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MAKALE BILGISI OZET
Temel mikro-besin elementi demir (Fe) bitkide Onemli rolleri bulunan birgok
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Giris

Demir (Fe) neredeyse biitiin canli organizmalar igin
temel mikro-besin elementlerinden bir tanesi olup,
eksikligi ciddi problemlere sebep olur. Bitkilerde demir,
fotosentez ve solunumda gorev alan demir-siilfiir (Fe-S)
proteinleri gibi bircok metalloproteinin aktif bolgelerinde
kofaktor olarak yer alir. Demir ayrica DNA ve hormon
biyosentezi, azot fiksasyonu, stilfat asimilasyonu ve
klorofil biyosentezi igin gereklidir (Hell ve Stephan,
2003). Diger yandan, demir asir1 reaktif oldugundan,
hiicre igerisinde fazla birikimi Fenton reaksiyonu
araciligryla reaktif oksijen tiirlerinin (reactive oxygen
species - ROS) iretimini tetikleyerek hiicre oliimlerine
neden olur (Moller ve ark., 2007). Bu yiizden hiicre
icerisindeki demir homeostazi stabil bir bitki gelisimi i¢in
¢ok oOnemlidir. Demir, toprakta en ¢ok bulunan
elementlerden bir tanesi olmasina karsin ¢6ziinemeyen
ferrik (Fe®*) formda demir oksit ve demir hidroksitler
seklinde bulunurken (Palmer ve Guerinot, 2009), ¢6ziiniir
form olan ferrdz demirin (Fe®*) ise havalandirilmis
topraktaki ¢oziinlirliigli bitkilerin yasamasi icin gerekli
olan demir konsantrasyonundan olduk¢a diisiiktiir
(Marschner ve Marschner, 2011). Ozellikle iyi
havalandirilmis  kiregli  (veya  alkali) topraklarin
asiditesinin diisiik olmasindan dolayi, bu tiir topraklarda
yetisen bitkiler demir eksikligi stresini yasarlar. Demir
yetersizligi bitkilerde klorofil biyosentezinin azalmasina
bagli olarak yaprak damarlar1 arasinda olusan ve “demir
eksikligi  klorozu" (DEK) olarak adlandirilan bir
interkostal/intervenal kloroza neden olur. DEK’in en
onemli etkilerinden birisi bodur biiyiimedir, bu da
dogrudan bitki verimini olumsuz yonde etkiler. Ornegin,
soya ile yapilan ¢aligmalarda demir eksikliginin verimi
%60 orana kadar azalttigi, geltikte ise %10-40 arasinda
azalmalara neden oldugu bilinmektedir (Guerinot, 2001;
Helms ve ark., 2010).

Normal aktivitelerini siirdiirebilmek i¢in kloroplast ve
mitokondri gibi birgok organel demire ihtiya¢ duyar.

Demirin eksik veya fazla olmasi kloroplast ve
mitokondrinin ~ fonksiyonlarinin ~ bozulmasina  ve
dolayisiyla  bitkinin  biiylime ve gelisiminin

engellenmesine neden olur (Bashir ve ark., 2011; Duy ve
ark., 2011; Vigani ve ark., 2013). Bu nedenle demirin

hiicre igerisine alimi ve hiicre igindeki dagitimi optimum
hiicre  fonksiyonlarmin  devamliligi, yani  hiicre
homeostasinin saglanmasi i¢in kritik bir 6neme sahiptir.

Kloroplast ve mitokondri bitki hiicreleri i¢inde 6nemli
demir kullanim alanlaridir (Nouet ve ark., 2011). Hiicresel
demirin %70-90"1 kloroplastta bulunan Fe-S kiimelerinin
yapisinda yer alir (Nouet ve ark., 2011). Kloroplastlar ve
mitokondrinin yani sira demir, Arabidopsis yapraklar1 ve
bezelye embriyolarinda nukleolusta da  bulunur
(Roschzttardtz ve ark., 2011). Bununla birlikte hiicre
icinde ROS {iretimini tetikleyebilme potansiyeline sahip
olan demir, kofulda wuzun siireli depolama igin
tutulmaktadir (Moller ve ark., 2007). Tek bagina reaktif
olan demir toksik olmasindan dolay, bitkiler nikotinamin
(NA), deoksimugineik asit (DMA), sitrat, askorbat ve
fenolikler gibi farkli selatorleri kullanarak demirin
cozlinlirliglini  artirir ve hiicreyi oksidatif hasardan
korurlar (Jeong ve Guerinot, 2009; Palmer ve Guerinot,
2009; Bashir ve ark., 2013a; Grillet ve ark., 2014).

Hiicre i¢i demir taginimi ve dolayistyla hiicresel demir
homeostazi farkli membran protein setlerinin senkronize
kontrolii tarafindan yiiriitiilmektedir (Vigani ve ark.,
2013a; Boutigny ve ark., 2014; Jain ve ark., 2014; Socha
ve Guerinot, 2014; Finazzi ve ark., 2015; Lopez-Millan
ve ark., 2016). Bu protein ailelerinden baslicalari; Yellow

Stripe-Like (YSL) ailesi, Zinc-Regulated
Transporter/lron-Regulated ~ Transporter  (ZRT/IRT)-
Related Protein (ZIP) ailesi, Natural Resistance

Associated Macrophage Protein  (NRAMP) Family,
Cation Diffusion Facilitator (CDF) ailesi, Major
Facilitator Super Family (MFS), P1b-Type Heavy Metal
Atpase (HMA) ailesi, The Vacuolar Iron Transporter
(VIT) ailesi, Multidrug and Toxic Compound Extrusion
(MATE) ailesi, Metal Tolerant Protein (MTP) ailesi ve
The Cation Exchange (CAX) ailesidir (Sekil 1). Bu
tastyicilarin - gérev  ve regiilasyonlarinin  anlagilmasi
bitkilerdeki demir alim ve dagitim mekanizmalarinin
Ogrenilmesi acisindan ¢ok Onemlidir. Bu yiizden bu
derlemede hiicre igerisine alinan demirin organellere
dagiimmdan sorumlu tasiyicilar ile bu tasiyicilar
hakkindaki giincel gelismelerden bahsedilmektedir.

Sekil 1 Hiicre i¢i demir tagiyicilari.
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Koful

Koful hiicre i¢i demir homeostazinin kontroliinde
demirin depolanma yeri olarak gorev alir. Metal
toksisitesini engellemek i¢in fazla demir kofulda
depolanir ve gerekli oldugu zaman kofuldan sitozole
tekrar taginabilir. Demirin koful icine ve disina
tasinmasindan sorumlu bircok tasiyict koful membranina
yerlesik olarak bulunmaktadir.

Demir esas olarak Arabidopsis ve bugday
embriyolarinin  endodermal  hiicrelerindeki  protein
depolama kofullarmin kiire seklindeki yapilarinda

biriktirilir (Roschzttardtz ve ark., 2009). Vacuolar Iron
Transporterl (VIT1), Arabidopsis embriyosunda kofula
Fe?* tasinmasindan sorumludur (Kim ve ark., 2006).
AtVIT1’in maya ortologu CCClp (Ca?*-sensitive cross-
complementerl) kofula demir ve mangan da tasiyabilir.
Bu proteinin mayadaki asir1 ekspresyonu kofulda demir
birikmesine neden olur (Li ve ark., 2001). AtVIT1,
mutantin  demirin  toksik seviyelerine duyarliligini
azaltarak Acccl maya mutantimi  islevsel olarak
tamamlayabilir (Kim ve ark., 2006). VIT1, embriyonun
geligimi sirasinda gozlenen en yiiksek ekspresyonu ile
Arabidopsis vaskiilatiirii ve tohumu iginde lokalize olur.
Celtik VIT1 homologlari olan OsVIT1 ve OsVIT2 bayrak
yapraklarda yiiksek derecede ifade edilir ve koful zarina
lokalize olurlar (Zhang ve ark., 2012). OsVIT1 ve
OsVIT2 demire ek olarak Mn ve Zn homeostazina da
yardim ederler. OsVIT1 ve OsVIT2’nin mutasyona
ugramast sonucunda piring tanelerinde daha fazla Fe, Mn
ve Zn birikimi gozlenir (Zhang ve ark., 2012). Ayrica,
VIT’in fonksiyonunu yapamamasi durumunda metaller ile
kompleks olusturan pigmentlerin birikiminin
azalmasindan dolay1 ¢icegin tag¢ yapraklarinda renk
degisiklikleri gézlenir (Momonoi Ve ark., 2009; Yoshida
ve Negishi, 2013). Araidopsis’te VIT1’e benzer proteinler
kesfedilmis olup, bu protein ailesine VIT1-like (VTL)
tagtyict ailesi ismi verilmistir (Gollhofer ve ark., 2014).
Aile tyelerinde VTL1, VTL2 ve VTL5’in sitoplazmik
demirin koful igerisine taginmasinda ve bitkideki demir
homeostazinin kontrol edilmesinde gorevli olduklar
gosterilmistir (Gollhofer ve ark., 2014).

VIT1’e ek olarak, Arabidopsis kok hiicrelerinde
IREG2/FPN2 (lron Regulated2/Ferroportin2) demirin
sitoplazmadan kofullarin igerisine alinmasina katki saglar
(Schaaf ve ark., 2006; Morrissey ve ark., 2009). Demir
eksikligi altinda IREG2/FPN2 geni yiiksek oranda
indiiklenir ve fpn2 mutanti azaltilmig demir eksikligi
cevabi gosterir. IREG2/FPN2 en ¢ok korteks hiicrelerine
lokalize olsa da epidermis ve kok tiiylerinde de gozlenir.
Ote yandan kokiin i¢c dokularinda ise lokalize olmaz
(Morrissey ve ark., 2009). Bu sonug, demir eksikligi
altinda korteks hiicrelerinde yapilan transkriptomik
caligmasi ile de ispatlanmistir (Dinneny ve ark., 2008).
Yapilan heterolog maya ekspresyon c¢alismalarinda
FPN2’nin maya tonoplast membranina lokalize oldugu ve
koful igerisine demir (Fe), kobalt (Co) ve nikel(Ni)
alinmasini sagladigi bulunmustur (Schaaf ve ark., 2006;
Morrissey ve ark., 2009). Ilging bir sekilde FPN2’nin
mutasyona ugramasi sonucunda demir alimimdan sorumlu
IRT!’in protein seviyesinin azaldifi gozlenmis, kokiin
disa yakin katmanindaki kofullarin i¢cinde depolanamayan
demirin farkli bir yere dagilmasi sonucunda kdoklerin

demir eksikligini hissetmesini etkiledigi 6n goriilmiistiir
(Morrissey ve ark., 2009). Bu da kok kofulunda demir
birikiminin genel demir alim mekanizmalarina olan
onemli etkisini ortaya koymaktadir. IREG2’ye ek olarak
Arabidopsis’te  iki adet IREG tastyicisi  daha
bulunmaktadir. Bunlardan IREGI/FPN1 kok vaskiiler
dokusunda hiicre plazma membranina lokalize olur ve
ifade seviyesi demir eksikligi altinda degisim gdstermez
(Colangelo ve Guerinot, 2004; Dinneny ve ark., 2008).
Ilging olarak, iregl/fpnl mutantinda kloroz gézlenir ve
mutantda kok-goéve arke arasi Co tagimminda bir bozulma
gbzlenir (Morrissey ve ark., 2009). Ilging bir sekilde
iregl/fpnl  mutantinda Co veya Ni hassasiyeti
gozlenmezken bu mutantta FPN2’nin mutasyona
ugramast sonucunda biiyiik oranda Co ve Ni hassasiyeti
gozlenir. Dolayisiyla FPN2 olmaksizin FPN1 gdorev
yapamaz.

Ilging bir sekilde MATE ailesinin iiyesi olan Zinc-
Induced Facilitatorl (ZIF1) nikotinamin (NA) yardimiyla
koful i¢ine Zn tagmmasmdan sorumludur (Haydon ve
Cobbett, 2007; Remy ve ark., 2014). Nikotinamin ayni
zamanda demir ile kompleks olusturabileceginden,
demirin NA kompleksi sayesinde ZIF1 tarafindan koful
icine taginabildigi gosterilmistir (Haydon ve ark., 2012).
Hem ZIF1 asir1 ekspresyonu, hem de zifl fonksiyon kayb1
mutantlart Fe eksikligine asir1 duyarlidir. Bu da Fe
homeostazi i¢in ZIF1'in dogru ifadesinin gerekli oldugunu
gosterir. Arabidopsis genomunda bulunan ZIF1 ve ZIF2
geltikte bulunan ve kofula NA taginmasindan sorumlu
protein olan Efflux of NA 1 (ENA1)’in homologlaridir.
OsENA1 MSF ailesinden bir metal tasiyicisidir (Nozoye
ve ark., 2011). ZIF1’den farkli olarak ZIF2 kofula
potasyum ve sezyum taginmasinda gorev alir (Remy ve
ark., 2015).

Bu tasiyicilara ek olarak kalsiyum tastyicisi ailesinin
bir iiyesi olan CAX2 koful igerisine Fe, Mn ve Cd
tasiyabilir (Socha ve Guerinot, 2014). Bakir tasiyicist
ailesi COPT/CTR iiyelerinden COPT1, COPT2, COPT3
ve COPTS5 tonoplast membranina lokalize olur ve koful
ile sitozol arasinda bakir tasimmasinda rol tstlenirler
(Grotz ve Guerinot, 2006). Ilging olarak COPT1 ve
COPT2 genlerinin ifade seviyeleri Fe eksikligi altinda
yilksek oranda artig gosterir, bu da bu tastyicilarin
divalent olan demiri de kofula tasiyabilme yetisine sahip
olduklarinmi disiindiiriir. Benzer sekilde P tipi ATPaz
ailesinde yer alan Heavy Metal Associated3 (HMAZ3)
kofula Zn ve Cd depolanmasinda gorev alir ve HMA3’iin
ifade seviyesi demir eksikligi altinda yiikselir (Morel ve
ark., 2009). HMA3 bekg¢i hiicreler, hidadotlar, vaskiiler
doku ve kok apeksine lokalize olurken, Arabidopsis’te
HMA’nin ifade seviyesinin ektopik olarak artmasi sonucu
bitkiler Cd, Co, Pb ve Zn’ye dayamikli hale gelirler
(Morel ve ark., 2009). Dolayisiyla, HMA3’iin demir
tasinmasiyla da alakali oldugu diisiiniilmektedir.

MTP ailesinin iyelerinden MTP1 ve MTP3
Arabidopsis’te  koful igerisine Zn depolanmasindan
sorumludur  (Desbrosses-Fonrouge ve ark., 2005;

Arrivault ve ark., 2006). Kisa siire 6nce yapilan bir
calismada ayni ailenin bir iiyesi olan MTP8’in kofula Mn
tasinmasindan sorumlu oldugu ve Mn toksisitesine karsi
bitkileri onemli 6l¢tide korudugu bulunmustur (Eroglu ve
ark., 2016). lging bir sekilde MTP8’in ifade seviyesi Fe
eksikligi ve yiiksek Mn ortaminda artig gosterir. Yeterli
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manganez bulunan ortamda yetistirilen mtp8 mutantlar
FRO enzim aktivitesinin azalmasina bagli olarak Fe
eksikligine karg1 yiiksek hassasiyet gosterirler. MTP
ailesinden MTP3 (Arrivault ve ark., 2006) ve MTP8’in
(Eroglu ve ark., 2016) ifade seviyeleri demir eksikligi
altinda artarken, MTP1’in seviyesi herhangi bir metal
stresi altinda degisim gostermez (Kobae ve ark., 2004;
Kawachi ve ark, 2009). Demirin koful igerisine
tasinmasindan sorumlu tastyict genlerinin biiytik bir kismi
(6rnegin  IREG2, MTP3, MTP8) kdk epidermis
hiicrelerinde, Fe eksikligi altinda demir alimmdan
sorumlu genlerin ekspresyonunu pozitif olarak etkileyen
ve Basic Helix-Loop-Helix (bHLH) transkripsiyon faktor
ailesinde yer alan Fer-Like Fe Deficiency-Induced
Transcription Factor (FIT) tarafindan kontrol edilirler
(Schmidt ve Buckhout, 2011).

VIT1 ve ZIF1'in fonksiyonuna zit sekilde AtNRAMP3
ve AtNRAMP4, cigeklenme sirasinda ve diger gelisim
evrelerinde demir eksikligi veya hiicrenin farkli
organellerindeki demir ihtiyact artti§i zaman kofuldan
sitoplazmaya demir taginmasinda rol oynarlar (Lanquar ve
ark., 2005; Mary ve ark., 2015; Pottier ve ark., 2015).
NRAMP tastyicilart demire ek olarak Mn ve kadmiyum
da tasiyabilirler (Lanquar ve ark., 2005). Yapilan bir
¢alismada normal demir kosullarinda nramp3nramp4 cifte
mutantinda gozlenen Fe taginim sorununun AtVIT1’in
mutasyonu sayesinde giderilebilecegi bulunmustur (Mary
ve ark., 2015).

Merkez kofula ek olarak demir koful vesikiillerinde de
depolanabilir. FRO2 ve IRT1’in demir eksikligi altinda
fazla calismasi sonucunda kok hiicrelerine agir1 demir
birikimi durumunda hiicrenin demir toksisitesine karsi
korunmasi i¢in koful vesikiillerine demir tasinmasinda
AtIRT2 gorev yapabilir (Vert ve ark., 2001; Vert ve ark.,
2009).

Plastidler
Fotosentezde 6nemli rolleri bulunan demirin
kloroplast i¢indeki homeostazinin kontrol edilmesi

diizgiin bitki gelisimi ve verimi i¢in gereklidir (Finazzi ve
ark., 2015; Lopez-Millan ve ark., 2016). Demir depolama
proteinin olan ferritin 6zellikle kloroplastta biriktiginden
dolayr bitkinin erken gelisim doneminde kloroplast
hiicrenin demir merkezi olarak gérev alir (Briat ve ark.,
2010).

Permease in Chloroplastsl (PIC1), kloroplastlarin ig
zarina lokalize olup, kloroplastlara demir taginmasinda
islevi vardir (Duy ve ark., 2007). Arabidopsis’te picl
fonksiyon kaybi mutantlarinda demir sitozolde daha ¢ok
birikir ve fotosentez ile iligkili genlerin ifade seviyeleri
mutant olmayan bitkilere gore daha diisiiktiir. Bu da bitki
bliyiimesi ve gelisimi i¢in demir tastyicilarinin
gerekliligini belirtir (Duy ve ark., 2011). PIC1, nikel (Ni)
veya kobalt (Co) tastyicisi olarak tahmin edilen NiCo ile
etkilesir ve plastit kilifinda demiri iceri alan kompleksi
olugturur (Duy ve ark., 2011). Fe-S kiimelerinin olugumu
icin gerekli demiri sitoplazmadan kloroplast icine iletmek
icin PIC1'in kloroplast membranlar1 iizerinde protein
translokonuyla birlikte ¢aligabilecegi  Ongorillmistir
(Teng ve ark., 2006). PIC1’in ifade seviyesinin artmasi
veya azalmasi Fe eksikligi veya Fe toksisitesinden dolay1
ortaya ¢ikan reaksiyonlar sonucunda kloroplast gelisimi

ve bitki biiylimesini olumsuz yonde etkiler. Bu da
kloroplast ile ¢ekirdek arasinda  karsilikli  bir
sinyalizasyonun varligimi gosterir (Duy ve ark., 2011,
Lopez-Millan ve ark., 2016).

Kloroplast membraninda AtFRO7 (Ferric-Chelate
Reductase ~ Oxidase7)’nin  yerinin  belirlenmesi,
kloroplastlara demir translokasyonunda indirgenme
mekanizmasinin potansiyel bir rol oynadigini ortaya
koymaktadir (Jeong ve ark., 2008; Jain ve ark., 2014).
Yiiksek FRO7 miktar1 6zellikle geng yapraklar, cigekler
ve tohum kapsiiliinde gbzlenmis olup, fro7 mutantindan
izole edilen kloroplastlarda demir birikiminin azaldig1 ve
buna bagl olarak fotosentetik elektron taginmasinin bloke
oldugu bulunmustur (Jeong ve ark., 2008). Hayvanlarda
bulunan demir tasiyicilarinin bir benzeri Arabidopsis
kloroplastinin i¢ membranina lokalize olarak kesfedilmis
olan Mitoferrin-Likel (MFL1) proteinidir. AtMFL1’in
ifade seviyesi yiiksek demir altinda artarken, demir
eksikliginde azalir. Yiiksek demir altinda biiyiitiilen mfll
mutantlarinin yapraklarinda diisiik seviyede Fe ve ferritin
proteini birikimi gézlenmistir (Tarantino ve ark., 2011).
Ancak, MFL1 homologlarimin bitkilerde Fe taginmas: ile
ilgisi ve MFL1’in demir tasiyip tasimadigi heniiz
gosterilememistir.

Buna ek olarak, demir tagiyicilarindan IREG ailesinin
bir tyesi olan MARI/IREG3 (Multiple Antibiotic
Resistancel/lron-Regulated Protein3)’nin IREG2’ye olan
sekans  benzerliginden dolay1 plastitlere  Fe-NA
kompleksinin tasinmasinda rol alabilecegi ve MARI’i
asirt ifade eden transgenik Arabidopsis bitkilerinin
yapraklarina harici olarak demir uygulanmasinin
bitkilerde gozlenen yaprak klorozunu engelledigi
gosterilmistir (Conte ve ark., 2009; Conte ve Lloyd,
2010).

Mitokondri

Arabidopsis’deki ABC ailesi proteinlerinden biri olan
ATP-Binding Cassette Transporters of Mitochondria3
(ATM3)’iin Fe-S kiimelerinin mitokondriden ihracinda
islev gordiigii ongoriilmektedir (Kushnir ve ark., 2001,
Bernard ve ark., 2009). STA1 ve ABCB25 olarak da
adlandirilan ATM3, maya ATMI1’in homologudur
(Verrier ve ark., 2008). Mitokondriye lokalize olan
ATM3, maya atml mutant fenotipini islevsel olarak
tamamlayabilir (Kushnir ve ark., 2001; Chen ve ark.,
2007). AtATM3’in islev kaybi mutanti bodurluk,
degismis yaprak morfoloji ve hiicre ¢ekirdegi ile klorotik
bir fenotip gosterir (Kushnir ve ark., 2001). Mutantda
sitozolik Fe-S proteinleri ve molibden kofaktor
aktivitelerinin azaldigi bildirilmis olup (Kushnir et al.,
2001; Bernard ve ark., 2009; Teschner ve ark., 2010),
atm3 mutantinda her iki proteinin sentezi igin gerekli
molekiiliin taginmasinda bir miidahale oldugunu gosterir.
Yakin zaman Once Arabidopsis ATM3’iin gliitatyon
tristilfir komplekslerini mitokondriden sitozole tasidigi
gosterilmigstir (Schaedler ve ark., 2014). Gliitatyon Fe
eksikligi tolerans1 ve nitrik oksit (NO) araciligiyla
saglanan Fe eksikligi sinyalizasyonunda 6nemli bir role
sahiptir (Shanmugam ve ark., 2015).

Arabidopsis metalloreduktazlarindan FRO3 ve FRO8
proteinleri  yapilan bir biyoinformatik  ¢aligmada
mitokondri membranina lokalize olmuglardir (Jain ve ark.,
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2014). Her iki proteinin karakterizasyonu ile ilgili bir
calisma yapilmamistir. Yapilan bir mitokondri proteomik
¢aligmasinda OPT8 mitokondri i¢ membranina lokalize
olarak bulunmustur (Heazlewood ve ark., 2004). AtOPT8
Ozellikle yasghi yapraklarin vaskiiler dokusuna lokalize
olurken (Stacey ve ark., 2006), AtOPT3 en ¢ok geng
bitkilerin vaskiiler dokusunda ekspres olur ve demir
eksikligi altinda ifade seviyesi artar (Stacey ve ark., 2008;
Zhai ve ark., 2014). llging bir sekilde FRO3’nun
ekspresyonu bHLH transkripsiyon faktor ailesinden
Popeye (PYE) tarafindan negatif olarak kontrol edilir.
Kok perisiklina lokalize olan PYE, burada bulunan Fe
eksikligi genlerinin ekspresyonlarim1 ve Fe eksikligi
tepkisini kontrol eder (Dinneny ve ark., 2008; Long ve
ark., 2010). Dolayisiyla PYE mitokondriye demir
tasinmasini kontrol edebilir. Ote yandan bugiine kadar
herhangi bir canlida metalloreduktazlarin mitokondriye
demir taginmasinda rol alip almadiklar1 gosterilmemistir.

Mitochondrial Fe Transporter (MIT)/Mitoferritin
olarak isimlendirilen mitokondri demir tasiyicisi piringte
mitokondriye demir girigsinde islev goriir (Bashir ve ark.,
2011). MIT mitokondriyal demir taginmasinda kusurlu
mayanin biliyiimesini tamamlar. MIT'in fonksiyon kaybi1
mutant1 (Mit-1) dliimciildiir, halbuki zayif bir mutant alleli
olan mit-2’de MIT fonksiyonu RNAIi ile susturulmus
oldugundan bu mutantda klorofil miktarinin azaldig1 ve
bitki gelisiminin etkilendigi goriliir. mit-2 mutantlart
mitokondrilerinde diisiik Fe biriktirirlerken, yapraklarinda
yiiksek oranda demir bulunur (Bashir ve ark., 2011). mit-2
mutantlarinda solunumun degistigi ve mitokondriyal ve
sitozolik Fe-S kiimelerinin sentezinden goérevli akonitaz
enzim aktivitesinin azaldigi bulunmustur (Bashir ve ark.,
2011; Vigani ve ark., 2016).

Bu tasiyicilara ek olarak YSL ailesinin izoformlari
gesitli organellere lokalize olmustur. HvYSL5 arpada
vesikiillere veya tonoplasta lokalizedir (Zheng ve ark.,
2011). OsYSL6 sinyalleri piringte bir sitozolik
lokalizasyonu belirtir (Sasaki ve ark., 2011). Bir
calismada Arabidopsis AtYSL4 ve AtYSL6 plastidlere
lokalize olarak bulunmugken (Divol ve ark., 2013), bir
baska calismada endoplazmik retikiiliime benzer vakuoler
zarlara/i¢ zarlara lokalize oldugu bulunmustur (Conte ve
ark., 2013). AtYSL4 ve AtYSL6’nin embriyogenez ve
yaprak dokiimii sirasinda kloroplasttan NA araciligiyla
demirin sitozole salmmasinda 6nemli rol oynadiklar
bilinmektedir (Divol ve ark., 2013; Conte ve ark., 2013;
Chu ve ark., 2013).

Diger Organeller

Cekirdek, Golgi kompleksi ve vesikiillerdeki demir
dagilimi hiicresel fonksiyonlarin devamliligi igin ¢ok
o6nemli olup (Roschzttardtz ve ark., 2011; Seo ve ark.,
2012), demirin bu kompartmanlara tasmmasindan
sorumlu birgok protein tanimlanmustir. Tlging bir sekilde
¢ekirdek  yiikksek oranda demir igerdigi  halde
(Roschzttardtz ve ark., 2011) demirin g¢ekirdege nasil
tagindig1 hentiz anlagilamamugtir. Cekirdek
membranindaki porlarin boyutu metal taginmasi igin
yeterli biiyiiklige sahip olsa da fazla alinan demir
¢ekirdek i¢in toksik olabilir. Bu yiizden c¢ekirdek
membraninda demirin alimini kontrol eden
mekanizmalarin olmast beklenir. Koful, kloroplast ve

mitokondride bulunan demir tasiyicilarina ek olarak,
MATE ailesinin {iyelerinden biri olan BCD1 (Bush-and-
Chlorotic-Dwarfl) Golgi kompleksine lokalize olup,
Arabidopsis’de yaslilik ve stres cevaplart sirasinda demir
homeostazina katki saglar (Seo ve ark, 2012).
Arabidopsis IRT2 tastyicist kdk epidermis hiicrelerindeki
vesikiillere lokalize olur (Conte ve Walker, 2011). IRT2
rizosferden epidermis hiicrelerine Fe?* tasginmasimi saglar
ve demir eksikligi altinda ifade seviyesi artar. Demir
eksikligi altinda IRT2 tasiyan vesikiillerin sayis1 ve hiicre
membranina entegrasyonlari artig gosterir.

Sonug¢

Fotosentez ve solunum gibi bitki hiicrelerinin en
o6nemli fonksiyonlarmin devamhiliginin saglanmasi igin
hiicrelerin demiri etkili bir bigimde almalart ve hiicre igi
organellere tasimalari gerekmektedir. Ote yandan fazla
demir oksitlenme  oOzelliginden dolayr tehlikeli
reaksiyonlara yol agarak protein, lipit ve DNA gibi hiicre
canliligi icin gerekli molekiillerin yapisini bozabilir.
Dolayisiyla, fazla demirin koful gibi hiicre i¢i boliimlerde
depolanmasi  hiicre homeostazi ig¢in  biiylik  bir
gerekliliktir. Biitiin bu islemlerin siirdiiriilebilmesi igin
demir tasiyicilari ve demir selatlar1 biiyiik bir neme
sahiptir. Yapilan c¢aligmalarda mitokondri, kloroplast,
vesikiiller, golgi ve koful membranlarinda demir
tastyicilart kesfedilmistir. Demir DNA sentezi igin de
onemli oldugundan c¢ekirdekte ve Ozellikle de
cekirdekgikte demir birikimi gozlenir. Ancak, demirin
cekirdege alimindan sorumlu tagiyici(lar) ile hiicre ici
demir homeostazini kontrol eden transkripsiyon faktorleri
detayli bir sekilde belirlenmemistir. Demirin organeller
icerisine taginmasindan sorumlu tagiyicilarin  ifade
seviyelerindeki degisiklikler bitkilerin demir eksikligine
dayanikliligint  artirtp  azaltabilir. Bu yiizden bu
tastyicilarin tanimlanmasi ve molekiiler 1slah veya genetik
modifikasyon ¢aligmalariyla demirce zenginlestirilmis
bitkilerin liretiminde bilyiik atilimlar yapilabilir.
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