarda hayatta kalmayi; disik
K'/Na® oranina sahip cevrelerde uygun sitozolik
K*/Na*
sitoplazmaki  Na*

oranini  kaybetmeyerek ve koruyarak,
toksik
engelleyerek ve turgor
miktardaki

koruyarak saglarlar (Reinhold ve Guy, 2002).

miktarinin diizeye

ulasmasini basincinin

devamhligr icin vyeterli su girisini

Toprak ¢ozeltisinde bulunan NaCl'e dogrudan
maruz kalan koékten Na”un girisi pasif olarak
gerceklesir. Bu pasif giris, kolaylastiriimis diflizyon
veya iyon kanali seklindeki tastyicilarla [HKT (yiksek
afiniteli K" kanallar), LCT (dusiik afiniteli katyon
NSCC

kanallari)] ile saglanir (Sekil 3). Bu taslyic gesitleri

kanallari) ve (secici olmayan katyon
bitki tiriine ve biylime kosullarina gore degisse de,
farkh

aliminda

yapilan calismalarda, taslyict  sistemlerin
kékten  Na* birlikte

gosterilmistir (Apse ve Blumwald, 2007). Na”un

cahstiklar

toprak ¢ozeltisinden sirgline tasiniminda yolun ilk

kismini  kok epidermisi ve korteksi olusturur.

Epidermise tasiyicilar araciligiyla giren Na’,
tastyicilar veya plazmadesmler tarafindan merkezi
silindire, oradan da ksileme tasinirlar. Bu vyol
simplastik yol olarak adlandirilir. Ayrica Na“,
apoplastik yol ile hiicre disi matriksini de kullanarak
suya ve suda ¢o6ziinmis maddelere karsi gecirgen
olmayan kaspari seridinin bulundugu endodermise

kadar tasinirlar. Bu yolun devaminda hiicreye

girerek simplastik yol ile kaspari seridini gecerler
(Botella vd., 2005). Ayrica, CHX (katyon/ proton
degistirici) benzeri katyon/H® tasiyicilari Na”un
endodermal  hiicrelerden  merkezi  silindirin
apoplastina tasinimini saglarlar ve boylece ksileme
tasinim apoplastik yol vasitasiyla da gergeklesebilir
(Sekil 3).

Kdke giris yapan Na”un bir kismi siirgiine dogru
gecilen

vakuollerinde vakuol tipi Na*/H* tasiyicilari (NHX)

tasinirken, bir kismi hicrelerin
aracihg ile depolanir ve boylece sirgline tasinan
Na® miktari azalir (Sekil 3). Na*, merkezi silindirden
ksileme hiicre zarina bagh Na*/H" tasiyicilari (SOS1)
ile yiklenir. Kékte, Na”un ksilemden kéke geri
yiklenmesi Na™a karsi secici olmayan uniportlar
(HKT ve Nax)

Yapraklarda

aracihgiyla  gerceklestirilir.

ise Na"”un ksilemden parankima
hiicrelerine tasinimi Na”a karsi segici olmayan
uniportlarla ve NSCC kanallariyla gerceklesir (Apse
ve Blumwald, 2007). Yaprakta biriken fazla Na®,
SOS1'ler

dongisiline katilarak koke geri gonderilebilecegi

ile ksileme geri yiiklenerek veya floem

gibi NHX aracihigiyla vakuolde biriktirilerek de
azaltilir (Botella vd., 2005). Na”un floemden kéke
geri tasinmasiyla ilgili mekanizma tam olarak
aydinlatilamamis olmasina ragmen, Berthomieu vd.
(2003)'nin  Arabidopsis ile yaptiklari ¢alismada,
Na”un sirgiinde floeme aktarilarak koke geri
gonderilmesine, AtHKT1 geninin Griini olan Na*

tastyicilarinin aracilik ettigi belirtilmistir.
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Sekil 3. Na”un bitkide hareketi. Na”un topraktan kéke, ksilemden siirgtine ve siirglinden kdke geri déniisimiinde
radyal iletiminin ve aksial hareketinin sematik gosterimi (Apse ve Blumwald, 2007’den modifiye edilerek alinmistir).

NaCl kaynakli tuzluluk, hiicrelerde Na*, CI', Ca*™
ve K* gibi iyonlarin stabil durumlarinin bozulmasini
tetikler. Hicre disinda artan Na”larnin hiicreye
alinimi, hiicre zarinda yer alan gesitli tasiyicilar
gerceklesir. Hidrate Na* K”un
yarigaplarinin yakinligi, K* tasiyicilarinin bu iyonlar

araciliyla ile
arasinda ayrim yapmasini zorlastirir ve bu durumda
Na®, K* ile rekabete girer (Aharon vd., 2003). K"a
karsi yuksek, Na"a karsi ise dusiik afinite gosteren
ice-yoneltici K" kanallari (KIRCs) (AKT1 gibi), disa-
(KORCs) KUP-HAK
familyasinin K*-H" simport tasiyicilari, hiicre disinda

yoneltici K" kanallar ve
Na* konsantrasyonunun yiiksek olmasi durumunda
Na”un hiicre zarindan sitoplazmaya gegisini
saglarlar (Rus vd., 2001). Bunlarin disinda HKT, LCT
ve voltaj bagimli katyon kanallari (VIC) (Blumwald,
2000; Vijayan, 2009) sitoplazmada Na® miktarinin
artmasina neden olur (Yokoi vd., 2002).

Sitozoldeki Na™un aktif olarak hiicre disina veya
vakuole gonderilmesi, bu iyonun hiicreye alinan ve
net miktarinin

vakuolde depolanan

diizenlenebilmesi i¢in gereklidir. Fizyolojik ve
biyokimyasal veriler Na*/H" antiportunun plazma
zarinda (SOS1) ve tonoplastta (NHX) bu cikisa
aracilik ettigini gostermektedir (Niu vd., 1995). Bu
protein, hiicresel pH’nin ve Na® homeostasinin
saglanmasinda 6nemli bir role sahiptir (Shi ve Zhu,
2002). Na*/H"

aractligiyla vakuole tasinim mekanizmasi, bu iyonun

Na”un vakuoldeki antiporter

sitoplazmada meydana getirecegi zararli etkilerin
ortadan kaldirilmasini ve vakuolde Na® birikimi ile
osmotik dengenin korunarak hiicreye su girmesini
saglar (Apse vd., 1999). Na'/H"
sitotoksik iyonlarin vakuolde depolanmasi veya

antiportu,

sitozolden uzaklastiriimasi icin elektrokimyasal

potansiyel gradiyentine karsi H® pompalarinin
olusturdugu H® gradiyenti enerji kaynagl olarak
vd., 2003).

bulunan H* pompasi, P-tipi ATPaz olup pH ve zar

kullanir (Mansour Hlcre zarinda
potansiyel gradiyentinin olusumundan sorumludur.
Tonoplastta bulunan H* pompalarini ise vakuol tipi
H*-ATPazlar ve vakuol pirofosfatazlari olusturur. Bu
da iki
potansiyelini ve pH farkini olustururlar (Yokoi vd.,
2002).

Cl"un hicreye alinmasi anyon kanallari veya CI°

tasiyicilar tonoplastin yaninda zar

/2H" simportirlari ile saglanir ve bu iyonun hiicreye
alinimi, stresin baslangi¢ evresi ile iyon dengesi
tekrar kurulduktan sonraki safhada farkh yollari
izler. Tuz stresi ile birlikte hiicreye Na* girisi zar
potansiyelini yok eder ve bozulan elektrokimyasal
gradiyent, Cl'un hicreye pasif olarak alinmasini
kolaylastirir. icsel zar potansiyelinin negatif oldugu
stabil kosullar saglandiginda ise, normal kosullar
altinda oldugu gibi (Orn; [CIdis<[CI] sitozol) CI
hiicreye CI/2H" simportu ile aktif olarak alinir, bu
kosulda ClI“un anyon kanallari ile ahimi azalmaktadir
(Hasegawa vd., 2000).
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Fazla NaCl'in sitozolde Ca™”un artisini
tetikledigi daha Once belirtilmistir. Sitozoldeki bu
artis, hiicre disindan, vakuol veya diger

organellerden iyon tasima sistemleri araciligiyla
Ca*”un sitozole aktarimi ile gerceklesir (Yokoi vd.,
2002). Bu tasinim; hicre zarinda stresin aktive
ettigi Ca* kanallariyla, igsel depo bolgelerinden de
tonoplast ve diger endomembranlarda bulunan
inositol (1,4,5)-trifosfat’in dizenledigi kanallarla
gerceklesir (Niu vd., 1995). Sitozolik Ca** artisini
gerceklestiren bir diger mekanizmanin da AOT
tireten NADPH oksidazlarin Ca™ kanallarinin aktive
etmesi oldugu duslinilmektedir (Jaspers ve
Kangasjarvi, 2010). Onemli fonksiyonlara sahip
Ca*”un sitozoldeki konsantrasyonunun artisi tuz
iliskili
uyarilmasini da baslatir (Tuteja, 2007). Ayrica bu

toleransi ile sinyal iletim yollarinin
yeni durumda, sitozolik Ca* konsantrasyonunu
stabil halde sitozolik Ca*

konsantrasyonunu azaltmak icin cesitli tasiyici

tutabilmek veya

kanallar mevcuttur. Bu kanallar; hiicre zari ve igsel
zarlarda bulunan Ca™-ATPazlar ve tonoplastta yer
alan H*/Ca** antiportlaridir (Yokoi vd., 2002).

Tuz stresinin de aralarinda bulundugu cesitli
abiyotik stresler hiicre zarinda bulunan reseptérler
tarafindan algilandiginda fosfolipazlari [Fosfolipaz C
(PLC) Aktive olan PLCler
fosfolipidlere baglanip stres toleransini diizenleyen
ikinci habercilerin (DAG,
saglarlar (Sekil 4). IP3’ler icsel kaynaklardan Ca**un

gibi] aktive eder.

IP3 gibi) dretilmesini

serbest birakilmasini saglarken (Sairam ve Tyagi,
2004), DAG'lar protein kinazlar aktive eder (Zhu,

2002). Serbest Ca** miktarinin artisi Ca** senséri
olarak ifade edilen Ca** baglayici proteinler (SOS3)
tarafindan algilanir ve bu sensérler bazi protein
kinazlarla etkilesime girerek onlari aktive eder.
Serbest

proteinler,

sitozolik Ca*”un  varliginda sensér

stresten sorumlu genlerin
ekspresyonunun diizenleyen regiilator proteinlerin
fosforilasyon /defosforilasyonunu baslatir. Strese
karsi verilecek cevap, bu sinyal iletiminin aktive
veya inaktive ettigi genlere bagl olarak hicre
olimleri, bliyiimenin inhibisyonu veya strese karsi
toleranslilik seklinde olabilir (Mahajan vd., 2008).
Sitozolik Ca* artisi, fazla Na”un disari atilmasi
icin plazma zarindaki Na*/H" antiportunun (SOS1
proteini)
esnasinda Ca “un dizenledigi tuza asiri duyarh 3
gen (SOS1, SOS2, SOS3) Arabidopsis bitkisinde
tanimlanmistir (Qui vd., 2002). SOS3 geni (AtCBL4
olarak da bilinir), kalsinerium B-benzeri proteini
(CBL4) denilen, SOS3 proteini kodlar. Tuz stresi

altinda Ca* sensorii olarak islev goren SOS3,

aktivitesini artinr.  Bu dizenleme

+2

Ca*”un baglanabilecegi 4 adet EF cebine sahiptir
(Bertorello ve Zhu, 2009). SOS2 geni ise CBL-bagl
protein kinaz (CIPK) olarak bilinen serin/theronin
tipi protein kinazi kodlar. Ca*® bagl SOS3, SOS2
proteinine fizyolojik olarak baglanip onu aktive
eder (Shi vd., 2000) ve bu durum SOS2 aktivitesinin
S0S3 ve Ca™”a bagl oldugunu gosterir (Bertorello
ve Zhu, 2009). Olusan SOS3-S0OS2 kinaz kompleksi
SOS1 genini
saglayan SOS1 proteininin

aktive ederek Na™un atilmasini
sentezlenmesini ve
fosforilasyonunu saglar (Gong vd., 2004).
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Sekil 4. Tuzluluk stresi toleransi ile iliskili yollar ve SOS tarafindan iyon (6rn; Na*, K ve Ca+2) homeostasinin
diizenlenmesi (Tuteja, 2007’den modifiye edilerek alinmistir).
Kisaltmalar: PIP2, fosfotidilinositol bifosfat; IP5, inositol trifosfat, DAG, diagilgliserol; CaM, Kalmodulin.

SOS
proteinlerle  de

sinyal iletim yolu diger

girerek

reglilator
etkilesime Na"un
homeostazini diizenler (Sekil 4). Bu kompleks HKT1
aktivitesini inhibe ederken sitozole Na® girisini
sinirlandirir. Ayrica, SOS2, NHX ile iliski kurar ve bu
molekiilin aktive ederek fazla Na”un vakuolde
birlikte, CAX1

aktivitesi de bu kompleks sayesinde artar ve tekrar

biriktirilmesini saglar. Bununla
sitozolik Ca** dengesi kurulur. Bunlara ek olarak,
Ca*? iyonlarinin artisi SOS3 disinda diger Ca* bagli
proteinler (kalneksin, kalmodulin (CaM)) tarafindan
da algilanir ve bu proteinlerde NHX ile iliski kurarak
NHX’in aktivasyonunu gergeklestirirler (Tuteja,

2007).
6.2.2. Diizenleyici osmolitlerin biyosentezi

Tuz stresine maruz kalan bitkiler, birbiri yerine
gecebilen (compatible) bilesenler olarak bilinen
osmotik koruyucu bilesikler biriktirirler (Hussein
vd., 2008). Osmolit olarak da adlandirilan bu
bilesenlerin bir

kismini K" gibi temel iyonlar

olustursa da biylk bolimiini organik maddeler
2008). Bitki
hiicrelerini dehidrasyona karsi koruyan osmolitler,

olusturur (Parvaiz ve Satyawati;

disik molekdl agirhigina sahip, toksik olmayan,
hicre metabolizmasina zarar vermeyen ve molar
maddelerdir
(Djilianov vd., 2005). inorganik iyonlar vakuolde,

konsantrasyonlarda biriken nétral

organik osmolitler de ¢ogu organelde olmak (izere
(Moghaieb vd., 2004).
Osmotik koruyucularin birikim miktari, tire/ceside

sitoplazmada birikirler

0zgl sinirlar icinde suyun girisini artirmak amaciyla
(veya ¢ikisini azaltip) dis ortamda artan ozmotik
basingla orantili olarak degisir (Parida ve Das,
2005). Ayrica, osmotik stres kosullar altinda distik
molekdl agirlikh saperonlar gibi davranma, PSlI
kompleksi ile enzimlerin ve proteinlerin yapilarinin
stabilizasyonunu saglama, zar bitinlGgini ve
hicresel pH’y1 koruma, N depolama ve AOTlarin
detoksifikasyonu gibi cesitli fonksiyonlar Gstlenirler
(Chen vd., 2007; 2009). Osmotik

koruyucular, aminoasitler (Orn; prolin), kuarterner

Vijiyan,

amonyum bilesikleri (Orn; glisin betain), polioller
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(6rn; mannitol) ve karbonhidratlar (6rn; trehaloz,
sukroz) olmak (izere birka¢ gruba ayrilabilir
(Djilianov vd., 2005).

Yiksek bitkilerde yaygin olarak bulunan prolin,
tuz stresi altinda diger aminoasitlere gore daha
fazla birikir (Abrahdam vd., 2003). Prolin sentezi,
disik su potansiyeline sahip ortamlarda, spesifik
olmayan bir cevaptir ve bu yilizden tuz stresi gibi su
stresi altinda da sentezlenmektedir (Ashraf ve
Harris, 2004). Normal sartlarda sitozolde biriken
prolin, sitoplazmanin osmotik ayarlamalarinda
gorev alir (Parvaiz ve Satyawati; 2008). Stres
sonrasinda iyilesme ve blylme icin gerekli olan N
ve C depolama islevine sahip prolinin osmotik
dizenleyici olmasinin yaninda (Jain vd., 2001)
subselular yapilarin (membranlar ve proteinler gibi)
stabilizasyonu, serbest radikallerin yakalanmasi,
hicresel redoks potansiyelinin korunmasi (Vijiyan,
2009), sitoplazmik asidozun azaltilmasi,
metabolizmadaki uygun NADP*/NADPH oraninin
1997) ve DNA

engellenmesinde de goérev aldig

korunmasi (Hare ve Cress,
hasarlarinin
distnilmektedir (Lima-Costa vd., 2008). Prolin,

sitoplazmada prolin-5-karboksilaz sentetaz (P5CS)

ve prolin-5-karboksilaz rediktaz (P5CR)
enzimlerinin katalizledigi tepkimeler ile
glutamattan sentezlenir. Tuz stresinin neden
oldugu osmotik stres prolin sentezini aktive

ederken, degredasyonunu azaltir (Hare vd., 1999).
Prolin  degredasyonu,  mitokondride
(PDH) ve
dehidrogenaz (P5CDH) tarafindan gergeklestirilir
(Krell vd., 2007).

kalkmasiyla, prolin oksitlenir ve olusan ATP ile

prolin
dehidrogenaz prolin-5-karboksilat

Stres sartlarinin  ortadan
mitokondrial oksidatif fosforilasyonu destekleyen
indirgenmis Urlinler stresin indlkledigi hasarlar
azaltir (Hare ve Cress, 1997).

Betainler, N atomlari tarafindan metillenmis
kuarterner amonyum bilesikleri olup en ¢ok bilinen
cesitlerinden birisi glisin betaindir (GB). GB, genis
fizyolojik pH araliginda nétral olan amfoterik bir
bilesiktir. Bu osmolit, stres kosullarinda bitkilerin
tolerans diizeyi ile orantili olarak sentezlenir ve
biriktirilir 2002). Bu
kosullarda GB, enzim ve protein komplekslerinin

(Sakamoto ve Murata,

(PSII gibi) yapisal stabilizasyonu ile aktivasyonunu

ve membran butlinlGglinin korunmasini saglar
(Sakamoto ve Murata, 2002). Bitkilerde GB sentezi
kloroplastta ve i1siga bagimh olarak meydana gelir.
GB sentezi, kolinin oksidasyonu ile kolin
monooksigenaz ve betain aldehit dehidrogeaz
enzimleri araciligiyla gergeklesir. GB; prolinden
farkh olarak stres kosullari ortadan kalktiginda
hizlica degredasyona ugramaz (Hare vd.,1998).

Tuz stres toleransi ile iligkili olarak biriken
polioller (polihidrik alkoller), bitki aleminde asiklik
(lineer; 6rn., mannitol, gliserol, sorbitol) ve siklik
(6rn., ononitol ve pinitol) formlari ile genis yayilis
gosterirler (Sun vd., 1999). Polioller de diger
osmolitler gibi osmotik ayarlamalarda ve osmotik
Osmotik

tutulmasini

basincin  korumasinda goérev alirlar.

ayarlamalarla, suyun sitoplazmada
kolaylastirirlar ve Na"un vakuole veya apoplasta
(Bohnert vd.,

protein

gonderilmesine yardimci olurlar
1995).

kompleksleri

Osmotik korumada ise; zarlar,

ve enzimlerle iliski kurarak bu
hiicresel yapilari AOT’lara kars! korurlar (Djilianov
vd., 2005).

Stres kosullar altinda sentezlenen ve biriktirilen
diger osmolit grubunu karbohhidratlar olusturur.
Karbonhidratlardan glukoz, fruktoz ve sukroz
osmotik dizenlemelerde gorev alirken; fruktoz
osmotik korumada da goérev alir (Parida ve Das,
2005).
bitkilerde eser miktarda sentezlenip biriktirilmesine

osmotik

Bir disakarit seker olan trihalozlar ise

ragmen, abiyotik stres kosullarinda
koruyucu olarak biyolojik yapilarin stabilizasyonunu

saglar (Djilianov vd., 2005).

7. Tuz Stresi Siiresince indiiklenen sinyal iletim
Yollari

Bitkilerde c¢evresel streslere verilen cevaplarda
birden fazla sinyal iletim yolu islev gorir. Tuz
stresinin ¢ok sayida bitki geninin ekspresyonunu
diizenledigi bildirilmektedir (Zhu, 2002) ve bu
genleri diizenleyen sinyal yollarinin bir kisminin
ABA tarafindan kontrol edildigi diger kisminin ise
tuz stresi tarafindan indiklendigi saptanmistir. Bu
sonuglar;  NaCl stresinin  indikledigi gen
ekspresyonlarinin genel olarak ABA-bagimli ve ABA-

bagimsiz sinyal iletim yolu tarafindan etkilendigini
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gostermektedir. (Cheong ve Yun, 2007).

Sinyal iletimi, stresin algilanmasi ile baslar ve
bunu ikincil habercinin olusumu (6rn., inositol
fosfat) takip eder. ikincil haberci hiicre i¢i Ca*
diizeyini ayarlar ve genellikle protein fosforilasyon
asamalarini baslatir. Bu fosforilasyon asamalarinda
hicresel korumayi

hedef proteinleri, iceren

proteinler  veya  stres-dlzenleyici  genlerin

kontroliinde vyer alan transkripsiyon faktorleri
olusturur (Xiong vd., 2002). Sinyal iletimi ile stres
kosullarina karsi olusturulan cevaplarda yer alan
genler; erken cevap genleri ve gec¢ cevap genleri
olmak Uzere iki sekilde siniflandirilir. Erken cevap
genleri hizh (dakikalar icinde) ve gecici olarak
indlklenirken, strese karsi cevapta yer alan
genlerin bliylk kismini olusturan gec¢ cevap genleri
ise daha yavas indiklenir ve genellikle
ekspresyonlari devamlidir. Ortamda tim sinyal
bilesenleri 6nceden mevcut oldugu icin, erken
cevap genlerini indliklenmede vyeni protein
sentezine ihtiyac duyulmaz ve bu erken cevap
genleri, gec cevap genlerinin aktivasyonunda gorev
alan transkripsiyon faktorlerini kodlamaktadirlar

(Sairam ve Tyagi, 2004).
8. Tuz Stresi ile indiiklenen Genlerin Fonksiyonu

Tuz stresinin indikledigi genlerin ifadesi stres
kosullari altinda artar ve bu genlerin Urinleri olan
molekiiller gérevlerine gore iki gruba ayrilir. Bunlar;
cevresel streslere karsi koruyucu olarak (efektor)
gorev alan molekdller ile stres cevaplarinda sinyal
iletimini ve gen ifadelerini diizenleyici olarak gorev
alan (regiilator) molekiillerdir (Seki vd., 2003). iyon
tastyicilar, diizenleyici osmolitlerin sentezinde yer
alan enzimler, LEA (ge¢ embriyogenez) proteinleri,
su kanal proteinleri, saperonlar, detoksifikasyon
enzimleri ve cesitli proteazlar efektor molekiilleri;
protein kinazlar, transkripsiyon faktorleri ve
fosfoinositol metabolizmasinda yer alan enzimler
(fosfolipazlar) ise regilator molekiilleri olusturur

(Wu vd., 2005).
8.1. Efektor Molekiiller

Ge¢ embriyogenez (LEA) proteinleri, normal

kosullarda bircok bitkinin tohumlarinda, yilksek
tuzluluk, kurakhk ve duslk sicaklik gibi stres
kosullar altinda da vejetatif dokularda birikirler
2008).
dizisindeki benzerliklere bagl olarak farkli gruplara

(Hundertmark ve Hincha, Aminoasit
ayrilan LEA proteinlerinin (Sairam ve Tyagi, 2004)
¢ogu %6’dan fazla glisin aminoasiti icerir. Bu
proteinler, hidrofilinler olarak adlandirilan hidrofilik
protein grubunun Uyesidir ve bunlarin ¢cogu sistein
ve triptofan aminoasitleri bakimindan fakirdir

(Battaglia vd., 2008). LEA proteinleri dehidrasyona

karsi hicresel toleransta suyun tutulmasinda,
sitozolik iyon konsantrasyonunun
diizenlenmesinde, proteinler ile zar yapisinin
korunmasinda ve vyapisal olarak bozulan
proteinlerin tekrar yapisal batinliklerini
kazanmasinda gorev alirlar (Wise ve Tunnacliffe,
2004).

Su  kanal proteinleri, yasayan  bitin

organizmalarda bulunan ve akuaporin olarak da
adlandirilan i¢sel zar proteinleridir. Akuaporinler,
hicresel dizeyde suyun cift lipid tabakasindan
gegisini kolaylastirirken, dizeyde
apoplastik ve simplastik tasimada alternatif bir yol
olarak, hiicre icine suyun iletimini saglarlar (Maurel

dokusal

ve Chrispeels, 2001). Hiicre zarinin iki yanindaki
osmotik basing farkina bagl olarak, her iki yonde
zardan su gegisini artiran akuaporinler (Bohnert
vd., 1999), major integral proteinler (MIP) stper
ailesi iginde yer alir ve su ve/veya dusiik molekl
yuksuiz (CO,, H,0, gibi)
kolaylastiran kanallardir (Kirch vd.,
2000). Doért alt familya ile kategorize edilen su

agirhkli ¢Ozlinenlerin

hareketini

kanal proteinlerinden plazma membrani integral
proteinlerinin (PIP’ler) diizenlenmesi apoplastik su
olarak

potansiyeline gerceklesen

fosforilasyona ve sitoplazmik Ca*? miktarina baglidir

yanit

(Cramer, 2002). Stresin ¢esidine bagh olarak farkl
akuaporinlerin verdikleri cevaplar farkli olsa da
genel olarak akuaporinlerin bitkilerde hicresel
homeostazi ve su dengesini korumada rol aldig
distnilmektedir (Kaldenhoff vd., 2008).

Tuz stresi gibi cevresel streslere maruz kalma
sonucu sentezinin arttigl diger koruyucu protein
grubunu 1s1 sok proteinleri (Hsp’ler) olusturur

(Gorovits ve Czosnek, 2008). Isi-sok proteinleri;
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Hsp100, Hsp 90, Hsp 70, Hsp 60 ve sHsp (kiiglk 1sI-
sok proteinleri) olmak tzere 5 korunmus familyaya
sahiptir ve bitkilerde en yaygin olarak bulunan
Hsp'leri sHsp familyasina aittir (Wang vd., 2003).
Hsp’lerin bir grubu olan molekiler saperonlar,
normal hiicresel islevlerde protein katlanmasindan,
baglanmasindan, translokasyonundan ve
degredasyonundan sorumludur (Wang vd., 2004).
Ayrica molekiler saperonlar; sicaklik, tuz ve su
stresi altinda hicredeki proteinleri korumasini ve
olusan hasarlarin dizeltilmesini de saglarlar
(Diamant vd., 2001). Bu sayede molekiillerin yanlis

katlanmasini ve olusabilecek agregasyonlari da

engellerler. Hsp’lerin  olusturdugu bir diger
koruyucu molekil grubu proteazlardir ve
proteazlarin da tuz stresi altinda ifadesi
artmaktadir. Hsp’ler; saperon olarak protein
agregasyonlarini ve katlanmasini Onleme
fonksiyonlarina sahipken, proteaz olarak
fonksiyonel olmayan proteinlerin  yikilmasini

saglarlar. Boylece Hsp’ler, bir yandan proteinleri
diger yandan olusan katlanmalarin,
artisiyla
ortadan

korurken,
denatiirasyonlarin  ve agregasyonlarin
polipeptidlerin

saglayarak,

zararli  hale gelen

kaldirilmasini hicresel  dengenin

korunmasina yardimci olurlar (Wang vd., 2004).
8.2. Regiilatér Molekiiller

Regiilator molekillerin bir grubunu olusturan
protein kinazlar, sinyal iletim yolunda ATP’yi fosfat
vericisi olarak kullanan ve bdylece protein
fosforilasyonunda gorev alan bir enzim grubudur.
Sinyal yollarinda yer alan protein kinazlardan; MAP
kinazlar (Mitojen aktive edilen protein kinazlar) ve
Ca*® bagl protein kinazlar (CPDK’lar) aktif rol
oynarlar. MAPK’lar kademeli aktivasyona sahiptir
ve osmotik stresin baslattigi sinyallerde zar
proteinlerinde yapisal degisimleri tetiklerler (Dajic,
2006). Ayrica, tuz stresinin neden oldugu AOT lar
de MAPK’larin aktivasyonunu saglarlar (Apel ve
Hirt, 2004). MAP kinaz, MAPKK (MAP kinaz kinaz)
ve MAPKKK (MAP kinaz kinaz kinaz)'inda icinde
bulundugu kademeli aktivasyonun terminal
enzimdir (Cobb ve Schaefer, 1996). MAPKKK c¢ift
MAPKK’ MAPKK’da

fonksiyonlu aktive eder,

treonin ve tirozin siralarinin fosforilasyonu ile bir
serin-treonin kinaz olan MAPK'y1 aktive eder. Aktive
MAP kinazin fosforilasyon formu nukleus’a gecerek
transkripsiyon  faktorlerinin  fosforilasyonu ile
aktivasyonunu dizenler ve streste rol oynayacak
belirli genlerin ifadelerini artirir (Stone ve Walker,
1995). CDPK ise, tuz stresinin neden oldugu Ca™?
artist ile indlklenerek hiicrelerde membran
tasiyicilar (SOS1 gibi), H*-ATPaz’lar ve akuaporinler
gibi bircok tasiyici proteinlerin regilasyonunda
gorev alir (Dajic, 2006).

Transkripsiyon faktorleri (TF), énemli regulator
molekillerden olup cesitli genlerin promotor
bolgesinde yer alan sis elementlerle (ayni etkili
elementler) baglanti kurarak bu genlerin ifadesini
diizenlerler (Agarwal vd., 2007). Abiyotik ve biyotik
stres kosullari altinda, strese ilk cevap olarak ifade
edilecek genlerin cogunu TFyi kodlayan genler
olusturur. Tuz stresi gibi stres kosullarinda TF'leri
kodlayan genlerin aktivitesi artar ve sentezlenen bu
faktorler stresin indikledigi genlerin ifade olmasini
saglar (Hasegawa vd., 2000). Tuz ve kurakhk
stresine bagl olarak genlerin ifade olmasini
saglayan sinyal yollari ABA bagimli ve ABA bagimsiz
oldugu icin bu yollarda yer alan TFlerde, ABA
bagimli ve ABA bagimsiz transkripsiyon faktorleri
olmak Uzere ikiye ayrilirlar. ABA bagimh yolda
MYB/MYC ve bZIP zipper)

transkripsiyon faktorleri bulunurken, ABA bagimsiz

(basic  leucine
yolda DREB2 transkripsiyon faktorleri bulunur
(Mahajan ve Tuteja, 2005). Ayrica, hem ABA
yolda, NAC
transkripsiyon faktorleri gérev alir ve bu TF bitki

bagimli hem de ABA bagimsiz

gelisiminde, patojene karsi cevapta ve tuz
toleransinda rol oynayan ¢esitli  genlerin
aktivasyonunda gorev alirlar  (Shinozaki ve

Yamaguchi-Shinozaki, 2007).

Yapilan bircok calismada, bu proteinlerin de
icinde yer aldigl ¢ozlinebilir protein miktarinin tuz
stresine maruz kalan bitkilerde protein c¢esidine
bagl olarak arttigi (Thomas ve Bohnert, 1993;
Yamada vd., 2002; Pi vd., 2009) azaldigi (Sousa vd.
2003; Yildiz ve Terzi, 2008) veya degismedigi
(Ashraf, 1994; Ashraf ve Fatima, 1995) bildirilmistir.
Bu calismalarin sonuglari proteinlerin tuz tolerans
indikatorleri olarak kullanilmasinin bitkinin tiriine
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ve cesidine bagh oldugunu gostermektedir (Ashraf
ve Harris, 2004).

10. Sonug¢

Diinyada, 6zellikle kurak ve yari kurak bolgelerde
ana kayalarin ayrismasi, yanlis sulama, drenaj
yetersizligi ve tarim arazisi agilmasi gibi faktorlerin
etkisi altinda,

topraklarin fiziksel ve kimyasal

ozellikleri degismektedir. Bu faktorlerin neden
oldugu etkilerden birisi de, toprakta Na* ve CI” gibi
iyonlarin birikimiyle bitki gelisimini olumsuz yonde
etkileyen tuz stresinin olusumudur. Yeryiziinde
hektardan

ve tarim arazilerinin

fazla alan tuzdan
%20’si  bu
topraklara dahildir. Ayrica tuzdan etkilenmis tarim

800 milyon
etkilenmistir

arazilerinin her yil artmasi bir sene dncesine gore

tarimsal Uretimde blyik kayiplar yasanmasina

neden olmaktadir. 2010 yilinda 7.2 milyar olan
insan nifusunun 2050 yilinda 12 milyara ulasacagi

Kaynaklar

Abraham, E., Rigé, G., Székely, G., Nagy, R., Koncz, C. ve
Szabados, L., 2003. Light-dependent Induction of
Proline Biosynthesis by Abscisic Acid and Salt Stress
is Inhibited by Brassinosteroid in Arabidopsis, Plant
Molecular Biology, 51 (3), 363-372.

Agarwal, P., Agarwal, P.K., Nair, S., Sopory, S.K. ve
Reddy, M.K., 2007. Stress-inducible DREB2A
Transcription Factor from Pennisetum glaucumis a
Phosphoprotein and Its Phosphorylation Negatively
Regulates Its DNA-binding Activity, Molecular
Genetics and Genomics, 277, 189-198.

Aharon, G.S., Apse, M.P., Duan, S., Hua, X. ve Blumwald,
E., 2003. Characterization of a Family of Vacuolar
Na*/H" Antiporters in Arabidopsis thaliana, Plant and
Soil, 253, 245-256.

Ali, G., ibrahim, A.A., Srivastava, P.S. ve Igbal, M., 1999.
Structural Changes in Root and Shoot of Bacopa
monniera in Response to Salt Stress, Journal of Plant
Biology, 42(3), 222-225.

Allakhverdiev, S.I., Nishiyama, Y., Miyairi, S., Yamamoto,
H., Inagaki, N., Kanesaki, Y. ve Murata, N., 2002. Salt
Stress Inhibits the Repair of Photodamaged
Photosystem Il by Suppressing the Transcription and
Translation of psbA Genes in Synechocystis, Plant
Physiology, 130, 1443-1453.

Alscher, R.G., Ertirk, N. ve Heath, L.S., 2002. Role of
Superoxide Dismutases (SODs) in Controlling
Oxidative Stress in Plants, Journal of Experimantal

disindldiginde, topraklarin tuzluluga ve diger
streslere (biyotik ve abiyotik) maruz kalmaya
devam etmesine bagl olarak, tarim UGrunlerinin
verimlilikleri azalacak ve artan insan nlfusunun
besin ihtiyaclarinin karsilanamamasi sorunu ortaya
nedenle, stres
birlikte
diizeylerinin de belirlenmesi ve besin degerleri
bitkilerin
gerekliligi meydana gelmistir.

¢ikacaktir. Bu bitkilerin diger

faktorleri ile tuzluluga dayaniklihk

yliksek  toleransli gelistirilmesinin

Tuz stresi; osmotik etkisi ile kullanilabilir su
icerigini kisitlayan, iyonik etkisi ile de iyon igeriginin
toksik dlizeye ulasmasina sebep olan kompleks bir
abiyotik strestir. Bu ylizden tuz stresinin bitkiler

Uzerine etkisi ile bitkilerin tuza tolerans

mekanizmalarinin anlasilmasi icin hem osmotik
hem de iyon stresinin tim bitki, doku ve hiicresel

diizeydeki  etkilerinin  morfolojik,  fizyolojik,

biyokimyasal  ve molekiler  mekanizmalar

diizeyinde incelenmesi gerekmektedir.

Botany, 53(372), 1331-1341.
Apel, K. ve Hirt, H.,, 2004. Reactive Oxygen Species:
Oxidative Stress  and

Metabolism, Signal

Transduction, Annual Review of Plant Biology, 55,
373-399.

Apse, M.P., Aharon, G.S., Snedden, W.A. ve Blumwald,
E., 1999. Salt Tolerance Conferred by
Overexpression of a Vacuolar Na‘/H® Antiport in
Arabidopsis, Science, 285, 1256-1258.

Apse, M.P. ve Blumwald, E., 2007. Na® Transport in
Plants, FEBS Letters, 581, 2247-2254.

Aro, E.M., Virgin, |. ve Andersson, B,

Photoinhibition of Photosystem Il

1993.
Inactivation,

Protein Damage and Turnover, Biochimica et

Biophysica Acta, 1143, 113-134.

Asada, K., 1999. The Water—Water Cycle in Chloroplasts:
Scavenging of Active Oxygens and Dissipation of
Excess Photons, Annual Review of Plant Physiology
and Plant Molecular Biology, 50, 601-39.

Ashraf, M., 1994. Organic Substances Responsible for
Salt Tolerance in Eruca sativa, Biologia Plantarum,
36, 255-259.

Ashraf, M. ve Fatima, H., 1995. Responses of Some Salt
Tolerant and Salt Sensitive Lines of Safflower

(Carthamus tinctorius L.), Acta Physiologica
Plantarum, 17, 61-71.
Ashraf, M., 2004. Some Important Physiological

Selection Criteria for Salt Tolerance in Plants, Flora,
199, 361-376.

AKU FEBID 11 (2011) 021002

29


http://www.springerlink.com/content/?Author=Edit+%c3%81brah%c3%a1m
http://www.springerlink.com/content/?Author=G%c3%a1bor+Rig%c3%b3
http://www.springerlink.com/content/?Author=Gy%c3%b6ngyi+Sz%c3%a9kely
http://www.springerlink.com/content/?Author=R%c3%a9ka+Nagy
http://www.springerlink.com/content/?Author=Csaba+Koncz
http://www.springerlink.com/content/?Author=L%c3%a1szl%c3%b3+Szabados
http://www.springerlink.com/content/0167-4412/
http://www.springerlink.com/content/0167-4412/
http://www.springerlink.com/content/0167-4412/
http://www.springerlink.com/content/0167-4412/51/3/

Tuzlulugun Bitkiler Uzerine Etkileri ve Tuz Tolerans Mekanizmalari, Culha ve Cakirlar

Ashraf, M. ve Harris, P.J.C., 2004. Potential Biochemical
Indicators of Salinity Tolerance in Plants, Plant
Science, 166, 3-16.

Bartley, G.E. ve Scolnik, P.A., 1995. Plant Carotenoids:
Pigments for Photoprotection, Visual Attraction and
Human Health, The Plant Cell, 7, 1027-1038.

Battaglia, M., Olvera-Carillo, Y., Garciarrubio, A.,
Campos, F. ve Covarrubias, A., 2008. The Enigmatic

LEA Proteins and Other Hydrophilins, Plant
Physiology, 148, 6-24.

Berkowitz, G.A., 1998. Water and Salt Stress,
Photosynthesis: a Comprehensive  Treatise,

Cambridge University Press, ISBN 0 521 57000,
Cambridge, 376p.

Berthomieu, P., Conéjéro, G., Nublat, A., Brackenbury,
W.J., Lambert, C., Savio, C., Uozumi, N., Oiki, S.,
Yamada, K., Cellier, F.,, Gosti, F., Simonneau, T.,
Essah, P.A., Tester, M., Véry, A-A., Sentenac, H. ve
Casse, F., 2003. Functional Analysis of AtHKT1 in
Arabidopsis Shows that Na® Recirculation by the
Phloem is Crucial for Salt Tolerance, The EMBO
Journal, 22(9), 2004-2014.

Bertorello, A.M. ve Zhu, J-K., 2009. SIK1/SOS2 Networks:
Decoding Sodium Signals Via Calcium-Responsive
Protein Kinase Pathways, Pfligers Archiv European
Journal of Physiology, 458(3), 613-619.

Blokhina, O. ve Fagerstedt, K.V., 2010. Reactive Oxygen
Species and Nitric Oxide in Plant Mitochondria:
Origin and Redundant Regulatory System:s,
Physiologia Plantarum, 138, 447-462.

Blum, A., 1986. Breeding Crop Varieties for Stress
Environments, Critical Reviews in Plant Sciences, 2,
199-237.

Blumwald, E., 2000. Sodium Transport and Salt
Tolerance in Plants, Current Opinion in Cell Biology,
12, 431-434.

Bohnert, H.J., Nelson, D.E. ve Jensen, R.G., 1995.
Adaptations to Environmental Stresses, The Plant
Cell, 7, 1099-1111.

Bohnert, H.J., Su, H. ve Shen, B., 1999. Molecular
Mechanisms of Salinity Tolerance, Molecular
Responses to Cold, Drought, Heat and Salt Stress in
Higher Plants, Published by R.G. Landes Co., ISBN
157-059-563-1,170p.

Botella, M.A., Rosado, A., Bressan, R.A. ve Hasegawa,
P.M., 2005. Plant Adaptive Responses to Salinity
Stress, Plant Abiotic Stress, Blackwell Publishing Ltd.,
270p.

Breckle, S-W., 2002. Salinity, Halophytes and Salt
Affected Natural Ecosystems, Salinity: Environment-
Plants-Molecules, ISBN 1-4020-0492-3, Dordrecht,
The Netherlands, 552p.

Breusegem, F.V., Vranova, E., Dat, J.F. ve Inz, D., 2001.
The Role of Active Oxygen Species in Plant Signal
Transduction, Plant Science, 161, 405-414.

Burssens, S., Himanen, K., Cotte, B.V., Beeckman, T.,
Montagu, M.V., Inze, D. ve Verbruggen, N., 2000.
Expression of Cell Cycle Regulatory Genes and
Morphological Alterations in Response to Salt Stress

in Arabidopsis thaliana, Planta, 211, 632-640.

Chen, Z., Cuin, T.A., Zhou, M., Twomey, A., Naidu, B.P. ve
Shabala, S., 2007. Compatible Solute Accumulation
and Stress-mitigating Effects in Barley Genotypes
Contrasting in Their Salt Tolerance, Journal of
Experimental Botany, 58, 4245-4255.

Cheong, M.S. ve Yun, D-J.,, 2007. Salt-stress Signaling,
Journal of Plant Biology, 50(2), 148-155.

Cobb, M.H. ve Schaefer, E.M., 1996. MAP Kinase
Signaling Pathways, Promega Notes Magazine, 59,
37-41.

Cram, W.J,, Torr, P.T. ve Rose, D.A., 2002. Salt Allocation
During Leaf Development and Leaf Fall in Mangroves,
Trees, 16, 112-119.

Cramer, G.R., 2002. Sodium-calcium Interactions Under
Salinity Stress; Plants; Environment-Plants-
Molecules, Published by Kluwer Academic
Publishers, The Netherlands, 522p.

Dajic, Z., 2006. Salt Stress, Physiology and Molecular
Biology of Stress Tolerance in Plants, ISBN-13 978-1-
4020-4224-9, Dordrecht, The Netherlands, 345p.

Dankov, K., Busheva, M., Stefanov, D. ve Apostolova,
E.L., 2009. Relationship Between the Degree of
Carotenoid Depletion and Function of the
Photosynthetic Apparatus, Journal of
Photochemistry and Photobiology B: Biology, 96, 49—
56.

Degl’Innocenti, E., Hafsi, C., Guidi, L. ve Navari-lzzo, F.,
2009. The Effect of Salinity on Photosynthetic
Activity in Potassium-deficient Barley Species,
Journal of Plant Physiology, 166, 1968-1981.

Desikan, R., Hancock, T.J. ve Neill, S.J., 2004. Oxidative
Stress Signalling, Plant Responses to Abiotic Stress,
Published by Springer, Germany, 300p.

Desikan, R., Hancock, J. ve Neill, S., 2005. Reactive
Oxygen Species as Signaling Molecules, Antioxidants
and Reactive Oxygen Species in Plants, Publishing by
Blacwell, ISBN 978-1-4051-2529-1, Oxford, 302p.

Diamant, S., Eliyahu, N., Rosenthal, D. ve Goloubinoff, P.,
2001. Chemical Chaperones Regulate Molecular
Chaperones In Vitro and in Cells under Combined
Salt and Heat Stress, The Journal of Biological
Chemistry, 276(43), 39586-39591.

Djilianov, D., Georgieva, T., Moyankova, D., Atanassov,
A., Shinozaki, K., Smeeken, S.C.M., Verma, D.P.S. ve
Murata, N., 2005. Improved Abiotic Stress Tolerance
in Plants by Accumulation of Osmoprotectants—gene
Transfer Approach, Biotechnology and
Biotechnological Equipment, 19, 63-71.

Fedina, I.S., Nedeva, D. ve Cicek, N., 2009. Pre-treatment
with H,0, Induces Salt Tolerance in Barley Seedlings,
Biologia Plantarum, 53(2), 321-324.

Ferroni, L., Baldisserotto, C., Pantaleoni, I., Billi, P.,
Fasulo, M.P. ve Pancaldi, S., 2007. High Salinity Alters
Chloroplast Morpho-physiology in a Fresh Water
Kirchneriella species (Selenastraceae) from Ethiopian
Lake Awasa, American Journal of Botany, 94(12),
1972-1983.

Foyer, C.H., Gomez, L.D. ve Van Heerden, P.D.R., 2005.

AKU FEBID 11 (2011) 021002

30



Tuzlulugun Bitkiler Uzerine Etkileri ve Tuz Tolerans Mekanizmalari, Culha ve Cakirlar

Glutathione, Antioxidants and Reactive Oxygen
Species in Plants, ISBN: 978-1-4051-2529-1, Oxford,
Britain, 302p.

Galvez-Valdivieso, G. ve Mullineaux, P.M., 2010. The
Role of Reactive Oxygen Species in Signalling from
Chloroplasts to the Nucleus, Physiologia Plantarum,
138, 430-439.

Glenn, E.P., Brown, J.J. ve Blumwald, E., 1999. Salt
Tolerance and Crop Potential of Halophytes, Critical
Reviews in Plant Sciences, 18(2), 227-255.

Gong, D., Guo, Y., Schumaker, K.S. ve Zhu, J-K., 2004.
The SOS3 Family of Calcium Sensors and SOS2 Family
of Protein Kinases in Arabidopsis, Plant Physiology,
134, 919-926.

Gorovits, R. ve Czosnek, H., 2008. Expression of Stress
Gene Networks in Tomato Lines Susceptible and
Resistant to Tomato Yellow Leaf Curl Virus in
Response to Abiotic Stresses, Plant Physiology and
Biochemistry, 46, 482-492.

Gould, K.S., Mckelvie, J. ve Markham, K.R., 2002. Do
Anthocyanins Functions as Antioxidants in Leaves?
Imaging of H,0, in Red and Green Leaves After
Mechanical Injury, Plant Cell and Enviroment, 25,
1261-1269.

Grace, S.C., 2005. Phenolic as Antioxidants, Antioxidants
and Reactive Oxygen Species in Plants, ISBN: 978-1-
4051-2529-1, Oxford, Britain, 302p.

Hare, P.D. ve Cress, W.A., 1997. Metabolic Implications
of Stress-induced Proline Accumulation in Plants,
Plant Growth Regulation, 21(2), 79-102.

Hare, P.D., Cress, W.A. ve Staden, J.V., 1998. Dissecting
the Roles of Osmolyte Accumulation During Stress,
Plant, Cell and Environment, 21, 535-553.

Hare, P.D., Cress, W.A. ve Staden, J.V., 1999. Proline
Synthesis and Degradation: a Model System for
Elucidating  Stress-related Signal Transduction,
Journal of Experimental Botany, 50(333), 413-434.

Hasegawa, P.M., Bressan, R.A., Zhu, J-K. ve Bohnert, H.J.,
2000. Plant Cellular and Molecular Responses to High
Salinity, Annual Review of Plant Physiology and Plant
Molecular Biology, 51, 463-99.

Hernandez, J.A., Olmos, E., Corpas, F.J., Sevilla, F. ve Del
Rio, L.A., 1995. Salt-induced Oxidative Stress in
Chloroplasts of Pea Plants, Plant Science, 105, 151-
167.

Hong, C-Y., Chao, Y-Y., Yang, M-Y., Cho, S-C. ve Kao,
C.H., 2009. Na" But Not CI" or Osmotic Stress is
Involved in NaCl Induced Expression of Glutathione
Reductase in Roots of Rice Seedlings, Journal of Plant
Physiology, 166, 1598-1606.

Hu, Y. ve Schmidhalter, U., 2005. Drought and Salinity: A
Comparison of Their Effects on Mineral Nutrition of
Plants, Journal of Plant Nutrient and Soil Science,
168, 541-549.

Huang, B., 2006. Cellular Membranes in Stress Sensing
and Regulation of Plant Adaptation to Abiotic
Stresses, Plant-Environment Interactions, Published
by CRC/Taylor and Francis, 416p.

Hundertmark, M. ve Hincha, D.K.,, 2008. LEA (Late
Embryogenesis Abundant) Proteins and Their
Encoding Genes in Arabidopsis thaliana, BMC
Genomics, 9(118), 1-22.

Hussein, T.M., Chandrasekhar, T., Hazara, M., Sultan, Z.,
Saleh, B.K. ve Gopal, G.R., 2008. Recent Advances in
Salt Stress Biology — a Review, Biotechnology and
Molecular Biology Review, 3(1), 8-13.

Jain, M., Mathur, G., Koul, S. ve Sarin, N., 2001.
Ameliorative Effects of Proline on Salt Stress-induced
Lipid Peroxidation in Cell Lines of Groundnut (Arachis
hypogaea L.), Plant Cell Reports, 20(5), 463-468.

Jamei, R., Heidari, R., Khara, J. ve Zare, S., 2009. Hypoxia
Induced Changes in the Lipid Peroxidation,
Membrane Permeability, Reactive Oxygen Species
Generation, and Antioxidative Response Systems in
Zea mays Leaves, Turkish Journal of Biology, 33, 45-
52.

Jaspers, P. ve Kangasjarvi, J., 2010. Reactive Oxygen

Species in Abiotic Stress Signaling, Physiologia

Plantarum, 138, 405-413.

Kaldenhoff, R., Ribas-Carbo, M., Sans, J.F., Lovisolo, C.,
Heckwolf, M. ve Uehlein, N., 2008. Aquaporins and
Plant Water Balance, Plant Cell and Environment, 31,
658-666.

Kanwischer, M., Porfirova, S., Bergmiiller, E. ve
Dormann, P., 2005. Alterations in Tocopherol Cyclase
Activity in Transgenic and Mutant Plants of
Arabidopsis Affect Tocopherol Content, Tocopherol
Composition, and Oxidative Stress, Plant Physiology,
137, 713-723.

Katsuhara, M. ve Kawasaki, T., 1996. Salt Stress Induced
Nuclear and DNA Degradation in Meristematic Cells
of Barley Roots, Plant Cell Physiology, 37(2), 169-173.

Kendirli, B., Cakmak, B. ve Ugar, Y., 2005. Salinity in the
Southeastern Anatolia Project (GAP), Turkey: Issues
and Options, irrigation and Drainage, 54, 115-122.

Khatun, S. ve Flowers, T.J., 1995. Effects of Salinity on
Seed Set in Rice, Plant Cell and Environment, 18, 61-
67.

Kirch, H-H., Vera-Estrella, R., Golldack, D., Quigley, F.,
Michalowski, C.B., Barkla, B.J. ve Bohnert, H.J., 2000.
Expression of Water Channel Proteins in
Mesembryanthemum crystallinum, Plant Physiology,
123,111-124.

Koyro, H-W., 2002. Ultrastructural Effects of Salinity in
Higher  Plants, Salinity: = Environment-Plants-
Molecules, Published by Kluwer Academic
Publishers, ISBN 1-4020-0492-3, Dordrecht, The
Netherlands, 522p.

Krell, A., Funck, D., Plettner, I., John, U. ve Dieckmann,
G., 2007. Regulation of Proline Metabolism Under
Salt Stress in the Psychrophilic Diatom Fragilariopsis

AKU FEBID 11 (2011) 021002

31


http://www.springerlink.com/content/?Author=P.D.+Hare
http://www.springerlink.com/content/?Author=W.A.+Cress
http://www.springerlink.com/content/0167-6903/
http://www.springerlink.com/content/0167-6903/21/2/
http://www.springerlink.com/content/?Author=M.+Jain
http://www.springerlink.com/content/?Author=G.+Mathur
http://www.springerlink.com/content/?Author=S.+Koul
http://www.springerlink.com/content/?Author=N.+Sarin
http://www.springerlink.com/content/0721-7714/
http://www.springerlink.com/content/0721-7714/20/5/

Tuzlulugun Bitkiler Uzerine Etkileri ve Tuz Tolerans Mekanizmalari, Culha ve Cakirlar

cylindrus (Bacillariophyceae), Journal of Phycology,
43, 753-762.

Krieger-Liszkay, A. ve Trebst, A., 2006. Tocopherol is the
Scavenger of Singlet Oxygen Produced by the Triplet
States of Chlorophyll in the PSII Reaction Centre,
Journal of Experimental Botany, 57(8), 1677-1684.

Larcher, W., 1995. Physiological Plant Ecology, Published
by Springer, ISBN 0-387-09795-3, New York, 506p.

Lima-Costa, M.E., Ferreira, S., Duarte, A. ve Ferreira,
A.L., 2008. Alleviation of Salt Stress Using Exogenous
Proline on a Citrus Cell Line, VI International
Symposium on Mineral Nutrition of Fruit Crops, ISHS
Acta Horticulturae
http://www.actahort.org/books/868/868_10.htm

Logan, B.A., 2005. Reactive Oxygen Species and
Photosynthesis, Antioxidants and Reactive Oxygen
Species in Plants, Publishing by Blacwell, ISBN 978-1-
4051-2529-1, Oxford, 302p.

Lu, C., Qiu, N., Lu, Q., Wang, B. ve Kuang, T., 2002. Does
Salt Stress Lead to Increased Susceptibility of
Photosystem Il to Photoinhibition and Changes in
Photosynthetic Pigment Composition in Halophyte
Suaeda salsa Grown Outdoors?, Plant Science, 163,
1063-1068.

Lattge, U., 2002. Mangroves, Salinity: Environment-
Plants-Molecules, Published by Kluwer Academic
Publishers, ISBN 1-4020-0492-3, Dordrecht, The
Netherlands, 522p.

Mahajan, S. ve Tuteja, N., 2005. Cold, Salinity and
Drought Stresses: An Overview, Archives of
Biochemistry and Biophysics, 444, 139-158.

Mahajan, S., Pandey, G.K. ve Tuteja, N., 2008. Calcium
and Salt—stress Signaling in Plants, Sheding Light on
SOS Pathway, Archives of Biochemistry and
Biophysics, 471, 146-158.

Makino, A., Miyake, C. ve Yokota, A., 2002. Physiological
Functions of the Water-water Cycle (Mehler
Reaction) and the Cyclic Electron Flow Around PS I in
Rice Leaves, Plant Cell Physiology, 43(9), 1017-1026.

Mansour, M.M.F., Salama, K.H.A. ve Al-Mutawa, M.M.,
2003. Transport Proteins and Salt Tolerance in
Plants, Plant Science, 164, 891-900.

Mascio, P.D., Murphy, M.E. ve Sies, H., 1991.
Antioksidant Defence Systems: the Role of
Carotenoids, Tocopherols and Thiols, The American
Journal of Clinical Nutrition, 53, 194-200.

Maurel, C. ve Chrispeels, M.J.,, 2001. Aquaporins. A
Molecular Entry into Plant Water Relations, Plant
Physiology, 125, 135-138.

Maxwell, D.P., Wang, Y. ve MclIntosh, L., 1999. The
Alternative Oxidase Lowers Mitochondrial Reactive
Oxygen Production in Plant Cells, Proceedings of the
National Academy of Sciences of the United States of
America, 96, 8271-8276.

May, M.J., Vernoux, T., Leaver, C., Montagu, M.V. ve
Inzé, D., 1998. Glutathione Homeostasis in Plants:
Implications for Environmental Sensing and Plant
Development, Journal of Experimental Botany,
49(321), 649-667.

Meloni, D.A., Oliva, M.A., Martinez, C.A. ve Cambraia, J.,
2003. Photosynthesis and Activity of Superoxide
Dismutase, Peroxidase and Glutathione Reductase in
Cotton Under Salt Stress, Environmental and
Experimental Botany, 49, 69-76.

Minkov, I.N., Jahoubjan, G.T., Denev, I.D. ve Toneva,
V.T., 1999. Photooxidative Stress in Higher Plants,
Handbook of Plant Crop Stress, ISBN 0-8247-1948-4,
New York, 1198p.

Mittler, R., 2002. Oxidative Stress, Antioxidants and
Stress Tolerance, TRENDS in Plant Science, 7, 405-
410.

Mittler, R., Vanderauwera, S., Gollery, M. ve Breusegem,
F.V., 2004. Reactive Oxygen Gene Network of Plants,
Trends in Plant Science, 9(10), 490-498.

Mittova, V., Guy, M., Tal, M. ve Volokita, M., 2004.
Salinity Up-regulates the Antioxidative System in
Root Mitochondria and Peroxisomes of the Wild Salt-
tolerant Tomato Species Lycopersicon pennellii,
Journal of Experimental Botany, 55(399), 1105-1113.

Miyake, H., Mitsuya, S. ve Rahman, M.S., 2006a.
Ultrastructural Effects of Salinity Stress in Higher
Plants, Abiotic Stress Tolerance in Plants: Toward the
Improvement of Global Environment and Food,
Published by Springer, ISBN-10 1-4020-4388-0,
Dordrecht, The Netherlands, 275p.

Miyake, C., Shinzaki, Y., Nishioka, M., Horiguchi, S. ve
Tomizawa, K-l, 2006b. Photoinactivation of
Ascorbate  Peroxidase in Isolated Tobacco
Chloroplasts: Galdieria partita APX Maintains the
Electron Flux Through the Water-water Cycle in
Transplastomic Tobacco Plants, Plant Cell Physiology,
47(2), 200-210.

Moghaieb, R.E.A., Saneoka, H. ve Fujita, K., 2004. Effect
of Salinity on Osmotic Adjustment, Glycinebetaine
Accumulation and the Betain Aldehyde
Dehydrogenase Gene Expression in Two Halophytic
Plants, Salicornia europaea and Suaeda maritima,
Plant Science, 166, 1345-1349.

Mohammad, M., Shibli, R., Ajlouni, M. ve Nimri, L.,
1998. Tomato Root and Shoot Responses to Salt
Stress Under Different Levels of Phosphorus
Nutrition, Journal of Plant Nutrition, 21(8), 1667-
1680.

Munns, R., 2002a. Salinity, Growth and Phytohormones,
Salinity: Environment-Plants-Molecules, Published by
Kluwer Academic Publishers, ISBN 1-4020-0492-3,
Dordrecht, The Netherlands, 522p.

Munns, R., 2002b. Comparative Physiology of Salt and
Water Stress, Plant Cell and Environment, 25, 239-
250.

Munns, R. ve Tester, M., 2008. Mechanisms of Salinity
Tolerance, Annual Review of Plant Biology, 59, 651-
681.

Niu, X., Bressan, R.A., Hasegawa, P.M. ve Pardo, J.M,,
1995. lon Homeostasis in NaCl Stress Environments,
Plant Physiology, 109, 735-742.

Noctor, G. ve Foyer, C.H., 1998. Ascorbate and
Glutathione: Keeping Active Oxygen Under Control,

AKU FEBID 11 (2011) 021002

32


http://www.actahort.org/books/868/index.htm
http://www.actahort.org/books/868/index.htm
http://www.actahort.org/books/868/index.htm

Tuzlulugun Bitkiler Uzerine Etkileri ve Tuz Tolerans Mekanizmalari, Culha ve Cakirlar

Annual Review of Plant Physiology and Plant
Molecular Biology, 49, 249-279.

Noctor, G., Gomez, L., Vanacker, H. ve Foyer, C.H., 2002.
Intreactions Between Biosynthesis,
Compertmentation and Transport in the Control of
Glutathione Homeostasis and Signalling, Journal of
Experimental Botany, 53(372), 1283-1304.

Pandey, D.M., Choi, I. ve Yeo, U-D., 2009. Photosystem Il
Activity and Thylakoid Membrane Polypeptides of in
vitro Cultured Chrysanthemum as Affected by NaCl,
Biologia Plantarum, 53(2), 329-333.

Parida, A.K. ve Das, A.B.,, 2005. Salt Tolerance and
Salinity Effects on Plants: a Review, Ecotoxicology
and Environmental Safety, 60, 324-349.

Parvaiz, A. ve Satyawati, S., 2008. Salt Stress and Phyto-
biochemical Responses of Plant - a Review, Plant Soil
Environment, 54(3), 89-99.

Pessarakli, M. ve Szabolcs, I., 1999. Soil Salinity and
Sodicity as Particular Plant/Crop Stress Factors,
Handbook of Plant Crop Stress, ISBN 0-8247-1948-4,
New York, 1198 p.

Pi, Y., Jiang, K., Cao, Y., Wang, Q., Huang, Z., Li, L., Hu, L.,
Li, W., Sun, X. ve Tang, K., 2009. Allene Oxide Cyclase
from Camptotheca acuminata Improves Tolerance
Against Low Temperature and Salt Stress in Tobacco
and Bacteria, Molecular Biotechnology , 41(2), 115-
122.

Pitman, M.G. ve Lauchli, A., 2002. Global Impact of
Salinity and Agricultural Ecosystems, Salinity:
Environment-Plants-Molecules, Published by Kluwer
Academic Publishers, ISBN 1-4020-0492-3,
Dordrecht, The Netherlands, 522p.

Qui, Q.-S., Guo, Y., Dietrich, M.A., Schumaker, K.S. ve
Zhu, J.-K., 2002. Regulation of SOS1, a Plasma
Membrane Na-H Exchanger in Arabidopsis thaliana,
by SOS2 and SOS3, Proceeding of the National
Academy of Sciences of the United States of
America, 99(12), 8436-8441.

Rahman, Md.S., Matsumuro, T., Miyake, H. ve Takeoka,
Y., 2000. Salinity-induced Ultrastructural Alterations
in Leaf Cells of Rice (Oryza sativa L.), Plant
Production Science, 3(4), 422-429.

Reddy, M.P. ve lyengar, E.R.R., 1999. Crop Responses to
Salt Stress: Seawater Application and Prospects,
Handbook of Plant Crop Stress, ISBN 0-8247-1948-4,
New York, 1198p.

Reinhold, L. ve Guy, M., 2002. Function of Membrane
Transport System Under Salinity: Plazma Membrane,
Salinity: Environment-Plants-Molecules, Published by
Kluwer Academic Publishers, ISBN 1-4020-0492-3,
Dordrecht, The Netherlands, 522p.

Rengel, Z., 1992. The Role Calcium in Salt Toxicity, Plant
Cell and Environment, 15, 625-632.

Rizhsky, L., Hallak-Herr, E., Breusegem, F.V.,
Rachmilevitch, S., Barr, J.E., Rodermel, S., Inzé, D. ve
Mittler, R., 2002. Double Antisense Plants Lacking
Ascorbate Peroxidase and Catalase are Less Sensitive
to Oxidative Stress than Single Antisense Plants
Lacking Ascorbate Peroxidase or Catalase, The Plant

Journal, 32, 329-342.

Rus, A., Yokoi, S., Sharkhuu, A., Reddy, M., Lee, B.,
Matsumoto, T.K., Koiwa, H., Zhu, J-K., Bressan, R.A.
ve Hasegawa, P.M., 2001. AtHKT1 is a Salt Tolerance
Determinant that Controls Na* Entry into Plant Roots,
Proceedings of the National Academy of Sciences of
the United States of America, 98, 14150-14155.

Sairam, R.K. ve Tyagi, A., 2004. Physiology and Molecular
Biology of Salinity Stress Tolerance in Plants, Current
Science, 86(3), 407-421.

Sakamoto, A. ve Murata, N., 2002. The Role of Glycine
Betaine in the Protection of Plants from Stress: Clues
from Transgenic Plants, Plant Cell and Environment,
25, 163-171.

Sakihama, Y., Cohen, M.F., Grace, S.C. ve Yamasaki, H.,
2002. Plant Phenolic Antioxidant and Prooxidant
Activities: Phenolics-induced Oxidative Damage
Mediated by Metals in Plants, Toxicology, 177, 67-80.

Secenji, M., Bebes, A., Hideg, E. ve Gyorgyey, J., 2008.
Transcriptional Changes in Ascorbate-Glutathione
Cycle under Drought Conditions, Acta Biologica
Szegediensis, 52(1), 93-94.

Seki, M., Kamei, A., Yamaguchi-Shinozaki, K. ve
Shinozaki, K., 2003. Molecular Responses to Drought,
Salinity and Frost: Common and Different Paths for
Plant Protection, Current Opinion in Biotechnology,
14, 194-199.

Shao, H-B., Chu, L-Y., Jaleel, C.A. ve Zhao, C-X., 2008.
Water-deficit Stress-induced Anatomical Changes in
Higher Plants, Comptes Rendus Biologies, 331(3),
215-225.

Shi, H., Ishitani, M., Kim, C. ve Zhu, J-K., 2000. The
Arabidopsis thaliana Salt Tolerance Gene SOS1
Encodes a Putative Na“/H" Antiporter, Proceedings of
the National Academy of Sciences of the United
States of America, 97(12), 6896-6901.

Shi, H. ve Zhu, J-K., 2002. Regulation of Expression of the
Vacuolar Na*/H" Antiporter Gene AtNHX1 by Salt
Stress and Abscisic Acid, Plant Molecular Biology, 50,
543-550.

Shinozaki, K. ve Yamaguchi-Shinozaki, K., 2007. Gene
Networks Involved in Drought Stress Response and
Tolerance, Journal of Experimental Botany, 58(2),
221-227.

Sivakumar, P., Sharmila, P. ve Saradhi, P.P., 2000. Proline
Alleviates  Salt-stress-induced Enhancement in
Ribulose-1,5-bisphosphate  Oxygenase  Activity,
Biochemical and Biophysical Research
Communications, 279, 512-515.

Smirnoff, N., 2005. Ascorbate, Tocopherol and
Carotenoids: Metabolism, Pathway Engineering and
Functions, Antioksidants and Reactive Oxygen
Species in Plants, Publishing by Blacwell, ISBN 978-1-
4051-2529-1, Oxford, 302p.

AKU FEBID 11 (2011) 021002

33


http://www.springerlink.com/content/1073-6085/
http://www.springerlink.com/content/1073-6085/41/2/

Tuzlulugun Bitkiler Uzerine Etkileri ve Tuz Tolerans Mekanizmalari, Culha ve Cakirlar

Sousa, M.F., Campos, F.A.P., Prisco, J.T., Enéas-Filho, J.
ve Comes-Filho, E., 2003. Growth and Protein Pattern
in Cowpea Seedlings Subjected to Salinity, Biologia
Plantarum, 47(3), 341-346.

Stone, J.M. ve Walker, J.C., 1995. Plant Protein Kinase
Families and Signal Transduction, Plant Physiology,
108, 451-457.

Sun, W.Q., Li, X-P. ve Ong, B-L., 1999. Preferential
Accumulation of D-pinitol in Acrostichum aureum
Gametophytes in Response to Salt Stress, Physiologia
Plantarum, 105, 51-57.

Sundby, C., McCaffery, S. ve Anderson, J.M., 1993.
Turnover of the Photosystem Il D1 Protein in Higher
Plants Under Photoinhibitory and
Nonphotoinhibitory Irradian, The Journal of
Biological Chemistry, 268(34), 25476-25482.

Swanson, S. ve Gilroy, S., 2010. ROS in Plant
Development, Physiologia Plantarum, 138, 384-392.

Tester, M. ve Davenport, R., 2003. Na* Tolerance and
Na* Transport in Higher Plants, Annals of Botany, 91,
503-527.

Thomas, J.C. ve Bohnert, HJ.,, 1993. Salt Stress
Perception and Plant Growth Regulators in the
Halophyte Mesembryanthemum crystallinum, Plant
Physiology, 103, 1299-1304.

Tuteja, N., 2007. Mechanisms of High Salinity Tolerance
in Plants, Methods in Enzymology, 428, 419-438.
Umbach, A.L. ve Seidow, J.M., 1993. Covalent and
Noncovalent Dimers of the Cyanide-Resistant
Alternative Oxidase Protein in Higher Plant
Mitochondria and Their Relationship to Enzyme

Activity, Plant Physiology, 103, 845-854.

Vanlerberghe, G.C. ve Mcintosh, L., 1997. Alternative
Oxidase: from Gene to Function, Annual Review of
Plant Physiology and Plant Molecular Biology, 48,
703-734.

Vijayan, K., 2009. Approaches for Enhancing Salt
Tolerance in Mulberry (Morus L) -A Review, Plant
Omics Journal, 2(1), 41-59.

Wang, W., Vinocur, B. ve Altman, A., 2003. Plant
Responses to Drought, Salinity and Extreme
Temperatures: towards Genetic Engineering for
Stress Tolerance, Planta, 218, 1-14.

Wang, W., Vinocur, B., Shoseyov, O. ve Altman, A., 2004.
Role of Plant Heat-shock Proteins and Molecular

Chaperones in the Abiotic Stress Response, Trends in
Plant Science, 9(5), 244-252.

Wang, Y., Li, K. ve Li, X., 2009. Auxin Redistribution
Modulates Plastic Development of Root System
Architecture Under Salt Stress in Arabidopsis
thaliana, Journal of Plant Physiology, 166, 1637-
1645.

Wise, M.J. ve Tunnacliffe, A., 2004. POPP the Question:
What Do LEA Proteins Do?, Trends in Plant Science,
9(1), 13-17.

Wu, S-J., Ding, L. ve Zhu, J-K., 1996. SOS1, a Genetic
Locus Essential for Salt Tolerance and Potassium
Acquition, The Plant Cell, 8, 617-627.

Wu, J., Seliskar, D.M. ve Gallagher, J.L.,, 1998. Stress
Tolerance in the Marsh Plant Spartina patents:
Impact of NaCl on Growth and Plasma Membran
Lipid Composition, Physiologia Plantarum, 102, 307-
317.

Wu, Y., Wang, Q., Ma, Y. ve Chu, C., 2005. Isolation and
Expression Analysis of Salt Up-regulated ESTs in
Upland Rice Using PCR-based Subtractive
Suppression Hybridization Method, Plant Science,
168, 847-853.

Xiong, L., Schumaker, K.S. ve Zhu, J-K.,, 2002. Cell
Signaling During Cold, Drought, and Salt Stress, The
Plant Cell, 14, 165-183.

Yamada, A., Saitoh, T., Mimura, T. ve Ozeki, Y., 2002.
Expression of Mangrove Allene Oxide Cyclase
Enhances Salt Tolerance in Escherichia coli, Yeast,
and Tobacco Cells, Plant Cell Physiology, 43, 903-
910.

Yokoi, S., Bressan, R.A. ve Hasegawa, P.M., 2002. Salt
Stress Tolerance of Plants, JIRCAS Working Report,
25-33.

Yildiz, M. ve Terzi, H., 2008. Effects of NaCl on Protein
Profiles of Tetraploid and Hexaploid Wheat Species
and Their Diploid Wild Progenitors, Plant Soil
Environment, 54, 227-233.

Zhang, J., Jiab, W., Yang, J. ve Ismail, A.M., 2006. Role of
ABA in Integrating Plant Responses to Drought and
Salt Stresses, Field Crops Research, 97, 111-119.

Zhu, J-K., 2002. Salt and Drought Stress Signal
Transduction in Plants, Annual Review of Plant
Biology, 53, 247-73.

AKU FEBID 11 (2011) 021002

34


http://www.springerlink.com/content/0006-3134/
http://www.springerlink.com/content/0006-3134/
http://www.springerlink.com/content/0006-3134/

