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YUKSEK BITKILERDE AZOTUN ASIMILASYONU
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Azot, bitki gelisimini belirleyen temel besin maddelerinden biridir. Yiiksek bitkiler azotu topraktan inorganik

yapida (NO-3 ve NH*,) alir. Nitrat ve amonyum toprakta organik maddenin mineralizasyonu sonucu olugur. Top-

raktan inorganik yapida alinan azot, bitkide ¢esitli reaksiyonlar ile amonyaga indirgendikten sonra organik yaptlara
katilir. Bu ¢alismada toprakta azotun mineralizasyon kademeleri ve bitkilerce inorganik formlannin indirgenme ve
oziimleme sekilleri kaynakcaya dayanarak agiklanmaya caligiimistir.

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

NITROGEN ASSIMILATION IN HIGHER PLANTS

ABSTRACT
Nitrogen is one of the most important mineral nutrients limiting the plant growth. Higher plants take up nitro-
gen in inorganic forms (NO-; and NH*,) 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.

Key Words: Nitrogen, Mineralization, Nitrate, Ammonium, Reduction by plants.

1. GIRIS

Bitkilerin yapisinda bulunan bilesiklerdeki ele-
mentlerin oransal durumuna bakildiginda azotun kar-
bon, hidrojen ve oksijenden daha diigtik oranda bulun-
dugu goriiliir (Hasman, 1972; Haynes, 1986). Bitki ku-
ru agirhiginm %1.5-5’ini meydana getiren azot (Haynes,
1986), miktar olarak ¢ok diisiik bir oranda bulunmasina
ragmen yapisina katildid1 organik bilesiklerin bitki haya-
tt ve biyokimyasal olaylardaki roliinden dolayr temel
besin elementlerinin baginda gelir (Haynes, 1986; Ge-
bauer ve Schulze, 1997).

Bitkilerdeki azotlu bilesiklerin en 6nemlileri ami-
no asitler, dolayisiyla proteinlerdir. Azot, bitkilerde sa-
dece proteinlerin yapisina degil, kalitim materyali olan
niikleik asitlerin yapisina girer ve ¢esitli enzimlerin ko-
enzim kismim olusturan bazi vitaminlerde de bulunur.
Bunun yaninda Apocyanacae, Papaveraceae, Ranuncu-
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laceae ve Solanaceae gibi familyalarin iiyelerinde rast-
lanan alkoloidler de azotlu bilesiklerdendir (Zeybek,
1985; Akman, 1993; Baytop, 1999).

Yiiksek bitkiler azotu topraktan inorganik formda
alabilirler. Inorganik azot toprakta nitrat (NO5’) ve
amonyum (NH,4*) halinde bulunur. Bu nedenle, yiiksek
bitkilerin azot metabolizmasi1 her seyden once bu azot
formlarinin topraktaki miktar1 ve dolayisiyla organik
azotun mineralizasyonu ile iligkilidir. Bitkiler tarafin-
dan alinan bu azot formlari bitki yapisinda bir seri indir-
genme olayindan sonra organik yapilara girer. Bu indir-
genme olayinda ise dig ortamin mineral azot konsantras-
yonu, pH, 11k, bitki tiirii gibi faktorler rol oynar ve tiim
bunlar bitkilerin azot beslenmesini sekillendirir. Eko-
sistemlerin verimliliginde topraktaki azot mineralizas-
yonu (Ellenberg, 1964; Rehder, 1976; Gokgeoglu ve
Rehder, 1977; Woodmansee vd., 1978, Woodmansee ve
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Duncan, 1980; Runge, 1983; Vaughn vd.,1986; Gokge-
oglu, 1988; Giileryiiz ve Gokgeoglu, 1994) ve cesitli
taksonomik gruplara ait tiirlerdeki nitrat rediiktaz akti-
vitesi 6nemli bir indikator olarak goriilmektedir (Ellen-
berg, 1977; Lee ve Stewart, 1978; Al Gharbi ve Hipkin,
1984; Smirnoff ve Stewart, 1985; Lee vd., 1986; Geba-
uer vd., 1988; Widmann vd.,1990; Gebauer ve Schulze,
1997; Giileryiiz ve Arslan, 1999).

Bu derlemede nitratin yiiksek bitkilerce topraktan
hangi metabolik yolla alinip indirgendigi kaynakcaya
dayanilarak aciklanacaktir. Ancak, konunun daha iyi an-
Jagilabilmesi icin azot dongiisii ve bu dongiideki 6nem-
li asamalar1 olugturan serbest azotun fiksasyonu ile or-
ganik maddenin topraktaki mineralizasyonu da kisaca
agiklanacaktir.

2. AZOT DONGUSU

Bitkilerin yap1 ve fonksiyonlarinda ¢ok 6énemli rol
oynayan azot, dogada bir dongii halindedir. Bu dongii-
de azotun temel kaynag1 atmosferde gaz halinde bulu-
nan serbest azot (N,) ve organik maddenin yapisinda

bulunan bagl azottur. Dogada azot dongiisii ti¢ ana ka-
demeyi kapsar; (1) serbest azotun yiiksek enerji fiksas-
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yonu (atmosferik fiksasyon) ile olusan amonyak ve nit-
ratlarin yagmur suyu ile yeryiiziine taginmasi, simbiyo-
tik yolla veya serbest yasayan organizmalarca (mavi-
yesil algler ve serbest bakteriler) biyokimyasal olarak
organik forma indirgenmesi, (2) organik maddenin par-
calanarak minerallesmesi (amonifikasyon, nitrifikas-
yon ve denitrifikasyon) ile mineral azotun (NO3~ ve

NH,4*) olusumu, (3) mineral azotun bitkilerce alinip

tekrar organik yapiya katilmasi ve tiiketicilere aktaril-
masi (Sekil 1).

2.1 Serbest Azotun (N,) Fiksasyonu

Gaz halindeki serbest azot, atmosferin en 6énemli
bileseni oldugu halde pek ¢ok bitki i¢in alinabilir form-
da degildir. Bitkilerce alinabilir forma doniigebilmesi
icin serbest azotun fikse edilmesi gerekir. Fiksasyon es-
nasinda molekiiler azot iki atomuna ayrlir. Serbest
atomlar iki molekiil amonyag1 olugturmak iizere hidro-
jenle birlesir. Bu iglem, 6nemli miktarda enerji gerekti-
rir. Azot dongiisiinde, serbest azotun fiksasyonu iki yol-
la gerceklesgir. Bunlardan birisi yiiksek enetjili fiksas-
yondur (Atmosferik fiksasyon). Bu fiksasyon tipinde,
serbest azot suyun hidrojeni ve oksijeni ile reaksiyona

A

Asimilasyon

Nitrifikasyon

NO»

\

A Mineralizasyon

Sekil 1. Ekosistemi Olusturan Organizmalar Arasindaki Genel Azot Dongiisii (Plaster, 1992’e gore yeniden diizenlenmistir).
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girerek amonyagl (N, — NH3) ve nitrat1 olugturur. Bu
reaksiyonda gerekli olan yiiksek enerji kozmik radyas-
yon, meteorit siiriiklenmeleri ve simsek tarafindan sag-
lanir. Biyokimyasal olmayan bu reaksiyon sonucu olu-
san amonyak ve nitrat (H,NO; olarak) yeryiiziine yag-
mur ile ulagir (Smith, 1992).

Havanin serbest azotunun ikinci fiksasyon sekli bi-
yolojik fiksasyondur. Biyolojik olarak azotun fiksasyo-
nunda bakteriler ve mavi-yesil algler is gérmektedir.
Bunlardan bir kismu serbest olarak karasal ve sucul eko-
sistemlerde yagarken, bir kismu yiiksek bitkiler ile birlik -
olugtururlar, Toprakta serbest yasayan en onemli azot
fikse edici bakteriler aerobik Azotobacter ve anaerobik
Clostridium genuslarina ait tiirler, mavi-yesil alglerden
en yaygin olanlari ise hem toprak hem de sucul ortam-
larda bulunan Nostoc ve Calothrix genuslarina ait tiir-
lerdir (Smith, 1992; Marschner, 1995). Simbiyotik ilig-
ki ile azot fiksasyonunda nodiillii Fabaceae iiyeleri ile
Rhizobium bakterileri, Alnus (Betulaceae) ve Casuari-
na (Casuarinaceae) gibi yiiksek bitkiler ile Actinomy-
cetes grubu (Frankia genusu) mantarlar, tatl: su egrelti-
lerinden Azolla cinsine ait tiirler ile mavi-yesil algler-
den Anabaena azolla arasindadaki birlikler is gérmek-
tedir. Ayrica, bazi liken tiirleri de (Nostoc genusuna ait
mavi-yesil algleri ile mantar birlikleri; 6rnegin, Colle-
ma tunaeforme ve Peltigera rufescens tiirleri) simbiyo-
tik yolla azotun fiksasyonunda rol oynamaktadir. Ser-
best azotun fiksasyonu nitrogenaz etkenligi ile gercek-
lesmektedir (Smith, 1982; Marschner, 1995). Simbiyo-
tik fiksasyonda, azotun fikse edilebilmesi i¢in oncelikle
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konukgu bitkide nodiil olusumunun gergeklesmesi ge-
rekir. Nodiil olusumu ve serbest azotun fiksasyon me-
kanizmalar kapsamli ve karmasiktir. Bu nedenle bu der-
lemede serbest azotun amonyaga kadar indirgenme me-
kanizmasi ¢ok kisa olarak verilecektir. Fiksasyonda ig
goren nitrogenaz, iki ayr1 kisimdan ibarettir. Bunlar, de-
mir ve demir ile molibdeni birarada igeren kisimlardir.
Enzim oksijene ¢ok duyarlidir ve yliksek oksijen kon-
santrasyonlarinda geri doniigiimsiiz olarak yapist bozu-
lur (Atlas ve Bartha, 1987; Marschner, 1995). Nitroge-
naz etkenligi ATP, indirgenmis ferrodoksin, diger sitok-
romlar ve koenzimlerin varligina bagimlidir. Konakg1
bitki enerji kaynag olarak floem yoluyla nodiillere suk-
roz saglar. Bunun oksidatif yikimi sonucu ATP ile indir-
geyiciler iiretilir ve 6nemli miktarda karbondioksit aci-
ga cikar. Diganidan nodiillere oksijen taginimi ise Leghe-
moglobin tarafindan diizenlenir ve nitrogenazin aktif
olabilecegi diizeyde tutulur (Marschner, 1995). Serbest
azotun fiksasyonu sonucu olugan ana iiriin olan amon-
yak (Campbell, 1977; Brill, 1981; Marschner, 1995)
amidler, amino asitler ve iireidlerin sentezlendigi sitop-
lazmaya verilir. Bu bilegikler gecit hiicreleri yoluyla
kok ksilemine ve govdeye transfer edilir (Sekil 2)
(Marschner, 1995).

Genel olarak yiiksek bitkilerden, sadece nodiil
olugturan Fabaceae tiirleri ile nodiillii legiimen olma-
yan bitki tiirlerinin atmosferik azotun fiksasyonunda ig
gordiigii diisiincest yaygindir. Bununla beraber, son yil-
larda yapilan aragtirma sonuglari nodiil olugturmayan
tirlerin de havanin serbest azotunu fikse edebildigini
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Sekil 2. Serbest Azotun Nitrogenaz Etkenligi fle Fiksasyon Mekanizmasn (Evans ve Barber, 1977; Marschner, 1995).
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ortaya koymaktadir. Ornegin, Bryan vd., (1996) Mimo-
saceae, Caesalpiniaceae ve Fabaceae (Papilionaceae)
familyalarina ait nodiil olugturmayan tiirlerin de serbest
azotu fikse edebildigini gostermiglerdir.

2.2 Toprakta Azot Mineralizasyonu

Dogadaki azot dongiisiine katilan azotun diger
onemli kaynagini ise organik madde olusturur ve orga-
nik maddeye bagh olan bu azot formu ise kararli (immo-
bilize) form olarak isimlendirilir (Plaster, 1992). Biyo-
kimyasal yolla organik maddenin parcalanmasiyla
amonyak ve nitrat olugur. Organik maddenin parc¢alan-
mas1, her asamasinda farkli organizma gruplarinin ig
gordiigii humifikasyon, amonifikasyon, nitrifikasyon ve
denitrifikasyon safhalarindan gegerek gerceklesir. Or-
ganik maddenin parcalanmasiyla olugan mineral azot
yiiksek bitkilerce oziimlenerek tekrar organik yapilara
katilir (Runge, 1983).

Humifikasyon Minerilazasyon

Organik Madde — Humus - CO5 + H»O + Mineral ma(uic)lcler
Bitkilerin kullanabildigi azot kaynaklari toprakta
farkli mikroorganizma gruplarimin is gordiigii minerali-
zasyon ile olugur ve ekosistem verimliliginin siireklili-
gi icin gereklidir (Runge, 1983). Mineralizasyon; nitri-
fikasyon ve amonifikasyon olmak lizere iki asamada
gerceklesir (Saatci, 1975; Atlas ve Bartha, 1987; Plas-
ter, 1992).

Canl1 ve 6lii organik maddedeki azot formu indir-
genmis amonyum formunda bulunur. Amonifikasyon,
organik bagli azotun amonyaga doniistiiriildiigii bir saf-
hadir. Bir¢ok bitki, hayvan ve mikroorganizma bu stire-
ci yiiriitme yetenegindedir. Organizma atiklari toprak ve
sudaki heterotrofik bakteri ve fungusiar tarafindan ami-
no asitlere ve daha sonra amonyaga kadar ayristirilir. Bu
asamada ig gbren organizmalar bu sayede enerji saglar-
lar. Basit bir azotlu bilesikten, 6rnegin tireden, amonya-
gin olusumu asagidaki reaksiyonla gosterilmektedir
(Atlas ve Bartha, 1987);

Ureaz
NH, - CO-NH, +H,0 »2NH; +CO,  (2)

Organik maddenin yapisinda bulunan bagli azotun
amonyak olusumuna kadar gegirdigi siirecler agagidaki
sekilde Ozetlenebilir (Saatci, 1975):

Proteinler Enzimatik Kompleks
ve Benzeri  Sindirim  Amino Bilesikleri + CO, + Enerji
Bilegikler - Diger Uriinler (Aminizasyon)

(&)

Anadolu Universitesi Bilim ve Teknoloji Dergisi, 3 (1)

Enzimatik
Hidroliz
R-NH; + HOH — R-OH + NH3 + Enerji

(Amonifikasyon) @
(NH4),CO3 <« 2NH4 +CO3

2NH3 + HyCO3 —
Mineralizasyonun ileri agamasi olan nitrifikasyon-

da, amonyum iyonlar1 Once nitrite daha sonra da nitrat
iyonlarina yiikseltgenir. Nitrifikasyon smirli sayidaki
ototrof bakterilerce yiiriitiiliir (Focht ve Verstraete,
1977). Nitrifikasyonun iki agamasi (nitritin ve nitratin
olugmasi) farkli iki mikrobial populasyon tarafindan
gergeklestirilir. Ancak, her iki islev bir denge halinde
yiiriir ve nitrit birikimi meydana gelmez. Amonyagin
nitrite, nitritin de nitrata yiikseltgenmesi enerji aci1ga ¢i-
karan siireglerdir. Nitrifikasyon bakterileri kemotroftur-
lar ve karbondioksiti 6ziimlemek icin nitrifikasyon ile
olugan enerjiyi kullamrlar. Ilk reaksiyonda molekiiler
oksijen nitrit molekiiliine verilir. Yiikseltgenme g¢ok
agamal1 bir reaksiyondur ve hidroksilamin (NH,OH) ve

diger baz: ara lirlinler olugur. Bu reaksiyon ayn1 zaman-
da hidrojen iyonlarini olugturur ve reaksiyonun gercek-
lestigi ortamin pH’1 diiger. Nitrifikasyonun ikinci asa-
masinda nitrat olusumu igin bir su molekiiliinden oksi-
jen alinir. Nitrifikasyonun her iki agamasi da aerobik ko-
sullarda gergeklesir. Nitritin yiikseltgenmesi nitrifikas-
yonunun ayn bir safhasim olugturur. Bu agama diigiik
miktarda enerji verimi ve nitrat olusumu ile sonuglanir
(Atlas ve Bartha, 1987; Plaster, 1992).

Enzimatik
Oksidasyon
2NH, + HOH — 2NO, + 2H,0 + 4H* + Eneriji
(Nitrifikasyon) (5)
Enzimatik
Oksidasyon

2NO'2 + 02 - 2NO'3 + Enerji

Topraklarda, amonyag nitrite yiikseltgeyebilen do-
minant genus Nitrosomonas, nitriti nitrata yiikseltgeye-
bilen dominant%ﬂus ise Nitrobacter’dir. Amonyagi
nitrite yiikseltgeyebilen diger bakteriler Nitrosospira,
Nitrosococcus ve Nitrosolobus genuslarina ait tiirlerdir.
Nitrobacter’e ilaveten Nitrospira ve Nitrococcus genu-
sunun iiyeleri de niriti nitrata yiikseltgeyebilir (Atlas ve
Bartha, 1987). Walker (1978) Nitrosolobus genusunun
tarim topraklarinda hakim oldugunu bildirmigtir. Hete-
rotrofik bakteri ve mantarlar1 igeren diger bazi mikroor-
ganizmalar sinirli oranda azotlu bilesikleri yiikseltgeye-
bilirler, fakat heterotrofik nitrifikasyon amonyagin nitrit
ve nitrat iyonlarina doniigiimiine fazla katki saglama-
maktadir (Atlas ve Bartha, 1987).

Mineralizasyonda olusan nitratin bir kismi bazi bakteri-
ler tarafindan serbest azot formuna doniigtiiriiliir ve at-
mosfere verilir. Bu igleme ise denitrifikasyon ad verilir
(Atlas ve Bartha, 1987). Oksijen yerine nitrat kullanan
denitrifiye edici bakteriler anaerobik bakteriler oldukla-
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r1 i¢in bu siire¢ suya doygun topraklarda daha hizl1 ger-
ceklesir (Plaster, 1992). Paracoccus denitrificans, Thi-
obacillus denitrificans ve degisik Pseudomonas tiirleri
nitrati nitrit, nitrik asit, nitrozoksit ve molekiiler azota
doniistiirerek nitratin indirgenmesini tamamlar. Denitri-
fikasyon siireci kisaca agagidaki sekilde ifade edilebilir
(Atlas ve Bartha, 1987):

NO3' —> NOz' - NO —» Nzo - N2 (6)

Focht (1982)’e gore toprakta, Pseudomonas ve Al-
caligene temel denitrifiye edici genuslardir ve bazi sart-
lar altinda Azospirillum, Rhizobium, Rhodopseudomo-
nas ve Propianibacterium genuslarnimun da denitrifiye
edici tiirleri icerdigi ifade edilmektedir (Atlas ve Bart-
ha, 1987).

Organik maddenin pargalanmasi sirasinda, parca-
lanmada ig goren bakteriler bu siirecte enerji saglarken,
bunun sonucunda mineral azot ve diger temel besinler
serbest kalir. Bu besinler bakteriler tarafindan da kulla-
nmlir (Freckman, 1988). Buna gore, organik bilesiklerin
mineralizasyonu ile olugsan mineral azot, hem yiiksek
bitkiler hem de mikroorganizmalar tarafindan kullanil-
maktadir. Yiiksek bitkiler, mikrobial gereksinimlerden
arta kalan mineral azotu kullanirlar. Bu nedenle, toplam
mineral azot iiretimi icin "Biiriit Mineralizasyon", mik-
robial ihtiyaglarin diginda kalan iiretim icin ise "Net Mi-
neralizasyon" kavramlarl Onerilmigtir (Z6tll, 1958;
Runge, 1983).

Dogal kosullarda bitki koklerince alinabilir inorga-
nik azot miktar1 topragin tipi, iklim, enlem, mevsim ve
mikrobial etkenlik gibi ortam etmenlerine bagli olmak-
tadir (Ellenberg, 1977; Runge, 1983). Bu nedenle, top-
rakta azotun mineralizasyonu ve bitkilerce alinimu gesit-
li ekosistemlerin verimliligini belirlemede Snemli bir
indikator olarak kullanimaktadir. Ornegin; Billings vd.
(1951) otlak alan ekosistemlerinde azot formunun,
kontrol edici bir faktor oldugunu azot akis modeli ile
actklamiglardir. Diinyada, topraktaki yillik mineral azot
verimine gore cesitli ekosistemler karsilastirilmaktadir
(Ellenberg, 1964; Rehder, 1976; Woodmansee vd.,
1978; Woodmansee ve Duncan, 1980; Runge, 1983; Va-
ughn vd., 1986; Gokgeoglu, 1988; Giileryiiz ve Gokge-
oglu, 1994).

2.2.1. Azot Mineralizasyonunu Etkileyen Ortam

Etmenleri

Toprakta organik azotun mineralizasyonu bir ¢ok
ortamsal faktore bagli olarak gerceklesir. Bu ortamsal
faktorler arasinda organik maddenin yapisi, topragin
nem icerigi ve maksimal su tutma kapasitesi, pH, sicak-
lik, mikrobial biomas ve diger besin elementlerinin
miktar sayilabilir (Stanford ve Smith, 1972; Singer ve
Munns, 1999).
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Organik maddenin ayrigmasim etkileyen paramet-
relerin en 6nemlilerinden birisi olii materyalin C/N ora-
nidir (Runge 1974, 1983; Kohler vd., 1995). Ciinkii ha-
bittaki azot igerigi mikrobial aktiviteye bagh olarak he-
men hemen sabit kalirken, karbonhidrat miktar1 ve do-
layistyla da C/N stirekli diiser (Anderson, 1973; Seas-
tedt, 1984). Boylece, kolayca aynigtirilabilir karbonhid-
ratlarin varligt sinirlanir ve 6lii materyalin enerji igeri-
ginde azalma meydana gelir. Magill ve Aber (2000), or-
ganik madde niteliginin net mineralizasyon ve net nitri-
fikasyon tizerine etkisini tayin etmek igin inkiibasyon
deneyleri yapmuglardir. Arastirmacilar, net mineralizas-
yonun glukoz ilave edilen inkiibe edilmis topraklarda,
humik asit gibi kompleks karbon bilegiklert ilave edilen
topraklardan yiiksek oldugunu saptamislardir. Ayrica net
mineralizasyonun organik bagli azot ile iligkili oldugu,
C/N orani ile ters orantili olarak degistigi de saptanmig-
tir (Harmsen ve Van Schreven, 1955, Zéttl, 1960a). An-
cak Runge (1983) bu iligkilerin goriilebilmesinin aym
humus tipi ve ayni parcalanma derecesindeki materyal-
lerin kargilagtiriimasi ile miimkiin olabilecegini bildir-
mektedir.

Toprak nemi direk olarak mikrobial aktiviteyi, do-
layl1 olarak da azot mineralizasyonunu etkiler. Biyolo-
jik bir iglev olan mineralizasyonun hizi suyun alinabilir-
lik oranu ile iligkilidir. Singer ve Munns (1999)’a gore
bitki geligimi i¢in uygun olan optimum toprak nemi se-
viyeleri mikrobial parcalanma i¢in de uygundur. Top-
rak, neme tamamen doyuruldugunda, artan anaerobik
sartlar nedeniyle organik madde parcalanmasi yavaslar.
Casmann ve Munns (1980) toprak nemi ile toprak si-
caklig1 arasinda 6nemli bir iliski oldugunu ve bu iligki-
nin net mineralizasyon iizerinde énemli bir etkisinin ol-
dugunu tespit etmislerdir. Aragtirmacilar nem igeriginin
diisiik oldugu durumda net azot mineralizasyonunun
toprak suyu tarafindan etkilendigini ifade etmislerdir.
Vaughn vd. (1986)’a gore topragin su icerigi bitki-top-
rak sisteminden azot kaybini da etkileyebilir. Bitki tara-
findan ahnabilir azot formu olan inorganik azot (NOj3),

toprak sisteminde kolayca hareket edebilir. Bu haraket
nitratin alinigini arttirirken, bitkiler ve diger mikroorga-
nizmalar tarafindan kullanllamayan kisminin toprak su-
yu ile yikanarak uzaklagsmasina yol agar (Singer ve
Munns, 1999). Ozellikie nemli (doygun olmayan) sart-
lar, toprakta kullanilabilir azotun artigina sebep olan
mikrobial pargalanma ile azot mineralizasyonu arttirir.
Fakat, nispeten yiiksek nem igerigi toprak havalanma
kogullarini anaerobige doniistiirdiigii i¢in denitrifikas-
yon ile azot kaybina da sebep olmaktadir (Runge,
1983). Artan oksijen eksikligi ile amonifikasyon azalir
ve denitrifikasyon, ornegin gaz halindeki iiriinlerin olu-
sumu ile nitrat kayb1 artar. Nispeten kurak sartlarda net
azot verimi artan su igerigine bagl olarak maksimuma
dogru artig gosterirken, optimum su iceriginin asilmasi
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keskin bir azalmaya yol agar (Runge 1983; Giileryiiz;
1998). Zastll (1960b), pH’1 5.8, C/N orami 15 ve toprak
sicakliginin 20°C oldugu sartlarda, ince yapili humusta
maksimum su tutma kapasitesinin mineralizasyon tize-
rine etkisini aragtirmig ve sonunda en uygun maksimum
su tutma kapasitesinin (MSK) %60 oldugunu saptamis-
tir.

Vaughn vd. (1986) yaptiklar1 alan caligmasinda
Amerika’nin Kuzey Kaliforniya bolgesinin Akdeniz ik-
liminin hiikiim stirdiigii tek yillik vejetasyon toprakla-
rinda mineralizasyon ile nem arasindaki iligkinin pozi-
tif, sicaklik ile negatif oldugunu tespit etmislerdir. Aras-
trmacilar, bu bolgede mineralizasyonun sicakliga naza-
ran topragin nem icerigine daha duyarli oldugunu bildir-
miglerdir. Antonopoulus (1999) ise benzer olarak top-
raktaki organik azotun minerallesme oraninin ¢evresel
faktorlere, ozellikle de sicaklik ve su icerigine; ve temel
farkliliklarin 25°C’den daha yiiksek sicakliklar ile doy-
gunluga yakin veya daimi solgunluk noktasina yakin su
igerikleri arasinda oldugunu saptamustir.

Sicaklik, topraktaki azot mineralizasyonunu etkile-
yen temel faktorlerden biridir. Genel anlamda, bitki ge-
lisimi i¢in uygun olan sicaklik sartlari mikrobial parca-
lanma i¢in gerekli sicaklik sartlarina oldukga benzerdir
(Myrold, 1987). Sicakhk degisimleri mikrobial etkenli-
ge, dolayisiyla topraktaki mineral azot olusumunun te-
meli olan mikrobial pargalanmaya dogrudan etki eder.
Sicaklifin pozitif etkisi nemli donemde erigilen opti-
mum nem seviyeleri ile iligkili olup mikrobial parcalan-
ma ve toprak azot mineralizasyonu i¢in gerekli uygun
ortami olusturur. Runge (1983)’e gore, azot minerali-
zasyonu mikroorganizmalarin aktif olabildigi 0-70°C
arasindaki tiim sicaklik aralifinda meydana gelmekte;
ancak farkli bolgelere ait topraklarin mikrobial populas-
yonlarmin farkh sicaklik gereksinimlerine sahip olmasi
nedeniyle mineralizasyonun gerceklestigi sicaklik sinir-
lar1 da oldukga farklilik gostermektedir. Ornegin, tropi-
kal topraklarda maksimum net mineralizasyonun nispe-
ten yliksek sicakliklarda olustugu ifade edilmektedir
(Ishaque ve Comfield, 1974; Myers, 1975). Billes vd.
(1971) ise Akdeniz iklimine ait iki farkli toprakta opti-
mum mineralizasyon igin oldukga farkli (28-50°C) s1-
caklik degerleri tespit etmislerdir.

Nitrifikasyon, amonifikasyona gore sicakliga daha
kuvvetle bagimhidir ve bu en azindan optimal sicakltk s1-
nirlan icin gecerlidir (Runge 1983). Focht ve Verstraet
(1977) ototrofik nitrifiyicilerden Nitrosomonas ve Nit-
robacter genuslarinn sivi kiiltiirde 5-40°C’lik sicaklik
araliginda biiyiime gosterdiklerini ve geri kalan genus-
lar igin, Nitrococcus hari¢ tutulursa (minimum 2°C),
daha dar sicaklik aralig1 bildirmiglerdir. Runge (1983),
nitrat olusumunun diigiik oranda da olsa bu sicaklik ara-
liklarimin diginda, Srnegin; heterotrofik mikroorganiz-
malarca desteklenen topraklarda 40°C’nin iizerinde de
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meydana gelebildigini ifade etmektedir. Diigiik sicaklik-
larin mineralizasyonu uyardig1 cesitli aragtirmacilar ta-
rafindan ifade edilmektedir. Ehrbardt (1961), dogal
alanlarda ilkbaharda tespit ettigi yiiksek mineral azot
verimiligini "don etki fazi" ile agiklamigtir. Nitekim,
Gerlach (1973) toprak sicakhigmin 0°C’den 20°C’ye
yiikselmesinden sonraki ilk birka¢ saat iginde amon-
yum ve nitrat miktarlarinda agir1 artig gézlemistir. Bu
don etki fazi, donmaya bagl: olarak topraktaki kismu ste-
rilizasyon ve mikrobial populasyondaki azalma ile agik-
lanmaktadir (Campbell vd., 1971; Agarwal vd., 1971;
Runge, 1983). Laboratuarda kontrollii sartlarda ise ge-
nellikle optimum sicaklik olarak 15-25°C arasindaki si-
cakliklar kullaniilmaktadir (Z6ttl 1960; Clarholm, 1981,
1984, 1985; Freckman, 1988; Kohler vd.,1995; Brussa-
ard vd., 1995; Giileryiiz, 1998).

Toprak mikroflorasi igerisinde yer alan Funguslar
asite hoggoriilii mikroorganizmalar olduklar icin, doga-
da asidik yapili topraklar ve benzeri yerlerdeki organik
maddenin humusa kadar parcalanmasinda 6nemli etki-
ye sahiptirler. Asidik pH kosullari minerallesmede i
goren bakteriler i¢in uygun olmamaktadir. Genel olarak
hafif asit ile hafif alkali topraklarda (pH 6.0-8.0) nitrat
hakim iken, artan asiditelik amonyum lehine iistiin ol-
ma egilimini arttirir. Fakat asidik topraklarda nitrat iire-
timinin var oldugu da yapilan bir¢ok arastirma ile gos-
terilmigtir (Zotll, 1960c; Runge, 1974). Runge (1983),
ekstrem olan asidik topraklarda nitrat olusumundan so-
rumlu olan organizma ve siiregleri kesin olarak agikla-
mamakla birlikte, bunun 3 olasilikla olabilecegini ifade
etmektedir:

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

b- Asidik kogullara nitrifikasyon bakterilerinin adaptas-
yonu,

c- Heterotrofik NO-3 iireticilen

Organik materyalin par¢alanmasinda toprakta ya-
sayan makro ve mikrofaunanin, ézellikle de protozoa,
nematodlar ve mikroarthropodlarin etkisi bulunmakta-
dir. Laboratuar sartlarinda "Microcosm" ach verilen dii-
zenekle yapilan aragtirmalar sonunda; mikrobial orga-
nizmalar ile beslenen toprak faunasinin azot minerali-
zasyonunda Snemli etkisi bulundugu, 6zellikle de yiik-
sek C/N oranina sahip ve mikroorganizmalarin azotu az
oranda serbest birakma giiciinde oldugu toprak katman-
larinda iyilestirici etki yaptigi; ayrica, Arthropod’larin
mikroflora ve suya bagimli mikrofaunanin biiytik olgii-
de inaktif oldugu kurak sartlarda net mineralizasyonun
siirmesinde rol oynadig ¢esitli aragtirmacilar tarafindan
bildirilmistir (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 predatdr mikrofaunanin
(Protozoa, Nematod) organik maddenin ayrisma orani-
n1, buna bagli olarak da azot ve fosfor mineralizasyonu-
nu arttirdifini microcosm deneyleri ile gostermistir.

Toprak faunasi, dogal ekosistemlerdeki verimliligi
belirgin olarak etkileyebilmektedir. Lavelle vd. (1994)
bu etkinin; biiyiik 6l¢iide topragin fiziksel ve kimyasal
ozelliklerinin deZismesiyle meydana getirildigini; bu
degisikliklerin hayvan atiklar ve sebep olduklar ¢evre-
sel degisimlerle ortaya ¢iktigini; ayrica, topraktaki hay-
van topluluklarinin bollugu ve ¢esitliliginin toprak kali-
tesinin indikatorleri oldugunu; ciinkii toprak organik
maddesinin dinamigini, besin ve su icerigini, porozite
ve tane biiyiikliigii gibi fiziksel parametreleri etkiledigi-
ni bildirmislerdir. Toprak faunasinin topraktaki aktivite-
leri, alinabilir azot miktarini arttirarak bitki verimliligini
de arttinr (Yeates ve Coleman, 1982; Ingham vd.,
1985). Nitekim, microcosm deneylerinde, bakteri ve

bakteri yiyen canlilarin olmadig ortamda yetigen bitki- .

lerin (Bouteoula gracilis) kuru agirliklarinn canli bulun-
duran ortamlarda yetigen bitkilerden daha diisiik oldu-
gu ve daha yavag geligtikleri saptanmigtir (Ingham vd.,
1985; Coleman, 1986).

Freckmann (1988), bakteriler ile beslenen nema-
todlarin organik maddenin ayngtirilmasinda; (1) mik-
roplar1 yiyerek ve organik maddelerin inorganik madde-
lere ayrigma oranini diizenleyerek, (2) mikroplar1 su ve
toprak i¢erisinde dagitarak, (3) saprofitik ve bitki pato-
jeni bakterilerle beslenerek ve mikrobial kommunitenin
kompozisyonunu etkileyerek, (4) toprakta nematodlarla
beslenen mantarlar (Nematophagous fungi) gibi mik-
roflora ve fauna igin bir besin elementi kaynagi ve yem
olarak, (5) bitki simbiyontlarinin fonksiyonunu ve dag-
limin: etkileyerek katkida bulundugunu bildirmektedir.
Baz1 aragtirmacilara gore (Persson, 1983; Rosswall ve
Paustian, 1984) nematodlar ve mikrobial olarak besle-
nen diger toprak hayvanlan tarafindan verilen diigiik
molekiiler yapili azotun miktar1 net azot mineralizasyo-
nunun 6nemtli bir kismini olusturabilmektedir.

3. YUKSEK BITKILERCE NITRAT (NO-3) ve
AMONYUM (NH*,) ALINIMI ve ASIMILASYONU

3.1. Amonyum ve Nitrat iyonlarinin Alinim Mekanizamalari

Yiiksek bitkiler topraktan azotu nitrat formunda
tercih etmelerine kargin topraktaki amonyum da 6nem- -
li bir azot kaynagini olugturur (Marschner, 1995).
Amonyum ve nitrat iyonlarinin topraktan alinim meka-
nizmas! bitkilerin iyon alinim mekanizmalar olarak bi-
linen pasif ve aktif alinim mekanizmalan ile agiklan-
maktadir. Haynes (1986)’e gore bitkilerce NH4* un ali-
mminda zamana bagl iki safha gézlenir. Diigiik sicaklik
ve metabolik engelleyicilerin etkili olmadig safha pasif
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almim safhasidir. Boyle bir alimim, bitkiler amonyum
icermeyen bir besin soliisyonundan tek azot kaynagi
olarak amonyum iceren bir soliisyona birakildiginda
onemli olabilir. Alinimun ikinci safhasi diigiik sicaklik ve
metabolik engelleyicilerin her ikisine de duyarli olan
amonyumun aktif absorpsiyonunu yansitir. Pilbeam ve
Jan (1999)’a gore amonyum bitkilerdeki aktif alinim ta-
rafindan Michaealis-Menten kinetigine uyan bir tagiyici
sistem tarafindan alinir. Yani alimm, plazmalemmanin
negatif potansiyeline amonyum iyonlarinin yonelmesiy-
le gergeklesir; bu potansiyel elektrojenik H*/K*+-pom-
pas! (Fellenberg, 1978; Haynes 1986; Maschner, 1995)
gibi hareket eden hidrojene bagli ATP’az (H+-ATP’az)
tarafindan yenilenir (Ullrich, 1992). Buna gére, muhte-
melen iki amonyum alinim sistemi bulunmaktadir
(Mack ve Tischner, 1994). Bunlardan birisi, uyarilabi-
len ve dis ortamdaki diigiik amonyum konsantrasyonla-
rinda i goren sistemdir. Bu nedenle de bu sistem "Dii-
sik Egilimli Tasimim Sistemi; Low-Affinity Transport
System (LATS)" olarak isimlendirilir. Diger tasiyici sis-
temin amonyuma kars1 egilimi yiiksek oldugundan
"Yiiksek Egilimli Taginum Sistemi; High-Affinity Trans-
port Sistem (HATS)" olarak anilir ve ilk safhada iyon
alinim oranin yiiksektir (Pilbeam ve Jan, 1999).

Nitratin, yiiksek bitkilerce topraktan alinimi meta-
bolik olarak kontrol edilen bir siiregtir. Bitkilerde nitrat
aliimu ile ilgili 6zel bir aktif tagima sistemi tanimlanmig
(Hewitt, 1975; Rao ve Rains, 1976) ve amonyum alini-
minda oldugu gibi ATP’ye bagimh oldugu ifade edil-
mektedir. Bitki kokleri tarafindan nitratin alimimi, "trans-
membran nitrat rediiktaz tetrameri" adi verilen (Jackson
vd., 1973), ve bitki hiicrelerinin plazmallemmasinda lo-
kalize olan (Huffaker ve Rains, 1978) bir protein tara-
findan yiiriitiiliir (Pilbeam ve Jan, 1999).

Pilbeam ve Jan (1999) bitki dokularindaki nitrat
miktarinin toprak soliisyonundan daha yiiksek oldugu
durumda, bitkiler tarafindan nitrat alinimunin aktif bir
siire¢ oldugunu; ve bunun icin gerekli enerjinin de ko-
kiin i¢ ve dig ortamindaki konsantrasyon degisimine
bagli oldugunu ifade etmiglerdir. Nitekim, Clarkson ve
Hanson (1980) Lolium perenne ile yaptiklan caligmada
1.5 mmol.m3 soliisyondan bir mol nitrat alinmast igin
28 kJ’liik bir enerjiye, buna karsin 15 mmol. m-3 nitrat
soliisyonundan bir mol nitrat alinmasi i¢in 9 kJ’liik bir
enerjiye ihtiyag¢ duyuldugunu tespit etmislerdir. Bu
enerji, iyonlarin plazma zarindan gegisi ile ilgili kurama
uygun olarak (Marschner, 1995) iyon tastyicilarinin igle-
vinde kullanilir ve hidrojene bagli ATP’az (H*-ATP’az)
tarafindan saglanir (Pilbeam ve Jan, 1999).

Bitkilerde amonyumun alimm mekanizmasinda
actklandig gibi nitrat alimimini yiiriiten iki tagiyici sistem
bulunmaktadir. Bunlardan birisi, diigiik dig nitrat kon-
santrasyonlarinda is goriir (HATS) ve bu iyona kargi
egilimi ytiksektir. Diger tagtyici sistem ise, dig ortamda-
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ki yiiksek nitrat konsantrasyonlarinda is goriir ve bu
iyona kars1 egilimi diigiiktiir (LATS). HATS m aktivite-
si ortamdaki nitrat tarafindan uyarilabilirken, LATS i¢in
bdyle bir uyarilma s6z konusu degildir. Bu durumda
LATS, HATS nin uyarilmasinda ig géren tagiyici sentezi
icin ihtiya¢ duyulan indirgenmis azotu topraktan nitrat
formunda almakla yiikiimliidiir (Pilbeam ve Jan, 1999).
Siebrech vd.. (1995) gore genelde kok uglan tarafindan
alinan nitrat yeni tagtyicilarin uyarilmasi igin dnemli ola-
bilmektedir.

Nitratin alinig1 bazi ortamsal faktorler tarafindan et-
kilenir. Bunlardan birisi topraktaki amonyum iyonudur.
Bu iyonun nitrat alinimu iizerinde negatif yonde bir etki-
si bulunmaktadir ve alimm iglevini kesinlikle engeller
(Rao ve Rains, 1976; Ayling, 1993). Bu etki sirasinda
porzitif yiiklii amonyum iyonlar1 plazmalemmay1 depo-
larize eder, bu da H+-ATP’az aktivitesini etkileyerek
nitrat alinimuni sinurlar (Pilbeam ve Jan, 1999).

Nitrat ve amonyum alinimu enerji gerektiren biyo-
kimyasal siirecler oldugundan her iki mekanizmanin da
karbonhidrat miktarina bagimli oldugu agiktir. Birgok
aragtirici, nitrat alimm mekanizmasinin yiiriitiilmesi igin,
kokler tarafindan siirekli bir enerjiye ihtiya¢ duyuldugu-
nu belirtmektedir (Jackson vd., 1973; Pearson ve Steer,
1977). Nitekim, giin ortasinda maksimuma ulagan giin-
liik nitrat alintm modeli ve buna uyumlu olan fotosentez
iriinlerinin yapraklardan taginim modeli (Pearsonn ve
Steer, 1977), fotosentetik iiriinler ile nitrat alimim ara-
sindaki korelasyonu agiklamaktadir (Haynes, 1986).

Nitrat alinimi katyon aliimuni uyarirken, anyon ali-
nimuint engeller (Haynes, 1986). Nitrat alinimi oldukc¢a
spesifik bir iglev olarak goriilmesine ve diger anyonla-
rin (6rn; CI-, Br ve SO,") varlifindan ¢ok etkilenmeme-
sine karsin, dig ortamdan nitrat alinimu ile diger anyon-

larin alimiminda bir azalma meydana gelmektedir (Rao
ve Rains, 1976).

Nitrat alinim etkileyen faktorlerden bir digeri ise
sicaklik olup, diisiik sicakliklarda nitrat alimimini amon-
yum alinimindan daha ¢ok etkilendigi ifade edilmekte-
dir (Clarkson ve Warner, 1979; Haynes, 1986). Nitrat
alinimt genellikle 23°C’de amonyum alinimindan fazla-
dir ve bu alimm 35°C’ye kadar artig gostermektedir
(Lycklama, 1963; Haynes, 1986).

3.2. Amonyum ve Nitratin Asimilasyonu

Yiiksek bitkilerce azotun assimilasyonunda temel
olan molekiil amonyaktir. Amonyak molekiilii ise gegit-
li kaynaklar tarafindan saglanir (Marschner, 1995);

1. Simbiyotik azot (N,) fiksasyonu,

2. Kokler tarafindan topraktan alman amonyum (NH4*),
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Sekil 3. Topraktan Alinan Amonyumun Kiklerde Asimilasyon
Modeli (Marschner, 1995).

3. Kokler tarafindan topraktan alinan ve indirgenen nit-
rat (NO;3"),

4. Fotorespirasyon (istkta solunum) ile agiga ¢ikan
amonyak (NH3)

Bitkilerin nitrattan sonra tercih ettikleri azot kay-
nag olan ve kokler tarafindan topraktan alinan amon-
yum iyonlarinin asimilasyonundaki temel basamaklar;
kok hiicrelerine alinim, yiik dengesini saglamak i¢in H+
iyonlarinin verilmesiyle amino asitlere ve amidlere kati-
limdir (Marschner, 1995) (Sekil 3).

Nitrat, bitki besini olarak organik yapilara girmek
ve bitkideki temel fonksiyonlarini yerine getirmek igin
oncelikle amonyaga indirgenmek zorundadir. Bitki ha-
yat1 icin nitratin amonyaga indirgenmesi ve 6ziimlen-
mesinin onemi, karbondioksitin indirgenmesi ve 6ziim-
lenmesine esdegerdedir. Nitrat indirgenmesi iki enzim
tarafindan katalizlenir (Beevers ve Hageman, 1983;
Haynes, 1986; Solomonson ve Barber, 1990; Marsch-
ner, 1995; Pilbeam ve Jan, 1999). Bunlardan ilki Nitrat
Rediiktaz (NR) olup, nitratin nitrite indirgenmesini ka-
talizler. Digeri ise, Nitrit Rediiktaz (NiR) olup, nitratin
amonyaga indirgenmesinden sorumludur. Kabul edilen
nitrat indirgenme yolu agagidaki sekildedir (Gebauer ve
Schulze, 1997):

NO;- + 8H* + 8¢ — NHj3 + 2H,O +OH- @)

Nitrat indirgenmesinde is géren anahtar enzim ni-
teligindeki NR molekiilii filavin adenin diniikleotid
(FAD), Sitokrom (Cyt.) ve: molibden iceren prostetik
gruplara sahiptir. Birkag saatlik yarilanma siiresine sa-
hip olan enzim (Marschner, 1995; Gebauer ve Schulze,
1997), yiiksek bitkilerin sitoplazmasinda lokalize ol-
mustur ve elektron verici olarak ya nikotin adenin di-
niikleotid (NADH) veya nikotin adenin diniikleotid fos-
fat [NAD(P)H]’a ihtiya¢ gosterir (Haynes, 1986; Solo-
monson ve Barber, 1990; Marschner, 1995; Campbell,
1999). Enzimin molekiil agirligi, bulundugu organizma
grubuna gore degismektedir (200 000-600 000) (Not-
ton ve Hewit, 1979; Marschner, 1995).

Nitrat rediiktaz, bitkinin fotosentetik dokularinin
temel enzimlerinden biri olarak kabul edilmektedir (Pil-
beam ve Jan, 1999). Kokteki durumu ¢ok agik olma-
makla beraber, bu organlarin, epidermal hiicrelerinde
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yer aldig1 (Rufty vd., 1986) ve muhtemelen de apikal
bolgede daha fazia bulundugu bildirilmektedir (Walla-
ce, 1973). Bununla beraber, kok sisteminin yagli kisim-
larinda ilk diigiiniilenden daha yiiksek aktivite ile ilgili
kanitlar da elde edilmigtir (Oaks ve Long, 1992). Arpa
kokleri iizerindeki deneylerde, enzimin kok hiicreleri-
nin hem sitoplazma hem de membrana bagli formunun
oldugu (Ward vd., 1988) ve govdedeki NR gibi nitrat
tarafindan uyanldig: ifade edilmektedir (Oaks vd. 1972).

Yiiksek bitkilerde nitrat rediiktazin genel olarak
substrati tarafindan uyarilabilir bir enzim oldugu kabul
edilimekte ve nitratin nitrat rediiktaz sentezini uyardigi
diigiiniilmektedir (Guerrero vd., 1981; Haynes 1986;
Marschner, 1995). Ancak, nitrat yoklugunda onemli
miktarda enzim gelismis bitkilerde de saptanmigtir
(Haynes, 1986). Nitrat rediiktaz, nitrati alamayan bitki-
lerde ¢ok diigiik diizeyde bulunmakta, fakat nitrat ilave
edilmesi sonucunda birkag saat icerisinde enzim uyari-
labilmektedir. Nitekim, Lohdi ve Ruess (1988), Frede-
en vd. (1991) kok ve toprakiistii organlarinda NRA’nin
bir ¢ok genis yaprakli agag tiiriinde topraktaki nitrat ile
uyanildifint saptamiglardir. Ayrica, Lee ve Stewart
(1978) potansiyel nitrat rediiktaz sentezinin nitrat kay-
nag ile iligkili oldugunu, farkli ekolojik ortamlara
uyum saglamig bitkilerdeki enzim aktivitesi ile goster-
miglerdir.

Nitrat rediiktazi uyaran diger bir faktor ise isiktir
(Marschner, 1995). Isik, nitrat rediiktazin aktivitesi igin
gerekli indirgeyiciyi [NAD(P)H] fotosentez yoluyla
saglayarak nitrat rediiktazi uyarabilir. Guerrero ve ark.
(1981)’a gore fotosentetik dokularda ATP sentezinin
arttigt genel protein sentezini ve dolayisiyla da nitrat re-
diiktaz sentezini arttirir. Ayn1 zamanda 151k, yaprak si-
toplazmasindaki nitrat diizeylerini arttirarak uyarilmayi
da etkileyebilir. Bu etki ise ya nitratin yapraklara hara-
ketinin artmasiyla ya da depo ortamu olan vakuolden
metabolik ortam olan sitoplazmaya nitratin haraketi ile
gerceklesir (Haynes, 1986).

Baz1 bitkilerde amonyum veya belirli amonyum
metabolizmasi tiriinleri, aktif nitrat rediiktaz sentezinin
diizenlenmesinde ¢ok 6nemli bir role sahiptir (Guerrero
vd., 1981) ve nitrat tarafindan uyarilan nitrat rediiktaz
aktivitesini Onler (Oaks vd., 1977).

Artan sicakliklar (20°C’tan 40°C’ye) nitrat rediik-
taz aktivitesini arttirabilir. Buna kargin optimum sicakli-
g1n iizerindeki sicakliklar, tiire bagli olarak nitrat rediik-
taz1 inaktive eder (Haynes, 1986).

Su stresi de nitrat rediiktazin aktivitesini azaltan
faktorlerden birisidir. Bu etki ya yaprak dokusuna nitrat
akisinin azalmasiyla ya da protein sentezinin engellen-
mesiyle meydana gelir (Haynes, 1986).

Nitrat rediiktazin aktivitesini belirleyen temel et-
menlerden en Onemlisi ise topraktaki besin elementleri-
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dir. Bu elementlerden molibden ve kiikiirt nitrat rediik-
tazin yapisinda yer aldigi icin aktif nitrat rediiktaz sente-
zi i¢in elzem elementlerdir (Haynes, 1986; Marschner,
1995; Gebauer ve Schulze, 1997).

Nitrat indirgenmesinde is gdren enzimlerden dige-
ri Nitrit Rediiktaz (NiR) olup, fotosentetik dokularin te-
mel enzimlerinden biri oldugu (Pilbeam ve Jan, 1999),
fakat kok ekseni boyunca da egit dagilim gosterdigi sap-
tanmustir (Polisetty ve Hageman, 1983). Kok hiicreleri
icerisindeki dagilimm plastidlerle sinirhidir (Dalling vd.,
1972). Bu enzim serbest ara iiriinler olusturmadan nitri-
ti amonyaga doniistiirmektedir. Diigiik molekiil agirlig-
na sahip olan enzim, yapraklarda kloroplastlarla kokler-
de ise proplastidlerle iligkilidir (Beevers ve Hageman,
1983). Yesil yapraklarda elektron verici olarak indir-
genmis ferrodoksin kullanilir. Indirgenmis ferrodoksin
151kta fotofosforilizasyonun Fotosistem I devrinden, ka-
ranlikta ise solunum reaksiyonlariyla olusturulur
(Marschner, 1995). Emes ve Fowler (1983)’e gore kok-
lerde nitrit rediiktazin aktivitesi oksidatif pentoz fosfat
yolunun aktivitesi ile iligkilidir. Enerji ferrodoksin ben-
zeri bir madde veya piridin niikleotidi yoluyla enzime
aktarilmasina ragmen, koklerde nitrit rediiktazin aktivi-
tesinin indirgeyici olarak NADH veya NAD(P)H’a bag-
11 oldugu kabul edilmektedir (Redinbaugh ve Campbell,
1981; Suzuki vd., 1985).

Nitratin organik yapilara dahil edilmeden Once
amonyaga indirgenmesi iki indirgenme olayindan iba-
rettir ve ilk indirgenme asamasinda -elektronlar
NAD(P)H’tan alinarak FAD, Sitokrom ve molibden tize-
rinden oksijene verilerek oksijen uyanlir. Bu devre HO

ve NO,™ olusumu ile son bulur. Ikinci asamada ise olu-

san nitrite indirgenmis ferrodoksinden aktarilan elekt-
ronlarla amonyak olugur (Marschner, 1995) (Sekil 4).

Yapraklarda 1518a bagh olarak giin icinde enzimin
etkenliginde ve dolayisiyla nitratin indirgenmesinde
giinliik degisim goriiliir (Gebauer vd., 1984). Koklerde
ise belirgin bir model yoktur. Ancak son yapilan bir
aragtirmada, Jiang ve Hull (2000) Poa pratensis L. tii-
riiniin koklerinde nitrat rediiktaz aktivitesinin giin icin-
de degisim gosterdigini, fakat yapraklarda bu degisimin
anlamli olmadigini saptamuglardir. Govdede nitrat indir-
genmesi 151k siddetinin yiiksek oldugu saatlerde hizla-
nir, 151k siddetinin diigiik oldugu saatlerde ise azalir. Dii-
siik 151k siddeti altinda gelismis bitkilerin nitrat rediik-
taz aktivitesi diigiiktiir, aktivite bitkiler yliksek 1s1k sid-
deti kosullarina getirildigi zaman artar. Bitkiler diisiik
1s1k altinda gelistikleri zaman nitrat rediiktazin diigiik
aktivite gostermesine bagli olarak yiiksek nitrat kon-
santrasyonlar icerirler. Marschner (1995)’e gore, bitki-
lerde nitrat indirgenmesinde goriilen bu giinliilk model
bazi sebze tiirlerinin hasat zamanini tayin etmek igin
kullanilabilir. Yetistiriciligi yapilan bazi Chenopodiace-
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Sekil 4. Yaprak Hiicrelerinde Nitrat Asimilasyon Reaksiyonlar1 Dizisi (Beevers ve Hageman, 1983; Marschner, 1995).

ae familyas: iiyelerinde, 6rnegin, 1spanakta hasat zama-
n1 bu modele gore ayarlanarak bitkideki nitrat konsant-
rasyonu diigiik tutulabilir ve besin yoluyla insan viicu-
duna alinacak olan nitrat miktar azaltilarak nitrat zehir-
lenmesi riski ortadan kaldirilabilir.

Stewart vd. (1987)’a gore kok sisteminde meydana
gelen serbest azot (N,) ve amonyum asimilasyonunun

aksine nitrat indirgenmesi hem kok hem de gévde de
olusur. Bununla beraber, kokler ve govdede indirgenen
nitrat miktar1 acisindan bitki tiirleri arasinda farklihiklar
bulunmaktadir. Ullrich (1987)’e goére nitratin bitki or-
ganlarindaki indirgenme durumu ¢ok agik olmamakla
beraber, koklerdeki nitrat indirgenmesinin bitkide ger-
ceklestirilen tiim nitrat indirgenmesine katkisina gore 3
grup altinda toplamak miimkiindiir. Birinci grubu, temel
olarak nitrat1 koklerde indirgeyen ve tipik olarak odun-
su bitkilerin yer aldig1 bitkiler olugturur (Bollard, 1956;

1960; Pate, 1980; Martin vd., 1981). ikinci gruptakiler

ise hem kok hem de govdelerinde nitrat indirgeyebilen
tiirlerdir. Bir¢ok tek yillik ve ¢ok yillik otsular bu grup-
ta yer alir (Deane-Drummond vd., 1979; Crafts-Brand-
ner ve Harper, 1982; Andrews vd., 1984). Ugiincii grup-
ta temel nitrat indirgenme bolgesi olarak gévdenin yer
aldig, koklerde nitrat indirgenmesinin olugsmadigt veya
¢ok az olustugu tiirler yer alir. Hizl: gelisen birgok tiir-
de govde nitrat indirgeyen bolgedir (Stewart vd., 1987).
Stadler ve Gebaure (1992)’e gore birgok aragtirmact
(Pate, 1980; Runge, 1983; Mengel, 1984; Andrews,
1986) odunsu bitkilerin nitrati tercihen koklerinde indir-
gedigini kabul etmektedir. Fakat Smirnoff vd. (1984) ve
Al Gharbi ve Hipkin (1984) ise bu durumun her zaman
gecerli olmadifim gosteren ilk aragtirmacilardir. Nite-
kim bu aragtirmacilar, farkli habitatlarda yetisen 6nemli
sayidaki agag tiirliniin yapraklarinda nitrat rediiktaz ak-
tivitesi oldugunu gostermiglerdir. Stadler ve Gebauer
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(1992)’m element igerigi yoniinden zengin bir alanda
yetisen Fraxinus excelsior’da nitratin tercihen yaprak-
larda indirgendigi ve nitrat indirgenmesinin ancak
%10’nun koklerde gerceklestigi ile ilgili sonuglar: bunu
desteklemektedir. Giileryiiz ve Arslan (1999) iilkemizde
Verbascum tiirleri ile yaptiklan calismada, incelenen
tiirlerde tiim bitki kisumlarinda nitrate rediiktaz eaktivi-
tesinin oldufunu ancak en yiiksek aktivitenin yaprak-
larda meydana geldigini saptamglardir.

Yaprakta gergeklesen nitrat indirgenmesinin kokte
gerceklegen nitrat indirgenmesine nazaran daha diigiik
bir enerji ihtiyaci gosterdigi ifade edilmektedir (Sprent,
1980; Schrader ve Thomas, 1981; Raven, 1985). Bu go-
riige gore, nitrat assimilasyonu igin fotosentez tarafin-
dan olusturulan ATP ve indirgeyicilerin fazlas1 kullani-
Lir. Stewart vd. (1987)’e gore, 151k siddeti optimum fo-
tosentetik etkenlik icin yeteri kadar yiiksek olmadig1 du-
rumda nitrat ve karbondioksit indirgeyici ve ATP i¢in
rekabete girer ve enerji avantaji saflanamaz. Aragtirma-
cilar, fotosentezin 1s1kla doyuruldugu kosullarda yap-
raktaki nitrat asimilasyonunun, koklerdeki asimilasyo-
na nazaran Onemli bir avantaja sahip olacagimi bildir-
mislerdir.

Azot assimileyici reaksiyonlarin olustugu bolgeler
hem topraktaki azot tipine (NO5~ ve NH,*) hem de ilgi-
li bitki tiiriine gore degisir. Tek azot kaynagi NH,* ol-
dugunda, assimilasyonun hemen hemen tamarmi kokler-
de meydana gelir (Findenneg vd., 1989). Amonyum ve-
rilen bitkilerin koklerinde, nitrat verilen bitkilerin kok-
lerindekinden daha yiiksek PEP-karboksilaz aktivitesi
oldugu (Schweizer ve Erismann, 1985), bunun amon-
yumlu ortamda geligen bitkilerin koklerindeki amino-
asit sentezi i¢in organik asit ihtiyacindan olduguna dair
deneysel kamitlar bulunmaktadir (Pilbeam ve Jan,
1999).
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Pate (1973)’e gore nitrat azotu verilen bitkiler igin
temel assimilasyon bolgesi yapraklardir, buna kargin
farkl tiirler arasinda kokler ve govde de olusan toplam
asimilasyonun kesin oranlarinda 6nemli bir degisim
vardir. Ancak, bu oranlar bitki yasiyla degisebilmekte-
dir, ve 6rnegin bugday ve fasulyede koklerde indirgen-
me oranininin yaglanma ile azaldifi goriilmiigtiir (Ash-
ley vd., 1975; Breteler ve Hanicshten Cate, 1980; Talo-
uizte vd., 1984).

Farkli bitki organlarindaki assimileme edilen nitra-
tin orani bitkiye verilen nitrat orani ile de degisir. Mor-

gan ve ark.(1985), 0.5 mol m"3 nitrattan 20 mol m-3 nit-
rata transfer ettigi msir fidelerinde koklerdeki nitrat in-
dirgenme miktarinin sabit kaldigini, buna karsin gévde-
ye taginan miktarin arttifim belirlemistir. Sutherland vd.
(1985) ise farkli nitrat konsantrasyonlarinda geligen Vi-
cia bitkilerinde ksilemdeki nitratin toplam azota orani-
nin ortamdaki en yiiksek nitrat konsantrasyonunda en
yiiksek oldugunu saptamislardir. Bu, Pilbeam ve Jan
(1999)’a gore gelisme ortamindaki yiiksek nitrat kon-
santrasyonunun koklerdeki nitrat rediiktaz aktivitesini
arttirdigina, fakat dis ortamdaki konsantrasyonun belirli
bir sinirm lizerinde oldugu zaman ise daha fazla nitratin
govdeye tasindigina bir kanit olusturmaktadir.

Yiiksek bitkilerde, kokler tarafindan amonyumun
alinmasl, nitratin alinmasi ve indirgenmesi ile olugan
amonyak, bitki dokusu i¢in zehirli olmasi nedeniyle he-
men organik yapilara girmek zorundadir. Amonyagin
organik yapilara girisi "Glutamin sentetaz-Glutamat
sentaz" yolu adi verilen mekanizma ile gergeklesir
(Haynes, 1986; Marschner, 1995; Pilbeam ve Jan,
1999) (Sekil 5).

Bu yolda glutamat amonyak akseptorii olarak go-
rev yapar ve glutamin sentetazin etkisiyle glutamin olu-

"\Q\k COOH
HHN-CH

&H Glutamin

Glutamin
NO3 indirgenmesi sentetaz
Ny ﬁksasyonu H3
Fotorespirasyon / Ho
OCOH
Glutamat
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sur. Bu enzimin koklerde, hem sitoplazma hem de plas-
tidlerde bulunan formu bulunmaktadir, buna kargin yap-
raklarda sitoplazma ve plastidlerde farkli izozimleri
vardir (Mann vd., 1979; Mc Nally vd., 1983). Amon-
vak assimilasyonunda gorev yapan diger enzim gluta-
mat sentaz, amin grubunun glutaminden 2-ketoglutari-
kasite taginmasini katalize eder. Bu gergekte iki formda-
dir; bunlardan birisi elektron verici olarak NADH, dige-
ri NAD(P)H kullanir. NADH formu bitkilerde 6zellikle
kok nodiillerinde daha yaygindir (Lea vd., 1992). Gluta-
mat sentazin yapraklarda bulunan ii¢iincii formu ferro-
doksine bagimlidir (Botella vd., 1988). Amin grubunun
transferinde ig goren 2-ketoglutarik asit ise trikarboksi-
lik asit cemberinden saglanir. Bu tepkime i¢in ya indir-
genmis ferrodoksin, ya da NAD(P)H gereklidir. Indir-
genmis ferrodoksin fotosentezin 151k kademesini kapsa-
yan fotofosforilizasyonun Fotosistem I devrinden,
NAD(P)H ise solunum reaksiyonlarindan saglanir. Bu
reaksiyonda, biri amonyak assimilasyon devrini siirdiir-
mek icin gerekli olan, digeri ise proteinlerin sentezinde
kullanilan iki glutamat molekiilii olusur. Nitrat indir-
genmesi ve amonyak assimilasyonu dengeli bir sekilde
yiiriitiilmek zorundadir. Eger dokuda amonyak konsant-
rasyonu yiiksek ise bunun zehirli etkisini azaltmak igin
assimilasyon devresinde olugan glutamin molekiilleri
yakalanabilir. Amonyak assimilasyonunda ilk yol ola-
rak kabul edilen yol ise glutamat dehidrogenaz enzimi-
nin rol aldig1 yoldur. Bu yolda trikarboksilik asit gembe-
rinden saglanan glutarik asit bu enzimin katalizorliigiin-
de glutamik asiti verir. Bu enzim kok mitokondrileri ve
yaprak hiicrelerinde lokalizedir ve amonyak igin egili-
mi fazla degildir. Hiicre i¢i amonyak konsantrasyonu-
nun ¢ok diigiik tutulmas: igin gerekli olan aktiviteyi
gosteremediginden amonyak assimilasyonunun esas
yolu olan "glutamin sentetaz-glutamat sentaz" yolu ATP

COOH « Trikarboksilik asit cemberi
h)

O=¢ 2-Oksoglutarat
TH2
FHS ~ L pNE
COOH , inoglutarat
Glutamat NADHZ
dehidrogenaz Q +
™ NAD
1
COOH @ Protemnler
: ”
CH \ Trans- /
CH2 Glutamat —2222 e Nokleikasitler
CH aminasyon
2 Diger azotlu
COOH bilegikler

Sekil 5. Amonyak Assimilasyon Yoliar: [Diisiik amonyak konsantrasyonunda (1) ve yiiksek 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 ihtiyag gdsterir (Marscahner,
1995).

Amino grubu halindeki azot sonradan diger transa-
minasyon reaksiyonlariyla ¢esitli aminoasitlere transfer
edilir ve aminoasitler proteinlere katilir. Koklerdeki
amonyum ve nitratin assimilasyonunun amino asit
tiriinleri ya koklerdeki proteinlerde toplanirlar veya ksi-
lem iginde govdeye tagimurlar. Bir¢ok bitkide koklerden
diger organlara taginan temel amino asit glutamin (Pil-
beam ve Kirkby, 1992), baz tiirlerde ise asparagindir
(McClure ve Israel, 1979). Bu nedenle glutamin ve as-
paragin habercileri olan oksoglutarik asit ve okzalo ase-
tikasit sentezi bitkilerin azot assimilasyonunda gerekli
olan amino asitlerdir. Bunun genellikle trikarboksilik
asit cemberinden ve PEP karboksilaz etkenligi ile olus-
tugu diisiiniilmektedir (Pilbeam ve Jan, 1999).

Fotorespirasyon ile olugan amonyak diger yollar-
dan elde edilen amonyak kadar olmasa da Cj bitkilerin-

de amonyak assimilasyon devrine onemli dl¢iide girer.
Bu bitkilerde fotosentezde CO, akseptorii olarak is go-

ren ribulozdifosfat (RuDP), ayn1 zamanda oksijen mo-
lekiiliinii de indirgeyebilme yetenegindedir. Ribulozdi-
fosfat, oksijen molekiiliinii indirgedigi durumda gliko-
lat olugur. Glikolat burada amonyak akseptorii olarak
kullanilir ve glisin meydana gelir. Glisin daha sonra mi-
tokondrilere giderek serin molekiiliinii olugturur. Bu si-
rada CO, ve NHj ag1ga cikar (Hess, 1981; Taiz ve Zi-
eger, 1991). Olugan amonyak "glutamin sentetaz-gluta-
min sentaz" yoluyla organik yapilara katilir.

Bu yola katilan amonyagin diger kaynag ise ser-
best azotun fiksasyonudur. Fiksasyonla serbest azot, iki
atomuna ayrilmakta, azot atomlari hidrojen ile birlestik-
ten sonra iki molekiil amonyag1 olugturmaktadir. Bu
amonyak yine "glutamin sentetaz-glutamin sentaz" yo-
luyla organik yapilara katilir (Marschner, 1995; Pilbeam
ve Jan, 1999).

4. SONUG

Bitkilerin canliliginin ve metabolik faaliyetlerinin
devamu i¢in elzem olan azot, dogada bir dongii halinde-
dir. Atmosferdeki serbest azot (N,), azot déngiisiiniin

onemli bir kaynagini olusturur. Fakat bu azotun yiiksek
bitkilerce oziimlenebilmesi i¢in fikse edilip amonyaga
kadar indirgenmesi gerekir (Marschner, 1995). Bu fik-
sasyon ise atmosferik, simbiyotik ve simbiyotik olma-
yan siireclerle gerceklesir (Smith, 1992). Yiiksek bitki-
ler topraktan azotu inorganik formda (NO3;~ ve NH ")

alabilirler. Inorganik azotun kaynagi mineralizasyondur.
Mineralizasyonda organik bagli azot, amonyak ve nitrit
iizerinden amonyum ve nitrata doniigerek yiiksek bitki-
ler i¢in azot kaynaklarini olugturur.
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Bitkiler tarafindan alinan nitratin organik yapilara
girmeden Once ugradifl biyokimyasal siireglerin, mine-
ralizasyon sirasindaki siireclerin tam tersi oldugu diisii-
niilebilir. Toprakta organik bagli azot, amonyak ve nitrit
lizerinden nitrata doniisiirken, bu olay bitki biinyesinde
nitratin nitrit lizerinden amonyaga doniigsmesi ve orga-
nik yapilara katilmasi ile son bulur. Y tiksek bitkiler tara-
findan alinan amonyum ise direk olarak amonyak iize-
rinden organik yapilara katilir.

Sonug olarak, havanin serbest azotunun fiksasyonu
ile asimileme siirecinin diginda yiiksek bitkiler azot bes-
lenmesi i¢in topraktaki nitrat ve amonyumdan yararla-
nir. Dolayisiyla bitkilerin azot beslenmesi, topraktaki
mineralliegsme orani, bitki tiirlerinin topraktaki nitrat1 ve
amonyumu indirgeme kapasitesi ile iligkilidir.
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