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Iron (Fe) is an important micronutrient for plants, and its deficiency causes serious yield losses by
inhibiting plant growth and development. Detailed studies have been carried out for many years on
the uptake of available iron in the soil by plants and its transport to plant organs. These studies proved
that Fe can be transported in chelated form with some organic substances including peptides and
amino acids. However, detailed studies have not been conducted on the uptake of peptide- or amino
acid-chelated Fe into the plant or its transport between organs. Few studies have focused on the
oligopeptide transporter (OPT) and drug/metabolite transporter (DMT) families. The possible roles
of the recently discovered UMAMIT amino acid transporter family have not been studied in iron
transport in plants yet. In this review, the transporter families responsible for the uptake and
translocation of iron were summarized. Then, the roles of the OPT, DMT, and UMAMIT families in
transporting iron-peptide and iron-amino acid complexes were discussed in detail.
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Tas1yici

Demir (Fe) bitkiler igin 6nemli bir mikro-besin elementi olup, eksikligi bitki biiyiimesi ve gelisimini
engelleyerek ciddi verim kayiplarina neden olur. Toprakta bulunan yarayisli demirin bitkiler
tarafindan alinmasi ve bitki organlarina taginmasi tizerine uzun yillara dayanan detayli ¢aligmalar
gerceklestirilmistir. Bu c¢aligmalar sonucunda demirin bazi organik maddeler ile selatlanarak
taginabilecegi gosterilmistir. Bu organik maddelerin igerisinde peptitler ve amino asitler yer
almaktadir. Ancak, demirin peptitler ve amino asitler ile bitki icerisine alimi veya organlar arasi
taginmasi tizerine detayli caligmalar yapilmamustir. Gergeklestirilen az sayidaki ¢calismada oligopeptit
tastyict (OPT) ve Ilag/Metabolit Tastyic1 (DMT) aileleri iizerine odaklanilmistir. Yakin zaman énce
bitkilerde kesfedilen UMAMIT amino asit tagiyict ailesinin demir tasinmasindaki olasi rolleri ise
heniiz incelenmemistir. Bu derleme kapsaminda, demirin bitki i¢ine alinmasi ve organlar arasi
taginmasindan sorumlu tastyici aileleri ile OPT, DMT ve UMAMIT ailelerinin demir-peptit ve demir-
amino asit komplekslerini tasimadaki rolleri 6zetlenmistir.
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Giris

Demir (Fe), bitkiler i¢in temel mikro-besin
maddelerinden bir tanesidir. Bitkilerde metalloproteinlerin
kofaktorii olan demir, fotosentez ve solunumda gérev alan
demir-siilfiir proteinlerinin aktif bolgelerinde bulunur.
Ayrica DNA ve hormon biyosentezi, azot baglanmasi,
stilfat asimilasyonu ve klorofil biyosentezinde gérev yapar
(Hell ve Stephan, 2003).

Demir, toprakta en c¢ok bulunan elementlerden bir
tanesi olmasina karsin Ozellikle aerobik ortamlarda
¢oziinemeyen ferrik (Fe3*) formda bulunmaktadir (Palmer
ve Guerinot, 2009). Coziiniir demir formu olan Fe?"in
havalandirilmig topraktaki ¢ozintirligi bitkilerin yagamasi
icin gerekli olan demir yogunlugundan oldukg¢a diigiiktiir
(Marschner ve Marschner, 2011). Coziinemeyen demir
formu  Fe®®’in  ¢oziiniir demir formu  Fe?’e
indirgenebilmesi icin topragmn pH’smin disiik olmasi
gerekir. Ozellikle iyi havalandirilmis kirecli topraklarin
asiditesinin diisiik olmasindan dolay1, bu tiir topraklarda
biiyliyen  bitkilerde demir yetersizligi ¢ok sik
gozlenmektedir. Ne yazik ki diinyada kullanilabilen tarim
alanlarmin 1/3’i ve Tiirkiye topraklarimin %70’ kirecli
topraklarla kaph oldugundan, tarimsal 6neme sahip bitkiler
stirekli demir eksikligine maruz kalirlar (White ve Brown,
2010). Demir yetersizligi bitkilerde klorofil biyosentezinin
azalmasima bagh olarak yaprak damarlari arasinda olusan
ve demir eksikligi klorozu (DEK) olarak adlandirilan bir
kloroza neden olur. Bu kloroz, gen¢ yapraklarda yash
yapraklardan daha siddetlidir. Bu da geng¢ yapraklarin
gliclii birikim bolgeleri olarak islev gordigiinii ve yash
yapraklara kiyasla demire daha fazla ihtiya¢ duydugunu
diisiindiirmektedir. DEK’in en 6nemli etkilerinden birisi
bodur biiytimedir. Bu da dogrudan bitki verimini olumsuz
yonde etkiler (Briat ve ark., 2015). Bu nedenle, bitkilerin
topraktan demir alimi, organlar arasi taginmasi Ve
tohumda/meyvede biriktirilmesinden sorumlu  metal
tastyicilarin  kesfedilmesi, DEK’e dayanikli Dbitkilerin
gelistirilmesinin 6nemli bir basamagi olarak detayli bir
sekilde ¢alisilmasi gerekir.

Son 30 yilda yapilan ¢aligmalardan elde edilen veriler
sayesinde, bitkilerin rizosferdeki demiri kok epidermisine
nasil aldiklari, organlar arasinda nasil tasidiklar1 ve
tohumda nasil depoladiklar1 bilinmektedir. Ancak, farkli
peptit ve amino asit tasiyicilarimin demir tasinmasindaki
rollerine yonelik bilgi birikimimiz hala simrlidir. Bu
derleme  kapsaminda  bitkilerdeki  demir  tagima
mekanizmalar ile peptit ve amino asit tagtyicilarinin demir
tasinmasindaki olasi rolleri degerlendirilmistir.

Rizosferden Demir Alim Mekanizmalari

Rizosferden kok epidermisine demirin alinmasi igin
farkli bitki aileleri tarafindan gelistirilmis iki adet
mekanizma bilinmektedir (Aksoy ve ark., 2018). Bu
mekanizmalarla ilgili detayli bilgi almak i¢in yakin zaman
once yayimlanmig derlemelere bakilabilir (Kobayashi ve
ark., 2019; Hanikenne ve ark., 2021; Rai ve ark., 2021;
Murgia ve ark., 2022).

Arabidopsis thaliana gibi dikotlar indirgenme stratejisi
(Strateji 1) ile toprakta bulunan ¢dziinmemis Fe3"’i
FERRIC CHELATE REDUCTASE (FRO/FCR) isimli
oksidorediiktaz araciligiyla ¢oziinebilen Fe?*’e indirgeyip

(Robinson ve ark., 1999; Connolly ve ark., 2003; Jeong ve
Connolly,  2009), ZINC (Zn)-Fe-REGULATED
TRANSPORTER (ZIP) ailesinden IRON-REGULATED
TRANSPORTER1 (IRT1) (Eide ve ark., 1996; Vert ve
ark., 2002; Connolly ve ark., 2002) veya IRT2 (Vert ve
ark., 2009) aracihgiyla kok epidermisine alirlar.
Coziinmemis Fe®*’in indirgenebilmesi igin &ncelikle
rizosferin epidermis zarinda bulunan H*-ATPase (AHA)
tarafindan asidifiye edilmesi gerekmektedir (Santi ve
Schmidt., 2009). IRT1’e ek olarak, NATURAL
RESISTANCE-ASSOCIATED MACROPHAGE
PROTEIN (NRAMP) ailesinde yer alan NRAMPZ1’in
yiksek afiniteli Fe tasiyicisi olarak kok epidermisinde
gorev aldig gosterilmistir (Castaings ve ark., 2016).

Poaceae ailesinde yer alan bugday, misir ve geltik gibi
bitkiler toprakta c¢oziinemeyen Fe®’i koklerinden
salgiladiklar1 fitosideroforlar (PS’ler) ile selatlayarak
(kompleks olusturarak) kok epidermisine alirlar. Bu
nedenle bu stratejiye selasyon stratejisi (Strateji I1) adi
verilmistir (Kobayashi ve ark., 2005; Nagasaka ve ark.,
2009). Mugineik asitleri (MA’lar1) igeren fitosidereforlar
dort sirali enzimatik reaksiyonlarda L-metiyoninden
sentezlenir (Ueno ve ark., 2007). L-metiyonin, kiikiirt
asimilasyon yolaginin son iiriinii olarak tiretilir (Anjum ve
ark., 2008). Bu sentez yolagindaki en o6nemli gen
NICOTIANAMINE SYNTHASE (NAS)’dir (Bashir ve
ark., 2006). Celtik genomunda 3 adet (OsNAS1-3),
Arabidopsis thaliana genomunda ise 4 adet NAS geni
(AtNAS1-4) bulunmaktadir (Klatte ve ark., 2009). Celtik
koklerinden rizosfere salinan PS, Fe®* ile kompleks
olusturduktan sonra, bu kompleks TRANSPORTER OF
MUGINEIC ACID1 (OsTOML) sayesinde rizosfere taginir
(Nozoye ve ark., 2011).

Demirin Bitki icinde Tasmmasmdan Sorumlu
Tastyicilar

Coziinebilir Fe?* bitki icin zararli oldugundan, Fe®* ise
diisiik ¢6ziintirligiinden dolayr mobilize edilemediginden,
bitki igerisinde translokasyonu i¢in demir diger bilesiklerle
kompleks olusturmalidir. Bu bilesikler arasinda sitrat,
nikotianamin ve glutamatin demire baglanabildigi ve bitki
igerisinde taginabildigi farkli ¢alismalarda gosterilmistir
(Cui ve ark., 2020). Kok igerisine alinan demirin bir kism
kok kofulunda depolanirken, bir kismu ise simplastik
olarak hiicrelerarasi taginir. Fe eksikligi altinda IRT1 ve
FRO2’nin ifade seviyelerine paralel olarak, tonoplast metal
tastyicilart METAL TOLERANCE PROTEIN3 (MTP3),
IRON REGULATED2 (IREG2), HEAVY METAL
ATPASE3 (HMA3) ve MTP8’in ifade seviyelerinin de
arttign ve bu tasiyicilarin sirasiyla ginko (Zn?*), nikel
(Ni?*), kadmiyum (Cd?*) ve manganezi (Mn?*) kok
kofuluna tasiyabildikleri gosterilmigtir (Arrivault ve ark.,
2006; Schaaf ve ark., 2006; Morel ve ark., 2009; Eroglu ve
ark., 2016). Fe eksikligi altinda indiiklenen IRT1 sayesinde
diger divalent metallerin  koklerde  birikebildigi
gosterildiginden (Vert ve ark., 2002), kok tonoplastindaki
tastyicilarin farkli metalleri alarak kofulda biriktirmeleri
Fe eksikligine maruz kalan Arabidopsis koklerinde
beklenen bir durumdur.
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Koklerde ¢ogunlukla nikotianamin ile selatlanan demir,
apoplastik olarak vaskiiler dokulara ulastirilir. Ardindan,
FERROPORTIN1 (FPN1)/ IRON REGULATED1
(IREG1) tarafindan ksileme yiiklenir ve yesil aksama
tasinir (Morrissey ve ark., 2009). Ote yandan homologu
FPN2/IREG2’nin kofula lokalize oldugu ve maya
komplementasyon  deneylerinde  demirin  kofula
taginmasindan sorumlu oldugu gosterilmistir (Morrissey ve
ark., 2009). NA tiim bitkilerde sentezlenen protein yapisina
karigmayan bir amino asittir (Shojima ve ark., 1989). NA,
gesitli divalent minerallerin  selatorii olarak gorev
yapmakta ve bu sayede mikroelementlerin bitki icinde
taginmasinda gorev almaktadir (Takahashi ve ark., 2003;
Dey ve ark., 2020). Celtikte yapilan ¢aligmalarda, NA ve
NA’dan iiretilen 2'-deoksimugineik asitin (DMA) ksilem
eksiidasinda bulundugu ve Zn?* ile Fe?* tasinmasinda rol
oynadig1 gosterilmistir (Mori ve ark., 1991; Kakei ve ark.,
2009; Nishiyama ve ark., 2012). NA ve NA derivatiflerinin
metaller ile kompleks olusturarak, o6zellikle YELLOW
STRIPE-LIKE (YSL) tastyict ailesinin iyeleri tarafindan
kokten yesil aksama tagindiklar1 bilinmektedir (Grillet ve
Schmidt, 2019). Bu tasiyicilar ile ilgili detayli bilgiler
asagida verilmistir. Celtikte yapilan caligmalarda, NA’den
gretilen DMA’min da iyesi oldugu mugineik asit
tiirevlerinin taginmasindan sorumlu TRANSPORTER OF
MUGINEIC ACID (TOM) tasiyicilarinin  kok
epidermisine ek olarak farkli dokulara lokalize olduklar1 ve
demirin bitki i¢i tasinmasinda rol aldiklar1 gosterilmistir
(Nozoye ve ark., 2015). TOMZL’in Arabidopsis ortologu
ZINC-INDUCED FACILITATOR1 (ZIF1)’in tonoplasta
lokalize oldugu ve NA’y1 sitoplazmadan kofula tasidig:
bagka bir c¢alismada gosterilmistir (Haydon ve ark.
Cobbett, 2007; Haydon ve ark., 2012). Ek olarak, NA’nin
kofula tasinmasinda gorev alan ENA1 ve ENA2 isimli
tagtyicilar da belirlenmistir (Nozoye ve ark., 2011).

Bu tasiyicilara ek olarak, demirin kokte ksilem igerisine
yiiklenmesinde demir kilatorii sitrat tasiyicisi FERRIC
REDUCTASE DEFECTIVE3 (FRD3)’iin gérevli oldugu da
gosterilmistir (Roschzttardtz ve ark., 2011). Vaskiiler
dokuyu saran perisikl hiicrelerine lokalize oldugu bilinen
FRD3 (Durrett ve ark., 2007), IRT1 ve FRO2 gibi demir
eksikligi altinda ifadesi artan genlerden bir tanesidir
(Kobayashi ve Nishizawa, 2012). FRD3’iin fonksiyon
kayb1 kokten govdeye Fe translokasyonunun etkinliginin
azalmasma neden olur. Bu nedenle, frd3 mutantlar1 siddetli
Fe eksikligi belirtileri gosterir. Ayrica, bu mutantlarin
koklerinde demir alimmdan sorumlu IRT1 ve FRO2 gibi
genlerin ifade seviyelerinin azaldigi gosterilmistir (Rogers
ve Guerinot, 2002; Green ve Rogers, 2004). Hem
Arabidopsis frd3 mutantlari, hem de ¢eltik ortologu
FRDLZ1’in mutantlariin ksilem ekstidalarinda sitrat ve
demir seviyelerinin yabanil tip bitkilere kiyasla azaldig
gosterilmistir (Durret ve ark., 2007; Roschzttardtz ve ark.,
2011; Yokosho ve ark., 2009). Dolayisiyla, sitratin ksilem
araciligiyla kok-yesil aksam arasinda demir taginmasindaki
rolleri detayli bir sekilde ¢aligilmustir.

Celtikte yapilan ¢alismalarda, ksilem igerisine fenolik
(6zellikle protokatekuik asit ve kafeik asit) tasinmasindan
sorumlu PEZ1 ve PEZ2’nin kok vaskiiler dokusuna
lokalize oldugu, pez mutantlarinda ksilem ekstidasindaki
Fe miktarinin azaldigi, buna kargin koklerde arttigs
gosterilmigtir (Bashir ve ark., 2011; Ishimaru ve ark.,
2011). Dolayistyla, demirin kok-yesil aksam arasindaki

tasinmasinda NA ve derivatifleri ile sitrata ek olarak
fenoliklerin de gorev yapabilecegi anlagilmaktadir.

Bitki icindeki demirin yeniden harekete gecirilmesi
(remobilizasyonu) ve tohum igine taginmasiyla alakali
calismalar gerceklestirilmis olsa da, selatlanan demirin
tohum ve embriyoya tasinmasi ile ilgili bilgimiz sinirlidir.
Demir, tohuma floem aracihigiyla tagimir. Floem 6zsuyu
hafif bazik oldugu i¢in Fe gibi metaller selatlanmadik¢a
¢cokelme egilimindedir. Bu nedenle, Fe farkli dokular
arasinda basta NA’ya baglanarak floem araciligiyla taginir
(Clemens, 2019). NA ve DMA, floem eksiidalarinda da
mevcuttur ve floem yoluyla Fe tagmmasinda rol
oynadiklari 6ne siiriilmistiir (Nishiyama ve ark., 2012). Bu
tasima esnasinda Oligopeptit tasiyict ailesinden olan
OLIGOPEPTID TRANSPORTER2 (OPT2)’nin gorevi
yapilan c¢alismalarda ortaya konmustur (Mendoza-Cozatl
ve ark., 2014; Zhai ve ark., 2014). OPT tastyicilart YSL
tastyicilart ile ayni ailede yer alirlar. Bu tastyicilar ile ilgili
detayl bilgiler asagida verilmistir.

OPT ve YSL tasiyicilarn hari¢, yukarida bahsedilen
biitiin tasiyicilar Multi ilag ve toksik madde ektsriizyon
(Multidrug and toxic compound extrusion - MATE)
ailesinde yer alirlar. MATE ailesi vaskiiler bitkiler arasinda
korunmus olup, Arabidopsis’te 56 iiyeden olusan bir kiigiik
peptit ve amino asit tasiyict ailesidir (Wang ve ark., 2016).
Her ne kadar aile tiyeleri biyoinformatik olarak farkl bitki
tirlerinde belirlenmis olsalar da (Nimmy ve ark.; 2022),
bitki organlar1 arasinda metal tagimmmasindaki goérevleri
yeni yeni anlasilmaktadir. MATE ailesi gibi Amino Asit-
Poliamin-Organokatyon (Amino Acid-Polyamine-
Organocation - APC), Ilag/Metabolit  Tasiyict
(Drug/Metabolite Transporter - DMT), ATP Baglanma
Kaseti (ATP Binding Cassette - ABC) ve Biyiik
Kolaylastiric1 (Major Facilitator - MFS) stiper ailelerinin
tiyeleri de peptit ve amino asit tasinmasinda gorev alirlar
(Okumoto ve Pilot, 2011). Bitkilerde peptit ve amino asit
tasinmasindan sorumlu gesitli protein ailelerin evrimlesmis
olmasi, bu tasiyicilarin i) peptit ve amino asitlerin bitki
icerisinde dagilimlarinin kontroliinde, ii) organlar arasi
mineral tasinmasinda, iii) embriyoda mineral birikiminde
ve iv) bitki gelisimi ve biiylimesinde énemli gérevlerinin
oldugunu gostermektedir (Jack ve ark., 2001).

Arabidopsis’te  demirin  floemde taginmasindan
sorumlu IRON MAN (IMA)/ FE-UPTAKE-INDUCING
PEPTIDE (FEP) isimli yeni bir peptit ailesi kesfedilmistir
(Grillet ve ark., 2018; Hirayama ve ark., 2018). Ailenin alt:
iiyesi bulunmaktadir. Uyeler arasinda IMAL1/FEP3,
IMA2/FEP2 ve IMA3/FEP1’in kok ve govde floem
arkadas hiicrelerinde lokalize oldugu (Hirayama ve ark.,
2018) ve ozellikle demir eksikligi altinda ifade
seviyelerinin kok ve govdede FIT, IRT1 ve FRO2 ile
kiyaslanabilecek sekilde arttigi bildirilmigtir (Grillet ve
ark., 2018). Bu genlerin ifade seviyelerinin FIT tarafindan
kontrol edilmedigi (Hirayama ve ark., 2018), aksine
vaskiiler dokuya 6zgii transkripsiyon faktorleri tarafindan
kontrol edildikleri bilinmektedir (Gao ve ark., 2020). IMA1
ve IMA2’nin yiiksek seviyede ifade edilmesi durumunda
bitkilerin Fe eksikligine dayanikli olduklari (Grillet ve ark.,
2018) ve alkali toprakta daha iyi gelistikleri gosterilmistir
(Gao ve ark.,, 2020). Ancak, bugine kadar IMA
peptitlerininin vaskiiler dokuya biriktirilmesinde rol alan
tastyicilar kesfedilmemistir.
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Peptit Tasiyicilar:

YSL’ler, oligopeptit tagiyict (OPT) ailesinin tiyeleridir.
OPT nproteinleri hiicrede ¢ok ¢esitli substratlarin
tasinmasinda rol oynayan integral transmembran protein
smiflarindan birini temsil eder (Lubkowitz, 2011). OPT ler
peptit tasiyicilar (PT) ve YSL olarak adlandirilan iki alt
gruba ayrilmustir. Genel olarak smiflandirmalarina
bakilmaksizin, gogu OPT proteini, bitki besin durumuna ve
etki yerine bagli olarak metal tagima ve detoksifikasyonda
rol oynarlar (Stacey ve ark., 2006; Liu ve ark., 2012). YSL
alt ailesinin {yeleri, metal selatlarin organlar arasi
tasinmasinda gorev aldiklarindan, metal (Fe, Zn, Cu, Mn,
Ni) homeostazinda 6nemli rolleri bulunmaktadir (Curie ve
ark., 2001; Schaaf ve ark., 2004; Ishimaru ve ark., 2010).
OPT ailesinin biyoinformatik olarak tanimlandigi bitki
tiirleri arasinda ¢eltik (Gross ve ark., 2003; Koike ve ark.,
2004; Liu ve ark., 2012), kavak (Cao ve ark., 2011), tiziim
(Cao ve ark., 2011), Brachypodium distachyon (Yordem ve
ark., 2011), Ganoderma lucidum (Xiang ve ark., 2017),
turp (Pu ve ark., 2018), bugday (Kumar ve ark., 2019),
ginseng (Su ve ark., 2019), patates (Wu ve ark., 2021) ve
yer fistig1 (Wang ve ark., 2022) yer almaktadir. Yapilan
caligmalarda OPT’lerin farkli doku ve organlarda Fe
tasinmasindan sorumlu oldugu gosterilmis (Lubkowitz,
2011; Conte ve Walker, 2012; Banakar ve ark., 2017) ve in
siliko analizlerde Fe sinyal yolagindaki 6nemli proteinlerle
etkilesime girebilecekleri belirlenmistir (Dinesh ve ark.,
2020).

Fe3*-DMA tastyicilarini kodlayan YSL ailesinin iiyesi
olan YELLOW STRIPE1 (YS1) geni ilk musirda
kesfedilmistir (Curie ve ark., 2001). ZmYS1 geninin
Arabidopsis’te 8 adet (AtYSL1-8), geltikte ise 18 adet
(OsYSL1-18) ortologu bulunmakta olup, ¢eltik
ortologlarinin (YS1-LIKE - OsYSL) ifade seviyeleri Fe
eksikligine maruz kalan bitkilerin yesil aksam ve
koklerinde kontrol kosullarina kiyasla artar (Inoue ve ark.,
2009; Chowdhury ve ark., 2022). YSL tasiyicilar1 metal-
fitosiderefor komplekslerinin taginmasinda gorev alir.
Ozellikle Fe**, Zn?*, Cu?* ve Ni?*’in DMA, Ni?*, Fe?* ve
Fe**’in ise NA ile selatlanmus formlarinin YS1 tasiyicist
tarafindan tasmabildigi gosterilmistir (Schaaf ve ark.,
2004). Ote yandan geltik YSL proteinlerinden OsYSL15
ve OsYSL18’in Fe3*-DMA’y1 tasidiklar1 (Inoue ve ark.,
2009; Aoyama ve ark., 2009); OsYSL2’nin Fe?*-NA ve
Mn?*-NA’y1 tasidig1 (Koike ve ark., 2004); OsYSL16 nin
ise Fe**-DMA ve Cu?*-NA’y1 tasidigi gosterilmistir (Kakei
ve ark., 2012; Zhang ve ark., 2018). YSL ailesinde yer alan
tastyict proteinler, metal-MA  ve metal-NA
komplekslerinin tagimmasindan sorumlu olarak metal
homeostazinda 6nemli roller oynamaktadir. Arabidopsis’te
ysl1 tekli ve ysl1ysl3 ¢ifte mutantlari ve geltik ysI2 mutanti
ile yapilan caligmalarda, yabanil tip bitkilere kiyasla
mutant tohumlarinda daha disiik Fe birikimi gézlenmistir
(Koike ve ark., 2004; Jean ve ark., 2005; Waters ve ark.,
2006). Dolayisiyla, YSL1,YSL2 ve YSL3 tohuma Fe
tasinmasinda gorev alirlar. Ayrica, YSL4 ve YSL6’nin
gelisen embriyoda kloroplast (Divol ve ark., 2013) veya
tonoplastER membranma (Chu ve ark., 2013) lokalize
oldugu ve embriyoya demir taginmasinda 6nemli rollerinin
olabilecegi belirtilmistir. Son olarak, YSL genlerinin
bugdayda genom boyu karakterizasyonunun yapildig: bir
calismada, dane gelisimi sirasinda ve abiyotik/biyotik stres

kosullar1 altinda YSL proteinlerinin onemli rollerinin
olabilecegi irdelenmistir (Kumar ve ark., 2019).

Demirin organlar arasinda taginmasi ve tohumda
biriktirilmesi ile ilgili Arabidopsis OPT ailesinde yapilan
ilk caligmalarda OPT3’iin tohumda demir birikiminde rol
oynadig1 ve opt3-1 mutantinin emriyo letalitesi gosterdigi
bildirilmistir (Stacey ve ark., 2002). Ardindan yapilan
bagka bir ¢caligmada ise emriyo letalitesi géstermeyen opt3-
2 mutantimin kok ve yapraklarinda yiiksek seviyede Fe
biriktirdigi halde, Fe vyeterli besiyerinde yetistirildigi
zaman bile koklerde Fe eksikligi semptomlar1 (IRT1 ve
FRO2 ifadelerinin artig1) gosterdigi belirlenmistir (Stacey
ve ark., 2008). Ayrica, opt3-2 mutantinin tohumlarinda
yabanil tipe kiyasla %30 daha az Fe birikimi gosterilmistir
(Mendoza-Cozatl ve ark., 2014). OPT3’iin demiri peptit ile
selatlayarak tasiyabilecegi Onerilmis olsa da (Stacey ve
ark., 2008), daha sonra yapilan bir calismada Fe?*
formunda tasiyabildigi gosterilmistir (Zhai ve ark., 2014).
Ilging bir sekilde, maya komplementasyon deneylerinde
ortama NA eklenmesi durumunda OPT3’iin yiiksek
seviyede ifade edildigi maya mutantinin (Afet3fet4)
¢ogalmasinda bir degisiklik olmadig: bildirilmistir (Wintz
ve ark., 2003). Mayada yapilan baska bir calismada,
OPT3’tin hiicre zarma lokalize olmamasindan dolayi,
demiri Fe** formunda tasiyamadign ve bu nedenle de
tasidign substratin ne olacagi hakkinda bir bilgiye
varilamayacagi sonucuna ulasilmistir (Mendoza-Cézatl ve
ark., 2014). Ote yandan, demir eksikligi alttnda OPT2’in
ifade seviyesinin degistigi gosterildigi halde (Wintz ve
ark., 2003), bugiine kadar demir veya peptit tasimasindaki
rolleri  arastinlmamistir.  Ek  olarak, literatiirde
Arabidopsis’te OPT ailesinin demir tagimasindaki rolleri
tizerine herhangi bir ¢alisma bulunmamaktadir. Yapmus
oldugumuz ¢alismalarda, OPT8’in kloroplast membranina
lokalize oldugu ve demir tasinmasindan sorumlu oldugu
gosterilmistir (Aksoy, 2014). Bu calismalara ek olarak,
maya komplementasyon c¢alismalarinda baz1 ¢eltik
OsOPT’lerin  NA ile selatli farkli demir formlarim
tastyabildikleri gosterilmistir (Vasconcelos ve ark., 2008).
Buna gore, OSOPT1 ve OsOPT4’i yiiksek seviyede ifade
eden Afet3fet4 maya hiicreleri Fe?*~NA ve Fe**~NA iceren
besiyerinde iyi gelisirken, OSOPT5 ile OsOPT7’yi yiiksek
seviyede ifade edenler Fe3*-NA iceren besiyerinde yavas
gelisim gostermistir. OSOPT5 ve OsOPT7’yi yiiksek
seviyede ifade eden mayalar Fe?*~NA iceren besiyerinde
ise gelismemistir. Ilging bir sekilde, baska bir calismada
OsOPT7’nin Fe**-DMA ve Fe?*-NA tastyamadigi ve bu
nedenle Afet3fet4 mutant mayalarinin demir yetersiz
ortamda komplementasyonunu saglayamadig1
bildirilmistir (Bashir ve ark., 2015). OsOPT7’nin en yakin
Arabidopsis ortologunun AtOPT3 oldugu
digtiniildigiinde, NA ile selatlanmis demir formlarinin
taginmasinda Arabidopsis OPT proteinlerinin  6nemli
gorevler iistlenebilecekleri anlasilmaktadir. Ote yandan,
demirin peptitler ile selatli tasmmasiyla ilgili elde edilen
celiskili bulgularin tekrar degerlendirilmesi gerekmektedir.
AtOPT6’min farkli uzunluktaki peptitleri tasiyabildigi
gosterildiginden (Pike ve ark., 2009), OPT tagiyicilarinin
demirin peptitler ile selathh tagmmasindaki rollerinin
incelenmesi gerekmektedir.

2649



Aksoy et al. / Turkish Journal of Agriculture - Food Science and Technology, 10(spl): 2646-2655, 2022

DMA Amino Asit Tasiyicilari

ilag/Metabolit Tastyic1 (Drug/Metabolite Transporter -
DMT) ailesinde yer alan amino asit tastyicilari dizi
benzerlikleri ve tagima 6zelliklerine gére amino asit/oksin
permeaz (amino acid/auxin permease - AAAP) veya amino
asit tagtyict (amino acid transporter - ATF) ailesi ve amino
asit-poliamin-organokatyon (Acid-Polyamine-
Organocation - APC) ailesi olarak iki ana aileye
ayrilmiglardir (Ortiz-Lopez ve ark., 2000). AAAP ailesi
kendi i¢cinde amino asit permeaz (amino acid permease -
AAP), lizin ve histidin tasiyicilar1 (lysine and histidine
transporters - LHTS), gama-aminobiitirik asit tasiyicilart
(y-aminobutyric acid transporters - GATSs), prolin
tagtyicilart (proline transporters - ProTs), indol-3-asetik
asit tagiyicilari (indole-3-acetic acid transporters - AUXSs),
aromatik ve noétral amino asit tasiyicilari (aromatic and
neutral amino acid transporters - ANT), amino asit
tastyicist benzerleri (amino acid transporter-like - ATL) ve
vesikiiler aminerjik ile iliskili tasiyicilar (vesicular
aminergic-associated transporters - VAAT) olarak alt
gruplara ayrilirken, APC ailesi kendi iginde katyonik
amino asit tagtyicilar1 (Cationic amino acid transporters -
CATSs), amino asit/kolin tastyicilar1 (amino acid/choline
transporters) ve poliamin H* simporterleri (polyamine H*-
symporters - PHSs) olarak alt gruplara ayrilir (Yao ve ark.,
2020). Yakin zaman once yapilan aragtirmalara gore bu alt
gruplara ek olarak, nodiilin benzeri gen ailesinde yer alan
“genellikle birden ¢ok asiti igeri ve disar1 tagiyan (usually
multiple acids move in and out transporters - UMAMIT)”
isimli yeni bir tasiyic1 ailesi kesfedilmistir (Dinkeloo ve
ark., 2018). DMT proteinlerinin hem prokaryot hem de
Okaryotlarda bulunmasi, amino asit ve buna bagh
metallerin taginmasindaki yasamsal gorevlerini agikca
ortaya koymaktadir. Bakterilerde yapilan caligmalarda
DMT tastyicilarinin farkli amino asitleri tagiyabildikleri
belirlenmistir (Tsuchiya ve ark., 2016). Yapilan ¢aligmalar
sonucunda Arabidopsis thaliana’da 60’dan fazla (Tegeder
ve ark., 2012), patateste 100 adet (Ma ve ark., 2016),
celtikte 189 adet (Zhao ve ark., 2012), soyada 72 adet
(Cheng ve ark., 2016), bugdayda 85 adet (Wan ve ark.,
2017), kavakta 23 adet (Wu ve ark., 2015), Selaginalla
moellendorffii’da 62 adet (Wipf ve ark., 2012), Ricinus
communis’te 283 adet (Xie ve ark., 2016) amino asit
tasiyicist  kesfedilmistir.  Anlasilacagi iizere, Onemli
fonksiyonlarinin bulunmasindan dolay1 amino asit tasiyici
ailesi bitkilerde ¢ok sayida proteinden olusur. Bu
tastyicilarm Arabidopsis homologlari ile karsilastirilabilir
biyokimyasal  ozellikler — sergilemesi, amino  asit
tasiyicilarimin  iglevinin  vaskiiler  bitkiler arasinda
korundugunu goéstermekte olsa da; her bir amino asit
tastyicisinin - gorevlerinin anlasilmasi zaman alacaktir.
Simdiye kadar karakterize edilen tasiyicilarin g¢ogunun
plazma membranina lokalize oldugu ve hiicreler arasi
tasimada goérev aldigi; az sayidaki tasiyicimin ise koful,
mitokondri ve kloroplast membranlarinda yer alip hiicre igi
kompartmentalizasyonda gorev aldigi bildirilmistir (Yang
ve ark., 2020). Saccharomyces cerevisiae gibi heterolog
ekspresyon sistemlerinde yapilan analizlerde amino asit
tastyicilarmin - substrat  segiciligi  ve  afinitesindeki
farkliliklar belirlenmistir (Yang ve ark., 2020). Homolog
amino asit tastyicilarinin farkli bitki tiirlerinde dokuya
ozgii ekspresyon profilleri sergiledikleri de gosterilmistir

(Liu ve Bush, 2006). Dolayisiyla, amino asit tastyicilari
hakkindaki bilgi birikimimizde onemli eksiklikler
bulunmaktadir. Bitkilerde yapilan c¢alismalarin ¢ogu
ozellikle AAP ailesi tizerinde odaklanmigtir. Amino asit
tagtyici ailesinin bityiik olmasindan dolay1 gergeklestirilen
biitiin ¢aligmalara bu derlemede yer vermek miimkiin
olmayacagindan, sadece UMAMIT ailesinde
gergeklestirilen ¢aligmalardan bahsedilmistir. Diger amino
asit tasiyicilart ile ilgili yayimlanmig derlemelere
bakilabilir (Yang ve ark., 2020; Yao ve ark., 2020).

UMAMIT Amino Asit Tasiyicilar:

Molekiillerin sitozolden digariya tasinmasinda rol alan
tagtyicilarin varligi 1980’ lerde deneysel olarak kanitlandigi
halde, disar1 tasima o6zelliklerine sahip ilk amino asit
tastyicist ancak 2012 yilinda karakterize edilebilmistir
(Ladwig ve ark., 2012). Bu protein, SILIQUES ARE
RED1 (SIARL/AtUMAMIT18) ismiyle bilinmektedir.
SIAR1, tohumlarin bosaltma ve koklerin perisikl
bolgelerinde ifade edilen, hiicre zarmma lokalize olmus bir
amino asit tasiyicisidir. SIAR1, amino asitleri hiicrenin
icine ve disina tasiyabilme oOzelligine sahip (¢ift yonli
tastyici) olup, gelisen silige amino asit tasinmasinda rol alir
(Ladwig ve ark., 2012). Arabidopsis’te c¢alisilan ikinci
UMAMIT proteini, tonoplasta lokalize bir oksin tasiyicisi
olan WALLS ARE THIN1 (WAT1L/UMAMITO5)
proteinidir (Ranocha ve ark., 2013).

UMAMIT proteinlerine verilen isim “umami”
teriminden gelmektedir. Umami, sadece floem ve ksilem
6zsuyunda daha yiiksek miktarda bulunan amino asitlerden
biri olan glutamat tarafindan baskin olarak etkilenen tat
duyusu ile iligkilidir. AAUMAMIT11, 14, 24, 25, 28, 29 ve
SIARL/AtUMAMIT18’in  amino  asitlerin  tohuma
tasinmasi, floeme yiiklenmesi ve bosaltilmasinda rolleri
oldugu gosterilmistir (Ladwig ve ark., 2012; Miiller ve
ark., 2015; Besnard ve ark., 2016; Besnard ve ark., 2018).
Mayada yapilan amino asit tasima deneylerinde,
UMAMIT14%lin genis bir yelpazedeki amino asitleri
tastyabildigi gosterilmistir (Besnard ve ark., 2016). Ayn
caligmada, Arabidopsis umamitl4 mutantinda
yapraklardaki amino asitlerin remobilizasyonunda diisiis
yasandigi ve bu degerlerin umamtil4umamitl8 cifte
mutantinda daha da azaldigi bildirilmistir. Calisma
sonucunda floemden koklere ve kdklerden topraga amino
asit salimmi igin UMAMIT14’tin gerekli oldugu
bulunmustur. Mayada yapilan baska bir c¢aligmada,
UMAMIT11, 14, 28 ve 29’un g¢ift yonlii amino asit
tastyicist olduklari bulunmugtur (Miiller ve ark., 2015).
Aymnu proteinlerin genellikle hiicre zarina lokalize olduklari
ve bazi durumlarda hiicre i¢i vesikiillere lokalize
olabilecekleri gosterilmistir. Ayrica, fertilizasyondan sonra
UMAMIT11 ve 14’tin funikulusta yer alan tohumun
bosaltma bolgesi ve integiimentlere lokalize olduklar
belirlenmistir. Ote yanda, UMAMIT28’in embriyo torpedo
gelisim evresinde ifade edildigi ve i¢ integiimentlerden
endotelyuma lokalize oldugu, UMAMIT29un ise embriyo
gelisiminin erken evrelerinden geg torpedo evresine kadar
i¢ integlimentlerin orta katmanina lokalize oldugu
belirlenmistir. Buradan da anlasilacagi tizere, UMAMIT28
ve UMAMIT29, embriyo gelisiminde tohumdan

2650



Aksoy et al. / Turkish Journal of Agriculture - Food Science and Technology, 10(spl): 2646-2655, 2022

embriyoya dogru amino asit tasmmmasinda 6nemli bir rol
oynamaktadir. Normal kosullarda yetistirilen Arabidopsis
umamit28 ve umamit29 mutantlarinin siliklerinde biriken
kiiciik ve polar olmayan amino asit (prolin, triptofan,
metiyonin  ve alanin gibi) seviyelerinde artis
belirlenmisken, tohum boyutlarinda yabanil tipe kiyasla
biiyiik bir azalis gozlenmistir (Miiller, 2015). Yine ayni
¢alismada, UMAMIT28 ve 29’un kok ve yapraklarda
vaskiiler dokuya lokalize olduklar1 gosterilmistir. Bu
nedenle, UMAMIT28 ve 29’un tohuma aminoasit
tasinmasina ek olarak, amino asit remobilizasyonunda
gorevleri olabilir. Bunlarin incelenmesi gerekmektedir.

UMAMIT ler ile ilgili yapilan diger ¢aligmalarda,
UMAMIT18’in  embriyojenezin  erken  evresinde
Arabidopsis tohumlari i¢indeki i¢ gébek (chalaza) tohum
kabugunda ifade edildigi ve fonksiyon kaybi1 mutantinda
gelisen siliklerde daha az amino asit biriktigi (Ladwig ve
ark., 2012); UMAMIT24’{in esas olarak i¢ gobek (chalaza)
tohum kabugunda tonoplastta ifade edildigi ve hiicre zarina
lokalize olan UMAMIT25’in ise endosperm hiicrelerinde
ifade edildigi gosterilmistir (Besnard ve ark., 2018).
Arabidopsis umamit24 ve umamit25 mutantlariin tohum
amino asit igerikleri, yabamil tip ile karsilagtirildiginda
embriyojenez sirasinda azalmis, ancak verim fzerinde
herhangi bir zararli etki olmaksizin olgun tohumlarda geri
kazanmilmustir (Besnard ve ark., 2018). Anlasilacag iizere,
UMAMIT tasiyicilart hakkinda heniiz birgok bilinmeyen
mevcuttur. Zhao ve ark. (2021) tarafindan yapilan
calismada Arabidopsis UMAMIT aile iiyelerinin hiicre zar1
veya tonoplasta lokalize olduklar1 ve g¢ogunun amino
asitleri ¢ift yonlii tasiyabildigi belirtilmektedir.

Sitrat ve NA’nin yani sira, diger karboksilik bilesikler
(malat) ve amino asitler (histidin ve glutamat) demirin
alm veya taginmasinda selatlayict  olarak gorev
tistlenebilirler (Kerkeb ve Kramer, 2003; Cui ve ark.,
2020). Arabidopsis’te yakin zaman once yapilan bir
calismada, glutamatin demiri selatlayabildigi bildirilmistir
(Cui ve ark., 2020). Bazi amino asitlerin Fe3"e
baglanabildigi (6rnegin, alanin, valin, 16sin) ve yapisal
olarak Fe-ferritin protein kompleksine benzedikleri
kimyasal ¢alismalarla gosterilmistir (Holt ve ark., 1974;
Tucker ve ark., 1975; Thundathil ve ark., 1977; Reddy ve
Mahoney, 1995). Ferritin proteinlerinin tohumda demir
birikimi i¢in gerekli olduklari bilindiginden (Zhang ve ark.,
2021), Fe®*-amino asit komplekslerinin de demir
eksikliginin giderilmesinde ve tohumda demir birikiminde
onemli roller oynayabilecegi Ongoriilebilir. Bu nedenle,
UMAMIT28 gibi amino asit tasiyicilarinin amino asit ile
selatlanmig demirin bitki icerisindeki dagilimi ve tohuma
tasinmasindaki  rollerinin  arastirilmas1  6nem  arz
etmektedir. Bugline kadar UMAMIT14, 24 ve 25 ile
yapilan amino asit tasima c¢aligmalarinda substrat olarak
fenilalanin kullanildigi halde (Besnard ve ark., 2016,
2018), farkli UMAMIT tastyicilarinin farkli proteinogenik
amino asitleri (Kim ve ark., 2021), indol-3-asetik asiti
(IAA) (Ranocha ve ark., 2013), Y-aminobiitirik asiti
(Besnard ve ark., 2018) ve sitriillini (Ladwig ve ark., 2012)
tastyabildikleri de gosterilmistir. Dolayistyla,
UMAMIT’ler amino asit yapisina benzer kiiglik
molekiilleri de tagiyabilme potansiyeline sahiptir.

Sonuc¢

Bitkiler i¢in temel mikro-besin maddelerinden bir
tanesi olan demirin (Fe) eksikligi bitki gelisimi ve verimi
etkileyerek tarimsal tiretimi kisitlamaktadir. Her ne kadar
demirin topraktan kok igerisine alinmasi, kokten yesil
aksama tasinmasi ve tohumda biriktirilmesi konularinda
caligmalar yiiriitilmekte olsa da, Ozellikle dikotlarda
demirin selatlanarak tasinmasi hakkinda yapilan ¢aligmalar
kisithidir.  Selathi demirin taginmasinda farkli tasiyict
ailelerin  gorevleri oldugu bilinmektedir. Bunlarin
icerisinde peptit ve amino asit tasiyicilari dikkati
cekmektedir. Yakin zaman once kesfedilmis olan amino
asit tastyicist UMAMIT ailesinin 6zellikle tohuma amino
asit taginmasinda sorumlu olduklari bildirilmis ve yapilan
diger ¢aligmalarda bazi amino asitlerin demir eksikliginin
giderilmesi i¢in 6nemli oldugu vurgulanmistir. Her ne
kadar amino asitlerin demir eksikligini gidermede
rollerinin olabilecegine dair literatiirde kanitlar yer alsa da,
UMAMIT ailesinin amino asit ile selatlanmig demiri
tasiylp  tasiyamayacaklari  heniiz  incelenmemistir.
Dolayistyla, UMAMIT ailesinin bitkilerdeki gérevlerinin
anlasilmasina  yonelik  c¢aligmalara  yogunlagilmast
gerekmektedir.
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