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Bitkilerin stres koşullarına verdiği moleküler cevaplar

Molecular responses of plants to stress conditions

İlker BÜYÜK1,     Semra SOYDAM-AYDIN2,     Sümer ARAS1

ABSTRACT

Plants encounter many stress factors which affect 

their growth and development throughout their lifecycles 

because of their sessile nature. These stress conditions 

which can be originated by biotic and abiotic factors can 

adversely affect the quantity and quality of the product 

with leading to physiological and biochemical damage to 

crops. Plants have molecular response mechanisms for 

protecting and reducing negative effects of stress factors 

and these mechanisms can be divided in three groups, 

including homeostasis of ions and macromolecules, 

synthesis of protective molecules and formation 

and detoxification of reactive oxygen species (ROS). 

Homeostasis of macromolecules and ions is one of the 

response mechanisms of plants against dehydration and 

contains activation and inactivation of aquaporins and ion 

transport systems which play a role for controlling of water 

transmission and ion balance. The other stress response of 

plants is based on synthesis protective molecules such as 

low molecular weighted soluble substances or osmolites, 

heat shock (HSP) and LEA (late embroyogenesis abundont 

proteins) proteins. These molecules are participate in 

cell as an osmotic regulator and osmoprotectan. The 

last molecular responses of plants is the generation of 

enzymatic and non-enzymatic antioxidants which are 

responsible for synthesis and detoxificaiton of ROS under 

stress condition. Today, in biotechnology which has 

become one of the most popular research area, improving 

ÖZET

Bitkiler sesil doğaları gereği yaşam döngüleri boyunca 

büyüme ve gelişmelerini olumsuz yönde etkileyecek 

birçok stres faktörü ile karşılaşırlar. Biyotik ve abiyotik 

kökenli olabilen bu stres faktörleri bitkilerde fizyolojik ve 

biyokimyasal zararlar oluşturarak, ürün nicelik ve niteliğini 

olumsuz yönde etkileyebilir. Bitkiler bu olumsuz etkileri 

azaltmak veya engellemek amacıyla moleküler savunma 

mekanizmalarına sahiptirler. Bu cevap mekanizmaları 

makromoleküllerin ve iyonların homeostasisi, koruyucu 

moleküllerin sentezi, reaktif oksijen türlerinin (ROS) 

oluşumu ve detoksifikasyon olmak üzere üç grupta 

toplanabilir. Makromoleküllerin ve iyonların homeostazisi 

bitkilerin dehidrasyona karşı olan temel cevap 

mekanizmalarından birisidir. Ayrıca, homeostazi; su iletimi 

ve iyon dengesinin kontrolünde rol oynayan aquaporinlerin 

ve iyon taşıma sistemlerin aktivasyonu ve inaktivasyonunu 

kapsar. Bitkilerde strese karşı verilen cevaplardan bir 

diğeri düşük moleküler ağırlıklı, çözünen maddeler 

veya ozmolitler, ısı şoku (Heatshock) ve LEA proteinleri 

(geç embriyogenez bağımlı) gibi koruyucu moleküllerin 

sentezine dayanmaktadır. Bu moleküller hücre içerisinde 

ozmotik ayarlayıcı ve ozmoprotektan olarak görev alırlar. 

Stres koşulları altında ROS sentezi ve detoksifikasyonundan 

sorumlu enzimatik ve enzimatik olmayan antioksidanların 

oluşumu strese karşı verilen moleküler cevaplardan 

sonuncusudur. Günümüzde en popüler çalışma sahalarından 

biri haline gelmiş olan biyoteknolojide, bitkilerin stres 
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Canlılar doğaları gereği dış çevre ile sürekli                 

ilişki halindedirler. İçinde bulundukları çevrede 

uygunsuz koşullar oluşması durumunda adaptasyon 

eksikliğine bağlı olarak stres koşullarına maruz 

kalırlar. Çevre şartlarının bir bitkinin normal          

büyüme ve gelişmesini olumsuz yönde etkileyecek 

kadar değişmesi halinde bitkide meydana gelen 

duruma stres denir. Bir başka deyişle bitki üzerinde 

negatif etkileri olan dış faktörler olarak tanımlanır. 

Birçok durumda, stres bitkinin canlı kalabilmesi,                    

ürün verebilmesi, biyokütle birikimi ve özümleme          

ile ilişki kurarak açıklanması gereken bir                                          

kavramdır.

 Bitkiler yaşamları sürecinde birçok stres 

faktörü ile karşılaşmaktadırlar. Stres faktörleri 

Levitt’e göre biyotik ve fizikokimyasal olmak 

üzere ikiye ayrılmaktadır (1). Biyotik faktörler; 

mikroorganizmaların (fungus, bakteri ve virüs) 

enfeksiyonu ve zararlı hayvanların saldırıları sonucu 

oluşan stres faktörleridir. Abiyotik faktörler ise 

su, sıcaklık, radyasyon, kimyasallar, manyetik ve 

elektriksel alanlar gibi çevre faktörleridir (2).

Sesil doğaları gereği stres etmeninden uzaklaşarak 

kaçınma gibi bir seçeneğe sahip olmayan bitkiler 

hayvanlardan farklı olarak strese direkt maruz kalırlar. 

Bu direkt etki büyüme ve gelişmeyi olumsuz etkilerken 

bitki organlarının yaşantısını yitirmesine neden 

olmaktadır. 1982 yılında Boyer stres faktörlerinin 

ekin üretiminin %70 kadarını etkileyebileceğini öne 

sürerken; 2007 yılındaki Birleşmiş Milletler Gıda ve 

Tarım Örgütü (FAO) raporuna göre dünyadaki karasal 

alanın sadece %3,5’i herhangi bir çevresel tehditten 

etkilenmemektedir (3, 4). 

Stres etmenlerinin neden olduğu zarar; bitkinin 

türüne, tolerans ve adaptasyon kabiliyetine bağlı 

olarak değişiklik göstermektedir (5-7). Yaşamları 

boyunca bitkilerin doğada birçok stres faktörü 

ile karşılaştıkları düşünüldüğünde stresle ilişkili 

mekanizmaların aydınlatılması ve toleranslı tür ve 

çeşitlerin geliştirilmesi oldukça önemlidir. Bu amaçla, 

gerçekleştirilen bu derleme çalışmasında bitkilerde 

stres koşullarında oluşan moleküler ve biyokimyasal 

olaylara değinilecek ve strese karşı verilen tepkiler 

açıklanmaya çalışılacaktır. 

STRES KOŞULLARINDA BİTKİLERİN VERDİĞİ 
CEVAPLAR

Halofitler (tuzcul), kserofitler (kurakçıl) 

veya cipsli (alçıtaşlı) topraklarda yetişenler 

gibi bazı bitkiler stres koşullarına doğal olarak 

adapte olabilmektedirler. Stres koşullarına maruz                                            

kalmalarına rağmen bu özelleşmiş bitkiler                

hayatta kalabilmekte ve bulundukları çevrede 

yaşam döngülerini tamamlayabilmektedirler. Strese 

dayanıklılıkları dolayısıyla bu gibi bitki türlerinde 

ve stres toleransı düşük Arabidopsis thaliana 

(model organizma) gibi bitkilerde gerçekleştirilen 

araştırmalar sonucunda bitkilerde strese karşı    

GİRİŞ

BİTKİLERDE STRES VE MOLEKÜLER CEVAP

koşullarına karşı adaptasyonu ve dirençliliğinin arttırılması 

öncelikle bitkilerde stres etkilerinin net anlaşılmasına 

bağlıdır. Bu açıdan stres molekülerine ilişkin kaynak ve 

çalışmaların arttırılması faydalı olacaktır. 

Anahtar Sözcükler: Stres, homeostasis, reaktif 

oksijen türleri (ROS), detoksifikasyon

the adaptation and resistance of plants against stress 

conditions is primarily depends on a clear understanding 

of the effects of stress in plants. In this respect, increasing 

the sources and studies of stress molecular biology would 

be useful. 

Key Words: Stress, homeostasis, reactive oxygen 

species (ROS), detoxification
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verilen fizyolojik, biyokimyasal ve moleküler                                                                                  

cevaplar aydınlatılmaya çalışılmıştır (8). Elde             

edilen veriler eşliğinde bitkilerde stres koşullarına 

karşı oluşan moleküler cevap mekanizmaları 

makromoleküllerin ve iyonların homeostasisi, 

koruyucu moleküllerin sentezi, reaktif oksijen 

türlerinin (ROS) oluşumu ve detoksifikasyon olmak 

üzere üç grupta toplanabilir.

1. Makromoleküllerin ve İyonların Homeostazisi:
Abiyotik çevresel faktörlerin çoğu (tuzluluk, 

kuraklık, yüksek ve düşük sıcaklıklar gibi) bir         

ozmotik bileşen içermekte,  hücresel dehidrasyona 

yol açmakta ve iç dengeyi (homeostazı) bozmaktadır.

Bitkilerde tuz stresine maruz kalınması 

durumunda, potasyum (K+) ve sodyum (Na+) iyon 

dengesinin sağlanması oldukça önemlidir ve bu 

yüzden iyon taşınımının düzenlenmesi gerekmektedir. 

Tuzluluk ile beraberinde gelen Na+ stresi bitkilerde 

kök hücreleri tarafından K+ alımını engeller. 

Aynı zamanda Na+’un hücreye giriş yaparak aşırı 

seviyede birikmesiyle birlikte toksik etki gösterdiği 

bilinmektedir (9-11). Büyümede meydana gelen 

azalışı veya hücre ölümlerini engellemek amacıyla 

bitkiler aşırı Na+ iyonunu uzaklaştırmalı ya da vakuolde 

bölümlere ayırmalıdırlar. Hayvanların aksine, bitki 

hücrelerinde Na-ATPaz veya Na/K-ATPaz olmadığı    

için tüm iyon ve metabolitlerin taşınımı H-ATPazlar                                                

ve H-pyrofosfatazlar ile gerçekleştirilir. Stres                                                      

koşulları altında bitkilerde birtakım düzenlemeler 

dahilinde H-ATPazlar ve H-pyrofosfatazlar aracılığı 

ile iyonların iletimine bağlı olarak homeostaz sağlanır 

(9).

Görüldüğü üzere bitkilerin dehidrasyona karşı olan 

temel cevap mekanizması su iletimi ve iyon dengesinin 

kontrolü ile su geçişinde rol oynayan hidrofilik 

transmembran kanallar olan aquaporinlerin ve iyon 

taşıma sistemlerinin aktivasyonunu/inaktivasyonunu 

kapsamaktadır (10-13).

2. Koruyucu Moleküllerin Sentezi: 
Bitkilerde strese karşı verilen cevaplardan bir 

diğeri ise düşük moleküler ağırlıklı çözünen maddeler 

veya ozmolitler (şekerler, polioller, prolin gibi 

aminoasitler), ısı şoku proteinleri (Heatshock) ve LEA 

proteinleri (geç embriyogenez bağımlı proteinler) gibi 

farklı özel proteinlere dayanmaktadır.

Koruyucu moleküllerden olan ozmolitler stres 

tarafından oluşturulan ROS’un temizlenmesinde 

görev yapan proteinlerdir. Ozmotik ayarlayıcı ve 

ozmoprotektan olarak rol oynarlar. Sitoplazmada 

suyun alıkonmasını sağlarlar ve sodyumun apoplast 

ve vakuollerde tutulmasını kolaylaştırarak hücresel 

yapıları korumaktadırlar (14).

Isı şoku proteinleri; protein katlanması, hücresel 

düzenlenmesi ve uygun olmayan proteinlerin hücrede 

birikiminin önlenmesi gibi birçok konuda işlevsel 

olmalarının yanı sıra farklı stres koşullarında da 

sentezlendiği bilinen moleküler şaperon gibi davranan 

yani proteinlerin katlanarak üç boyutlu hale gelmesi 

işleminde yer alan proteinlerdir (15). Hasarlanmış ve 

yanlış katlanmış polipeptitleri bağlama potansiyeline 

sahip olan ısı şoku proteinleri bu sayede bu 

polipeptitlerin yıkımını önleyerek potansiyel olarak 

hücreyi strese karşı korumada rol oynarlar (16).

Yapılmış olan bir çok çalışmada; tuzluluk stresi 

altındaki birçok bitkide toksik etkisi olmayan ancak 

koruyucu role sahip ozmotin olarak adlandırılan 

katyonik proteinlerin biriktiği gözlenmiştir. Toplam 

hücresel proteinin yaklaşık olarak %12’sini oluşturan 

bu proteinler PR-5 (patojen ilişkili grup 5) protein 

ailesine ait 24 kDa’luk stres ilişkili koruyucu proteinler 

olarak bilinmektedir. Ozmotin sentezinin absisik asit 

tarafından kontrol edildiği ve osmotoleransı sağladığı 

gösterilmiştir (17, 18).

İlk olarak tohum embriyolarında tanımlanmış 

LEA proteinlerinin de bitkilerde stres savunmasında 

koruyucu etkilere sahip olduğu düşünülmektedir 

(19). Stres altında LEA genleri tarafından ifade                                                           

edilen hidrofilik LEA proteinleri suyu bağlama 

kapasiteleri dolayısıyla su eksikliği etkilerini 

azaltmada ve hücresel bütünlüğün korunmasında 

etkin rol oynamaktadırlar (20).

İ. BÜYÜK, S. SOYDAM-AYDIN ve S. ARAS 
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3. Reaktif Oksijen Türleri (ROS) ve 
Detoksifikasyon: 

ROS’lar bitkilerde endojen olarak kloroplastlardaki 

fotosentez reaksiyonlarında, plastit ve peroksizomlarda, 

mitokondrilerdeki sitrik asit döngüsünde NADPH 

oksidaz, hücre duvarı peroksidazları ve amino 

oksidazlar gibi enzimlerin etkisiyle oluşan en yoğun 

serbest radikallerdir (21, 22). Radikal olmayan bir 

atom veya molekülden bir elektron çıkmasıyla ya da 

atom veya moleküle bir elektron ilavesiyle oluşurlar. 

Diğer moleküllere elektron verebildiklerinden 

ya da onlardan elektron alabildiklerinden dolayı 

organizmada indirgeyici veya yükseltgeyici olarak 

davranırlar (23, 24). Bitkinin normal gelişim 

sürecince de sentezlenirler ancak detoksifikasyon 

mekanizması ile aralarındaki denge sayesinde zararlı 

etki oluşturmazlar (1).  Hücrelerde bilinen başlıca 

ROS’lar singlet oksijen (1O2), süperoksit anyonu (O2
-

), hidrojen peroksit (H2O2) ve hidroksil radikali (OH-) 

olup normal koşullarda hücredeki düzeyleri sürekli 

denge halindedir (24).

a) Singlet oksijen (1O2): 
1O2, elektron taşıma 

sisteminde görevli olan O2 molekülünün fazladan 

enerji alması sonucu kendi dönüş yönünün tersi yönde 

olan farklı bir yörüngeye yer değiştirmesi neticesi 

oluşabileceği gibi; 1O2 radikalinin nitrik oksit (NO) ile 

reaksiyonu ve H2O2’nin hipoklorit (ClO-) ile reaksiyonu 

sonucunda da oluşabilir. 

Birçok biyolojik molekül ile benzer kuantum 

durumuna sahip olduğundan kolaylıkla reaksiyona 

girebilir. OH- radikali gibi lipoksigenaz özellik gösterir 

(24, 25). Özellikle karbon-karbon çift bağları singlet 

oksijenin tepkimeye girdiği bağlardır. Sistein, 

metionin, triptofan, tirozin ve histidin yapılarında 

bulunan çift bağlardan kaynaklanan yüksek              

elektron yoğunluğundan veya kükürt kısımlarından 

dolayı 1O2 ile oksidasyona uğramaları muhtemeldir 

(25).

b) Süperoksit anyonu (O2
ˉ): Kloroplastta, 

fotosistem I ve II’de elektron taşıma sisteminde görev 

alan moleküler oksijenin (O2) bir elektron transferi 

sonucu indirgenmesi ile kararsız bir yapı olan                                                                                     

O2
- radikali oluşur. Moleküler oksijenin ferrodoksin 

(Fdred) aracılığı ile indirgenmesi ve süperoksit 

radikali oluşumu aşağıdaki tepkimeyle oluşur (26). 

2 O 2+ 2 F d r e d                      2O2ˉ+2Fdox

Hücresel koşullarda üretilen süperoksit, oksitleyici 

veya indirgeyici olarak davranabilir. Aldığı elektronu 

metal iyonuna sitokrom-c’ye veya bir radikale 

vererek tekrar oksijene oksitlenir. Oksijenden daha 

oksitleyici olan süperoksit bir elektron daha alır ve 

peroksit anyonuna indirgenir.

Aerobik canlılarda O2
ˉ’lerin H2O2’e çevrilmesi 

katalitik aktivitesi çok yüksek bir enzim olan 

süperoksit dismutaz (SOD) tarafından katalizlenir. 

Aynı zamanda süperoksit, hafif asidik koşullarda 

SOD olmadan kendiliğinden dismutasyonla H2O2’e 

çevrilebilir (27).

SOD enziminin yüksek katalitik etkisi nedeniyle 

hücrelerde O2
ˉ birikimine izin verilmez. Ancak, çeşitli 

patolojik durumlarda süperoksit yapımının artmasıyla 

süperokside özgü tepkimeler görülmeye başlar. 

Süperoksit metal iyonlarını indirgeyerek bağlı olduğu 

proteinlerden salınımına neden olur. Kofaktörlerin 

oksidasyon düzeylerini bozar ve metal iyonlarının 

katıldığı hidroksil radikali yapım tepkimelerini 

hızlandırır (27).

c) Hidrojen peroksit (H2O2): Hidrojen peroksit, 

aerobik canlılarda süperoksitlerin katalitik aktivitesi 

çok yüksek bir enzim olan süperoksit dismutaz (SOD) 

tarafından katalizlenmesi ile oluşur. Süperoksit 

dismutaz (SOD) enziminin katalizi ile hidrojen 

peroksit oluşumu aşağıdaki şekilde gerçekleşir (28) .

2O2ˉ+ 2H+       SOD       H2O2 + O2

Hidrojen peroksidin oksitleyici bir tür olarak 

bilinmesinin nedeni, demir, bakır gibi metal 

iyonlarının varlığında OH- radikalinin öncülü olarak 
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davranmasıdır. H2O2 özellikle proteinlerdeki hem 

grubunda bulunan demir ile tepkimeye girerek yüksek 

oksidasyon düzeyindeki reaktif demir formlarını 

oluşturur. Bu formdaki demir çok güçlü oksitleyici 

özelliklere sahip olup, hücre zarlarında lipid 

peroksidasyonu gibi radikal tepkimeleri başlatabilir. 

Oksitleyici özelliği nedeniyle biyolojik sistemlerde 

oluşan H2O2’nin derhal ortamdan uzaklaştırılması 

gerekir (28).

d) Hidroksil radikal (OH-): Hidroksil radikal 

(OH-) hücredeki en reaktif oksidantlardandır. OH-, 

hücrelerin eliminasyonunda kullanılabilecekleri bir 

enzim sistemi olmadığından kolayca tüm biyolojik 

moleküller ile reaksiyona girebilir ve fazla miktarda 

üretildiğinde ise hücrelerin ölümüne sebep olur. 

Nispeten daha az zararlı olan hidrojen peroksit (H2O2) 

ve O2
ˉ anyonunun metal iyonları varlığında Haber–

Weiss (Cu+, Cu2+  Fe2+, Fe3+) veya fenton (Fe2+ ve diğer 

geçiş metalleri; Cu, Zn, Mn, Cr, Co, Ni, Mo) reaksiyonu 

ile oluşur. Hidroksil radikali oluşum reaksiyonlarındaki 

reaksiyonlar aşağıda gösterildiği gibi gerçekleşir        

(29-31).

Haber-Weiss: O2
ˉ + H2O2

1         O2(
1∆g) + OH + OH-

Elektron transferi: -OH +O2
ˉ1          O2(

1∆g) + OH + OH-

Dismutasyon: 2H+ + 2O2
ˉˉ1                    O2

- (1∆g) + H2O2

Fenton: Fe3+ + O2
ˉ                  Fe2+ + O2

            Fe2+ + H2O2               Fe3+ + O2 + OH + OH-

Net Reaksiyon: O2
ˉ + H2O2            O2+ OH + OH-

Çevresel strese karşı toleransı da kapsayan birçok 

hücresel süreçte ROS’lar ikincil haberciler olarak da 

rol oynamaktadırlar. Bitkilerde özellikle kuraklık, 

tuzluluk, soğuk, metal toksisitesi ve UV radyasyonu 

gibi abiyotik stres faktörleri altında ROS’ların üretimi 

artmaktadır. Hücresel ROS konsantrasyonunun artması 

durumunda antioksidan savunma sistemleri ve ROS 

üretimi arasındaki denge bozulmakta ve zincirleme 

reaksiyonlar şeklinde organizmada ROS artışı sonucu 

bitkiler oksidatif strese girmektedir. Stres altında 

ROS üretiminin artışı lipitlerin peroksidasyonuna, 

proteinlerin oksidasyonuna, nükleik asit hasarına, 

enzim inhibisyonuna, programlı hücre ölümü 

(apoptozis) aktivasyonuna ve hücrelerin ölümüne 

kadar birçok hasara yol açabilir (31-36).

Bitkilerde stresin öncelikli etkilerinden biri olarak 

gösterilen lipid peroksidasyonun son ürünlerinden 

biri olan malondialdehit (MDA) analizleriyle stresin 

öncelikli hedefi olan membranlardaki etkileri 

yansıtılmaktadır (37). Günümüze dek gerçekleştirilmiş 

olan çalışmalarda stresle birlikte Lycopersicon 

esculentum L’da (domates) (38, 39-41), Triticum 

aestivum L’da (buğday) (42), Hordeum vulgare L’de 

(arpa) (43), Brassica nigra (L.) W.D.J.Koch’da (hardal) 

(44, 45) ve daha birçok bitkide MDA düzeyinin yani 

lipid peroksidasyonunun arttığı gösterilmiştir. 

ROS’lar oluşturdukları membran hasarlarının 

yanı sıra DNA, protein ve lipitlerle olan etkileşimi 

ve bu yolla hücrelerde meydana getirdikleri hasar 

bakımından farklılık göstermektedirler. ROS’ların 

bu makromoleküller ile etkileşimleri Tablo 1’de 

özetlenmiştir (46-51).

Tablo 1. Reaktif oksijen türlerinin DNA, protein ve lipitlerle etkileşimleri

Reaktif Oksijen Türleri 
(ROS) 

Etkileşim 
Referanslar

DNA Protein Lipit

Hidroksil  radikal (OH*) Evet (Guanin, 
5’ C şeker) Hızlıca Hızlıca 46, 47

Singlet  oksijen (1O2) Evet (Guanin) Trp, His, Tyr, Met, Cys Çoklu doymamış yağ asitleri 46, 48

Hidrojen  peroksit (H2O2) Var Evet Güçlükle (Sistein) 49, 50

Süperoksit  anyon (O2
ˉ) Yok Evet (Demir-sülfür merkezi) Güçlükle 49, 51
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BİTKİLERDE STRES VE MOLEKÜLER CEVAP

ANTİOKSİDAN SİSTEMLER

Bitkiler oksidatif stres altında yaşamlarını 

devam ettirebilmek ve stresle başa çıkabilmek                              

için ROS’un kontrolü ve detoksifikasyonunu                               

sağlayan çeşitli antioksidanlara sahiptirler.   

Antioksidanlar düşük konsantrasyonlar da oksidasyon 

yapabilen ve diğer bir substratın oksidasyonunu 

azaltan (elektron aktarımıyla) veya engelleyen                                         

yani oksidasyona karşı mücadele eden maddelerdir 

(Şekil 1).

Antioksidanlar, enzimatik olmayan antioksidanlar 

ve enzimatik antioksidanlar olmak üzere iki kısımda 

incelenmektedir. Enzimatik olmayanlar, askorbik asit 

(AA), tokoferoller (vitamin E), karotenoidler, glutatyon 

ve fenolik bileşiklerdir. Enzimatik antioksidanlar 

ise süperoksid dismutaz (SOD), askorbat peroksidaz 

(APX), glutatyon peroksidaz (GPX) ve katalaz (CAT) 

olarak bilinmektedir. Enzimatik ve enzimatik olmayan 

antioksidanlar hücredeki lokalizasyonlarına ve 

rollerine göre farklılık göstermektedirler (Tablo 2)

(52).

1. Enzimatik Olmayan Antioksidanlar 

a) Askorbik asit (vitamin C): Askorbik asit 

bitkilerde ROS’a bağlı olarak meydana gelen hasarın 

etkilerini en aza indirmede ve önlemede rol oynayan 

hücrelerdeki en güçlü ve en bol antioksidandır             

(53, 54). Bitkilerde özellikle fotosentetik hücrelerde 

ve meristemlerde fazla miktarda bulunurken,                                                                          

normal fizyolojik koşullar altında yaprak ve 

kloroplastlarda düşük seviyededir. Ancak stres 

koşullarına maruz kalan bitki hücrelerinde 

Tablo 2. Bitkilerde enzimatik olmayan ve enzimatik antioksidanların lokalizasyonları ve rolleri

Enzimatik Olmayan 
Antioksidanlar Rolü Hücresel Lokasyonu

Askorbik Asit Direk olarak O2 * ˉ, OH* ve H2O2 ’yu temizler. Kloroplast, apoplast, vakuol, sitozol

Tokoferoller Lipit peroksidasyonunu kırar. Lipit peroksitlerini       
O2 * ˉ  ve OH* ’i temizler.  

Bitkilerin tüm kısımlarında bulunur. 
Kloroplast membranlarında tokoferol 
yoğun olarak bulunur.

Karotenoidler Peroksi radikalleri ile O2 * ˉ  ve OH*’i temizler. Sitozol, vakuol

Glutatyon Redoks döngüsünün bir substratı olarak, OH* ile 
1O2’nin direk temizlenmesinde yararlıdır.                          

Sitozol, endoplazmik retikulum, 
vakuol, mitokondri

Fenolik Bileşikler Antioksidan özelliklerini iyi birer hidrojen veya 
elektron vericisi olmaları, zincir kırıcı özellikleri 
ve geçiş metalleri ile şelat oluşturmaları ile 
gösterirler.                           

Sitozol, vakuol

Süperoksit Dismutaz 
(SOD) 

O2 * ˉ ’i  H2O2 ’ye dönüştürür. Kloroplast, sitozol, mitokondri, 
peroksizom

Askorbat Peroksidaz 
(APX) 

 H2O2 ’yi  H2O ’ya çevirir. Kloroplast, sitozol, mitokondri, 
peroksizom

Katalaz (CAT)  H2O2 ’yi  H2O ’ya çevirir. Peroksizom

Glutatyon Peroksidaz 
(GPX) 

 H2O2 ’yi ve lipit peroksitlerini etkisizleştirir. Kloroplast, sitozol, mitokondri, 
endoplazmik retikulum

 Şekil 1. Antioksidan tarafından serbest radikalin nötralize 
edilmesi
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konsantrasyonu artar ve O2
- ve OH-’ın direkt 

temizlenmesinde rol oynayarak, oksidatif strese karşı 

tolerans sağlamada görev alır. Cucumis sativus L. 

(salatalık), Arabidopsis thaliana (L.) Heynh (turp)., 

Pisum sativum (L.) (bezelye), Nicotiana tabacum L. 

(tütün), Populus nigra L. (kavak), Hordeum vulgare 

(arpa), Picea asperata Mast. (dragon ladini) Soja max 

Piper (soya) ve daha pek çok bitkide değişik biyotik 

ve abiyotik koşullar altında gerçekleştirilen enzim 

ve gen ifadesi analizleri sonucunda askorbik asit ile 

ilişkili gen ifade seviyelerinin artış gösterdiği ve bu 

artışların strese karşı savunma cevabı olarak verildiği 

saptanmıştır (55-62).  

b) Tokoferoller (vitamin E): Lipid radikallerinin 

ve ROS’ların temizlenmesinde rol oynadığı bilinen 

tokoferoller biyolojik membranlarda özellikle 

kloroplastların tilakoid membranlarında yoğun olarak 

bulunmaktadırlar. Bitkilerde bulunan dört izomeri 

arasında (α-, β-, γ- ve δ-) yer alan α tokoferoller; 

moleküler yapılarında üç metil grubu içermelerine 

sebebiyle en yüksek antioksidatif aktiviteye sahip 

olanıdır (63, 64). α tokoferoller kloroplastlarda 

γ–tokoferolmetiltransferaz enzimi aracılığıyla 

γ-tokoferol’den sentezlenmektedirler. O2
- gibi ROS 

çeşitlerine karşı membran kararlılığının korunmasında 

kritik öneme sahiplerdir.

Günümüze dek yapılmış olan çalışmalarda, 

oksidatif stresin bitkilerde tokoferol sentezinden 

sorumlu olan genlerin ifade seviyelerini arttırdığı 

görülmüştür (51, 52). L.esculentum (domates), 

Arabidopsis thaliana, Nicotiana tabacum (tütün) gibi 

birçok bitkide çeşitli stres koşulları altında yapılan 

denemelerde, α tokoferol artışının bitki dokularının 

oksidatif strese karşı savunulmasında önemli rolü 

olduğu gözlenmiştir (65-68).

c) Karotenoidler: Karotenoidler doğada 600’ün 

üzerinde çeşidi olan bitki ve mikroorganizmalarda 

bulunan pigmentlerdir. Bitki metabolizmasında 

oksidatif stres toleransını da içeren birçok rolü olan 

bu antioksidanların Phyllanthus amarus Schumach. 

§ Thonn. (amla), Vigna mungo (L.) Hepper (siyah 

mercimek), Hordeum vulgare (arpa) gibi birçok 

bitkide ağır metal stresi altında seviyelerinin arttığı 

belirlenmiş ve artışların stres savunmasındaki 

etkinliklerine bağlı olduğu ileri sürülmüştür (69-73).

d) Glutatyon: Glutatyon bitkilerde oksidatif strese 

karşı rolü olan en önemli metabolitlerden birisidir. 

Bitki dokularında sitozol, endoplazmik retikulum, 

vakuol, mitokondri, kloroplast, peroksizom gibi 

neredeyse bütün hücre kısımlarında bulundukları 

gözlenmiştir (74, 75). Normal koşullar altında 

sülfat taşınımının düzenlenmesi, sinyal iletimi, 

ksenobiyotiklerin detoksifikasyonu ve stresle ilişkili 

genlerin ekspresyonu gibi birçok fizyolojik süreçte rol 

oynamaktadırlar. Aynı zamanda yapılan araştırmalara 

göre glutatyon bitkilerde hücre farklılaşması, hücre 

ölümü, patojen direnci ve enzimatik düzenleme gibi 

birçok büyüme ve gelişme ile ilgili olayda da merkezi 

bir role sahiptir (76).

e) Fenolik bileşikler: Fenoller basit fenol 

iskeletinin yapısıyla ilişkili olan karbon atomu 

sayılarına göre farklı gruplara (fenolik asitler ve 

flavonoidler) ayrılmaktadırlar. Bitkilerdeki en önemli 

ikincil metabolit gruplarından biri olan fenolik 

bileşikler antioksidan fonksiyona sahiptirler. Yapılan 

çalışmalarda; farklı çevresel faktörler ve stres 

koşulları altında feniloproponoid metabolizmasında 

ve fenolik bileşik miktarlarında artış meydana geldiği 

gözlenmiştir (77-81). Flavonoidlerden biri olan 

izoflavonların ve diğer bazı flavonoidlerin sentezinin 

bitki enfekte olduğunda, yaralandığında, düşük 

sıcaklıklar altında ve düşük besin koşullarında artış 

gösterdiği belirlenmiştir (81, 82). Aynı zamanda            

UV-B etkisinden korunmak amacıyla bitkilerin UV-

absorbe eden flavonoidleri epidermal hücrelerin 

vakuollerinde biriktirdikleri de bilinmektedir                

(83, 84).

2. Enzimatik Antioksidanlar

a) Süperoksit dismutaz (SOD): SOD’lar olağanüstü 

katalitik etkinlikte çalışan metalloproteinlerdir (85). 
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O2
ˉ’i H2O2’e dönüştürme rolü olan SOD’ların aktif 

merkezlerinde yer alan metal iyonlarına göre üç 

izoenzimi vardır. Bunlar bakır ve çinko içeren Cu/

Zn SOD, mangan içeren Mn SOD ve demir içeren Fe 

SOD’lardır (86-88). Yapılan çalışmalarda; SOD’ların 

ifadesindeki artışların biyotik ve abiyotik strese bağlı 

oluşan oksidatif stresle başa çıkmada ve bitkilerin 

stres koşulları altında canlılığı sürdürmesine katkı 

sağlamada önemli rolleri olduğu ileri sürülmüştür. 

Morus alba L. (dut), Cicer arietinum L. (nohut) ve L. 

esculentum (domates) gibi birçok bitkide çeşitli stres 

koşulları altında gerçekleştirilen çalışmalarda SOD 

aktivitesinde artışlar meydana geldiği gözlenmiştir 

(89-91). SOD enzimi kodlayan genlerin gerçek 

zamanlı kantitatif PCR tekniği kullanılarak ifade 

seviyelerinin incelendiği çalışmalarda ise çeşitli stres 

koşulları ve bitki türlerine bağlı olarak gen ifadesinin 

değişiklik gösterdiği bu ifade değişikliklerinin stres 

savunmasında rolü olduğu gösterilmiştir (92, 93).

b) Askorbat peroksidaz (APX): Yüksek bitkiler, 

algler, kamçılılar gibi birçok organizmada ROS’a 

karşı gerçekleştirilen savunmada önemli role sahip 

olduğu düşünülen enzimatik antioksidanlardandır. 

tAPX, gmAPX, sAPX, cAPX gibi en az beş farklı 

izoformdan oluşan APX ailesi H2O2’ye karşı CAT’ye 

kıyasla daha yüksek bir affiniteye sahiptir. Yapılmış 

olan çalışmalarda Ceratopyhllum demersum L. 

(tilki kuyruğu), Brassica juncea L. Czern. (hardal), 

Triticum aestivum L. (buğday), Vigna mungo L. (siyah 

mercimek) ve Phaseolus vulgaris L. (fasulye) gibi 

birçok organizmada stres koşulları altında APX enzim 

aktivitesinde ve gen ekspresyonunda artışlar olduğu 

gözlenmiş ve bu artışların stres savunmasıyla ilişkili 

olduğu ileri sürülmüştür (84, 94-99).

c) Katalaz (CAT): CAT; stres koşulları 

altında oluşan zararlı H2O2’in H2O ve O2’ya                                                                   

direkt olarak dönüşümünü sağlayarak hücreleri 

strese karşı korumada görevli en önemli                                               

enzimatik antioksidanlardan biridir. Yüksek 

bitkilerde tanımlanmış çok sayıda katalaz izozimi; 

Hordeum vulgare’de (arpa), Helianthus annuus L.’ta 

(ayçiçeği), Brassica oleracea L. ’da (karnabahar) ve 

Zea mays L.’da (mısır) çalışılmıştır ve elde edilen 

veriler neticesinde enzimin farklı stres koşulları ve 

farklı bitkilerde değişik düzeylerde koruma sağladığı 

gözlenmiştir (100-103). Farklı katalaz izozimlerini 

kodlayan genlerin stres altındaki davranışlarını 

incelemek amacıyla gerçekleştirilmiş olan gerçek 

zamanlı kantitatif PCR çalışmaları sonucunda                                                                                 

L. esculentum (domates), Hordeum vulgare          

(buğday), Corylus maxima Mill. (fındık),  Pinus 

nigra J.F.Arnold (çam) ve daha birçok bitkide                                      

bu enzimi kodlayan genlerin stresle ilişkili                     

olarak ifade düzeylerinin de arttığı gözlenmiştir (93, 

104-107).

d) Glutatyon peroksidaz (GPX): GPX’ler 

glutatyonu H2O2, organik ve lipit hidroperoksitlerin 

miktarını azaltmada kullanan çeşitli izozimleri 

olan geniş bir ailedir ve oksidatif strese karşı 

bitkileri korumada görevlidirler. Millar (108) 

tarafından Arabidopsis bitkisinin sitozolünde, 

kloroplast’nda, mitokondride’sin endoplazmik 

retikulumda tanımlanmış yedi proteinden oluşan 

AtGPX1-AtGPX7 olarak  adlandırılan bir GPX 

ailesi belirlenmiştir (84, 85, 109). Capsicum 

annuum L. (biber), Pisum sativum (bezelye) ve                                                                                                

L. esculentum (domates)  başta  olmak üzere                                                                                      

pek çok bitkide stres koşulları altında GPX’in                 

koruyucu bir rolü olduğu bulunmuştur (109, 110).

SONUÇ

Genel olarak bitkiler yaşamları boyunca tuzluluk, 

kuraklık, kirlilik, sıcak, soğuk gibi benzer birçok 

faktörle karşılaşır ve normal büyümeleri, gelişimleri 

olumsuz yönde etkilenir. Bitkilerde bu koşullarda 

meydana gelen değişiklikler stres olarak tanımlanır. 

Nüfus yoğunluğunun gittikçe artması ve ekilebilir 

alanların azalması sebebiyle gelecekte besin 

sıkıntılarının yaşanabileceği dünyamızda strese 

bağlı ürün kayıplarının azaltılması oldukça önem 

kazanmıştır. Bu amaçla gelişen teknolojik gelişmeler 

ışığında; özellikle stres faktörlerine dayanıklı bitki 

BİTKİLERDE STRES VE MOLEKÜLER CEVAP
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türlerdeki savunma mekanizmalarının anlaşılması, 

ürün kayıplarının en aza indirilmesinde oldukça 

önemli bir adım olacaktır. Bu kapsamda şimdiye dek 

gerçekleştirilmiş olan bitkilerin strese karşı olan 

moleküler cevaplarının değerlendirildiği çalışmalarda 

stresle ilişkili olabilecek genler saptanmaya çalışılmış, 

ilişkili olabileceği düşünülen genlerin farklı bitki ve 

stres koşulları altındaki ifade düzeyleri incelenmiştir 

(111-117). Stresle ilişkili hedef genlerin ve strese karşı 

davranışlarının belirlenmesini takiben gen aktarımı 

veya gen susturma gibi özel moleküler metodlar 

aracılığıyla strese karşı dirençli biyoteknolojik ürün 

geliştirme yolunda çalışmalar sürdürülmektedir.
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