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ÖZ 

 
Soğuk stresi, bitkilerin yeryüzündeki dağılımını belirleyen ve gelişimini etkileyerek verim kayıp-

larına neden olan en önemli çevre faktörlerinden biridir. Soğuk stresi; stresin şiddetine ve süresine, 
strese maruz kalan bitkinin genotipine ve gelişme dönemine bağlı olarak büyüme ve gelişmeyi olum-
suz etkileyebilmektedir. Ancak çeşitli bitkiler, donma derecesinin üzerindeki düşük sıcaklıklara belirli 
bir süre maruz kaldıklarında oluşan fizyolojik, biyokimyasal ve moleküler değişikler sonucu soğuğa 
karşı tolerans kazanmaktadırlar. 
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THE EFFECTS OF COLD STRESS ON PLANTS AND TOLERANCE 
MECHANISMS 

 
ABSTRACT 

 
Cold stress is one of the most important environmental stresses which determines the distribution 

and causes loss of productivity by influencing the development of plants in the world. It negatively 
affects plants growth and development depending on the intensity and duration of the stress, genotype 
and development stage of the plant exposure to the stress. However, various plants acquire cold 
tolerance with many physiological, biochemical and molecular changes that occur by exposure to a 
particular period of low, non freezing temperatures. 
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1. GİRİŞ 
 

Bitkiler çeşitli biyotik (patojenler, otçullar, 
insan tahribatı, rekabet vb.) ve abiyotik (düşük 
ve yüksek sıcaklık, kuraklık, tuzluluk, radyas-
yon vb.) stres faktörlerinden önemli derecede 
etkilenirler. Bitkilerin bu stres faktörlerine ma-
ruz kalmaları, onların genetik potansiyellerine 
ulaşmalarını engeller ve ürün verimliliklerini 
sınırlar. Dünyada verim düşüklüğünün temel 
nedeni olan abiyotik stresler, önemli ürünlerin 
ortalama verimini %50 ya da daha fazla düşürür 
(Bray vd., 2000). 

 

Soğuk; özellikle tropik ve yarı tropik bölge 
bitkilerindeki ürün miktarını ve kalitesini kısıt-
layan abiyotik stresler arasında yer almaktadır 
(Yang vd., 2005a). Bununla beraber, çeşitli bit-
kiler düşük fakat donma derecesinde olmayan 
sıcaklıklara belirli bir süre maruz kalarak soğuğa 
karşı toleransı artırma yeteneğine sahiptirler. 
Soğuk uyumu olarak tanımlanan bu olayın so-
ğuğun neden olduğu zararı azalttığı bilinmekte-
dir (Thomashow, 1999). Bu nedenle, bitkilerde 
soğuğa toleransı ve uyumu sağlayan fizyolojik 
ve biyokimyasal mekanizmaların aydınlatılması, 
ürün veriminin artırılması ve soğuğa toleranslı 
bitkilerin geliştirilebilmesi için büyük önem ta-
şımaktadır. 
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Bu derlemede, soğuğun bitkiler üzerine et-
kileri, bitkilerin soğuk stresine karşı geliştirdik-
leri tolerans mekanizmaları ve soğuk uyumu 
sırasında indüklenen fizyolojik, biyokimyasal ve 
moleküler değişiklikleri aydınlatan literatürün 
güncelleştirilmesi amaçlanmıştır. 

 
2. SOĞUK STRESİ 

 
Kuraklık, yoğun ışık ya da hava kirliliği gi-

bi diğer çevresel streslerden farklı olarak soğuk, 
bir bitkinin her bir hücresindeki her bir molekü-
lün termodinamik mikroklimasında büyük, anlık 
ve eş zamanlı değişikliği gösterir (Kratsch ve 
Wise, 2000). Her bitkinin normal büyüme ve 
gelişim gösterebilmesi için, belirli bir optimum 
sıcaklık derecesi gerekmekte ve bu sıcaklık de-
recesinin altındaki sıcaklıklar bitkilerde soğuk 
stresi olarak algılanmaktadır. Ayrıca, belirli sı-
caklık koşulları bir bitki için optimum olurken, 
diğer bitki için strese neden olabilmektedir 
(Mahajan ve Tuteja, 2005). 

 
Soğuk stresinden etkilenmelerine göre bitki-

ler 3 gruba ayrılırlar; 
 
• Soğuğa hassas olanlar (12°C’nin altın-

daki sıcaklıklardan zarar görürler) 
 

• Soğuğa toleranslı fakat dona duyarlı 
olanlar (12°C’nin altındaki sıcaklıklara uyum 
sağlayabilir, fakat donma sıcaklıklarında hayatta 
kalamazlar) 
 

• Donmaya toleranslı olanlar (donma sı-
caklığının altındaki sıcaklıklarda hayatta kalabi-
lirler ve bu sıcaklıklara uyum sağlayabilirler) 
 

Soğuk ve donma streslerinin doğası farklı-
dır. Soğuk stresi hücreler üzerine düşük sıcaklı-
ğın doğrudan etkisidir. Donma ise dolaylı olarak 
rol oynar, hücreleri buz oluşumu ile zarara uğra-
tır (Pearce, 1999). 

 
3. SOĞUK STRESİNİN BİTKİLER 

ÜZERİNE ETKİLERİ 
 
Bitkiler, maruz kaldıkları soğuk streslerini 

tolere edebilmek için stratejiler geliştirirler. An-
cak, aşırı düşük sıcaklıklara maruz kaldıklarında 
bitkilerin geliştirdikleri bu stratejiler yeterli ol-
mayıp, bitkilerde zarar meydana gelir. Donma 
derecesinin üzerindeki düşük sıcaklıklarda mey-
dana gelen soğuk zararı, bitkinin soğuğa maruz 
kalmasıyla tetiklenen fiziksel ve/veya fizyolojik 
değişikliklerdir. Fizyolojik değişiklikler birincil 
(primer) ve ikincil (sekonder) zarar olarak ikiye 
ayrılabilir. Birincil zarar, bitkide fonksiyon bo-
zukluğuna neden olan ilk hızlı tepkidir. Fakat, 

bu fonksiyon bozukluğu geri dönüşümlü olup, 
sıcaklığın normal koşullara yükselmesi sonu-
cunda kolayca düzelebilir. İkincil zarar ise birin-
cil zararın bir sonucu olarak ortaya çıkan fonk-
siyon bozukluklarıdır ve geri dönüşümlü olma-
yabilir. Bununla beraber, karakteristik soğuk 
zararının görsel belirtileri, ikincil soğuk zararın-
dan kaynaklanır (Rab ve Saltveit, 1996). 

 
Bitkilerde meydana gelen soğuk zararı be-

lirtileri; sıcaklığa, soğuğa maruz kalma süresine, 
bitkiye (genotipe), bitkinin gelişim evresine, so-
ğukla temas eden dokuya, rüzgara, suya, besin-
lere ve ışık gibi diğer çevresel koşullara bağlı 
olarak değişir (Saltveit ve Morris, 1990). Genel 
olarak bu belirtiler; bitki büyüme hızının azal-
ması, yaprak genişliğinin azalması, hücresel 
otolizin ve yaşlanmanın artması, programlanmış 
hücre ölümleri, ışıkta fotooksidasyon sonucu 
klorofil kaybı nedeniyle klorozis oluşumu, hücre 
zar yapılarının bozulması ve bunun sonucunda 
hücresel bütünlüğün bozulması, protoplazmik 
akışın en az düzeye inmesi ve nekrozis olarak 
özetlenebilir (Saltveit ve Morris, 1990; Kratsch 
ve Wise, 2000; Mahajan ve Tuteja, 2005; 
Bertamini vd., 2007; Rymen vd., 2007). 

 
3.1. Soğuk Stresinin Hücresel Düzeyde 

Etkileri 
 

3.1.1. Soğuk Stresinin Hücre Zarı Üzerine  
Etkisi 

 
Soğuğun bitkiler üzerindeki en olumsuz et-

kisi hücre zarı zararlarına yol açmasıdır. Bu za-
rar büyük ölçüde dehidrasyon nedeniyle meyda-
na gelmektedir. Hücre zarı lipidlerinin içeriği 
bitkinin soğuk duyarlılığında ya da toleransında 
büyük önem taşımaktadır (Mahajan ve Tuteja, 
2005). Hücre zarı karakteristik olarak yüksek 
oranda fosfolipid, serbest ve glikozlanmış sterol 
ve serebrosidler (monoglikosilseramidler) içerir. 
Tüm hücre zarları aynı lipid çeşitlerine sahip 
olsa da farklı bitki türleri arasında fosfolipid, 
sterol ve serebrosid oranları oldukça değişiktir. 
Soğukla temas sırasında hücre zarının lipid içe-
riğinde bir dizi değişiklik meydana gelir. Önce-
likle, birçok türde ortak olarak, hücre zarının 
fosfolipid oranında artış gözlenir. Artan soğuk 
stresinde, soğuğa toleransın maksimum olduğu 
seviyede, hücre zarındaki serebrosidlerin oranı 
azalır, fakat azalmanın miktarı bitki türlerine 
göre çeşitlilik gösterir (Uemura ve Steponkus, 
1999).  Ayrıca, türler arasında hücre zarının yağ 
asidi doygunluğu ile bitkinin soğuk duyarlılığı 
birbirleriyle ilişkilidir. Hücre zarı lipidlerinin faz 
ve akışkanlık özellikleri yağ asidi doygunluk 
derecesinden etkilenir. Zar lipidleri iki çeşit yağ 
asidinden oluşur: doymamış ve doymuş yağ asi-
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di. Doymamış yağ asitleri iki karbon atomu ara-
sında bir ya da daha fazla çift bağ içerirler         
(-CH=CH-), oysa doymuş yağ asitlerinin karbon 
atomları tamamen “H” atomlarıyla doyurulmuş-
tur (-CH2-CH2-). Doymuş yağ asidi içeren yağ-
lar, doymamış yağ asidi içeren yağlardan daha 
yüksek sıcaklıklarda katılaşırlar. Bu yüzden, 
zardaki doymamış yağ asitlerinin bağıl oranı zar 
akışkanlığını önemli derecede etkiler. Hücre za-
rının yarı kristalin (sıvı-mozaik) fazdan jel fazı-
na değiştiği sıcaklık “geçiş sıcaklığı” olarak ta-
nımlanır. Soğuğa duyarlı bitkiler daha yüksek 
doymuş yağ asidi oranına, böylece, daha yüksek 
geçiş sıcaklığına sahiptirler. Bu durum, soğuğa 
duyarlı bitkilerin hücre zarlarının sıvı mozaik 
fazdan katı jel fazına geçme eğilimini artırmakta 
ve buna bağlı olarak, hücre zarında iyon sızıntı-
larına neden olmaktadır. Diğer taraftan, soğuğa 
toleranslı türler daha yüksek doymamış yağ asi-
di oranıyla göze çarparlar ve daha düşük geçiş 
sıcaklığına sahiptirler (Mahajan ve Tuteja, 2005; 
Bakht vd., 2006; Uemura vd., 2006; Wang vd., 
2006). 
 

Bitkinin maruz kaldığı soğuk, hücre zarla-
rındaki fosfolipid moleküllerinin açil kuyrukları 
tarafından algılanır ve fosfolipidlerin polar baş-
ları birbirine yaklaşır. Böylece, sıvı mozaik faz-
daki bölgeler (domain) jel fazı domainlerine dö-
nüşür. Jel fazı domainleri sıkı ve düşük kinetikli 
lipidleri ve sert paketlenmiş açil zincirlerini içe-
rir. Hücre zarı çift tabakasında bir jel faz 
domaininin bulunması dahi, integral zar protein-
lerinin doğru fonksiyon göstermesini engeller ve 
hücre zarı etkili geçirgenlik özelliğini devam 
ettiremez (Lyons, 1973; Vigh vd., 1998; Bakht 
vd., 2006). Soğuğun zar lipidlerinin faz özellik-
leri üzerine bu etkisi yüzünden turgor kaybı ve 
sitoplazmik sıvı sızıntısı meydana gelir ve hücre 
bütünlüğü bozulur (Vigh vd., 1998; Martz vd., 
2006; Morsy vd., 2007). Bitkinin maruz kaldığı 
soğuk stresinin süresi kısa olduğunda, meydana 
gelen bu olumsuz etkiler onarılabilmektedir. 
Stresin uzun süreli olması ise enerji metaboliz-
masının eksikliği, fotosistemlerin bozulması, 
hücre otolizi ve ölüm gibi zararların birbiri ardı-
na oluşmasına neden olmaktadır (Şekil 1). 

 
3.1.2 Soğuk Stresinin Organeller Üzerine 

Etkisi 
 
Soğuk stresinde ilk ve en şiddetli etkilenen 

organel, kloroplasttır. Tipik olarak soğuk 
zararının belirtileri kloroplast şişmesi, 
tilakoyidlerin biçim değiştirmesi ve şişmesi, 
nişasta granüllerinin boyutunda ve sayısında bir 
azalma ve kloroplast zarından periferal 
retikulum denilen küçük çıkıntıların oluşumudur 
(Kratsch ve Wise, 2000). 
 

Kloroplast şişmesi, soğuğun hücresel etkile-
ri çalışmalarında hemen hemen evrensel bir be-
lirti olup, stromal osmolitlerdeki artış ile kendini 
gösterir (Sfakianaki vd., 2006). Kloroplast şiş-
mesine yol açan ve osmotik olarak aktif olan 
ajanlar nişasta bozulma ürünleriyle ilişkilidir 
(Şekil 2). Nişasta, soğuk stresi sırasında çözünür 
şekerlere dönüştürülür (Kaplan vd., 2006) ve bu 
nedenle, yaprak çözünür şekerleri soğuk stresin-
de artma eğilimindedirler (Strand vd., 1997; 
Nayyar vd., 2005a). Nişasta granülleri soğuğa 
toleranslı ve hatta soğuğa duyarlı olan türlerde 
bile, kloroplastik amilazlar tarafından çözünür 
ve şekerlere yıkılırlar (Kratsch ve Wise, 2000). 

 
Yüksek organizasyonlu bitkilerde, klorop-

last tilakoyid zarları 4 gliserolipid içerirler. Bun-
lar; monogalaktosil diaçil diaçilgliserol, 
digalaktosil diaçilgliserol, sülfokinovosil 
diaçilgliserol ve fosfatidilgliseroldür. 
Fosfatidilgliserol, bitkinin soğuğa duyarlılığı ile 
yakından ilişkilidir. Tilakoyid zarlardaki 
fosfatidilgliseroller, daha yüksek erime sıcaklı-
ğına dolayısıyla, daha yüksek donma sıcaklığına 
sahiptirler. Bu nedenle, soğuğa duyarlı türlerin 
tilakoyid zarlarındaki fosfatidilgliserol içeriği, 
soğuğa toleranslı türlerden daha fazladır (Xu 
vd., 2003). Ayrıca, soğuk stresi sırasında 
fotooksidatif koşullar yüzünden tilakoyid geniş-
lemesi meydana gelir. Soğuğa duyarlı bitkiler, 
ışıkta soğuğa maruz kaldıklarında şiddetli 
fotooksidasyona uğrarlar ve tilakoyid genişle-
mesi bu gibi çevresel koşullar altında ortak bir 
belirtidir (Şekil 2b). Tilakoyid genişlemesi 
paraquat ve antrazin gibi fotooksidatif herbisit 
uygulamalarında da görülür (Kratsch ve Wise, 
2000). 

 
Kloroplastta periferal retikulum genellikle 

soğuk zararının bir sonucu olarak ortaya çıkar 
(Şekil 2c-d). Taşıma kapasitesinde soğukla in-
düklenmiş bir azalma olduğunda, kloroplast iç 
zarının yüzey alanını artırmak için periferal 
retikulum gelişir. Periferal retikulum, 
metabolitlerin kloroplast içine veya dışına hızlı 
taşınımında görev alır ve Ca+2 iyonlarının tu-
tunmasında rol oynar. Periferal retikulum düşük 
sıcaklıklara uyum sırasında kloroplast zarından 
tilakoyidlere yağların ve tilakoyid bileşenlerinin 
taşınımını artırmaya hizmet eder (Kratsch ve 
Wise, 2000). 

 
Mitokondri, kloroplastın aksine soğuk stre-

sine daha toleranslı bir organeldir ve sadece so-
ğuğa karşı aşırı duyarlı bitkilerin mitokondrileri 
düşük sıcaklıklardan görünür şekilde etkilenir. 
Aşırı duyarlı türlerde, (örneğin mısır), mito-
kondri zarının fiziksel durumunun değiştiği ve 
bu nedenle sitokrom c oksidaz aktivitesinin 
azaldığı bildirilmiştir (De Santis vd., 1999; De 
Virville vd., 2002). 
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Şekil 1. Soğuk zararı modeli (Lyons, 1973) 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Şekil 2. Soğuğa duyarlı bir bitkinin kloroplastlarındaki soğuk zararı belirtileri. (a) opti-
mum koşullardaki bitkinin kloroplastı. (b) yüksek ışık şiddetinde 9 saat 5°C’ye 
(c) karanlıkta 72 saat 5°C’ye (d) 144 saat 5°C’ye ve bunun 16 saati yoğun ışığa 
maruz bırakılmış kloroplast. (s) nişasta granülünü, oklar ise periferal retikulum 
oluşumunu göstermektedir (Kratsch ve Wise, 2000). 

 
Nukleus, donma derecesinin üzerindeki 

düşük sıcaklık stresinde nadiren görünür deği-
şikliklere uğrar. Aşırı duyarlı bitkilerin soğuk 
stresine maruz bırakılmış hücre kültürlerinde 
kromatinin yoğunlaşması (Yun vd., 1996), 
kromatin ve çekirdekçiklerdeki parçalanma 

nedeniyle çekirdekte meydana gelen şişme ve 
mikrofilamentlerde yığınlaşma gözlenmiştir 
(Ishikawa, 1996). Tüm bunlara ek olarak, dü-
şük sıcaklıklara maruz kalan hücrelerde golgi 
vezikülleri genişler ve endoplazmik retikulum 
irileşir (Ishikawa, 1996). 
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3.2 Soğuk Stresinin Bitki Organları    
Üzerine Etkileri 

 
Soğuğa duyarlı fidelerin donma derecesi-

nin üzerindeki düşük sıcaklıklara maruz bıra-
kılması, kök iletiminin ve su alınımının azal-
masına, kök ucunun düşmesine ve kök büyü-
mesinin azalmasına neden olur (Rab ve 
Saltveit, 1996; Aroca vd., 2001). Kökler, 
rizomlar ve soğanlar soğuğa, toprak üstü or-
ganlarından daha duyarlıdırlar, fakat toprağın 
sıcaklığın şiddetini hafifletme kapasitesi nede-
niyle tarlada bu organlar sürgünlerin maruz 
kaldığı sıcaklığa maruz kalmazlar. Bununla 
birlikte, deneyler saksıda yapıldığında bu ha-
fifletici etkinin ortadan kalktığı gösterilmiştir 
(Fennell ve Markhart, 1998). 

 
Soğuk zararının ilk belirtilerinden biri de 

kökten su alımı ve transpirasyon arasındaki 
dengenin değişmesi nedeniyle meydana gelen 
gövde dehidrasyonudur (Vernieri vd., 2001). 
Ayrıca, kökte olduğu gibi gövdede de büyüme 
hızı azalır. Soğuk uygulaması sonucu bitkilerin 
yaprak genişliği azalır. Daha şiddetli soğuk 
stresi hücresel otolizi ve yaşlanmayı artırır. 
Otoliz ve yaşlanma tüm dokuda ya da dokula-
rın yüzeyinde lezyonlara sebep olabilir. Fakat 
bu lezyonlar, genellikle, hücre çöküşüne bağlı 
olarak yaprak epidermisinde çukur ya da batık 
alanlar olarak görülmektedir. Soğuk stresi sıra-
sında, ışıkta fotooksidasyon sonucu klorofilin 
bozulması nedeniyle yapraklar sararır 
(klorozis) ve nekrotik benekler meydana gelir 
(Saltveit ve Morris, 1990). 

 
Soğuğa en duyarlı organlar üreme organ-

larıdır. Soğuk, çiçek indüksiyonunu, polen üre-
timini ve çimlenme zamanını olumsuz etkile-
yebilir ve bazı duyarlı türlerde çiçek açma za-
manında düşük sıcaklığa maruz kalma, kısırlı-
ğa neden olabilir.  

 
3.3 Soğuk Stresinin Bitkinin Gelişim 

Evreleri Üzerine Etkileri 
 
Düşük sıcaklıklardan etkilenen bitkilerde 

soğuğa duyarlılık, bitkinin gelişim fazına bağ-
lıdır. Tohum, düşük nem içeriği ve dinlenme 
halinde (dormant) olması nedeni ile uzun süreli 
düşük sıcaklıklara çok toleranslıdır. Suyun to-
humla buluşmasıyla birlikte tohum, soğuğa 
duyarlı hale gelebilir. Soğuk, suyun emilimini 
geciktirir ya da ilk emilimi sırasında zar bütün-
lüğünü bozar, elektrolit (iyon) sızıntısını artırır 
ve çimlenmeyi önler (Bois vd., 2006). 

 
Çimlenme ve erken fide gelişim evreleri 

düşük sıcaklıklardan önemli şekilde etkilenir-

ler. Büyüme ve gelişme baskılanır, hatta aşırı 
duyarlı türlerde tepe tomurcuğu zarar görür 
(Prasad vd., 2006). Vegetatif evrede fideler 
soğuğa genellikle olgun bitkilerden daha du-
yarlıdır. 

 
Reprodaktif evrenin her safhası (üreme 

organlarının oluşumu, çiçeklenme ve tohum 
oluşumu) soğuk stresine duyarlıdır. Düşük sı-
caklıklarda polen çimlenmesi ve polen tübü 
oluşumu baskılanır (Clarke ve Siddique, 2004). 
Çiçeğin erkek ya da dişi kısımlarında soğuk 
stresi nedeni ile meydana gelen herhangi bir 
bozukluk, çiçek dökülmesine sebep olur 
(Nayyar vd., 2005b).  

 
4. SOĞUK STRESİNİN FOTOSENTEZ 

ÜZERİNE ETKİLERİ 
 
Fotosentez, ışık enerjisini biyokimyasal 

olarak kullanılabilen kimyasal potansiyel ener-
jiye (ATP) ve redoks potansiyel enerjisine 
(NADPH), kloroplast tilakoyid zarlarının bile-
şenleri aracılığıyla dönüştüren başlıca meka-
nizmadır. Fotosentezin birincil reaksiyonları 
sıcaklığa bağımlı değildir ve ışık enerjisini ya-
kalamak ve bu enerjiyi redoks potansiyel ener-
jiye aktarmak için fotosistem (PS) I ve PSII 
tarafından katalizlenirler. Buna karşılık, sıcak-
lığa bağımlı biyokimyasal reaksiyonlar bu re-
doks potansiyel enerjisini kararlı NADPH for-
muna dönüştürür (Paul ve Foyer, 2001; 
Ensminger vd., 2006). Bu sıcaklığa bağımlı 
reaksiyonlar soğuk stresi koşullarında inhibe 
olurlar (Allen ve Ort, 2001; Foyer vd., 2002). 

 
Düşük sıcaklıklar kinetik etkiler yüzünden 

tüm metabolik reaksiyonları yavaşlatır. Ancak, 
özellikle fotosentez açısından iki duyarlı 
metabolik reaksiyon vardır; bunlar CO2 
fiksasyonu ve stoma açıklığını düzenleyen re-
aksiyonlardır. Bu nedenle, stomanın su kaybını 
düzenleme yeteneğinin ve CO2 değişiminin 
engellenmesi yaprakların soğuğa maruz kalma-
larının iki önemli sonucudur. Kök zarından su 
geçirgenliğinin azalması nedeni ile stoma açık-
lığı düşük sıcaklıklarda genellikle azalır 
(Vernieri vd., 2001). Düşük sıcaklıklarda foto-
sentez ve transpirasyon ağı arasında karşılıklı 
bir ilişki birçok bitkide gözlemlenmiş olsa da, 
azalan stoma kontrolü azalan fotosentezin tek 
nedeni değildir. Alternatif olarak zarar, CO2 
fiksasyonunda yer alan enzimlerde (Allen ve 
Ort, 2001), fotosentezin geri bildirim 
inhibisyonunu sağlayan şekerlerin yapraklar-
dan havuzlara yer değiştirmesinde ve/veya ya-
vaş stomatal karşılık verme ya da köklerin su 
geçirgenliğinin azalması nedeniyle değişen su 
ilişkileri yüzünden (Yang vd., 2005b) meydana 
gelebilir. 
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4.1 Soğuk Stresi ve Fotoinhibisyon 
 
Işıkta düşük sıcaklık koşulları altındaki 

fotosentetik aygıtlar kimyasal enerji için gere-
kenden fazla foton yakaladıklarında, PSII bo-
yunca elektron taşınımı inhibe edilir 
(Sfakianaki vd., 2006). Fotosentezin ışık ile 
inhibe olmasına “fotoinhibisyon” denir. Bu 
inhibisyon ise PSII’nin D1 reaksiyon merkez 
proteininin degredasyonuna neden olur 
(Szilárd vd., 2005), bu durum fotozarar olarak 
adlandırılır. 
 

Fotosentezin fotoinhibisyonu, soğuğa er-
ken bir cevaptır ve sıcaklıklar düştükçe artar. 
Bu artışın asıl nedeni, soğukta eksitasyon ener-
jisinin karbon metabolizmasında kullanılma-
sındaki azalmadır. Fotoinhibisyon, ışığın bitki-
ler için aşırı olduğu durumlarda meydana gelir. 
Sıcaklığın düşmesiyle Calvin döngüsündeki 
enzimlerin aktivitesi de düşer, sonuçta kullanı-
lan fotonlarda bir düşüş ve fotoinhibisyonda 
bir artış meydana gelir. Soğuğa maruz kalma 
orta ya da yüksek ışık yoğunlukları ile beraber 
meydana gelirse, fotosentezde soğuk zararı çok 
daha şiddetli olur. 

 
Soğuk, CO2 fiksasyonu gibi işlemlerde 

kimyasal enerji talebini azaltarak 
fotosistemlerin aşırı eksitasyonunu destekler. 
Fazla eksitasyon enerjisi ışıktan oksijene trans-
fer edilir, böylece PSII’nin reaksiyon merke-
zindeki D1 proteininde fotooksidatif zarar 
meydana gelir (Bertamini vd., 2005; 2007; 
Ohira vd., 2005). Aktive olmuş oksijeni uzak-
laştıracak enzimlerin aktiviteleri düşer, bunun 
nedeni düşük sıcaklıklarda bu savunma sistem-
lerinin azalmasıdır. Örneğin, katalaz soğuğa 
duyarlı bitkide düşük sıcaklıklarda fotoinaktive 
edilmiştir (Lukatkin, 2002). Bu durum, hidro-
jen peroksit birikimine ve aktif oksijenin 
degradatif reaksiyonları başlattığı diğer klorop-
last ya da sitozol bölgelerine kaçmasına izin 
verir. 

 
Soğuk stresine maruz kalma PSII’nin ona-

rımını engeller. Reaksiyon merkezindeki D1 
proteininin yıkılıp yeniden sentezlenme  
(turnover) hızı düşük sıcaklıklarda yavaştır 
(Hull vd., 1997; Szilárd vd., 2005) ve bu ne-
denle, bu proteinin yeni PSII kompleksi için-
deki yerleşimi bloke edilir. 

 
Soğuk, zeaksantin oluşumunu inhibe eder. 

Zeaksantin normalde PSII’nin anteninde 
eksitasyon enerjisini yakalar ve bunu ısı olarak 
dağıtır (Hirotsu vd., 2004). Ksantofil döngü-
sünde violaksantin, violaksantin deepoksidaz 
varlığında zeaksantine dönüşür. Zeaksantinin 
violaksantinden üretimi normal koşullar altın-

da yüksek ışık ve düşük tilakoyid lümen pH’sı 
ile indüklenir, fakat bu işlem soğukta bloke 
edilir (Alscher vd., 1997; Hull vd., 1997; 
Logan vd., 2006). Ayrıca, zeaksantinin aşırı 
eksitasyon enerjisini ısı enerjisine dönüştürme 
işlemi, hem ışıkta hem de karanlıkta soğuk ne-
deniyle inhibe edilir (Flexas vd., 1999). 

 
Stromadaki karbon indirgenmesi ise, hem 

ışıkta hem de karanlıkta soğuğa bağlı olarak 
rubisco aktivitesinde meydana gelen azalma 
nedeniyle inhibe edilir. Sitozolde karbohidrat 
kullanımının inhibe edilmesi, ışıkta ve düşük 
sıcaklıkta fonksiyonu bozulan sükroz fosfat 
sentaz nedeniyledir (Foyer vd., 2002). Bu en-
zim, stromadan sitozole taşınan tiroz fosfatları, 
sükroz ve inorganik fosfata ayırır. Fakat aktivi-
tesinin bozulması tiroz fosfatların birikimine 
ve böylece, son ürün inhibisyonuna neden ola-
rak fotosentezi baskılar (Bertamini vd., 2005). 

 
Tüm bunlara ek olarak, soğuk stomaların 

hem ışıkta hem de karanlıkta kapanmasına ne-
den olur. Soğuk ile indüklenen stoma kapan-
masının iki nedeni vardır. Birincisi, mezofil 
fotosentezinin doğrudan inhibisyonu, içsel ola-
rak CO2’nin artışına ve sonuçta da stomaların 
kapanmasına neden olur. İkinci neden, su sı-
kıntısı olabilir, çünkü soğuk ile köklerde 
hidrolitik iletkenlik azalır ve topraktan su alımı 
önemli derecede inhibe olur ve su kaybını ön-
lemek için stomalar kapanabilir (Yang vd., 
2005b). Stomanın kapanması içsel CO2’nin 
azalmasına ve fotosentezin inhibisyonuna ne-
den olur. 

 
4.2 Soğuk Stresi ve Fotooksidatif Stres 

 
Soğuk gibi birçok çevresel stres, 

absorblanan ışık enerjisi ve yararlanılan ışık 
enerjisi arasındaki dengeyi bozar. Bu durum 
O2’nin indirgenmesi yerine singlet O2 (1O2) 
yani reaktif oksijen türlerinin (ROT) oluşması-
na neden olur (Logan vd., 2006). ROT’un ışık-
ta  meydana gelmesine “fotooksidatif stres” 
denir. Bu olay iki yolla meydana gelebilir: 

 
1- Fotosentetik aktivitenin bir sonucu ola-

rak enerjinin ya da elektronların doğrudan ok-
sijene aktarılması, 

 
2- Dokuların ultraviyole ışımaya maruz 

kalması. 
 
Fotosentez sırasında reaktif oksijen türle-

rinin oluşumu birçok bileşen ile en aza indir-
genir ve fotooksidatif stres düzenleyici meka-
nizmalarla giderilir. ROT’lar hızlı ve verimli 
antioksidatif sistemler ile hızlıca yok edilir 
(Foyer ve Noctor, 2005). 
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5. SOĞUK STRESİ VE OKSİDATİF 
STRES 
 
Bitkiler, diğer fotosentetik organizmalar 

gibi, atmosferik oksijenin varlığında gelişirler; 
oksijenin büyük enerji potansiyelini kullana-
bilmek ve aynı zamanda, bu oksidantın ve 
ROT olarak bilinen O2’den türemiş aktif mole-
küllerin yıkıcı etkilerini sınırlayabilmek için 
metabolik yollar geliştirmişlerdir (Navrot vd., 
2007). Reaktif oksijen türleri [süperoksit mo-
lekülü (O2

.-), singlet oksijen (1O2), hidrojen 
peroksit (H2O2) ve hidroksil radikalleri (OH.)] 
normal hücre metabolizması ürünleridir ve sa-
vunma mekanizmaları tarafından ortamdan 
uzaklaştırılırlar (Scandalios, 2001). Normal 
koşular altında ya da çeşitli streslere (soğuk ve 
donma, kuraklık, kuruma, sel, herbisit uygula-
maları, patojen saldırılar ve radyasyon) maruz 
kalma sırasında hem kloroplast hem de mito-
kondri ROT üretir. Elektron taşıma zincirinde-
ki aksaklıklara bağlı olarak CO2 
fiksasyonundaki kısıtlamalar kloroplastlarda 
ROT oluşumunun esas nedenidir. Mitokondri-
de ise, benzer olarak stres koşulları altında 
elektron taşıma zincirinde meydana gelen ak-
saklıklar ROT üretiminin başlıca mekanizma-
sıdır (Davidson ve Schiestl, 2001; Suzuki ve 
Mittler, 2006). ROT zar lipidlerinin 
peroksidasyonuna, DNA zincirlerinin kırılma-
sına ve enzimlerin inaktivasyonuna neden olur 
(Cheng ve Song, 2006). 

 
Stres koşulları sonucu oluşan ROT, uzak-

laştırma mekanizmalarının yetersiz kalması 
yüzünden bitkide oksidatif stres meydana geti-
rir. Oksidatif stres protein karbonilasyonuna, 
disülfit ve ditrozin köprülerinin oluşmasına, 
hidrofobik etkileşimlerden dolayı protein yı-
ğılmalarına neden olur (Tambussi vd., 2004). 

 
5.1 Reaktif Oksijen Türleri 

 
Oksijenin tek elektron alarak indirgenmesi 

sonucu oluşan ilk oksiradikal ürün, süperoksit 
radikali (O2

.-), hücrede meydana gelen reaksi-
yonlar nedeniyle hidroksil radikali (OH.) ve 
singlet oksijen gibi diğer reaktif oksijen türle-
rini oluşturabilir (Şekil 3) (Alscher vd., 1997). 
Bu radikal kloroplastlarda meydana gelen 
Mehler reaksiyonu ve/veya mitokondrideki 
elektron sızıntıları sonucu oluşur. Süperoksitin 
kendisi, fazla reaktif değildir ve daha çok hid-
rojen peroksit (H2O2) ve ardından OH. oluştu-
rarak etkilidir. İki molekül süperoksit radika-
linden meydana gelen H2O2 (Şekil 3) DNA 
kırılmalarına, protein denatürasyonlarına ve 
aynı zamanda kloroplast stromasının 
thioredoksin enzimleri gibi thiol içeren enzim-

lerin inaktivasyonuna neden olur ve bitki hüc-
releri için çok toksiktir (Hagar vd., 1996). 
H2O2, kloroplast ve mitokondride fotokimyasal 
ve solunum olayları sonucu oluşur. Ayrıca 
peroksizomlarda fotosolunum sırasında 
glikolat glioksilik aside yükseltgendiğinde de 
üretilir (Mittler vd., 2004). Hidrojen peroksit 
Fenton reaksiyonu ile hidroksil ya da 
süperoksit radikaline dönüştürülür. Hidroksil 
radikalleri ya doğrudan suyun radyasyon veya 
ultraviyoleye maruz kalarak iyonize olmasıyla 
ya da hücredeki çeşitli reaksiyonlar sonucunda 
oluşurlar. Son derece reaktiftirler ve biyolojik 
açıdan önemli makromoleküllerin tüm çeşitle-
rinde, özellikle nükleik asitlerde, zarara neden 
olurlar. Kloroplastlarda bakır ya da demirin 
varlığında oksijen dönüşüm aktivitesindeki 
hızlı azalmanın başlıca nedeninin bakır ya da 
demir ile katalizlenen Haber-Weiss mekaniz-
masıyla süperoksit iyonundan hidroksil radi-
kallerinin oluşmasıdır (Şekil 3) (Yruela vd., 
1996). 

 
5.2 Reaktif Oksijen Türlerine Karşı Ge- 

liştirilen Antioksidant Savunma 
Mekanizmaları 
 
Bitkilerde, hücresel zar ve organelleri 

ROT’ların zarar verici etkisinden korumak için 
antioksidant savunma sistemleri oldukça 
önemlidir (Lee ve Lee, 2000). Soğuk stresi gibi 
çevresel stresler metabolik fonksiyon bozuk-
luklarına ve ROT üretiminin artmasına neden 
olurlar. Zararlı ROT’ların detoksifikasyonu 
için gereken yüksek verimli antioksidant sa-
vunma sistemleri tüm bitki hücrelerinde bulu-
nur (Seppänen ve Fagerstedt, 2000). Bu 
antioksidant savunma sistemleri enzimatik ve 
enzimatik olmayan olarak sınıflandırılır 
(Hernández-Nistal vd., 2002). Enzimatik sa-
vunma sistemleri süperoksit dismutaz (SOD), 
askorbat peroksidaz (APX), katalaz (CAT), 
peroksidaz (POD), glutatyon redüktaz (GR) ve 
monodehidroaskorbat redüktaz (MDHAR) en-
zimlerinden oluşurken, enzimatik olmayan sa-
vunma sistemlerini askorbat (AsA), glutatyon, 
karotenoid, α-tokoferol, antosiyanin ve 
flavonoidler oluşturur (Choi vd., 2002). 

 
Antioksidant savunma sistemlerinin stres 

koşullarına verecekleri cevaplar tamamıyla 
bitki ve stres çeşidine ve stresin uygulanma 
süresine bağlıdır.  
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Şekil 3. Moleküler oksijenden (O2) türeyen ROT’ların kendi içlerindeki dönüşümleri. O2 aşırı enerjiyle 
çiftleşmemiş elektronlardan birinin ters dönmesi sağlanarak, aktive edilebilir ve singlet oksijen 
oluşur (1O2). Alternatif olarak, bir elektronun indirgenmesi süper oksit (O2

.-) radikalinin olu-
şumuna neden olur. O2

.- konjuge asidi olan hidroperoksil radikali (HO.
2) denkleminde yer alır. 

Sonraki indirgenme basamaklarında ise hidrojen peroksit (H2O2), hidroksil radikali (OH-)  ve 
su (H2O) oluşur. Hücrelerde yükseltgenmiş formda bulunan metal iyonları (Fe+3, Cu+2), O2

.- 
varlığında indirgenirler ve dolayısıyla, Fenton ya da Haber-Weiss reaksiyonları aracılığıyla 
H2O2’nin OH’a dönüşümü  katalizlenebilir (Vranová vd., 2002). 

 
5.2.1 Enzimatik Savunma Sistemleri 

 
SOD, aerobik organizmaların tüm hücrele-

rinde bulunur ve süperoksit radikalinin hidro-
jen peroksite dönüşümünü katalizler (Şekil 4a). 
ROT’lar enzimatik olarak uzaklaştırma siste-
mindeki ilk zinciri oluşturur (Møller, 2001). 
SOD, metalloenzimler grubundadır (Lee ve 
Lee, 2000) ve metal kofaktörlerine ve hücre 
altı yerleşimlerine göre sınıflandırılır. Baskın 
olan formları mitokondrial mangan-süperoksit 
dismutaz (Mn-SOD), sitozolik ve kloroplastik 
bakır/çinko-süperoksit dismutaz (Cu/Zn-SOD) 
ve birçok bitki türünde kloroplastik demir-
süperoksit dismutaz (Fe-SOD)’dır. SOD gen 
ifadeleri yoğun ışık ve/veya düşük sıcaklık, 
kuraklık, hava kirliliği, artan O2

.- konsantras-
yonu ve fungal saldırılar gibi birçok stres ko-
şulları tarafından indüklenebilir (Cheng ve 
Song, 2006). SOD antioksidant savunma ağın-
da ana göreve sahiptir. Artan SOD aktivitesi 
ile oksidatif stres yüzünden meydana gelen 
zarardan korunmanın artması, birbirleriyle iliş-
kilidir (Hernández-Nistal vd., 2002). 

 
Süperoksit dismutaz aracılığıyla katalizle-

nen reaksiyon sonucu oluşan H2O2’nin 
detoksifikasyonu üç farklı enzimle sağlanabi-
lir; peroksidaz (POD), katalaz (CAT) ve 
askorbat peroksidaz (APX) (Şekil 4a). POD, 
H2O2’yi fenolik bileşikler ve/veya 
antioksidantlar gibi metabolitlerin oksidasyonu 
aracılığıyla suya dönüştürür (Sudhakar vd., 
2001; Morsy vd., 2007). Peroksizomlarda bu-
lunan CAT sitozolden difüzyonla 
peroksizomlara gelen H2O2’yi ortadan kaldırır 
(Şekil 4a) (Lukatkin, 2002; Mittler, 2002), fa-

kat CAT’ın hücreleri H2O2’den koruma etkin-
liği oldukça sınırlıdır. Bunun nedeni, CAT’ın 
H2O2’ye karşı ilgisinin düşük olması ve ışık 
varlığında inaktivasyona uğramasıdır (Prasad, 
1997). Ayrıca soğuk stresi birçok bitkide, özel-
likle soğuğa duyarlı genotiplerde, CAT aktivi-
tesinde belirgin bir düşüşe neden olmaktadır 
(Lukatkin, 2002). APX ise, mitokondri, klo-
roplast, sitozol, apoplast ve peroksizomlarda 
bulunan ve H2O2’yi suya indirgeyen askorbat-
glutatyon döngüsünün ilk enzimidir (Şekil 4b). 
APX’in H2O2’ye yüksek afinitesi ve askorbat-
glutatyon döngüsünün hemen hemen her hüc-
resel yapıda bulunması, bu döngünün ROT 
seviyesinin kontrolünde hayati önem taşıdığını 
göstermektedir (Mittler, 2002). Askorbat-
glutatyon döngüsünün son enzimi olan GR, 
oksidatif stres sırasında askorbat havuzunu in-
dirgenmiş halde tutmada önemli bir role sahip-
tir (Şekil 4b), bu nedenle de inaktivasyonu 
H2O2’nin ortamdan uzaklaştırılmasını sınırlar 
(Foyer vd., 1991). 

 
Sitozolik süperoksit, su-su döngüsü olarak 

adlandırılan bir metabolik yol aracılığıyla 
detoksifiye edilir (Şekil 4c) (Asada, 1999). Su, 
döngüde hem elektronların kaynağı hem de 
metabolik yolun son ürünü olarak rol aldığın-
dan döngü bu ismi alır. Su-su döngüsü hiçbir 
şey üretmez, fakat potansiyel olarak kloroplas-
ta zarar veren reaktif oksijen türlerini yok eder. 
Süperoksitin suya dönüştürülmesinde iki en-
zim fonksiyon görür. Önce, SOD süperoksitin 
moleküler oksijen ve H2O2’e dismutasyonunu 
katalizler. Devamında APX, H2O2’yi suya in-
dirgemek için askorbatı kullanır. 
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Şekil 4. Bitkilerde ROT uzaklaştıran metabolik yollar. (a) O2
-‘i H2O2’ye dönüştüren metabolik yollar 

(b) Askorbat-glutatyon döngüsü (c) Su-su döngüsü. Süperoksit dismutaz (SOD) O2
-‘yi H2O2’ye 

çevirerek savunmanın ilk basamağı olarak görev alır. Katalaz (CAT), peroksidaz (POD) ve 
askorbat peroksidaz (APX) H2O2’yi detoksifiye ederler. POD ve CAT’ın (a) tersine, APX ve 
GR döngüyü tekrar oluşturmak için bir askorbat (AsA) ve bir glutatyona (GSH) gerek duyarlar 
(b). Bu döngü elektronları doğrudan NAD(P)H (b) ya da fotosentetik aygıtlardan (c) kullanırlar 
(Mittler, 2002’den modifiye edilerek alınmıştır). 

 
Kısaltmalar: DHA, dehidroaskorbat; DHAR, DHA redüktaz; Fd, ferrodoksin; GPX, glutatyon peroksidaz; 
GSSG, okside glutatyon; MDA, monodehidroaskorbat; MDAR, MDA redüktaz; PSI, fotosistem I. 
 
5.2.2 Enzimatik Olmayan Savunma Sis-

temleri 
 
Enzimatik antioksidant savunma sistemle-

ri gibi, enzimatik olmayan savunma sistemleri 
(askorbik asit, glutatyon, α-tokoferol, 
karotenoid, antosiyanin ve flavonoidler gibi 
düşük moleküler ağırlıklı antioksidantların) de 
ROT’ların hücrelerden uzaklaştırılmasında 
önemli göreve sahiptirler. Askorbat, glutatyon 
ve α-tokoferol hem kimyasal hem de enzimle 
katalizlenen detoksifikasyon reaksiyonlarında 
substrat olarak merkezi ve içsel ilişkili rollere 
sahiptir (Winkler vd., 1994; Ślesak vd., 2002). 

 
Askorbik asit (askorbat), bitki hücrelerin-

de enzim kofaktörü, antioksidant ve kloroplast 
ya da hücre zarındaki elektron taşıma sistemle-
rinde elektron verici-alıcı olarak görev yapar. 
Tüm bu görevler oksidatif stres direnci ile ilgi-
lidir (Conklin, 2001). Askorbat, H2O2’nin or-
tamdan uzaklaştırılmasında büyük öneme sa-
hip bileşenlerden biridir. Ayrıca, SOD gibi 
süperoksiti H2O2’ye dönüştürür. Askorbat klo-
roplast stromasında çok önemli bir göreve sa-

hiptir, α-tokoferolün yeniden oluşumu ve 
ksantofil violaksantininin zeaksantine 
depoksidasyonu için gereklidir (Leipner vd., 
1997; 2000). 

 
Glutatyon, bitkilerde bol miktarda bulu-

nan, çok sayıda ve önemli fonksiyonlara sahip 
olan bir metabolittir (Foyer ve Noctor, 2005). 
İndirgenmiş glutatyon (GSH), iki ardışık ATP-
bağımlı reaksiyon ile katalizlenir (Foyer vd., 
2002). GSH lipid peroksidasyonu sonucu olu-
şan alkol peroksitlerin uzaklaştırılmasını sağ-
lar, böylece zar yapısını kararlı tutmaya yar-
dımcı olur (Hausladen ve Alscher, 1993). 
Glutatyon bitkilerde oksidatif stres işareti ola-
rak kullanılır. Sülfür içeren bir tripeptid  olan 
glutatyon aynı zamanda indirgenmiş sülfürün 
depo ve taşınım formu olarak da görev alır 
(Tausz vd., 2004). Glutatyon, senobiyotiklerin 
ve ağır metallerin uzaklaştırılmasının yanı sıra 
hücresel antioksidant savunma sisteminin, re-
aktif oksijen türlerini kontrol altında tutan 
önemli bir bileşenidir (Noctor ve Foyer, 1998). 
Glutatyon kloroplast dışındaki hücresel yapı-
larda da, örneğin mitokondri, sitozol, 
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peroksizom  (Noctor vd., 2002) ve yüksek 
konsantrasyonda nukleusta (Müller vd., 2002) 
antioksidant rol oynar. 

 
Düşük sıcaklık gibi abiyotik streslere karşı 

en erken cevap, glutatyon ve askorbat düze-
yinde birkaç dakika içindeki artış olarak tarif 
edilebilir (Hausladen ve Alscher, 1993). Bu 
antioksidantların düzeyindeki artışı takiben, 
antioksidant gen ürünleri olan antioksidant en-
zim aktiviteleri çeşitli düzeylerde artar 
(Alscher vd., 1997). 

 
Enzimatik olmayan antioksidantlardan biri 

olan α-tokoferol bir zar stabilizasyon ajanıdır. 
Her ne kadar bu görevi zar lipid organizasyo-
nundaki etkisi yüzünden olsa da, az bir kısmı 
da serbest yağ asitleriyle kompleks oluştura-
bilme yeteneğinden kaynaklanır. Serbest yağ 
asitleri zarların çift tabakasının agregasyonu ve 
füzyonuna neden olurlar. Yağ asitlerinin kar-
boksil grubu ile tokoferol halkaları arasındaki 
ilişki bu stabilizasyon bozukluğunu azaltır. 
Tokoferolün antioksidant özelliği hem singlet 
oksijeni hem de peroksitleri uzaklaştırma yete-
neğinden kaynaklanır, fakat ß-karotene göre α-
tokoferol singlet oksijeni uzaklaştırmada daha 
az etkindir (Fryer, 1992). Reaktif oksijen türle-
rinin zar lipidlerine hücumu lipid 
peroksidasyonu ile sonuçlanır. α-tokoferol olu-
şan alkil peroksil radikallerini detoksifiye eder 
ve askorbat havuzu aracılığıyla tekrar oluşur 
(Alscher vd., 1997). 

 
Hem fotosentetik hem de fotosentetik ol-

mayan bitki dokularının plastidlerinde bulunan 
karotenoidler, özellikle ışık absorbsiyonu ve 
reaksiyon merkez kompleksine enerji aktarımı, 
fotosentetik aygıtları güçlü ışıklanma nedeniy-
le oluşan zarardan koruma gibi fotosentezin 
birçok işlevinde görev alan pigmentlerdir 
(Tracewell vd., 2001; Lefsrud vd., 2007). Klo-
roplastlarda karotenoidler ışık toplayıcı siste-
min aksesuar pigmentleri olarak görev alırlar, 
fakat belki de daha önemli görevleri ışıkta 
fotosentetik komplekslerin eksitasyonu sonucu 
üretilen ROT’ları ve triplet klorofilin çeşitli 
formlarını detoksifiye etme yetenekleridir 
(Demming-Adams vd., 1996; Lefsrud vd., 
2007). Karotenoidler iki sınıfa ayrılır; hidro-
karbon olan karotenler ve bir ya da daha fazla 
oksijen atomu içeren karotenoid türevleri olan 
ksantofiller. Karotenoidlerden ß-karoten özel-
likle singlet oksijeni uzaklaştırmada etkindir 
(Young, 1991). Karotenoidlerin antioksidant 
özellikleri fotosistemleri dört yoldan biriyle; ya 
zincir reaksiyonlarını bitirmek için lipid 
peroksidasyon ürünleriyle tepkimeye girerek, 
ya singlet oksijeni uzaklaştırarak ve enerjiyi ısı 
olarak dağıtarak, ya singlet oksijenin oluşma-

sını önlemek için triplet ve uyarılmış klorofil 
molekülleri ile tepkiyerek ya da fazla 
eksitasyon enerjisinin ksantofil döngüsüne 
doğru dağıtılması ile (McKersie, 1996) korur. 

 
Flavonoidler, bitki metabolizmasının ikin-

cil metabolitlerinden olup, cezbedici olarak 
tozlaşmada ve hücre duvarının katılaşmasında 
görev almalarının yanı sıra, predatörlere, pato-
jenlere ve abiyotik stres koşullarına karşı sa-
vunmada da biyoaktif rollere sahiplerdir (Tay-
lor ve Grotewold, 2005; Murakami vd., 2007; 
Niemi vd., 2007). Flavonoidler, özellikle ultra-
viyole (UV) toleransında UV gölgeleyicidirler. 
Bununla beraber, çeşitli çevresel streslere ma-
ruz bırakılan dokulardaki flavonoidler; etkin 
olarak çiftleşmemiş elektronları yakalama ye-
tenekleri ile ve/veya serbest radikallerin olu-
şumunu inhibe ederek serbest radikalleri uzak-
laştırırlar ve böylece antioksidant olarak rol 
oynarlar (Pearse vd., 2005; Agati vd., 2007). 

 
Antosiyanin, substrat olarak fenilalanini 

kullanan şikimik asit metabolik yoluyla bitki-
lerde sentezlenen flavonoid bileşiklerinden 
biridir. Bitki gövdeleri soğuğa maruz bırakıl-
dıklarında epidermal ve sub-epidermal hücre-
lerin vakuollerinde antosiyanin biriktirirler ve 
böylece renkleri kırmızıya döner (Leng vd., 
2000). Antosiyaninler yaprak dokularında ışığı 
yansıtıp klorofil pigmentlerini maskeleyerek 
fotoinhibisyonu ve klorofil beyazlamasını 
azaltmaktadır (Farrant, 2000; Johnston vd., 
2007). Ayrıca antosyaninler, UV gölgeleyici 
olarak görev alırlar ve UV’ye maruz kalan bit-
kide strese cevap olarak bitki DNA’sını güneş 
ışığı zararından korumak için üretilirler. 

 
6. SOĞUK UYUMU (AKLİMASYONU) 

 
Soğuk, bitkilerin biyosentetik aktiviteleri-

ni azaltır, fizyolojik işlemlerin normal fonksi-
yonlarını engeller ve sonuçta, ölüme götüren 
kalıcı zararlara neden olabilir. Bitki türleri so-
ğuğu tolere etme yeteneklerine göre çeşitlilik 
gösterirler. Soğuğa duyarlı tropikal türler 
donma derecesinde olmayan sıcaklıklarda bile 
onarılamaz şekilde zarar görebilirler. Zararlar 
metabolik ve hücresel işlemlerin genel aksak-
lıklarından ve zar özelliklerindeki değişimler-
den kaynaklanır. Çeşitli bitki türleri soğuk ya 
da donma toleransı derecelerini düşük fakat 
donma derecesinde olmayan sıcaklıklara belirli 
bir süre maruz kalarak artırma yeteneğine sa-
hiptirler, bu olay “soğuk uyumu veya soğuk 
aklimasyonu” olarak bilinir (Thomashow, 
1999). Ayrıca, dehidrasyon (Mäntylä vd., 
1995; Li vd., 2002) ve yüksek tuzluluk (Ryu 
vd., 1995) gibi osmotik streslerle ve bitki hor-
monu olan absisik asit (ABA) (Li vd., 2003; 
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Nayyar vd., 2005a) muamelesi ile de soğuk 
toleransı gelişimi indüklenebilir. Soğuk uyumu 
ile elde edilen soğuk tolerans düzeyi durağan 
değildir, fakat mevsimlere bağlı olarak değişe-
bilir ve ılık, uyumun gerçekleşmediği sıcaklığa 
dönüldüğünde hızlıca kaybedilir. Bu durumda 
soğuğa tolerans, soğuk uyumu veya 
aklimasyonu ile kazanılacak kalıtsal bir karak-
ter değildir. Ancak bu gen ifadelerine sahip 
bitkiler, uyum sırasında bu değişiklikleri yapa-
rak tolerans kazanmaktadırlar. Soğuk uyumu 
dinamik, fotosentetik aktivite gerektiren bir 
işlemdir. Başarılı bir soğuk uyumu bitkinin 
düşük sıcaklıklarda, özellikle bitkide 
fotoinhibisyona ve ROT oluşumuna neden olan 
orta ve yüksek ışık koşullarında, fotosentetik 
aygıtların düzgün fonksiyon göstermesini ayar-
lama yeteneğidir (Wanner ve Junttila, 1999). 

 
Soğuk uyum yeteneği, çok sayıda geni 

içeren ve bu gen ifadelerinin (ekspresyon) ço-
ğunlukla düşük sıcaklıkla kontrol edildiği bir 
poligenik özelliktir. Bu genlerin ifade seviyele-
rindeki değişimler, soğuk uyumunun karakte-
ristiği olan pek çok moleküler ve fizyolojik 
değişikliklere neden olur (Şekil 5) (Krebs vd., 
2002). En önemli değişiklik, prolin, betain 
ve/veya çözünür karbohidratlar gibi bitki çeşi-
dine göre farklılık gösteren, birbirinin yerine 
geçebilen osmolitlerin hücresel konsantrasyon-
larındaki artışlarıdır (Warren, 2001). Bu 
osmolitler nötral pH’da yüksüz olup suda yük-
sek çözünürlük özelliklerine sahiptirler 
(Ballantyne ve Chamberlin, 1994). Üstelik 
yüksek konsantrasyonlarda, makromolekül-
çözücü (solvent) ilişkiler üzerindeki zarar veri-
ci etkileri çok azdır ya da hiç yoktur 
(Timasheff, 1993; Yancey, 1994). 

 
Bitkinin soğuğa toleransında anahtar 

metabolik işlemler, özellikle karbohidrat meta-
bolizması ile arasındaki dengeye bağlıdır. Bit-
kinin düşük sıcaklıktan korunma amaçlı tepki-
lerinden biri suda çözünen karbohidratların 
(sukroz, glukoz, fruktoz gibi) birikimidir 
(Klimov vd., 2002). Nişastada bir azalma ve 
beraberinde şekerlerde bir artma uzun zaman-
dır soğuk uyumu ve toleransı ile ilişkilendiril-
mektedir ve çeşitli şeker formlarının bitkilerde 
biriktiği bilinmektedir (Öncel, 1984). Çözünür 
karbohidratların koruyucu etki mekanizması 
(1) hücre zar sistemine soğuk-koruyucu 
(cryoprotective) etkisi, (2) bir enerji kaynağı 
olarak metabolik etkisi ve diğer koruyucu bile-
şiklerin öncüsü olması, (3) hücreler arası buz 
oluşumunu durduran osmotik etkisi ya da (4) 
daha sonra yaprağın yeniden gelişimini sağla-
yan erteleme etkisi ile ilişki olabilir. Şekerlerin 
doğrudan homeoviskoziti adaptasyonunu ko-

laylaştırarak hücre zarını modifiye ettikleri bil-
dirilmiştir (Klimov vd., 2002). 

 
Prolin birbirinin yerine geçebilen 

osmolitlerden biridir ve sentezi soğuğa toleran-
sa katkıda bulunur (Warren, 2001). Prolin, zar-
ları ve proteinleri sıcaklık ekstremlerinin ve 
yüksek konsantrasyondaki inorganik iyonların 
zararlı etkilerine karşı korur (Atıcı vd., 2003). 
Ayrıca prolin, protein-uyumlu hidrotrop 
(Srinivas ve Balasubramanian, 1995) ve hid-
roksil radikali uzaklaştırıcısı olarak fonksiyon 
gösterebilir (Smirnoff ve Cumbes, 1989). 
Prolin bitkilerde streslere cevap olarak 
sitozolde biriktirilir. Prolinin yüksek organi-
zasyonlu bitki hücrelerine dışarıdan (eksogen) 
sağlanması da osmo-koruyucu (Lone vd., 
1987) ve soğuk-koruyucu olabilir (Santarius, 
1992). Prolin sentezi sitoplazmik asitliğin ha-
fifletilmesi için bir mekanizma olarak ve me-
tabolizmayla uyumlu NADP+/NADPH oranı-
nın sürdürülmesinde fonksiyon gösterebilir 
(Hare ve Cress, 1997). Ayrıca, stresin uzak-
laşması sonucu prolinin hızla yıkılması, iyi-
leşmenin ve onarımın sağlanması için 
mitokondrial oksidatif fosforilasyonu destekle-
yen indirgeyici ajanlar ile ATP’nin üretimini 
sağlayabilir (Hare ve Cress, 1997; Hare vd., 
1998). Prolin biyosentezinde yer alan enzimle-
rin [P5CS1 ve 2 (δ-pirrolin-5-C sentaz 1 ve 2)] 
soğuk indüksiyonu, prolin seviyelerinin düşük 
sıcaklıklarda artmasından sorumludur (Wanner 
ve Junttlia, 1999). 

 
Soğuk uyumu sırasında doymamış zar 

lipid oranının artması hemen hemen her zaman 
meydana gelir. Soğuk toleransında zar 
lipidlerinin doymamış yağ oranlarının artması 
zar akışkanlığını devam ettirebilmek için çok 
önemlidir (Warren, 2001; Uemura vd., 2006). 
Antioksidant enzimler birçok türde soğukla 
teşvik edilir ve böylece oksidatif stres toleran-
sında bir artış meydana gelir (Hull vd., 1997; 
Prasad, 1997). Ayrıca flavonoid, antosiyanin 
ve ksantofiller gibi antioksidantlar da soğuk 
uyumu sırasında teşvik edilir ve soğuk toleran-
sını artırırlar (Leng vd., 2000). Bitkilerin soğu-
ğa toleransının, bazı spesifik çözülebilir yeni 
proteinlerin soğuk uyumu  sırasında sentezinin 
ve birikiminin artması ile ilişkili olduğu çeşitli 
araştırıcılar tarafından bildirilmiştir (Sarhan ve 
Perras, 1987; Matsuda vd., 1992; Ekmekci ve 
Terzioglu, 2002; Terzioglu ve Ekmekci, 2004). 
Bunun yanı sıra, sıcaklık şoku proteinlerinin 
(Hsp) birçok farklı sınıfı da sıcaklık ekstremle-
rine ve diğer streslere bağlı olarak meydana 
gelen denatüre olmuş proteinlerin kümeleşme-
sini ve kümeleşmiş olanların ise 
renatürasyonunu sağlayan, moleküler 
şaperonlar olarak da fonksiyon gösterirler 
(Guy ve Li, 1998). 
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Şekil 5. Bitkilerde soğuk uyumu ile indüklenen hücresel değişiklikler (Xin ve Browse, 2000’den 
modifiye edilerek alınmıştır). 

 
7.SOĞUK STRESİNİN 

ALGILANMASI VE SOĞUK 
UYUMU 

 
7.1 Düşük Sıcaklık Sinyalinin Algılan-

ması  
 
Bitkilerin herhangi bir çevresel strese ce-

vabı, sinyal iletimi (transdüksiyon) denilen bir 
dizi reaksiyonla meydana gelir. Düşük sıcaklık 
sinyal iletimi muhtemelen hücre zarında yer-
leşmiş olan reseptör tarafından soğuk sinyali-
nin algılanmasıyla başlar (Şekil 6). Bu algıla-
yıcı protein sıcaklık değişiminin sonucu olarak 
hücre zarının mikrodomainlerindeki fiziksel 
faz geçişlerini bulma eğilimindedir (Murata ve 
Los, 1997). Soğuk stresiyle indüklenmiş hücre 
zarı mikrodomainlerindeki katılaşma aktin 
hücre iskeletinin yeniden düzenlenmesine se-
bep olabilir. Soğuk uyumu sırasında bu yeni-
den düzenlenmeyi Ca+2 kanallarının aktivasyo-
nu, sitozolik Ca+2 düzeyinin artması ve soğukla 
düzenlenen COR (cold-regulated gen) genleri-
nin ifadesinin tetiklenmesi takip eder (Orvar 
vd., 2000; Chinnusamy vd., 2006) (Şekil 6). 
Ayrıca, reseptör protein kinazlar soğuk algıla-
yıcıları gibi rol oynayabilirler (Heino ve Palva, 
2003). Stres iletiminde zar fosfolipidleri, 
inositol-1,4,5-trifosfat (IP3), fosfotidik asit 
(PA) ve diaçilgliserol (DAG) gibi önemli stres 
iletim moleküllerini oluşturmaktadır. Bu mole-
küller tonoplastta Ca+2 kanallarının açılmasın-
da görev alırlar (Kacperska, 2004) (Şekil 6). 

 
Absisik asit (ABA) çeşitli stres sinyalleri-

ne cevapta kritik rol oynayan önemli bir bitki-
sel hormon olup stresle birlikte indüklenir. 
ABA ve soğuk bitki hücresinde kalsiyumun 

hızla artmasını sağlarlar (Mahajan ve Tuteja, 
2005). 

 
7.2 Kalsiyumun Algılamadaki Rolü 

 
Kalsiyum (Ca+2), bitkinin dış sinyallere 

cevabında ikincil haberci olarak yer alır 
(Trewavas ve Malhό, 1997). Soğuk, dokunma, 
ışık, patojenler ve bitki hormonları gibi çeşitli 
biyotik ve abiyotik uyarıcılar sitozolik kalsi-
yum konsantrasyonunda geçici bir artışa neden 
olurlar (Knight ve Knight, 2000; Scrase-Field 
ve Knight, 2003). Daha sonra kalsiyum algıla-
yıcıları, Ca+2 işaretlerinin protein 
fosforilasyonu, hücre iskeletinin yeniden dü-
zenlenmesi ve gen ifadelerinin değişimini içe-
ren etkilerine uyum sağlar (Rudd ve Franklin-
Tong, 2001; Sanders vd., 2002). Bir bitkinin 
düşük sıcaklığa en erken cevap olaylarından 
biri, serbest sitozolik Ca+2 konsantrasyonunun 
geçici yükselmesidir. Serbest sitozolik Ca+2 
konsantrasyonunundaki soğukla indüklenen 
değişiklikler ile soğuk-cevap genleri ve soğuğa 
toleransın gelişimi birbiriyle ilişkilidir. 

 
7.3 Kalsiyum Sinyalini Algılayan Prote-

inler 
 
Soğukla indüklenmiş bir Ca+2 sinyal ya da 

işareti, kalsiyum bağlı özel proteinler tarafın-
dan tanınırlar. Kalmodulin (CaM) ökaryotlarda 
en iyi korunmuş Ca+2 bağlı proteinlerden biri-
dir. CaM’ın kendi başına katalitik aktivitesi 
yoktur, fakat Ca+2 bağlanması üzerine çeşitli 
hücresel işlevlerde yer alan çok sayıda hedef 
proteinleri aktive eder (Snedden ve Fromm, 
2001). Düşük sıcaklıkları içeren çevresel uya-
rıcılar, CaM ve CaM-benzer proteinleri kodla-
yan genlerin hızlı transkripsiyonunu başlatır 
(van der Luit vd., 1999). 
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Şekil 6. Bitkilerde soğuk stresinin algılanması ve stres iletimi (Mahajan ve Tuteja, 2005’ten modifiye 
edilerek alınmıştır). 

 
CaM genlerinin soğuğa cevap olarak ifade 

edilmeleri kısmen Ca+2 tarafından düzenlenir. 
CaM’ın, muhtemelen Ca+2, CaM ve CaM he-
def proteinleri dengesine bağlı olarak, soğuk 
uyumu üzerinde hem pozitif hem de negatif 
etkisi vardır. 

 
Kalsiyum sinyallerinin ilkin algılayıcıları-

nın gösterdiği tipik hedefler kontrollü olarak 
düzenlenen protein kinazların ve fosfatazların 
meydana getirdiği fosforilasyon reaksiyonları-
dır. Protein fosforilasyon/defosforilasyonu so-
ğuk uyumu sırasında sinyal algılanmasında yer 
alır (Sangwan vd., 2001). Kalsiyum-bağlı pro-
tein kinazlar (CDPK) soğuk stresini de içeren 
abiyotik streslere cevapta önemli algılayıcılar 
olarak görev alırlar. Çeşitli bitki türlerinde so-
ğuğa maruz kalma ile CDPK genlerinin ifade-
sindeki değişiklikler arasında bir ilişki vardır. 
CDPK’ların enzimatik aktiviteleri de soğuğa 
cevap olarak artar. CDPK’lar soğuk toleransı-
nın kazanılması sırasında Ca+2 sinyallerine ara-
cı olmada önemli bir role sahip olabilirler 
(Cheng vd., 2002; Ludvig vd., 2004). 
Fosforilasyon ve defosforilasyon arasındaki 
eşitliğin soğuk yüzünden değişmesiyle, düşük 
sıcaklık toleransının gelişimine ve düşük sıcak-

lık cevap gen ifadelerine yol açan soğuk spesi-
fik protein fosforilasyonuna doğru sinyal algı-
lama reaksiyonlarını yönetebilir (Monroy vd., 
1997). 

 
Mitojen-aktive edilmiş protein kinazlar 

(MAPK) çeşitli ikincil haberciler tarafından 
iletilmiş çoklu hücre içi sinyalleri tamamlama-
da anahtar rolü oynayan serin/trionin protein 
kinazlardır. MAPK, hücre dışı uyarıcılara ce-
vap sırasında tüm ökaryotik hücrelerde sinyal 
algılamada görev alır. Ayrıca MAPK soğukta 
Ca+2 sinyalinin algılayıcısıdır (Jonak vd., 
1999). 

 
7.4 Soğuğa Cevapta Gen İfadelerinin 

Düzenlenmesi 
 
Soğuk uyumu sırasında yüzlerce gen ifa-

desinin, artırılarak ya da azaltılarak uyumun 
düzenlendiği bildirilmiştir (Fowler ve 
Thomashow, 2002). Aynı zamanda, soğukla 
indüklenen bu genlerin ifadelerinin kuraklık, 
yüksek tuz konsantrasyonu ya da ABA tarafın-
dan da artırıldığı bilinmektedir. Soğukla dü-
zenlenen (COR) genlerin tanıtım (promoter) 
analizleri genlerin stres indüksiyonuna aracılık 
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eden sekansları içerdiklerini göstermiştir. Bazı 
COR genleri ABA’ya cevap vermeye aracılık 
eden ABA cevap öğeleri içerir. COR genleri-
nin ifadesi hem ABA-bağımlı hem de ABA-
bağımsız metabolik yollarla düzenlenir 
(Shinozaki ve Yamaguchi-Shinozaki, 2000). 

 
Düşük sıcaklık sırasında soğukla indükle-

nebilen gen ifadelerinin analizi, ifadeleri farklı 
zamanlarda meydana gelen en az iki gurubun 
var olduğunu gösterir. İlk grupta, düşük sıcak-
lığa cevapta, ifade hızlı ve geçicidir. Erken ce-
vap genleri olarak adlandırılan bu genlerin in-
düksiyonu yeni proteinlerin sentezini gerek-
tirmez, sinyal elemanları zaten hazırdır. İkinci 
grupta ise, geç cevap genleri yer alır. COR 
genlerini de içeren bu genlerin ifadeleri soğuk 
uygulaması sırasında giderek artar ve uzun sü-
re sürdürülür (Mahajan ve Tuteja, 2005). 

 
7.5 Dehidrinler 

 
Dehidrin proteinleri [geç embriyogenez 

(LEA) D11 ailesi] bitki hücrelerinde düşük 
sıcaklık, kuraklık ve tuzluluğu içeren 
dehidratif öğeli çevresel uyarıcılara cevapta ve 
tohum ve polen olgunlaşması gibi gelişim ev-
relerinde üretilir (Svensson vd., 2002). 
Dehidrinler tüm fotosentetik organizmalarda 
bulunur. Soğuk ve dehidrasyonla indüklenirler, 
indüksiyonları organ tipiyle ilgilidir ve doku-
nun gelişim fazına bağlıdır (Rorat vd., 2004). 

 
Dehidrinler nükleusta, sitoplazmada, mi-

tokondride, vakuolde ve hücre zarı çevresinde 
yerleşmişlerdir (Heyen vd., 2002; Borovskii 
vd., 2005). Birçok dehidrin için en fazla biri-
kim düşük sıcaklık zararına daha hassas olan 
vasküler dokularda ve bu dokuların etrafını 
çevreleyen hücrelerde gözlemlenmiştir 
(Nylander vd., 2001). Dehidrinlerin, 
dehidrasyona karşı hücre yapısını dengeleme 
(Danyluk, vd., 1998), soğuk-koruyucu (Bravo 
vd., 2003; Sanchez-Ballesta vd., 2004) ve an-
tifriz (Wisniewski vd., 1999) etkisi gösterme, 
düşük su koşulları altında enzim aktivitelerini 
geliştirme (Rinne vd., 1999) ve osmoregulatör 
(Nylander vd., 2001) ya da radikal uzaklaştırıcı 
(Hara vd., 2003) olarak fonksiyon gösterme 
gibi görevleri vardır. 

 
8. SONUÇ 

 
Sıcaklığın optimum koşulların altına düş-

mesiyle oluşan soğuk stresi, bitkilerde büyüme 
ve gelişimi engelleyerek verim kayıplarına ne-
den olan en önemli çevresel faktörlerden biri-
dir. Günümüzde yeryüzündeki toplam kullanı-
labilir tarım alanlarının %6’sı soğuk stresine 
maruz kalmaktadır. Her yıl ortalama 90 mil-

yonluk artış gösteren dünya nüfusunun 2050 
yılında 8.5 milyara ulaşabileceği düşünüldü-
ğünde; dünya nüfusundaki artış ile tarımsal 
alanların ve tarımsal üretimin soğuk stresine 
bağlı olarak azalması, özellikle insan beslen-
mesi için tehdit oluşturmaktadır. Bu tehdidin, 
yüksek besin içeriğine sahip olan tarla bitkile-
rinin soğuğa karşı toleranslarının araştırılması, 
tarım yapılamayan soğuk bölge topraklarının 
tarıma açılması ve soğuğa toleranslı bitkilerin 
geliştirilmesi ile azalacağı düşünülmektedir. 

 
Ülkemizde ve dünyada yazlık olarak eki-

mi yapılan pek çok tarımsal bitkilerin gelişme 
periyodunun sıcak ve kurak döneme denk gel-
mesi önemli verim kayıplarına neden olmakta-
dır. Yazlık ekim yerine yapılacak bir güzlük 
ekim ile bitki veriminin artırılması mümkün 
görülmektedir. Aynı zamanda son yıllarda 
özellikle insan faaliyetlerine bağlı olarak ger-
çekleşen küresel iklim değişiklikleri ve buna 
bağlı olarak oluşan kuraklık, ülkemizde ve 
dünyada birçok üründe güzlük ekimi zorunlu 
kılmaktadır. Ancak, güzlük ekimlerde en 
önemli abiyotik stresin soğuk zararı olması, 
bitki verimini ve kalitesini artırmak amacıyla 
bitkilerin soğuk streslerine karşı geliştirdikleri 
tolerans ile ilgili fizyolojik, biyokimyasal, mo-
leküler ve genetik temellerin aydınlatılmasına 
ve sonuçta etkin yetiştirme programlarının uy-
gulamaya geçirilmesine gereksinim doğurmuş-
tur. 
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