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MAKALE BILGISI OZET
Demir, toprakta en ¢ok bulunan elementlerden bir tanesi olmasina karsin ¢oztiniirligii
Derleme Makale alkali topraklarda diisiiktiir. Dolayistyla bu tiir topraklarda yetisen bitkiler siirekli demir
eksikligi stresine maruz kalirlar. Diinyadaki tarim arazilerin iigte biri bu tiir topraklardan
Gelis 13 May1s 2017 olustugundan dolay1 tedavi edilemeyen demir eksikligi tarimsal iiretimi kisitlar.
Kabul 11 Ekim 2017 Bitkilerde gozlenen demir eksikliginin tedavisinde farkli demir giibreleri

kullanilmaktadir. Ancak, bu giibrelerin kullanimi {iretim maliyetlerini artirmaktadir.

Anahtar Kelimeler: Maliyetlerin azaltilabilmesi i¢in bitkilerin toprakta bulunan demiri en etkin bigimde

De”.‘" kullanabilmeleri gerekir. Bunun i¢in de ilk olarak bitkilerin topraktaki demiri nasil kok
EE::IZHK icerisine aldiklarinin incelenmesi gerekmektedir. Son otuz yilda yapilan caligmalarda
Tastyici farkli bitlld gruplarmin 3 .farkh d_emi.r .ahm mekanizmasi kullandiklar k;sfedilmistir. Bu
Mekanizma derlemenin amaci, demirin kok icerisine alimindan sorumlu tastyicilar ile bu tastyicilar

hakkindaki gilincel gelismelerden bahsetmektir.

“Sorumlu Yazar:
E-mail: emreaksoy@ohu.edu.tr

Turkish Journal Of Agriculture - Food Science And Technology, 6(12): 1673-1683, 2018

Iron Uptake Mechanisms from the Rhizosphere in Plants

ARTICLE INFO ABSTRACT
Solubility of iron is limited in calcareous soil although it is one of the most common
Review Article elements in earth’s crust. Therefore, plants growing in this kind of soil are constantly
exposed to the stress of iron deficiency. When untreated, iron deficiency restricts
Received 13 May 2017 agricultural production because one third of the agricultural land in the world is made up
Accepted 11 October 2017 of this type of soil. Different iron fertilizers are used in the treatment of iron deficiency
observed in plants. However, the use of these fertilizers increases production costs. In
rrg)r’]wordS: order to reduce the cost, plants must be able to use the most effective way to extract iron

from the soil. For this reason, it is necessary to first examine how the plants take iron into

gugign}l roots from the soil. It has been discovered that during the last three decades, different
Trjear:(:eor?elr plant groups used three different iron uptake mechanisms. The purpose of this review is
M echgnism to talk about the transporters responsible for the uptake of iron into the root, and the

current developments about these transporters.
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Giris

Demir (Fe) neredeyse biitiin canli organizmalar igin
temel mikro-besin elementlerinden bir tanesi olup,
eksikligi ciddi problemlere sebep olur. Bitkilerde demir,
fotosentez, solunum, DNA ve hormon biyosentezi, azot
fiksasyonu, siilfat asimilasyonu ve klorofil biyosentezi
icin gereklidir (Hell ve Stephan, 2003). Demir, toprakta
en ¢ok bulunan elementlerden bir tanesi olmasina karsin
ozellikle aerobik ortamlarda ¢oziinemeyen ferrik (Fe®*)
formda demir oksit ve demir hidroksitler seklinde bulunur
(Palmer ve Guerinot, 2009). Coziniir form olan ferroz
demirin (Fe?") havalandirilmig topraktaki ¢oziiniirligii
bitkilerin  yasamasi igin  gerekli olan  demir
konsantrasyonundan olduk¢a diisiiktiir (Marschner ve
Marschner, 2011). Coziinemeyen demir formu Fe**’in
¢oziiniir demir formu Fe?”e indirgenebilmesi igin
topragin asiditesinin yiiksek olmas1 gerekir. Ozellikle iyi
havalandirilmis  kiregli  (veya alkali) topraklarin
asiditesinin diisiik olmasindan dolayi, bu tiir topraklarda
yetisen bitkiler demir eksikligi stresini yasarlar.
Diinyadaki tarimsal tiretim i¢in kullanilan arazilerin {igte
biri kiregli veya alkali topraklardan olustugundan dolay1
bu tip topraklarda yetisen bitkiler potansiyel olarak
stirekli demir eksikligine maruz kalirlar (Driessen ve ark.,
2000; White ve Brown, 2010). Ne yazik ki Tiirkiye’nin
%75°1 kiregli topraklarla kapli oldugundan iilkemizde
yetistirilen tarimsal 6neme sahip bitkiler siirekli demir
eksikligi semptomlarint gosterirler. Demir yetersizligi
bitkilerde klorofil biyosentezinin azalmasina bagl olarak
yaprak damarlari arasinda olusan ve “demir eksikligi
klorozu" (DEK) olarak adlandirilan bir
interkostal/intervenal kloroza neden olur. DEK’in en
onemli etkilerinden birisi bodur biiyiimedir, bu da
dogrudan bitki verimini olumsuz yonde etkiler.

Bitkilerin demir seviyelerinin artirilabilmesi i¢in
demirin rizosferden bitki kok hiicrelerine alimindan
sorumlu 6zgiin mekanizmalarin incelenmesi yiiksek dnem
tagir. Bu yilizden bu derlemede demirin kok igerisine
alimindan sorumlu tagiyicilar ile bu tasiyicilar hakkindaki
giincel gelismelerden bahsedilmektedir.

Bitkilerde Demir Al

Son 30 yildir yapilan ¢aligmalardan elde edilen veriler
1s1g1nda bitkilerin toprakta ¢oziinmeyen demiri ¢ézmek ve
takiben hiicre zarindan kok hiicrelerine alabilmek igin
indirgenme veya selasyon tabanli iki ayr1 mekanizmay1
kullandiklar1 bilinmektedir (Romheld, 1987; Marschner
ve Romheld, 1994; Welch, 1995; Schmidt, 1999; Gross
ve ark., 2003; Grotz ve Guerinot, 2006; Puig ve ark.,
2007; Buckhout ve ark., 2009; Kobayashi ve ark., 2010;
Conte ve Walker, 2011; Schmidt ve Buckhout, 2011,
Thomine ve Lanquar, 2011; Ivanov ve ark., 2012;
Kobayashi ve Nishizawa, 2012; White, 2012; Thomine ve
Vert, 2013). Ancak, son dort yildir yapilan ¢alismalarda
bu iki stratejiye ek olarak topraktan demir aliminda
bitkilerin alternatif bir stratejiyi daha kullanabilecekleri
kesfedilmistir (Rodriguez-Celma ve ark., 2013; Fourcroy
ve ark., 2014; Schmid ve ark., 2014; Schmidt ve ark.,
2014; Zamioudis ve ark., 2014; Curie ve Mari, 2016;
Fourcroy ve ark., 2016; Ziegler ve ark., 2016; Tsai ve
Schmidt, 2017).

Strateji I: Indirgenme Stratejisi

Toprakta ¢oziinemeyen Fe®*, model bitki Arabidopsis
thaliana gibi dikotlarda rediiksiyon (indirgenme) stratejisi
(Strateji 1) ile topraktan kok hiicrelerine alinir (Sekil 1)
(Thomine ve Vert, 2011). Bu stratejide demir epidermal
hiicre zarinda bulunan ve birbirini takip eden ii¢ aktivite
sayesinde kok icerisine tagmr (White, 2012). Ug
aktiviteden birincisi, rizosferin hiicre zarinda bulunan H*-
ATPaz (AHA) tarafindan tagman protonlar araciligryla
asidifikasyonudur (Li ve ark., 2007). Rizosferin
asidifikasyonunu takiben ferrik demir, Ferric Chelate
Reductase (FRO) isimli oksidorediiktaz araciligiyla
cozillebilen Fe?*’ye indirgenir (Robinson ve ark., 1999;
Connolly ve ark., 2003; Jeong ve Connolly, 2009). Son
olarak da Fe?* iyonlar1 Zinc (Zn)-Fe-Regulated
Transporter (ZIP) ailesinden Iron-Regulated Transporterl
(IRT1) isimli bir metal tasiyicist araciligiyla kok
hiicrelerinin igine tasimir (Eide ve ark., 1996; Vert ve ark.,
2002; Connolly ve ark., 2002).
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Sekil 1 Dikotlarda bulunan rediiksiyon (indirgenme) stratejisi (Strateji I).

Bu stratejide ilk olarak hiicre zarinda bulunan H*-ATPaz (AHA) tarafindan tagian protonlar araciligtyla rizosferin asidifikasyonu saglanir. Bunu
takiben, ferrik demir, Ferric Chelate Reductase (FRO) isimli oksidorediiktaz araciligiyla ¢oziilebilen Fe>*'ye indirgenir. Son olarak da Fe?* iyonlar
Zinc (Zn)—Fe-Regulated Transporter (ZIP) ailesinden Iron-Regulated Transporter] (IRT1) isimli bir metal tastyicisi aracih@iyla kok hiicrelerinin igine
tagimir. IRT1: Iron-Regulated Transporterl- yiiksek afiniteli Fe?* tastyicisi; FRO2: Ferric Chelate Reductase2 - Fe**’ii ¢oziilebilen Fe?"’ye indirgeyen
reduktaz; AHA2: Plazma membran tizerinde bulunan H*-ATPaz - rizosfer asidifikasyonundan sorumlu; FIT: Fer-Like Iron Deficiency-Induced
Transcription Factor - demirin rizsoferden epidermis hiicrelerine alinmasindan sorumlu bHLH tipi transkripsiyon faktorii. PM: Hiicre membrani
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Bitki hiicre zarinda birgok H*-ATPaz izoformu
bulunmaktadir. Ornegin, Arabidopsis'te bulunan AHA
ailesinin 12 tiyesinin hepsinin gen ifadesi Fe tarafindan
kontrol edilir (Li W ve ark., 2007). Bunlardan 6zellikle
AHA2 ve AHA7 koklerde Fe eksikligi yanitinda dnemli
roller oynamaktadir. Rizosferdeki demir eksikligine yanit
olarak AHA7 kok tiiylerinin gelisiminde rol oynarken,
AHA2 demir eksikligi sonrasinda rizosfere proton
tasinmasinda ve bu sayede toprak asidifikasyonunun
artiritlmasinda rol oynar (Santi ve Schmidt, 2009).

Arabidopsis'te 8 proteinden olugan FRO ailesinin
iiyeleri doku ifade &zgiilliikleri ve hiicre i¢i lokalizasyonu
bakimindan ¢esitlilik gdsterirler (Jeong ve Connolly,
2009; Guerinot, 2010). Aile iyeleri hiicre zarina ek
olarak, mitokondri, kloroplast veya ekzositozdan sorumlu
organellerin zarlarina lokalize olabilirler (Heazlewood ve
ark., 2004; Mukherjee ve ark, 2006; Jeong ve ark., 2008).
Omegin ailenin tespit edilen ilk iiyesi, FRO2, kok
epidermis hiicrelerinin zaria yerlesik olarak bulunurken
(Robinson ve ark., 1999; Connolly ve ark., 2003; Feng ve
ark., 2006; Mukherjee ve ark., 2006; Jeong ve ark., 2008;
Jeong ve Connolly, 2009), FRO6 ve FRO7 ozellikle
stirgiinlerde gorev yaparlar (Wu ve ark, 2005; Mukherjee
ve ark, 2006). Bitkinin farkli dokularinda ve hiicre igi
destinasyonlarinda farkli bir FRO iiyesinin bulunmasi,
indirgenme tabanli Fe taginmasinin dikotlarda demir alimi
ve homeostazinin 6nemli bir bileseni oldugunu
ispatlamaktadir. FRO enzim aktivitesi ve gen ifade
seviyesi demir eksikligi altindaki bitki kdklerinde artig
gosterirken (Blair ve ark., 2010), bezelyede yapilan
caligmalarda FRO’nun demir alinimindaki ana basamak
oldugu bulunmustur (Grusak ve ark., 1990). Hiicre zarma
lokalize olan FRO proteini sekiz transmembran bolgesine
ek olarak, oksitlenme/indirgenme  tepkimelerinde
kullanilmak t{izere FAD ve NADPH’nin baglanacagi
yerler igerir (Schagerlof ve ark., 2006). Strateji 1
bitkilerinin demir eksikligine karsi gostermis olduklar
tepkileri belirlemede oOzellikle Arabidopsis AtFRO2
homologlar1 kullanilmakta olup, domates (Li ve ark.,
2004), bezelye (Waters ve ark., 2002) ve salatalik (Waters
ve ark., 2007) gibi dikotlarin kdklerindeki FRO2 proteini
karakterize edilmistir. Arabidopsis FRO2’nin devre dis1
biraktigi T-DNA ekleme mutanti frd1-1 (ferric reductase
deficienctl-1) demir yeterli kosullarda FRO enzim
aktivitesi, demir eksikliginde ise kloroz gostermez (Yi ve
Guerinot, 1996). Ote yandan, FRO2’nin asir1 ifade
edildigi Arabidopsis, piring, soya ve tiitlin bitkileri ise
endiiklenmis kloroza ve dolayisiyla da demir eksikligine
tolerans gosterirler (Connolly ve ark, 2003, Oki ve ark,
2004; Vasconcelos ve ark, 2006; Ishimaru ve ark, 2007).
Arabidopsis thaliana’da  ferrik rediiktaz  enzimini
kodlayan bir genin (AtFRO2) soyada konstitiitif olarak
ifade edilmesi yiiksek FRO enzim aktivitesine bagli DEK
toleransina neden olur (Vasconcelos ve ark., 2006). Ote
yandan Lotus japonicus’da yapilan bir ¢aliymada kok
FRO enzim aktivitesinin artmasmin tek basina DEK
toleransina neden olmadigi bulunmustur (Klein ve ark.,
2012). Dolayisiyla her ne kadar FRO enzim aktivitesi ve
FRO gen ifade seviyesi bitkilerin DEK’e karsi olan
toleranslarini agiklamaya yarayabilseler de, tek baglarina
tolerans mekanizmasini tam anlamiyla anlamamiza
yardim edemezler.

Rizosferde FRO aracihgiyla ¢dziinemeyen Fe®*
formundan ¢oziilebilen Fe?* formuna indirgenmis demir,
ZIP ailesinin iiyesi olan yiiksek afiniteli IRON-
REGULATED TRANSPORTERI1 (IRT1) demir tasiyicisi
tarafindan kok hiicre zarindan epidermis hiicrelerinin
icine tasiir (Eide ve ark, 1996; Henriques ve ark, 2002;
Varotto ve ark, 2002; Vert ve ark, 2002). Demir aliminda
kusur bulunan ve Fe alim1 i¢in gerekli IRT1’in devre dist
birakildigi Arabidopsis mutantt (irtl-1), klorotik olup,
sadece gerekli seviyede c¢ozilebilir demirin bitki
yapraklarina uygulanmasi sayesinde hayatta kalabilir
(Eide ve ark., 1996). Fonksiyonel maya tamamlama
deneylerinde Arabidopsis IRT1’in demire ek olarak
manganez (Mn), ¢inko (Zn), kobalt (Co), nikel (Ni) ve
kadmiyum (Cd) gibi divalent elementleri de tagiyabildigi
gosterilmis olup, bu da AtIRT1’in secici olmayan bir
demir tastyicist oldugu anlamma gelir (Vert ve ark.,
2002). Ayn1 maya tamamlama deneylerinde AtIRT1’in
paralogu AtIRT2’nin sadece Fe ve Zn tasiyabildigi
bulunmustur (Vert ve ark., 2001). AtIRT2, kok
epidermisinde ifade edilmesine ve demir eksikligi altinda
ifade seviyesi artmasina karsin irtl-1 mutantinda yiiksek
oranda ekspres olmast dahi mutantin demir eksikligi
semptomlarini kurtaramaz (Varotto ve ark., 2002; Vert ve
ark., 2009). Ayrica, demir eksikligi altinda IRT2
mutantlar kloroz géstermez. IRT1°den farkli olarak IRT2
maya hiicrelerinde gegici olarak ekspres oldugunda hiicre
i¢i vesikiillere lokalize oldugu gozlenmistir (Vert ve ark.,
2009). Bu wveriler IRTI’in bitkilerde baslica demir
alimindan sorumlu demir tasiyicist oldugunu gosterir.

Strateji I1: Selasyon Stratejisi

Bugday, piring ve misir gibi (Gramineae ailesinde yer
alan) otsu bitkilerin koklerinden rizosfere salinan
fitosidereforlar (PSs) toprakta ¢dziinemeyen Fe®* iyonuna
baglanarak bir kompleks olustururlar (selasyon stratejisi)
(Sekil 2). Fe®- PS kompleksi ilk olarak misirda
kesfedilen YELLOW STRIPE (YS) tastyicisi ailesinden
ZmYS1 yardimiyla kok hiicrelerinin i¢ine alinir (Takagi,
1976; Takagi ve ark., 1984; Curie ve ark., 2001; Kim ve
Guerinot, 2007; Curie ve ark., 2009; Kobayashi ve
Nishizawa, 2012). Mugineik asitler (MAs) gibi
fitosidereforlar dort sirali enzimatik reaksiyonlarda L-
metiyoninden sentezlenir (Mori ve Nishizawa, 1987;
Shojima ve ark., 1990; Ma ve ark., 1999; Bashir ve ark.,
2006; Ueno ve ark., 2007). L-metiyonin silfiir
asimilasyon yolunun son iiriinii olarak iiretilir (Ravanel ve
ark., 1995; Amir ve ark., 2002; Anjum ve ark., 2008). L-
metiyonin  SAM  sentetaz tarafindan S-adenozil-L-
metionin (SAM)’e dondistiiriilir. SAM’in 3 molekiilii
oncelikle Nicotianamine  Synthase (NAS) olarak
isimlendirilen enzim tarafindan nikotinamine
doniistiirilir, ondan sonra Nicotianamine
Aminotransferase (NAAT) tarafindan 3’-keto aside ve
ardindan Deoxymugineic Acid Synthase (DMAS)
tarafindan 2’-deoksimugineik aside (DMA) doniistiiriiliir
(Higuchi ve ark., 1999; Takahashi ve ark., 1999; Bashir
ve ark., 2006). DMA bugiine kadar karakterize edilmis
dokuz MA tipinin Onciisii olarak kullanilir. Arpa ve
cavdarda Iron Deficiency-Specific Clone2 (IDS2) ve
IDS3 olarak isimlendirilen iki farkli deoksigenaz
mugineik asitleri meydana getirmek i¢in DMA’ya baska
hidroksil gruplart ekler (Nakanishi ve ark., 2000;
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Kobayashi ve ark., 2001). Mugineik asitlerin Giretiminde
metiyonin saglamak i¢in Yang dongiisii adi verilen bir
geri doniigim mekanizmasi iglev gorir (Ma ve ark.,
1999). Demir eksikligi MA biyosentetik yolagi, Yang
dongiisii ve siilfiir asimilasyon yolaginda yer alan
enzimleri kodlayan genlerin ekspresyonunu artirir
(Kobayashi ve ark., 2005; Nagasaka ve ark., 2009).
Celtikte 3 adet NAS geni (OsNAS1-3), Arabidopsis’te
ise 4 adet NAS geni (AtNAS1-4) bulunmakta olup, bu
genler demir almi ve dagitimimnda farkli roller
iistlenmektedir (Inoue ve ark., 2003; Klatte ve ark., 2009).
Protein yapisina katilmayan bir amino asit olan NA
bitkinin kok, yaprak ve filoem sivisinda bulunur ve filoem
araciligryla bitki igerisinde hareket edebilir (Scholz ve
ark., 1992; Schmiedeberg ve ark., 2003). MA {iretiminde
rol alan NAS genlerinin ekspresyonu demir eksikligi
altinda Gramineae koklerinde indiiklenir (Higuchi ve ark.,
2001; Inoue ve ark., 2003; Mizuno ve ark., 2003). Celtikte
6 adet NAAT geni (OsNAAT1-6) bulunmaktadir (Inoue ve
ark., 2008). Bunlardan sadece OsNAAT1’in ifade seviyesi
demir eksikligi altinda indiiklenir. Dolayisiyla, NAAT
aktivitesine sahip fonksiyonel proteini iireten tek genin
OsNAAT1 oldugu diisiiniilmektedir. NAAT mutantlarinda
DMA’nin iiretilmedigi ve Fe3"’iin rizosferden etkili bir
bigimde alinamadigi bulunmustur (Cheng ve ark., 2007).
Celtik koklerinde {iiretilen DMA Transporter of
Mugineic Acid 1 (OsTOM1) isimli bir tagtyici sayesinde
rizosfere transfer edilir (Nozoye ve ark., 2011). OsTOM1
tastyicisi kok epidermis hiicrelerinin plazma membranina
lokalize olur ve demir eksikligi altinda ifade seviyesi bir
hayli indiiklenir. OSTOM1 sirkadiyan ritim tarafindan
kontrol edilir ve en yiiksek seviyesine gece yarisi ulasir.
Bu ritimsel degisim fitosiderefor iiretimi ve OSNAS2
ekspresyonu ile de benzerlik gosterir (Takagi ve ark.,
1984; Nozoye ve ark., 2004). Dolayisiyla fitosiderefor
dretimi ditirinal ritimleri kontrol eden mekanizmalar
tarafindan regiile edilmektedir. Ancak bununla ilgili genel
bir ¢alisma heniiz yapilmamistir. Celtikte 6 adet TOM
bulunmakta olup, OsTOM2’de eslenigi gibi DMA’nin
hiicre digina taginmasina yardimei olur (Nozoye ve ark.,
2015). Benzer bir protein (HvTOMI1) arpada’da
kesfedilmistir (Nozoye ve ark., 2011). Celtikteki 5 TOM
geninden OsTOM1-3 ve OsTOM4-6 sirasiyla 11’inci ve

12’inci kromozomlar iizerinde tandem olarak siralanirlar.
Bu da DMA tasinmasinin ¢eltik i¢in 6nemli oldugunu ve
bu yiizden TOM geninin dublikasyon gegirdigini gosterir.
flging olarak OsTOM2 tohum gelisimi ve cimlenme
sirasinda metal tasinmasindan sorumlu dokularda ekspres
olur (Nozoye ve ark., 2015). OsTOM1 ve HvTOM1’in
bitkilerde yiiksek oranda {iretilmesi bitkileri demir
eksikligine kars1 dayanikli hale getirir. TOM proteinleri
Major Facilitator Superfamily (MFS) isimli tasiyict
ailesinin {iyeleridir (Pao ve ark., 1998). Her ne kadar
Arabidopsis’te TOM proteini bulunmasa da en yakin
ortologu MYB transkripsiyon faktorii tarafindan kontrol
edilen ve ifade seviyesi demir eksikligi altinda artan
At5916880 kodlu gendir. Bu genle ilgili bir
karakterizasyon ¢aligmasi heniiz yapilmamistir. Buna ek
olarak, TOMI!’in Arabidopsis’teki diger bir ortologu
Zinc-Induced Facilitator 1 (ZIF1) isimli Zn?-NA
kompleks tagiyicisidir. ZIF1 koful membranina lokalize
olup, sitoplazmadan  koful igerisine  Zn?*-NA
komplekslerini tagir (Haydon ve ark., 2007; Haydon ve
ark., 2012).

Protein sekansi olarak TOM1’e benzeyen ve MFS
ailesinin bir iyesi olan Efflux Transporter of Na 1
(ENA1) AtZIF1 ve AtZIFL2’ye ¢ok benzerdir.
Lokalizasyon tahmin programlarinda OsENA1’in tipki
AtZIF1 gibi koful membranina lokalize oldugu tahmin
edilmigtir (Nozoye ve ark., 2011). Dolayisiyla, AtZIF1’in
celtik ortologu olarak NA araciligiyla metallerin kofula
tasinmasinda OsENA1’in rol alacagi diisiiniilmektedir.

Yapilan bir caligmada protokatekuik asit (PCA)
tastyicist Phenolics Efflux Zerol (PEZ1)’in ¢eltikte demir
alimina yardimci oldugu bulunmustur (Ishimaru ve ark.,
2011). Demir eksikligi altinda PEZ1’in rizosfere PCA ve
kaffeik asit gibi fenoliklerin tasgmmmasindan sorumlu
oldugu bulunmustur. Ilging bir sekilde PEZ1 kok vaskiiler
dokusuna lokalize olur ve yiiksek miktarda PEZ1 {ireten
bitkiler agirt demir biriktirirler ve bu toksik etkiden dolay1
bitkilerde baz1  fizyolojik  degisiklikler — go6zlenir
(Kobayashi ve ark., 2014). Ote yandan PEZI1’in
susturulmasi demir konsantrasyonunu azaltir. PEZ1’in
celtik vaskiiler dokusunda kesfi Gramine olmayan
bitkilerdeki benzerlerinin Starteji I demir alimina destek
olabilecegini gozler dniine sermektedir.
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Sekil 2 Gramineae ailesinde bulunan selasyon stratejisi (Strateji IT).

Gramineae ailesinde yer alan bitkilerin kéklerinden rizosfere salman fitosidereforlar (PSs) toprakta ¢dziinemeyen Fe**’e baglanarak bir kompleks

olustururlar (selasyon stratejisi). Mugineik asitler (MAs) gibi fitosidereforlar dort sirali enzimatik reaksiyonlarda L-metiyoninden sentezlenir. L-

metiyonin SAM sentetaz tarafindan S-adenozil-L-metionin (SAM)’e doniistiiriiliir. SAM’in 3 molekiilii 6ncelikle Nicotianamine Synthase (NAS)
olarak isimlendirilen enzim tarafindan nikotinamine doniistiiriiliir, ondan sonra Nicotianamine Aminotransferase (NAAT) tarafindan 3°-keto aside ve
ardindan Deoxymugineic Acid Synthase (DMAS) tarafindan 2’-deoksimugineik aside (DMA) déniistiiriiliir. DMA bugiine kadar karakterize edilmis
dokuz MA tipinin énciisii olarak kullanilir. DMA Transporter of Mugineic Acid 1 (TOM1) isimli bir tasiyic1 sayesinde rizosfere transfer edilir. Fe®’ye

baglanan DMA daha sonra Yellow Stripe-Like (YSL) tagiyicilari tarafindan epidermis igerisine alinir.

1676



Aksoy ve ark., / Tiirk Tarim — Gida Bilim ve Teknoloji Dergisi, 6(12): 1673-1683, 2018

\\1
5
Sikimat )
| \
Korijmat \ /
Alkaloidler  prefenat \‘~
Flavonoidler & f—
Tirozin <€<— Fenilalanin Antosiyaninler " ‘L“
PAL ?
ABCG37/ S
PDR9 = [oamz
- | Kumarinler €= Kumarat —> Kumaroil-CoA
F6'H1
Salisilik asit
Fe2+ Fe2+ <
FIT
Rizosfer |PM| Epidermis 4 Sitoplazma
N

Fe eksikligi P eksikligi

Sekil 3 Yeni kesfedilen demir-fenolik komplekslesme stratejisi (Strateji I11)
Demir eksikligi altinda Poacea ailesinde yer almayan bitkilerin koklerinden topraga fenolik maddeler salgilanir. Bunlarin arasinda kumarinlerin
oldugu gosterilmistir. Kumarinler Sikimat yolaginda FE2+- And 2-Oxoglutaratedependent Dioxygenase (F6’H1) tarafindan tretildikten sonra

ABCG37/PDR9 tastyicisi tarafindan rizosfere tasinirlar. Rizosferde ¢oziinemeyen Fe

3+

ye baglanan kumarinler daha sonra heniiz tanimlanamayan bir

tastyici tarafindan kok epdermis hiicrelerine alinirlar. Bu strateji FRO2-IRT1 Fe tagima stratejisine alternatif olarak calismakta olup, kumarinlerin
sentezlenmemesi FRO2-IRT1 sisteminin ¢aligmasini engellemez. F6’H1’in Fe ve P eksikligi altinda indiiklendigi gosterilmistir. PAL: Phenylalanine
Ammonia-Lyase, C4h: Cinnamic Acid 4-Hydroxylase, Abcg37/Pad9: Atp-Binding Cassette G37/Pleiotropic Drugresistance 9.

Fe3*-MA tastyicilarmi kodlayan YELLOW STRIPE 1
(YS1) geni ilk misirda elde edilmistir. Misir YSL1 mutanti
demir eksikligi nedeniyle damar i¢i kloroz karakteristigini
sunar (Curie ve ark., 2001). ZmYS1 benzeri c¢eltik
genlerinin (YS1-LIKE - OsYSL) ifade seviyelerinin Fe
eksikligi altinda koklerde ve gove arkede indiiklendigi
son on yilki caligmalarda gosterilmistir (Inoue ve ark.,
2009). ZmYS1’in Arabidopsis’te 8 adet (AtYSLI1-8),
geltikte ise 18 adet (OsYSL1-18) ortologlar1 bulunur
(Curie ve ark., 2001; Koike ve ark., 2004 Murata ve ark.,
2006). YSL ailesi gesitli metal-MA ve metal-NA
komplekslerinin tasinmasiyla ilgilidir. Ornegin YS1, Fe**,
Zn?*, Cu?* ve Ni?* igeren ¢esitli DMA'ya bagh metalleri
ve aym zamanda NA ile selatlanmus Ni%*, Fe?* ve Fe®*
komplekslerini tagir (Schaaf ve ark., 2004). OsYSL15 ve
OsYSL18 Fe**-DMA’y1 tasirken (Inoue ve ark., 2009;
Aoyama ve ark., 2009), OsYSL2 Fe?*-NA ve Mn?*-NA
tasir (Koike ve ark., 2004). OsYSL16 Fe**-DMA ve Cu?*-
NA tasir (Kakei ve ark., 2012; Zheng ve ark., 2012).
Dahasi, OsYSL genlerinin kodladigi tasiyicilar geltik
igerisinde demirin yer degistirmesinde rol alirlar (Koike
ve ark., 2004; Kakei ve ark., 2012). Sitozol igerisine
girdikten sonra, Fe*-DMA, askorbat tarafindan
indirgenerek Fe?*-NA’y1 olusturabilir (Weber ve ark.,
2008). Bundan dolayi, NA sadece MA’nin biyosentezi
icin onemli bir ara {iriin degil, bundan bagka bitkiler
icinde demirin yer degistirmesinde rol alabilen 6nemli bir
metal selatoriidiir (Takahashi ve ark., 2003). YS1,
OsYSL2, OsYSL15, ve OsYSL16’min ifadesi demir
eksikligi kosullari altinda hem kok hem de gove arkede
artarken, OsYSL18’in ifadesi demir miktarina bagl olarak
degismemistir. YSL ailesi tastyicilari, metal-MA ve

metal-NA  kompleksleri tagimasiyla dahili  metal
homeostazinda 6nemli rol oynamaktadir.

Strateji I bitkilerine benzer sekilde, bazi ¢im bitkileri
Fe?* tastyicis1 yardimiyla Fe®*-PS kompleksine ek olarak
rizosferden Fe?*’de alabilirler. Celtikte bulunan IRT1
(OsIRT1), Arabidopsis'deki esdegerine benzer sekilde
Fe?* aliminda islev goriir (Ishimaru ve ark., 2006). Celtik
NAAT genindeki bir mutasyon, mutant PS'yi
sentezleyemese de, Fe?* saglandifi siirece  bitki
biiylimesini etkilemez (Cheng ve ark., 2007). Bu da
celtigin demir aliminda hem Strateji II’yi hem de Strateji
I'i kullandigim ispatlar. Ilging olarak, Strateji I
bitkilerinin aksine, piring H*-ATPaz ve FRO aktiviteleri
demir eksikligi tarafindan uyarilmaz. Bu da Fe?*’nin
bulundugu yiiksek derecede ulasilabilen bataklik ve
havasiz  kosullarda  pirincin  bilylime  ortamina
adaptasyonunu gosterir (Itai ve ark., 2000; Ishimaru ve
ark., 2006). Piringte go6zlenen stratejinin bir benzeri
bataklik gibi oksijensiz ortamda yetismeyen misir (Zea
maize) bitkisinde de kesfedilmistir (Li ve ark., 2016).
Genom incelemeleri sonucunda dokuz adet ZmZIP geni
belirlenmis, klonlanip maya deneylerinde demir alimiyla
olan iligkileri ortaya ¢ikartilmistir (Li ve ark., 2013).
Ayrica, ZmIRT1 and ZmZIP3 tastyicilarnin Fe?* tagima
yetkinligi bitkilerde gosterilmistir (Li ve ark., 2015).

Strateji I11: Demir-Fenolik Komplekslesme Stratejisi

Poacea ailesinde yer almayan bitkilerin koklerinden
topraga fenolik maddeler salgiladiklar1 ve bu fenoliklerin
iiretiminin mineral eksikligi altinda artis gosterdigi uzun
zamandir bilinmektedir (Romheld ve Marschner, 1983;
Marschner, 1995; Jin ve ark., 2014). Dikotlarda bulunan
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indirgenme stratejisine ek olarak kdoklerde fenolik
iretiminin ve rizosfere salimmin demirin kok igerisine
alinmasinda alternatif bir strateji oldugu fikri ise yakin
zaman Once ortaya atilmistir (Curie ve Mari, 2016). Son
birkag yilda Strateji I bitkilerinde yapilan ¢alismalarda,
Arabidopsis gibi bitkilerin indirgenme stratejisine ek
olarak Strateji 11 benzeri bir mekanizma kullanabilecekleri
bildirilmistir. Bu yeni stratejide dikot bitki koklerinde
sentezlenen ozel fenolik maddeler rizosfere salinarak
Fe3*’nin  ¢oziiniirliigii ve kok epidermis hiicrelerine
altmint artirdigr bulunmustur (Sekil 3). Ancak, bu yeni
kesfedilen stratejide gorev alan metabolitler ve tastyicilart
hakkinda heniiz detayl bir bilgi bulunmamakta olup farkl
gruplar konu iizerinde detayli galigmalar yiiriitmektedir.
Demir eksikligi uygulanan Arabidopsis kdoklerinde
yapilan bir transkriptomik c¢alismada fenilpropanoid
sentez yolagindaki genlerin, 6zellikle de Feruloyl-
CoA’dan kumarin iiretiminden sorumlu Fe?* ve 2-
oksoglutarat bagiml bir dioksigenaz geni olan FE?*- AND
2-OXOGLUTARATEDEPENDENT DIOXYGENASE
(F6’H1)’nin ifade seviyelerinin arttigt  bulunmustur
(Rodriguez-Celma ve ark., 2013).

Arabidopsis, topraktaki alimindan ©6nce Fe3*'e
baglanan ve muhtemelen onu indirgeyen fenilpropanoid
yolagindan tiiretilen  sekonder metabolitler olan
kumarinleri salgilar (Rodriguez-Celma ve ark., 2013;
Fourcroy ve ark., 2014; Schmid ve ark., 2014; Schmidt ve
ark., 2014). Bu sistemin, 6zellikle nétr ve alkalin kosullar
altinda Fe aliminmi saglamak icin IRT1 veya FRO2
proteinlerinden en az biri i¢in substrat temin ederek
birlikte ¢alistig1 diigiiniilmektedir. Bununla birlikte, ¢imler
tarafindan benimsenen sistemin tersine, Fe-kumarin
kompleksinin rizosferden kok epidermisine tasinmasini
saglayan  bir  protein  heniiz = kesfedilmemistir.
Kumarinlerin ger¢ekten de Fe eksikligi altindaki koklerde
biriktigi ve ayn1 zamanda kok eksiidasinda biriktigi
bulunmustur (Fourcroy ve ark., 2014; Schmidt ve ark.,
2014). Fe eksikligi olan bitkilerin kok eksiidasindan
uzaklastirarak  veya F6'HI genini inaktive ederek
koumarinlerin ~ iiretimleri  engellendiginde  bitkinin
rizosferden Fe alimi tehlikeli bir sekilde inhibe olur. f6 41
mutantinin  mutant olmayan bitkilerle yan yana
yetistirilmesi veya mutanta digaridan kumarin uygulamasi
sonucunda Fe eksikliginden dolay1 yasayamayan mutantin
yasama ve gelisim kabiliyetinin diizeldigi g6zlenmistir
(Rodriguez-Celma ve ark., 2013; Fourcroy ve ark., 2014;
Schmid ve ark., 2014; Schmidt wve ark., 2014).
Kumarinlerin rizosfere ihra¢ edilmesi, bir ABC aile
tastyicisint kodlayan fonksiyonel Atp-Binding Cassette
G37/Pleiotropic  Drugresistance 9 (ABCG37/PDR9)
tagtyicisini kodlayan genin varligina baglidir. Kumarinin
olasi rolleri arasinda, Fe®"iin indirgenmesi veya kok
tarafindan alinmasi gereken bir Fe-kumarin kompleksi
olusturulmasi ileri siirilmiistir. Her ne kadar demir
eksikligine maruz birakilan bitkilerin  koklerinden
salgilanan eksiidalar mutant olmayan bitkilerin Fe
eksikligi semptomlarmt  kurtarirken, fro2 ve irtl
mutantlarim kurtaramamustir (Fourcroy ve ark., 2016). Bu
da kumarinlerin yararli etkisinin gozlenebilmesi igin
FRO2 rediikktaz ve IRT1 Fe tastyicisinin varliginin
gerekliligini ortaya koymaktadir. Kumarinlerin demirin
bitkiler tarafindan alinmasimi kolaylastirma sekli biiylik
olasilikla ¢oziinmeyen Fe®* selatlarmdanki  demirin

mobilizasyonunu artirmak seklindedir. b-glucosidase
BGLUA42 tarafindan hidrolizasyon sonucunda iiretilen kok
eksiidalarinda  agirhikli  olarak Fe’"ye baglanma
ozelliklerine sahip olan katekol benzeri gruplar igeren
agilikon kumarinleri bulunur (Zamioudis ve ark., 2014).
Feruloyl-CoA  60-hidroksilaz  F6’H1 gibi  kumarin
biyosentetik yolundaki basamaklara aracilik eden
enzimleri kodlayan birka¢ genin ekspresyonu, IRT1 ve
FRO2'min ekspresyonunu kontrol eden Onemli bir
transkripsiyon faktér olan Fer-Like Iron Deficiency-
Induced Transcription Factor (FIT)’in kontroli altindadr.
F6’'H1 ve ABCG37/PDR9'un (MYB72 yoluyla) aym
zamanda FIT'in kontrolii altinda oldugu bulgusu, bunlarin
Fe eksikligine olan kok yanitinin ayrilmaz bir pargasi
oldugunu teyit eder (Rodriguez-Celma ve ark., 2013;
Schmid ve ark., 2014; Zamioudis ve ark., 2014).
Kumarinlerin salgilanmasi, Fe'nin alimini, rizosferdeki Fe
'nin talebi ve varligima yamit olarak ayarlayan FIT
kontrollii Fe regiilatoriiniin bir pargasidir (Colangelo &
Guerinot, 2004; Jakoby ve ark., 2004).

Ilging bir sekilde, Fe eksikligi olan bitkilerde
gozlemlenen duruma benzer sekilde, F6’HI'in ifadesi,
bitkilerin fosfat (Pi) eksikligine yanitinda indiiklenir
(Morcuende ve ark., 2007; Lan ve ark., 2012). Bu, Pi
eksikligi olan bitkilerde demirin alimindan sorumlu IRT1
ve FRO2 gibi genlerin kuvvetli represyonuna tamamen zit
bir bilgi olmasindan dolayr mantiga aykiridir. Daha
sasirtict bir sekilde, Fe3* icin yiiksek afiniteli bir kumarin
olan eskiiletinin salintmi ve Fe'nin rizsoferden kdklere
aliminda kanitlanmis bir roliiniin hem Fe, hem de Pi
eksikligine tepki olarak arttigr bulunmustur (Schmid ve
ark., 2014; Ziegler ve ark., 2016). Bu kesif Fe ve Pi
eksikligi altinda Fe kazancinda kumarinlerin roliinii
destekler. Dolayistyla, kumarin iiretiminin
diizenlenmesinin Fe eksikligine verilen diger cevaplardan
farkli olabilecegi ve Pi yetersiz kosullar altinda kumarin
iretiminin ayr1 bir kontrol mekanizmasi altinda oldugunu
disiindirtir.

Bircok Strateji 1 bitkisi topraktaki demir eksikligine
yanit olarak koklerinden biilyiime ortamina flavin salgilar
(Welkie, 2000; Rodriguez-Celma ve ark., 2011b).
Flavinin kokten salgilanmasi bilinen taksonomik
kategorileri takip etmez. Test edilen Amaranthaceae
tirlerinin  tiimiinde (Beta vulgaris dahil) salgilanma

meydana gelirken, Fabaceae ailesinde Medicago
truncatula'da meydana gelirken Lupinus albus'ta
goriilmez. Bugiine kadar A. thaliana’yr da igeren

Brassicaceae tiirlerinde kokten rizosfere flavin salgist hig
bildirilmemistir. Flavin konsantrasyonu Fe®*-oksitten
Fe**’e indirgeme hizim kontrol etmek icin kritik bir
oneme sahiptir. Halbuki ayni konsantrasyonda (hem
kokler, hem de NADH varliginda) kullanildiginda
ribofilavin (Rbfl) ve Rbfl-siilfatlar benzer sekilde Fe®'-
oksit rediiksiyon hizlarina neden olurken, flavin
konsantrasyonlarindaki  artis  rediiksiyon hizlarinda
belirgin bir yiikselmeye neden olur. Demir eksik bitkilerin
kokleri ve kok eksiidalarinda bulunan en yaygin flavin
riboflavindir. B. vulgaris'deki Rbfl 30- ve 50-siilfatlar ve
M. truncatula'da 7-karboksi- ve 7-hidroksi-Rbfl’yide
iceren bagka tiirevleride rapor edilmistir (Rodriguez-
Celma ve ark., 2011b). B. vulgaris ve M. truncatula’daki
flavinler ¢evresel pH diisiik oldugunda besin soliisyonuna
salinirken, yiiksek ¢evresel pH altinda flavinler distal kok
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kisimlarinda (kok apeksinden 0-5 mm) birikir (Susin ve
ark., 1993, 1994; Lopez-Millan ve ark., 2000; Rodriguez-
Celma ve ark., 2011b). Her iki tiirde de demir eksikligine
maruz birakilmis kdklerde yapilan transkriptomik ve /
veya proteomik c¢aligmalar, Rbfl biyosentezine katilan
enzimleri kodlayan genlerin ekspresyonlarmin yiiksek
derecede artisin1 ve ayrica Rbfl biyosentez yolag: ile
demir alim mekanizmasinin ¢ekirdek genleri arasindaki
baglantisim1 ortaya koymustur (Rellan-Alvarez ve ark.,
2010; Rodriguez-Celma ve ark, 201la, 2013). Fe
eksikligine maruz kalan koklerdeki flavinlerin, ferrik
rediiktaz (FRO) ig¢in elektron donorleri veya kofaktorleri
olarak rol oynayabilecegi, ancak rizosfere salgilanan
flavinlerin  hiicre dist Fe ¢oziinlirligiine aracilik
edebilecegi ve / veya antimikrobiyal ajanlar olarak
hareket edebilecegi hipotezi ileri siiriilmiistiir (Jordan ve
ark., 1992; Gonzalez-Vallejo ve ark., 1998; Higa ve ark.,
2010).

Fe eksikligine maruz birakilan Beta vulgaris
bitkilerinin koklerinden yetistirildikleri besin ¢dzeltisine
salgiladiklar1 flavinlerin uzaklastirilmas: bitki demir
beslenme durumu iizerinde olumsuz bir etkiye sahiptir
(Sis6-Terraza ve ark., 2016). Besleyici soliisyondan
flavinlerin  uzaklastinlmas:;, B. vulgaris'deki Fe
eksikliginin indiikledigi klorozun artmasina neden
olmustur. Bitkiler diisiikk flavin ortaminda biyiitiildigi
zaman, yaprak demir igerigi ve toplam biyokiitlede
belirgin diisiis gozlenmistir. Bununla birlikte, flavinin
besiyerinden uzaklastirilmas:t diger Strateji 1 kok
cevaplarii etkilememigtir; ¢linkii kok FRO ve ATPaz
aktivitelerinin ortamda flavinin varliginda Fe eksikligi
ceken bitkilerde bulunanlara benzedigi bulunmustur.
Daha once Arabidopsis'de Fe eksikligine bagli olan
kumarin tipi fenolikler, Fe eksikligine maruz kalan B.
vulgaris bitkilerinin besleyici soliisyonlar1 ve kok
eksilidalarinda g6zlenmemistir. Bu sonug, M. truncatula
(bir flavin ireticisi) ve Arabidopsis (bir fenolik {retici)
orneklerinde yakin zamanda gosterildigi gibi Fe
eksikligiyle uyarilan fenoliklerin ve flavinlerin kdk
iretiminin ¢ok O6zel ve yeni bir demir alim stratejisi
olabilecegi goriisiinii biiyiik 06lciide desteklemektedir
(Rodriguez-Celma ve ark., 2013).Benzer sekilde dikot
olan zeytinin ksilem sivisinda ve yapraklarinda da DMA
ve NA Olglilmistir (Suzuki ve ark., 2016). Zeytin
agacmin yapraklarinda yapilan transkriptomik c¢aligmada
ise SAM’dan DMA iiretiminden sorumlu NA sentaz, NA
aminotrenasferaz ve aldo-keto rediiktaz enzimlerini
sentezleyen piitatif genler ile YSL tasiyicilarin1 kodlayan
piitatif genler belirlenmistir(Suzuki ve ark., 2016).

Sonucg

Diisiik asiditeye sahip topraklarda yetistirilen bitkiler
stirekli demir eksikligine maruz kaldiklarindan bu
bitkilerde biiyiik 6lgiide kloroz ve dolayisiyla da verim
kayiplart gozlenir. Demir eksikliginin giderilmesine
yonelik olarak demir giibrelerinin farklt formlar1
topraktan ve/veya yapraktan uygulanmaktadir. Demir
giibre uygulamasi hem iiretim maliyetini arttirmakta, hem
de uygulama sonucunda istenen verim almamamaktadir.
Bunun en biiyilik nedeni, bitkilerin demiri topraktan almak
icin kullandiklar1 stratejilerin tam olarak anlasilamamis
olmasidir.

Son otuz yilda yapilan ¢aligmalarda birisi indirgenme,
digeri ise selatlama olmak ftizere bitkilerin topraktan
demiri almak i¢in iki farkli strateji kullandiklan
bulunmustur. Bu stratejilerden indirgenme stratejisi
dikotlarda gozlenirken, selatlama stratejisi Garaminelerde
bulunmaktadir. Ancak, celtik ve akabinde yoncada
yapilan calismalarda indirgenme stratejisinin
Graminelerde de kullamldigi gosterilmistir. indirgenme
stratejisinde bitkiler Fe*’yi Fe?*’ye indirgedikten sonra
Fe?* tasiyicilar sayesinde kok igerisine alirken, selatlama
stratejisinde Fe®* ile komplekslesebilen fitosidereforlar
rizsofere salgilanir ve kompleks tasiyicilar sayesinde kok
icerisine alinir. Fitosidereforlarin demir giibresi olarak
kullanilmalart &nerilmistir ancak iiretilmelerinin yiiksek
maliyetli olmasindan dolay1 giibre olarak kullanilmalari
bugiinkii teknoloji ile miimkiin degildir.

Daha da ilginci, yapilan son ¢aligmalarda her iki bitki
grubunda da bilinen demir alim stratejilerine ek yeni bir
stratejinin olabilecegi One siiriilmiistiir. Bu yeni stratejide
bitkiler tipki fitosidereforlar gibi Fe®* ile kompleks
olusturabilen flavin ve fenilpropanoidleri rizosfere
salgilarlar. Bu stratejide hangi tiir ikincil metabolizma
kimyasallarinin daha ©&nemli oldugu, bitkilerin bu
kimyasallara karsi verdigi tepkiler, bu stratejide gorev
alan tasiyici ve regiilatorler kesfedilmesi gereken eksik
konulardir. Ayrica, ilerleyen yillarda flavin ve
fenilpropanoidler gibi {iretim maliyeti diisiikk ikincil
metabolizma  {riinlerinin  demir  giibresi  olarak
kullanilmasi da s6z konusu olabilir.
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