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 Demir, toprakta en çok bulunan elementlerden bir tanesi olmasına karşın çözünürlüğü 

alkali topraklarda düşüktür. Dolayısıyla bu tür topraklarda yetişen bitkiler sürekli demir 

eksikliği stresine maruz kalırlar. Dünyadaki tarım arazilerin üçte biri bu tür topraklardan 

oluştuğundan dolayı tedavi edilemeyen demir eksikliği tarımsal üretimi kısıtlar. 

Bitkilerde gözlenen demir eksikliğinin tedavisinde farklı demir gübreleri 

kullanılmaktadır. Ancak, bu gübrelerin kullanımı üretim maliyetlerini artırmaktadır. 

Maliyetlerin azaltılabilmesi için bitkilerin toprakta bulunan demiri en etkin biçimde 

kullanabilmeleri gerekir. Bunun için de ilk olarak bitkilerin topraktaki demiri nasıl kök 

içerisine aldıklarının incelenmesi gerekmektedir. Son otuz yılda yapılan çalışmalarda 

farklı bitki gruplarının 3 farklı demir alım mekanizması kullandıkları keşfedilmiştir. Bu 

derlemenin amacı, demirin kök içerisine alımından sorumlu taşıyıcılar ile bu taşıyıcılar 

hakkındaki güncel gelişmelerden bahsetmektir. 
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 Solubility of iron is limited in calcareous soil although it is one of the most common 

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 

agricultural production because one third of the agricultural land in the world is made up 

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 

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 

roots from the soil. It has been discovered that during the last three decades, different 

plant groups used three different iron uptake mechanisms. The purpose of this review is 

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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Giriş  

 

Demir (Fe) neredeyse bütün canlı organizmalar için 

temel mikro-besin elementlerinden bir tanesi olup, 

eksikliği ciddi problemlere sebep olur. Bitkilerde demir, 

fotosentez, solunum, DNA ve hormon biyosentezi, azot 

fiksasyonu, sülfat asimilasyonu ve klorofil biyosentezi 

için gereklidir (Hell ve Stephan, 2003). Demir, toprakta 

en çok bulunan elementlerden bir tanesi olmasına karşın 

özellikle aerobik ortamlarda çözünemeyen ferrik (Fe3+) 

formda demir oksit ve demir hidroksitler şeklinde bulunur 

(Palmer ve Guerinot, 2009). Çözünür form olan ferröz 

demirin (Fe2+) havalandırılmış topraktaki çözünürlüğü 

bitkilerin yaşaması için gerekli olan demir 

konsantrasyonundan oldukça düşüktür (Marschner ve 

Marschner, 2011). Çözünemeyen demir formu Fe3+’in 

çözünür demir formu Fe2+’e indirgenebilmesi için 

toprağın asiditesinin yüksek olması gerekir. Özellikle iyi 

havalandırılmış kireçli (veya alkali) toprakların 

asiditesinin düşük olmasından dolayı, bu tür topraklarda 

yetişen bitkiler demir eksikliği stresini yaşarlar. 

Dünyadaki tarımsal üretim için kullanılan arazilerin üçte 

biri kireçli veya alkali topraklardan oluştuğundan dolayı 

bu tip topraklarda yetişen bitkiler potansiyel olarak 

sürekli demir eksikliğine maruz kalırlar (Driessen ve ark., 

2000; White ve Brown, 2010). Ne yazık ki Türkiye’nin 

%75’i kireçli topraklarla kaplı olduğundan ülkemizde 

yetiştirilen tarımsal öneme sahip bitkiler sürekli demir 

eksikliği semptomlarını gösterirler. Demir yetersizliği 

bitkilerde klorofil biyosentezinin azalmasına bağlı olarak 

yaprak damarları arasında oluşan ve “demir eksikliği 

klorozu" (DEK) olarak adlandırılan bir 

interkostal/intervenal kloroza neden olur. DEK’in en 

önemli etkilerinden birisi bodur büyümedir, bu da 

doğrudan bitki verimini olumsuz yönde etkiler.  

Bitkilerin demir seviyelerinin artırılabilmesi için 

demirin rizosferden bitki kök hücrelerine alımından 

sorumlu özgün mekanizmaların incelenmesi yüksek önem 

taşır. Bu yüzden bu derlemede demirin kök içerisine 

alımından sorumlu taşıyıcılar ile bu taşıyıcılar hakkındaki 

güncel gelişmelerden bahsedilmektedir. 

Bitkilerde Demir Alımı  

 

Son 30 yıldır yapılan çalışmalardan elde edilen veriler 

ışığında bitkilerin toprakta çözünmeyen demiri çözmek ve 

takiben hücre zarından kök hücrelerine alabilmek için 

indirgenme veya şelasyon tabanlı iki ayrı mekanizmayı 

kullandıkları 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 dört yıldır yapılan çalışmalarda 

bu iki stratejiye ek olarak topraktan demir alımında 

bitkilerin alternatif bir stratejiyi daha kullanabilecekleri 

keşfedilmiştir (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: İndirgenme Stratejisi 

Toprakta çözünemeyen Fe3+, model bitki Arabidopsis 

thaliana gibi dikotlarda redüksiyon (indirgenme) stratejisi 

(Strateji I) ile topraktan kök hücrelerine alınır (Şekil 1) 

(Thomine ve Vert, 2011). Bu stratejide demir epidermal 

hücre zarında bulunan ve birbirini takip eden üç aktivite 

sayesinde kök içerisine taşınır (White, 2012). Üç 

aktiviteden birincisi, rizosferin hücre zarında bulunan H+-

ATPaz (AHA) tarafından taşınan protonlar aracılığıyla 

asidifikasyonudur (Li ve ark., 2007). Rizosferin 

asidifikasyonunu takiben ferrik demir, Ferric Chelate 

Reductase (FRO) isimli oksidoredüktaz aracılığıyla 

çözülebilen Fe2+’ye indirgenir (Robinson ve ark., 1999; 

Connolly ve ark., 2003; Jeong ve Connolly, 2009). Son 

olarak da Fe2+ iyonları Zinc (Zn)–Fe-Regulated 

Transporter (ZIP) ailesinden Iron-Regulated Transporter1 

(IRT1) isimli bir metal taşıyıcısı aracılığıyla kök 

hücrelerinin içine taşınır (Eide ve ark., 1996; Vert ve ark., 

2002; Connolly ve ark., 2002). 

 
Şekil 1 Dikotlarda bulunan redüksiyon (indirgenme) stratejisi (Strateji I). 

Bu stratejide ilk olarak hücre zarında bulunan H+-ATPaz (AHA) tarafından taşınan protonlar aracılığıyla rizosferin asidifikasyonu sağlanır. Bunu 
takiben, ferrik demir, Ferric Chelate Reductase (FRO) isimli oksidoredüktaz aracılığıyla çözülebilen Fe2+’ye indirgenir. Son olarak da Fe2+ iyonları 

Zinc (Zn)–Fe-Regulated Transporter (ZIP) ailesinden Iron-Regulated Transporter1 (IRT1) isimli bir metal taşıyıcısı aracılığıyla kök hücrelerinin içine 

taşınır. IRT1: Iron-Regulated Transporter1- yüksek afiniteli Fe2+ taşıyıcısı; FRO2: Ferrıc Chelate Reductase2 - Fe3+’ü çözülebilen Fe2+’ye indirgeyen 
reduktaz; AHA2: Plazma membran üzerinde bulunan H+-ATPaz - rizosfer asidifikasyonundan sorumlu; FIT: Fer-Like Iron Deficiency-Induced 

Transcription Factor - demirin rizsoferden epidermis hücrelerine alınmasından sorumlu bHLH tipi transkripsiyon faktörü. PM: Hücre membranı 
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Bitki hücre zarında birçok H+-ATPaz izoformu 

bulunmaktadır. Örneğin, Arabidopsis'te bulunan AHA 

ailesinin 12 üyesinin hepsinin gen ifadesi Fe tarafından 

kontrol edilir (Li W ve ark., 2007). Bunlardan özellikle 

AHA2 ve AHA7 köklerde Fe eksikliği yanıtında önemli 

roller oynamaktadır. Rizosferdeki demir eksikliğine yanıt 

olarak AHA7 kök tüylerinin gelişiminde rol oynarken, 

AHA2 demir eksikliği sonrasında rizosfere proton 

taşınmasında ve bu sayede toprak asidifikasyonunun 

artırılmasında rol oynar (Santi ve Schmidt, 2009). 

Arabidopsis'te 8 proteinden oluşan FRO ailesinin 

üyeleri doku ifade özgüllükleri ve hücre içi lokalizasyonu 

bakımından çeşitlilik gösterirler (Jeong ve Connolly, 

2009; Guerinot, 2010). Aile üyeleri hücre zarına ek 

olarak, mitokondri, kloroplast veya ekzositozdan sorumlu 

organellerin zarlarına lokalize olabilirler (Heazlewood ve 

ark., 2004; Mukherjee ve ark, 2006; Jeong ve ark., 2008). 

Örneğin ailenin tespit edilen ilk üyesi, FRO2, kök 

epidermis hücrelerinin zarına yerleşik 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 özellikle 

sürgünlerde görev yaparlar (Wu ve ark, 2005; Mukherjee 

ve ark, 2006). Bitkinin farklı dokularında ve hücre içi 

destinasyonlarında farklı bir FRO üyesinin bulunması, 

indirgenme tabanlı Fe taşınmasının dikotlarda demir alımı 

ve homeostazının önemli bir bileşeni olduğunu 

ispatlamaktadır. FRO enzim aktivitesi ve gen ifade 

seviyesi demir eksikliği altındaki bitki köklerinde artış 

gösterirken (Blair ve ark., 2010), bezelyede yapılan 

çalışmalarda FRO’nun demir alınımındaki ana basamak 

olduğu bulunmuştur (Grusak ve ark., 1990). Hücre zarına 

lokalize olan FRO proteini sekiz transmembran bölgesine 

ek olarak, oksitlenme/indirgenme tepkimelerinde 

kullanılmak üzere FAD ve NADPH’nin bağlanacağı 

yerler içerir (Schagerlöf ve ark., 2006). Strateji 1 

bitkilerinin demir eksikliğine karşı göstermiş oldukları 

tepkileri belirlemede özellikle Arabidopsis AtFRO2 

homologları kullanılmakta olup, domates (Li ve ark., 

2004), bezelye (Waters ve ark., 2002) ve salatalık (Waters 

ve ark., 2007) gibi dikotların köklerindeki FRO2 proteini 

karakterize edilmiştir. Arabidopsis FRO2’nin devre dışı 

bıraktığı T-DNA ekleme mutantı frd1-1 (ferric reductase 

deficienct1-1) demir yeterli koşullarda FRO enzim 

aktivitesi, demir eksikliğinde ise kloroz göstermez (Yi ve 

Guerinot, 1996). Öte yandan, FRO2’nin aşırı ifade 

edildiği Arabidopsis, pirinç, soya ve tütün bitkileri ise 

endüklenmiş kloroza ve dolayısıyla da demir eksikliğine 

tolerans gösterirler (Connolly ve ark, 2003, Oki ve ark, 

2004; Vasconcelos ve ark, 2006; Ishimaru ve ark, 2007). 

Arabidopsis thaliana’da ferrik redüktaz enzimini 

kodlayan bir genin (AtFRO2) soyada konstitütif olarak 

ifade edilmesi yüksek FRO enzim aktivitesine bağlı DEK 

toleransına neden olur (Vasconcelos ve ark., 2006). Öte 

yandan Lotus japonicus’da yapılan bir çalışmada kök 

FRO enzim aktivitesinin artmasının tek başına DEK 

toleransına neden olmadığı bulunmuştur (Klein ve ark., 

2012). Dolayısıyla her ne kadar FRO enzim aktivitesi ve 

FRO gen ifade seviyesi bitkilerin DEK’e karşı olan 

toleranslarını açıklamaya yarayabilseler de, tek başlarına 

tolerans mekanizmasını tam anlamıyla anlamamıza 

yardım edemezler. 

 

Rizosferde FRO aracılığıyla çözünemeyen Fe3+ 

formundan çözülebilen Fe2+ formuna indirgenmiş demir, 

ZIP ailesinin üyesi olan yüksek afiniteli IRON-

REGULATED TRANSPORTER1 (IRT1) demir taşıyıcısı 

tarafından kök hücre zarından epidermis hücrelerinin 

içine taşınır (Eide ve ark, 1996; Henriques ve ark, 2002; 

Varotto ve ark, 2002; Vert ve ark, 2002). Demir alımında 

kusur bulunan ve Fe alımı için gerekli IRT1’in devre dışı 

bırakıldığı Arabidopsis mutantı (irt1-1), klorotik olup, 

sadece gerekli seviyede çözülebilir demirin bitki 

yapraklarına uygulanması sayesinde hayatta kalabilir 

(Eide ve ark., 1996). Fonksiyonel maya tamamlama 

deneylerinde Arabidopsis IRT1’in demire ek olarak 

manganez (Mn), çinko (Zn), kobalt (Co), nikel (Ni) ve 

kadmiyum (Cd) gibi divalent elementleri de taşıyabildiği 

gösterilmiş olup, bu da AtIRT1’in seçici olmayan bir 

demir taşıyıcısı olduğu anlamına gelir (Vert ve ark., 

2002). Aynı maya tamamlama deneylerinde AtIRT1’in 

paraloğu AtIRT2’nin sadece Fe ve Zn taşıyabildiği 

bulunmuştur (Vert ve ark., 2001). AtIRT2, kök 

epidermisinde ifade edilmesine ve demir eksikliği altında 

ifade seviyesi artmasına karşın irt1-1 mutantında yüksek 

oranda ekspres olması dahi mutantın demir eksikliği 

semptomlarını kurtaramaz (Varotto ve ark., 2002; Vert ve 

ark., 2009). Ayrıca, demir eksikliği altında IRT2 

mutantları kloroz göstermez. IRT1’den farklı olarak IRT2 

maya hücrelerinde geçici olarak ekspres olduğunda hücre 

içi vesiküllere lokalize olduğu gözlenmiştir (Vert ve ark., 

2009). Bu veriler IRT1’in bitkilerde başlıca demir 

alımından sorumlu demir taşıyıcısı olduğunu gösterir. 

 

Strateji II: Şelasyon Stratejisi 

Buğday, pirinç ve mısır gibi (Gramineae ailesinde yer 

alan) otsu bitkilerin köklerinden rizosfere salınan 

fitosidereforlar (PSs) toprakta çözünemeyen Fe3+ iyonuna 

bağlanarak bir kompleks oluştururlar (şelasyon stratejisi) 

(Şekil 2). Fe3+- PS kompleksi ilk olarak mısırda 

keşfedilen YELLOW STRIPE (YS) taşıyıcısı ailesinden 

ZmYS1 yardımıyla kök hücrelerinin içine alınır (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 dört sıralı 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 sülfür 

asimilasyon yolunun son ürünü olarak üretilir (Ravanel ve 

ark., 1995; Amir ve ark., 2002; Anjum ve ark., 2008). L-

metiyonin SAM sentetaz tarafından S-adenozil-L-

metionin (SAM)’e dönüştürülür. SAM’in 3 molekülü 

öncelikle Nicotianamine Synthase (NAS) olarak 

isimlendirilen enzim tarafından nikotinamine 

dönüştürülür, ondan sonra Nicotianamine 

Aminotransferase (NAAT) tarafından 3’-keto aside ve 

ardından Deoxymugineic Acid Synthase (DMAS) 

tarafından 2’-deoksimugineik aside (DMA) dönüştürülür 

(Higuchi ve ark., 1999; Takahashi ve ark., 1999; Bashir 

ve ark., 2006). DMA bugüne kadar karakterize edilmiş 

dokuz MA tipinin öncüsü olarak kullanılır. Arpa ve 

çavdarda Iron Deficiency–Specific Clone2 (IDS2) ve 

IDS3 olarak isimlendirilen iki farklı deoksigenaz 

mugineik asitleri meydana getirmek için DMA’ya başka 

hidroksil grupları ekler (Nakanishi ve ark., 2000; 
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Kobayashi ve ark., 2001). Mugineik asitlerin üretiminde 

metiyonin sağlamak için Yang döngüsü adı verilen bir 

geri dönüşüm mekanizması işlev görür (Ma ve ark., 

1999). Demir eksikliği MA biyosentetik yolağı, Yang 

döngüsü ve sülfür asimilasyon yolağında yer alan 

enzimleri kodlayan genlerin ekspresyonunu artırır 

(Kobayashi ve ark., 2005; Nagasaka ve ark., 2009).  

Çeltikte 3 adet NAS geni (OsNAS1-3), Arabidopsis’te 

ise 4 adet NAS geni (AtNAS1-4) bulunmakta olup, bu 

genler demir alımı ve dağıtımında farklı roller 

üstlenmektedir (Inoue ve ark., 2003; Klatte ve ark., 2009). 

Protein yapısına katılmayan bir amino asit olan NA 

bitkinin kök, yaprak ve filoem sıvısında bulunur ve filoem 

aracılığıyla bitki içerisinde hareket edebilir (Scholz ve 

ark., 1992; Schmiedeberg ve ark., 2003). MA üretiminde 

rol alan NAS genlerinin ekspresyonu demir eksikliği 

altında Gramineae köklerinde indüklenir (Higuchi ve ark., 

2001; Inoue ve ark., 2003; Mizuno ve ark., 2003). Çeltikte 

6 adet NAAT geni (OsNAAT1-6) bulunmaktadır (Inoue ve 

ark., 2008). Bunlardan sadece OsNAAT1’in ifade seviyesi 

demir eksikliği altında indüklenir. Dolayısıyla, NAAT 

aktivitesine sahip fonksiyonel proteini üreten tek genin 

OsNAAT1 olduğu düşünülmektedir. NAAT mutantlarında 

DMA’nın üretilmediği ve Fe3+’ün rizosferden etkili bir 

biçimde alınamadığı bulunmuştur (Cheng ve ark., 2007). 

Çeltik köklerinde üretilen DMA Transporter of 

Mugineic Acid 1 (OsTOM1) isimli bir taşıyıcı sayesinde 

rizosfere transfer edilir (Nozoye ve ark., 2011). OsTOM1 

taşıyıcısı kök epidermis hücrelerinin plazma membranına 

lokalize olur ve demir eksikliği altında ifade seviyesi bir 

hayli indüklenir. OsTOM1 sirkadiyan ritim tarafından 

kontrol edilir ve en yüksek seviyesine gece yarısı ulaşır. 

Bu ritimsel değişim fitosiderefor üretimi ve OsNAS2 

ekspresyonu ile de benzerlik gösterir (Takagi ve ark., 

1984; Nozoye ve ark., 2004).  Dolayısıyla fitosiderefor 

üretimi diürinal ritimleri kontrol eden mekanizmalar 

tarafından regüle edilmektedir. Ancak bununla ilgili genel 

bir çalışma henüz yapılmamıştır. Çeltikte 6 adet TOM 

bulunmakta olup, OsTOM2’de eşleniği gibi DMA’nın 

hücre dışına taşınmasına yardımcı olur (Nozoye ve ark., 

2015). Benzer bir protein (HvTOM1) arpada’da 

keşfedilmiştir (Nozoye ve ark., 2011). Çeltikteki 5 TOM 

geninden OsTOM1-3 ve OsTOM4-6 sırasıyla 11’inci ve 

12’inci kromozomlar üzerinde tandem olarak sıralanırlar. 

Bu da DMA taşınmasının çeltik için önemli olduğunu ve 

bu yüzden TOM geninin dublikasyon geçirdiğini gösterir. 

İlginç olarak OsTOM2 tohum gelişimi ve çimlenme 

sırasında metal taşınmasından sorumlu dokularda ekspres 

olur (Nozoye ve ark., 2015). OsTOM1 ve HvTOM1’in 

bitkilerde yüksek oranda üretilmesi bitkileri demir 

eksikliğine karşı dayanıklı hale getirir. TOM proteinleri 

Major Facilitator Superfamily (MFS) isimli taşıyıcı 

ailesinin üyeleridir (Pao ve ark., 1998). Her ne kadar 

Arabidopsis’te TOM proteini bulunmasa da en yakın 

ortoloğu MYB transkripsiyon faktörü tarafından kontrol 

edilen ve ifade seviyesi demir eksikliği altında artan 

At5g16880 kodlu gendir. Bu genle ilgili bir 

karakterizasyon çalışması henüz yapılmamıştır. Buna ek 

olarak, TOM1’in Arabidopsis’teki diğer bir ortoloğu 

Zinc-Induced Facilitator 1 (ZIF1) isimli Zn2+-NA 

kompleks taşıyıcısıdır. ZIF1 koful membranına lokalize 

olup, sitoplazmadan koful içerisine Zn2+-NA 

komplekslerini taşır (Haydon ve ark., 2007; Haydon ve 

ark., 2012). 

Protein sekansı olarak TOM1’e benzeyen ve MFS 

ailesinin bir üyesi olan Efflux Transporter of Na 1 

(ENA1) AtZIF1 ve AtZIFL2’ye çok benzerdir. 

Lokalizasyon tahmin programlarında OsENA1’in tıpkı 

AtZIF1 gibi koful membranına lokalize olduğu tahmin 

edilmiştir (Nozoye ve ark., 2011). Dolayısıyla, AtZIF1’in 

çeltik ortoloğu olarak NA aracılığıyla metallerin kofula 

taşınmasında OsENA1’in rol alacağı düşünülmektedir. 

Yapılan bir çalışmada protokatekuik asit (PCA) 

taşıyıcısı Phenolics Efflux Zero1 (PEZ1)’in çeltikte demir 

alımına yardımcı olduğu bulunmuştur (Ishimaru ve ark., 

2011). Demir eksikliği altında PEZ1’in rizosfere PCA ve 

kaffeik asit gibi fenoliklerin taşınmasından sorumlu 

olduğu bulunmuştur. İlginç bir şekilde PEZ1 kök vasküler 

dokusuna lokalize olur ve yüksek miktarda PEZ1 üreten 

bitkiler aşırı demir biriktirirler ve bu toksik etkiden dolayı 

bitkilerde bazı fizyolojik değişiklikler gözlenir 

(Kobayashi ve ark., 2014). Öte yandan PEZ1’in 

susturulması demir konsantrasyonunu azaltır. PEZ1’in 

çeltik vasküler dokusunda keşfi Gramine olmayan 

bitkilerdeki benzerlerinin Starteji I demir alımına destek 

olabileceğini gözler önüne sermektedir.  

 

 
Şekil 2 Gramineae ailesinde bulunan şelasyon stratejisi (Strateji II).  

Gramineae ailesinde yer alan bitkilerin köklerinden rizosfere salınan fitosidereforlar (PSs) toprakta çözünemeyen Fe3+’e bağlanarak bir kompleks 

oluştururlar (şelasyon stratejisi). Mugineik asitler (MAs) gibi fitosidereforlar dört sıralı enzimatik reaksiyonlarda L-metiyoninden sentezlenir. L-

metiyonin SAM sentetaz tarafından S-adenozil-L-metionin (SAM)’e dönüştürülür. SAM’in 3 molekülü öncelikle Nicotianamine Synthase (NAS) 
olarak isimlendirilen enzim tarafından nikotinamine dönüştürülür, ondan sonra Nicotianamine Amınotransferase (NAAT) tarafından 3’-keto aside ve 

ardından Deoxymugineic Acid Synthase (DMAS) tarafından 2’-deoksimugineik aside (DMA) dönüştürülür. DMA bugüne kadar karakterize edilmiş 

dokuz MA tipinin öncüsü olarak kullanılır. DMA Transporter of Mugineic Acid 1 (TOM1) isimli bir taşıyıcı sayesinde rizosfere transfer edilir. Fe3’ye 
bağlanan DMA daha sonra Yellow Stripe-Like (YSL) taşıyıcıları tarafından epidermis içerisine alınır. 
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Şekil 3 Yeni keşfedilen demir-fenolik kompleksleşme stratejisi (Strateji III) 

Demir eksikliği altında Poacea ailesinde yer almayan bitkilerin köklerinden toprağa fenolik maddeler salgılanır. Bunların arasında kumarinlerin 

olduğu gösterilmiştir. Kumarinler Şikimat yolağında FE2+- And 2-Oxoglutaratedependent Dioxygenase (F6’H1) tarafından üretildikten sonra 

ABCG37/PDR9 taşıyıcısı tarafından rizosfere taşınırlar. Rizosferde çözünemeyen Fe3+’ye bağlanan kumarinler daha sonra henüz tanımlanamayan bir 
taşıyıcı tarafından kök epdermis hücrelerine alınırlar. Bu strateji FRO2-IRT1 Fe taşıma stratejisine alternatif olarak çalışmakta olup, kumarinlerin 

sentezlenmemesi FRO2-IRT1 sisteminin çalışmasını engellemez. F6’H1’in Fe ve P eksikliği altında indüklendiği gösterilmiştir. PAL: Phenylalanine 

Ammonia-Lyase, C4h: Cinnamic Acid 4-Hydroxylase, Abcg37/Pad9: Atp-Binding Cassette G37/Pleiotropic Drugresistance 9. 
 

Fe3+-MA taşıyıcılarını kodlayan YELLOW STRIPE 1 

(YS1) geni ilk mısırda elde edilmiştir. Mısır YSL1 mutantı 

demir eksikliği nedeniyle damar içi kloroz karakteristiğini 

sunar (Curie ve ark., 2001). ZmYS1 benzeri çeltik 

genlerinin (YS1-LIKE - OsYSL) ifade seviyelerinin Fe 

eksikliği altında köklerde ve göve arkede indüklendiği 

son on yılki çalışmalarda gösterilmiştir (Inoue ve ark., 

2009). ZmYS1’in Arabidopsis’te 8 adet (AtYSL1-8), 

çeltikte ise 18 adet (OsYSL1-18) ortologları bulunur 

(Curie ve ark., 2001; Koike ve ark., 2004 Murata ve ark., 

2006). YSL ailesi çeşitli metal-MA ve metal-NA 

komplekslerinin taşınmasıyla ilgilidir. Örneğin YS1, Fe3+, 

Zn2+, Cu2+ ve Ni2+ içeren çeşitli DMA'ya bağlı metalleri 

ve aynı zamanda NA ile şelatlanmış Ni2+, Fe2+ ve Fe3+ 

komplekslerini taşır (Schaaf ve ark., 2004). OsYSL15 ve 

OsYSL18 Fe3+-DMA’yı taşırken (Inoue ve ark., 2009; 

Aoyama ve ark., 2009), OsYSL2 Fe2+-NA ve Mn2+-NA 

taşır (Koike ve ark., 2004). OsYSL16 Fe3+-DMA ve Cu2+-

NA taşır (Kakei ve ark., 2012; Zheng ve ark., 2012). 

Dahası, OsYSL genlerinin kodladığı taşıyıcılar çeltik 

içerisinde demirin yer değiştirmesinde rol alırlar (Koike 

ve ark., 2004; Kakei ve ark., 2012). Sitozol içerisine 

girdikten sonra, Fe3+-DMA, askorbat tarafından 

indirgenerek Fe2+-NA’yı oluşturabilir (Weber ve ark., 

2008). Bundan dolayı, NA sadece MA’nın biyosentezi 

için önemli bir ara ürün değil, bundan başka bitkiler 

içinde demirin yer değiştirmesinde rol alabilen önemli bir 

metal şelatörüdür (Takahashi ve ark., 2003). YS1, 

OsYSL2, OsYSL15, ve OsYSL16’nın ifadesi demir 

eksikliği koşulları altında hem kök hem de göve arkede 

artarken, OsYSL18’in ifadesi demir miktarına bağlı olarak 

değişmemiştir. YSL ailesi taşıyıcıları, metal-MA ve 

metal-NA kompleksleri taşımasıyla dahili metal 

homeostazında önemli rol oynamaktadır.  

Strateji I bitkilerine benzer şekilde, bazı çim bitkileri 

Fe2+ taşıyıcısı yardımıyla Fe3+-PS kompleksine ek olarak 

rizosferden Fe2+’de alabilirler. Çeltikte bulunan IRT1 

(OsIRT1), Arabidopsis'deki eşdeğerine benzer şekilde 

Fe2+ alımında işlev görür (Ishimaru ve ark., 2006). Çeltik 

NAAT genindeki bir mutasyon, mutant PS'yi 

sentezleyemese de, Fe2+ sağlandığı sürece bitki 

büyümesini etkilemez (Cheng ve ark., 2007). Bu da 

çeltiğin demir alımında hem Strateji II’yi hem de Strateji 

I’i kullandığını ispatlar. İlginç olarak, Strateji I 

bitkilerinin aksine, pirinç H+-ATPaz ve FRO aktiviteleri 

demir eksikliği tarafından uyarılmaz. Bu da Fe2+’nin 

bulunduğu yüksek derecede ulaşılabilen bataklık ve 

havasız koşullarda pirincin büyüme ortamına 

adaptasyonunu gösterir (Itai ve ark., 2000; Ishimaru ve 

ark., 2006). Pirinçte gözlenen stratejinin bir benzeri 

bataklık gibi oksijensiz ortamda yetişmeyen mısır (Zea 

maize) bitkisinde de keşfedilmiştir (Li ve ark., 2016). 

Genom incelemeleri sonucunda dokuz adet ZmZIP geni 

belirlenmiş, klonlanıp maya deneylerinde demir alımıyla 

olan ilişkileri ortaya çıkartılmıştır (Li ve ark., 2013). 

Ayrıca, ZmIRT1 and ZmZIP3 taşıyıcılarının Fe2+ taşıma 

yetkinliği bitkilerde gösterilmiştir (Li ve ark., 2015).  

 

Strateji III: Demir-Fenolik Kompleksleşme Stratejisi 

Poacea ailesinde yer almayan bitkilerin köklerinden 

toprağa fenolik maddeler salgıladıkları ve bu fenoliklerin 

üretiminin mineral eksikliği altında artış gösterdiği uzun 

zamandır bilinmektedir (Romheld ve Marschner, 1983; 

Marschner, 1995; Jin ve ark., 2014). Dikotlarda bulunan 
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indirgenme stratejisine ek olarak köklerde fenolik 

üretiminin ve rizosfere salımının demirin kök içerisine 

alınmasında alternatif bir strateji olduğu fikri ise yakın 

zaman önce ortaya atılmıştır (Curie ve Mari, 2016). Son 

birkaç yılda Strateji I bitkilerinde yapılan çalışmalarda, 

Arabidopsis gibi bitkilerin indirgenme stratejisine ek 

olarak Strateji II benzeri bir mekanizma kullanabilecekleri 

bildirilmiştir. Bu yeni stratejide dikot bitki köklerinde 

sentezlenen özel fenolik maddeler rizosfere salınarak 

Fe3+’nın çözünürlüğü ve kök epidermis hücrelerine 

alımını artırdığı bulunmuştur (Şekil 3). Ancak, bu yeni 

keşfedilen stratejide görev alan metabolitler ve taşıyıcıları 

hakkında henüz detaylı bir bilgi bulunmamakta olup farklı 

gruplar konu üzerinde detaylı çalışmalar yürütmektedir. 

Demir eksikliği uygulanan Arabidopsis köklerinde 

yapılan bir transkriptomik çalışmada fenilpropanoid 

sentez yolağındaki genlerin, özellikle de Feruloyl-

CoA’dan kumarin üretiminden sorumlu Fe2+ ve 2-

oksoglutarat bağımlı bir dioksigenaz geni olan FE2+- AND 

2-OXOGLUTARATEDEPENDENT DIOXYGENASE 

(F6’H1)’nin ifade seviyelerinin arttığı bulunmuştur 

(Rodriguez-Celma ve ark., 2013).  

Arabidopsis, topraktaki alımından önce Fe3+'e 

bağlanan ve muhtemelen onu indirgeyen fenilpropanoid 

yolağından türetilen sekonder metabolitler olan 

kumarinleri salgılar (Rodrıguez-Celma ve ark., 2013; 

Fourcroy ve ark., 2014; Schmid ve ark., 2014; Schmidt ve 

ark., 2014). Bu sistemin, özellikle nötr ve alkalin koşullar 

altında Fe alımını sağlamak için IRT1 veya FRO2 

proteinlerinden en az biri için substrat temin ederek 

birlikte çalıştığı düşünülmektedir. Bununla birlikte, çimler 

tarafından benimsenen sistemin tersine, Fe-kumarin 

kompleksinin rizosferden kök epidermisine taşınmasını 

sağlayan bir protein henüz keşfedilmemiştir. 

Kumarinlerin gerçekten de Fe eksikliği altındaki köklerde 

biriktiği ve aynı zamanda kök eksüdasında biriktiği 

bulunmuştur (Fourcroy ve ark., 2014; Schmidt ve ark., 

2014). Fe eksikliği olan bitkilerin kök eksüdasından 

uzaklaştırarak veya F6'H1 genini inaktive ederek 

koumarinlerin üretimleri engellendiğinde bitkinin 

rizosferden Fe alımı tehlikeli bir şekilde inhibe olur. f6’h1 

mutantının mutant olmayan bitkilerle yan yana 

yetiştirilmesi veya mutanta dışarıdan kumarin uygulaması 

sonucunda Fe eksikliğinden dolayı yaşayamayan mutantın 

yaşama ve gelişim kabiliyetinin düzeldiği gözlenmiştir 

(Rodriguez-Celma ve ark., 2013; Fourcroy ve ark., 2014; 

Schmid ve ark., 2014; Schmidt ve ark., 2014). 

Kumarinlerin rizosfere ihraç edilmesi, bir ABC aile 

taşıyıcısını kodlayan fonksiyonel Atp-Binding Cassette 

G37/Pleiotropic Drugresistance 9 (ABCG37/PDR9) 

taşıyıcısını kodlayan genin varlığına bağlıdır. Kumarinin 

olası rolleri arasında, Fe3+'ün indirgenmesi veya kök 

tarafından alınması gereken bir Fe-kumarin kompleksi 

oluşturulması ileri sürülmüştür. Her ne kadar demir 

eksikliğine maruz bırakılan bitkilerin köklerinden 

salgılanan eksüdalar mutant olmayan bitkilerin Fe 

eksikliği semptomlarını kurtarırken, fro2 ve irt1 

mutantlarını kurtaramamıştır (Fourcroy ve ark., 2016). Bu 

da kumarinlerin yararlı etkisinin gözlenebilmesi için 

FRO2 redüktaz ve IRT1 Fe taşıyıcısının varlığının 

gerekliliğini ortaya koymaktadır. Kumarinlerin demirin 

bitkiler tarafından alınmasını kolaylaştırma şekli büyük 

olasılıkla çözünmeyen Fe3+ şelatlarındanki demirin 

mobilizasyonunu artırmak şeklindedir. b-glucosidase 

BGLU42 tarafından hidrolizasyon sonucunda üretilen kök 

eksüdalarında ağırlıklı olarak Fe3+’ye bağlanma 

özelliklerine sahip olan katekol benzeri gruplar içeren 

agilikon kumarinleri bulunur (Zamioudis ve ark., 2014). 

Feruloyl-CoA 60-hidroksilaz F6’H1 gibi kumarin 

biyosentetik yolundaki basamaklara aracılık eden 

enzimleri kodlayan birkaç genin ekspresyonu, IRT1 ve 

FRO2'nin ekspresyonunu kontrol eden önemli bir 

transkripsiyon faktör olan Fer-Like Iron Deficiency-

Induced Transcription Factor (FIT)’in kontrolü altındadır. 

F6’H1 ve ABCG37/PDR9'un (MYB72 yoluyla) aynı 

zamanda FIT'in kontrolü altında olduğu bulgusu, bunların 

Fe eksikliğine olan kök yanıtının ayrılmaz bir parçası 

olduğunu teyit eder (Rodriguez-Celma ve ark., 2013; 

Schmid ve ark., 2014; Zamioudis ve ark., 2014). 

Kumarinlerin salgılanması, Fe'nin alımını, rizosferdeki Fe 

'nin talebi ve varlığına yanıt olarak ayarlayan FIT 

kontrollü Fe regülatörünün bir parçasıdır (Colangelo & 

Guerinot, 2004; Jakoby ve ark., 2004). 

İlginç bir şekilde, Fe eksikliği olan bitkilerde 

gözlemlenen duruma benzer şekilde, F6’H1'in ifadesi, 

bitkilerin fosfat (Pi) eksikliğine yanıtında indüklenir 

(Morcuende ve ark., 2007; Lan ve ark., 2012). Bu, Pi 

eksikliği olan bitkilerde demirin alımından sorumlu IRT1 

ve FRO2 gibi genlerin kuvvetli represyonuna tamamen zıt 

bir bilgi olmasından dolayı mantığa aykırıdır. Daha 

şaşırtıcı bir şekilde, Fe3+ için yüksek afiniteli bir kumarin 

olan eskületinin salınımı ve Fe'nin rizsoferden köklere 

alımında kanıtlanmış bir rolünün hem Fe, hem de Pi 

eksikliğine tepki olarak arttığı bulunmuştur (Schmid ve 

ark., 2014; Ziegler ve ark., 2016). Bu keşif Fe ve Pi 

eksikliği altında Fe kazancında kumarinlerin rolünü 

destekler. Dolayısıyla, kumarin üretiminin 

düzenlenmesinin Fe eksikliğine verilen diğer cevaplardan 

farklı olabileceği ve Pi yetersiz koşullar altında kumarin 

üretiminin ayrı bir kontrol mekanizması altında olduğunu 

düşündürür. 
Birçok Strateji I bitkisi topraktaki demir eksikliğine 

yanıt olarak köklerinden büyüme ortamına flavin salgılar 
(Welkie, 2000; Rodriguez-Celma ve ark., 2011b). 
Flavinin kökten salgılanması bilinen taksonomik 
kategorileri takip etmez. Test edilen Amaranthaceae 
türlerinin tümünde (Beta vulgaris dahil) salgılanma 
meydana gelirken, Fabaceae ailesinde Medicago 
truncatula'da meydana gelirken Lupinus albus'ta 
görülmez. Bugüne kadar A. thaliana’yı da içeren 
Brassicaceae türlerinde kökten rizosfere flavin salgısı hiç 
bildirilmemiştir. Flavin konsantrasyonu Fe3+-oksitten 
Fe3+’e indirgeme hızını kontrol etmek için kritik bir 
öneme sahiptir. Halbuki aynı konsantrasyonda (hem 
kökler, hem de NADH varlığında) kullanıldığında 
ribofilavin (Rbfl) ve Rbfl-sülfatlar benzer şekilde Fe3+-
oksit redüksiyon hızlarına neden olurken, flavin 
konsantrasyonlarındaki artış redüksiyon hızlarında 
belirgin bir yükselmeye neden olur. Demir eksik bitkilerin 
kökleri ve kök eksüdalarında bulunan en yaygın flavin 
riboflavindir. B. vulgaris'deki Rbfl 30- ve 50-sülfatlar ve 
M. truncatula'da 7-karboksi- ve 7-hidroksi-Rbfl’yide 
içeren başka türevleride rapor edilmiştir (Rodriguez-
Celma ve ark., 2011b). B. vulgaris ve M. truncatula’daki 
flavinler çevresel pH düşük olduğunda besin solüsyonuna 
salınırken, yüksek çevresel pH altında flavinler distal kök 
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kısımlarında (kök apeksinden 0-5 mm) birikir (Susin ve 
ark., 1993, 1994; Lopez-Millan ve ark., 2000; Rodriguez-
Celma ve ark., 2011b). Her iki türde de demir eksikliğine 
maruz bırakılmış köklerde yapılan transkriptomik ve / 
veya proteomik çalışmalar, Rbfl biyosentezine katılan 
enzimleri kodlayan genlerin ekspresyonlarının yüksek 
derecede artışını ve ayrıca Rbfl biyosentez yolağı ile 
demir alım mekanizmasının çekirdek genleri arasındaki 
bağlantısını ortaya koymuştur (Rellan-Alvarez ve ark., 
2010; Rodriguez-Celma ve ark, 2011a, 2013). Fe 
eksikliğine maruz kalan köklerdeki flavinlerin, ferrik 
redüktaz (FRO) için elektron donörleri veya kofaktörleri 
olarak rol oynayabileceği, ancak rizosfere salgılanan 
flavinlerin hücre dışı Fe çözünürlüğüne aracılık 
edebileceği ve / veya antimikrobiyal ajanlar olarak 
hareket edebileceği hipotezi ileri sürülmüştür (Jordan ve 
ark., 1992; Gonzalez-Vallejo ve ark., 1998; Higa ve ark., 
2010). 

Fe eksikliğine maruz bırakılan Beta vulgaris 
bitkilerinin köklerinden yetiştirildikleri besin çözeltisine 
salgıladıkları flavinlerin uzaklaştırılması bitki demir 
beslenme durumu üzerinde olumsuz bir etkiye sahiptir 

(Sisó‐Terraza ve ark., 2016). Besleyici solüsyondan 
flavinlerin uzaklaştırılması, B. vulgaris'deki Fe 
eksikliğinin indüklediği klorozun artmasına neden 
olmuştur. Bitkiler düşük flavin ortamında büyütüldüğü 
zaman, yaprak demir içeriği ve toplam biyokütlede 
belirgin düşüş gözlenmiştir. Bununla birlikte, flavinin 
besiyerinden uzaklaştırılması diğer Strateji I kök 
cevaplarını etkilememiştir; çünkü kök FRO ve ATPaz 
aktivitelerinin ortamda flavinin varlığında Fe eksikliği 
çeken bitkilerde bulunanlara benzediği bulunmuştur. 
Daha önce Arabidopsis'de Fe eksikliğine bağlı olan 
kumarin tipi fenolikler, Fe eksikliğine maruz kalan B. 
vulgaris bitkilerinin besleyici solüsyonları ve kök 
eksüdalarında gözlenmemiştir. Bu sonuç, M. truncatula 
(bir flavin üreticisi) ve Arabidopsis (bir fenolik üretici) 
örneklerinde yakın zamanda gösterildiği gibi Fe 
eksikliğiyle uyarılan fenoliklerin ve flavinlerin kök 
üretiminin çok özel ve yeni bir demir alım stratejisi 
olabileceği görüşünü büyük ölçüde desteklemektedir 
(Rodriguez-Celma ve ark., 2013).Benzer şekilde dikot 
olan zeytinin ksilem sıvısında ve yapraklarında da DMA 
ve NA ölçülmüştür (Suzuki ve ark., 2016). Zeytin 
ağacının yapraklarında yapılan transkriptomik çalışmada 
ise SAM’dan DMA üretiminden sorumlu NA sentaz, NA 
aminotrenasferaz ve aldo-keto redüktaz enzimlerini 
sentezleyen pütatif genler ile YSL taşıyıcılarını kodlayan 
pütatif genler belirlenmiştir(Suzuki ve ark., 2016). 

 
Sonuç 

 
Düşük asiditeye sahip topraklarda yetiştirilen bitkiler 

sürekli demir eksikliğine maruz kaldıklarından bu 
bitkilerde büyük ölçüde kloroz ve dolayısıyla da verim 
kayıpları gözlenir. Demir eksikliğinin giderilmesine 
yönelik olarak demir gübrelerinin farklı formları 
topraktan ve/veya yapraktan uygulanmaktadır. Demir 
gübre uygulaması hem üretim maliyetini arttırmakta, hem 
de uygulama sonucunda istenen verim alınamamaktadır. 
Bunun en büyük nedeni, bitkilerin demiri topraktan almak 
için kullandıkları stratejilerin tam olarak anlaşılamamış 
olmasıdır. 

 

Son otuz yılda yapılan çalışmalarda birisi indirgenme, 

diğeri ise şelatlama olmak üzere bitkilerin topraktan 

demiri almak için iki farklı strateji kullandıkları 

bulunmuştur. Bu stratejilerden indirgenme stratejisi 

dikotlarda gözlenirken, şelatlama stratejisi Garaminelerde 

bulunmaktadır. Ancak, çeltik ve akabinde yoncada 

yapılan çalışmalarda indirgenme stratejisinin 

Graminelerde de kullanıldığı gösterilmiştir. İndirgenme 

stratejisinde bitkiler Fe3+’yi Fe2+’ye indirgedikten sonra 

Fe2+ taşıyıcılar sayesinde kök içerisine alırken, şelatlama 

stratejisinde Fe3+ ile kompleksleşebilen fitosidereforlar 

rizsofere salgılanır ve kompleks taşıyıcılar sayesinde kök 

içerisine alınır. Fitosidereforların demir gübresi olarak 

kullanılmaları önerilmiştir ancak üretilmelerinin yüksek 

maliyetli olmasından dolayı gübre olarak kullanılmaları 

bugünkü teknoloji ile mümkün değildir. 

Daha da ilginci, yapılan son çalışmalarda her iki bitki 

grubunda da bilinen demir alım stratejilerine ek yeni bir 

stratejinin olabileceği öne sürülmüştür. Bu yeni stratejide 

bitkiler tıpkı fitosidereforlar gibi Fe3+ ile kompleks 

oluşturabilen flavin ve fenilpropanoidleri rizosfere 

salgılarlar. Bu stratejide hangi tür ikincil metabolizma 

kimyasallarının daha önemli olduğu, bitkilerin bu 

kimyasallara karşı verdiği tepkiler, bu stratejide görev 

alan taşıyıcı ve regülatörler keşfedilmesi gereken eksik 

konulardır. Ayrıca, ilerleyen yıllarda flavin ve 

fenilpropanoidler gibi üretim maliyeti düşük ikincil 

metabolizma ürünlerinin demir gübresi olarak 

kullanılması da söz konusu olabilir. 
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