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DERLEME / REVIEW

SOGUK STRESININ BITKILER UZERINE ETKiLERI VE TOLERANS
MEKANIZMALARI

Ozlem TURAN !, Yasemin EKMEKCI'

0z

Soguk stresi, bitkilerin yeryiiziindeki dagilimini belirleyen ve gelisimini etkileyerek verim kayip-
larina neden olan en 6nemli ¢evre faktorlerinden biridir. Soguk stresi; stresin siddetine ve siiresine,
strese maruz kalan bitkinin genotipine ve gelisme donemine bagli olarak biiylime ve gelismeyi olum-
suz etkileyebilmektedir. Ancak cesitli bitkiler, donma derecesinin tizerindeki diisiik sicakliklara belirli
bir siire maruz kaldiklarinda olusan fizyolojik, biyokimyasal ve molekiiler degisikler sonucu soguga
karsi tolerans kazanmaktadirlar.

Anahtar Kelimeler : Soguk stresi, Soguk uyumu ve toleransi, Tolerans mekanizmalari.

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.

Keywords: Cold stress, Cold acclimation and tolerance, Tolerance mechanisms.

Soguk; ozellikle tropik ve yar tropik bdlge

1. GIRIS

Bitkiler cesitli biyotik (patojenler, otgullar,
insan tahribati, rekabet vb.) ve abiyotik (diisiik
ve yiiksek sicaklik, kuraklik, tuzluluk, radyas-
yon vb.) stres faktorlerinden Onemli derecede
etkilenirler. Bitkilerin bu stres faktorlerine ma-
ruz kalmalari, onlarin genetik potansiyellerine
ulagsmalarim1 engeller ve iirlin verimliliklerini
siirlar. Diinyada verim diigikligiiniin temel
nedeni olan abiyotik stresler, dnemli {iriinlerin
ortalama verimini %50 ya da daha fazla diistirtir
(Bray vd., 2000).

bitkilerindeki {irlin miktarimi ve kalitesini kisit-
layan abiyotik stresler arasinda yer almaktadir
(Yang vd., 2005a). Bununla beraber, ¢esitli bit-
kiler diisiik fakat donma derecesinde olmayan
sicakliklara belirli bir siire maruz kalarak soguga
kars1 toleransi artirma yetenegine sahiptirler.
Soguk uyumu olarak tanimlanan bu olayin so-
gugun neden oldugu zarar1 azalttig1 bilinmekte-
dir (Thomashow, 1999). Bu nedenle, bitkilerde
soguga toleransi ve uyumu saglayan fizyolojik
ve biyokimyasal mekanizmalarin aydinlatilmasi,
lrlin veriminin artirilmasi ve soguga toleransh
bitkilerin gelistirilebilmesi i¢in biiyiilk 6nem ta-
simaktadir.
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Bu derlemede, sogugun bitkiler iizerine et-
kileri, bitkilerin soguk stresine kars1 gelistirdik-
leri tolerans mekanizmalar1 ve soguk uyumu
sirasinda indiiklenen fizyolojik, biyokimyasal ve
molekiiler degisiklikleri aydinlatan literatiiriin
giincellestirilmesi amaglanmustir.

2. SOGUK STRESI

Kuraklik, yogun 151k ya da hava kirliligi gi-
bi diger ¢evresel streslerden farkli olarak soguk,
bir bitkinin her bir hiicresindeki her bir molekii-
liin termodinamik mikroklimasinda biiyiik, anlik
ve es zamanl degisikligi gosterir (Kratsch ve
Wise, 2000). Her bitkinin normal biiyliime ve
gelisim gosterebilmesi igin, belirli bir optimum
sicaklik derecesi gerekmekte ve bu sicaklik de-
recesinin altindaki sicakliklar bitkilerde soguk
stresi olarak algilanmaktadir. Ayrica, belirli si-
caklik kosullar1 bir bitki i¢in optimum olurken,
diger bitki i¢in strese neden olabilmektedir
(Mahajan ve Tuteja, 2005).

Soguk stresinden etkilenmelerine gore bitki-
ler 3 gruba ayrilirlar;

e Soguga hassas olanlar (12°C’nin altin-
daki sicakliklardan zarar goriirler)

e Soguga toleranshi fakat dona duyarli
olanlar (12°C’nin altindaki sicakliklara uyum
saglayabilir, fakat donma sicakliklarinda hayatta
kalamazlar)

e Donmaya toleransli olanlar (donma si-
cakliginin altindaki sicakliklarda hayatta kalabi-
lirler ve bu sicakliklara uyum saglayabilirler)

Soguk ve donma streslerinin dogasi1 farkli-
dir. Soguk stresi hiicreler {izerine diisiik sicakli-
gin dogrudan etkisidir. Donma ise dolayli olarak
rol oynar, hiicreleri buz olusumu ile zarara ugra-
tir (Pearce, 1999).

3. SOGUK STRESININ BITKILER
UZERINE ETKILERI

Bitkiler, maruz kaldiklar1 soguk streslerini
tolere edebilmek i¢in stratejiler gelistirirler. An-
cak, asir1 diisiik sicakliklara maruz kaldiklarinda
bitkilerin gelistirdikleri bu stratejiler yeterli ol-
mayip, bitkilerde zarar meydana gelir. Donma
derecesinin iizerindeki diisiik sicakliklarda mey-
dana gelen soguk zarari, bitkinin soguga maruz
kalmasiyla tetiklenen fiziksel ve/veya fizyolojik
degisikliklerdir. Fizyolojik degisiklikler birincil
(primer) ve ikincil (sekonder) zarar olarak ikiye
ayrilabilir. Birincil zarar, bitkide fonksiyon bo-
zukluguna neden olan ilk hizli tepkidir. Fakat,
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bu fonksiyon bozuklugu geri doniisimli olup,
sicakligin normal kosullara yiikselmesi sonu-
cunda kolayca diizelebilir. Ikincil zarar ise birin-
cil zararm bir sonucu olarak ortaya ¢ikan fonk-
siyon bozukluklaridir ve geri doniisiimlii olma-
yabilir. Bununla beraber, karakteristik soguk
zararinin gorsel belirtileri, ikincil soguk zararin-
dan kaynaklanir (Rab ve Saltveit, 1996).

Bitkilerde meydana gelen soguk zarar1 be-
lirtileri; sicakliga, soguga maruz kalma siiresine,
bitkiye (genotipe), bitkinin gelisim evresine, so-
gukla temas eden dokuya, riizgara, suya, besin-
lere ve 151k gibi diger ¢evresel kosullara bagli
olarak degisir (Saltveit ve Morris, 1990). Genel
olarak bu belirtiler; bitki biiyiime hizinin azal-
masi, yaprak genisliginin azalmasi, hiicresel
otolizin ve yaslanmanin artmasi, programlanmig
hiicre oliimleri, 1sikta fotooksidasyon sonucu
klorofil kayb1 nedeniyle klorozis olusumu, hiicre
zar yapilariin bozulmasi ve bunun sonucunda
hiicresel biitiinliiglin bozulmasi, protoplazmik
akigin en az diizeye inmesi ve nekrozis olarak
Ozetlenebilir (Saltveit ve Morris, 1990; Kratsch
ve Wise, 2000; Mahajan ve Tuteja, 2005;
Bertamini vd., 2007; Rymen vd., 2007).

3.1. Soguk Stresinin Hiicresel Diizeyde
Etkileri

3.1.1. Soguk Stresinin Hiicre Zar1 Uzerine
Etkisi

Sogugun bitkiler lizerindeki en olumsuz et-
kisi hiicre zar1 zararlarina yol agmasidir. Bu za-
rar biiyiik 6l¢iide dehidrasyon nedeniyle meyda-
na gelmektedir. Hiicre zan lipidlerinin igerigi
bitkinin soguk duyarliliginda ya da toleransinda
bliyiik 6nem tagimaktadir (Mahajan ve Tuteja,
2005). Hiicre zar karakteristik olarak yiiksek
oranda fosfolipid, serbest ve glikozlanmig sterol
ve serebrosidler (monoglikosilseramidler) igerir.
Tim hiicre zarlart aym lipid gesitlerine sahip
olsa da farkli bitki tiirleri arasinda fosfolipid,
sterol ve serebrosid oranlart olduk¢a degisiktir.
Sogukla temas sirasinda hiicre zarmn lipid ige-
riginde bir dizi degisiklik meydana gelir. Once-
likle, bir¢ok tiirde ortak olarak, hiicre zarinin
fosfolipid oraninda artis gozlenir. Artan soguk
stresinde, soguga toleransin maksimum oldugu
seviyede, hiicre zarindaki serebrosidlerin orani
azalir, fakat azalmanin miktar1 bitki tiirlerine
gore ¢esitlilik gosterir (Uemura ve Steponkus,
1999). Ayrica, tiirler arasinda hiicre zarinin yag
asidi doygunlugu ile bitkinin soguk duyarlilig1
birbirleriyle iliskilidir. Hiicre zari lipidlerinin faz
ve akigkanlik ozellikleri yag asidi doygunluk
derecesinden etkilenir. Zar lipidleri iki ¢esit yag
asidinden olusur: doymamis ve doymus yag asi-
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di. Doymamis yag asitleri iki karbon atomu ara-
sinda bir ya da daha fazla ¢ift bag igerirler
(-CH=CH-), oysa doymus yag asitlerinin karbon
atomlar1 tamamen “H” atomlariyla doyurulmus-
tur (-CH,-CH,-). Doymus yag asidi iceren yag-
lar, doymamis yag asidi iceren yaglardan daha
yiksek sicakliklarda katilasirlar. Bu yiizden,
zardaki doymamis yag asitlerinin bagil orani zar
akigkanligini 6nemli derecede etkiler. Hiicre za-
rinin yari kristalin (s1vi-mozaik) fazdan jel fazi-
na degistigi sicaklik “gecis sicaklig1” olarak ta-
nimlanir. Soguga duyarli bitkiler daha yiiksek
doymus yag asidi oranina, bdylece, daha yiiksek
gecis sicakligina sahiptirler. Bu durum, soguga
duyarli bitkilerin hiicre zarlarinin sivi mozaik
fazdan kat1 jel fazina ge¢me egilimini artirmakta
ve buna bagli olarak, hiicre zarinda iyon sizinti-
larina neden olmaktadir. Diger taraftan, soguga
toleransl tiirler daha yiliksek doymamis yag asi-
di oramiyla goze carparlar ve daha diisiik gecis
sicakligina sahiptirler (Mahajan ve Tuteja, 2005;
Bakht vd., 2006; Uemura vd., 2006; Wang vd.,
2000).

Bitkinin maruz kaldig1 soguk, hiicre zarla-
rindaki fosfolipid molekiillerinin agil kuyruklari
tarafindan algilanir ve fosfolipidlerin polar bas-
lar1 birbirine yaklasir. Boylece, sivi mozaik faz-
daki bolgeler (domain) jel fazi domainlerine do-
niigiir. Jel faz1 domainleri siki ve diisiik kinetikli
lipidleri ve sert paketlenmis agil zincirlerini ice-
rir. Hiicre zar1 ¢ift tabakasinda bir jel faz
domaininin bulunmasi dahi, integral zar protein-
lerinin dogru fonksiyon gdstermesini engeller ve
hiicre zar1 etkili gecirgenlik o6zelligini devam
ettiremez (Lyons, 1973; Vigh vd., 1998; Bakht
vd., 2006). Sogugun zar lipidlerinin faz 6zellik-
leri {izerine bu etkisi yliziinden turgor kaybi ve
sitoplazmik siv1 sizintist meydana gelir ve hiicre
biitiinliigii bozulur (Vigh vd., 1998; Martz vd.,
2006; Morsy vd., 2007). Bitkinin maruz kaldigi
soguk stresinin siiresi kisa oldugunda, meydana
gelen bu olumsuz etkiler onarilabilmektedir.
Stresin uzun siireli olmasi ise enerji metaboliz-
masiin eksikligi, fotosistemlerin bozulmasi,
hiicre otolizi ve 6liim gibi zararlarin birbiri ardi-
na olusmasina neden olmaktadir (Sekil 1).

3.1.2 Soguk Stresinin Organeller Uzerine

Etkisi
Soguk stresinde ilk ve en siddetli etkilenen
organel, kloroplasttir. Tipik olarak soguk
zararinin  belirtileri  kloroplast  sigmesi,

tilakoyidlerin bigcim degistirmesi ve sismesi,
nisasta graniillerinin boyutunda ve sayisinda bir
azalma ve kloroplast zarindan periferal
retikulum denilen kiiciik ¢ikintilarin olugsumudur
(Kratsch ve Wise, 2000).

Kloroplast sismesi, sogugun hiicresel etkile-
ri ¢aligmalarinda hemen hemen evrensel bir be-
lirti olup, stromal osmolitlerdeki artis ile kendini
gosterir (Sfakianaki vd., 2006). Kloroplast sis-
mesine yol agan ve osmotik olarak aktif olan
ajanlar nisasta bozulma {irlinleriyle iligkilidir
(Sekil 2). Nisasta, soguk stresi sirasinda ¢oziiniir
sekerlere doniistiiriiliir (Kaplan vd., 2006) ve bu
nedenle, yaprak ¢oziliniir sekerleri soguk stresin-
de artma egilimindedirler (Strand vd., 1997;
Nayyar vd., 2005a). Nisasta graniilleri soguga
toleransli ve hatta soguga duyarli olan tiirlerde
bile, kloroplastik amilazlar tarafindan ¢oziiniir
ve sekerlere yikilirlar (Kratsch ve Wise, 2000).

Yiiksek organizasyonlu bitkilerde, klorop-
last tilakoyid zarlar1 4 gliserolipid icerirler. Bun-
lar; monogalaktosil  diagil  diagilgliserol,
digalaktosil diacilgliserol, siilfokinovosil
diagilgliserol ve fosfatidilgliseroldiir.
Fosfatidilgliserol, bitkinin soguga duyarliligi ile
yakindan iligkilidir.  Tilakoyid  zarlardaki
fosfatidilgliseroller, daha yiiksek erime sicakli-
gina dolayisiyla, daha yiiksek donma sicakligina
sahiptirler. Bu nedenle, soguga duyarl tiirlerin
tilakoyid zarlarindaki fosfatidilgliserol icerigi,
soguga toleranshi tiirlerden daha fazladir (Xu
vd., 2003). Ayrica, soguk stresi sirasinda
fotooksidatif kosullar yiiziinden tilakoyid genis-
lemesi meydana gelir. Soguga duyarl bitkiler,
1sikta  soguga maruz kaldiklarinda siddetli
fotooksidasyona ugrarlar ve tilakoyid genisle-
mesi bu gibi cevresel kosullar altinda ortak bir
belirtidir (Sekil 2b). Tilakoyid genislemesi
paraquat ve antrazin gibi fotooksidatif herbisit
uygulamalarinda da goriiliir (Kratsch ve Wise,
2000).

Kloroplastta periferal retikulum genellikle
soguk zararmin bir sonucu olarak ortaya cikar
(Sekil 2c-d). Tasima kapasitesinde sogukla in-
diiklenmig bir azalma oldugunda, kloroplast i¢
zarinin ylizey alanimi artirmak ig¢in periferal
retikulum gelisir. Periferal retikulum,
metabolitlerin kloroplast i¢ine veya disina hizli
tasgiiminda gorev alir ve Ca™ iyonlarinin tu-
tunmasinda rol oynar. Periferal retikulum diisiik
sicakliklara uyum sirasinda kloroplast zarindan
tilakoyidlere yaglarin ve tilakoyid bilesenlerinin
taginimint artirmaya hizmet eder (Kratsch ve
Wise, 2000).

Mitokondri, kloroplastin aksine soguk stre-
sine daha toleransli bir organeldir ve sadece so-
guga karsi agir1 duyarli bitkilerin mitokondrileri
diisiik sicakliklardan goriiniir sekilde etkilenir.
Asirt duyarli tiirlerde, (6rnegin misir), mito-
kondri zarmnin fiziksel durumunun degistigi ve
bu nedenle sitokrom c¢ oksidaz aktivitesinin
azaldig1 bildirilmistir (De Santis vd., 1999; De
Virville vd., 2002).
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Sekil 1. Soguk zarart modeli (Lyons, 1973)

Sekil 2. Soguga duyarli bir bitkinin kloroplastlarindaki soguk zarar1 belirtileri. (a) opti-

mum kosullardaki bitkinin kloroplasti. (b) yiliksek 151k siddetinde 9 saat 5°C’ye
(c) karanlikta 72 saat 5°C’ye (d) 144 saat 5°C’ye ve bunun 16 saati yogun 1s18a
maruz birakilmig kloroplast. (s) nigasta graniiliinii, oklar ise periferal retikulum
olusumunu gostermektedir (Kratsch ve Wise, 2000).

Nukleus, donma derecesinin {izerindeki
diistik sicaklik stresinde nadiren goriiniir degi-
sikliklere ugrar. Asir1 duyarlt bitkilerin soguk
stresine maruz birakilmis hiicre kiiltlirlerinde
kromatinin yogunlagmast (Yun vd., 1996),
kromatin ve c¢ekirdeke¢iklerdeki pargalanma

nedeniyle ¢ekirdekte meydana gelen sisme ve
mikrofilamentlerde yigmlasma goézlenmistir
(Ishikawa, 1996). Tiim bunlara ek olarak, dii-
siik sicakliklara maruz kalan hiicrelerde golgi
vezikiilleri genisler ve endoplazmik retikulum
irilesir (Ishikawa, 1996).
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3.2 Soguk Stresinin Bitki Organlar:
Uzerine Etkileri

Soguga duyarli fidelerin donma derecesi-
nin lzerindeki diisiik sicakliklara maruz bira-
kilmasi, kok iletiminin ve su almimnn azal-
masina, kok ucunun diismesine ve kok biiyii-
mesinin azalmasma neden olur (Rab ve
Saltveit, 1996; Aroca vd., 2001). Kokler,
rizomlar ve soganlar soguga, toprak istii or-
ganlarindan daha duyarhdirlar, fakat topragin
sicakligin siddetini hafifletme kapasitesi nede-
niyle tarlada bu organlar siirgiinlerin maruz
kaldig1 sicakliga maruz kalmazlar. Bununla
birlikte, deneyler saksida yapildiginda bu ha-
fifletici etkinin ortadan kalktig1 gdsterilmistir
(Fennell ve Markhart, 1998).

Soguk zararmin ilk belirtilerinden biri de
kokten su alimi ve transpirasyon arasindaki
dengenin degismesi nedeniyle meydana gelen
govde dehidrasyonudur (Vernieri vd., 2001).
Ayrica, kokte oldugu gibi govdede de biiylime
hiz1 azalir. Soguk uygulamasi sonucu bitkilerin
yaprak genisligi azalir. Daha siddetli soguk
stresi hiicresel otolizi ve yaglanmay1 artirir.
Otoliz ve yaslanma tiim dokuda ya da dokula-
rn ylizeyinde lezyonlara sebep olabilir. Fakat
bu lezyonlar, genellikle, hiicre ¢okiigiine bagl
olarak yaprak epidermisinde ¢ukur ya da batik
alanlar olarak goriilmektedir. Soguk stresi sira-
sinda, 1sikta fotooksidasyon sonucu klorofilin
bozulmast  nedeniyle  yapraklar  sararir
(klorozis) ve nekrotik benekler meydana gelir
(Saltveit ve Morris, 1990).

Soguga en duyarli organlar lireme organ-
laridir. Soguk, cicek indiiksiyonunu, polen {ire-
timini ve ¢imlenme zamanini olumsuz etkile-
yebilir ve bazi duyarl: tiirlerde ¢igek agma za-
maninda diisiik sicakliga maruz kalma, kisirli-
ga neden olabilir.

3.3 Soguk Stresinin Bitkinin Gelisim
Evreleri Uzerine Etkileri

Diisiik sicakliklardan etkilenen bitkilerde
soguga duyarlilik, bitkinin gelisim fazina bag-
lidir. Tohum, disiik nem igerigi ve dinlenme
halinde (dormant) olmasi nedeni ile uzun siireli
diisiik sicakliklara ¢ok toleranshidir. Suyun to-
humla bulusmasiyla birlikte tohum, soguga
duyarl hale gelebilir. Soguk, suyun emilimini
geciktirir ya da ilk emilimi sirasinda zar biitiin-
liigiinii bozar, elektrolit (iyon) sizintisini artirir
ve ¢imlenmeyi Onler (Bois vd., 2006).

Cimlenme ve erken fide gelisim evreleri
disiik sicakliklardan 6nemli sekilde etkilenir-

ler. Biiylime ve gelisme baskilanir, hatta asiri
duyarli tiirlerde tepe tomurcugu zarar goriir
(Prasad vd., 2006). Vegetatif evrede fideler
soguga genellikle olgun bitkilerden daha du-
yarlidir.

Reprodaktif evrenin her safhasi ({ireme
organlarinin olusumu, ciceklenme ve tohum
olusumu) soguk stresine duyarlidir. Diisiik si-
cakliklarda polen ¢imlenmesi ve polen tiibii
olusumu baskilanir (Clarke ve Siddique, 2004).
Cicegin erkek ya da disi kisimlarinda soguk
stresi nedeni ile meydana gelen herhangi bir
bozukluk, ¢icek dokiilmesine sebep olur
(Nayyar vd., 2005b).

4. SOGUK STRESININ FOTOSENTEZ
UZERINE ETKILERI

Fotosentez, 151k enerjisini biyokimyasal
olarak kullanilabilen kimyasal potansiyel ener-
jive (ATP) ve redoks potansiyel enerjisine
(NADPH), kloroplast tilakoyid zarlarinin bile-
senleri araciligiyla doniistiiren baglica meka-
nizmadir. Fotosentezin birincil reaksiyonlari
sicakliga bagimh degildir ve 151k enerjisini ya-
kalamak ve bu enerjiyi redoks potansiyel ener-
jiye aktarmak i¢in fotosistem (PS) I ve PSII
tarafindan katalizlenirler. Buna karsilik, sicak-
liga bagimli biyokimyasal reaksiyonlar bu re-
doks potansiyel enerjisini kararli NADPH for-
muna doniistiirir (Paul ve Foyer, 2001;
Ensminger vd., 2006). Bu sicakliga bagiml
reaksiyonlar soguk stresi kosullarinda inhibe
olurlar (Allen ve Ort, 2001; Foyer vd., 2002).

Diisiik sicakliklar kinetik etkiler yiiziinden
tiim metabolik reaksiyonlar1 yavaglatir. Ancak,
ozellikle fotosentez agisindan iki duyarh
metabolik reaksiyon vardir; bunlar CO,
fiksasyonu ve stoma agikligini diizenleyen re-
aksiyonlardir. Bu nedenle, stomanin su kaybini
diizenleme yeteneginin ve CO, degisiminin
engellenmesi yapraklarin soguga maruz kalma-
larinin iki 6nemli sonucudur. Kok zarmdan su
gecirgenliginin azalmasi nedeni ile stoma agik-
higr disiik sicakliklarda genellikle azalir
(Vernieri vd., 2001). Diisiik sicakliklarda foto-
sentez ve transpirasyon agi arasinda karsilikli
bir iliski bir¢ok bitkide gozlemlenmis olsa da,
azalan stoma kontrolii azalan fotosentezin tek
nedeni degildir. Alternatif olarak zarar, CO,
fiksasyonunda yer alan enzimlerde (Allen ve
Ort, 2001), fotosentezin geri bildirim
inhibisyonunu saglayan sekerlerin yapraklar-
dan havuzlara yer degistirmesinde ve/veya ya-
vas stomatal karsilik verme ya da koklerin su
gecirgenliginin azalmasi nedeniyle degisen su
iligkileri yliziinden (Yang vd., 2005b) meydana
gelebilir.
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4.1 Soguk Stresi ve Fotoinhibisyon

Isikta diisiik sicaklik kosullari altindaki
fotosentetik aygitlar kimyasal enerji i¢in gere-
kenden fazla foton yakaladiklarinda, PSII bo-
yunca elektron tagimmimi  inhibe edilir
(Sfakianaki vd., 2006). Fotosentezin 1s1k ile
inhibe olmasma “fotoinhibisyon” denir. Bu
inhibisyon ise PSII’nin D1 reaksiyon merkez
proteininin  degredasyonuna neden  olur
(Szilard vd., 2005), bu durum fotozarar olarak
adlandirilir.

Fotosentezin fotoinhibisyonu, soguga er-
ken bir cevaptir ve sicakliklar diistiikce artar.
Bu artigin asil nedeni, sogukta eksitasyon ener-
jisinin karbon metabolizmasinda kullanilma-
sindaki azalmadir. Fotoinhibisyon, 1s1g1n bitki-
ler i¢in agirt oldugu durumlarda meydana gelir.
Sicakligin diigmesiyle Calvin dongiisiindeki
enzimlerin aktivitesi de diiser, sonugta kullani-
lan fotonlarda bir diisiis ve fotoinhibisyonda
bir artis meydana gelir. Soguga maruz kalma
orta ya da yiiksek 151k yogunluklar ile beraber
meydana gelirse, fotosentezde soguk zarar1 ¢ok
daha siddetli olur.

Soguk, CO, fiksasyonu gibi islemlerde
kimyasal enerji talebini azaltarak
fotosistemlerin asir1 eksitasyonunu destekler.
Fazla eksitasyon enerjisi 1s1ktan oksijene trans-
fer edilir, boylece PSII’nin reaksiyon merke-
zindeki D1 proteininde fotooksidatif zarar
meydana gelir (Bertamini vd., 2005; 2007;
Ohira vd., 2005). Aktive olmus oksijeni uzak-
lagtiracak enzimlerin aktiviteleri diiser, bunun
nedeni diisiik sicakliklarda bu savunma sistem-
lerinin azalmasidir. Ornegin, katalaz soguga
duyarh bitkide diisiik sicakliklarda fotoinaktive
edilmistir (Lukatkin, 2002). Bu durum, hidro-
jen peroksit birikimine ve aktif oksijenin
degradatif reaksiyonlar1 baslattig1 diger klorop-
last ya da sitozol bolgelerine kagmasina izin
verir.

Soguk stresine maruz kalma PSII’nin ona-
rmini engeller. Reaksiyon merkezindeki D1
proteininin  yikilip yeniden sentezlenme
(turnover) hizi diigiik sicakliklarda yavastir
(Hull vd., 1997; Szilard vd., 2005) ve bu ne-
denle, bu proteinin yeni PSII kompleksi i¢in-
deki yerlesimi bloke edilir.

Soguk, zeaksantin olusumunu inhibe eder.
Zeaksantin normalde PSII’nin anteninde
eksitasyon enerjisini yakalar ve bunu 1s1 olarak
dagitir (Hirotsu vd., 2004). Ksantofil dongii-
siinde violaksantin, violaksantin deepoksidaz
varliginda zeaksantine doniisiir. Zeaksantinin
violaksantinden {iretimi normal kosullar altin-
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da yiiksek 151k ve diisiik tilakoyid liimen pH’s1
ile indiiklenir, fakat bu islem sogukta bloke
edilir (Alscher vd., 1997; Hull vd., 1997
Logan vd., 2006). Ayrica, zeaksantinin asiri
eksitasyon enerjisini 1s1 enerjisine doniigtiirme
islemi, hem 1s1kta hem de karanlikta soguk ne-
deniyle inhibe edilir (Flexas vd., 1999).

Stromadaki karbon indirgenmesi ise, hem
1sikta hem de karanlikta soguga bagli olarak
rubisco aktivitesinde meydana gelen azalma
nedeniyle inhibe edilir. Sitozolde karbohidrat
kullaniminin inhibe edilmesi, 1sikta ve diisiik
sicaklikta fonksiyonu bozulan siikroz fosfat
sentaz nedeniyledir (Foyer vd., 2002). Bu en-
zim, stromadan sitozole tasinan tiroz fosfatlari,
siikroz ve inorganik fosfata ayirir. Fakat aktivi-
tesinin bozulmasi tiroz fosfatlarin birikimine
ve boylece, son iirlin inhibisyonuna neden ola-
rak fotosentezi baskilar (Bertamini vd., 2005).

Tiim bunlara ek olarak, soguk stomalarin
hem 1g1kta hem de karanlikta kapanmasina ne-
den olur. Soguk ile indiiklenen stoma kapan-
masinin iki nedeni vardir. Birincisi, mezofil
fotosentezinin dogrudan inhibisyonu, i¢sel ola-
rak CO;’nin artigma ve sonugta da stomalarm
kapanmasina neden olur. Ikinci neden, su si-
kintis1 olabilir, c¢ilinkii soguk ile koklerde
hidrolitik iletkenlik azalir ve topraktan su alimi
onemli derecede inhibe olur ve su kaybini 6n-
lemek i¢in stomalar kapanabilir (Yang vd.,
2005b). Stomanin kapanmasi i¢sel CO,’nin
azalmasina ve fotosentezin inhibisyonuna ne-
den olur.

4.2 Soguk Stresi ve Fotooksidatif Stres

Soguk gibi Dbirgok c¢evresel  stres,
absorblanan 151k enerjisi ve yararlanilan 11k
enerjisi arasindaki dengeyi bozar. Bu durum
O,’nin indirgenmesi yerine singlet O, ('O,)
yani reaktif oksijen tiirlerinin (ROT) olusmasi-
na neden olur (Logan vd., 2006). ROT un 1s1k-
ta meydana gelmesine “fotooksidatif stres”
denir. Bu olay iki yolla meydana gelebilir:

1- Fotosentetik aktivitenin bir sonucu ola-
rak enerjinin ya da elektronlarin dogrudan ok-
sijene aktarilmasi,

2- Dokularin ultraviyole i1simaya maruz
kalmasi.

Fotosentez sirasinda reaktif oksijen tiirle-
rinin olusumu bir¢ok bilesen ile en aza indir-
genir ve fotooksidatif stres diizenleyici meka-
nizmalarla giderilir. ROT’lar hizli ve verimli
antioksidatif sistemler ile hizlica yok edilir
(Foyer ve Noctor, 2005).
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5. SOGUK STRESi VE OKSIDATIF
STRES

Bitkiler, diger fotosentetik organizmalar
gibi, atmosferik oksijenin varliginda gelisirler;
oksijenin biiylik enerji potansiyelini kullana-
bilmek ve ayni zamanda, bu oksidantin ve
ROT olarak bilinen O,’den tiiremis aktif mole-
kiillerin yikici etkilerini sinirlayabilmek igin
metabolik yollar gelistirmiglerdir (Navrot vd.,
2007). Reaktif oksijen tiirleri [siiperoksit mo-
lekiilii (O,"), singlet oksijen ('O,), hidrojen
peroksit (H,O,) ve hidroksil radikalleri (OH)]
normal hiicre metabolizmasi {iriinleridir ve sa-
vunma mekanizmalar1 tarafindan ortamdan
uzaklagtirilirlar (Scandalios, 2001). Normal
kosular altinda ya da ¢esitli streslere (soguk ve
donma, kuraklik, kuruma, sel, herbisit uygula-
malari, patojen saldirilar ve radyasyon) maruz
kalma sirasinda hem kloroplast hem de mito-
kondri ROT firetir. Elektron tasima zincirinde-
ki aksakliklara bagl olarak CO,
fiksasyonundaki kisitlamalar kloroplastlarda
ROT olusumunun esas nedenidir. Mitokondri-
de ise, benzer olarak stres kosullar1 altinda
elektron tagima zincirinde meydana gelen ak-
sakliklar ROT iiretiminin baglica mekanizma-
sidir (Davidson ve Schiestl, 2001; Suzuki ve
Mittler, 2006). ROT zar lipidlerinin
peroksidasyonuna, DNA zincirlerinin kirilma-
sina ve enzimlerin inaktivasyonuna neden olur
(Cheng ve Song, 2006).

Stres kosullar1 sonucu olusan ROT, uzak-
lastirma mekanizmalarinin yetersiz kalmasi
yliziinden bitkide oksidatif stres meydana geti-
rir. Oksidatif stres protein karbonilasyonuna,
disiilfit ve ditrozin kopriilerinin olusmasina,
hidrofobik etkilesimlerden dolay1 protein yi-
gilmalarina neden olur (Tambussi vd., 2004).

5.1 Reaktif Oksijen Tiirleri

Oksijenin tek elektron alarak indirgenmesi
sonucu olusan ilk oksiradikal iiriin, siiperoksit
radikali (O,"), hiicrede meydana gelen reaksi-
yonlar nedeniyle hidroksil radikali (OH) ve
singlet oksijen gibi diger reaktif oksijen tiirle-
rini olusturabilir (Sekil 3) (Alscher vd., 1997).
Bu radikal kloroplastlarda meydana gelen
Mehler reaksiyonu ve/veya mitokondrideki
elektron sizintilart sonucu olugur. Siiperoksitin
kendisi, fazla reaktif degildir ve daha ¢ok hid-
rojen peroksit (H,O,) ve ardindan OH' olustu-
rarak etkilidir. Iki molekiil siiperoksit radika-
linden meydana gelen H,O, (Sekil 3) DNA
kirilmalarina, protein denatiirasyonlarina ve
aynt  zamanda  kloroplast  stromasinin
thioredoksin enzimleri gibi thiol iceren enzim-

lerin inaktivasyonuna neden olur ve bitki hiic-
releri igin ¢ok toksiktir (Hagar vd., 1996).
H,O0,, kloroplast ve mitokondride fotokimyasal
ve solunum olaylari sonucu olusur. Ayrica
peroksizomlarda fotosolunum sirasinda
glikolat glioksilik aside yiikseltgendiginde de
dretilir (Mittler vd., 2004). Hidrojen peroksit
Fenton reaksiyonu ile hidroksil ya da
siiperoksit radikaline doniistiiriiliir. Hidroksil
radikalleri ya dogrudan suyun radyasyon veya
ultraviyoleye maruz kalarak iyonize olmasiyla
ya da hiicredeki ¢esitli reaksiyonlar sonucunda
olusurlar. Son derece reaktiftirler ve biyolojik
acidan 6nemli makromolekiillerin tiim ¢esitle-
rinde, 6zellikle niikleik asitlerde, zarara neden
olurlar. Kloroplastlarda bakir ya da demirin
varliginda oksijen doniistim aktivitesindeki
hizl1 azalmanin baglica nedeninin bakir ya da
demir ile katalizlenen Haber-Weiss mekaniz-
mastyla siiperoksit iyonundan hidroksil radi-
kallerinin olusmasidir (Sekil 3) (Yruela vd.,
1996).

5.2 Reaktif Oksijen Tiirlerine Kars1 Ge-
listirilen  Antioksidant Savunma
Mekanizmalari

Bitkilerde, hiicresel zar ve organelleri
ROT’larin zarar verici etkisinden korumak icin
antioksidant savunma sistemleri oldukca
onemlidir (Lee ve Lee, 2000). Soguk stresi gibi
cevresel stresler metabolik fonksiyon bozuk-
luklarina ve ROT f{iretiminin artmasina neden
olurlar. Zararli ROT’larin detoksifikasyonu
icin gereken yiiksek verimli antioksidant sa-
vunma sistemleri tiim bitki hiicrelerinde bulu-
nur (Seppdnen ve Fagerstedt, 2000). Bu
antioksidant savunma sistemleri enzimatik ve
enzimatik olmayan olarak  smiflandirilir
(Hernandez-Nistal vd., 2002). Enzimatik sa-
vunma sistemleri siiperoksit dismutaz (SOD),
askorbat peroksidaz (APX), katalaz (CAT),
peroksidaz (POD), glutatyon rediiktaz (GR) ve
monodehidroaskorbat reditktaz (MDHAR) en-
zimlerinden olusurken, enzimatik olmayan sa-
vunma sistemlerini askorbat (AsA), glutatyon,
karotenoid, o-tokoferol, antosiyanin ve
flavonoidler olusturur (Choi vd., 2002).

Antioksidant savunma sistemlerinin stres
kosullarina verecekleri cevaplar tamamiyla
bitki ve stres ¢esidine ve stresin uygulanma
stiresine baglidir.
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Sekil 3. Molekiiler oksijenden (O,) tiireyen ROT’larin kendi i¢lerindeki doniisimleri. O, asir1 enerjiyle
glftlesmemls elektronlardan birinin ters donmesi saglanarak, aktive edilebilir ve singlet oksijen
olusur (‘O,). Alternatif olarak, bir elektronun indirgenmesi siiper oksit (O,") radikalinin olu-
sumuna neden olur. O, konjuge asidi olan hidroperoksil radikali (HO,) denkleminde yer alir.
Sonraki indirgenme basamaklarinda ise hidrojen peroksit (H,0,), hidroksil radlkah (OH) ve
su (H,0) olusur. Hiicrelerde yiikseltgenmis formda bulunan metal iyonlar (Fe™, Cu™), O,
Varhgmda indirgenirler ve dolayisiyla, Fenton ya da Haber-Weiss reak51yonlar1 arac111g1yla
H,0,’nin OH a doniisiimii katalizlenebilir (Vranova vd., 2002).

5.2.1 Enzimatik Savunma Sistemleri

SOD, aerobik organizmalarin tiim hiicrele-
rinde bulunur ve siiperoksit radikalinin hidro-
jen peroksite doniisiimiinii katalizler (Sekil 4a).
ROT’lar enzimatik olarak uzaklastirma siste-
mindeki ilk zinciri olusturur (Meller, 2001).
SOD, metalloenzimler grubundadir (Lee ve
Lee, 2000) ve metal kofaktorlerine ve hiicre
alt1 yerlesimlerine goére smiflandirilir. Baskin
olan formlar1 mitokondrial mangan-siiperoksit
dismutaz (Mn-SOD), sitozolik ve kloroplastik
bakir/¢inko-siiperoksit dismutaz (Cu/Zn-SOD)
ve bircok bitki tiirlinde kloroplastik demir-
stiperoksit dismutaz (Fe-SOD)’dir. SOD gen
ifadeleri yogun 151k ve/veya diisiik sicaklik,
kuraklik, hava kirliligi, artan O,” konsantras-
yonu ve fungal saldirilar gibi birgok stres ko-
sullar1 tarafindan indiiklenebilir (Cheng ve
Song, 2006). SOD antioksidant savunma agin-
da ana goreve sahiptir. Artan SOD aktivitesi
ile oksidatif stres yiiziinden meydana gelen
zarardan korunmanin artmasi, birbirleriyle ilis-
kilidir (Hernandez-Nistal vd., 2002).

Stiperoksit dismutaz aracilifiyla katalizle-
nen reaksiyon sonucu olusan H,O,’nin
detoksifikasyonu {i¢ farkli enzimle saglanabi-
lir; peroksidaz (POD), katalaz (CAT) ve
askorbat peroksidaz (APX) (Sekil 4a). POD,
H,0,’yi fenolik bilesikler ve/veya
antioksidantlar gibi metabolitlerin oksidasyonu
araciligiyla suya donistiiriir (Sudhakar vd.,
2001; Morsy vd., 2007). Peroksizomlarda bu-
lunan CAT sitozolden difiizyonla
peroksizomlara gelen H,O,’yi ortadan kaldirir
(Sekil 4a) (Lukatkin, 2002; Mittler, 2002), fa-

kat CAT’1n hiicrelert H,O,’den koruma etkin-
ligi oldukga sinirhidir. Bunun nedeni, CAT 1n
H,0,’ye karsi ilgisinin diisiik olmasi ve 151k
varliginda inaktivasyona ugramasidir (Prasad,
1997). Ayrica soguk stresi birgok bitkide, 6zel-
likle soguga duyarli genotiplerde, CAT aktivi-
tesinde belirgin bir diisiise neden olmaktadir
(Lukatkin, 2002). APX ise, mitokondri, klo-
roplast, sitozol, apoplast ve peroksizomlarda
bulunan ve H,0O,’yi suya indirgeyen askorbat-
glutatyon dongiisiiniin ilk enzimidir (Sekil 4b).
APX’in H,O,’ye yiiksek afinitesi ve askorbat-
glutatyon dongiisiiniin hemen hemen her hiic-
resel yaplda bulunmasi, bu dongunun ROT
seviyesinin kontroliinde hayat1 Onem tasidigini
gostermektedir (Mittler, 2002). Askorbat-
glutatyon dongiisiiniin son enzimi olan GR,
oksidatif stres sirasinda askorbat havuzunu in-
dirgenmis halde tutmada 6énemli bir role sahip-
tir (Sekil 4b), bu nedenle de inaktivasyonu
H,O,’nin ortamdan uzaklastirilmasini sinirlar
(Foyer vd., 1991).

Sitozolik siiperoksit, su-su dongiisii olarak
adlandirilan bir metabolik yol aracilifiyla
detoksifiye edilir (Sekil 4c) (Asada, 1999). Su,
dongiide hem elektronlarin kaynagi hem de
metabolik yolun son {iriinii olarak rol aldigin-
dan dongii bu ismi alir. Su-su dongiisii hicbir
sey lretmez, fakat potansiyel olarak kloroplas-
ta zarar veren reaktif oksijen tiirlerini yok eder.
Siiperoksitin suya doniistiiriilmesinde iki en-
zim fonksiyon goriir. Once, SOD siiperoksitin
molekiiler oksijen ve H,O,’e dismutasyonunu
katalizler. Devaminda APX, H,0,’yi suya in-
dirgemek i¢in askorbati kullanir.
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Sekil 4. Bitkilerde ROT uzaklastiran metabolik yollar. (a) O, ‘1 H,O,’ye doniistiiren metabolik yollar
(b) Askorbat-glutatyon dongiisii (¢) Su-su dongiisii. Siiperoksit dismutaz (SOD) O, ‘yi H,O;’ye
cevirerek savunmanin ilk basamagi olarak gorev alir. Katalaz (CAT), peroksidaz (POD) ve
askorbat peroksidaz (APX) H,0,’yi detoksifiye ederler. POD ve CAT’1n (a) tersine, APX ve
GR dongiiytii tekrar olusturmak i¢in bir askorbat (AsA) ve bir glutatyona (GSH) gerek duyarlar
(b). Bu dongii elektronlar1 dogrudan NAD(P)H (b) ya da fotosentetik aygitlardan (¢) kullanirlar
(Mittler, 2002’ den modifiye edilerek alinmistir).

Kisaltmalar: DHA, dehidroaskorbat; DHAR, DHA rediiktaz; Fd, ferrodoksin; GPX, glutatyon peroksidaz;
GSSG, okside glutatyon; MDA, monodehidroaskorbat; MDAR, MDA rediiktaz; PSI, fotosistem 1.

5.2.2 Enzimatik Olmayan Savunma Sis-
temleri

Enzimatik antioksidant savunma sistemle-
ri gibi, enzimatik olmayan savunma sistemleri
(askorbik  asit, glutatyon, a-tokoferol,
karotenoid, antosiyanin ve flavonoidler gibi
diisiik molekiiler agirlikli antioksidantlarin) de
ROT’larin  hiicrelerden uzaklastirilmasinda
onemli goreve sahiptirler. Askorbat, glutatyon
ve a-tokoferol hem kimyasal hem de enzimle
katalizlenen detoksifikasyon reaksiyonlarinda
substrat olarak merkezi ve igsel iligkili rollere
sahiptir (Winkler vd., 1994; Slesak vd., 2002).

Askorbik asit (askorbat), bitki hiicrelerin-
de enzim kofaktorii, antioksidant ve kloroplast
ya da hiicre zarindaki elektron tagima sistemle-
rinde elektron verici-alic1 olarak gorev yapar.
Tiim bu gorevler oksidatif stres direnci ile ilgi-
lidir (Conklin, 2001). Askorbat, H,O, nin or-
tamdan uzaklastirllmasinda biiyiik 6neme sa-
hip bilesenlerden biridir. Ayrica, SOD gibi
stiperoksiti H,O,’ye doniistiiriir. Askorbat klo-
roplast stromasinda ¢ok 6nemli bir goreve sa-

hiptir, a-tokoferoliin yeniden olusumu ve
ksantofil violaksantininin zeaksantine
depoksidasyonu igin gereklidir (Leipner vd.,
1997; 2000).

Glutatyon, bitkilerde bol miktarda bulu-
nan, ¢ok sayida ve dnemli fonksiyonlara sahip
olan bir metabolittir (Foyer ve Noctor, 2005).
Indirgenmis glutatyon (GSH), iki ardigik ATP-
bagimli reaksiyon ile katalizlenir (Foyer vd.,
2002). GSH lipid peroksidasyonu sonucu olu-
san alkol peroksitlerin uzaklastirilmasini sag-
lar, boylece zar yapisini kararli tutmaya yar-
dimc1 olur (Hausladen ve Alscher, 1993).
Glutatyon bitkilerde oksidatif stres isareti ola-
rak kullanilir. Siilfiir iceren bir tripeptid olan
glutatyon ayni zamanda indirgenmis siilfiiriin
depo ve taginim formu olarak da gorev alir
(Tausz vd., 2004). Glutatyon, senobiyotiklerin
ve agir metallerin uzaklagtirilmasinin yani sira
hiicresel antioksidant savunma sisteminin, re-
aktif oksijen tiirlerini kontrol altinda tutan
onemli bir bilesenidir (Noctor ve Foyer, 1998).
Glutatyon kloroplast digindaki hiicresel yapi-
larda da, Ornegin mitokondri, sitozol,
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peroksizom (Noctor vd., 2002) ve yiiksek
konsantrasyonda nukleusta (Miiller vd., 2002)
antioksidant rol oynar.

Diisiik sicaklik gibi abiyotik streslere karsi
en erken cevap, glutatyon ve askorbat diize-
yinde birka¢ dakika i¢indeki artis olarak tarif
edilebilir (Hausladen ve Alscher, 1993). Bu
antioksidantlarm diizeyindeki artig1 takiben,
antioksidant gen iirlinleri olan antioksidant en-
zim aktiviteleri c¢esitli diizeylerde artar
(Alscher vd., 1997).

Enzimatik olmayan antioksidantlardan biri
olan a-tokoferol bir zar stabilizasyon ajanidir.
Her ne kadar bu gorevi zar lipid organizasyo-
nundaki etkisi yiiziinden olsa da, az bir kismi1
da serbest yag asitleriyle kompleks olustura-
bilme yeteneginden kaynaklanir. Serbest yag
asitleri zarlarin ¢ift tabakasinin agregasyonu ve
flizyonuna neden olurlar. Yag asitlerinin kar-
boksil grubu ile tokoferol halkalar1 arasindaki
iligki bu stabilizasyon bozuklugunu azaltir.
Tokoferoliin antioksidant 6zelligi hem singlet
oksijeni hem de peroksitleri uzaklastirma yete-
neginden kaynaklanir, fakat B-karotene gore a-
tokoferol singlet oksijeni uzaklastirmada daha
az etkindir (Fryer, 1992). Reaktif oksijen tiirle-
rinin  zar  lipidlerine  hiicumu  lipid
peroksidasyonu ile sonuglanir. a-tokoferol olu-
san alkil peroksil radikallerini detoksifiye eder
ve askorbat havuzu araciligiyla tekrar olusur
(Alscher vd., 1997).

Hem fotosentetik hem de fotosentetik ol-
mayan bitki dokularmin plastidlerinde bulunan
karotenoidler, ozellikle 151k absorbsiyonu ve
reaksiyon merkez kompleksine enerji aktarimi,
fotosentetik aygitlart giiclii 1siklanma nedeniy-
le olusan zarardan koruma gibi fotosentezin
birgok islevinde gorev alan pigmentlerdir
(Tracewell vd., 2001; Lefsrud vd., 2007). Klo-
roplastlarda karotenoidler 151k toplayici siste-
min aksesuar pigmentleri olarak gorev alirlar,
fakat belki de daha O6nemli gorevleri 1sikta
fotosentetik komplekslerin eksitasyonu sonucu
iretilen ROT’lar1 ve triplet klorofilin gesitli
formlarim1  detoksifiye etme yetenekleridir
(Demming-Adams vd., 1996; Lefsrud wvd.,
2007). Karotenoidler iki smifa ayrilir; hidro-
karbon olan karotenler ve bir ya da daha fazla
oksijen atomu igeren karotenoid tiirevleri olan
ksantofiller. Karotenoidlerden B-karoten 6zel-
likle singlet oksijeni uzaklastirmada etkindir
(Young, 1991). Karotenoidlerin antioksidant
ozellikleri fotosistemleri dort yoldan biriyle; ya
zincir reaksiyonlarini  bitirmek i¢in lipid
peroksidasyon {iriinleriyle tepkimeye girerek,
ya singlet oksijeni uzaklagtirarak ve enerjiyi 1s1
olarak dagitarak, ya singlet oksijenin olugma-
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sin1 6nlemek icin triplet ve uyarilmig klorofil
molekiilleri ile tepkiyerek ya da fazla
eksitasyon enerjisinin ksantofil dongiisiine
dogru dagitilmasi ile (McKersie, 1996) korur.

Flavonoidler, bitki metabolizmasinin ikin-
cil metabolitlerinden olup, cezbedici olarak
tozlasmada ve hiicre duvarinin katilasmasinda
gorev almalarinin yan1 sira, predatorlere, pato-
jenlere ve abiyotik stres kosullarina karsi sa-
vunmada da biyoaktif rollere sahiplerdir (Tay-
lor ve Grotewold, 2005; Murakami vd., 2007;
Niemi vd., 2007). Flavonoidler, 6zellikle ultra-
viyole (UV) toleransinda UV golgeleyicidirler.
Bununla beraber, ¢esitli ¢evresel streslere ma-
ruz birakilan dokulardaki flavonoidler; etkin
olarak ciftlesmemis elektronlar1 yakalama ye-
tenekleri ile ve/veya serbest radikallerin olu-
sumunu inhibe ederek serbest radikalleri uzak-
lagtirirlar ve boylece antioksidant olarak rol
oynarlar (Pearse vd., 2005; Agati vd., 2007).

Antosiyanin, substrat olarak fenilalanini
kullanan sikimik asit metabolik yoluyla bitki-
lerde sentezlenen flavonoid bilesiklerinden
biridir. Bitki govdeleri soguga maruz birakil-
diklarinda epidermal ve sub-epidermal hiicre-
lerin vakuollerinde antosiyanin biriktirirler ve
bdylece renkleri kirmiziya doéner (Leng vd.,
2000). Antosiyaninler yaprak dokularinda 15131
yansitip klorofil pigmentlerini maskeleyerek
fotoinhibisyonu ve klorofil beyazlamasim
azaltmaktadir (Farrant, 2000; Johnston vd.,
2007). Ayrica antosyaninler, UV golgeleyici
olarak gorev alirlar ve UV’ye maruz kalan bit-
kide strese cevap olarak bitki DNA’sin1 giines
15181 zararindan korumak igin iiretilirler.

6. SOGUK UYUMU (AKLIMASYONU)

Soguk, bitkilerin biyosentetik aktiviteleri-
ni azaltir, fizyolojik islemlerin normal fonksi-
yonlarint engeller ve sonugta, 6liime gotiiren
kalic1 zararlara neden olabilir. Bitki tiirleri so-
gugu tolere etme yeteneklerine gore cesitlilik
gosterirler. Soguga duyarli tropikal tiirler
donma derecesinde olmayan sicakliklarda bile
onarilamaz sekilde zarar gorebilirler. Zararlar
metabolik ve hiicresel islemlerin genel aksak-
liklarindan ve zar 6zelliklerindeki degisimler-
den kaynaklanir. Cesitli bitki tiirleri soguk ya
da donma toleransi derecelerini diigiik fakat
donma derecesinde olmayan sicakliklara belirli
bir siire maruz kalarak artirma yetenegine sa-
hiptirler, bu olay “soguk uyumu veya soguk
aklimasyonu” olarak bilinir (Thomashow,
1999). Ayrica, dehidrasyon (Maéntyld vd.,
1995; Li vd., 2002) ve yiiksek 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 soguk
toleransi gelisimi indiiklenebilir. Soguk uyumu
ile elde edilen soguk tolerans diizeyi duragan
degildir, fakat mevsimlere baglh olarak degise-
bilir ve 1lik, uyumun ger¢eklesmedigi sicakliga
doniildiiglinde hizlica kaybedilir. Bu durumda
soguga tolerans, soguk uyumu veya
aklimasyonu ile kazanilacak kalitsal bir karak-
ter degildir. Ancak bu gen ifadelerine sahip
bitkiler, uyum sirasinda bu degisiklikleri yapa-
rak tolerans kazanmaktadirlar. Soguk uyumu
dinamik, fotosentetik aktivite gerektiren bir
islemdir. Basarili bir soguk uyumu bitkinin
diisik  sicakliklarda,  Ozellikle  bitkide
fotoinhibisyona ve ROT olusumuna neden olan
orta ve yiiksek 151k kosullarinda, fotosentetik
aygitlarin diizgiin fonksiyon gdstermesini ayar-
lama yetenegidir (Wanner ve Junttila, 1999).

Soguk uyum yetenegi, cok sayida geni
igeren ve bu gen ifadelerinin (ekspresyon) ¢o-
gunlukla diisiik sicaklikla kontrol edildigi bir
poligenik 6zelliktir. Bu genlerin ifade seviyele-
rindeki degisimler, soguk uyumunun karakte-
ristigi olan pek ¢ok molekiiler ve fizyolojik
degisikliklere neden olur (Sekil 5) (Krebs vd.,
2002). En o6nemli degisiklik, prolin, betain
ve/veya ¢Oziiniir karbohidratlar gibi bitki ¢esi-
dine gore farklilik gosteren, birbirinin yerine
gecebilen osmolitlerin hiicresel konsantrasyon-
larindaki artislaridir  (Warren, 2001). Bu
osmolitler nétral pH’da yiiksiiz olup suda yiik-
sek  ¢Oziiniirlik  Ozelliklerine  sahiptirler
(Ballantyne ve Chamberlin, 1994). Ustelik
yiksek konsantrasyonlarda, makromolekiil-
¢oziicii (solvent) iliskiler tizerindeki zarar veri-
ci etkileri ¢ok azdir ya da hi¢ yoktur
(Timasheff, 1993; Yancey, 1994).

Bitkinin soguga toleransinda anahtar
metabolik islemler, 6zellikle karbohidrat meta-
bolizmasi ile arasindaki dengeye baglhidir. Bit-
kinin disiik sicakliktan korunma amach tepki-
lerinden biri suda c¢oziinen karbohidratlarin
(sukroz, glukoz, fruktoz gibi) birikimidir
(Klimov vd., 2002). Nisastada bir azalma ve
beraberinde sekerlerde bir artma uzun zaman-
dir soguk uyumu ve toleransi ile iligkilendiril-
mektedir ve gesitli seker formlarimin bitkilerde
biriktigi bilinmektedir (Oncel, 1984). Coziiniir
karbohidratlarin koruyucu etki mekanizmasi
(1) hiicre =zar sistemine soguk-koruyucu
(cryoprotective) etkisi, (2) bir enerji kaynagi
olarak metabolik etkisi ve diger koruyucu bile-
siklerin Onciisli olmasi, (3) hiicreler aras1 buz
olusumunu durduran osmotik etkisi ya da (4)
daha sonra yapragm yeniden gelisimini sagla-
yan erteleme etkisi ile iliski olabilir. Sekerlerin
dogrudan homeoviskoziti adaptasyonunu ko-

laylastirarak hiicre zarin1 modifiye ettikleri bil-
dirilmistir (Klimov vd., 2002).

Prolin  birbirinin  yerine  gegebilen
osmolitlerden biridir ve sentezi soguga toleran-
sa katkida bulunur (Warren, 2001). Prolin, zar-
lar1 ve proteinleri sicaklik ekstremlerinin ve
yiiksek konsantrasyondaki inorganik iyonlarin
zararl etkilerine karst korur (Atict vd., 2003).
Ayrica prolin, protein-uyumlu hidrotrop
(Srinivas ve Balasubramanian, 1995) ve hid-
roksil radikali uzaklastiricis1 olarak fonksiyon
gosterebilir (Smirnoff ve Cumbes, 1989).
Prolin bitkilerde streslere cevap olarak
sitozolde biriktirilir. Prolinin yiiksek organi-
zasyonlu bitki hiicrelerine disaridan (eksogen)
saglanmast da osmo-koruyucu (Lone vd.,
1987) ve soguk-koruyucu olabilir (Santarius,
1992). Prolin sentezi sitoplazmik asitligin ha-
fifletilmesi i¢in bir mekanizma olarak ve me-
tabolizmayla uyumlu NADP/NADPH orani-
nin siirdiiriilmesinde fonksiyon gosterebilir
(Hare ve Cress, 1997). Ayrica, stresin uzak-
lagmasi sonucu prolinin hizla yikilmasi, iyi-
lesmenin  ve onarimin saglanmasi  igin
mitokondrial oksidatif fosforilasyonu destekle-
yen indirgeyici ajanlar ile ATP’nin iiretimini
saglayabilir (Hare ve Cress, 1997; Hare vd.,
1998). Prolin biyosentezinde yer alan enzimle-
rin [P5CS1 ve 2 (3-pirrolin-5-C sentaz 1 ve 2)]
soguk indiiksiyonu, prolin seviyelerinin diisiik
sicakliklarda artmasindan sorumludur (Wanner
ve Junttlia, 1999).

Soguk uyumu sirasinda doymamis zar
lipid oraninin artmas1 hemen hemen her zaman
meydana gelir. Soguk toleransinda zar
lipidlerinin doymamis yag oranlarinin artmasi
zar akigkanligini devam ettirebilmek icin ¢ok
onemlidir (Warren, 2001; Uemura vd., 20006).
Antioksidant enzimler bir¢cok tiirde sogukla
tesvik edilir ve boylece oksidatif stres toleran-
sinda bir artis meydana gelir (Hull vd., 1997;
Prasad, 1997). Ayrica flavonoid, antosiyanin
ve ksantofiller gibi antioksidantlar da soguk
uyumu sirasinda tesvik edilir ve soguk toleran-
s artirirlar (Leng vd., 2000). Bitkilerin sogu-
ga toleransinimn, bazi spesifik ¢oziilebilir yeni
proteinlerin soguk uyumu sirasinda sentezinin
ve birikiminin artmasi ile iligkili oldugu gesitli
arastiricilar tarafindan bildirilmistir (Sarhan ve
Perras, 1987; Matsuda vd., 1992; Ekmekci ve
Terzioglu, 2002; Terzio Iu've Ekmekeci, 2004).
Bunun yani sira, s1cak%1k soku protemlermm
(Hsp) birgok farkl sinifi da sicaklik ekstremle-
rine ve diger streslere bagli olarak meydana
gelen denatiire olmus proteinlerin kiimelesme-
sini ve kiimelesmis olanlarin ise
renatiirasyonunu saglayan, molekiiler
saperonlar olarak da fonksiyon gdsterirler
(Guy ve Li, 1998).
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Sekil 5. Bitkilerde soguk uyumu ile indiiklenen hiicresel degisiklikler (Xin ve Browse, 2000’den

modifiye edilerek alinmistir).

7.S0GUK STRESININ
ALGILANMASI  VE  SOGUK
UYUMU

7.1 Diisiik Sicakhk Sinyalinin Algilan-
masl

Bitkilerin herhangi bir ¢evresel strese ce-
vabi, sinyal iletimi (transdiiksiyon) denilen bir
dizi reaksiyonla meydana gelir. Diisiik sicaklik
sinyal iletimi muhtemelen hiicre zarinda yer-
lesmis olan reseptdr tarafindan soguk sinyali-
nin algilanmasiyla baglar (Sekil 6). Bu algila-
yic1 protein sicaklik degisiminin sonucu olarak
hiicre zarmin mikrodomainlerindeki fiziksel
faz gecislerini bulma egilimindedir (Murata ve
Los, 1997). Soguk stresiyle indiiklenmis hiicre
zart mikrodomainlerindeki katilasma aktin
hiicre iskeletinin yeniden diizenlenmesine se-
bep olabilir. Soguk uyumu sirasinda bu yeni-
den dﬁzenlenmegi Ca'* kanallarinin aktivasyo-
nu, sitozolik Ca™ diizeyinin artmas1 ve sogukla
diizenlenen COR (cold-regulated gen) genleri-
nin ifadesinin tetiklenmesi takip eder (Orvar
vd., 2000; Chinnusamy vd., 2006) (Sekil 6).
Ayrica, reseptor protein kinazlar soguk algila-
yicilart gibi rol oynayabilirler (Heino ve Palva,
2003). Stres iletiminde zar fosfolipidleri,
inositol-1,4,5-trifosfat (IP;), fosfotidik asit
(PA) ve diagilgliserol (DAG) gibi 6nemli stres
iletim molekiillerini olusturmaktadir. Bu mole-
kiiller tonoplastta Ca™ kanallarinm agilmasin-
da gorev alirlar (Kacperska, 2004) (Sekil 6).

Absisik asit (ABA) cesitli stres sinyalleri-
ne cevapta kritik rol oynayan 6nemli bir bitki-
sel hormon olup stresle birlikte indiiklenir.
ABA ve soguk bitki hiicresinde kalsiyumun

hizla artmasini saglarlar (Mahajan ve Tuteja,
2005).

7.2 Kalsiyumun Algilamadaki Rolii

Kalsiyum (Ca™), bitkinin dis sinyallere
cevabinda ikincil haberci olarak yer alir
(Trewavas ve Malho, 1997). Soguk, dokunma,
151k, patojenler ve bitki hormonlar1 gibi ¢esitli
biyotik ve abiyotik uyaricilar sitozolik kalsi-
yum konsantrasyonunda gecici bir artigsa neden
olurlar (Knight ve Knight, 2000; Scrase-Field
ve Knight, 2003). Daha sonra kalsiyum algila-
yicilari, Ca™ isaretlerinin protein
fosforilasyonu, hiicre iskeletinin yeniden dii-
zenlenmesi ve gen ifadelerinin degisimini ige-
ren etkilerine uyum saglar (Rudd ve Franklin-
Tong, 2001; Sanders vd., 2002). Bir bitkinin
diisiik sicaklia en erken cevap olaylarindan
biri, serbest sitozolik Ca™ konsantrasyonunun
gegici yiikselmesidir. Serbest sitozolik Ca™
konsantrasyonunundaki sogukla indiiklenen
degisiklikler ile soguk-cevap genleri ve soguga
toleransin gelisimi birbiriyle iligkilidir.

7.3 Kalsiyum Sinyalini Algilayan Prote-
inler

Sogukla indiiklenmis bir Ca™ sinyal ya da
isareti, kalsiyum bagli 6zel proteinler tarafin-
dan taninirlar. Kalmodulin (CaM) 6karyotlarda
en iyi korunmus Ca '~ bagl proteinlerden biri-
dir. CaM’in kendi basmna katalitik aktivitesi
Koktur, fakat Ca™ baglanmasi iizerine gesitli

iicresel iglevlerde yer alan ¢ok sayida hedef
proteinleri aktive eder (Snedden ve Fromm,
2001). Disiik sicakliklari igeren gevresel uya-
ricilar, CaM ve CaM-benzer proteinleri kocﬁa-
yan genlerin hizli transkripsiyonunu baslatir
(van der Luit vd., 1999).
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Sekil 6. Bitkilerde soguk stresinin algilanmasi ve stres iletimi (Mahajan ve Tuteja, 2005’ten modifiye

edilerek almmustir).

CaM genlerinin soguga cevap olarak ifade
edilmeleri kismen Ca'™ tarafindan diizenlenir.
CaM’1n, muhtemelen Ca™, CaM ve CaM he-
def proteinleri dengesine bagl olarak, soguk
uyumu lizerinde hem pozitif hem de negatif
etkisi vardir.

Kalsiyum sinyallerinin ilkin algilayicilari-
nin gosterdigi tipik hedefler kontrollii olarak
diizenlenen protein kinazlarin ve fosfatazlarin
meydana getirdigi fosforilasyon reaksiyonlari-
dir. Protein fosforilasyon/defosforilasyonu so-
guk uyumu sirasinda sinyal algilanmasinda yer
alir (Sangwan vd., 2001). Kalsiyum-bagl pro-
tein kinazlar (CDPK) soguk stresini de igeren
abiyotik streslere cevapta onemli algilayicilar
olarak gorev alirlar. Cesitli bitki tiirlerinde so-
guga maruz kalma ile CDPK genlerinin ifade-
sindeki degisiklikler arasinda bir iliski vardir.
CDPK’larin enzimatik aktiviteleri de soguga
cevap olarak artar. CDPK’lar soguk toleransi-
nin kazanilmasi sirasinda Ca™ sinyallerine ara-
c1 olmada Onemli bir role sahip olabilirler
(Cheng wvd., 2002; Ludvig vd., 2004).
Fosforilasyon ve defosforilasyon arasindaki
esitligin soguk yiiziinden degismesiyle, diisiik
sicaklik toleransinin gelisimine ve diisiik sicak-

lik cevap gen ifadelerine yol agan soguk spesi-
fik protein fosforilasyonuna dogru sinyal algi-
lama reaksiyonlarin1 yonetebilir (Monroy vd.,
1997).

Mitojen-aktive edilmis protein kinazlar
(MAPK) c¢esitli ikincil haberciler tarafindan
iletilmis ¢oklu hiicre i¢i sinyalleri tamamlama-
da anahtar rolii oynayan serin/trionin protein
kinazlardir. MAPK, hiicre dis1 uyaricilara ce-
vap sirasinda tiim Okaryotik hiicrelerde sinyal
algilamada gorev alir. Ayrica MAPK sogukta
Ca” sinyalinin algilayicisidir  (Jonak vd.,
1999).

7.4 Soguga Cevapta Gen Ifadelerinin
Diizenlenmesi

Soguk uyumu sirasinda yiizlerce gen ifa-
desinin, artirilarak ya da azaltilarak uyumun
diizenlendigi  bildirilmigtir ~ (Fowler  ve
Thomashow, 2002). Aynm1 zamanda, sogukla
indiiklenen bu genlerin ifadelerinin kuraklik,
yiiksek tuz konsantrasyonu ya da ABA tarafin-
dan da artirildigr bilinmektedir. Sogukla dii-
zenlenen (COR) genlerin tanitim (promoter)
analizleri genlerin stres indiiksiyonuna aracilik
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eden sekanslar icerdiklerini gostermistir. Bazi
COR genleri ABA’ya cevap vermeye aracilik
eden ABA cevap dgeleri igerir. COR genleri-
nin ifadesi hem ABA-bagimli hem de ABA-
bagimsiz  metabolik  yollarla  diizenlenir
(Shinozaki ve Yamaguchi-Shinozaki, 2000).

Diisiik sicaklik sirasinda sogukla indiikle-
nebilen gen ifadelerinin analizi, ifadeleri farkli
zamanlarda meydana gelen en az iki gurubun
var oldugunu gosterir. Ilk grupta, diisiik sicak-
liga cevapta, ifade hizli ve gecicidir. Erken ce-
vap genleri olarak adlandirilan bu genlerin in-
diiksiyonu yeni proteinlerin sentezini gerek-
tirmez, sinyal elemanlar1 zaten hazirdir. Ikinci
grupta ise, ge¢ cevap genleri yer alir. COR
genlerini de igeren bu genlerin ifadeleri soguk
uygulamasi sirasinda giderek artar ve uzun sii-
re stirdiiriiliir (Mahajan ve Tuteja, 2005).

7.5 Dehidrinler

Dehidrin proteinleri [ge¢ embriyogenez
(LEA) DI11 ailesi] bitki hiicrelerinde diisiik
sicaklik, kuraklik ve tuzlulugu igeren
dehidratif 6geli ¢evresel uyaricilara cevapta ve
tohum ve polen olgunlagmasi gibi gelisim ev-
relerinde {retilir (Svensson vd., 2002).
Dehidrinler tiim fotosentetik organizmalarda
bulunur. Soguk ve dehidrasyonla indiiklenirler,
indiiksiyonlar1 organ tipiyle ilgilidir ve doku-
nun gelisim fazina baglidir (Rorat vd., 2004).

Dehidrinler niikleusta, sitoplazmada, mi-
tokondride, vakuolde ve hiicre zar1 ¢evresinde
yerlesmislerdir (Heyen vd., 2002; Borovskii
vd., 2005). Bir¢ok dehidrin i¢in en fazla biri-
kim diisiik sicaklik zararina daha hassas olan
vaskiiler dokularda ve bu dokularin etrafini
cevreleyen hiicrelerde gbzlemlenmistir
(Nylander  vd., 2001). Dehidrinlerin,
dehidrasyona kars1 hiicre yapisini dengeleme
(Danyluk, vd., 1998), soguk-koruyucu (Bravo
vd., 2003; Sanchez-Ballesta vd., 2004) ve an-
tifriz (Wisniewski vd., 1999) etkisi gosterme,
diisiik su kosullar1 altinda enzim aktivitelerini
gelistirme (Rinne vd., 1999) ve osmoregulator
(Nylander vd., 2001) ya da radikal uzaklastirici
(Hara vd., 2003) olarak fonksiyon gosterme
gibi gorevleri vardir.

8. SONUC

Sicakligin optimum kosullarin altina diis-
mesiyle olusan soguk stresi, bitkilerde biiylime
ve gelisimi engelleyerek verim kayiplarina ne-
den olan en 6nemli ¢evresel faktorlerden biri-
dir. Giliniimiizde yerytiziindeki toplam kullani-
labilir tarim alanlarmin %6’s1 soguk stresine
maruz kalmaktadir. Her yil ortalama 90 mil-
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yonluk artig gosteren diinya niifusunun 2050
yilinda 8.5 milyara ulagabilecegi diisiiniildii-
giinde; diinya niifusundaki artis ile tarimsal
alanlarin ve tarimsal iiretimin soguk stresine
bagli olarak azalmasi, 6zellikle insan beslen-
mesi i¢in tehdit olusturmaktadir. Bu tehdidin,
yiiksek besin igerigine sahip olan tarla bitkile-
rinin soguga kars1 toleranslarinin arastirilmast,
tarim yapilamayan soguk bdolge topraklarinin
tarima agilmasi ve soguga toleransh bitkilerin
gelistirilmesi ile azalacag diistiniilmektedir.

Ulkemizde ve diinyada yazlik olarak eki-
mi yapilan pek ¢ok tarimsal bitkilerin gelisme
periyodunun sicak ve kurak doneme denk gel-
mesi dnemli verim kayiplarina neden olmakta-
dir. Yazlik ekim yerine yapilacak bir giizliik
ekim ile bitki veriminin artirtlmasi miimkiin
gorilmektedir. Aym1 zamanda son yillarda
ozellikle insan faaliyetlerine bagl olarak ger-
ceklesen kiiresel iklim degisiklikleri ve buna
bagl olarak olusan kuraklik, tilkemizde ve
diinyada birgok iiriinde giizlikk ekimi zorunlu
kilmaktadir. Ancak, giizlik ekimlerde en
onemli abiyotik stresin soguk zarar1 olmasi,
bitki verimini ve kalitesini artirmak amaciyla
bitkilerin soguk streslerine karsi gelistirdikleri
tolerans ile ilgili fizyolojik, biyokimyasal, mo-
lekiiler ve genetik temellerin aydinlatilmasina
ve sonugta etkin yetistirme programlarinin uy-
gulamaya gegcirilmesine gereksinim dogurmus-
tur.
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