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DERLEME/REVIEW

YÜKSEK BiTKiLERDE AZOTUN ASiMiLASYONU
Hülya ARSLAN1,2, Gürcan GÜLERYÜZ1

öz
Azot, bitki gelişimini belirleyen temel besin maddelerinden biridir. Yüksek bitkiler azotu topraktan inorganik

yapıda (NO-3 ve NH+4) alır. Nitrat ve amonyum toprakta organik maddenin mineralizasyonu sonucu oluşur. Top­

raktan inorganik yapıda alınan azot, bitkide çeşitli reaksiyonlar ile amonyağa indirgendikten sonra organik yapılara

katılır. Bu çalışmada toprakta azotun mineralizasyon kademeleri ve bitkilerce inorganik formlarının indirgenme ve
özürnlerne şekilleri kaynakçaya dayanarak açıklanmaya çalışılmıştır.

Anahtar Kelimeler: Azot, Mineralizasyon, Nitrat, Amonyum, Bitkilerce indirgenme.

NITROGEN ASSIMILATION IN HIGHER PLANTS

AB5TRACT
Nitrogen is one of the most important mineral nutrients limiting the plant growth. Higher plants take up nitro­

gen in inorganic forms (NO-3 and NH+4) from soiL. Nitrate and ammonium occur by the mineralization of organic

matter in the soiL. Inorganic nitrogen taken up by plant roots from soil is firstly reduced to ammonia and then is in­
corporated into organic compounds. In this study, the mineralization stages of nitrogen in the soil, the reduction and
assimilation pathways of inorganic nitrogen forms by plants are discussed.
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Bitkilerin yapısında bulunan bileşiklerdeki ele­
mentlerin oransal durumuna bakıldığında azotun kar­
bon, hidrojen ve oksijenden daha düşük oranda bulun­
duğu görülür (Hasman, 1972; Haynes, 1986). Bitki ku­
ru ağırlığının %1.5-5'ini meydana getiren azot (Haynes,
1986), miktar olarak çok düşük bir oranda bulunmasına

rağmen yapısına katıldığı organik bileşiklerin bitki haya­
tı ve biyokimyasalolaylardaki rolünden dolayı temel
besin elementlerinin başında gelir (Haynes, 1986; Ge­
bauer ve Schulze, 1997).

Bitkilerdeki azotlu bileşiklerin en önemlileri ami­
no asitler, dolayısıyla proteinlerdir. Azot, bitkilerde sa­
dece proteinlerin yapısına değil, kalıtım materyali olan
nükleik asitlerin yapısına girer ve çeşitli enzimlerin ko­
enzim kısmını oluşturan bazı vitaminlerde de bulunur.
Bunun yanında Apocyanacae, Papaveraceae, Ranuncu­
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laceae ve Solanaceae gibi familyaların üyelerinde rast­
lanan alkoloidler de azotlu bileşiklerdendir (Zeybek,
1985; Akman, 1993; Baytop, 1999).

Yüksek bitkiler azotu topraktan inorganik formda
alabilirler. İnorganik azot toprakta nitrat (NOf) ve
amonyum (NH4+) halinde bulunur. Bu nedenle, yüksek
bitkilerin azot metabolizması her şeyden önce bu azot
formlarının topraktaki miktarı ve dolayısıyla organik
azotun mineralizasyonu ile ilişkilidir. Bitkiler tarafın­

dan alınan bu azot formları bitki yapısında bir seri indir­
genme olayından sonra organik yapılara girer. Bu indir­
genme olayında ise dış ortamın mineral azot konsantras­
yonu, pH, ışık, bitki türü gibi faktörler roloynar ve tüm
bunlar bitkilerin azot beslenmesini şekillendirir. Eko­
sistemlerin verimliliğinde topraktaki azot mineralizas­
yonu (Ellenberg, 1964; Rehder, 1976; Gökçeoğlu ve
Rehder, 1977; Woodmansee vd., 1978; Woodmansee ve
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Duncan, 1980; Runge, 1983; Vaughn vd.,1986; Gökçe­
oğlu, 1988; Güleryüz ve Gökçeoğlu, 1994) ve çeşitli

taksononıik gruplara ait türlerdeki nitrat redüktaz akti­
vitesi önemli bir indikatör olarak görülmektedir (Ellen­
berg, 1977; Lee ve Stewart, 1978; Al Gharbi ve Hipkin,
1984; Smimoff ve Stewart, 1985; Lee vd., 1986; Geba­
uer vd., 1988; Widmann vd.,1990; Gebauer ve Schulze,
1997; Güleryüz ve Arslan, 1999).

Bu derlernede nitratın yüksek bitkilerce topraktan
hangi metabolik yolla alınıp indirgendiği kaynakçaya
dayanılarak açıklanacaktır.Ancak, konunun daha iyi an­
laşılabilmesi için azot döngüsü ve bu döngüdeki önem­
li aşamaları oluşturan serbest azotun fiksasyonu ile or­
ganik maddenin topraktaki mineralizasyonu da kısaca

açıklanacaktır.

2. AZOT OÖNGÜSÜ

Bitkilerin yapı ve fonksiyonlarında çok önemli rol
oynayan azot, doğada bir döngü halindedir. Bu döngü­
de azotun temel kaynağı atmosferde gaz halinde bulu­
nan serbest azot (N2) ve organik maddenin yapısında

bulunan bağlı azottur. Doğada azot döngüsü üç ana ka­
demeyi kapsar; (1) serbest azotun yüksek enerji fiksas-

yonu (atmosferik fiksasyon) ile oluşan amonyak ve nit­
ratların yağmur suyu ile yeryüzüne taşınması, simbiyo­
tik yolla veya serbest yaşayan organizmalarca (mavi­
yeşil algler ve serbest bakteriler) biyokimyasalolarak
organik forma indirgenmesi, (2) organik maddenin par­
çalanarak mineralleşmesi (amonifikasyon, nitrifikas­

yon ve denitrifikasyon) ile mineral azotun (N03- ve

NH4+) oluşumu, (3) mineral azotun bitkilerce alınıp

tekrar organik yapıya katılması ve tüketicilere aktarıl­

ması (Şekil I).

2.1 Serbest Azotun (N2) Fiksasyonu

Gaz halindeki serbest azot, atmosferin en önemli
bileşeni olduğu halde pek çok bitki için alınabilir form­
da değildir. Bitkilerce alınabilir forma dönüşebilmesi

için serbest azotun fikse edilmesi gerekir. Fiksasyon es­
nasında moleküler azot iki atomuna ayrılır. Serbest
atomlar iki molekül amonyağı oluşturmak üzere hidro­
jenle birleşir, Bu işlem, önemli miktarda enerji gerekti­
rir. Azot döngüsünde. serbest azotun fiksasyonu iki yol­
la gerçekleşir. Bunlardan birisi yüksek enerjili fiksas­
yondur (Atmosferik fiksasyon). Bu fiksasyon tipinde,
serbest azot suyun hidrojeni ve oksijeni ile reaksiyona

liIcsasyon

- +
NOz NH4

~

Nitrilikasyon

Şekil 1. Ekosistemi OluşturanOrganizmalar ArasındakiGenel Azot Döngüsü (Plaster, 1992'e göre yeniden düzenlenmiştir).
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girerek amonyağı (Nı ---+ NH3) ve nitratı oluşturur. Bu
reaksiyonda gerekli olan yüksek enerji kozmik radyas­
yon, meteorit sürüklenmeleri ve şimşek tarafından sağ­

lanır. Biyokimyasalolmayan bu reaksiyon sonucu olu­
şan amonyak ve nitrat (HıN03 olarak) yeryüzüne yağ­

mur ile ulaşır (Smith, 1992).

Havanın serbest azotunun ikinci fiksasyon şekli bi­
yolojik fiksasyondur. Biyolojik olarak azotun fiksasyo­
nunda bakteriler ve mavi-yeşil algler iş görmektedir.
Bunlardan bir kısmı serbest olarak karasal ve sucul eko­
sistemlerde yaşarken, bir kısmı yüksek bitkiler ile birlik·
oluştururlar. Toprakta serbest yaşayan en önemli azot
fikse edici bakteriler aerobik Azotobaeter ve anaerobik
Clostridium genuslarına ait türler, mavi-yeşil alglerden
en yaygın olanları ise hem toprak hem de sucul ortam­
larda bulunan Nostoe ve Calothrix genuslarına ait tür­
lerdir (Smith, 1992; Marschner, 1995). Simbiyotik iliş­

ki ile azot fiksasyonunda nodüllü Fabaeeae üyeleri ile
Rhizobium bakterileri, Alnus (Betulaeeae) ve Casuari­
na (Casuarinaeeae) gibi yüksek bitkiler ile Aetinomy­
eetes grubu (Frankia genusu) mantarlar, tatlı su eğrelti­

lerinden Azotla cinsine ait türler ile mavi-yeşil algler­
den Anabaena azotla arasındadaki birlikler iş görmek­
tedir. Ayrıca, bazı liken türleri de (Nostoe genusuna ait
mavi-yeşil algleri ile mantar birlikleri; örneğin, Colle­
ma tunaeforme ve Peltigera rufeseens türleri) simbiyo­
tik yolla azotun fiksasyonunda roloynamaktadır. Ser­
best azotun fiksasyonu nitrogenaz etkenliği ile gerçek­
leşmektedir (Smith, 1982; Marschner, 1995). Simbiyo­
tik fiksasyonda, azotun fikse edilebilmesi için öncelikle
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konukçu bitkide nodül oluşumunun gerçekleşmesi ge­
rekir. Nodül oluşumu ve serbest azotun fiksasyon me­
kanizmalan kapsamlı ve karmaşıktır. Bu nedenle bu der­
lemede serbest azotun amonyağa kadar indirgenme me­
kanizması çok kısa olarak verilecektir. Fiksasyonda iş

gören nitrogenaz, iki ayrı kısımdan ibarettir. Bunlar, de­
mir ve demir ile molibdeni birarada içeren kısımlardır.

Enzim oksijene çok duyarlıdır ve yüksek oksijen kon­
santrasyonlarında geri dönüşümsüz olarak yapısı bozu­
lur (Atlas ve Bartha, 1987; Marschner, 1995). Nitroge­
naz etkenliği ATP, indirgenmiş ferrodoksin, diğer sitok­
romlar ve koenzimlerin varlığına bağımlıdır. Konakçı

bitki enerji kaynağı olarak floem yoluyla nodüllere suk­
roz sağlar. Bunun oksidatif yıkımı sonucu ATP ile indir­
geyiciler üretilir ve önemli miktarda karbondioksit açı­

ğa çıkar. Dışarıdan nodüllere oksijen taşınımı ise Leghe­
moglobin tarafından düzenlenir ve nitrogenazın aktif
olabileceği düzeyde tutulur (Marschner, 1995). Serbest
azotun fiksasyonu sonucu oluşan ana ürün olan amon­
yak (Campbell, 1977; Brill, 1981; Marschner, 1995)
amidler, amino asitler ve üreidierin sentezlendiği sitop­
lazmaya verilir. Bu bileşikler geçit hücreleri yoluyla
kök ksilemine ve gövdeye transfer edilir (Şekil 2)
(Marschner, 1995).

Genelolarak yüksek bitkilerden, sadece nodül
oluşturan Fabaeeae türleri ile nodüllü legümen olma­
yan bitki türlerinin atmosferik azotun fiksasyonunda iş

gördüğü düşüncesi yaygındır. Bununla beraber, son yıl­

larda yapılan araştırma sonuçları nodül oluşturmayan

türlerin de havanın serbest azotunu fikse edebildiğini

..": :::., ..
.........: -, ; •• :.: .:.: ,o .

Nodülcebi

°2
.....

C02 ......

H2

Şekil 2. Serbest Azotun Nitrogenaz Etkenliği ile Fiksasyon Mekanizması (Evans ve Barber, 1977; Marschner, 1995).



16 Anadolu Üniversitesi Bilim ve Teknoloji Dergisi, 3 (1)

ortaya koymaktadır. Örneğin, Bryan vd., (1996) Mimo­
saceae, Caesalpiniaceae ve Fabaceae (Papilionaceae)
familyalarına ait nodül oluşturmayan türlerin de serbest
azotu fikse edebildiğini göstermişlerdir.

Enzimalik
Hidroliz

R-NH2 + HOH -t R-OH + NH3 + Enerji
(Amonifikasyon) (4)

2NH3 + H2C03 ~ (NH4hCOJ H 2NH4 + C03

Üreaz

Humifikasyon Minerilazasyon

Organik Madde ~ Humus -t C07 + H70 + Mineral maddeler
(1)

NH2 - co -NH2 + H20 -7 2NH3 + CO2 (2)

Organik maddenin yapısında bulunan bağlı azotun
amonyak oluşumunakadar geçirdiği süreçler aşağıdaki

şekilde özetlenebilir (Saatçi, 1975):

Bitkilerin kullanabildiği azot kaynakları toprakta
farklı mikroorganizma gruplarının iş gördüğü minerali­
zasyon ile oluşur ve ekosistem verimliliğinin süreklili­
ği için gereklidir (Runge, 1983). Mineralizasyon; nitri­
fikasyon ve amonifikasyon olmak üzere iki aşamada

gerçekleşir (Saatçi, 1975; Atlas ve Bartha, 1987; Plas­
ter, 1992).

Enzimatik

Oksidasyon

2NO-2 + 02 -7 2NO-3 + Enerji

Topraklarda, amonyağı nitrite yükseltgeyebilen do­
minant genus Niirosomonas, nitriti nitrata yükseltgeye­
bilen dominant genus ise Nitrobacter' dir. Amonyağı

nitrite yükseltgeyebilen diğer bakteriler Nitrosospira,
Nitrosococcus ve Nitrosolobus genuslarına ait türlerdir.
Nitrobacter' e ilaveten Nitrospira ve Nitrococcus genu­
sunun üyeleri de niriti nitrata yükseltgeyebilir (Atlas ve
Bartha, 1987). Walker (1978) Nitrosolobus genusunun
tarım topraklarında hakim olduğunu bildirmiştir. Hete­
rotrofik bakteri ve mantarları içeren diğer bazı mikroor­
ganizmalar sınırlı oranda azotlu bileşikleri yükseltgeye­
bilirler, fakat heterotrofik nitrifikasyon amonyağın nitrit
ve nitrat iyonlarına dönüşümüne fazla katkı sağlama­

maktadır (Atlas ve Bartha, 1987).

Mineralizasyonda oluşan nitratın bir kısmı bazı bakteri­
ler tarafından serbest azot formuna dönüştürülürve at­
mosfere verilir. Bu işleme ise denitrifikasyon adı verilir
(Atlas ve Bartha, 1987). Oksijen yerine nitrat kullanan
denitrifiye edici bakteriler anaerobik bakteriler oldukla-

Mineralizasyonun ileri aşaması olan nitrifikasyorı­

da, amonyum iyonları önce nitrite daha sonra da nitrat
iyonlarına yükseltgenir. Nitrifikasyon sınırlı sayıdaki

ototrof bakterilerce yürütülür (Focht ve Verstraete,
1977). Nitrifikasyonun iki aşaması (nitritin ve nitratın

oluşması) farklı iki mikrobial populasyon tarafından

gerçekleştirilir. Ancak, her iki işlev bir denge halinde
yürür ve nitrit birikimi meydana gelmez. Amonyağın
nitrite, nitritin de nitrata yükseltgenmesi enerji açığa çı­

karan süreçlerdir. Nitrifikasyon bakterileri kemotroftur­
lar ve karbondioksiti özümlemek için nitrifikasyon ile
oluşan enerjiyi kullanırlar. ilk reaksiyonda moleküler
oksijen nitrit molekülüne verilir. Yükseltgenme çok
aşamalı bir reaksiyondur ve hidroksilamin (NHzOH) ve

diğer bazı ara ürünler oluşur. Bu reaksiyon aynı zaman­
da hidrojen iyonlarını oluşturur ve reaksiyonun gerçek­
leştiği ortamın pH'ı düşer. Nitrifikasyonun ikinci aşa­

masında nitrat oluşumu için bir su molekülünden oksi­
jen alınır. Nitrifikasyonun her iki aşaması da aerobik ko­
şullarda gerçekleşir. Nitritin yükseltgenmesi nitrifikas­
yonunun ayrı bir safhasını oluşturur. Bu aşama düşük

miktarda enerji verimi ve nitrat oluşumu ile sonuçlanır

(Atlas ve Bartha, 1987; Plaster, 1992).
Enzimatık

Oksidasyon

2NH4 + HOH -7 2N02- + 2H20 + 4H+ + Enerji

(Nitrifikasyon) (5)

Kompleks

Amino Bileşikleri + CO2+ Enerji

Diğer Ürünler (Aminizasyon)

(3)

Proteinler Enzimatik

ve Benzeri Sindirim

Bileşikler -7

2.2 Toprakta Azot Mineralizasyonu

Doğadaki azot döngüsüne katılan azotun diğer

önemli kaynağını ise organik madde oluşturur ve orga­
nik maddeye bağlı olan bu azot formu ise kararlı (immo­
bilize) form olarak isimlendirilir (Plaster, 1992). Biyo­
kimyasal yolla organik maddenin parçalanmasıyla

amonyak ve nitrat oluşur. Organik maddenin parçalan­
ması, her aşamasında farklı organizma gruplarının iş

gördüğü humifikasyon, amonifikasyon, nitrifikasyon ve
denitrifikasyon safhalarından geçerek gerçekleşir. Or­
ganik maddenin parçalanmasıyla oluşan mineral azot
yüksek bitkilerce özümlenerek tekrar organik yapılara

katılır (Runge, 1983).

Canlı ve ölü organik maddedeki azot formu indir­
genmiş amonyum formunda bulunur. Amonifikasyon,
organik bağlı azotun amonyağadönüştürüldüğübir saf­

hadır. Birçok bitki, hayvan ve mikroorganizma bu süre­
ci yürütme yeteneğindedir.Organizma atıkları toprak ve
sudaki heterotrofik bakteri ve funguslar tarafından ami­
no asitlere ve daha sonra amonyağakadar ayrıştırılır. Bu
aşamada iş gören organizmalar bu sayede enerji sağlar­

lar. Basit bir azotlu bileşikten, örneğin üreden, amonya­
ğın oluşumu aşağıdaki reaksiyonla gösterilmektedir
(Atlas ve Bartha, 1987);
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rı için bu süreç suya doygun topraklarda daha hızlı ger­
çekleşir (Plaster, 1992). Paracoccus denitrificans, Thi­
obacillus denitrificans ve değişik Pseudomonas türleri
nitratı nitrit, nitrik asit, nitrozoksit ve moleküler azota
dönüştürerek nitratın indirgenmesini tamamlar. Denitri­
fikasyon süreci kısaca aşağıdaki şekilde ifade edilebilir
(Atlas ve Bartha, 1987):

(6)

Focht (1982)'e göre toprakta, Pseudomonas ve AI­
caligene temel denitrifiye edici genuslardır ve bazı şart­

lar altında Azospirillum, Rhizobium, Rhodopseudomo­
nas ve Propianibacterium genuslarımn da denitrifiye
edici türleri içerdiği ifade edilmektedir (Atlas ve Bart­
ha, 1987).

Organik maddenin parçalanması sırasında, parça­
lanmada iş gören bakteriler bu süreçte enerji sağlarken,

bunun sonucunda mineral azot ve diğer temel besinler
serbest kalır. Bu besinler bakteriler tarafından da kulla­
nılır (Freckman, 1988). Buna göre, organik bileşiklerin

mineralizasyonu ile oluşan mineral azot, hem yüksek
bitkiler hem de mikroorganizmalar tarafından kullanıl­

maktadır. Yüksek bitkiler, mikrobial gereksinimlerden
arta kalan mineral azotu kullanırlar. Bu nedenle, toplam
mineral azot üretimi için "Bürüt Mineralizasyon", mik­
robial ihtiyaçların dışında kalan üretim için ise "Net Mi­
neralizasyon" kavramları önerilmiştir (Zötll, 1958;
Runge, 1983).

Doğal koşullarda bitki köklerince alınabilir inorga­
nik azot miktarı toprağın tipi, iklim, enlem, mevsim ve
mikrobial etkenlik gibi ortam etmenlerine bağlı olmak­
tadır (Ellenberg, 1977; Runge, 1983). Bu nedenle, top­
rakta azotun mineralizasyonu ve bitkilerce alınımı çeşit­

li ekosistemlerin verimliliğini belirlemede önemli bir
indikatör olarak kullanımaktadır. Örneğin; Billings vd.
(1951) otlak alan ekosistemlerinde azot formunun,
kontrol edici bir faktör olduğunu azot akış modeli ile
açıklarmşlardır. Dünyada, topraktaki yıllık mineral azot
verimine göre çeşitli ekosistemler karşılaştırılmaktadır

(Ellenberg, 1964; Rehder, 1976; Woodmansee vd.,
1978; Woodmansee ve Duncan, 1980; Runge, 1983; Va­
ughn vd., 1986; Gökçeoğlu, 1988; Güleryüz ve Gökçe­
oğlu, 1994).

2.2.1. Azot Mineralizasyonunu Etkileyen Ortam
Etmenleri

Toprakta organik azotun mineralizasyonu bir çok
ortamsal faktöre bağlı olarak gerçekleşir. Bu ortamsal
faktörler arasında organik maddenin yapısı, toprağın

nem içeriği ve maksimal su tutma kapasitesi, pH, sıcak­

lık, mikrobial biomas ve diğer besin elementlerinin
miktarı sayılabilir (Stanford ve Smith, 1972; Singer ve
Munns, 1999).
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Organik maddenin ayrışmasını etkileyen paramet­
relerin en önemlilerinden birisi ölü materyalin C/N ora­
nıdır (Runge 1974, 1983; Köhler vd., 1995). Çünkü ha­
bittaki azot içeriği mikrobial aktiviteye bağlı olarak he­
men hemen sabit kalırken, karbonhidrat miktarı ve do­
layısıyla da C/N sürekli düşer (Anderson, 1973; Seas­
tedt, 1984). Böylece, kolayca ayrıştırılabilir karbonhid­
ratların varlığı sınırlanır ve ölü materyalin enerji içeri­
ğinde azalma meydana gelir. Magill ve Aber (2000), or­
ganik madde niteliğinin net mineralizasyon ve net nitri­
fikasyon üzerine etkisini tayin etmek için inkübasyon
deneyleri yapmışlardır. Araştırmacılar, net mineralizas­
yonun glukoz ilave edilen inkübe edilmiş topraklarda,
humik asit gibi kompleks karbon bileşikleri ilave edilen
topraklardan yüksek olduğunu saptamışlardır. Ayrıca net
mineralizasyonun organik bağlı azot ile ilişkili olduğu,

C/N oranı ile ters orantılı olarak değiştiği de saptanmış­

tır (Harmsen ve Van Schreven, 1955; Zöttl, 1960a). An­
cak Runge (1983) bu ilişkilerin görülebilmesinin aynı

humus tipi ve aynı parçalanma derecesindeki materyal­
lerin karşılaştırılması ile mümkün olabileceğini bildir­
mektedir.

Toprak nemi direk olarak mikrobial aktiviteyi, do­
laylı olarak da azot mineralizasyonunu etkiler. Biyolo­
jik bir işlevolan mineralizasyonun hızı suyun alınabilir­

lik oranı ile ilişkilidir. Singer ve Munns (1999)'a göre
bitki gelişimi için uygun olan optimum toprak nemi se­
viyeleri mikrobial parçalanma için de uygundur. Top­
rak, neme tamamen doyurulduğunda, artan anaerobik
şartlar nedeniyle organik madde parçalanması yavaşlar.

Casmann ve Munns (1980) toprak nemi ile toprak sı­

caklığı arasında önemli bir ilişki olduğunu ve bu ilişki­

nin net mineralizasyon üzerinde önemli bir etkisinin ol­
duğunu tespit etmişlerdir. Araştırmacılar nem içeriğinin

düşük olduğu durumda net azot mineralizasyonunun
toprak suyu tarafından etkilendiğini ifade etmişlerdir.

Vaughn vd. (1986)'a göre toprağın su içeriği bitki-top­
rak sisteminden azot kaybını da etkileyebilir. Bitki tara­

fından alınabilir azot formu olan inorganik azot (N03-) ,

toprak sisteminde kolayca hareket edebilir. Bu haraket
nitratın alınışını arttırırken, bitkiler ve diğer mikroorga­
nizmalar tarafından kullanılamayan kısmının toprak su­
yu ile yıkanarak uzaklaşmasına yol açar (Singer ve
Munns, 1999). Özellikle nemli (doygun olmayan) şart­

lar, toprakta kullanılabilir azotun artışına sebep olan
mikrobial parçalanma ile azot mineralizasyonu arttırır.

Fakat, nispeten yüksek nem içeriği toprak havalanma
koşullarını anaerobiğe dönüştürdüğü için denitrifikas­
yon ile azot kaybına da sebep olmaktadır (Runge,
1983). Artan oksijen eksikliği ile amonifikasyon azalır

ve denitrifikasyon, örneğin gaz halindeki ürünlerin olu­
şumu ile nitrat kaybı artar. Nispeten kurak şartlarda net
azot verimi artan su içeriğine bağlı olarak maksimuma
doğru artış gösterirken, optimum su içeriğinin aşılması
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keskin bir azalmaya yol açar (Runge 1983; Güleryüz;
1998). Zötll (1960b), pH'ı 5.8, C/N oranı 15 ve toprak
sıcaklığının 20°C olduğu şartlarda, ince yapılı humusta
maksimum su tutma kapasitesinin mineralizasyon üze­
rine etkisini araştırmış ve sonunda en uygun maksimum
su tutma kapasitesinin (MSK) %60 olduğunu saptamış­

tır.

Vaughn vd. (1986) yaptıkları alan çalışmasında

Amerika'nın Kuzey Kaliforniya bölgesinin Akdeniz ik­
liminin hüküm sürdüğü tek yıllık vejetasyon toprakla­
rında mineralizasyon ile nem arasındaki ilişkinin pozi­
tif, sıcaklık ile negatif olduğunu tespit etmişlerdir. Araş­
tırmacılar, bu bölgede minera1izasyonun sıcaklığa naza­
ran toprağın nem içeriğine daha duyarlı olduğunu bildir­
mişlerdir. Antonopoulus (1999) ise benzer olarak top­
raktaki organik azotun mineralleşme oranının çevresel
faktörlere, özellikle de sıcaklık ve su içeriğine; ve temel
farklılıkların 25°C'den daha yüksek sıcaklıklar ile doy­
gunluğa yakın veya daimi solgunluk noktasına yakın su
içerikleri arasında olduğunu saptamıştır.

Sıcaklık, topraktaki azot mineralizasyonunu etkile­
yen temel faktörlerden biridir. Genel anlamda, bitki ge­
lişimi için uygun olan sıcaklık şartları mikrobial parça­
lanma için gerekli sıcaklık şartlarına oldukça benzerdir
(Myrold, 1987). Sıcaklık değişimleri mikrobial etkenli­
ğe, dolayısıyla topraktaki mineral azot oluşumunun te­
meli olan mikrobial parçalanmaya doğrudan etki eder.
Sıcaklığın pozitif etkisi nemli dönemde erişilen opti­
mum nem seviyeleri ile ilişkili olup mikrobial parçalan­
ma ve toprak azot mineralizasyonu için gerekli uygun
ortamı oluşturur. Runge (1983)'e göre, azot minerali­
zasyonu mikroorganizmaların aktif olabildiği 0-70°C
arasındaki tüm sıcaklık aralığında meydana gelmekte;
ancak farklı bölgelere ait toprakların mikrobial populas­
yonlarının farklı sıcaklık gereksinimlerine sahip olması

nedeniyle mineralizasyonun gerçekleştiği sıcaklık sınır­

ları da oldukça farklılık göstermektedir. Örneğin, tropi­
kal topraklarda maksimum net mineralizasyonun nispe­
ten yüksek sıcaklıklarda oluştuğu ifade edilmektedir
(Ishaque ve Comfield, 1974; Myers, 1975). Billes vd.
(1971) ise Akdeniz iklimine ait iki farklı toprakta opti­
mum mineralizasyon için oldukça farklı (28-50°C) sı­

caklık değerleri tespit etmişlerdir.

Nitrifikasyon, amonifikasyona göre sıcaklığa daha
kuvvetle bağımlıdır ve bu en azından optimal sıcaklık sı­

nırları için geçerlidir (Runge 1983). Focht ve Verstraet
(1977) ototrofik nitrifiyicilerden Nitrosomonas ve Nit­
robacter genuslarımn sıvı kültürde 5-40°C'lik sıcaklık

aralığında büyüme gösterdiklerini ve geri kalan genus­
lar için, Nitrococcus hariç tutulursa (minimum 2°C),
daha dar sıcaklık aralığı bildirmişlerdir. Runge (1983),
nitrat oluşumunun düşük oranda da olsa bu sıcaklık ara­
lıklarının dışında, örneğin; heterotrofik mikroorganiz­
malarca desteklenen topraklarda 4O°C'nin üzerinde de
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meydana gelebildiğini ifade etmektedir. Düşük sıcaklık­

ların mineralizasyonu uyardığı çeşitli araştırmacılar ta­
rafından ifade edilmektedir. Ehrhardt (1961), doğal

alanlarda ilkbaharda tespit ettiği yüksek mineral azot
verimiliğini "don etki fazı" ile açıklamıştır. Nitekim,
Gerlach (1973) toprak sıcaklığının O°C'den 20°C'ye
yükselmesinden sonraki ilk birkaç saat içinde amon­
yum ve nitrat miktarlarında aşırı artış gözlemiştir. Bu
don etki fazı, donmaya bağlı olarak topraktaki kısmı ste­
rilizasyon ve mikrobial populasyondaki azalma ile açık­

lanmaktadır (Campbell vd., 1971; Agarwal vd., 1971;
Runge, 1983). Laboratuarda kontrollü şartlarda ise ge­
nellikle optimum sıcaklık olarak 15-25°C arasındaki sı­

caklıklar kullanılmaktadır (Zöttl 1960; Clarholm, 1981,
1984, 1985; Freckman, 1988; Köhler vd.,1995; Brussa­
ard vd., 1995; Güleryüz, 1998).

Toprak mikroflorası içerisinde yer alan Funguslar
asite hoşgörülümikroorganizmalar oldukları için, doğa­
da asidik yapılı topraklar ve benzeri yerlerdeki organik
maddenin humusa kadarparçalanmasındaönemli etki­
ye sahiptirler. Asidik pH koşulları mineralleşmede iş

gören bakteriler için uygun olmamaktadır. Genelolarak
hafif asit ile hafif alkali topraklarda (pH 6.0-8.0) nitrat
hakim iken, artan asiditelik amonyum lehine üstün ol­
ma eğilimini arttırır. Fakat asidik topraklarda nitrat üre­
timinin var olduğu da yapılan birçok araştırma ile gös­
terilmiştir (Zötll, 1960c; Runge, 1974). Runge (1983),
ekstrem olan asidik topraklarda nitrat oluşumundan so­
rumlu olan organizma ve süreçleri kesin olarak açıkla­

mamakla birlikte, bunun 3 olasılıkla olabileceğini ifade
etmektedir:

a- Lokal olarak ortam pH değerleri ile birlikte mikro
alanlarda bilinen kemotrofik nitrifiyicilerin aktivite­
si,

b- Asidik koşullara nitrifikasyon bakterilerinin adaptas­
yonu,

c- Heterotrofik NO-3 üreticilerı

Organik materyalin parçalanmasında toprakta ya­
şayan makro ve mikrofaunanın, özellikle de protozoa,
nematodlar ve mikroarthropodların etkisi bulunmakta­
dır. Laboratuar şartlarında "Microcosm" adı verilen dü­
zenekle yapılan araştırmalar sonunda; mikrobial orga­
nizmalar ile beslenen toprak faunasının azot minerali­
zasyonunda önemli etkisi bulunduğu, özellikle de yük­
sek CIN oranına sahip ve mikroorganizmaların azotu az
oranda serbest bırakma gücünde olduğu toprak katman­
larında iyileştirici etki yaptığı; ayrıca, Arthropod'ların

mikroflora ve suya bağımlı mikrofaunanın büyük ölçü­
de inaktif olduğu kurak şartlarda net mineralizasyonun
sürmesinde roloynadığı çeşitli araştırmacılar tarafından

bildirilmiştir (Clarholm, 1981, 1984, 1985; Seastedt,
1984; Ingham vd., 1985; Moore vd., 1988; Sohlenius
vd., 1988; Kuikman ve Veen, 1989; Persson, 1989; Ver-
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hoef ve Brussaard, 1990; Brussaard vd., 1995). Kajak
(1995) bakterilerle beslenen predatör mikrofaunanın

(Protozoa, Nematod) organik maddenin ayrışma oranı­

nı, buna bağlı olarak da azot ve fosfor mineralizasyonu­
nu arttırdığını microcosm deneyleri ile göstermiştir.

Toprak faunası, doğal ekosistemlerdeki verimliliği

belirgin olarak etkileyebilmektedir. Lavelle vd. (1994)
bu etkinin; büyük ölçüde toprağın fiziksel ve kimyasal
özelliklerinin değişmesiyle meydana getirildiğini; bu
değişikliklerin hayvan atıkları ve sebep oldukları çevre­
sel değişimlerle ortaya çıktığını; ayrıca, topraktaki hay­
van topluluklarının bolluğu ve çeşitliliğinin toprak kali­
tesinin indikatörleri olduğunu; çünkü toprak organik
maddesinin dinamiğini, besin ve su içeriğini, porozite
ve tane büyüklüğü gibi fiziksel parametreleri etkilediği­

ni bildirmişlerdir. Toprak faunasının topraktaki aktivite­
leri, alınabilir azot miktarını arttırarak bitki verimliliğini

de arttırır (Yeates ve Coleman, 1982; Ingham vd.,
1985). Nitekim, microcosm deneylerinde, bakteri ve
bakteri yiyen canlıların olmadığı ortamda yetişen bitki­
lerin (Bouteoula gracilis) kuru ağırlıklarının canlı bulun­
duran ortamlarda yetişen bitkilerden daha düşük oldu­
ğu ve daha yavaş geliştikleri saptanmıştır (Ingham vd.,
1985; Coleman, 1986).

Freckmann (1988), bakteriler ile beslenen nema­
todların organik maddenin ayrıştırılmasında; (1) mik­
ropları yiyerek ve organik maddelerin inorganik madde­
lere ayrışma oranını düzenleyerek, (2) mikropları su ve
toprak içerisinde dağıtarak, (3) saprofitik ve bitki pato­
jeni bakterileri e beslenerek ve mikrobial kommunitenin
kompozisyonunu etkileyerek, (4) toprakta nematodlarla
beslenen mantarlar (Nematophagous fungi) gibi mik­
roflora ve fauna için bir besin elementi kaynağı ve yem
olarak, (5) bitki simbiyontlannın fonksiyonunu ve dağı­

lımını etkileyerek katkıda bulunduğunu bildirmektedir.
Bazı araştırmacılara göre (Persson, 1983; Rosswall ve
Paustian, 1984) nematodlar ve mikrobial olarak besle­
nen diğer toprak hayvanları tarafından verilen düşük

moleküler yapılı azotun miktarı net azot mineralizasyo­
nunun önemli bir kısmını oluşturabilmektedir.

3. YÜKSEK BiTKilERCE NiTRAT (NO·a) ve
AMONYUM (NH+4) ALINIMI ve AsiMilASYONU

3.1. Amonyum ve Nitrat iyonlarının Alınım Mekanizamaları

Yüksek bitkiler topraktan azotu nitrat formunda
tercih etmelerine karşın topraktaki amonyum da önem­
li bir azot kaynağını oluşturur (Marschner, 1995).
Amonyum ve nitrat iyonlarının topraktan alınım meka­
nizması bitkilerin iyon alınım mekanizmaları olarak bi­
linen pasif ve aktif alınım mekanizmaları ile açıklan­

maktadır. Haynes (1986)'e göre bitkilerce NH4+'un alı­

nımındazamana bağlı iki safha gözlenir. Düşük sıcaklık

ve metabolik engelleyicilerin etkili olmadığı safha pasif
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alınım safhasıdır. Böyle bir alınım, bitkiler amonyum
içermeyen bir besin solüsyonundan tek azot kaynağı

olarak amonyum içeren bir solüsyona bırakıldığında

önemli olabilir. Alınımın ikinci safhası düşük sıcaklık ve
metabolik engelleyicilerin her ikisine de duyarlı olan
amonyumun aktif absorpsiyonunu yansıtır. Pilbeam ve
Jan (1999)'a göre amonyum bitkilerdeki aktif alınım ta­
rafından Michaealis-Menten kinetiğine uyan bir taşıyıcı

sistem tarafından alınır. Yani alınım, plazmalemmanın

negatif potansiyeline amonyum iyonlarının yönelmesiy­
le gerçekleşir; bu potansiyel elektrojenik Ht/Kt-pom­
pası (Fellenberg, 1978; Haynes 1986; Maschner, 1995)
gibi hareket eden hidrojene bağlı ATP'az (H+-ATP'az)
tarafından yenilenir (Ullrich, 1992). Buna göre, muhte­
melen iki amonyum alınım sistemi bulunmaktadır

(Mack ve Tischner, 1994). Bunlardan birisi, uyarılabi­

len ve dış ortamdaki düşük amonyum konsantrasyonla­
rında iş gören sistemdir. Bu nedenle de bu sistem "Dü­
şük Eğilimli Taşınım Sistemi; Low-Affinity Transport
System (LATS)" olarak isimlendirilir. Diğer taşıyıcı sis­
temin amonyuma karşı eğilimi yüksek olduğundan

"Yüksek Eğilimli Taşınım Sistemi; High-Affinity Trans­
port Sistem (HATS)" olarak anılır ve ilk safhada iyon
alınım oranını yüksektir (Pilbeam ve Jan, 1999).

Nitratın, yüksek bitkilerce topraktan alınımı meta­
bolik olarak kontrol edilen bir süreçtir. Bitkilerde nitrat
alınımı ile ilgili özel bir aktif taşıma sistemi tanımlanmış
(Hewitt, 1975; Rao ve Rains, 1976) ve amonyum alını­

mında olduğu gibi ATP'ye bağımlı olduğu ifade edil­
mektedir. Bitki kökleri tarafından nitratın alınımı, "trans­
membran nitrat redüktaz tetrameri" adı verilen (Jackson
vd., 1973), ve bitki hücrelerinin plazmallemmasında10­
kalize olan (Huffaker ve Rains, 1978) bir protein tara­
fından yürütülür (Pilbeam ve Jan, 1999).

Pilbeam ve Jan (1999) bitki dokularındaki nitrat
miktarının toprak solüsyonundan daha yüksek olduğu

durumda, bitkiler tarafından nitrat alınırmnın aktif bir
süreç olduğunu; ve bunun için gerekli enerjinin de kö­
kün iç ve dış ortamındaki konsantrasyon değişimine

bağlı olduğunu ifade etmişlerdir. Nitekim, Clarkson ve
Hanson (1980) Lolium perenne ile yaptıkları çalışmada

1.5 mmol.rrr ' solüsyondan bir mol nitrat alınması için
28 kJ'lük bir enerjiye, buna karşın 15 mmoL. m-3 nitrat
solüsyonundan bir mol nitrat alınması için 9 kJ'lük bir
enerjiye ihtiyaç duyulduğunu tespit etmişlerdir. Bu
enerji, iyonların plazma zarından geçişi ile ilgili kurama
uygun olarak (Marschner, 1995) iyon taşıyıcılarının işle­

vinde kullanılır ve hidrojene bağlı ATP'az (H+-ATP'az)
tarafından sağlanır (Pilbeam ve Jan, 1999).

Bitkilerde amonyumun alınıın mekanizmasında

açıklandığı gibi nitrat alınırmnı yürüten iki taşıyıcı sistem
bulunmaktadır. Bunlardan birisi, düşük dış nitrat kon­
santrasyonlarında iş görür (HATS) ve bu iyona karşı

eğilimi yüksektir. Diğer taşıyıcı sistem ise, dış ortarnda-
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ki yüksek nitrat konsantrasyonlarında iş görür ve bu
iyona karşı eğilimi düşüktür (LATS). HATS'ın aktivite­
si ortamdaki nitrat tarafından uyarılabilirken, LATS için
böyle bir uyarılma söz konusu değildir. Bu durumda
LATS, HATS'nin uyarılmasında iş gören taşıyıcı sentezi
için ihtiyaç duyulan indirgenmiş azotu topraktan nitrat
formunda almakla yükümlüdür (Pilbeam ve Jan, 1999).
Siebrech vd.. (1995) göre genelde kök uçları tarafından

alınan nitrat yeni taşıyıcıların uyarılması için önemli ola­
bilmektedir.

Nitratın alınışı bazı ortamsal faktörler tarafından et­
kilenir. Bunlardan birisi topraktaki amonyum iyonudur.
Bu iyonun nitrat alınımı üzerinde negatif yönde bir etki­
si bulunmaktadır ve alınım işlevini kesinlikle engeller
(Rao ve Rains, 1976; Ayling, 1993). Bu etki sırasında

pozitif yüklü amonyum iyonları plazmalemmayı depo­

larize eder, bu da H+-ATP'az aktivitesini etkileyerek
nitrat alınımını sınırlar (Pilbeam ve Jan, 1999).

Nitrat ve amonyum alınımı enerji gerektiren biyo­
kimyasal süreçler olduğundan her iki mekanizmanın da
karbonhidrat miktarına bağımlı olduğu açıktır. Birçok
araştırıcı, nitrat alınım mekanizmasının yürütülmesi için,
kökler tarafından sürekli bir enerjiye ihtiyaç duyulduğu­

nu belirtmektedir (Jackson vd., 1973; Pearson ve Steer,
1977). Nitekim, gün ortasında maksimuma ulaşan gün­
lük nitrat alınım modeli ve buna uyumlu olan fotosentez
ürünlerinin yapraklardan taşınım modeli (Pearsonn ve
Steer, 1977), fotosentetik ürünler ile nitrat alınımı ara­
sındaki korelasyonu açıklamaktadır (Haynes, 1986).

Nitrat alınımı katyon alırumını uyarırken, anyon alı­

mmını engeller (Haynes, 1986). Nitrat alınımı oldukça
spesifik bir işlevolarak görülmesine ve diğer anyonla­

rın (örn; CI-, Br ve S04-) varlığından çok etkilerımeme­

sine karşın, dış ortamdan nitrat alınımı ile diğer anyon­
ların alınımında bir azalma meydana gelmektedir (Rao
ve Rains, 1976).

Nitrat alınımı etkileyen faktörlerden bir diğeri ise
sıcaklık olup, düşük sıcaklıklarda nitrat alınımını amon­
yum alınımından daha çok etkilendiği ifade edilmekte­
dir (Clarkson ve Warner, 1979; Haynes, 1986). Nitrat
alınımı genellikle 23°C'de amonyum alınımından fazla­
dır ve bu alınım 35°C'ye kadar artış göstermektedir
(Lycklama, 1963; Haynes, 1986).

3.2. Amonyum ve Nitratın ASimilasyonu

Yüksek bitkilerce azotun assimilasyonunda temel
olan molekül amonyaktır. Amonyak molekülü ise çeşit­

li kaynaklar tarafından sağlanır (Marschner, 1995);

ı. Simbiyotik azot (Nı) fıksasyonu,

2. Kökler tarafından topraktan alınan amonyum (NH4+),

Anadolu Üniversitesi Bilim ve Teknoloji Dergisi, 3 (1)

Protein L-COıGilvde
\.Amino-Nvk~
,----~~-

L
Amid-(NHıh

i NH;Kilk rAmino-NHı
~H+(Aminler)

Şekil 3. Topraktan Alınan Amonyumun Köklerde Asimilasyon
Modeli (Marschner, 1995).

3. Kökler tarafından topraktan alınan ve indirgenen nit­
rat (N03-),

4. Fotorespirasyon (ışıkta solunum) ile açığa çıkan

amonyak (NH3)

Bitkilerin nitrattan sonra tercih ettikleri azot kay­
nağı olan ve kökler tarafından topraktan alınan amon­
yum iyonlarının asimilasyonundaki temel basamaklar;
kök hücrelerine alınım, yük dengesini sağlamak için H+
iyonlarının verilmesiyle amino asidere ve amidlere katı­

lımdır (Marschner, 1995) (Şekil 3).

Nitrat, bitki besini olarak organik yapılara girmek
ve bitkideki temel fonksiyonlarını yerine getirmek için
öncelikle amonyağa indirgenmek zorundadır. Bitki ha­
yatı için nitratın amonyağa indirgenmesi ve özümlen­
mesinin önemi, karbondioksitin indirgenmesi ve özüm­
lenmesine eşdeğerdedir. Nitrat indirgenmesi iki enzim
tarafından katalizlenir (Beevers ve Hageman, 1983;
Haynes, 1986; Solomonson ve Barber, 1990; Marsch­
ner, 1995; Pilbeam ve Jan, 1999). Bunlardan ilki Nitrat
Redüktaz (NR) olup, nitratın nitrite indirgenmesini ka­
talizler. Diğeri ise, Nitrit Redüktaz (NiR) olup, nitratın

amonyağa indirgenmesinden sorumludur. Kabul edilen
nitrat indirgenme yolu aşağıdaki şekildedir (Gebauer ve
Schulze, 1997):

N03- + 8H+ + 8e ~ NH3 + 2HıO +OH- (7)

Nitrat indirgenmesinde iş gören anahtar enzim ni­
teliğindeki NR molekülü filavin adenin dinükleotid
(FAD), Sitokrom (Cyt.) ve molibden içeren prostetik
gruplara sahiptir. Birkaç saatlik yarılanma süresine sa­
hip olan enzim (Marschner, 1995; Gebauer ve Schulze,
1997), yüksek bitkilerin sitoplazmasında lokalize ol­
muştur ve elektron verici olarak ya nikotin adenin di­
nükleotid (NADH) veya nikotin adenin dinükleotid fos­
fat [NAD(P)H]'a ihtiyaç gösterir (Haynes, 1986; Solo­
monson ve Barber, 1990; Marschner, 1995; Campbell,
1999). Enzimin molekül ağırlığı, bulunduğu organizma
grubuna göre değişmektedir (200 000-600 000) (Not­
ton ve Hewit, 1979; Marschner, 1995).

Nitrat redüktaz, bitkinin fotosentetik dokularının

temel enzimlerinden biri olarak kabul edilmektedir (Pil­
beam ve Jan, 1999). Kökteki durumu çok açık olma­
makla beraber, bu organların, epidermal hücrelerinde
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yer aldığı (Rufty vd., 1986) ve muhtemelen de apikal
bölgede daha fazla bulunduğu bildirilmektedir (Walla­
ce, 1973). Bununla beraber, kök sisteminin yaşlı kısım­

larında ilk düşünülenden daha yüksek aktivite ile ilgili
kanıtlar da elde edilmiştir (Oaks ve Long, 1992). Arpa
kökleri üzerindeki deneylerde, enzimin kök hücreleri­
nin hem sitoplazma hem de membrana bağlı formunun
olduğu (Ward vd., 1988) ve gövdedeki NR gibi nitrat
tarafından uyarıldığı ifade edilmektedir (Oaks vd. 1972).

Yüksek bitkilerde nitrat redüktazın genelolarak
substratı tarafından uyarılabilirbir enzim olduğu kabul
edilimekte ve nitratın nitrat redüktaz sentezini uyardığı

düşünülmektedir (Guerrero vd., 1981; Haynes 1986;
Marschner, 1995). Ancak, nitrat yokluğunda önemli
miktarda enzim gelişmiş bitkilerde de saptanmıştır

(Haynes, 1986). Nitrat redüktaz, nitratı alamayan bitki­
lerde çok düşük düzeyde bulunmakta, fakat nitrat ilave
edilmesi sonucunda birkaç saat içerisinde enzim uyarı­

labilmektedir. Nitekim, Lohdi ve Ruess (1988), Frede­
en vd. (1991) kök ve topraküstü organlarında NRA'nın

bir çok geniş yapraklı ağaç türünde topraktaki nitrat ile
uyarıldığını saptamışlardır. Ayrıca, Lee ve Stewart
(1978) potansiyel nitrat redüktaz sentezinin nitrat kay­
nağı ile ilişkili olduğunu, farklı ekolojik ortamlara
uyum sağlamış bitkilerdeki enzim aktivitesi ile göster­
mişlerdir.

Nitrat redüktazı uyaran diğer bir faktör ise ışıktır

(Marschner, 1995). Işık, nitrat redüktazın aktivitesi için
gerekli indirgeyiciyi [NAD(P)H] fotosentez yoluyla
sağlayarak nitrat redüktazı uyarabilir. Guerrero ve ark.
(1981)'a göre fotosentetik dokularda ATP sentezinin
arttışı genel protein sentezini ve dolayısıyla da nitrat re­
düktaz sentezini arttırır. Aynı zamanda ışık, yaprak si­
toplazmasındaki nitrat düzeylerini arttırarak uyarılmayı

da etkileyebilir. Bu etki ise ya nitratın yapraklara hara­
ketinin artmasıyla ya da depo ortamı olan vakuolden
metabolik ortam olan sitoplazmaya nitratın haraketi ile
gerçekleşir (Haynes, 1986).

Bazı bitkilerde amonyum veya belirli amonyum
metabolizmasıürünleri, aktif nitrat redüktaz sentezinin
düzenlenmesinde çok önemli bir role sahiptir (Guerrero
vd., 1981) ve nitrat tarafından uyarılan nitrat redüktaz
aktivitesini önler (Oaks vd., 1977).

Artan sıcaklıklar (20°C'tan 4O°C'ye) nitrat redük­
taz aktivitesini arttırabilir. Buna karşın optimum sıcaklı­

ğın üzerindeki sıcaklıklar, türe bağlı olarak nitrat redük­
tazı inaktive eder (Haynes, 1986).

Su stresi de nitrat redüktazın aktivitesini azaltan
faktörlerden birisidir. Bu etki ya yaprak dokusuna nitrat
akışının azalmasıyla ya da protein sentezinin engellen­
mesiyle meydana gelir (Haynes, 1986).

Nitrat redüktazın aktivitesini belirleyen temel et­
menlerden en önemlisi ise topraktaki besin elementleri-
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dir. Bu elementlerden molibden ve kükürt nitrat redük­
tazın yapısındayer aldığı için aktif nitrat redüktaz sente­
zi için elzem elementlerdir (Haynes, 1986; Marschner,
1995; Gebauer ve Schulze, 1997).

Nitrat indirgenmesinde iş gören enzimlerden diğe­

ri Nitrit Redüktaz (NiR) olup, fotosentetik dokuların te­
mel enzimlerinden biri olduğu (Pilbeam ve Jan, 1999),
fakat kök ekseni boyunca da eşit dağılım gösterdiği sap­
tanmıştır (Polisetty ve Hageman, 1983). Kök hücreleri
içerisindeki dağılımı plastidlerle sınırlıdır (Dalling vd.,
1972). Bu enzim serbest ara ürünler oluşturmadannitri­
ti amonyağa dönüştürmektedir. Düşük molekül ağırlığı­

na sahip olan enzim, yapraklarda kloroplastlarla kökler­
de ise proplastidlerle ilişkilidir (Beevers ve Hageman,
1983). Yeşil yapraklarda elektron verici olarak indir­
genmiş ferrodoksin kullanılır. İndirgenmiş ferrodoksin
ışıkta fotofosforilizasyonun Fotosistem i devrinden, ka­
ranlıkta ise solunum reaksiyonlarıyla oluşturulur

(Marschner, 1995). Emes ve Fowler (1983)'e göre kök­
lerde nitrit redüktazın aktivitesi oksidatif pentoz fosfat
yolunun aktivitesi ile ilişkilidir. Enerji ferrodoksin ben­
zeri bir madde veya piridin nükleotidi yoluyla enzime
aktarılmasınarağmen, köklerde nitrit redüktazın aktivi­
tesinin indirgeyici olarak NADH veya NAD(P)H'a bağ­

lı olduğu kabul edilmektedir (Redinbaugh ve Campbell,
1981; Suzuki vd., 1985).

Nitratın organik yapılara dahil edilmeden önce
amonyağa indirgenmesi iki indirgenme olayından iba­
rettir ve ilk indirgenme aşamasında elektronlar
NAD(P)H'tan alınarakFAD, Sitokrom ve molibden üze­
rinden oksijene verilerek oksijen uyarılır. Bu devre HıO

ve NOf oluşumu ile son bulur. İkinci aşamada ise olu­

şan nitrite indirgenmiş ferrodoksinden aktarılan elekt­
ronlarla amonyak oluşur (Marschner, 1995) (Şekil 4).

Yapraklarda ışığa bağlı olarak gün içinde enzimin
etkenliğinde ve dolayısıyla nitratın indirgenmesinde
günlük değişimgörülür(Gebauer vd., 1984). Köklerde
ise belirgin bir model yoktur. Ancak son yapılan bir
araştırmada, Jiang ve Hull (2000) Poa pratensis L. tü­
rünün köklerinde nitrat redüktaz aktivitesinin gün için­
de değişim gösterdiğini, fakat yapraklarda bu değişimin

anlamlı olmadığını saptamışlardır. Gövdede nitrat indir­
genmesi ışık şiddetinin yüksek olduğu saatlerde hızla­

nır, ışık şiddetinin düşük olduğu saatlerde ise azalır. Dü­
şük ışık şiddeti altında gelişmiş bitkilerin nitrat redük­
taz aktivitesi düşüktür, aktivite bitkiler yüksek ışık şid­

deti koşullarına getirildiği zaman artar. Bitkiler düşük

ışık altında geliştikleri zaman nitrat redüktazın düşük

aktivite göstermesine bağlı olarak yüksek nitrat kon­
santrasyonlarıiçerirler. Marschner (1995)'e göre, bitki­
lerde nitrat indirgenmesinde görülen bu günlük model
bazı sebze türlerinin hasat zamanını tayin etmek için
kullanılabilir. Yetiştiriciliği yapılan bazı Chenopodiace-
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Şekil 4. Yaprak Hücrelerinde Nitrat Asimilasyon Reaksiyonlar. Dizisi (Beevers ve Hageman, 1983; Marschner, 1995).

ae familyası üyelerinde, örneğin, ıspanakta hasat zama­
nı bu modele göre ayarlanarak bitkideki nitrat konsant­
rasyonu düşük tutulabilir ve besin yoluyla insan vücu­
duna alınacak olan nitrat miktarı azaltılarak nitrat zehir­
lenmesi riski ortadan kaldınlabilir.

Stewart vd. (1987)'a göre kök sisteminde meydana
gelen serbest azot (Nı) ve amonyum asimilasyonunun

aksine nitrat indirgenmesi hem kök hem de gövde de
oluşur. Bununla beraber, kökler ve gövdede indirgenen
nitrat miktarı açısından bitki türleri arasında farklılıklar

bulunmaktadır. Ullrich (1987)'e göre nitratın bitki or­
ganlarındaki indirgenme durumu çok açık olmamakla
beraber, köklerdeki nitrat indirgenmesinin bitkide ger­
çekleştirilen tüm nitrat indirgenmesine katkısına göre 3
grup altında toplamak mümkündür. Birinci grubu, temel
olarak nitratı köklerde indirgeyen ve tipik olarak odun­
su bitkilerin yer aldığı bitkiler oluşturur (Bollard, 1956;
1960; Pate, 1980; Martin vd., 1981). İkinci gruptakiler
ise hem kök hem de gövdelerinde nitrat indirgeyebilen
türlerdir. Birçok tek yıllık ve çok yıllık otsular bu grup­
ta yer alır (Deane-Drummond vd., 1979; Crafts-Brand­
ner ve Harper, 1982; Andrews vd., 1984). Üçüncü grup­
ta temel nitrat indirgenme bölgesi olarak gövdenin yer
aldığı, köklerde nitrat indirgenmesinin oluşmadığı veya
çok az oluştuğu türler yer alır. Hızlı gelişen birçok tür­
de gövde nitrat indirgeyen bölgedir (Stewart vd., 1987).
Stadler ve Gebaure (1992)'e göre birçok araştırmacı

(Pate, 1980; Runge, 1983; Mengel, 1984; Andrews,
1986) odunsu bitkilerin nitratı tercihen köklerinde indir­
gediğini kabul etmektedir. Fakat Smirnoffvd. (1984) ve
Al Gharbi ve Hipkin (1984) ise bu durumun her zaman
geçerli olmadığını gösteren ilk araştırmacılardır. Nite­
kim bu araştırmacılar, farklı habitatlarda yetişen önemli
sayıdaki ağaç türünün yapraklarındanitrat redüktaz ak­
tivitesi olduğunu göstermişlerdir. Stadler ve Gebauer

(1992)'ın element içeriği yönünden zengin bir alanda
yetişen Fraxinus excelsior'da nitratın tercihen yaprak­
larda indirgendiği ve nitrat indirgenmesinin ancak
%10'nun köklerde gerçekleştiği ile ilgili sonuçları bunu
desteklemektedir. Güleryüz ve Arslan (1999) ülkemizde
Verbascum türleri ile yaptıkları çalışmada, incelenen
türlerde tüm bitki kısımlarında nitrate redüktaz eaktivi­
tesinin olduğunu ancak en yüksek aktivitenin yaprak­
larda meydana geldiğini saptamışlardır.

Yaprakta gerçekleşen nitrat indirgenmesinin kökte
gerçekleşen nitrat indirgenmesine nazaran daha düşük

bir enerji ihtiyacı gösterdiği ifade edilmektedir (Sprent,
1980; Schrader ve Thomas, 1981; Raven, 1985). Bu gö­
rüşe göre, nitrat assimilasyonu için fotosentez tarafın­

dan oluşturulan ATP ve indirgeyicilerin fazlası kullanı­

lır. Stewart vd. (1987)'e göre, ışık şiddeti optimum fo­
tosentetik etkenlik için yeteri kadar yüksek olmadığı du­
rumda nitrat ve karbondioksit indirgeyici ve ATP için
rekabete girer ve enerji avantajı sağlanamaz. Araştırma­

cılar, fotosentezin ışıkla doyurulduğu koşullarda yap­
raktaki nitrat asimilasyonunun, köklerdeki asimilasyo­
na nazaran önemli bir avantaja sahip olacağını bildir­
mişlerdir.

Azot assimileyici reaksiyonların oluştuğu bölgeler
hem topraktaki azot tipine (NOf ve NH4+) hem de ilgi­
li bitki türüne göre değişir. Tek azot kaynağı NH4+ ol­
duğunda, assimilasyonun hemen hemen tamamı kökler­
de meydana gelir (Findenneg vd., 1989). Amonyum ve­
rilen bitkilerin köklerinde, nitrat verilen bitkilerin kök­
lerindekinden daha yüksek PEP-karboksilaz aktivitesi
olduğu (Schweizer ve Erismann, 1985), bunun amon­
yumlu ortamda gelişen bitkilerin köklerindeki amino­
asit sentezi için organik asit ihtiyacından olduğuna dair
deneysel kanıtlar bulunmaktadır (Pilbeam ve Jan,
1999).
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Pate (l973)'e göre nitrat azotu verilen bitkiler için
temel assimilasyon bölgesi yapraklardır, buna karşın

farklı türler arasında kökler ve gövde de oluşan toplam
asimilasyonun kesin oranlarında önemli bir değişim

vardır. Ancak, bu oranlar bitki yaşıyla değişebilmekte­

dir, ve örneğin buğday ve fasulyede köklerde indirgen­
me oranınının yaşlanına ile azaldığı görülmüştür (Ash­
ley vd., 1975; Breteler ve Hanicshten Cate, 1980; Talo­
uizte vd., 1984).

Farklı bitki organlarındaki assimilerne edilen nitra­
tın oranı bitkiye verilen nitrat oranı ile de değişir. Mor­
gan ve ark.(l985), 0.5 mol m-3 nitrattan 20 mol m-3 nit­
rata transfer ettiği mısır fidelerinde köklerdeki nitrat in­
dirgenme miktannın sabit kaldığım, buna karşın gövde­
ye taşınan miktarın arttığını belirlemiştir. Sutherland vd.
(1985) ise farklı nitrat konsantrasyonlarında gelişen Vi­
cia bitkilerinde ksilemdeki nitratın toplam azota oranı­

nın ortamdaki en yüksek nitrat konsantrasyonunda en
yüksek olduğunu saptarmşlardır. Bu, Pilbeam ve Jan
(1999)'a göre gelişme ortarmndaki yüksek nitrat kon­
santrasyonunun köklerdeki nitrat redüktaz aktivitesini
arttırdığına, fakat dış ortamdaki konsantrasyonun belirli
bir sınınn üzerinde olduğu zaman ise daha fazla nitratın

gövdeye taşındığına bir kanıt oluşturmaktadır.

Yüksek bitkilerde, kökler tarafından amonyumun
alınması, nitratın alınması ve indirgenmesi ile oluşan

amonyak, bitki dokusu için zehirli olması nedeniyle he­
men organik yapılara girmek zorundadır. Amonyağın

organik yapılara girişi "Glutamin sentetaz-Glutamat
sentaz" yolu adı verilen mekanizma ile gerçekleşir

(Haynes, 1986; Marschner, 1995; Pilbeam ve Jan,
1999) (Şekil 5).

Bu yolda glutamat amonyak akseptörü olarak gö­
rev yapar ve glutamin sentetazın etkisiyle glutamin olu-
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şur. Bu enzimin köklerde, hem sitoplazma hem de plas­
tidlerde bulunan formu bulunmaktadır, buna karşın yap­
raklarda sitoplazma ve plastidlerde farklı izozimleri
vardır (Mann vd., 1979; Mc Nally vd., 1983). Amon­
yak assimilasyonunda görev yapan diğer enzim gluta­
mat sentaz, amin grubunun glutaminden 2-ketoglutari­
kasite taşınmasını katalize eder. Bu gerçekte iki formda­
dır; bunlardan birisi elektron verici olarak NADH, diğe­

ri NAD(P)H kullanır. NADH formu bitkilerde özellikle
kök nodüllerinde daha yaygındır (Lea vd., 1992). Gluta­
mat sentazın yapraklarda bulunan üçüncü formu ferro­
doksine bağımlıdır (Botella vd., 1988). Amin grubunun
transferinde iş gören 2-ketoglutarik asit ise trikarboksi­
lik asit çemberinden sağlarur. Bu tepkime için ya indir­
genmiş ferrodoksin, ya da NAD(P)H gereklidir. İndir­

genmiş ferrodoksin fotosentezin ışık kademesini kapsa­
yan fotofosforilizasyonun Fotosistem i devrinden,
NAD(P)H ise solunum reaksiyonlarından sağlanır. Bu
reaksiyonda, biri amonyak assimilasyon devrini sürdür­
mek için gerekli olan, diğeri ise proteinlerin sentezinde
kullanılan iki glutamat molekülü oluşur. Nitrat indir­
genmesi ve amonyak assimilasyonu dengeli bir şekilde

yürütülmek zorundadır. Eğer dokuda amonyak konsant­
rasyonu yüksek ise bunun zehirli etkisini azaltmak için
assimilasyon devresinde oluşan glutamin molekülleri
yakalanabilir. Amonyak assimilasyonunda ilk yol ola­
rak kabul edilen yol ise glutamat dehidrogenaz enzimi­
nin rol aldığı yoldur. Bu yolda trikarboksilik asit çembe­
rinden sağlanan glutarik asit bu enzimin katalizörlüğün­

de glutamik asiti verir. Bu enzim kök mitokondrileri ve
yaprak hücrelerinde lokalizedir ve amonyak için eğili­

mi fazla değildir. Hücre içi amonyak konsantrasyonu­
nun çok düşük tutulması için gerekli olan aktiviteyi
gösteremediğinden amonyak assimilasyonunun esas
yolu olan "glutamin sentetaz-glutamat sentaz" yolu ATP

ÇOOH ~ Trikarboksilik asitçemberi ,

O=C 2-0ksoglutarat
i

YH2
CH2"' ...i ...

eOOH

NADH2
""--J""'f--" -.,. NAD+,

COOH 1J / Proteinler
H~ CH ~".

CH Glutamat Trans- '\.Nükleikasitler
1 2 .
eH amınasyon

i 2 Diğer azotlu
COOH

Şekil 5. Amonyak AssimHasyonYolları [Düşük amonyak konsantrasyonunda (1) ve yüksek amonyak konsantrasyonunda (2) Gulta­
min sentetaz-Glutamat sentaz yolu, Glutamat dehidrogenaz yolu (3). GOGAT: Glutamin-oksoglutamat aminotransferaz] (Marsch­
ner, 1995).
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formunda bir enerjiye ihtiyaç gösterir (Marscahner,
1995).

Amino grubu halindeki azot sonradan diğer transa­
minasyon reaksiyonlarıyla çeşitli aminoasitlere transfer
edilir ve aminoasitler proteinlere katılır. Köklerdeki
amonyum ve nitratın assimilasyonunun amino asit
ürünleri ya köklerdeki proteinlerde toplanırlar veya ksi­
lem içinde gövdeye taşınırlar. Birçok bitkide köklerden
diğer organlara taşınan temel amino asit glutamin (Pil­
beam ve Kirkby, 1992), bazı türlerde ise asparagindir
(McClure ve lsrael, 1979). Bu nedenle glutamin ve as­
paragin habercileri olan oksoglutarik asit ve okzalo ase­
tikasit sentezi bitkilerin azot assimilasyonunda gerekli
olan arnino asitlerdir. Bunun genellikle trikarboksilik
asit çemberinden ve PEP karboksilaz etkenliği ile oluş­

tuğu düşünülmektedir (Pilbeam ve Jan, 1999).

Fotorespirasyon ile oluşan amonyak diğer yollar­
dan elde edilen amonyak kadar olmasa da C3 bitkilerin-

de amonyak assimilasyon devrine önemli ölçüde girer.
Bu bitkilerde fotosentezde CO2 akseptörü olarak iş gö-

ren ribulozdifosfat (RuDP), aynı zamanda oksijen mo­
lekülünü de indirgeyebilme yeteneğindedir. Ribulozdi­
fosfat, oksijen molekülünü indirgediği durumda gliko­
lat oluşur. Glikolat burada amonyak akseptörü olarak
kullanılır ve glisin meydana gelir. Glisin daha sonra mi­
tokondrilere giderek serin molekülünü oluşturur. Bu sı­

rada CO2 ve NH3 açığa çıkar (Hess, 1981; Taiz ve Zi-

eger, 1991). Oluşan amonyak "glutamin sentetaz-gluta­
min sentaz" yoluyla organik yapılara katılır.

Bu yola katılan amonyağın diğer kaynağı ise ser­
best azotun fiksasyonudur. Fiksasyonla serbest azot, iki
atomuna ayrılmakta, azot atomları hidrojen ile birleştik­

ten sonra iki molekül amonyağı oluşturmaktadır. Bu
amonyak yine "glutamin sentetaz-glutamin sentaz" yo­
luyla organik yapılara katılır (Marschner, 1995; Pilbeam
ve Jan, 1999).

4. SONUÇ

Bitkilerin canlılığının ve metabolik faaliyetlerinin
devamı için elzem olan azot, doğada bir döngü halinde­
dir. Atmosferdeki serbest azot (N2) , azot döngüsünün

önemli bir kaynağını oluşturur. Fakat bu azotun yüksek
bitkilerce özümlenebilmesi için fikse edilip amonyağa

kadar indirgenmesi gerekir (Marschner, 1995). Bu fik­
sasyon ise atmosferik, simbiyotik ve simbiyotik olma­
yan süreçlerle gerçekleşir (Smith, 1992). Yüksek bitki­

ler topraktan azotu inorganik formda (NOf ve NH4+)

alabilirler. İnorganik azotun kaynağı mineralizasyondur.
Mineralizasyonda organik bağlı azot, amonyak ve nitrit
üzerinden amonyum ve nitrata dönüşerek yüksek bitki­
ler için azot kaynaklarını oluşturur.
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Bitkiler tarafından alınan nitratın organik yapılara

girmeden önce uğradığı biyokimyasal süreçlerin, mine­
ralizasyon sırasındaki süreçlerin tam tersi olduğu düşü­

nülebilir. Toprakta organik bağlı azot, amonyak ve nitrit
üzerinden nitrata dönüşürken, bu olay bitki bünyesinde
nitratın nitrit üzerinden amonyağa dönüşmesi ve orga­
nik yapılara katılması ile son bulur. Yüksek bitkiler tara­
fından alınan amonyum ise direk olarak amonyak üze­
rinden organik yapılara katılır.

Sonuç olarak, havanın serbest azotunun fiksasyonu
ile asimilerne sürecinin dışında yüksek bitkiler azot bes­
lenmesi için topraktaki nitrat ve amonyumdan yararla­
mr. Dolayısıyla bitkilerin azot beslenmesi, topraktaki
mineralleşme oranı, bitki türlerinin topraktaki nitratı ve
amonyumu indirgeme kapasitesi ile ilişkilidir.
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