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Diisiik sicaklik duyarlilig

Diisiik sicakliklar tiim diinyada bitki tiirlerinin cografi dagilimmi ve ekonomik
bitkilerin verimini biiyilk Ol¢iide azaltmaktadir. Bazi bitkiler diisiik sicakliga
duyarlidir ve soguk stresi kosullarinda dehidrasyona ugrayabilir. Ayrica soguk stresi
duyarli Dbitkilerde oksidatif strese, yiiksek protoplazmik viskoziteye ve
katabolizmaya ve fotosentez hizinin azalmasina neden olur. Baz bitkiler de diisiik
sicakliga toleranshdir ve eger uygun bir siire diisiik fakat dondurucu olmayan
sicakliklara maruz birakilirsa soguga uyum saglayabilirler. Soguga uyum boyunca
antioksidan enzimlerin aktivasyonu, ¢oziiniir seker, absisik asit ve prolin birikimi,
biiylimenin durmasi, rozet gévde olusumu, membran kompozisyonunda degisimler
ve su kaybi gibi metabolik degisimler gozlenir. Bu derlemede soguga toleransh
bitkilerde soguk uyumu boyunca meydana gelen morfolojik, fizyolojik ve
biyokimyasal degisimler tartigilmistir.
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Low temperature limits the geographical distribution of plant species and
significantly decreases the yield of several crops around the world. Some plants are
sensitive to low temperature and suffer from dehydration under cold stress. In
addition, cold stress led to the oxidative stress, higher protoplasmic viscosity and
catabolism and decreased rate of photosynthesis in sensitive plants. Some plants,
however, are tolerant to low temperature and could acclimate to cold if kept in the
low but non-freezing temperature for appropriate time. During cold acclimation,
some metabolic changes such as activation of antioxidant enzymes, accumulation
of soluble sugars,abscisic acid and proline, cessation of growth and formation of
rosette stem, water loss and changes in membrane composition may occur. In this
review, morphologic, physiologic and biochemical processes which observed in the
cold-tolerant plants during cold acclimation are discussed.

1. Giris

etkisiyle azaldigi belirtilmisticr [3]. Kuzey ve
Giiney Yarimkiire’ de kara ve denizlerin asimetrik

Biyotik ve abiyotik stres faktorleri biitiin diinyada dagilim nedeniyle farkl sicaklik
bitki ~ biiyimesini  ve  bitkisel  verimliligi derecelenmelerinin (termik gradientlerin) olustugu
siirlamaktadir [1]. Vij ve Tiyagi (2007) abiyotik ve bunun bitkilerin yeryliziindeki dagilimim
stres faktorlerinin, biyotik faktorlerle etkiledigi belirtilmistir [4]. Diinyadaki en yiiksek

karsilastirildiginda, tarimsal bitkilerde %50°’lik bir

hava sicakligt 57-58 °C ile Kuzey Afrika,

tiriin kaybina yol agtigini bildirmislerdir [2]. Diinya
nifusunun siirekli artis gosterdigi, buna karsin
besin {iretiminin ¢esitli abiyotik stres faktorlerinin

*Sorumlu yazar: adogru@sakarya.edu.tr

Hindistan, Meksika ve Kaliforniya’da ol¢iilmiistiir
[4]. Yeryiiziiniin %23’iinde yillik ortalama hava
sicakligimin 40 °C’nin {izerinde oldugu ifade
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edilmistir. Bunun yanmda yeryiiziindeki en diisiik
sicaklik -90 °C ile Antarktika’da olgiiliirken, Dogu
Sibirya’nin vadi ve ovalarmda ise bugiine kadar
Olgiilen en diisiik sicaklik -66 ile -68 °C
arasindadir. Yine yeryiiziinin %42’sinde yillik
ortalama hava sicakliginin -20 °C’nin altinda
oldugu, diinyanin toplam yiiz dl¢limiiniin sadece
1/3’iinde donma tehlikesinin olmadig1 rapor
edilmektedir [5]. FAO’nun tarimsal faaliyetleri
kisitlayan cevresel faktorler bakimindan yaptigi
degerlendirmeye gore, iilkemiz topraklarmin
bliyiik boliimiiniin de diisiik sicaklik stresi riski
altinda oldugu bildirilmistir (Sekil 1). Tuzluluk ve
kuraklikla birlikte diigitk ve yiiksek sicaklik
streslerinin gelecekte bitkisel verimliligi azaltacak
en Onemli faktorler arasinda olacagi tahmin
edilmektedir [6]. Yeryiiziiniin ¢ok az yerinde
sicakliklar, bitkilerin yasamsal fonksiyonlarmi
uygun sekilde siirdiirmelerine izin veren 5-25 °C
arasinda kalmaktadir [5]. Bitkilerin en Onemli
ozelliklerinden birisi de poikilotermik canlilar
olmasidir. Yani bitki dokulariin sicakligi ortam
sicakligina bagli olarak degismektedir [7]. Aktif
olarak yer degistirme seklinde bir hareket
yetenegine sahip olmayan bitkiler, yasadiklari
ortamin sicakligindaki degisimleri algilayip,
metabolik reaksiyonlarini, olusan yeni sicaklik
rejimine goére ayarlamak zorundadir. Ancak bitkiler
aleminde diistik sicakliklara tolerans gosterme
bakimindan biiyiikk varyasyonlar bulunmaktadir
[8]. Diistik sicakliklar bitki biiyiime ve gelismesini
c¢imlenmeden tohum olusumuna kadar hemen
hemen her evrede etkilemektedir. Bir bitki tiiriiniin
diistik sicakliga gosterebilecegi toleransin derecesi
genetik faktorlerle belirlenir ve bitkinin kokeni
olan ortamin iklim 6zelliklerine baglidir [9].

Bitkiler diisiik sicakliga tolerans derecelerine gore
i¢ grupta incelenebilir. Birinci grupta muz (Musa
sapientum), avokado (Persea spp.) ve papaya
(Carica papaya) gibi disiik sicakliga duyarli
tropikal kokenli bitkiler bulunur. Bu bitkiler 12
°C’nin altindaki sicakliklarda ciddi sekilde zarar
goriir. Patates (Solanum tuberosum) ve domates
(Solanum lycopersicum) gibi subtropikal kokenli
bitkiler ikinci gruba dahildir. Bu bitkiler disiik
sicakliga dayanikli fakat donmaya duyarhdir. 12
°C’nin altindaki sicakliklara uyum gdsterebilirler
fakat sifirn altindaki sicakliklarda yasamlarini
siirdiiremezler. Ugiincii gruptaki bitkiler donmaya
dayaniklidir. Bunlar soguga uyum saglayabilir ve
sifirm altindaki sicakliklarda da yasamlarm
stirdiirebilir. Bazilar1 otsu bazilar1 odunsu olan bu
tirler 1lman iklim kusagi kokenli bitkilerdir.
Ancak bu tiirler arasinda da donmaya tolerans
bakimindan farkliliklar bulunmaktadir. Ornegin
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donmaya toleransli olan bir¢ok otsu bitki -7 ile -30
°C arasindaki sicakliklarda canliligim
koruyabilirken, bir¢ok odunsu bitki -80 °C’den
daha diisiik sicakliklara bile dayaniklidir. Diisiik
sicakligin  bitkiler {izerindeki etkileri sadece
sicakliktaki diigme miktarina degil ayn1 zamanda
mevsime, bitkinin o anda i¢inde bulundugu gelisim
evresine ve diisiik sicakligin etkili olma siiresine de
baglidir [9].

Toprak 6zellikleri uygun olmayan alanlar

Diizensiz yagis alan ve digik sicaklik riski tagiyan alanlar

Dik egimli ve daglik alanlar

- Toprak ¢oraklagmasinin gorildigi alanlar

Sekil 1. Tarimsal faaliyetleri smirlayan stres faktorleri
bakimindan Tiirkiye topraklarmin durumu [10].

2. Diisiik Sicaklik ve Duyarh Bitkiler

Diisiik  sicakligin - duyarli  bitkilerde hangi
mekanizmalarla  etkili  oldugu ve  bitki
metabolizmasinda yol agtigi degisimlerin neler
oldugu uzun zamandir arastirilmaktadir [10]. 19.
yiizyilin ikinci yarisinda, diisiik sicakliklarm
duyarli bitkiler {izerindeki olumsuz etkilerinin,
bitkinin yasadig1 ortamdan su alabilme yeteneginin
kismen kaybedilmesinden kaynaklandigi
diistiniiliirken; yapilan arastirmalar diisiik sicaklik
zararlarinin sadece bu sebeple aciklanamayacagini
ortaya koymustur [10]. 20. yiizyilin ortalarina
dogru ise sitoplazma yapisindaki degisimlerin
dokulardaki suyun tutulma yetenegini azalttig1 ve
boylece bitkinin toprak {istii organlarinin solmasina
yol agtig1 bulunmustur [11]. Henkel ve ark. (1966)
ise diistik sicaklik zararlar1 ile protoplazma
viskozitesi arasinda belirgin bir korelasyon
bulundugunu; diisik sicakliga toleransi az olan
bitkilerde, protoplazma viskozitesinin yiiksek
oldugunu rapor etmistir [12]. Viskozitenin artmasi
da protoplazmadaki biyokimyasal reaksiyonlari
yavaglatmakta ve bu da bitkinin beslenme,
solunum ve biiyiimesinde fizyolojik problemlere
yol agmaktadir. 1950-1960 yillar1 arasinda yapilan
aragtirmalar, duyarl bitkilerde diisiik sicakligin
asil etkisinin metabolik diizensizlikler oldugunu
ortaya cikarmistir. Henkel ve ark. (1966) diisiik
sicakliklarda, duyarh bitkilerde cesitli
metabolitlerin pargalanma hizinin sentez hizindan
daha fazla oldugunu ortaya cikarmustir [12].
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1970’1i yillarda ise diisiik sicakliga verilen primer
cevabm hiicresel membranlardaki faz degisimi
oldugu fikri 6n plana ¢ikmustir. Lyons (1973)’e
gore, diisiik sicaklik zararlarinin nedeni, membran
lipidlerinde diisiik sicakligin etkisiyle ortaya ¢ikan
molekiiler diizensizliktir [13]. Ayrica Terzaghi ve
ark. (1989), membran yapisinda meydana gelen
diizensizliklerin, tropikal bitkilerde, iliman bdolge
bitkilerine gore daha yiiksek sicakliklarda ortaya
ciktigin1  belirlemistir [14]. 1970-1980 yillar1
arasinda, yiiksek 151k yogunlugu uygulanan
bitkilerde, diisiik sicaklik zararlarinin arttigini,
bunun sebebinin ise absorblanan fazla miktardaki
151k enerjisi sonucu fotosistemlerde olusan
fotooksidatif zarar ve fotoinhibisyon oldugunu
belirlemistir [11]. Son yillarda ise duyarl
bitkilerde diisiik sicaklik zararlarinin olusumu ile
sitoplazmik Ca* konsantrasyonunun artmasi
arasinda  belirgin bir  korelasyon oldugu
bulunmustur. Minorsky (1985), sitoplazmik Ca*?
konsantrasyonunun  artmasi ile  sitoplazmik
viskozitenin de degistigini, buna bagli olarak hiicre
boliinmesinin, etilen olusumunun, fotosentez ve
solunumla ilgili baz1 enzim aktivitelerinin inhibe
oldugunu ortaya ¢ikarmustir [15]. Bunun yaninda,
duyarl bitkilerde diisiik sicaklik kosullarinda aktif
oksijen tiirlerinin (AOT) tiretiminin asir1 derecede
arttigt ve es zamanl olarak siiperoksit dismutaz
(SOD), askorbat peroksidaz (APOD) ve katalaz
(KAT) gibi antioksidan enzim aktivitelerinin
inhibe oldugu da gozlenmistir [16, 17]. Gortldiigi
gibi diisiik sicakliklar, duyarl bitkilerin metabolik
reaksiyonlar1 iizerinde farkli yollarla etkili
olabilmektedir. Olusan herhangi bir degisiklik,
sekonder degisimlere neden olarak aciga ¢ikan
etkinin siddetini artirilabilmektedir.

3. Soguga Uyum ve Donma Toleransi

Daha o6nce bazi iliman boélge bitkilerinin hem
diisiik sicakliklara hem de sifirin altindaki
sicakliklara toleransli oldugu belirtilmistir. Bu tip
bitkilerin donma toleransi kazanabilmesi i¢in, belli
bir siire diisiik fakat sifirin iizerindeki sicakliklara
maruz kalmasi gerekmektedir. Bu olay soguga
uyum olarak bilinmektedir. Bir bitkinin herhangi
bir strese toleransli olmasi, toleransi saglayan
genlere sahip olmasi ile gergeklesir. Ancak bu
genlerin bazilar1 ortam kosullarindan bagimsiz
olarak siirekli ifade edilirken, bazilar1 da bitkinin
stres kosullarma uyum saglamasi gerektiginde
ifade edilmektedir. Bu acidan diisiiniildiigiinde
uyum olayl, bitkinin sahip oldugu genetik
potansiyeli, indiikleyici kosullar altinda ifade
edebilme yetenegi olarak da tamimlanabilir.
Soguga uyum durumunda ise diisiik fakat sifirin
iizerindeki sicakliklar, indiikleyici cevresel bir

faktordiir [18]. Kis aylart boyunca disiik
sicakliklara dayamikli olan bitkilerde solunum,
fotosentez ve protein sentezi gibi metabolik
olaylarin hizlarinda artig oldugu rapor edilmistir
[19]. Ciinkii bu, soguga uyumunun ger¢eklesmesi
icin gereken enerjiyi saglamaktadir. Hughes and
Pearce (1988) bu gibi metabolik olaylarin hizinda,
diisik sicaklik uygulamasinin  basladigr ilk
giinlerde azalma goriilmesine ragmen, zamanla
arttigini ancak yine de kontrol bitkilerine gore daha
diisiik bir seviyede kaldigmni belirlemislerdir [20].
Soguga uyum boyunca dayanikl bitkilerde bir¢ok
morfolojik, fizyolojik ve biyokimyasal degisim
meydana gelmektedir [21]. Sekil 2’de goriildiigi
gibi bunlardan birisi de morfolojik degisimlerdir.
Soguga uyum boyunca kiglik bugdayda ve diger
baz1 bitkilerde gozlenen rozet yapisinin, diisiik
sicaklik etkisiyle olustugu ve bunun soguga uyum
yetenegi konusunda morfolojik bir kriter olarak
kullanilabilecegi rapor edilmistir [22, 23, 24].

Gen ifadesindeki
degisimler Morfolojik
degisimler ve
biiyiimenin
yavaglamasi veya
durmasi

Hormonal dengedeki
degisimler
Membranlardaki
degisimler

Dokularin su
iceriginin azalmasi

Ozmotik etkinligi

olan molekiillerin
birikimi

sistemin

Antioksidant
aktivasyonu

Hiicre ceperindeki
degisimler

Sekil 2. Bitkilerde soguga uyum boyunca meydana
gelen metabolik degisimler [10].

Kislik kolza g¢esitlerinde soguga uyumun
saglanabilmesi i¢cin rozet yapisinin olusmasi
gerektigi vurgulanmustir [25]. Bu 6zelligin yazlik
ve kislik kolza bitkileri arasinda goriilen soguga
uyum gosterme yetenegindeki farkliligin da
temelini olusturdugu ileri siirlilmiistiir. Yazlik
kolza  bitkilerinin soguga uyum saglama
yeteneginin, kislik kolzaya gore daha zayif oldugu
belirtilmistir [25, 26]. Yazlik kolza bitkileri ile tarla
kosullarinda yapilan bir ¢alismada, sicakligin O
°C’nin biraz iizerine ¢ikmasi durumunda bile,
bitkilerin generatif evreye gectigi ve bu kosullarda
soguga uyumun saglanmasi i¢in gereken enerjinin
govde uzamasi icin harcandigi belirtilmistir.
Rapacz (1999) ise vyazlik kolza bitkilerinde
kisliklarin tersine, tam anlamiyla rozet yapisinin
olusmadigim1 veya rozet yapisinin uzun siire
korunamadigmi ve bunun sonucu olarak soguga
uyumun da tam olarak saglanamadigini rapor
etmistir [27]. Rozet yapmm olusumu ve
biiyiimedeki duraklamanin, bitkinin soguga daha
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iyi uyum saglamast i¢in gerekli oldugu
bildirilmistir [28, 29, 30]. Ayrica Fowler ve ark.
(1981) ile Limin and Fowler (2000), rozet olusumu
ile hiicre boyutlarmin ve hiicrelerin su miktarmin
azaldigim1 ve bitkilerin soguga daha kolay uyum
sagladigini bulmuslardir [31, 32]. Huner ve ark.
(1981) ve Griffith ve ark. (1985), soguga uyum
sirasinda  yaprak  hiicrelerinin  ¢eperlerinde
kalinlagsma oldugunu ve lipid miktarinin arttigini
bulmuslardir [33, 34]. Ayrica soguga uyum
boyunca, kishk kolza yaprak hiicrelerinin
ceperlerindeki pektin yapisina giren galaktoz,
arabinoz ve glukoz; hemiseliilozun yapisina giren
galaktoz ve arabinoz miktariin arttign da
belirlenmistir [35].

Soguga uyum sirasinda birgok dayanikli bitkide
¢ozinlir seker birikiminin gergeklestigi, seker
birikimi ile donma toleransinin kazanilmasi
arasinda ¢ok belirgin bir korelasyonun bulundugu
belirlenmistir [36]. Bitki tiiriine gore degismekle
birlikte, bitki hiicrelerinde diisiik  sicaklik
kosullarinda sukroz, glukoz, fruktoz, rafinoz ve
stakiyoz gibi suda ¢0ziinebilen sekerlerin birikim
gosterdigi  kanitlanmistir  [37]. Soguga uyum
boyunca gerceklesen ¢oOziiniir seker birikiminin,
hiicresel membranlarin soguktan korunmasini
sagladigi rapor edilmistir [37]. Bunun disinda
¢oziinlir sekerlerin metabolik reaksiyonlarin
sirdiiriilmesi i¢in gereken enerji kaynagini
olusturduklari, koruyucu ozellige sahip diger
metabolitlerin 6ncli maddesi olduklari, hiicrelerin
ozmotik dengesinin korunmasinda rol oynadiklar1
ve ilkbaharin gelmesiyle birlikte bitkide hizli
bliyime icin gereken enerjiyi sagladiklari
belirtilmistir  [38, 39, 40]. Yapilan genetik
calismalar da donma toleransinin kazanilmasi i¢in
soguga uyum periyodunda seker birikiminin
onemini gostermektedir. Ornegin soguga uyum
gergeklestiremeyen bir Arabidopsis mutantinin
(sfr4; sensitive to freezing) seker biriktirme
yeteneginden yoksun oldugu belirlenmistir [41].
Ancak yiiksek sicakliklarda bile seker birikimi
yapabilen eskl (eskimol) mutant bitkilerinin
donmaya olduk¢a toleransli olduklar1 rapor
edilmistir [42]. Bununla birlikte soguga uyumun
saglanmasi i¢in sadece ¢Oziiniir seker birikiminin
gerceklestirilmesi yeterli olmamaktadir. Ornegin
sfr grubundan olan ve soguga uyum boyunca
yaprak dokularindaki ¢oziiniir seker miktarinda
artis gozlenen bazi mutantlarda, donma direnci
kazanilamamaktadir [43]. Bu sonuglar, ¢oziiniir
seker birikiminin soguga uyumun saglanmasinda
diger bazi metabolik degisimlerle birlikte etkili
oldugunu gostermektedir.

Soguga uyum boyunca bitkisel dokularda birikim
gosteren diger bir bilesik de serbest prolindir [44].
Arabidopsis’in donmaya direngli olan eskl
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mutantinda soguga uyum periyodunda, yabani
tiplere gore yaklasik 30 kat daha fazla serbest
prolin birikiminin gerceklestigi rapor edilmistir
[42]. Cozinir sekerlere benzer sekilde soguga
uyum boyunca gerceklesen serbest prolin
birikiminin yine hiicrelerdeki ozmotik dengenin
korunmasinda rol oynadigi, sicakliklarin artmaya
bagladigi donemde kullanilabilecek bir depo
maddesi oldugu ve bazi sitoplazmik enzimlerle
hiicresel membranlarin korunmasini sagladigr ileri
striilmiistiir [45, 9]. Ayrica kiglik arpada yapilan
bir 1slah g¢aligmasinda, soguga uyum periyodu
sonunda yaprak dokularindaki serbest prolin
miktarmin  Onemli bir se¢im kriteri olarak
kullanildigi belirtilmistir [9]. Nanjo ve ark. (1999),
serbest prolinin pargalanma hizinin bazi genetik
uygulamalarla  azaltildigi  bir  Arabidopsis
mutantinin  yaprak dokularinda, soguga uyum
evresinde, yabani tiplere gore, serbest prolin
miktarinin yaklagik 2,3 kat arttigini gostermistir
[46]. Ancak bazi arastiricilar da serbest prolin
miktarmndaki  artisin - stres  cevabi  olarak
degerlendirilemeyecegini one stirmektedir.
Ornegin Arabidopsis thaliana’nin yapraklarindaki
serbest prolin miktarinin, donma dayanikliliginin
olusumundan bir gin sonra artis gosterdigi
kanitlanmustir [36]. Bu nedenle bitkisel dokularda
gbzlenen serbest prolin miktarindaki degisimler
bitki tiirli, gelisim evresi, uygulanan stres tipi ve
siiresi gibi faktorler g6z Oniinde tutularak
degerlendirilmelidir.

Bitki hiicrelerinde donma zararlarinin meydana
geldigi ilk bolge membranlardir. Bu nedenle
soguga uyum boyunca hiicresel membranlarda
meydana gelen degisimler oldukca Onemlidir.
Ristic and Ashworth (1993), Arabidopsis’de
soguga uyumun baglamasindan itibaren ilk 6 saat
icinde yapisal degisimlerin meydana geldigini
belirlemistir [47]. Membranlarda meydana gelen
bu tip degisimlerin biyokimyasal temeli tam olarak
anlagilamamasma ragmen; Steponkus (1984),
Uemura and Steponkus (1994) ve Uemura ve ark.
(1995) soguga uyum evresinde membran lipid
kompozisyonundaki degisimlerin, donma
dayanikliligimin =~ kazanilmas:1 ile korelasyon
gosterdigini rapor etmislerdir [48, 49, 50]. Soguga
duyarl bitkilerin hiicresel membranlarinda, daha
cok doymus yag asitleri bulunur ve bu tip
membranlar diisiik sicakliklarda katilasma egilimi
gosterir. Olugsan bu faz degisimi membranlarin
yapisindaki proteinlerin de normal fonksiyonlarini
yapmalarin1 engellemektedir. Dayanikli bitkilerde
ise soguga uyum boyunca desaturaz enzimlerinin
akiviteleri ve  dolayisiyla =~ membranlarin
yapisindaki doymamis yag asitlerinin miktar
artmaktadir. Bu degisim de membranlardaki faz
degisimini  O6nler ve membranlar  diisiik
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sicakliklarda bile fonksiyonlarini yerine getirebilir
[51].

Stres altindaki bitki dokularinda hormon miktarlar
degisim gostermekte ve sonugta bitki biiylimesi
yavaglamaktadir [52]. Bitkisel bir hormon olan
absisik asit (ABA); tuz, diisiik sicaklik ve kuraklik
gibi abiyotik stres faktorlerine karst cevap
olusturma konusunda etkili bir sinyal molekiiliidiir.
ABA bitkilerde strese uyum saglanmasi i¢in
gerekli olan fizyolojik, molekiiler ve gelisimsel
degisimlerin ger¢eklesmesi igin etkili bir kimyasal
mesaj olusturmaktadir [53, 54]. Bu nedenle
bitkilerin  degisen ortam kosullarina  gore
dokularindaki ABA miktarini siirekli ayarlamalari
gerekmektedir. Chen ve ark. (1983), bitki
dokularindaki ABA miktarinin soguga uyum
sirasinda gegici olarak arttigini [55]; Lang ve ark.
(1994) ise disaridan yapilan ABA uygulamalarmin
soguga uyumun yerini alabildigini ortaya
cikarmigtir [56]. ABA sentezleyemeyen mutant
bitkilerin soguga uyum gosterme yeteneklerinin
daha az oldugu rapor edilmistir [57]. ABA’nin bazi
genlerin ifadesi {lizerinde de etkili oldugu
bilinmektedir. Bu genlerden bazilar1 sadece diisiik
sicakliga, bazilar1 sadece ABA’ya cevap olarak
ifade edilirken; bazi genlerin ifadesi i¢in hem
ABA’nin hem de diisik sicakligin etkisi
gerekmektedir. Bu da soguga uyumun tam olarak
saglanmas1 i¢in, ABA’ya bagimli ve ABA’dan
bagimsiz olan mekanizmalarin koordinasyonunun
gerekliligini gostermektedir [9]. Bu iki mekanizma
arasindaki koordinasyonun kalsiyum iyonlar1 ile
saglandigr  diistiniilmektedir. Nitekim diisiik
sicaklik uygulamasi sonucunda bitki
hiicrelerindeki ABA ve kalsiyum iyonu miktarnin
arttig1 belirlenmistir [58]. Xiong ve ark. (2001),
ABA’ nm dehidrasyon tolerans genlerini
indiikleyerek donma toleransinin kazanilmasinda
etkili oldugunu rapor etmislerdir [59]. ABA’ ya
cevap veren genlerin ekspresyonu; DREB2A/2B,
AREB1, RD22BP1 ve MYC/MYB gibi
transkripsiyon faktorleri ile indiiklenebilir [56]. A.
thaliana’ da diisiik sicaklikla indiiklenen COR,
RAB18, LT178 ve KIN2 gibi genlerin varlig
belirlenmistir. Shinozaki ve Yamaguchi-Shinozaki
(2000) COR genlerinin ekspresyonunun artmasini
saglayan hem ABA’ ya bagimli hem de ABA’ dan
bagimsiz sinyal mekanizmalarinin varligini ortaya
cikarmustir [60]. Finkelstein ve ark. (2002) ABA’
nin LEA (late embryogenesis abundant proteinleri)
genlerinin ekspresyonunu da indiikledigini rapor
etmistir [61]. Bies-Etheve ve ark. (2008) ise
disaridan uygulanan ABA’ nin bitkilerin vejetatif
dokularindaki LEA genlerini aktive ettigini
bildirmistir [62]. Bitkilerde donma toleransinin
kazanilmasi i¢in LEA genlerinin expresyonunun
gerekli oldugu bilinmektedir [48]. Abiyotik stres

faktorleri genellikle bitki dokularindaki ABA
miktari1 artirir ve bdylece stresle ilgili bazi
genlerin ekspresyonu ve stoma kapanmasi
saglanmaktadir.

Diigiik sicaklik etkisiyle bazi bitki tiirlerinin
dokularinda salisilik asit (SA) birikiminin
gergeklestigi ve eksojen SA uygulamalarmin
patates, misir ve piring gibi bitkilerde diisiik
sicaklik toleransini indiikledigi bildirilmistir [63].
Ancak birgok Arabidopsis mutantinda asir1 SA
birikiminin donma duyarhiligim artirdigi ortaya
cikarilmistir [64]. Bitki dokularinda giberellin
(GA) miktar1 da disiik sicaklik kosullarinda
degisim gostermektedir. Niu ve ark. (2014) GA’
nin CRT/DRE baglanma faktdrii geninin
ekspresyonunu sagladigini ve diisiikk sicakliga
tolerans kazanilmasinda rol oynadigini rapor
etmiglerdir [65]. Jasmonik asit (JA) de bitkilerde
diisiik sicaklik toleransinin kazanilmasinda etkili
olan diizenleyici bir sinyal molekiliidiir [66, 67].
Disaridan uygulanan JA’nin bitkilerde diisiik
sicaklik toleransini dnemli derecede artirdigi ve JA
sentezinin inhibe edilmesi sonucunda da bitkilerin
diisiik sicaklik stresine duyarhliklarinin arttig
belirlenmistir.

Bunun disinda, soguga uyum evresinde bir¢ok
genin ifadesinin arttig1 da rapor edilmistir. Ornegin
Arabidopsis’de CORG6.6/KIN2, COR15A,
COR47/RD17 ve COR78/RD29A olmak tizere dort
farkli COR (cold regulated) geninin kodladigi bazi
proteinlerin, membran ve protein
stabilizasyonunun saglanmasi1 konusunda 6nemli
roller istlendigi ortaya c¢ikarilmistir [68]. Olusan
buzun biiyiimesini 6nleyen ve kislik bitkilerin
sifirm  altindaki  sicakliklarda ~ yasamlarini
stirdirmelerini  saglayan antifiriz proteinlerin
miktarmin da soguga uyum evresinde arttigi
belirlenmistir [69]. Kislik kolza bitkilerinde de
soguga uyum doneminde Bn115 ve Bn28 gibi bazi
genlerin ifadelerinin arttig1 belirlenmistir [70].

4. Sonuc¢

Soguga uyum diisiik sicakliga dayanikl bitkilerde
donma direncinin kazanilmasini ve bitkilerin kis
aylarmi dondan zarar goérmeden gecirmesini
saglamaktadir. Bu tip bitkilerin kis boyunca
hayatta kalmalar1 ve {iriin miktarlar1 ile kaliteleri
soguga uyum  gosterebilmelerine  baghdir.
Yeryliziiniin biiyiikk kisminda yillik en diisiik
ortalama sicakligin 0 °C civarinda ve yarisina
yakin bir kisminda da -10 °C oldugu diisiiniiliirse
bu tip ortamlarda gerceklestirilecek tarimsal
faaliyetlerden alinacak verim tizerinde soguga
uyum ve donma direncinin Onemi daha iyi
anlagilacaktir. Soguga uyum boyunca soguga

49



dayanikl1 bitki tiir ve genotiplerinde meydana gelen
metabolik degisimlerin iyi bilinmesi hem 1slah
caligmalar1 hem de yetistirilecek tiir ve genotip
konusunda fikir vermesi acisindan faydali
olacaktir. Siirekli artan diinya niifusunun besin
gereksiniminin kargilanabilmesi diigiik sicaklik
stresinden kaynaklanan kayiplarm engellenmesine
de baghdir. Bu nedenle giiniimiizde disiik
sicakliga daha toleransli, soguga uyum yetenegi
daha fazla ve donma direnci daha yiiksek olan
genotiplerin elde edilmesi i¢in 1Slah galigmalar
yapilmaktadir.

Kaynak¢a

[1] Seki M., Kamei A., Yamaguchi-Shinozaki K.

ve Shinozaki, K. Molecular responses to

drought, salinity and frost: common and
different paths for plant protection. Current

Opinion in Biotechnology 2003; 14: 194-

199.

Vij S., Tyagi AK. Emerging trends in the

functional genomics of the abiotic stress

response in crop plants. Plant Biotechnology

Journal 2007; 5: 361-380.

Mahajan, S., Tuteja N. Cold, salinity and

drought stresses: an overview. Archieves of

Biochemistry and Biophysics 2005; 444:

139-158.

[4] Alberdi M., Corcuera LJ. Cold acclimation in
plants. Phytochemistry 1991; 30: 3177-3184.

[5] Larcher W. Physiological Plant Physiology.
Berlin: Springer-Verlag; 1995.

[6] Duncan RR. Plant-Environment Interactions.
New York: Marcel Dekker; 2000.

[7] Hale MG., Orcutt DM. The Physiology of
Plants under Stress. New York: John Wiley
& Sons Inc; 1987.

[8] Rajashekar CB. Plant-Environment
Interactions. New York: Marcel Dekker;
2000.

[9] Sutka J., Galiba G. Abiotic Stresses: Cold
Stress. Encyclopedia of Applied Plant
Sciences 2003; 12: 1-9.

[10] Dogru, A. (2006). Kolza (Brassica napus
L. ssp. oleifera)’nin baz1 kislik ¢esitlerinde
diisiik sicaklik toleransi ile ilgili fizyolojik ve
biyokimyasal parametrelerin arastirilmasi.
(Yaymmlanmamis doktora tezi). Hacettepe
Universitesi Fen Bilimleri Enstitiisii, Ankara.

[11] Lukatkin AS. Initiation and development
of chilling injury in leaves of chilling-
sensitive plants. Russian Journal of Plant
Physiology 2005; 52: 608-613.

[12] Henkel PA., Kushnirenko SV. Plant cold
tolerance and its elevation by heat treatments.
Moscow: Nauka; 1966.

2]

[3]

Ali Dogru

[13] Lyons JM. Chilling injury in plants.
Annual Review of Plant Physiology 1973;
24: 445-466.

[14] Terzaghi WB., Fork DC., Berry JA., Field
CB. Low and high temperature limits to PS
Il: A survey using transparinaric acid,
delayed light emission and Fo chlorophyll
fluorescence. Plant Physiology 1989; 91:
1494-1500.

[15] Minorsky PV. An heuristic hypothesis of
chilling injury in plants: a role for calcium as
the primary physiological transducer of
injury. Plant Cell and Environment 1985; 8:
75-94.

[16] Alam B., Jacob J. Overproduction of
photosynthetic electrons is associated with
chilling injury in gren leaves.
Photosynthetica 2002; 40: 91-95.

[17] Takac T. The relationship of antioxidant
enzymes and some physiological parameters
in maize during chilling. Plant and Soil
Environment 2004; 50: 27- 32.

[18] Pearce RS. Molecular analysis of
acclimation to cold. Plant Growth Regulation
1999; 29: 47-76.

[19] Guy CL. Cold acclimation and freezing
stress tolerance: role of protein metabolism.
Annual Review of Plant Physiology Plant
Molecular Biology 1990; 41: 187-223.

[20] Hughes MA., Pearce R.S. Low
temperature treatment of barley plants causes
altered gene expression in leaf meristems.
Journal of Experimental Botany 1988; 39:
1461-1467.

[21] Xin Z., Browse J. Cold comfort farm: the
acclimation of plants to freezing temperature.
Plant, Cell and Environment 2000; 23: 893-
902.

[22] Gray GR., Cauvin LP., Sarhan F., Huner
NPA. Cold acclimation and freezing
tolerance. A complex interaction of light and
temperature. Plant Physiology 1997; 114:
467-474.

[23] Vasil’yev IM. (1961). Wintering of Plants.
American Institute of Biological Science,
Washington, DC.

[24] Roberts DWA. The effect of light on
development of the rosette growth habit of
winter wheat. Canadian Journal of Botany
1984; 62: 818-822.

[25] Teutonico RA., Patla JP., Osborn TC. In
vitro freezing tolerance in relation to winter
survival of rapeseed cultivars. Crop Science
1993; 33: 103-107.

[26] Rapacz R., Tokarz K., Janowiak F. The
initiation of elongation growth during long-
term low-temperature stay of spring-type

50



Bitkilerde Diisiik Sicaklik Stresi ve Soguga Uyum

oilseed rape may trigger loss of frost
resistance and changes in photosynthetic
apparatus. Plant Science 2001; 161: 221-230.

[27] Rapacz M. Frost resistance and cold
acclimation abilities of spring-type oilseed
rape. Plant Science 1999; 147: 55-64.

[28] Andersson G., Olsson G. Criciferous
oilseeds. Berlin: Paul Barey, 1961.

[29] Levitt J. Responses of Plant to
Environmental ~ Stresses. New  York:
Academic Press, 1972.

[30] Rapacz M. Regulation of frost resistance
during cold de-acclimation and re-
acclimation in oilseed rape. A possible role of
PSII redox state. Physiologia Plantarum
2002; 115: 236-243.

[31] Fowler DB., Gusta LV., Tyler NJ.
Selection for winter hardiness in wheat. IlI.
Screening methods. Crop Science 1981; 21:
896-901.

[32] Limin AE., Fowler DB. Morphological
and cytological characters associated with
low-temperature tolerance in wheat (Triticum
aestivum L.). Canadian Journal of Plant
Science 2000; 80: 687-692.

[33] Huner NPA., Patla JP., Li PH., Carter JV.
Anatomical changes in leaves of Puma rye in
response to growth at cold-hardening
temperatures. Botanical Gazette 1981; 142:
55-62.

[34] Griffith M., Huner NPA, Espelle KE.
Kolattukudy PE. Lipid polymers accumulate
in the epidermis and mestome sheath cell
walls during low temperature development of
winter rye leaves. Protoplasma 1985; 125:
53-64.

[35] Kubacka-Zebelska M., Kacperska A. Low
temperature-induced maodifications of cell
wall content and polysaccharide composition
in leaves of winter oilseed rape (Brassica
napus L. var. oleifera L.). Plant Science
1999; 148: 59-67.

[36] Wanner LA., Juntilla O. Cold-induced
freezing tolerance in Arabidopsis. Plant
Physiology 1999; 120: 391-400.

[37] Klimov SV., Popov VN., Dubinina IM.,
Burakhanova EA., Trunova, TI. The
decreased cold resistance of chilling-
sensitive plants is related to suppressed CO;
assimilation in  leaves and  sugar
accumulation in roots. Russian Journal of
Plant Physiology 2002; 49: 776-781.

[38] Murelli C., Rizza F., Albini FM., Dulio A.,
Terzi V., Cattivelli L. Metabolic changes
associated  with  cold-acclimation in
contrasting cultivars of barley. Physiologiae
Plantarum 1995; 94: 87-93.

[39] SasakiH., Ishimura K., Oda M. Changes in
sugar content during cold acclimation and
deacclimation of cabbage. Annals of Botany
1996; 78: 365-369.

[40] Travert S., Valerio L., Fouraste I., Boudet
AM., Teulieres C. Enrichment in spesific
soluble sugars of two eucalyptus cell-
suspension cultures by various treatments
enhances their frost tolerance via a
noncolligative mechanism. Plant Physiology
1997; 114: 1433-1442.

[41] McKown R., Kuroki G., Warren G. Cold
responses of Arabidopsis mutants impaired in
freezing tolerance. Journal of Experimental
Botany 1996; 47: 1919-1925.

[42] Xin Z., Browse J. eskimol mutants of
Arabidopsis are constitutively freezing
tolerant. Proceeding of the National
Academy of Science 1998; 95: 7799-7804.

[43] Hincha DK., Sonnewald U., Willmitzer L.,
Schmitt, JM. The role of sugar accumulation
in leaf frost hardiness: investigations with
transgenic tobacco expressing a bacterial
pyrophosphatase or a yeast invertase gene.
Journal of Plant Physiology 1996; 147: 604-
610.

[44] Dorffling K., Dorffling H., Lesselich G.,
Luck E., Zimmermann C., Melz G., Jiirgens
HU. Heritable improvement of frost
tolerance in winter wheat by in-vitro-
selection of hydroxyproline-resistance prolin
overproducing mutants. Plant Molecular
Biology 1997; 23: 221-225.

[45] Alia P., Saradhi PP., Mohanty P.
Involvement of proline in protecting
thylakoid membranes against free radical-
induced photodamage. Journal of
Photochemistry and Photobiology 1997; 38:
253-257.

[46] Nanjo T., Kobayashi M., Yoshiba Y.,
Kakubari Y., Yamaguchi-Shinozaki K.,
Shinozaki K. Antisense suppression of proline
degradation improves tolerance to freezing
and salinity in Arabidopsis thaliana. FEBS
Letter 1999; 461: 205-210.

[47] Ristic Z., Ashworth E.N. Changes in leaf
ultrastructure  and  carbohydrates  in
Arabidopsis thaliana L. (Heyn) cv. Columbia
during rapid cold acclimation. Protoplasma
1993; 171: 111-123.

[48] Steponkus PL. Role of the plasma
membrane in freezing injury and cold
acclimation. Annual Review of Plant
Physiology Plant Molecular Biology 1984;
35: 543-584.

[49] Uemura M., Steponkus PL. A contrast of
the plasma membrane lipid composition of

51



oat and rye leaves in relation to freezing
tolerance. Plant Physiology 1994; 104: 479-
496.

[50] Uemura M., Joseph RA., Steponkus PL.
Cold acclimation of Arabidopsis thaliana.
Effect of plasma membrane lipid
composition and freeze-induced lesions.
Plant Physiology 1995; 109: 15-30.

[51] Taiz L., Zeiger. Plant Physiology.
Massachusetts: ~ Sinauer ~ Associates Inc
Publishers, 1998.

[52] Rihan HZ., Al-lIssawi M., Fuller MP.
Advances in physiological and molecular
aspects of plant cold tolerance. Journal of
Plant Interactions 2017; 12: 143-157.

[53] Ton J., Flors V., Mauch-Mani B. The
multifaceted role of ABA in disease
resistance. Trends in Plant Science 2009; 14:
310-317.

[54] Xue-Xuan X,. Hong-Bo S., Yuan-Yuan M.,
Gang X., Jun-Na S., Dong-Gang G., Cheng-
Jiang R. Biotechnological implications from
abscisic acid (ABA) roles in cold stress and
leaf senescence as an important signal for
improving plant sustainable survival under
abiotic-stressed conditions. Critical Review
in Biotechnology 2010; 30: 222-230.

[55] Chen HH., Brenner ML., Li, PH.
Involvement of abscisic acid in potato cold
acclimation. Plant Physiology 1983; 71: 362-
365.

[56] Lang V., Mantyla E., Welin B., Sundberg
B., Palva, E. Alteration of water status,
endogenous abscisic acid content and
expression of rabl8 gene during the
development of freezing tolerance in
Arabidopsis thaliana. Plant Physiology 1994;
104: 1341-1349.

[57] Llorente F., Oliveros JC., Martinez-
Zapater JM., Salinas J. A freezing-sensitive
mutant of Arabidopsis, frsl, is a new aba3
allele. Planta 2000; 211: 648-655.

[58] Mahajan S., Tuteja N. Cold, salinity and
drought stresses: an overview. Archieves of
Biochemistry and Biophysics 2005; 444:
139-158.

[59] Xiong L., Ishitani M., Lee H., Zhu JK. The
Arabidopsis LOS5/ABA3 locus encodes a
molybdenum  cofactor  sulfurase and
modulates cold stress— and osmotic stress-
responsive gene expression. Plant Cell
Online 2001; 13: 2063-2083.

[60] Tuteja N. Abscisic acid and abiotic stress
signaling. Plant Signal and Behaviour 2007;
2:135-138.

[61] Shinozaki K., Yamaguchi-Shinozaki K.
Molecular responses to dehydration and low

Ali Dogru

temperature: differences and cross-talk
between two stress signaling pathways.
Current Opinion in Plant Biology 2000; 3:
217-223.

[62] Finkelstein RR., Gampala SSL., Rock CD.
Abscisic acid signaling in seeds and
seedlings. Plant Cell Online 2002; 14: 15-45.

[63] Bies-Etheve N., Gaubier-Comella P.,
Debures A., Lasserre E., Jobet E., Raynal M.,
Cooke R., Delseny M. Inventory, evolution
and expression profiling diversity of the LEA
(late embryogenesis abundant) protein gene
family in Arabidopsis thaliana. Plant
Molecular Biology 2008; 67: 107-124.

[64] Wan SB., Tian L., Tian RR., Pan QH.,
Zhan JC., Wen PF., Chen JY., Zhang P.,
Wang W., Huang, WD. Involvement of
phospholipase D in the low temperature
acclimation-induced thermotolerance in
grape berry. Plant Physiology and
Biochemistry 2009; 47: 504-510.

[65] Miura K., Ohta M. S1Z1, a small ubiquitin-
related modifier ligase, controls cold
signaling through regulation of salicylic acid
accumulation. Journal of Plant Physiology
2010; 167: 555-560.

[66] Niu S., Gao Q., Li Z., Chen X., Li W. The
role of gibberellin in the CBF1-mediated
stress-response pathway. Plant Molecular
Biology Report 2014; 32: 852-863.

[67] CaoS., Zheng Y., Wang K., Jin P., Rui H.
Methyl jasmonate reduces chilling injury and
enhances antioxidant enzyme activity in
postharvest loquat fruit. Food Chemistry
2009; 115: 1458-1463.

[68] Thomashow MF. Plant cold acclimation:
freezing tolerance gene and regulatory
mechanisms. Annual Review of Plant
Physiology Plant Molecular Biology 1999;
50: 571-599.

[69] Griffith M., Yaish MWF. Antifreeze
proteins in overwintering plants: a tale of two
activities. Trends in Plant Science 2004; 9:
399-405.

[70] Jaglo KR., Kleff S., Amundsen KL., Zhang
X., Hake V., Xhang Z., Deits T., Thomashow
MF. Components of the Arabidopsis C
repeat/dehydration-responsive element
binding factor cold-response pathway are
conserved in Brassica napus and other plant
species. Plant Physiology 2001; 127: 910-
917.

52



