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YUKSEK SICAKLIK STRESINDE BiTKi SICAKLIK SOKU PROTEINLERININ ROLU
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Yiiksek bitkiler birgok ¢evresel (biyotik ve abiyotik) strese maruz kalirlar. Yiiksek sicaklik stresi bitki biiyiime
ve verimini olumsuz etkileyen bazi morfolojik, fizyolojik, biyokimyasal ve molekiiler degisikliklere neden olmak-
tadir. Bitkiler yiiksek sicaklik stresine cevap olarak sicaklik soku protein(SSP)lerini sentezler. Bitkileri i¢ine alan
Okaryotlar tarafindan sentezlenen 6nemli SSP’ler evrimsel olarak korunan su siniflara aittir: SSP 110, SSP 90, SSP
70, SSP 60, kiiciik SSP’ler (kSSP’ler, ~17 ila 30 kDa) ve ubikuitin (SSP 8.5 kDa). SSP’lerin sentezi ve birikimi,
normal protein sentezinde bir azalmaya eslik eder. Bitki sicaklik soku proteinlerinin ortaya ¢ikisi, “kazanilan termal
tolerans” olarak ifade edilen bir durumun gelisimiyle ¢ok siki iligkilidir. Kazanilan termal tolerans subletal sicaklik-
lar tarafindan tesvik edilir ve takiben uygulanan yiiksek sicaklik ile uyarilan zarardan bitki hiicrelerinin daha fazla
korunmasini saglar. Termal toleransin kazanilmasi sadece SSP sentez ve birikimine degil, ayn1 zamanda SSP’lerin
hiicresel lokalizasyonuna baglidir. SSP’ler/molekiiler saperonlar; proteinleri ve membranlar1 kararli hale getiren
birgok normal hiicresel islevde protein katlanmasi, bir araya gelmesi, translokasyonu ve pargalanmasindan sorum-
ludur ve yiiksek sicaklik stresi altinda proteinin tekrar katlanmasina yardimer olabilirler. Yiiksek sicaklik stresinde,
birgok enzim ve yapisal protein zararh yapisal ve fonksiyonel degisikliklere ugramaktadir. SSP’ler/molekiiler
saperonlar birgok normal hiicresel islevden sorumludur. Ilaveten, SSP’ler/molekiiler saperonlar stres kosullarinda
proteinler ve membranlarin kararli hale gelmesinde ve proteinlerin tekrar katlanmasinda fonksiyon gérmektedir.

Anahtar Kelimeler : Bitkiler, Yiiksek sicaklik stresi, Sicaklik soku proteinleri, Termal tolerans, Molekiiler
saperonlar

ROLE OF PLANT HEAT SHOCK PROTEINS IN HIGH TEMPERATURE STRESS
ABSTRACT

Higher plants are subjected to a large number of environmental (biotic and abiotic) stresses. High temperature
stress lead to a series of morphological, physiological, biochemical and molecular changes that adversely affect
plant growth and productivity. Plants synthesize heat-shock proteins (HSPs) in response to high temperature stress.
The major HSPs synthesized by eukaryotes, including plants, belong to those evolutionary conserved classes:
HSP110, HSP90, HSP70, HSP60, small HSPs (smHSPs, ~17 to 30 kDa) and ubiquitin (HSP 8.5 kDa). The synthe-
sis and accumulation of HSPs is accompanied by a decrease in normal protein synthesis. The appearance of plant
heat-shock proteins is strongly correlated with the development of a condition termed “acquired thermotolerance”.
Acquired thermotolerance is induced by sublethal temperatures and leads to enhanced protection of plant cells from
subsequent heat-induced injury. The acquisition of thermotolerance depends not only upon the synthesis and accu-
mulation of HSPs but also on their cellular localization. During high temperature stress, many enzymes and struc-
tural proteins undergo deleterious structural and functional changes. HSPs/molecular chaperones are responsible
for many normal cellular processes. In addition, HSPs/molecular chaperones function in the stabilization of pro-
teins and membranes, and in assisting protein refolding under stress conditions.
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1. GIRIS

Bitkilerin normal biiyiime ve gelismesini engelle-
yen, tahil bitkilerinde {irlin kaybina ve besin kalitesinin
diismesine neden olan yiiksek sicaklik stresi abiyotik
bir faktordiir (Sachs ve Ho, 1986; Stone ve Nicolas,
1995; Wang vd., 2003). Yiiksek sicaklik stresine tepki;
yiiksek sicakligin derecesi, etki siiresi ve bitkinin tiir,
cesit ve gelisim evresi ile iliskilidir (Mullarkey ve
Jones, 2000). Tim bitki islevleri yiiksek sicakliga du-
yarlidir ve geri doniisiimsiiz olarak zarar gorebilir (Al-
Khatib ve Paulsen, 1989). Protoplazmik akis, solunum,
fotosentez, membran gecirgenligi, enzim
inaktivasyonu, proteinler ve membranlar yiiksek sicak-
liktan etkilenen yapilar veya fonksiyonlardir. Tohum
olusumuna kadar gergeklesen tiim reprodiiktif evreler
asirt sicakliklara oldukca duyarhidir (Gusta ve Chen,
1987).

Kiiltiirii yapilan hiicreler veya tiim organizmalar
artan sicakliklara maruz kaldiginda, sicaklik soku pro-
teinleri (SSP’ler) olarak adlandirilan evrimsel olarak
son derece korunan bazi proteinlerin sentezini gercek-
lestirirler. Bu cevap evrenseldir ve Obakteriden
arkebakteriye, fareden soya fasulyesine kadar her or-
ganizmada gozlenmistir (Lindquist, 1986). SSP’ler
monokotil ve dikotil bitkilerin genellikle kok ve yap-
rak dokularinda ¢aligilmasina ragmen (Lin vd., 1984;
Kimpel ve Key, 19853, b; Xiao ve Mascarenhas, 1985;
Ougham ve Stoddart, 1986; Mansfield ve Key, 1987;
Necchi vd., 1987; Holloway ve Arundal, 1988;
Vierling ve Nguyen, 1990; Hendershot vd., 1992;
Mariamma vd., 1997; Lee ve Vierling, 2000; Skylas
vd., 2002; Simdes-Araujo vd., 2003; Yildiz ve
Terzioglu, 2006a), farkl bitki dokularinda da ¢alisma-
lara rastlanmigtir (Abernethy vd., 1989; Blumenthal
vd., 1990; Yildiz ve Terzioglu, 2006b). SSP’lerin sen-
tezi genellikle normal biiyiime sicakliginin yaklagik 8-
10°C iistiindeki sicakliklarda ilk olarak belirlenebilir
(Kimpel ve Key, 1985a).

SSP’ler sitoplazma ve nukleus, mitokondri, klo-
roplast ve endoplazmik retikulum gibi organellerde
lokalize olurlar (Vierling, 1991; Waters vd., 1996).
Yiksek sicaklik cevabi transkripsiyonal seviyede dii-
zenlenmektedir (Schoffl vd., 1998). Stres toleransi igin
molekiiler kontrol mekanizmas, stresle iligkili genlerin
aktivasyonu ve regiilasyonu temelindedir. Bu genler;
sinyalin  algilanmasi,  transkripsiyonal  kontrol,
membranlarin ve proteinlerin korunmasi gibi strese
verilen cevaplarin  olusturulmasindan  sorumludur
(Wang vd., 2003). Bitkiye 6zgiil SSP’lerin sentezi ile
termal toleransin kazanilmasi arasinda iligski vardir.
Termal tolerans kompleks bir fizyolojik olay olup; or-
ganizmaya ilk olarak &ldiiriicli olmayan yiiksek bir si-
caklik (subletal sicaklik) uygulanirsa, ardindan uygu-
lanan oldiiriicii sicakliga (letal sicaklik) organizmanin
dayanma yetenegidir (Burke vd., 2000). Sicaklik soku
proteinlerinin ¢ogu molekiiler saperon aktivitesi goste-
rir. Molekiiler saperonlar, optimum ve stres kosulla-
rinda hiicrelerin homeostasisi i¢in anahtar bilesenlerdir
(Mishra vd., 2002). SSP’ler/molekiiler saperonlar; pro-
teinleri ve membranlar1 kararli hale getiren birgok
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normal hiicresel islevde protein katlanmasi, bir araya
gelmesi, translokasyonu ve pargalanmasindan sorum-
ludur ve yiiksek sicaklik stresi altinda proteinin tekrar
katlanmasina yardimci olabilir (Lindquist ve Craig,
1988; Wang vd., 2004).

Bitki gelisimini etkileyen fiziksel, kimyasal veya
biyolojik streslerin gogu bir noktada birbirleriyle iliski-
lidir. Su stresi yiiksek sicaklik, soguk, donma, osmotik
ve tuz stresinden kaynaklanabilir. Bitkilerde oksidatif
stres yiiksek ve diigiik sicaklik, asir1 1siklandirma, agir
metaller veya nitrat toksisitesi, su eksikligi, ozmotik
stres gibi faktorlerin sekonder etkisidir (Nover vd.,
1989).

Bu derlemede, bitkilerde yiiksek sicaklik stresinin
bitki biliylime ve gelismesi iizerindeki etkilerinin yani
sira molekiiler diizeydeki stres cevabi olan sicaklik
soku proteinlerinin sentezi, gruplari, regiilasyonu, lo-
kalizasyonu, termal toleransin saglanmasinda ve mole-
kiiler saperonlar olarak SSP’lerin rolleri hakkinda bilgi
verilmistir.

2. YUKSEK SICAKLIK STRESI

Yiiksek bitkiler gesitli cevresel streslere (biyotik
ve abiyotik) maruz kalmaktadir (Levitt, 1980).
Abiyotik stres olan yiiksek sicaklik stresinde organiz-
manin islevinde bir azalma ya da degisme s6z konusu-
dur. Stres kosullar1 normale dondiigiinde, eger orga-
nizmanin islevleri optimum diizeye gelirse elastik bi-
yolojik degisim, gelmez ise plastik biyolojik degisim
s0z konusudur. Donma, yiiksek sicaklik, yiiksek tuz
konsantrasyonlar1 ve kuraklik gibi stresler plastik biyo-
lojik degisim olarak kabul edilmektedir (Levitt, 1980).
Bu stres kosullari, normal biiyiime ve gelismeyi engel-
ler ve tahil bitkilerinde tiriin ve besin kalitesini diistiriir
(Sachs ve Ho, 1986).

Kurak arazi kosullan1 altinda, yaprak sicakliklar
genellikle  stomalarin  kapanmast  ve  azalan
transpirasyonun bir sonucu olarak atmosfer sicaklikla-
rinin iizerine ¢ikar (Hatfield, 1979). Yiiksek sicaklik
stresinin protein denatiirasyonu, enzim inaktivasyonu,
membran yapisinin bozulmasi, su, iyon ve organik ¢o-
ziiciilerin hareketinin azalmasi, metabolik hiz denge-
sizligi, substratlarin solunumla tilkenmesi ve kloroplast
fotokimyasal aktivitesinde azalma gibi olumsuz yapi-
sal ve biyokimyasal etkilere neden oldugu bildirilmis-
tir (Levitt, 1980; Yucel vd. 1992; Smirnoff, 1998).

Yiiksek sicaklik stresine tepki yiiksek sicakligin
derecesi, etki siiresi ve bitkinin ¢esit ve gelisim evresi
ile iligkilidir (Gusta ve Chen, 1987; Mullarkey ve
Jones, 2000). Yiiksek sicaklik stresi bitki gelisiminin
kritik evresine tesadiif ettigi zaman bitkinin adaptas-
yonunu ve verimini siniflayan dnemli bir faktordiir.
Bitki gelisiminin yiiksek sicaklik tarafindan hizlandi-
rilmasi genellikle {iriin iizerinde olumsuz bir etki olus-
turur. Bugdayin erken gelisim evresinde, yiiksek sicak-
lik bagak olusum siiresini kisaltarak tahil tanelerinin
azalmasina neden olmaktadir. Bunun yani sira sicaklik
artig1, tane dolum siiresi ve tane boyutlarinda azalmaya
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da neden olmaktadir. Yiiksek sicaklik tarafindan bitki
gelisiminin hizlandirilmasi ile erken yaslanma goriil-
mektedir (Gusta ve Chen, 1987).

2.1 Yiiksek Sicakhigin Bitki Biiyiimesi, Hiicresel
Yapi ve Fonksiyonlar1 Uzerine Etkisi

Yiiksek sicaklik stresinin artmasi ile bitki biiyii-
mesi engellenmektedir. Yildiz ve Terzioglu (2006a),
>32 °C sicakliklarda bazi yabani ve kiiltiir bugday ce-
sitlerinin gévde uzunluklarinin 6nemli diizeyde inhibe
oldugunu ve 38°C’de kok ve govdede sicak bogmala-
rinin meydana geldigini bildirmislerdir. Diger taraftan,
yiiksek sicaklik toleransinin taranmasinda ytiksek si-
caklik uygulamalarina bagli olarak koleoptil uzunlu-
gunun 6l¢iilmesinin dnemli bir parametre oldugu belir-
tilmistir (Setimela vd., 2005). Lin vd. (1984), 28°C’de,
karanlikta ¢imlendirilmis fide uzunlugu yaklasik 1 cm
olan 60 soya fasulyesi (Glycine max var. Wayne) fide-
sinin 30 tanesini 45°C°de 2 saat yiiksek sicaklik stresi-
ne maruz biraktiktan sonra tekrar 28°C’ye almislardir.
Normal ve yiiksek sicaklik uygulanmis biitiin fideleri,
28°C’de 72 saat biiyiitmiislerdir. Bu siirede, 24 saatte
bir fide uzunluklarini Slgmiisler ve 72.saatteki fide
uzunluklarini <5 c¢m, 5-10 cm ve >10 cm seklinde ol-
mak tizere olarak smiflandirmiglardir. Buna gore,
28°C’de biiyiitiilen fidelerin uzunluklarinin zamana
bagli olarak arttigin1 ve tlim fidelerin uzunluklarinin
>10 c¢m oldugunu saptamiglardir. Buna karsin, 45°C’de
2 saat yiiksek sicaklik uygulanmis olan fidelerin uzun-
luklarinin zamana bagh olarak oOnemli diizeyde
(28°C’deki artis dikkate alindiginda) artmadigini ve
tim fidelerin uzunluklarinin <5 ¢m oldugunu belirle-
mislerdir (Lin vd., 1984).

Yiiksek sicaklik tarafindan etkilenen iki onemli
yapi, proteinler ve membranlardir. Yiiksek sicaklik
stresine iligskin en ¢ok c¢alisilan bitki fonksiyonlar1 fo-
tosentez, solunum, membran gegirgenligi ve enzim
inaktivasyonudur (Gusta ve Chen, 1987).

Fotosentez i¢in optimum sicaklik 25-30°C’dir. Fo-
tosentez solunuma gore yiiksek sicakliga olduk¢a du-
yarlidir. 23/18°C giindiiz/gece sicakliginda biiyiitiilen
Atriplex lentiformis (Torr.) Wats. bitkilerinin fotosen-
tez hizlarinin yiiksek sicakliklarda sinirlandigr bildi-
rilmistir (Pearcy vd., 1977). Bu bitki i¢in optimum si-
caklik 30.9°C olarak belirlenmistir. ~ Sicakligin
30.9°C’den 38°C’ye kadar kademeli olarak artmasi
CO, alim hizinin yavas ve kararli degisimine neden
olmustur. Bitki tekrar optimum sicakliga alindig1 za-
man CO, alim hizindaki degisiklikler genellikle geri
doniigiimliidiir. 38°C’nin yukarisindaki sicakliklarda
ise sicakligin artisi ile stimiile edilen CO, alimi zama-
na bagl olarak azalmaktadir. Bu bitkilerde, yapraklar
46°C’ye maruz kaldiginda CO, alim kapasitesindeki
zarar doniisiimsiizdiir (Pearcy vd., 1977). Ay arasti-
ricilar, 23/18°C’de biiyiitiilen bitkilerin yapraklarmi
yiiksek sicaklik (46°C) ile muamele ettikten sonra klo-
roplastlarin fotosistem II aktivitelerinde belirgin bir
azalma belirlemislerdir. Bitkinin optimum sicakliktan
yiiksek sicakliga alinmasiyla birlikte fotosistem II’de
suyun fotolizi ile elektronlarin agiga ¢ikisi ve elektron-
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larm  akisi  inhibe olmaktadir. Kloroplastlarin
fotosistem 1 aktivitesi yiiksek sicaklikta kararlhidir
(Pearcy vd., 1977). 43/30°C giindiiz/gece sicakliginda
biiyiitiilen, fakat takiben 46°C’ye maruz birakilmayan
bitkilerin yapraklarindan izole edilen kloroplastlarda
fotosistem II aktivitesinin inhibe olmadigini ve bu bit-
kilerde biiylime sicakliginin artmasi ile fotosistem
II’nin sicakliga dayanikliliginin arttigini bildirmislerdir
(Pearcy vd., 1977). Bitkilerde fotosentetik aparatlar
sicakliga karsi oldukga hassastir (Crafts-Brandner ve
Law, 2000; Camejo vd., 2005). Yiiksek sicaklik stre-
sinde, kloroplastlarin yapisal ve fonksiyonel zarar
gormeleri ve klorofil birikimindeki azalmalar fotosen-
tez oranindaki azalmalara neden olmaktadir (Xu vd.,
1995; Dekov vd., 2000). Fotosentezin 1s1k ve karanlik
reaksiyonlar1 yiiksek sicaklik tarafindan inhibe edil-
mektedir (Berry ve Bjérkman, 1980). Yiiksek sicaklik-
ta fotosistem | (FSI) aktivitesinin fotosistem I
(FSII)’ye gore daha kararli oldugu bildirilmistir (Sun
vd., 2002). Fotosistem II kompleksinin yiiksek sicaklik
ile inaktivasyonu, suyun molekiiler oksijene oksidas-
yonunu katalizleyen manganez kiimelerinin yikimu ile
baslamaktadir (Enami vd., 1994). Fotositem II’de yiik-
sek sicakliga bagli olarak tilakoid liimenin hacmindeki
arti, grana tilakoidlerinin kademeli olarak ayrilmasi
ve yeniden diizenlenmesi (Xu vd., 1995), fonksiyonel
proteinlerin denatiirasyonu (Thompson vd., 1989), 151k
toplayan klorofil a/b-baglama proteinlerinin FSII
kompleksi merkezinden ayrilmasi (Xu vd., 1995) ve
akseptor bolgesindeki plastokinon molekiilleri (QA ve
QB) arasinda elektron transferinin inhibisyonu meyda-
na gelmektedir (Cao ve Govindjee, 1990). Yiiksek si-
caklik stresi, CO; fiksasyonunun ilk basamagim kata-
lizleyen ribuloz-1,5-bifosfat  karboksilaz/oksijenaz
(Rubisco) enziminin inhibisyonunun bir sonucu olarak
CO, fiksasyonunu azaltmaktadir (Bernacchi vd.,
2002). Isikta Rubisco aktivasyonunu saglayan stroma
enzimi Rubisco aktivaz (Portis, 2003), yiiksek sicak-
liklarda inaktive olmakta ve CO, fiksasyonunun azal-
masina neden olmaktadir (Feller vd., 1998). Sicakliga
bagli olarak Rubisco aktivasyonu ve dolayisiyla foto-
sentezdeki azalma, Rubisco aktivaz aktivitesinin yeter-
siz kalmasiyla Rubisco’nun daha hizlh
inaktivasyonundan kaynaklanmaktadir (Crafts
-Brandner ve Law, 2000; Salvucci ve Crafts-Brandner,
2004; Cui vd., 2006).

Yiiksek sicaklik stresi sirasinda ve sonrasinda so-
lunumda elektron transportu olumsuz etkilenmektedir.
Bununla birlikte, stres durumlarinda elektron transpor-
tunun siirdiiriilmesi i¢in kiiciik sicaklik soku proteinle-
rinin 6nemli oldugu belirtilmistir (Heckathorn vd.,
1999). Mitokondriyal kiiciik sicaklik soku proteinleri-
nin birikiminin mitokondrilerin termal toleransi ile
iligkili oldugu bildirilmistir (Chou vd., 1989; Sanmiya
vd., 2004).

Yiiksek sicaklik stresi, proteinlerin yapisal degi-
simlerine yol acar. Boylece proteinler denatiire olur,
fonksiyonlar1 bozulur, proteolitik enzimler duyarli hale
gelir ve bu enzimlere kars1 proteinlerin duyarlilig: ar-
tar. Proteinlerdeki baglarla ilgili olarak proteinlerin
yapisal esnekliginin fazla olmasi, onlarin enzimatik
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denatiirasyona duyarl ve yiiksek sicaklikta zarar gor-
melerine neden olur. Yiiksek sicakliga adaptasyonun
gelismesi muhtemelen belli amino asitlerin birbirine
gore yer degistirmesine bagl olarak yapisal adaptas-
yonun meydana gelmesi ile saglanmaktadir. Proteinle-
rin denatiirasyonu genellikle farkli hiicresel ¢ozeltiler
(sekerler, organik asitler) tarafindan korunmaktadir
(Levitt, 1980).

Yiiksek sicaklik stresi biyolojik membranlarin ya-
pist ve fonksiyonunu etkiler. Membranlarin termal ka-
rarliligt membranlarin su, lipit ve protein bilesenlerinin
ozellikleri ve birbirleriyle iliskilerinin bir fonksiyonu-
dur. Yaprak dokusu yiiksek sicakliktan zarar gordiigi
zaman membran gecirgenligi artar ve elektrolitler hiic-
re digina difiize olur (Martineau vd., 1979). Membran
lipit doygunlugu, yiiksek sicaklik toleransinda 6nemli
bir element olarak diisiiniilmektedir. Yiiksek sicaklik
stresi hem tilakoid hem de plazma membranlarinin
doymus yag asidi seviyesinde artisa neden olmaktadir
(Vigh vd., 1993). Yiiksek sicaklik uyumu sirasinda
lipit degisimleri birgok tiirde bildirilirken (Whitaker
vd., 1997; Horvath vd., 1998; Grover vd., 2000), yiik-
sek veya diisiik derecede membran lipit doygunlugu-
nun yiiksek sicaklik toleransi i¢in yararli olup olmadigi
acik degildir (Klueva vd., 2001). Birka¢ caligmada,
lipit doygunlugundaki degisimlerin yiiksek sicaklik
stresi sirasinda fotosentetik orani etkilemedigi bildi-
rilmistir (McCourt vd., 1987; Kunst vd., 1989a, b).
Yiiksek sicakliga toleranshi ekmeklik bugday cesitleri
hassas cesitlere gore daha fazla doymus yag asitli
membranlara sahiptir (Yang vd., 1984). Tiitiin bitki-
sinde genetik modifikasyonlarin sonucu olarak doy-
mamis yag asitlerinin seviyesinde artigin yiiksek sicak-
liklarda daha uzun siire hayatta kalmay1 sagladig: bil-
dirilmistir (Grover vd., 2000). Diger taraftan, patates
bitkisinin yiiksek sicakliga toleransli ¢esitlerinin
linoleik and linolenik gibi doymamis yag asitleri kont-
role gore ¢ok az artis gosterirken, oleik asit seviyesi
toleransli ¢esitlerde daha diisiiktiir (Diepenbrock vd.,
1989). Hiicresel lipit vezikiillerinin sik sik olugmasi
membran bozulmasinin bir sonucudur. Bu noktada
hiicre 6liimii meydana gelir. Sicakligin artmasi ile hiic-
resel membran fonksiyonunun kaybi, hiicre 6lmedikce
kademeli olarak onarilmakta ve geri doniistiiriilmekte-
dir. Plazma membranlarinin kalic1 zarari letal sicaklik-
larda meydana gelir. Plazma membranlar1 fotosentez
sicakligindan daha yiiksek sicakliklara dayaniklidir
(Levitt, 1980).

2.2 Yiiksek Sicakhigin Reprodiiktif Dokulara
Zaran

Bitkilerin reprodiiktif biiyiime ve gelisme evresi-
nin tohum olusumu basamaklar1 sicakliga duyarhidir
(Gusta ve Chen, 1987). Saini ve Aspinall (1982), bug-
day bitkilerini polen ana hiicrelerinde mayozun basla-
masindan anthesise (¢igek agilimindan meyve tutmaya
kadar olan siire) kadar olan siirede 20 ve 30°C’de ve
yiiksek nispi nemde birakmiglardir. Ug giin 30°C’ye
maruz kalan bitkilerin tamamen steril stamenli ¢icek-
cikler (% 80) olusturdugu bildirilmistir. Buna ilaveten,
30°C’de 20°C’ye gore % 68 daha az tahil tanesinin
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olustugu belirtilmistir. Yiiksek sicaklik stresine maruz
kalmamis saglikli polen ile yiiksek sicaklikta tutulmus
pistillerin polinizasyonu, tane olusumunda % 21 azal-
mayla sonuglanmistir. Saini vd. (1983), anthesisden
once yiiksek sicaklik stresine ugramis ovaryumlardan
alnan seri kesitlerde, ovaryumlarin yaklagik 1/3’inin
anormal embriyo Keseleri igerdigini belirlemislerdir.
Ayrica yiiksek sicaklik stresi uygulanmis ve uygulan-
mamisg stigmalar ile verimli polenlerin
polinizasyonunu takiben ¢imlenmis polenlerin sayila-
rinin ayni olmasina karsilik yiiksek sicaklik stresinde
birkag polen tiipiiniin ovaryuma ulagtig1 bildirilmistir
(Saini vd., 1983). Polen tiiplerinin bilylimesinin engel-
lenmesinin, yiiksek sicaklik stresinin pistil gelisimini
veya embriyo kesesi ¢cekim giiciinii zayiflatmasina bag-
lanabilecegi bildirilmistir (Gusta ve Chen, 1987). Bug-
day1 da iceren tahillarda, 12.2-27.5°C araliginin iize-
rindeki sicakliktaki her bir derecelik artisin tiriinii % 4
azalttig1 bildirilmistir (Kumar vd., 1999). Yiiksek si-
caklik stresi hem erkek hem de disi organ sterilitesine
neden olurken su stresi bugdayda sadece erkek organin
sterilitesine neden olmaktadir (Gusta ve Chen, 1987).

3. BITKILERDE SICAKLIK SOKU
PROTEINLERI

Yiksek sicakliga tepki tiim prokaryot ve
Okaryotlarda her zaman mevcut bir olaydir (Kimpel ve
Key, 1985a). Yiiksek sicaklik soku (YSS) bitkilerde
(Sachs ve Ho, 1986) ve diger organizmalarda
(Lindquist, 1986) sicaklik soku proteinlerinin (SSP)
sentezini saglamaktadir. Bununla birlikte, bitkiler asiri
sulama, yiiksek tuz konsantrasyonlari veya siddetli UV
15181a maruz kalma gibi diger stres kosullarinda farkh
protein gruplarini sentezler (Sachs ve Ho, 1986). Bitki-
lerde YSS’ye tepkinin 6zellikleri misir, domates, ayg¢i-
¢egi, pamuk, tiitiin, havug, arpa, piring, soya fasulyesi,
cavdar, bezelye, dar1, bugday ve Tradescantia gibi bir-
cok bitki tiiriiniin ¢esitli dokularinda incelenmistir (Lin
vd., 1984; Kimpel ve Key, 1985a, b; Xiao ve
Mascarenhas, 1985; Ougham ve Stoddart, 1986;
Mansfield ve Key, 1987; Necchi vd., 1987; Holloway
ve Arundal, 1988; Vierling ve Nguyen, 1990;
Hendershot vd., 1992; Mariamma vd., 1997; Lee ve
Vierling, 2000; Skylas vd., 2002; Simdes-Araujo vd.,
2003; Yildiz ve Terzioglu, 2006a). SSP’ler genellikle
bitkilerin kok ve yapraklarinda g¢alisilmigtir. Bunun
yanisira, SSP’lerin bugday ¢esitlerinin sismis embriyo-
larinda (Abernethy vd., 1989), koleoptil, bayrak yap-
rak, glume, c¢icek brakteleri, embriyo ve
endosperminde olustugu bildirilmistir

Bitkilerin ~ YSS’ye  tepkisi, prokaryotlardan
Okaryotlara kadar bir¢ok organizma i¢in belirlenen bir-
kag parametrede aynidir (Kimpel ve Key, 1985a):

1. Normal biiyiime sicakligmin 8-10°C yukarisinda
ani bir sicaklik degisimini takiben SSP’ler adi1 verilen
yeni bir grup sentezlenirken normal protein sentezinde
bir azalma vardir.

2. SSP’lerin sentezi, genlerin yeni bir grubunun
(YSS genleri) transkripsiyonundan dolayidir. Bu gen-
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lerin 5’-ucundaki 15 baz giftlik (bp) sekans, bu genle-
rin ylksek sicaklik ile tesvik edilmesinde kritiktir.
SSP’lerin 83-85 kDa sinifi i¢in genler harig, diger gen-
lerin higbiri 15 bp’lik sekanslarinda intron icermez.

3. Dokular normal biiyiime sicakliklarina tekrar alin-
dig1 zaman SSP’lerin sentezi durur. Normal protein
sentezi dereceli olarak yeniden baglar. YSS mRNA’lar1
2 saatten daha az yarilanma 6mrii ile uygun bir sekilde
cabucak bozulur.

4. SSP sentezini saglayan yiiksek sicaklik (YS) uy-
gulamalar1 termal toleransin gelisimine yol agar.

Boylece, ¢alisilan tiim organizmalarda YSS tepki-
sinin genel fenotipi yiiksek oranda korunur.

SSP’lerin sentezi genellikle normal biiylime sicak-
liginin yaklagik 8-10°C yukarisindaki sicakliklarda ilk
olarak belirlenebilir (Kimpel ve Key, 1985a). Soya
fasulyesi, bezelye, misir ve bugday gibi tahil bitkilerini
iceren 1liman cevrelere uyum saglamig bitki tiirleri,
doku sicakliklar1 32-33°C’yi astigi zaman SSP’leri
sentez etmeye basladiklar bildirilmistir (Vierling,
1991). Bitkilerde SSP’lerin maksimum sentezlendigi
sicaklik derecesi, tiire ve tiiriin normal biiyiime sicak-
ligina baglh olarak degisir. Ornegin, bezelyede (Pisum
sativum L.) 36°C, soya fasulyesi (Glycine max L.), ay-
cicegi (Helianthus annuus L.), bugday (Triticum
aestivum L.), piring (Oryza sativa L.), misirda (Zea
mays L.) 40°C ve kum darisinda (Panicum miliaceum
L.) 46°C’dir (Mansfield ve Key, 1987). SSP’ler belli
bir yiiksek sicakliga kadar artar. Belli bir optimum si-
caklik derecesinin tizerinde total normal protein sentezi
cok hizla diiser; fakat bu yliksek sicakliklarda sentez
edilen proteinlerin ¢ogu SSP’lerdir (Kimpel ve Key,
1985a). Bununla birlikte, SSP’nin tesviki gecici olarak
meydana gelir. Yiiksek sicaklik sokunun devam etme-
sine kargin SSP sadece birkag saat i¢in dayanir. Etiyole
soya fasulyesi fidelerinde, 40°C’de ilk 15 dakika i¢inde
SSP’lerin sentezlendigi belirlenmistir. Eger bu fideler,
40°C’de 30 dakika-2 saat arasindaki bir siireden sonra
normal biiyiime sicakligma (28°C) alinirsa SSP’lerin
sentezi belirgin bir sekilde azalir. 28°C’ye alindiktan 3-
4 saat sonra SSP’lerin sentezi ¢ogu zaman belirlene-
mez. Bununla birlikte, Kimpel ve Key (1985b), aras-
tirmalarinda YSS siiresince sentezlenen SSP’lerin ta-
mamen bozulmadigini ve ¢ogunlugunun en azindan 20
saat i¢cin dokuda mevcut oldugunu bildirmislerdir. Bit-
kilerin yiiksek sicaklik sokuna tepkisi, sentez edilen
yeni polipeptidlerle gen ifadesini degistirmektedir.
Yeni protein sentezi “erken proteinler” ve sonra “ge¢
proteinler”in sentezi olmak tizere bifaziktir. Misir kok-
lerinde uzatilmis yiiksek sicaklik (40°C) sokunda bir
azalmaya ragmen 4 saate kadar SSP’ler sentez edilir
(Cooper ve Ho, 1983). 4 saat YSS’den sonra SSP sen-
tezi azalirken 50 ve 62 kDa biiyiikliigiinde iki ilave
gec protein” sentez edilmektedir (Cooper ve Ho,
1983). Geg proteinlerin, 4 saat YSS’den sonra ortaya
ciktig1 ve sentezinin en az 20 saat devam ettigi bildi-
rilmistir (Cooper ve Ho, 1983). Diger taraftan, gec pro-
teinlerin tesviki i¢in erken SSP’lerin sentezinin bir 6n
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kosul olup olmadigi bilinmemektedir (Sachs ve Ho,
1986).

Bitkilerle yapilan calismalarda SSP’ler 3 farkh
gruba ayrilmigtir (Sachs ve Ho, 1986):

1. 68 kDa’dan 104 kDa’a kadar aralanan biiyiik SSP
grubu: Bu grup bakteri, hayvan ve bitkileri igeren tiim
organizmalarda sentezlenebilir.

2. 20 ve 23 kDa arasinda orta biiyiikliikteki grup: Di-
ger Okaryotlara gore yiiksek bitkilerde bol ve farklidir
(Waters vd., 1996).

3. Yaklagik 15-18 kDa biiyiikliigiindeki kii¢iik grup:
Bu grup yiiksek bitkilere 6zgiidiir.

Bazi arastiricilar, birinci gruptaki proteinleri yiik-
sek molekiiler agirlikli (YMA), ikinci ve tiglincii grup-
takileri ise diisitk molekiiler agirlikli (DMA) SSP’ler
olarak kabaca iki gruba ayirmiglardir (Kimpel ve Key,
1985a; Krishnan vd., 1989; Vierling ve Nguyen, 1990;
Hendershot vd., 1992). Bitkilerde ¢cogu SSP’ler iki
yonlii  O’Farrell jel -elektroforez sirasinda 30
polipeptidden fazla parcaya ayrilan DMA’l1 proteinle-
rin karmasik bir grubudur. Bu DMA’l1 proteinlerin ¢o-
gunlugu 15 kDa’dan 18 kDa’a kadar biiyiikliikteki ara-
liktadir; fakat 21, 24 ve 27 kDa’daki SSP’ler de vardir.
DMA’1l1 SSP’lerin tam profili ve karmagsiklig1 bitki tiir-
leri arasinda degismesine karsin yiiksek miktarda tiim
bitki tiirlerinde gozlendigi belirtilmistir (Kimpel ve
Key, 1985a). Bitkilerde DMA’l1 SSP’ler ¢ok fazla ve
karmasik olmasi nedeniyle bu proteinler bitkilere 6zgii
olabilir. Bununla birlikte, bitkilerin YMA’I1 proteinleri
DMA’11 proteinlerinden daha az komplekstir. Bir bitki
tiri icin YMA’ 1 proteinler iki yonlii elektroforez sira-
sinda 10 polipeptidden daha az parcaya ayrilir. En
azindan 90-110 kDa agirhiginda 1 polipeptid, 80-90
kDa agirliginda 1 veya 2 polipeptid ve genellikle 68-
75 kDa agirliginda 2 veya 3 polipeptid vardir (Kimpel
ve Key, 1985a). Bu proteinlerin tiimii, doku yiiksek
sicaklik stresine girdigi zaman diizenli olarak ifade
edilir. Kademeli sicaklik artis1 tarlada meydana gelen
kosullara uygun olarak saat bagina 2.5°C ise SSP sen-
tezinin tesvik edilebildigi bildirilmistir (Cooper ve Ho,
1983).

Soya fasulyesinde, YSS sirasinda sadece
SSP’lerin sentezlendigi bildirilmistir (Lin vd., 1984).
Soya fasulyesindeki durumdan farkli olarak birgok
normal proteinin sentezi YSS sirasinda tahil tanelerin-
de devam eder. Bununla birlikte, toplam protein sentez
hizinin degigmedigi, yani SSP’nin sentezindeki artiga
karsilik bircok normal protein sentezinin baskilandigi
ortaya ¢ikmaktadir (Cooper ve Ho, 1983).

Cimlenen musir ve Tradescantia polenleri harig
bitkinin tiim dokularinin YSS sirasinda SSP’lerin tam
bir spektrumunu olusturdugu bildirilmistir (Cooper
vd., 1984; Xiao ve Mascarenhas, 1985).

Bitkilerin kok ve yapraklari gibi somatik dokula-
rinda DMA’l1 SSP’lerin ¢ok fazla (Mansfield ve Key,
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1987) ve karmasik (Sachs ve Ho, 1986) oldugu bildi-
rilmistir. Belli normal hiicresel proteinler SSP’ler ile
homologdur ve YS’ye tepki olarak artmazlar
(Lindquist, 1986; Lindquist ve Craig, 1988). Farkli
bitki tiirleri tarafindan her bir tiiriin optimum YSS$ si-
cakliginda 3 saat YSS’den sonra sentez edilen DMA’I1
SSP’ler Tablo 1°’de verilmistir (Mansfield ve Key,
1987). Kontrol dokuda elde edilen polipeptidlerin mik-
tarlar1 YSS’ye maruz birakilmis dokuda elde edilenden
oldukc¢a daha azdir. Monokotillere gore dikotillerin
kontrol dokusunda daha fazla sayida DMA’l1 SSP’ler
belirlenmistir (Tablo 1).

Kesilmis doku zarar gérmemis olan dokuya gore
YSS’ye ayni sekilde cevap verme yeteneginde olma-
yabilir. Kesilmis misir dokularinda birkag DMA’l1 SSP
belirlenirken (Cooper vd., 1984), zarar gormemis misir
fidelerinin en azindan 24 DMA’l1 SSP sentez ettigi ve
biriktirdigi bildirilmistir (Mansfield ve Key, 1987).

Diploid bugday (Triticum monococccum L.) gesit-
lerinde SSP’lerin sentez ve birikiminden kaynaklanan
genotipik farkliliklar oldugu bildirilmistir (Vierling ve
Nguyen, 1990). Diploid bugday cesitlerinde SSP sen-
tezinde genetik gesitliligin belirlenmesi, yiiksek bitki-
lerde SSP’ler ile ilgili genetik ve fizyolojik ¢aligmalar
icin kullanilir bir anahtar olusturur (Vierling ve
Nguyen, 1990). Cinkii diploid bugday, siddetli selek-
siyona maruz kalmaz ve SSP’lerin hekzaploid bugda-
yin yiiksek ploidi seviyesine katilmasi giiclestirmez.
Zivy (1987), i¢ yaygin yazlik bugday (Triticum
aestivum L.) ¢esidi arasinda tiir i¢i ¢esitliligi saptamis-
tir.

Vierling ve Nguyen (1990), 37°C’ye maruz biraki-
lan Triticum monococcum’da 17, 18, 22, 27, 70, 84 ve
93 kDa’da biiyiik SSP benekleri tespit etmislerdir. Ay-
n1 aragtiricilar, SSP’lerin kompleks gruplar1 iginde mo-
lekiiler agirlig1 ve izoelektrik noktasi farkli olan 16-27
kDa agirliginda SSP’ler belirlemislerdir.
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3.1 Sicaklik Soku Proteinlerinin Gruplar:

Tiim organizmalar artan sicakliklara ve tuz, agir
metal, diisiik sicaklik gibi diger streslere sicaklik soku
proteinleri olarak adlandirilan, tanimlanmis bir grup
proteinin iretimiyle tepki verirler (Vierling, 1991;
Parsell ve Lindquist, 1993). Cogu SSP’ler ve homolog
normal hiicresel proteinlerin strese girmemis hiicreler-
de 6nemli seviyede bulundugu, hiicre dongiisiiniin belli
evrelerinde, gelisimsel kontrol altinda veya dogal ola-
rak bircok hiicrede ifade edildigi bildirilmistir
(Lindquist, 1986; Lindquist ve Craig, 1988). Bu prote-
inler sitoplazma, mitokondri, nukleus, nukleolus,
endoplazmik retikulum, i¢ ve dis membranlar1 kapsa-
yan hemen hemen her hiicresel kisimda bulunmustur
(Sarto vd., 2000). Bitkileri de kapsayan okaryotlar ta-
rafindan sentezlenen SSP’ler su gruplara aittir: SSP
110, SSP 90, SSP 70, SSP 60, kiiciik SSP’leri (kSSP,
~17 ila 30 kDa) ve ubikuitin (SSP 8.5 kDa).

SSP 110 grubu: Bitkileri de kapsayan bir¢ok
okaryot, ¢oziinebilir hiicresel bilesen olarak ortaya ¢i-
kan yaklagik 110 kDa yiiksek molekiiler agirlikli SSP
sentez eder (Cooper ve Ho, 1987). Bitkilerde SSP 110
sentezi diger SSP’lerin sentezinden daha gecicidir.
YSS$’nin ilk saatlerinde sentezinin artmasi ile sinirlan-
mistir. Bu biiyiikliikteki SSP kodlayan ilk okaryotik
gen Sachharomyces cerevisiae’dan (SSP 104) izole
edilmis ve bu proteinlerin termal toleransta rol oynadi-
&1 kanitlanan ilk SSP olmustur (Sanchez ve Lindquist,
1990). Bitki hiicreleri 96, 100- ve 110 kDa proteinleri
olusturur (Lindquist, 1986). Protein agregasyonunu ve
hatali katlanmasin1 6nleyen normal saperon fonksiyo-
nunun aksine SSP100 ailesi protein disagregasyonu
velveya pargalanmasinda (degradasyon) fonksiyona
sahiptir. Hatali katlanma, denatiirasyon veya
agregasyon sonucu olusan ve fonksiyona sahip olma-
yan, fakat potansiyel olarak zararli polipeptitlerin
uzaklastirilmasi, hiicresel dengenin siirdiiriilmesi igin
olduke¢a 6nemlidir (Wang vd., 2004).

Tablo 1. Yiiksek sicaklik soku uygulamalarinda farkli bitki tiirleri tarafindan sentez edilen diisiik molekiiler
agirhikhi sicaklik soku proteinleri (Mansfield ve Key, 1987°den degistirilerek alinmistir)

Tiir Yeni olusan polipep-  Kontrol dokuda ve YSS’den sonra da Toplam SSP
tidlerin sayisi belirlenebilen polipeptidlerin sayist sayi1st
Soya fasulyesi 21* 6** 27
Bezelye 13 22
Aycicegi 19 4 23
Bugday 11 1 12
Piring 13 2 15
Misir 23 1 24
Inci daris1 16 1 17
Kum daris1 21 2 23

* Tablodaki degerler, 15-25 kDa DMA’l1 SSP’ler olarak karakterize edilen polipeptidlerin sayisini gosterir.
** Kontrol dokuda varolan proteinler yiiksek sicaklik soku (YS$)’ndan sonra artan boyanabilirlik ve radyoetiketlemeyle

ve yeni olusan polipeptidler ise yalniz YS$’den sonra belirlenebilir.
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SSP 90 grubu: Proteinlerin bu grubu yaklasik
olarak 80-90 kDa arasindaki proteinleri kapsar
(Vierling, 1991). Bitkilerdeki SSP 90 genlerinin
DNA  sekans analizinde, proteinler diger
okaryotlardaki SSP 90’a yaklasik % 70 6zdeslik gos-
termektedir (Vierling, 1991). Bu proteinlerin karbok-
sil ucu genellikle ¢cok divergenttir; fakat en uc¢ 4
amino asidi, glutamik asit-glutamik asit-valin-
aspartik asit, tim oOkaryotik SSP 90’da aynidir
(Lindquist ve Craig, 1988). Sekans analizleri bu pro-
teinlerin son derece korundugunu gdstermektedir
(Lindquist ve Craig, 1988). Hemen hemen biitiin hiic-
relerde, SSP 90 grubunun proteinleri normal biiyiime
sicakliklarinda bulunur ve yiiksek sicaklikta daha ¢ok
tesvik edilir (Vierling, 1991). SSP 90, fonksiyon gos-
terebilmesi igin ATP’ye gereksinim duyan molekiiler
saperon tiirlerinden biridir. Ayrica, toplam hiicresel
proteinin % 1-2’sini olusturarak hiicrede en fazla bu-
lunan protein grubu olup, protein katlanmasinin yon-
lendirilmesinin (Frydman, 2001) yani sira sinyal ile-
tim aglarinda, hiicre dongiisiiniin kontroliinde, protein
parcalanmasinda ve protein etkilesimlerinde de
(Young vd., 2001) 6nemli rol oynamaktadir. Bununla
birlikte, SSP 70 ile birlikte multisaperon makinesi
olarak gorev yapmaktadir (Zhang vd., 2003). Sitozol,
endoplazmik retikulum ve plastidlerde lokalize olan
SSP 90 genleri birkag bitki tiiriinden izole edilmis ve
amino asit sekansinin diger 6karyotlarla % 63-71 6z-
deslik gosterdigi bildirilmistir (Krishna ve Gloor,
2001). SSP 90 grubu proteinler birgok organizmada
normal olarak eksprese olmasina ragmen, bu protein-
lerin ekspresyonu hem Okaryotlorda hem de
prokaryotlarda strese tepki olarak artmaktadir.
Arabidopsis’de SSP 90’in ekspresyonu gelisimsel
olarak diizenlenmekte ve yiiksek sicaklik, soguk, tuz
stresi, agir metaller ve bitki hormonlar1 gibi etmenle-
re tepki gostermektedir (Krishna ve Gloor, 2001).

SSP 70 grubu: Klonlanmis okaryotik genlerden
biri olup; bir¢ok organizmada genis Ol¢iide calisil-
mistir (Lindquist, 1986; Lindquist ve Craig, 1988).
Evrimsel olarak son derece korunan SSP 70, amino
asit sekansi agisindan prokaryotlar ve okaryotlar ara-
sinda % 50 Ozdeslik gosterir (Waters vd., 1996).
Yiiksek sicaklik stresi ile regiile edilen SSP 70 genle-
rine ilaveten, Okaryotlarin igerdikleri ilgili genlerin
tamami yiiksek sicaklik stresi sirasinda artan ifade
gostermezler. Bu grup proteinlerin 6zgilliigi, kritik
ve Onemli hiicresel fonksiyonlar1 yerine getirmesi
olarak ileri siiriilmiistiir (Vierling, 1991). Yiiksek si-
caklik stresi sirasinda olusan SSP 70’in toplam mik-
tar1 tipik olarak hiicrede 6nceden varolan miktardan
daha azdir (Pelham, 1986). SSP 70 grubu iiyeleri
yiiksek sicaklik sokundan hiicreleri ve dokular1 korur
(Sarto vd., 2000). SSP 70’in ATP hidrolizi ile protein
katlanmasini veya tekrar bir araya gelmesini kolay-
lastirdig1, yiiksek sicaklik stresi sirasinda ayrisan ve-
ya denatiire olan proteinlere baglandigi ve 6ncil ri-
bozomlari1 denatiirasyondan korudugu ileri siiriilmiis-
tir (Pelham, 1986). Tim tiirlerde mitokondrial SSP
70 proteinleri normal kosullar altinda belirlenmistir.
Bu nedenle, zorunlu bir protein oldugu tahmin edil-
mektedir. Kloroplast ve mitokondride prokaryotik tip
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SSP 70’lerin varligi bu organellerin endosimbiyotik
olusumunu destekler yondedir (Vierling, 1991).

Normal ve stres kosullar1 altinda agregasyonun
Oonlenmesi ve dogal yapisi bozulmus (non-native)
proteinlerin tekrar katlanmasinda zorunlu fonksiyona
sahiptir (Frydman, 2001). Protein transportu ve
translokasyon islevlerinde ve kararsiz proteinleri
lizozom veya proteazomlara hedef gostererek bu pro-
teinlerin proteolitik parcalanmasini kolaylastirmada
fonksiyon gostermektedir (Hartl, 1996). Ek olarak,
SSP70 proteinlerinin baz iiyeleri, katlanmis diizenle-
yici proteinlerin biyolojik aktivitesinin kontrol edil-
mesini saglamakta ve transkripsiyon ile iliskili sicak-
lik soku faktoriiniin (SSF) negatif baskilayicisi olarak
fonksiyon  gosterebilmektedir  (Hartl, 1996;
Morimoto, 1998). Kim ve Schoffl (2002), SSP70 ve
SSF arasindaki etkilesimin SSF’nin sicaklik soku
elementine (SSE) trimerizasyonunu ve baglanmasini
engelledigini ve bdylelikle sicaklik soku genlerinin
SSF’leri tarafindan aktivasyonunun bloke oldugunu
bildirmistir. Arabidopsis genomu, SSP 70 iiyelerini
kodlayan en az 18 gene sahiptir ve en az 12 SSP iiye-
si 1spanak genomunda bulunmustur (Guy ve Li,
1998). Arabidopsis ve ispanak SSP 70 genlerinin
ekspresyon profil analizleri, SSP 70 {iyelerinin yiik-
sek sicaklik, soguk, kuraklik ve kimyasal kirlenme
gibi ¢evresel kosullara cevap olarak eksprese edildi-
gini gostermistir (Lin vd., 2001). SSP 70 genlerinin
ekspresyonu termal toleransin kazanilmasi ile pozitif
olarak iliskilidir (Lee ve Schoffl, 1996) ve tuz, su ve
yiiksek sicaklik stresine kars1 artan tolerans ile sonug-
lanmaktadir (Sung vd., 2003).

SSP 60 grubu: SSP 60 grubu genetik ve biyo-
kimyasal c¢alismalarla desteklenen rolii “molekiiler
saperonlar” olarak ifade edilen ilk SSP’lerdir (Ellis,
1987). Saperoninler olarak da adlandirilan bu grup,
prokaryotlarda ve Okaryotlarin mitokondri ve
plastidlerinde bulunmaktadir (Boston vd., 1996).
Saperoninler ileri bir siniflandirma ile iki alt gruba
ayrilmaktadir: GroE (Grup I) saperoninler bakteri,
mitokondri ve kloroplastlarda bulunurken, Grup 1l
saperoninler Archea’da ve Okaryotlarin sitozoliinde
bulunmaktadir (Ranson vd., 1998). Saperoninler, yeni
sentez edilen ve yeni transloke olmus proteinlerin
dogal formlarinin kazanilmasina yardimei olarak
onemli bir rol oynamaktadir (Boston vd., 1996). Sis-
me ve erken fide biiyiime evresinde toplam proteinin
yiiksek bir kismin1 SSP 60’larin olusturmasi ¢imlen-
me veya diger aktif mitokondrial béliinme ve gelisim
periyotlar1 sirasinda muhtemelen bu proteinlerin ge-
rekli oldugunu gostermektedir (Vierling, 1991).
Nukleusta kodlanan, kloroplastlarda SSP 60 homolo-
gu olarak bilinen “kloroplast saperonin 60 Rubisco
alt {lnitelerini baglayan proteindir (Vierling, 1991).
Kloroplast saperonin 60’in Rubisco holoenzim toplu-
lugunu igerdigi ileri siirlilmiistiir. Bitki Rubisco
holoenzimi iki tip 16 alt {initeden olusur. Sekizi klo-
roplastta kodlanan biiylik alt {niteler ve sekizi
nukleusta kodlanan kii¢iik alt tinitelerdir (Roy, 1989).
Bezelyede protein baglayan Rubisco alt iinitesi, yak-
lasik 61 kDa (o) ve 60 kDa (B) alt birimlerinin bir
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araya gelmesiyle 720 kDa’luk bir kompleks olarak
bulunmustur (Hemmingsen ve Ellis, 1986).

Kiiciik  sicaklik  soku proteinleri (kSSP):
Prokaryot ve Okaryotlarda korunan kiiglik sicaklik
sok proteinleri (kSSP) diger okaryotlara gore yiiksek
bitkilerde bol ve farklidir (Waters vd., 1996; Lee ve
Vierling, 2000). Yaklasik 17 kDa’dan 30 kDa’a kadar
aralanan diisiik molekiiler agirlikli (DMA) kSSP’lerin
korunan C-ucu bolgesi tiim okaryotik canlilarda or-
taktir. Bitki kSSP’lerin yiiksek 6zdeslik gosteren kar-
boksil ucu “yiiksek sicaklik sok bdlgesi” olarak ifade
edilir. Oysa amino ucu bdlgeleri siniflar arasinda ta-
mamen farklidir. kSSP’ler amino asit sekansi agisin-
dan prokaryotlar ve dkaryotlar arasinda ¢ok az sekans
benzerligi  gostermektedir.  Yiiksek  bitkilerde
kSSP’leri kodlayan nuklear gen gruplari belirlenmis-
tir. Gen gruplar sitozol, kloroplast, ER ve mitokond-
riye 6zgii olan proteinleri kodlar. kKSSP gen gruplari-
nin angiospermlerin radyasyonlanmasi ile gen
duplikasyonu (bir kromozom, par¢a degisimi sirasin-
da karsisindaki kromozoma belli genleri vermez ve
sadece alirsa o gen bakimindan diploid olur) ve
divergensi (ayn1 kdkenden gelen; fakat fizyolojik ve
yapisal Ozellikleri farkli olan birgok yeni kSSP gen
gruplarinin ortaya ¢ikmasi) ile ortaya ¢iktigi evrimsel
analizler ile ileri siiriilmiistiir (Waters vd., 1996).
kSSP’ler, yiiksek sicaklik stresi uygulanan vejetatif
dokularda ytiksek seviyelerde birikirken stres uygu-
lanmayan vejetatif dokularda genellikle bulunmams-
tir. Ozgiil kSSP’ler bitki gelisiminin farkli evrelerin-
de ifade edilir (Chen vd., 1990). Bu nedenle,
kSSP’ler her ne kadar SSP 90, SSP 70 ve SSP 60
gibi yiiksek molekiiler agirlikli SSP’ler gibi temel
hiicre fonksiyonlar1 i¢in zorunlu degilse de
kSSP’lerin fonksiyonlari hem o&zgiil gelisim basa-
maklar1 hem de yiiksek sicaklik sokundan sonra can-
l1l1g1 tekrar kazanmak ve siirdiirmek i¢in muhtemelen
kritiktir. Biyokimyasal analizler, multiple kSSP alt
nitelerinin 200-400 kDa arasindaki protein komp-
lekslerini olusturdugunu ve kSSP’lerin biiyiik olasi-
likla bu komplekslerde bulundugunu géstermektedir
(Waters vd., 1996).

kSSP’ler yiiksek sicaklik stresi sirasinda birgok
bitkinin protein sentez profilinde baskindir. Belli
kSSP’ler belli yiiksek sicaklik stresi kosullarinda top-
lam yaprak veya kok hiicre proteininin % 1’inin iize-
rinde birikebilir (DeRocher vd., 1991). Bitkiler
kSSP’leri kodlayan en azindan 6 nuklear gen grubuna
sahipken diger 6karyotlar tipik olarak kSSP’ler igin 1
ila 4 basit gene sahiptir (Vierling, 1991). kSSP’lerin
farklilasmas1 tamamen bitkilere 6zgilidiir ve bitkiler
kSSP’lerin organellerde lokalize oldugu belirlenen
tek okaryottur (Waters vd., 1996).

Glaczinski ve Kloppstech (1988), stres sirasinda
fotosistem II’nin onarilmasi veya korunmasi igin klo-
roplast kSSP’sinin fonksiyon gordiigiinii ileri siir-
miiglerdir. Bu proteinin tilakoid lokalizasyonu sadece
nispi olarak yiiksek 151k yogunluklarinda, 38°C’nin
tizerindeki sicakliklarda meydana gelmistir. 38°C’nin
altinda protein membran iliskisi zayiflar (Glaczinski
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ve Kloppstech, 1988). Kloroplast SSP’si sadece
fotosentetik organellerde degil, kok dokularinda da
onemli seviyelerde olusur ve kloroplast SSP’si tiim
plastid tiplerinde fonksiyoneldir (Chen vd., 1990).
Chen vd. (1990), kloroplast SSP’si fotosentezi korur-
sa, fotosistem II ile direkt iliskisinden ziyade genel
yapisal veya enzimatik 6zelliklerinin bir sonucu ola-
rak korudugunu ileri siirmiislerdir. Bu hipotezi, klo-
roplast SSP’sinin fotosentetik olmayan plastidlerde
de varolmast ve bu proteinin sitoplazmik ve
endomembran DMA S$P’leri ile homoloji gdstermesi
destekler.

kSSP’lerin dogal yapisi bozulmus (non-native)
proteinleri tekrar katlayamadigi bildirilmistir (Lee ve
Vierling 2000). Ancak, kismen katlanmig veya
denatiire olmus proteinlere baglanarak
agregasyonunu engelledigi ve diger saperonlar ile
dogru katlanmaya yardimei oldugu ileri siiriilmekte-
dir (Sun vd., 2002). In vitro kosullar altinda sirasiyla
Pisum  sativum’dan  ve  Synechocystis  sp.
PCC6803°ten izole edilen kSSP18.1 ve 16.6’nin
denatiire proteinlere baglandigi ve SSP70/SSP100
kompleksleri tarafindan bu proteinlerin yeniden kat-
lamasinin saglandig1 bildirilmistir (Mogk vd., 1999).

Bitkilerde kSSP’lerin bol miktarda bulunusu ve
denatiire proteinlere baglanma ve stabilize etme gibi
fonksiyonel Ozellikleri, bu proteinlerin bitkilerde
stres toleransinin kazanilmasinda 6nemli role sahip
oldugu fikrini ileri stirmektedir (Sun vd., 2002; Wang
vd., 2003; Sim&es-Aratjo vd., 2003). Bununla birlik-
te, kSSP’lerin toplam proteinin %]1’inden fazlasini
olusturmasi, evrimsel olarak bitkilere 6zgii farklilas-
masimin yani sira diger Okaryotlar sadece birkag
kSSP’ye sahipken, bitkiler en az alt1 farkli gen gru-
buna ayrilan 30-60 gene sahiptir (Waters vd., 1996).
Bununla birlikte, kSSP’lerin stres kosullar1 sirasinda
molekiiler saperonlar olarak rol oynadig ileri siiril-
mektedir (Sun vd., 2002). Diger taraftan, Zhang vd.
(2005), kSSP’lerin normal hiicresel fonksiyonlar igin
gerekli olup olmadigi hakkinda kanit bulunmadigin
bildirmistir. Arastirmaci, stres olmayan kosullarda
Festuca genotiplerinde kSSP geninin eksprese edil-
medigini ve yliksek sicaklik stresi altinda daha fazla
eksprese edildigini bildirmistir.

Heckathorn vd. (1998), kloroplast kSSP’lerinin
yiiksek sicaklik stresi sirasinda fotosistem Il oksi-
jen-¢ikis proteinlerinin kararli halde kalmasinda di-
rekt rol oynadigini ve boylelikle fotosistem II elekt-
ron tagima sisteminin devam ettirildigini bildirmistir.
Kloroplast kSSP’lerinin oksijen ¢ikisini saglayan
(OEC) proteinleri  yiiksek  sicaklik  stresinin
denatiirasyon etkisinden korudugu, ancak kSSP’lerin
denatiire olmus proteinleri tekrar aktive edemedigi
bildirilmistir (Heckathorn vd., 1999). Kloroplastta
lokalize olmus 24 kDa molekiil agirligindaki klorop-
last kiiglik sicaklik soku proteininin FSII’yi yiiksek
sicaklik stresine karsi korudugunu ve bu proteinin
sentezindeki fenotipik varyasyonun FSII termal tole-
ransi ile pozitif olarak iligkili oldugu bildirilmistir
(Preczewski vd., 2000).
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Ubikuitin (SSP 8.5) grubu: Yiksek sicaklik
stresi birgok oOkaryotta ubikuitin transkripsiyonunu
arttirir (Lindquist ve Craig, 1988). Ubikuitin 76 ami-
no asitlik, son derece korunan bir proteindir
(Hershko, 1988). Yiiksek sicaklik stresi sirasinda ar-
tan ubikuitin olugumu, stresten zarar goren proteinle-
rin taginmasi i¢in artan istegi gosterir. Bitkilerde
ubikuitin, multi-gen gruplart ile kodlanir ve yiiksek
sicaklik stresine bu genlerin tepkisi komplekstir
(Burke vd., 1988). 42°C’ye maruz birakilan bugday
kokleri serbest ubikuitinde % 30 azalma ve diger pro-
teinlere konjuge olmus ubikuitinde uygun bir artig
gostermigstir (Ferguson vd., 1990). Ubikuitin stres
toleransi ve geri doniisiim i¢in 6nemli bir fonksiyona
sahip  olabilir.  Maya poliubikuitin  geninin
delesyonunun yiiksek sicaklik soku veya ileri diizey-
de aglik kosullarinda strese son derece duyarli soyla-
rin yasamini siirdiirememesine sebep oldugu bildiril-
mistir (Finley vd., 1987).

3.2 Sicaklik Soku Proteinlerinin Hiicresel Lo-
kalizasyonu

Yiiksek sicaklik kosullar1 altinda bitki hiicrele-
rinde sentezlenen SSP’ler sitoplazmada sicaklik soku
graniilleri olarak bilinen kiimeler olusturur. Farkli
bitki hiicrelerinde, sicaklik soku graniillerinin biiyiik
kiimeler olusturmasi, SSP’lerin bir fonksiyonunun da
yapisal olabilecegini gdstermektedir. Hiicredeki bu
biiytik kiimeler, farkli hiicresel organeller ve kisim-
larda tutuldugunda gegici hiicresel matriksler olustu-
rur. Boyle matriksler yalnizca YSS sirasinda siirdiirii-
liir. Hiicre sicakligi normale geri dondiigiinde bu kii-
meler, normal hiicresel fonksiyonun hizla eski haline
donmesi i¢in kaybolur (Nover vd., 1989).

SSP’ler YSS sirasinda 6zgiil organellerle iliskili
hale gelir. SSP’lerin seg¢ici lokalizasyonu YSS’ye ba-
gimlidir. Farklt kSSP gen familyalari tarafindan kod-
lanmig proteinler sitoplazmaya ve kloroplast, mito-
kondri ve endoplazmik retikulumu igeren farkli hiic-
resel organellere yerlesir (Vierling, 1991). YSS sira-
sinda bazi soya fasulyesi SSP’leri nukleus, mitokond-
ri ve ribozomlarda lokalize olmuslardir. YSS sirasin-
da organellerde lokalize olan SSP’ler, fideler normal
biyiime sicakligina alindiginda kademeli olarak
organellerden uzaklagsmislardir. Ancak fideler tekrar
YSS’ye maruz kaldiklarinda SSP’ler hizla tekrar
organellerde lokalize olmuslardir (Lin vd., 1984). 15-
18 kDa SSP’leri ve yaklagik 22 ve 24 kDa SSP’leri
YSS sirasinda mitokondri ile iliskili hale gelir; fakat
YSS’den sonra fideler normal biiyime sicakligina
geri alindiginda 15-18 kDa SSP’leri mitokondrial
fraksiyondan ayrilirken 22 ve 24 kDa proteinleri mi-
tokondri ile iligkide kalir (Lin vd., 1984). 27, 84 ve
92 kDa SSP’leri postribozomal supernatantta bulun-
dugu; fakat ribozomal fraksiyonda lokalize olmadig1
belirtilmistir (Lin vd., 1984). Misir, bezelye ve soya
fasulyesi kloroplastlar1 23 ve 25 kDa arasinda ve ila-
ve olarak soya fasulyesi, 27 kDa kSSP’lere sahiptir
(Kimpel ve Key, 1985a).
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SSP 60 familyas1 proteinleri, nukleusta kodlanan
mitokondri ve kloroplastlarmm yaygin bilesenleridir.
Yiiksek sicaklik stresi yoklugunda bile bu
organellerin bol bilesenleridir (Vierling, 1991). SSP
70, stres varliginda ve/veya yoklugunda kloroplast ve
mitokondride lokalize oldugu ve muhtemelen
nukleusta kodlandigr tespit edilmistir (Vierling,
1991). Bitkileri de kapsayan tiim yiiksek
okaryotlarda, yiiksek sicaklik stresi sirasinda olusan
SSP 70 nukleolusta lokalize olur ve sonra geri donii-
stim sirasinda sitoplazmaya dagilir (Lindquist, 1986).
SSP 70  genlerinin  farkliligt  sitoplazmada,
endoplazmik retikulum (ER) limeninde ve mitokond-
rinin matriksinde farklt SSP 70 homologlariin varli-
g1 ile kismen agiklanir. ER’de lokalize olmus SSP 70
homologlar1 “baglayict protein” veya “glukozla dii-
zenlenmig protein” olarak adlandirilir. Bitkilerde SSP
70 proteinleri keza kloroplast stromasinda da bulun-
maktadir (Vierling, 1991). Cooper ve Ho (1987), mi-
sirda SSP 29’un mitokondri, SSP 18 ve 70’in plazma
membranlariyla, SSP 25 ve 72’nin ER ve SSP 79-83
gibi yiiksek molekiiler agirlikli SSP’lerin ¢oziinebilir
fraksiyonlarda bulundugunu belirtmislerdir. SSP 90
grubunun yeleri sitoplazmik fosfoproteinlerdir
(Nover ve Scharf, 1984). SSP 110 grubunun 100-
kDa proteinleri golgide, 110- kDa proteinleri
nukleolusta ya da c¢evresinde lokalize olur ve normal
hiicrelerin bilesenleridir (Lindquist, 1986).

3.3 Yiiksek Sicaklik Sokuna Tepkinin Mole-
kiiler Seviyede Regiilasyonu

Bitkilerde YSS tepkisinin bir¢ok parametrede in-
celenmesine karsin tepkinin transkripsiyon ve
translasyon mekanizmalari iizerinde ¢ok az bilgi var-
dir. Bitkilerde translasyon mekanizmasinin fonksiyo-
nel olarak maya ve hayvanlarla benzer oldugu; fakat
stres sirasinda bitkilerde translasyonal seviyede
onemli farkliliklarin gozlendigi bildirilmistir (Gallie
vd., 1997). Bununla birlikte, bitkilerin yiiksek sicak-
lik sokuna translasyonal cevabi, mekanizmadaki bas-
lama faktorlerinin yam sira diger bilesenlerle sinirla-
nabilecegi de vurgulanmistir. YSS siiresince SSP’ler
icin kodlanan mesajlar 10-1000 kat tesvik edilmekte-
dir. Yiiksek sicaklik sokuna ugramis hiicrelerde yiik-
sek seviyelerde biriken ve fonksiyonu heniiz bilin-
meyen birkag RNA vardir. Bu RNA’lar birkag orga-
nizmada karakterize edilmistir (Lindquist, 1986;
Kimpel vd., 1990). Yiiksek sicaklik soku mRNA’
larinin mevcut seviyesinin sicakligin siddetinin art-
mastyla artmaktadir. Direkt uygulanan yiiksek sicak-
lik uygulamasi transkripsiyonal ve translasyonal se-
viyede kuvvetli bir cevabi tetiklerken, eger doku 6n
uyum sicakligina maruz birakilmigsa cevabin hemen
hemen aktive olmadigi bildirilmistir (Kimpel vd.,
1990). Soya fasulyesi ve diger organizmalardan elde
edilen sonuglara gére YSS sirasinda normal hiicresel
mRNA’lar hiicrelerde devamlidir; fakat ¢ok yetersiz
olarak translasyona ugrar. Dokular YSS’den sonra
normal sicaklifa alindigi zaman normal hiicresel
mRNA’lar bu kez tekrar yeteri kadar translasyona
ugrar. Uzun YSS uygulamas: altinda soya fasulyesi
fidelerindeki, YSS mRNA’larmin yaklasik 6 saat
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sonra translasyonu durur ve normal mRNA’larin
translasyonu tekrar baslar. Vierling ve Key (1985),
YSS sirasinda sentezi % 80 baskilanan ribuloz-1,5-
bifosfat karboksilazin nukleus genomunda kodlanmis
kiiciik alt tinitelerine ait mRNA seviyelerinin azaldi-
gin1, kloroplast genomunda kodlanan biiyiik alt biri-
me ait mRNA seviyelerinin ise nispeten degismeden
kaldigin1 bildirmislerdir. Bunun muhtemelen kiigiik
alt birime ait gen ifadesinin YS$ sirasinda baskilan-
masindan veya parcalanmasindan kaynaklanabilece-
gini belirtmislerdir (Vierling ve Key, 1985).
Translasyonal regiilasyon i¢in molekiiler temeller
bilinmemektedir. YSS uygulanmamis dokularda YSS
mRNA’larinin yoklugu, YSS tepkisinin indiiklenme-
sinin zorunlu olarak transkripsiyon seviyesinde dii-
zenlendigini gostermektedir. YSS genlerinin trans-
kripsiyonunu saglamak i¢in YSS genlerinin diizenle-
yici bolgelerinde o6zgiil sekanslar ve/veya RNA
polimeraz II ile etkilesen faktorler belirlenmistir
(Parker ve Topol, 1984; Wu, 1984).

3.4 Termal Tolerans ve Molekiiler Saperonlar

Kazanilan termal tolerans kompleks ve fizyolojik
bir olay olup; organizmaya ilk olarak dldiiriici olma-
yan yiiksek bir sicaklik (subletal sicaklik) uygulanir-
sa, ardindan uygulanan oldiiriicii sicakliga (letal si-
caklik) organizmanin dayanma yetenegidir (Burke
vd., 2000). Chen vd. (1982), fasulye, patates, soya
fasulyesi ve domatesin duyarli ve toleransli birer
genotipine ait bitkilere 20/15°C giindiiz/gece sicakli-
ginda biiyiitmeyi takiben yiiksek sicaklik soku (50°C)
uygulamislardir. Bu bitkiler i¢in belirlenen letal siire-
nin tiirlerin duyarli ve toleransli genotipleri i¢in ayni
(6rnegin, soya fasulyesinin duyarli ve toleransh
genotipi i¢in 30 dakika) oldugunu bildirmiglerdir.
Bununla birlikte, ayni arastiricilar, bitkileri 24 saat
i¢in 30°C’nin {izerindeki uyum sicakliklarina maruz
biraktiktan sonra yiiksek sicaklik sok uygulamasinda,
belirlenen odldiiriicii zaman bakimindan tiirlerin
genotipleri arasinda 6nemli farkliliklar (6rnegin, soya
fasulyesinin tolerant genotipinde 122 dakika, duyarl
genotipinde 90 dakika) oldugunu saptamiglardir
(Chen vd., 1982). Calisilan genotiplerde, yiiksek se-
viyede yiiksek sicaklik toleransinin elde edilmesi i¢in
on-uyum sicaklik uygulamasinin gerekli oldugunu da
gostermislerdir (Chen vd., 1982). Aynmi arastirmada,
calisilan genotiplerin erken biliyiime evresinde test
edilen yaprak dokularmin uyum sicakligina (6rnegin,
12 ile 24 saat i¢in 35°C) maruz kalmalar ile yiiksek
sicakliga uyum sagladiklar1 gosterilmistir. Heterojen
bir populasyonun gen ifadesindeki genetik c¢esitlilik,
siddetli letal stres uygulamasindan 6nce uygulanan
subletal stresin canlilig1 siirdiirme ve zarardan Kur-
tulma farkliligini ortaya koymasindan kaynaklanir
(Kumar vd., 1999). Optimum sicakligin iizerindeki
sicakliklarda iiriinde azalmay1 engellemek igin yik-
sek sicakliga toleransli varyetelerin 1slah edilmesi
zorunludur. Sicaklik toleransi ile ilgili 1slah ¢aligma-
larinda germplazm ve ayrilan populasyonlart arastir-
mak i¢in uygun tekniklerin olmayisi en biyiik zorluk-
tur (Kumar vd., 1999). Dogal kosullarda bitkiye zarar
vermeyen stres genellikle kademeli olarak cereyan
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eder ve bitkiler siddetli strese maruz kalmadan once
subletal bir strese maruz kalirlar. Bu olay, bircok
arastirict tarafindan ‘termal tolerans’ olarak ifade
edilmistir (Lin vd., 1984; Lindquist ve Craig, 1988;
Blumenthal vd., 1990; Kumar vd., 1999). Subletal
stres sirasinda, stres toleransina iliskin bazi fizyolojik
ve biyokimyasal islevleri baslatan birgok strese-tepki
genleri ifade edilmektedir. Termal toleransta
SSP’lerin roliinii ortaya koymada genellikle yalnizca
subletal stres sirasinda meydana gelen sicaklik soku
genlerinin optimum ifadesini belirlemek i¢in bir 6n
uygulama sarttir (Kumar vd., 1999). Wang vd.
(2003), kazanilan termal toleransin, SSP’lerin yan
sira diger strese cevap mekanizmalarn ile de iligkili
oldugunu ileri stirmislerdir (Sekil 1). Bitkilerde ter-
mal tolerans, hiicresel zararin engellenmesi ve
homeostasisin yeniden olusumunu saglayan strese
cevap mekanizmalarinin koordineli ve sinerjistik ola-
rak calismasi ile kazanilmaktadir (Wang vd., 2003).
Omnegin, molekiiler saperonlar olarak gorev yapan
SSP’ler, hiicresel redoks diizeyinin diizenlenmesinin
yani sira stres sinyal transdiiksiyon ve gen aktivasyo-
nunda da rol oynamaktadirlar (Arrigo, 1998; Ellen
vd., 2002). Bununla birlikte, ozmolitler (Viner ve
Clegg, 2001) ve antioksidantlar (Rossel vd., 2002)
gibi diger stres cevap mekanizmalari ile de etkilesim
halindedirler (Sekil 1). Baz1 siddetli stres uygulama-
lar1, tolerant olarak bilinen genotiplerde/tiirlerde op-
timum subletal stres uygulamaksizin direkt olarak
siddetli strese maruz kalan bitkilerde incelenmigtir
(Lin vd., 1984; Krishnan vd., 1989; Blumenthal vd.,
1990; Uma vd., 1995; Kumar vd., 1999). Krishnan
vd. (1989), 37°C’de én-uyum sicakligini (subletal)
takiben 50°C’de (letal sicaklik) sicaklik toleransi agi-
sindan bugdayda genetik ¢esitliligin oldugunu gdos-
termiglerdir. Dar1 ve piring genotiplerinin fidelerinde
stres toleransi ve stres proteinleri arasindaki iligki
subletal stresi takiben letal stres uygulamasinda belir-
lenmistir (Jayaprakash vd., 1998). Strese tepkide ge-
netik ¢esitliligin sadece subletal streste ifade edildi-
gini ve SSP’lerin farkli birikiminin eslik ettigi bildi-
rilmistir (Krishnan vd., 1989; Jorgensen vd., 1992).
Bitki normal biiyiime sicakliginda bir siire birakildik-
tan sonra yiiksek sicakligin kisa bir periyoduna [0r-
negin, fasulye bitkisinin 45°C’de birka¢ dakika veya
50°C’ye 30 saniye maruz kalmasi (Yarwood, 1961)]
maruz kaldiktan sonra oldiiriicti yiiksek sicaklik uy-
gulamasindan korunur. Kimpel ve Key (1985 b),
45°C°de 2-10 dakikalik yiiksek sicaklik soku uygu-
lamasinin SSP’lerin sentezini baglattigini bildirmis-
lerdir. 40°C’de YSS’den sonra bitkiler 28°C’ye tekrar
alimdiginda SSP’lerin sentezi azalmaz. SSP’lerin sen-
tezi 28°C°de yaklasik 2-3 saat iginde yiiksek seviye-
lerde devam eder ve 2-4 saatten sonra yavas yavas
azalir. Kabul ettikleri hipotez ise bir kez YSS’ye tep-
ki baslatildiginda SSP’lerin birikimi bitki hiicreleri
tarafindan kantitatif olarak kontrol edilir. Yeterli dii-
zeyde SSP’ler, bunlarin koruyucu fonksiyonlarini
kargilamak icin hiicrede mevcut oldugu za-
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Sinyal molekiilleri
Omegin; hormon reseptorleri, kinazlar,
hiicre-dongiisii ve hiicre-6liimii diizen-
leyicileri

N
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Redoks diizeyinin regiilasyonu
Glutatyon ve tiyoredoksin

/!

Antioksidantlar
Ornegin; Askorbat perok-
sidaz

SSP / molekiiler saperon agi

) SSP100, SSP90, SSP70, SSP60, )
KSSP ve SSF

j Ozmolitler
Ornegin; Trehaloz,
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Diger strese cevap mekanizmalar?

Kazanilan stres toleransi

Sekil 1. Bitkilerde stres toleransinin kazanilmasinda sicaklik soku proteini (SSP)/saperon ag1 ve diger strese cevap
mekanizmalar1 arasindaki iliski (Wang vd., 2004’den degistirilerek alinmistir).

man SSP sentezi durur. Bu hipotezlerini, 40°C’de
uzun siireli YSS uygulamasi sirasinda SSP’lerin sen-
tezinin 3-4 saat sonra azalmasi ve yaklasik 6 saat son-
ra belirlenememesi ile desteklemislerdir.

Yiksek sicakliga hiicresel dayaniklilik ile SSP
ifadesi arasindaki iliski ile birlikte SSP’lerin ve YSS
tepkisinin evrimsel korunmasi uzun siiredir varolan
hipotezlere destek saglar. Bu hipotezler, SSP’ler yiik-
sek sicakligi zararli etkilerinden hiicreleri korur ve
SSP’lerin birikimi termal toleransin artmasina neden
olur. SSP’lerin boyle koruma etkisi ile ilgili meka-
nizma detayli olarak belirlenmemistir; fakat dnemli
son veriler bircok SSP’nin “molekiiler saperonlar”
olarak fonksiyon gordiigiinii gostermektedir. Birgok
veri SSP 100, 90, 70 ve 60’1n molekiiler saperon ak-
tivitesine sahip oldugu ve kSSP’lerin de saperon mo-
delinde etkili olabilecegi hipotezini ortaya koymakta-
dir (Waters vd., 1996; Wang vd., 2004). Molekiiler
saperonlarin strese karsi hiicresel tepkide ve protein
sentezinde, membranlardan protein transportu gibi
hiicresel homeostatik fonksiyonlarinda 6nemli oldugu
bildirilmistir (Sarto vd., 2000; Wang vd., 2004). Ayni
arastiricilar, SSP 90’1n stresten sonra sitoplazmik is-
keletin (mikrotiibiil ve aktin filamentleri) korunma-
sinda ve mitoz, transkripsiyon gibi farkli nukleus
fonksiyonlarina katilan farkli proteinleri bagladikla-
rin1 bildirmislerdir. Bitki kSSP’lerinin yiiksek sicak-
lik soku ile tesvik edilmis kiimelenmesinin proteinle-
rin korunmasini sagladig ilk defa Lin vd. (1984) ta-
rafindan ileri siriilmiigtir. kSSP’lerin birgok bitki
hiicre organelinde bulunmasi ve bir¢ok substratla et-
kilesiminden dolay1 ¢esitli koruma etkilerinin olmasi
bunlarin saperon olabilecegi fikrini vermistir. Nover

vd. (1989), kSSP’lerin yiiksek sicaklik sirasinda
translasyona ugramayan normal hiicresel mRNA’lar1
korudugunu ileri slirmislerdir. Sitoplazmik kSSP
molekiiler saperonlarinin stres toleransi, hiicre biiytii-
me ve farklilagsmasi, mikrofilament organizasyonu ve
kismen denatiire olmusg polipeptidlerin
renatiirasyonunu arttirmada 6nemli rol oynadigi bildi-
rilmigtir (Sarto vd., 2000). Molekiiler saperonlar,
kismen katlanmis veya kismen denatiire olmus
substrat proteinlerini baglayan proteinlerdir ve bu
suretle, doniisiimsiiz kiimelenme olusumunu veya
substratin direkt katlanmasini engeller (Hendrick ve
Hartl, 1993; Lvery ve Gierasch, 1994; Hartl, 1996).
Saperonlara substratin baglanmasi, membranlar1 ve
diger metabolik basamaklar1t gecerek protein
translokasyonunu kolaylastirmak i¢in substratin kat-
lanmamig bir yapida kalmasim saglayabilir. Yiiksek
sicaklik stresi sirasinda SSP’lerin stresi takiben prote-
in reaktivasyonunu kolaylastirdig1 veya yiiksek sicak-
likla denatiire olmus protein kiimelerinin birikimini
onledigi diisiiniilmektedir. Her iki aktivite i¢in kanit
birkag sistemde elde edilmistir (Parsell ve Lindquist,
1993; Parsell vd., 1994).

4. YUKSEK SICAKLIK STRESI ILE BAZI
CEVRESEL STRESLER ARASINDAKI
ILISKILER

Bitki gelisimini etkileyen fiziksel, kimyasal veya
biyolojik streslerin ¢ogu bir noktada birbirleriyle ilis-
kilidir. Farkl stresler arasindaki siki iligkiler, yaygin
stres metabolitleri ve/veya proteinlerinin artan sente-
zinin yam1 swra  olumsuz etkilenen ribozom
biyosentezi, polizom bozulmasi ve tekrar olusumu,
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tilakoid membranlarin fonksiyonu, SH grubu iceren
proteinler ve muhtemelen sitoiskelet sisteminde belir-
lenmistir (Nover vd., 1989). Agir metaller, bir¢ok
okside edici Dbilesikler, SH-reaktif kimyasallar
(diamid, p-kloromerkiiri benzoat, N-etilmalemid),
YSS veya ultraviyole (UV) 15181 SH grubu igeren
proteinlerin yapisi ve fonksiyonunu olumsuz etkiler.
Bu siniftaki bir¢ok stres faktorii SSP sentezinin tes-
vikgileri olarak karakterize edilmistir (Nover vd.,
1989).

Su stresi yiiksek sicaklik, iisiitme, donma,
osmotik ve tuz stresinden kaynaklanabilir. Absisik
asit igerigindeki artig, tim su stresi durumlarinda
gozlenmistir. Absisik asit, misir mezokotillerinde
SSP 70 mRNA’nin sentezini arttirir (Heikkila vd.,
1984). YSS ve su stresinin etkisi, tarlada yetistirilen
veya deneysel olarak arastirilan pamuk ve soya fasul-
yesinde sicaklik soku genlerinin artan ifadesiyle be-
lirlenmistir (Burke vd., 1985; Kimpel ve Key,
1985b).

Bazi arastiricilar yiiksek sicaklik ve soguk uyum
sicakliginin farkli protein sentezine neden oldugu
ileri stirerlerken (Guy vd., 1985; Ougham, 1987), di-
ger bir grup her iki stres sirasinda sentezlenen prote-
inlerin elektroforetik olarak tamamen benzer oldugu-
nu bildirmistir (Yacoob ve Filion, 1986).

Bitkilerde oksidatif stres yiiksek ve diigiik sicak-
lik, asir1 1siklandirma, agir metaller veya nitrat
toksisitesi, su eksikligi, ozmotik stres gibi faktorlerin
sekonder etkisidir. Tiim organizmalarda yaygin koru-
yucu mekanizmalar, enzimatik  antioksidant
(stiperoksit dismutaz, katalaz, glutatyon rediiktaz,
alkil hidroperoksit rediiktaz gibi enzimlerin sentezi)
ve non-enzimatik antioksidant (glutatyon vs.) savun-
ma sistemleri ile saglanmaktadir (Nieto-Sotelo ve Ho,
1986; Omar vd., 1987). Bitkilerde 6rnegin, stomanin
kapanmasi nedeniyle 1sikla tesvik edilmis yiiksek
enerjinin normal kullanimi bloklandig1 zaman tim
kosullarda kloroplastlarda oksidatif stres artar. Ben-
zer etkilere sahip diger okside ajanlar 1-kloro-2,4-
dinitrobenzen, diamid, t-biitil hidroperoksit, N-etil-
maleimid, iyodoasetamid, kadmiyum klorid ve kinon
cesitleridir. Bitkilerde yiiksek sicaklik soku ve
oksidatif stres arasindaki iliski her iki streste
SSP’lerin gdzlenmesinden ileri gelir. SSP tesviki
anaerobik kosullar altinda da devam eder.

Poliaminlerin artan oksidatif tagiimi, hidrojen
peroksit ve aldehitlerin toksik seviyelerde birikmesi-
ne ve glutatyonun tiikenmesine neden olur. Digsal
spermin veya spermidin ilavesiyle yiiksek sicaklik
soku kosullarindaki hiicrelerin canliligint siirdiirme
yetenegi azalir (Gerner vd., 1980).

Bitkiler hiicre i¢i metallerin optimum diizeylerini
korumak i¢in henliz tam olarak anlasilmayan
homeostatik mekanizmalara sahiptir. Metallere karsi
toleransin artmasina iliskin mekanizmalardan biri,
bitki sistemlerinde bakir, ¢inko ve kadmiyum tarafin-
dan tesvik edilen ve bitki selatinleri olarak adlandiri-
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lan glutatyonun diiz zincir polimerlerinin olusumu
olabilir. Bitki selatinleri (fitoselatinler), metal iyonla-
r1 i¢in birden ¢ok baglama bolgelerine sahip olan
hiicre igi selatorlerdir. Metallerin uzaklastirilmasinda
bitki selatinlerinin fonksiyonu metal-tiyolatlarin ko-
ordinasyonlar1 yoluyladir (Grill vd., 1985). Termal
olarak kazanilmis metal toleransini kapsayan bir ko-
ruyucu sistem olarak gorev yapan bitki selatinleri,
yiiksek sicaklik sok uygulamasi ile sentezlenmis ola-
bilir. Organizmalar bir mikro besin maddesi olarak
kadmiyuma gereksinim duymamalarina ragmen hiic-
reyi korumak icin kadmiyum bagl proteinler (Cd-
protein) olusturma yetenegine sahiptirler (Rauser,
1990). Termal olarak kazanilmig metal toleransi igin
bir diger mekanizma, diisiik molekiiler agirlikli sicak-
lik soku proteinlerinin sentezlenmesinde 6zgilil metal-
lerin rol almasi ile iligkili olabilir (Schoffl vd., 1986).
Czarnecka vd. (1984), etiyole soya fasulyesi dokusu-
nun kadmiyum ile inkiibasyonu sonucu 6zgiil diisiik
molekiiler agirlikli sicaklik soku proteinleri igin
mRNA sentezlendigini géstermislerdir. Arsenit, bakir
gibi metaller de benzer bir etkiye neden olmaktadir.
Diger okaryotik sistemlerde de yiiksek sicaklik ile
tesvik edilen proteinlerin ¢inko, civa, bakir ve kad-
miyum On uygulamasi ile tesvik edilen proteinler ile
benzer elektroforetik davraniglar gosterdikleri bildi-
rilmistir (Rauser, 1990). Orzech ve Burke (1988),
yiiksek sicaklik sokuna maruz kalan ekmeklik bug-
day ¢esidinin yaprak  segmentlerinde = metal
toksisitesine karsi toleransta 6nceden uygulanan si-
caklik uygulamalarinin olumlu bir etkisi oldugunu
gostermiglerdir.

Anaerobik stres ile tesvik edilmis proteinler,
SSP’ler ile iligkili degildir (Kelley ve Freeling, 1982).
Fakat yiiksek sicaklik sokuna benzer olarak anaero-
bik tepki, soya fasulyesi koklerindeki polizomlarin
olusumlarimin geciktirilmesi ile belirlenmistir (Lin ve
Key, 1967).

Sicak cevre kosullarinda, gen kaynagi gelistir-
mede fizyolojik ve biyokimyasal se¢im kriterlerinin
potansiyel kullanimi ve 6zellikle kalitilabilir termal
toleransta sicaklik soku genleri ve proteinlerinin be-
lirlenmesi ve karakterize edilmesi, yani genomik ve
proteomik ¢aligmalarin yapilmast zorunludur. Ge-
nomlar bir hiicrenin proteomik potansiyelini ifade
eder (Newton vd., 2004). Proteomik caligsmalar, bir
genom tarafindan ifade edilen proteinlerin primer
amino asit sekanslarinin karakterize edilmesinden
proteinlerin nispi miktarlarinin belirlenmesi, diger
proteinlerle veya farkli tip molekiillerle iliskisi ve
proteinlerin modifikasyon durumlarina kadar olan
sistematik  analizlerini  kapsamaktadir  (Barbier-
Brygoo ve Joyard, 2004). Her hiicrenin metabolik
durumunun ve hiicre-i¢i ve hiicre-dig1 sinyal molekiil-
lerinin algilamasinin degismesi ve eksprese edilen
bir¢ok proteinin translasyon sonrasi degisimlere ug-
ramasi nedeniyle bir hiicrenin proteomunun karakte-
rize edilmesi olduk¢a uzun zaman almaktadir
(Newton vd., 2004). Bir proteomik analiz ¢aligmasin-
da, abiyotik streslere toleransli ve duyarli bitki ¢esit-
lerinde yiiksek sicaklik stresinin sonucu olarak eks-
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prese edilen proteinlerin iki-yonli poliakrilamid jel
elektroforez (2D-PAGE) ile profillendirilmesi ve il-
ging olan protein beneklerinin karakterize edilmesi
kiitle spektrometresi (MS, mass spectrometry) kulla-
nilarak yapilmis ve elde edilen protein sekans verileri
mevcut veri tabanlari ile karsilastirilmistir Bu galis-
mada, yiiksek sicaklik toleransindan sorumlu protein-
ler karakterize edilmis ve bu proteinlerin 1slah prog-
ramlarinda potansiyel markorler olarak kullanilabile-
cekleri bildirilmigtir (Siile vd., 2004). Sonug olarak,
bitki sistemlerinin stres toleranslarinin tanimlanma-
sinda ¢cok onemli bilgiler saglayacak olan proteomik
caligmalara agirlik verilmesi kagimilmazdir.
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