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 Temel mikro-besin elementi demir (Fe) bitkide önemli rolleri bulunan birçok 

metalloproteinin aktif bölgesinde kofaktör olarak yer alır. Öte yandan aşırı reaktif 

olduğundan, hücre içerisinde fazla birikimi reaktif oksijen türlerinin üretimini 

tetikleyerek hücre ölümlerine neden olur. Dolayısıyla hücre içerisindeki demir 

homeostazı bitki gelişimi için çok önemlidir. Bitkiler demiri kök içerisine aldıktan sonra 

hücre içi kompartmanlara dağıtımını yaparlar. Hücre içi demir taşınımı ve dolayısıyla 

hücresel demir homeostazı farklı membran protein ailelerinin senkronize kontrolü 

sayesinde yürütülmektedir. Bu membran proteinlerinin demir eksikliği altında ifade 

seviyelerinin arttığı keşfedilmiştir. Bu taşıyıcıların görev ve regülasyonlarının 

irdelenmesi bitkilerdeki demir alım ve dağıtım mekanizmalarının anlaşılması açısından 

çok önemlidir. Bu yüzden bu derlemede hücre içerisine alınan demirin organellere 

dağıtımından sorumlu taşıyıcılar ile bu taşıyıcılar hakkındaki güncel gelişmelerden 

bahsedilmektedir. 
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 The basic micro-nutrient element iron (Fe) is present as a cofactor in the active sites of 

many metalloproteins with important roles in the plant. On the other hand, since it is 

excessively reactive, excess accumulation in the cell triggers the production of reactive 

oxygen species, leading to cell death. Therefore, iron homeostasis in the cell is very 

important for plant growth. Once uptake into the roots, iron is distributed to the 

subcellular compartments. Subcellular iron transport and hence cellular iron homeostasis 

is carried out through synchronous control of different membrane protein families. It has 

been discovered that expression levels of these membrane proteins increase under iron 

deficiency. Examination of the tasks and regulations of these carriers is very important in 

terms of understanding the iron intake and distribution mechanisms in plants. Therefore, 

in this review, the transporters responsible for the uptake of iron into the cell and its 

subcellular distribution between organelles will be discussed with an emphasis on the 

current developments about these transporters. 
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Giriş 

Demir (Fe) neredeyse bütün canlı organizmalar için 

temel mikro-besin elementlerinden bir tanesi olup, 

eksikliği ciddi problemlere sebep olur. Bitkilerde demir,  

fotosentez ve solunumda görev alan demir-sülfür (Fe-S) 

proteinleri gibi birçok metalloproteinin aktif bölgelerinde 

kofaktör olarak yer alır. Demir ayrıca DNA ve hormon 

biyosentezi, azot fiksasyonu, sülfat asimilasyonu ve 

klorofil biyosentezi için gereklidir (Hell ve Stephan, 

2003). Diğer yandan, demir aşırı reaktif olduğundan, 

hücre içerisinde fazla birikimi Fenton reaksiyonu 

aracılığıyla reaktif oksijen türlerinin (reactive oxygen 

species - ROS) üretimini tetikleyerek hücre ölümlerine 

neden olur (Moller ve ark., 2007). Bu yüzden hücre 

içerisindeki demir homeostazı stabil bir bitki gelişimi için 

çok önemlidir. Demir, toprakta en çok bulunan 

elementlerden bir tanesi olmasına karşın çözünemeyen 

ferrik (Fe3+) formda demir oksit ve demir hidroksitler 

şeklinde bulunurken (Palmer ve Guerinot, 2009), çözünür 

form olan ferröz demirin (Fe2+) ise havalandırılmış 

topraktaki çözünürlüğü bitkilerin yaşaması için gerekli 

olan demir konsantrasyonundan oldukça düşüktür 

(Marschner ve Marschner, 2011). Özellikle iyi 

havalandırılmış kireçli (veya alkali) toprakların 

asiditesinin düşük olmasından dolayı, bu tür topraklarda 

yetişen bitkiler demir eksikliği stresini yaşarlar. Demir 

yetersizliği bitkilerde klorofil biyosentezinin azalmasına 

bağlı olarak yaprak damarları arasında oluşan ve “demir 

eksikliği klorozu" (DEK) olarak adlandırılan bir 

interkostal/intervenal kloroza neden olur. DEK’in en 

önemli etkilerinden birisi bodur büyümedir, bu da 

doğrudan bitki verimini olumsuz yönde etkiler. Örneğin, 

soya ile yapılan çalışmalarda demir eksikliğinin verimi 

%60 orana kadar azalttığı, çeltikte ise %10-40 arasında 

azalmalara neden olduğu bilinmektedir (Guerinot, 2001; 

Helms ve ark., 2010). 

Normal aktivitelerini sürdürebilmek için kloroplast ve 

mitokondri gibi birçok organel demire ihtiyaç duyar. 

Demirin eksik veya fazla olması kloroplast ve 

mitokondrinin fonksiyonlarının bozulmasına ve 

dolayısıyla bitkinin büyüme ve gelişiminin 

engellenmesine neden olur (Bashir ve ark., 2011; Duy ve 

ark., 2011; Vigani ve ark., 2013). Bu nedenle demirin 

hücre içerisine alımı ve hücre içindeki dağıtımı optimum 

hücre fonksiyonlarının devamlılığı, yani hücre 

homeostasının sağlanması için kritik bir öneme sahiptir.  

Kloroplast ve mitokondri bitki hücreleri içinde önemli 

demir kullanım alanlarıdır (Nouet ve ark., 2011). Hücresel 

demirin %70-90'ı kloroplastta bulunan Fe-S kümelerinin 

yapısında yer alır (Nouet ve ark., 2011). Kloroplastlar ve 

mitokondrinin yanı sıra demir, Arabidopsis yaprakları ve 

bezelye embriyolarında nukleolusta da bulunur 

(Roschzttardtz ve ark., 2011). Bununla birlikte hücre 

içinde ROS üretimini tetikleyebilme potansiyeline sahip 

olan demir, kofulda uzun süreli depolama için 

tutulmaktadır (Moller ve ark., 2007). Tek başına reaktif 

olan demir toksik olmasından dolayı, bitkiler nikotinamin 

(NA), deoksimugineik asit (DMA), sitrat, askorbat ve 

fenolikler gibi farklı şelatörleri kullanarak demirin 

çözünürlüğünü artırır ve hücreyi oksidatif hasardan 

korurlar (Jeong ve Guerinot, 2009; Palmer ve Guerinot, 

2009; Bashir ve ark., 2013a; Grillet ve ark., 2014).  

Hücre içi demir taşınımı ve dolayısıyla hücresel demir 

homeostazı farklı membran protein setlerinin senkronize 

kontrolü tarafından yürütülmektedir (Vigani ve ark., 

2013a; Boutigny ve ark., 2014; Jain ve ark., 2014; Socha 

ve Guerinot, 2014; Finazzi ve ark., 2015; López-Millán 

ve ark., 2016). Bu protein ailelerinden başlıcaları; Yellow 

Stripe-Like (YSL) ailesi, Zinc-Regulated 

Transporter/Iron-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 (Şekil 1). Bu 

taşıyıcıların görev ve regülasyonlarının anlaşılması 

bitkilerdeki demir alım ve dağıtım mekanizmalarının 

öğrenilmesi açısından çok önemlidir. Bu yüzden bu 

derlemede hücre içerisine alınan demirin organellere 

dağıtımından sorumlu taşıyıcılar ile bu taşıyıcılar 

hakkındaki güncel gelişmelerden bahsedilmektedir. 

 

 
Şekil 1 Hücre içi demir taşıyıcıları. 
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Koful 

 

Koful hücre içi demir homeostazının kontrolünde 

demirin depolanma yeri olarak görev alır. Metal 

toksisitesini engellemek için fazla demir kofulda 

depolanır ve gerekli olduğu zaman kofuldan sitozole 

tekrar taşınabilir. Demirin koful içine ve dışına 

taşınmasından sorumlu birçok taşıyıcı koful membranına 

yerleşik olarak bulunmaktadır. 

Demir esas olarak Arabidopsis ve buğday 

embriyolarının endodermal hücrelerindeki protein 

depolama kofullarının küre şeklindeki yapılarında 

biriktirilir (Roschzttardtz ve ark., 2009). Vacuolar Iron 

Transporter1 (VIT1), Arabidopsis embriyosunda kofula 

Fe2+ taşınmasından sorumludur (Kim ve ark., 2006). 

AtVIT1’in maya ortoloğu CCC1p (Ca2+-sensitive cross-

complementer1) kofula demir ve mangan da taşıyabilir. 

Bu proteinin mayadaki aşırı ekspresyonu kofulda demir 

birikmesine neden olur (Li ve ark., 2001). AtVIT1, 

mutantın demirin toksik seviyelerine duyarlılığını 

azaltarak Δccc1 maya mutantını işlevsel olarak 

tamamlayabilir (Kim ve ark., 2006). VIT1, embriyonun 

gelişimi sırasında gözlenen en yüksek ekspresyonu ile 

Arabidopsis vaskülatürü ve tohumu içinde lokalize olur. 

Çeltik VIT1 homologları olan OsVIT1 ve OsVIT2 bayrak 

yapraklarda yüksek derecede ifade edilir ve koful zarına 

lokalize olurlar (Zhang ve ark., 2012). OsVIT1 ve 

OsVIT2 demire ek olarak Mn ve Zn homeostazına da 

yardım ederler. OsVIT1 ve OsVIT2’nin mutasyona 

uğraması sonucunda pirinç tanelerinde daha fazla Fe, Mn 

ve Zn birikimi gözlenir (Zhang ve ark., 2012). Ayrıca, 

VIT’in fonksiyonunu yapamaması durumunda metaller ile 

kompleks oluşturan pigmentlerin birikiminin 

azalmasından dolayı çiçeğin taç yapraklarında renk 

değişiklikleri gözlenir (Momonoi ve ark., 2009; Yoshida 

ve Negishi, 2013). Araidopsis’te VIT1’e benzer proteinler 

keşfedilmiş olup, bu protein ailesine VIT1-like (VTL) 

taşıyıcı ailesi ismi verilmiştir (Gollhofer ve ark., 2014). 

Aile üyelerinde VTL1, VTL2 ve VTL5’in sitoplazmik 

demirin koful içerisine taşınmasında ve bitkideki demir 

homeostazının kontrol edilmesinde görevli oldukları 

gösterilmiştir (Gollhofer ve ark., 2014).  

VIT1’e ek olarak, Arabidopsis kök hücrelerinde 

IREG2/FPN2 (Iron Regulated2/Ferroportin2) demirin 

sitoplazmadan kofulların içerisine alınmasına katkı sağlar 

(Schaaf ve ark., 2006; Morrissey ve ark., 2009). Demir 

eksikliği altında IREG2/FPN2 geni yüksek oranda 

indüklenir ve fpn2 mutantı azaltılmış demir eksikliği 

cevabı gösterir. IREG2/FPN2 en çok korteks hücrelerine 

lokalize olsa da epidermis ve kök tüylerinde de gözlenir. 

Öte yandan kökün iç dokularında ise lokalize olmaz 

(Morrissey ve ark., 2009). Bu sonuç, demir eksikliği 

altında korteks hücrelerinde yapılan transkriptomik 

çalışması ile de ispatlanmıştır (Dinneny ve ark., 2008). 

Yapılan heterolog maya ekspresyon çalışmalarında 

FPN2’nin maya tonoplast membranına lokalize olduğu ve 

koful içerisine demir (Fe), kobalt (Co) ve nikel(Ni) 

alınmasını sağladığı bulunmuştur (Schaaf ve ark., 2006; 

Morrissey ve ark., 2009). İlginç bir şekilde FPN2’nin 

mutasyona uğraması sonucunda demir alımından sorumlu 

IRT1’in protein seviyesinin azaldığı gözlenmiş, kökün 

dışa yakın katmanındaki kofulların içinde depolanamayan 

demirin farklı bir yere dağılması sonucunda köklerin 

demir eksikliğini hissetmesini etkilediği ön görülmüştür 

(Morrissey ve ark., 2009). Bu da kök kofulunda demir 

birikiminin genel demir alım mekanizmalarına olan 

önemli etkisini ortaya koymaktadır. IREG2’ye ek olarak 

Arabidopsis’te iki adet IREG taşıyıcısı daha 

bulunmaktadır. Bunlardan IREG1/FPN1 kök vasküler 

dokusunda hücre plazma membranına lokalize olur ve 

ifade seviyesi demir eksikliği altında değişim göstermez 

(Colangelo ve Guerinot, 2004; Dinneny ve ark., 2008). 

İlginç olarak, ireg1/fpn1 mutantında kloroz gözlenir ve 

mutantda kök-göve arke arası Co taşınımında bir bozulma 

gözlenir (Morrissey ve ark., 2009). İlginç bir şekilde 

ireg1/fpn1 mutantında Co veya Ni hassasiyeti 

gözlenmezken bu mutantta FPN2’nin mutasyona 

uğraması sonucunda büyük oranda Co ve Ni hassasiyeti 

gözlenir. Dolayısıyla FPN2 olmaksızın FPN1 görev 

yapamaz.  

İlginç bir şekilde MATE ailesinin üyesi olan Zinc-

Induced Facılıtator1 (ZIF1) nikotinamin (NA) yardımıyla 

koful içine Zn taşınmasından sorumludur (Haydon ve 

Cobbett, 2007; Remy ve ark., 2014). Nikotinamin aynı 

zamanda demir ile kompleks oluşturabileceğinden, 

demirin NA kompleksi sayesinde ZIF1 tarafından koful 

içine taşınabildiği gösterilmiştir (Haydon ve ark., 2012). 

Hem ZIF1 aşırı ekspresyonu, hem de zif1 fonksiyon kaybı 

mutantları Fe eksikliğine aşırı duyarlıdır. Bu da Fe 

homeostazı için ZIF1'in doğru ifadesinin gerekli olduğunu 

gösterir. Arabidopsis genomunda bulunan ZIF1 ve ZIF2 

çeltikte bulunan ve kofula NA taşınmasından sorumlu 

protein olan Efflux of NA 1 (ENA1)’in homologlarıdır. 

OsENA1 MSF ailesinden bir metal taşıyıcısıdır (Nozoye 

ve ark., 2011). ZIF1’den farklı olarak ZIF2 kofula 

potasyum ve sezyum taşınmasında görev alır (Remy ve 

ark., 2015). 

Bu taşıyıcılara ek olarak kalsiyum taşıyıcısı ailesinin 

bir üyesi olan CAX2 koful içerisine Fe, Mn ve Cd 

taşıyabilir (Socha ve Guerinot, 2014). Bakır taşıyıcısı 

ailesi COPT/CTR üyelerinden COPT1, COPT2, COPT3 

ve COPT5 tonoplast membranına lokalize olur ve koful 

ile sitozol arasında bakır taşınmasında rol üstlenirler 

(Grotz ve Guerinot, 2006). İlginç olarak COPT1 ve 

COPT2 genlerinin ifade seviyeleri Fe eksikliği altında 

yüksek oranda artış gösterir, bu da bu taşıyıcıların 

divalent olan demiri de kofula taşıyabilme yetisine sahip 

olduklarını düşündürür. Benzer şekilde P tipi ATPaz 

ailesinde yer alan Heavy Metal Assocıated3 (HMA3) 

kofula Zn ve Cd depolanmasında görev alır ve HMA3’ün 

ifade seviyesi demir eksikliği altında yükselir (Morel ve 

ark., 2009). HMA3 bekçi hücreler, hidadotlar, vasküler 

doku ve kök apeksine lokalize olurken, Arabidopsis’te 

HMA’nın ifade seviyesinin ektopik olarak artması sonucu 

bitkiler Cd, Co, Pb ve Zn’ye dayanıklı hale gelirler 

(Morel ve ark., 2009). Dolayısıyla, HMA3’ün demir 

taşınmasıyla da alakalı olduğu düşünülmektedir. 

MTP ailesinin üyelerinden MTP1 ve MTP3 

Arabidopsis’te koful içerisine Zn depolanmasından 

sorumludur (Desbrosses-Fonrouge ve ark., 2005; 

Arrivault ve ark., 2006). Kısa süre önce yapılan bir 

çalışmada aynı ailenin bir üyesi olan MTP8’in kofula Mn 

taşınmasından sorumlu olduğu ve Mn toksisitesine karşı 

bitkileri önemli ölçüde koruduğu bulunmuştur (Eroglu ve 

ark., 2016). İlginç bir şekilde MTP8’in ifade seviyesi Fe 

eksikliği ve yüksek Mn ortamında artış gösterir. Yeterli 
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manganez bulunan ortamda yetiştirilen mtp8 mutantları 

FRO enzim aktivitesinin azalmasına bağlı olarak Fe 

eksikliğine karşı yüksek hassasiyet gösterirler. MTP 

ailesinden MTP3 (Arrivault ve ark., 2006) ve MTP8’in 

(Eroglu ve ark., 2016) ifade seviyeleri demir eksikliği 

altında artarken, MTP1’in seviyesi herhangi bir metal 

stresi altında değişim göstermez (Kobae ve ark., 2004; 

Kawachi ve ark., 2009). Demirin koful içerisine 

taşınmasından sorumlu taşıyıcı genlerinin büyük bir kısmı 

(örneğin IREG2, MTP3, MTP8) kök epidermis 

hücrelerinde, Fe eksikliği altında demir alımından 

sorumlu genlerin ekspresyonunu pozitif olarak etkileyen 

ve Basic Helix-Loop-Helix (bHLH) transkripsiyon faktör 

ailesinde yer alan Fer-Like Fe Deficiency-Induced 

Transcription Factor (FIT) tarafından kontrol edilirler 

(Schmidt ve Buckhout, 2011). 

VIT1 ve ZIF1'in fonksiyonuna zıt şekilde AtNRAMP3 

ve AtNRAMP4, çiçeklenme sırasında ve diğer gelişim 

evrelerinde demir eksikliği veya hücrenin farklı 

organellerindeki demir ihtiyacı arttığı zaman kofuldan 

sitoplazmaya demir taşınmasında rol oynarlar (Lanquar ve 

ark., 2005; Mary ve ark., 2015; Pottier ve ark., 2015). 

NRAMP taşıyıcıları demire ek olarak Mn ve kadmiyum 

da taşıyabilirler (Lanquar ve ark., 2005). Yapılan bir 

çalışmada normal demir koşullarında nramp3nramp4 çifte 

mutantında gözlenen Fe taşınım sorununun AtVIT1’in 

mutasyonu sayesinde giderilebileceği bulunmuştur (Mary 

ve ark., 2015).  

Merkez kofula ek olarak demir koful vesiküllerinde de 

depolanabilir. FRO2 ve IRT1’in demir eksikliği altında 

fazla çalışması sonucunda kök hücrelerine aşırı demir 

birikimi durumunda hücrenin demir toksisitesine karşı 

korunması için koful vesiküllerine demir taşınmasında 

AtIRT2 görev yapabilir (Vert ve ark., 2001; Vert ve ark., 

2009). 

 

Plastidler  

 

Fotosentezde önemli rolleri bulunan demirin 

kloroplast içindeki homeostazının kontrol edilmesi 

düzgün bitki gelişimi ve verimi için gereklidir (Finazzi ve 

ark., 2015; López-Millán ve ark., 2016). Demir depolama 

proteinin olan ferritin özellikle kloroplastta biriktiğinden 

dolayı bitkinin erken gelişim döneminde kloroplast 

hücrenin demir merkezi olarak görev alır (Briat ve ark., 

2010).  

Permease in Chloroplasts1 (PIC1), kloroplastların iç 

zarına lokalize olup, kloroplastlara demir taşınmasında 

işlevi vardır (Duy ve ark., 2007). Arabidopsis’te pic1 

fonksiyon kaybı mutantlarında demir sitozolde daha çok 

birikir ve fotosentez ile ilişkili genlerin ifade seviyeleri 

mutant olmayan bitkilere göre daha düşüktür. Bu da bitki 

büyümesi ve gelişimi için demir taşıyıcılarının 

gerekliliğini belirtir (Duy ve ark., 2011). PIC1, nikel (Ni) 

veya kobalt (Co) taşıyıcısı olarak tahmin edilen NiCo ile 

etkileşir ve plastit kılıfında demiri içeri alan kompleksi 

oluşturur (Duy ve ark., 2011). Fe-S kümelerinin oluşumu 

için gerekli demiri sitoplazmadan kloroplast içine iletmek 

için PIC1'in kloroplast membranları üzerinde protein 

translokonuyla birlikte çalışabileceği öngörülmüştür 

(Teng ve ark., 2006). PIC1’in ifade seviyesinin artması 

veya azalması Fe eksikliği veya Fe toksisitesinden dolayı 

ortaya çıkan reaksiyonlar sonucunda kloroplast gelişimi 

ve bitki büyümesini olumsuz yönde etkiler. Bu da 

kloroplast ile çekirdek arasında karşılıklı bir 

sinyalizasyonun varlığını gösterir (Duy ve ark., 2011; 

López-Millán ve ark., 2016).  

Kloroplast membranında AtFRO7 (Ferric-Chelate 

Reductase Oxidase7)’nin yerinin belirlenmesi, 

kloroplastlara demir translokasyonunda indirgenme 

mekanizmasının potansiyel bir rol oynadığını ortaya 

koymaktadır (Jeong ve ark., 2008; Jain ve ark., 2014). 

Yüksek FRO7 miktarı özellikle genç yapraklar, çiçekler 

ve tohum kapsülünde gözlenmiş olup, fro7 mutantından 

izole edilen kloroplastlarda demir birikiminin azaldığı ve 

buna bağlı olarak fotosentetik elektron taşınmasının bloke 

olduğu bulunmuştur (Jeong ve ark., 2008). Hayvanlarda 

bulunan demir taşıyıcılarının bir benzeri Arabidopsis 

kloroplastının iç membranına lokalize olarak keşfedilmiş 

olan Mitoferrin-Like1 (MFL1) proteinidir. AtMFL1’in 

ifade seviyesi yüksek demir altında artarken, demir 

eksikliğinde azalır. Yüksek demir altında büyütülen mfl1 

mutantlarının yapraklarında düşük seviyede Fe ve ferritin 

proteini birikimi gözlenmiştir (Tarantino ve ark., 2011). 

Ancak, MFL1 homologlarının bitkilerde Fe taşınması ile 

ilgisi ve MFL1’in demir taşıyıp taşımadığı henüz 

gösterilememiştir.  

Buna ek olarak, demir taşıyıcılarından IREG ailesinin 

bir üyesi olan MAR1/IREG3 (Multiple Antibiotic 

Resistance1/Iron-Regulated Protein3)’nin IREG2’ye olan 

sekans benzerliğinden dolayı plastitlere Fe-NA 

kompleksinin taşınmasında rol alabileceği ve MAR1’i 

aşırı ifade eden transgenik Arabidopsis bitkilerinin 

yapraklarına harici olarak demir uygulanmasının 

bitkilerde gözlenen yaprak klorozunu engellediği 

gösterilmiştir (Conte ve ark., 2009; Conte ve Lloyd, 

2010). 

 

Mitokondri  

 

Arabidopsis’deki ABC ailesi proteinlerinden biri olan 

ATP-Binding Cassette Transporters of Mitochondria3 

(ATM3)’ün Fe-S kümelerinin mitokondriden ihracında 

işlev gördüğü öngörülmektedir (Kushnir ve ark., 2001; 

Bernard ve ark., 2009). STA1 ve ABCB25 olarak da 

adlandırılan ATM3, maya ATM1’in homoloğudur 

(Verrier ve ark., 2008). Mitokondriye lokalize olan 

ATM3, maya atm1 mutant fenotipini işlevsel olarak 

tamamlayabilir (Kushnir ve ark., 2001; Chen ve ark., 

2007). AtATM3’ün işlev kaybı mutantı bodurluk, 

değişmiş yaprak morfoloji ve hücre çekirdeği ile klorotik 

bir fenotip gösterir (Kushnir ve ark., 2001). Mutantda 

sitozolik Fe-S proteinleri ve molibden kofaktör 

aktivitelerinin azaldığı bildirilmiş olup (Kushnir et al., 

2001; Bernard ve ark., 2009; Teschner ve ark., 2010), 

atm3 mutantında her iki proteinin sentezi için gerekli 

molekülün taşınmasında bir müdahale olduğunu gösterir. 

Yakın zaman önce Arabidopsis ATM3’ün glütatyon 

trisülfür komplekslerini mitokondriden sitozole taşıdığı 

gösterilmiştir (Schaedler ve ark., 2014). Glütatyon Fe 

eksikliği toleransı ve nitrik oksit (NO) aracılığıyla 

sağlanan Fe eksikliği sinyalizasyonunda önemli bir role 

sahiptir (Shanmugam ve ark., 2015).  

Arabidopsis metalloreduktazlarından FRO3 ve FRO8 

proteinleri yapılan bir biyoinformatik çalışmada 

mitokondri membranına lokalize olmuşlardır (Jain ve ark., 
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2014). Her iki proteinin karakterizasyonu ile ilgili bir 

çalışma yapılmamıştır. Yapılan bir mitokondri proteomik 

çalışmasında OPT8 mitokondri iç membranına lokalize 

olarak bulunmuştur (Heazlewood ve ark., 2004). AtOPT8 

özellikle yaşlı yaprakların vasküler dokusuna lokalize 

olurken (Stacey ve ark., 2006), AtOPT3 en çok genç 

bitkilerin vasküler dokusunda ekspres olur ve demir 

eksikliği altında ifade seviyesi artar (Stacey ve ark., 2008; 

Zhai ve ark., 2014). İlginç bir şekilde FRO3’nun 

ekspresyonu bHLH transkripsiyon faktör ailesinden 

Popeye (PYE) tarafından negatif olarak kontrol edilir. 

Kök perisiklına lokalize olan PYE, burada bulunan Fe 

eksikliği genlerinin ekspresyonlarını ve Fe eksikliği 

tepkisini kontrol eder (Dinneny ve ark., 2008; Long ve 

ark., 2010). Dolayısıyla PYE mitokondriye demir 

taşınmasını kontrol edebilir. Öte yandan bugüne kadar 

herhangi bir canlıda metalloreduktazların mitokondriye 

demir taşınmasında rol alıp almadıkları gösterilmemiştir. 

Mitochondrial Fe Transporter (MIT)/Mitoferritin 

olarak isimlendirilen mitokondri demir taşıyıcısı pirinçte 

mitokondriye demir girişinde işlev görür (Bashir ve ark., 

2011). MIT mitokondriyal demir taşınmasında kusurlu 

mayanın büyümesini tamamlar. MIT'in fonksiyon kaybı 

mutantı (mit-1) ölümcüldür, halbuki zayıf bir mutant alleli 

olan mit-2’de MIT fonksiyonu RNAi ile susturulmuş 

olduğundan bu mutantda klorofil miktarının azaldığı ve 

bitki gelişiminin etkilendiği görülür. mit-2 mutantları 

mitokondrilerinde düşük Fe biriktirirlerken, yapraklarında 

yüksek oranda demir bulunur (Bashir ve ark., 2011). mit-2 

mutantlarında solunumun değiştiği ve mitokondriyal ve 

sitozolik Fe-S kümelerinin sentezinden görevli akonitaz 

enzim aktivitesinin azaldığı bulunmuştur (Bashir ve ark., 

2011; Vigani ve ark., 2016). 

Bu taşıyıcılara ek olarak YSL ailesinin izoformları 

çeşitli organellere lokalize olmuştur. HvYSL5 arpada 

vesiküllere veya tonoplasta lokalizedir (Zheng ve ark., 

2011). OsYSL6 sinyalleri pirinçte bir sitozolik 

lokalizasyonu belirtir (Sasaki ve ark., 2011). Bir 

çalışmada Arabidopsis AtYSL4 ve AtYSL6 plastidlere 

lokalize olarak bulunmuşken (Divol ve ark., 2013), bir 

başka çalışmada endoplazmik retikülüme benzer vakuoler 

zarlara/iç zarlara lokalize olduğu bulunmuştur (Conte ve 

ark., 2013). AtYSL4 ve AtYSL6’nın embriyogenez ve 

yaprak dökümü sırasında kloroplasttan NA aracılığıyla 

demirin sitozole salınmasında önemli rol oynadıkları 

bilinmektedir (Divol ve ark., 2013; Conte ve ark., 2013; 

Chu ve ark., 2013). 

 

Diğer Organeller 

 

Çekirdek, Golgi kompleksi ve vesiküllerdeki demir 

dağılımı hücresel fonksiyonların devamlılığı için çok 

önemli olup (Roschzttardtz ve ark., 2011; Seo ve ark., 

2012), demirin bu kompartmanlara taşınmasından 

sorumlu birçok protein tanımlanmıştır. İlginç bir şekilde 

çekirdek yüksek oranda demir içerdiği halde 

(Roschzttardtz ve ark., 2011) demirin çekirdeğe nasıl 

taşındığı henüz anlaşılamamıştır. Çekirdek 

membranındaki porların boyutu metal taşınması için 

yeterli büyüklüğe sahip olsa da fazla alınan demir 

çekirdek için toksik olabilir. Bu yüzden çekirdek 

membranında demirin alımını kontrol eden 

mekanizmaların olması beklenir. Koful, kloroplast ve 

mitokondride bulunan demir taşıyıcılarına ek olarak, 

MATE ailesinin üyelerinden biri olan BCD1 (Bush-and-

Chlorotic-Dwarf1) Golgi kompleksine lokalize olup, 

Arabidopsis’de yaşlılık ve stres cevapları sırasında demir 

homeostazına katkı sağlar (Seo ve ark., 2012). 

Arabidopsis IRT2 taşıyıcısı kök epidermis hücrelerindeki 

vesiküllere lokalize olur (Conte ve Walker, 2011). IRT2 

rizosferden epidermis hücrelerine Fe2+ taşınmasını sağlar 

ve demir eksikliği altında ifade seviyesi artar. Demir 

eksikliği altında IRT2 taşıyan vesiküllerin sayısı ve hücre 

membranına entegrasyonları artış gösterir. 

 

Sonuç 

 

Fotosentez ve solunum gibi bitki hücrelerinin en 

önemli fonksiyonlarının devamlılığının sağlanması için 

hücrelerin demiri etkili bir biçimde almaları ve hücre içi 

organellere taşımaları gerekmektedir. Öte yandan fazla 

demir oksitlenme özelliğinden dolayı tehlikeli 

reaksiyonlara yol açarak protein, lipit ve DNA gibi hücre 

canlılığı için gerekli moleküllerin yapısını bozabilir. 

Dolayısıyla, fazla demirin koful gibi hücre içi bölümlerde 

depolanması hücre homeostazı için büyük bir 

gerekliliktir. Bütün bu işlemlerin sürdürülebilmesi için 

demir taşıyıcıları ve demir şelatları büyük bir öneme 

sahiptir. Yapılan çalışmalarda mitokondri, kloroplast, 

vesiküller, golgi ve koful membranlarında demir 

taşıyıcıları keşfedilmiştir. Demir DNA sentezi için de 

önemli olduğundan çekirdekte ve özellikle de 

çekirdekçikte demir birikimi gözlenir. Ancak, demirin 

çekirdeğe alımından sorumlu taşıyıcı(lar) ile hücre içi 

demir homeostazını kontrol eden transkripsiyon faktörleri 

detaylı bir şekilde belirlenmemiştir. Demirin organeller 

içerisine taşınmasından sorumlu taşıyıcıların ifade 

seviyelerindeki değişiklikler bitkilerin demir eksikliğine 

dayanıklılığını artırıp azaltabilir. Bu yüzden bu 

taşıyıcıların tanımlanması ve moleküler ıslah veya genetik 

modifikasyon çalışmalarıyla demirce zenginleştirilmiş 

bitkilerin üretiminde büyük atılımlar yapılabilir. 
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