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ÖZET 

BİTKİLERDE KÖK SENESENSİNDE ANTİOKSİDAN SAVUNMA 

SİSTEMİNİN ROLÜNÜN İNCELENMESİ 

YÜCEL, Çağdaş Kera 

Yüksek Lisans Tezi, Biyoloji Anabilim Dalı 

Tez Danışmanı: Doç. Dr. Melike BOR 

İkinci Danışmanı: Assoc. Prof. Dr. Peter Ryser 

Kasım 2012, 60 sayfa 

Bitkilerde senesens, yaşlanmayla ilişkili olduğu kadar mevsimsel değişimin 

de içinde bulunduğu çevresel etkenler tarafından da uyarılmaktadır. Günlerin 

kısalması ve havaların soğumasıyla bu doğal süreç başlamaktadır. Senesens 

esnasında metabolizma ve gen ifadelerinde gözlenebilir değişiklikler olmaktadır. 

Senesens süreci yaprak ve toprak üstü organlarda daha iyi bilinmesine rağmen 

köklerde bu sürecin nasıl işlediği bilinmemektedir.  

Mevsimsel değişime bağlı senesens sürecinde oksidatif stres ve antioksidan 

enzimlerin önemli bir role sahip olduğu düşünülmektedir. Çalışmamızda kök 

yaşam döngüleri farklı olan Sparganium androcladum (Engelmann) Morong, 

Rhynchospora alba (L.) Vahl, Scirpus microcarpus J. Presl ve Carex exilis Dewey 

gibi çok yıllık sulak alan bitkilerinden ilkbahar, yaz ve sonbahar mevsimlerinde 

örnekleme yapıldı. Örneklerde, peroksidaz (POX), askorbat peroksidaz (APX),  

katalaz (CAT) ve glutasyon redüktaz (GR)  enzimlerinin aktiviteleri, lipid 

peroksidasyon düzeyleri ve köklerin canlılık yüzdeleri incelendi.  

Genel olarak, POX, APX, CAT ve GR aktiviteleri ve lipid peroksidasyonu 

değerleri S. androcladum ve R. alba ile S. microcarpus ve C. exilis’te benzer 

düzeylerde değişim gösterdi. İlk grubun kök sistemleri sonbaharda canlılığını 

yitirken, ikinci gruptaki türlerde kök sistemleri kış aylarında da canlı 

kalabilmektedir. Senesens sürecinin incelenmesinde ve ayırd edilmesinde 

antioksidan enzim değerlerinin belirleyici olabileceği düşünülmektedir. 

Anahtar sözcükler: Senesens, mevsimsel değişim, antioksidan enzim 

sistemleri, lipid peroksidayonu. 
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ABSTRACT 

INVESTIGATING THE ROLE OF ANTIOXIDANT DEFENSE 

SYSTEM AT ROOT SENESCENCE IN PLANTS  

YÜCEL, Çağdaş Kera 

MSc in Biology, Department of Biology 

Supervisor: Assoc. Prof. Dr. Melike BOR 

Co-supervisor: Assoc. Prof. Dr. Peter Ryser 

November 2012, 60 pages 

In plants, senescence which is associated with aging is also stimulated by 

environmental factors such as the seasonal changes. Shortening of the days and the 

decrease in overall temperature initiates this natural process. Changes in 

metabolism and gene expression are observed during senescence. The senescence 

process and related mechanisms are better known in the above-ground organs and 

leaves as compared to that of the roots. 

The senescence process which is a consequence of seasonal changes is 

believed to be related to oxidative stress and antioxidant enzymes. In this study we 

used perennial wetland plants Sparganium androcladum (Engelmann) Morong, 

Rhynchospora alba (L.) Vahl, Scirpus microcarpus J. Presl and Carex exilis 

Dewey which have different root survival strategies. Samplings were done during 

spring, summer and autumn seasons.  The activities of peroxidase (POX), ascorbate 

peroxidase (APX),  catalase (CAT) and glutathione reductase (GR), Lipid 

peroxidation levels and root vitality percentage tests were also performed in the 

samples.  

In general terms the activities of POX, APX, CAT, GR and the lipid 

peroxidation levels in S. androcladum with R. alba and S. microcarpus with C. 

exilis were similar and showed the same trend. Root senescence in the first group 

root senescence starts at autumn season while roots can survive during winter time 

in the second group. In accordance with our findings we could propose that 

antioxidative enzymes can be used as markers of root senescence levels in these 

plants.  

Key words: Senescence, seasonal changes, antioxidative enzymes, lipid 

peroxidation. 
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1. GİRİŞ 

Yaşlanma ve ölüm yaşayan tüm organizmaların gelişiminde gerekli ve doğal 

bir safhadır. Canlılarda bu süreçlerin aydınlatılması için yürütülen birçok bilimsel 

araştırma bulunmaktadır. Bitkilerde senesense yol açan ve ilerlemesine neden olan 

süreçlerin tanımlanmasına yönelik çeşitli bilgiler bulunmasına rağmen, bu 

alandaki birçok soru henüz yanıtlanabilmiş değildir. Senesens konusunda elde 

edilecek yeni bilgiler tarımsal üretim için son derece önemlidir. Bu bilgiler 

çiçeklenme, meyve oluşumu, tohum bağlanması ve ürünlerin depolanması 

sırasındaki kayıpları engellemek, ürün kalitesini (Nelson, 1988; Chandlee, 2001; 

Nam, 1997) ve stres toleransını (Lim et al., 2003) arttırmak için kullanılabilir. 

Bununla birlikte senesens sürecinin iyi bilinmesi bu sürecin ıslah programları ve 

genetik mühendisliği ile düzenlenebilme olasılığını da arttırmaktadır (Quirino et 

al.,2000). 

1.1 Senesens 

 Senesens gün uzunluğundaki değişim ve havaların soğumasıyla bitkilerin 

ölümüne öncülük eden son basamak olarak önerilmektedir. Bu proses karmaşık 

olmakla birlikte tıpkı diğer canlılarda olduğu gibi bitkilerde de yaşam süresince 

gelişim basamaklarının düzenlenmesinde önemli bir işleve sahiptir. Senesens 

sürecinde makromoleküllerin koordine bir şekilde degredasyonu ve senesense 

uğrayan dokudan azot, karbon, mineraller gibi geri kazanılan nutrientlerin diğer 

bitki dokularına taşınımı gerçekleşir (Noodén, 1988; Buchanan-Wollaston, 1997). 

Bununla birlikte, senesens fotosentezin duraksaması, organel yapılarının 

bozulması, lipid peroksidasyonunda artış, membran geçirgenliğinin azalması, 

klorofil, RNA ve protein miktarlarında azalma ile karakterize edilir (Lohman et 

al., 1994; Buchanan-Wollaston, 1997). Farklı etmenlere yanıt olarak devreye 

giren senesens süreci şu şekilde sınıflandırılabilir;  

 Çok yıllık otsu bitkilerin toprak üstü sürgünlerinde senesens, 

 Mevsimsel yaprak senesensi, 

 Kademeli yaprak senesensi, 

 Etsi ve kuru meyvelerin senesensi, 

 Depo kotiledonlarının ve çiçek organlarının senesensi, 

 Özel hücre tiplerinin senesensi. 
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Senesens genetik olarak kodlandığı için bu prosesler öngörülebilir. 

Sitolojik düzeyde bazı organeller parçalanırken diğerleri aktif kalır. Nukleus da 

geç parçalanan organellerden biridir. Çünkü nükleusun senesens işlemi süresince 

varlığı diğer organellerin bütünlüklerinin kontrollü bir şekilde bozulması 

açısından önemlidir (Gan and Amasino, 1997). Senesense uğrayan bir organda 

mRNA düzeyinin önemli ölçüde azalması buna karşın belirli özgün mRNA 

transkriptlerinin aşırı derecede artışı şaşırtıcı değildir. Senesens esnasında 

ifadelerinde azalma gözlenen genlere senesenste aktivitesi azalan genler (SDG‟ 

ler) denir. SDG‟ler özellikle fotosentez ile ilgili proteinleri kodlayan genleri içerir. 

Senesenste ifadeleri artan genler ise senesensle ilgili genler (SRG‟ ler) adını 

alır. Proteazlar, ribonükleazlar ve lipazlar gibi hidrolitik enzimler ile 1-

aminosiklopropan-1-karboksilik asit sentaz (ACC sentaz) ve 1-aminosiklopropan-

1-karboksilik asit oksidaz (ACC oksidaz) gibi etilen biyosentezi için gerekli 

enzimleri kodlayan genler bu grup içinde yer alır. Senesensle ilişkili genler (SAG‟ 

ler) senesenste ikincil derecede görev alırlar (Noodén, 1988). 

Senesens sürecinde gerekli enerjinin en önemli kaynağı tilakoid 

membranlarında dahil olduğu hücre içi membran sistemlerinden metabolize edilen 

lipid molekülleridir (Buchanan-Wollaston, 1997). Total tilakoid lipidlerinin % 40-

50‟ sini oluşturan galaktolipidler senesens süresince solunum için enerji 

sağlanması amacıyla glikoneojenez yoluyla şekerlere dönüştürülebilir (Landolt 

and Matile, 1990; Smart, 1994). Bu proses yağ asidi β-oksidasyonu ve glikolat 

döngüsü enzimlerinin de yer aldığı yağlı tohumlarda bulunan glikozomlarındaki 

gibi senesense uğrayan yapraklarda da gerçekleşmektedir (Landolt and Matile, 

1990). Malat sentaz (MS) ve izositrat liyaz (ICL) gibi glioksilat döngüsü anahtar 

enzimlerinin gen ifadeleri arttığı ve enzimlerin miktarı da senesense uğrayan 

dokularda artmaktadır (Pistelli et al., 1996; Buchanan-Wollaston, 1997).  

Kök senesensi, ne lateral köklerde ne de yanal köklerde anlaşılabilmiş 

değildir. Yapraklarda ise hücreler yaprak absisyonundan sonra da canlı 

kalabilirler. Çeşitli kök işlevleri bütün hücreler ölmeden önce durmaktadır (North 

and Nobel, 1996). Ölü ve canlı köklerin ayırımı çoğu kök çalışmasının esas bir 

parçasıdır. Kök dinamikleriyle yapılan çalışmalar kök fizyolojisi ve işlevindeki 

değişikliklerin ilişkilendirilmesiyle geliştirilebilir.  
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Senesens çalışmalarında bitki dokularının canlılık düzeyinin anlaşılması 

önemlidir bu amaçla trifeniltetrazolyum klorid (TTC)‟nin indirgenmesini temel 

alan yöntem yaygın olarak kullanılmaktadır (Steponkus PL and Lanphear, 1967; 

Sulpice et al., 1998; Takeda et al., 1993; Caldwell, 1993; Coria  et al., 1998; 

Hiltbrunner and Fluckiger, 1996; Porter  et al.,1994; Schrazi and Muir, 1998). 

TTC, formazana indirgenene kadar renksizdir, indirgendikten sonra açık kırmızı 

renk alır ve fotometrik olarak ölçülebilir (Steponkus and Lanphear, 1967). Bitki 

dokularında TTC çoğunlukla dehidrogenaz enzimleriyle indirgenir, bu enzimlerin 

çoğu da mitokondri ile ilişkilidir. Ayrıca, TTC indirgenmesi canlılığın 

belirlenmesinde kullanılır. Yine de TTC indirgenmesiyle kök ölüm kapasitesinin 

belirlenmesi tam olarak kayda değer değildir. Solunum metabolik aktivitenin 

değerlendirilmesinde bir standart olarak kabul edilir, fakat bilindiği kadarıyla 

solunum ve TTC indirgenmesi arasında bir ilişki henüz bilinmemektedir. TTC 

indirgenmesi ince köklerin canlı-ölü ayrımını yapılmasında kullanılmıştır (Joslin 

and Henderson, 1984; Knievel, 1973, Clemensson-Lindell, 1994). Wang ve 

arkadaşları (1995) köklerin canlılık durumunu belirlemek için TTC‟ nin 

indirgenme kabiliyetini kullanmışlarıdır. Ağaç kökleriyle çalışan bu araştırmacılar 

koyu kahverengi ve siyah renge sahip köklerin % 12-28‟ inin TTC indirgenmesine 

cevap verdiği görülmüştür. Dolayısıyla ölü oldukları düşünülen köklerin %12-28‟ 

inin ölümü şüphelidir.   

 

1.1.1 Senesens ve Serbest Radikaller (ROS) 

Senesens sürecinde hücre seviyesinde, metabolizmada ve gen ifadesinde 

belirgin değişiklikler meydana gelir (Noodén and Leopold, 1988). Hidrolitik 

enzimler hücresel proteinlerin, karbonhidratların ve nükleik asitlerin çoğunu 

parçalar. Parçalanma sonucu oluşan şekerler, nükleozit ve amino asitler floem 

yoluyla bitkiye geri taşınır ve orada sentez olayları için yeniden kullanılır. 

Minerallerin çoğu da yaşlanan organlardan bitkinin ana bünyesine geri taşınır. 

(Buchanan-Wollaston, V., 1997). Bu sırada DNA bileşeni sürekli artmaktadır 

(Orzáez and Granell, 1997). Bu değişiklikler senesens sürecinde bitki dokularında 

reaktif oksijen türevlerinin oluşumuna neden olmaktadır (Thompson et al., 1987; 

Leshem, 1988). 
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Sonbaharda yaprak döken ağaçlardaki yaprak senesensinin dışsal, 

monokarpik senesensin içsel olması, çeşitli senesens tiplerinin tetiklenmesinde 

farklılık olabileceğini gösterir.  Bu doğrultuda dışsal faktörler aşırı sıcak ve soğuk, 

kuraklık, gölgelenme, ozon artışı, nutrient kıtlığı, patojen saldırısı ve yaralanmayı 

kapsamaktadır (Thoma and Stoddart, 1980). İçsel tetikleyiciler bitki yaşı, 

üremeyle ilişkili organların gelişim düzeyidir (Noodén, 1988; Gan and Amasino, 

1997). Başlangıçtaki uyartıya bakılmaksızın, farklı senesens biçimlerinde genel 

içsel program ortak olabilir. Bu programda yer alan bir regülatör senesens geni, 

sonuç olarak senesens ve ölüm meydana getirebilecek ikinci bir gen ifade dizisini 

başlatabilir. 

Konu ile ilgili çalışan araştırmacılar tarafından diğer canlılarda olduğu gibi 

bitkilerde de hücrede serbest radikallerin birikimi ile yaşlanma arasında bir ilişki 

olduğu önerilmiş ve bu teoriye “Yaşlanmanın Serbest Radikal Teorisi” adı 

verilmiştir (Harman, 1956). Reaktif oksijen türlerinin toksik özelliklerine ve 

yüksek reaktivitelerine bakılarak bu radikallerin birikiminin senesens prosesleri 

ile ilişkili degredasyon olaylarında rol oynadığı düşünülmektedir. 

Aerobik organizmalar solunumda terminal bir oksidan olarak moleküler 

oksijeni kullanırlar. Ancak, tekli oksijen (
1
O2), süperoksit radikali (O2

-
), 

hidroperoksil radikal (HO2
-
), hidrojen peroksit (H2O2) ve hidroksil radikali (•OH) 

gibi toksik ara ürünlerine indirgenme potansiyeline sahiptir. Bu moleküller genel 

olarak reaktif oksijen türleri (ROS) olarak isimlendirilir. Tüm ROS‟ i çok reaktif 

moleküllerdir ve DNA, proteinler ve lipidler gibi bir çok biyolojik molekülü 

okside edebilirler (Dat et al., 2000). Bitki sisteminde ROS üretimine eşlik eden 

birçok reaksiyon bilinmektedir. Bu reaksiyonlardan bazıları fotosentez ve 

solunum gibi normal metabolizmada yer alırlar. Oksidatif stresin oluşumu ROS‟ 

nin meydana gelmesi ve detoksifikasyonları arasındaki dengeye bağlıdır (Mittler 

2002, Zimmermann and Zentgraf, 2005). Kloroplast ve mitokondri 

membranlarındaki elektron transport döngüsü süperoksit anyonu ve tekli oksijen 

gibi ROS oluşumunda çok aktiftir. Hidrojen peroksit gibi radikallerin 

oluşturulduğu diğer bir kaynak da peroksizomlar (fotoksidasyon ve yağ asidi β-

oksidasyonu), hücre zarı ve hücre duvarıdır (Mittler, 2002). 

Bitkilerde en önemli ROS kaynağı kloroplast organelidir. Fotosentez 

süresince ışık enerjisi redoks reaksiyon serileriyle absorblanır ve fotosistem 
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reaksiyon merkezlerine iletilir. Böylece elektronlar CO2‟e ulaştırılır. Sadece bazı 

bitkilerde CO2 fiksasyon oranı ışık enerjisinin %50‟ sinden fazlasını dönüştürecek 

kadar yüksektir (Baker, 1991), moleküler oksijen gibi alternatif elektron alıcıları 

kullanılır ve bu durumda süperoksit radikalleri (O2
-
) oluşur. Kloroplastın dikkate 

değer miktarda tekli oksijen (
1
O2) oluşturmasının yanı sıra ROS ana kaynağıdır. 

Normalde, klorofilin artan tekli oksijen durumu enerjinin ya da elektronların 

transferine hizmet eder. Klorofil enerjinin salınması için floresans ve ya 

konversiyon kullanır ve bunlar da tekli oksijen oluşumuna neden olur (Arora, et 

al., 2002).  

Bir diğer ROS kaynağı peroksizomdaki fotorespirasyondur. CO2 

fiksasyonu esnasında ribuloz-1,5-bifosfat-karbolsilaz (RubisCO), karboksilat 

ribuloz-1,5-bifosfat oluşturmak için CO2‟ i kullanır. Bu enzim aynı zamanda 

oksijen kullanarak oksijenat ribuloz-1,5-bifosfat oluşturabilir (Foyer, 1996). Bu 

reaksiyon süresince glikolat açığa çıkar ve kloroplastlardan peroksizomlara 

taşınır. Glikolat okside olur ve yan ürün olarak H2O2 açığa çıkar. 

Reaktif oksijen türlerinin kaynağı olarak mitokondri organeli de önemlidir. 

Senesense uğrayan dokularda mitokondri ve peroksizom sayısında artışı 

belirlenmiştir (Del Rio et al., 1998). Mitokondriyel elektron taşınım zinciri 

ubiquitin ortak havuzunu indirgeyen dehidrogenaz komplekslerinden 

oluşmaktadır (Millenaar and Lambers, 2003). Sitokrom-c-oksidaz ve alternatif 

oksidaz terminal elektron alıcı olarak görev alır. Burada, süperoksit radikali 

ubiquitin ve NADH-dehidrogenaz ile oluşturulur.  

Oksijen radikalleri tüm organizmalar için aşırı reaktif ve sitotoksiktir. Bitki 

senesensinde oksidatif hasarın öncülleridir. Bu radikaller; superoksit radikallerini 

(O2
•-
), hidroksil radikallerini (•OH), tekli oksijeni (

1
O2), H2O2, alkoksil radikalleri 

(RO•), peroksil radikalleri (ROO•), çoklu doymamış yağ asitleri, semikinon 

serbest radikalleridir. Süperoksit radikali gibi bazı reaktif oksijen türevleri 

biyomolekülleri çok hızlı bir şekilde okside eder. DNA gibi biyomoleküllerin 

hasara uğraması dönüşümsüzdür ve metabolik bozunmaya neden olarak hücre 

ölümüne yol açar (Halliwell and Gutteridge, 1989). Ayrıca, doymamış yağ 

asitleriyle etkileşerek plazmelemma veya intraselüler organlarda önemli membran 

lipidlerinin peroksidasyonuna neden olurlar. Plazmalemmanın peroksidasyonu 

hücreden sızıntıya, hızlı bir dehidrasyona ve son olarak hücre ölümüne neden 
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olur. İntraselüler membranların hasar görmesi mitokondri solunum aktivitesini 

etkiler ve pigmentlerin degredasyonuna, CO2 fiksasyonunun kaybına öncülük 

eder.  

Yüksek miktarlardaki ROS‟ leri fotosentetik yapılara zarar vererek 

fotoinhibisyona yol açar. Ayrıca, yapraklardaki renk kaybına pigment 

oksidasyonu neden olur (Dat et al., 2001). Histidin, metionin ve triptofan gibi özel 

aminoasitler süperoksit radikalleriyle okside olurlar (Knox and Dodge, 1985). 

Hidrojen peroksit -SH gruplarını okside eder ve yüksek konsantrasyonlarda 

programlı hücre ölümünü hedefleyebilirler. Hipersensetif yanıt (HR) savunmada 

en hızlı yanıttır. İlk reaksiyonlardan biri enfeksiyonun olduğu bölgede lokal hücre 

ölümüne neden olan hızlı H2O2 birikimidir, dolayısıyla patojenin yayılımı 

engellenir (Foyer and Noctor, 2003). Bununla birlikte sinyal molekülü olarak 

hidrojen peroksit, enfeksiyonun olduğu bölgeden enfeksiyonun ulaşmadığı 

bölgeye (distal bölge) iletildiğinde “kazanılmış sistemik direnç” (SAR) 

gerçekleşmesinde rol oynar (Kuźniak and Urbanek, 2000). Böylece toksik 

olmayan konsantrasyonlarda H2O2 birikimi ile patojenezle ilişkili genlerin ifadesi 

farklılaşır ve patojenlere karşı sistemik direnç gelişir (Ryals et al., 1996). H2O2 

düşük konsantrasyonları biyotik ya da abiyotik stresin algılanmasında sinyal 

molekülü olarak davranabilir (Foyer et al., 1998; Grant and Loake, 2000). MAPK 

kaskadları ve kalmodulin, farklı transkripsiyon faktörlerinin aktivasyonu ya da 

inhibisyonuna önderlik eden bu sinyal iletim yollarının elementleridir (Harding et 

al., 1997; Kovtun et al., 2000).  

 

1.2 Antioksidan Enzimler 

 Hidrojen peroksit (H2O2) detoksifikasyonu bitkilerde hücre korunumu ve 

hücre sinyalizasyonu için gereklidir (Dat et al., 2000; Mittler, 2002; Neill et al., 

2002; Apel and Hirt, 2004). Hidrojen peroksit tüm hücre kompartmanlarında 

oluşabilir. Hidrojen peroksidin peroksizomlarda detoksifikasyonundan katalaz 

enzimi sorumludur. Diğer hücre kompartmanlarında askorbat-glutatyon 

döngüsüyle H2O2‟ yi uzaklaştıran askorbat peroksidaz ve glutatyon reduktazın 

içinde bulunduğu diğer sistemler bulunmaktadır. Burada, NADPH+H
+
 

kullanılarak H2O2, H2O‟ ya indirgenir. Bu reaksiyonda askorbat ve glutatyon 

önemli bir rol oynar. Askorbat peroksidaz (APX; EC 1.11.1.11) askorbatı 
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kullanarak dehidroaskorbat (DHA) üretimi vasıtasıyla H2O2‟ i suya indirger. 

Gerekli askorbat seviyesinin sürdürülmesi için indirgenmiş glutatyonun (GSH) 

oksidasyonuyla dehidroaskorbatı askorbata indirgeyen dehidroaskorbat reduktaz 

(DHA; EC 1.8.5.1) ile yeniden oluşturulması gerekmektedir.  Glutatyon reduktaz 

(GR; EC 1.6.4.2), NADPH+H
+
 kullanılmasıyla okside glutatyonun (GSSG) 

indirgenmesi yoluyla GSH‟ u yeniden oluşturur (Bowler et al., 1992). APX, 

H2O2‟ e karşı yüksek bir afiniteye sahiptir ve düşük konsantrasyondaki H2O2‟i de 

detoksife edebilir. Buna karşın CAT yüksek reaksiyon oranına sahip olmasına 

rağmen H2O2‟e düşük afinitededir. Ancak, peroksizomal H2O2‟in eliminasyonu 

rolünün yanı sıra oksidatif stres esnasında redoks dengesinin sürdürülmesi için 

katalaz işlevinin kritik olduğu görülmektedir. Özellikle bazı C3 bitkilerinde 

stresten korunmak için gereklidir (Willekens et al., 1997). Bitkilerde reaktif 

oksijen türlerini uzaklaştıran çeşitli enzimler bulunmaktadır ve bu enzimler 

antioksidan enzimler olarak isimlendirilirler. H2O2‟ i uzaklaştıran hızlı ve etkili en 

az beş farklı enzim bulundururlar; askorbat peroksidaz (APX), katalaz (CAT), 

glutatyon peroksidaz (GPX), peroksiredoksinler (PrxR,) ve peroksidazlar (POX). 

Askorbik asit ve glutatyon (Noctor and Foyer, 1998) antioksidanlarla birlikte 

H2O2 detoksifiye ederler. Bu beş farklı sistem hidroksil radikali oluşumuna 

öncülük eden ve süperoksit süpürücü enzim olan süperoksit dismutaz (SOD) ile 

birlikte çalışır. Bitkilerde ROS‟ni uzaklaştıran süpürücü enzimlerin koordineli 

işlevi bu moleküllerin toksik düzeylerde birikiminin önlenmesi ve çeşitli sinyal 

iletim yollarının kontrolü için kritik önem taşır. ROT‟ların görev aldığı sinyal 

iletim yolları patojen savunması, stoma sinyalizasyonu, stres yanıtı, büyüme, 

gelişme ve hormon sinyalizasyonu gibi proseslerin kontrolü ve düzenlenmesinde 

görev alır (Kovtun et al., 2000; Pei et al., 2000; Mullineaux and Karpinski, 2002; 

Torres et al., 2002; Foreman et al., 2003; Kwak et al., 2003; Overmyer et al., 

2003; Mittler et al., 2004). 

 

1.2.1 Peroksidaz (POX; EC 1.11.1.7)  

Bitki peroksidazları (EC 1.11.1.7, hidrojen peroksit oksiredüktaz donörü) 

birçok kez çalışılan fakat en az anlaşılabilen bitki proteinleridir (Gaspar et al., 

1982). Yapı ve birçok klorometrik çalışmaya duyarlı olması peroksidazı genetik, 

fizyolojik ve patolojik çalışmada uygun bir marker yapar (Greppin et al., 1986; 
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van Huystee, 1987). Peroksidazlar polisakkaritlerin bağlanmasında (Fry, 1986), 

indol-3-asetik asit oksidasyonunda (Hinnman and Lang, 1965), ektensin 

monomerlerinin bağlanmasında (Everdeen et al., 1988), lignifikasyonda 

(Grisebach, 1981), yaralanmaların onarımında (Espelie et al., 1986), fenol 

oksidasyonunda (Schmid and Feucht, 1980), patojenlere karşı korunmada 

(Hammerschmidt et al., 1982) ve hücre uzamasının kontrolünde (Goldberg et al., 

1986) görev almaktadırlar. Peroksidazlar fazla katalitik olmalarına rağmen 

özgünlükleri çok azdır ve çok fazla izoenzime sahiptir (Gaspar et al., 1982). Bu 

özellikler bitkilerde peroksidaz işlevinin tam olarak belirlenmesini zorlaştırır. Bu 

enzim bitki gelişimi ve çevreye adaptasyonunda rol oynamaktadır.  

Birçok çalışma peroksidaz aktivitesinin senesens süresince yapraklarda 

arttığını desteklemektedir (Farkas, et al.,1963/1964; Kısban et al., 1964; Parish, 

1968). Yaprakların fizyolojik olarak yaşanmasıyla enzimde artış belirlenmiştir 

(Ford and Simon. 1972; Maraite, 1973; Parish, 1968). Parish (1968) peroksidaz 

aktivitesinin artışını olgunluk ve senesensin güvenilir bir indikatörü olduğunu 

savunmaktadır.  Fakat Ford ve Simon (1972) Parish‟ in (1968) tezini 

desteklememektedir, çünkü senesens ertelendiğinde de peroksidaz aktivitesi 

birkaç kat artmıştır. Ayrıca klorofil ve protein seviyeleri salatalık filizlerinde 

artmıştır. Bu araştırmalar ile peroksidaz aktivitesinin artışı güvenilir bir indikatör 

olmadığı sonucuna varılmıştır.  

 

 1.2.2 Askorbat Peroksidaz (APX; EC 1.11.1.11) 

Askorbat peroksidaz kloroplastlarda, sitosolde ve peroksizomlarda bulunur 

ve askorbatın glutatyon, indirgenmiş ferrodoksin veya NADPH ile yeniden 

indirgenmesine neden olur (Shigeoka et al., 2002). Hayvanlarda yaygın olarak 

bulunan glutatyon peroksidazlar H2O2 detoksifikasyonunda önemli bir rol 

oynadığı görülmemektedir. (Eshdat et al., 1997). Peroksiredoksinler thioreoksin 

ve glutaredoksin ile hem alkil hidroperoksidaz hem de H2O2‟ in redüksiyonunu 

indirger ve bazı bitki hücre organellerinde bulunur (Rouhier and Jacquot, 2002). 

 CAT, GPX, PrxR ve POX‟ ın aksine APX (EC. 1.11.1.11) bitki ve 

alglerde bulunmasıyla eşsizdir (Asada and Takahashi, 1987; Shigeoka et al., 2002; 

Raven, 2003).  
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 Askorbat peroksidaz askorbatı substrat olarak kullanarak reaksiyonu 

katalizler;  

   2Askorbat  + H2O2 → 2Monodehidroaskorbat + 2H2O 

 Askorbat peroksidaz bitki hücre organellerinin neredeyse hepsinde 

bulunmaktadır ve askorbat-glutatyon döngüsünün ya da Asada–Halliwell–Foyer 

sinyal yolunun bir parçası olarak H2O2‟ nin uzaklaştırılmasında görev alır  (Şekil 

1; Foyer and Halliwell, 1976; Asada and Takahashi, 1987). Şekil 1 ayrıca APX 

işlevinin indirgen askorbik asit ve bazı durumlarda indirgen glutatyon ( 

monodehidroaskorbat reduktaz ve dehidroaskorbat göreceli aktivitelerine bağlı 

olan, (Polle, 2001) havuzunun ulaşılabilirliğine bağlı olduğunu da göstermektedir. 

Bir grup enzimle (monodehidroaskorbat redüktaz, dehidroaskorbat redüktaz, 

glutaredoksin ve glutatyon redüktaz; şekil 1) NAD(P)H‟ ın okside glutatyon ve 

askorbik asit rejenerasyonu ile indirgen durumda antioksidan hücre havuzları 

devamlılığı sağlanır.  

 

 

Şekil 1.1: Bitkilerde H2O2‟ in uzaklaştırıldığı temel hücresel yollar. Süperoksit dismutaz-

askorbat-glutatyon redüktaz döngüler yer almaktadır. Bunlar kloroplast, mitokondri, sitosol, 

peroksizomlar, mikrozomlar ve apoplastta bulunmaktadır. Açıklamalar: APX, askorbat peroksidaz; 

DHA, dehidroaskorbat; DHAR, dehidroaskorbat reduktaz; MDA, monodehidroaskorbat; MDAR, 

MDA redüktaz; GLR, glutaredoksin; GPX, glutatyon peroksidaz; GR, glutatyon redüktaz; GSH ve 

GSSG, indirgenmiş ve okside glutatyon; PrxR, peroksiredoksin; SOD, superoksit dismutaz; Trx, 

thioredoksin. 
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 APX önce kloroplast ve algde izole edilmiştir (Gordon & Beck, 1979; 

Shigeoka et al., 1980; Nakano & Asada, 1981). Kloroplastlarda, APX‟ ın üç farklı 

formu bulunmuştur; tilakoid membranlarına bağlı tilakoid APX, günümüzde 

çözünebilen izoformlar olarak stomatal ve lümen APX‟ ları (Asada, 1999; 

Shigeoka et al., 2002; Mittler et al., 2004). Askorbat glutatyon döngüsünün diğer 

iki stomatal enzimi (Şekil 1) hem kloroplastı hem de mitokondriyi hedefler. Bu 

stomatal enzimler monodehidroaskorbat redüktaz ve glutatyon redüktazdır 

(Creissen et al., 1995; Obara et al., 2002; Chew et al., 2003). Kloroplast ve 

mitokondrinin yanı sıra askorbat-glutatyon döngüsü enzimleri askorbat-glutatyon 

yolunun H2O2‟ i uzaklaştırdığını destekler şekilde peroksizomlarda, 

glokozomlarda ve apoplastta da bulunmaktadır (Corpas et al., 2001; Pignocchi 

and Foyer, 2003). 

 Substrat afinitesi H2O2 detoksifikasyonundacönemli bir parametredir 

(Mittler, 2002). Dolayısıyla APX ve GPX gibi enzimler H2O2‟ e karşı yüksek 

afiniteye (mikromolar- submikromolar aralığında), CAT ve PrxR gibi enzimler de 

düşük afiniteye (millimolar aralığında) sahiptir. H2O2‟in CAT ve PrxR ile etkili 

bir şekilde uzaklaştırılması için bu enzimlerin spesifik hücre organellerinde 

yüksek konsantrasyonlarda bulunması gerekir.  

 

    H2O2 + R-H2 → 2H2O +  R 

 

1.2.3 Katalaz (CAT; EC 1.11.1.6) 

Katalaz, indirgen bileşenlere gerek duymadan H2O2‟ i süpüren tek 

enzimdir (Scandalios, J.G. et al., 1997). Bitkiler katalazın farklı izoformlarını 

bulundururlar. Normalde katalazlar homotetramer formundadır fakat bazı 

durumlarda heterotetramer formlarına dönüşebilirler. Mısır mitokondrilerinde 

bulunan CAT-3 haricindeki karakterize edilen katalazlar bu güne dek 

fotorespirasyon ve yağ asidi β-oksidasyonunu süresince oluşan hidrojen 

peroksidin yer aldığı peroksizomda bulunmaktadırlar. H2O2, ROT sentezlendiği 

diğer alanlardan peroksizoma difüze olabilirler (Mittler R., 2002). Alternatif H2O2 

süpürücü sistemlerden katalaz geri döngüsünün çok hızlı fakat H2O2 afinitesinin 

düşük olmasıyla diğerlerinden ayrılır  (Nicholls et al., 2001). Bu nedenle, katalaz 
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yüksek H2O2 seviyelerinin kontrolünü sağlar. Katalazın en önemli avantajı H2O2 

uzaklaştırılmasında herhangi bir indirgeyiciye bağlı olmamasıdır. 

 

 Katalaz enzimi hidrojen peroksidi (H2O2) oksijen ve suya dönüştürür; 

    2H2O2 → 2H2O + O2 

 Katalaz aerobik organizmalarda bulunan ubikitoz bir enzimdir. H2O2, iki 

elektronu transfer eden enzimlerle O2‟ e dönüştürülebilir. Süperoksit ve H2O2, 

kloroplast ve mitokondrilerde fotosentez ve solunum elektron taşınım zincirinde 

ve flavin içeren oksidazlarla oluşur. Fotosentez yapan bitki hücrelerinde H2O2 

üretim oranının yüksek olduğu görülmektedir. H2O2 üretim oranı kloroplastlarda 

80-160 μM s
-1

, fotosentez yapan yapraklarda ise 10 μmol m
-2

 s
-1

 olarak 

hesaplanmıştır (Asada, 1992, Foyer and Noctor, 2003). H2O2, proteinlerin sistein 

ve metionin gruplarını okside eden toksik bir reaktif oksijen türevidir. Sisteinlerin 

oksidasyonu disülfid bağlarını oluşturur. Metionin ise metionin sülfokside 

yükseltgenir (Levine et al., 1996). Fotosentez, düşük konsantrasyonda bulunan 

H2O2 ile aktivitesini kaybeder çünkü CO2 fiksasyonu inhibe olur (Asada, 1992, 

1994). 10μM‟ lık H2O2 konsantrasyonu izole edilmiş kloroplastlarda CO2 

asimilasyonunu %50 oranında inhibe eder (Kaiser, 1976). H2O2 ile inhibe olan 

diğer duyarlı hedefler thiol içerev ve thioredoksin ile düzenlenen NADP- bağlı 

gliseraldehit-3-fosfat dehidrojenaz, fruktoz-1,6-bisfosfataz, sedoheptulaz-1,7-

bisfosfazaz ve fosforibulokinazlar gibi Calvin döngüsü enzimleridir (Jacquot et 

al., 1997). Diğer ROS‟ yle karşılaştırıldığında H2O2 daha az reaktiftir. Yine de 

H2O2 kısmen zararlıdır çünkü stabil olduğu için hücreler arası difüze olabilir. 

H2O2 ayrıca sitotoksisiteyi arttıran ROS oluşumunu tetikleyebilir. Fe
+2

 ve Cu
+1

 

gibi metallerin varlığında Fenton reaksiyonuyla aşırı reaktif hidroksil radikalleri 

oluşabilmektedir; 

    M
n+

 + H2O2 → M
(n+1)+

 + 
•
OH + 

-
OH 

Reaksiyon sonucu oluşan Fe
+3

 veya Cu
+2

 Haber-Weiss reaksiyonuyla 

tekrar indirgenebilir ve Fe
+2 

Fenton reaksiyonu için yeniden oluşturulmuş olur. 

H2O2, O2
•-
 ve Fe

+3
‟ in aynı anda bulunması 

•
OH

-
 oluşumu için tehlikelidir.  
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    O2
•-
 + H2O2

   Fe+3
  O2 + 

•
OH + OH

- 

  

Doğrudan ya da dolaylı bir şekilde oluşan sitotoksisite nedeniyle bitkilerin 

hayatta kalması H2O2‟ in süpürülmesine bağlıdır. Peroksidazlarla H2O2‟ in 

detoksifikasyonu için bir indirgeyici gerekmektedir.  

 

1.2.4 Süperoksit dismutaz (SOD; EC 1.15.1.1) 

 Süperoksit dismutaz (SOD; EC 1.15.1.1) metalloenzimdir ve tüm oksijen 

tüketen organizmalarda bulunur. Süperoksit radikallerinin (O2
●-

) moleküler 

oksijen ve hidrojen perokside dismutasyonunu katalizler. Hidrojen peroksit aynı 

zamanda katalaz ve peroksidazın substratıdır. 

 

    2O2
●-

 + 2H
+
 → H2O2 + O2 

 

Superoksit radikalleri bu reaksiyon ile hücreden uzaklaştırılırken, toksik 

hidroksil radikalleri askorbat peroksidaz (APX), CAT, GR, peroksiredoksi, Tip-III 

peroksidazlar gibi enzimlerle Haber-Weiss reaksiyonunda uzaklaştırılır (Cho et 

al., 2009; Arora et al., 2002). Takahashi ve Asada (1983) fosfolipid 

membranlarının süperoksit radikallerine geçirimsiz olduğunu göstermişlerdir. 

Dolayısıyla, süperoksit oluşumunda SOD‟ un varlığı gereklidir.  

Aktif bölgelerindeki metal kofaktörlere göre 3 farklı SOD enzimi vardır. 

Bunlar, Fe-SOD, Cu/Zn-SOD ve Mn-SOD‟dur. Fe-SOD‟lar prokaryotlar, algler 

ve yüksek bitkilerin plastitlerinde, Mn-SOD‟lar mitokondri ve peroksizom ve 

Cu/Zn-SOD ise kloroplast, sitoplazma ve hücresel arası boşluklarda 

bulunmaktadır (Tanaka et al., 1999; Gechev et al., 2006). Yapılan çalışmalarda 

senesense uğrayan yapraklardaki Mn-SOD aktivitesinin arttığı ve iki yeni Cu/Zn-

SOD‟ un belirlenmiştir (Pastori and del Rio, 1994, 1997). Mn-SOD 

peroksizomlarda düşük yoğunluklu artış göstermiş ancak Cu/Zn-SOD‟ un yüksek 

yoğunluklu bir artış göstermiştir.  
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1.2.5 Glutatyon Redüktaz (GR; EC 1.6.4.2) 

Glutatyon redüktaz (GR) bir flavo-protein oksidoredüktazdır ve hem 

prokaryotlarda hem de ökaryotlarda bulunur (Romero-Puertas et al., 2006). Ayrıca 

ASH-GSH döngüsü için gereklidir ve ROS‟ ne karşı savunma sisteminde önemli 

bir rol oynar. Çoğunlukla kloroplastta yer alan GR çok az miktarlarda mitokondri 

ve sitosolde de bulunmaktadır (Creissen et al., 1994, Edwards et al., 1990). GR, 

bitkilerde antioksidatif proseslere ve metabolik düzenlenmeye katılan bir molekül 

olan GSH redüksiyonunu katalizler. GR ayrıca disülfid bağlı GSSH‟ ların 

NADPH bağlı reaksiyonunu katalizleyerek GSH havuzunun devamlılığını sağlar 

(Reddy and Raghavendra, 2006, Chalapathi Rao and Reddy, 2008, Şekil 2). 

  

Şekil 1.2: Glutatyon redüktaz ve hücresel redoks. 

 

GR oksidatif strese karşı savunmada yer alırken GSH, ASH-GSH 

döngüsü, sülfhidril gruplarının ve GST‟ ler için substrat oluşumu gibi hücre 

sistemleri için önemli reaksiyonlarda rol alır (Reddy and Raghavendra, 2006). GR 

ve GSH çeşitli stresler altında bitkinin toleransının belirlenmesinde kritik bir rol 

oynar (Chalapathi Rao and Reddy, 2008). GR aktivitesinin Cd varlığında arttığı C. 

annum (Leon et al., 2002), A. thaliana (Skorzynska-Polit et al., 2003/4), V. mungo 

(Singh et al., 2008), T. aestivum (Khan et al., 2007) ve B. juncea (Mobin and 

Khan, 2007)‟ da bulunmuştur. Eyidogan ve Oz (2005) C. arietinum L. cv. Gokce‟ 

nin tuz stresi altında yaprak dokularında GR aktivitesinin arttığını belirlemişlerdir. 
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Aynı şekilde Kukreja et al. (2005) tuz stresine maruz kalan C. arietinum 

köklerinde GR aktivitesinin arttığını gözlemlemişlerdir. Srivastava et al. (2005) A. 

doliolum’ da Cu stresi altında GR aktivitesinin azaldığını fakat tuz stresi altında 

bu aktivitenin arttığını belirlemişlerdir. Sharma and Dubey (2005) O. sativa 

fidanlarının kuraklık stresi altında GR aktivitesinin belirgin bir şekilde arttığını, 

kuraklık ve yüksek ışık altında P. asperata Mast. Fidanlarındaki GR aktivitesinin 

arttığı gözlenmiş fakat düşük ışık koşullarında büyütülen fidanlarda kuraklığa 

bağlı bir GR artışı gözlenmemiştir (Yang et al., 2008).  

Serbest oksijen radikallerinin yer aldığı reaksiyonlar bitki senesensini 

karakterize eden bir özelliktir ve hücre ölümüne doğru giden bu proseste oksidatif 

bozunumun organizasyonunda yer alır (Thompson et al., 1987). Bitki 

senesensindeki önemli faktörler lipoksijenaz aktivitesi, reaktif oksijen türevleri ve 

etilen ile jasmonik asit gibi senesense teşvik eden bileşenlerdir (Leshem, 1988). 

Reaktif oksijen türevleri bitki senesensinde oksidatif hasarın öncül nedenidir (Del 

Rio et al., 1998).  

Organel ve membran degredasyonu serbest radikallerin üretiminin artışının 

bir sonucudur. Ayrıca, hidrojen peroksit gibi indirgen oksijen miktarı senesens 

süresince çok fazla artar. Bitkiler; toksik metabolitleri süpüren katalaz, superoksit 

dismutaz ve askorbat-glutatyon döngüsü bileşenleri gibi bir seri antioksidatif 

enzimlerin aktivasyonuyla yanıt verirler (Foyer et al., 1994).  

Reaktif oksijen türevlerinin gereğinden fazla oluşması peroksizomlardaki 

peroksidazın aktivasyonu, membran-bağlı lipoksigenazların aktivasyonu ve 

elektron transport zincirinde elektronların kaybı gibi senesens süresince gerekli 

bazı proseslerin gerçekleşmesiyle uyarılır. Lipid peroksidasyonu, senesense 

öncülük eden etilen formasyonunda bir artışı başlatan serbest radikallerin 

oluşumuna öncülük eder (Arora et al., 2002). Senesens süresince oksijen 

radikallerinin aşırı artışı hayvan sistemlerinde de gözlenebilir transgenik 

Drosophila melanogaster’ de farklı radikalleri süpüren enzimlerin aşırı ifadesinin 

uyarılması araştırılmış. Katalaz ve ya süperoksit dismutazın aşırı ifadesi tek 

başına bir etkiye sahip değilken aynı enzimlerin kombine halinde aşırı ifade 

olması uzamış yaşam döngüsü ile sonuçlanmıştır (Orr and Sohal, 1994). Bitki 

sistemlerinde senesens esnasında artan radikal seviyelerinin sadece radikal 

oluşumunun artmasıyla değil antioksidan enzimleri oluşumundaki dengenin 
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kaybıyla ilişkili olduğuna dair kanıtlar bulunmaktadır (Şekil 3) (Halliwell and 

Gutteridge, 1989; Sen Gupta et al., 1993).  

 

Şekil 1.3: Senesenste lipid yıkımının metabolik yolu. 

 

Antioksidatif kapasite ve potansiyel hayat döngüsünün birbiriyle ilişkili 

olduğu birçok organizmada görülmüştür (Sohal and Weindruch, 1996). Örneğin, 

Prochazkova et al., (2001) erken senesense uğrayan bir mısır hattının (cv. X 3342) 

olgunlaşma aşamasında H2O2 oluşumunun ve lipid peroksidasyonunun artışıyla 

uyarılan semptomların farklı antioksidan enzim aktivitelerini azalttığını 

belirlemişlerdir (Prochazkova et al., 2001). 

 

1.3. Lipid Peroksidasyonu 

Bitkilerde stres oluşturan koşullar altında ROS üretimi meydana gelir ve 

antioksidan savunma mekanizması devreye girer (van Breusegem et al., 1998). 

ROS oluşumuyla birlikte lipidlerin, fosfolipidlerin veya diğer doymamış yağların 

peroksidasyonu gibi hücresel hasarlar oluşur. Peroksidasyon, lipidlerin 

bozunumuna ve membranların fonksiyonlarını kaybetmesine neden olur, 

dolayısıyla membran akışkanlığının kaybı, membran enzimlerinin inaktivasyonu 

ve lipid bağlarında kopmalarına yol açar (Girotti, 1990). Lipid peroksidasyonu 

(özellikle hücre membranı fosfolipidleri) bitki hücrelerinde karbon kaynaklı 
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radikal üretiminde önemlidir (Winston, 1990). Bitki hücrelerinde lipid 

peroksidasyonunun bazı ROS‟ i ile ilişkili olduğu görülmektedir.  

Membran lipid peroksidasyonu üç aşamaya sahiptir; başlama, ilerleme ve 

sonlanma. Başlama olayı metal komplekslerinin özellikle Fe ve Cu‟ ın 

dönüşümünü içerir. Bu metal kompleksleri hem reaktif oksijen üretiminde yer alır 

hem de lipid hidro-peroksidazlarının dekompozisyonunu katalizler. O2
•-
 ve H2O2 

başlama reaksiyonuna duyarlıdırlar, fakat OH• çok aktiftir, lipid reaksiyonunun 

başlaması OH• aracılığıyla gerçekleşir. Zayıf bağlı Fe, lipid peroksidasyonu zincir 

reaksiyonunu düzenleyen alkoksil ve peroksil radikallerinin oluşumuyla 

sonuçlanan lipid peroksidasyonunun dekompozisyonunu katalizler (Winston, 

1990, Aust et al., 1985).  

 

RH          +       OH
•
                R

•        
+      H2O                    Başlangıç Aşaması 

(Lipid)                    (Lipid alkil radikal) 

R
•                   

+      O2                  ROO
•
    

                                   (Lipid peroksi radikal) 

ROO
•        

+      RH                 ROOH  +    R
•
 

ROOH              RO
•
              Epoksidler,                           İlerleme Aşaması 

                                              hidro-peroksitler,                

                                              glikol, aldehitler 

R
•           

+        R
•                               

R        +       R 

                                          (Yağ Asidi Dimeri) 

R
•           

+      ROO
•                               

ROOR                              Sonlanma Aşaması 

                                           (Peroksit Dimeri)  

ROO
•  

+ ROO
•                               

ROOR      +      O2 

                                    (Peroksit Dimeri) 
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 Lipid peroksidasyonu, bu proseste ikincil bir yan ürün olan malondealdehit 

(MDA) miktarının ölçümüyle gerçekleştirilir (Halliwell and Gutteridge, 1986). 

MDA içeriğinin belirlenmesi hem köklerde hem de yapraklarda oksidatif hasarın 

ve lipid peroksidasyonu seviyelerinin açığa çıkarılması açısından önemlidir 

(Queiroz et al., 1998; Zhou and Zhao, 2004). 

 

1.4 Mevsimsel Değişim ve Kök Senesensi 

İlkbaharda büyüme ve sonbaharda senesensin neden olduğu mevsimsel 

değişim özellikle kış mevsiminin uzun ve şiddetli bir şekilde yaşandığı bölgelerde 

yapraklarını döken bitkilerde önemlidir. Bununla birlikte mevsimsel değişime 

bağlı biyokütle dönüşümü CO2 konsantrasyonunun mevsimsel olarak değişimi 

açısından da etkilidir (Keeling et al. 1996). Bu bağlamda yaprak değişimi ile ilgili 

senesens süreci iyi bilinmesine rağmen mevsimsel kök senesensi ile ilgili 

süreçlerin nasıl meydana geldiği tam olarak bilinmemektedir. Yapraklarını döken 

ağaçların ince köklerinin mevsimsel olarak değişimi ve büyüme sezonu sonunda 

kök ölümü üzerinde daha az çalışılmış bir konudur (Hendrick and Pregitzer 1996; 

Wells and Eissenstat 2001; Wells et al. 2002; Kern et al. 2004; Baddeley and 

Watson 2005; Satomura et al. 2006). Kış aylarında otsu çayır bitkilerinde canlı 

kök miktarı azalmaktadır ve dolayısıyla da üretim azalmaktadır (Fitter et al. 1998; 

Liu and Huang 2002), dolayısıyla hücre ölümü artışı, gün uzunluğunun kısaldığı 

ve sıcaklıkların azaldığı yaz sonu gerçekleşmektedir (Volder et al. 2007). Küçük 

mevsimsel değişimler ince köklerin kısa hayat döngüsüne sahip olmalarına neden 

olmaktadır (Eissenstat and Yanai 1997; Zak et al. 2000; Gregory 2006). Ancak 

türlerin ekolojik stratejileriyle de ilişkili olabilen ortalama kök hayat döngüsü, 

türler arası büyük bir değişiklik gösterir (Ryser 1996; van der Krift and Berendse 

2002). Doğal koşullardaki otsu bitkilerde kök senesensinin zamanlamasına dair 

elde edilen veriler, türler arasında bu prosesin nasıl bir değişiklik gösterdiği ve bu 

türlerin ekolojik gerekliliklerinin önemine dair bilgiler hala yetersizdir.  

Kök ölümünün mevsimsel değişim açısından incelendiği çalışmalar daha 

çok ağaçlarda ve tarımsal bitkilerde yapılmıştır. Kök dönüşüm modelinin 

anlaşılması bir bitki için gerekli besin kaynakları dengesinin ve ekosistemdeki 

karbon döngüsünün karşılaştırılması açısından yaprak dönüşümünün anlaşılması 
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kadar önemlidir. Örneğin, arktik sulak alan ekosistemlerinde ince kök üretimi net 

birincil üretimin üçte birini oluşturmaktadır (Nadelhoffer et al., 2002). İnce kök 

dönüşümü çevresel koşullara duyarlıdır (Guo et al., 2008).  

Genel olarak ılıman sulak alanlardaki kök senesensi ve mevsimsel 

değişimi üzerinde yapılan çalışmalar çok az sayıdadır (Gill and Jackson, 2000). 

Shaver ve Billings (1975) yaptıkları bir araştırma sonucunda, arktik sulak 

alanlarda yetişen üç gramine türünü karşılaştırmıştır. Bu türlerden birinin her yıl 

yeni bir kök sistemi ürettiğini ve diğerlerinin de mevcut kök sistemlerini birkaç 

sene boyunca koruyup kullandıklarını bulmuşlardır. Kış aylarında turbalık 

alanlarda yetişen Cladium mariscoides bitkisinde kök biyokütlesinin azaldığı, 

Carex rostrata bitkisinde ise arttığı bulunmuştur (Bernard 1974; Bernards et al., 

1985).  

Yaprak senesensinin zamanlaması bitkilerin ekolojik statejileri açısından 

önemlidir (Watson and Lu 2004; Kahlert et al., 2005). Mevsimsel değişimde 

özellikle ılıman sulak alanlarda yetişen graminoid türleri arasında toprak altı 

biyokütle ve gövde yoğunluğu açısından büyük farklılıklar görülmektedir 

(Bernard and Bernard 1973, 1977; Gorham and Somers 1973; Bernard 1976). 

Kuzey-Doğu Ontario‟ da yaprak döken biyomun büyüme sezonu uzunluğu 

yaklaşık 180 gündür (Watson and McIver 1995). Sparganium sp. ve Alisma 

triviale Eylül‟ de senesense uğrarken; Carex lacustris ve Carex stricta Kasım‟ 

daki dondurucu soğuklardan sonra senesense uğramaktadır. Nutrient açısından 

fakir ortamlarda yetişen Carex oligosperma ise kış boyunca yeşil kalmaktadır (P. 

Ryser‟ ın kişisel gözlemi).  

Ekologların karşılaştığı zorluklardan biri türlerin dağılımı ve bolluğunun 

arasındaki ilişkinin anlaşılmasıdır (Krebs, 1985). Halen çoğu bitkinin çevresel 

etkenlere toleransı, ölüm nedenleri ve türle arası ilişki gibi bilgiler sınırlıdır. 

Carex exilis ile yapılan bir çalışmada bitkinin dağılımına ilişkin etkenler 

belirlenmiştir (Santelmann, 1991). Carex exilis Nova Scotia‟ nın 

kuzeydoğusunda, New Brunswick‟ in güneydoğusunda ve Newfoundland‟ in 

güneyindeki minerotropik koşulların indikatörüdür (Sjors, 1963; Vitt and Slack, 

1975; Glaser et al., 1981; Glaser 1983), ayrıca çayırlarda olduğu kadar ombotrofik 

bataklık kıyılarında da yetişmektedir (Damman, 1980; Glaser, 1983; Santelmann, 

1988). Kuzey Amerika‟ daki bazı türlerin (Aster nemoralis, Scirpus cespitosus, 
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Vaccinium macrocarpon ve Xyris montana gibi) dağılımı belirlenmiştir 

(Damman, 1980; Glaser, 1983).  

 

1.5 Senesens ve Abiyotik Stres İlişkisi 

Kuraklık, düşük ve yüksek sıcaklık, tuzluluk gibi çevresel stresler ürün 

eldesini kayda değer bir şekilde hasara uğratır. Bu stresler aynı zamanda 

senesensin oluşumuna da öncülük etmektedir. Senesens, proteinler ve lipidler gibi 

makromoleküllerin hidrolizi ve fotosentetik aktivitenin kaybı gibi çeşitli hücresel 

prosesleri içine alan genetik olarak programlanmış bir aşamadır. Çeşitli biyotik ve 

abiyotik stresler altında ya da doğal senesens esnasında süperoksit, hidrojen 

peroksit, hidroksil radikalleri ve tekli oksijen gibi reaktif oksijen türevlerinin aşırı 

artışıyla ilk yanıt olan oksidatif patlama meydana gelir (Bhattacharjee 2005). 

Böylese ROS stres ve senesens proseslerinde merkezi bir bileşen olarak 

tanımlanmaktadır. 

Kuvvetli bir fotooksidatif potansiyeline sahip olan kloroplastlar aşırı ROS 

oluşumunda etkilenebilir.  Tilakoidler yüksek oksijen konsantrasyonu ve elektron 

taşınım zinciri durumuna göre oksijeni O2
¯●

‟ e indirger (Navari-Izzo et al. 1999). 

Dolayısıyla çeşitli çevresel stresler esnasında ROS‟ ne bağlı hasarın hedeflerini 

oluştururlar. Kloroplastlar ayrıca bitkilerdeki yaşlanmaya bağlı oksidatif stresin 

hedef organeli olduğu düşünülmektedir ancak, spesifik ROS detoksifikasyon 

sistemleri hem tilakoidlerde hem de stomada bulunmaktadır (Munné-Bosch and 

Alegre 2002; Noctor et al. 2000). Kloroplasttaki ROS, enzimatik olmayan 

askorbat ve glutatyonun indirgendiği askorbat-glutatyon yolu enzimleriyle 

süpürülür.  

Bitki türleri lokalizasyonları, büyüme durumları ve stres duyarlılıklarına 

bağlı strese yanıtları farklılık gösterir. Bitkiler çevresel değişiklikler 

doğrultusunda alışma proseslerini düzenlerler. Alışma yanıtları soğuk, anoksi ve 

ışık gibi streslerle çalışılmıştır. Soğuğa alışma süreci en iyi çalışılmış olandır 

(Fryer et al. 1998; Prasad et al. 1994; Wise 1995). Oksidatif stresle ilgili veriler 

buğdayda (Selote and Khanna-Chopra 2006; Khanna-Chopra and Selote 2007)  ve 

çeltikte (Srivalli et al. 2003) kuraklığa alışma üzerine yapılan çalışmalardan elde 

edilmiştir. Abiyotik stres dünya genelinde asıl tarım ürünlerinde ortalama %50 
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kayba sebep olmasıyla ürün kaybının öncelikli nedenidir (Navabpour et al., 2003). 

Oksidatif stres süresince oluşan reaktif oksijen türevlerinin detoksifikasyon 

mekanizmalarına odaklanıldığında çeşitli streslere toleranslı bitkilerin üretimine 

dair yeterli yaklaşımlar bulunmaktadır (Wang et al., 2003). Yukarıda belirtildiği 

gibi oksidatif stres bazı organların ya da tüm bitkinin senesensine neden olur. 

Sebzelerin tam gelişimden önce hasat edilmesi enerji ve nutrient kaynaklarının 

aniden kesilmesiyle büyük bir strese maruz kalmaktadır. Senesensin zamanlaması 

tohum oluşum zamanı, tohum sayısı ve kalitesi, meyve olgunlaşması gibi 

birbirinden farklı birçok tarımsal özelliği etkiler. Yaşam ömrünün artışı fungus ve 

diğer mikro-organizmalar kadar insan sağlığına da önemli etkileri olabilir. Bu 

yüzden, senesens mekanizmasının anlaşılması tarımsal ürünlerin gelişimi için yeni 

gereçleri gerektirmektedir.  

Daha öncede belirtildiği gibi senesens süreci yaprak ve toprak üstü 

organlarda daha iyi bilinmesine rağmen köklerde bu sürecin nasıl işlediği 

bilinmemektedir. Çalışmamızın hipotezi, mevsimsel değişime bağlı senesens 

sürecinde oksidatif stres ve antioksidan enzimlerin önemli bir role sahip 

olmasıdır. Bu hipotezin doğruluğunun incelenmesi için kök yaşam döngüleri 

farklı olan 4 sulak alan bitkisinden ilkbahar, yaz ve sonbahar mevsimlerinde 

örnekleme yapıldı. Örneklerde, peroksidaz, askorbat peroksidaz, peroksidaz, 

katalaz enzimlerinin aktivitelerine, lipid peroksidasyon düzeylerine ve köklerin 

canlılık yüzdeleri incelendi.  
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2. MATERYAL VE METOD 

2.1 Bitki Materyali ve Örnekleme Planı 

Çalışmada kök hayat döngüleri farklı olan dört farklı çok yıllık sulak alan 

monokotil türü kullanılmıştır: Sparganium androcladum (Engelmann) Morong ve 

Rhynchospora alba (L.) Vahl türlerinin kök sistemleri sonbaharda canlılığını 

yitiriken; Scirpus microcarpus J. Presl ve Carex exilis Dewey türleri kış aylarında 

canlı kalabilmektedir (Ryser and Kamminga, 2009). Çizelge 2.1‟ de gösterilen 

tarihlerde, GPS koordinatları verilmiş olan bölgelerden örneklemeler yapıldı. Kök 

örnekleri yıkanıp temizlendikten sonra kuru buz içinde muhafaza edilerek 

laboratuar ortamına getirildi. Tüm örneklemelerde her türe ait 8 farklı bitkiden 

kök örneği alındı ve alınan örnekler analiz gününe kadar alüminyum folyo ile 

paketlenerek -80 C‟ de derin dondurucuda saklandı. Her örnekleme sırasında 

taşınabilir termometre ile toprak altı sıcaklıkları ölçülerek örnekleme yapılan 

bölgenin sıcaklık değişiminin belirlendi, bu değerler Çizelge 2.2‟ de 

gösterilmiştir.  

 İlkbahar Yaz Sonbahar Enlem Boylam Rakım 

Carex exilis 

5 Haziran 

2012 

22 Ağustos 

2012 

17 Eylül 

2012 

46″41′ 

49.27″ N 

81″32′ 

57.20″W 417 m 

Rhynchospora 

alba 

5 Haziran 

2012 

22 Ağustos 

2012 

17 Eylül 

2012 

46″ 41′ 

39.01″ N 

81″ 32′ 

33.70″ W 417 m 

Scirpus 

microcarpus 

17 Mayıs 

2012 

24 Ağustos 

2012 

19 Eylül 

2012 

46″ 21′ 

32.15″ N 

80″ 49′ 

44.20″ W 220 m 

Sparganium 

androcladum 

17 Mayıs 

2012 

24 Ağustos 

2012 

19 Eylül 

2012 

46″ 24′ 

22.43″ N 

80″ 52′ 

35.79″ W 240 m 

Çizelge 2.1: Çalışmada kullanılan bitkilerin örnekleme tarihleri ve örnekleme yapılan bölge 

koordinatları 

 İlkbahar Yaz Sonbahar 

C. exilis ve R. alba için 17 °C 25°C 13°C 

S. microcarpus ve S. androcladum için 18°C 25°C 13°C 

Çizelge 2.2 Örnekleme yapılan bölgelerdeki ortalama mevsimsel sıcaklık değişimi 
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2.2 Canlılık Testi 

Renksiz TTC (Trifeniltetrazolyum Klorid) canlı dokularda indirgenerek 

kırmızı formazan rengi almaktadır ve dokuların canlı veya ölü oldukları renk 

değişimine bağlı tespit edilir (Kuhn and Jerchel, 1941; Comas et al., 2000; Ruf 

and Brunner, 2003). Her bir gruptan 10-15 mm uzunluğunda kök örnekleri 

sintilasyon kavanozuna aktarılarak üzerine 25 ml % 0,3 TTC ve 10 mM glukoz 

içeren solüsyon eklendi. Solüsyona glukoz eklenmesi kök metabolizmasının 

devamlılığı için gereklidir (Collet et al., 2002; Robey, 2007). Kavanozlar 

alüminyum folyoya sarılarak 30 °C‟ de 36-48 saat inkübe edilmiştir. İnkübasyon 

sonrası her bir kavanozdaki kök-solüsyon karışımı 20-cm petriye boşaltılmıştır. 

Petrinin altına karelaj yerleştirilerek her bir kök örneğinin pembe ya da kırmızı 

renk almasına bağlı sayım yapılmıştır.  

 

2.3 Homojenizasyon 

-80 °C‟ de saklanan kök örneklerinden 0,5 g alınarak 1 mM EDTA ve %2 

(w/v) polivinilpolipirolidon (PVPP) içeren 2 ml 0,05 M Na-P tamponuyla (pH: 

7.8) homojenize edildi. Homojenatlar 4°C‟ de 14,000 g x 30 dakika 

santrifüjlendikten sonra ayrılan süpernatantlar protein ve enzim analizlerinde 

kullanılmak üzere -20 °C‟ de saklandı. 

 

2.4 Protein tayini 

Örneklerdeki protein miktarı Bradford (1976) yöntemi kullanılarak 

yapılmıştır. Standart olarak Bovine Serum Albumin kullanılmıştır. 1 mL‟lik 

polistiren küvetlere 50 μl örnek ve 950 μl reaksiyon karışımı (Coomassie Brilliant 

Blue) pipetlendikten sonra karışım10 dakika oda sıcaklığında bekletildi. Daha 

sonra 595 nm‟ de örneklerin absorbans değerleri belirlendi. Aynı koşullarda BSA 

standartlarına ait absorbans değerleri belirlenerek kalibrasyon eğrisi hazırlandı. 

Kalibrasyon eğrisindeki değerler kullanılarak örneklerdeki protein miktarları mg 

yaş ağırlık
-1

 olarak hesaplandı.  
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2.5 Peroksidaz (POX; EC 1.11.1.7) Enziminin Aktivitesinin 

Belirlenmesi 

Peroksidaz (POX) enziminin aktivitesi, Herzog ve Fahimi‟ye (1973) göre 

yapıldı. Seyreltilen örneklere, % 50 w/v jelatin ve 0.15 M Na-fosfat-sitrat 

tamponu içeren, DAB (3,3‟-diaminobezidin-tetrahidroklorid dihidrat) çözeltisi ve 

% 0.6 H2O2 eklendi. 465 nm‟de absorbans değişimi 3 dk gözlendi. 1 enzim ünitesi 

dakikada tüketilen  μmol
-1

ml
-1

 H2O2 miktarı olarak hesaplandı. Spesifik enzim 

aktivitesi, enzim ünitesi
 
mg protein

-1
 g yaş ağırlık

-1
 olarak belirtildi. 

 

2.6 Askorbat Peroksidaz (APX; EC 1.11.1.11) Enziminin 

Aktivitesinin Belirlenmesi 

Askorbat peroksidaz (APOX) enziminin aktivitesi, Nakano ve Asada 

(1981) yöntemine göre yapıldı. Yöntem, örnekteki enzim tarafından askorbat 

okside edildikçe, 290nm‟deki absorbans düşüşünün belirlenmesine 

dayanmaktadır. Reaksiyon karışımı, 50 mM Na-fosfat tamponu (pH 7.0), 0.5 mM 

askorbat, 0.1 mM EDTA Na2 ve 1.2 mM H2O2 içerir. Seyreltilen örneklere 

reaksiyon karışımı ilave edilerek, reaksiyon 3 dakika süresince izlendi. Okside 

olan askorbat miktarı ekstinksiyon katsayısından (Є = 2.8 mM
-1

 cm
-1

) hesaplandı. 

1 enzim ünitesi, dakikada okside olan askorbat (μmol ml
-1

) miktarıdır. Spesifik 

enzim aktivitesi, enzim ünitesi
 
mg protein

-1
 g yaş ağırlık

-1
 olarak belirtildi. 

 

2.7 Katalaz (CAT; EC 1.11.1.6) Enziminin Aktivitesinin 

Belirlenmesi 

Katalaz (CAT) enziminin aktivite analizi, Bergmeyer (1970)‟e göre 

yapıldı. 240 nm‟de H2O2‟in tüketilmesi 3 dk süre ile izlendi. Reaksiyon karışımı 

0.05 M Na-fosfat tamponu (pH 7.0), % 3 H2O2 ve 1 mM EDTA içerir. Dakikada 

tüketilen  μmol H2O2 miktarı 1 enzim ünitesi olarak saptandı. Spesifik enzim 

aktivitesi, enzim ünitesi
 
mg protein

-1
 g yaş ağırlık

-1
 olarak belirtildi.  

 

2.8 Glutatyon Redüktaz (GR; EC 1.6.4.2) Enziminin Aktivitesinin 

Belirlenmesi 

Glutasyon redüktaz (GR) enziminin aktivitesi, Foyer ve Halliwell (1976) 

metoduna göre gerçekleştirildi. Reaksiyon sırasında NADPH varlığında, 3 dk süre 
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ile tüketilen okside glutasyonun miktarındaki azalma, absorbans (340 nm) düşüşü 

izlenerek tespit edildi. İndirgenen glutasyon (GSSG) düzeyi ekstinksiyon 

katsayısından  (Є = 6.2 mM
-1

 cm
-1

) hesaplandı. 1 enzim ünitesi dakikada okside 

olan glutasyon (μmol ml
-1

) miktarıdır. Spesifik enzim aktivitesi, enzim ünitesi
 
mg 

protein
-1

 g yaş ağırlık
-1

 olarak belirtildi. 

 

2.9 Lipid Peroksidasyonu Tayini 

Lipid peroksidasyon analizi Madhava Rao and Sresty (2000) yöntemi temel 

alınarak yapıldı. Bu yöntemi reaksiyon sonucu oluşan son ürün olan 

malondealdehit miktarının ölçülmüne dayanmaktadır. MDA analizi için 0,1 g kök 

örneği 0,5 mL % 0,1 tirkloroasetik acit (TCA) ile homojenize edildi. Homojenat 5 

dak 10,000 x g‟ de santrifüj edildi. Santrifüj sonrasında 300 μl supernatant temiz 

tüplere aktarıldı ve üzerine 1,2 mL % 20 TCA ve % 0,5 tiyobarbitürik asit (TBA) 

içeren karışım eklendi. Elde edilen karışım 95°C‟ de 30 dakika inkübe edildikten 

sonra buz banyosunda soğutuldu. Karışım 15 dakika 10,000 g‟ de santrifüj 

edildikten sonra süpernatantların absorbans değerleri 532 ve 600 nm dalga 

boylarında okundu. Örneklerdeki MDA konsantrasyonu ekstinksiyon katsayısı (ε 

= 155 mM
-1

 cm
-1

) kullanılarak hesaplandı. 

2.10 İstatistiksel Analizler 

İstatistiksel analizlerde SYSTAT programı kullanıldı. Mevsimsel değişim 

ile antioksidan enzim aktivitesi arasındaki ilişki Analysis of Variance (ANOVA) 

ile; bu parametrelerin MDA içeriği ile ilişkisi ise General Linear Model (GLM) ile 

belirlendi. Enzim aktivitelerine ve lipid peroksidasyonuna ait ölçümler 8‟er 

tekrarlı yapıldı (n=8). 
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 3. SONUÇLAR VE TARTIŞMA 

3.1 Canlılık Testi 

Bitkilerin örnekleme yapıldıkları dönemlerdeki canlılık yüzdeleri Çizelge 

3.1‟ te verilmiştir. Çizelgede de görüldüğü üzere çalışmada kullanılan bitkilerin 

canlılık değerleri ilkbahardan kışa geçildikçe belirgin bir şekilde azalmaktadır.  

 İlkbahar Yaz Sonbahar 

C. exilis 94 89 69 

R. alba 95 94 80 

S. microcarpus 96 98 83 

S. androcladum 96 92 74 

Çizelge 3:1 İlkbahar, yaz ve sonbahar mevsimlerinde bitkilerin canlılık yüzdeleri. 

 Yapılan çeşitli araştırmalar bitkilerde senesens sürecinin çevresel etkenlere 

karşı oluşturulan bir yanıt olarak evrim gösterdiğini ortaya koymaktadır. Bu 

çevresel etkenlere iklim koşullarındaki değişim ve besin maddelerinin azalması 

örnek olarak verilebilir (Watson and Lu, 2004). Besin maddeleri senesense 

uğrayan yapraklardan depo organlarına taşınır (Killing, 1996) Bu proses gelişimin 

sürdürülmesi ve kayıp riskinin en aza indirilmesi açısından önemlidir (Watson and 

Lu, 2004). Köklerde, besin maddelerinin miktarı yapraklara göre daha azdır ve 

yapılan son çalışmalarda senesense uğrayan fasulye (Snapp and Lynch, 1996), 

çim (Aerts, 1990) ve saz bitkisi (Scheffer and Aerts, 2000) gibi otsu bitki 

köklerinden besin maddelerinin geri taşınımının olmadığını göstermiştir. Bununla 

birlikte, belirli bir olgunluğa ulaşmış ağaç köklerinde besin maddelerinin geri 

taşınımının olduğuna dair kanıtlar bulunmaktadır (Meier et al., 1985; Goldfarb et 

al., 1990). Kök senesensinin, çevresel etkenler öncesi besinlerin geri kazanımının 

sağlanması için değil, solunumun korunması için gerekli olduğu düşünülmektedir 

(Pritchard and Rogers, 2000). Bu da bitkilerin zorlu koşullarda köklerin 

kaybedilip yeniden oluşturulmasındansa eskilerin korunumuna yönelik olduğunu 

göstermektedir (Eissenstat et al., 2000). 

TTC indirgenmesinin kullanıldığı kök senesensiyle ilişkili çalışmalarda 

kök ölümünün birden gerçekleşmediği fakat bu prosesin yavaş olduğu ve senesens 

ilerledikçe TTC indirgenmesinin azaldığı gözlenmiştir (Clemensson-Lindell, 

1994; Comas et al., 2000). TTC indirgenmesi kök solunumuyla ilişkilidir (Comas 

et al., 2000). Bu yavaş ölüm süreci, programlı olarak gerçekleşmemektedir fakat 
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bitkiler de görevini yerine getiremeyen köklere olan desteği bırakmaktadır, 

dolayısıyla hücre progresyonundan doku ölümüne uzanan bir süreç başlamaktadır 

(Eissenstat and Volder, 2005).  

C. exilis, R. alba ve S. androcladum bitkilerinin canlılıkları yaz sonunda 

sırasıyla % 5, % 1 ve % 4 oranlarında kademeli olarak azalmaktadır fakat S. 

microcarpus bitkisinin canlılığı yaz sezonunda % 2 artmış ve sonbahara geçişte % 

15 azalmıştır. Sonbahardaki canlılık oranları ilkbahara kıyasla C. exilis, R. alba, 

S. microcarpus ve S. androcladum için sırasıyla % 26, 15, 13 ve % 22 oranlarında 

azalımıştır. 

 S. androcladum ile yapılan çalışmalar bu bitkinin sonbaharda kök 

senesensine uğradığını göstermektedir (Ryser and Kamminga, 2009). 

Çalışmamızda elde ettiğimiz canlılık ve protein değerleri ile ilgili veriler bu 

bitkide kök senesens sürecinin başladığını destekler niteliktedir (Çizelge 3.1;  

3.2). Sonbaharda gözlenen senesens kökte toprak üstü organlarındaki senesense 

göre daha düşük düzeydedir. Bazı bitkilerde kök senesensi ile yaprak senesensi 

arasında bir ilişki olduğu bilinmesine rağmen bu ilişki genelleyebilmek mümkün 

değildir (Ryser and Kamminga, 2009). Örneğin S. microcarpus bitkisinde yaprak 

senesensi çok hızlı gerçekleşmesine rağmen kök senesensi çok düşük düzeylerde 

gözlenmektedir. (Ryser and Kamminga, 2009). Bitkilerde yaprak ve kök senesensi 

arasındaki ilişki çok net olarak bilinmemektedir.  

 

 3.2 Total Protein Miktarı Sonuçları 

 Bitkilerde total protein miktarı senesens sürecinde hızlı bir azalma 

göstermektedir. Özellikle yapraklarda proteinlerin hızlı bir şekilde parçalandığı ve 

azot taşınımının sağlandığı bilinmektedir (Feller and Fischer, 1994). Sonuçlarımız 

incelendiğinde tüm bitki gruplarında mevsimsel değişime bağlı olarak kök protein 

miktarlarında hızlı bir azalma gözlendi (Çizelge 3.2) Total protein miktarları 

ilkbahardan yaza geçişte azalırken yazdan sonbahara geçişte arttı. Fakat bu artış 

ilkbahardaki değerlerine yakın düzeylerde gözlenmedi.  

Yapılan çalışmalarda çeşitli bitkilerde senesens sürecinde total protein 

miktarı azalırken, transkripsiyon ve vakuolar enzimzimlerin aktivitelerinin arttığı 
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gözlenmiştir. Yapraklarda senesens sürecinde proteinlerin parçalanması sonucu 

açığa çıkan aminoasitler yapraklardan floeme iletilmektedir (Hörtensteiner and 

Feller, 2002).  

 İlkbahar Yaz Sonbahar 

C. exilis 11,55 ± 0,82 9,73  ± 1,2 6,23  ± 1,48 

R. alba 8,40  ± 1,11 2,95  ± 0,28 4,49  ± 0,49 

S. microcarpus 16,92  ± 2,22 2,21  ± 0,45 5,14  ± 0,9 

S. androcladum 12,03  ± 2,78 3,36  ± 0,35 6,77  ± 0,52 

Çizelge 3.2: İlkbahar, yaz ve sonbaharda mevsimlerinde örneklemesi yapılan bitkilerin 

total protein miktarları (mg protein ml
-1

) 

Genel olarak tüm bitki gruplarında protein değerleri mevsimsel değişime 

bağlı olarak azaldı. C. exilis’de protein miktarı ilkbahar değerleri ile 

karşılaştırıldığında yaz sonunda % 16; sonbaharda ise % 46 oranında azaldı. Bu 

değerler diğer bitkilerdeki protein miktarı değişimlerine göre daha yüksek 

seviyededir. R. alba, S. microcarpus ve S. androcladum bitkilerinde protein 

miktarları ilkbahardan yaz sonuna geçişte sırasıyla % 65, % 87 ve % 72 oranında 

azalma gösterdi. Benzer biçimde bu bitkilerde protein seviyeleri sonbahar 

döneminde ilkbahar değerlerine göre belirgin düzeyde azaldı. Protein miktarları 

yaklaşık olarak R. alba‟da % 47; S. microcarpus’ta %  70 ve S. androcladum’da 

% 44 oranında azaldı (Çizelge 3.2).  

3.3 Antioksidan Aktivite Sonuçları 

 Mevsimsel değişimin bir aşaması olan senesens süreci bitki gelişimi 

açısından da çok önemlidir. Bitkilerin mevsimsel değişim sürecinde rejenerasyonu 

ve hayatta kalması için gerekli besin maddeleri senesense uğrayan organlardan 

diğer organlara taşınmaktadır. Tarımsal üretimde bitkilerin streslere karşı 

toleranslarının ve ürün kalitesinin arttırılabilmesi için senesensin geciktirilmesinin 

gerekli olduğu düşünülmektedir. Bu nedenle senesens süreci ile antioksidan enzim 

aktiviteleri arasındaki ilişkisinin belirlenmesinin bu açıdan değerli bir bilgi olduğu 

düşünülmektedir. 

Çalışmada kullanılan C. exilis, R. alba, S. microcarpus ve S. androcladum 

bitkilerinini antioksidan enzim (POX, APX, CAT ve GR) aktivite değişim 

değerleri genel olarak Çizelge 3.3‟ de verilmiştir. 
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  POX aktivitesi 

(ünite mg 

protein
-1

) 

APX aktivitesi 

(ünite mg 

protein
-1

) 

CAT aktivitesi 

(ünite mg 

protein
-1

) 

GR aktivitesi 

(ünite mg 

protein
-1

) 
 

Scirpus microcarpus 1,291 ± 0,35 0,037 ± 0,01 1,732 ± 0,49 0,005 ± 0,003 

 

Sparganium 

androcladum 

2,057 ± 0,6 0,058 ± 0,02 1,663 ± 0,5 0,024 ± 0,014 

 Rhyncospora alba 3,654 ± 0,6 0,022 ± 0,01 3,576 ± 0,82 0,031 ± 0,009 

 Carex exilis 2,938 ± 0,26 0,035 ± 0,02 6,211 ± 0,69 0,015 ± 0,006 

 

Scirpus microcarpus 8,582 ± 1,62 0,042 ± 0,01 3,114 ± 1,17 0,025 ± 0,02 

 

Sparganium 

androcladum 

6,654 ± 0,94 0,343 ± 0,04 23,298 ± 4,12 0,015 ± 0,01 

 Rhyncospora alba 5,076 ± 0,34 0,112 ± 0,02 5,125 ± 0,44 0,021 ± 0,02 

 Carex exilis 2,656 ± 0,36 0,032 ± 0,01 7,332 ± 1,23 0,006 ± 0,01 

 

Scirpus microcarpus 3,981 ± 0,46 0,022 ± 0,01 2,296 ± 0,72 0,011 ± 0,01 

 

Sparganium 

androcladum 

3,434 ± 0,21 0,105 ± 0,03 3,210 ± 0,82 0,011 ± 0,01 

 Rhyncospora alba 2,077 ± 0,42 0,047 ± 0,02 4,488 ± 1,54 0,036 ± 0,04 

 Carex exilis 3,813 ± 0,95 0,022 ± 0,01 3,560 ± 1,06 0,015 ± 0,02 

Çizelge 3.3: İlkbahar, Yaz ve sonbaharda örnekleme yapılan bitkilerin POX, APX, CAT ve GR 

antioksidan aktiviteleri (ünite mg protein
-1

) 

 

3.3.1 Peroksidaz (POX) Aktivite Sonuçları 

 Peroksidaz enzim aktivite değerleri tüm bitki gruplarında mevsimsel 

senesens sürecine bağlı olarak değişim gösterdi (Çizelge 3.3; Şekil 3.1). C. exilis 

türü dışındaki tüm bitkilerde ilkbahardan yaz mevsimine geçiş döneminde POX 

aktiviteleri arttı. Geç senesense uğradığı düşünülen C. exilis türünde ise POX 

aktivite düzeyi ilkbaharda gözlenen seviyelerde kaldı. POX aktivitesi yaz dönemi 

sonunda yaklaşık olarak R. alba‟da 1.4 kat, S. microcarpus‟da 7 kat ve S. 

androcladum‟da 3 kat artış gösterdi. Bu değerler karşılaştırıldığında en yüksek 

POX aktivitesi geç senesense uğradığı düşünülen S. microcarpus‟da elde edildi.  

POX aktivite değerleri mevsimsel olarak karşılaştırıldığıda ise; ilkbahar 

döneminde en yüksek peroksidaz aktivitesi R. alba’ ya (3,654 ünite mg protein
-1

)  

aitken, en düşük değer S. microcarpus‟ a aittir (1,291 ünite mg protein
-1

). Yaz 

sonunda ise en yüksek POX değeri S. microcarpus’ ta (8,852 ünite mg protein
-1

), 

en düşük değer de C. exilis (2,656 ünite mg protein
-1

) bitkisinde belirlendi. 

Sonbahara geçişte ise erken senesenese uğradıkları düşünülen R. alba ve S. 

androcladum bitkileri sırasıyla 2,077 ve 3,434 ünite mg protein
-1

 değerleriyle en 
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düşük değerlere sahipken; C. exilis ve S. microcarpus bitkileri 3,813 ve 3,981 

ünite mg protein
-1

 değerleriyle en yüksek değerlere sahiptir (Çizelge 3.3). Tüm 

bitkilerde POX aktivitesi yaz sonunda değişik oranlarda artış gösterirken, bu 

değerler sonbahar başında azalma gösterdi. Genel olarak POX aktivite değerleri 

mevsimsel olarak değişim gösteren lipid peroksidasyonu düzeyleri ile paralellik 

göstermektedir (p:0.000). Zhou ve Zhao (2004) tarafından yapılan bir başka 

çalışmada, dört farklı sulak alan bitki türünün mevsimsel sıcaklık değişimine bağlı 

antioksidan aktiviteleri karşılaştırıldığında, köklerdeki POX aktivitesinin sıcaklık 

düşüşü ile artış gösterdiğini rapor edilmiştir.  

 

 

 

 

 

Şekil 3.1: İlkbahar, yaz ve sonbahar 

mevsimlerinde örnekleme yapılan C. 

exilis, R. alba, S. microcarpus ve S. 

androcladum bitkilerindeki POX 

aktivite değişim değerleri (ünite mg 

protein
-1

) 
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 3.3.2 Askorbat Peroksidaz (APX) Aktivite Sonuçları 

 APX enzim aktivite değerleri tüm bitki gruplarında mevsimsel senesens 

sürecine bağlı olarak değişim gösterdi ancak bu değişim yaz mevsiminden 

sonbahara geçişte daha belirgin seviyedeydi (Çizelge 3.3; Şekil 3.2). Yaz 

döneminde APX aktivitesi ilkbahar değerleri ile karşılaştırıldığında erken 

senesense uğradığı düşünülen S. androcladum ve R. alba bitkilerinde sırasıyla 6 

ve 5 kat artış gösterdi. Bununla birlikte APX değerleri sonbaharda da sırasıyla 1,8 

ve 2 kat arttı. C. exilis ve S. microcarpus‟ta ise APX aktivite değerleri ilkbahardan 

yaza geçişte aynı düzeyde gözlenirken, sonbaharda 1,6 ve 1,7 kat azaldı.  

İlkbahar döneminde en yüksek APX enzim aktivitesi S. androcladum‟da 

(0,058 ünite mg protein
-1

), en düşük APX enzim aktivitesi de R. alba’ da (0,022 

ünite mg protein
-1

) belirlendi. Yaz sezonu sonunda ise APX enzim aktivitesi 

değerleri R. alba‟da 0,112; S. androcladum‟da 0,343; C. exilis‟de 0,032 ve S. 

microcarpus’ ta 0,042 ünite mg protein
-1

 olarak kaydedildi. Bu değerler içinde S. 

androcladum‟da belirlenen APX aktivitesi tüm örneklemeler içinde en yüksek 

aktivite değeridir. Sonbahar döneminde ise S. androcladum en yüksek değere 

sahipken (0,105 ünite mg protein
-1

), en düşük APX enzim aktivitesi değerlerine 

sahip bitkiler C. exilis ve S. microcarpus’ tur (0,022 ve 0,022 ünite mg protein
-1

) 

(Çizelge 3.3). Yapılan istatistiksel analizlerde her bir bitkiden elde edilen APX 

aktivitesi değerlerinin MDA içeriğiyle uyumlu olduğu belirlenmiştir ( p: 0.012). 

Askorbat-glutasyon döngüsü enzimlerinin aktivitelerinin senesens süreci 

ile ilişkili olarak değişim gösterdikleri daha önceden yapılan çalışmalarda da 

gösterilmiştir (Del Rio et al., 1998; Dalton et al., 1993; Becana et al., 2000). Del 

Rio et al. (1998) yaptıkları çalışmada özellikle peroksizomal APX aktivitesinin 

senesens sürecinde azaldığını belirlemiştir. Diğer çalışmalarda da askorbat-

glutasyon döngüsü enzimlerinin aktivitelerinin senesens öncesinde yüksek 

düzeylerde olduğu gözlenmiştir (Dalton et al., 1993; Becana et al., 2000). Zhou 

and Zhao‟nun (2004) yaptığı çalışmada Poa sphyondylodes, Bromus inermis, 

Bromus sinensis ve Elymus nutans bitkilerinde APX aktivitelerinin kış sezonuna 

(Aralık) kadar değişim göstermediğini rapor etmişlerdir. Bu bağlamda 

çalışmamızda C. exilis ve S. microcarpus bitkilerinde gözlediğimiz APX değişim 

profilleri adı geçen çalışma ile benzerlik göstermektedir. 
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3.3.3 Katalaz (CAT) Aktivite Sonuçları 

 Çalışmamızda C. exilis, R. alba, S. microcarpus ve S. androcladum 

bitkilerinde mevsimsel senesens sürecine bağlı olarak CAT enzim aktivite 

değerleri değişim gösterdi (Çizelge 3.3; Şekil 3.3). İlkbahar değerleri ile 

karşılaştırıldığında genel olarak tüm bitki gruplarında yaz ve sonbahar döneminde 

yüksek CAT aktiviteleri belirlendi. En yüksek CAT aktivitesi S. androcladum 

bitkisinde yaz sonunda gözlendi, bu bitkide CAT aktivitesi ilkbahar değerlerine 

göre 13 kat arttı. Genel anlamda erken senesense uğrayan C. exilis ve S. 

androcladum bitkilerinde CAT aktivitelerinin geç senesense uğrayan bitkilere 

göre daha yüksek düzeyde olduğu görüldü.  

 İlkbahar döneminde en yüksek CAT enzim aktivitesi 6,211 ünite mg 

protein
-1

 değeriyle C. exilis bitkisine aittir. En düşük CAT enzim aktivitesi ise S. 

androcladum’ da gözlendi (1,663 ünite mg protein
-1

). Yaz sezonu sonunda en 

Şekil 3.2: İlkbahar, yaz ve 

sonbahar mevsimlerinde örnekleme 

yapılan C. exilis, R. alba, S. 

microcarpus ve S. androcladum 

bitkilerindeki APX aktivite değişim 

değerleri (ünite mg protein
-1

) 
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yüksek CAT aktivitesi S. androcladum’da (23,298 mg protein
-1

), en düşük CAT 

aktivitesi ise S. microcarpus‟da (3,114 mg protein
-1

) belirlendi. Sonbaharda ise R. 

alba en yüksek (4,488 mg protein
-1

) CAT enzim aktivitesi gösterirken en düşük 

değer 2,296 mg protein
-1

 ile S. microcarpus’ ta kaydedildi (Çizelge 3.3). Yapılan 

istatistiksel analizlerde her bir bitkiden elde edilen CAT aktivitesi değerlerinin 

MDA içeriğiyle uyumlu olduğu görüldü ( p: 0.000). Zhou ve Zhao (2004)‟ nun 

yaptığı çalışmada CAT aktivitesinin Kasım ayına kadar düştüğü fakat ilkbahar 

aylarında yükselişe geçtiği gözlenmiştir. 

 

  

 

 

 

Şekil 3.3: : İlkbahar, yaz ve 

sonbahar mevsimlerinde örnekleme 

yapılan C. exilis, R. alba, S. 

microcarpus ve S. androcladum 

bitkilerindeki CAT aktivite değişim 

değerleri (ünite mg protein
-1

) 
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 3.3.4 Glutatyon Reduktaz (GR) Aktivite Sonuçları 

 

 

 

Şekil 3.4: : İlkbahar, yaz ve sonbahar mevsimlerinde örnekleme yapılan C. exilis, R. alba, S. 

microcarpus ve S. androcladum bitkilerindeki GR aktivite değişim değerleri (ünite mg protein
-1

) 

 

Çalışmamızda C. exilis, R. 

alba, S. microcarpus ve S. 

androcladum bitkilerinde 

mevsimsel senesens sürecine 

bağlı olarak GR enzim 

aktiviteleri incelendi (Çizelge 

3.3; Şekil 3.4). Genel olarak S. 

microcarpus bitkisi dışındaki 

tüm bitkilerde GR aktivitesi yaz 

ve sonbahar dönemlerinde azaldı 

veya aynı seviyelerde kaldı. 

C. exilis’te GR aktivitesi 

yaz sonunda 2,5 kat oranında 

azaldı ancak sonbahar başında 

tekrar ilkbahar değerlerine 

yükseldi. GR aktivitesi R. alba 

bitkisinde yaz sonunda 1,5 kat 

azalırken C. exilis’de olduğu 

gibi sonbaharda ilkbahar 

seviyelerine yükseldi. Bununla 

birlikte, S. microcarpus 

bitkisinde ilkbahar değerleri ile 

karşıltırıldığında GR aktivitesi 

yaz sonunda 5 kat, sonbaharda 

ise 2,2 kat artış gösterdi. S. 

androcladum bitkisinde GR 

aktivitesi yaz döneminde 1,6 kat; 

sonbaharda ise 2 kat olmak 

üzere kademeli olarak azaldı. 

Mevsimsel olarak GR 

aktivite değerleri incelendiğinde, 

ilkbahar döneminden en yüksek 

GR enzim aktivitesi R. alba’ da 

(0,031 ünite mg protein
-1

); en 

düşük değer ise S. microcarpus 

(0,005 ünite mg protein
-1

) olarak 

belirlendi.  
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Yaz döneminde ise, en düşük GR aktivitesi 0,006 (ünite mg protein
-1

) ile C. 

exilis‟de en yüksek GR aktivitesi ise 0,0025 (ünite mg protein
-1

) ile S. 

microcarpus‟ta saptandı. Sonbahar döneminde ise GR aktivite değerleri R. 

alba‟da 0,036; C.exilis‟de 0,015; S. microcarpus ve S. androcladum‟da 0,011 

(ünite mg protein
-1

) olarak kaydedildi (Çizelge 3.3). Yapılan istatistiksel analizler 

GR enzim aktivitesindeki değişim değerlerinin, MDA içeriğiyle uyumlu olduğunu 

göstermektedir (p: 0.000). Bu çalışma mevsimsel değişimin kök senesensi üzerine 

etkisinin GR enzim aktivitesi ile ilişkilendirilmesi açısından ilk çalışma niteliğini 

taşımaktadır.  

 

 3.4 Lipid Peroksidasyonu  

Çalışmamızda C. exilis, R. alba, S. microcarpus ve S. androcladum 

bitkilerinde mevsimsel senesens sürecine bağlı olarak membran lipid 

peroksidasyonu düzeyleri, MDA miktarlarındaki değişim olarak incelendi 

(Çizelge 3.4; Şekil 3.5). Genel olarak tüm gruplarda MDA içeriği ilkbahar 

değerlerine göre artış göstermekle birlikte farklı eğilimler de gözlendi. S. 

microcarpus bitkisinde MDA içeriği ilkbahar değerlerine göre yaz döneminde 

yaklaşık %30; sonbaharda ise % 48 oranlarında arttı. Geç senesense uğradığı 

düşünülen diğer tür olan C. exilis’ te MDA içeriği yaz döneminde ilkbahar 

değerleri ile aynı düzeyde kalırken, sonbaharda % 17 oranında azaldı. MDA 

içeriği S. androcladum‟da yaz döneminde % 9 azalırken, sonbaharda % 3 arttı. R. 

alba bitkisinde ise MDA içeriği yaz döneminde % 15 artarken sonbaharda ise %5 

oranlarında artış gösterdi. İstatistiksel analizler mevsimsel değişimin MDA içeriği 

üzerindeki etkisini % 74 oranında doğrular niteliktedir.  

 

 İlkbahar Yaz Sonbahar 

Scirpus microcarpus 13,152 ± 2,38 16,976 ± 2,31 19,407 ± 4,02 

Sparganium androcladum 12,186 ± 4,24 11,077 ± 2,91 12,552 ± 3,73 

Rhyncospora alba 5,158 ± 1,01 5,908 ± 1,49 5,405 ± 1,12 

Carex exilis 11,671 ± 1,24 11,637 ± 0,86 9,673 ± 2,64 

Çizelge 3.4: İlkbahar, yaz ve sonbahar mevsimlerinde örnekleme yapılan bitkilere ait MDA içeriği 

değerleri (nmol g yaş ağırlık
-1

). 
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 Mevsimsel MDA içerikleri karşılaştırıldığında, ilkbahar, yaz ve sonbahar 

dönemlerinde en yüksek MDA içeriği S. microcarpus bitkisinde gözlendi. Bu 

değerler sırasıyla 13,152; 16,976 ve 19,407 nmol g yaş ağırlık
-1

 olarak kaydedildi. 

En düşük MDA içeriği ise R. alba‟da görüldü (5,158; 5,908; 5, 405 nmol g yaş 

ağırlık
-1

).  

Tüm sonuçlar birlikte değerlendirildiğinde, lipid peroksidasyonu seviyeleri 

ile enzim aktiviteleri arasında genelde tanımlanan ilişkiden farklı bir ilişki 

gözlenmektedir. Daha açık şekilde, antioksidant enzim aktivitelerinin yüksek 

olduğu gruplarda lipid peroksidasyonu değerlerinin de yüksek olduğu belirlendi. 

Senesens kompleks bir süreçtir ve çok çeşitli sinyal yollarının birlikte görev 

alması söz konusudur. Bu bağlamda kök senensens sürecinde erken veya geç 

senesense giren bitkiler arasında farklılık görülebilir. Ayrıca kök senesensi 

sürecinde H2O2 gibi reaktif oksijen türlerinin yanı sıra lipid peroksidasyonu 

ürünlerinin de sinyal iletim yolaklarının bileşenleri olması muhtemeldir. Tez 

çalışmamızın kök senesensi sürecinin daha iyi anlaşılması açısından önemli bir 

katkı sağladığı düşünülmektedir. 

Şekil 3.5: İlkbahar, yaz ve 

sonbahar mevsimlerinde örnekleme 

yapılan C. exilis, R. alba, S. 

microcarpus ve S. androcladum 

bitkilerinde MDA içeriği (nmol g 

yaş ağırlık
-1

) 
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