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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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Demir (Fe) bitkiler için önemli bir mikro-besin elementi olup, eksikliği bitki büyümesi ve gelişimini 

engelleyerek ciddi verim kayıplarına neden olur. Toprakta bulunan yarayışlı demirin bitkiler 

tarafından alınması ve bitki organlarına taşınması üzerine uzun yıllara dayanan detaylı çalışmalar 

gerçekleştirilmiştir. Bu çalışmalar sonucunda demirin bazı organik maddeler ile şelatlanarak 

taşınabileceği gösterilmiştir. Bu organik maddelerin içerisinde peptitler ve amino asitler yer 

almaktadır. Ancak, demirin peptitler ve amino asitler ile bitki içerisine alımı veya organlar arası 

taşınması üzerine detaylı çalışmalar yapılmamıştır. Gerçekleştirilen az sayıdaki çalışmada oligopeptit 

taşıyıcı (OPT) ve İlaç/Metabolit Taşıyıcı (DMT) aileleri üzerine odaklanılmıştır. Yakın zaman önce 

bitkilerde keşfedilen UMAMIT amino asit taşıyıcı ailesinin demir taşınmasındaki olası rolleri ise 

henüz incelenmemiştir. Bu derleme kapsamında, demirin bitki içine alınması ve organlar arası 

taşınmasından sorumlu taşıyıcı aileleri ile OPT, DMT ve UMAMIT ailelerinin demir-peptit ve demir-

amino asit komplekslerini taşımadaki rolleri özetlenmiştir. 
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Giriş 

Demir (Fe), bitkiler için temel mikro-besin 

maddelerinden bir tanesidir. Bitkilerde metalloproteinlerin 

kofaktörü olan demir, fotosentez ve solunumda görev alan 

demir-sülfür proteinlerinin aktif bölgelerinde bulunur. 

Ayrıca DNA ve hormon biyosentezi, azot bağlanması, 

sülfat asimilasyonu ve klorofil biyosentezinde görev yapar 

(Hell ve Stephan, 2003). 

Demir, toprakta en çok bulunan elementlerden bir 

tanesi olmasına karşın özellikle aerobik ortamlarda 

çözünemeyen ferrik (Fe3+) formda bulunmaktadır (Palmer 

ve Guerinot, 2009). Çözünür demir formu olan Fe2+’in 

havalandırılmış topraktaki çözünürlüğü bitkilerin yaşaması 

için gerekli olan demir yoğunluğundan oldukça düşüktür 

(Marschner ve Marschner, 2011). Çözünemeyen demir 

formu Fe3+’in çözünür demir formu Fe2+’e 

indirgenebilmesi için toprağın pH’sının düşük olması 

gerekir. Özellikle iyi havalandırılmış kireçli toprakların 

asiditesinin düşük olmasından dolayı, bu tür topraklarda 

büyüyen bitkilerde demir yetersizliği çok sık 

gözlenmektedir. Ne yazık ki dünyada kullanılabilen tarım 

alanlarının 1/3’i ve Türkiye topraklarının %70’i kireçli 

topraklarla kaplı olduğundan, tarımsal öneme sahip bitkiler 

sürekli demir eksikliğine maruz kalırlar (White ve Brown, 

2010). Demir yetersizliği bitkilerde klorofil biyosentezinin 

azalmasına bağlı olarak yaprak damarları arasında oluşan 

ve demir eksikliği klorozu (DEK) olarak adlandırılan bir 

kloroza neden olur. Bu kloroz, genç yapraklarda yaşlı 

yapraklardan daha şiddetlidir. Bu da genç yaprakların 

güçlü birikim bölgeleri olarak işlev gördüğünü ve yaşlı 

yapraklara kıyasla demire daha fazla ihtiyaç duyduğunu 

düşündürmektedir. DEK’in en önemli etkilerinden birisi 

bodur büyümedir. Bu da doğrudan bitki verimini olumsuz 

yönde etkiler (Briat ve ark., 2015). Bu nedenle, bitkilerin 

topraktan demir alımı, organlar arası taşınması ve 

tohumda/meyvede biriktirilmesinden sorumlu metal 

taşıyıcıların keşfedilmesi, DEK’e dayanıklı bitkilerin 

geliştirilmesinin önemli bir basamağı olarak detaylı bir 

şekilde çalışılması gerekir.  

Son 30 yılda yapılan çalışmalardan elde edilen veriler 

sayesinde, bitkilerin rizosferdeki demiri kök epidermisine 

nasıl aldıkları, organlar arasında nasıl taşıdıkları ve 

tohumda nasıl depoladıkları bilinmektedir. Ancak, farklı 

peptit ve amino asit taşıyıcılarının demir taşınmasındaki 

rollerine yönelik bilgi birikimimiz hala sınırlıdır. Bu 

derleme kapsamında bitkilerdeki demir taşıma 

mekanizmaları ile peptit ve amino asit taşıyıcılarının demir 

taşınmasındaki olası rolleri değerlendirilmiştir. 

 

Rizosferden Demir Alım Mekanizmaları 

 

Rizosferden kök epidermisine demirin alınması için 

farklı bitki aileleri tarafından geliştirilmiş iki adet 

mekanizma bilinmektedir (Aksoy ve ark., 2018). Bu 

mekanizmalarla ilgili detaylı bilgi almak için yakın zaman 

önce yayımlanmış derlemelere bakılabilir (Kobayashi ve 

ark., 2019; Hanikenne ve ark., 2021; Rai ve ark., 2021; 

Murgia ve ark., 2022). 

Arabidopsis thaliana gibi dikotlar indirgenme stratejisi 

(Strateji I) ile toprakta bulunan çözünmemiş Fe3+’i 

FERRIC CHELATE REDUCTASE (FRO/FCR) isimli 

oksidoredüktaz aracılığıyla çözünebilen Fe2+’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) aracılığıyla kök epidermisine alırlar. 

Çözünmemiş Fe3+’in indirgenebilmesi için öncelikle 

rizosferin epidermis zarında bulunan H+-ATPase (AHA) 

tarafından asidifiye edilmesi gerekmektedir (Santi ve 

Schmidt., 2009). IRT1’e ek olarak, NATURAL 

RESISTANCE-ASSOCIATED MACROPHAGE 

PROTEIN (NRAMP) ailesinde yer alan NRAMP1’in 

yüksek afiniteli Fe taşıyıcısı olarak kök epidermisinde 

görev aldığı gösterilmiştir (Castaings ve ark., 2016). 

Poaceae ailesinde yer alan buğday, mısır ve çeltik gibi 

bitkiler toprakta çözünemeyen Fe3+’i köklerinden 

salgıladıkları fitosideroforlar (PS’ler) ile şelatlayarak 

(kompleks oluşturarak) kök epidermisine alırlar. Bu 

nedenle bu stratejiye şelasyon stratejisi (Strateji II) adı 

verilmiştir (Kobayashi ve ark., 2005; Nagasaka ve ark., 

2009). Mugineik asitleri (MA’ları) içeren fitosidereforlar 

dört sıralı enzimatik reaksiyonlarda L-metiyoninden 

sentezlenir (Ueno ve ark., 2007). L-metiyonin, kükürt 

asimilasyon yolağının son ürünü olarak üretilir (Anjum ve 

ark., 2008). Bu sentez yolağındaki en önemli gen 

NICOTIANAMINE SYNTHASE (NAS)’dir (Bashir ve 

ark., 2006). Çeltik genomunda 3 adet (OsNAS1-3), 

Arabidopsis thaliana genomunda ise 4 adet NAS geni 

(AtNAS1-4) bulunmaktadır (Klatte ve ark., 2009). Çeltik 

köklerinden rizosfere salınan PS, Fe3+ ile kompleks 

oluşturduktan sonra, bu kompleks TRANSPORTER OF 

MUGINEIC ACID1 (OsTOM1) sayesinde rizosfere taşınır 

(Nozoye ve ark., 2011). 

 

Demirin Bitki İçinde Taşınmasından Sorumlu 

Taşıyıcılar 

 

Çözünebilir Fe2+ bitki için zararlı olduğundan, Fe3+ ise 

düşük çözünürlüğünden dolayı mobilize edilemediğinden, 

bitki içerisinde translokasyonu için demir diğer bileşiklerle 

kompleks oluşturmalıdır. Bu bileşikler arasında sitrat, 

nikotianamin ve glutamatın demire bağlanabildiği ve bitki 

içerisinde taşınabildiği farklı çalışmalarda gösterilmiştir 

(Cui ve ark., 2020). Kök içerisine alınan demirin bir kısmı 

kök kofulunda depolanırken, bir kısmı ise simplastik 

olarak hücrelerarası taşınır. Fe eksikliği altında IRT1 ve 

FRO2’nin ifade seviyelerine paralel olarak, tonoplast metal 

taşıyıcıları METAL TOLERANCE PROTEIN3 (MTP3), 

IRON REGULATED2 (IREG2), HEAVY METAL 

ATPASE3 (HMA3) ve MTP8’in ifade seviyelerinin de 

arttığı ve bu taşıyıcıların sırasıyla çinko (Zn2+), nikel 

(Ni2+), kadmiyum (Cd2+) ve manganezi (Mn2+) kök 

kofuluna taşıyabildikleri gösterilmiştir (Arrivault ve ark., 

2006; Schaaf ve ark., 2006; Morel ve ark., 2009; Eroglu ve 

ark., 2016). Fe eksikliği altında indüklenen IRT1 sayesinde 

diğer divalent metallerin köklerde birikebildiği 

gösterildiğinden (Vert ve ark., 2002), kök tonoplastındaki 

taşıyıcıların farklı metalleri alarak kofulda biriktirmeleri 

Fe eksikliğine maruz kalan Arabidopsis köklerinde 

beklenen bir durumdur. 
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Köklerde çoğunlukla nikotianamin ile şelatlanan demir, 

apoplastik olarak vasküler dokulara ulaştırılır. Ardından, 

FERROPORTIN1 (FPN1)/ IRON REGULATED1 

(IREG1) tarafından ksileme yüklenir ve yeşil aksama 

taşınır (Morrissey ve ark., 2009). Öte yandan homoloğu 

FPN2/IREG2’nin kofula lokalize olduğu ve maya 

komplementasyon deneylerinde demirin kofula 

taşınmasından sorumlu olduğu gösterilmiştir (Morrissey ve 

ark., 2009). NA tüm bitkilerde sentezlenen protein yapısına 

karışmayan bir amino asittir (Shojima ve ark., 1989). NA, 

çeşitli divalent minerallerin şelatörü olarak görev 

yapmakta ve bu sayede mikroelementlerin bitki içinde 

taşınmasında görev almaktadır (Takahashi ve ark., 2003; 

Dey ve ark., 2020). Çeltikte yapılan çalışmalarda, NA ve 

NA’dan üretilen 2′-deoksimugineik asitin (DMA) ksilem 

eksüdasında bulunduğu ve Zn2+ ile Fe2+ taşınmasında rol 

oynadığı gösterilmiştir (Mori ve ark., 1991; Kakei ve ark., 

2009; Nishiyama ve ark., 2012). NA ve NA derivatiflerinin 

metaller ile kompleks oluşturarak, özellikle YELLOW 

STRIPE-LIKE (YSL) taşıyıcı ailesinin üyeleri tarafından 

kökten yeşil aksama taşındıkları bilinmektedir (Grillet ve 

Schmidt, 2019). Bu taşıyıcılar ile ilgili detaylı bilgiler 

aşağıda verilmiştir. Çeltikte yapılan çalışmalarda, NA’den 

üretilen DMA’nın da üyesi olduğu mugineik asit 

türevlerinin taşınmasından sorumlu TRANSPORTER OF 

MUGINEIC ACID (TOM) taşıyıcılarının kök 

epidermisine ek olarak farklı dokulara lokalize oldukları ve 

demirin bitki içi taşınmasında rol aldıkları gösterilmiştir 

(Nozoye ve ark., 2015). TOM1’in Arabidopsis ortoloğu 

ZINC-INDUCED FACILITATOR1 (ZIF1)’in tonoplasta 

lokalize olduğu ve NA’yı sitoplazmadan kofula taşıdığı 

başka bir çalışmada gösterilmiştir (Haydon ve ark. 

Cobbett, 2007; Haydon ve ark., 2012). Ek olarak, NA’nın 

kofula taşınmasında görev alan ENA1 ve ENA2 isimli 

taşıyıcılar da belirlenmiştir (Nozoye ve ark., 2011). 

Bu taşıyıcılara ek olarak, demirin kökte ksilem içerisine 

yüklenmesinde demir kilatörü sitrat taşıyıcısı FERRIC 

REDUCTASE DEFECTIVE3 (FRD3)’ün görevli olduğu da 

gösterilmiştir (Roschzttardtz ve ark., 2011). Vasküler 

dokuyu saran perisikl hücrelerine lokalize olduğu bilinen 

FRD3 (Durrett ve ark., 2007), IRT1 ve FRO2 gibi demir 

eksikliği altında ifadesi artan genlerden bir tanesidir 

(Kobayashi ve Nishizawa, 2012). FRD3’ün fonksiyon 

kaybı kökten gövdeye Fe translokasyonunun etkinliğinin 

azalmasına neden olur. Bu nedenle, frd3 mutantları şiddetli 

Fe eksikliği belirtileri gösterir. Ayrıca, bu mutantların 

köklerinde demir alımından sorumlu IRT1 ve FRO2 gibi 

genlerin ifade seviyelerinin azaldığı gösterilmiştir (Rogers 

ve Guerinot, 2002; Green ve Rogers, 2004). Hem 

Arabidopsis frd3 mutantları, hem de çeltik ortoloğu 

FRDL1’in mutantlarının ksilem eksüdalarında sitrat ve 

demir seviyelerinin yabanıl tip bitkilere kıyasla azaldığı 

gösterilmiştir (Durret ve ark., 2007; Roschzttardtz ve ark., 

2011; Yokosho ve ark., 2009). Dolayısıyla, sitratın ksilem 

aracılığıyla kök-yeşil aksam arasında demir taşınmasındaki 

rolleri detaylı bir şekilde çalışılmıştır. 

Çeltikte yapılan çalışmalarda, ksilem içerisine fenolik 

(özellikle protokatekuik asit ve kafeik asit) taşınmasından 

sorumlu PEZ1 ve PEZ2’nin kök vasküler dokusuna 

lokalize olduğu, pez mutantlarında ksilem eksüdasındaki 

Fe miktarının azaldığı, buna karşın köklerde arttığı 

gösterilmiştir (Bashir ve ark., 2011; Ishimaru ve ark., 

2011). Dolayısıyla, demirin kök-yeşil aksam arasındaki 

taşınmasında NA ve derivatifleri ile sitrata ek olarak 

fenoliklerin de görev yapabileceği anlaşılmaktadır. 

Bitki içindeki demirin yeniden harekete geçirilmesi 

(remobilizasyonu) ve tohum içine taşınmasıyla alakalı 

çalışmalar gerçekleştirilmiş olsa da, şelatlanan demirin 

tohum ve embriyoya taşınması ile ilgili bilgimiz sınırlıdır. 

Demir, tohuma floem aracılığıyla taşınır. Floem özsuyu 

hafif bazik olduğu için Fe gibi metaller şelatlanmadıkça 

çökelme eğilimindedir. Bu nedenle, Fe farklı dokular 

arasında başta NA’ya bağlanarak floem aracılığıyla taşınır 

(Clemens, 2019). NA ve DMA, floem eksüdalarında da 

mevcuttur ve floem yoluyla Fe taşınmasında rol 

oynadıkları öne sürülmüştür (Nishiyama ve ark., 2012). Bu 

taşıma esnasında Oligopeptit taşıyıcı ailesinden olan 

OLIGOPEPTID TRANSPORTER2 (OPT2)’nin görevi 

yapılan çalışmalarda ortaya konmuştur (Mendoza-Cózatl 

ve ark., 2014; Zhai ve ark., 2014). OPT taşıyıcıları YSL 

taşıyıcıları ile aynı ailede yer alırlar. Bu taşıyıcılar ile ilgili 

detaylı bilgiler aşağıda verilmiştir.  

OPT ve YSL taşıyıcıları hariç, yukarıda bahsedilen 

bütün taşıyıcılar Multi ilaç ve toksik madde ektsrüzyon 

(Multidrug and toxic compound extrusion - MATE) 

ailesinde yer alırlar. MATE ailesi vasküler bitkiler arasında 

korunmuş olup, Arabidopsis’te 56 üyeden oluşan bir küçük 

peptit ve amino asit taşıyıcı ailesidir (Wang ve ark., 2016). 

Her ne kadar aile üyeleri biyoinformatik olarak farklı bitki 

türlerinde belirlenmiş olsalar da (Nimmy ve ark.; 2022), 

bitki organları arasında metal taşınmasındaki görevleri 

yeni yeni anlaşılmaktadır. MATE ailesi gibi Amino Asit-

Poliamin-Organokatyon (Amino Acid-Polyamine-

Organocation - APC), İlaç/Metabolit Taşıyıcı 

(Drug/Metabolite Transporter - DMT), ATP Bağlanma 

Kaseti (ATP Binding Cassette - ABC) ve Büyük 

Kolaylaştırıcı (Major Facilitator - MFS) süper ailelerinin 

üyeleri de peptit ve amino asit taşınmasında görev alırlar 

(Okumoto ve Pilot, 2011). Bitkilerde peptit ve amino asit 

taşınmasından sorumlu çeşitli protein ailelerin evrimleşmiş 

olması, bu taşıyıcıların i) peptit ve amino asitlerin bitki 

içerisinde dağılımlarının kontrolünde, ii) organlar arası 

mineral taşınmasında, iii) embriyoda mineral birikiminde 

ve iv) bitki gelişimi ve büyümesinde önemli görevlerinin 

olduğunu göstermektedir (Jack ve ark., 2001). 

Arabidopsis’te demirin floemde taşınmasından 

sorumlu IRON MAN (IMA)/ FE-UPTAKE-INDUCING 

PEPTIDE (FEP) isimli yeni bir peptit ailesi keşfedilmiştir 

(Grillet ve ark., 2018; Hirayama ve ark., 2018). Ailenin altı 

üyesi bulunmaktadır. Üyeler arasında IMA1/FEP3, 

IMA2/FEP2 ve IMA3/FEP1’in kök ve gövde floem 

arkadaş hücrelerinde lokalize olduğu (Hirayama ve ark., 

2018) ve özellikle demir eksikliği altında ifade 

seviyelerinin kök ve gövdede FIT, IRT1 ve FRO2 ile 

kıyaslanabilecek şekilde arttığı bildirilmiştir (Grillet ve 

ark., 2018). Bu genlerin ifade seviyelerinin FIT tarafından 

kontrol edilmediği (Hirayama ve ark., 2018), aksine 

vasküler dokuya özgü transkripsiyon faktörleri tarafından 

kontrol edildikleri bilinmektedir (Gao ve ark., 2020). IMA1 

ve IMA2’nin yüksek seviyede ifade edilmesi durumunda 

bitkilerin Fe eksikliğine dayanıklı oldukları (Grillet ve ark., 

2018) ve alkali toprakta daha iyi geliştikleri gösterilmiştir 

(Gao ve ark., 2020). Ancak, bugüne kadar IMA 

peptitlerininin vasküler dokuya biriktirilmesinde rol alan 

taşıyıcılar keşfedilmemiştir. 
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Peptit Taşıyıcıları 

YSL’ler, oligopeptit taşıyıcı (OPT) ailesinin üyeleridir. 

OPT proteinleri hücrede çok çeşitli substratların 

taşınmasında rol oynayan integral transmembran protein 

sınıflarından birini temsil eder (Lubkowitz, 2011). OPT’ler 

peptit taşıyıcılar (PT) ve YSL olarak adlandırılan iki alt 

gruba ayrılmıştır. Genel olarak sınıflandırmalarına 

bakılmaksızın, çoğu OPT proteini, bitki besin durumuna ve 

etki yerine bağlı olarak metal taşıma ve detoksifikasyonda 

rol oynarlar (Stacey ve ark., 2006; Liu ve ark., 2012). YSL 

alt ailesinin üyeleri, metal şelatların organlar arası 

taşınmasında görev aldıklarından, metal (Fe, Zn, Cu, Mn, 

Ni) homeostazında önemli rolleri bulunmaktadır (Curie ve 

ark., 2001; Schaaf ve ark., 2004; Ishimaru ve ark., 2010). 

OPT ailesinin biyoinformatik olarak tanımlandığı bitki 

türleri arasında çeltik (Gross ve ark., 2003; Koike ve ark., 

2004; Liu ve ark., 2012), kavak (Cao ve ark., 2011), üzüm 

(Cao ve ark., 2011), Brachypodium distachyon (Yordem ve 

ark., 2011), Ganoderma lucidum (Xiang ve ark., 2017), 

turp (Pu ve ark., 2018), buğday (Kumar ve ark., 2019), 

ginseng (Su ve ark., 2019), patates (Wu ve ark., 2021) ve 

yer fıstığı (Wang ve ark., 2022) yer almaktadır. Yapılan 

çalışmalarda OPT’lerin farklı doku ve organlarda Fe 

taşınmasından sorumlu olduğu gösterilmiş (Lubkowitz, 

2011; Conte ve Walker, 2012; Banakar ve ark., 2017) ve in 

siliko analizlerde Fe sinyal yolağındaki önemli proteinlerle 

etkileşime girebilecekleri belirlenmiştir (Dinesh ve ark., 

2020). 

Fe3+-DMA taşıyıcılarını kodlayan YSL ailesinin üyesi 

olan YELLOW STRIPE1 (YS1) geni ilk mısırda 

keşfedilmiştir (Curie ve ark., 2001). ZmYS1 geninin 

Arabidopsis’te 8 adet (AtYSL1-8), çeltikte ise 18 adet 

(OsYSL1-18) ortoloğu bulunmakta olup, çeltik 

ortologlarının (YS1-LIKE - OsYSL) ifade seviyeleri Fe 

eksikliğine maruz kalan bitkilerin yeşil aksam ve 

köklerinde kontrol koşullarına kıyasla artar (Inoue ve ark., 

2009; Chowdhury ve ark., 2022). YSL taşıyıcıları metal-

fitosiderefor komplekslerinin taşınmasında görev alır. 

Özellikle Fe3+, Zn2+, Cu2+ ve Ni2+’in DMA, Ni2+, Fe2+ ve 

Fe3+’in ise NA ile şelatlanmış formlarının YS1 taşıyıcısı 

tarafından taşınabildiği gösterilmiştir (Schaaf ve ark., 

2004). Öte yandan çeltik YSL proteinlerinden OsYSL15 

ve OsYSL18’in Fe3+-DMA’yı taşıdıkları (Inoue ve ark., 

2009; Aoyama ve ark., 2009); OsYSL2’nin Fe2+-NA ve 

Mn2+-NA’yı taşıdığı (Koike ve ark., 2004); OsYSL16’nın 

ise Fe3+-DMA ve Cu2+-NA’yı taşıdığı gösterilmiştir (Kakei 

ve ark., 2012; Zhang ve ark., 2018). YSL ailesinde yer alan 

taşıyıcı proteinler, metal-MA ve metal-NA 

komplekslerinin taşınmasından sorumlu olarak metal 

homeostazında önemli roller oynamaktadır. Arabidopsis’te 

ysl1 tekli ve ysl1ysl3 çifte mutantları ve çeltik ysl2 mutantı 

ile yapılan çalışmalarda, yabanıl tip bitkilere kıyasla 

mutant tohumlarında daha düşük Fe birikimi gözlenmiştir 

(Koike ve ark., 2004; Jean ve ark., 2005; Waters ve ark., 

2006). Dolayısıyla, YSL1,YSL2 ve YSL3 tohuma Fe 

taşınmasında görev alırlar. Ayrıca, YSL4 ve YSL6’nın 

gelişen embriyoda kloroplast (Divol ve ark., 2013) veya 

tonoplast/ER membranına (Chu ve ark., 2013) lokalize 

olduğu ve embriyoya demir taşınmasında önemli rollerinin 

olabileceği belirtilmiştir. Son olarak, YSL genlerinin 

buğdayda genom boyu karakterizasyonunun yapıldığı bir 

çalışmada, dane gelişimi sırasında ve abiyotik/biyotik stres 

koşulları altında YSL proteinlerinin önemli rollerinin 

olabileceği irdelenmiştir (Kumar ve ark., 2019). 

Demirin organlar arasında taşınması ve tohumda 

biriktirilmesi ile ilgili Arabidopsis OPT ailesinde yapılan 

ilk çalışmalarda OPT3’ün tohumda demir birikiminde rol 

oynadığı ve opt3-1 mutantının emriyo letalitesi gösterdiği 

bildirilmiştir (Stacey ve ark., 2002). Ardından yapılan 

başka bir çalışmada ise emriyo letalitesi göstermeyen opt3-

2 mutantının kök ve yapraklarında yüksek seviyede Fe 

biriktirdiği halde, Fe yeterli besiyerinde yetiştirildiği 

zaman bile köklerde Fe eksikliği semptomları (IRT1 ve 

FRO2 ifadelerinin artışı) gösterdiği belirlenmiştir (Stacey 

ve ark., 2008). Ayrıca, opt3-2 mutantının tohumlarında 

yabanıl tipe kıyasla %30 daha az Fe birikimi gösterilmiştir 

(Mendoza-Cózatl ve ark., 2014). OPT3’ün demiri peptit ile 

şelatlayarak taşıyabileceği önerilmiş olsa da (Stacey ve 

ark., 2008), daha sonra yapılan bir çalışmada Fe2+ 

formunda taşıyabildiği gösterilmiştir (Zhai ve ark., 2014). 

İlginç bir şekilde, maya komplementasyon deneylerinde 

ortama NA eklenmesi durumunda OPT3’ün yüksek 

seviyede ifade edildiği maya mutantının (Δfet3fet4) 

çoğalmasında bir değişiklik olmadığı bildirilmiştir (Wintz 

ve ark., 2003). Mayada yapılan başka bir çalışmada, 

OPT3’ün hücre zarına lokalize olmamasından dolayı, 

demiri Fe2+ formunda taşıyamadığı ve bu nedenle de 

taşıdığı substratın ne olacağı hakkında bir bilgiye 

varılamayacağı sonucuna ulaşılmıştır (Mendoza-Cózatl ve 

ark., 2014). Öte yandan, demir eksikliği altında OPT2’in 

ifade seviyesinin değiştiği gösterildiği halde (Wintz ve 

ark., 2003), bugüne kadar demir veya peptit taşımasındaki 

rolleri araştırılmamıştır. Ek olarak, literatürde 

Arabidopsis’te OPT ailesinin demir taşımasındaki rolleri 

üzerine herhangi bir çalışma bulunmamaktadır. Yapmış 

olduğumuz çalışmalarda, OPT8’in kloroplast membranına 

lokalize olduğu ve demir taşınmasından sorumlu olduğu 

gösterilmiştir (Aksoy, 2014). Bu çalışmalara ek olarak, 

maya komplementasyon çalışmalarında bazı çeltik 

OsOPT’lerin NA ile şelatlı farklı demir formlarını 

taşıyabildikleri gösterilmiştir (Vasconcelos ve ark., 2008). 

Buna göre, OsOPT1 ve OsOPT4’ü yüksek seviyede ifade 

eden Δfet3fet4 maya hücreleri Fe2+–NA ve Fe3+–NA içeren 

besiyerinde iyi gelişirken, OsOPT5 ile OsOPT7’yi yüksek 

seviyede ifade edenler Fe3+–NA içeren besiyerinde yavaş 

gelişim göstermiştir. OsOPT5 ve OsOPT7’yi yüksek 

seviyede ifade eden mayalar Fe2+–NA içeren besiyerinde 

ise gelişmemiştir. İlginç bir şekilde, başka bir çalışmada 

OsOPT7’nin Fe3+-DMA ve Fe2+-NA taşıyamadığı ve bu 

nedenle Δfet3fet4 mutant mayalarının demir yetersiz 

ortamda komplementasyonunu sağlayamadığı 

bildirilmiştir (Bashir ve ark., 2015). OsOPT7’nin en yakın 

Arabidopsis ortoloğunun AtOPT3 olduğu 

düşünüldüğünde, NA ile şelatlanmış demir formlarının 

taşınmasında Arabidopsis OPT proteinlerinin önemli 

görevler üstlenebilecekleri anlaşılmaktadır. Öte yandan, 

demirin peptitler ile şelatlı taşınmasıyla ilgili elde edilen 

çelişkili bulguların tekrar değerlendirilmesi gerekmektedir. 

AtOPT6’nın farklı uzunluktaki peptitleri taşıyabildiği 

gösterildiğinden (Pike ve ark., 2009), OPT taşıyıcılarının 

demirin peptitler ile şelatlı taşınmasındaki rollerinin 

incelenmesi gerekmektedir.  
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DMA Amino Asit Taşıyıcıları

İlaç/Metabolit Taşıyıcı (Drug/Metabolite Transporter - 

DMT) ailesinde yer alan amino asit taşıyıcıları dizi 

benzerlikleri ve taşıma özelliklerine göre amino asit/oksin 

permeaz (amino acid/auxin permease - AAAP) veya amino 

asit taşıyıcı (amino acid transporter - ATF) ailesi ve amino 

asit-poliamin-organokatyon (Acid-Polyamine-

Organocation - APC) ailesi olarak iki ana aileye 

ayrılmışlardır (Ortiz-Lopez ve ark., 2000). AAAP ailesi 

kendi içinde amino asit permeaz (amino acid permease - 

AAP), lizin ve histidin taşıyıcıları (lysine and histidine 

transporters - LHTs), gama-aminobütirik asit taşıyıcıları 

(γ-aminobutyric acid transporters - GATs), prolin 

taşıyıcıları (proline transporters - ProTs), indol-3-asetik 

asit taşıyıcıları (indole-3-acetic acid transporters - AUXs), 

aromatik ve nötral amino asit taşıyıcıları (aromatic and 

neutral amino acid transporters - ANT), amino asit 

taşıyıcısı benzerleri (amino acid transporter-like - ATL) ve 

vesiküler aminerjik ile ilişkili taşıyıcılar (vesicular 

aminergic-associated transporters - VAAT) olarak alt 

gruplara ayrılırken, APC ailesi kendi içinde katyonik 

amino asit taşıyıcıları (Cationic amino acid transporters - 

CATs), amino asit/kolin taşıyıcıları (amino acid/choline 

transporters) ve poliamin H+ simporterleri (polyamine H+-

symporters - PHSs) olarak alt gruplara ayrılır (Yao ve ark., 

2020). Yakın zaman önce yapılan araştırmalara göre bu alt 

gruplara ek olarak, nodülin benzeri gen ailesinde yer alan 

“genellikle birden çok asiti içeri ve dışarı taşıyan (usually 

multiple acids move in and out transporters – UMAMIT)” 

isimli yeni bir taşıyıcı ailesi keşfedilmiştir (Dinkeloo ve 

ark., 2018). DMT proteinlerinin hem prokaryot hem de 

ökaryotlarda bulunması, amino asit ve buna bağlı 

metallerin taşınmasındaki yaşamsal görevlerini açıkça 

ortaya koymaktadır. Bakterilerde yapılan çalışmalarda 

DMT taşıyıcılarının farklı amino asitleri taşıyabildikleri 

belirlenmiştir (Tsuchiya ve ark., 2016). Yapılan çalışmalar 

sonucunda Arabidopsis thaliana’da 60’dan fazla (Tegeder 

ve ark., 2012), patateste 100 adet (Ma ve ark., 2016), 

çeltikte 189 adet (Zhao ve ark., 2012), soyada 72 adet 

(Cheng ve ark., 2016), buğdayda 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 

taşıyıcısı keşfedilmiştir. Anlaşılacağı üzere, önemli 

fonksiyonlarının bulunmasından dolayı amino asit taşıyıcı 

ailesi bitkilerde çok sayıda proteinden oluşur. Bu 

taşıyıcıların Arabidopsis homologları ile karşılaştırılabilir 

biyokimyasal özellikler sergilemesi, amino asit 

taşıyıcılarının işlevinin vasküler bitkiler arasında 

korunduğunu göstermekte olsa da; her bir amino asit 

taşıyıcısının görevlerinin anlaşılması zaman alacaktır. 

Şimdiye kadar karakterize edilen taşıyıcıların çoğunun 

plazma membranına lokalize olduğu ve hücreler arası 

taşımada görev aldığı; az sayıdaki taşıyıcının ise koful, 

mitokondri ve kloroplast membranlarında yer alıp hücre içi 

kompartmentalizasyonda görev aldığı bildirilmiştir (Yang 

ve ark., 2020). Saccharomyces cerevisiae gibi heterolog 

ekspresyon sistemlerinde yapılan analizlerde amino asit 

taşıyıcılarının substrat seçiciliği ve afinitesindeki 

farklılıklar belirlenmiştir (Yang ve ark., 2020). Homolog 

amino asit taşıyıcılarının farklı bitki türlerinde dokuya 

özgü ekspresyon profilleri sergiledikleri de gösterilmiştir 

(Liu ve Bush, 2006). Dolayısıyla, amino asit taşıyıcıları 

hakkındaki bilgi birikimimizde önemli eksiklikler 

bulunmaktadır. Bitkilerde yapılan çalışmaların çoğu 

özellikle AAP ailesi üzerinde odaklanmıştır. Amino asit 

taşıyıcı ailesinin büyük olmasından dolayı gerçekleştirilen 

bütün çalışmalara bu derlemede yer vermek mümkün 

olmayacağından, sadece UMAMIT ailesinde 

gerçekleştirilen çalışmalardan bahsedilmiştir. Diğer amino 

asit taşıyıcıları ile ilgili yayımlanmış derlemelere 

bakılabilir (Yang ve ark., 2020; Yao ve ark., 2020).  

 

UMAMIT Amino Asit Taşıyıcıları 

 

Moleküllerin sitozolden dışarıya taşınmasında rol alan 

taşıyıcıların varlığı 1980’lerde deneysel olarak kanıtlandığı 

halde, dışarı taşıma özelliklerine sahip ilk amino asit 

taşıyıcısı ancak 2012 yılında karakterize edilebilmiştir 

(Ladwig ve ark., 2012). Bu protein, SILIQUES ARE 

RED1 (SiAR1/AtUMAMIT18) ismiyle bilinmektedir. 

SIAR1, tohumların boşaltma ve köklerin perisikl 

bölgelerinde ifade edilen, hücre zarına lokalize olmuş bir 

amino asit taşıyıcısıdır. SIAR1, amino asitleri hücrenin 

içine ve dışına taşıyabilme özelliğine sahip (çift yönlü 

taşıyıcı) olup, gelişen siliğe amino asit taşınmasında rol alır 

(Ladwig ve ark., 2012). Arabidopsis’te çalışılan ikinci 

UMAMIT proteini, tonoplasta lokalize bir oksin taşıyıcısı 

olan WALLS ARE THIN1 (WAT1/UMAMIT05) 

proteinidir (Ranocha ve ark., 2013).  

UMAMIT proteinlerine verilen isim “umami” 

teriminden gelmektedir. Umami, sadece floem ve ksilem 

özsuyunda daha yüksek miktarda bulunan amino asitlerden 

biri olan glutamat tarafından baskın olarak etkilenen tat 

duyusu ile ilişkilidir. AtUMAMIT11, 14, 24, 25, 28, 29 ve 

SiAR1/AtUMAMIT18’in amino asitlerin tohuma 

taşınması, floeme yüklenmesi ve boşaltılmasında rolleri 

olduğu gösterilmiştir (Ladwig ve ark., 2012; Müller ve 

ark., 2015; Besnard ve ark., 2016; Besnard ve ark., 2018). 

Mayada yapılan amino asit taşıma deneylerinde, 

UMAMIT14’ün geniş bir yelpazedeki amino asitleri 

taşıyabildiği gösterilmiştir (Besnard ve ark., 2016). Aynı 

çalışmada, Arabidopsis umamit14 mutantında 

yapraklardaki amino asitlerin remobilizasyonunda düşüş 

yaşandığı ve bu değerlerin umamti14umamit18 çifte 

mutantında daha da azaldığı bildirilmiştir. Çalışma 

sonucunda floemden köklere ve köklerden toprağa amino 

asit salınımı için UMAMIT14’ün gerekli olduğu 

bulunmuştur. Mayada yapılan başka bir çalışmada, 

UMAMIT11, 14, 28 ve 29’un çift yönlü amino asit 

taşıyıcısı oldukları bulunmuştur (Müller ve ark., 2015). 

Aynı proteinlerin genellikle hücre zarına lokalize oldukları 

ve bazı durumlarda hücre içi vesiküllere lokalize 

olabilecekleri gösterilmiştir. Ayrıca, fertilizasyondan sonra 

UMAMIT11 ve 14’ün funikulusta yer alan tohumun 

boşaltma bölgesi ve integümentlere lokalize oldukları 

belirlenmiştir. Öte yanda, UMAMIT28’in embriyo torpedo 

gelişim evresinde ifade edildiği ve iç integümentlerden 

endotelyuma lokalize olduğu, UMAMIT29’un ise embriyo 

gelişiminin erken evrelerinden geç torpedo evresine kadar 

iç integümentlerin orta katmanına lokalize olduğu 

belirlenmiştir. Buradan da anlaşılacağı üzere, UMAMIT28 

ve UMAMIT29, embriyo gelişiminde tohumdan 
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embriyoya doğru amino asit taşınmasında önemli bir rol 

oynamaktadır. Normal koşullarda yetiştirilen Arabidopsis 

umamit28 ve umamit29 mutantlarının siliklerinde biriken 

küçük ve polar olmayan amino asit (prolin, triptofan, 

metiyonin ve alanin gibi) seviyelerinde artış 

belirlenmişken, tohum boyutlarında yabanıl tipe kıyasla 

büyük bir azalış gözlenmiştir (Müller, 2015). Yine aynı 

çalışmada, UMAMIT28 ve 29’un kök ve yapraklarda 

vasküler dokuya lokalize oldukları gösterilmiştir. Bu 

nedenle, UMAMIT28 ve 29’un tohuma aminoasit 

taşınmasına ek olarak, amino asit remobilizasyonunda 

görevleri olabilir. Bunların incelenmesi gerekmektedir. 

UMAMIT’ler ile ilgili yapılan diğer çalışmalarda, 

UMAMIT18’in embriyojenezin erken evresinde 

Arabidopsis tohumları içindeki iç göbek (chalaza) tohum 

kabuğunda ifade edildiği ve fonksiyon kaybı mutantında 

gelişen siliklerde daha az amino asit biriktiği (Ladwig ve 

ark., 2012); UMAMIT24’ün esas olarak iç göbek (chalaza) 

tohum kabuğunda tonoplastta ifade edildiği ve hücre zarına 

lokalize olan UMAMIT25’in ise endosperm hücrelerinde 

ifade edildiği gösterilmiştir (Besnard ve ark., 2018). 

Arabidopsis umamit24 ve umamit25 mutantlarının tohum 

amino asit içerikleri, yabanıl tip ile karşılaştırıldığında 

embriyojenez sırasında azalmış, ancak verim üzerinde 

herhangi bir zararlı etki olmaksızın olgun tohumlarda geri 

kazanılmıştır (Besnard ve ark., 2018). Anlaşılacağı üzere, 

UMAMIT taşıyıcıları hakkında henüz birçok bilinmeyen 

mevcuttur. Zhao ve ark. (2021) tarafından yapılan 

çalışmada Arabidopsis UMAMIT aile üyelerinin hücre zarı 

veya tonoplasta lokalize oldukları ve çoğunun amino 

asitleri çift yönlü taşıyabildiği belirtilmektedir. 

Sitrat ve NA’nın yanı sıra, diğer karboksilik bileşikler 

(malat) ve amino asitler (histidin ve glutamat) demirin 

alımı veya taşınmasında şelatlayıcı olarak görev 

üstlenebilirler (Kerkeb ve Krämer, 2003; Cui ve ark., 

2020). Arabidopsis’te yakın zaman önce yapılan bir 

çalışmada, glutamatın demiri şelatlayabildiği bildirilmiştir 

(Cui ve ark., 2020). Bazı amino asitlerin Fe3+’e 

bağlanabildiği (örneğin, alanin, valin, lösin) ve yapısal 

olarak Fe-ferritin protein kompleksine benzedikleri 

kimyasal çalışmalarla gösterilmiştir (Holt ve ark., 1974; 

Tucker ve ark., 1975; Thundathil ve ark., 1977; Reddy ve 

Mahoney, 1995). Ferritin proteinlerinin tohumda demir 

birikimi için gerekli oldukları bilindiğinden (Zhang ve ark., 

2021), Fe3+-amino asit komplekslerinin de demir 

eksikliğinin giderilmesinde ve tohumda demir birikiminde 

önemli roller oynayabileceği öngörülebilir. Bu nedenle, 

UMAMIT28 gibi amino asit taşıyıcılarının amino asit ile 

şelatlanmış demirin bitki içerisindeki dağılımı ve tohuma 

taşınmasındaki rollerinin araştırılması önem arz 

etmektedir. Bugüne kadar UMAMIT14, 24 ve 25 ile 

yapılan amino asit taşıma çalışmalarında substrat olarak 

fenilalanin kullanıldığı halde (Besnard ve ark., 2016, 

2018), farklı UMAMIT taşıyıcılarının farklı proteinogenik 

amino asitleri (Kim ve ark., 2021), indol-3-asetik asiti 

(IAA) (Ranocha ve ark., 2013), Ƴ-aminobütirik asiti 

(Besnard ve ark., 2018) ve sitrüllini (Ladwig ve ark., 2012) 

taşıyabildikleri de gösterilmiştir. Dolayısıyla, 

UMAMIT’ler amino asit yapısına benzer küçük 

molekülleri de taşıyabilme potansiyeline sahiptir. 

 

 

 

Sonuç 

 

Bitkiler için temel mikro-besin maddelerinden bir 

tanesi olan demirin (Fe) eksikliği bitki gelişimi ve verimi 

etkileyerek tarımsal üretimi kısıtlamaktadır. Her ne kadar 

demirin topraktan kök içerisine alınması, kökten yeşil 

aksama taşınması ve tohumda biriktirilmesi konularında 

çalışmalar yürütülmekte olsa da, özellikle dikotlarda 

demirin şelatlanarak taşınması hakkında yapılan çalışmalar 

kısıtlıdır. Şelatlı demirin taşınmasında farklı taşıyıcı 

ailelerin görevleri olduğu bilinmektedir. Bunların 

içerisinde peptit ve amino asit taşıyıcıları dikkati 

çekmektedir. Yakın zaman önce keşfedilmiş olan amino 

asit taşıyıcısı UMAMIT ailesinin özellikle tohuma amino 

asit taşınmasında sorumlu oldukları bildirilmiş ve yapılan 

diğer çalışmalarda bazı amino asitlerin demir eksikliğinin 

giderilmesi için önemli olduğu vurgulanmıştır. Her ne 

kadar amino asitlerin demir eksikliğini gidermede 

rollerinin olabileceğine dair literatürde kanıtlar yer alsa da, 

UMAMIT ailesinin amino asit ile şelatlanmış demiri 

taşıyıp taşıyamayacakları henüz incelenmemiştir. 

Dolayısıyla, UMAMIT ailesinin bitkilerdeki görevlerinin 

anlaşılmasına yönelik çalışmalara yoğunlaşılması 

gerekmektedir. 
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