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Kitabda bitkilords quragliq vo digor abiotik stres amillorinin tosirino gars: yaranan
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GIRIS

Qloballasan diinyada ohalinin stiratli artimi, biomiixtalifliyin azalmasi,
kond tosarriifati ti¢iin alverisli vo mohsuldar torpag sahalorinin mohdudlas-
mas1 insanlarin qidaya olan tolobatinin 6donilmasine ciddi tohliike yaradir
[Bhutta, 2006; Khan et al., 2010]. FAO-nun (Food and Agriculture Organi-
zation of the United Nations - Birlosmis Millotlor Togkilatinin Orzaq vo
Kond Tasarriifat1 Toskilat1) prognozuna goérs, beynolxalg migyasda bas ve-
ran urbanizasiya va seanayelosmo, quraqliq va torpaglarin getdikco soranlas-
mas1 diinyanin bir ¢ox regionlarinda skin sahalorinin ~50% azalmasina goti-
rib ¢ixaracaqdir ki, bu da kond tosarriifatt mahsullarina olan talobatin indiki
Saviyyasinin ~50% artirilmasini talob edir.

Miioyyan olunmusdur ki, diinyada okin ii¢iin yararli olan torpaglarin
togriban 20%-i soranlasmisdir [Kadu, 2003]. Azorbaycanda — toxmini he-
sablamalara gora, 2002-ci ilds respublikamizin diizonlik torpaglarinin 521,7
min hektar orazisi soranlasmis vaziyyatds olmus [Ozizov, 2002], 2007-ci il-
do bu gostorici 661,9 min hektaradok artaraq respublikamizin timumi arazi-
sinin 46,6%-ni toskil etmisdir [Mommadov, 2007]. Azarbaycan oarazisinin
togriban 47-51%-i quraqg va soran torpaglardan ibarat oldugundan, bu prob-
lem bizim 6lkomiz ti¢iin do aktualdir.

Qeyd etmok lazimdir ki, beynolxalg migyasda insanlarin siiratli artimi
bir ¢cox ekoloji problemlarin yaranmasina sobob olmusdur. Buna goro do
ohalinin kandlardan saharlora migrasiyasi, global istilosma va ekstremal ha-
va soraiti tobii ehtiyatlarin azalmasina gotirib ¢ixarir. Biitiin bunlarin fonun-
da diinyada ekoloji tomiz gida mohsullarina, tomiz havaya, torpaga, suya vo
otraf miihitin gorunmasina olan talabat getdikco artir. Boazi moalumatlara go-
ra, diinya ohalisini arzaq mahsullari ilo tomin etmok {igiin 2030-cu ilo kimi
arzaq istehsal1 40%, 2050-ci ilo kimi iso 70% artiriimahidir [Valkoun, 2001].
Bundan basqa, 2050-ci ilo gadar diinyada enerjiys va tomiz suya olan taloba-
tin iki dofodon ¢ox artacagi proqnozlasdirilir. Homginin biotik vo abiotik
amillarin hava-torpag-bitki ortiiyiine zararli tasiri noticasinds ekoloji tarazli-
gin pozulmasi [Ndayishimiye et al., 2012], biitiin diinyada ekoloji voziyyo-
tin agirlagsmasina sabob olur. Tobii iglim soraiti ilo alagadar yaz, yay fasillo-
rindo temperaturun vo duzlulugun artmasi, homginin su g¢atismazligi tor-
pagin qurumasina sabab olur, naticads madani bitkilorin moahsuldarligi nor-
mal su tominatt olan bitkilorlo miigayisado 30-35% azalir [Boyer, 1982].
Bununla slagodar olarag, alimlor yaxin galacokds bas veracok problemlarin
davamli halli {igiin xarici miihitin slverissiz soraitinds yasamaq va inkisaf et-
mok imkanlarina malik olan yiiksok mohsuldarligli moadani bitki sortlarinin
seleksiyasmi vacib sortlordon biri hesab edirlor [Khan et al., 2010; FAO,



2007, 2011, 2012; Chaves et al., 2002, 2003; Galvani, 2007; Passioura,
2007; Rampino, 2006; Miflin, 2000].

Fotosintez stres amillorin tosirino gars1 hassas funksional bioloji sistem
oldugundan, onun fizioloji-biokimyavi mexanizmlarinin 6yranilmasine maraq
son zamanlar daha da artmisdir. Mahz stres amillorin bitkilora uzunmiiddatli
tosiri naticasinds tokamiil prosesinds tobistdo miixtolif fotosintez mexanizmi-
no malik bitkilor amolo golmisdir. Bu noqteyi-nazordon geyd etmok lazimdir
ki, fotosintezin C4-yolu Cs-yolun isti va quragliq bitkilari tigiin xarakterik olan
kompleks adaptasiya formasidir. Miiayyan olunmusdur ki, Cs-bitkilorin assi-
milyasiyaedici toxumalarinda — mezofil (MH) vo ortiik topa hiiceyralorindo
(OTH) lokalizasiyasina gora bir-birindan farglonon 2 tip xloroplast mévcud-
dur va Cs-bitkilarda bir-birinden mokanca forglonon iki mexanizm fiizrs foto-
sintez bas verir. C4-bitki yarpaglarinin MH-do lokalizasiya olunan fermentlori
biokimyavi nasos rolunu oynayarag, OTH-nin karboksillosmo morkazlarinda
CO2-nin gatiligin1 atmosferlo miigayisads togriban 10 dofoyadok artirir. Bu-
nun naticasinds ribulozo-bis-fosfatkarboksilaza (RBFK) oksigenaza aktivliyi
Vo fototonaffiis zaifloyir ki, bu da 6z névbasinds CO2-nin daha effektiv assi-
milyasiyasina vo Cs-fotosintezin ekstremal soraitdo daha yiiksok fotosintez
aktivliyino sabab olur [DmBapac, Yokep, 1985; Gardestrom, Wigge, 1988].

Kornikin apardig tadgiqatlar siibut edir ki, quragliq zamani metabolizmda
bas veron doyisikliklorin 6zl fotosintez aparatinin quraghga davamliliginin
yaranmasina sobab olmusdur [Cornic, 2000].

Quraqliq stresi bitkilorin inkisafina vo mahsuldarligina ciddi tasir edon
on genis yayilmis atraf miihit amillarindan biri olmagla, bitkilords bir ¢ox fi-
zioloji, biokimyavi vo molekulyar dayisikliklorin yaranmasina sobob olur
[Rampinio et al., 2006]. Quragligin tasirindon Kalvin-Benson dovrani fer-
mentlorinin aktivliyinin, izoferment torkibinin, elocs ds fiziki-kimyavi va ki-
netik xassalarinin doyisdiyi miiayyan olunmusdur [Flexas, Medrano, 2002].

Bitkilorin quragliga davamliligi, onlarin su stresi soraitindo yarpaqglar-
da saxladigi suyun nisbi migdarindan da asilidir. Stres zamani yarpaglarinda
daha ¢ox su saxlayan névlor quragliga davamli hesab olunurlar. Malumdur
ki, yiiksok doracads soranliq modoni bitkilorin mohsuldarligini azaldir
[Eprios, 2006], bazan do tamamilo mahv olmasina sabob olur [T"ambaposa,
Acanosa, 2010]. Aparilan todgigatlarin naticalori gostarir ki, bitkilor ontoge-
nezin ilkin dovrlorinds quragliga vo soranliga daha ¢ox davamsiz olurlar
[Weiping et al., 2010].

Miisyyan olunmusdur Ki, otraf miihitin stres amillori bitkiloro daha
cox fotosintez vo fototonoffiis proseslarini inhibirlosdirmokls tosir gostarir-
lor. Bir ¢ox toadgigat islorindo stres zamani fotosintezin inhibirlosmasinin
osas sababi kimi, elektronlarin geyri-tsiklik yolla &tiiriilmosi reaksiyalari ila
CO2-nin fiksasiyasinin ferment sistemlori arasindaki funksional slaganin po-
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zulmast gostorilir [Murata et al., 2007]. Malumdur ki, Kalvin-Benson dovra-
n1 CO2 assimilyasiyasiin birinci yolu olub, fotosintezin isiq marholasinin
son mahsullar1 olan ATF voa NADFH-ni sintezi il naticalonir. Kalvin-Ben-
son dévran1 fermentlarinin oksariyyatinin aktivliyi stromal pH-in, intermedi-
atlarin vo bazi aktivatorlarin gatiliginin doyismasine qgarsi ¢ox hassasdir. Ot-
raf miihitin abiotik stres amillari fotosintez prosesine maddslar miibadilssini
dayismoakla vo fiksasiya ii¢iin tolob olunan CO2-nin karboksillosmo morkaz-
larinds miqdarin1 mohdudlasdirmaqla tasir edirlor. Bu prosesin ¢yronilmasi
miasir dovrdo do 6z aktualligimi saxlamisdir [Flexas, Medrano, 2002;
Ghannoum et al., 2003; Thimmanaik et al., 2002; Chaves, Oliveira, 2004;
Pinheiro, Chaves, 2011; Covshof, Hibberd, 2012].

Molumdur ki, canli organizmlards maddslor miibadilasinin asasini tos-
kil edon biokimyavi reaksiyalar fermentativ yolla bas verir [Stitt et al.,
2002]. Fermentlorin aktivliyi, gen ekspressiyasi va ziilalinin migdar1 bitki-
nin yasidan, inkisaf morholosindon, metabolik yollardan vo straf miihitin
ekstremal amillarinin tasirindon asili olaraq tonzim olunurlar [Stitt, Gibon,
2014]. Metabolik proseslorin tonzimlonma mexanizmlorinin dyronilmasi bit-
Kilorin streso gars1 adaptasiyasiin biokimyoavi mexanizmlorinin dork olun-
masi liciin sorait yaradir. Bitki hiiceyroalorindo metabolik yollar1 slagslondi-
ron {izvi tursulardan malat, sitrat, suksinat vo digorlori mithiim rol oynayir-
lar. Bu birlagmalor, asasan, oksidlasdirici metabolik yol olan Krebs dévrani-
nin substratlar1 olub, digar biosintetik vo energetik proseslorin formalasma-
sinda istirak edirlor. Homin intermediatlarin miqdariin doyigsmo dinamikasi
onlarin gevrilmasini hoyata kegiron fermentlorin aktivliyi, katalitik xiisusiy-
yatlori, izoferment torkibi vo subhiiceyro lokalizasiyasi ilo miioyyon edilir
[Takahara et al., 2010; Lehninger et al., 2008; Krishnan et al., 2008;
[Muneiipy, 1991]. Bu sahads malatdehidrogenazalarin (MDH) vo malik en-
zimlarin (ME) xiisusi rol oynadigini nozars alaraq onlarin aktivliyinin, izo-
ferment spektrinin va digar xassalarinin bitkilarin aktiv inkisaf moarhalalarin-
do tadqiq olunmasi elmi nogteyi-nazarindon ¢ox shomiyyatlidir [Enpunnes
u ap., 1995; Enpunnes u np., 2011].

Miiayyan olunmusdur ki, organizmin miihitin doyison soraitino cavab
reaksiyasi hiiceyranin konstruktiv va energetik miibadilosinds miihiim rol
oynayan malatdehidrogenaza (MDH) sistemi fermentlorinin yeni izoforma-
larinin amalo galmasi ilo slagedar ola bilor [Catap u ap., 2010; Enpunies u
ap., 1996].

Bitkilordo metabolik proseslorin tonzimlonmasinds malat morkazi yer-
lardoan birini tutur vo hiiceyro kompartmentlarinds geyri-barabar paylanmis-
dir [Schulze, 2002; Kim, 2004]. Bu intermediatin hiiceyrs daxilinds gatiligi-
nin doyigsmasi onun biokatalitik ¢evrilmasinds istirak edon fermentlorin ak-
tivliyinin, katalitik xassalorinin, izoferment torkibinin va subhiiceyrs lokali-
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zasiyasinin asasinda bas verir. CO2-nin ikioasasl tizvi tursu olan malat for-
masinda toplanmasi vo onun dekar-boksillasmasi MDH fermentlorinin miix-
tolif izoformalar: torafindon hoyata kegirilir. Bu fermentlor bitkilor alominds
genis yayilmaqgla miirokkab izoferment spesifikliyina malikdirlor. Bitki hii-
ceyrasi ligiin saciyyavi olan miirokkob kompartmentlosma vo alternativ me-
tabolik yollarin mévcudlugu, MDH fermentlorinin stresin tasirindon asili
olaraq ytiksok labillik gostarmakls bitkinin inkisaf marhalalarindan vo stre-
sin tosir miiddoatindan asil1 olaraq 6z aktivliklorini, izoformalarinin sayini vo
subhiiceyra lokalizasiyasini saraito uygun doyismokls bitkilarin streso adap-
tasiya prosesindo istirak edirlor. Ali ¢i¢akli bitkilordo MDH sistemi ferment-
lori 6zlarini otraf miihitin doyismasine, organizmin talobatina va fizioloji ve-
ziyyatinoa doqiq reaksiya vermok imkanlar1 olan ziilallarin dinamik tarazlig:
Kimi gostarirlor [TTuneiipy u ap., 1991].

Malatin metabolizminds ikisi oksidoreduktaza — NAD-, NADF-malat-
dehidrogenaza (NAD-MDH, NADF-MDH), digar ikisi iso dekarboksilaza —
NAD- vo NADF-malik enzim (NAD-ME, NADF-ME) aktivliyino malik
olan dord ferment istirak edir.

MDH fermentlorins adaptivlik xassasi veran amillordoan biri do onlarin
polifunksionalligidir. Belo ki, NAD-MDH mitoxondrilordo Krebs dévranin-
da, sitozol va peroksisomlarda malat-aspartat mokik mexanizmindo, glioksi-
somlarda iso yag tursularinin B-oksidlasmasinds istirak edir [Minarik et al.,
2002; Gietl, 1992; Miller et al., 1998; Beeler et al, 2014; Selinski et al.,
2014; Zhijian Chen et al., 2015]. NADF-MDH xloroplastlarda lokalizasiya
olunmagla NADFH-ni kémakliyi ilo oksalasetatin malata ¢evrilmasi reaksi-
yasini kataliz edir. O reduksiya olunmus ekvivalentlarin sitozol va xloro-
plastlarin stromasi arasindaki tarazliginin saxlanilmasinda miihiim rol oyna-
yir [Hatch, 1977; Dnsapac, Yokep, 1986]. Cs-bitkilords yiiksok aktivlik gos-
toron NADF-MDH Cs-bitkilorin yarpaglarinda da yiiksok aktivliys malikdir
va onun Cs-bitkilords rolu halo tam aydin deyil [Ferte et al., 1986]. Malik
enzimlor iso NAD* vo NADF* kofermentlorinin istiraki ilo malatin dekar-
boksillagsmosi reaksiyasimi kataliz edirlor [Drincovich et al., 2001; Honda et
al., 2000]. Bu funksiyalarina gora onlar kaskin stres soraitinds fotosintezin
COgz ilo tamin olunmasina va intensivliyinin yiiksok soviyyads saxlanmasina
komok etmis olurlar. Malik enzimlor, eyni zamanda bitkilarin stresin tosirin-
don miihafizo olunmasinda [Pinto et al., 1999; Casati et al., 1999], yag tur-
sularinin biosintezinds [Shearer et al., 2004] va sitozolun pH-nin tanziminda
da istirak edirlor [Edwards, Andreo, 1992; Sakano, 1998].

Bitkilords stresin tasirine qarst davamliligin yaranmasinda bitki meta-
bolizmi tiglin hayati shamiyyat kasb edon, fotosintezin substrati, tonaffiisiin
iso son mohsullarmdan biri olan CO2-nin agizciglardan diffuziyasini vo kar-
boksillosma markazlorino naglini hoyata kegiron karboanhidraza (KA) fer-
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mentinin boyiik oshamiyyati vardir. Bu ferment bitkilordo CO2-nin hidratasi-
yasinin donar reaksiyasini kataliz etmokls bitkilorin fotosintez faaliyystinds
miihiim rol oynayir [Anues, I'ynues, 1990; Guliev et al., 2003; Anues u ap.,
1986]. Cs-bitkilordo karboksillasdirici ferment Rubiskodur vo o ribuloza-
1,5-bisfosfat1 (RuBF) diffuziya olunan CO; ila karboksillasdirmokls fotosin-
tezin novbati reaksiyalar tigiin zomin yaradir [Heineke et al., 2001]. Cs-bit-
kilordon forqli olaraq, Cs- vo KAM (Crassulacean Acid Metabolism) bitki-
lordo osas karboksillogdirici  ferment fosfoenolpiruvatkarboksilazadir
(FEPK). FEPK bitkilords azot va karbon metabolizminds vacib rol oynaya-
raq fosfoenolpiruvat: (FEP) oksalasetata cevirir [Chollet et al., 1996; Vidal,
Chollet, 1997]. O fotosintezin Cs- vo KAM yoluna aid bitkilordo karbonun
fotosintetik assimilyasiyasinin ilkin reaksiyasini kataliz edir vo Cs-bitkilords
MH-nin sitozolunda lokalizasiya olunmusdur.

Qeyd etmok lazimdir ki, farqli fotosintez mexanizmlorino malik olan
bitkilorin (Cs va Cs) inkisafinin aktiv morhslalorinds, toxuma vo subhiiceyra
lokalizasiyasina gora bir-birindon forqlanan, amma oxsar fizioloji funksiya-
lara malik olan KA, Rubisko vo FEPK fermentlorinin aktivliyinin quragligin
tosirindon doyismasi bitkilords streso garst davamliliq mexanizminin Gyro-
nilmasindo muhim addim ola bilor. Bu baximdan, danli bitkilorin mahsul-
darliq potensialinin artirilmasi, tokco giibrolordoan istifado olunmas: ilo de-
yil, ham do fotosintetik potensialin artirilmasi ilo miimkiin ola bilor [Surrid-
ge, 2002; Reynolds et al., 2009].

Belaliklo, bitkilorin fotosintezo malik yeriistii organlar: il fotosintez-
don mohrum yeralti organlar1 arasinda metabolizmds slagalondirilmis funk-
siyalarin vo mexanizmlarin rolu ils alagodar olarag Cs- va Cs-bitkilards stres
amillorin tasirino garst midafio reaksiyalarimin yaranmasi haqqinda ¢ox az
moalumat vardir vo bu sahados tadgiqat islori davam etdirilmalidir [Liu et al.,
2015]. Hazirda ekoloji bohranin labiid oldugu va iglim amillorinin kaskin-
losdiyi soraitdo bitkilords yiiksok temperatur, quraqgliq, yiikksok duz gatiligi
kimi stres amillarinin tosirino gars1 davamliligin artirilmast mithiim elmi vo
praktik shamiyyat kasb edir.

Kok sisteminda amici tellor vasitosilo sorulan suyun timumi miqgdari
yarpaglarin sathi ilo buxarlandirilan suyun migdarindan az oldugda su stresi
bas verir. Bu zaman bitkidoa suyun nisbi migdari, su potensiali vo hiiceyranin
turgoru asagi diisiir [Ludlow, 1980]. Hiiceyrada geyri-tizvi ionlarin va bas-
ga hallolan maddalarin migdar artir. Su stresino garsi bitkilarin ilkin cavabi
Cavesin miioyyon etdiyi kimi [Chaves et al., 2002], agizciglarin baglanmasi-
dir ki, bu da 6z novbasinds yarpaglar tarafindan udulan CO2-nin migdarinin
azalmasina gatirib ¢ixarir [Chaves, 1991; Cornic, Massacci, 1996; Schulze
et al., 1986; Maroco et al., 1997]. Bazi alimlor karbonun fotosintetik assi-
milyasiyasinin zaiflomasini Kalvin dévranmin inhibirlosmasi ils izah edirlor
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[Lawlor, Uprety, 1991; Gimenez et al., 1992]. Bir ¢ox todgigatcilar iss onu
ATF-in sintezinin va Cs-bitkilords CO2-nin ilkin akseptoru olan RuBF-in re-
generasiyasinin zaiflomasi ilo alagolondirirlor [Tezara et al., 1999].

Belalikls, bu sahoads diinya alimlari torafindon alinan naticalorin anali-
zi zaman bitkilords stres amillarin tasirina garsi adaptiv reaksiyalarin yaran-
masinda bir-biri ilo ziddiyyat toskil edon vo miibahiss doguran fikirlorin ol-
dugunu goriiriik. Belos ki, su stresi bitkilorde metabolizmi doyisdirarok foto-
sintezi voa inkisafi zoaiflotmoklo, ekosistema vo kond tosarriifatina moanfi tosir
gostorir.



I FOSIL

STRES VO ADAPTASIYA
STRES AMILLORI HAQQINDA UMUMI MOLUMAT

“Stres” termini 1936-c1 ildo moaghur alim Hans Selye torafindon elmo
getirilmisdir. H.Selye sonraki faaliyyatinds bu termini daha da inkisaf etdi-
rarak stres nazariyyasini yaratmisdir [Selye, 1950, 1955]. Stres termini ingi-
lis dilindan torciimods “gorginlik” monasini verir. Bu termin sonralar canli-
lar hagqinda olan biitiin elmlords, o ciimladan tibb, bitkilorin fiziologiyas:
Vo biokimyasi elmlarinds indiys godor genis istifado edilir. Tobiotdo stres,
adoton, stres amillori torafindon yaradilir vo miixtolif formalar: vardir. Mass-
lon, su, duz, temperatur, iqlim va hotta ekoloji streslor. Bioloji sistemlors to-
sir edarok, onlarda stres yaradan amillori stressor adlandirirlar. Stres iso or-
ganizmin stressorlara cavab reaksiyasi formalagdiran zaman diisdiiyi fizio-
loji vaziyyatdir. Organizmlorin stressorun tasirino garsi reaksiyalari, bir sira
hallarda patoloji olur, prinsipca adaptiv ohamiyyat kasb edirlor. Odur Ki,
Selye bunu “Gmumi adaptasiya sindromu” adlandirmisdir. Daha sonralar o,
“stres” terminini “Gmumi adaptasiya sindromu” ilo eynilasdirarok sinonim
terminlor kimi istifado etmisdir [Sandor et al., 2012].

“Stres” termini fitofiziologiyada iki mixtalif aspektdon islodilir. Ogar
“stres” qiciglandiricinin miqdari torofini oks etdirirso, onda, “stres” “garsi-
ligh tasir’séziiniin sinonimi Kimi istifado olunur. Digoar hallarda (mosalon,
su, duz, oksidlosdirici stres va s.) “stres” dedikda, spesifik va geyri-spesifik
dayiskanliklor yaradan biitov cavab komplekslori basa diisiiliir. Qeyd etmak
lazimdir ki, istonilon ekoloji amillori yox, giiclii tosir gostororok canlt orga-
nizmlords dagilma vo hotta 6limo gotirib ¢ixaran xarici mihit amillorini
“stressor” adlandirirlar [Mmarosa, 2005].

Quragliq, soranlq, yiiksok isiq intensivliyi, yuxari vo asagi tempera-
tur, radiasiya kimi abiotik stres amillori canli organizmlards, o ciimlodon
forgli fotosintez mexanizminoa malik olan bitkilords miixtalif doyiskanliklor
omoalo gatirirlor [Lizana et al., 2006; Khan et al., 2015]. Stres amillori bitki-
larin hayat faaliyyatine manfi tasir etmakls onlarin inkisafint mohdudlasdirir
vo mohsuldarligini asagi salir. Malum oldugu kimi, madani bitkilorin yabani
ocdadlart vaxtilo abiotik streso garsi daha yiiksok tolerantliq gostormislor
[Bohnert et al., 1995; Jafarov et al. 2016].

Boazi molumatlara gora Yer tizorinds istifads olunan torpaq sahalarinin
stres amillorino goro tosnifatinda, tobii stres amili olan quragliq 26%-don
cox sahani ohato edir. Bunun ardinca 20%-ls duzluluq stresi vo 15%-ls so-
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yuglug vo ya saxta streslari golir. Digor streslor isa comi 29% togkil edir.
Yalniz 10%-lik bir saha har hansi bir stresin tosirine moaruz galmir [Blum,
1986].

Bitkilorin xarici miihit amillorino gars1 reaksiyasini, adoaton ti¢ fazaya
ayirirlar: birinci faza — ilkin induktiv stres reaksiyas: (Selye bunu “’hayacan
signali” adlandirmisdir); ikinci faza — adaptasiya fazas: (rezistent faza);
tclincii faza iso — titkonmoa fazasz.

Birinci fazada organizmds bas veran fizioloji va biokimyavi proseslor-
do miihiim konarlanmalar yaranir, zadalonma simptomlar: miisahids edilir
vo miidafio reaksiyalar1 formalasir. Bu marhalods organizm 6z midafio gii-
clinii saforbar etso do stressora garsi rezistentlik normadan asagi diisiir. Mii-
dafio reaksiyalari, asason, zodslonmolori aradan galdirmaqg — neytrallasdir-
mag maqsadi ilo bas verir. ©gar stressorun tasiri haddan artiq giiclii olarsa,
organizm els birinci fazada mshv olur. Bundan fargli olarag, bels bir hal bas
vermozss, onda reaksiya ikinci fazaya kegir. Bitkilords stresin birinci faza-
sinda hiiceyra soviyyasinda bas veran proseslorin konarlasmasina membran
kegiriciliyinin artmasini, H*-ATFaza aktivliyinin inhibirlosmasini, sitozolik
pH-1n azalmasimi, ziilal sintezinin zsiflomasini vo struktur pozulmalarini,
transkripsiyanin tormozlanmasini, sitoplazmanin 6zliliiyiiniin azalmasini,
fotosintezin intensivliyinin zaiflomasini, stresin tasirinin ilk anlarinda tonaf-
fiistin artmasini, sonra isa inhibirlosmasini, sorbast radikal reaksiyalarin sii-
rotlonmasini vo s. gostormak olar. Bitkilordo bu fazada etilen vo boy hor-
monlarinin sintezinin intensivliyi artir. Auksin, sitokinin, hibberellin kimi
boy hormonlarinin miqdar1 azalir, hiiceyralorin boliinmasi vo boyiimasi tor-
mozlanir [Mancini et al, 2006; Anexuna u np., 2005; Yupkosa, 2002].

Ikinci fazada organizm yeni soraito uygunlasa bilmoadikdo zodoalonmo-
lor getdikca giiclonir. Stressor yavas-yavas tasir etdikdo organizm asanligla
streso adaptasiya olunur. Bu fazada bitkilorin adaptasiyas: zamani hidrolitik
vo katabolik reaksiyalarin aktivliyi asagi disiir, sintez proseslori giiclonir.
Hiiceyralorda suyun miqdari artir, fitoaleksinlorin sintezi intensivlasir va bit-
kilor infeksion streslora yaxsi uygunlasir. Membranlarda ion miibadilssi sta-
billasir, lipidlorin peroksid oksidlosmasi asagi diisiir, mitoxondri vo xlorop-
lastlarin aktivliyi yiiksalir, oksigenin aktiv formalarinin amalo golmasi tor-
mozlanir. Adaptasiya zaman bitkilords generativ organlarin miqdari azalir,
yasli organlar 6z enerjisini cavan organlara otiirarok onlarin inkisafini1 tamin
edir [Cenbe, 1972; Tapuesckuii, 1993].

Stresin ti¢iincii fazasinda hidrolitik proseslorin giiclonmasi naticasinda
hiiceyranin streso davamliliginin itmasi, energetik vo sintetik reaksiyalarin
zaiflomasi, homeostazin pozulmasi bas verir. Stresin yaratdigi gorginlik or-
ganizmin miidafis potensialindan artiq olarsa bitki mahv olar. Bu fazada bit-
ki normal inkisaf soraitino qayitdiqda reparasiya naticasinds zadolonmolor
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barpa olunmaga baslayir. Bitkilorin ontogenezinds adaptasiya proseslori da-
im bas verir [Oliyev vo b., 2014].

Miioyyan olunmusdur Ki, stressorlar, adoaton tok-tok deyil, kompleks
halinda toesir edirlor. Masalon, yiiksok temperatur, intensiv insolyasiya (tor-
pag sathinin siialanmasi), quraqliq, soranliq, subasmalar zamani oksigen ¢a-
tismazlig1 vo ham ds intoksikasiya bas verir [Alexieva et al., 2003].

Is1zin intensivliyinin doyismasi naticasinde fotosintez, tanaffiis vo ya
transpirasiyanin siiratinin doyismasini, bitkilorin gigoklomasi, meyvs vermo-
si va gocalmasi zamani bas veron metabolik siiriismalori stres adlandirmaq
diizgiin olmazdi. Ciinki onlar metabolizmin adi ritmik dayismaloridir [Oli-
yev vo b., 2014].

Belo demok olar ki, stres-reaksiyalar bitkilorin soraito adaptasiya olun-
masinda mithiim rol oynayirlar. Bitkilorin doyison soraito uygunlagsmasi bio-
kimyavi va fizioloji proseslarin doyismasini talab edir. Bu dayismolor geyri-
spesifik va spesifik ola bilar. Bitkilorin miixtalif ndv stressorlara garsi eyni
tip reaksiyalar1 vo ya miixtolif nov bitkilorin eyni stressora eyni reaksiyasi
geyri-spesifik reaksiyalardir. Spesifik reaksiyalar isa stressorun tabistindon
Vo bitkilorin genotipindon asili olan cavab reaksiyalaridir. Adaptasiya reak-
siyalarmin geyri-spesifik vo ya spesifik olmasin1 — birincisi, bitkilorin miix-
tolif stressorlara; ikincisi, miixtolif bitkilorin eyni stressora reaksiyasini mii-
ayyan etmoklo aydinlasdirmaq olur. Bitki hiiceyralorinin stressorlara garsi
geyri-spesifik reaksiyalarma xiisusi név ziilallarin sintez olunmasini misal
gostormok olar. Miioyyan olunmusdur ki, bitkilords bas veran streslor zama-
n1 bir sira stres ziilallar1 sintez olinur [Mancini et al, 2006; Oliyev va b.,
2014]. Stres ziilallari, asasan, yiiksok vo asagi molekul ¢akili olurlar. Stres
ziilallariin asas funksiyasini, bitkilordo onlarin sintezini dayandirdiqdan
sonra miioyyan etmok olar. Onu geyd etmok lazimdir ki, stressorun tosiri da-
yanan Kkimi stres ziilallarinin sintezi dayanir vo hiiceyrs ii¢iin normal halda
lazim olan ziilallarin sintezi yenidon intensivlosir. Digor torofdon genlorin
strukturunda doyisiklik bas veran zaman bitkilor bu vo ya digor stressora
qarst davamliligini itirir [Mancini et al, 2006; Huseynova et al., 2016].

Bitkilor miixtalif yollarla geyri-normal soraitin tosirindon “gaga” bilir-
lar. Masalan, bazi bitkilor quragligdan gorunmaq iigiin organlarinda su ehti-
yat1 toplayir (sukkulentlor), bozilori vegetasiya dovriinii qisaldir (efemerlor)
Vo s. Bitkilords bioloji xtisusiyyatlorindan asili olaraq xarici amillsin tasiri
zaman fizioloji vo struktur dayisikliklorin siirati farglonir. Masalon, stres-
sorlarin tasirino davamli olan bitkilordo davamsizlara nisboton hiiceyrs
membranlarinin yiiksok stabilliyi miisahido olunur. Qenkel [T'enkens, 1988].
geyd edir Ki, bitkilords bir ¢ox stres amillorina garst birgedavamliliq mév-
cuddur. O, gostarir ki, ilkin istilik soku bitkilorin suya, duza va agir metalla-
ra gars1 davamliligini artirir. Abiotik amillordon — su ¢atismazligi, soranlas-
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ma vo temperatur bitkilar tigiin on arzuolunmaz stressor hesab edilirlor [Be-
hera et al., 2002; Oliyev va b. 2014].

Son zamanlar miiayyoan olunmusdur ki, bitkilards stressorun lokal tasi-
ri zamani yaranan stres signallar distansion elektrik signallar1 vasitosilo di-
gar saholora Gtiiriils bilirlor. Bu signallar tosir potensiali vo ya zodslonmolor
zamani giiclii stres hallarinda yaranan variabel potensiallar formasinda olur,
organ vo toxumalarin miigavimatini artirirlar. Distansion elektrik signallari-
n1 real stressor kimi geyri-spesifik effektlor (membran kegiriciliyinin doyis-
moasi, tonoffiisiin giiclonmasi vo s.) yaradan psevdostressor adlandirmaq
olar.

Miixtalif organizmlor xarici miihitin doyismasine miixtalif ciir cavab
verirlor. Onlardan boazilori miihitin doyison soraitino zoif reaksiya verdiklori
halda, digarlori xarici miihitin giicli tasirini asanliqla Gtiiriirlor [Becenosa u
ap., 1993]. Organizmlorin davamliliq saviyyasi xarici amillarin tasiri altinda
dayisilo bilar. O toxumun ciicormasi dovriinds asag1 olur, vegetativ organla-
rin inkisafi dovriinds artir, generativ organlarin inkisafi dovriinds asagi enir
Vo sporogenez dovriindo minimum saviyyaya diisiir. Organizmlor anabioz
vaziyyatindo maksimum davamli olurlar [Chaves et al., 2009].

Qeyd etmok lazimdir ki, miixtolif stressorlara gars: bitkilorin hiiceyra
soviyyasinda cavab reaksiyalarinin tobioti tam aydin deyil. EImi tacriibalorin
naticalorine asaslanaraq onu demok olar ki, stressorlara garsi cavab reaksi-
yalarinda hiiceyrs membranlari mithiim rol oynayir.

QURAQLIGIN BITKILORO TOSIRININ FiZiOLOJi-
BiOKiMYOVI 9SASLARI

Ali bitkilords fizioloji stres yaradan miihiim straf miihit amillorindan bi-
ri su ¢atismazhigidir. Bitkilorin inkisafi, boytimasi, mohsuldarligi suyun mig-
darmdan birbasa asilidir. Su qithgi, quragliq bitkilorin mohsuldarligint va
mohsulun keyfiyyatini limitlogdiron vacib faktorlardir [Chandler, Bartels,
2003]. Su qithg bitkinin torkibinds olan maksimal suyun azalmasinn faizlo
verilmis miqdari ilo ifads olunur. Onun migdar1 10-25% oldugda magbul qit-
liq say1lir, 40% isa bitki tigin Slimciil miqdar hesab olunur. 5-10%-li qithig-
da, halo do bitkilorin oksariyystindo metabolizmin intensivliyi yiiksok olur.
Bu hallarda agizciglarin tam agiq vaziyyatinds transpirasiya yiiksok olur. Fo-
tosintez vo digor proseslor normal bas verir. Suyun miqdar 20-30% azaldig-
da, artiq toxumalarda su qithigr miisahids olunur [Chandler, Bartels, 2003].

Su qith@inin yaranmasina quragliq, yiiksok temperatur, soranliq, asagi
temperatur, saxta va kiilok sabob ola bilor. Su qithigina asas sobob aramsiz
davam edan quragliqdir. Quragliq stresi, adoton digar streslarlo, duzlulug,
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soyuqlugq, istilik, tursulug va golovililik streslori ilo miisayiat olunur [Glom-
bitza et al., 2004; Shao et al., 2005]. Quragligin torpaq ve hava formasi var-
dir. Hava, yaxud atmosfer quraqligi temperaturun yiiksalmasi vo havada
nomliyin normadan asag1 diismasi ilo xarakterizo olunur ki, bu da bitkilords
transpirasiyani siiratlondirir. Atmosfer quragliginin uzun miiddst davam et-
masi naticasindoa torpaq quraqligi amalos galir [Oliyev va b., 2014].

Miioyyan olunmusdur ki, Yer kiirosindo quragligin amoalo golmosi
miixtalif sabablordon bas verir. Bunlara, atmosfer ¢okiintiilorinin geyri-bara-
bor diismasi, yagintilarin movsiim tizra barabar paylanmamasi, arazinin tor-
pag, iqlim xiisusiyyatlori vo s. aiddir. Quragliq meteoroloji hadiss olub,
uzun miiddat atmosfer yagislarinin olmamasi sabobindon bas verir. Yagmnti-
larin az olmas1 naticasinds quragligin amola golmoasi torpagin susaxlama ga-
biliyyati vo bitkilor torofindon hoyata kegirilon transpirasiyanin siirati ilo
olagadar bas verir. Meteorologiyada quragliq — orta, giiclii vo ¢ox giiclii for-
malarda geyd olunur. Orta quraqliqda atmosfer ¢okiintiilori 60-70% toskil
etmoklo, havanin temperaturu orta gostericidon 1-1,5°C yiiksok olur. Giicli
quraghiqda atmosfer ¢okiintiilori 60-70% olmagla, temperatur 2°C artirsa bas
verir. Cox giiclii quraqliq zamani atmosfer ¢okiintiilori 50%-don az olmagla,
temperatur orta illik gostaricidon 3-4% cox olur. Quragliq dedikdo, su qithig
Vo torpagin uzun middat qurumasi va bitkilorin inkisafinin tamamilo miim-
kiin olmamasi basa diisiiliir. Quraqgliq iki tipde 6ziinii biiruzo verir [Singh,
Singh, 1998]. Birinci nov quragligda su qitligi yaranir. Su qitligi - bitkilorin
yarpaglarinda agizciglarin baglanmasina vo qaz miibadilosinin azalmasina
sabab olan ortasaviyyali su itkisidir. Nisbi su migdarinin toxminon 70%-2
godarinin galdigr zoif su qitligina moruz galan bitkilordo agizciglarin bag-
lanmasindan asili olaraq karbon gazinin udulmasi zosifloyir. Ikinci név qu-
ragliq — quruma zamani bitkilordo metobolizm va hiiceyra qurulusunun ta-
mam pozulmasi bas verir va naticads fermentativ reaksiyalarin dayanmasina
sobab olan yiiksok miqdarda su itkisi yaranir. Qurumaya hassas bitkilarin
oksariyyatinds, suyun nisbi miqdarinin 30%-don asag1 diisdiiyti hallarda be-
lo vegetativ organlarin toxumalar: barpa oluna bilmirlor [Smirnoff, 1993,
1998]. Su catismazliginin va torpaq quraghigmin tasiri naticasinde modani
bitkilorin mohsuldarligi normal su tominati olan bitkilorlo miigayisado 30-
35% azalir [Boyer, 1982; Hoerling, Kumar, 2003; Rosegrant, Cline, 2003;
Peters et al., 2004; Fedoroff et al., 2010].

Bitkilorin su balansimi qorumasi vo su defisitindon “qagmasi” onlarin
hidravlik mexanizmindon asilidir. Bu mexanizm, ilk névbada iizorino diison
radiasiyan1 oks etdirorok albedonu asagi salmaqgla enerji gorginliyini azaldir.
Ikincisi, bitkilarin lazim olan suyun torpagdan atmosfers yarpaglarda olan
agizciglar vasitasilo 6tiirmasi gabiliyyatini miiayyan edir va belalikls, trans-
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pirasiyani tomin edir. Su, torpag-bitki-atmosfer ardicillig1 ilo horokat edir.
Suyun bu ardicilligla harakati sobokays daxil olan elementlarin - kok, gév-
do, yarpaq, agizciq vo kutikula miigavimatindan asili olur. Bu organlarin
migavimati, asasan, bitkilorin anatomiyasi, inkisafi vo maddslor miibadilasi
dayismalarinin funksiyasi kimi ¢ixis edir. Bu elementlorin har birinin miiga-
vimoati spesifik xarici amillarin tasirindon asili olur. Masalon, suyun torpag-
dan atmosfera harokatinds bitkilords yarpaglarin su potensiali boyiik rol oy-
nayir. Bitki su defisiti vaziyyatina kegan Kimi onun koéklorinds va gévdasin-
do ABT (absis tursusu) hormonu sintez olunur. Hidravlik mexanizm ils hor-
monal miibadilo proseslori birlikdo bitkilorin streso adaptasiyasini tomin
edir. Bitkilarin ontogenezinds su defisitina an ¢ox hassas olan dovr ¢igoklo-
ma Vo goxalma dovridiir. Bitkilorin bu dovrlords su defisitine maruz galma-
s1 donan olmur vo reparasiya bas vermir.

Bitkilords su rejimini giymotlondirmok {igiin Suyun timumi miqdarini -
ritubat, suyun nisbi migdart (SNM) va su qithigini (SQ) dyronmak lazimdir.
Suyun timumi migdart SNM va SQ-nin tayini, bitki materiali 105°C tempe-
raturda miitloq quru vaziyyata gatirilonadak quruduldugdan sonra Tambussi
tisuluna asasan yerina yetirilir [Tambussi et al., 2005]. Torpagin tabii nomli-
yi iso Aleksandrova vo Naydenova [Anekcanaposa, Haiinernosa, 1967] iisu-
lu ila tayin olunmusdur.

Su qithg zamani bitkilordo maddalarin nagli, makromolekullarin va
onlardan yiiksok olan quruluslarin faza strukturu pozulur. Bitkilorin su qitli-
gina gars1 fizioloji cavab reaksiyas: kompleks xarakter dasiyib, hiiceyranin
osmotik potensialin1 vo ion homeostazint modulyasiya edir, turgoru, meta-
bolizmi, hiiceyrs tsiklini vo bdyiimoni tonzimloayir [Bianchi et al., 2002].

Bitkilorin boyiimasi va inkisafi kok sistemlori ilo udulan suyun miqda-
rindan ¢ox asilidir. Bitkilords kok ilo sorulan suyun migdar1 yarpaglardan
buxarlanan suyun miqdarindan az olduqda su stresi yaranir. Bu zaman bitki-
do SNM, su potensiali va hiiceyralarin turqoru azalir, geyri-iizvi ionlarin va
basga hollolan maddalorin qatiligi artir [Fedoroff et al., 2010]. Quragligdan
gorunmagq ti¢iin bitkilor yarpaq sathinds agizciglar: tadricon baglamagla bu-
xarlanmani azaltmaga calisirlar [Medrano et al., 2002]. Buxarlanmanin lan-
gimasi gismoan do olsa, su ¢atismazliginin qarsisini alir. Agizciglarin baglan-
masi ilo transpirasiya vo karbon gazinin hiiceyro daxiline diffuziyasinin vo
naglinin zaiflomasi karboksillosma markazlarinds CO2-nin gatiliginin azal-
masina vo naticado karbonun fotosintetik assimilyasiyasinin zoaiflomasine
gotirib ¢ixarir [Chaves et al., 2002; Lawlor, Tezara, 2009; Chaves et al.,
2009; Brestik, Zivcak, 2013].

Miiayyan olunmusdur ki, torpaq quraqligi bas verdikds bitkinin yertis-
tii organlarimin boyiimasi langiyir, kokiin inkisafi miisyyon miiddot davam
etdiyindan, kokiin uzunlugunun va g¢akisinin, gévdanin uzunluguna va g¢aki-

14



sina olan nisbati dayisir. Stres soraitinds kokiin inkisaf edarok torpagin daha
dorin va riitubatli gatlarinadok uzanmas: bitkinin su tominatinin yaxsilasma-
sina sabob olur. Bu prosesds absis tursusu va etilen kimi bitki hormonlari
miihiim rol oynayir [Wilkinson, Davies, 2010].

Quragliq bitkilorin mohsuldarligin1 azaltmagla, biitin metabolik pro-
seslors tasir gostarir [Chaves et al., 2002; Ober, Luterbacher, 2002; Mancini
et al., 2006]. Quraghigin tasirindon hiiceyrada sorbast suyun migdar: azaldi-
gindan sitozol zilallarinin su gisasinin dagilmasi naticasinds fermentlorin
aktivliyi azalir vo proteolizin siiratlonmasi naticasinds hiiceyrada kigikmole-
kullu ziilallarin miqdar: artir. MH-ds bas veran dehidratasiya reaksiyalar fo-
tosintez aparatinin zadalonmasina sabab olur [Mancini et al., 2006]. Hotta,
hiiceyrs dehidratasiyaya moruz galdigda bels, hiiceyrs divarinin méhkomliyi
mexaniki miidafioni toamin eds bilor. Lakin bu, hiiceyra kompartmenti kegi-
rici oldugu tiglin daha giiclii stres zamani susuzlasmanin qarsisini ala bilmir
[Verslues et al., 2006].

Bitkilorin su stresino qars1 verdiklori cavab reaksiyalar: bitkinin no-
viindan, organ ve toxumanin tipindon, hiiceyranin kompartmentalligindan,
su catigmazliginin intensivliyindon vo davametms miiddstindan, bitkinin on-
togenezindon asili olaraq farglonir [Mancini et al., 2006; Rampino et al.,
2006; Yang et al., 2010; Pinheiro, Chaves, 2011; Aranjuelo et al., 2011;
2012]. Bitkilorin quraghiga adaptasiyasinin biokimyavi mexanizmlori orga-
nizmin inkisafinin zaiflomasi, spesifik genlorin transkripsiysinin aktivliosmo-
si, yaxud inhibirlosmasi, ABT soviyyasinin miivaqqoti yiiksalmasi, turgoro-
gen maddolarin va induktiv fermentlorin sintezinin artmasi, antioksidantla-
rin saviyyasinin yiiksalmasi, enerji sorfinin azaldilmasi va bir sira digor pro-
seslorlo xarakterizo olunur [Mancini et al., 2006].

Bitkilords quragliga davamliliq miixtalif mexanizmlorls bas verir:

a) Quragligdan gagma. Bitki su bollugu soraitinds 6ziintin hoyat foa-
liyyatini tokmillagdirmaklo quragligdan gagir. Basqa sozle, quragligdan qag-
ma bitkinin quraqliq stresine godar 6z inkisafini tokmillogdirmasi bacarigidir
[Jiang, Hung, 2002; isendahl, Schmidt, 2006].

b) Quragligdan gorunma. Bitkilorin asagi su hoddi migdarina malik
miihitdo olmasina baxmayarag, onlarin daxili su potensiali yiiksok Saviyyo-
do saxlanilir. Buna gora do bitkilor quraqgliq stresinin yaratdigi agir natice-
lordon konarda galir vo hiiceyralor turgosentliyini qoruyub saxlayirlar [Ji-
ang, Hung, 2002].

Stresdon gorunmagq tigiin bitkilordo bir sira uygunlagsmalar amolo gol-
misdir. Belo uygunlasmalara monfi su potensiali yaratmag, suyu alda etmok,
saxlamaq va gonastls istifads etmok do aiddir. Hemikserofitlor kimi bazi bit-
kilor giiclii kok sistemi amolo gatirmokls onlarin bdyiime siiratini artirirlar.
Asagi su potensialinda koklorin boyiima siirati, yarpaglara nisbaton, xeyli
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yiiksok olur (hemikserofitlar), yarpaglarda agizciglarin say1 azalir vo dorin
gatlarda yerlosir (sukkulentlor, kserofitlor), yarpaglar miioyyan istigamot
alir, burulur va sathinin sahasini azaldir (hemikserofitlar, stipakserofitlor),
kutikula galinlasir, transpirasiyani, hatta 50%-o godor azalda bilirlor (mezo-
fitlor, kserofitlor), ksilemma borucuglarinin say1 artir (kserofitlor) [Behera et
al., 2002]. Bu oslamatlors fotosintez gostaricilorini, kutikulyar buxarlanma-
nin azhigini, osmotik potensialin artmasini, agizciglarin baglanmasini, yar-
paglarda va basqa organlarda yaglarin toplanmasini, yarpaq sathinin azalma-
sini1, yarpaglarin sokildayismasini do misal gostormok olar [Behera et al.,
2002].

c) Quraqliga doziimliiliik — bitki hiiceyrasinin su potensialinin asagi
olmasina baxmayaraq dayanigli voziyystins deyilir [Bouteau et al., 2001].

Molumdur ki, quragliga gars: fotosintetik uygunlasma yarpagin yasin-
dan asili olaraq dayisir. Cavan yarpaglar yasl yarpaglara nisbaton quragliga
daha davamli olurlar. Bitkinin su stresindon yayinmasi, quragliga davaml
olmasi1 va mahsuldarligin kaskin azalmasinin garsisini almagq tigiin rehidrata-
siyadan sonra fotosintezin barpast miihiim shamiyyat kasb edir [Chaves et
al., 2009]. Qeyd olunmusdur ki, giiclii stresdon sonra bas veran barpa iki -
moarhalali prosesdir: birinci marhals, yeni suvarmadan bir nego saat vo ya bir
nego giin sonra yarpagin su tominatimin yaxsilasmasini vo agizciglarin yeni-
don agilmasini shats edir [Pinheiro et al., 2005; Hayano-Kanashiro et al.,
2009]; ikinci moarhalos, bir ne¢s giin davam edir vo bu zaman fotosintetik zii-
lallarin de novo sintezi bas verir [Kirschbaum, 1988]. Stresin intensivliyi vo
davametma miiddati fotosintezin barpasinin hom siirating, ham do saviyyasi-
no tosir edir [Miyashita et al., 2005; Flexas et al., 2006; Galmés et al.,
2007]. Barpa prosesi prolin, mannitol, sorbitol, MDA kimi araliq metabolit-
lori vo aktiv oksigen radikallarin1 dagidan birlosmolorin (a-tokoferol, askor-
bat, gliitation) toplanmasi ilo naticalonir [Khan et al., 2015; Khan et al.,
2015].

Quragliq stresi zamani fotoperiodun sonunda nisastanin soviyyasi
azalmis olur. Bu onu gostarir ki, geca boyiimanin bas vermasi tigiin lazim
olan karbonun miqdari nisbaton azalmigdir [Liu et al., 2010].

Umumiyyatlo, quraghigin tasirindon fotosintez tonaffiiso nisbaton daha
sliratlo zoifloyir. Bu zaman, su ¢atismazlig: {iziindon atmosferdon diffuziya
olunan COz-nin miqdarinin azalmasi, tonaffiisiin iso siiratlonmasi hiiceyroa-
rast CO2z-nin gatiligimin artmasina va bitkids karbon tarazliginin doyismasi-
na gotirib ¢ixarir [Ennahli, Earl, 2005; Lawlor, Tezara, 2009].

Rikardi va b. gostermislor ki, quragliq zamani xloroplastlarda yerlagon
oksar fermentlarin miqdarinin azalmasina baxmayaraq, sitoplazmatik ziilal-
larin miqdart artir. Onlar miixtalif gargidali novlari ilo apardiglar: todgigat-
lar naticasinds gostormislor ki, quragligda digar sitoplazmatik ziilallarla ya-

16



nast, NAD-MDH fermentinin migdar1 da kaskin artir [Riccardi et al., 2000].
Quraqliq bitkilords karbon vo azot metabolizminds kompleks doyiskonlik
yaradaraq su qithgmin yaranmasina va gida maddslarinin modifikasiyasina
sabab olur. Qargidali bitkisi ilo aparilan tacriibalor gostormisdir ki, bitkilorin
yarpaglarinda azot vo karbon metabolizminds miihiim rol oynayan nitratre-
duktaza vo saxaroza-fosfat-sintetazanin aktivliyi quragligin tasirindon azalsa
da, FEPK aktivliyi artir. FEPK-nin mRNT-nin migdar: hor iki variantda sa-
bit galsa da, fermentin quraqliq tasirindan aktivliyinin artmasi, malatin inhi-
bitor tasirino garsi hossasliginin azalmasi hesabina bas verir [Foyer et al.,
1998]. Moalumdur ki, fermentin N-sonluq hissadan serin galiginin fosforlas-
mas1 onun fermentativ aktivliyinin artmasina vo malatin inhibitor tasirins gar-
s1 hassasligin azalmasina sabab olur. Torpag quragligina maruz galmis bugda-
nin miixtalif genotiplorinds FEPK, NAD-, NADF-MDH va digar C4-dévrani
fermentlorinin aktivliyinin artmasi yarpaq ssthinds agizciq aparatinin bag-
lanmasi hesabina CO»-nin fotosintetik hiiceyralora daxil olmasinin ¢atinlos-
moasi ilo alagodar xloroplastlarda, Rubisko strafinda, karboksillosma markas-
zindo, CO2 gazmin gatiligini artirmaga xidmat edir. Eyni zamanda quraqlig-
da FEPK, NAD-MDH vo aspartataminotransferaza (AsAT) fermentlorinin
aktivliyinin artmasi karbonlu birlasmalarin sintezinds doyisiklik yaradaraq
amintursulara nisbaton tizvi dikaron tursularin sintezini giiclondirir. Bu iso
0z novbasinds, yarpaq sothinds agizciq hiiceyralarinin gisman gapanmasi
naticasinda, atmosferdon daxil olan CO2-nin azalmasini kompensasiya et-
moak ti¢iin alava CO2 gazi manbayi rolunu oynayir [Riccardi et al., 2000].

Bugda genotiplarinin yarpaglarinda oldugu kimi, siinbiil elementlorin-
do do bu fermentlorin aktivliyi quragliga moruz galms bitkilordo normal su
tominati olan bitkilora nisboton daha kaskin azalir. KA va Rubisko aktivliyi
inkisafin son morholalorinds siinbiil elementlorinds asagi olmagla, quragliq
soraitinds kaskin azalir. Rubisko va KA aktivliyinin azalmasi bazi hallarda
paralel olaraq bas verir [Anues u ap., 1986; Anues, ['yiues, 1990]. Quragli-
gin tasirindon Rubisko aktivliyinin [Parry et al., 2002; Tezara et al., 2002]
vo RuBP-nin regenerasiyasinin zsiflomasi [Bota et al., 2004; Flexas et al.,
2004; Dias, Briiggemann, 2007] fotosintezi mahdudlasdiran asas amillordan
biri hesab olunur.

Su catismazlig: ciddi stres amili olub, bitkinin tobii yayilmasinda, bo-
yiima Vs inkisafinda, tokamiiliinds va fiziologiyasinin formalasmasinda bo-
yiik rol oynyir [Dudley, 1996]. Onun tasiri ilo bitkilordo zaman vo mokan
daxilinds yeriistii organlarin boyiimasinin [Granier et al., 2000], transpirasi-
yanin va fotosintezin zaiflomasi [Boyer, 2010], detoksifikasiya proseslarinin
stiratlonmasi [Hare et al., 2002] va bazi genlorin paralel olaraq transkripsiya-
st [Xue et al., 2008] saviyyasindo morfofizioloji doyisikliklor bas verir
[Chaves et al., 2002].
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Quragliq bitkilorin vaxtindan tez qocalmasina, xloroplastlarin dagil-
masi ilo alagedar olaraq xlorofilin migdarinin azalmasina sabab olur. Giicli
quraghgin tasiri soraitinds tilakoid membrani ¢ox naziklagir va Kigik hissala-
ra boliiniir, qranlar pargalanarag membrana yaxinlasir, xloroplastin iss xarici
membrani naziklosir. Su stresi soraitinds yarpaglarda agizciglarin 6lgiilori vo
sixligr azalir [Xu, Zhou, 2008]. Quragliq stresi bugda genotiplarinin quru
biokiitlasinin [Anues u ap., 1996; Anmues 2006; Changai et al., 2010], yar-
pagda SNM-nin [Anxues 2006; Dulai et al., 2006] va yarpaq sahosinin azal-
masina [Amues 2006; izanloo et al., 2008] gotirib ¢ixarir. Bitkinin boyunun,
yarpaq sahasinin vs yarpaq saho indeksinin azalmasi sudan istifadoni yaxsi-
lagdirir vo quragliq stresinin manfi tosirinin dof olunmast ils naticalonir [Hu-
seynova et al., 2016; Mitchell et al., 1998].

Quragligin [Pinheiro, Chaves, 2011] vo soranligmm [Munns et al.,
2006] tosir gostordiyi ilkin proseslordan biri do fotosintezdir. Quragligin fo-
tosinteza tasiri CO2-nin agizciglar vo MH-doan diffuziyasinin moahdudlagmasi
yolu ilo birbasa [Flexas et al., 2004; 2007] vo ya fotosintetik metabolizmds
dayisikliklor omala gatirmoklo dolay: yolla [Lawlor, Cornic, 2002], xlorofil-
larin migdar1 va havada CO2-nin migdarinin azalmasi oksidlasdirici stres ki-
mi tasir edir [Chaves, Oliveira, 2004; Rahnama et al., 2010].

Bitkilorin quraqliq stresino davamliliginin diagnostik tisullarindan biri
do, stres tasirindon yarpaglarda fotosintezin pigment sistemlorinin migdari-
nin tayinindan ibaratdir. Pigmentlorin miqdar1 Sims va Gamon [Sims, Go-
mon, 2002] tsulu ilo 80%-li aseton ekstraktinda (aseton:Tris-HCI bufer, 1
M, pH 7,8 = hacmca 80:20) spektrofotometrik tisulla tayin olunmusdur. Bu
sahado apardigimiz todgiqatlar gostarir ki, quragliq stresinin tasirindon ama-
rant vo bugda genotiplarinin yarpaglarinda xlorofillorin (a, b, (a+b), a/b) vo
karotinoidlarin (Kar) migdarinda nozaragarpan dayisikliklor bas verir [Baba-
yev, 2018]. Amarantin inkisafinin siinbiillomaénii va ¢igokloma marhalalo-
rindo MH-do OTH-lori ilo miigayisado torpag quragliginin tasirinden xloro-
fil a/b nisbati quragliq variantlarda kontrola nisbaton artmisdir. Yalniz to-
xumyetisma morhalasinds bunun aksina olan naticalor alinmis vo xI a/b nis-
bati stresin tosirinden OTH-lordo MH-larlo miigayisado artmisdir. Bitkinin
inkisafinin bu moarhalalorinds kontrol va stres variantlarinda MH vo OTH-do
xlorofil a/b nisbatinin azaldig1 vaxtda Kar migdarinda artim bas vermisdir.
Belo ki, torpaq quraghiginimn tosirindon Kar artmast OTH-ds, xlorofillarin
miqgdarinin azalmasi iso daha ¢cox MH-do nozara garpmigdir. Bitkilorin ekst-
remal amilloro qarst davamliliginin analizindo Kar/X1 (a+b) nisbatinin
OTH-do kontrolla miigayiseds daha yiiksok olmasi torpaq quraglig: soraitin-
do Kar migdarinin artmasi, X1 (a+b) gdstaricisinin iso azalmasi hesabina bas
vermigdir. Bitkinin inkisafinin biitiin moarhalalarinds har iki toxumanin kont-
rol niimunalarinds bu nisbatin doyismasinds forq nozors ¢arpmasa da, stre-
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sin tosirindon OTH-do MH-no nisbaton daha yiiksok artim miisahido olun-
musdur. Buna oxsar naticalor bugda genotiplari ilo aparilan tocriibalor zama-
n1 alinmigdir. Eyni zamanda ziilalin imumi miqdar: (hallolan ziilalin imumi
miqdar1 0,12%-li Coomassie Brilliant Blue G-250 mahlulunun kémayi ilo
610 nm dalga uzunlugunda [Sedmak, Grossberg, 1977] Sedmaka tayin olun-
musdur) va yarpaqdaki SNM torpaq quragliginin tosirindon Borakotli-95 ge-
notipinds Qaraqilgig-2 genotipi ilo miigayisado homiso yiiksok olmusdur
[Babayev, 2018].

Alman naticalarin analizi gostorir ki, bitkinin fizioloji vaziyyati, moh-
suldarlig: vo adaptasiya gabiliyyati onun maskunlasdigi miihitds stres amil-
lorinin tosiri altinda formalasan boazi bioloji proseslorin saviyyasindon da
asilidir [Babayev, 2018].

Quraqgliq zamani is1gin udulmasi ilo enerjidon istifads balansinin tayi-
ni, fotosintezin giymatlondirilmasi miihiim fizioloji prosesdir [Pinheiro,
Chaves, 2011; Aranjuelo et al., 2011; Chaves et al., 2009]. Quragligin foto-
sintezo birbasa tasiri naticasindo agizciglar baglanir va transpirasiyani vo
CO2-nin udulmasini azaldir ki, naticodo fotosintezin aktivliyi asagi diisiir
[Nayyar, Gupta, 2006]. Quraglq soraitinds bitkilorin yarpaglarinda ABT-
nin miqdar artir va agizciglar baglanir [Christopher, Tony, 2008]. Miiayyan
olunmusdur ki, ABT 6ziinamaxsus membran reseptorlarinin komayi ilo
membranda Ca?* signalin1 iso salir. Kalsium iss 6z névbasinda proteinkina-
za, fosfotaza vo membranlarda ion miibadilasi vasitolori ilo agizciglarin foa-
liyyatini tonzimlayir. Digar bir yol - ion dasinmasi yolu ila agizciq hiiceyro-
larinda osmotik tozyiqin doyismasi yoludur [Luan, 2002]. Hatta agizciglar
kok hiiceyralorinds sintez olunan ABT-ni do hiss eds bildiyindon koklords
su balansinin deyigsmosi do onlarin faaliyyatini tonzimloys bilir.

Todgigatlar zamani miiayyan olunmusdur ki, su stresinin tasir etdiyi
fizioloji proseslordan biri do tonaffiisdiir. Su stresi zamani danli va ot bitki-
larinin aktiv inkisaf marhalalorinds, koklords va yetkin yarpaglarda tonoffii-
stin zoiflomasi miisahidso edilmisdir [Lambers et al., 2005; Galmes et al.,
2007]. Buna sobob olan osas amil kimi, fotosintezin zaiflomasi naticasindo
mitoxondrilords tonaffiis substratinin miqdariin azalmasi gostorilir [Flexas
et al., 2006 a; Gimeno et al., 2010; Pinheiro, Chaves, 2011]. Sonraki todqi-
gatlar zaman1 agkar edilmisdir ki, giiclii su stresi zamani fotosintezi aktivlos-
dirmok, yani xloroplastlarda azalan ATF ehtiyatini barpa etmok tigiin oksid-
lagdirici fosforlasma zamani1 omalos galon ATF-o daha yiiksok tolobat yarana
bilor [Flexas et al., 2005, 2006; Gratani et al., 2007; Atkin, Macherel, 2009].

Molumdur ki, bitkilorin mahsuldarlig: fotosintez va tonoffiis proseslo-
rinin balansindan ¢ox asilidir [Lambers et al., 1998]. Fotosintez prosesi bit-
kilorin oksariyyatinds isigla limitlonsa da tonaffiis prosesi har zaman bas ve-
rir. Quragligin bitkilords tonoffiis prosesins tasiri ilo bagl genis todgiqat is-
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lari aparilsa da, masalonin halli halalik tam aydinlagdirilmamis qgalir. Miioy-
yan edilmisdir ki, quragliq bitkilords tonaffiisiin energetik effektivliyini kos-
kin asag1 salir vo oksidlosma ilo fosforlasma proseslarinin slagesini pozur.
Bu iso hiiceyrado ATF-in amoalo galmasini aradan galdirir vo metabolik re-
aksiyalarin normal gedisina mane olur.

Quraqgliq tonaffiis fermentlarinin faaliyyatino do tosir edir. Hidrolitik
fermentlorin faaliyyatini artirir vo naticads bitkinin toxumalart karbohidrat
Vo proteinlari daha ¢ox toplayir. Quragliq fenomeninin tosiri ilo bitkilords
ATFazanin faaliyyati ¢oxalir. Naticado ATF-in ¢evrilmasi dovriyyasi pozu-
lur vo elo voziyyat yaranir Ki, bitkilor ATF-in enerjisindon normal istifads
edo bilmirlar [Subbarao et al., 2001].

Molumdur ki, hallolan sokarlor bitkilorin davamliliginda vo uygunlas-
masinda miihiim rol oynayirlar. Miioyyan olunmusdur ki, quragliqda bitkils-
rin yarpaglarinda hollolan sokarlorin migdar1 miixtalif ekoloji tiplordo eyni
olmur, mezofitlords quragliq zamani sokarlorin migdari kserofitlora nisbaton
xeyli ¢ox olur. Davamli quragliq zamani hidrolitik par¢alanma karbohidrat-
larin ehtiyatin1 azaldir, noticodo makromolekullar, o ciimlodon ziilallarin da
ehtiyati azalir. Odur ki, hallolan sokarlorin migdarinin artmasi bitkilorin hs-
yatinda gargin anlarin baslamasi ti¢iin bir indikatordur.

Su stresi zamani1 hormonal miinasibatlor do pozulmaga baslayir. Bu
zaman ABT-nin miqdar artir, agizciqlar baglanir, transpirasiya zoifloyir vo
fotosintez dayanir [Goddijn et al., 1999].

Torpagm nomliyinin azalmasi fosforlu birlosmalori azaldir. Bitkilor to-
rofindon bor elementinin monimsanilmasi do torpagin namliyindon asilidir
vo nomliyin az olmasi bor elementinin bitkilora sorulmasini ¢atinlosdirir.
Quraq torpaglarda domir, mis, sink vo magnezium elementlori stabillogdiri-
lir. Bitkilorin mineral elementlarlo tominati quragliq soraitinds ciddi doyisik-
liya ugrayir. Quraqliga moruz galan bitkilor gida elementlorini gec manim-
sayir. Mineral elementlorin monimsanilmo daracasi onlara olan ehtiyaca cid-
di tosir edir [Ozturk, Demir, 2002].

Miiayyan edilmisdir Ki, su stresina maruz galmis bitkilords genis dia-
pazonda fotosintez vo fototonoffiis proseslorinds oksigenin aktiv formalar
(OAF) amala galir, naticads hiiceyralar ciddi zadslonir [Taylor et al., 2003].

SORANLIGIN BITKILORO TOSIRININ FiZiOLOJi-
BiOKIiMYOVIi OSASLARI

Torpaqgda toplanan duzlarin miqdart ali bitkilorin boytimasi va inkisafi
ticiin zorarli tasir gostaracok hadds olarsa, bels torpaglar soran torpaglar ad-
lanir. Torpaglarin soranlasmasi bir ¢ox sababdon bas vera bilor. Buna misal
olaraq grunt sularinin saviyyasinin galxmasi, aqrotexniki gaydalara diizgiin
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riayat edilmomosi, yeralti sularin saviyyasinin galxmasi naticesinds torpagin
ist qatinin soranlasmasi, mesa arazilorinin azalmasi va bir ¢ox basga proses-
lori gdstormak olar.

Arasdirmalar gostorir ki, Yer kiirasinin 6% torpaglar: va bu torpaglar-
dan 45 milyon hektar suvarilan arazi miixtalif doracods soranlasmigdir. Tok-
co Asiya gitasinds soran torpaglar diinya soran torpaq sahasinin 1/3-ni toskil
edir [FAO Soils Bulletin 39].

Bozi todgigatlara asasan, Azarbaycanda okins yararli torpaglarin toqri-
bon yarisi itirilmisdir. Azarbaycanin vahid torpaq fondunun sahasi 8641500 ha
togkil edir. Bu torpaglarin 4,5 milyon hektar1 kond tosarriifatina yararli hesab
edilir. Hazirda bunun 30%-i, yani 1583 000 hektar: istifads edilir. Okin tigiin
yararli torpaglarin 600 000 hektari ermoanilorin isgali altindadir. Azarbaycan
torpaglarinda sulfatli, xloridli, sodali sorlasmis torpaq tiplerino va onlarin
miixtalif sorlasma daracalarins tosadiif edilir [Heydarova, 2013].

Torpagda duzlarin toplanmasi suyun koklor tarafindan gabul olunma-
sint g¢atinlogdirir vo torpagin kolloid-fiziki xassasinin pislogsmasina sabab
olur. Duza davamliliq bazi bitkilords duzun udulmasi vo toxumalardaki yiik-
sok osmotik tozyiqgin yaradilmasi, ikinci nov bitkilords tizvi tursularin vo so-
karlorin hesabina osmotik tozyiqin artirilmasi, tglincii név bitkilords iso
duzlarin udularaq yarpaglara dasinmasi vo yarpaglarin sothina cixarilaraq
oradan da kiilok vasitasi ilo sovrulmasi hesabina bas verir [Konbman, 2004;
Sio-Se Marde et al., 2006; Adanacbes, bepesuna, 2011; Xemnar, 2011].

Bitki toxumalarinda metabolitlarin toplanmasi ils slagadar olarag, su
itkisi zamani1 biokolloidlarin fiziki-kimyavi xassalori dayisir. Susuzlasma ilk
novbado protoplazmanin, onun organoidlarinin vo biomembranlarinin ultra-
qurulusunda kaskin doyisikliklora sobob olur. Bununla slagodar olaraq bitki-
lordos fotosintezin intensivliyi, biosintetik proseslorin siirati zoifloyir, ziilalla-
rin vo RNT-nin hidrolitik pargalanmasi isa giiclonir. Yarpagda suyun miqgda-
rinin haddan ¢ox azalmasi irimolekullu birlosmalarin pargalanmasina sabob
olur ki, bu da, 6z ndvbasindos, assimilyasiyaedici hiiceyroalordo osmotok foal
maddaloarin toplanmasina gatirib ¢ixarir. Quragliq stresi naticasinds nisasta
sado sokorlars, ziilallar iso amintursulara godor prgalanirlar. Nisastanin so-
kora ¢evrilmasi vo onlarin da hiiceyralords toplanmas: osmotik tazyiqgin ya-
ranmasina sobab olur. Bunun noticasinds suyun bitki hiiceyrasindon konar
olunmas zaiflomoklos su itkisi azalir. Su ¢atismazligina moruz galan bitkilor-
do hallolan sokarlor osmosu tanzimlomak ii¢iin vakuollarda toplanir va buna
g0ra do hiiceyrads mayenin artiminda istirak etmirlor. Hallolan sokoarlor qu-
ragliq stresi soraitinds ziilallarin vo hiiceyro glafinin davamliliginin qorun-
masina sabob olurlar [Clifford et al., 1998].

Ali bitkilarin oksariyyati glikofitlordir. Bu bitkilor duz stresina doziimlii
deyillor. Duzadavamli bitkilor isa halofitlor adlanirlar. Halofitlor siddstli soran
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torpaglarda normal hoyat tsiklina malik olub, 6zlarinin ontogenezini tam basa
catdira bilirlor [Zhu, 2002; Qasimov, 2008]. Qlikofitlorin boyiimasi va inkisa-
fi NaCl duzunun 100-200 mmol gatiliglarinda ciddi tormozlanir va hatta bozi-
lari mahv olur. Halofitlor iso 300 mmol gatiligda belo normal inkisaf edir va
mohsul vera bilirlor [Busra, 1997; Jian-Kang Zhu., 2007]. Halofitlor yiiksok
duzlulugda ionlar1 akkumulyasiya etmoa mexanizmi inkisaf etdirmislor Ki, bu
da hiiceyrada osmotik potensiali azaltmaga yonalmisdir. Bazi halofitlor toka-
miildo yarpaglarinda vo govdalorinds duzu gixaran spesifik hiiceyralor yarat-
muglar. Duz vazisi adlanan bu hiiceyralor duzu, hatta gonsu hiiceyralordan do
gotiira bilir vo onlar yarpagin sathina ¢ixarirlar. Yarpagin sathina yigilmis
duzlar iss yagis zamani yuyulur [Jian-Kang Zhu., 2007].

Quraghigadoziimli sortlar quragliga hassas sortlarla miiqayisads 6z
hiiceyralarinds daha ¢ox sokar topladiglarindan uzun miiddat suyu 6zlorinda
saxlamaq gabiliyyatino malik olurlar ki, bu da sortlarin daha ¢ox osmotik
potensiala malik olmasina gotirib ¢ixarir [Morgan, 1999]. Bozi alimlor belo
gonasta galmislor ki, prolin amintursusunun miqdariin artmasi bdyiik mo-
lekullarin, o ctimlodoan ziilallarin par¢alanmasi hesabina bas verir [ABepuna
u 11p., 2010]. Bu mexanizm vasitasilos bitkilor 6z hiiceyralorinds turgor tozyi-
ginin yaranmasina sorait yaradaraq, bir torafdon su molekullarinin itirilmasi-
nin garsisini alir, digor torafdoan iss hiiceyrs sirasinin susaxlama gabiliyyati-
ni artirmag va osmotik tonzimlomo yolu ils transpirasiyani azaltmagla foto-
sintez prosesini davam etdiro bilirlor [Riccardi et al., 2000; Christopher,
Tony, 2008]. Boazi mislliflor gostorirlor ki, gargidali hibridlorinin quragh-
gadavamliliq doracasi ilo prolin amintursusunun toplanmasi arasinda birbasa
alage vardir [Mohammadkhani, Heidari, 2008; Shiri, 2013].

Bugda genotiplorindo osmotik stresin tasirini arasdirarkon buna oxsar
naticalar alds olunmusdur. Bu naticalorin miialliflori gostarirlor ki, stres so-
raitinds daha yaxsi inkisaf edon genotiplords daha gox karbohidrat va prolin
toplanir [Johari-Pireivatlou, 2010]. Miiayyan olunmusdur Ki, daha ¢ox pro-
lin toplanan bitkilor, adoton daha yiiksok osmotik tonzimlomays va stres so-
raitinds 6z hiiceyralorinds yiiksok susaxlama potensialina malik olduglarina
gora daha ¢ox mohsuldarliga malik olurlar. Lakin bazi todgiqgatcilar gostarir-
lor ki, bazan quragligadavamli sortlar, quragliga hassas sortlara nisbaton az
prolin toplayirlar [Christopher, Tony, 2008].

Bartels vo Sunkarin aldiglari naticays gore yiiksak hallolma gabiliyyati-
no malik olan hidrofil molekullar — osmolitlor hiiceyrads siskinliyin saxlan-
masindan basqa, oksidlosdirici streslo miibarizo aparmaq tigiin aktiv oksigen
radikallarin1 parcalamaq kimi olava gabiliyyatio do malikdirlor [Bartels, Sun-
kar, 2005]. Quraqliq stresi zamami trihalloza disaxaridinin toplanaraq riisey-
min va ¢igayin inkisafinda, hamg¢inin, karbon metabolizminin va fotosintezin
tonzimlonmasinda rol oynadigi askar olunmusdur [lturriaga et al., 2009].
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Halhazirda duzadavamliligin, duzun bitkiys daxil olmasini vo sito-
plazmada duzun gatiligini minimuma endiran mexanizmlori mdvcuddur.
Halofitlor hor iki tip mexanizmo malik olub, duzu konarlasdira vo hiiceyra
tictin lazim olan duzu vakuollarda effektiv kompartmentlasdirs bilirlor. Bu
proses bitkilora duzlu miihitdo uzun miiddst yasamaq imkani verir. Su bu-
xarlandigca yarpaglarda duzun toplanmasi tadricon artir. Yash yarpaglarda
cavan yarpaqglara nisbaton istonilon zaman fasilasinds yigilan duzun gatilig
daha ¢ox olur. Nohayat, yash yarpaglarda duzun gatilig1 artaraq hiiceyralari
mohv etmoak saviyyasinadok ¢ata bilor [Munns, 2009; Munns, Tester, 2008].

Bitki organizmlarinds duzlarin tasirino moruz galan ilk organ kok sis-
temidir. Soran torpaglarda osmotik tozyiq giiclii oldugundan su bitkilor to-
rofindon udula bilmir va bitkilarin su rejimi pislosir. Koklor duzun va torpaq
guraghgimnin tasirino birbasa maruz qgalsalar da toacciiblii deracads davamli-
dirlar. Koklards ionlarin gatiligi yarpaglarda oldugu kimi zaman kegdikco
artmir vo onlar adoton Na* vo CI” ionlariin xarici miihitlo miiqayisados kigik
gatiliglarina malik olurlar ki, bu da yarpaglarda nadir hallarda bas verir. Ma-
solon, NaCl-un 150 mM gatiliginda yetison bugdanin mixtalif genotiplori-
nin kokiinds yalniz 20-40 mM Na* agkar edilmisdir [Gorham et al., 1990].

Bitkinin su vo duz stresino verdiyi ilkin cavablar, asason, identik olur
[Munns, 2002; Munns, Tester, 2008]. Istor quragliq vo istorss do soranliqda
bitkinin biitiin organlarinda az va ya ¢ox daracados fizioloji su gatismazligi
basg verir. Lakin duz stresi uzun miiddat davam etdikda, bitki, dehidratasiya-
dan basga, ham do hiper-ionik va hiper-osmotik stress do cavab vermoali
olur. Yarpag toxumasindaki su ¢atismazligi yalniz torpaqdaki suyun miqda-
rindan deyil, ham do atmosferdoki buxar tozyigindon asili olaraq yaranir
[Chaves et al., 2009].

Fotosintez va hiiceyranin inkisafinda bas veran dayisikliklordon basqa,
har iki stres zoif inkisaf etdikdo osmotik tonzimloma induksiya olunur ki, bu
da stres soraitinds suyun udulmasini va hiiceyrs turgorunu tomin edon mii-
hiim mexanizm hesab olunur. Quraglg va soranligin fotosintezs tasiri (gov-
do vo kokda amala golon hormonlarla) agizciglarin agilmasinin mohdudlas-
mast vasitasilo CO2 gazinin xloroplastlara diffuziyasinin vo MH-ya naglinin
mohdudlasmasindan baslayarag, yarpagin fotokimyasi vo karbon metaboliz-
mina kimi doayisikliklori ohato edir. Stresin intensivliyi vo davametms miid-
dati, hamg¢inin yarpagin yasi1 (daha yaslh yarpaglar daha ¢ox tasiro moruz ga-
lir vo daha ¢ox duz toplayirlar) va bitkinin noviindon asili olaraq stresin bit-
kiya tosiri miixtalif olur [Lawlor, Cornic, 2002; Munns, 2002; Munns, Tes-
ter, 2008; Chaves et al., 2003; Flexas et al., 2004; Galmes et al., 2007a; Jale-
el et al., 2008].

Bitkilorin duz va su stresina verdiyi cavablarda timumi cohatlor ¢ox-
dur. Soranliq bitkinin su udmaq qabiliyyatini azaldir va bu tez bir zamanda
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inkisaf siiratinin azalmasi ilo birlikdo su stresinin dogurdugu dayisikliklora
oxsar olan metabolik doyisikliklor yaradir. Duzadavamli bitkilor Na* vo CI™
ionlarin1 vakuollarda toplamagla onlarin sitoplazmada va ya hiiceyrs divar-
larinda toplanmasinin garsisini almagla onlarin toksik tosirinden yayinirlar
[Munns et al., 2000; Munns, 2009].

QURAQLIQ VO DUZLULUQ SORAITINDO CO:-nin
ASSIMILYASIYASI

Agizciglar yarpaqda turgorun vs su potensialinin azalmasina, atmos-
ferds yiiksok su buxari tozyiginin ¢atismazligina va kokiin kimyavi signallar
yaratmasina cavab olaraq gapanir [Maroco et al., 1997; Chaves et al., 2009].
Su stresi zamani fotosintezin zsiflomasi, ilk névbados, agizciglarin kegiricili-
yinin azalmas: naticasinds bas verir [Brestik, Zivcak, 2013]. Quragliq art-
digca agizciglarin gapanmasi giiclonir, fotosintezin siirati zaifloyir [Medrano
et al., 2002]. Quraghgin toasiri soraitinda transpirasiyani azaltmaq mogsadi
ilo agizciglarin baglanmasi slavs olaraq yarpaglar vasitssi ilo udulan CO»-
nin migdarinin azalmasina sobab olur [Chaves et al., 2002]. Sonuncu slamot
hom quraqliq, ham ds soranliq tigiin xarakterikdir. Buna goérs do agizciglarin
gapanmasi naticasindo Rubisko ii¢iin CO2 ehtiyatinin toplanmasi ¢atinlosir
ki, bu da fotosintetik aparatin enerji itkisini artirir vo bitkilor yiiksok isiq in-
tensivliyi vo temperatura moruz galdiqda fotosintezin siiroti zoaifloyir. Zoif
stres zamani agizciq kegiriciliyinin azalmasi bitkinin suya gonast etmasi va
sudan istifads effektivliyinin artmasina imkan veran streso gars1 miidafio ef-
fektinin yaranmasina imkan verir [Chaves et al., 2002].

Miiayyan olunmusdur ki, har iki stres zamani yarpagin MH-dan nagl
olunan CO2-nin miqdar: azalir [Flexas et al., 2004; 2007]. Bu prosesds agiz-
ciq kegiriciliyi (gm) bir o godar shamiyyatli olmasa da, gm-in hesablanmasi
moagsadauygun hesab olunur [Warren, 2006]. Flexas 6z amokdaslari ila bir-
likdo [Flexas et al., 2006 a; 2007; 2008] su va duz stresi zamani oxsar nati-
calorin alindigini miiayyana etmislor. Mezofil kegiriciliyindo bas veran bu
dayisikliklor yarpagin biiziismasi naticasinds hiiceyroarasi boslugda bas ve-
ron fiziki, biokimyavi doayisikliklorlo (bikarbonatin CO2 gazina ¢evrilmasi)
va ya membranin kegiriciliyinin doyismasi ilo bagl ola bilar [Lawlor, Cor-
nic, 2002; Flexas et al., 2008]. Ovvallor bels hesab edirdilor ki, su stresi za-
man1 yarpagin daxilo diffuziya kegiriciliyi azalir [Jones, 1973]. Lakin Jones
torofindon istifado edilon modelds xloroplastlarda CO2-nin gatiliginin sifra
Vo ya kompensasiya noqtasine yaxin oldugu gobul edilsa ds, sonralar bu fi-
Kir tokzib edilmisdir [Farquhar, Sharkey, 1982]. Xlorofilin fliioressensiyasi
Vo qaz miibadilosi parametrlorinin giymotlorinin miiqayisosi do gostordi Ki,
hiiceyro daxilindo CO2-nin gatiligi (C¢) hiiceyrolorarasi boslugda CO2-nin
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gatiligina (Ci) nisbaton Kigikdir, su stresi va soranliq soraitinds onlar arasin-
daki forq artir [Cornic et al., 1989]. Lakin, Gentri vo omokdaslar1 [Gentry et
al., 1998] gostormislor ki, CO2-nin diffuziyasina gars: daxili miigavimat hii-
ceyralorarasi fozada deyil, hiiceyrodaxili maye fozada bas verir, yoni bu mii-
gavimat yarpagin strukturundan ¢ox da asili deyildir. Son todgigatlar tosdiq
edir ki, istor duz [Centritto et al., 2003], istorso do su stresi [Flexas et al.,
2002; Galmes et al., 2007 a] gm-in azalmasina sobab olur.

CO2 gazinin mezofilo lateral diffuziyas: bu yaxmlarda 6yranilmis va bu
diffuziyanin fotosintezin mohsuldarlig: da daxil olmagla, miihiim doyisikliklori
induksiya etdiyi gostorilmisdir [Leaky et al., 2006; Morison et al., 2007].

Fotosintez Cs-bitkilordo Cs-bitkilords oldugu kimi torpag quragliginin
tosirina garst hassasdir [Ripley et al., 2007; 2010]. Bitki yarpaglarinda tor-
paq quraghigmin tasirindon fotosintezin intensivliyi istor agizciglar, istorso
do metabolik yollar vasitasilo mohdudlasir [Lawlor, Cornic, 2002; Medrano
et al., 2002; Flexas et al., 2006; Lawlor, Tezara, 2009]. Su stresi zamani xlo-
roplastlarda COz-nin assimilyasiya gabiliyyatinin azalmasimin asas Sababi
kimi, atmosferdon fiksasiya olunan va karboksillosmo markazins dogru da-
sinan COz-nin naglinin zaiflomasi gostarilir. Udulmus CO-nin karboksillos-
ma morkazlarina daginmasinin zaiflomasi iki sobabdon bas vera bilor. Bun-
lardan birincisi, atmosferdon CO.-nin diffuziyasini hayata kegiron agizciqla-
rin baglanmasi, ikincisi iso yarpagin daxilindo hiiceyroaras: sahodo toplan-
mig CO2-nin karboksillogsma saytina dogru naglinin zaiflomasi hesab edilir
[Flexas, Medrano, 2002; Chaves, Oliveira, 2004; Flexas et al., 2006 b].

ALI BITKILORIN YARPAQLARININ FOTOSINTEZ
FUNKSIYALARI VO SU STRESI

Fotosintez, planetimizds bas veran bioloji proseslor arasinda an énam-
li yerlordan birini tutan vo ardicil bas veran oksidlosma-reduksiya prosesin-
don ibaratdir. Fotosintezin elektron-nagliyyat zonciri Z-sxemi iizro oksidlos-
mo-reduksiya potensialinin azalmasi ardicilligi ilo diiziilmiis FS 11, FS T vo
digor araliq otiirticiilordon ibarotdir [Ke, 2001; Feyziyev, 2010]. Fotosintez
naticasinda ali bitkilar, goy-yasil yosunlar vo sianobakteriyalar isiq kvantla-
rinin enerjisini CO2-nin assimilyasiyasi vo karbohidratlarin (CH20), sintezi
zaman istifado olunan kimyavi enerjiys (ATF) vo reduksiyaedici ekviva-
lentloro (NADF-H) gevirirlor [Ke, 2001; Feyziyev, 2010].

Fotosintez is1q va garanliq olmagla iki marhalads bas verir. Fotosinte-
zin is1q morholasindo fotokimyovi aparat adlanan xloroplastlarin tilakoid
membranlarinda xlorofil pigmentinin hesabina isiq enerjisinin geyri-dovri
elektron nagli sayasinds 2 mol ATF, 3 mol NADF-H; (reduksiya olunmus
NADF) va 6 mol O2 omals golir. Fotosintezin isiq marhalasinin son mahsulu
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olan NADF-H> vo ATF garanliq reaksiyalarinda enerji monbayi kimi istifa-
do olunur (sok. 1.1) [Lehninger, 2008; Adanacbe, bepesuna, 2011].

Fotosintezin garanliq moarhalosi Kalvin-Benson dévrani reaksiyalar
osasinda xloroplastlarin stromasmda CO»-nin fiksasiyas1 vo karbohidratlarin
sintezi ilo olagodardir. Bu proses birbasa isiq tolob olunmadigindan “qaranliq
reaksiyalar1” adlanir. Quruda yasayan avtotrof organizmlords fotosintezin ga-
ranliq reaksiyalarinin substrati, yani karbon manbayi rolunu, asasen, agizciq
hiiceyraloari vasitasi ilo atmosferdon udulan geyri-iizvi CO2 molekulu oynayir.
Bundan basqa, bitki metabolizmi zamani araliq substrat vo yaxud kataboliz-
min son mohsullarinm tarkibina daxil olan CO2-nin bir hissasi do refiksasiya
olunaraq fotosintez organlara gondarilmaklo karbon skeletinin yaranmasin-
da istirak edir. Bioloji oksidlosmanin son mohsullarindan biri olan CO2-nin
galan hissasi agizciglar vasitasi ilo otraf miihito verilir. Bu prosesds istirak
edan fermentlorin oksariyyati suda hall olurlar [Siiss et al., 1995].
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Sakil 1.1. Fotosintezin eksperimental olaraq iki fazaya ayrilmasinin sxema-
tik tosviri. Solda: isiqda tilakoidlords ATF vo NADFH, omoals golir. Sagda: xlorop-
lastlarda lokalizasiya olunan fermentlor garanligda CO»-ni CH,O-ya reduksiya et-
moak ticiin ATF vo NADF-Hz-ni oksidlosdirirlor [saytdan].

Cs- BITKILORIN YARPAQLARININ QURULUS VO
METABOLIK XUSUSIYYOTLORI

Moalumdur ki, CO2-nin fotosintetik assimilyasiyasinin ilk davamli
mohsullarinin tarkibindoki karbon atomlarinin sayindan asili olaraq bitkils-
ri Cs-, Cs- vo CAM olmagla ii¢ qrupa boliirlor [Sage, 2004; Furumoto et
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al., 2007]. CO2-nin fiksasiyasinda yalniz Kalvin-Benson dovranindan isti-
fado edon bitkilori Cz-bitkilor adlandirirlar. Cs-bitkilorde Kalvin-Benson
dovranmin ilkin marhalasinds atmosferdan diffuziya olunaraq Rubisko fer-
mentinin reaksiya morkozina dasinan CO2 RuBF-Is reaksiyaya daxil olaraq
2 molekul tgkarbonlu birlosma olan 3-fosfogliserin tursusunu (3-FQT)
omoalo gotirir. Mahz buna goéro do bu bitkilori Cz-bitkilor adlandirirlar.
Bundan sonra 3-FQT ATF vo NADF istiraki ilo 3-fosfoqgliserin aldehidino
(3-FQA) reduksiya olunmagla metabolizmi davam etdirirlor [Gennidakis
et al., 2007]. Kalvin-Benson dovraninin birinci fermenti olan Rubiskonun
oksigenaza aktivliyi fototonoffiiso yol agcdigindan, fotosintezi fotoinhibir-
lasmadan qoruyur [Osuna et al., 1999]. Buna baxmayaraq fototonoffiis za-
man1 CO2-nin ayrilmasi naticasinds fiksasiya olunan CO: itkisi bas verdi-
yindan Cs-bitkilordo CO»-nin fotosintetik assimilyasiyasinin effektivliyi
azalir. Bu azalma yiiksok temperatur va quragliq miihitindo daha da artir.
Rubiskonun katalitik aktivliyinin, biosintezinin, CO2-ys gars1 hassasliginin
artirilmasi [Wilbur, Anderson, 1948; Whitney et al., 2009; Whitney et al.,
2011], stres zamani fermentin inhibirlosmadan gorunmasinin [Carmo-Sil-
va, Salvucci, 2011], yiiksok isiq soraitinda aktivlosmasinin, tanzimloyici
xassolorinin, fotosintezin siiratinin va bitkilorin mohsuldarliginin artiritima-
smin elmi osasini togkil edir [Portis, 2003]. Kalvin-Benson dévraninda in-
termediatlarin tikonmomasi ili¢iin onlarin xarclonmasi vo regenerasiyasi
arasinda tarazligin saxlanilmasi bu proseslordo istirak edon fermentlorin
katalitik aktivliyinin yiiksok daracads tanzimlonmasi naticasinds bas verir.
Bu prosesds metabolitlar va isiq istirak edir [Fukayama et al., 2009]. Foto-
sintezin is1q vo qaranliq reaksiyalarinda Rubisko tarafindon CO2-nin assi-
milyasiyasi {iglin reduksiya olunmus NADF* (NADFH) talob olunur. Pro-
sesin tanzimlonmasinda xloroplastlarda sintez olunan heksozalarin sitozola
dasinarag saxarozaya c¢evrilmasinin asas tonzimlayici fermentlori sitoplaz-
matik PBF-aza vo saxaroza-fosfat-sintetaza fermentlori hesab olunur. MH-
do sintez olunan saxaroza simplast vo apoplast yolla floema borularina da-
xil olaraq mixtalif akseptor toxumalara dasinir. Toxumalarda toplanan ni-
sastanin miqdar1 da Kalvin-Benson dévranmin tonzimlonmasinds istirak
edir [Cherniadev, Monakhova, 2001] (sokil 1.2).
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Sakil 1.2. Cs-bitkilards fotosintezin sxematik tosviri [Raines, 2006]

Cas-bitkilards isig-enerjisinin udulmasindan tutmus sokarlorin sintezina
goadar biitiin reaksiyalar xloroplastlarin tilakoid membranlarinda vo stromada
hoyata kegirilir. Yer kiirasinds olan bitkilorin ~85%-i fotosintezin Cz yolun-
danistifads edir. Danli bitkilorin oksariyysti —bugda, diiyii, arpa, yulaf, ham-
¢inin mithiim kond tasarriifat ohomiyyatli bitkilor olan pambiq, sokor ¢ugun-
duru, tiitiin, ispanaq, soya va agac bitkilarinin oksariyyati fotosintezin Cs yo-
lundan istifads edirlor. Cs-bitkilor ti¢iin miilayim iglim talob olundugundan
onlarda isti vo quru iglim soraitinds fofotonoffiislo olagodar olaraq fotosinte-
zin effektivliyi xeyli asag1 diisiir [Furumoto et al., 2007].

Cs-bitkilor anatomik qurulusuna gora do digar bitkilordon forglonirlor. Bu
bitkilorin yarpaglar1 Cs-bitkilorin yarpaglarindan fargli olaraq sads qurulusa malik-
dirlor. Cs-bitkilords yarpaglar yalmz bir nov fotosintezedici toxumaya — MH-no
malikdirlor. Belo fotosintez mexanizmina malik olan bitkilor bugiinadok mévcud
olan ali bitkilorin ~90%-ni toskil edirlor. Ca-bitkilords oldugu kimi Cz-bitki
yarpaglarinda da tach qurulusa oxsar struktur miisahido olunmusdur. Buna
baxmayaraq Cs-bitki yarpaglarmda olan OTH-da Cg-bitkilorinds oldugu kimi
yiiksok ixtisaslasma getmomisdir [Hibberd et al., 2008].

Bitkilor fotosintez edarkon Giinas enerjisinin hesabina atmosferdoki
CO2-nin migdarim azaltmagla enerji saxlayan maddo molekullarinin biosin-
tezi ticlin sorait yaradirlar. Kalvin-Benson dovrani Cz.bitkiloarin xloroplastla-
rinda qgeyri-tizvi karbonun assimilyasiya olundugu asas yol hesab olunur va
Ca-fotosintezdo COz-nin fiksasiyas1 Rubisko fermenti ilo baslayir. Cs-foto-
sintez bitki metabolizmindo bas veran asas mexanizmlordon biri olub, kar-
boksillasma, reduksiya va regenerasiya marhalalorindan ibaratdir. Kalvin-
Benson dovrani 11 ferment torofindon kataliz olunan vo ardicil bas veron 13
reaksiyadan ibaratdir (sokil 1.2) [Raines, 2006].
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Cs-BITKILORIN YARPAQLARININ QURULUS VO METABOLIK
XUSUSIYYOTLORI

Belo ehtimal olunur ki, Cs-bitkilor tokamiil naticasinds Cs-bitkilardon
omoala galmokls tropik, quru va isti iglimi olan arazilords yasamag imkani
gazanmuglar [Sage et al., 2011]. Bu giins godar elms 30000 CAM vas 250000
Caz-bitki névii malum oldugu halda, ~7500 Cs-bitki novii melumdur. Toaqri-
bon 90 cinsa, 18 angiosperm ailasine mansub olan biitiin Cs-bitkilor an az1
62 miixtalif yolla Cs-bitkilordon amals galmislor [Sage et al., 2011]. C4-foto-
sintezo aid olan bitkilarin oksar névlari birlopalilor sinfinin niimayandalori-
dir, onlarin da togriban 50%-ni ot bitkilori toskil edir [Sage et al., 1999a].
Birlopali C4-n6v bitkilors daha ¢ox doanli bitkilor (Poaceae) [Shirley, Scate-
na, 2011; 2015], ikilopali C4-bitkilara isa daha ¢ox taragigaklilor (Chenopo-
diaceae), amarantkimilor (Amaranthaceae) fosilolori arasinda rast golinir
[DaBapnc, Yoxkep, 1986; Nelson et al., 2010; Sage, 2004; Muhaidat et al.,
2007; Bauwe, 2010]. Bu ailalorin hamisinda Cs-yol miistoqil inkisaf etmis-
dir. Belo ki, Cs-yolun 30-dan ¢ox fargli tokamiil moansoyi askar edilmisdir.

Qazmtilar va karbon izotopuna asasan, alinan molumatlar gostorir Ki,
Cs-sindromun on azi 12-15 milyon, molekulyar ardicilliglarin miigayisasine
osaslanan hesablamalar iso Cs-fotosintezin yasinin 20 milyon ildon ¢ox ol-
dugunu gostarir. Cs-bitkilorin tokamdilii ti¢iin ot bitkilori angiospermlarinin
divergensiyasi talab oluna bilardi. Son 70 milyon ils aid gazintilardan alinan
moalumatlara gors biitiin C4-névlors inkisaf etmis angiosperm ailoalorinds rast
galinir. Bu ailalarin aksariyyatinda cinslarin va névlarin say1 20-40 milyon il
arzindoa global soyuma, atmosferdaki CO2 gatiliginin azalmasi va quraqgliq sa-
holorin artmasi naticasinds doyismisdir. Diversifikasiya dovriindo Cs-florada
bir sira xiisusiyystlorin yaranmasi noticasinds bitkilorin inkisafinda quragliq
va atmosferdoki CO-nin azlig: soraitinds iraliloyis bas vermisdir. Atmosfer-
doki karbon gazi gatiliginin azaldigi zaman bu xiisusiyyatlorin bazisi miioy-
yan bir takson daxilinda Cas-yolun inkisaf etmasi ti¢iin sorait yaratmis ola bi-
lordi. Damarlarim bir-birino yaxin yerlosmasi vo OTH tobagosinin genislon-
moasi ilo “Krans” anatomiyani xatirladan strukturun yaranmasi Cz-bitkilorda
Cy-fotosintezo kegidi asanlasdiran aparici xiisusiyystlordon hesab olunur
[Shirley, Alves, 2009; Gowik, Westhoff et al., 2011; Edwards et al., 2011,
Shirley, Scatena, 2011; 2015; Shirley et al., 2015].

Miiasir dovrdo malum olmusdur ki, Cs-fotosintez mexanizmina malik
biitiin bitkilor ¢igokli bitkilordir. Burada, 19 ¢i¢okli bitki ailosindon 16-s1 iki-
lopali, 3-ii iso birlopalidir. Bu giina goadar elo bir ali bitki ailosi tapilmamis-
dir ki, yalmz Cs-bitkilordon ibarat olsun [Paxmankymosa, 2001; Akhani,
Khoshravesh, 2013].
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Ca-bitkilor Cz-bitkilora nishaton sudan vo azotdan daha effektiv istifado
edirlor [Hatch, 2002; Matsuoka et al., 2001; Hibberd et al., 2008]. C4-n6v-
lordo, xiisusils isti iglim soraitinds fotosintezin effektivliyi arta bilor ki, bu
da bitkinin inkisaf siiratinin Cs-bitkilora nisbaton 50% yiiksalmasine imkan
verir. Istor mohsuldar yaban1 bitkilor, istorse do modani bitkilor fotosintezin
Cs-yolundan istifads edirlor [Brown, 1999].

CO: fotoassimilyasiyasinin Cs- vo CAM- yolu susuz iglimin yeristii ali
bitkilaratazyiqi noticasindo meydana galmisdir [Edwards, Shmidt, 2010]. C.-bit-
kilor yiiksok is1q intensivliyi, yiiksok temperatur, quragliq v basqa stres amil-
lorin tasirina garsi yliksok adaptasiya xassasine malikdirlor [Sage et al., 2011].
Bu bitkilor Cz-bitkilorlo miigayisads daha yuxar1 temperaturda yiiksok foto-
sintez intensivliyina malik olub, suyu daha gox gonastls istifads edoarak yiik-
sok temperatura malik orazilords daha ¢ox yayilmiglar [Edwards et al., 2004].
Cs-bitkilor duz stresinds fotosintezin kvant ¢iximina va transpirasiyanin gedi-
sinda su itkisinin azalmasi gostaricilorina gora Cs-bitkilorlo miigayisads daha
effektlidir. Bundan basqga, yarpagin morfoloji tipi olan “Kranz-anatomiya”
sukkulentliyin yaranmasi slamotlorina uygun golir vo Cs-bitkilorin duzlarin
tosirinoe daha yaxsi uygunlasma imkanlarinin yaranma sobabi hesab olunur
(sokil 1.3; 1.4) [Sage et al., 2011; Sage, Zhu, 2011].

Bir ¢ox todgigatlarda miixtalif nov Cs-bitkilarin quragliga fargli uygun-
lasmasini onlarin Cg-bitkilorin miixtolif yarimqruplarina aid olmasi ils izah
edirlor [Paxmankymosa, 2001]. Mioalliflor gostarirlor ki, qargidali (Z. mays)
amaranta (A. retroflexus) nisboton daha zoif quragligadavamlidir. Miialliflor
bunu gargidalinin NADF-ME, amarantin iso NAD-ME yarimtipins aid ol-
malari ils izah edilir. Cirkov gostarir ki, amarant yarpagin vahid sathina go-
ro CO2 gazinin fiksasiyasini daha siirotlo hayata kegirarok siiratlo boyiiyiir
va inkisaf edir, yiiksok soranliq vo temperatur soraitinds yiiksok mohsuldar-
liga malik olur [Yupkosa, 1999].

Miiayyan edilmisdir ki, Cs-bitkilorin stresin tasirino garsi1 yiiksok da-
vamliliq xassasi onlarin ferment sistemlorinin xiisusiyyatlori ilo slagadardir.
Masoalon, FEPK (Cs-yolun asas fermentlorindon biri) vo RBFK (Cz-yolun
osas fermenti) stres zamani Cs-bitkilords fotosintezin yiiksok intensivliyini
tomin edirlor [Edwards et al., 2011]. Cs-bitkilor Cs-bitkilora nisbaton yiiksok
temperatur v isiglanma soraitinds yiiksok fotosintez intensivliyino vo mah-
suldarligina malik olurlar. Amarantda fotosintezin 12-15°C temperaturda
baglamasina baxmayarag, 50°C-dan yuxar1 temperaturda da fotosintez etmok
imkanlarina malikdir [Yupkogsa, 1999]. Qeyd olunur ki, Cs-bitkilor tam Gii-
nas isigmda CO2-ni 1-50 mg/dm?-saat, Cs-bitkilar iso 40-80 mg/dm?-saat sii-
rati ilo assimilyasiya edirlor [Hupkosa, 1999; YUupkos, 2002].
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Sokil 1.3. Cs-bitkilords yarpagin anatomik qurulusu. Solda: gargidali yarpa-
ginin anatomik qurulusu; Sagda: Cs-bitkilords yarpagin anatomik qurulusunun sxe-
matik tosviri [saytdan].

Cs-bitkilorin yiiksok quragliga-, temperatura- vo duzadavamliligi siib-
hasiz, onlarin fotosintez mexanizmi ilo slagadardir [von Caemmerer et al.,
2012; Epmaxkosa, 2005]. Moalumdur ki, Cs-bitkilor, hatta, agizciglar bagh
olanda bels, yiiksok fotosintez siiratino malik olduglarindan quragliq ve zoif
gida miihitinda genis yayilmiglar [Ghannoum et al., 2003; 2009]. Cs-bitkilor
glinlin isti vaxtlarinda agizciglar1 baglamaqgla, transpirasiyanin azaldilmasi
hesabina su itkisinin garsisini alirlar. Amma suyun istifado olunma effektiv-
liyi, yani assimilyasiya olunmus CO2-nin ¢akisinin transpirasiya naticosinds
buxarlandirilan suyun ¢akisino nisbati Cs-bitkilorlo miiqayisada Ca-bitkilor-
do iki dofo yiiksok ola bilar [Furbank, Taylor, 1995; Yupkosa, 1999; Ed-
wards et al., 2011].

Molumdur ki, fotosintezin Cs4- vo CAM yoluna aid olan bitkilar olve-
rissiz miihit amillarinin (quragliq, duzlulug, yiiksok va asagi isiq intensiv-
liyi, asag1 CO2 gatilig1) tasirino garsi Cz-bitkilora nisbaton daha davamli-
dirlar [Hatch, 1987; Von Caemmerer, Evans, 2010]. Miixtalif fotosintez
mexanizmina malik olan bitkilords karbon gazini qatilagdiran mexanizim-
larin (KQM) olmasi ekstremal soraitdo karbonun yiiksok fotosintetik assi-
milyasiyasini hayata kegirmoyo imkan verir. Belo giiman edilir ki, Cs-bit-
kilar toxminan 100 milyon il bundan avval yer atmosferinda O2/CO- nisbho-
tinin koskin artmasi naticasindo Cz-bitkilordon omalo golmislor [Ehlerin-
ger, Monson, 1993]. Bu bitkilords karbon gazinin qatiliginin karboksillog-
mo markazlorinds atmosfers nishaton dafalorlo artmas: hesabina fototonaf-
fiisiin qarsis1 alinir.
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Sakil 1.4. C4 fotosintezin sadslogdirilmis sxemi [saytda; Ghannoum, 2009]

Fotosintezin Cs-yoluna aid olan biitiin fermentlorin aktivliklori Cs-
bitkilords agkar edilmisdir. Cs-bitkilords bu fermentlorin miqdar1 vo aktiv-
liklori Cg-bitkilora nisboton gat-qat asagidir. Onlarin fizioloji rollar1 haq-
qinda elms ¢ox az malumat malumdur va Cs-bitkilara nisbaton ¢ox zaif 6y-
ronilmisdir.

Tokamiilda Cs-bitkilordan fargli olarag C4- vo CAM- fotosintez mexa-
nizmino malik olan bitkilorda stres soraitinds fototonoffiisiin tasirindan qorun-
magq li¢iin xlisusi uygunlagsma mexanizmlori yaranmisdir [Sage, Zhu, 2011;
Sage et al., 2011; 2012]. Bu mexanizmloar naticasinda Ca-bitkilor CO2-nin
asag1 qatihiginda effektiv islomok vo fototonoffiisiin yaratdigi mohdudiyyaot-
lori aradan qaldirmaq imkanlar1 qazanmslar. Cs-fotosintez “CO2 nasosu”
kimi foaliyyat gOstororok Rubiskonun otrafinda CO2 qatiligin1 artirmaqla
onun oksigenaza aktivliyini vo fototonoffiisii dof edir [Furbank, Taylor,
1995; Furumoto et al., 2007].

32



Cs-fotosintez mexanizmina malik olan bitkilor Cs-bitkilara nisbaton
yiiksok mohsuldarliga vo effektiv biokiitlo yaratmaq xassasino malikdirlor.
Cs-bitkilar CO> assimilyasiyasinin yiiksok effektivliyina, anatomik, morfo-
loji va biokimyavi cohotdon yiiksok daracads ixtisaslasmis fotosintez apara-
tina malikdir [Hatch, 1987; Furbank et al., 2009; Byrt et al., 2011]. Cs-bitki-
lorin oksariyyatindo fotosintetik toxumalar otiirlici damarlarin strafinda
konsentrik yerloson OTH va MH arasinda boliinmiisdiir [Hatch, 1987; Ueno,
2013]. Cs-bitkilorda da har iki hiiceyrs tipi (MH vo OTH) mévcuddur, lakin
Cs-bitkilordo uzunmiiddatli tokamiil noticosinds daha ¢ox ixtisaslagmislar.
OTH oblgiilori artmis va xloroplastlarin say1 Cs-bitkilara nisbaton dafalorla
coxdur (sokil 1.3; 1.4) [Hibberd et al., 2008; Akhani et al., 2012; Akhani,
Khoshravesh, 2013].

Bizim laboratoriyada amarantkimilor fasilosine aid olan Amaranthus
cruenthus L. noviiniin vegetativ organlarinin anatomik todgigat zamani yar-
paglarin Cs-bitkilor tigiin spesifik olan “tacli” qurulusa malik oldugu askar
olunmusdur (sokil 1.5; 1.6; 1.7). Anatomik-morfoloji qurulusun tadqiqi za-
mani1 miiayyan olunmusdur Ki, a. cruentus yarpaglari hipostomatik tipdos
olub agizciglar alt epidermisdo yerlosir. Yarpaglar mezofili dorzoventral
tipdo olub, assimilyasiyaedici vo siingori toxumalardan ibaratdir. Yarpag-
larin Gtiirticti sistem morkozi (6zok, median) vo yan topalardan ibaratdir.
Morkazi topalar alt epidermis torafds olan siskinliklords yerlosir vo floema
hissasi ortiik parenximdan amalo golmis dairays sixigmis bes kigik topadan
ibaratdir. Yarpagin yan topalari mezofilds yerlosmokls six vo gapali ortiik
hiiceyralari ilo ayrilmigdir [babaesa u ap., 2003; Babaes u ap., 2011].

Ortiik parenximi fizioloji baryer funksiyasini yerino yetirir. Yarpaq
saplaginin otiirticti sistemi kollateral topalardan ibaratdir. Bunlarin floe-
ma hissasi ortiikk parenxim hiiceyralorindon amoalo golmis dairoys sixis-
mig, topalarin qalan hissasi iso saplagin parenxim toxumasina garismis-
dir. a. cruentus bitkisinin gévdasinin otiiriicti sistemi ¢oxbucagli hiicey-
ralardon amolo golmis parenxim toxumasina daxil olan kollateral toxu-
manin Gtiiriici topalarinin yaratdig: 3 dairadon ibaratdir. Birinci dairanin
topalar1 nisbaton Kigikdir vo endoderma halgasina yaxindir. Ikinci daira
nisbaton boyiik topalardan ibarstdir, ti¢lincii daira isa gévdonin 6zayini
ohato edir. Yarpagin vo saplaginin struktur analizinin naticalori gostarir
ki, yarpagin otiirticii elementlori hiiceyraarasi heg bir alagaya girmir vo
hiiceyralorarasi elementlordon maddalarin harakatini tonzim edan va fi-
zioloji baryer funksiyasini yerina yetiron six vo gapali ortiik hiiceyralori
ilo ayrilmigdir.
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Sokil 1.5. Amaranthus cruentus L. yarpaglarmnin anatomik qurulusu. A-orta
damar; B-yan damar (7 x 10). 1-parenxim obkladkasi, 2-6tiiriici sistem, 3-yan otii-
rlicti topa, 4-stingari toxuma, 5-agizciq, 6-parenxim toxuma, 7-list epiderma paren-
ximasi, 8-alt epiderma parenximasi, 9-druzlar

Sokil 1.6. Amaranthus cruentus L. yar- Sokil 1.7. Amaranthus cruentus L. gév-
paglarmin saplaginin enino kosiyi. 1-epi- dasinin enins kosiyi. 1-epiderma; 2-kol-
derma; 2-kollenxima; 3-parenxima, 4- lenxim; 3-gabiq parenximi, 4-endoder-
obkladka; 5-morkozi parenxim (6zok); ma; 5-otiirticii topalar; 6-morkozi paren-
6-Otiiricti  topalar. Boylitmo daracasi: xim (6zak). Boylitma daracasi: 5x10
4x10

Cs-bitkilorin anatomik qurulusu Oyranilondon sonra Gardestrom va
Edvards torafindon islonmis [Gardestrom, Edwards, 1983] vo bizim torofi-
mizdan modifikasiya olunmus [Guliev et al., 2003] metodla fotosintezedici
toxumalar MH vo étiiriicii topalar OTH ayrilmis vo tomizlonmisdir. Alinan
fraksiyalarin tomizlik daracasi xlorofil a va b-nin migdarina, marker fer-
mentlorin aktivliyinin toyinino vo fotografik todgigatlara osason yoxlanil-
misdir.
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II FOSIL

ALI BITKILORDO CO>-nin ASSIMILYASIYASI
ALI BITKILORDO CO2-nin ASSIMILYASIYASININ C4- YOLU

Bitkilorin bir ¢ox novlarinds (asason, tropik, miilayim qursagin névle-
ri) CO2-nin fiksasiyast zamani alinan ilkin davamli birlosmalor dérdkarbon-
lu {izvi tursular — malat vo aspartatdir [Sage et al., 1999; Edwards et al.,
2011]. Bu tip bitkilords fototonoffiis ya yoxdur, ya da ¢ox asagi saviyyado-
dir. CO2-nin fiksasiyas1 yarpaq sothinin vahid sahasine gors yiiksok siiroto
malik oldugundan bitkilor daha ¢ox fotosintetik mahsuldarligli olub siiratlo
boy atirlar [Kupusuii, 1998; Kysuenos, Imutpuera, 2005; Sage et al.,
1999]. Onlarin yarpaq toxumalarinda funksional vo anatomik cahatdon bir-
birindon farglonan iki tip fotosintezedici toxumalar — MH vo OTH hiiceyro-
lor méveuddur [Paxmankysosa, 2001; Dasapac, Yokep, 1986; Edwards et
al., 2011; Ueno, 2013]. Bu grupa daxil olan biitiin bitkilor ti¢iin CO- fiksasi-
yasmin FEPK ils Katalizi naticasinds tickarbonlu birlosmo olan FEP-in amo-
lo golmoasi, onun oksalasetata, bu tursunun iss malat vo aspartatin sintezine
sorf olunmasi xarakterikdir. Bu reaksiyalar yarpagin MH-nin sitozolunda
bas verir. Onun ardinca alinan Cas-tursular OTH-yo dasimir, onlarmn dekar-
boksillosmasi zamani ayrilan CO. Kalvin-Benson dévraninda istifads olunur
[2aBapac, Yokep, 1986; Gowik, Westhoff, 2011].

Cs-fotosintez ayrica metabolik yol olmayib, FEPK va basqga ferment-
lordon istifado etmoklo CO2-ni Rubisko otrafinda gatilasdiran bir ¢ox bio-
kimyavi va struktur tonzimlomo proseslorindan ibarotdir. Biitiin hallarda Cs-
fotosintez FEPK tarofindon geyri-iizvi karbonun fiksasiyasi ilo baslayir vo
alinan doérdkarbonlu tizvi tursu hiiceyronin daxili kompartmentinds yerini
dayisorok Rubiskonun lokalizasiya olundugu yers dasinir [Hatch, 1987; Ka-
nai, Edwards, 1999]. Burada dordkarbonlu tizvi tursunun dekarboksillogsmo-
si naticasinds alinan CO2-nin migdar: Rubiskonun aktiv moarkazini doydura-
caq hadds godar artir [von Caemmerer, 2000]. Dekarboksillosma marhals-
sinda, hamginin tickarbonlu tizvi tursu da amolo galorok geriyo — FEPK-nin
lokalizasiya olundugu kompartments dasinir. Ehtiyac yarandiqda ti¢karbon-
lu lizvi tursu piruvata gevrilorok fosforlasir vo yenidon FEP-i oamolo gatirir.
Cy-fotosintezin istanilon tiplori ti¢iin xarakterik olan yegana enzimatik mor-
holo FEPK vasitasi ilo oksalasetatin sintezins gatirib ¢ixaran ilkin karboksil-
lasmoa reaksiyalaridir. Cs-bitkilords fotosintezin miixtalif yollar1 moahz bun-
dan sonra bas veran biokimyovi proseslara gora bir-birindan farglanir.
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Cs-sindromun kasfi bitkilorin biokimyavi va struktur tiplarinin 6yre-
nilmasina va onlarin ekosistemlords paylanmasinin analizinin apariimasina
tokan vermisdir [Ueno, 2013]. Miiayyan olunmusdur ki, Cs-bitkilor, hatta
agizciglart bagl vaziyyads olanda belo yiiksok fotosintez siiratino malik
olub quragliq va basit gida miihitinds genis yayilmislar [Ghannoum et al.,
2003; 2009].

Cs-bitkilorin yarpaglarinda iki tip xloroplast miisahido olunmusdur:
MH-do olan adi granal xloroplastlar vo OTH-do ¢ox miqdarda yerloson gra-
nal vo agranal iri xloroplastlar. Maraglidir ki, bu qrupa aid olan miixtalif bit-
ki névlorinin OTH-da yerloson xloroplastlar yalmz granlarin olmamasina
gora deyil, eyni zamanda otiirticii topalarin nisbaton yerlosmasino gora do
farglonirlor [DaBapac, Yoxkep, 1986; Gowik, Westhoff, 2011].

Cs-bitkilorin yarpaglarinin anatomik qurulusuna géro morfoloji tiplori
asasimda CO2-nin assimilyasiyasi prosesinin mokanca ayrilmasi vao Kalvin-
Benson dovrani Cs-fotosintez yoluna malik olan bitkilora imkan verir ki,
karbon tursularmin fiksasiyasini, hatta agizciglar gapali oldugda belo hayata
kegira bilsin [Uukos, 1987]. FEP-in istiraki ilo CO2-nin fiksasiyasi, malatin
Vo aspartatin sintezi Cs-yolda foaliyyat gdstoran vo CO2-ni OTH-nin xloro-
plastlarina g¢atdiran &6ziinomaxsus nasos rolunu oynayir [Paxmankysiosa,
2001; Gowik, Westhoff, 2011].

Cs-novlorin enzimatik gruplart CO2-nin ilkin fiksasiyasi zamani omolo
golon tursunun tipina vo OTH-do dikarbon tursularinim dekarboksillosmasini
hoyata kegiron fermento goro ii¢ yarimqrupa (NAD-malik enzim, NADF-
malik enzim vo FEP-KK) ayrilirlar (sokil 2.1; codval 2.1) [Hatch, 1987,
Mitsue Miyao, 2003; Carmo-Silva et al., 2007, 2008; Furbank, 2011; Tobias
et al., 2008].

NAD-malik enzim (NAD-ME) tip Cs-bitkilordo (sokil 2.1 A; cadval 2.1)
malatin dekarboksillosmasi OTH-nin mitoxondrilorinds lokalizasiya olunan
NAD-ME fermentinin komayi ilo hoyata kegirilir. Bunlarda karbon tursula-
rinin fiksasiyasmin ilkin mohsulu aspartatdir. Bu qrupa amarantkimilorin
miixtalif novlori, bostan parpatdyiinii, adi dar1 va s. aiddir [Hatch, 1987;
OnBapnuc, Yokep, 1986; Sage et al., 1999; Furbank, 2011].

NADF-malik enzim (NADF-ME) tip Cs-bitkilorda (sokil 2.1 B; codval
2.1) malatin dekarboksillosmasi OTH-nin xloroplastlarinda lokalizasiya olu-
nan NADF-ME-nin kémayila hayata kegirilir. Bu grupun tipik niimayando-
larina — gargidali, sokor gamisi, sorqon va basga taxil novloarini misal gostor-
mok olar [Hatch, 1987; DaBapac, Yokep, 1986; Sage et al., 1999].

FEP-karboksikinaza (FEP-KK) tip Ca-bitkilar (sokil 2.1 C; cadval 2.1)
aspartatin  dekarboksillosmosini  OTH-nin sitoplazmasinda FEP-KK
fermentinin istiraki ilo hoyata kegirilir, reaksiyanin moahsulu kimi FEP vo
CO2 amalo galir. Bu tipa darinin bazi névlari, xloric va s. aiddir. Bu grupa
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aid olan bitkilorin struktur vo funksional teskilinin miixtalifliyi, onlarin
ekoloji miixtalifliyi ilo sortlonir [Furbank, 2011].

Fotosintezin Cs-yolu 3 asas morhaladon ibaratdir. 1) CO2-nin FEPK va-
sitasilo MH-nin sitozoluna ilkin fiksasiyasi vo Cs-tursularin sintezi; 2) Cs-tur-
sularin OTH-do dekarboksillosmosi vo COz-nin toplanmasi; 3) MH-nin
xloroplastlarinda PFDK-nin katalizatorlugu ilo CO2-nin ilkin akseptoru olan
FEP-in regenerasiyast [Hatch, 1987]. Bu proses noticesindo, hotta stres
zamani fotosintez ligiin lazim olan CO2-nin normal qatilig1 saxlanilmaqla
Cs-dovranin fasilosiz isi tomin edilir [Rathman et al., 1977].
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Sakil 2.1. Cs-bitkilorin dikarbon tursularinin dekarboksillosmo mexanizmins
gora gruplari: A - NAD-ME, B - NADF-ME vs C - FEP-KK tip [Tobias et al.,
2008; Oliveira Dal'Molin et al., 2016]
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Cadval 2.1

Cs-fotosintezda Ca-tursularin dekarboksillosma reaksiyalarimin tiplori
[Hatch, 1987]

Dekarboksillogsmanin tiplori Kataliz olunan reaksiya

NAD-malik enzim (mitoxondri) Malat + NAD* « piruvat + CO, + NADH + H*
NADF-malik enzim (xloroplast) | Manar + NADF* <« piruvat + CO, + NADFH + H*
FEP-karboksikinaza (sitozol) oksalasetat + ATF < FEP + CO; + ADF

Cs-bitkilor Cs-bitkilordon forgli olaraq yiiksok fototonaffiis xassasine
malikdirlor. Miiasir dovrds 0,038% CO2, 21% O torkibino malik olan at-
mosferdon udulan karbonun 50%-o godori otraf miihitin ekstremal amillorin-
don asili olaraq fototonaffiis naticasinda itirilir [Mueller et al., 2011]. Fotots-
nofflis yarpaq hiiceyralorinin xloroplast, peroksisom, mitoxondri va sitozo-
lunda bas veran goxmarhalali proses olub, 11 fermentlo bilavasito kataliz
olunur. Oksidativ C> dovran1 Rubiskonun amals gatirdiyi fosfoglikolat: Kal-
vin-Benson dévranimin fosfogliseratina ¢eviran miitasokkil yoldur. Ona goéra
ki, bu yol xloroplast, mitoxondri vo bu yaxinlarda gostorildiyi kimi sitozolda
bas veron fermentativ reaksiyalari, eyni zamanda bu organoidlor arasinda
araliq metabolitlori va kofaktor miibadilasini birlosdirir [Timm et al., 2008].
Rubiskodan sonra fototonoffiis reaksiyalari xloroplastlarin stromasinda 2-
fosfoglikolat1 defosforlasdiran fosfoglikolatfosfataza ilo davam etdirilir
[Schwarte, Bauwe, 2007]. Bu zaman peroksisomlarin matriksino diffuziya
edan glikolat, orada H202-nin amola golmasina nazarat edan glikolatoksida-
za ilo glioksilata godor oksidlosir. Qlioksilat ideal halda 1:1 stexiometriyasi
yaradan peroksisom aminotransferazalar, yoni Ser-glioksilat vo Glu-glioksi-
lat vasitasilo transaminlosma reaksiyasina daxil olur [Igarashi et al., 2003,
2006]. Mitoxondri Gly-dekarboksilazanin tasirilo Gly parcalanaraq mohsul
kimi CO2, NH3, NADH omolo galir vo C1 vahidi 5,10-metilentetrahidrofola-
ta otiriilir. Ser-hidroksimetiltransferaza metilen vahidini ikinci Gly mole-
kuluna birlasdirir vo Ser amoalo galir. Ser Ser-glioksilat ilo transaminlogarak
hidroksipiruvat amalo gatirmak {igiin yenidon yarpaq peroksisomlarina dif-
fuziya edir. Hidroksipiruvat iso gliserat omolo gotirmak iigiin peroksisom
MDH ilo aldos edilon hidroksipiruvat vo NADH ilo reduksiya olunur. Noha-
yat, stromal gliseratkinaza Kalvin-Benson dévranmin intermediati olan 3-
fosfogliserati amala gatirir [Reumann, Weber, 2006; Maurino, Peterhansel,
2010].
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AL BITKILORDO CO2-nin ASSIMILYASIYASININ
CAM YOLU

Bitkilordoa CO> assimilyasiyasinin iigiincii mexanizmi CAM metabo-
lizm yoludur. CAM fotosintez isti vo quraq orazilords bitkilorin su ehtiyat:
toplamasina imkan yaradan adaptiv uygunlasmadir. CAM bitkilor C3- vo Cs-
bitkilorlo miigayisads sudan daha effektiv istifads edirlor. Belo ki, bu bitki-
lords agizciglarin giindiiz saatlarinda bagli olmasi, temperaturun yiiksalmasi
naticasinds transpirasiya yolu ilo bas vers bilacok potensial su itkisinin gar-
sis1 almir. Ali bitkilarin taxminan 6%-da CO2-nin assimilyasiyasi fotosinte-
zin CAM yolu ils hoyata kegirlir [Gushman, Bohnert, 2002]. CAM metabo-
lizm yolu ilk dofs Crassulaceae (Dovsankalomi) fasilasine aid olan novlards
askar olunmusdur [Osmond, Grace, 1995]. CAM metabolizms malik olan
bitkilords agizciglar gecs agilir, atmosferdon udulan CO., FEPK fermenti ilo
fiksasiya olunaraq iizvi tursular, xiisuson do malat formasinda vakuolda top-
lanir. Giindiiz saatlarinda yiiksok temperaturun tasirindsn agizciglar baglan-
digindan, geco saatlarinda toplanan malat vakuoldan sitozola dasinir vo ora-
da fermentativ dekarboksillosmays moruz galir. Bu zaman ayrilan CO; Kal-
vin-Benson dovrani fermentlorinin komayilo tokrar assimilyasiya olunaraqg,
metabolizmo gosulur. Demali, Cs-bitkilords oldugu kimi CAM- bitkilords
do karbon gatilasdiran mexanizm md&vcuddur [Lopes et al., 2006]. Buna
baxmayaraq, Cs- vo CAM bitkilords karboksillosma va dekarboksillosma re-
aksiyalari mokana vo zamana goras bir-birindon farglonirlor.

CAM VO C4+-BIiTKILORIN YARPAQLARINDA CO>
QATILASDIRAN MEXANIZM

CAM metabolizmindo CO: qatiliginin Rubisko atrafinda artirilmasi
ikigat karboksillosmo yolu ilo bas verir. Yoni CO, avval FEPK, sonra iso
Rubisko vasitasilo fiksa olunur. Bu iki proses eyni toxumada, lakin forgli
zamanlarda bas verir. Geca karbon gazint udmaq vo FEPK vasitasilo fiksa
etmok icilin agizciglar agilir. Udulan karbon molekullart 6nco malat
formasinda miivaqqQoti olaraq subhiiceyro quruluslarindan olan vakuollarda
saxlanilir. Giindiiz agizciglarin gapanmasi (quruda bitan bitkilor) naticasinda
su itkisi azalir, lakin daxili karbon catismazligi bas verir. Ehtiyat kimi
saxlanmig malatin dekarboksillosmasi bu catismazligi aradan qaldirir. Bu
proses CO2 gazinin qatiliginin Rubisko atrafinda artmasina sobab olur vo
noticads, hiiceyradaxili geyri-iizvi karbonun miqdar1 giindiiz saatlarinda
otraf miihitdoki soviyyadon 2-60 dofo ¢ox olur [Kupuswmii,1998; Liittge,
2002].
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Karbonu gatilasdiran ikinci mexanizm Cs-fotosintez yoludur. Cs-foto-
sintezin asas xassasi Cas-bitkilorin yarpaglarinda Cs-fotosintez yolunun ardi-
cil biokimyavi va struktur modifikasiyasindan ibarat karbon gatilagdiran
mexanizmin olmasidir [Hatch, 1987]. Cs-fotosintezdo ¢oxlu biokimyavi va
anatomik yollarin olmasina baxmayarag, ali bitkilords daha ¢ox yayilan Cs-
sindroma otiiriicti topalar otrafinda konsentrik vaziyystds yerloson iki nov
fotosintetik toxuma tiplorinde (MH, OTH) iki fotosintetik dovranin (Cs Vo
C4) bas vermoasi aiddir. Cs-fotosintezin birinci marholosi MH-do CO2-nin bi-
karbonata g¢evrilmasi ilo gedir vo FEPK-nin katalizatorlugu ilo bikarbonat
FEP-lo reaksiyaya daxil olur vo naticads Cs-tursu olan oksalasetat (OA)
omoloa golir. C4-dovran vo Cs-fotosintez ifadolori do mohz buradan gotiiriil-
miisdiir. OA malat, aspartat, alanin kimi digar Cs-tursulara cevrilir va sintez
olunan Ca-tursular asanliqgla OTH-ya daxil olarag, dekarboksillosmo reaksi-
yasina moruz galirlar. Dekarboksillosmadon amala galon CO2 Cs-dévranda
Rubisko teroafindan fiksasiya olunur, tickarbonlu mohsullar iso Cs-dévrani
tamamlayaraqg MH-ys dasinirlar. Cs-bitkilords tizvi Cs-dikarbon tursularinin
dekarboksillosmasi yollari sokil 1.8-do sxematik verilmisdir.

Ca-bitkilor do ikigat karboksillasma niimayis etdirir, lakin bu morhale-
lor CAM bitkilords oldugu kimi zamana goro deyil, mokana goro ayrilaraq
yarpagmn forgli toxumalarinda bas verir. FEPK vasitasilo CO> gazmnin fiksa
edilmasi xarici mezofildo bas verir vo malat (yaxud aspartat) galin divarl
OTH-y» dasinir. Burada iizvi tursu dasiyicilar: dekarboksillasir va Rubisko
otrafinda CO2-nin gatiligini artirtr. Rubiskodan forgli olarag FEPK oksigen
vasitosilo inhibirlasmir va beloliklo, CO2 nasosu kimi foaliyyat gostororok
onu MH-don Rubiskonun OTH-doki aktiv saytina catdirir. Bu biokimyovi
yol, adaton Krans anatomiyasi (tacli qurulus) adlandirilan yarpaq strukturu
ilo alagolondirilir. Bu strukturda xloroplastlar gabariqg OTH halgas: soklindo
damarlarin otrafinda yerlosmisdir. Ovvalki adabiyyat molumatlarinda kar-
bon gatilagdiran mexanizmi Krans anatomiyasi ilo eynilosdirmok meyillori
olsa da, hazirda istor su bitkilori [Bouwe, 2010], istarss do quruda yasayan
bitkilor [Voznesenskaya et al., 2001] arasinda bu struktura malik olmayan
Cs-novlors aid niimunalor gostorilmisdir.

Miasir dovrdo belo hesab edirlor ki, karbon gatilagdiran mexanizm
350 min il bundan avval atmosferds CO: gatiliginin global azalmasi natice-
sinds meydana galmisdir vo bu prosesdo KA oasas rollardan birini oynayir.
Fermentin induksiya olunan formasinin yaranmasi ilo olagodar olaraq KA-
nin hiiceyrodo iimumi aktivliyi ilo becormo miihitinds bikarbonatin qatiligi-
nin azalmasi zamani qeyri-lizvi karbonun hiiceyradaxili pulunun artmasi
KA-nin karbon gatilasdiran mexanizmds istirakina birbasa siibutdur [Dudo-
ladova et al., 2007; Mapkenosa u ap., 2009]. Karbon gatilasdiran mexanizm
ola bilar ki, Kembri dévriina godor, Yerin biosferinin global yenilosmasins —
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godarki dovrds relikt sianobakteriyalarin acdadlarinda bas vermisdir [Gior-
dano et al., 2005; Xiao et al., 2015]. Tadgigat¢ilar gostarirlor ki, Yer kiira-
sinds fotosintez naticasinds yaranan tizvi maddslorin togriban yaris1 mikro-
yosunlar va sianobakteriyalarin hesabina smala golir [Price et al., 2008].

Cas-bitkilordo MH xloroplastlariin stromasinda yerloson karboanhid-
raza geyri-izvi karbonun assimilyasiyasinda an shomiyyatli rola malikdir.
Fermentin imumi aktivliyinin 10-15%-i iso hiiceyranin sitoplazmasinda lo-
kalizasiya olunmusdur [Rumeau et al., 1996]. Ali bitkilorin xloroplast KA-s1
daha ¢ox karbon gatilasdiran mexanizmda istirak etss do, onun sitoplazmada
lokalizasiya olunan formasinin rolu halslik daqiq miisyyan olunmamisdir.
Osmotik vo duz streslorinin tosirindon KA aktivliyinin sitoplazmada artmasi
onun dyranilmasini daha aktual etmisdir [Yu et al., 2007]. Ferment geyri-iiz-
vi karbonun hiiceyrodaxili formas: olan bikarbonat ionunun Rubisco fer-
mentinin substrati karbon gazina c¢evrilmasini hayata kegirir. Cs-bitkilordo
KA fermentinin an yiiksok aktivliyi MH-nin sitozolunda miisahids edilmis-
dir. Bu toxumada KA-nin osas funksiyasi hiiceyroys daxil olan CO2-ni bi-
karbonata ¢evirmoakdoan ibaratdir. Alinan HCO3™ isa FEPK torafindan oksala-
setatin alinmasi ti¢tin istifads olunur [Guliev et al., 2003].
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111 FOSIL

BITKIiLORIN STRESO ADAPTASIYASINDA
FERMENTLORIN ROLU

Biokimyanin inkisafinin asas istigamatlorindan biri canli orgqanizmlor-
do hayata kegirilon metabolik proseslorin stres soraitinds tonzimolunma me-
xanizmlarinin 6yranilmasindon ibarstdir. EImin bu sahasins aid olan prob-
lemlor arasinda ferment sistemlarinin rolunun vo organizmlarin genetik in-
formasiyalarinin reallasmasinda vo 6tiiriilmoesinds foaliyyst mexanizmlori-
nin dyronilmosi mithiim yer tutur. Bu noqteyi-nozardon, ferment sistemlori-
nin strukturunun vo xassalarinin, onlarin aktivliyinin tonzimolunma mexa-
nizmlarinin  Gyronilmasinin  fundamental vo praktiki ohomiyyati vardir
[Kenern, 1990; Kombman, 2004; AdanaceeB, bepesuna, 2011; Xennar,
2011]. Organizm hiiceyro metabolizminin miihit soraitinin doyismasine
adaptasiyas: zamam fermentativ aktivliyin molekulyar va funksional-mole-
kulyar saviyyalords tonzimolunma strategiyasindan istifads edir. Bu proses-
do organizmlords otraf miihitin doyismosine reaksiya vermok vo miixtalif
mediatorlarin tasirina hossas olan ziilallar xtisusi yer tutur. Bitki hiiceyralo-
rindo MDH sistemi fermentlori tonzimedici zilallar kimi bu isdo faal istirak
edirlor. MDH sistemi fermentlori tobistdo ¢ox genis yayilmisdir [Pinheiro,
Chavea, 2011] vo eukariot organizmlorinin hiiceyralorinde miirokkab mole-
kulyar formalara malik olub, 6ziiniin polimorfizmina vo multifunksionalligi-
na goro heyvan vo bakteriya mongali MDH-dan farglonirlor [Lance, Rustin,
1984].

Bizim todgigatlarda arxitektonikasina, mohsuldarligina vo quragliga-
davamliligina gora bir-birindon farqlonan bork bugdanin (Triticum durum)
Borakatli-95 (70-80 s/ha), Qaraqil¢ig-2 (60-70 s/ha) vo Qirmizi bugda (30-
35 s/ha) genotiplarinin flag yarpaglar: vs siinbiil elementlari, eyni zamanda
geyri-ononavi Cs-bitki olan amarantin morfoloji, anatomik, agronomik vo
basqa slamatlorine gora bir-birindan farglonan iki névii - Amaranthus retrof-
lexus vo Amaranthus cruentus L. istifado olunmusdur (sokil 3.1; 3.2)
[Anues, 2006; Babayev, 2018]. Amarant (pencoar) (Amaranthus L.) C4-bitki-
lorin aspartat yarimtipino aid olub, yiiksok fotosintez intensivliyino, karbon
va azot miibadilasinds boyiik effektivliya vo eyni zamanda Cs- vo CAM bit-
kilorlo miiqayisoda yiiksok mohsuldarliga malikdir.

“Amarant” sozii yunan dilindon torciimads “6lmoz” va “solmaz” kimi
iki monanmn birliyini oks etdiron “Solmayan ¢i¢ok” demokdir. Induslar isa
onu “Ramadana”, yoani “Allah torafindon boxs edilon” bitki adlandirirlar.
Amarant geyri-ananavi bitki kimi, nazards tutulan biitiin talablara cavab ver-
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diyino goéra insanlarin maragina sobab olmusdur. Amarantin yiiksok keyfiy-
yatini nazors alarag BMT ekspertlori onu XXI asrin giymatli yem vo orzaq
bitkisi adlandirmislar [Kononkos, I'uac, 1997]. Amarant muasir sivilizasi-
yanin on gqodim kulturasi kimi, 8 min il arzinds Markazi vo Conubi Amerika
xalglarinin osas qidasini toskil etmisdir [Tucker, 1986]. Amarantkimilarin
bostanlarda alaqotu kimi taninan bozi yasilrongli ndvlerine Azarbaycanda
pencar deyirlor [babaes u np., 2003].

Sokil 3.1. Azorbaycan Elmi-Todgigat Skingilik Institutunun Abseron yari-
madasinda yerlason tocriiba sahasinds tobii miithitdo okilmis bugdanin Barokatli-95
(AB,A1,Bl) vo Qaraqilgig-2 (C,D,C1,D1) genotiplori. A,C,Al,Cl-suvarilan,
B,D,B1,D1-quraghq

43



Amarantkimilar birillik bitkilordir. Onlarin gévdaleri diiz vo budaglan-
mus formalarda olur. Amarantkimilorin toxminan 1000 n6viinii 6ziinds birlos-
diron 65 cinsi vardir. Onlardan 16-s1 madani bitki kimi insanlar torafindon be-
carilir. Amarantkimilorin dekorativ, yem, gida, tarovoz vo eyni zamanda acza-
¢ilig magsadi ilo tosarriifatlarda becarilon novlari vardir. Azarbaycan florasin-
da amarantkimilorin 12 néviiniin oldugu miiayyan edilmisdir ki, onlardan 11-
nin gida, 6-smnin iso miialicovi shamiyyati vardir [badaesa u ap., 2003]. Ama-
rantkimilor xastaliys, istiliys, quragliga vo duzadavamli bitkilordir. Belo yiik-
sok bioloji keyfiyyatlarinin asasinda onun intensiv fotosintez etmok qabiliyyo-
ti durur. Digor ali bitkilorin fotosintezindon forqli olaragq amarantkimilordo
COq-nin fotosintetik moanimsanilmasi daha samarali olan iki dévranla hayata
kegirilir. Noticado fotosintez zamani daha ¢ox miqdarda CO; assimilyasiya
olundugundan, sonda mohsuldarliq da digarlorino nisbaton qat-gat artiq olur
[@nBapac, Yokep, 1986].

Madoni bitkilarin stres amillorinin tasiring qarst miigavimatini giymatlon-
dirmoak va yiiksok mohsuldarliga malik genotiplari tayin etmok tigiin streso do-
ziimliilik amsalindan istifado edilmisdir. Streso doziimliilik omsalinin yiiksok
olmasi hamin genotipin daha ¢ox mahsuldarliga malik olmasinin va streso da-
vamliliginin gostaricisidir [Fernandes et al., 1996].

Sakil 3.2. A. cruentus L. (tiind-qirmizi amarant, A,B) vo A. retroflexus L.
stiplirgovart amarant, Az,Ba; 40 giinlik-A, A1 vo aylig-B, B, bitkilor
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A. cruentus L. (tind-girmizi amarant) adventiv novdir. Vatoni
Morkozi Amerikadir. Ona tez-tez baglarda, bostanlarda, yollarin konarinda,
tarlalarda vo digar saholords rast galinir. Ondan insanlar daha ¢ox dekorativ
moqsadlar tigiin istifads edirlor (sokil 3.2) [babaes u ap., 2010].

A. retroflexus L. (stipiirgovari amarant). Adventiv novdiir. Vatoni Si-
mali Amerikadir. ilk dofo XIX osrin 70-ci illorindo Zaqafqaziyada, XX asrin
avvallarindos iso Azarbaycanda yayilmaga baslamisdir. Yiiksok mohsuldar vo
davamli alaq bitkisidir. Ona baglarda, bostanlarda, yollarin konarinda vo
digor yerlordo tez-tez rast golinir (sokil 3.2) [babaes u ap., 2010].

AMARANT YARPAQLARINDAN MH, OTH-nin VO ONLARIN
SUBHUCEYRO FRAKSIYALARININ AYRILMASI VO
TOMIZLONMOSI

Molum oldugu kimi, Cs-bitkilordon forqli olaraq Cs-bitkilar iki nov as-
similyasiyaedici, yani fotosintezedici toxumaya (MH vo OTH) malikdirlor.
Bu iki név toxumanin yarpaglarda yerlosmasi onlarin yerina yetirdiklori
funksiyalara uygun olub, xiisusi anatomik goriiniis omalo gatirir ki, bu gorii-
niis do anatomik kosiklords taca boanzadiyino goros “tacli” qurulus adlandirir-
lar. Tlk olaraq amarant yarpaglarinin Ca-bitkilors moxsus “tacli” qurulusa
malik olub-olmamasimi éyranmok ti¢iin Makeyev iisulu [Makeea, 1948] ilo
yarpaglarin anatomik qurulusu tadgiq olunmusdur. Bu zaman miivaqqgati vo
daimi preparatlar, mikroskopik kasiklor Prozina tsulu ilo hazirlanmisdir
[[Tpo3una, 1980]. Tadgigatlar MKU-3, MBU-6, MIIU-5 isiq mikroskopla-
rinda aparilmis, yarimsxematik sokillor PA-4, PA-6 aparatlarinin kémayiloa
yerina yetirilmisdir. Noticodo amarant yarpaglarinin da digor Cs-bitkilordos
oldugu kimi “tacli” qurulusa malik oldugu askar olunmusdur (sokil 1.5-1.7).
Todgigatlar 40-50 giinliik (sokil 3.2) bitkilorlo aparilmis, MH vo OTH-nin
ayrilmasi tigiin Edvards va b. [Gardestrom Edwarde, 1983] hazirladigi {isul
bizim torafimizdon obyekts uygun modifikasiya olunaraq istifado edilmisdir
[Guliev et al., 2003].

Ayrilan MH va OTH-nin tomizlik doracasi xlorofil a ilo b-nin nisbati-
no, marker fermentlorin aktivliyino gore (FEPK, RBFK, PEPK/RBPK) va
fotografik {isulla yoxlanilmisdir (cadval 3.1). MH vo OTH-nin mikrofotolar:
Ortoplan (“Zeitz”, Almaniya) mikroskopu va 60-2,5 dofs boyiidon Ortomat
fotonasadkanin komoyi ilo aparilmisdir. Mikroskopik preparatlar asetokar-
min boyagi alava etmokls Prozina iisulu ilo hazirlanmisdir [[Ipo3una, 1980].
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Cadval 3.1

Amarant yarpaqglarinda xlorofil a va b-nin miqdar1 (mq/ml), FEPK va RBFK
fermentlorinin aktivliyi (mkmol CO>mq*-daq?)

Obyekt Tam MH-nin OTH-nin Toxuma tipi

yarpag xloroplastlar1  xloroplastlar MH OTH

Xlorofil a 17,48 18,53 19,7 - -

Xlorofil b 5,75 6,68 6,85 - -

Xlorofil a/b 3,0 2,8 2,9 - -
FEPK - - - 2,064 0,10
RBFK - - - 0,210 3,05
FEPK/RBFK - - - 9,83 0,033

Moalumdur ki, Cs-bitkilor Cs-bitkilordon bir ¢ox olamatlorino goroa
farglanirlar. Bunlara stres amillarinin tasirino gars1 davamliligi, yiiksok bio-
kiitlo vo don mohsuldarliginin olmasi, metabolik yollarin miirokkabliyi, arid
vo ekoloji kasib arazilordo genis yayilma potensialinin olmast vo eyni za-
manda yarpaglarin miirokkob anatomik qurulusa malik olmasini misal gos-
toro bilorik. Bizim todgigat obyekti kimi gotiirditylimiiz amarant bitkisi isa,
digor Cs-bitkilords olan timumi olamatlorlo yanasi, bir sira fordi xiisusiyyot-
loro do malikdir. O genis novmiixtalifliyino (orzaq, yem, dekorativ, tibbi,
alagotu kimi taninmis névloari vardir), yiiksok tibbi shamiyyats, quragliga vo
soranliga davamliliga malik oldugundan bizim todgigatlarimizda model bit-
ki kimi istifado olunmusdur. Assimilyasiyaedici toxumalar vo onlarin sub-
hiiceyrs fraksiyalarinin ayrilmasi 3.1 va 3.2 sxemi iizra aparilmigdir.
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Sxem 3.1

Amarant yarpaglarinin MH va OTH-nin va onlarin subhiiceyra fraksiyalarinin
ayrilmast va tamizlonmasi

10 q varpaq + 40 ml homogenizasiva mahlulu (25 mM HEPES, pH 7.8 1
mMEDTA, 4-5 mM sistein (DTT), 0.2% BSA. 0,3 M saxaroza) (Bufer A)

l

Homogenizatorda 7 siiratls 4 samys miiddatinds homogemizasiya olunur

l

Ivvalca 4 gat kaprondan, sonra is2 Sotov varonkasindan stiziiliir (d=80 pm)

y |

Filtirat (mezofil fraksiyasi) Mezqa +40 ml Bufer A

15 dag 300g —da sentrifugalagdinlir 60 san 6 stirat sonra isa 30 san 8
¥ I siiratls homogemzasiva olunur

CUM (Mezofilin Cokimtii (Mezofilin xloroplasti) N
sttoplazmass) & Sotov varonkasindan filtirasiva (d=211
+10 ml Bufer A (saxarozasiz) 15 dag pm) J/ \|/

300g-da senﬂi%algduﬂu o
L/, ol Bu Filtirat
okiinti (Xloroplastin membrant) Mezqa +40 ml Bufer A

7 7

. 60 san & siirat, sonra 153 30 san 8
Bufer B + 0,6% Triton 3-100 siiratle homogenizasiya olunur

v v
2 saatdan sonra aktivlik dlciliir Sotov varonkasmndan filtirasiva (=211 pm)
] ]
Mezqa+25 ml Bufer A (2% BSA) 40 san havongds homogenizasiya Filtirat
v
+ 80 ml Bufer A Sotov varonkasmdan filtirasiva (d=80 pm)
\ \
Cokintd Ekstrakt (&rtik topa hiiceyralar)
]
20 dagq 10 000g-da sentrifigalasdinilir
7
CUM (Ortitk topa hiiceyralarinin sitoplazmas1) Cokintii (Ortilk topa hiiceyralarinin xloroplastlar)
]
20 dag 10 000g sentrifugalagdirlir
7 7
Cokintin (Xloroplast membrani) CUM (Xloroplastin stromasi)

]

Bufer B + 0,6% Triton X-100 alava olunaraq 2 saat saxlamlir

v

2 saatdan sonra aktivlik slgilic

CUM (Xloroplastin
stromast)
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Amarant yarpaglarinin assimilyasiyaedici toxumalarindan mitoxondri-
lori ayirmaq iiciin sxem 3.1-do gostorildiyi kimi, alinan MH vo OTH-nin
filtratlart sxem 3.2-ys uygun olaraq bir nego ardicil amoliyyat naticasinds
doyiskonliys maruz galmis vo sonda MH vo OTH-nin mitoxondrilari vo sub-
mitoxondrial fraksiyalari (stroma vo membran) alds olunmusdur.

Sxem 3.2

Amarant yarpaglarinin MH va OTH-dan mitoxondrilarin ayrilmast

Mezofiln filtirat OTH-nin filtirat
4 ¥
1,75 daq 5 000g-da sentrifugalasdmnbr
¥ ¥
CUM Cokimta
¥
2.5 dag 27 000g sentrifugalasdmly
¥
Cokiintii (mitoxondrmi 0.3 M saxaroza mshlulunda hall edilir)
¥
Mitoxondrilar 2.5 daq 27 000g —ds takrar sentrifuqalasdmibr
¥ ¥
Cokimtii (mitoxondri) CUM
¥ ¥
Mezofilin mitoxondrilari OTH-nin mitoxondri
¥ ¥

Mitoxondri coldintiisi 0.3 M saxaroza 02% BSA 4-5 mM
sistein, 1 mM EDTA 25 mM Hepes pH 7.8 +Triton X-100
mahluhmda venidan ¢okdurtlir

v v

Stroma ( Mezofilin mitoxondrilari) Stroma (OTH-nin mitoxondrilari)
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BUGDA YARPAQLARINDAN MEZOFiL
HUCEYROLORININ VO ONLARIN SUBHUCEYRO
FRAKSIYALARININ AYRILMASI VO TOMIiZLONMOSI

Bugda genotiplarinin yarpaq hiiceyroalorindon mitoxondrilorin ayriimasi
va tomizlanmasi Hongun islayib hazirladigi vo bizim torafimizdon obyekts uy-
gun olaraq modifikasiya olunmus iisulla yerins yetirilmisdir [Hong, 2004]. Hor
bir tocriiba zamani 6 q bugda yarpag: gotiiriilmiis, onun tizorina 1 q yarpaga 7 ml
olmagla homogenizasiya mohlulu (A buferi) (1:7, m:v) (0,05 M, pH-7,8; Tris-
HCI buferi, alavs olaraq 0,5 M saxaroza, 5 mM EDTA, 0,01 M KCI, 0,5 mM
MgClz, 0,1% BSA, 1% PVP va 0,05% sistein) alava edildikdon sonra hovang-
dostads alinan yarpag homogenat: dérdqat kaprondan siiziildiikdon sonra parga-
lanmayan hiiceyra fragmentlorindon va niiva hissaciklorinden azad olmaq tigiin
3 doq 2000g-do centrifugalasdirilmisdir (PK 131R, UK). Cokiintii atilmis, su-
pernatantda olan mitoxondrilar isa 10 doq 20000g-do ¢okdiiriilmiisdiir. Torki-
binds organoidlar olan ¢okiintii fraksiyasi torkibinds sistein olan ayirma buferi
vasitasi ilo yuyulmus va 10 daq 20000g siiratila yeniden ¢okdiiriilmiisdiir. Ali-
nan mitoxondrilar tarkibinds 0,5 M saxaroza; 0,1% BSA va 0,6% Triton X-100
olan 0,05 M; pH-7,8; Tris-HCI mahlulu (B buferi) ilo resuspenziya olunmus-
dur. Mitoxondrilarin ayrilmasi 30 doq arzinds basa ¢atmis vo alinan submito-
xondri fraksiyalari ilo todgigatlar davam etdirilmisdir.

RIBULOZO-1,5-BiSFOSFAT-KARBOKSILAZA

Ribulozo-1,5-bisfosfatkarboksilaza (RBF-karboksilaza, RBFK, EC
4.1.1.39) D-ribulozo-1,5-bisfosfatin karboksillosmosi reaksiyasini kataliz edir
Vo reaksiyanin son mohsulu — iki molekul 3-FQT amals galir. Bu ferment ilk
dofa 1954-cii ildo Quayle vo amokdaslar torafindon kosf olunmusdur [Quayle
et al., 1954]. Sonralar bu fermentin D-ribulozo-1,5-bisfosfat + O, = 3-fosfo-
D-qgliserin tursusu + fosfogliikon tursusu reaksiyasim kataliz etdiyi do mo-
lum olmusdur. Fermentin ikili xassasini (karboksilaza va oksigenaza aktivli-
yini) nozars alarag onu RBFK/O, yaxud Rubisko kimi ds adlandirirlar [Lud-
wig, 2011].

Ribulozo-1,5-bisfosfatkarboksilaza/oksigenaza (Rubisco) canli alomda an
cox rast golon ziilal olmagla yarpagdaki iimumi va hallolan ziilallarin 30-50%-
ni togkil edir [Ennahli, Earl, 2005]. Yarpaglarda karbon gazinin agizciglar vasi-
tosilo udulmast miitloq su itkisi ilo miisaist olundugu tigtin Rubisko, hamginin
sudan istifads effektivliyinin do asas tayinedicisi hesab olunur. Bazi tadgigatei-
lar Rubiskonun Cs- va Cs-bitkilords fotosintezin siiratini mohdudlasdiran osas
amil oldugu hagqinda miiayyan naticalora galmislor [Sage, 2004].

Rubiskonun aktivlik potensialinin yiiksok olmasina baxmayarag, bitki-
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lor maksimal mohsuldarliga nail olmaq {igiin onun imkanlarmdan maksi-
mum faydalana bilmamislor. Goriiniir bu xiisusiyyat, , fermentin ikili xasss-
ya malik olmasi ilo slagodardir. Bu problemn aradan galdirmagin osas yolu
fermentin karboksilaza aktivliyini, yani onun oksigens noshaton CO2-ya
hassasligini artirmaqgdan ibarat ola bilor [Parry et al., 2011; 2013]. Miixtalif
novlords bu spesifikliyin yaradilmasi ilo slagadar ¢oxlu malumatlar slds
olunmusdur. Masalon, stres goraitino uygunlagmis Limonium cinsindan olan
bitkilordo Rubiskonun karbon gazina goérs spesifikliyinin bir ¢ox danli bitki-
lards olan formalara nisbaton daha yiiksok oldugu qeyd olunmusdur [Gal-
mes et al., 2011; 2014]. Son tadgigatlar CO> gatiliginin artmast ilo bitkilords
imumi mohsuldarligin artmas: arasinda miisbot korrelyasiyanin oldugunu
gostarir. Bu arqumentlor fotosintezin siiratinin mohsuldarliga miisbat toasir
gostara bilocayi fikrini tasdiq edir [Zhu et al., 2010].

Laboratoriyamizin omokdaslar1 torafinden aparilan tocriibolor zamam
RBFK-nin aktivliyi 50 mM Tris-HCI buferinds (pH 7,8), aktivator kimi 0,01 M
Mg?* ionlar1, kofaktor kimi ise 0,25 MM NAD-H istirak: soraitinde spektrofoto-
metrik (Ultrospec 3300 pro, Amersham, USA) iisulla dl¢iilmiisdiir [PomanoBa,
1980]. Akademik C. Oliyev vo amokdaslari miioyyan etmislor ki, bugda geno-
tiplorinin flaq yarpaglarinda KA, RBFK aktivliklori paralel olaraq dayisir. Buna
gora do belo fikra golmislor ki, flaq yarpaglarinda bu fermentlor bir-biri ilo razi-
lagdirilmis foaliyyot gostormoklo, yiiksok aktivliys malik FEPK fermenti ilo bir-
likds intensiv bugda genotiplorinds yiiksok don mohsulunun yaranmasina sobab
olurlar [Anues u np., 1985; 1988].

FOSFOENOLPIRUVAT-KARBOKSILAZA

Fosfoenolpiruvat-karboksilaza (FEPK, ortofosfat: oksaloasetat kar-
boksilaza (fosforlasdirici, EC 4.1.1.31) Cs- vo CAM- bitkilordo karbonun
assimilyasiyasiin birinci fermenti olmagla, OA vo geyri-lizvi fosforun omo-
lo golmosi ilo naticolonon FEP-in B-karboksillogsmasi reaksiyasini kataliz
edir [Vidal, Chollet, 1997]. FEPK substrat olaraq geyri-iizvi karbonun bi-
karbonat (HCO3) formasindan istifado edir [Doubrenova, Ruslava, 2011].
Fermentin aktivliyi in vivo soraitdo Mg?*, in vitro soraitds iso Mn?* vo Co?*
bivalent metal ionlarinin istirakindan asilidir [Murammatsu et al., 2015].

FEPK ali bitkilor, yosunlar vo mikroorganizmloards genis yayilmaqla, hii-
ceyralarinin sitozolunda lokalizasiya olunmusdur. FEPK paxlali bitkilorin kok
yumrularinda, bakteriyalarda, yosunlarda, ali bitkilorin fotosintez va geyri-foto-
sintez toxumalarinin sitozolunda rast galinon fermentdir [Vance, Gantt, 1992].
FEPK Cs-, Cs- vo CAM-névlor do daxil olmagla biitiin bitkilordo genis yayl-
magla MH-nin sitozolunda lokalizasiya olunmusdur. O Cs- vo CAM-fotosin-
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tezdo CO2-nin ilkin fiksasiyasinda acar fermenti rolunu oynayir.

FEPK-nin aktiv formasi1 homodimer olub, miihitin pH-dan, ion giiciin-
don, temperaturdan vo fosfoenolpiruvatin (FEP) qatiigindan [Willeford,
Wedding, 1992] asili olaraqg monomer va dimer formalara kegs bilirlor.

Molumdur ki, bakteriyalarda vo Cs-bitkilordo FEPK-ya az migqdarda
biitiin organlarda tesadiif olunur va o karbon metabolizminds ¢ox miihiim fi-
zioloji funksiyalar1 hayata kegirir. Bir ¢ox hallarda gliikoneogenez va CO»-
nin geyri-avtotrof fiksasiyasi, Cs-bitkilorde Krebs dévraninin ketotursularla
tomin edilmasi funksiyalarini yerino yetirmoklo anaplerotik funksiya dasiyir
[Latzko, Kelly, 1983]. FEPK-nin asas funksiyalarindan biri do amintursula-
rin biosintezi zamani karbon skeletinin yaranmasmda karbon manbayi Kimi
OA-n1 Krebs dovranina naglini hayata keg¢irmokdon ibaratdir [Huppe, Tur-
pin, 1994]. Azot metabolizmi ilo FEPK aktivliyi arasinda da miisbat korrel-
yasiya miisahido olunmusdur. FEPK ali bitkilords karbon va azot metaboliz-
mindo miihiim rol oynayir [Zhanghua Hu et al., 2015].

FEPK aktivliyi miixtalif soviyyalordo tonzim olunur. O allosteriklik
xassasi gostorir. Qliilkoza-6-fosfat bu fermentin pozitiv, L-malat iso neqativ
effektorudur. Bu effektorlar FEPK aktivliyini sitozolun fizioloji pH-na uy-
gun golon suboptimal giymatlorindo tonzim edirlor. Bundan basga bitki
FEPK-lar1 konservativ serin galiginin oks fosforlasmasi yolu ilo do tonzim
olunur [Nimmo, 2003]. FEPK-nin fosforlasmis formasi fosforlasmamis for-
masindan kataliz etdiklori reaksiyanin maksimal siirati, FEP-0 yaxmlig1 vo
allosterik effektora garsi hossasligi kimi kinetik parametrlorino goro forqle-
nirlor ki, bunlar da fermentin aktivliyinin L-malatla inhibirlogmasi vo qliiko-
za-6-fosfatla aktivlogsmasi imkanimni verir [Nimmo, 2003].

Omokdaslarimiz 6z tadgigat islorinds 0,01 M Mg2+, 0,0001 M EDTA,
0,01 M merkaptoetanol tarkibli pH-8,3; 50 mM Tris-HCI buferi totbiq et-
moklo spektrofotometrik iisulla FEPK aktivliyini tadgiq etmislor. Miioyyon
etmislor ki, nut yarpaglarinda FEPK fermentinin aktivliyinin 92%-i hiiceyroa-
nin sitozol, comi 2,7%-i iso Xloroplast fraksiyasinda lokalizasiya olunmus-
dur [Mamenos u ap., 1997; Anues u ap., 1988].

Stres goraitinds FEPK-nin rolu va aktivliyinin tonzimlonmasi ilo bagh
todgigatlarin aparilmasina baxmayaraq, fermentin aktivliyinin artmasinin
izah1 ¢otinlik toradir, ona goro ki, bu artim xiisuson fosforlasma zaman
transkripsiyanin, translyasiyanin, yaxud da posttranslyasiyon modifikasiya-
nin artmasi ilo do baglh oldugu giiman oluna bilor [Doubnerova, Ruslava,
2011].

Duz va quraqliq stresi zamani1 FEPK aktivliyinin artmasinin adaptasi-
ya t¢iin no kimi shomiyyato malik olmasi, halalik tam izah olunmamisdir.
Buna baxmayaraq, forz edilir ki, o agizciglarin kegiriciliyinin zaiflodiyi
dovrds tonaffiis zamani ayrilan CO2-ni yenidon metabolizma qosmagla va
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CAM- fotosintezdo oldugu kimi agizciglar gecalar agiq oldugda CO-nin
fiksasiyasin siiratlondirmokls karbon metabolizmini siiratlondirs bilar [Car-
mo-Silva, Salvucci, 2013].

Elmi odobiyyatlarda stres soraitindo PEPK fermentinin prolinin artma-
sina sobab olmasi haqqinda fikirlor movcuddur [Cherniadev, Monakhova,
2001]. Bels bir nazariyys var ki, FEPK vo ME aktivliyinin artmast NADFH-
in sintezini stiratlondirmokls aktiv oksigen radikallarinin zararsizlagdirilmo-
sing, bununla da miidafio vo borpa proseslari ti¢iin ziilal sintezinin artmasi
mogsadi ilo anaplerotik funksiyanin artmasina sobab ola bilor [Andersen et
al., 2002].

KARBOANHIDRAZA

Karboanhidraza fermenti (karbonat hidro liaza, EC 4.2.1.1)) ilk dofs
1933-cii ilds heyvan eritrositlorinds [Meldrum, Roughton, 1933], 1939-cu ilds
iso bitkilorin xloroplastlarinda kosf edilmisdir [Neish, 1939]. Sonraki illordo
KA ali heyvanlarin vo insanin, praktiki olarag, biitiin organ vo toxumalarinda,
onurgasizlarda, hosoratlarda, amfibilords, baliq vo quslarda askar edilmisdir
[KymnpusinoBa, I[Tponuna, 2011]. Bu ferment tadqiq olunan biitiin birlopali vo
ikilopali ortiliitoxumlu bitkilords vo mikroyosunlarda [[Tponuna, 2011], arxe-
Vo eubakteriyalarda [Supuran, 2011; KynpusiHoBa u ap., 2013] tapilmisdir. KA
aktivliyino, homginin bitkilorin kokiinds vo meyvalorindo do rast galinir
[Anues, 'yaues, 1990; Diamantopoulos et al., 2013; Babayev, 2018].

Miixtalif monsali KA-lar yalniz strukturuna géro deyil, ham do lokali-
zasiya olundugu yeroa gora bir-birindan farglonirlor. Aparilan todgigatlar za-
man1 miioyyan edilmisdir ki, KA ali bitki hiiceyralarinin membran sistemlo-
rinds va sitozolunda [Anues, I'ynues, 1990; Guliev et al., 2003], xloroplast,
mitoxondri vo karboksisom kimi hiiceyro kompartmentlorinds [Yu et al.,
2004] lokalizasiya olunmagla mixtalif fizioloji rola malikdirlor [Anues u
ap., 1996; Wu et al., 2006].

KA-nin fotosintez, tonoffiis, Ci birlasmalarinin va ionlarin naglinds,
Cs- vo Cy-bitkilordo KQM-do, kalsiumlagma [Xiao et al., 2015] va hiiceyro-
nin tursu-goalavi balansinin tonzimi kimi fundamental proseslords istiraki sii-
but olunmusdur [Lu et al., 2011]. KA-nin bitki hiiceyralorinds funksional
rolundan biri do hiiceyrs ilo atraf miihit, toxuma ils hiiceyradaxili bosluglar-
daki COz (Cj) axinmin tonzimlonmasinds istirak etmoklo quragligin tasirine
adaptasiyanin yaranmasina komok etmokdon ibarstdir [Sun et al., 2014;
Ludwig, 2012; Di Fiore et al., 2015].

KA Cs-bitkilardo Rubiskonun, C4- vo CAM- bitkilorda iso FEPK-nin
COz ila tomin olunmasimi asanlagdirir [Tiwari et al., 2006]. Ali bitkilords
Rubiskonun CO:z il tomin olunmasina asaslanan fotosintetik karbon qgatilas-
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diran mexanizm inkisaf etmisdir. Karbon gatilasdiran mexanizmds on vacib
rollardan birini CO2 vo HCO3™ ionunun bir-birina ¢evrilmasini hoyata kegi-
ron KA fermenti oynayir [Anues u ap., 1985; Anues u ap., 1988; MBaHoB u
ap., 2007].

Sitozolda lokalizasiya olunan KA kartof yarpaglarinda hall olmus KA-
nin imumi miqdariin 13%-ni toskil edir. O oktamer qurulusa malik olub,
255 kDa molekul ¢okiya malikdir. Har bir subvahidin molekul ¢okisi 27
kDa-a baraboardir [Rumeau et al., 1996].

Halhazirda malum olan KA-lar amintursu ardicilliginin miixtalifliyino
osaslanan altt miistaqil sinfo boliniirlor: a, B, v, 8, € va {. Bu fermenti kod-
lagdiran ayrica gen ailosi movcuddur. Miixtalif siniflors aid olan fermentlo-
rin amintursu ardicilliglar1 arasinda he¢ bir homologiya yoxdur. Buna goéra
do belo hesab edilir ki, onlar tokamiildo bir-birindon asili olmadan amalo
golmislor [Ludwig, 2011; Dudoladova et al., 2004; IIponuna, 2011; Wei-
Hong et al., 2014].

a-KA onurgalilarda [Meldrum, Roughton, 1933], yosunlarda [Fujiwa-
ra et al., 1996], ali bitkilords vo eubakteriyalarda [Chirica et al., 2001] yayil-
mugdir. Bu izoformanin monomerlori 30 kDa molekul ¢okiys malik olub, an
az1 3 histidin galigindan ibaratdir. a-KA momalilords do askar edildiyi
ti¢tin bu sinif tokamiil cohotdon an gonci hesab olunur [Rowlett, 2010].

B-KA todgiqg olunan biitiin ali C3- vo C4-fotosintez mexanizmina malik
olan birlapali va ikilopali bitkilords, o ciimlodan sianobakteriyalarda [Fuku-
zawa et al., 1992], mikroyosunlarda [Eriksson et al., 1996], gébaloklorda
[Gotz et al., 1999] tapilmisdir. KA-nin bu formasina ali bitkilordo KA-nin
osas xarakter olamati kimi baxilir. Molekul ¢okilori novdon asili olaraq 42-
220 kDa arasinda doyisir. B-KA Flaveria bidentisds kokda, yarpaqda va ¢i-
cokdo ekspressiya olunmusdur [Ludwig, 2012]. Bakteriya vo Arxeylords
miisahids olunan B- vo y-KA-lar daha genis yayilmis vo daha godim hesab
olunurlar [Kynpusinosa, ITponnna, 2011; Rowlett, 2010].

v-KA arxebakteriyalarda, yosunlarda [Klodmann et al., 2010], eubak-
teriyalarda vo bitkilordo [Newman, 1994] kosf olunmusdur. Belo miilahiza
olunur ki, y-KA niivo geni vasitssilo kodlasdirilir, sonra iss ferment mito-
xondirilara nogl olunur.

0-KA Dbazi diatom yosunlarda askar olunmusdur [Roberts et al., 1997].

e-KA bakteriyalarda rast golinmis, eukariotlarda iso miisahido olun-
mamisdir [Tanaka et al., 2008].

(-KA protistlords miisahids olunmusdur. Foal morkazlorinde Zn?*-i
Cd?* vo Co?* metallar1 avaz etmisdir [Lane et al., 2005].

KA-nin miixtalif siniflorins aid olan ziilallar foza strukturuna gora bir-bi-
rindan farglonirlor. a-sinif KA-lar, asasan, monomer [Supuran, 2004], y-KA-lar
isa trimer struktura malik ziilallardan ibaratdir [Ferry, 2010]. Tarkibina gérs an
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miixtolif olan B-KA-lardir. Bu sinifds dimerdon tutmus oktamer struktura kimi
ziilallara rast galmoak olar [Zimmerman, Ferry, 2008; Ferry, 2010].

Ik dafa akademik C.D.9liyev vo amakdaslar tarafindan bitki monsali
KA homogen sokildo tomizlonmis, Kristallasdirilmis vo elektron-mikrosko-
pik todgiqatlarla fermentin dordiincii qurulusunun molekulyar modeli toklif
olunmusdur. Miioyyan edilmisdir ki, nut yarpaglart KA-siin molekul kiitla-
si 208 kDa-ya barabar olub, molekul kiitlasi 26 kDa-ya barabar olan 8 iden-
tik subvahiddon ibaratdir vo har bir subvahidin foal markazinds bir adad
sink atomunun oldugu askar olunmusdur [I"yaues u ap., 1985].

Miiayyan edilmisdir Ki, praktiki olaraq biitiin KA-lar torkibinds sink
olan fermentlordir. KA fermentinds hor bir ziilal subvahidinds bir adod Zn?*
ionu olur. a- vo y-KA-larda aktiv morkozds olan Zn?* hor bir sinif iigiin
konservativ olan ¢ histidin galigi ilo koordinasiya edir [Supuran, 2011;
Iverson et al., 2000]. Bozi B-KA-larda dordli ligand rolunu hidroksid ionu
ovozino asparagin amintursusunun galigi oynaya bilor [Supuran, 2011,
Kynpusuosa, [Tporuna, 2011]. Bu halda su molekulu yena do Zn?* atomu-
nun bilavasito yaxmliginda yerlogir.

KA-nin belo genis yayilmasi substrati olan qeyri-iizvi karbonun (Cj)
canli hiiceyralards vacib metabolitlordon biri olmasi ils izah oluna bilor. KA
Ci dastyicilart kimi CO2 vo HCOz™-1n noglini hayata kegirir. Bundan basqa
canli organizmlords substratt vo mohsulu CO2 vo HCOz™ olan bir nego fer-
ment moveuddur. KA aktiv morkoez yaninda CO2/ HCO3™ gatiligini barpa
edorok, yaxud CO./ HCOs mohsulunu parcalamagla reaksiyanin gedisino
zomin yaradir. KA bu funksiyalar: yerina yetirdiyindon ¢ox miixtalif bioloji
proseslordo istirak edir [Amue wu ap., 1988; AmmeB u ap., 1996;
Kymnpusitosa, [Iponuna, 2011; Zabaleta et al., 2012; Fan et al., 2015].

2004-cii ildo Moskvin va b. siibut etmislor ki, PS II 6ziiniin oksigen ay1-
ran kompleksindo KA aktivliyina malik 33 kDa molekul ¢okili ziilal saxlayir
[Moskvin et al., 2004; Lu et al., 2005]. Ekspressiya olunan zilala Mn?* slava
etdikdo KA aktivliyi an yiiksok hoddodok artir. Bu o demoakdir ki, heg do bii-
tiin tilakoid KA-lar1 aktiv markazlarinde Zn?* ionu olan tipik KA deyillor.

Sitoplazmatik KA-nin yiiksok molekul ¢okiys malik olmasini molekulun-
da tranzit peptid ardicilliginin olmast ilo izah edirlor. Ciinki sKA niivods kod-
lagdirtlir, sintez olunur va tranzit peptid ardicilligi hesabina sitoplazmaya dasi-
nir. Xloroplast KA-da ise buna ehtiyac yoxdur, ¢iinki onun sintezi ilo metabo-
lizmdoaki rolu makanca xloroplastlarla slagadardir. Miiasir dévrds ali bitkilordo
KA-nin adaptiv xassalori genis dyranilmokdadir [Pomanogra, 2005].

Ali bitkilordo KA-nin miixtalif formalarinin tapilmasi tizra siibha do-
gurmayan nailiyyatlora baxmayaraq, onlardan har birinin fizioloji rolunun
aydinlasdirilmasi, homg¢inin miiasir metodlardan istifads etmokla fermentin
miixtalif formasinin adaptiv xassasinin 6yranilmasi vacib problem kimi hal-
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lini gozloyir [Di Fiore et al., 2015].

Apardigimiz tadgigatlarda KA aktivliyinin xloroplastlarin tilakoid
membranlarinda lokalizasiya olundugu da miiayyan olunmusdur [Guliev et
al., 2003]. Laboratoriyada aparilan tadqgigatlarin naticolori gostarir ki, Ca-
amarant bitkisinin yarpaglarinda KA-nin molekul g¢akising, fiziki-kKimyavi
Vo Kinetik xassalorine gora forglonan 2 formasi vardir (codval 3.2).

Cadval 3.2

Amarant yarpaqlarinda KA fermentinin subhiiceyrs paylanmasi

Ne Fraksiya Umumi Umumi aktivlik Xiisusi aktivlik,
ziilal, mq mkmol %-1a mkmol COz - mq™ -
COyz dogt doq?
MH
1 Sitoplazma 212,8 619,67 61,9 2,912
2 Xloroplastlarin stromasi 58,1 - - -
3 *Xloroplastlarin membrani 69,09 - - -
MH vo OTH-nin garisig
1 Sitoplazma 367,6 300,69 30,1 0,818
2 Cokiintii 86,6 - - -
OTH
1 Sitoplazma 73,5 - - -
2 Xloroplastlarin stromasi 7,63 - - -
3 *Xloroplastlarin membrani 155,92 79,21 8,0 0,508

*Triton X-100-15 isladikdan sonra KA aktivliyi

Fermentin tmumi aktivliyinin 92%-i MH-nin sitoplazmasinda hall ol-
mus vaziyyatds (251 kDa), comi 8%-i iso xloroplastlarin tilakoid membran-
larinda (151 kDa) lokalizasiya olunmuslar. Fermentin har iki formasinda na-
tiv qurulusun saxlanmasinda vo katalitik aktivliyin meydana ¢ixmasinda
asas rol oynayan c¢oxlu SH-gruplar1 va har bir subvahidin foal markazinda
bir odad sink atomu vardir (cadval 3.2) [Guliev et al., 2003]. Elo hamin la-
boratoriyada miioyyan olunmusdur ki, bugda genotiplarin flaq yarpaglarinda
KA-nin stoks radiusu 32,25 A, izoelektrik ndqtasi 5,5-0, molekul kiitlosi iso
55 kDa-ya barabar olan bir molekulyar formas: vardir [Mgasitos, I'yinues,
1988; Anues, I'ynues, 1990].

Todgiqgatlar zamani alinan ferment ekstraktinda KA aktivliyi elektro-
metrik tsulla Wilbur Andersona gérs CO2 + H20 — H* + HCOs" reaksiyast
noticasinds amols golon H*-ionlarinin ayrilma aktivliyinin doyismasino asa-
son, kalorimetrik tisulla tayin olunmus [Wilbur, Anderson, 1948] va fermen-
tin aktivliyi Riskliya gora hesablanmigdir [Rickli et al., 1964].

55



QURAQLIGIN BUGDA GENOTIiPLORINDO KA FERMENTININ
AKTIVLiYINO TOSIRI

Bozi laboratoriyalarda bugda bitkisindo KA aktivliyini todqig etmok
ticiin DEAE-selliiloza iizorinds iondayisdirici xromatoqrafiya, ultrafiltrasi-
ya, dializ, sefadeks-G-200 ilo gel-filtrasiya va s. tisullar: totbig etmoklos, yar-
paq va koklardon yiiksok tomizlonmis aktiv ferment preparati alinmis va tod-
gigatlar aparilmisdir.

Sakil 3.3 A, B-don goriindiiyii kimi KA bugdanin Boarokatli-95 genoti-
pinin yarpag va koklorinds kontrol variantlarda tocriibs variantlari ilo miiga-
yisada CO»-nin hidratasiyasi reaksiyasint Km-in asag1 qiymotlorinds yiiksok
stiratlo kataliz etdiyi halda, Qaraqil¢ig-2 genotipinds reaksiyanin Vimax-1 Bo-
rokatli-95 genotipi ilo miigayisads Kigik qiymot almigdir.

Reaksiya siiratinin substratin qatiligindan asililiq grafiki tizro Km va
Vmax-1n alinmig qiymatlori har iki genotipin yarpaglarinda ferment-substrat
garsiligh tasirin Mixaelis-Menten ganunauygunluguna tabe oldugunu géste-
rir (sokil 3.3).
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Sakil 3.3. Torpagq quraghig seraitinde Borokatli-95 vo Qaraqil¢ig-2 bugda
genotiplarinin inkisafinin ¢igakloma marhalasinds yarpaq ve kok sistemi hiiceyralo-
rinde KA-nin kataliz etdiyi reaksiyanin siiratinin substratin qatiligindan asililiginin
kinetikasi. A — Barokatli-95 yarpaq; B — Boarokatli-95 kok; C — Qaraqilgig-2 yar-
paq; D — Qaraqilgig-2 kok, 1-kontrol, 2-quragliq
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Diksonun grafik metodu ilo [Dixon, 1953] ferment molekulunun foal
morkazinds substratla rabito yaradan gruplarin ionlasma amsali (pKm) mii-
ayyan olunmusdur (cadval 3.3). pKm kamiyyatinin alinan giymatlori hor bir
fraksiya tiglin bir-birino yaxin olub, 7,43-7,5-5 borabardir. Buna yaxin olan
yalniz histidinin imidazol halgssidir. Digar amintursularin pKm-lor1 nozaro-
carpacaq doracads tursu va ya golovi zonada yerlosir. ©dobiyyatlarda buna
oxsar naticalor miizakiro mévzusu olmusdur [Pocker, Ng, 1973]. Amarant
[Guliev et al., 2003] vo nut [Anues u ap., 1986] yarpaglarinda da buna ya-
xin naticalor alinmigdir. Alinan naticalara gora ikilopali Cs-bitki olan ama-
rant, ikilopali Cs-bitki nut va birlopali Cs-bitki bugda yarpaglar1 KA-nin foal
markazlorinin molekulyar togkili oxsardir va stresin tasirindan foal markozda
ciddi dayigkanlik bas vermir.

Cadval 3.3

Torpaq quraqhgimin bugda genotiplarinin aktiv inkisaf marhalalorinda
koklardo, yarpaq va qil¢cigda KA aktivliyina tasirinin doyismo dinamikasi v
kataliz etdiyi reaksiyanin Kinetik parametrlari

Genotip Karboanhidraza aktivliyi Kinetik parametrlar (C)
Variant, Organ BC S C D Ko, Vimax, pKim
K  vyarpaq 0,53 1,83 2,01 1,2 0,81 2,47 75
S qileiq 4,04 3,8
= kok 044 102 091 2,1 123 163 743
< Q vyarpaq 2,1 1,7 1,9 0,44 1,0 2,0 7,5
ke qileiq 2,0 1,63
kok 1,2 1,65 2,56 2,47 5,55 0,36 7,43
K  vyarpaq 0,97 25 1,99 0,72 1,49 1,34 7,5
‘; qilgiq 2,1 1,3
k> kok 0,32 1,54 2,91 1,71 3,33 0,6 7,45
S Q vyarpaq 1,55 4,53 2,4 0,97 2,38 0,84 75
:‘% qilgiq 1,87 0,9
kok 0,55 1,66 2,02 1,69 3,57 0,56 7,45

Qeyd: 1-KA-min xiisusi aktivliyi (sorti vahid/mq ziilal-daq), Vmax- MM
COyx/mq-daq, Kn-mM, BC-boruyagixma, S-siinbiilloma, C-¢icoklama, D-dondolma

Odobiyyat molumatlarina asason, mahsuldarligina vo quraglhigadavam-
liligina gora forglonan genotiplor yalniz ilkin fotokimyavi reaksiyalar saviy-
yasinds deyil, ham da karbonun ilkin fotosintetik metabolizmi, nagli va fo-
toassimilyantlarin bugdanin miixtalif organlar1 arasinda paylanmasina goro
do forglonirlor [Anues u ap., 1996].
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QURAQLIQ SORAITINDO AMARANT VO BUGDA
YARPAQLARINDA FOTOSINTEZIN ACAR FERMENTLORININ
TODQIQI

Fermentlorin bitkilorin mohsuldarliginda, tizvi birlosmalarin sintezi vo
hidrolizi arasindaki slagalorin tanzimlonmasinds shamiyyatli rol oynamasi-
na baxmayaraq, quragligda onlarin bioloji proseslars tasirinin tanzimolunma
mexanizmlarinds rolu kifayat qodor Oyronilmomisdir [BamsHokMH U p.,
2005; Pierre et al., 2004].

Quraghigin giymatlandirilmasi zamani1 normal suvarilan va su stresino
moaruz galmis bitkilords su gostaricilarini suyun nisbi migdar1 (SNM) va su
qithigin1 (SQ) toyin edorkon miioyyon olunmusdur ki, bugda yarpaglarinda
ilk quragliq dovriindo SNM normal su tominati olan bitkilorlo miigayisado
~9% azalir. Quragliq davam etdikca (10-cu giin) yarpaglarda SNM-nin azal-
mas1 Borakatli-95 genotipinds 31,9%, Qaraqilgig-2 genotipinds isa 36,6%
toskil etmisdir. Bu gostoricilorin quragligin tosir miiddati ilo miigayisasi za-
man1 miioyyan olunmusdur ki, bugda yarpaglarinda zilallarin imumi mig-
dart vo SNM 10-cu giin 5-ci glina nisbaton 26%-dok azalmigdir.

Belo miihitdo mohsuldarligina va quragqligadavamliligina gora farqle-
non Borokotli-95, Qaraqilgig-2 vo Qirmizi bugda genotiplorinds torpaq qu-
raghiginin karbon vo malat metabolizmi fermentlorinin aktivliklarina tasiri-
nin todqiqi zamani miloyyan olunmusdur ki, tocriibs niimunoalorinds NAD-
MDH aktivliyi kontrolla miigayisodo 40-50% artir (sokil 3.4 A). Bu soraitdo
quragligadavamli Borakatli-95 genotipinds, todqgiq olunan genotiplor arasin-
da — on asagi, Qaraqil¢ig-2 genotipinds — orta, Qirmiz1 bugda genotipinds
iso — on yiiksok NAD-MDH aktivliyi miisahido olunmusdur. Goriiniir, bu-
nun sabobi quragliga davamsiz genotiplords quragligin tasirindon vegetasiya
miiddatinin qisalmasi ila alagadar energetik (oksidlosmoa-reduksiya) proses-
lara ehtiyacin artmasidir. Ciinki quraghigin tasirindon bas veran ATF itkisi
(ogor iton enerji barpa olunmazsa) “CO- nasosu”nun effektiv isinin pozulma-
st hesabina fotosintez, enerjinin yaranmasi kimi metabolik proseslori zaiflo-
dir, naticada stresin bitki organizmins monfi tasirinin azaldilmas ti¢iin qli-
kolitik oksidlogsma yolunun foallasmasi bas verir.

Sakil 3.4 B-don goriindiiyii kimi, NADF-MDH fermentinin aktivliyi
suvarilan va tacriiba bitkilarinin yarpaglarinda oxsar dayisir. Fermentin ak-
tivliyi normal suvarilan vo tacriiba bitkilorinin yarpaglarinda quragligin tasi-
rindon tadricon azalmis vo dondolma morholasinds daha da azalaragq sonda
tamamilo yox olmusdur [Babayev et al., 2013].

Uzunmiiddatli torpaq quragliginin tasirindon fotosintezin pigmentlori-
nin azalmas1 xloroplast fermenti olan vo aktivliyi isiqla tonzim olunan
NADF-MDH aktivliyinin todricon azalmasina sobab olmusdur. Buna gors
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do fotosintezin isiq moarhoalasinin pozulmasi, NADF-MDH aktivliyinin azal-
mas1 va bizo malum olmayan digar sobablorin tasiri ilo fotosintezin garanliq
reaksiyalar zoiflodiyindon bitki ya geyri-normal voziyyotds mohv olur, ya
da vegetasiya dovriinii vaxtindan avval basa ¢atdiraraq émriinii tamamlayir
[Scheibe, Stitt, 1988]. Qeyd etmok lazimdir ki, KA vo NAD-MDH aktivliyi-
nin Qaraqilgig-2 genotipinds Borakotli-95 genotipi ilo miigayisads siiratlo
artmasi vo sonra KA aktivliyinin qisa zaman arzinds zaiflomasi Qaraqil¢iq-2
genotipinin vegetasiya dovriiniin Barokatli-95 genotipi ilo miigayisads 10-
15 giin tez basa ¢atmasina sobab olmusdur.
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Sakil 3.4. Torpaq quragliginda bugda yarpaglarinda NAD-MDH (A),
NADP-MDH (B) va FEPK (C) aktivliklorinin doyismo dinamikasi. o-Barakatli-95
suvarilan, m-Barokotli-95 quraqliq; A -Qaraqil¢ig-2 suvarilan; A -Qaraqilgig-2
quragliq; o -Qirmiz1 bugda suvarilan; e-Qirmizi bugda quraqliq. I-siinbiillams, 11-
cicokloma, IlI- siidyetigsma, IV- mumyetisma, V-dondolma morhalalori

KA aktivliyinin bugda genotiplorinin yarpaglarmda normal suvarma
va torpaq quraglig: soraitindo doyismo dinamikasi gostorir ki, gotiiriilon ge-
notiplordo ontogenezin siidyetismo morhalasindo FEPK aktivliyi nisbi sabit
galsa da inkisafin mumyetismo vo dondolma marhalalarindon baslayaraq
azalir (sokil 3.4 C).

Odabiyyat malumatlarina asasan, quragqligadavamli vo davamsiz geno-
tiplordo quraghigin tosirindon CO2 metabolizmi fermentlorinin aktivliyinin
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forgli doyismasi fotosintezin intensivliyina vo amoala golon karbohidratlarin
miqgdarina da tasir gostorir [Aliyev et al., 2006]. Quragligadavamli genotip-
lor donor-akseptor miinasibatlorinin miitagokkilliyi hesabina assimilyatorla-
rin organlar arasinda dasinmasini faal hayata kegirdiklorindan, hatta qurag-
ligda da 6z genotiplarini qoruyaraq yiiksok mohsul verirlor. Bundan fargli
olaraq, quragliga davamsiz genotiplords entropiyanin artmasi naticosindo
mohsuldarliq asag: diisir.

Yarpaqdan forgli olarag, Qirmizi bugdanin donindo NADF-MDH aktiv-
liyi Borakatli-95 vo Qaraqilgig-2 genotiplorindan forgli olaraq quragligin tasi-
rindan azalmigdir (sokil 3.5 B). FEPK aktivliyinds iso mahsuldarligindan asilt
olmayaraq, quragligadavamli genotiplorin doninds har iki variantin bitkilarin-

do avvalco aktivlagsa do sonradan azalma bas vermisdir (sokil 3.5 C).
140+
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Sakil 3.5. Torpaq quragliginda bugda bitkisinin donlorinds NAD-MDH (A),
NADP-MDH (B) va FEPK (C) aktivliklorinin doyismo dinamikasi. o -Barokatli-95
suvarilan; m -Borokatli-95 quraqlig; A -Qaraqil¢ig-2 suvarilan; A -Qaraqilgig-2
quraqlig; © -Qirmiz1 bugda suvarilan; @ -Qirmiz1 bugda quraqgliq. I-mumyetismo,
[1- dondolma marhalalori
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Normal suvarma va torpaq quraglig: soraitinds miixtslif bugda genotip-
larinin yarpaq va inkisaf etmokds olan danlorinds FEPK fermentinin 2 mM
malatla inhibirlosmo saviyyasinin doyismasi gostorir ki, bugdanin quragliga
davamsiz genotiplarinin doninde FEPK-nin malata hassashigi yiiksok, digor
genotiplords isa zaif templa bas verir (codval 3.4). Quragliga davamsiz geno-
tiplorin yarpaglarinda iso, oksino, FEPK-nin malata hossasliginin artmasinin
asag1 siratlo getmasi dolayr yolla yarpaglarda FEPK-nin fosforlasmasinin
yiiksak siiratlo getmasini sortlondirir, bu da basga organlarla miiqayisads yar-
paglarda fermentin daha yiiksak aktivliys malik olmasina sobob olur.

Sakil 3.4 vo 3.5-in naticalorini miiqayisa etsok, gorarik ki, FEPK va
NAD-MDH fermentlorinin aktivliyi quragligin tesirindon tam yetismomis
donds artir vo yarpagdan homiso yiiksok olur. ©dobiyyatdan malumdur ki,
xarici miihitin geyri-olverisli soraitinin tasirindan, asason do su ¢atismazligi
naticasinda qglikoliz, Krebs dovrani vo oksidlosdirici-pentoza-monofosfat ki-
mi metabolik proseslords istirak edon fermentlorin miqdar1 vo aktivliklori
artir [Riccardi et al., 2000]. Bu zaman tonoaffiisds stresin tosirindon ayrilan
CO2-ni refiksasiya etmok ti¢iin prosesdo aktiv FEPK vo NAD-MDH fer-
mentlorinin istiraki talob olunur. Fermentlorin aktivliyinds bas veran bu ar-
tim stresin tosir giiclindon, davametmo miiddatindon vo ontogenezin morho-
lalarindon asilidir.

Sokil 3.6 A, B-do miixtalif bugda genotiplarinin doninds vo yarpagin-
da suvarilan va quraqliq variantlarda FEPK-nin fosforlasma dorocasinin do-
yismasino aid naticolor qrafik olaraq gostorilmisdir. Sokildon goriindiiyi ki-
mi, Borokotli-95, Qaraqil¢ig-2 vo Qirmizi bugda genotiplorinin doninds
FEPK-nin fosforlasmasi quragliga davamsiz genotiplordo quragligadavaml
genotiplarlo miiqayisads yiiksok olmasi uygunlasma slamati olub, torpaqda-
k1 suyun miqdari ils tanzim olunur. Bels ki, FEPK fermentinin stresin tasi-
rindon dondo daha ¢ox aktivlosmasi miisahido olunur ki, bunu da homin or-
ganda FEPK-nin fosforlasmast ils izah etmok olar.

Cadval 3.4

Torpaq quraqhginda bark bugda genotiplorinin yarpaq va danlarinds
FEPK-nin 2 mM malatla inhibirlosmosi

Genotip Variant ~ FEPK inhibirlosmasi, % FEPK inhibirlogsmasi, %

18.05 25.05 29.0. 25.05 29.05 5.06

Boarakatli-95 K 15,68 4,6 45,4 50,0 21,3 44,12
Q 13,02 13,8 42,4 65,0 25,5 9,0
Qaraqilgig-2 K 27,3 21,5 8,23 12,87 11,8 15,8
Q 6,97 3,86 2,5 13,4 39,0 16,41
Qirmizi K 9,66 8,3 19,34 21,95 5,8 26,5
bugda Q 10,93 7,8 7,08 63,0 16,5 42,9
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Miioyyon olunmusdur ki, FEPK-nin yiiksok aktivliyindo malat vo as-
partatin sintezi siiratlonir. Buna uygun adobiyyat malumatlar1 da mévcuddur
[Yukos, 1987; Pierre et al., 2004].

Quragligin tosiri zamani karbon metabolizminds bas veran doyiskon-
lik agizciglarin baglanmasit naticasinds karboksillosmo moarkazlorinde CO2
migdarinin azalmasi ils slagodardir [Tezara et al., 2002; Lawlor, 2002].

Alman naticalor gostorir ki, bugda genotiplarinds todgiq olunan fer-
mentlorin aktivliklori torpagq quraglhiginin tosirine maruz galmis bitkilordo
normal suvarilan bitkilars nisbaton homiss yiiksokdir. Biitiin bunlar ali bitki-
larin yarpaglarimin karboksillosmo morkozlorindo KQM-in faallasmasina sa-
bab olur va naticados reaksiya morkozinds CO2-nin migdar artir.

Belaliklo, saho soraitindo becoarilon bitkilorin yarpaq vo siinbiil ele-
mentlarinds torpaq quraghigmin tasirindon Cs-metabolizmi fermentlarinin
aktivliyinin artmasi daha ¢ox quragligadavamli genotiplords nazars garpir.
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Sakil 3.6. Torpaq quraghig: seraitinds bugda yarpaglarinda (A) va danlarinds (B)
FEPK-nin fosforlasma daracasinin dayismasi (%-ls). o -Barakatli-95 suvarilan; m -Bors-
katli-95 quraglig; A -Qaraqilgig-2 suvarilan; A-Qaraqilgig-2 quraghq; o -Qirmizi bugda
suvarilan; e -Qirmiz1 bugda quragliq. I- mumyetisma, 11- dondolma marhalslari

Nohayat alinan noticolor gostorir ki, NAD-MDH aktivliyi quraqligada-
vamli agsagi mohsuldar bugda genotiplorindo on yliksok, quraqliga hassas yiiksok
mohsuldar genotiplordo orta, quraghgadavamli yiiksok mohsuldar genotiplordo
iso on asag1 qiymoto malikdir. Torpaq quraghginda NAD-MDH vo FEPK
aktivliyi on cox induksiyaya ugrayir ki, bu da onlarim tizvi dikarbon tursularinin
biosintezindo asas rol oynadigini tosdiq edir. Su stresinin tosiri naticosindo
FEPK aktivliyi NAD-MDH vo NADF-MDH aktivliyi ilo miigayisodo daha az
dayisir. Bu onu gostarir ki, SQ soraitindo karbonun fotosintetik miibadilosinin
geyri-karbohidrat yolu daha ¢ox stabillik gostorir. NAD-MDH va FEPK aktiv-
liyi donin mumyetismo morhalasinds yarpaglarla miigayisads yiiksok olub, don-
dolma morhoalasindo azalmaga baslayir. Quraghiga hassas genotiplordo FEPK
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malata gars: daha ¢ox hassasliq gostorir. Bunun osasinda da yarpaglarda FEPK
fosforlasaraq on yiiksok aktivlik alds edir.

Molumdur ki, ali bitkilarin koklarinds KA aktivliyinin olub-olmamasi
hagqinda miibahisali fikirlor vardir [Kisiel, Graf, 1972; Atkins, 1974]. Aka-
demik C.O.9liyev vo amokdaslari etiolo olunmus noxud yarpaglarinin KA
aktivliyino malik oldugunu gostormislor [Anues, I'ynues, 1990]. Boazi todqi-
gatcilarin bitki koklarinds kifayat qodor KA aktivliyinin oldugunu gostor-
moasino [Fabre et al., 2007; Rudenko et al., 2015] baxmayarad, bu mévzu bu
giin do miibahisali olaraq galir.

Ali bitkilarin organlarinda KA, karbon vo malat metabolizmi fermentlori-
nin quraghiqda oynadiglar rolu miigayisali dyranmak tigiin uzunmiiddatli torpaq
quraghginda becarilon Borokatli-95 va Qaraqilgig-2 bugda genotiplorinin flag
yarpaglarinda va siinbiil elementlorinds ontogenezin aktiv inkisaf morhalalorindo
KA, FEPK, RBFK, NAD-MDH vo NADF-MDH, koklords isa KA vo NAD-
MDH fermentlarinin aktivliklorini miiqayisoli todqiq etmisik. Miioyyan edilmis-
dir ki, yiiksok mahsuldar genotiplar CO2-nin assimilyasiyasini yiiksok soviyyada
hayata kegirirlor. Yiiksok mohsuldar genotiplorde KA aktivliyi gigoklomo morha-
lasinin sonundan, toxumyetismoa moarhalasinin iso avvalindon baslayaraq azalir.
KA ilo RBFK arasinda an six asililiq flaq yarpaglarinda miisahids edilmisdir.

Laboratoriyamizda aparilan todgigatlar gostormisdir ki, yiiksok moh-
suldar genotiplor ontogenezds, dondolma marhalasi istisna olmagla, yiiksok
CO2 udma intensivliyina malikdir. CO2-nin assimilyasiyasi vo karboksillag-
dirici fermentlorin aktivliyinin todqiqi zamani alinan naticolor gostarir ki, bu
iki proses arasinda six korrelyasiya vardir [T'ynues u ap., 1985].

Cadval 3.5-don goriindiiyi kimi, bitkinin inkisafinin siid- vo mumyetisma
morhalalorinds RBFK va FEPK aktivliklori quraghgin tasirinden Barakatli-95
genotipinds siinbiil elementlorinds flaq yarpaglarina nisbaton 1-1,5, Qaraqilgig-
2 genotipinda iso tagriban 5 dofoyadok azalmigdir. Bunun oksinos olaraq FEPK
aktivliyi quraghgin tesirinden dondos, yarpaq vo pulcugla miiqayisads artmus,
KA aktivliyi iso yalniz donds on asagi qiymoto malik olmus vo toxumlarin
mumyetisma marhalasinds yarpaq va pulcugla miigayisads daha da azalmisdir.

Bu moarholodo RBFK vo FEPK aktivliklorinin doyismasi Kigik hiidudda
bas vermisdir. RBFK aktivliyi hor iki genotipds, asason, yarpagda va pulcuqda,
FEPK isa donds daha yiiksok aktivlik gostormisdir. Quragligimn tosirinden Bors-
katli-95 genotipinin doninds FEPK aktivliyinds kontrolla miiqayisado ~40%,
Qaraqilgig-2-do iso ~26% artim miisahido olunmusdur. Hoar iki genotipdo hor
iki variantda dondo NADF-MDH aktivliyins rast galinmamisdir. Pulcugla mii-
gayisada yarpaqda onun aktivliyi hamiss yiiksok olmus va quragligin tasSiri so-
raitinds har iki niimunads fermentin aktivliyi ~50-100% artmisdir. Bitkinin in-
kisafinin mumyetismo marholasinds tadgig olunan biitiin fermentlarin aktivliyi
azalmigdir. NAD-MDH-nin fermentativ aktivliyinin azalmasi, digor fermentlo-
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ra nisboton zoif bag vermisdir. Burada nozaragarpan asas cohot ondan ibaratdir
ki, Qaraqilgig-2 genotipinin quraghga davamsiz olmasina baxmayaraqg, yarpaq
va slinbiil elementlorinds NAD-MDH aktivliyi homiso Barokotli-95 genotipina
nisboton yiiksok giymot alir. Fermentin aktivliyi stidyetismo dovriinds yarpag-
da, donds va pulcuqgda quraghigin tesirinden kontrolla miigayisods 5-6 dofoyo-
dok artmusdir. Mumyetismo morhalosinds, diger fermentlords oldugu kumi
NAD-MDH-nin do aktivliyinds azalma miisahids olunmusdur.

Gonzales va b. [Gonzalez et al., 1998] gostormislar ki, inkisaf etmok-
do olan bugdanin denlorinds vegetasiyanin son morhalalorina (dondolma)
yaxin FEPK aktivliyi vo mRNT-nin migdar:1 azalir. Pulcugda vo yarpaqda
RBFK aktivliyinin dena nisbaton ¢ox olmasi, pulcugun va danin ds yarpag-
larda oldugu kimi CO»-nin fotosintetik assimilyasiyasinda istirak etdiyini
gostarir.

Bu giino gador quraglhigin tosirindon Rubisko aktivliyinin azalmasinin
sobablari vo KA aktivliyi halalik kifayat qodor dyronilmomisdir [Flexas et
al., 2004; Guliyev et al., 2008].

Holaday vo b. [Holaday et al., 1992] gostormislor ki, bitkinin inkisafi-
nin ¢igokloma marhalasinds su stresine moaruz galmis bugdanin flaq yarpag-
larinda Rubisko aktivliyi azalir va bu azalma hollolan ziilallarin va xlorofilin
imumi miqdarinin azalmasi ilo miisayiat olunur. Rubisko-nun timumi aktiv-
liyinin quragliq stresi soraitindo SNM-don asili olaraq paralel doyismasini
vo onun maksimal aktivliyinin homiso yiiksok olmasini ferment molekuluna
mohkom birlogmis tobii inhibitorlarin olmasi ils izah etmok olar.

KA fermentinin Cz-bitkilards fizioloji rolunun tam aydinlagdiriimamasi-
na baxmayaraq belo hesab olunur ki, bu ferment CO> gazinin xloroplast mem-
branlarindan dasimmasini siiratlondirarok, karboksillosmo morkazlorinde CO32-
nin gatithgim artirmagla RBFK-nin effektiv iglomasine komok edir. KA aktivli-
yinin siinbiil elementlorindon donds yarpaga nisbaton dofolorlo asagi olmasi
onun yalmz COz-nin assimilyasiyasinda istirak etdiyini giiman etmays imkan
verir. Eloco do RBFK ilo KA aktivliklarinin bugda genotiplarinds quragliq stre-
si vo normal su tominati olan variantlarda paralel olaraq artib-azalmasi bu fer-
mentlorin uzlagdirilms islodiyini gostorir. ©Ovvalki todgigatlarda RBFK ilo KA
fermentlorinin aktivliklorinin vo genlorinin ekspressiyasim CO2-nin gatihign-
dan vo is1g1n tasirindon asili olaraq Chlamydomonas reinhardtii yosununda ox-
sar iglodiyini géstorir [Buchanan, 1980]. NADF-MDH fermentinin aktivliyino
kokdo miisahido olunmamus, stidyetismo marholasinds onun aktivliyine pulcug-
da, mumyetismo morholasindo iso az da olsa yarpaqda rast galinmisdir.

FEPK vo NAD-MDH fermentlarinin aktivliklarinin donds yarpaga nisbo-
ton, NADF-MDH- aktivliyinin iso yarpaqda dono nisbaton hamiso yiiksok ol-
masina baxmayaraq, quragligin tasirindon har iki fermentin aktivliyi tam yetis-
moamis dondo artir. Buna géra geyd etmok olar ki, quraglhigda CO> balansini nis-
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bi sabit saxlamaq ticiin karbon metabolizmi fermentlarinin aktivliyinin yiiksol-
masi Cs-tursularmin sintezini artirir. Novboti moarhololordo ME-lor vasitosilo
Ca-tursularin dekarboksillosmasi bas verir va alinan CO2 RBFK-nin substrati
olmagla, Kalvin-Benson dévrani reaksiyalarinda istifads olunur.

Odobiyyatdan molumdur ki, su catismazligi naticasinds qlikoliz,
Krebs dovrani va oksidlasdirici-pentoza-monofosfat kimi metabolik proses-
lordos istirak edon fermentlorin migdar: va aktivliklari artir. Bu zaman reaksi-
yalarin gedisinda torpaq quraqligi soraitindos normal suvarilan bitkilors nis-
baton daha ¢ox CO-nin ayrilmasi [Riccardi et al., 2000; Umeda et al., 1994]
FEPK vo NAD-MDH fermentlorinin daha da aktivlosmoasina sabab olur.

Sokil 3.7 va cadval 3.5-don goriindiiyli kimi eyni tocriiba soraitinds
KA aktivliyi, Barokatli-95 genotipinin flaq yarpaglarinda quraghigin tasiri
ilo artmig, kokda iso bunun oksins olaraq, ciizi azalma bas vermisdir (sokil
3.7 A). Qaraqil¢ig-2 genotipindo do buna oxsar naticolor alinmisdir. Forq
yalniz ondan ibaratdir ki, bu genotipds kokdo KA aktivliyi quragligin tosi-
rindon az da olsa artmisdir (sokil 3.7 B). NAD-MDH aktivliyinin quragligin
tasirindon artmasi Borakotli-95 va Qaraqil¢ig-2 genotiplorinds yarpagda vo
kokds kontrolla miigayisads paralel bas versa da (sokil 3.7 C), NAD-MDH
aktivliyi Qaraqilgig-2 genotipinin kok vo yarpaginda hor 2 variantda Bors-
katli-95 genotipi ilo miiqayisado ~2 dafa ¢ox olmusdur (sokil 3.7 D).
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Sokil 3.7. Uzunmiiddstli torpaq quragligimin Baroketli-95 va Qaraqilgiq-2
bugda genotiplorinin inkisafinin aktiv morhololorindo flaq yarpaglarinda va
koklorindo KA vo NAD-MDH fermentlorinin aktivliyinin doyismo dinamikasina
tasiri. A-Barakatli-95 genotipinds KA; B-Qaraqil¢ig-2 genotipinde KA; C-Barokot-
li-95 genotipindo NAD-MDH; D-Qaraqilgig-2 genotipindo NAD-MDH. 1-yarpaq
suvarilan; 2-yarpaq, quraqliq; 3-kok, suvarilan; 4-kok, quraqliq
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Cadval 3.5

Miixtoalif bugda genotiplarinin flaq yarpaqlarinda, siinbiil elementlorinds vo
koklorinda torpaq quraqhgimin CO; metabolizmi fermentlorinin
aktivliyino tasiri

Genotip Fermentlorin aktivliklori
Variant Siidyetigma moarhalasi Mumyetigsma moarhalasi
Obyekt KA RBFK FEPK NAD- NADF- KA RBFK FEPK NAD- NADF-
MDH MDH MDH MDH
Y 58 014 117 127 0,24 41 011 154 12,62 0,02
v P 129 012 104 279 0,13 23 005 134 13,96 -
53? D 014 0,06 20 560 - 01 005 1,26 14,94 -
= K 28 - - 11,0 - 1,9 - - 10,5 -
f" Y 82 013 29 765 037 63 018 0,75 24,78 0,04
A o P 141 0,18 10 457 018 10 004 0,66 12,6 -
D 01 0,07 279 826 - 0,1 002 0,09 14,51 -
K 25 - - 8,4 - 2,1 - - 10,0 -
Y 67 05 268 157 0,24 40 0,05 2,6 23,54 0,12
N P 10,3 0,14 107 364 0,16 18 0,012 0,58 20,97 -
& D 037 0,04 2,63 482 - 0,3 0,015 1,25 35,79 -
5 K 29 - - 240 - 22 - - 23,8 -
g Y 94 09 149 362 058 28 0,04 - 457 -
S o P 72 001 106 511 019 11 001 1,02 24,17 -
D 0,27 0,03 228 825 - 0,2 0,01 2,6 56,89 -
K 31 - - 29,0 - 2,7 - - 19,2 -

Qeyd: Y-yarpaq, P-pulcuq, D-dan, K-kok, K-kontrol, Q-quragliq. Ferment-
larin aktivliyi-xiisusi aktiviik EU/mgq ziilal

Alinan naticalorin analizi gostorir ki, kokdo KA vo NAD-MDH aktiv-
liklari monoton olaraq dayisir. Quragligin tasirinin ilkin morhalalarinds onla-
rin aktivliyi paralel olaraq artsa da, yiiksak torpag quraqlig: soraitindo vegeta-
siyanin sonuna yaxinlagdiqca onlarin aktivliyi tadricon azalaraq sifra yaxinlas-
mugdir. Fotosintezin pigmentlarinin (xlorofil a, b) migdarinin son hadds qador
azalmast da KA vo NAD-MDH fermentlorinin aktivliklorine ciddi tosir etmir.

Moalumdur ki, torpaq quragliginin bitki organizmlarins tasiri, onlarin kok
sistemindon baglayir. Torpagda suyun azalmasi kok torafinden udulan suyun da
azalmasina sabob olur ki, bu da yeriistii organ olan gévds vo yarpaqda 6z tosiri-
ni gostorir. Bitki su quthigr ils tizlosdikde zarar cokmamok iigiin 6nca buxarlanan
suyun miqgdarim azaltmagq ti¢iin yarpaglarin bir hissasini tékmak macburiyyo-
tindo qalir. Bununla barabar yarpagin iist epidermisinds yerloson agizciglar tam
Vva ya qgisman baglanir, yarpaglar burulur, gatlanir va streso moaruz galmus bitki-
nin metabolizminds miiayyan dayisikliklor bag verir.

Burada, karbon metabolizmi fermentlorinin faaliyyatinin tonzimi xiisusi
rol oynayir. Torpaq quraghginda agizciglar baglanarkon atmosferdon udulan
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COo-nin miqdan kaskin azaldigindan Kalvin-Benson dovrani reaksiyalarinin
pozulmasi naticasinds fotosintezin siirati zoifloyir. CO; ¢atismazligini aradan
gotiirmak va fotosintezi miihafizo etmok {igiin bitki organizmi tokamiildo yara-
nan “KQM-dan” istifado etmya ¢alisir. Bu néqteyi-nazardon yarpaqda vo kokda
KA aktivliyinin monoton olaraq artmasi tonaffiisde amala galon CO2-ni hidrata-
siya edorok CO,-nin dasinan formasi olan bikarbonat ionlarina (HCO®) gevir-
moaklo yarpaq hiiceyralarinin xloroplastlarma naglini tomin edir. Bitkinin kok
sistemlorinda KA aktivliyinin artmasi, ¢ox giiman ki, hom do H"-ATFazalarin
aktivliyini stimullasdirmagla, onlar1 quragligin tesirinden qorumaqdan ibaratdir.
Kokds KA ils birlikdo NAD-MDH fermentinin aktivliyinin artmasi da adaptiv
xassa dastya bilor. Giiman olunur ki, o kok sistemi hiiceyralorinds glikoliz, to-
naffiis zamani amola galon CO»-nin galan hissasini malat vo aspartat kimi Cs-
tursulara ¢evirmoklo yarpaglara nogl edir. Yarpaglarda isa hamin tursularin de-
karboksillosmasindoan alinan CO> fotosintezdo istifads olunur.

Belalikla, tadqiqg olunan fermentlorin aktivliklori va ziilallarin migdari-
nin kontrol variantlarda dondolma marhalasinadok artmasi, bitkinin toxum-
larin inkisafinin siid- vo mumyetismo marhalolorindo KA, RBFK vo NADF-
MDH aktivliklorinin azalmasi, dondo vo pulcugda quragligin tasirinden
FEPK vo NAD-MDH aktivliklorinin isa avvalca artmasi, sonra isa doyismaz
galmasi onlarin fizioloji vo biokimyavi proseslordo oynadiglar: rol vo sub-
hiiceyra lokalizasiyasi ilo bagl olub, streso qarsi adaptasiyanin vo yiiksok
don mohsulunun yaradilmasinda miihiim rol oynayirlar.

Aparilan todgigatlarin noticalori gostorir ki, uzunmiiddatli torpaq quraqli-
g1 soraitinds becarilon davamli Borokatli-95 vo quragliga davamsiz Qaraqilgig-
2 bugda genotiplarinin flag yarpaglarinda vo pulcuglarinda KA vo RBFK fer-
mentlorinin aktivliyi paralel olaraq doyisir. Buna uygun olaraq bugda genotiplo-
rinin kok sistemlorinds KA voa NAD-MDH fermentlarinin aktivliyinin monoton
artmasi1 miisahido olunmusdur. Belo bir soraitdo NADF-MDH fermentinin ak-
tivliyino yarpaqda ¢ox, pulcuqda az, donds isa heg rast golinmomisdir. Cs-bitki-
lardo Cs-fermentlorin olmast vo onlarin aktivliyinin bitkinin inkisafinin on aktiv
marhoalalarinds (siidyetismo, mumyetismo) quraghigin tasirindon artmasi, sonra-
ki marhalalords isa azalmasi qazanilmig slamat olmagla, fermentlorin lokaliza-
siyasi va fizioloji funksiyalar ilo slagadar onlarin stres soraitinds hormonik faa-
liyyat gostordiyini giiman etmoys osas verir. Bu 0 demokdir ki, stres soraitinds
karbon metabolizmi fermentlori ilo malat metabolizmi fermentlori funksional
olagoya girmaklo bitkinin stresin zororli tosirindon qorunmagq iigiin faaliyyat
gostarirlar. KA xarici va daxili monsali CO2-ni RBFK vo FEPK-nin karboksil-
losmo morkozloring CO, vo HCO* soklinda gondorirse, MDH-lor bu isi CO;
hesabina Cs-dikarbon tursular sintez etmok yolu ilo yerino yetirirlor. Sonradan
Cs-dikarbon tursularinin dekarboksillosmasi noticasinds bitkilar stres soraitinds
normal fotosintez etmoak vo yasamaq imkani qazanirlar.
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ALI BITKILORDO MALATIN (ALMA TURSUSUNUN)
METABOLIZMIi

Malatdehidrogenazalar bitkilorin straf miihit faktorlarina adaptasiyasi za-
man1 metabolik yollarin doyismasinds miihiim rol oynayirlar. Bu, malat vo ok-
salasetatin quragliq vo duz stresinoe moruz galmus bitki hiiceyralorinds osmolit-
lorin gqatiligmin doyismasinds istiraki ilo do baglhidir. MDH sistemi fermentlori-
nin molekulyar toskilinin miirakkabliyi bu ferment sistemi ilo slagoli olan meta-
bolik proseslorin miirokkabliyi ilo sortlonir. Birincisi, mMDH karbohidratlarin
katabolizminin markazi yolu olan Krebs dévraninin faaliyyatini tomin edir. Ho-
min fermentin sitozol formas1 mitoxondri, xloroplast, vakuol kimi bitki hiicey-
rasi organoidlori arasindaki garsiligh tosir vo onlar arasinda reduksiyaedici ek-
vivalentlorin miibadilosine cavabdehdir [Lance, Rustin, 1993].

Olavs metabolik yollarin mévcudlugu hiiceyra daxilinds MDH izofor-
malar1 arasinda miirokkob dinamik tarazligin yaranmasina gatirib ¢ixarir ki,
bu da onlarin 6yranilmasini ¢atinlosdirir. Buna géra do, bu giina godar bir
cox elmi naticalorin oldo olunmasina baxmayarag, hiiceyrs daxilindo MDH-
lorin ayri-ayr1 izoformalarimin aktivliyinin tonzimlonmo imkanlarimin va
xassalorinin tam monzarasini oks etdiron model yaradilmamisdir.

Canlilar alomindos genis yayilmis metabolitlordon olan malat, bitki metabo-
lizmindo morkazi yerlardan birini tutur [Schulze, 2002; Kim, 2004]. O iizvi Cs-
dikarbon tursusu kimi elektron donoru olmagla canli hiiceyralorin miixtalif orga-
noidlorinds yayilmisdir. Malat hiiceyronin energetik yolunun asasini toskil edon
Krebs dovrammn vacib substratlarindan biri olmagla, Cs-bitkilorin toxumalarinda
geyri-tizvi karbonun fiksasiyasi mexanizminds miihiim rol oynayir [Epmakosa,
2005]. Malat, kigik molekul ¢okiya malik olmasi sayasinds, bitki hiiceyrasinds
osmotik homeostazin yaranmasinda va saxlanmasinda foal istirak edir [®panko,
2000]. O bir ¢ox bitkilords gox migdarda (1-100 mM) toplanmag imkanina malik
olmagla ehtiyat funksiyasini yerino yetirir [Enpunnes, [Toros, 1999; 3emis-
HyxuH, 3emisHyxuH, 1995; Schulze, 2002]. Xiisusi metabolizmo malik olan suk-
kulent bitkilordo onun migdart 100 mM-a gata bilar ki, bu da ¢ox bdyiik gostori-
cidir. Miigayiss {iglin deys bilorik ki, hiiceyrads miihiim birlosmo hesab olunan
FEP-in gatilig1 10-100 mkM-a boraboardir [Latzko, Kelly, 1983].

Malat fermentativ aktivliyin inhibitorudur va ¢ox giiman ki, bazi ziilal-
larin biosintezins tasir edon amillordan biridir. Malat kaliumla birlikds bitki
hiiceyrasinin tonoplastinin kegiriciliyina tosir edorok vakuollarda osmotik po-
tensial yaradir. Buna gora do otraf miihitin slverissiz amillarinin tosiri bitkilor-
do Cys-tursularin, asason do, malatin (alma tursusunun) metabolizminin aktiv-
lasmasina sobob olmagla, onlara yasamaq imkanini verir. Hazirda hiiceyranin
miixtalif organoidlorinin membranlarinda malatin naqglini hayata kegiran nag-
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liyyat zilallarmin oldugu askar edilmisdir [Enpunnes, Ilomos, 1999;
3eMIISIHYXHUH U Ap., 1990].

Odobiyyat molumatlarinda gostarilir ki, malat subhiiceyra kompartmentlori
arasinda bas veran bazi metabolik proseslorin ortag komponentidir [Kalt et al.,
1990]. Malat vasitosi ilo reduksiyaedici ekvivalentlor hiiceyronin bir kompart-
mentindon digarino dasmir [Taniguchi et al., 2002; Emmerlich et al., 2003;
Scheibe, 2004]. Bundan slava, malat (1) nitratin reduksiyasinin NADH ilo tomin
edilmasi, (2) yag tursularinin biosintezinin karbon skeletlori vo NADH ilo tomin
edilmasi, (3) fototonoffiisa yardim, (4) osmotik tozyigin tonzimlonmasi vasitasilo
agizciglarm harokati, (5) hiiceyra pH-na nozarat, (6) redoks hemostaz vo (7) hii-
ceyra kompartmentlori arasinda reduksiya olunmus ekvivalentlorin nogli vo mii-
badilosini hoyata kegiran fizioloji proseslori hayata kegirir [Lance, Rustin, 1984].

Malatin utilizasiyasinda istirak edoan fermentlorin ¢oxlugu, ona stres
soraitinds hiiceyranin daxili fizioloji vaziyystinin saxlanmasinda miihiim rol
oynamaq xassasi verir [ITuneiipy, 1991]. MDH vo ME-lorin komayi ilo ma-
latin utilizasiyasinin ikili yolu, organizmin enerjinin yaranmas: vo karbon
skeletinin sintezi zamani qlikolizdon asililigin1 azaldir, eyni zamanda xarici
soraitin modifikasiyasi zaman tizvi tursularin ehtiyat fondunun sintezi vo
stiratlo mobilizasiyas tigin zomin yaradir [[Tuneiipy, 1991]. Bitkilordo MDH
sistemi 6zlorini otraf miihitin doyismasina, organizmin talabatina va fizioloji
vaziyyatina daqiq reaksiya vermak imkanlar: olan ziilallarin dinamik tarazli-
g1 kimi gostorirlor. MDH sistemi fermentlorinin istiraki ilo metabolizmds yara-
nan malat miixtalif proseslora gosulmagla bitkilords hayati shomiyyat kasb edon
adaptiv reaksiyalarin yaranmasinda istirak edir [[Tuneiipy u ap., 1991].

Cas-bitkilorin yarpaglarinda malatin miqdar1 sutkanin isiq dovriinds
FEPK vo MDH-nin katalizatorlugu soraitinds artaraq giiniin sonunda maksi-
muma catir vo geco saatlarinda getdikcs azalir [Aldous et al., 2014].

FEPK gliikoza-6-fosfatla aktivloson, ziilalin N-sonlugunda yerloson Ser
galigimin oks fosforlasmasi vo malatla inhibirlogon allosterik fermentdir [Nim-
mo, 2003; Fukuyama et al., 2006]. Fermentin fosforlasmasi malata goro hossas-
lig1 azaldir, Gly-6-F-a goro iso artirir. Miioyyan olunmusdur ki, FEPK-nin fos-
forlasmasi yasil organlarda COz-nin fiksasiyasinda vo borabor paylanmasinda
miihiim rol oynayur. Isiq ddvriindo sitozolda sintez olunan malat vakuola das:-
naraq orada toplanir [Gout et al., 1993]. Miiayyan olunmusdur ki, garanliqda
FEPK-nin aktivlosmoasi zaiflayir vo malatin vakuollara dogru axini dayanir. Bu
zaman vakuollarda toplanan malat ayrilaraq piruvata kimi dekarboksillosir. De-
karboksillasmanin mohsullarmdan biri olan piruvat limon tursusu dévraninda
enerji magsadi ils istifads edilir [Martinoia, Rentsch, 1994].

Malat, hamginin canli organizmlards elektronlarin asas Otiiriiciilorindon
biri olan piridin nukleotidlorinin oksidlasmoa-reduksiya reaksiyalarinda miihiim
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rol oynayir [Lehninger et al., 2008]. O MDH fermentinin aktivliyini inhibirlos-
dirmakls tonzimlayici xasso gostarir [Liittge, 2000].

Lance va Rustin gostarirlor ki, malat Krebs va glioksilat dévranlarinin
araliq mohsulu olmagla, Cs- vo CAM. bitkilorde CO2 manbayi, reduksiyae-
dici ekvivalentlar tigiin ehtiyat madds rolunu oynayir va bitki metabolizmin-
do miihiim shamiyyato malikdir [Lance, Rustin, 1984]. Belo fikir var ki, ma-
latin bir hissasi xloroplastlarda piruvata gevrildikdoan sonra yag tursularinin
sintezindo istifads olunur [Kromer, Scheibe, 1996].

Vakuollarda ehtiyat halinda toplanan malat osmotik tozyigi doyismoklo
agizciglarm tonzimlonmasinds, CO2 va reduksiyaedici ekvivalentlorin dastyicist
va anabolik metabolizmds karbon skeleti rolunu oynamagla, hiiceyrads tursu-
golovi tarazliginin saxlanmasinda istirak edir. Bitki hiiceyralarinin tursulagmasi
malatin miqdarmin siiratlo artmasi naticasinds bas verir vo giiman olunur ki,
malatin dekarboksillosmosi zamani1 protonlarin istifade olunmasi tursulugu
azaldir [Sakano, 1998]. Belo hesab edilir ki, malatin sintezino FEPK, dekarbok-
sillosmasins iss NADF-ME cavabdehdir [Davies, 1986].

NAD-MALATDEHIDROGENAZA

CO2-nin ikiasash iizvi tursu olan malat (alma tursusu) formasinda top-
lanmasi vo onun dekarboksillosmasi MDH fermentlorinin miixtalif izofor-
malar1 torafindon hoyata kegirilir. MDH sistemi fermentlorino arxebakteriya-
lardan tutmus, momoalilora gadar biitiin canli organizmlarin toxumalarinda
vo onlarin subhiiceyra fraksiyalarinda (mitoxondrilords, qlioksisomlarda,
peroksisomlarda, xloroplastlarda) rast galmok olar [Goward, Nicholls, 1994;
Yennaco et al., 2007; Selinski et al., 2014].

MDH sistemins daxil olan fermentlordon on genis 6yraniloni NAD -asili
MDH-dir. NAD-MDH KA vo katalaza kimi, tobiotdo ¢ox genis yayilmis fer-
mentlordan olub, yiiksok katalitik aktivliys malikdir. Malat-oksalasetat satlinin
acar fermenti olan NAD-MDH-Krebs dovraninda NAD/NADH koenzim sistemi
ilo OA-nin malata gevrilmasinin donar reaksiyasini kataliz etmoklo yanasi, mala-
tin vo OA-nin sintezini do hayata kegirir vo reaksiyanin tarazligi malatin amolo
golmasi torofo yonalmisdir [Selinski et al., ;2014 Minarik et al., 2002; Goward,
Nicholls, 1994; Beeler et al., 2014; Zhijian Chen, 2015; Wsanuies, 1991;
Wanuies, Kypranos, 1992]. Kofaktor kimi NAD-dan istifado edon MDH-lor
mitoxondrilardo, sitozolda, peroksisom va glioksisomlarda lokalizo olunmusdur.
Miioyyon edilmisdir ki, NAD-MDH mitoxondrilordo Krebs dévraninda, sitozol
va peroksisomlarda malat-aspartat mokik mexanizminda, glioksisomlarda iso yag
tursularmim B-oksidlosmosinda istirak edir [Miller et al., 1998].

NAD-MDH eubakteriyalardan, arxebakteriyalardan, gobaloklordan,
bitkilorin vo mamali heyvanlarin subhiiceyrs fraksiyalarindan ayrilmis va
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xassalori oyronilmisdir [Goward, Nicholls, 1994; Eprintsev et al., 2003a;
Eprintsev et al., 2005].

Biitiin MDH-lor katalitik cohatdon ekvivalent olan iki vo ya dord iden-
tik subvahidlordon ibarat multimer fermentlordir [Goward, Nicholls, 1994;
Musrati et al., 1998; Minarik et al., 2002; Yashvant Patel et al., 2013]. Bu
subvahidlarin biokimyavi xarakteristikast MDH-nin yalniz tonsffiis ilo deyil
[Nunes-Nesi et al., 2005; Tomaz et al. 2010], fototonsffiis, yag tursularinin
B-oksidlogsmasi [Miller et al., 1998], toxumun ciicoarmasi Va streso davamli-
liq kimi proseslorls do alagali oldugu gostarilmisdir [Pracharoenwattana et
al., 2007; Cousins et al., 2007; Wang et al., 2014]. Bundan basqa MDH
miixtalif ziilallar va fermentlorlo kompleks amalo gatirmaklo organizmin fi-
zioloji vaziyyatino va tolabatina cavab verirlor [Minarik .[et al., 2002

NAD-MDH-nin subhiiceyro lokalizasiyasina vo kofaktor spesifikliyi-
no (NAD, NADP) gors forglonan ¢oxsayli izoformalari bir-birindan nukleo-
tid ardicilliginda bir odod amintursu qalig: ilo forglonirlor [Musrati et al.,
1998]. NAD-MDH-nin miixtalif izoformalarinin genlari niivads kodlasdiri-
lir, ziilallarin sintezini sitoplazma ribosomlarinda hayata kegirir vo tranzit
peptidlorinin komayils digar organoidlors dasiir [Musrati et al., 1998].

NAD-MDH fototonaffiis prosesinds do miihiim rol oynayir. Bu pro-
sesda ¢ox zaman hom mMDH, hom ds pIMDH-ys malik olan malat/OA sat-
linin cavabdeh oldugu geyd olunur [Cousins et al., 2008].

Bitki organizimlarinds, digar canlilarda oldugu kimi MDH aktivliyins
malik 2 fraksiya miioyyan edilmisdir: mitoxondri (MNAD-MDH) vs sitozol
(SNAD-MDH). mNAD-MDH-nin bitkilords an az1 ti¢ istiqamotdo foaliyyot
gostordiyi giiman edilir. Birincisi, klassik Krebs dévraninin sonuncu reaksi-
yasi olan malatin OA-ya oksidlosmasi reaksiyasini kataliz edir [Nunes-Nesi
et al., 2007]. Bu izoforma yalniz Krebs dovrant daxilindo NADH-nin oksid-
losmasi tiglin vacib deyil, hamg¢inin miixtalif hiiceyro kompartmentlarindoaki
metabolik yollar arasinda reduksiyaedici ekvivalentlorin miibadilasi {iglin do
cavabdehdir [Scheibe, 2004; Scheibe et al., 2005; Nunes-Nesi et al., 2007;
Pracharoenwattana et al., 2007; Tomaz et al., 2010].

Bitkilords uzun miiddot mMMDH izoformalarinin miqdarinin dayisme-
sinin miisahids edilmosi gostarir ki, mMMDH homisa eyni saviyyada ekspres-
siya olunmur va bitkilords tonoffiis siiratinin miithiim tonzimlayicisi kimi is-
tifads edilo bilor [Bardel et al., 2002; Lee et al., 2008].

NADF- vo NAD-MDH-lorin amintursu ardicilligit miiqayiso edildikdo
NADF-MDH-nin daha uzun polipeptid zencira malik oldugu vo onun N-sonlu-
gunda 43, C-sonlugunda iso 13 amintursu galigmdan ibarat slave peptid ardicil-
liginin oldugu askar olunmusdur [Cretin et al., 1990; Goward, Nicholls, 1994;
Beeler et al., 2014]. Alinan naticalor NADF-MDH-nin molekul ¢akisinin NAD-
MDH-nin molekul ¢akisindon 7 kDa ¢ox oldugunu tasdiq edir. Amintursu ardi-
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cilligina géro NAD-dan asili formalar arasinda oxsarliq yalniz bir nego qaliq
saxlanmagla 20%-dan (E. coli) [McAlister Henn, 1987] 50%-o godoar (Thermus
flavus) [Nishiyama et al., 1986] toskil edir. NADF-dan asili formalar arasinda
oxsarliq daha yiiksokdir vo metabolik tipdon (Cs-gargidali), sorqo [Cretin et al.,
1990]; Flaveria [Mc Gonigle, Nelson, 1995], Cs-noxud [Reng et al., 1993] vo
ispanagdan (EMBL/Gen Bank/DDBC) asili olmayaraq 80%-don 94%-5 ¢atir.

Sheibe va b. [Selinski et al., 2014] hesab edirlor ki, plastid NAD-MDH
(pINAD-MDH) garanliqda va heterotrof toxumalarda plastidal redoks tarazli-
ga osash yardim gostorir. Bu yaxinlarda nosr edilmis isdo pINAD-MDH-nin
plastidal enerjinin tarazlasdiriimasinda asas rol oynadigi gostorilmisdir.

Bundan basqa, garanliq tonoffiisiiniin metabolik nozarat omsallari gosto-
rir ki, yarpagin tonsffiisiine nazarot MDH, fumaraza vo oksogliitaratdehidro-
genaza arasinda bolisdirilir [Araajo et al., 2012]. Belslikls, bu fermentin
mithim vo mirokkob rola malik olmasi, onun ali bitkilordo karbonun va
enerjnin paylanmasinda vacibliyini gostorir. Bu da, 6z névbasindos, bitkilords
tonoffiis, fotosintez vo fototonsffiisii olagalondiron molekulyar mexanizmlor
haqqinda yeni ideyalar ortaya goyur [Cousins et al., 2007; Tomaz et al.,
2010].

Sonralar alternativ metabolik yollarin todqigi zamani bitkilordo MDH-
nin digor izoformalar: da askar olunmusdur. Plastidlordo lokalizo olunan
MDH ilk dofs ispanag bitkisinin hiiceyralorinde  miisahido olunmusdur
[Rocha et al., 1968].

Alinan naticolor gostorir ki, pINAD-MDH basqa ziilallarla aktiv
kompleks birlasmalar amolo gotirir. Bu hipotezin yoxlanilmasi va garsiliqh
tosir liglin potensial ziilallar1 identifikasiya etmok pINAD-MDH-nin funksi-
yasini aydinlasdirmaq ti¢iin maragl perspektivlor acir [Selinski et al., 2014].
Ovvallar xloroplast MDH (XMDH) ii¢iin hom dimer, hom do tetramer struk-
tur toklif edilmisdir. Yiiksok effektiv maye xromatigrafiya vo ya analitik
sentrifugalasma tisullarindan istifado etmoklo bir sira laboratoriyalarda alin-
mis son naticalor xXNDH-nin dimer struktura malik oldugunu tosdiq etmisdir
[Agostino et al., 1992; Ocheretina et al., 1993].

SMDH multimer qurulusa malik olub, monomerlarinin molekul ¢okisi
30 vo 35 kDa olan dimer, yaxud tetramerdon ibaratdir [Sundaram et al.,
1980]. Hoar bir monomer miistaqil Katalitik aktivliys malikdir vo saytlar ara-
sida hec bir kooperativ alags agkar olunmur [McEvily et al., 1985].

MMDH va sMDH-lor homodimer qurulusda olub, har bir subvahidinin
molekul ¢akisi 35 kDa-a barabardir. Bu izoformalarin har ikisi 332 amintursusu
galigindan ibarat olub, sitoplazmada sintez olunurlar. Aralaridaki osas farg, on-
larm Gmumi polyarhgidir. Sitozol vo mMDH-lar arasinda oxsarliq ¢ox az olub,
comi 20-25% togkil edir. SNAD-MDH mNAD-MDH-ya nisboton NADH-nin
yiiksok gatiligina daha ¢ox davamliliga malikdir [Birktoft et al., 1989 a, b].
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Qlioksisomal MDH (gMDH) yasil bitkilarin peroksisomlarinda lokali-
zo olunaraq fototonoffiis vo glikolat dévraninda istirak edirlor [Reumann,
Weber, 2006].

MDH izoformalar tiglin olan metabolik sxemlar hagigetouygun vo genis
gobuledilmis olmagla, digar biokimyavi iglorin naticalarina do uygun galmasinag
baxmayarag, bitkilords spesifik MDH izoformalarinin tiikenmasi, kenar edilmasi
Vva ifrat ekspressiyast MDH-nin in vivo rolunun hols tam aydin olmadigini goste-
rir. Masalon, indiys kimi hesab edilirdi ki, pIMDH hidroksipiruvatin reduksiyasi
tiglin lazzim olan NADH-nin sintezindos, fototonsffiis dovraninda vo yag tursulari-
nin B-oksidlogsmasi zamani amola golon NADH-nin oksidlasmosinds istirak edir.
Lakin glioksilat dovraninda malatin oksidlasmasinds onun potensial rolu hals do
aydinlasmanmusdir. Arabidopsis thaliana bitkisi ilo aparilan tadgigatlar gostormis-
dir ki, MDH pB-oksidlasmas tigiin zoruri olsa da, onun kenar edilmasi glioksilat
dévraninin aktivliyino elo do kaskin tasir etmir [Pracharoenwattana et al., 2007]
Vo hidroksipiruvatin reduksiyasina yalniz ciizi tosir gostorir [Cousins et al., 2007].

Miiayyan olunmusdur ki, Krebs dovraninin tokamiilii bir genlos, yoani mi-
toxondrilarin acdadi olan va sorbast yasayan organizmlordon baglamigdir. Pa-
raloji genlor, adaton eyni néve aid oldugundan tokamiilds, ya méveud genin
yeni funksiyasi yaranir, ya da genin dublikasiyasi bas verdikds, analoji funk-
siya saxlanilir [Dani et al., 2014]. Genlorin paraloji ardicilligi genom ardicilli-
gmin tokamiil yolunu aydinlagsdirmaga kémok eda bilor. Masalon, peroksiso-
mal MDH (pMDH) toxumun yetismasi va yag tursularinin -oksidlogsmo tigiin
ohomiyyatli olub [Pracharoenwattana et al., 2005], yalniz fototonsffiiso zoif
tosir gostordiyi halda [Cousins et al., 2008], mMDH ham bitki tonaffiisii, hom
do Arabidopsis bitkisinin inkisafin1 tonzimloyan fototonaffiis prosesi {igilin va-
cibdir [Tomaz et al., 2010]. sMDH-nin alfalfa bitkisinds (Medicago sativa) if-
rat ekspresasiyasi vo torpaqda metalla kompleks amola gotirmak yolu ils alii-
miniuma garst: davamliligi artirir [ Tesfaye et al., 2001].

Odobiyyat molumatlarina ssasan, demak olar ki, fermentin miixtalif hii-
ceyra organoidlarinds lokalizasiya olunan izoformalari arasinda ixtisaslasma,
hor hansi bir izoformanin miqdarmin doyismasi bitkinin boyiimasi vo inkisa-
fina giicli tosir gostara bilor. Alinan naticalors asasan, giiman etmok olar ki,
Krebs dovran1t mitoxondrilorin acdadi olan vo Sarbast yasayan organizmlords
ayri-ayri marhalolords bas vermisdir [Schnarrenberger, Martin, 2002].

AMARANT VO BUGDA YARPAQLARINDA NAD-MDH
FERMENTININ TODQIQI

NAD-MDH aktivliyi 10 mM MgClz, 0,15 mM NAD-H torkibli 100 MM
Tris-HCI, pH-8,0, buferindo spektrofotometrik dsulla todgig olunmusdur
(Scheibe, Stitt, 1988). Miioyyan edilmisdir ki, amarant yarpaglarmda NAD-
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MDH bitkinin inkisafinin siinbiillomodnii marhalosinds on yiiksok aktivliys
malik olur va toxumlama marhalasinadok olan dévrds aktivliyi doyismaz olaraq
yiiksok saviyyads galir. Toxumlamanin sonundan baslayaraq fermentin aktivli-
yi vegetasiyanin sonuna dogru getdikca todricon oan asagi qiymet alanadok aza-
lir (sokil 3.8 A). Bugda genotiplorinds amaranta oxsar naticolorin alinmasina
baxmayaraq, genotiplor arasinda nozoragarpacaq farglor amalo golir (sokil 3.8
B). Belo ki, Barakatli-95 genotipindan forgli olaraq Qaraqilgig-2 genotipinin
flag yarpaglarimda NAD-MDH aktivliyi bitkinin inkisafinin mumyetisma mar-
halasindo minimuma enmis, denyetismo moarhalosinds iso tamamilo yox ol-
musdur.
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Sakil 3.8. Amarant (A) vo bugda (B) yarpaglarinda NAD-MDH aktivliyinin
bitkinin inkisaf morhalalorindan asili olaraq doyismo dinamikasi. ®-Borokotli-95

(B), ®-Qaraqil¢ig-2 (B)

Alinan naticalors asasan, demok olar ki, Qaraqil¢ig-2 genotipi 6z inkisafi-
n1 Barokatli-95 genotipi ilo miiqayisados tez basa ¢atdirir. Belo ki, bu genotipin
inkisafi bitki dondolma marholasinds olarkan, Barokatli-95 inkisafin halo mum-
yetisma morhalasinds olur. Naticads Qaraqil¢ig-2 genotipi Barokatli-95 genoti-
pi ilo miiqayisads 6z inkisafin1 10-15 giin tez basa vurur (sokil 3.8 B).
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QURAQLIGIN AMARANT VO BUGDA YARPAQLARINDA
NAD-MDH FERMENTININ AKTIiVLIYINO, iZOFERMENT
SPEKTRINO VO SUBHUCEYRO PAYLANMASINA TOSIiRI

Cs-bitkilar Cs-bitkilarlo miiqayisads xarici miihitin ekstremal amillori-
nin tasirina daha davamli olduglarindan, amarant model bitki kimi gotiiriil-
miis Vo yarpaglarinda NAD-MDH-nin aktivliyi, lokalizasiyas1 va izoferment
torkibi 6yronilmisdir. Differensial sentrifugalasdirma va 7,5 %-li PAA gel-
elektroforez [Davis, 1964] tsullarnin totbigindon sonra alinan naticalor 3.9
va 3.10-cu sokillarda vo 3.8-ci codvalds 6z oksini tapmisdir [Babayev, 2007;
2015; 2018]. Elektroforetik gellordo MDH izoenzimlarinin histokimyavi
tisulla agkarlanmasi spesifik miihitds nitro-tetrazol géyii ilo aparilmigdir [Fi-

eldes, 1992].

NAD-MDH aktivliyi,
mkmol OA/mg riilal . dag

1
o L
=

Ll O

NAD-MDH aktivliyi,
mkmol OA/mg ziilal - dag
St S th & A

160
140

120
100

60

NAD-MDH aktivliyi,
mkmol OA/mg ziilal-dag

Rl T

Cigaklama Toxum yetisma A

Cic¢aklama énii

Vegetasivann
sonu

Cicokloma
Cigoklomo dnii

sonu

AL O6TH, M OTH N OTH A1 orm,
Xip Xip Xip x1p
Cigaklama  Toxum yetigma C
Cigaklama onii

Vegetasivanm
sonu

]

QK9 KQ K XS KG —KGEKQ
A1 OTH M OTH AL OTH A OTH
ATit it Atie Afie

Sokil 3.9. Quraghigin amarant yarpaglarinin MH vo OTH-nin subhiiceyrs
fraksiyalarinda NAD-MDH aktivliyinin doyismo dinamikasina tasiri. A-sitozol, B-
xloroplast, C-mitoxondri; MH-mezofil hiiceyralori, OTH-ortiik topa hiiceyralori, K-

kontrol, Q-quraqliq
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Miiayyan olunmusdur ki, amarant bitkisinin inkisafinin ¢igoklomaonii
marhalasinda yarpaglarin MH va OTH-nin sitozol fraksiyalarmda kontrol va
quragliq niimunslorinds NAD-MDH aktivliyinin quragligin baslangicinda
bir-birino yaxin olmasina baxmayarag, ¢igokloma vo toxumyetismoa marhalo-
larinds torpaq quragliginin tasirindon artir. Vegetasiyanin sonunda fermen-
tin aktivliyi hor iki variantda, ¢igokloma va toxumyetisma marhalalarine nis-
boton ciddi sokilds azalir. Sokil vo cadvaldon goriindiiyii kimi, inkisafin ¢i-
¢oklomoonii moarhalasinds MNAD-MDH-nin toxumalar vo variantlar {izro
xisusi aktivliyi SNAD-MDH vo xXNAD-MDH-nin xiisusi aktivliyindan, uy-
gun olaraq, ~2,5 va 8 doafo, gigoklomo marhalasinds geyd olunan bu gostoarici
SNAD-MDH aktivliyindon ~2 dofo, XNAD-MDH aktivliyindon iso ~8, bo-
zon do 10 dafayadok yiiksok olmusdur. Vegetasiyanin sonuna yaxinlasdigca
bu forg daha da artmisdir (sokil 3.9, cadval 3.8).

Quraghigin biokimyavi proseslora tosirinin aradan galdirilmasi tiglin
bitki organizmi spesifik katalitik xasso gostoaran izoferment sintez etmak im-
kanlarina malikdir [Mladenova, 1990]. Bu baximdan gel-elektroforez tisulu
ilo NAD-MDH-nin izoferment torkibi todgiq olunmusdur. Miiayyan
edilmisdir ki, amarant yarpaglarinda NAD-MDH fermenti genis izoferment
spektrina malikdir vo quraghigin tasirindon izoenzim spektrinds shamiyyatli
dayisiklik bas verir (sokil 3.10). Belo ki, amarantin inkisafinin ¢igoklomoonii
morhoalasinda yarpagin MH vo OTH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda stresin
ilkin vaxtlarmda MDH-nin 58, 63, 68, 72 vo 77 kDa molekul ¢akisino ma-
lik 5 izoformasi askar olunmusdur (sokil 3.10 A). Bunlardan 58, 63, 68 va
77 kDa molekul ¢akili izoformalar MH-nin, 68 vo 72 kDa molekul ¢okili
izoformalar OTH-nin sitozol, 63 kDa molekul ¢akili izoforma MH vo OTH-
nin xloroplast, 63, 68 vo 77 kDa molekul ¢okili izoformalar iso MH va
OTH-nin mitoxondri fraksiyalarinda lokalizasiya olunmuslar.

Sokil 3.10-dan goriindiiyti kimi, MH-nin sitozol fraksiyasinda ontoge-
nezin ¢igoklomadnii va ¢igakloma morhalalarinds kontrol niimunalards fer-
ment biitiin izoformalara malik olsa da, yalniz 58 kDam.¢-li izoforma vege-
tasiyanin foaliyyatini davam etdirmisdir. Cigokloma marhalasinds quragligin
tosirindon SNAD-MDH-nin 63 vo 68 kDa molekul ¢okili izoformalar1 yox
olmus, toxumyetismo marhalasinds isa 72 kDa molekul ¢akili induktiv izo-
forma amolo golmisdir.

MH-don forgli olaraq OTH-nin sitozol fraksiyasinda gigoklomodnii
marhalasinda kontrolda 68 va 72 kDa molekul ¢okili iki oadad konstitutiv
izoforma askar olunmusdur. Cigokloma marhalasinds fermentin izoferment
spektrinda dayisilma bas vermis, kontrolda 58 va 77, quragliqda ise 58 kDa
molekul ¢okili induktiv izoformalar amolo golmisdir. Toxumyetisma mar-
halasinds isa kontrolda yalniz 58, quragliqda ise 58 kDa molekul ¢akili izo-
forma ilo yanasi, 68 kDa molekul ¢okili induktiv izoforma askarlanmisdir.
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Ontogenezin basa ¢catmasina yaxin bu izoformalarin intensivliyi zoiflomisdir
(sokil 3.10). Sokildan gériindiiyii kimi, OTH xNAD-MDH-nin 63 kDa mo-
lekul ¢okili bir formasi vardir vo toxumyetisma marholasinin sonunda bu
formanin aktivliyi minimum hadds goador azalmisdir.

Ontogenezin ¢igoklomaodnii va gigokloma marhalalorinds kontrol nii-
munalarinin MH vo OTH-nin mNAD-MDH-nin 63, 68 va 77 kDa molekul
¢okisina malik olan 3 izoformasindan torpaq quraqligi iiziindan 77 kDa mo-
lekul ¢okili izoforma yox olmus, ¢igokloma morhalasinds iss har iki toxuma-
da, har iki variantda 58 kDa molekul ¢akili bir adoad induktiv izoforma ama-
lo galmisdir (sokil 3.10 A,B,C). Bunlardan forgli olarag ontogenezin toxum-
yetisma marhalasinds bu toxumalarin mitoxondrilorinds fermentin kontrol-
da 58 kDa molekul ¢okili induktiv izoformasi itmis va torpaq quragliginda
iso OTH-nin mitoxondrilorinda 72 kDa molekul ¢okili izoforma yenidan ya-
ranmisdir [Babayev, 2015].
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Sokil 3.10. Quraglhq seraitindo amarant yarpaglarmin MH vo OTH-nin sub-
hiiceyrs fraksiyalarinda NAD-MDH-nin izoformalarinin nativ gel-elektroforez iisu-
lu ilo tayini. A-¢igoklomaénii, B-gigoklomoa, C-toxumyetisma vo D-vegetasiyanin
sonu. Sit-sitiplazma, Xlp-xloroplast, Mit-mitoxondri, K-kontrol, Q-quragliq, M-
marker ziilallari-B-galaktozidaza (116 kDa), okiiziin zordab albumini (BSA) (66,2
kDa), yumurta albumini (45 kDa), laktatdehidrogenaza (35 kDa), restriktion endo-
nukleaza BSP981, (25 kDa), a-lactoglobulin (18.4 kDa) va lizosim (14.4 kDa).
NAD-MDH {igiin inkubasiya mahlulunun torkibi: 200 mM Tris-HCI bufer; pH-8,5 -
90 ml; 0,05 M L-malat-Na-220 mg; pH 7,0 — 10 ml; 0,02 M NAD-20 mg; 0,01 M
NTG-20 mg; 0,01 M FMS-10 mg.
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Bitki vegetasiyasmin sonunda tocriibo bitkilorinin MH vo OTH-do
MNAD-MDH-nin 68 kDa molekul ¢okili izoformasinin ziilalinin miqdari
azalaraq, ciizi qalmigdir.

Torpag quragliginin tasirindan va bitkinin inkisaf marhalslorindon asi-
11 olarag MDH-nin yeni molekulyar formalarinin amala golmasi malatin ok-
sidlosmasinin, yaxud OA-nin reduksiyasiin yekun siiratinin doyismasing
gotirib ¢ixarmigdir. Bu iso bitkinin “energetik sisteminin” miihitin doyison
soraitino maksimum uygunlasmasina zomin yaradir vo yeni stasionar da-
vamli saviyyaya kegmosine imkanlar agir.

Amarant yarpaglarmin MH vo OTH-nin subhiiceyrs fraksiyalarmda
NAD-MDH-nin izoferment spektrinds yaranan miixtoaliflik torpaq quraghigi-
nin tasirindon agizciglarim baglanmasi ilo olagodar yaranan CO2 qitliginin
garsisin1 almaq tg¢iin MDH-lor hesabina Cs-tursularin sintezini artirmagla
bitkilorin istifads etdiyi alternativ yollardan biridir. Bu zaman quraqliqda
agizciglarin baglandigi va qaz miibadilasinin zsifladiyi soraitdo KQM-in fa-
allasmas1 noticasindo Kalvin-Benson dovrami COz ilo tomin edilmis olur
[Amthor, 2010; Wang et al., 2014].

Tokamiil prosesinds Cs-bitkilorin yarpaglarinin anatomik qurulusunda
yaranan miirokkablik va alinan naticalor iki név fotosintezedici toxumanin
omola galdiyini vo streslo slagadar ferment sistemlarinin foaliyystinds vo
izoferment torkibindo do miirokkobliyin yarandigini siibut edir.

Alinan naticalar gostorir ki, amarant yarpaglarinin subhiiceyrs fraksi-
yalarinda NAD-MDH-nin izoformalar1 miitoharrik vaziyyato kego bildiklo-
rindan bir fraksiya iigiin konstitutiv olan izoforma, stresin tosirindon digor
fraksiya {igiin induktiv ola bilir.

MNAD-MDH-ys biitiin eukariot hiiceyralords tosadiif edilmis vo Krebs
dovraninda malatin oksalasetata ¢evrilmasi reaksiyasini kataliz etmokils,
NAD-ME yarmtip bitkilorin OTH mitoxondrilorindo KQM-in hoyata kegiril-
mosinds istirak edir, aktivliyinin azalmasi CO2 monbayi rolunu oynayan ma-
latin migdarinin azalmasina sobob olur [Tronconi et al., 2008].

NADF-MDH-dan forgli olarag, pPNAD-MDH izols edilmis xloroplastlarda
hom isiqda, hom do garanhqda aktivlik gostorir. Isiqda hor iki fermentin aktivliyi
barabar saviyyados olur [Backhausen et al., 1998; Berkemeyer et al., 998]. Back-
hausen vo b. [Backhausen et al., 1998] gostormislor ki, miixtolif obyektlordon ali-
nan vo garanhiqda inkubasiya edilon xloroplastlarda vo heterotrof xromoplast-
larda dihidroksiasetonfosfat vo oksalasetat slavs edildikds, eyni zamanda 3-FQT
va malat amala golir. Qeyd olunur ki, 3-FQT-nin amalo galmasi QAFDH-nin isti-
raki ilo qglikolizdo bas verir vo pPNAD-MDH QAFDH iigiin lazim olan NAD
elektron akseptorunu OA-mn malata reduksiya etmok yolu ilo regenerasiya edir.
Bunun hesabina “malat-oksalasetat™ satli yasil olmayan toxumalarda va garanlig-
da hayata kegirilir [Scheibe, 2004; Taniguchi, Miyake, 2012].
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Owvalki iglords in vitro pPNAD-MDH-nin, asason, oksalasetatinin mala-
ta reduksiya reaksiyasini kataliz etdiyi gostorilmigdir [Scheibe, 2004; Cvetic
et al., 2008; Beeler et al., 2014]. Belaliklo, pPNAD-MDH hesabina elektron aksep-
toru olan NAD-n plastidlorin daxilinds regenerasiyasi bas verir. Bununla bels, re-
aksiyanin istiqamati in vivo soraitinde metabolik axinlardan asili olaraq doyise bi-
lor. Giiman olunur ki, yag tursularmn sintezinds oldugu kimi hiiceyrads sarf olu-
nan NADH-nin sintezi reaksiyasi pNAD-MDH vasitasilo katalizi olunur. Dogru-
dan da miisyyan olunmusdur Ki, reduksiyaedici ekvivalentlorin sitozoldan plastid-
lora nogli geyri-fotosintetik toxumalarda yag tursularinin biosintezi {igiin NADH-
nin alava monbayi rolunu oynayir [Dérmann, 2006].

Beloliklos, yarpaglarda Krebs dovraninda mMDH-nin komayi ilo amoalo
golon malat, reduksiyaedici ekvivalentlorin dolay: yolla plastidlora daginma-
sinda istirak edir. Qeyd etmok lazimdir ki, Arabidopsis-ds garanligda mMDH-1-doa
malatin miqdarmin artmasi onu gostarir ki, normal bitkids gecs saatlarinda malatin
OA-ya oksidlosmasi reaksiyasi pPNAD-MDH ils kataliz olunur va noticodo NADH
amalos galir [Selinski et al., 2014; Beeler et al., 2014].

SNAD-MDH mNAD-MDH-ys» nisbaton az 6yronilmisdir. Gostarilir ki,
SNAD-MDH bazi mokik mexanizmlordo, substratlarin vo reduksiyaedici ek-
vivalentlorin sitozolla digor hiiceyra kompartmentlori arasinda miibadilasin-
do istirak edir [Yu, Ding, Qing-Hu, Ma, 2004].

Belalikls, miiayyan olunmusdur ki, quraghgm tasirindon amarant yar-
paglarinda bitkinin inkisafinin ¢igoklomo marholasindon NAD-MDH-nin izo-
enzim doyiskonliyi baglayir vo vegetasiyanin sonunadok davam edir [Baba-
yev, 2015; 2018] va har iki toxumada SNAD-MDH vo mNAD-MDH-nin 58,
72 vo 77 kDa molekul ¢okili izoformalari induktiv ziilal rolunu oynayurlar.

Elektroforetik analizin va fermentin aktivliyinin subhiiceyro lokaliza-
siyasmin todqiqi gostorir ki, MDH bitki toxumalarinda 6ziinii organizmin
inkisaf soraitindon va talobatindan asili olan, miixtalif molekulyar formala-
rin dinamik tarazlig: kimi gostormoklo genis ziilal polimorfizmina malikdir
vo bitkilordo metabolik proseslorin intensivliyi ilo MDH-nin izoenzim
spektri arasinda korrelyasiyanin oldugu askar olunmusdur. MDH-nin an gox
molekulyar formalari, bitkinin on gox intensiv metabolik proseslor gedan ca-
van yarpaglarinda geydo alinmisdir [Babayev, 2018]. Alinan naticalor odo-
biyyat molumatlarinda 6z tosdigini tapmisdir [Ma et al., 2006].

Cs-fotosintez mexanizmino malik olan amarant bitkisi ilo yanasi, qu-
raglhigadavamliligina gora farglonon bugda genotiplorinin flag yarpaglarinda
da NAD-MDH fermentinin aktivliyi, subhiiceyra lokalizasiyas: va izofer-
ment spektri miiqayisali 6yronilmisdir (sokil 3.11).

Alinan naticalor gostarir ki, Barakatli-95 bugda genotipinin flaq yar-
paglarimda SNAD-MDH aktivliyi Qaraqil¢ig-2 genotipina nisbaton asagi ol-
musdur. Qaraqilgig-2 genotipindos SMDH-nin on yiiksak aktivliyi bitkinin in-

79



kisafinin siidyetisma morhalasinds quragliq zamani miisahids olunsa da,
danyetisma marhalasinds har iki genotipds fermentin aktivliyi azalarag bo-
ruyacixma morholasindoki gostoriciys uygun olmusdur. Biitiin variantlarda
SMDH-nin ziilala gors aktivliyi vegetasiyanin sonlarina dogru tadricon aza-
laraq danyetisma morhoalasinds minimuma enmisdir.

Miiayyan edilmisdir ki, MNAD-MDH bugda genotiplarinin inkisafinin
cicokloma va siidyetismo marhalalarinds yiiksak olur. Novbati marhalalords
ferment gigokloma morholasi ilo miiqayisads asagi aktivlik gostormisdir (so-
kil 3.11 C). Bitkinin inkisaf marhalalarindon asili olarag XMDH-nin aktivli-
yi mMDH aktivliyindan 7-12 doafs asag1 olmusdur (sokil 3.11 B).

Umumiyyatls, bugda genotiplorinin flaq yarpaglarinda MH-nin 58, 74,
78 kDa molekul ¢akili izoformalar: sitozolda, 78 kDa molekul ¢akili izofor-
ma xloroplastda, 74 va 78 kDa molekul ¢akili izoformalar iss mitoxondrilor-
do lokalizasiya olunmusdur (cadval 3.6, 4.2, 4.3; sokil 3.12).
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Sokil 3.11. Quraqligin Barokatli-95 vo Qaraqilgig-2 bugda genotiplarinin ak-
tiv inkisaf morhalolorinds flag yarpaglarmin MH-nin subhiiceyra fraksiyalarinda NAD-
MDH aktivliyine tasirinin doyismo dinamikasi. A-sitozol, B-xloroplast, C-mitoxondri
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Sokil 3.12. Quraglhiqda bugda genotiplarinin flaq yarpaqlarinin subhiiceyra
fraksiyalarinda NAD-MDH izoformalarinin gel-elektroforez tisulu ils tayini. A-bo-
ruyagixmanin avvali (stres yoxdur), B-boruyagixmanin sonu, C-g¢igoklomo; D-
donyetisma morhalalori, Bk-Barokatli-95 kontrol, Bg-Barokatli-95 quraqliq, Qk-
Qaraqil¢ig-2 kontrol, Qg-Qaraqil¢iq-2 quraqgliq; M-marker ziilallar-p-galaktozidaza
(116 kDa), 6kiiziin zardab albumini (BSA) (66,2 kDa), yumurta albumini (45 kDa),
laktatdehidrogenaza (35 kDa), restriktion endonukleaza BSP981 (25 kDa), a-
lactoglobulin (18.4 kDa) vo lizosim (14.4 kDa). Fermentin molekul ¢okisi gel-
elektroforez tisulu ilo tayin olunmusdur [Laemmli, 1970].

Torpaq quraghig: iiziindon Borakatli-95 genotipinin sitozolunda NAD-
MDH-nin molekul ¢akisi 82 kDa olana yeni izoformasi askarlandig: halda,
Qaraqilgig-2 genotipinin sitozolunda bu izoforma miisahido olunmamigdir
(sokil 3.12 C). Bununla yanasi, har iki genotipin mitoxondri fraksiyasinda
quraghgm tosirindon NAD-MDH-nin 66 kDa molekul ¢okili induktiv izo-
formasi amalo galmisdir.
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Cadval 3.6

Quraqlhq saraitinds amarant va bugda genotiplorinin yarpaqlarinda NAD-
MDH-nin aktivliyinin subhiiceyrs lokalizasiyas1 (A-xiisusi aktivlik EU/mq ziilal)

Genotip, NAD-MDH aktivliyi (A-xiisusi aktivlik EU/mq ziilal )
Variant Xloroplast Sitozol Mitoxondri
A % A % A %

Amarant-Cigokloma moarholosi

K 21,6+0,93 10,6 56,6+1,68 28,0 125,543,2 61,6

MH Q 26,1+1,3 13,3 46,3+1,43 23,6 123,444,1 63,1

K 19,0+1,01 7,6 79,5+1,71 31,8 152,0+4,4 60,6

OTH Q 12,4+0,91 6,1 51,1+0,99 25,1 140,0+3,8 69,0
Bugda-Cigoklomo morhalosi

Borokotli- K 0,9+0,84 1,2 7,94£0,62 24,0 24,4+1,22 74,9

95 Q  0,7+0,42 11 8,4+0,66 23,5 26,6+131 75,3

Qara- K 1,2+0,63 3,0 8,0+0,53 20,2 30,4+0,97 76,8

qilgig-2 Q 1,0+0,43 3,1 10,8+0,71 33,3 20,7+0,88 63,6

Belaliklo, alinan naticalors asason geyd etmak olar ki, bugda bitkisinin
aktiv inkisaf moarhalalorinde NAD-MDH izoformalarinin aktivliklarinin
kontrol va tacriiba bitkilorinds oxsar sokildo doyismasi mohsuldarliqg, izofer-
ment spektrinds va labilliyinds bas veran doayiskanliklor iss davamliliq sla-
moti hesab oluna bilar.

NADF-MALATDEHIDROGENAZA VO MALAT KLAPANI

NADF-MDH sorgo vo Zea mays kimi Cs- bitkilords fotosintezin osas fer-
menti olub, MH-nin xloroplastlarinda lokalizasiya olunmusdur. MDH fermentlo-
rinin NADF-dan asihi formasi 1969-cu ildo Hatch vo Shlack tarafindon Cs- vo Cs-
bitkilorin xloroplastlarinda identifikasiya edilmisdir [Hatch, Shlack, 1969].
NADF-ME tip Cs-bitkilerin MH-ds sintez olunan malat OTH-yo dasmir Vo
orada spesifik NADF-malik enzim vasitosi ilo dekarboksillogdirilir vo ayrilan
CO2 reduksiyaedici pentozamonofosfat yolu ilo yenidon karbohidratlarin sintezi-
no yonaldilir. Beloliklo, NADF-MDH reaksiyasinin substrati olan malat CO,-nin
naglini hayata kegirmokls, ham do CO-nin karbohidrata reduktiv assimilyasiya-
sinda istifada edilon reduksiyaedici ekvivalentlorin MH-don OTH-nin xloroplast-
larina daginmasinda istirak edir [Hatch, 1977; Dnsapac, Yokep, 1986].

Cs-bitkilords yiiksok aktivlik gostoron NADF-MDH fermenti Cz-bitki-
lorin yarpaglarida da shomiyyatli aktivliya malikdir. Onun Cs-bitkilards rolu
tam aydin olmasa da, aparilan tocriibalorin naticalori gostorir ki, Cs-bitkilords
NADF-MDH-nin funksiyasi1 CO2-nin assimilyasiyasi ilo bagli deyil. Giiman
olunur ki, bu ferment yarpagin inkisafinin ilkin morhalalorinds nitratin assi-
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milyasiyasi va digar proseslora komok etmok tigiin reduksiyaedici ekvivalent-
lorin xloroplastlardan ¢ixarilmasinda istirak edir [Ferte et al., 1986].

Homogen tomizlonmis NADF-MDH ziilali fermentativ aktivliys malik
olmur. Tam aktivlik almaq tg¢iin ferment tioredoksin vo DTT ils avvalcadon
aktivlasmolidir [Buchanan, Balmer, 2005]. Xloroplast fermentini avvalcadon
aktivlogdirdikdo onun katalitik xassalarini miioyyanlasdirmak miimkiin olur.
Kicik konaragixmalar nozors alinmazsa, Laynuiver-Berk grafikinde Km-in
giymoti OA {iglin 20-40 mkM, NADFH ii¢iin 12-24 mM vo NADF f{igiin
NADFH-ya uygun naticalor alinmigdir [Edwards et al., 1985; Kagawa, Bruno,
1988]. Sorqo bitkisindo NADF-MDH ii¢iin OA-1n artiq miqgdari il inhibirloas-
mo 0,8 mM-dan yiiksok qatiliglarda miisahido edilmisdir. Aktivliyi modulya-
siya edon heg bir effektor identifikasiya edilmomisdir. Fermentin aktivliyi yal-
niz onun aktivlogsma saviyyasi ilo tonzimlanir [Buchanan, Balmer, 2005].

NADF-MDH aktivliyinin toyini fermentin aktivlosdirilmasi ilo basla-
yir. Aktivlosma torkibina 10 mg/ml BSA vo ferment preparati daxil olan
pH 8,0, 1 M Tris-HCI buferindan ibarat aktivlosdirici miihitdo 100 mM
DTT-nin istirak ilo 15 doq miiddstinds apariimigdir. NADF-MDH aktivliyi-
ni 100 mM Tris-HCI buferinds (pH-7,5), (2,5 mM NADF*, 8 mM MnCly)
spektrofotometrik tisulla [Hatch et al., 1982] toyin edilmisdir. Bu tsulla al-
digimiz naticalor gostorir Ki, bugda vo amarant yarpaglarinda yiiksok tempe-
raturda DTT fermentin geyri-aktiv formasimi reduksiya olunmus qliitationa
nisboton daha ¢ox aktivlosdirir ki, bu da NADF-MDH-nin sistein molekulla-
r1 arasinda yaranan disulfid korpiiciiklori hesabina aktivlegdiyini gostorir. Bu
proses, DTT molekullarinda olan SH-gruplar ila stimulyasiya olunur. Re-
duksiya olunmus qliitationda tiol qruplart olmadigindan ferment ¢ox zoif sii-
rotlo aktivlosir (sokil 3.13) [babaer u ap., 2006; Bayramov va b., 2013].

Noxud va gargidalinin xloroplastlarindan ayrilmis vo tomizlonmis NADF-
MDH-nin molekul ¢akisi 150 kDa-ya barabar olub, ayriligda aktivlik gostormayan
4 monomerdon ibarotdir. Yarpaq hiiceyralorindo NADF-MDH OA, NADFH,
NADF*-a gars: yiiksok, malata garsi iso zoif hossasliga malikdir [[{uxcon, 1982].

Metabolizmds miihiim rola malik oksidlosmo-reduksiya reaksiyalarina
hiiceyranin biitiin kompartmentlorinds rast golinir. Bitkilords reduksiyaedici
qiivvanin monbayi xloroplastlarin tilakoid membran sistemloridir. Burada isigin
tosiri ilo bag veron fotosintetik elektron nogli ATF vo reduksiyaedici ekvivalent
olan NADFH-nin yaranmasina gotirib ¢ixarir [Dietz, Pfannschmidt, 2011].
Yiiksok isiq intensivliyinds bas veran ani doayisikliklor vo biosintetik proseslor-
do ATF vo NADFH-nin miixtolif migdarlarda istifado olunmast ATF/NADFH
nisbatini dayisir. Buna baxmayarag, bu nisbatin miioyyan saviyyada saxlanmasi
bitki metabolizmi iigiin ¢ox vacibdir. Ona goérs ki, bu soraitds elektronlarin artiq
miqdarda akkumulyasiyasinin vo sitotoksik reaktiv oksigen radikallarinin ya-
ranmasinin garsist alinir vo ATF-in davamli olaraq biosintezino imkan yaranir
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[Apel, Hirt, 2004; Logan et al., 2006; Scheibe, Dietz, 2012]. Bitkilor izafi elekt-
ronlarin paylanmasi, hiiceyra komponentlorinin zadslonmasinin garsisinin alin-
masi va redoks homeostazin saxalnmasi {igiin bir nego mexanizmo malik olur-
lar. Qeyri-fotokimyavi enerji sonmasi, xloroplast tonsffiisii, dovri elektron nagli
Vo Mehler reaksiyasi bu mexanizmlors aiddir [Scheibe et al., 2005].

Xisusi elektron dasiyicilart va ya reduksiya olunmus kofaktorlar (fer-
redoksin, NADPH) formasinda olan reduksiyaedici ekvivalentlor, adatan,
membrandan birbasa deyil, dolay1 yolla, yani malat soklindo oksalasetat ilo
miibadilo olunmagla dasinirlar. Bu redoks tarazlagdirici mexanizm isiglan-
dirtlmus plastidlordo malat klapan1 vo yaxud daha timumi sokildo malat/ok-
salasetat satli kimi taninir [Scheibe, 2004; Yamane et al., 2012].
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Sakil 3.13. Qaranligda amarant yarpaglarindan ekstraksiya olunmus NADF-
MDH-nin aktivlogsmasi. Ferment ekstrakti1 0-4°C va 25°C temperaturlarda inkubasi-
ya olunmusdur. Ekstraksiya miihiti: 0,1 M Tris HCI (pH-8,0), DTT-ditiotreytol,
RQ-reduksiya olunmus qliitation

NADF-MDH stabil CO> dastyicist olan malatin CO2-nin ilkin fiksasiya
mohsulu olan OA-dan amalo galmasi reaksiyasini kataliz etmoklo Cs-bitkilo-
rin coxunda CO2-nin fiksasiyasinda birbasa istirak edir. Isigda NADF-MDH
tioredoksinlor vasitasilo redoks oksidlosir, garanliqda iss demok olar ki, geyri-
aktiv olur [Scheibe, 2004; Buchanan, Balmer, 2005; Lepisto et al., [2009.

NADF-MDH aktivliyi isigla modulyasiya olunur. Bels ki, izoloedilmis
xloroplastlarin, yaxud gqaranligda saxlanmis yarpaglarin ekstraktlarinda
NADF-MDH-nin aktivliyi azalir, isiga ¢ixarildigda isa yeniden barpa olunur
[Miginas, Maslov, 1997]. izols edilmis xloroplastlarin vo yaxud garanhiqda
saxlanilmis yarpaglarin ekstraktlarina disulfid gruplarini reduksiya edon DTT
olava etmoklo isiqdak: effekti aldo etmak olar [Anderson, Avron, 1976]. Bu
ciir aktivlosmo bir ¢ox xloroplast fermentlorino xasdir. Isigm tosiri altinda
olan xloroplastlarda malat/oksalasetat satli oksidlosma-reduksiya hemostazin-
da istirak edon bir mexanizmdir. Fotosintetik elektron naglinin izafi elektron-
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lar1 NADF-nin reduksiya olunmus formasinda NADF-dan asilit MDH vasite-
silo OA-nin malata reduksiyasinda istifads edilir vo belsliklos, elektron aksep-
toru olan NADF regenerasiya olunur. NADF-MDH, siibhoasiz, redoks-tanzim-
lonan, isiqda aktivleson vo garanligda geyri-aktiv bir fermentdir [Jaquort et
al.,, 1997]. DTT-nin taSirinin dyranilmasi tiol gruplarinm aktiviosmo mexa-
nizmina daxil oldugunu séylomoys imkan verir. DTT-nin tioredoksin adlanan
ziilahn istirak: ilo daha effektiv olmasi1 bunu bir daha tosdiq edir [Kagawa,
Hatch, 1977]. NADF-MDH-nin DTT tioredoksin molekulasini reduksiya et-
mosi ilo aktivlegmasi har bir subvahidds iki tiol grupunun amalo galmasi ila
miisayiot olunur. Aktivlosma yolunun elementlori “ferredoksin-tioredoksin
sistemi“nin stromal ziilallarmdan ibaratdir [Buchanan, Balmer, 2005]. Xlo-
roplastlarda lokalizasiya olunan NADF-MDH sitozol va stroma arasinda re-
duksiya olunmus ekvivalentlorin tarazliginin saxlanilmasinda miihiim rol oy-
nayir [Buchanan, Balmer, 2005]. Nohayat, aparilan ¢oxsayli tadgigatlar nati-
casinde NADF-MDH-nin aktivlesmasina gatirib ¢ixaran reaksiyalar ardicillig
miioyyan edilmisdir. Fotokimyavi yolla reduksiya olunmus ferredoksin elekt-
ronlarmi ferredoksin-tioredoksin-reduktazaya vermokls onun disulfid korpii-
ciiylinii reduksiya edir. Bu ferment do 6z ndvbasinds tiol/disulfid garsiligli to-
siri vasitosilo tioredoksini reduksiya edir. Bu tioredoksinlor bir sira xloroplast
fermentlorini aktivlesdirirlor [Droux et al., 1987; Jaquort et al., 1997].

NADF-MDH SH-gruplarinin kemiyyatca ilkin toyini zamam aktivlesmis
nativ vo denaturasiya olunmus ziilallarin tiol torkibi miigayiso edilorkon miioyyon
olunmusdur ki, NADF-MDH-nin fizioloji aktivlosmoasindon sonra har subvahid-
do iki SH-qrupu amalo golir. Bu zaman bir disulfid grupu reduksiya olunur. ©do-
biyyatlarda NADF-MDH-nin hor subvahidino diison SH-gruplarmin saymin
dorddan [Decottignies et al., 1988] dogquza qador [Kagawa, Bruno, 1988] oldugu
hagqinda malumatlar vardir. Tabiostdo NADF-MDH miqgdarinin Cs-bitkilordo Cz-
bitkilora nisbaton daha ¢ox olmasi, onun bu bitkilorde daha shamiyyatli rola ma-
lik oldugunu gostarir. Fermentin aktivlik soviyyasi Cs-gargidal bitkisinds Cs-is-
panaq bitkisino nisboton 10 dofo yuxaridir [Ferte et al., 1986] vo C3-C4 Flaveria
bitkilorindo mRNT-nin toplanmas1 Cs-Flaveria bitkilorino nisboton asagidir
[McGonigle, Nelson, 1995]. Usuda vo omokdaslart qargidali bitkisinde NADF-
MDH-nin aktivlik saviyyasi ilo CO»-nin fotosintetik assimilyasiyasi arasinda kor-
relyasiyanin oldugunu askar etmislor [Usuda et al., 1984].

NADF-MDH fermentinin isiqla bagli fizioloji funksiyasmna osaslanaraq
miioyyan edilmisdir ki, sorqo yarpagindaki NADF-MDH-ni kodlasdiran genin
ekspressiyasi isiqla tonzimlonir [Luchetta et al., 1990; 1991]. Fermentin aktivlik
soviyyasi bitkinin cavan yarpaglarinda daha yiiksok olur va yarpaglar gocaldig-
ca bu saviyys asagi diisiir [Merlo et al., 1993]. Bu fakt NADF-MDH-nin fer-
mentativ aktivliyinin aktiv metabolizm ilo assosiativ slagods oldugunu gostarir.
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Ca-bitkilordo MH vo OTH arasinda reduksiyaedici potensialin dovriy-
ya formasi olan malatin istirak etdiyi proseslordo NADF-MDH-nin funksi-
yasi ¢ox ahamiyyatlidir. Bels ki, Cs-bitkilarin MH-si Kalvin-Benson dovra-
nindan va onun fermentlorindon mohrum olduguna gora bu heceyralarin xlo-
roplastlarmda NADF-MDH-nin reduksiyaedicilik xassosina garsi ragabotda
duran qiivve yoxdur [Edwards et al., 1985]. Bu fermentin Kalvin-Benson
doévraninda reduksiyaedici qiivve {igiin asas akseptor olan Cs-bitkilarin xlo-
roplastlarinda fizioloji rolu az dyranilmisdir (sokil 3.14).

Isiqlandirilmis xloroplastlarda Qaranhqdak xloroplastlarda
“Malat klapam” “Malat klapam”
ATP ‘ﬁ“ 2e, 2H: NAD(P)-GAPDH
NAD-GAPDH
e Starch  rgp—s pHAP 1.3-PGA—* 3.PGA
NADPH NADP +
g T NADH
NAD-MDH
/ \ 6-PGic
OAA Malate ok OAA  Malate
RSP L4
Chlaoroplasi Plasvid
sy )
Cytosol )’K Cyrosol
OAA Malate
a N BT OAA Malate
>_< 2 >_< S 08
Mitochondria
a2
2l NAD

Sokil 3.14. Isiglandirilmis (solda) vo qaranhiqdaki (sagda) xloroplastlarda
malat klapani. PET-fotosintetik elektron transportu, T-dikarbon tursularinin trans-
lokator ziilali, OAA-oksalasetat, Starch-nisasta, P-6-P-pentoza-6-fosfat, 6-P-Gli-
gliikoza-6-fosfat, ATP-adenozintrifosfat, NADH-nikotinamidadenindinukleotidin
reduksiya olunmus formasi, NAD-nikotinamidadenindinukleotidin oksidlosmis for-
masi, NADPH-nikotinamidadenindinukleotidfosfatin reduksiya olunmus formast,
NADP*-nikotinamidadenindinukleotidfosfatin oksidlogsmis formasi, R-5-P-ribulo-
zo-6-fosfat, P-6-P-fruktozo-6-fosfat, DHAP-dihidroksiasetonfosfat, 1,3-PGA-1,3-
difisfigliserin tursusu, 3-PGA-3-fosfogliserin tursusu

Farz olunur ki, bitkilordo NADF-MDH xloroplastlarda karbonun assimil-
yasiyasi iiciin lazim olan reduksiyaedici ekvivalentlorin ixracinin garsisini alir
vo miidafio funksiyasi dasiyir. Saybe torofindon [Scheibe, 1990] Cz-bitkilorin
xloroplastlarinda NADF-MDH-nin funksiyasi iiciin “malat klapani” konsepsi-
yas toklif edilmisdir. Bu konsepsiyaya gora ferment xloroplastlarda yalniz sla-
va reduksiyaedici qiivve olarsa faaliyyat gostarir (sokil 3.14). Foyer vo b. apar-
diglart tacriibalar bu hipotezi tosdiq edir [Foyer et al., 1998].

Isigda ferredoksin-tioredoksin sistemi vasitosilo reduksiya olunan,
xloroplastlarda redoks klapan kimi foaliyyat gostoron NADF-MDH-nin ak-
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tivlosmasi reaksiyasinin mohsulu olan NADF ila inhibirlogir. Buna gors do
NADFH xloroplastlarda assimilyasiya proseslori ti¢iin sorf olunduqgda
NADF-MDH 6z aktivliyini “séndiiriir”. Bunun sayasinds malat kimi reduk-
siyaedici ekvivalentlorin ixrac1 bas vermir [Scheibe, 1990; 2004]. Elektron-
lar malata kogiiriildiikco ATF amoalo galmasi davam etdityino géro malat
klapan1 reduksiyaedici ekvivalentlorin dolay: ixrac sistemi kimi xloroplast-
larda ATF/NADFH nisbatini tarazlasdirmaq ti¢iin faydali tisuldur [Backhau-
sen et al., 1998].

Hor bir bitki toxumasinda askar edilon malat ¢ox yayilmis tizvi tursu-
dur. Krebs vo glioksilat dovranlarinin araliq mohsulu olan malat Cs- vo
CAM- bitkilardo CO2 va reduksiyaedici ekvivalentlar tigiin bitki metaboliz-
minds miihiim rol oynayan mobil ehtiyat molekuludur [Lance, Rustin,
1984]. Bels giiman edilir ki, malatin bir hissasi xloroplastlarda piruvata gev-
rildikdon sonra bilavasito yag tursularinin sintezinds istifados olunur [Kro-
mer, Scheibe, 1996]. Osmotik tozyigin doyismo vasitasi kimi malatin akku-
mulyasiyas1 agizciglarin tonzimlonmasina tasir edir.

CO2 va reduksiyaedici ekvivalentlorin dasiyicis1 vo anabolik metabo-
lizmdo karbon skeleti monbayi olan malat hom ds tizvi tursu kimi hiiceyrado
tursu/osas tarazligina tesir eds bilon vacib maddslordan biridir. Bitki hiicey-
ralorinin tursulasmas: onlarda malatin migdarinin siirotli azalmasina getirib
cixarir vo giiman edilir ki, malatin dekarboksillosmasi ilo bagli olan proton-
larin sorf olunmas: tursuluga oks-tosir gostorir [Sakano, 1998]. Fermentlorin
oksariyyati pH-1n optimumunun dar diapazonuna malik oldugu iigiin, hiicey-
ro pH-na nozarat olunmasi ¢ox vacibdir. Bitki hiiceyrasinin pH-nin iki osas
yolla tonzimlondiyi giiman edilir: plazmatik membranda protonla bagli na-
soslar va biokimyavi pH-stat1 vasitasilo [Davies, 1986; Sakano, 1998]. Belo
hesab edilir ki, FEPK malatin sintezi vo NADF-malik enzim onun dekar-
boksillogsmoasi tiglin cavabdehdir [Davies, 1986]. Bundan basga, malat klapa-
n1 alava malatin akkumulyasiyasina yardimei olur. Nohayat, giiman edilir ki,
pH-1n yerdoyigsmosi tarazligin pozulmasina gars: ¢ixan sistemlori induksiya
edon signal rolunu oynayir [Felle, 2001].

QURAQLIGIN BUGDA YARPAQLARINDA NADF-MDH
FERMENTININ AKTIVLIYINO, iZOFERMENT SPEKTRINO VO
SUBHUCEYRO PAYLANMASINA TOSIRI

Bitkilorin su stresina garsit davamliliginin saviyyasi moansub olduglari
novlar vo sortlardan asili olaraq dayisir [Lizana et al., 2006].

Quragligin fizioloji parametrlorina goroa farglonon bugda genotiplori-
nin yarpaglarinda NADF-MDH aktivliyins, tizoferment spektrins, subhii-
ceyra lokalizasiyasina, fiziki-kimyavi va Kinetik xassalarina tasirini miiqayi-
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sali oyronmok figiin kontrol va tacriibs bitkilorinin flag yarpaglarindan MH-
nin subhiiceyrs fraksiyalar: (sitozol, xloroplast, mitoxondri) ayrilmis vo har
fraksiyadan yiiksok doracads tomizlonmis ferment preparati alinmisdir. Ma-
lum olmusdur ki, NADF-MDH-nin timumi aktivliyinin togriban 70%-i hor
iki genotipin yarpaglarinda MH-nin xloroplastlarinda, 20-25%-i sitozolda
lokalizasiya olunmusdur (cadval 3.7).

Cadval 3.7

Quraghgin tasirindon bugda genotiplorinin flaq yarpaqlarinda NADF-MDH
fermentinin aktivliyinin subhiiceyrs paylanmasi ( A-xiisusi aktivlik-EU/mq ziilal)

Genotip, NADF-MDH aktivliyi

Variant Xloroplast Sitozol Mitoxondri

A % A % A %

Boruyagixmanin avvoli

Boarakatli-95 K 15,69+1,4 92,11 1,41+0,57 7,89 - -
Q - - - - - -
Qaraqilgig-2 K 17,85+1,22 94,35 1,07+0,68 5,65 - -
Q - - - - - -
Boruyagixmanin sonu

_ K 16,9+2,4 86,18 2,71%1.4 13,82 - -

Borokatli-95
Q 12,35+1,6 86,12 1,99+2.11 13,88 - -
K 11,93+1,5 85,64 2,0+1,82 14,36 - -

Qaraqil¢ig-2
Q 10,98+1,43 85,48 1,88+1.,43 14,62 - -

Cigokloma
Borokatli-95 K 19,13+0,4 73,69 6,83+1,12 26,31 - -
r -

orexatl Q  1655£03 674 802098 326 - -
K 15,83+0,41 70,2 6,72+0,7 29,8 - -

Qaraqil¢ig-2
Q 14,84+0,08 65,87 7,69+1.4 34,13 - -

Donyetismo
Barakotli o5 K 21,92+0,99 71,37 8,79+£2,9 28,63 - -
rokatli-

SroKa Q 17,4614 6596  9,01+2,32 3404 - -
K 16, 97+1,47 68,8 7,69+1,96 31,2 - -

araqil¢ig-2
Qaraqllela-2  yso0153 e42 8794138 358 ; -

Qeyd: A-NADF-MDH aktivliyi-mkmol OA/mgq ziilal-daq

NADF-MDH-nin molekul ¢akisi elmi adobiyyatlarda tez-tez miizakirs
olunan mévzulardan biridir [Edwards et al., 1985]. Buna goro do 7,5%-li
PAA gel-elektroforez tisulundan istifado etmoklo fermentin izoferment tor-
kibi, lokalizasiyasi voa molekul ¢okilori tayin olunmusdur. Sokil 3.15-don go-
riindiiyli kimi sitoplazmatik fraksiyada normal suvarilan vo torpaq quraqligi-
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na moruz galmis bitki nimunalarinde MDH-nin izoformalarinin say1 doayis-
masa do, ziilalinin migdarinda vo aktivliyinds doayiskanliklor bas vermisdir
(sokil 3.15, 3.16).

Apardigimiz tadgiqgatlar naticasinds Barokatli-95 va Qaraqilgig-2 bug-
da genotiplorinin yarpaglariin MH sitozolunda bitkinin inkisafinin boruya-
¢ixma msrhslesinin sonunda normal suvarma soraitindo fermentin 74 kDa
formasinin oldUgu askar olunmusdur. Miiayyan olunmusdur ki, genotiplarin
inkisafinin gigokloma marhalasinds kontrol va tacriiba bitkilarinin yarpagla-
rinin MH sitozolunda fermentin izoformalariin sayinda heg bir doyiskonlik
bas vermomisdir. Sitozoldan forgli olaraq, hor iki genotipin tocriibs bitkilori-
nin xloroplast fraksiyalarinda molekul ¢akisi 74 vo 86 kDa olan konstitutiv
izoformalarla yanasi, 90 kDa molekul ¢akili bir adad induktiv izoformanin
omoals galdiyi miisahida edilmisdir. Bu morhalodo NADF-MDH-nin ham ak-
tivliyi, ham do ziilalinin miqdar1 Barakatli-95 genotipinds Qaraqilgig-2 ils
miigayisads xeyli artmisdir (sokil 3.15, 3.16).

A

Cicaklama
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th

L&)
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Toxumyetisma

NADP-MDH aktivlivi
mkmol 00A/mq ziilal - dag
=
sk h

VQ
th

=% ]
= =
M ]
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Sakil 3.15. Quraghigda bugda genotiplarinin aktiv inkisaf marhalslorinds flag yar-
paglarnm MH-nin sitozol va xloroplast fraksiyalarmda NADF-MDH aktivliyinin dayisme
dinamikasi. Sit-sitozol, Xlp-xloroplast; K-kontrol, Q-quraghqg; B-95-Borokotli-95, Q-2-

Qaraqilgig-2

Fermentin izoformalarinin subvahidlarinin molekul ¢okisi uygun ola-
rag, 21-45 kDa arasinda yerlogir. ©dobiyyat malumatlarinda gostarilir Ki,
biitiin NADF-MDH-lor iki, yaxud dord identik subvahiddan ibarotdir [Go-
ward, Nicholls, 1994]. Xromatoqrafiya, ultrasentrifugalasdirma vo basga
iisullardan istifads edilmaklo xloroplast fermentinin molekulu tigiin, asasan,
dimer qurulusun xarakterik oldugu miioyyan olunmusdur [Agostino et al.,
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1992; Ocheretina et al., 1993]. Fermentin monomerlarinin molekul g¢akisi
togribon 42 kDa-ya borabordir. Ferte va b. Cs-gargidali vo Cs-ispanaq bitki-
larinds NADF-MDH-nin struktur, immunoloji va Kinetik xassalorini miiga-
yisali yronorken miiayyon etmislor ki, fermentin nativ (oksidlosmis) vo ak-
tiv (reduksiya olunmus) subvahidlorinin molekul ¢akisi, uygun olaraq 28 vo
38 kDa-ya borabardir [Ferte et al., 1986].

Nohayat, alinan naticalorin adobiyyat molumatlar: ilo miqayisali
tohlili onu demaya asas verir ki, digar bitki monsali MDH-lar kimi, bugda
yarpaglarinin NADF-MDH-lari do abiotik stres amillorin tosiri sayosinds
izoferment miixtalifliyi amalo gatirmoklo adaptiv xasso dasiyirlar.

Cicaklama
B-95 Q2

S —
Sitozol Xloroplast

Toxumyetisma
B9S Q2 B9S Q=2
iy ——  g——— fp———
K Q K Q K Q kK oM

Sitozol Xloroplast

Sakil. 3.16. Quragligin tosiri zamani1 Borakatli-95 vo Qaraqil¢ig-2 bugda ge-
notiplarinin flaq yarpaglarinin MH-nin sitozol va xloroplast NADF-MDH izofor-
malarin gel-elektroforez iisulu ilo toyini. Bitkilors boruyagixma morhalosinadok
quraghq tatbiq olunmamisdir. B-95-Borakatli-95, Q-2-Qaragilgig-2, K-kontrol, Q-
quraglig, M-marker ziilallar. Elektroforez 7,5%-li PAAG ilo +4°C temperaturda
aparilmigdir. Hor yuvaya 4 mgq/ml ziilal alikvot1 slave edilmisdir. NADF-MDH izo-
formalarimin histokimyavi todqiqi zamani NBT-nitrotetrazol gdyiindon istifado
olunmusdur. Reaksiya miihitinin torkibi: 200 mM L-malat-Na, 10 mM
MnCl,-4H,0; 0,3 mM NADFH*; 0,01 M FMS va 0,01 M NTG torkiba malik olan
0,1 M, pH-7,6 Tris-HCI buferi
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Miioyyan olunmusdur ki, noxud vo gargidali yarpaglarinda XNADF-
MDH 150 kDa molekul ¢akiys malik olub, 4 subvahiddan ibarstdir [Ashton,
Hatch, 1983, Scheibe, Fickernscher, 1985; Fickenscher, Scheibe 1988]. Ka-
gava vo Hat¢ [Kagawa, Hatch, 1977] miiayyoan etmislor ki, NADF-MDH-
nin ditiolun oks-reduksiyas: ilo aktivlosmasi zamani geyri-aktiv monomerin
dimerlosmasi bas verir. Ashton vo Hatch [Ashton, Hatch, 1983], Kagava vo
Bruno [Kagawa, Bruno, 1988] fermentin redoks-aktiv vo geyri-aktiv forma-
larinin oxsar molekul ¢akiya malik oldugunu tasdiq etmislor. Amma birinci
mialliflar, ilk dofs yalniz 150 kDa molekul ¢akili tetramer formalari, ikinci
miulliflor iso 90 kDa molekul ¢okili dimer formalar1 askar etmislor. Fic-
kenscher va Scheibe [Fickenscher, Scheibe, 1988] isa noxudun xloroplastla-
rinda geyri-aktiv (oksidlogmis) Ca- tetramer fermentin tioredoksinlo reduksi-
yaya azmeyilli olan aktiv dimer formalarin1 miisahids etmisdir. Bu naticalo-
rin gargidal ii¢iin dogru olub-olmadigi holalik miibahisslidir. Kagava vo
Bruno [Kagawa, Bruno, 1988] miiayyon etmislor ki, endogen proteazalar
monomerlarin molekul ¢okisi 43-don 37 kDa-dok reduksiya edir va isiqda
fermenti inaktivlasdirirlor.

Yuzbekov vo Smatkonun aldigi naticalor gostorir ki, NAD-MDH ak-
tivliyi NADF-MDH aktivliyindon ~6 dofo yiiksokdir [FO36ekoB, llImarbko,
1994].

Beloliklo, geyd etmok lazimdir ki, su stresinin ali bitkilords fotosinte-
Zo Vo boazi fizioloji-biokimyavi proseslora monfi tasirino baxmayaraq, fer-
mentin ziilalinin nativ qurulusunda, o ctimlodon molekul ¢okisinds ciddi do-
yisiklik toratmir vo bitkinin fizioloji vaziyyati, mohsuldarligi vo adaptasiya
gabiliyyati onun becarildiyi miihitds stres amillarin tasiri altinda formalasan
bozi bioloji gostaricilorlo tanzim olunurlar.

NAD-MALIK ENZIM

Malik enzimlor (ME) L-malatin oksidlogsmoklo dekarboksillosmasi re-
aksiyasini kataliz edirlor. Bu zaman bivalent kationlarin istiraki ilo son moh-
sul olaraq piruvat, NAD(F)H vo CO2 amalo galir [Chang, Tong, 2003]. Fer-
mentin aktivliyinin toyini ii¢iin reaksiya miihiti olaraq torkibinds 0,2 mM
EDTA 4Na, 5 mM DTT, 5 mM L-malat-Na, 2,5 mM NAD*, 8 mM MnCly,
8,0 mM (NH4)2SO4, 0,04% Triton X-100 vo ferment ekstraktindan ibarot
olan 100 mM Tris-HCI buferi (pH-7,5) gotiiriilmiisdiir. Reaksiya miihitina
sonda MnCl; slava etmokls, reaksiyanin baslanmasina start verilmisdir. Re-
aksiyan1 sxematik olaraq asagidaki kimi géstarmok olar:

(S)-malat + NAD* = piruvat + CO, + NADH
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ME-lar tobiotda, o ciimlodon bakteriyalarda, goboloklarda, heyvanlarda
va bitkilards genis yayilmuglar. Bu fermentlorin siniflori identifikasiya olunmus-
dur. Onlardan dekarboksillagdirici NAD-ME (EC 1.1.1.38) vo NAD-ME (EC
1.1.1.39) kofaktor kimi NAD" istifads edirlor. Ugiincii ferment olan NADF-ME
iso kofaktor kimi NADF istifads edir vo bitki organizmlorinds fotosintez vo
geyri-fotosintez proseslords istirak edirlor [Drincovich et al., 2001; Honda et
al., 2000]. ME-larin basga funksiyasi bitkilari stresin tosirinden miihafizo et-
moakdan [Pinto et al., 1999; Casati et al., 1999], yag tursularinin biosintezinds
[Shearer et al., 2004] va sitozolun pH-nin tonziminds istirak etmoakdon ibaratdir
[Edwards, Andreo, 1992; Sakano, 1998].

NAD-ME, asasan, bitki hiiceyralorindos askar olunmusdur. O Cs- va
CAM- bitkilordo karbon gatilasdiran mexanizmi hoyata kegiron ti¢ dekar-
boksillasdiric1 fermentdon biridir. NAD-ME-nin, osason, mitoxondrilords
lokalizasiya olunmasina baxmayaraq, ona hiiceyranin sitozolunda da rast go-
linir [Wedding, 1989]. O NAD-in istiraki ilo malati piruvata gevirir vo alava
olunan OA ils garsiligl tasirde olmur [Chang, Tong, 2003].

Bu ferment intensiv biosintez va enerji proseslari gedan biitiin bitki to-
xumalarinda, har seydon avval ehtiyat organlarda, toxumlarda, ¢igokds, mey-
valarda, kokda vo yarpagda lokalizasiya olunmagla, bir ¢ox miithiim funksi-
yani yerina yetirir [Lance, Rustin, 1984]. Fermentin funksiyalarmdan biri d,
bir ¢ox Cs-bitkilardo CO2-nin FEP torafindon fiksasiyasi naticasinds yaranan
malat1 dekarboksillogdirmakdon ibaratdir [Valenti, Pupillo, 1982]. Basqga bir
funksiyasi, substratlariim gatiligi Krebs dovranimi saxlamaq ti¢iin kifayot et-
madikdo malatin normal saviyyasini tomin etmokdon ibaratdir [Canellas et al.,
1984]. O, eyni zamanda mitoxondri daxilinds oksidlasdirici dehidrogenazanin
(NAD-MDH) OA-nin yiiksok qatilig, kifayst qodor asagi pH, yaxud da asetil-
KoA-nin asagi qatiligi ilo tocrid olundugu soraitdo malatin dolay: yolla oksid-
logmoasini tomin edir vo Krebs dovram reaksiyalari normal hoyata kegirilir
[MBanumes, Kypranos, 1993; Iluneiipy u ap., 1991; Rustin, Lance, 1986].
NAD-ME malati piruvata ¢evirmok yolu ilo mitoxondrilords OA-nin miqdari-
n1 azaltmag, asetil KoA-nin qatiligin1 ¢oxaltmagla Krebs dévraninin inhibir-
logsmasinin garsisini alir [Rustin, Lance, 1986].

NAD-ME oksidlogdirici dekarboksillosma reaksiyasini kataliz edir,
ekzogen OA-ni1 isa dekarboksillosdira bilmir [[uxcon, 1982]. Bu xassasine
géro NADF-MDH-dan farglonir. Ferment malata vo metal ionlarina garsi
forgli yaxinliq gostormoklo bir neco molekulyar formada olur [I[Tuneiipy,
1991]. Ali bitkilords, asasan, mitoxondrilords lokalizasiya olunaraq anaple-
rotik funksiya yerina yetirir. NAD-ME dimer, tetramer vo oktamer qurulus-
da olduqgda bels foal olur vo onun kinetik tasiri assosiasiya-dissosiasiya yolu
ilo bag verir [MBanuiues, Kypranos, 1993].

92



NAD-ME {igiin xarakterik olan reaksiyanin kinetik xassalori substratin
(L-malat) 0,5-2 mM qatiliglarinda tadqgiq olunmusdur. Reaksiyanin Km vo
Vmax-1n tayini zamani miioyyan olunmusdur ki, ferment-substrat garsiliqlt
tosiri Mixaelis-Menten ganunauygunluguna tabedir. Proses sigmoidal kineti-
ka ilo bas versa do reaksiyanin baslangic siirati geyri-xotti regressiya ilo Hill
reaksiyasina tabedir. Miixtolif gatiliglarda aktivator va inhibitorlar fermentin
aktivliyino tonzimlayici tosir gostorir [Tronconi et al., 2010].

QURAQLIGIN AMARANT VO BUGDA YARPAQLARINDA
NAD-ME FERMENTININ AKTIVLIYINO, IZZOFERMENT
SPEKTRIN® VO SUBHUCEYRO PAYLANMASINA TOSIRI

Bu todgiqgatlart aparmagda osas mogsadimiz — uzunmiiddatli torpaq
quragligina moaruz galmis amarant vo bugda bitkilarinin aktiv inkisaf morho-
lalorinds yarpaglarda malatin dekarboksillosmo reaksiyalarini kataliz edon
NAD-ME fermentini miiqayisali 6yronmokdon ibaratdir.

Sokil 3.17-don goriindiiyii kimi NAD-ME fermentinin normal suvarilan vo
quragliga moaruz galmis amarant bitkisinin inkisafimin biitiin marhalolorinds yar-
paglarin MH vo OTH mitoxondrilorinds lokalizasiya olunan izoformasimnin aktiv-
liyi sitozola nisbaton hamisa yiiksok olur. Bununla yanas, bitkinin inkisafinin bii-
tiin marhalalorindo MH-nin sitozolunda lokalizasiya olunan NAD-ME aktivliyi
OTH-nin sitozolunda lokalizasiya olunan NAD-ME aktivliyinden asag olur.

Apardigimiz tadgigatlarin naticalorine osason, amarantin inkisafinin ¢i-
¢okloma marholasindo NAD-ME-nin timumi aktivliyinin ~39 va ~47%-i MH
sitozolunda, ~61 va ~53%-i iSa uygun olarag, hamin toxumanm mitoxondrilo-
rinds, 26 vo 29%-i OTH-nin sitozolunda, 83% vo 80%-i iso> uygun olarag,
OTH-nin mitoxondrilorinds lokalizasiya olundugu askar edilmisdir. Bu da on-
larmn yerino yetirdiyi fizioloji funksiyalar ilo olagadar ola bilor (cadval 3.8). MH
vo OTH-nin xloroplastlarmda NAD-ME aktivliyi miisahids olunmamisdr.

Yeprintsev vo omokdaslart miioyyon etmislor ki, kontrol vo stres so-
raitindo gargidal yarpaglarmm MH vo OTH-do NAD-ME-nin subhiiceyra
lokalizasiyasia goro forqlonon izoformalari vardir. Bunlardan, Rf-i 0,27
olan azhorakatli izoforma stresin tosiri ilo yaranir vo mitoxondrilards lokali-
zasiya olunur [Enpusnnes u np., 2011].

Elmi odabiyyatlarda NAD-ME-nin subhiiceyrs lokalizasiyasina aid zid-
diyyatli fikirlor vardir. Bazi todgigat¢ilar NAD-ME-nin yalniz mitoxondrilords
lokalizasiya olundugunu gostarirlor [Winning et al., 1994]. Ueno géstarmisdir ki,
Amaranthus viridis L. yarpaglarmda NAD-ME OTH va vaskulyar parenxim hii-
ceyralarinin mitoxondrilarinds lokalizasiya olunmusdur [Ueno, 2001].

Aldigimiz noticalar iso amarant yarpaglarmin MH sitozolunun vo mito-
xondrilarinin do miioyyan qadar NAD-ME aktivliyino malik oldugunu gostorir.
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Uzvi dikarbon tursularmin dekarboksillosmasi reaksiyalarinin bas vermodiyi
fraksiyalarda NAD-ME aktivliyinin askar olunmasi, goériiniir, onun basga funk-
siyalar il olagadardir. Belo ki, ME-larin reaksiya mohsullari bir ¢ox biosintetik
proseslards vo tonaffiis metabolizminds istirak edirlor. NADF- vo NAD-ME-lor
Cs-fotosintezds vo CAM-metabolizmindo istirak etmaklo yanasi, bitkinin mii-
dafio xarakterli cavablar1 [Miiller et al., 2008], osmotik steso qarsi davamliliq
[Liu et al., 2007], lipid v ligninin biosintezi [Casati et al., 1997], sitozolik pH-a
nazarat [Martinoia, Rentsch, 1994] vo malat tonoffiisii [Tronconi et al., 2008]
kimi geyri-fotosintetik proseslords do miioyyan rola malikdirlar.
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Sokil 3.17. Quraqgliq saraitinde amarant bitkisinin inkisafinin aktiv marhals-
lorinds yarpagin MH vo OTH-nin subhiiceyro fraksiyalarinda NAD-ME aktivliyi-
nin doyismo dinamikasi. Sit-sitozol, Mit-mitoxondri, K-kontrol, S-stres

Bugda genotiplari vo amarant bitkisi ilo aparilan tacriibalarin naticalo-
rinin tohlili gostarir ki, bu bitkilor forgli sistematik gruplara mansub olsalar
da stres zamani onlar arasinda NAD-ME-nin miihafizoedici foaliyyatinds bir
oxsarliq movcuddur.

Sokil 3.18, A-da amarantin ontogenezinin stinbiillomaonii marhalasin-
do yasil yarpaglarin mezofil va ortiik topa hiiceyralorinin subhiiceyrs fraksi-
yalarinda NAD-malik enzimin izoenzim spektri verilmisdir. Elektroforetik
analiz zaman1 miiayyon olunmusdur ki, NAD-malik enzimin izoferment tor-
kibina goro normal suvarilan vo torpaq quragligina moruz galmis bitkilarin
yarpaglarinin mezofil va ortiik topa hiiceyralarinin sitozol fraksiyalarinda lo-
kalizasiya olunan izoformalar1 115 kDa, ortiik topa hiiceyralarinin mito-
xondrilarinds lokalizasiya olunan izoforma iso 110 kDa molekul ¢okiys ma-
likdir. Hor iki toxuma va variantda xloroplastlarda NAD-malik enzimin izo-
formalar1 miisahido olunmamisdir.
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Cadval 3.8

Quraqhgn tasirindon amarant bitkisinin ontogenezinds yarpaqlarin
MH va OTH-da NAD-malik enzim aktivliyinin subhiiceyrs paylanmasi

Hiiceyrs tipi, NAD-ME aktivliyi
variant Xlp Sitozol Mitoxondri
A % A %
Cigoklomoonii
MH K - 0,68+1,1 37,1 1,15+2.4 62,9
Q - 0,91+0,4 39,8 1,37+£2,58 60,2
OTH K - 0,39+1,3 250  1,17+183 75,0
Q - 0,18+0,09 9,4 1,73£2,0 90,6
Cigokloma
MH K - 0,59+0,99 38,8 0,93+1,74 61,2
Q - 0,87+0,03 46,8 0,99+1,93 53,2
OTH K - 0,47+0,87 26,7 1,294+2,04 83,3
Q - 0,47+0,06 29,2 1,14+1,77 80,8
Toxumlama
MH K - 0,68+1,52 29,2 1,65+0,95 80,8
Q - 0,98+1,11 38,7 1,55+1,68 61,3
OTH K - 0,41+1,28 17,3 1,97+2.1 82,7
Q - 0,49+1,33 20,9 1,86+1,73 79,1
Vegetasiyanin sonu
MH K - 0,65+2,01 29,9 1,54+2,05 70,1
Q - 0,94+1,99 38,7 1,49+1,64 61,3
OTH K - 0,42+2.4 17,1 2,04+1,57 82,9
Q - 0,43+1,25 17,8 1,98+1,91 82,2

Qeyd: MH-mezofil hiiceyra, OTH-6rtiik topa hiiceyralari, K-kontrol, Q-quraglq,
Xlp-xloroplast; A-xiisusi aktiviik EU/mgq ziilal

Sokil 3.18, B-don goriindiiyii kimi amarantin ontogenezinin ¢igokloma
morholasindo quraqhigin tosirindon NAD-ME-nin izoferment doyiskonliyi
bas vermisdir. Bu morhalodo MH va OTH-nin sitozolunda heg bir yenilik
bas vermoso do normal suvarma soraitindo hor iki toxumanin mitoxon-
drilorinde NAD-ME ziilalinin migdarn toqribon 2-2,5 dofoyadok artmisdir.
Bundan farqli olaraq, quraghigin tosirindon OTH-nin mitoxondrilorindo Rf-i
0,19 olan va 121 kDa molekul ¢okiys malik yeni izoforma omalo golmisdir.

Sokil 3.18, C-do toxumyetismo morholasinds amarantin assimilyasi-
yaedici toxumalarimda NAD-ME-nin izoferment spektri gostorilmisdir. So-
kildon goriindiiyli kimi yalniz bazi izoformalarin ziilalinin migdarinda azal-
ma miisahido olunmusdur.
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Sokil 3.18, D — uzun miiddat stresa maruz galmis amarant bitkisini ye-
nidon normal suvarma soraitino kegirdikdon sonra assimilyasiyaedici toxu-
malarda NAD-ME-nin izoferment spektrinds bas veran dayisikliklori oks et-
dirir. Sokildon goriiniir ki, stresdon sonra normal suvarma soraitine qaytari-
lan bitkilorin OTH mitoxondrilorinds 121 kDa molekul ¢okili izoforma yox
olmusdur ki, bu da onun adaptiv ziilal oldugunu gostarir.

Duz stresino maruz galan gargidali bitkisi ilo aparilan tocriibalor zama-
n1 da buna oxsar naticolor alinmigdir. Yeprintsev vo omokdaslar1 apardiglar
tadgigatlar zamani miiayyan etmislor ki, kontrol va stres variantlarda gargi-
dah yarpaglarinin MH vo OTH-do NAD-ME-nin subhiiceyra lokalizasiyasi-
na gora forqlonan izoformalar1 vardir. Bunlardan Rf-i 0,27 olan azharokatli
izoforma stresin tosiri ilo omolo golorok mitoxondrilords lokalizasiya olun-
musdur [Enpunnes u ap., 2011].
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Sakil 3.18. Quraqliq soraitinde amarant bitkisinin yarpaglarmin MH va
OTH-nin subhiiceyro fraksiyalarrnda NAD-ME-nin izoferment torkibinin elektrofo-
regrami. A-¢igoklomodnii (stresin avvali); B-¢igokloma; C-toxumyetisma morholo-
lari; D-bitki toxumyetismo marhalasinden sonra yeniden normal suvarma miihitins
gaytarilmigdir. K-kontrol, Q-quragliq. NAD-ME-nin geldos askarlanmas: 200 mM
Tris-HCI buferinds, pH-7,6 hazirlanmigdir vo asagidaki torkiba malikdir: 0,3 mM
NAD", 0,2 M L-malat-Na, 10 mM MnClz, 0,01 M FMS vs 0,01 M NTG.

Amarant NAD-ME tip Cs-bitki olduguna goras, dekarboksillosma reak-

siyasiin OTH-nin mitoxondrilorindo getdiyini nozors alsaq gorarik ki, bu
fraksiyada NAD-ME aktivliyinin artmasi hesabina malatin dekarboksillos-

96



masSinin sliratlonmasi yolu ilo fotosintezin Kalvin-Benson doévrani igiin
RBFK-nin CO; il normal tomin edildiyi fikrino golmok olar. Bu naticalors
uygun olan adabiyyat malumatlar1 da vardir [Long et al., 1994].

Aldigimiz noticalor gostorir ki, Cs-fotosintez mexanizmino malik olan
amarant bitkisi ilo miiqayisads bugda genotiplorindo NAD-ME forqgli izoferment
spektrino malikdir. Yarpaglarin MH-nin subhiiceyrs fraksiyalar (sitozol, xlorop-
last, mitoxondri) izolo olundugdan sonra gel-elektroforez tisulu ilo miioyyan
olunmusdur ki, NAD-ME, ssason, bugda yarpaglarinin sitozol vo mitoxondri
fraksiyalarinda lokalizasiya olunmusdur. Bels ki, bu bitkilorin yarpaglarmin xlo-
roplast fraksiyalarinda fermentin aktivliyino rast galinmomosdir (sokil 3.19).
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Sakil 3.19. Quragligin Barokatli-95 vo Qaraqilgig-2 bugda genotiplarinin
flag yarpaglarinin MH-nin sitozol vo mitoxondri fraksiyalarinda NAD-ME ak-
tivliyina tasirinin doyismo dinamikasi. m Barokatli-95 sitozol kontrol , = Borakatli-
95 sitozol quraqliq, =Qaraqil¢ig-2 sitozol kontrol, = Qaraqilgig-2 sitozol quraqliq,
m Borokatli-95 mitoxondri kontrol, = Borokstli-95 mitoxondri quragligq, = Qara-
qil¢1g-2 mitoxondri kontrol, ® Qaraqilgig-2 mitoxondri quraqgliq

Sakil 3.20-da gostarilir ki, bugda genotiplorinin inkisafinin boruyagixma
morhalasinds yarpaq hiiceyralarinin sitozol vo mitoxondri fraksiyalarinda kont-
rolda NAD-ME-nin molekul ¢okisi 76 kD olan konstitutiv izoformasi vardir.
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Torpag quraghgimmn tosirindan ¢igoklomoa morhaloesinds yarpaglarin MH-nin
mitoxondri fraksiyalarnda 116 kDa molekul ¢akili bir adad induktiv izoforma
amoalo galmis va bu izoforma vegetasiyanin sonunadok 6z mévcudlugunu sax-
lamisdir. Yalmz vegetasiyanin dondolma morhalasinds Qaraqilgig-2 genotipi-
nin sitozolunda har iki variantda fermentin aktivliyine rast gelinmomisdir.
Umumiyyatls, Cs-dévranin fermentlorinin Cs-bitkilorin organ vo toxu-
malarinda lokalizasiyasina dair islor halo kegan asrin sonlarindan baglayaraq
alimlorin digqgotini 6ziina calb etmisdir [Caley et al., 1990; Imaizumi et al.,
1990]. Yuzbekov vao Smatko tarofindon alinan naticalor do FEP-sistemi fer-
mentlarinin (FEPK, NAD-, NADF-MDH, NAD-, NADF-ME, AsAT, AIAT)
bugdanin flaq yarpaglarinda v siinbiil elementlorinds oldugunu tesdiq edir.
Amma bu fermentlorin aktivliklorinin boyiik hissasi stinbiil elementlarindan
pulcuq, qilgiq vo perikarplarda, az bir hissasi iso yarpaglarda lokalizasiya
olunmusdur [FO36ekoB, IlImatbko, 1994].

Sioplazma Xloaglsst Mitonandsi

Shiphrea Nbrorlast Mikoold

Sakil 3.20. Quraqliq seraitinds Borokotli-95 vo Qaraqil¢ig-2 bugda genotip-
larinin flag yarpaglariin MH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda NAD-ME-nin izofer-
ment spektrinin gel-elektroforez tisulu ilo tadgigi. A-boruyagixma; B-Cigokloms,
C-Dandolma morhaloalari, Bk-Barakatli-95 kontrol, Bg-Barakotli-95 quragliq, Qk-
Qaraqil¢ig-2 kontrol, Qg-Qaraqil¢ig-2 quragliq. NAD-ME-nin geldo askarlanmasi
200 mM Tris-HCI buferinds, pH-7,6 hazirlanmigdir vo asagidaki torkibo malikdir:
0,2 M L-malat-Na, 10 mM MnCl;, 0,3 mM NAD*, 0,01 M FMS v2 0,01 M NTG
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Cs-tursularm metabolizminin bazi fermentlorinin aktivliyinin bugda-
nin yarpaq Vo siinbiil elementlorinds istiraki Yuzbekov vo Smatkoya goéro
Cs-tursularm metabolizminin Cz-bitkilords hoyata kecirilmasine vo Cs-tur-
sularin Kalvin-Benson dovrani ti¢iin CO2 moanbayi rolunun olmasina xidmot
edir. Muolliflor gostorirlor ki, bugdanin flaq yarpaglarinda va siinbiil ele-
mentlorinds NAD-ME-nin aktivliyi NADF-ME aktivliyindon ~6 dofa yiik-
sokdir [FO30ekoB, IlImatsko, 1994].

Son illorda Cy-tursularin metabolizmi fermentlorinin Cs-bitkilords fi-
zioloji rolu hagqinda intensiv elmi toadgiqat islori aparilir. Bu néqteyi-nazar-
don, aldigimiz naticalor asasinda deys bilarik ki, bitkinin inkisafinin boruya-
¢ixma moarhalasinda kontrolda fermentin aktivliyinin 67%-i Boarakatli-95,
59%-i isa Qaraqilgig-2 genotiplarinin mitoxondri, 33- vo 41%-i isa uygun
olaraq, sitozol fraksiyalarinda lokalizasiya olunur (codval 3.9).

Cadval 3.9

Quraqhq saraitinds bugda genotiplorinin ontogenezinin aktiv inkisaf
moarhalalorinds yarpaglarda NAD-ME vo NADF-ME fermentlarinin
aktivliklorinin subhiiceyra paylanmasi (A-xiisusi aktivlik-EU/mgq ziilal)

Genotip NAD-ME NADF-ME
Variant Sitozol Mitoxondri Sitozol Xloroplast
A % A % A % A %
Boruyagixmanin sonu
Borakatli-95 K 6,12 33,3 12,25 66,7 8,43 13,7 53,2 86,3
0 R R - - - - - -
Qaraqilgig-2 K 7,13 40,7 10,4 593 124 23,3 40,76 76,7
Q - - - - - - - -
Cigoklomo
Borokatli-95 K 2,56 28,3 14,77 71,7 3,87 27,8 10,04 72,2
Q 2,9 24,6 13,24 754 2,46 32,4 5,12 67,6
Qaraqil¢ig-2 K 2,7 22,9 10,74 77,1 3,41 275 9,0 72,5
Q 1,6 27,8 13,3 722 2,88 15,3 7,9 84,7
Siinbiillame
Borokatli-95 K 2,56 29,1 6,2 705 0,064 4,17 1,38 95,8
Q 29 36,3 51 63,7 0,084 6,02 1,25 94,0
Qaraqilgig-2 K 2,7 36,5 4,7 635 0,052 2,78 1,64 97,2
Q 1,6 34,0 3,1 659 0,011 0,9 1,26 99,1
Dandolma
Borokatli-95 K 3,7 86,0 0,6 14,0 0,61 2355 198 76,44
Q 0,9 43,3 1,18 56,7 0,75 35,7 0,86 64,3
Qaraqilgig-2 K 0,4 28,6 1,0 71,4 0,2 38,5 0,32 61,5
Q 0,2 26,0 0,57 74,0 0,1 50,0 0,1 50,0

99



Bu gostoaricilarin bitkilorin inkisafinin ¢igakloma, siinbiilloma, dondol-
ma marhalalarinds mitoxondrilords artmasi fermentin sitozolda lokalizasiya
olunan izoformasinin aktivliyinin azalmasi hesabina bas vermisdir. Siinbiil-
lomo moarhalasinda har iki fraksiyada miioyyan godar stabillosma getso do
dondolma morhalasinds Qaraqilgig-2 genotipinin sitozolunda fermentin ak-
tivliyi minimum hodds enmisdir. Qaraqilgig-2-don fargli olarag, Barokatli-
95 genotipinds siinbiilloma va dondolma marhalalorinds mitoxondrids fer-
mentin aktivliyinin azalmasi hesabina sitozolda aktivlik 29%-don 86%-
adok, quragliqda ise 36-dan 43%-dok artmigdir.

Qaraqil¢ig-2 genotipinin sitozol fraksiyasinda Boarokatli-95 genotipin-
dan forqli olaraq, bitkinin inkisafinin siinbiilloma vo dondolma marhalalarin-
do hor iki variantda fermentin aktivliyi, uygun olaraq 37%-don 29%-s, qu-
raghigin tosirinden iso 34%-don 24%-dok azalmigdir. mNAD-ME aktivli-
yinds, oksina, Qaraqil¢ig-2 genotipinin mitoxondrilarinds analoji soraitdo
artma bas vermisdir.

Bugda yarpaglarinda NAD-ME aktivliyi vo lokalizasiyasi amarant yarpag-
larina oxsar olmusdur (sokil 3.17-3.20; cadval 3.10, 3.11). Belo ki, Barokatli-95
genotipinds gigokloma morholasindes NAD-ME aktivliyinin 71- vo 75%-i kontrol
Vo tacriiba bitkilorinin mitoxondri, 29- va 25%-i iss, uygun olaraq sitozolda loka-
lizasiya olunmusdur. Qaraqilgig-2 genotipinds oxsar naticalor alinmigdir. Alinan
naticalor onu gostorir ki, NAD-ME, asason, mitoxondri fermenti olmagla bitkinin
energetik statusunun saxlanmasinda istirak edir.

NADF-MALIK ENZIiM

NADF-malik enzim (NADF-ME; L-malat: NADF oksidoreduktaza,
dekarboksillosgdirici, EC 1.1.1.40) NADF kofermentinin istirakilo L-malatin
oksidlosmoklo dekarboksillosmasi reaksiyasini kataliz edir vo reaksiyanin
mohsulu kimi piruvat, CO2 vo NADFH omolo golir. Mg?* vo Mn?" ionlar1 bu
reaksiyanin on effektiv kofaktorlar: hesab olunurlar [Drincovich et al., 2001,
Edwards, Andreo, 1992; Ryslava et al., 2007].

NADF-ME, FEPK va PFDK ilo birlikde C4-bitkilorin OTH-do Kalvin-
Benson dévranimin birinci fermenti olan Rubisko strafinda CO2-nin gatilas-
dirilmast prosesinds istirak edir. Bu fermentlorin biitiin bitkilorde mévcud
olan, amma fotosintezls oslagadar olmayan formalar1 hiiceyradaxili miihitds
pH-1n sabit saxlanmasinda, Krebs dovraninin araliq mohsullarinin regenera-
siyasinda, amintursularin, antioksidant sistemin biosintezinin NADF ilo to-
min olunmasi kimi vacib funksiyalar: hoyata kegirirlor. Aktivliyi bozi abio-
tik va biotik (virus infeksiyasi) amillorin tasiri ilo artir. Alinan naticalor gos-
torir ki, NADF-ME, FEPK vo PFDK fermentlori optimal inkisaf soraitino
nisbaton stres zamani bitkilors daha ¢ox lazimdirlar [Doubnerova, Ruslava,
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2011]. Boazi CAM- bitkilordo askar edilon digor fotosintetik izoformanin
analoji rola malik olmasina baxmayaraq, onlarin subhiiceyrs lokalizasiyasi
forglidir. Bels ki, Cs-tip ferment xloroplastlarda, CAM-tip ferment iso sito-
zolda lokalizasiya olunmusdur [Drincovich et al., 2001] .

NADF-ME-ys eukariot vo prokariot mikroorganizmlor, Cz-, Cs- vo
CAM- bitkilar, heyvanlar va insan da daxil olmagla canli organizmlarin bo-
yiik aksariyyatinda rast galinir. Bitki monsali NADF-ME A. thaliana [Whee-
ler et al., 2005] va diiyiido malum oldugu kimi, bir nega gen ailasi ilo kodlas-
dirilir. Fermentin gen-ekspressiyasi toxuma tipino vo ontogenezin marhalasi-
nd uygun olaraq fordi xiisusiyyatlora malikdir [Wheeler et al., 2005].

Lokalizasiyasindan vo fizioloji-biokimyavi funksiyasindan asili ola-
ragq, NADF-ME-lori asagidaki kimi qruplasdirmag olar:

1) C4-NADF-ME(1)-bazi Cs-bitkilorin OTH-nin xloriplastlarinda agkar
edilmis fotosintetik izoforma. Bu izoforma gargidali, soker gamisi, sorqo va
Flaveria novlari kimi bir sira Cs-bitkilorde askar olunmusdur. Qeyd olunan
bitkilards ferment OTH-nin xloroplastlarinda lokalizasiya olunmagla malatin
dekarboksillogmasi reaksiyasini kataliz edir. Bu izoformanin qargidalinin yar-
paq toxumalarinda gen ekspressiyasi isigla tonzimlanir. Son illords aparilan
tadgigatlar zamani bu fermentin UB-siialanma naticasinds bas veran zadslon-
monin barpast kimi yeni fizioloji funksiyasi askar edilmisdir [Drincovich et
al., 1998; Casati et al., 1998]. Ikilopoli F. trinervia vo F. bidentis ndvlori ilo
gargidali novlerindo NADF-ME-nin nukleotid ardicilligi arasinda ekstensiv
oxsarliq miisahido edilsa do, onlarn putativ tranzit peptidlori arasinda bels
oxsarliq askar olunmamusdir. Belo giiman etmok olar ki, birlopoli va ikilopali
Cs-bitkilorin tokamiilii zamani1 fermentin genlorinin bir hissasinin inkisafi bir-
birindon asili olmadan getmisdir [Drincovich et al., 2001].

2) C4-NADF-ME(2)-Cas-bitkilorin plastidlorinds askar edilmis geyri-foto-
sintetik izoforma. Fermentin bu izoformast birlopali gargidali bitkisinin etiolo
olunmus yarpaglarinda, koklards va plastidlords [Maurino et al., 2000] va ikilo-
pali F. bidentis bitkisinds [Drincovich et al., 2001] identifikasiya olunmusdur.

3) C4-NADF-ME(3)-Cs-bitkilorin sitozolunda askar edilmis qeyri-fo-
tosintetik izoformadir. Holalik gargidali bitkisinds bu fermentin sitozolik
izoformasini ayirmaq vo xarakterizo etmok tam miimkiin olmasa da, onu
kodlasdiran gen klonlasdirilmisdir (GenBank AJ224847).

F.bidentis va F.trinervia Cs-bitkilorindo NADF-ME-nin  Southern
blotting analizi gostordi ki, har iki bitkids ii¢ vo balks do dord NADF-ME
geni vardir. F. trinervia bitkisi {igiin yegano sitozolik NADF-ME olmasi tas-
dig olunmusdur. Bels ki, bu ferment yarpaqglarda inkisaf, zadalonma va isi1g-
lanmaya cavab olaraq miixtalif ciir ekspressiya edon ¢oxlu sayda transkript-
lar amoala gotirir [Drincovich et al., 2001].
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4) CAM-NADF-ME(1) — bazi CAM- bitkilorin sitozolunda askar edil-
mis fotosintetik izoformadir. Bozi CAM- bitkilor geca fiksasiyasi zamani
vakuollarda saxlanilan malatin dekarboksillosmasi ti¢iin mNAD-ME-Is bir-
likdo SNADF-ME ds istifads edirlor. Ayrilan CO2 giin orzinds reduksiyaedi-
ci pentoza fosfat yoluna daxil olur. Bu fermentin Cs-NADF-ME(1) ilo ana-
loji funksiyaya malik olmasina baxmayarag, onlarin subhiiceyrs lokalizasi-
yasi forglidir [Drincovich et al., 2001].

5) CAM-NADF-ME(2) — bazi CAM bitkilarin sitozolunda askar edil-
mis geyri-fotosintetik izoformadir. NADF-ME-nin geyri-fotosintetik izofor-
malar1 fakiiltativ M. crystallinum [Drincovich et al., 2001] CAM bitkisinds va
obligat A. arborescens [Honda et al., 2000] CAM- bitkisinds askar edilmisdir.

6) Cs-NADF-ME(1) — bozi Cz-bitkilorin sitozolunda askar edilmis
geyri-fotosintetik izoformadir.

7) C3-NADF-ME(2) — boazi Cs-bitkilarin plastidlorinds askar edilmis
geyri-fotosintetik izoformadir.

Bitkilordo NADF-ME-nin fizioloji rolu vo lokalizasiyasi ilo bagl apa-
rilan analizlor gostorir ki, CO2 gazmnin fotosintetik assimilyasiyasinda istirak
edon izoforma (Cs-NADF-ME (1) vo CAM-NADF-ME (1)) daha yiiksok
spesifik aktivliyo malikdir. Reduksiya enerjisini istehlak edon geyri-fotosin-
tetik plastidlords bir ne¢a metabolik yolun mévcudluguna osaslanaraq bu or-
ganoidlordo NADF-ME-nin (C4-NADF-ME (2) vo C3-NADF-ME (2)) re-
duksiyaedici enerjinin tomin edilmasindo miihiim va universal rola malik ol-
masini séylomok olar. Cs-bikilordo olan SNADF-ME (C3-NADF-ME (1))
stibhasiz ki, bitkinin miidafio sistemi ilo alagolidir [Casati et al., 1999].

Cs-bitkilorin malat yarimqrupunda fermentin molekulyar-kinetik xas-
solori Kifayot qodor yaxsi dyronilmisdir [Edwards, Andreo, 1992]. NADF-
ME OTH-nin xloroplastlarmin stromasinda faaliyyat gostormoklo qaranlig-
is1q vo oksino kegidlor zamani pH forgini nozarstds saxlayir. Miioyyon olun-
musdur ki, in vitro-da pH-7,0 va -8,0 giymatlarinds ferment miixtalif xasso-
lora malik olur [Iglesias, Andreo, 1990].

Yiiksok tomizlonmis ferment preparatt molekul ¢okisi 220-240 kDa olan
homotetramer struktura malikdir [Rhothermal, Nelson, 1989]. Ferment moleku-
lunun oligomer qurulusa malik olmasi pH, ion giicii vo Mg?* ionlarmm gatihg
kimi bir sira amillordon asilidir [Drincovich et al., 2001]. Halolik fermentin mo-
nomerlarinin sayt dérddsn ¢ox olan oliqgomer formasi taprlmamusdir.

Bitkilordo NADF-ME-nin iki formasmin oldugu askar olunmusdur: si-
tozol va xloroplast. Bunlardan birincisi, FEPK ilo birlikds hiiceyrodaxili pH-in
tonzimindo istirak edir [Doubnerova, Ruslava, 2011], xloroplast formasi isa
yalniz Cas-bitkilorin OTH-nin xloroplastlarinda lokalizasiya olunmagla Ca-
tursularin dekarboksillosmosi reaksiyasini kataliz edir [Hatch, 1982; Ed-
wards, Andreo, 1992; Drincovich et al., 2001; Ryslava et al., 2007].
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NADF-ME bitkilarin stresa garsi metabolizm saviyyasinds cavab re-
aksiyalar1 ilo baglh bir ¢ox proseslords istirak edir. Malumdur ki, quraglq,
duzlulug, soyuq kimi stres amilloari bitkilorin inkisafin1 zaiflotmaklo biitiin
metabolizmo tosir edir. NADFH NADF-ME ils kataliz olunan reaksiyanin
mohsulu olmagla, hiiceyranin detoksikasiyasinin va proliferasiyasinin inki-
safin1 sortlondiron asas amillordon biridir [Mateos et al., 2009]. O prolin,
mannoza-6-fosfat, mannitol kimi osmotik aktiv maddslarin biosintezinds is-
tifado olunur. Siddatli stres su balansina tasir etmokls, turgorun yox olmasi-
na vo membranin dagilmasma gotirib ¢ixarir. Bitki hiiceyrasinds siddatli
stresin tosirindon yaranan bu vaziyyot membran lipidlarinin regenerasiyasini
tolob edir. NADF-ME piruvati vo NADFH yag tursularinin biosintezina isti-
gamoatlondirmaklo regenerasiya prosesinds istirak edir [Drincovich et al.,
2001; Edwards, Andreo, 1992]. Su balansina tasir edan stres amillor oksige-
nin aktiv radikallarinin tokrar omoalo golmasini induksiya etmokls oksidlos-
dirici stres omolo gatirirlor. Askorbat-qliitation dovriyyasi kimi, bitkini oksi-
dativ stresdon qorumagq ii¢iin antioksidant miidafio sisteminds kofaktor kimi
NADFH-nin olmasi vacibdir [Valderrama et al., 2006]. Duz stresinds zey-
tun bitkisinde NADF-MDH NADF-ME vo NADFH-Ia birlikds reaktiv oksi-
gen radikallariin detoksikasiyasinda istirak edir [Valderrama et al., 2006].

Transkripsiyon analiz naticasinde miioyyan olunmusdur ki, SNADF-ME1
polietilenglikola (PEQ) vo NaCl-a, SNADF-ME2 yalnmiz NaCl-a, SNADF-ME3
iso NaCl va mannitola cavab verir. Stressorun SNADF-ME2-ya tosirinin todqiqi
zamani miioyyan olunmusdur ki, NADF-ME aktivliyi NaCl, PEQ, NaHCOs va
Na2COs istiraki zamam artir [Liu et al., 2007]. Tiitlin bitkisinido do abiotik fak-
torlarin XNADF-ME1 vo sNADF-ME2 tosiri 6yronilmisdir. PEQ, NaHCOs3 va
Na2CO:s tiitiin yarpaglarinda NADF-ME aktivliyini vo xXNADF-ME1 transkrip-
siyasini artirir. NaCl da gévdoado fermentin transkripsiyasini artirmasina baxma-
yaraq, aktivliyin artmasina uygun galmir [Muller et al., 2008]. Biitiin bunlari
analiz edorok, Miiller belo bir miilahizo yiiritmisdiir ki, yarpagda XNADF-
MEL stresa cavab verir, bu zaman SNADF-ME2 NADFH vs piruvati dasimagla
konstitutiv funksiya yerino yetirir. Hoalolik malum deyil ki, stres zamam
XNADF-ME aktivliyinin artmasi nays xidmat edir. Burada ayrilan CO> ehtimal
ki, Rubisko ti¢iin shamiyyatlidir. NADFH isa, xiisusils, sitozol ii¢iin lazimdir.
Belalikla, sSNADF-ME2-nin stresds istirakini gobul etmok olmaz, an az1 ona go-
ra ki, onun transkripsiyasi xloroplasta nisbaton sitozolda daha yiiksakdir.

NADF-ME arpanin quragligadavamli iki genotipinds quragliqda eks-
pressiya olunan 17 genls tomsil olunmusdur. Burada, NADF-ME-nin miim-
kiin toklif olunan rolu su qitligr zamani giin arzindo malatin deqradasiyasina
vo agizciglarin baglanmasina nazarot etmokdon ibaratdir. Inandirici fakt on-
dan ibaratdir ki, agizciq hiiceyralarinds iizvi anionlarin metabolizminin mo-
dulyasiyasina gatirib ¢ixaran NADF-ME ekspressiyasinin artmasi quraglig-
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dan gagmaq vo suyu 6ziindo saxlamaq miixanizminin yaranmasina Xidmot
edir [Guo et al., 2009; Laporte et al., 2002]. NADF-ME ligninin biosintezini
NADFH il tamin edir, homginin malatin sintezi vo degradasiyasini tarazlas-
dirmag vasitasils sitozolun pH-n1 tonzimlayir [Wheeler et al., 2005].

Uygun olarag, NADF-ME va FEPK M. crystallimum bitkisindo duz
stresi naticasinde Cs-metabolizmin CAM- metabolizmo kegidi zamani da
ekspressiya olunur [Muller et al., 2008].

NADF-ME, FEPK va PFDK Cs-fotosintezinds istirak edir. Fotosintetik
mohsuldarliq Cs-bitkilordo Cz-bitkilorlo miiqayisado 1,5-2 dofo goxdur. Bozi
todgigateilar Cs-bitkilorinin mohsuldarligim artirmaq tigiin Cs-bitkilords uygun
Cs-metabolik yolu yaratmaga c¢alismuglar [Kai et al., 2007; 2009; Taniguchi et
al., 2008]. FEPK-nin hiperekspressiyas: bas tutan transgen Cs-bitkilordo fer-
mentin aktivliyi vo malatin miqdar yiiksok olmusdur, amma sonda CO-nin fo-
tosintetik assimilyasiyasinin yaxsilasmasi miisahido olunmamisdir. Biitiin fer-
mentlarin tokrar sintezi fotosintezi az yaxsilagdirsa da transgen bitkinin boyii-
moasing tasir etmomisdir [Taniguchi et al., 2008]. Aparilan todgigatlara baxma-
yaraq, bu sahoads halslik timidverici naticolor alinmamigdir. NADF-ME ya-
rim tip Cs-fotosintezo malik olan bitkilords, Hetg-Slek dovraminda CO;-nin fik-
sasiyasinda vo noaglinds dekarboksillosdirici NADF-ME va oksidlasdirici-re-
duksiyedici NADF-MDH fermenti istirak edir [9aBapac, Yokep, 1986]. Bun-
lardan birincisi, biosintez reaksiyalari tigiin NADFH-nin regenerasiyasini haya-
ta kegirir, ikincisi isa fotofosforlasmanin gedisinds sintez olunan reduksiyaedici
ekvivalentlorin sitoplazmaya dasinmasinda miihiim rol oynayir [aBapac,
VYoxkep, 1986; MBanuies, Kypranos, 1993].

NADF-ME-nin Katalitik aktivliyinin meydana ¢ixmas: iiciin Mg?* va
Mn?* jonlari, OA-nin dekarboksillosmosi reaksiyasinda iso daha ¢ox Mn?*
ionlar1 talob olunur [Hsieh et al., [2009. Bu ferment ilk dofo goyarginin gara
ciyarinda, sonra mikroorganizmlords, daha sonra bitki va heyvan toxumala-
rinda tapilmigdir [[Tuneiipy, 1991]. Fermentin heyvan hiiceyralorinds lokali-
zasiyasina vo NADF" spesifikliyino goro forglonon 2 formasi agkar olun-
musdur. NADF-ME, hamginin lipogenez prosesinds ds istirak edir [Wynn et
al., [1999. NADF-ME tip Cs-bitkilords 0 Kalvin-Benson dévraninin COz ilo
tomin olunmasinda baslica rol oynayir [3aBapac, Yokep, 1986]. Etiolo olun-
mus Cs-bitkilordo NADF-ME-nin tigo godar, normalda iss bir odad izofor-
mas1 askar olunmusdur [Sommer et al., 2012].

Cadval 3.10-da NADF-ME, NADF-MDH va FEPK fermentlorinin ak-
tivliklorinin bugda vo gargidali bitkilorinin yarpaq hiiceyralorinds paylan-
masi verilmisdir. Goriindiiyd kimi, bu bitkilorin yarpaglarinda NADF-ME
fermentinin aktivliyinin 70%-i hiiceyralorin xloroplastlarinda, tagriban 30%-
I isa sitozolda lokalizasiya olunmusdur [Maurino et al., 1997].
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Cadval 3.10

Bazi bitkilordo NADF-ME, NADF-MDH
Vo FEPK-nin subhiiceyra paylanmasi

Nov Ferment Aktivliyin paylanmasi, % Manba
Xloroplast Sitozol

Bugda NADF-ME 70,5 29,5 Maurino et al., 1997
NADF-MDH 67,9 32,1
FEPK 11,0 89,0

ZeamaysL. NADF-ME 70,7 29,3 Maurino et al., 1997
NADF-MDH 68,3 31,7
FEPK 12,5 87,5

FEPK vo PFDK-dan forgli olaraq, ali bitkilorin xloroplastlarinda
NADF-ME {igiin spesifik tonzimloyici ziilal tapilmamisdir. Cs-bitkilordo
xloroplastlarin stromasmda Mg?*-ionlarinin qatihiginm, pH-n va isigm in-
tensivliyinin artmasi noticasinde NADF-ME-nin aktivliyi artir [Edwards,
Andreo, 1992]. Transgen diiyii bitkisindo gargidalinin C4-xiisusi izoformasi
[Takeuchi et al., 2000; Tsuchida et al., 2001] va diiyiiniin Cs-xiisusi izofor-
masinin sintezi hagqinda moalumatlar vardir [Tsuchida et al., 2001]. Giiman
olunur ki, gargidali yarpaglarinda NADF-ME-nin faaliyyati fotosintezin vo
fotoinhibirlosmonin hassasligini artirmagla, NADFH/NADF nisbatini artirir,
fototonoffiisii zaiflodir [Takeuchi et al., 2000; Tsuchida et al., 2001].

Cadval 3.12-do bazi ali bitkilorin miixtalif fotosintez mexanizmlorine
malik olan novlorindo aktivliyi NADF-don asili olan MDH vo ME-larin,
FEPK fermentlarinin aktivliyinin subhiiceyra paylanmasi, codval 3.11-ds iso
NADF-ME-nin fiziki-kimyavi va kinetik parametrlori oks olunmusdur.

Cs-xtisusi NADF-ME Cs-xiisusi izoformalarla miiqayisado substratlar
ticlin daha yiiksok Vmax vo daha asagi Km giymatine va yiiksok pH optimu-
muna malikdir [Casati et al., 1997]. Bu xassalor Ca-bitkilorin OTH xlorop-
lastlarinda fermentin aktivliyinin daqiq tonzimlonmasi ti¢iin ¢ox alverislidir.
Amma onlar fermento Cz-bitkilorin yarpaglarinda, hotta fasillo bagl zado-
lonmoalar bas veranda do faaliyyat gostoarmoya imkan verir. NADF-ME ak-
tivliyi 50 mM Tris-HCI (pH-8,2), 20 mM MgCl,, 0,5 mM NADF" istiraki
soraitinds spektrofotometrik tisulla 6lgiilmiisdiir [Ku et al., 1991].
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Cadval 3.11

Bitkilordo NADF-ME izoformalarinin bazi fiziki-kimyavi
va kinetik parametrlari

Obyekt NADF-malik enzim fermentinin bazi géstaricilori
M, pHope Xisusi  Kn  Km NADF, Km Monba
kDa aktivlik, malat, mkM MgCly,
Umg mM mM

C,-fotosintetik NADF-ME

Zea mays L. 62 80 309 0,19 8,6 0,23-0,05 Drincovichet al.,

1991
H. persicum 67 82 591 0,08 3,15 3,5-0,011 Casati etal., 1999
F. floridana 62 75 15,0 0,46 12,0 0,16- Casati et al., 1999
0,005
F. bidentis 7,5 Ashton, 1997

Cas-geyri-fotosintetik NADF-ME

Zea mays L. 72 75 1,4 0,02 6,5 0,22-0,09 Maurino et al., 2000
(yarpag va kok)

CAM-fotosintetik NADF-ME

M. crystallinum 64 7,2 68,8 0,35 9.9 Yoxdur  Saitou et al., 1992

Cs-qeyri-fotosintetik NADF-ME

Bugda 72 72 098 0,96 37,0 0,2-0,006 Casati et al., 1997

Egeria dansa 72 73 116 4,5 47,2 1,46 Casati et al., 2000

QURAQLIGIN BUGDA YARPAQLARINDA NADF-ME
FERMENTININ AKTiVLIYINO, iIZOFERMENT SPEKTRINO VO
SUBHUCEYRO PAYLANMASINA TOSIRI

Moalumdur ki, Cs-bitkilorin yarpaglarinin anatomik qurulusu {igiin xarak-
terik olan C4 sindrom vo bununla slagodar mévcud metabolik proseslor toka-
miilds streso davamliliq alamati kKimi meydana galmisdir. Bu slamatlorin yaran-
masinda istirak edan dekarboksillagdirici MDH-lar Cs-metabolizmin asas hal-
golarindan birini togkil etmokla, fotosintezin yiiksok intensivliyini tomin edirlar.
Dekarboksillasdirici fermentlordon olan NADF-ME NADF-ME tip Cs-bitkilo-
rin OTH-nin xloroplastlarmda lokalizasiya olunmusdur. Cs-bitkilorin MH-nin,
asasan, Xloroplastlarinda yerloson NADF-ME bu bitkilardo do miihiim metabo-
lik funksiya yerino yetirir [Sage et al., 2011].

Sakil 3.21-don goriindiiyii kimi, normal suvarilan bitkilordo XNADF-
ME aktivliyi SNADF-ME aktivliyindon 3-6 dofs, sonraki morhalalords isa
bu gostarici getdikca azalaraq ¢igoklomo marhalasinds ~2-4 dofs yiiksok ol-
musdur. Bitkinin ontogenezinin siinbiilloma moarhalasinds iso fermentin ak-
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tivliyi getdikco azalaraq bu izoformalarda boraboarlogsmis, dondolma morho-
lasindo iso her iki fraksiyada on asag1 hoddo catmisdir. Umumilikdo gotii-
ronds sitozol fraksiyasinda Qaraqilgig-2, xloroplast fraksiyasinda iso Boro-
kotli-95 yiiksak fermentativ aktivliys malik olmusdur.

Sokil 3.22-don goriindiiyii kimi, Borokatli-95 vo Qaraqilgig-2 bugda
genotiplarinin yarpaglarinin MH-nin sitozol va xloroplast fraksiyalarinda
bitkinin inkisafinin aktiv marhalslorinds quragligin tasirindon heg bir izofor-
ma doayiskanliyi bas vermamisdir. Genotiplarin yarpaglarinda sitozol va xlo-
roplast fraksiyalarinda fermentin 72 kDa molekul ¢akili yalniz bir izoforma-
st vardir. Quragligin tasirindon fermentin izoformasiin saymda doyisiklik
bas vermasa do ziilalinin miqdart artir.
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Sakil 3.21. Quraqligda bugda genotiplorinin flag yarpaglarinin MH-nin
subhiiceyro fraksiyalarinda NADF-ME aktivliyinin doyismo dinamikasi. = Bo-
rokatli-95 sitozol kontrol, = Barokatli-95 sitozol quraqliq, = Qaraqilgig-2 sitozol
kontrol, = Qaraqil¢iq-2 sitozol quraqliq, = Boarokatli-95 xloroplast kontrol, = Bo-
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rokatli-95 xloroplast quraqliq, = Qaraqilgig-2 xloroplast kontrol, = Qaraqil¢iq-2
xloroplast quragliq

Boruyagixma

TR PRI 1 - T 1\

Sitoplazma 7 Xlorc;plast Mitoxondri Sitoplazma  Xloroplast Mitoxondri

72kDa—>

Sitoplama Xlaroplst Mitoxondn

Sakil 3.22. Quragliqda bugda genotiplorinin MH-nin subhiiceyrs fraksiyala-
rinda NADF-ME izoferment spektrinin gel-elektroforez tisulu ilo todgigi. A-Boru-
yacixma; B-igokloma, C-dondolma marhalalari, Bk-barokatli-95 kontrol, Bg-Bare-
katli-95 quragliq, Qk- Qaraqil¢ig-2 kontrol, Qg-Qaraqil¢ig-2 quragliq. NADF-ME
ti¢tin reaksiya miihitinin tarkibi: 50 mM Tris-HCI bufer, pH-8,3 — 100 ml, 1 M L-
malat-Na, pH-7,0 — 3 ml, 1 M MgCl-6H20 — 0,2 ml, NADF-20 mq, NTG-15 maq,
EDTA-30 mg, FMS-3 mq

Nohayat, aparilan tacriibonin naticalori gostorir ki, Barokatli-95 geno-
tipinin yarpaglarinda normal suvarilan niimunalords NADF-ME aktivliyinin
96%-i, su stresi soraitindos becarilmis bitki niimunalarinds iso 94%-i MH-nin
xloroplast, 4,2 vo 6%-i iso uygun olarag, sitozol fraksiyada lokalizasiya
olunmusdur. Qaraqil¢ig-2-genotipinds oxsar tendensiya miisahido olunmus-
dur. Gostarilon toxumalarda mNADF-ME aktivliyi miisahide olunmamisdir
(codval 3.12).
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Cadval 3.12

Quraqhqgda bugda genotiplarinin inkisafinin ¢icakloma marhalasinda
yarpaqlarin MH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda NADF-ME
aktivliyinin subhiiceyra paylanmasi

e = Cigoklamo marhalasi

g g Xloroplast Sitozol Mitoxondri

o > A % A % A %

NADF-malik enzim

B-95 K 1,38 95,83 0,0642 4,17 - -
Q 1,25 93,98 0,0836 6,02 - -

Q-2 K 1,643 97,22 0,0515 2,78 - -
Q 1,257 99,1 0,0113 0,9 - -

Qeyd: -kontrol, Q-stres, B-95- Barakatli-95, Q-2- Qaraqilcig-2, A-xtisusi aktiviik,

EU/mgq ziilal
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IV FOSIL

FERMENTLORIN FiZIiKi-KIMYOVI
VO KINETIK XASSOLORI

MDH FERMENTLORININ FiZiKi-KiMY9Vi VO KINETIK
XASSOLORININ QISA iCMALLI

NAD-MDH fermenti miixtolif iisullar totbiq etmokls bitki vo heyvan
hiiceyralarindon, o ciimlodon mikroorganizimlordon homogen tomizlonmis
Vo kristallagdirilmisdir [Anues, ['ymues, 1990; Carap u np., 2010; McEvily
et al., 1985; Ohshima, Sakuraba, 1986]. Fermentin aktivliyinin uzun middot
stabil va foal olmasi, elmi todgigatlarda daha genis istifads edilmasins sorait
yaradir [Mrambepaues u ap. 1995; Banumes, Kypranos, 1992].

Fermentlorin osas fiziki-kimyavi xassslorindon biri, onlarin molekul
cokilarinin tayinidir. Fermentlorin molekul ¢okilori, alindigi monbadon asili
olaraq dayisir. Bir qrup bakteriyalar, mikroyosunlarda NAD-MDH fermenti-
nin molekul ¢okisi 100-500 kDa arasinda dayisir. Ponnusvami vo omokdas-
lar1 ion doyisdirici xromotografiya va gel-filtrasiya tisulu ilo P. aeruginosa
bakteriyasindan NAD-MDH fermentinin homogen tomizlonmis preparatini
almiglar. Onlar miiayyan etmislor ki, nativ ferment molekulu 70,5 kDa mo-
lekul ¢okiya malik olub, hor birinin molekul ¢okisi 36 kDa olan iki subva-
hiddan ibaratdir. NAD-MDH reaksiyast miihitin pH-8,0-da yiiksok aktiv-
liya, pH-7,0-da isa yiiksok stabilliys malik olur. NAD-MDH 40°C tempera-
turda malatin oksalasetata donar reaksiyasini daha siiratlo kataliz edir. Fer-
mentin kataliz etdiyi reaksiya Km(OA) 10 mkM olduqgda daha siiratlo gedir
[Ponnuswamy et al., 2011].

Satar va b. [Carap u ap., 2010] Sphaerotilus natans D-507 stammin-
dan Rf-lari 0,45 va 0,5, xiisusi aktivliyi ise 2,78 vo 3,37 E/mq ziilal, sicovu-
lun gara ciyarindon isa Rf-lori 0,34, 0,22 vo 0,15, alloksan diabeti ilo induk-
siya olunmus sigovulun gara ciyarindon iso xiisusi aktivliyi 2,19, 1,77 vo
4,29 E/mq ziilal olan tomiz ferment preparat: almslar.

Biitiin mamalilards, bitkilords va bazi bakteriyalarda MDH-lar homo-
dimer qurulusda olub, subvahidlarin molekul ¢akilori NAD-MDH ii¢iin 32-
37 kDa, NADF-MDH iigiin iso 42-43 kDa-a baraboardir [Gietl, 1992].

Elektroforetik analizin naticalorina gors bazi bitkilords fermentin yiik-
sok molekul ¢akiys malik olmasi, onlarin basqga ziilal va fermentlorlo aqre-
gasiya edarak kompleks amala gotirmak xassasi ils izah olunur [MBanuiies,
Kypranos, 1992]. Homogen tomizlonmis ferment molekulunun 60-70 kDa
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molekul ¢okiya malik olmasi [Ohshima, Sakuraba, 1986], onlarin 30-45 kDa
molekul ¢okiys malik subvahidlardan ibarat oldugunu gostarir.

Miixtalif mongali NAD-MDH-lor OA iigiin Km 5,7-180 mxM, NADH
tiglin Km 4-324 mkM va NAD iigiin Km 0,1-1 mM oldugda miisyyan hassas-
liga malik olurlar. Fermentin malata hossasligi Km 0,05-25 MM hiidudlarinda
doyisir [MBanumes, Kypranos, 1992].

NADF-MDH-nin molekul ¢akisi NAD-MDH-nin molekul ¢okisina
nisboatan yiiksok olur ki, bu da fermentin ziilalinda bir nego amintursu galigi-
nin ¢ox olmasi ilo alagodardir. Masalon, Cs-bitki — gargidalinin sagaqlarinda
SNAD-MDH 80 kDa molekul ¢okiya malik oldugu halda, hamin bitkinin
yarpaglarinda XNADP-MDH-nin molekul ¢okisi 150 kDa-a barabardir. As-
ton vo Hatcin [Ashton, Hatch, 1983] naticalorinds gostarilir ki, NAD-MDH
homodimer olub, subvahidlarinin molekul ¢okisi 36 kDa, NADF-MDH isa
homotetramer olub, subvahidlorinin molekul ¢okisi 38 kDa-a barabordir. Cs3
gonagoargak bitkisinin (Ricinus L.) endosperm hiiceyralorindo mMNAD-MDH
85 kDa molekul ¢okiya malik olub, molekul ¢okiai 42 vo 35 kDa olan iki
subvahiddon ibarstdir. Homin bitkido gNAD-MDH 65 kDa molekul ¢okili
olub, molekul ¢akisi 33 kDa olan homodimer struktura malikdir. Digor izo-
formalardan forgli olarag SNAD-MDH 115 kDa molekul ¢okiys malikdir va
subvahidlarinin molekul ¢okisi 30 kDa olan homotetramerdan ibarotdir. So-
ya bitkisinin kok hiiceyralorindo mNAD-MDH-nin molekul ¢akisi 69 kDa
olub, molekul ¢akilari 37 va 39 kDa olan iki heterodimer subvahiddan, ispa-
naq bitkisinin yarpaglarinda pNAD-MDH molekul ¢okisi 70 kDa olub, har
birinin molekul ¢okisi 33 kDa olan iki homodimer subvahiddon ibaratdir
[Weininger et al., 1977].

Noxud vo gargidali yarpaglarinda XNADF-MDH homogen sokildo
alinmigdir. Bu obyektlords fermentin 4 subvahiddan va hor birinin molekul
cokisinin 150 kDa oldugu gostorilmisdir [Ashton, Hatch, 1983; Scheibe,
Fickernscher, 1985]. NADF-MDH OA {igiin K 18-56 mxM, NADFH ii¢iin
24-70 mxM, NADF {i¢lin 40-250 mxM olduqgda yiiksok hossasliga malik
olsa da, malata gars1 hassasligi xeyli asagidir (2-30 mM). Biitiin bunlarin
bitki hiiceyrasindo substratin qatiliginin yiiksok olmast ils olagodar oldugu
giiman edilir [Lance, Rustin, 1984].

Dekarboksillasdirici NAD-ME fermentina, demok olar ki, biitiin canli-
larda rast golinir. NAD-ME-nin mikroorganizmlordo molekul ¢okisi 500
kDa olan dimer, tetramer vo oktamer izoformalariin bioloji aktivliys malik
oldugu gostorilmisdir [MBanumies, Kypranos, 1992]. Bitki mansali NAD-
ME-lar heterodimer olub molekul ¢okilari 58 vo 62 kDa-a barabordir. Fer-
mentin NAD vo NADH-y»s hassaslig yiikksok olmayib, Km-i tagriban subust-
ratin fizioloji qatiligina barabordir [Hatch, Mau, 1977; Canellas, et al., 1984,
Tronconi et al., 2008; 2010].
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NAD-ME reaksiya miihitinin pH-6,7-7,2 hiidudlarinda daha optimal
aktivliyo malik olur [Wedding, 1989]. Digoar dekarboksillosdirici ferment
olan NADF-ME molekulu 4 subvahiddsan ibarat olub, molekul ¢okisi 230-
280 kDa hiidudlarinda yerloasir. Bundan fargli olaraq fermentin mikroorga-
nizmloards molekul ¢akisi 550 kDa olan oktamer, yaxud molekul ¢okisi 105
kDa olan dimer formasiin oldugu askar edilmisdir [ITepcanos u ap. 1976].
NADF-ME-nin substrata hassaslig1 genis hiidudda doyisir. Masalon, Km(ma-
lat) 0,018 - 3,7 mM-a; Km(NADF) 3-780 mkM; Km(piruvat) 2,3-11,2 mM,;
Km(NADFH) 3,3-102 MM va Km(CO2) tiglin 0,45-11 mM oldugu reaksiya
daha siiratlo bas verir. Malatin fermentativ dekarboksillosmasi reaksiyasi
miihitinin pH-6,5-8,5 hiidudlarinda daha boyiik siiratlo gedir [MBanuries,
Kypranos, 1992; Wedding, 1989].

MDH sistemi fermentlorinin kataliz etdiklori reaksiyalarin ferment-
substrat garsiliglt tosiri Mixaelis-Menten mexanizmins tabedir [Minarik et
al., 2002]. Bu mexanizmo asasan, avvalca koferment fermentin foal marka-
zino daxil olaraq onu aktivlosdirir, sonra aktivlosmis ferment 6z substrati ilo
garsiligh tesirds olarag, davamsiz ferment-substrat kompleksi [ES] amalo
getirir. Daha sonra [ES] kompleksi parcalanaraq reaksiyanin son mohsullari-
n1 amalo gatirir vo naticads ferment sorbostlik gazanir [Goward, Nicholls,
1994; Kim, Guiltinan, 1999]. Miixtalif monbolordon homogen alinmig
NAD-MDH izoformalarimin kinetik parametrlorini miiqayiss etdikdo malum
olur ki, malatin katalitik ¢evrilmasi reaksiyasi OA-ya nisbaton az effektivdir
[[Muneiipy u mp., 1991]. Malumdur ki, MDH diiziino vo donar reaksiyada ki-
netik parametrlorina uygun olaraq, digarindan farglonon iki miixtslif konfor-
masiya voziyyati alir [briromendensa, [Tnemanos, 1986]. Ortamiiddatli trip-
tofan fluoresens ziilallarin kémayi ilo miioyyan olunmusdur ki, triptofan ga-
liglarina garsi fermentin hassasligit MDH-nin konformasiyon vaziyyatlorinin
dayismasino soabob olur va naticads birbasa reaksiya 10,9 ms, oks-reaksiya
2,6 mc davam edir. Diiziina reaksiyanin tadqiqi onu gostarir ki, malatdan
elektronlarin NAD"-a dasinmasi tiglii ferment-koferment-substrat kompleksi
yarandiqdan sonra bas verir. Bu kegiddan sonra reaksiyanin siirati koskin
azalir va naticodo malatin oksidlogsmasi reaksiyasinda MDH-nin katalitik ef-
fektivliyi zoifloyir. Donor reaksiyanin todgigi zamani iso tamamils forgli no-
ticalor alinmigdir. Miiayyan olunmusdur Ki, reaksiya zamani OA ¢evrilmasi-
nin MDH strukturunda bas veran konformasiya dayiskanliklori ilo heg¢ bir
alagasi yoxdur. Miihita substrat alava olunan kimi kimyavi gevrilma basla-
yir va bir ne¢o fermentativ dovr orzinds doyismoaz siirotlo davam edir
[brromendensa, [lnemanos, 1986]

Beloliklo, miixtalif monboalordon alinmis NAD-MDH-larin OA ilo mii-
gayisado malata vo NAD*-a gars1 yaximlig1 asag1 saviyyadadir (codval 4.1).
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Malatin oksidlosmasi vo OA-nin reduksiyasi reaksiyalariin Km-i genis hii-
dudda doyisir.

Cadval 4.1

Bazi bitkilardo NAD-MDH-nin kataliz etdiyi reaksiyamin kinetik parametrlari

Malatin oksidlosmasi

OA-nin reduksiyasi

Obyekt  Subhiiceyra Moanboa
fraksiyast Kpmalat, KnNAD*, mM Kg OA, Km
mM mM NADH,
mM
C4 bitkilor
Qargidal Xloroplast 24,0 0,045 0,018 0,05 Ashton,
yarpaqlari Hatch, 1983
Qargidali Sitozol 18,2 0,13 2,0 0,1 Ashton,
sacagi Hatch, 1983
Cs bitkilor
Qargiz, lopa  Qlioksisom 3,7 0,46 0,13 0,16 TIluneiipy u
yarpagi Ip., 1991
Gonogorgok  Mitoxondri 5,8 0,56 1,4 0,25 Tluneiipy u
endospermi ap., 1991
Gonogargak  Qlioksisom 34,6 0,87 1,9 0.36 TIluneiipy u
endospermi ap., 1991
Ispanaq Peroksisom 3,33 0,34 0,06 0.16  Weininger
yarpaqlari etal., 1977
Goboloklor
Mucor Sitozol 5,88 0,1 0,12 0,03 Wwall,
pusillus Wattoo,
1984
Bakteriyalar
Taenia 0,14 0,12 0,078 0,06 Zenka,
crassiceps Prokopic,
1989
Rhodo- 2,1 0,048 0,085 0,025 Ohshima,
pseudomonas Sakuraba,
capsulata 1986

Belo miilahizas olunur ki, malat OA vo NADH-nin yiiksak gatiliglarin-

da fermenti inhibirlosdirir. Todgigatcilar buna sobob kimi effektiv olmayan
MDH-malat-NADH kompleksinin vo mohlulda bu substratlarin gatiliginin
artmasi naticasinds yavas pargalanan MDH-NADH-OA kompleksinin omala
goalmasini gostarirlor [Mahmoud et al., 1995; Wise et al., 1997]. Boazi miial-
liflorin fikrinca iso OA-nin yiiksok gatiliginda ferment inhibirlosmir [Miku-
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lasova et al., 1998] vo malat yiiksok gatiligda NAD-MDH-ys aktivlasdirici
tosir gostorir [Dordal et al., 1990].

Miixtolif manboalordon alinmig MDH-lorin izoformalari mihitin pH-
nin doyismasindon asili olarag, miixtalif katalitik aktivliya malik olurlar.
Mohlulun pH-1 molekul daxilinds yiiklorin paylanmasina, fermentin aktiv
moarkazini togkil edon asas vo tursu xassali amintursu qaliglarinin (dikarbon
tursularinda COOH-grupu, sisteinin SH-grupu, histidinin imidazol azotu, li-
zinin NH2 grupu va s.) ionlasma doracasing tasir gostarmaklo, ziilal moleku-
lunun faza qurulusunun stabillosmasinds miihiim rol oynayir. pH-in miixte-
lif giymotlorinds aktiv morkaz hissovi ionlagsmis vo ionlasmamis vaziyyatdo
ola bilar ki, bu da ziilalin Gi¢linciili strukturunda vo uygun olarag, aktiv fer-
ment-substrat kompleksinin formalasmasinda 6ziinii gostarir. Reaksiya mii-
hitinin pH-nin dayismasi isa oksina olaraq, tursu va asasi qruplarin dissosia-
siya sabitinin dayismasino va fermentin tasir mexanizminin pozulmasina go-
tirib ¢ixarir [Koan, 1986]. Fermentativ kinetikada substratlarin vo kofaktor-
larin da ionlasmasi bas vera bilar.

Cadval 4.1-do bitki mongali MDH-lorin bozi kinetik parametrlori oks
olunmusdur. MDH-larin yalniz mitoxondri izoformasinda sitrat vasitasi ilo
allosterik tonzimlonmo miisahids edilmisdir [Goward, Nicholls, 1994].

Diiziina va donan reaksiyanin pH optimumlar bir-birino gatiyyan uy-
gun golmir vo MDH hidrogen ionlarinin daha asagi qatiliglarinda OA-nin
reduksiyasi reaksiyasini maksimal siiratlo hoyata kegirir. Todgigatgilar diizii-
no vo donon reaksiyalarin pH optimumlarinin fargli olmasinin sobabini
MDH substratlarinin oksidlogsma va reduksiyasmin iki miixtalif konforma-
siyon vaziyyati, katalitik aktda istirak edon amintursu qaliglarmin rolundak:
farglorla alagalondirirlor [Biitomendernsa, [Tnerranos, 1986].

Belaliklo, MDH OA reduksiyasi reaksiyasinda optimum pH-1 6,0-8,5
[[MTuneiipy u ap., 1991; Banu et al., 1992; Irwin et al., 2001; Aquino-Silva et
al., 2003], malatin oksidlasmasi reaksiyasinda iso 9-11-o [[Tuneiipy u ap.,
1991; Shah, Andrews, 1994], mikroorganizmlords bu gdostoricinin 8,0-9,2;
bitki koklori vo gargidali toxumlari iigiin iso reaksiya miihitinin optimal pH-
nin 7,7-8,1 hiildudlarinda oldugu askar olunmusdur. Boazi odobiyyat molu-
matlarinda OA-nin malata reduksiya reaksiyasiin optimum pH-nin 8,5-9,4
araliginda oldugu gostorilmisdir [MBanumies, Kypranos, 1992]. Miiayyan
edilmisdir ki, ispanaq bitkisi yarpaglarinin mikrocisimciklorindo MDH izo-
elektrik noqtasi 5,65, heyvan mansoali organizmlords iso bu gostarici 5,0-6,0
hiidudlarinda olur [Mottram, Graham, 1985].

Reaksiya miihitinin temperaturu da fermentativ reaksiyanin siiratine
tosir edon amillordon biridir. Temperatur birbasa diffuziya sothins, dolay:
yolla isa ziilal makromolekulunun strukturuna tesir gostarir. Bu tasir yalniz
fermentlorin aktivliyinin doyismasina deyil, hom do membran kegiriciliyinin
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artmasina, homeostazin pozulmasina, lipidlor arasinda garsiligl tasirin do-
yismasina Va S. gotirib ¢ixarir. Ziilallarin denaturasiyasi vo membran struk-
turunun pozulmasi yiiksok temperaturda hiiceyronin dagilmasinin baslangi-
cini togkil edir. Temperaturun miioyyan hadds godar artmas: fermentativ re-
aksiyalarin siiratinin artmasina sabob olur [Ky3uemos, JImutpuesa, 2005;
Adanacoes, bepesuna, 2011].

Fermentlorin katalitik xassalorinin dayismasi organizmlarin dayison
temperatur soraitino uygunlasma reaksiyalarindan biri olub, ferment mole-
kulunun modifikasiyas1 naticasinds bas verir [Ky3uenos, JImutpuesa, 2005;
Xenar, 2011; Adanacees, bepesuna, 2011]. Katalitik reaksiyanin gedisindo
fermentin konformasiya doyismasi zoif rabitolorin yaranmasi, yaxud qiril-
mas1 (hidrogen, elektroststik, VVan-Der-Vaals, hidrofob) hesabina bas verir.
Bu zaman enerji ya udulur, ya da ayrilir [Ky3neuos, Amutpuena, 2005;
Xenar, 2011].

Kataliz zaman1 méhkom strukturlu fermentin konformasiya doayiskan-
liyi ti¢lin az enerji tolob olunur. Méhkam strukturlu fermentlords konforma-
siya dayisikliyi miimkiin deyil. Belo fermentlor stabil, uzunomiirlii, amma
inert olurlar. Yiiksok temperatura uygunlasmis organizmlords fermentlorin
0z qurulus tamligin1 va funksional aktivliyini saxlamaq ii¢iin daha gox mdh-
kom strukturu olmahdir [Kysuemos, mwurpuesa, 2005; Xemar, 2011;
Adanacees, bepesuna, 2011].

Yiiksok temperatura uygunlagma, homginin bir va ya bir ne¢o zoif ra-
bitonin yaranmas: ilo do slagadardir. ©lava rabitos fermentin termostabilli-
yini artirsa da, onun katalitik effektivliyini asagi salir. Temperatura garsi
fermentlorin miixtolif ciir hassashigli onlarmn birincili qurulusunun modifika-
siyasi naticasindo meydana golir [Ky3ueros, Jmurpuesa, 2005; Xemnar,
2011].

Bitkilorin doayison temperatur soraitino uygunlasma reaksiyasinin bas-
ga tipi Mixaelis-Menten sabiti (Km) ilo substratin qatiligi [S] arasinda olan
nisbi doyismoazlikdir. Miiayyoan olunmusdur ki, ayrilmis fermentlords tempe-
raturun doyismasi Km-in doyismasina gatirib ¢ixarir. Bu, iki yolla — ziilalin
birinci qurulusunun doayismasi, yaxud da fermentin foaliyyat gostordiyi mii-
hitin doyismasi hesabina bas verir. Ziilalin birinci qurulusunun dayismasi
fermentin yeni formalarinin vo uygun olarag, yeni olamatlorin (adaptasiya)
yaranmasina gotirib ¢ixarir. Fermentin yeni yaranan formalar: temperatur
stresi zamani stres genlorin induksiyasi naticosindo do meydana ¢ixa bilar.
Noticado fermentin yeni formasi yaranir ki, bu da bitkiys miixtolif tempera-
tur hiidudlarinda yasamaga imkan verir [Ky3uenos, JImutpuesa, 2005;
Xennar, 2011; Adanacwes, bepesuna, 2011].
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QURAQLIGIN AMARANT VO BUGDA YARPAQLARINDA
NAD-MDH FERMENTININ iZOFORMALARININ BOZI
FiZiKi-KiMYOVi VO KINETIK XASSOLORINO TOSIRI

Amarant yarpaglarinda NAD-MDH, inkisaf marhalalarindan asili olaraq,
molekul ¢akisina, subhiiceyra paylanmasina va Rf giymatlorine gors bir-birin-
don forglonan izoferment tarkibina malikdir (sokil 3.9, 3.10; cadval 4.2).

Amarant bitkisinin inkisafinin ¢i¢oklomoaonii marhalasindan baslaya-
raq torpaq quragligi yaradilmisdir. Bu marholonin asas xiisusiyyati ondan
ibarotdir ki, yarpaglarm MH vo OTH-nin subhiiceyro fraksiyalarinda fer-
mentin izoferment spektrinds doyiskanlik bas vermasa da quragliq niimuna-
lorinde MH vo OTH-nin mMNAD-MDH-nin R¢-i 0,33, molekul ¢okisi 72 kDa
olan izoformasi yox olmusdur. Ontogenezin sonraki marhoalalarinds torpag
quraghginin tosirinden yarpagin MH vo OTH-nin bir ¢ox xassalorina géra
farglonan izoforma doayiskanliyi bas vermisdir (sokil 3.9, 3.10; cadval 4.2).
Amarant bitkisinin ontogenezinin sonuncu morhalasinds bazi izoformalarin
itmosi naticasinds MH vo OTH-nin sitozolunda fermentin yalniz 58 kDa,

Normal suvarilan bitki niimunslorinin subhiiceyrs fraksiyalarinda NAD-
MDH-nin izoferment spektrinin doyismo dinamikasina baxsaq gorarik Ki,
MDH-nin izoferment spektri inkisafin marhalslorindan asili olaraq dayisir. Ma-
salon, ¢igoklomodnii marhalods MH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda kontrolda
NAD-MDH-nin iimumilikdo 8, OTH-nin miivafiq fraksiyasinda 6 izoformas:
vardir. Bitkinin inkisafinin ¢igoklomo morhalasinds bu géstoricilor, uygun ola-
raq, 9 vo 8-o borabardir. Amarantin inkisafinin toxumyetisma moarhalasinda
MH vo OTH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda kontrolda izoformalarmn sayr mii-
vafiq olaragq 4 vo 5-0 barabar olmus vo vegetasiyanin sonunda azalaraq mini-
mum haddo ¢atmisdir (codval 4.2). Buna gora da bitkinin aktiv inkisaf morhalo-
larindo MDH izoformalarmin sayinin stres tasirindon artmasi vo ya azalmast,
eloco do subhiiceyro fraksiyalart iizro yerdayismasi onun polifunksional vo
adaptasiyaedici ferment oldugunu séylomays zomin yaradir.

Son illarin adobiyyat malumatlarinda gostarilir ki, Arabidopsis geno-
munda NAD-MDH-ni kodlasdiran az1 8 gen vardir. Bunlardan ikisi peroksi-
som [pMDH; pMDH1 vo pMDH2; Pracharoenwattana et al., 2007; Eubel et
al., 2008], ikisi mitoxondri [MMDH; mMDH1 vo mMDH2; Lee et al., 2008;
Tomaz et al., 2010], biri iss plastid MDH izoformasidir [pNAD-MDH; Ber-
kemeyer et al., 1998]. Sonraki ii¢ izoformanin sMDH oldugu giiman edilir
(SMDH; sMDH1, sMDH2 vo sSMDH3). Arabidopsis genomu eyni zamanda
plastid lokalizasiyli MDH-nin NADF-dan asili olan izoformasini da kodlas-
dirir [Hebbelmann et al., 2012].
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Cadval 4.2

Quraqhgda amarant yarpaqlarinda NAD-MDH-nin izoferment tarkibi,
izoformalarin subhiiceyra paylanmasi va bazi fiziki-kimyavi parametrlori

5 Kontrol Quraqgliq Mr (kDa).
S Variant Konstitutiv  Iton  Induktiv Konstitutiv Iton  Induktiv Ri
S
Cigoklomaonii
Sitozol 58, 63,68,77 - - - - - 58 (0,5)
< Xloroplast 63 - - - - - 63 (0,4)
Mitoxondri 63, 68, 77 - - - - ; 68 (0,36)
— Sitozol 63,77 - - - - - 72(0,33)
£ Xiloroplast 63 - - - - - 77(0,28)
©  Mitoxondri  63,68,77 - : : : :
Cigokloma
Sitozol 58, 63,68,77 - - 58,77 63,68 -
% Xloroplast 63 - - - - -
Mitoxondri 63, 68, 77 - 58 63,68 77 58
- Sitozol 63,77 - 58,77 63,72 - 58 -
&= Xloroplast 63 - - - - -
© Mitoxondri 63, 68,77 - 58 63,68 77 58
Toxumyetisma
Sitozol 58 63,68,77 - 58 - 77,72
T Xloroplast 63 - - - - - -
S Mitoxondri 63, 68,77 58-1 - - - -
- Sitozol 58 - - 58 - 68 -
&= Xloroplast 63 - - - - - -
© Mitoxondri 63, 68,77 58-1 - - - 58,72
Vegetasiyanin sonu
Sitozol 58 - - - - -
T Xloroplast - - - - - - -
S Mitoxondri 72 - - 72 - -
Sitozol 58 - - 72 - - -
= Xloroplast - - - - - -
5 Mitoxondri 68,77 - - 72 - -

Mr-molekul ¢akisi, K-kontrol, Q-quraqlig

MDH izoformalarmin fizioloji rolu onlarin subhiiceyra paylanmasi vo
metabolik yollarin xiisusiyyatlori ilo alagadardir. Masalon, mMNAD-MDH to-
noffiis vo fototonoffiis proseslorinds yaxindan istirak edir [Tomaz et al.,
2010]. pNAD-MDH-si yag tursularinin B-oksidlosmasi zamanm1 pMDH OA-n1
malata reduksiya etmoklo, NAD* elektron akseptorunu regenerasiya etmok
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Vo onu sitozoldaki OA ilo miibadilo etmak [Pracharoenwattana et al., 2007],
fototonoffiis zamam sitozoldan ¢ixarilan malati oksidlosdirmoklo NADH
omoala gatirmak kimi iki funksiyani hoyata kegirir [Reumann, Weber, 2006;
Cousins et al., 2008]. pPNAD-MDH-ys malik olmayan Arabidopsis mutant-
larinda (pmdh1, pmdh2) yag tursularinin f-oksidloasmads va ciicartinin omo-
lo galmasinds ciddi loangims yaranir vo mutantlarin inkisafinda ekzogen so-
karlarin migdarindan asililiq nozara ¢arpir [Pracharoenwattana et al., 2007].
Nozora ¢arpan bu slamotlor yag tursularinin B-oksidlosmasine gora alinan
mutant formalarin fenotipino xas olan slamotdir [Pinfield-Wells et al., 2005;
Baker et al., 2006; Pracharoenwattana et al., 2007].

Bugda yarpaglarinda NAD-MDH-nin fiziki-kimyavi xassalorinin dyro-
nilmasi tigtin aparilan tocriibalorin naticalari cadval 4.3 va sokil 3.11, 3.12-ds oks
olunmusdur. Cadvaldon goriindiiyii kimi, bugda genotiplorinin aktiv inkisaf
morhalalorinds kontrol bitkilordo SNAD-MDH-nin 58, 74 vo 78 kDa,
MNAD-MDH-nin 74 va 78 kDa, XNAD-MDH-nin iss 78 kDa molekul ¢oki-
li izoformalar: faaliyyat gostorir. Bitkilords vegetasiyanin boruyagixma mar-
holasinin sonundan siini torpagq quraghiginin yaradilmasina baglanmisdir.
Bitki inkisafinin gigokloma marhalasinds quragligin tasirinden bugdanin Bo-
rokatli-95 genotipinin yarpaglarmin MH-nin sitozol fraksiyasinda 58 vo 78
kDa molekul ¢okili konstitutiv izoformalarla yanasi, 82 kDa, mitoxondri
fraksiyasinda iso 66 kDa molekul ¢akili induktiv izoformalar sintez olun-
mus, 74 kDa molekul ¢okili konstitutiv izoforma iso quragligin tosirindan
yox olmusdur. Cigaklomo marhalasinds miisahids olunan bu manzars vege-
tasiyanin axirinadok davam etmisdir. Qaraqilgig-2 genotipinin MH-nin sito-
zol fraksiyasinda quraqligin tosirindon Barokatli-95 genotipindan forgli ola-
raq fermentin 82 kDa molekul ¢okili izoformasina rast galinmomisdir.

Quragligadavamli genotipdan forgli olarag, davamsiz genotipds stre-
sin tasiri naticasindo fermentin izoferment torkibinds ciddi doayiskonlik bas
vermass da, mitoxondri fraksiyasinda 66 kDa molekul ¢okili yeni izoforma
omoalo galmisdir. Vegetasiyanin sonuna yaxin Barokatli-95 genotipinin sito-
zol fraksiyasinda lokalizasiya olunan 74 kDa molekul ¢okili izoforma qurag-
ligin tasirindon yox olmusdur.

Bugda genotiplorindo NAD-MDH-nin aktivlik saviyyasini, ziilallarin
miqdarini, izoformalarin sayin1 vo molekul ¢okilorini, kataliz etdiklori reak-
siyanin kinetik parametrlorini miiqayiss etsak, bela bir notica ¢ixara bilorik
ki, Barakatli-95 genotipinds todgiqg olunan fermentin izoformalar: quragligin
tosirindon Qaraqilgig-2 genotipi ilo miigayisads dah ¢ox labillik gostarirlor.
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Cadval 4.3

Quraqhq zamani bugda yarpaqlarinda NAD-MDH-nin izoferment tarkibi,
izoformalarin subhiiceyra paylanmasi va bazi fiziki-kimyavi parametrlori

o Subhiic. Kontrol Quragliq Mr (kDa),
§ fraksiyalar'Konstitutiv Tton  Induktiv Konstitutiviton Induktiv ~ Rf
&
Boruyagixma
o Sitozol  58,74,78 - - - - - 58(0,44)
g Xloroplast 78 - - - - - 66
Mitoxondri 74, 78 - - - - - (04
. Sitozol 58,7478 - - - - - 74(032)
& Xloroplast 78 - - - - - 78(0,28)
Mitoxondri 74, 78 - - - - - 82 (0,22)
Cigokloma
o Sitozol 58, 74,78 - - 58,78 74 82
g Xloroplast 78 - - 78 - - -
Mitoxondri 74, 78 - - 74,78 - 66
~ Sitozol 58, 74, 78 - - 58, 74,78 - - -
¢ Xloroplast 78 - - 78 - -
Mitoxondri 66, 74,78 - - 74,78 - 66
Donyetisma
o Sitozol 58, 78 74 - 58, 78 74 82
g Xloroplast 78 - - 83 - - -
Mitoxondri 74, 78 - - 74,78 - 66
o Sitozol 58,78 74 - 58,78 74 - -
¢ Xloroplast 78 - - 78 - -
Mitoxondri 74, 78 - - 74,78 - 66

Qeyd: Mr-molekul ¢akisi, B-95 — Barakatli-95, Q-2 — Qaragqil¢ig-2

Odobiyyat malumatlarinda gostorilir ki, NAD-MDH izoformalarinin
hor biri homodimer (33-36 kDa) olub, iki subvahiddan ibarstdir (Berkeme-
yer et al. 1998). Masoalon, Gietlin islorindo MDH-lorin heyvanlarda, bitkilor-
do vo oksar bakteriyalarda homodimer olub, subvahidlorin molekul ¢oakilari-
nin 32-37 kDa arasinda doyisdiyi gostorilmisdir. Bitki monsoli MDH-lor
molekul qurulusuna, kofaktor spesifikliyins, subhiiceyra paylanmasina vo
funksiyalaria gors forglonirlor [Gietl, 1992; Yu Ding, Qing-Hu Ma, 2004].
Musrati va b. iso miiayyan etmislor ki, MDH multiferment olub, har birinin
molekul ¢akisi 30-35 kDa olan 2, yaxud 4 identik subvahiddon ibaratdir
[Musrati et al., 1998].
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Minard vo b. [Minard, McAlister-Henn, 1991] ilk dofs olaraqg, S. cere-
visiae-nin asetatdan asili olan fenotiplorinds NAD-MDH-nin 3 izoformasi-
nin oldugunu miiayyan etmislor. Belo ki, geyri-mitoxondri izoformanin mo-
lekul ¢okisi 42 kDa, mitoxondrial izoformanin molekul ¢akisi iso 33,5 kDa
togkil edir. Sonuncu izoformanin xloroplastlarda lokalizasiya olundugu gii-
man edilir.

MDH-nin kinetik vo katalitik xassalarinin analizi gostarir ki, onun izo-
formalar1 bir-birindon pH, temperatur optimumlari, katalitik effektivliyi, Kn
giymati va bagga parametrlorina goras forqlanirlar.

Mixtalif monsali MDH izofermentlorinin kataliz etdiklori diiziino vo
oksino gedon reaksiyalarin siirati, xiisusi aktivliyi vo katalitik effektivliyi
arasinda askar olunan farq, goriindiiyii kimi, bu ferment sisteminin katalitik
mexanizminin xiisusiyyatlori ilo alagadardir. Malumdur ki, MDH-nin dénar
reaksiyalarinin gedisi 6z kinetik parametrlorino gora forqlonan iki miixtalif
konformasiya voziyyatindo bas vers bilor [baromdenn, [Tnemanos, 1986].
Malatin oksidlogsmasinin doyisken siiratlo getmasi, alave energetik baryer vo
katalitik akt zaman1 molekulun strukturunda bas veran konformasiya doyis-
mosi ilo baglidir. Bu zaman H*-ionlarinin malatdan koenzimo 6tiiriilmasi
ticiin MDH molekulu gorgin voziyystdon nisboton zoiflomis konformasiya
vaziyyatino kegmalidir. Oksalasetatin gevrilmosi iso fermentin katalitik akt
zaman1 konformasiya strukturunun doyismasi ilo olagodar deyildir.

Diiziino vo oksino gedon MDH reaksiyalarinin siiroti arasindaki miina-
sibat, izofermentlorinin mansoayindan asili olaraq doyisir. Malumdur ki, fer-
mentin sitozol vo qlioksimal izoformalar: torofindon kataliz olunan malatin
oksidlagma siirati OA-nin reduksiyasi siiratinin ~70%, mitoxondri va plas-
tidlordo iso ~50%-ni toskil edir. Bu noticalor gostorir ki, MDH-nin yiiksok
tomizlonmis izoformalari hiiceyrodo MDH sistemi ziilallarin 6z aralarinda
xarakteristikalarina, xassalorino vo miixtalif genetik monsoyino goéro forqlo-
non iki funksional qrup amalo gatirirlar.

MDH izoenzimlarinin donar reaksiyasinin katalitik effektivliyi arasin-
daki forqin asas fizioloji monasi, goriiniir, ziilallarin hiiceyradaxili mikroos-
hatoys adaptasiyast ilo baglidir. Malatin oksidlosmasinin OA-nin reduksiya-
sina nisbati yiiksok olan MDH izofermentloari, asason, pH-1n asagi qiymatlo-
rino malik hiiceyra kompartmentlarinds — sitozol vo glioksisomlarda, oksina,
bu nisbat asagi olan MDH izofermentlori yiiksok pH-a malik hiiceyro kom-
partmentlorindo — mitoxondri vo etioplastlarda lokalizasiya olunmuslar
[@punpux, 1986].

Sitozol va qlioksisomlarda lokalizasiya olunan MDH-nin dimer for-
malar1 daha ¢ox, mitoxondri va xloroplast lokalizasiyali MDH izoformalari
orta, MDH-nin tetramer izoformalari isa zoif katalitik effektivliys vo xiisusi
aktivliyo malikdirlor. MDH izofermentlarinin katalitik effektivliyinds va xii-
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susi aktivliyinds olan forglor hor seydon oavval, onun birincili strukturu vo
genetik tobiati ilo alagadardir.

REAKSIYA MUHITININ pH-NIN NAD-MDH
AKTIVLIYINO TOSIRI

Biitiin ztlallar mohlulda H*-ionlarinin qatiliginin miisyyan hiidudla-
rinda Katalitik aktivlik gostorirlor. Fermentlorin optimal katalitik aktivlik
gOstormasi tiglin lazim goalan optimal pH, adaston hiiceyradaxili strukturlarda
H*-ionlarinin qatiligina uygun olur. MDH sistemi izofermentlori onlarin ka-
talitik tosirinin optimal pH-nin qiymatlarine gors 6z aralarinda forqlonirlor.
Bu tosirlor fermentin foal morkazini omola gotiron amintursu galiglarinin
funksional gruplarinin ionlagmasinin tonzim saviyyasi ilo slagodardir. Bu
amillor fermentin funksional vaziyyatino tosir etmok vo onun aktivliyinin
H*-ionlarinin gatiligindan asililigini tanzimlomak imkanlarina malikdir.

Fermentlor pH-n kigik hiidudlarinda daha aktiv olurlar. Bunlardan
forgli olaraq bizim todqgiq etdiyimiz amarant bitkisinin yarpaglarinin MH vo
OTH-nin subhiiceyrs organoidlerinde normal suvarma vo torpaq quraghigi
soraitindo MDH-nin izoformalar1 daha genis pH optimuma malik olurlar
(pH-7,5; 8,8). MDH-nin kataliz etdiyi reaksiyanin siirati reaksiyanin baslan-
gicinda substratin qatiligindan daha ¢ox asili olur (cadval 4.4).

Amarant yarpaglarinin MH-do mMDH izofermenti pH-in 6-9 giymat-
lorindo yiiksok aktivlik gostorir vo bu intervalda pH-in 8 giymati onun ti¢iin
optimum hesab olunur. Hor iki toxumanin xloroplast, OTH-nin iss mito-
xondri fraksiyasinda buna oxsar naticalor alinmigdir.

Miioyyon olunmusdur ki, amarant yarpaglarmm MH vo OTH-nin
SNAD-MDH-si OA-nin reduksiyasi reaksiyasini reaksiya mihitinin pH-nin
7,5-8,5, MH-nin xXNAD-MDH-si normal vo torpag quragliginin tosiri sorai-
tindo pH-m 7,7-8,2, OTH-nin XNAD-MDH-si kontrolda pH-7,7; 8,2, qurag-
ligda pH-7,5; 8,7, MH vo OTH-nin MNAD-MDH-si iso pH-1n, uygun ola-
rag, 7,7-8,2, va 8,0-9,0 giymatlorinds reaksiyani daha siiratlo kataliz edirlor
(codval 4.4). Amarant yarpaglarinin MH-do SNAD-MDH malatin OA-ya
oksidlosmasi reaksiyasini reaksiya miihitinin pH-nin 9,2-9,7, OTH-do isa
9,0-9,5 giymatlarinds, XNAD-MDH-si kontrolda 8,5-9,0, quragliqda 8,2-
8,7; MH vo OTH-do mMDH-si iso bu reaksiyan: pH-m 8,8-9,2 giymatlorin-
do optimal kataliz edir. Diiziino gedon reaksiya zamani MH-nin sSNAD-
MDH-sinin optimal pH-1 7,7-8,2, OTH-do SNAD-MDH pH-m 7,7-8,5 qgiy-
motlorinds reaksiyani daha optimal kataliz edir. MH vo OTH-nin mNAD-
MDH va XxNAD-MDH-sinin aktivliyi pH-in 7,7-8,2 giymatlorinds daha da
dayisir (cadval 4.4).
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Alinan naticalar gostarir ki, MDH golovi miihitin 7,5-10 giymatlorinda
genis pH optimuma malik olub, dénor reaksiyalarin optimum pH-lari iist-iis-
to diismiir. MDH OA reduksiyasi reaksiyasini H-ionlarinin gatiliginin asagi
giymatlorinds daha yiiksok siiratlo kataliz edir.

MNAD-MDH vo XNAD-MDH-nin optimum pH-nin goalaviliys dogru
yerdayismasinin, goriiniir, tonzimloma xassasi vardir. Bu soraitdo OA-nin
reduksiyasi reaksiyasinin yiiksok siirati, pH-dan istonilon ciizi kenarlanma
MDH-nin verilon substrata gars1 hassashiga vo aktivliyinin nozaragarpacaq
dayismasina gatirib ¢ixarir.

Malatin oksidlasmasinin optimum pH-1 pH-skalasinin golovi miihi-
tindo olmasi, goriiniir, fizioloji pH-1 8-0 yaxin olan mitoxondrilords va xlo-
roplastlarda lokalizasiya olunan izofermentlar {igiin tonzimlayici rolu vardir.
Belo soraitdo OA-nin reduksiya reaksiyasit maksimal siiratlo gedir vo pH-in
miivafig giymatinds bas veron minimal konarlasma fermentin aktivliyinds
Vo substrat {igiin Km-in giymatinda nazaragarpacaq dayisikliya gotirib ¢ixa-
rir. Digor torofdon malatin oksidlosmasi reaksiyasi zamani MDH aktivliyi
pH-1n 7-don asag1 qiymatlorinds azalir va naticads ferment inhibirlasir. Bu-
na géro mitoxondrilords asagi pH-da (6,5) malati oksidlosdiron alternativ
yol movcuddur. Bu yol malik enzimin istiraki ilo foaliyyat gostorir va ciicor-
monin ilk vaxtlarinda bitki metabolizminin aktivlosmasindo miihiim rol oy-
naya bilir. Nohayat, donor reaksiyalarda fermentin pH optimumunda olan
farglor onunla izah oluna bilar ki, MDH substratlarin oksidlogmasini vo re-
duksiyasin1 iki konformasiya voziyyotindo Kkataliz edir [Bmromdenn,
[Inemanos, 1986]

Bugda genotiplarinin flag yarpaglarinin MH-nin subhiiceyrs fraksiya-
larinda normal suvarilan v su srtesina moaruz galmis bitkilordo NAD-MDH
oxsar pH asililigina malikdir. Alinan naticalor gostorir ki, fermentin kataliz
etdiyi diiziina reaksiya hor iki genotipds genis pH optimuma malikdir. Bu
fraksiyalarin har birindo MDH pH-in 7,5-8,5 giymat hiidudlarinda optimal
aktivlik gostorirlor (codval 4.4).

Optimal pH-da biitiin fraksiyalarda aktivliyin saviyyasini miigayiss et-
sok gororik ki, quraghga davamsiz Qaraqilgig-2 genotipinin streso moruz
galmis yarpaglarinda SNAD-MDH-nin optimal pH-1 8,0-8,5 oldugu halda,
normal suvarilmis variantlarda bu gostarici 7,5-8,0-a borabordir. Borokatli-95 ge-
notipinin normal suvarilan vo quragliga moruz galmis yarpaglarinin sitozol
fraksiyasinda pH-in 7,7-8,2 hiiddudunda NAD-MDH daha yiiksak aktivlik ol-
do edir. Barokatli-95 genotipinds normal suvarilan vo quragliga moruz gal-
mis yarpaglarin xloroplast fraksiyasinda aktivlik miihitinin optimal pH-1
8,0-8,5 hiidudlarinda doyisse do, Qaraqilgig-2 genotipinds pH-in 7,7-8,2
giymatlorinda ferment on yiiksok katalitik aktivlik gostormisdir. Bugda ge-
notiplorinin mitoxondri fraksiyalarinda hor iki variantda pH-in 7,7-8,2 qiy-
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motlarinde NAD-MDH-nin daha yiiksok aktivliys malik oldugu geyds alin-
mugdir. Buradan bels bir naticays galmok olar ki, har iki bugda genotipinds
NAD-MDH biitiin fraksiyalarda genis pH optimumuna malikdir.

Cadval 4.4-ds bugda genotiplarinde NAD-MDH-nin donar reaksiyasi-
nin siiratinin reaksiya miihitinin pH-indan asliligi gostorilmisdir. Malatin
oksidlogmoasi reaksiyasi Barokatli-95 genotipinin yarpaq hiiceyralorinin sito-
zolunda miihitin pH-1 8,8-9,5; xloroplast vo mitoxondrilarinds 8,5-9,2; Qa-
ragil¢ig-2 genotipinin yarpaq hiiceyralarinin sitozolunda 9,0-9,7; xloroplast
va mitoxondrilorinds isa Barokatli-95 genotipinds oldugu kimi, pH-1in 8,5-
9,0 hiidudlarinda doyismisdir.

Cadval 4.4

Amarant va bugda yarpaglarmda MH va OTH-nin subhiiceyrs fraksiyalarmda
reaksiya miihitinin pH-min va temperaturunun NAD-MDH aktivliyina tasiri

No6v | Toxuma | Variant Fraksiya pH T,°C
OA Malat
Sitozol 7,5-8,5 9,2-9,5 50

Kontrol | Mitoxondri 7,7-8,2 8,8-9,2 -
o Xloroplast 8,2-8,8 -
2 MH Sitozol 8,0 9,2-9,5 -
] Quraqliq | Mitoxondri 7,7-8,0 8,8-9,2 -
G Xloroplast 7,7-8,2 8,2-8,8 -
3 Sitozol 7,7-8,5 9,095 -
‘% Kontrol | Mitoxondri 8,2-8,7 8,8-9,2 -
s ) Xloroplast 7,7-8,2 8,5-9,0 -
g OTH Sitozol 8,0-8,2 9,095 -

Quraqliq | Mitoxondri 8,2-8,5 8,8-9,2 -

Xloroplast 7,8-8,2 8,5-9,0 -

Sitozol 7,7-8,2 8,8-9,5 -

3 Kontrol | Mitoxondri | 7,8-8,2 9,0-9,5 -
= Xloroplast 8,0-8,5 8,5-9,2 -
s MH Sitozol 7,7-8,2 8,8-9,2 -
3 Quraqgliq | Mitoxondri 7,7-8,2 9,0-9,5 -

Xloroplast 8,0-8,5 8,5-9,2 -
~ Sitozol 7,5-8,0 -
e Kontrol | Mitoxondri 7,8-8,2 8,5-9,2 40
R Xloroplast -
g MH Sitozol 7,5-8,0 50
8, Quraqlhiq | Mitoxondri 7,8-8,2 8,9-9,2 40

Xloroplast -
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Malatin oksidlagmasi reaksiyasinin pH optimumunun galaviliys dogru
dayismasini NAD-MDH-nin tanzimlayici funksiyasi ilo alagalondirirlor. Bu
fikirlari eynils fizioloji pH-1 8-0 yaxin olan mitoxondri vo xloroplast fer-
mentlori hagqinda da s6ylomak olar. pH-1n bu giymsatinds malatin oksidlos-
masi reaksiyasi1 zamani fermentin substratla doymasi reaksiyanin maksimal-
dan zoif siiratlo getmasina sabab olur. pH-1n bu goéstaricilordan bir gadar ko-
narlasmasi reaksiyanin siiratini yenidon maksimuma godor artira bilor. Hii-
ceyra daxilinds pH-1n 7-don asag1 giymatlorinds malatin oksidlogsmasi reak-
siyasinin bas vermasi miimkiindjir.

Aparilan tadgigat islori naticasinde miioyyan olunmusdur Ki, reaksiya
miihitinin fermentin katalitik aktivliyino tosiri, onun foal markozlorinds lo-
kalizasiya olunan tursu vs asasi gruplarin (-COOH, -SH, histidinin imidazol
azotu, -NHz va s.) ionlagsma doracasing tasiri ilo baglidir [Cornish-Bowden,
2012; Cook, Cleland, 2007]. Reaksiya miihitinin pH-nin dayison giymaotlori
faal morkozi gismon va ya biitovliikkds ionlasdira bildiyindon, fermentin ak-
tivliyi bunlara miivafiq olaraq arta vo azala bilir [Cornish-Bowden, 2012].

Odobiyyat molumatlarinda gostorilir ki, bugda yarpaglarindan ayrilmis
NAD-MDH OA-nin malata reduksiyasi reaksiyasinmi pH-in zoif golovi mii-
hitindo maksimum siiratlo kataliz edir [Banu et al., 1992].

REAKSIYA MUHITININ TEMPERATURUNUN NAD-MDH
AKTIVLIYINO TOSIRI

Fermentlorin vacib fiziki-kimyavi xassalarindan biri do onlarin tempe-
ratura hassasligidir. Temperatur ferment sistemlorinin aktivliyinin tonzimin-
do, metabolizmds, ferment molekulu ilo ferment-substrat kompleksi - [ES]
arasinda tarazligin yaranmasmda miihiim rol oynayir [Cook, Cleland, 2007;
Cornish-Bowden, 2012]. Temperatur, hamginin fermentin stabilliying, [ES]
kompleksinin parg¢alanma siirotino, fermentin substrata hossasligina, fer-
mentlo aktivator va inhibitorun yaxinligina tosir gostorir [Cornish-Bowden,
2012].

Ferment sistemlorinin funksional vaziyyatinin saxlanmasi iigiin toka-
miildo temperaturdan gorunmaq igiin yollar amolo golmisdir [Mram-
oepaues, 1990]. Bu yollardan biri fotosintezedici bitki toxumalar: tigiin xa-
rakter olan fototonoffiisdiir. Bundan basga, xarici miihitin temperaturunun
organizmao tosirini kompensasiya edoan iki mexanizm mévcuddur. Bunlardan
birincisi, hiiceyranin ferment sisteminin va izoferment torkibinin tempera-
turdan asili olaraq dayismoasidir. ikinci yol isa ciicormo soraitindon asil1 ola-
raq fermentlorin katalitik effektivliyinin doyismosidir. Masalon, 70°C-dan
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yuxari temperaturda ziilallarin tam olaraq inhibirlosmasi onun denaturasiya-
s1 ilo alagadar ola bilor [Mram6epauesu ap., 1995].

SMDH OA reduksiyasi reaksiyasini miihitin temperaturundan asili
olaraq, iki miixtalif konformasiya vaziyyatinds kataliz edir. Bu konformasi-
ya vaziyyatlori xiisusi [ES] komplekslari ilo bagli olub, kegid vaziyyatin pa-
rametrlorino gora farglonirlor.

Biz, amarant vo bugda genotiplarinin ontogenezinin ¢igokloma marho-
lasindo yarpaglarin subhiiceyro fraksiyalarindan gismon tomizlonmis fer-
ment preparatlarinda MDH aktivliyinin doyisma dinamikasina tasirini reak-
siya miihitinin temperaturunun 10-70°C intervalinda ferment preparatini 5
dog inkubasiya etmoklo todqig etmisik. Kontrol niimunalor 20°C-do 5 doaq
miiddoatinds inkubasiya olunmusdur.

Temperaturun malatin oksidlosma siiratins tasiri, pH-8-do 0-70°C hii-
dudlarinda todqgiq olunmusdur (cadval 4.4). Miioyyan olunmusdur ki, MH
vo OTH, sNAD-MDH vo mNAD-MDH aktivliyi 45-55°C temperaturda tor-
paq quragliginin tasirindon normal suvarilan bitkilorlo miiqayisads ~2,5 dofo
artmigdir ki, bunu quragligin tosirindan fermentin ziilalinin miqdarinin art-
masi ilo alagalondirmok olar. Becarilmo soraitindon asili olmayaraq, biitiin
fraksiyalarda temperaturun getdikco 45-55°C-dok yiiksalmasi, NAD-MDH
aktivliyinin do todricon artmasina sabab olmusdur. Temperaturun 50-60°C-
yo godar yiiksalmosi zamani ferment 6z aktivliyinin, uygun olaraq 13,4 vo
29%-ni itirir. Belaliklo, mMDH malatin oksidlasmasi zamani termokimyovi
stabillik gostarir va onun grafiki 0-40°C temperatur haddindo Arrenius tisu-
luna goro diiz xattlo xarakterizo olunur. mMMDH bu reaksiyani, uygun olaraq
bir konformasiya vaziyystindo kataliz edir. Malatin oksidlogsmasi reaksiyasi-
nin temperatur sabiti 1,9-a borabardir.

Miiayyan olunmusdur ki, mMDH-nin OA-1n reduksiya reaksiyasi, ma-
latin oksidlosma reaksiyasindan forgli olarag, daha yiiksok temperaturda
(50°C) yiiksak siiratlo kataliz edir. Temperaturun 60°C-dok yiiksalmasi OA-
nin reduksiya reaksiyasi: zamani fermentin maksimal aktivliyinin 60% itiril-
masina, 70°C-dok yiiksalmasi iso aktivliyinin tamamils itmasina sabab olur.
Belaliklo, amarant yarpaglart mMDH sMDH kimi iki katalitik aktiv konfor-
masiya vaziyyatinds ola bilor. Onlardan biri ziilalin zoif katalitik aktivlik
gostordiyi 0-25°C, ikincisi iso 25-55°C temperaturda yiiksok aktivlik gosto-
ron konformasiya voziyyatidir (codval 4.4-5 yalniz optimal temperatur qgiy-
motlori daxil edilmisdir).

Mitoxondri daxilinds temperatur fizioloji kegidin yiiksok hoddins ¢at-
diqda sistemi taraziligdan ¢ixara bilor vo malatin oksidlogsmasini inhibirlog-
dirmoakla, reaksiyani OA-nin reduksiyasi torafo yonaltmok olar. Belo voziy-
yatdo Krebs dovrani baglanir, ATF sintezi dayanir va izafi enerjinin yayil-
masi bas verir.
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Kimyavi kinetikaya uygun olaraq, fermentlorin temperaturla denatura-
siyas1 zamani effektiv gatiligi azaldigindan reaksiyanin siiroti do asagi dii-
stir. Temperaturun 45-55°C-don asag1 qiymotlorinds reaksiyanin siirati kKim-
yavi kinetikaya uygun olaraq artir. 55°C-don yuxari1 temperaturda iss fer-
mentin denaturasiyasi ilo slagodar olarag, aktivliyi tamamils itir. Optimum-
dan asag1 temperaturda fermentin asagi aktivlik gostormasi, aktivliosmo
enerjisinin asag1 olmasi naticasinds bas verdiyi miiayyan olunmusdur.

Bugda genotiplorinin flag yarpaglarinin biitiin subhiiceyrs fraksiyala-
rinda fermentin aktivliyi todricon artaraq 40-50°C-do maksimuma ¢atmis va
60-70°C temperaturda biitiin subhiiceyrs fraksiyalarinda kaskin azalmasi bas
vermisdir ki, bunu da amarantda oldugu kimi yiiksok temperaturda ziilalinin
denaturasiyasi ilo izah etmok olar.

NAD-MDH {igiin Km, hor iki genotipdo temperaturun pozitiv funksi-
yas1 kimi artir. Km-in temperaturdan asililiginin imumi xarakteri ektotermik
heyvanlardaki Krebs dovraninin fermentlori va bitkilorin bazi fermentlori
[Davidson, Simon, 1981] ii¢lin oxsar olmusdur vo alinan naticalor pozitiv
termal modulyasiya kimi tosvir edilmisdir.

Ontogenezin ilkin moarhalalarinds ciicartinin enerjidon istifado imkan-
larmin zoif olmasi bu genotiplordo MDH-nin daha yiiksak gatiliglarina va
kinetik effektivliyino tolobat meydana ¢ixarir. Krebs dovraninin osas fer-
mentlari olan MNAD-MDH iigiin termostabilliyin artmasi reproduktiv mor-
holoda aktiv metabolik siiratin saxlanmasina olan tolobati oks etdira bilor.
Giman edilir ki, yaz foslinin sonunda isti iglimin selektiv tasirlori fermentin
katalitik effektivliyini gorumagla MDH-nin yiiksok temperatura davam go-
tirmosi iiclin temperatura hassasligint modifikasiya edir [Potvin et al., 1983].

Nohayat, alinan naticalorin tohlili gostorir ki, bugda yarpaglarinin
NAD-MDH-si ti¢iin aldigimiz optimal temperatur intervali (45-55°C), ama-
rant yarpaglarinin assimilyasiyaedici toxumalarinda lokalizasiya olunan
NAD-MDH iigiin alinan maksimal temperatur haddins (50-55°C) yaxindir.

Odabiyyat molumatlarinda miixtalif monbalordon alinmig MDH-larin
optimal temperatur gostoricilori 30-60°C hiidudlarinda doyisdiyi gostorilir
[[Muneiipy u ap., 1991]. Quragligin tosirindon temperatura davamliligin art-
masini fermentin temperatura davamli yeni izoformalarinin induksiya olun-
masi il izah etmak olar. Alinan naticalar har iki bitkids becarilma soraitin-
don asili olmayaragq, NAD-MDH-nin yiiksok termostabilliys malik oldugunu
gostarir. Temperaturun miixtalif fermentlorin katalitik mexanizmino tosiri-
nin todqiqi gostorir ki, bu amillarls ziilallarin katalitik effektivliyi arasinda
miioyyan koordinasiya vardir.
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REAKSIYA SUROTININ SUBSTRATIN QATILIGINDAN
ASILILIGI

Molumdur ki, biokimyavi reaksiyalarin siiroti onu kataliz edon fer-
mentlorin substratlarinin qatiligindan asilidir [Cornish-Bowden, 2012]. Fer-
mentativ reaksiyanin kinetikasin1 miizakirs etmok ti¢iin onun bozi Kinetik
parametrlorini bilmak vo hesablamaq lazimdir. Belo parametrloro reaksiya-
nin makSimum siirati — Vmax, Mixaelis-Menten sabitinin — Ky, toyin olunma-
si1 gostormok olar. Km - Mixaelis-Menten sabiti fermentlorin vacib kinetik
parametrlorindan biri olub, fermentlo substratin yaxinligini, [ES] kompleksi-
nin amala galmasini vo reaksiyanin son mohsullarina parcalanmasini xarak-
terizo edir. Km-in giymati artdiqca, [ES] kompleksinin reaksiyanin mohsul-
larina pargalanmasi asanlasir vo reaksiya zoif siirotlo gedir. Km-in Kigik qiy-
motlarinds iso oksina, reaksiya boyiik siiratlo kataliz olunur. Monomolekul-
yar reaksiyalarda bir cox fermentlor {i¢iin Km-in aldig1 giymot 1-10%-1-1073
mol/l araliginda olur. Km Vo Vmax Verilon ferment tigiin standart goraitds (pH,
t° vo s.) sabit giymato malikdir. Nisbi spesifiklik gostoran fermentlorin hor
birinin 6ztinamoxsus Km-i vardir.

Km-i grafik olaraq substratin miixtalif gatiliglarinda V-ni 6lgmokls toyin
edirlor. V=1/2 — Vmax olanda, Km=[S] olur. Yani reaksiyanin siirati maksimal
siiratin yarisina uygun golon substratin qatiligi Km-o barabardir.

Amarant bitkisinin yarpaglarinin subhiiceyrs fraksiyalarinda fermentin
lokalizasiya olunan izoformalarinin kinetik xassalorini 6yronarkon miioyyan
olunmusdur ki, adi fizioloji soraitdo OA-nin gatiligr 1,0 mM oldugda NAD-
MDH fermentinin normal suvarilan bitkilorinds quragliga maruz galmis bit-
kilorlo miiqayisads tagriban 20% yiiksak olur.

Qeyd etdiyimiz kimi amarant yarpaglarinm har iki fotosintez toxumala-
rinda hor iki variantda MH-nin sitozol va mitoxondri, OTH-nin iss SNAD-
MDH-si reaksiyanin kinetik parametrlori kimyoavi kinetikaya uygun olaraq do-
yisir. Belo ki, gostorilon har ti¢ fraksiyada va hor iki variantda quragligin tosi-
rindon Km azalmis, buna miivafigq olaraq Vmax dofolorlo artmigdir. ©n yiiksok
gostarici OA-nin reduksiyasi reaksiyasit zamani (5 dofa) MH-nin mitoxondri-
lorinds vo malatin oksidlosmasi reaksiyasinda MH-nin sitozolunda (4 dofo)
miisahida olunmusdur. Biitiin bunlar reaksiyanin daha optimal vo az substrat
sarfi ilo olagodar olaraq katalitik siiratin yiiksok oldugunu gostarir.

Fermentin kinetik xassalorini analiz edorkon, reaksiyanin kinetik xas-
salorinin Laynuiver-Berk grafikina nazoron izah edilmasi daha diizgiin noti-
calar vers bilar, ona gors ki, bu tisulda kinetik parametrlor daha asan, sads
Vo yiiksok doaqigliklo gostorilir [Cook, Cleland, 2007; Cornish-Bowden,
2012]. Sokillordon goriindiiyti kimi amarant yarpaglariin subhiiceyrs frak-
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siyalarinda malat 20-40 mM gatiliginda ferments inhibirlosdirici tosir gosto-
rir (codval 4.5).

Alinan naticalorin analizi gostorir ki, amarant yarpaglarinda NAD-
MDH-nin kataliz etdiyi reaksiyanin OA-ya goro Km bugda genotiplarinin
flaq yarpaqlarindaki hamin gostaricilordon asagi qiymato malik olub, 1,2-
2,1 mM araliginda yerlosir. Amarant yarpaglarinin OTH-do bas veran ho-
min reaksiyanin Vmax-1 iSa bugdanin flaq yarpaglarinin MH-nin subhiicey-
ro fraksiyalar1 ilo miigayisedo 3-5 dofo yiiksokdir. Amarantin OTH-do Vmax
(OA) MH-daki Vmax (OA)-dan hamiss yiiksak olmus, bu farg quragligin to-
sirindan kontrolla miiqayisoads daha da artmisdir. Amarantin MH-nin sub-
hiiceyrs fraksiyalar: arasinda sitozolda Vmax (OA) mitoxondri izoformasina
nisboton tagribon 2 dofs, amarant yarpaglarinda MH ilo OTH-nin SNAD-
MDH-ds kontrol vo quraglq variantlarda OA-ya goro Km Vo Vmax togribon
bir-birlorina borabar olsalar da, OTH-nin mitoxondri fraksiyasmda Vmax
(OA) MH-nin mitoxondri fraksiyasina nisbaton ~3-4 dofo yiiksok olmusdur
(sokil 4.1.).

Alinan naticalor MDH-nin OA-ya qgars: yiiksok, malata garsi iso asagi
hossasliga malik oldugunu gostorir. Odobiyyat molumatlarina osasan, fer-
mentin malata gars: asagi hassasliga malik olmasi malatin katalitik gevril-
mosi zamani onun konformasiya dayiskanliyi ilo alagodardir [Cartap u mp.,
2010].

NAD-MDH-nin izoformalar: aktivliyins, kataliz etdiklori reaksiyanin
sliratina, donoar reaksiyalarin katalitik effektivliyino goro bir-birindon farglo-
nirlor. Donar reaksiyalarda ferment kinetik parametrlorina gors farglonan iki
forgli konformasiya vaziyystindos olur [biromendensa, Ilnemanos, 1986].
Malatin oksidlogsmasi alava energetik baryerin aradan galdiriimasi vo kataliz
zaman1 molekullarn strukturunda shamiyyatli konformasiya doyisikliklori-
nin bas vermasi ilo miisayiot olunduguna gors reaksiya sabit siiratlo bas ver-
mir. Malat hoyacanlanmis saviyyadon avvalki vaziyyatino gayidarken ayri-
lan protonlar1 kofermentos verarak, substratla MDH-nin goriismasine sorait
yaradir. Reaksiyanin son mohsulu alindigdan vo ferment molekulu ilkin
konformasiya vaziyyatino gayitdigdan sonra substrat molekulunun novbati
cevrilmosi bas vers bilor.

Fridrix [@punpux, 1986] gostorir ki, OA-nin reduksiyasi reaksiyasi
fermentin qurulusunda bas veran konformasiya dayiskonliklori ilo slagadar
olmayib, onlarin hiiceyra daxilindo yerino yetirdiyi fizioloji-biokimyavi
funksiya ilo bagl ola bilor. Sitozol vo glioksisomlarda malatin oksidlogma
reaksiyasinin siiroti OA-nin reduksiyasi reaksiyasina nisbaton daha siiratli
olmasi, homin kompartmentlordo pH-in asagi, mitoxondri vo etioplastlarda
OA-nin malata g¢evrilmasi reaksiyasinin daha siiratli getmasi isa hamin
kompartmentlordo pH-in yiiksok olmasi ilo izah edilir. qNAD-MDH voa

128



SNAD-MDH-larin dimer formalart yiiksok, mMNAD-MDH vo XNAD-MDH-
nin tetramer formalar1 iso asag1 katalitik effektivliyo malikdir.

Cadval 4.5

Quraqhq zamam amarant vo bugda genotiplarinin inkisafinin ¢icokloma marhals-
sinda yarpaqlarin MH vo OTH-nin subhiiceyra fraksiyalarinda NAD-MDH-
nin kataliz etdiyi reaksiyalarinin bazi kinetik parametrlari

Toxuma OA Malat MgCl; ATF NADH
Fraksiva _, (0,2-10mM) (1-50 mM)  (1-50 Mm) (0,1-3 mM) (0,1-3 mM)
c
8
S
> KI’T‘I Vmax KI’T‘I Vmax Km Vmax Ki Vmax Km Vmax
Amarant - Cigoklomo
Sit K 07 236 006 714 39 476 15 100 80 500
T Q 053 434 005 333 39 100 21 200 781 833
S Mit K 04 100 0,72 50,0 28 192 13 125 8,47 55,6
Q 03 500 04 111 4,0 2400 1,2 100 10,0 166,7
St K 05 400 005 100 46 455 10 833 752 556
T Q 063 1000 0,04 250 5,0 100 23 333 74 125
F
O Mit K 065 250 019 50 49 100 1,2 1000 9,0 909
Q 051 500 023 100 60 250 1,03 66,7 80 200
Bugda - Cigoklama
K 08 50 006 50 54 250 080 100 65 8,3
o St Q 05 100 006 333 63 167 075 50 6,7 125
(o]
@ Mit K 063 50 008 28 50 200 071 476 45 8,2
Q 0,76 250 005 476 36 1000 0,63 357 50 167
i K 111 50 013 333 7,7 125 09 588 75 8,3
~ It Q 091 100 02 50 83 250 08 5,0 78 10,0
o Mit K 048 333 015 50 40 166,7 062 333 6,3 7,7
' Q 063 441 017 100 4,4 1429 0,74 250 61 100

Qeyd: Sit-sitozol, Mit-mitoxondri. B-95-Barakatli-95, Q-2-Qaraqilcig-2, K-kon-
trol, Q-quraqliq, Viax-EU/mgq ziilal
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Sokil 4.1. Quraglig seraitinds amarant bitkisinin inkisafinin gigoklomo mar-
halosinds yarpaglarmn MH vo OTH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda NAD-MDH-nin
kataliz etdiyi OA-nin reduksiya vo malatin oksidlogsmasi reaksiyalarinin siirstinin
substratin qatiligindan asili olaraq dayismasinin kinetikasi. 1-kontrol, 2-quragliq.
A-MH, sitozol, B-MH, mitoxondri, C-OTH, sitozol, D-OTH, mitoxondri

Alinan naticalarin tohlili gostarir ki, amarant yarpaglart NAD-MDH-
sinin izoferment torkibindo MH va OTH-nin tipindon, hiiceyrodaxili kom-
partmentlasmodoan, torpaq quragligmin tosirindon SNAD-MDH vo mNAD-
MDH-lor daha ¢ox dayisirlor. Torpaq quragliginin tasirinden MH-ds SNAD-
MDH va mNAD-MDH-larin méveud izoformalarinin bazilarinin ontogene-
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zin ¢igakloma va toxumyetismo marhalalarinds yox olmasi va induktiv izo-
formalarin yaranmasi ilo oxsar hadisslorin OTH-nin sitozol vo mitoxondri
fraksiyalarinda meydana ¢ixmasini, fotosintez vo CO. miibadilasini stresin
tosirindan gorumaga vo onlarda quragliga gars: adaptasiya slamatlorinin ya-
ranmasinin torkib hissasi kimi giymatlondirmok olar.

Quraghigadavamliligina gors farglonan bugda genotiplorinin flaq yarpag-
larmm MH-do NAD-MDH reaksiyasinin Vmax Vo Km-nin giymatlarinds torpaq
quraghgimin tasirindon adaptiv doyisikliklor bas verir (cadval 4.5). Cadvaldon
goriindiiyti kimi optimal temperaturda bugda genotiplorinds quragligin tasirin-
don NAD-MDH reaksiyasinin Kiy-i kontrol niimunslorlo miigayisodo azalmus,
bundan fargli olaraq Vmax ise artmisdir (sokil 4.2, Cadval 4.5).
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Sakil 4.2. Quragliq zamani bugda genotiplarinin inkisafinin ¢igoklomo marho-
lasinds flag yarpaglarinin MH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda NAD-MDH-nin kata-
liz etdiyi OA-nin reduksiyasi vo malatin oksidlosmasi reaksiyalarinin substratin qati-
ligindan asililiginin kinetikasi (Laynuiver-Berka gors). 1-kontrol, 2-quragliq
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Cadval va sokildon goriindiiyli kimi bugda genotiplarinin flaq yarpag-
larinda MDH reaksiyas1 zamani Km(OA) vo Vmax(OA) tadgigat niimunale-
rindan, genotiplordon va subhiiceyra lokalizasiyasindan asili olaraq, bir-bi-
rindon farglonirlor. Alinan naticalor gostarir ki, torpaq quraghg: soraitindo
Barokatli-95 genotipinin sitozolunda Vmax(OA) kontrol niimunalari ilo mii-
gayisada ~2 dofa, mitoxondrilords iss bu artim ~5 dafays barabar olmusdur.

Qaraqil¢ig-2 genotipinin kontrol vo quragliq nimunalarinds SMDH-
NN Vmax(OA)-nin qiymati ~2, mitoxondri fraksiyalarinda iss ~5 giymat al-
migdir. Alinan naticalordan gorarik ki, Qaraqilgig-2 genotipindos MDH-nin
Km Vo Vmax giymatlori antagonizm toskil edarok, reaksiyanin siirot sabitinin
azalmasi naticosindo maksimal siirot hoddi daha da artir. Quragliq variant-
larda alinan naticalor gostarir ki, Vmax kontrol niimunalarindan hamiso yiik-
sok olmusdur.

Reaksiyanin ikinci substrati olan L-malat OA-ya nisboton asagi qati-
liglarda reaksiyaya daxil olur. Cadval 4.5-don goriindiiyli kimi Qaraqil¢iq-2
genotipinds reaksiya tiiglin tolob olunan L-malat Borokatli-95 genotipi ilo
miigayisads 2-4 dofo goxdur ki, bu da MDH reaksiyasinin Barokatli-95 ge-
notipinds daha siiratlo getdiyini gostarir.

Malat vo OA-nin bir hissasinin su stresina cavab olarag organizm toro-
findon osmolit kimi istifado olunmasi, onlarin torpaq quragligina garsi adap-
tasiyanin yaranmasinda mithiim rolunun oldugunu géstarir.

QURAQLIGIN BUGDA YARPAQLARINDA NADF-MDH
FERMENTININ iZOFORMALARININ B9Zi FiZiKi-KiMYOVi
VO KiNETIK XASSOLORINO TOSIRI

Molumdur ki, fermentlorin fizioloji vo biokimyavi funksiyalar: onla-
rin fiziki-kimyoavi xassslori ilo six baglidir. Bu noqteyi-nazardan, bugda yar-
paglart NADF-MDH-sinin miixtalif izoformalarinin fiziki-kimyavi xasssle-
rinin 6yronilmasi enzimologiya vo bitkilorin stress adaptasiya mexanizmlo-
rinin 6yranilmasinds boyiik maraq kasb edir. Bu magsadls bugda yarpagla-
rindan yiiksok tomizlonmis NADF-MDH-nin ferment preparati alinmis vo
fiziki-kimyovi xassalari tadgiq olunmusdur (cadval 4.6).

Cadvaldon goriindiiyli kimi, dyronilon bugda genotiplori yarpaglarin
MH sitozol vo xloroplastlarinda lokalizasiya olunan NADF-MDH fermenti-
nin izoferment spektrina, izoformalarin sayina, molekul ¢okisina vo subhii-
ceyro lokalizasiyasina gora oxsar gostaricilora malikdirlor. Har iki genotipda
(Barokatli-95 va Qaraqilgig-2) MH-nin sitozol fraksiyasinda fermentin 74
kDa molekul ¢akiya malik bir izoformasi vardir va bitkinin na inkisaf mor-
halalorindan, na do torpaq quraghiginin tasirindan bu fraksiyada izoforma
doayiskanliyi bas vermomisdir.
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Cadval 4.6

Quraqhq saraitinds bugda genotiplorinin inkisafinin ¢icoklama marhalasinda
flaq yarpaqlarinda NADF-MDH fermentinin bazi fiziki-kimyoavi parametrlari

Genotip Subhiiceyra  N-izof Mr, N-sub Mr-subvahid,
Variant fraksiyalar kDa vahid kDa
Sitoplazma 1 74 2 37
0 K Xloroplast 2 74, 86 2 37,43
(o]
) Sitoplazma 1 74 2 37
Q Xloroplast 2+1 74,86, +90 2 37, 43, +45
Sitoplazma 1 74 2 37
N K Xloroplast 2 74, 86 2 37,43
4 Sitoplazma 1 74 2 37
Q Xloroplast 2+1 74,86, +90 2 37, 43, +45

Qeyd: (+90)-induktiv izoformanin molekul ¢akisidir, (+45)-induktiv izoforma
subvahidinin molekul ¢akisidir, N-izoformalarin sayini, Mr-molekul ¢akisini, K-
kontrol, Q-quraq/ig variantlarin: gostorir.

Bu toxumanin sitozol fraksiyasindan forgli olaraq xloroplast fraksiya-
sinda fermentin 74 vo 86 kDa molekul ¢oakili iki konstitutiv izoformalar1 vo
quragligin tasirindan amala galon 90 kDa molekul ¢akili induktiv izoforma
oz aktivliklorini todricon itiroroak, vegetasiyanin sonunadok 6z funksiyalarini
yerina yetirirlar.

REAKSIYA MUHITININ pH-NIN NADF-MDH
AKTIVLIYIN® TOSIRI

Adoton fermentativ reaksiyalarin siiratinin pH-dan asililiq grafiki pa-
rabolik ayri ilo xarakterizo olunur. pH optimumdan koanarlagdiqca reaksiya-
nin siirati asag1 diistir. Bundan basga, pH fermentin strukturunu destabillos-
dirmak, apofermentin geyri-ziilali komponentlo daimi slagasini pozmaq yo-
lu ilo do fermentlorin katalitik aktivliyino tosir gostora bilor. Fermentlor,
adaton pH-in kigik zonasinda daha ¢ox aktivlik gostarirlor. pH-in doyismasi,
eyni zamanda fermentlo aktivator va inhibitorlarinin garsilighi slagessine da
tosir gostora bilor. Fermentativ reaksiyanin optimum pH-1 hiiceyradaxili pH-
a uygun galmoys do bilor. Buna gora do pH-1 hiiceyra daxilinds fermentativ
aktivliyin tonzim olunmasina masul olan amillardan biri hesab etmok olar.

133



Miiasir tasavviirlora gérs reaksiya miihitinin pH-nin deyismasinin fer-
ment molekuluna tasiri, molekulda olan tursu vs asas gruplarinin fermentin
foal markazinds tutdugu movgeyina va onlarin ionlasma daracalaring tasiri
ilo olagodardir. Reaksiya miihitinin pH-nin miixtalif giymatlorinds aktiv
morkazin hissovi olaraq ionlagsmis vo ionlasmamis voziyyato kega bilmasi ilo
olagodar olaraq fermentin aktivliyi do arta vo ya azala bilir. Bununla slage-
dar quragliga davamliligina gora forglonan payizliq bark bugda genotiplarin-
do (Barokatli-95, Qaraqil¢ig-2) reaksiya miihitinin tursuluq gostaricisi olan
pH-1n 6-9 oblastinda NADF-MDH fermentinin aktivliyinin doyisma dinami-
kasini 6yranarkan miiayyan olunmusdur Ki, reaksiya miihitinin pH-nin asagi
giymeatlorinds (6-7,5) substrat (OA) vo aktivatorun (Mg?*) normal gatiliqla-
rinda [ES] kompleksinin amoalo golmasi vo reaksiyanin mohsullarina parga-
lanmasi ¢atinlosir. Bundan fargli olaraq, pH-in 7,7-8,8 intervalinda [ES]
kompleksinin omoalo goalmasi vo reaksiyanin mohsullarina pargalanmasi
asanlasdigindan reaksiyanin siirati bir ne¢a dofo artir ki, bu da aktivatorlarin
Vo pH-1n tasiri ilo ferment molekulunun funksional qruplarinin olverisli foza
strukturu yaratmasi hesabina bas verdiyini demoya imkan verir (sokil 4.3).
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Sakil 4.3. Reaksiya miihitinin pH-nin bugda genotiplarinin flag yarpaglari-
nin MH-do XNADF-MDH aktivliyina tasirinin kinetikasi. 1-kontrol, 2-quraqgliq

Alinan naticalars asason, belo miilahizs yiiriitmak olar ki, su stresina
moruz galan bitkilorin miihitin ekstremal soraitino adaptasiyasi, digor mexa-
nizmlarlo yanasi, hom do MDH-sistemi fermentlorinin yeni izoformalarinin
oamoala golmasi ila olagadardir.
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REAKSIYA MUHITININ TEMPERATURUNUN NADF-MDH
AKTIVLiYiINO TOSIRI

Molum oldugu kimi fermentin asas xassaloarindan biri do onlarin tem-
peratura hassashigidir. Fermentlorin temperatura hassashig: forgli olub, opti-
mal pH-1 40-60°C hiidudlarinda dayisir. Fermentlorin termolabilliyins subst-
ratlarin gatiligi, mihitin pH-1 ilo yanasi, basga amillor do tosir gostorir. Fer-
mentlor kristal soklindo daha ¢ox termostabil olurlar.

Sakil 4.4-don goriindityii kimi Boarokatli-95 va Qaraqilgig-2 bugda ge-
notiplarinin flaq yarpaglarin MH XxXNADF-MDH reaksiyasinin kinetik para-
metrlori su stresinin tosirindan sinxron olaraq dayisir. Miisyyan olunmusdur
ki, NADF-MDH reaksiyasmin siirati reaksiya miihitinin temperaturunun 40-
50°C giymatlarinds kimyavi Kinetikaya uygun olaraq artir. Temperatur 50°C-
don yuxar1 qalxdigda fermentin hissavi denaturasiyasi todricon artmus, reaksi-
yanin siirati getdikca zaiflomis, 70°C temperaturda iss onun aktivliyi tamami-
lo yox olmusdur (sokil 4.4). Goriindiiyii kimi xarici miihit amillori (fotoperio-
dizm, havanin nisbi riitubati, torpagq quragligi v s.) hiiceyroa metabolizminds
bas veran adaptasiya proseslorinin yaranmasinda miihiim rol oynayir. Adaptiv
proseslordo organizm torofindon gobul olunan signal fiziki-kimyavi yolla
(elektrokimyavi potensial, fitohormonlar vs s.) gobul olunur.
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Sakil 4.4. Quraglig soraitinds reaksiya miihitinin temperaturunun bugda ge-
notiplorinin flag yarpaglarinin MH-nin XNADF-MDH aktivliyina tasirinin kineti-
kas1. 1-kontrol, 2-quraglig, B-Arreniusa gora, OA-oksalasetat
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Organizmlorda temperaturun biokimyovi proseslora tosiri miixtalif
yollarla tonzim edilir. Bunlardan biri de novo yiiksok temperatura davamli
izoformalarin sintezi; ikincisi, aktivlosma enerjisi (AG) vo entalpiya [ES]
kompleksinin kegid voziyysti arasinda miinasibatlorin doyismasi yolu ils
ziilallarin katalitik effektivliyini artirmaqdan ibaratdir.

REAKSIYA SUROTININ SUBSTRATIN QATILIGINDAN
ASILILIGI

Miioyyan olunmusdur ki, normal suvarma soraitinds becarilmis Baro-
kotli-95 bugda genotipinin flaq yarpaglarinin MH-nin XNADF-MDH reaksi-
yasinda Km (OA) 3,03 mM, Vmax ise 1,8 EU'mq?t-o, Km (NADFH) iigiin, uy-
gun olaraq 1,33 mM vo 4,0 EU-mq*-a borabardir. Qeyd olunan bu géstaricilor
su stresindo, uygun olaraq OA iiciin 6,67 MM va 4 EU-mq?, NADFH iiciin
iso 1 mM va 3,44 EU-mq*-a barabor olmusdur. Alinan bu giymatlorin miiga-
yisasi gostarir ki, XNADF-MDH-sinin substrat1 (OA) va kofaktoru (NADFH)
arasinda rogabotsiz miinasibot oldugundan reaksiya miihitinds normal gatilig-
da NADFH-nin olmasi reaksiyanin gedisino miisbat tosir gostarir (cadval 4.7,
sokil 4.5). Qaraqil¢ig-2 genotipinds isa Barokatli-95 genotipi ilo miigayisado
farqli monzara miisahids olunmusdur. Kontrol variantlarda yarpaq hiiceyralo-
rinin XNADF-MDH reaksiyasinda OA vo NADFH-1n istiraki soraitinde K-
lords Vo Vmax-larda bazi istisnalar1 nozars almasag, hor iki variantda azalma
miisahids olunmusdur. Alinan naticalor OA ilo NADFH-nin reaksiya miihi-
tindo olmasi, bir-birina gars1 rogibsiz inhibitor olduglarini géstarir. Onlarin
bir-birlorina olan nisbati iso har iki variantda sabit galmigdir.
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Sakil 4.5. Quragligin tosirindan bugda genotiplorinin inkisafinin ¢igoklomo
morholasinds flaq yarpaglarinin MH-nin XNADF-MDH reaksiyasinin siirotinin OA
gatiligindan asili olaraq doyismasinin kinetikasi. 1-kontrol, 2-quragliq
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NADF-MDH-nin kataliz etdiyi reaksiyanin kinetik parametrlorinin
analizi zamani1 miioyyan olunmusdur Ki, torpag quragliginin tasiri soraitinds
Barokatli-95 genotipinds yarpagin xNADF-MDH reaksiyasinda Km miqda-
rinin ciizi artmasina baxmayarag, reaksiyanin maksimal siirati togriban 2,1
dofo artmisdir. Bu monzara Barokatli-95 genotipinin xloroplast fraksiyalart
ticiin kontrol va tocriibs variantlarinda tam eynilik toskil etmisdir.

Qaraqil¢ig-2 genotipinin xloroplast fraksiyalarinda iso Borokotli-95
genotipindan forgli olarag Km(OA) har iki variantda azalmis, miivafiq olaraq
reaksiyanin maksimal siirati (Vmax) 80%-dok artmigdir. Alinan naticalor fer-
mentin kofaktoru NADFH ilo aparilan tocriibslordon alinan naticalarlo ox-
sarliq toskil edir (codval 4.7).

Codval 4.7

Quraqhq saraitinda bugda genotiplorinin inkisafinin ¢igoklama marhalasinda
flaq yarpaqlarinda NADF-MDH-nin kataliz etdiyi reaksiyanin bazi
kinetik parametrlari

Genotip, OA, NADFH MgCly, ATF,
Fraksiya, (0,1-10 mM) (1-30 mM) (1-30 mM) (0,1-3 mM)
Val’lant, Km Vmax Km Vmax Km Vmax Km Vmax

Boruyac;lxmanln sonu

Borokatli-95 Xlp K 222 0,99 409 236 4,13 591 1,72 4,8
Q 19 352 281 499 436 5,88 1,34 3,3

Qaraqilgig-2 I K 445 157 411 6,78 3,04 5,23 1,58 51
P Q 369 294 319 769 398 522 1,44 2,6

Cigokloma

Borokatli-95 Xlp K 3,03 1,8 3,7 1,0 333 6,67 0,85 4,0
Q 267 40 50 50 3,03 909 0,77 2,0

Qaraqilgiq-2 K 50 20 075 8,3 2,78 544 094 4,0
Q 40 533 067 9,2 3,13 567 0,78 2,0

Toxumyetismo

Boarakatli-95 K 603 527 498 255 613 702 372 712
Xlp Q 665 999 267 653 634 678 419 881

Qaraqilgig-2 K 512 486 4,32 911 5,77 4,29 3,55 6,95
Xlp Q 437 877 483 839 584 430 379 7174

Qeyd: Kn- MM, Vimax - EUMG™ ziilal
Alinan naticalar onu demays asas verir ki, quragligadavamli Barokot-

1i-95 genotipi ilo quraglhiga davamsiz Qaraqilgig-2 genotipi arasinda NADF-
MDH-nin kataliz etdiyi reaksiyanin siirat parametrlorino goro ciddi forglor
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vardir. Borakatli-95 genotipinin XNADF-MDH-nin kataliz etdiyi reaksiya
Km-in asag1 vo Vmax-1n yuxari qiymat almasi sababindan Qaraqil¢ig-2 geno-
tipina nisbaton siiratlo gedir. Quraglign tasirindon bu gostarici daha da artir.
Qaraqil¢ig-2 genotipindo XNADF-MDH-nin Km-in az artmasi, Vmax-1n isa
zoif azalmasi genotiplords quragliga qarsi forgli reaksiyalarin yaranmasina
sabab olmusdur. Buna gora do giiman etmok olar ki, Qaraqilgig-2 genotipi
su qithg zamani adaptiv xiisusiyyatlorinin asagi olmasi naticasinds 6z vege-
tasiyasini Boarokatli-95 genotipi ilo miigayisods daha tez basa gatdirir.

Maveud naticalars istinadan geyd etmok olar ki, fermentin izoforma-
larinin ferment-substrat garsiliqh tasiri Mixaelis-Menten ganunauygunlugu-
na tabedir. XNADF-MDH-nin diiziino va oksina gedan reaksiyalarinin subst-
ratlar1 olan OA vo malat bir-birina gars1 ragabatli inhibitor rolunu oynayir-
lar. Bels ki, diiziino gedon reaksiya zamani reaksiyanin son moahsulu Kimi
omoala golon malat reaksiyasina inhibirlogdirici tosir gostorir. Uzun miiddatli
torpaq quraghigina moruz galmis bitkilordo malatin inhibirlagdirici tosiri
daha da giiclonir.

Odobiyyat molumatlarina ssason ispanaq vo taxillarin xXNADF-MDH
ilo Cs-bitkilorin XNADF-MDH-sinin miigayisali todqiqi gostorir ki, bu fer-
ment Cs-bitkilordo NADF'-in yiiksok gatiligi ilo inhibirlogir [Ferte et al.,
1986]. Alinan naticalorin doqiq fizioloji vo tonzimedici monast vardir. Cs-
bitkilorin MH-nin NADF-MDH-si kompartmentlorin daxilindo NADF / NADFH
nisbatinin saviyyasi ilo sortlonon xloroplastlarin reduksiyaedici potensialin-
dan asil1 olan CO2-nin fiksasiyasi prosesi ilo baglidir.

NADF-MDH OA-ya (Km 18-56 mkM), NADFH-ys (24-70 mkM),
NADF-ys (40-250 mkM) qgars1 yiiksok, malata gars: iso asagi (2-30 mkM)
hossasliga malikdir ki, bu da bitkilorin yarpaglarinda onlarin miqdarinin gox
olmasi ilo alagadardir [Lance, Rustin, 1984].

QURAQLIGIN AMARANT VO BUGDA YARPAQLARINDA
NAD-ME FERMENTININ iZOFORMALARININ BOZi FiZiKi-
KiMYOVIi VO KINETIK XASSOLORINO TOSIRI

Son dovrlara godar su stresinin tosiri ilo olagodar amarant bitkisinin
yarpagmmda NAD-ME-nin molekul ¢okisi hagqinda malumatlara rast galin-
momisdir. Tacriibalordo miisyyan olunmusdur ki, amarant yarpaglarinda
NAD-ME-nin an ¢ox aktivliys malik olan izoformas: OTH-nin mitoxondri-
larinda lokalizasiya olunmusdur (kontrolda-70%, stresds-90,6%). Bu izofor-
malarin molekul ¢okKilori hor iki variantda yarpaglarm OTH-nin mitoxondri-
lorindo 115 kDa, MH vo OTH-nin sitozolunda iso 110 kDa-ya barabordir.
Stresin tosirindon OTH-nin mitoxondri fraksiyasinda molekul ¢okisi 121
kDa olan induktiv izoforma amoalo galmisdir (cadval 4.8).
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NADF-ME-lar va bitkiys aid olmayan NAD-ME-lar homooligomerik
ziilallardir. ©On gox rast golinon forma tetramer olsa da, daha boyiik vo daha
kigik struktur quruluslar1 da moévcuddur [Wheeler et al., 2005; Saigo et al.,
2004]. Digor torafdon, bitki mMNAD-ME-lari 1:1 molyar nisbatinds iki fargli
subvahiddon (o, B) ibarot olub [Willeford, Wedding, 1987], onlar alinma
moanboyindan, pH-dan vo L-malatin qatiligindan asili olaraq heterodimer, he-
terotetramer vo heterooktamer ola bilarlor. Lonq vo amokdaglari [Long et al.,
1994] geyd etmislor ki, A. hypocondriacus L. nviinds tamizlonmis NAD-ME
heterodimer olub, molekul ¢akisi 65 kDa olan iki adad a- vo molekul ¢akisi
60 kDa olan iki adod B-subvahiddan ibarstdir. Immunobloting analiz iisulu ilo
a-subvahidlorin OTH-nin mitoxondrilorinin matriksindo yerlosdiyi miioyyen
olunmusdur. Lakin Eleusine coracana, P. dichotomiflorum va A. tricolor kimi
Cs-bitkilordon tomizlonmis NAD-ME-lor identik subvahidlordon ibarat okta-
merlardir. E. coracana-da ferment 63 kDa molekul ¢okisino malik olan sub-
vahidlordon ibarat homooktamerdir. Onun aktivliyi 31°C-do pH-7,2-ds 60,5
EU/mq ziilala barabordir [Murata et al., 1989].

Codval 4.8

NAD-ME izoformalarinin bazi fiziki-kimyavi parametrlori

Parametr Sitozol Mitoxondri
Amaranthus cruentus L.
MH OTH MH OTH OTH (yeni)

R¢ 0,34 0,34 - 0,21 0,19
M, kDa 110 110 - 115 121
Borokatli-95
MH MH mitoxomdri Yeni, MH
sitozol mitoxondri
R¢ 0,23 - 0,23 - 0,18
M, kDa 76,0 - 76,0 - -
Quragliq 76,0 - 76,0 - 76, 116
Qaraqil¢ig-2
R¢ 0,23 - 0,23 - 0,18
M, kDa 76 - 76 - -
Quragliq 76 76 - 76, 116

Cadval 4.8-do bugda genotiplarinin yarpaq hiiceyralarinin subhiiceyra
fraksiyalarinda NAD-ME-nin fiziki-kimyavi parametrlori verilmisdir. Cad-
valdon goriindityii kimi genotiplorin quragligadavamliligina gors forglonmo-
sino baxmayarag, NAD-ME-nin izoenzim spektrinds doyiskonlik bas ver-
migdir. Fermentin subhiiceyrs lokalizasiyasina gora farqlonon comi iki izo-
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formasi vardir ki, birinin molekul ¢okisi 76 kDa-ya barabordir. Ikinci izofor-
ma quraqligin tasirindon MH-nin mitoxondrilarinds amals galir vo 116 kDa
molekul ¢okiya malikdir.

REAKSIYA MUHITININ pH-NIN NAD-ME
AKTIVLIYIN® TOSIiRI

Malatin dekarboksillosmo reaksiyasinin kinetikasinin todqiqi gostarir
ki, amarant yarpaglarinda NAD-ME, digor Cs-bitkilords oldugu kimi bu re-
aksiyani giiclii kataliz edir.

Amarant yarpaglarmin MH vo OTH-nin subhiiceyrs organoidlorinds
lokalizasiya olunan NAD-ME-nin Kkataliz etdiyi reaksiyanin siiratinin pH-
dan asililigi pH-1n 6,0-8,5 hiidudlarinda tadqig olunmus va alinan naticalar 1
sokil 4.6-da verilmisdir. Sokildon goriindiiyii kimi reaksiya miihitinin pH-
nin 6,8-dok artmasi zamani1 Km azalir, Vimax iso artir. pH-1n 6,8-7,2 giymatlo-
rinde Km azalmaqda davam edir, bu zaman Vmax da artmaqda davam edorok
an yiiksok hadds gatir. pH-mn névbati artimi (7,2-8,0) Km-in artmasing, Vmax-1n isa
azalmasina goatirib ¢ixarir. Bu spektr onu demoys asas verir ki, pH-1n 6,8-7,2
giymotlarinds (pHop 7,0) [ES] kompleksinin amalo golmasi vo reaksiyanin
mohsullarina par¢alanmasi asanlasir. ©ksino, pH-mn 6,0-6,8 vo 7,2-8,0 hii-
dudlarinda Ky-in migdarinin artmasi, Vmax-1n getdikco azalmasi o demokdir
ki, pH-1n bu hiidudlar1 [ES] kompleksinin amals galmasi ii¢iin ferment daha
cox substrat sorf edir ki, bu da arzuolunan slamat olmadigindan reaksiyanin
Vmax-1 asag1 diigiir. Alinan naticalori bels izah etmok olar ki, reaksiya miihi-
tinin pH-nin reaksiya siiratino tasiri ferment ziilalinin faal morkazini togkil
edon amintursu qaliglarinin funksional gruplarini ionlagdirmaq yolu ils bag
verir. Foal markazi togkil edon amintursular ionlasma doracasine gora bir-bi-
rindon forqlondiyi ticiin pH homin amintursularin funksional qruplarini forg-
li ionlagdirir. Bu da 6z ndvbasinds, miixtalif pH hiidudlarinda fermentls
onun substrati arasinda yaranan yaxmligin forqli olmasina gatirib ¢ixarir ki,
yekunda foal markozds an ¢ox ionlagma yaranmasina sabab olan pH gostari-
cisinds reaksiya maksimal siirotlo gedir. Burada digqosti ¢okon asas biokim-
yavi gostarici [ES] kompleksinin amalo galmasi va reaksiya mohsullarina
parcalanmasindan ibaratdir. Sokildon goriindiiyli kimi quragligin tasirindon
[ES] kompleksinin amoalo golmasi vo reaksiyanin mohsullarina par¢alanmasi
kontrol niimunalora nisbaton daha foal bas verir (sokil 4.6).

Sokildon goriindiiyti kimi amarant yarpaglarinin MH-nin SNAD-ME-
nin optimum pH-1 OTH-nin SNAD-ME vo mNAD-ME izoformalariin opti-
mal pH-na (6,8-7,2) yaxin olub, 7-ya barabardir. Analoji naticalor digor tad-
gigatcilar torafindon do alinmigdir. Weddingin naticalorine goro NAD-ME-
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nin optimum pH-1 neytral miihitds olub 6,7-7,2-ya barabordir [Willeford,
Wedding, 1987; Wedding, 1989].
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Sakil 4.6. Quraqliq soraitinde amarantin inkisafnin ¢igokloma morhalosinds
yarpaglarinin MH vo OTH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda reaksiya miihitinin pH-
nin NAD-ME aktivliyinin doyismo dinamikasina tasiri. 1-kontrol; 2- quraqliq

Sokil 4.6 A,B-dan goriindiiyii kimi MH vo OTH hiiceyralarinda lokali-
zasiya olunan NAD-ME izoformalarinin aktivliyino quragligin tosiri zamani
fermentin optimal pH-1 doyismosa do aktivliyi ~50% azalmigdir. OTH-nin
MNAD-ME aktivliyi iso digarlorindon forqli olaraq, 30-35% artmigdir (sokil
4.6, C). Alman notico NAD-ME-nin daha ¢ox OTH-nin mitoxondrileri ilo
funksional baglh oldugunu gdstorir. Malumdur ki, NAD- vo NADF-ME-Ilo-
rin faaliyyoti daha cox Ca-bitkilorin OTH-do Ca-iizvi dikarbon tursularinmn
dekarboksillogsmasi ilo slagodar oldugundan, onlart adaptasiyaedici ferment
do adlandirirlar.

Qeyd etmok olar ki, neytral pH, ilk névbads, fermentin aktiv morkozi-
nin ionlasmasinda tonzimedici rol oynamagla nativ tobistinin saxlanmasina
vo fermentin ekstremal amilloro garst miigavimatinin yiiksolmasSino sobob
olur. Bununla yanasi, alinan noticalor gostorir Ki, hor iki variantda pH-in
asag1 qiymatlorinds reaksiyanin siirati tadricon artmis, pH-1n 7,1-7,5 qiymaot-
larinds an yiiksak hadds ¢atmis vo pH-in bundan sonraki artimi zamani re-
aksiyanin siirati todricon asag1 diismiisdiir. Miioyyan olunmusdur ki, qurag-
ligadavamli genotip olan Borakatli-95-do quragligin tasiri soraitinds reaksi-
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ya miihitinin pH-nin biitiin qiymoatlorindo NAD-ME aktivliyi kontrolla
miiqayisads hamisoa yiiksak, Qaraqilgig-2 genotipinds iso aksina, kontrol nii-
munalarinds homiso yiiksok Olmusdur. Alinan naticoni onunla izah etmoak
olar ki, quragligadavamli genotiplords fermentin faal markazini toskil edon
amintursularimin ionlasmasi quragliga davamsiz genotiplorlo miigayisoda
daha asan bas verir ki, bu da foal morkozi toskil edon amintursularin funk-
sional gruplarinin ionlasma doaracasi ilo baglidir (sokil 4.7).
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Sakil 4.7. Quraglig zamani bugda genotiplarinin inkisafinin ¢igokloma mor-
halasinds yarpagin MH-nin subhiiceyro fraksiyalarinda reaksiya miihitinin pH-nin
NAD-ME aktivliyins tasirinin doyismo dinamikasi. 1-kontrol. 2-quraqliq

Sakil 4.7-don goriindilyii kimi har iki bugda genotipinin yarpaq hiicey-
ralorinin mitoxondri fraksiyalarinda reaksiya miihitinin pH-nin NAD-ME
aktivliyina tasiri SNAD-ME-nin aktivliyindon vo tosir diapazonundan yiik-
sokdir. Barokatli-95 genotipinin mNAD-ME-nin aktivliyi pH-in 6,9-7,7 hii-
dudlarinda, Qaraqil¢ig-2 genotipinds iso pH-n 7,1-7,5 giymatlorinds yiik-
sok stiratlo getdiyindon reaksiya miihitinin pH-nin fermentin faal moarkozino
deformasiyaedici tosiri quraghigadavamli genotiplordo quragliga davamsiz
genotiplo miiqayisads daha intensiv olur. Bunun da asasinda reaksiya miihi-
tinin pH-1 gostaricisi C3- vo Cs-fotosintez mexanizmino malik bitkilarin yar-
paq hiiceyralarinin subhiiceyrs fraksiyalarinda lokalizasiya olunan ferment-
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larin aktivliyino oxsar tasir edir. Bu genotiplor miixtalif sistematik qruplara
aid olsalar da quragligda pH mMNAD-ME izoformalarina daha yiiksok aktiv-
logdirici tosir gdstorir. Amarant vo bugda genotiplorindo fermentin izofor-
malarinin optimal pH-nin zaif galovi miihitds oldugu miioyyan edilmisdir.

REAKSIYA MUHITININ TEMPERATURUNUN NAD-ME

AKTIVLIYINO TOSIRI

Aparilan todgigatlar temperaturun amarant vo bugda yarpaglarinda
NAD-ME aktivliyina tasiri 0-70°C-ds tadqiq olunmusdur (sokil 4.8, 4.9).
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Sokil 4.8. Quraghq soraitinds reaksiya miihitinin temperaturunun amarant yar-
paglarmin MH va OTH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda NAD-ME aktivliyins tasiri-
nin kinetikas1. 1-kontrol, 2-quragliq, A-Mixaelis-Mentena gora, B-Arreniusa gors
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Sakil 4.9. Quragliq zamani bugda genotiplarinin inkisafinin ¢igokloma mor-
halasinds yarpagin MH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda NAD-ME aktivliyinin reak-
siya mihitinin temperaturundan asililiginin kinetikasi. 1-kontrol, 2-quragliq

Miioyyan olunmusdur Ki, temperaturun todricon artmasi ilo olagodar
amarant yarpaglarinin MH-do NAD-ME aktivliyi do tadricon artir. Reaksiya

144



miihitinin temperaturunun 40-50°C hiidudlarinda fermentin aktivlogsmosi on
yiiksak hadds ¢atmis vo temperaturun bundan sonraki artimi onun aktivliyinin
getdikco azalmasina sabab olmusdur. Inkubasiya miihitinde temperatur 60°C
oldugda fermentin aktivliyinin 40%-i itmis, 70°C temperaturda comi 5-8% ak-
tivliyi galmis, 80°C-ds iso ferment tamamils inaktivliogmisdir.

Amarant yarpaglarmin MH sitozol vo OTH-nin sitozol va mitoxondri
NAD-ME-larinin optimum temperatur haddi bir-birina yaxin olub, 40°C-ys
(sokil 4.8), Qaraqil¢ig-2 bugda genotipinin MH-nin mNAD-ME va sNAD-
ME, Barokatli-95 genotipinin iso mNAD-MDH-nin optimum temperaturla-
rinin amarant yarpaglart NAD-ME-Iarinin miivafiq gostaricilarine uygun ol-
masina baxmayaraq, Borokotli-95 genotipinin SNAD-ME-nin optimum tem-
peraturu dayisorak 50°C olmusdur.

Optimal temperaturda fermentin aktivliyinin artmasi ¢ox giiman Ki,
aktiv morkozi togkil edon amintursularin funksional gruplarinin dissosiasiya-
s1, onlarin substratla birlosmak vo reaksiyanin mahsuluna gevirmoak iigiin da-
ha olverigli konformasiya vaziyyati almasi ilo baghidir. Yiiksok temperaturda
fermentin aktivliyinin itmasi ferment ziilalinin denaturasiyast vo bunun nati-
casinda ferment molekulunun foza qurulusunda bas veran konformasiya do-
yismaloari ilo izah oluna bilar. Alinan naticalora asasan, NAD-ME-ni termos-
tabil ferment hesab etmok olar (sokil 4.8, 4.9).

REAKSIYA SUROTININ SUBSTRATIN QATILIGINDAN
ASILILIGI

NAD-ME reaksiyasi zamani reaksiyanin Km-nin qiymeati artdiqca [ES]
kompleksi asanligla reaksiyanin mohsuluna pargalanir vo reaksiya zoaif siirot-
lo gedir. Km-in Kigik qiymatlorinds iso reaksiya, adston daha boyiik siirotlo
gedir. Km va Vmax miioyyan soraitds hor bir ferment ii¢iin sabitdir. Substratin
gatiliginin miioyyan qiymotinds reaksiyanin siirati maksimuma catir (Vmax).
Belo bir voziyyat biitiin ferment molekulunun substratla doymasi naticasin-
do bas verir. Cadval 4.9-don gériindiiyii kimi amarant yarpaglarinda OTH-
nin MNAD-ME-nin kataliz etdiyi reaksiyanin ilkin siirati substratin qatili-
gindan ¢ox asilidir.

Fermentin kataliz etdiyi reaksiyanin siiratinin substratin qatiligindan
asililiq grafikino asason, bels bir naticoys golmok olar ki, ferment-substrat
garsiligl tosiri Mixaelis-Menten mexanizmi ilo bas verir (sokil 4.10 B). So-
kil 410 A-dan da goriindiiyli kimi [Smanat]-in miqdart 10 mM olduqda,
kontrol va tacriibs variantlarda Vimax, Uygun olaraq 2,4 vo 3,9 EU/mq ziilal,
reaksiyanin siirat sabiti (Km) iso, uygun olaraq 1,15 vo 1,9 mM olmusdur
(sokil 4.10 B).
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Reaksiya siiratinin substratin qatilifindan (L-malatin) asililigi qra-
fikino géro NAD-ME-nin mitoxondri izoformalar1 iiglin ferment-substrat
qarsiligl tasiri kontrol vo quraqliq variantlarda oxsar olaraq Mixaelis-Men-
ten mexanizmi ilo bas verir (sokil 4.10, 4.11).

Cadval 4.9

Quraqhq saraitinds amarant vo bugda genotiplorinin inkisafimin ¢cicokloma
marhalasinds yarpaq hiiceyralorinin subhiiceyra fraksiyalarinda NAD-ME-nin
kataliz etdiyi reaksiyanin bazi kinetik parametrlari (Ki-mM, Vima-EU/mq ziilal)

Toxuma, NAD, L-malat, MnCly, ATF, pH T, °C opt
Variant, (1-50 mM)  (1-50 mM)  (1-50 mM) (0,1-3mM)  opt
FrakSIya Km Vmax Km Vmax Km Vmax Km Vmax

Amaranthus cruentus L.

K sit 40 1,66 70 16 222 048 135 256 70 40
Mit - - - - - - - -
Sit 345 08 7,6 12 238 10 141 222 7,0 40
Mit - - - - - - - -

MH
o)

K Sit 062 20 55 1,0 200 09 121 417 7,0 40
Mit 445 167 45 1,2 125 40 135 833 7,0 40

:% Q Sit 45 100 76 20 149 20 128 27 70 40

Mit 4,76 3,33 45 19 152 189 159 50 7,0 40
Borokatli-95

K Sit 04 555 031 20 031 09 50 154 74 4050

Mit 029 271 023 143 025 100 2,86 125 74 4050

% Q Sit 048 100, 031 25 033 200 40 204 74 4050

Mit 0,29 50,0 025 333 0,22 154 2,78 09 74  40-50
Qaraqil¢ig-2

K sit 036 50 025 100 026 09 333 38 74 40-50

T Mit 025 250 0,31 200 025 6,25 333 100 74 4050

= Q sSit 035 20 033 200 024 133 25 6,67 74 4050

Mit 0,22 133 0,27 143 0,26 118 50 6,67 74 4050
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Sokil 4.10. Quraqliqg zamani amarant bitkisinin inkigafinin ¢igoklomo morhalesindo
yarpagin MH sitozol va OTH-nin sitozol va mitoxondrilorinde NAD-ME-nin Kataliz etdiyi
reaksiyanin siirotinin substratin qatiligindan asililigi. A-Mixaelis-Mentens gors, B-Lay-

nuiver Berkos géro, 1-kontrol, 2-stres
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Sakil 4.11. Quraglig zamani1 bugda genotiplarinin inkisafinin ¢igakloma mar-
holasinds yarpagin MH-nin sitozol vo mitoxondrilarinde NAD-ME aktivliyinin

substratin (L-malatin) qatiligindan asililigi. 1-kontrol,
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QURAQLIGIN BUGDA YARPAQLARINDA NADF-ME
FERMENTININ iZOFORMALARININ FiZiKi-KIMYO9Vi Vo
KINETIK XASSOLORINO TOSIRI

Gostordiyimiz kimi NADF-ME-nin bugda yarpaglarinda MH-nin sitozol
va xloroplastlarinda lokalizasiya olunan vo Rf — 0,29, molekul ¢okisi — 72 kDa
olan bir adad izoformasi, molekul ¢okilari 36 kDa boarabar iki adad subvahiddon
ibaratdir. Quraghigin tasirindon fermentin izoferment spektrinds heg bir izofor-
ma dayiskanliyi bas vermasa do, ziilalinin miqdarinda nazoragarpacaq doracado
artim miisahido olunmus va buna miivafiq olaraq fermentin aktivliyi do yiiksal-
misdir (sokil 3.21, 3.22; cadval 3.14, 4.10).

Cs-bugda va Cs-gargidal bitkilorinin yarpaglarinin subhiiceyra fraksiyala-
rinda Western blot vo immunolokalizasiya analiz tisullart ilo NADF-ME izofor-
malarinin lokalizasiyast vo molekul ¢akilorinin Gyranilmasi zamani miioyyon
olunmusdur ki, gargidali yarpaglarmin OTH-nin xloroplastlarinda fermentin 62
kDa molekul ¢akili bir, hamin bitkinin etiolo olunmus yarpaglarinda vo koklarin-
do is0 72 kDa molekul ¢akili bir izoformasi vardir [Maurino et al., 1997].

Cadval 4.10

Quraqhg zamam bugda genotiplorinin inkisafimin ¢i¢akloma marhalasindo
yarpaqlarin MH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda NADF-ME fermentinin bazi
fiziki-kimyavi parametrlori

Genotip, Variant, Aktivlik  pH t,°C M, kDa M subv, Rf N
Fraksiya kDa izofor

K Sitozol 0.064 7,1-7,5 40 72,0 36,0 0,29 1

Xloroplast 1,38 6,9-75 30-40 72,0 36,0 0,29 1

B-95 Q Sitozol 0,084 7,1-75 40 72,0 36,0 0,29 1

Xloroplast 1,25 6,9-75 30-40 72,0 36,0 0,29 1

K Sitozol 0,052 7,1-75 3050 72,0 36,0 0,29 1

Xloroplast 1,64 6,9-7,5 40 72,0 36,0 0,29 1

Q2 Q Sitozol 0,011 7,1-75 3050 72,0 36,0 0,29 1

Xloroplast 1,26 6,9-7,5 40 72,0 36,0 0,29 1

REAKSIYA MUHITININ pH-NIN NADF-ME
AKTIVLIYINO TOSIRI

Amarant vo bugda genotiplorinin yarpaqlarinda NAD-ME-nin kataliz
etdiyi reaksiyanin kinetik parametrlorinin (Km, Vmax) reaksiya miihitinin pH-
dan asililigini tadqiq edorkon miioyyan etdik ki, fermentin katalitik aktivliyi
reaksiya miihitinin pH-nin 6,8-7,2 oblastinda maksimum qiymat alir, pH-1n
bundan yuxar1 qiymotlorindo iso reaksiyanin siiroti getdikco azalmaga
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basglayir. ©dobiyyat monbolorindo buna bonzor molumatlar vardir (Wil-
leford, Wedding, 1987).

Digor MDH sistemi fermentlorindo oldugu kimi bugda yarpaglarinda
da lokalizasiyasindan asili olmayaraq NADF-ME genis pH optimuma
malikdir (pH-6,9; 7,9) (sokil 4.12, cadval 4.11). Alinan naticalora asasan,
SNADF-ME pH-in 7,1-7,5, XNADF-ME iso pH-in 6,9-7,5 qiymaotlorindo
optimum aktivliyo malik olurlar.

NADF-ME aktivliyinin pH-dan asililigini genotiplor vo fraksiyalar {izra
miigayisasi zamani miioyyan olunmusdur ki, pH gostaricisina gora Barokatli-95
genotipi Qaraqil¢ig-2 genotipi arasinda ciizi fargi nozors almasag, eyni aktiv-
liyo malikdirlor. Masolon, kontrol niimunslorinds Borokatli-95 genotipinin
XNADF-ME aktivliyi, Qaraqil¢ig-2 genotipindo XNADF-ME aktivliyinden ~1,5
dofa yliksok olmasina baxmayarag, su stresindo hamin gostaricilar bir-birins ya-
xindir. Osasli farq har iki genotip tizrs sitozol vo xloroplast fraksiyalarini bir-bi-
ri ilo miigayiso edorkon meydana ¢ixmisdir. Miioyyan olunmusdur ki, Barokot-
li-95 genotipinin sitozol fermentinin aktivliyi xloroplast fermentinin aktivliyin-
don 20-25 dafs, Qaraqilgig-2 genotipinds iso bu gostarici 10 dofs asagi olmus-
dur. Quragligin tasirindan hor iki genotipin yarpaglarmin sitozol vo xloroplast
fraksiyalarinda fermentin aktivliyinin pH-dan asililigi kontrol nimunolori ilo
miigqayisado asagi diismiisdiir. Bu naticalor, ¢ox giiman ki, pH-in vo quraghgin
tosirindon ferment molekulunda vo onlarm aktiv morkazlorinin foza konfiqura-
siyasinda bas veron struktur dagilmalart ilo baglidir.
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Sokil 4.12. Quraqgliq soraitindo bugda genotiplarinin inkisafinin ¢igokloma
moarhalasinds reaksiya miihitinin pH-nin yarpaqlarin MH-nin sitozol va xloroplast
fraksiyalarinda NADF-ME aktivliyins tosirinin kinetikasi. 1-kontrol, 2- quragliq
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REAKSiYA MUHITININ TEMPERATURUNUN NADF-ME
AKTIVLiYiINO TOSIRI

NADF-ME fermentinin temperatura hassasligini miioyyan etmak ti¢iin
alinan yiiksok tomizlonmis ferment preparati 0-70°C temperatur hiidudlarin-
da 5 doq inkubasiya olundugdan sonra tadqig olunmus va alinan naticalor
sokil 4.13-do vo cadval 4.11-ds verilmisdir.
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Sokil 4.13. Quragliq seraitinds bugda genotiplarinin inkisafinin ¢igokloma
moarhalasinds yarpagm MH-nin sitozol vo xloroplast fraksiyalarmda NADF-ME aktivli-
yinin reaksiya miihitinin temperaturundan asililiginin doyismo dinamikasi. 1-kon-

trol. 2-quragliq

Sakil va cadvaldan goriindiiyii kimi Qaraqil¢iq-2 genotipinds SNADF-
ME 30-50°C-do, Borakatli-95 genotipinde SNADF-ME 30-40°C, digor frak-
siyalarda iso 40°C-do optimal aktivlik gostormisdir. Goriiniir, xloroplast fer-
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mentlarinag xas olan alamat, burada da 6ziinii gostormis vo NADF-ME nisbo-
ton asagi (30-40°C) temperatur hiidudlarinda optimal aktivliys malik olmusdur.

Torpag quraglig: soraitinds vo optimum temperaturda fermentin aktiv-
liyinin artmasi, homin soraitds fermentin lokalizasiyasina, fizioloji funksiya-
sina vo molekul g¢akisina gora tamamilo oxsar olan davamli izoformalarin
sintezi ilo izah oluna bilar.

REAKSIYA SURDTININ SUBSTRATIN QATILIGINDAN
ASILILIGI

Bugda genotiplarinin yarpaq hiiceyralorindo NADF-ME fermentinin
aktivliyinin 95-98%-nin hiiceyronin xloroplast fraksiyasinda lokalizasiya
olundugunu nazors alarag, tadqiq etdiyimiz fermentin kataliz etdiyi reaksi-
yanin kinetik xassoalorini, aktivliyinin tonzimolunma mexanizmlarinin todqi-
gini, asason, Xxloroplast fraksiyas tizorindo davam etdirmisik. Bu zaman al-
nan naticalori 6ziinds oks etdiron 4.14-cii sokildon va 4.11-ci cadvaldon go-
rindiyti kimi malatin asagi gatiliglarinda reaksiyanin siiroati fermentativ ki-
netikaya uygun olaraq artsa da, yuxari qatiliglarda azalmisdr.

Cadval 4.11

Quraghg zamam bugda genotiplarinin inkisafinin ¢i¢okloma marhalasindo
yarpaq toxumalarmin subhiiceyra fraksiyalarinda NADF-ME-nin kataliz etdi-
yi reaksiyamin bazi Kinetik parametrlari

Toxuma, NADF L-malat MnCl; ATF
Variant,

. Km, MM Viax Km, Viax, Kmy MM Vimax  Km, MM Vmax
Fraksiya mM

Borokatli-95

MH K Sit 7,7 2,0 52 0,3 4,6 2,5 0,5 8,0
Xlp 0,8 5,0 3,5 0,9 2,0 2,7 0,9 2,5

Q Sit 4,0 3,3 5,6 0,8 3,7 3,5 0,4 4,0

Xlp 1,0 6,7 4,0 2,0 1,7 5,0 0,8 13

Qaraqil¢iq-2

MH K Sit 3,3 1,0 4,9 0,4 5,6 2,7 1,0 50
Xlp 1,4 5,0 5,6 0,8 5,6 3,1 0,5 6,7

Q Sit 5,0 3,4 4,4 1,0 59 3,3 0,9 2,0

Xlp 0,6 100 50 18 59 3,4 0,8 1,7

Qeyd: MH-mezofil, K-kontrol, Q-quraqliq, Viax-EU/mq ziilal
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Sakil 4.14. Quraghq seraitindo bugda genotiplarinin inkisafinin ¢i¢coklomo
morhalasinds yarpaglarin MH xloroplastlarinda NADF-ME aktivliyinin substratin
gatiligindan asililiq Kinetikasi. 1-kontrol, 2-quragliq, A-Mixaelis-Mentens gora, B-
Laynuiver-Berko gora

Borokstli-95 vo Qaraqilgig-2 genotiplorindo bitkinin inkisafinin
cigoklomo morholasinds torpaq quraglhigmin tasirindon MH-nin sitozol frak-
siyasinda NADF-ME-nin kataliz etdiyi reaksiyanin Vmax-1 torpaq quraqli-
ginin tosirindon ~2,5 dofo artmisdir. Bu artima torpaq quraqliginin tosirindo
Borokotli-95 genotipindo daha ¢ox substrat (Km) istifado etmokls, Qara-
qilgig-2 genotipindo is9, bunun oksing, Km-in azalmasi noticosindo nail
olunmugdur (cadval 4.11). Bugda genotiplorinin xXNADF-ME-nin tadqiqi
zamani miioyyon olunmusdur ki, fermentin aktivliyi torpagq quraqliginin
tosiri zamani taqriban 2 dofayadok artmis, Km-in doyismasi iso sNADF-ME-
ya uygun olaraq bas vermisdir.

Sokil 4.14-don goriindiiyii kimi L-malatin yiiksok qatilifinda quraqliq
fotosintez aparatina tasir etmoklo xloroplastlarin pargalanmasina vo bununla
da fermentin aktivliyinin zoiflomasino sobob olur. Cs-bitkilordon forqli
olaraq Cs-bitkilordo ferment xloroplastlarda malatin dekarboksillosmasi
reaksiyasini daha foal kataliz edir vo fotosintezin ilkin substratlarla tomin
edilmosindo miihiim rol oynayair.
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V FOSIL
FERMENTLORIN AKTIiVLIYININ TONZIMi

NAD-MDH aktivliyi in vivo-da metabolizmin ikincili mohsulu olan bir
cox kicikmolekullu birlosmalorlo tonzim olunur. NAD-MDH aktivliyinin bu
ciir geyri-spesifik biotonzimi bitki metabolizmina nozarstds miihiim rol oyna-
magqla, bitki hiiceyralarinds ikincili birlosmalorin toplanib galmasinin garsisim
alir. Belo metabolitlordon malon, fumar, sitrat, sis-akonitat {izvi tursulart NAD-
MDH aktivliyini ragabatli inhibirlosdirmak imkanlarina malikdirlor. Askorbin
tursusu, suksinat, yag tursulart NAD-MDH aktivliyins tasir etmir. Substrat-ana-
loq adlandirilan bu birlasmalor NAD-MDH-nin aktiv morkazinin substratla bir-
lason sahasi ilo garsiligh tosirde olmagla tasir gostorirlor [Tobin, Givan, 1989].

Krebs dovraninin biitiin substratlar1 arasinda malat yegans birlosmadir
ki, NAD-MDH-nin hiiceyrs strukturlari ilo, o ctimladon mitoxondri mem-
brani ilo rabitosine imkan yaradir. Oksalasetat bu garsiligli tasirin daha giic-
1 inhibitoru hesab olunur vo NAD-MDH-nin mitoxondri sathindon ayrilma-
sina, yaxud Krebs dévraninin multiferment kompleksinin dagilmasina, ase-
til-KoA, sitrat vo ATF iso hiiceyra strukturlarinin sathinds adsorbsiyasina
tosir etmoklo onun rogabatli inhibirlosmasina sobab olur [Tobin, Givan,
1989].

NAD-MDH-nin funksional vaziyyatino nazaratdo metabolitlor vo miixto-
lifyliklii ionlar vacib rol oynayirlar. Bir ¢ox todgigatsilar bitki NAD-MDH-nin
oliqomer allosterik fermentlors aid edirlor. ©Ovvalki todgigatlarda noxud, iiziim,
cay va limondan ayrilmis NAD-MDH fermentinin allosterik xassalori tosdig-
lonmis [Mullinax et al., 1982], limon va noxuddan ayrilmis NAD-MDH-nin
koorperativ xassalori iss yalmz eksperiment yolu ilo pH-1n 4,7 va 5,2 giymoatlo-
rindo miisahido edilmisdir. Abou va Uallas [Abou-Zamzam, Wallace, 1970]
Cittrus limettoides vo Cittrus limon névlorinin SNAD-MDH vo mNAD-MDH-
nin fizioloji soraito yaxin miihitdo allosteriklik xassasine malik olmadiglarim:
gostormislor. Mikulasovanin apardigi todgigatlarda NAD-MDH-nin asagi pH-
da koorperativ xassasinin, miihitin pH-nin tosiri ilo ferment molekulunun dor-
diincii qurulusunun labillasmasi ilo bagl oldugu giiman edilir [Mikualasova et
al., 1998]. Belo oldugda, NAD-MDH-nin konformasiya qurulusunun pozulmasi
naticasindo fermentin Kkatalitik aktivliyi asagi diisso do, miiayyan miiddotdon
sonra substratin tasiri ilo dordiincii qurulusun stabillosmasi bas verir vo naticada
ferment 6z ovvolki katalitik aktivliyini tamamilo borpa edir. Bu tip mexanizm
zamamn reaksiya siiratinin substratin qatiligindan asililigi sigmoidal ayri ilo xa-
rakterizo olunur. Limon va noxudda da NAD-MDH-nin koorperativlik xassasi
substratin stabillogdirici tosiri ilo allosteriklik gostormir [Musrati et al., 1998].
NAD/NADH, NADF*/NADFH, ATF/ADF nisbatlori bitkilordo MDH aktivli-
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yinin tonzim olunmasinda miihiim rol oynayir. NAD-MDH izoformalari mak-
roergik birlosmolarin vo barpaedici ekvivalentlorin sintezi vo pargalanmasi re-
aksiyasinda istirak edirlor [Xennr, 2011].

Moalumdur ki, CO2-nin gecs fiksasiyasi vo vakuollarda malatin toplanmast,
homginin NAD*/NADH nisbati bitkilordo miixtalif mexanizmlorlo tonzim olu-
nur. NAD*/NADH nishati yiiksok oldugda SNAD-MDH aktivliyi tormozlanr,
naticads vakuollarda malatin toplanmasi langidiyindon CO»-nin fiksasiyasi artir.
Ehtimal olunur ki, NAD*/NADH vo MDH arasinda olan bu asililiq, digor orgo-
noidlards do miimkiindiir [ Adanacses, bepesuna, 2011; Xemar, 2011].

Ispanagdan ayrilmis xXNADF-MDH-nin miigayisoli todqigi zamani
malum olmusdur ki, Cs-bitkilordo NADF*-1n yiiksok gatiligi NADF-MDH
aktivliyini inhibirlagdirir. Bu effekt Cs-bitki olan ispanagda miisahids olun-
mamigdir. Alinan natico miithiim fizioloji va tonzimlayici shamiyyat kasb
edir. Belo ki, C4-bitkilordo xloroplastlarin barpaedici potensiali MH-do CO; fiksa-
siyasmi hayata kegiron NADF-MDH-nin kofaktoru NADF/NADFH nisbatindan
asithidir [Ferte et al., 1986]. ATF daha giiclii inhibitor kimi on ¢ox mNAD-
MDH-ya tosir gostorir [Glatthaor et al., 1972].

KOFAKTORUN (NADH) NAD-MDH AKTIVLIYIN® TOSIRI

Amarant yarpaglarmin MH vo OTH-nin subhiiceyrs fraksiyalarmda
NADH-in NAD-MDH aktivliyino tosirinin kinetikas1t codval 4.5 vo sokil
5.1-do verilmisdir.
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Sokil 5.1. Quraghq zamani amarantin inkisafinin ¢igoklomo morhoalasinds
yarpaglarn MH vo OTH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda NAD-MDH reaksiyasmin
stiratinin kofermentin (NADH) gatiligindan asili olaraq dayismasinin Kinetikasi
(Laynuver-Berka goro). 1-kontrol, 2-quragliq
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Cadval va sokildon goriindiiyi kimi NADH-nin 0,1-0,2 mM qatiligla-
rinda ferment OA-nin reduksiya reaksiyasimi daha siiratli kataliz edir. MH
vo OTH-nin SNAD-MDH vo mNAD-MDH-larinin NADH-in bu gatiligla-
rinda kataliz etdiyi reaksiyanin Km(OA)-larin bir-birino yaxin olmasina bax-
mayaraq, Vmax(OA)-lar1 kaskin farglonmisdir. Har iki toxumanin SNAD-
MDH vo mNAD-MDH-lorinin Vmax(OA)-lar1 kontrolda bir-birina yaxin
olub ~50-55 EU/mq ziilal toskil edir. Bu gostorici OTH-nin kontrol niimuna-
larinds forgli olub 90,9 EU/mq ziilala barabordir. Bitkinin tadqiq olunan har
bir toxum va fraksiyalarmda Vmax(OA) kontrol niimunalari ilo miigqayisads ~2-3
dofa yiiksokdir. Goriinir, Km-in sabit, Vimax-1n iso doyiskon olmast MDH-nin subst-
ratlart OA vo malatin ragabatli inhibitor olmalart ilo baghdir.

Bugda genotiplorinde MH-nin hiiceyrs organoidlorindo NADH kofer-
mentinin NAD-MDH aktivliyina tosirinin kinetikasi 4.5-ci cadvoaldo va 5.2-
ci sokilda verilmisdir. Cadval va sokildon goriindiiyti kimi Barokotli-95 ge-
notipindo NADH 0,02-1,0 mM gatiliglarda mNAD-MDH-ys aktivlosdirici
tasiri yiiksak olur. Bu zaman kontrol vs tocriiba niimunslarinds Vmax(NADH) uy-
gun olaraq 9,1 vo 1,5 EU/mq, Qaraqil¢ig-2 genotipinin mNAD-MDH-si
ti¢lin iso bu gosterici 6,7 va 2,0 EU/mq ziilala barabar olmusdur. Bu geno-
tiplorin SNAD-MDH-s1 iigiin Vmax(NADH) mNAD-MDH ilo miigayisods 3-
4 dofs asagidir. Beloliklo, bugda genotiplori 6z aralarinda SNAD-MDH va
MNAD-MDH reaksiyasinin Km Vo Vmax giymatlarina gora forglonir vo ama-
rant bitkisi ilo miigayisads 10-20 dofo agagidir.
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Sokil 5.2. Quraqliq soraitindo bugda genotiplarinin inkisafimin ¢i¢okloma
moarhoalasinds flaq yarpaqlarimin MH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda NAD-MDH
kataliz etdiyi reaksiyanin siirotinin NADH gatiligindan asili olaraq dayismasinin
Kinetikasi. 1-kontrol, 2-quraqliq
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AKTIVATORUN (MgCl2) NAD-MDH AKTIVLIYIN® TOSIRI

Kimyavi birlasmolor arasinda fermentlorin aktivliyinin tonzimindos is-
tirak edon, aktivator vo inhibitor xassalorino malik bir ¢ox birlosmolor var-
dir. Bir- va ikivalentli metal ionlar1 - Mg?*, Mn?*, K*, Ca?*, Co?*, Fe** va s.
belo birlogsmoalordon olub, fermentlorin aktivliyino tosiri asagida gostorilon
xassolori ilo alagadardir [Cornish-Bowden, 2012; Cook, Cleland, 2007]. 1)
Onlar fermentin prostetik qrup funksiyasini yerina yetirirlor, yaxud elektron-
larin akseptoru vo donoru olmagla reaktiv gruplari lazimi miivazinatdo sax-
layan elektrofil, yaxud nukleofil gismindo ¢ixis edirlor. 2) Aktivatorlar
substratin aktiv morkozo birlosmoasine vo ferment-substrat kompleksinin
omolo golmasina sorait yaradirlar. 3) Bozi hallarda metal substratla birloge-
rok fermentin hoqiqi substratint omolo gatirirlor. 4) Aktivatorlar aktiv mor-
kozin vo ferment molekulunun biitovlikds tg¢ol¢iilii qurulusunun formalas-
masinda va stabillosmasinds istirak edirlor. 5) Metallar, hamginin allosterik
modifikator kimi allosterik morkazlo qarsiliglt tasira girorak fermentin daha
optimal foza qurulusunun vo aktiv ferment-substrat kompleksinin yaranma-
sina sabab olurlar. Bu noqteyi-nazardon slave etmok olar ki, ionlarin optimal
gatilig1 zilalin doérdiincii qurulusunu stabillogdirir vo MDH-nin ayri-ayri
izoformalarinin katalitik effektivliyini artirir. Soraitdon asili olaraq Mg?*-
ionlart MDH izofermentloari tigiin kofaktor rolunu oynaya bilor. Eyni zaman-
da bitki hiiceyrasinde Mg?*-ionlar1 ragabatli inhibitor kimi tesir etmok xas-
sasina do malikdir vo yiiksok gatiliglarda, NAD-MDH molekulu ilo garsi-
liglt tesirds olmaq {iglin substratla rogabst aparir [ITuneiipy u ap., 1991].
Metal ionlarinin ferments stabillosdirici tasiri, izoformalarinin amintursu ar-
dicilligindan da asilidir. Adaptasiyanin bu formasi organizmlars slverissiz
inkisaf soraitindo 6z metabolizmini qorumaga imkan verir. Miioyyan olun-
musdur ki, Ca?*, Mg?*, Mn?* ionlar1 gonogorgok bitkisindo daha kigik gati-
liglarda (0-50 mM) tasir gostarirlor. Bu tasir, goriiniir onlarin hiiceyra daxi-
lindoki funksiyalar: ilo olagodardir. Masslon, Mg?* vo Mn?* bir ¢ox ferment-
larin kofaktorudur. Homin ionlar miixtalifmansali NAD-MDH izofermentlo-
rinin do kofaktoru ola bilar. Onlarin rolu indi do aydin deyildir, malum eks-
perimental noticalor bir-birini inkar etdiyindon olave todgigatlarin apariima-
sina ehtiyac var. Amma bir ¢ox todgigatgilar NAD-MDH-nin Mg?*-o, bazi
enzimlorin iso Mn?*-o gars1 miitlog spesifikliya malik oldugunu gostormislor
[Wedding, 1989; Xennar, 2011; AdanacweBa, bepesuna, 2011].

Mg?" ionlarinin 1,0 mM OA olan aktivlik miihitindo fermentin aktivli-
yino tonzimedici tasirlori tadqig olunarkon miiayyan olunmusdur ki, amarant
Vo bugda genotiplarinin yarpaglarinda bu ion gox asagi qatiliglarda fermen-
tin aktivliyino tonzimlayici tosir gostorir (codval 4.5, sokil 5.3, 5.4). Bu
ionlar asag1 qatiliglarda NAD-MDH izoformalarina stabillagdirici, yiiksok
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gatiliglarda isa inhibirlogdirici tesir gostoarirlor. Miiayyan olunmusdur Ki,
Mg?*-ionlarmin NAD-MDH izofermentlorino aktivlesdirici tosiri reaksiya
miihitina metal alava olunan zaman stabillasmays gatirib gixaran substratla-
rin qarsiligl tasiri ilo baghdir.
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Sokil 5.3. Quraglig zaman1 amarant bitkisinin inkisafinin ¢i¢gokloms marho-
losinds yarpaglarmn MH vo OTH-nin subhiiceyro fraksiyalarinda MgCl,-nin NAD-
MDH fermentins aktivlosdirici tosirinin kinetikasi. 1-kontrol, 2-quragliq

Sokil va cadvaldon gériindiiyii kimi quragligin tesirindon Mg?*-ionlar:
Barokatli-95 genotipinin mNAD-MDH-sins Qaraqilgig-2 genotipi ilo miiga-
yisodo daha foal aktivlosdirici tosir gostormisdir. Quraghigm toasirindon
MNAD-MDH-nin kataliz etdiyi reaksiyanin maksimum siiroti (Vmax) Baro-
katli-95 genotipinin sitozol fermenti ilo miiqayisads ~5, xloroplast fermenti
ilo miigayisads iss ~16 dofo yiiksokdir. Bu gostaricilor Qaraqil¢ig-2 genoti-
pindoa, uygun olaraq tagriban 3,5 va 10-a barabardir (sokil 5.4, cadval 4.5).

Mg?*-ionlarmm NAD-MDH fermentlorinin Kkatalitik mexanizminda
kofaktor kimi rolu miibahisalidir. Bunun {i¢iin normal suvarilan va su stresi-
no moruz galmis bitkilorin yarpaglarinin subhiiceyrs fraksiyalarinda aparilan
tocriibalords reaksiyanin Km Vo Vmax-1n analizi bu ionun MDH fermentinin
izoformalari tigiin spesifik kofaktor olmadigini gostarir.
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Sakil 5.4. Quragliq soraitinds bugda genotiplarinin inkisafinin ¢igoklomo marhals-
sindo flag yarpaglarmin MH-nin subhiiceyrs fraksiyalarmda NAD-MDH-nin kataliz etdi-
yi reaksiyanin siirotine MgClo-nin aktivlosdirici tasirinin kinetikasi. 1-normal; 2-quragliq

INHIBITORUN (ATF) NAD-MDH AKTIVLIYIN® TOSIiRI

MDH sistemi fermentlorinin aktivliyinin tonziminds 6ziinii bitki vo hey-
van mongoali fermentlorin effektiv inhibitoru kimi gostoran adenozin nukleotid-
lorindon ATF daha ¢ox tasir effektino malikdir. Eksperimental naticolor gostorir
ki, MDH izoformalarindan mNAD-MDH ATF-in tosirino daha ¢ox hassasdir.
Bu, goriiniir, bitki hiiceyrosinds katabolizm (Krebs dévrani) va anabolizm (qlii-
koneogenez) kimi metabolik yollarin uzlagdirilmis faaliyystindo miihiim holge-
lordon birini togkil etmosi ilo baglidir. Bu xasso MNAD-MDH-nin Krebs dovra-
ninda malatla sitrat arasinda requlyator saytinin osas elementlorindon olmasi ilo
slagadardir. mNAD-MDH aktivliyi NAD*/NADH vo ATF/ADF nisbotinin cid-
di nozarati altinda olur [Tobin, Givan, 1989].

Adenozin nukleotidlorinin NAD-MDH izofermentlarinin aktivliyino
tonzimlayici tasirinin kinetikas1 hagqnda vahid baxisin halalik olmamast so-
bobindan, biz sistematk cohotdon bir-birindan uzaq olan amarant ve bugda
yarpaglarinda ATF-in miixtalif gatiliglarinda NAD-MDH-nin miixtalif izo-
formalarinin aktivliyinin doyismo dinamikasini 6yronmisik.

Amarant vo bugda yarpaglarmin MH vo OTH-nin subhiiceyrs fraksi-
yalarinda NAD-MDH aktivliyino ATF-in miixtalif gatiliglarinin inhibirlos-
dirici tasirinin naticalori 5.5, 5.6-c1 sokillards va 4.5-ci cadvalds oks olun-
musdur. Miiayyan olunmusdur ki, bugda vo amarant yarpaglarinin NAD-
MDH aktivliyi ATF-in 3 mM gatiliginda kaskin azalir.
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Sokil 5.5. Quraglig zaman1 amarant bitkisinin inkisafinin ¢igakloma marho-
lasindo yarpaglarmin MH vo OTH-nin subhiiceyro fraksiyalarinda ATF-in NAD-
MDH fermentins inhibirlasdirici tasirinin kinetikasi. 1-kontrol, 2- quragliq

Codvaldan va gokildon goriindiiyli kimi amarant yarpaglarinda quragligin
tosirindon MH-nin sitozol vo mitoxondri fraksiyalarinda NAD-MDH reaksiya-
sinin maksimal siiroti (Vmax) quraghigin tosirindon sitozolda 5, mitoxondrilordo
is0 0,25 dofa, OTH-da iso, uygun olaraq 2,5 va 1,5 dofs azalmisdir. Alinan bu
rogomlor onu demays oasas verir ki, ATF MH-ds lokalizasiya olunan sSMDH
izoformalarma OTH ilo miigayisods daha cox inhibirlosdirici tosir gostarir ki,
bu da goriiniir, sMDH-nin subhtiiceyrs lokalizasiyast ilo bagldir.

Odobiyyat moalumatlarinda gostorilir ki, NAD-MDH, fumaraza kimi
bazi tonoffiis fermentlori Kalvin-Benson dovrani fermentlorinin aktivliyino
yaxinliq gostorarak iizvi tursularin sintezini do hoyata Kkegirirlor. Bozi bitki
hiiceyralarinin vakuolunda fermentlorin substratlar1 malat vo fumarat topla-
nir [Chia et al., 2000; Zell et al., 2010]. Bu fermentlor bitki organizmlorinds
nitratin monimsanilmasindo, tizvi tursularin sintezi yolu ilo pH-in vo osmo-
tik tozyigin tonzimlonmasindos istirak etmoklo, sintez olunan birlogsmalorin
karbon skeletinin yaranmasinda karbon monbayi funksiyasini hoyata kegirir-
lor. NAD-MDH voa fumarazanin aktivliyinin, digor tonoffiis fermentlori ilo
miigayisads yiiksok olmasini malat vo fumarat kimi substratlarin yiiksok ga-
tiligr ilo izah edirlor [Zell et al., 2010].

Bugda yarpaglarinda ATF-in NAD-MDH aktivliyina inhibirlasdirici
tasirinin kinetik xassalorinin todgigi zamani miisyyan olunmusdur ki, ATF
0,1-10 mM qatiliglarda bugda genotiplorinde MDH aktivliyino torpaq qu-
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ragligi tiziindon daha ¢ox inhibirlasdirici tasir gostarir. MgClz-da oldugu ki-
mi Km(ATF)-nin giymatlarinin sitozol fraksiyalarinda bir-birina nisbi yaxin
olmasina baxmayaraq, reaksiyanin Vmax(ATF)-da nozoracarpacaq doyiskon-
lik bas vermisdir (sokil 5.6, cadval 4.5).
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Sakil 5.6. Quragliq zaman1 bugda genotiplarinin ¢igokloma marhalosinds
flaq yarpaglarinin subhiiceyrs fraksiyalarinda NAD-MDH-nin kataliz etdiyi reaksi-
yanin siiratina ATF-in inhibirlogdirici tosirinin kinetikasi. 1-kontrol; 2-quragliq

Cadvaldon goriindiiyii kimi, Km(ATF)-in hor iki bugda genotipinin si-
tozolunda bir-birina nisbi yaxin olmasina baxmayarag, Barokatli-95 genoti-
pinin yarpaglarimda SNAD-MDH Vmax(OA) 2, mitoxondrids 1,3 dofs, Qara-
qilgig-2 genotipinin sitozolunda iss, uygun olarag 1,1 vo 1,5 dofo azalmis-
dir. Alinan naticalor onu demoys asas verir ki, ATF normal fizioloji gatilig-
larda NADH-Io fermentin yaxinligini azaltmagla NAD-MDH izoformalarini
inhibirlogdirir (sokil 5.6, coadval 4.5). Mioyyon olunmusdur ki, ATF
mMDH-ni rogabatli yolla da inhibirlosdirs bilir.

Fermentin izoformalar1 genis pH optimuma malik olub, temperatura
gars1 davamliliq gostorirlor. Ferment subhiiceyrs fraksiyalarindan asili olarag,
0z substratt OA-ya garsi yiiksok, malata gars1 iso agagi hossasliga malikdir.

NAD-MDH reaksiyasi, imumilikdo, Mixaelis-Menten ganunauygun-
luguna tabe olub, hec¢ bir allosteriklik gostormir. Fermentin aktivliyi araliq
substratlar, bir- va ikivalentli ionlarla ciddi tonzim olunur. ATF-in fermentin
izoformalarina inhibirlagdirici tasiri quragligin tasirindon daha da artir.
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Qeyd etmok olar ki, tomizlonmis MDH preparatlari miixtalif moagsadli
islordo, o ctimlodon Xastaliklorin diagnostikasinda, laborator todgigatlarda,
sonayeds giymatli bioloji birlosmalarin sintezinds va gida mohsullarinin veo-
ziyyatino nozarat olunmasinda istifads oluna bilar.

NADF-MDH AKTIVLIYININ TONZIiM OLUNMASI.
KOFAKTORUN (NADFH) NADF-MDH AKTIVLIYINO TOSIRI

Nikotin kofermentlori olan NADF vo NADFH biokimyavi kinetikada
an ¢ox tadqig olunan kofaktorlardandir. Bu birlasmalor bir ¢ox fermentlarin
kofermenti olub, onlarin aktivlosmasina sobab olur. Oksidlosmis vo reduksi-
ya olunmus nikotin kofermentlori hor iki formada diiziino vo aksino gedon
reaksiyalar zamani garsiligl bir-birina gevrilirlar.

Bugda yarpaglarinda nikotin kofermentlorinin normal suvarma va tor-
paq quraghigi soraitinds ontogenezin aktiv inkisaf moarholalorindo NADF-
MDH aktivliyinin isiqla induksiya olunan izoformasinin aktivliyino tosiri
4.7-ci cadvaldo vo 5.7-ci sokildo verilmisdir. Cadvoldon goriindiiyii kimi
NADFH 2-5 mkmol gatiliglarda biitin marhalolords fermentin xloroplast
izoformasina hor iki variantda ~0,5-1,5 dofoyadok aktivlasdirici tosir gosto-
rir. Kofaktorun fermentin aktivliyino tosiri 1-3 mkmol OA istirakinda daha
da artaraq toqribon 2-4 dofays barabor olmusdur.
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Sokil 5.7. Quraghq seraitinds bugda genotiplarinin inkisafinin ¢i¢okloma
marhalasinds flaq yarpaglarinin MH-nin xloroplast fraksiyasinda NADPH-1n miix-
tolif gatiliglarnin NADF-MDH-nin kataliz etdiyi reaksiyanin siiratina tasirinin Ki-
netikasi. 1-kontrol, 2-quragliq

Alinan naticalor onu demays osas verir ki, aktivliyi isiqla tonzim
olunan fermentlords oldugu kimi, NADF-MDH fermenti do xloroplastlarda
lokalizasiya olunmagqla subhiiceyra va funksional saviyyslords 6ziiniin nativ
strukturunu saxlamaq i¢ilin isigin, quraqligin, aktivator vo inhibitorlarin
tosirino qarst uzlagdirilmig foaliyyat gostormokls, fotosintez kimi hoyati
vacib prosesin yiiksok saviyyado saxlanmasina imkan yaradir.
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5.7-ci sokildon goriindiiyii kimi Borokotli-95 bugda genotipinin MH-
nin xloroplast fraksiyalarinda kontrolda Km(NADPH) 3,7 mM,;
Vimax(NADFH) 1 EU/mg, quragliqda Km(NADFH) 5 MM, Vima(NADFH) 5
EU/mq ziilal, Qaraqil¢iq-2 genotipinds isa bu gostaricilor, uygun olaraq
0,75 mM, 8,33 EU/mq ziilal, torpaq quragliginda isa 0,6 mM, 9,2 EU/mq
ziilal giymatino malikdir. Naticolor gostorir ki, Qaraqil¢ig-2 genotipinda
ferment reaksiyani Borokatli-95 genotipi ilo miiqayisadoa togribon 6 dofo
stirotlo kataliz edir. Bu onunla izah oluna bilar ki, quragligin tasirindan
reaksiyanin siirati agag1 diisdiiyiindon 0, prosesin davam etmosi ii¢iin daha
cox substrat sarf etsa do naticads ciddi keyfiyyot doyiskonliyi bas vermir.

AKTIVATORUN (MgCl2) NADF-MDH AKTIVLIYIN® TOSiRI

Sokil 5.8-don goriindiiyii kimi bivalent Mg?* ionlarmin tosiri zamani
bugdanin Borokatli-95 genotipinin flaq yarpaqglarinin MH-nin xloroplast
fraksiyalarinda hor iki variantda Km-lor Dbir-birino yaxin olsalar da
Km(kontrol) 3,33 mM; Km(tocriiba) 3,03 Mm, tacriibo variantlarinda
reaksiyanin maksimal siirati (Vmax 9,09 EU'mQ? ziilal) kontrol variantla
(Vmax 6,67 EUmq? ziilal) miiqayisode ~1,5 dofs artmisdir. Quragliga
davamsiz Qaraqilgig-2 genotipinds iso bunun oksina olaraq, tocriiba vari-
antlarinda reaksiyanin maksimal siirati (Km (tocriiba) 3,13 mM; Vmax 0,44
EUmq? ziilal) kontrolla (Km (kontrol) 2,78 mM; Vmax 0,67 EU'mq? ziilal)
miiqayisada taqriban 12 dofoyadok azalmisdir (Codval 4.7).

Barakatli-95 xloroplast Qaraqilgig-2 xloroplast
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Sakil 5.8. Quraglig zamani1 bugda genotiplarinin inkisafinin ¢igokloma mor-
halasinds flag yarpaglarmim MH-nin xloroplast fraksiyasinda MgCly-nin miixtolif
gatiliglarmin NADF-MDH fermentins aktivlosdirici tasirinin kinetikasi. 1-kontrol,
2-quragliq
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INHIBITORUN (ATF) NADF-MDH AKTIVLIYINO TOSIRI

ATF NADF-MDH aktivliyina inhibirlosdirici tosir gostorarok, aktiv-
liyinin itirilmasina sabob olur. Tacriibalorimizds reaksiyanin Km-i Barakatli-
95 genotipinin xloroplastlarinda kontrol variantlarda 0,85 mM, tocriiba
variantlarinda isa 0,77 mM oldugu halda, reaksiyanin maksimal siirati Vmax
kontrolda 4 EU'mq! ziilaldan azalaraq, tocriibo variantlarinda 2,0 EU'mg™*
zlilala enmisdir, yoni reaksiyanin maksimal stirati kontrola nisbaton togribon
2 dofoyadok asagi diismiisdiir.

Bu ganunauygunluq Qaraqilgig-2 genotipinds do miisahido edilmisdir.
Belo ki, Qaraqil¢ig-2 genotipinin flaq yarpaglarimin MH-nin xloroplast
fraksiyalarinda kontrol variantlarda Km 0,94 Mm, Vmax 4 EU'mq'1 ziilal oldugu
halda, tocriiba variantlarinda bu gostaricilor miivafiq olaraq 0,78 mM vo 2 EU'mqt
ziilala borabor olmusdur. Bu o demokdir Ki, har iki bugda genotipindo ATF
reaksiyanin katalizatoru NADF-MDH fermentino inhibirlogdirici tosir gosto-
rorok reaksiyamin siiratini asagi salir vo bu inhibirlosmo torpaq quraghiginin
tosirindon daha da giiclonir (sokil 5.9, cadval 4.7).
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Sakil 5.9. Torpaq quragligi zamani bugda genotiplarinin inkisafinin ¢igoklo-
moa marhalasinds flaq yarpaglarinin MH-nin xloroplast fraksiyasida ATF-in miixtalif gati-
liglarmm NADF-MDH fermentins inhibirlogdirici tesirinin kinetikasi. 1-kontrol, 2-qu-

raqliq

Cadval 4.7-don goriindiiyti kimi, ATF-in normal suvarilan va torpaq
quraghg: soraitinde bugda yarpaglarimnda NADF-MDH aktivliyina inhibir-
losdirici tosiri su stresinin miiddstindon, ontogenezin maorhalalarindon,
substratin vo gotiiriilon aktivatorun vo kofermentin gatiligindan ciddi asili-
dir. Belo ki, ATF-in bugda yarpaglarinin NADF-MDH-ys inhibirlasdirici to-
siri bazi maraqli faktlar1 ortaya ¢ixarmisdir. NADFH, OA vo MgCl»-nin sa-
bit goraitdo bitkinin inkisafinin boruyag¢ixma morholasindo ATF-in fermenti
kataliz etdiyi reaksiyanin Vmax-larini togribon 3 dofs azaltmis vo inhibir-
losma bitkinin inkisafinin ¢igoklomo morhoalasinds hoar iki variantda vo hor
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iki genotipds iki dofoya barabar olmusdur. Bundan fargli olarag, bitkinin in-
Kisafinin toxumyetismo marhalasinde ATF-in tasirindon fermentin aktivliyi
nainki inhibirlosmis, aksina fermentin Vmax-1 OA, NADFH vo MgClz-nin
normal gatiliglarinda tagriban 50% artirmisdir. Bels bir vaziyyatin yaranma-
sina sabab inhibitorun NADF-MDH ziilalinin sintezinin inhibitorunu sus-
durmasi naticasinds miimkiin olmas: giiman edilir.

Beloliklo, aparilan tadgiqgatlar noticasindo quragligadavamliligina géra
farglonan Borokatli-95 vo Qaraqilgig-2 payizliq bark bugda genotiplorinin
yarpaglarinda NADF-MDH fermentinin subhiiceyra paylanmasi, izoferment
spektri vo kataliz etdiyi reaksiyanin kinetik xassalarinin quragligin tasirindan
doyismasi miiqayisali dyronilmis vo miiayyan olunmusdur Ki, Barokatli-95 va
Qaraqilgig-2 bugda genotiplarinin yarpaglarinda NADF-MDH fermenti sub-
hiiceyra paylanmasina, elektroforetik harokatliliyina, katalitik aktivliyino vo
ziilallarinin miqdarma gors bir-birindon forglonirlor [Babayev et al., 2015].

Fermentin diiziino vo oksino gedon reaksiyalarinin substratlar: oksala-
setat vo malat bir-birina garsi rogabatli inhibitor rolunu oynayirlar va torpaq
quraghiginin tosirindan bu effekt daha da giiclonir. Mg?* ionlar1 Km-in eyni
giymatlarinds quraghigin tasirindan reaksiyanin siiratini artirdigi halda, ATF
fermentin kataliz etdiyi reaksiyaya giiclii tormozlayici tosir gostorir. Qara-
qilgig-2 genotipindon fargli olaraq Barokotli-95 genotipinds foal morkoz ak-
tivator va inhibitorlarin, pH vo temperaturun tasirindan substrati 6ziino bir-
losdirmok vo onu reaksiyanin mohsuluna ¢evirmok tiglin daha asan olverisli
konformasiya vaziyyat almaq xassasine malik olur.

Hor iki bugda genotipinin yarpaglarinda NADF-MDH izoformalarinin ak-
tivliyi miihitin temperaturunun 50°C-dok artdigca artir. Temperaturun bundan
sonraki artimi zamani (60°C-dak) ferment aktivliyinin 50-70%-ni itirir, 70°C-do
iso fermentin aktivliyi azalaraq sifra yaxinlasir. NADF-MDH fermentinin izofor-
malar1 daha genis pH optimuma malikdirlor (pH-7,5; 8,8) vo reaksiyanin baslan-
gicinda stirati substratin qatiligindan ¢ox asili olur.

NAD-ME AKTIiVLIYININ TONZIM OLUNMASI.
KOFAKTORUN (NAD*) NAD-ME AKTIVLIYINO TOSIRI

Amarant yarpaglarinda NAD-ME-nin kataliz etdiyi reaksiyanin kine-
tik parametrlorino NAD*-in miixtolif gatiliglarinin tasirinin tadgiqi zamani
miioyyan olunmusdur ki, NAD-ME fermentinin aktivliyi yarpagin MH vo
OTH-nin sitozol, OTH-nin mitoxondri fraksiyalarinda lokalizasiya olun-
musdur. MH vo OTH-nin sitozol fraksiyalarinda normal suvarilan variant-
larda kofermentin qatiligi artdigca reaksiyanin siirati do artir. Belo ki, 30
mM NAD™ gatiliginda reaksiyanin siiroti maksimuma gatir vo substratin qa-
tiliginin bundan sonraki artimi reaksiyanin siiratino tosir etmir. MH-do
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(kontrol) sitozolda reaksiyalarin kinetik gostaricilori beladir: Vmax (NAD™)
1,66 E/mq ziilal, Kn (NAD*) 4 mM, OTH-ds iso bu gdstoricilar, uygun ola-
raq Vmax (NAD™)=2 E/mq ziilal, Kn (NAD") 0,62 mM-a baraboardir. Quragli-
gin tasirindon hamin fraksiyalarda Km vo Vmax gostoricilori asagidaki kimi-
dir: MH sitozolda Vmax (NAD™) 0,8 E/mq ziilal, Km (NAD") 3,45 mM, OTH
sitozolda iso Vmax (NAD*) 10,0 E/mq ziilal, Km (NAD") 4,5 mM. OTH-nin
mitoxondri fraksiyalarinda da NAD"-in 30 mM gatiliginda reaksiyanin kine-
tik parametrlori kontrol variantda Vmax (NAD™) 1,67 E/mq ziilal, Knm (NAD")
4,76-ya borabar olsa da, homin fraksiyada quragqligin tasirindon reaksiyanin
kinetik parametrlarinda kamiyyat vo keyfiyyotca forqli naticalor alinmisdir —
Vmax (NAD") 3,33 E/mq ziilal, Kn (NAD") 4,76 mM. Alinan naticalors osa-
son, sdylomak olar ki, amarant bitkisinin yarpaq hiiceyralorindo NAD-ME
farqli kinetik xassaya malikdir va bu xassa quraqligin tasirindon daha da do-
yisir. Belo ki, NAD"* kofermentinin gatihigindan asili olaraq OTH-nin mito-
xondri fraksiyalarinda lokalizasiya olunan NAD-ME-nin Vmax vo Km-i MH
vo OTH-nin sitozol fraksiyalarinda homin géstoriciden yiiksok olub, daha
¢ox uygunlasdirici xassaya malikdir (sokil 5.10, cadval 4.9).
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Sokil 5.10. Quraqhiq soraitindo amarant bitkisinin inkigafinin ¢igokloma
morhalosinds yarpaglarin MH vo OTH-nin subhiiceyro fraksiyalarinda NAD-ME-
nin kataliz etdiyi reaksiyanin stiratinin kofermentin (NAD*) qatiligindan asili
olaraq dayismasinin kinetikasi. 1-kontrol, 2-quraqliq
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MH vo OTH-nin sitozol fraksiyalarinda quraghgm tosirindon NAD-ME
reaksiyasinm maksimum siiroti ~2 dofa azalmis, OTH-nin mitoxondri fraksiya-
larinda iso oksina, reaksiyanin maksimal siiroti kontrolla miigayisodo ~2 dofo
artmisdir. Alinan neticolor gdstarir ki, amarant yarpaglarinda OTH-nin mNAD-
ME fermentinin aktivliyi MH vo OTH-nin sitozolunda lokalizasiya olunan
izoformalarin aktivliyindon ~2-6 dofo yiiksokdir ki, bu da onun funksiyasi ilo
bagl ola bilor. Belo ki, amarant yarpaglarmm OTH-nin mitoxondrilorinds Ca-
lizvi dikarbon tursularinin dekarboksillosmosinin asas fermenti NAD-ME
olduguna goro quragligda homin toxumada bas veron Kalvin-Benson dévraninin
osas fermenti olan RBFK-n1 CO> ilo tomin etmok {igtin NAD-ME aktivliyinin
artmasi uygunlagsma slamaoti hesab oluna bilar.

Amarant yarpaglarindan fargli olaraq bugda yarpaglart NAD-ME daha
yiiksok Vmax ilo xarakterizo olunur. Barokotli-95 genotipinin yarpaglarinda loka-
lizasiya olunan sSNAD-ME Qaraqilgig-2 genotipinin yarpaglarinda lokalizasiya
olunan sSNAD-ME ilo miiqayisado toqriban 10 dofs yiiksok aktivliyo malikdir.
Quraghgin tosirindon Borokotli-95 genotipinin yarpaqlarinda sNAD-ME vo
MNAD-ME-nin Vmax-1 taqribon 2 dofo artmusdir. Qaraqilgig-2 genotipindo iso
bunun oksins olaraq, Vmax quragliq variantlarda sitozolda togriban iki dofs azalmus,
mitoxondrilords isa nozaragarpacaq daracado artmusdir (sokil 5.11).
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Sakil 5.11. Torpaq gquraghg soraitinds bugda genotiplarinin inkisafimin gigoklo-
mo marhsalesinds yarpaglarin MH-nin sitozol v mitoxondri fraksiyalarinda kofermen-
tin (NAD*) NAD-ME aktivliyins tasirinin kinetikasi. 1-kontrol, 2- quragliq
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Alinan naticalorin analizi gostorir ki, amarant Cs-dikarbon tursula-
rinin dekarboksillosmasi mexanizmina gora Cs-bitkilorin NAD-ME ya-
rimtipina aid oldugu tigiin onlarda tokamiil noticosinds adaptasiya mexa-
nizmi amolo galmisdir vo stresin tasiri soraitinds mexanizmin faaliyyato
baslamas1 naticasinds bitki stresin tosirindon miioyyan miiddat gorunmus
olur. Bugda genotiplorinds isa buna oxsar mexanizm olmadigindan,
qurghigadavamliligina gora forglonan genotiplords stresin tasirindan fer-
mentlor saviyyasinds miivaqgoti miidafio reaksiyalar1 yaranir. Miioyyan
olunmusdur ki, quragligadavamli Baroakatli-95 genotipindoe SNAD-ME va
MNAD-ME aktivliyinin quragligin tosirindan toqriban iki dofo artmasina
baxmayarag, quragliga davamsiz Qaraqilgiq-2 genotipinds homin izofor-
malarin aktivliyi tagriban iki dofs azalmisdir (sokil 5.11, cadval 4.7).

Odabiyyat molumatlarinda gostorilir ki, fermentin NAD"-a yaxinligi
yiiksak deyildir vo Ky-in giymati substratin fizioloji gatiligina yaxindir [Ca-
nallas et al., 1984].

AKTIVATORUN (MnCl2) NAD-ME AKTIVLIYIN® TOSIRI

Torofimizdon Mn?*-ionlarinin miixtolif gatiliglarinin amarant yarpag-
larinda NAD-ME fermentinin izoformalarinin aktivliyino tosiri do todqiq
edilmigdir. Sokil 5.12-don goriindiiyii kimi NAD-ME fermentinos aktivlosdi-
rici tosir gostoron MnClz-nin 1-50 mM gatiliglarinda kontrol vo quraqliq nii-
munoalarinds forgli naticolor alinmigdir. Belo ki, MnClz-nin 3 mM gatiliginda
stres variantinda Vmax kontrola nisboton, togriben iki dofo artmigdir. Km-in giymo-
tinin artmasi ilo uygun olaraq Vmax da artmigdir (sokil 5.12, cadval 4.7).

Sakil vo coadvaldon goriindiiyii kimi, MnClz-nin 0-50 mM qatiligla-
rinda reaksiyanin kinetik parametrlorinin analizi gostorir ki, aktivator, osa-
san, OTH-nin mitoxondri fraksiyalarimda NAD-ME aktivliyino daha ¢ox ak-
tivlosdirici tosir gostorir. Bu fraksiyada fermentin Vmax-1 4 EU/mq ziilal
olub, kontrolla miigayisads togribon 4,5 dofs artmis olur (Vmax (MnCl2) 18,9
EU/mgq ziilal). Aktivatorun NAD-ME aktivliyina tasirinin toxuma spesifikli-
yi vo quraghigin tosirindon forqli manzars yaratmasi goriiniir Ki, bitkinin me-
tabolizm xiisusiyyatlori ilo alagadardir. Reaksiyanin siirat grafikinds on yiik-
sok siiratlo xarakterizo olunan xatti saho MnClz-nin 5 mM qgatiligina uygun
golir.
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Sakil 5.12. Quraghq saraitinde amarant bitkisinin inkisafinin ¢igoklamo morha-
losindo aktivatorun (MnCl,) yarpagin MH-nin sitozol, OTH-nin sitozol vo mitoxondri-
larinds NAD-ME fermentins aktivlagdirici tasirinin kinetikasi. 1-kontrol, 2-quragliq

Alman naticalor gostarir ki, NAD-ME fermenti amarant yarpaqlarinda
MH-nin sitozol, OTH-nin iso sitozol vo mitoxondri fraksiyalarinda loka-
lizasiya olunmusdur. NAD-ME bugda yarpaqlarinda da MH-nin sitozol vo
mitoxondri fraksiyalarinda lokalizasiya olunmusdur. Sokil 5.13-don goriin-
dityli kimi MnClz-nin NAD-ME fermentinin aktivliyino tosiri Barokotli-95
vo Qaraqilgig-2 genotiplorinds tadqiq olunmusdur. Har iki genotipin sitozol
vo mitoxondrilorinds MnClz-nin tosirindon fermentin aktivliyi toqriban iki
dofo artmigdir. Aktivlogsmonin soviyyasi Borokotli-95-do Qaraqil¢ig-2-yo
nisboton yiiksok olmusdur.
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Sakil 5.13. Torpaq quragligi zamani bugda genotiplarinin inkisafinin ¢igok-
loma marhalasinds yarpagin MH-nin sitozol vo mitoxondri fraksiyalarinda aktiva-
torun (MnCl;) NAD-ME aktivliyins tasirinin Kinetikasi. 1-kontrol, 2- quraglhq

INHIBITORUN (ATF) NAD-ME AKTIVLIYINO TOSIiRI

Amarant vo bugda yarpaglarinda NAD-ME aktivliyina ATF-in inhi-
birlogdirici tasirinin naticalori 5.14, 5.15-ci sokillords vo 4.7-ci cadvaldo ve-
rilmisdir. ATF-in 0,1-3 mM gatiliglarinda reaksiyanin siiratinin kinetikasi
todqgiq olunmusdur. Malum olmusdur ki, ATF-in 2-3 mM qatiliglarda fer-
mentin aktivliyina inhibirlogdirici tesiri daha yiiksokdir. Amarant va bugda
genotiplorinin biitiin fraksiyalarmda ATF-in inhibirlosdirici tasirindon fer-
mentin aktivliyinds (Vmax) taqriban 0,5-2 dafoyadok azalma bas vermisdir.

Bu giino godor NAD-ME-nin amarant yarpaglarinin assimilyasiyaedici
toxumalarin sitozol fraksiyalarinda lokalizasiyasina aid adobiyyat malumat-
larinin ¢ox az olmasina baxmayarag, bizim tacriibalordes MH vo OTH-nin si-
tozol fraksiyalarinda da NAD-ME aktivliyinin oldugu askar olunmusdur.
Ehtimal edilir ki, MH vo OTH-nin sitozol fraksiyalarinda miisahido edilon
aktivlik subhiiceyro fraksiyalarinin tomizlonmosi zamani bas vera bilocok
cirklonmanin naticasi deyil. Cox giiman ki, sitozolda NAD-ME izoformala-
rinin méveudlugu homin fermentin bitki organizminds maddoslor miibadils-
sinda qgeyri-fotosintez funksiyalar1 hoyata kegirmasi ilo alagodardir.
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Sakil 5.14. Quraglig zamani1 amarant bitkisinin inkisafinin ¢igoklomo moarho-
losindo yarpagin MH vo OTH-nin subhiiceyro fraksiyalarinda inhibitorun (ATF)
NAD-ME fermentinin aktivliyino tosirinin kinetikasi. 1-kontrol, 2-quragliq

Sokil 5.14 vo 5.15-don goriindiiyi kimi bugda yarpaglarinda ATF-in
NAD-ME aktivliyino inhibirlosdirici tosiri kontrol vo quraqliq variantlarda
amarant yarpaqlarinda lokalizasiya olunan fermento oxsar bas verir.
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Sokil 5.15. Torpag quraghig: soraitinde bugda genotiplarinin inkisafinin ¢i-
coklomo morholasinds yarpaglarinin MH-nin subhiiceyra fraksiyalarinda inhibito-
run (ATF) NAD-ME aktivliyina tosirinin kinetikasi. 1-kontrol, 2-quragliq
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NADF-MALIK ENZIiM AKTiVLIYININ TONZIiM OLUNMASI.
KOFAKTORUN (NADF*) NADF-ME AKTIVLIYIN® TOSIRI

Molum oldugu kimi, bugda yarpaglarinin NADF-ME fermentlori NADF
kofermenti ilo aktivlosir. Bu kofermentlorin fermentlora aktivlasdirici tasiri ¢ox
gtiman ki, onun aktiv morkazindo slverisli konformasiya doyiskanliyi yaratmaq
Vo fermentlo substrat arasindaki yaxinligi daha da optimallagdirmas: ilo
olagadardir..

Apardigimiz tacriibalor zamam 1-20 mM NADF gatiliglarinda alinan noti-
calor 4.11-ci codval vo 5.16-c1 sokildo grafiki olaraq gostorilmisdir. Miiayyan
olunmusdur ki, kofaktorun bugda yarpaglarmda NADF-ME aktivliyine tosiri za-
manu istar sitozol, istorss do Xxloroplast lokalizasiyal: ferment kontrol vo quraghig-
da NADF-in 1-3 mM gatiliglarinda fermento aktivlosdirici tosir gostorir. Borokat-
li-95 genotipinin xloroplast fraksiyasinda goriindiiyii kimi kontrolda Km (NADF)
1 mM, Vmax (NADF) 5 EU/mq ziilal oldugu halda, quraghigin tasirindan gostarici
artaraq Km (NADF) 0,75 mM, Vmax (NADF) 6,67 EU/mq ziilala barabor olmus-
dur. Qaraqil¢ig-2 genotipinds do buna oxsar naticalor alinmisdir. Belo ki, bu ge-
notipin xloroplast fraksiyasinda kontrolda Km (NADF) 0,56 mM, Vimax (NADF) 5
EU/mq ziilal, quraghqda iso Km (NADF) 1,43 mM, Vmax NADF) 10 EU/mq zii-
lala barabor olmusdur. Hor 2 genotipin sitozol fraksiyalarinda da buna oxsar nati-
color alinmigdir. Alinan noticolor onu demoys osas verir ki, NADF kofermenti
fermentin foal markazinin fozada slverisli voziyyst almasinda va ferment-substrat

garsiligl tasirinin tez va siiratlo hayata kegirilmasinds miihiim rola malikdir.
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Sakil 5.16. Torpaq quragligi zamani bugda genotiplorinin inkisafinin ¢igok-
lama morhalasinds yarpaglarin MH-nin sitozol vo xloroplast fraksiyalarinda ko-
faktorun (NADF) NADP-ME aktivliyins tasirinin Kinetikasi. 1-kontrol, 2- quragliq
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AKTIVATORUN (MnCl2) NADF-ME AKTIVLIYINO TOSIRI

Bugda genotiplorinda aktivlogdirici agentlorin NADF-ME aktivliyina
tosiri ilo olagadar olarag, MnCl; aktivatorunun fermentin aktivliyine tosiri tod-
gig olunmusdur. Miiayyan olunmusdur ki, MnCl, 0,5-1 mM qatiliglarinda
NADF-ME aktivliyina optimal tasir edir. Reaksiyanin Km Vo Vmax-1n miiqayi-
sasi zamani malum olur ki, har bir fraksiyada Km Vo Vmax arasindaki miinasi-
bot oxsar olaraq doayisir. Km-in asag1 gqiymatlorinds ferment yiiksok Vmax-a vo
oksina, Km-in yuxari qiymatlorinds asagi Vmax-a malik olmusdur. Alinan nati-
canin shamiyyati ondan ibaratdir ki, NADF-in optimal gatiliginda Km-in asagi
giymatlorinds, yani ferment az substrat istifads etmoklo reaksiyani siirstlo ka-
taliz edo bilir. Substratin migdarca ¢ox xarclonmasi va asagi Vmax-a malik ol-
masi, quragligin tasirindan entropiyanin artmasi va bitki metabolizmindos ya-
ranan nizamsizliq ilo slagedar oldugunu gostarir va bels bir soraitds organizm
stresin tosirine garst davamsiz olur (sokil 5.17, coadval 4.11).
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Sakil 5.17. Quraglig zaman1 bugda genotiplarinin inkisafinin gigokloma mor-
halasinds yarpaglarin MH-nin subhiiceyrs fraksiyalarmda NADF-ME fermentinin
aktivliyina aktivatorun (MnCly) tasirinin kinetikasi. 1-kontrol, 2-quraglig. Laynui-
ver-Berko goro
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INHIBITORUN (ATF) NADF-ME AKTIVLIYINO TOSIiRI

Digar bitki mongali fermentlords oldugu kimi, ATF bugda yarpaqla-
rinda da NAD-ME fermentinin aktivliyina giiclii inhibirlogdirici tosir gosto-
rir. Bu tasirin dyranilmasi mogsadilo apardigimiz tacriibalorin naticalori so-
kil 5.18 vo cadval 4.11-do verilmisdir. Goriindiiyii kimi ATF Borokatli-95
vo Qaraqil¢ig-2 bugda genotiplorinin MH-nin sitozol va xloroplast NADF-
ME fermentinin aktivliyina giiclii inhibirlasdirici tosir géstormisdir. ATF-in
NADF-ME aktivliyina inhibirlasdirici tasiri naticasindo fermentin aktivliyi
togribon 2-4 dofo azalmisdir ki, buna quragliq boyiik tesir gostormisdir. So-
kil 5.18-don goriindityi kimi quragligadavamliligindan asili olmayarag, hor
iki bugda genotipinds ATF-in NADF-ME aktivliyina inhibirlogdirici tasiri
demok olar ki, oxsar bas vermisdir. Bu genotiplords xloroplast lokalizasiyali
ferment inhibitorun tosirina gars1 daha hassas olmusdur.
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Sakil 5.18. Quraghq soraitinds bugda genotiplarinin inkisafinin ¢i¢coklomo
moarhalasinds yarpaglarin MH-nin subhiiceyrs fraksiyalarinda NADF-ME fermenti-
nin aktivliyina inhibitorun (ATF) tasirinin kinetikasi. 1-kontrol, 2-quragliq

Belaliklo, yekunda geyd eds bilarik ki, amarant vo bugda yarpaqla-

rinda malatdehidrogenazalar (MDH) genis, malik enzimlor (ME) iso asag1
izoferment spektrino malikdirlor ki, bu da onlarin subhiiceyrs lokalizasiyasi
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va hiiceyrada yerina yetirdiklori fizioloji funksiyalarla slagadar ola bilar.
MDH-lar, asason, MH-do lokalizasiya olunduguna gors stres vo agizciq
amilinin tasirino daha ¢ox moruz galirlar. Buna gors do onlar adaptasiyaedi-
ci xassoalarini artirmaq tigiin daha genis izoforma miixtalifliyino malik olur-
lar vo bu izoformalar lokalizasiya mokanina géra forglonirlor. OTH MH-ya
nisbaton yarpag toxumasinin daha darinliyinds yerlosdiyins vo daha sart hii-
ceyra glafina malik olduguna gors az izoforma miixtalifliyine vo doyiskanli-
yino malik olurlar. Goriiniir, bu, ham do onlarin yerina yetirdiyi fizioloji
funksiyalarla slagadardir.

Beloliklo, aparilan todgiqgat islorinin naticalarinin yekunu gostorir Ki,
amarant vo bugda yarpaglarinda todqiq edilon fermentlor adaptiv xassolora
va yliksok novlorarast miixtalifliys malikdirlar.
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VI FOSIL

BITKi METABOLIZMINDO ARALIQ
METABOLITLORIN ROLU

QURAQLIGIN BOZi INTERMEDIATLARIN
MIQDARINA TOSIRI

Bitkilor qaz miibadilosi parametrlori, fermentlorin aktivliyi vo sintez
olunan intermediatlar soviyyasinda quragligin tasirino cavab verirlor. Buna
gora do, torpaqg quraghiginin bitki organizmlarina tasirinin tadgiginds prolin,
MDA, malat va piruvat Kimi araliq birlogsmalarin migdarinin doyismo dina-
mikasi ilo karbon vo malat metabolizmi fermentlarinin birga kompleks tod-
giginin boyiik elmi va praktik shomiyyati vardir.

Moalumdur Ki, Cs-bitkilordo MH vo OTH arasinda bas veran inteqrativ
metabolizmds bu iki toxumanin igini koordinasiya edon asas metabolitlor-
don biri malatdir [[Tunetipy u ap., 1991]. Malat MDH vo ME-nin komayila
utilizasiya olunduguna gora organizmlars otraf miihitin doyismasine, tolobatina va
fizioloji vaziyysting six niifuz etmok imkanlari verir. MDH sistemi fermentlori bit-
ki hiiceyrasinin glikolizdan, karbon skeleti monbayindan astliligim azaltmagla do-
yisilmis miihit soraitinds 6ziiniin tez mobilizasiya olunmast {igiin {izvi tursulardan
ibarat ehtiyat fond formalagdirir [ITuretipy u ap., 1991].

Miioyyon olunmusdur ki, pomidor meyvasinin inkisafinin ekstensiv
morhalasindo malat potensial cohatdon miihiim tonzimloyici metabolitdir.
Alinan naticalor gostorir ki, malat nagl olunan nisastanin metabolizmino
gliclii tosir gostorir. Hiiceyralorinin vakuollarinda malatin miqdart az olan
bitkilords nisastanin toplanmasi artir, malatin miqdarinin ¢oxluguna uygun
olan bitkilarda iso oksina, nisastanin miqdar1 azalir [Carrari et al., 2006].

Molumdur ki, su stresi soraitindo Cs-bitkilorin yarpaglarimin MH va
OTH-do kifayat qodor malat toplanir. Uzunmiiddatli torpaq quragligi zamani
malatin miqdar1 azalaraq, hotta, kontroldan da asag diisiir. Su qithig sorai-
tindoa kigikmolekullu osmolitlorlo yanasi, miixtalif stres ziilallarinin, o ciim-
ladan ionlar1 va suyu saxlayan ziilallarin sintezi do aktivlagir. Bu zaman sin-
tez olunan ziilallarin miqdari, imumi ziilalin togqribon 12%-ni togkil edir.
Onlar vakuolda va tonoplastin vezikullarinda lokalizasiya olunurlar. Qurag-
ligadavamliligin artirilmasina sabab olan funksional ziilallara miixtolif hid-
rolazalar, proteazalar, proteazalarin inhibitorlari, osmolitlorin biosintezini
hoyata kegiran fermentlar, eyni zamanda su stresi zamani genlarin ekspressi-
yasinda va signal transduksiyasinda istirak edon tonzimedici ziilallar aid
edilir.
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Ali bitkilords hiiceyronin sitoplazmas: ilo vakuolu arasinda osmotik
tarazligin saxlanilmasinda osmolitlor vo kalium ionlarmin toplanmasi mii-
hiim rol oynayir. Stres zamani prolin, betain vo poliol kimi téromalarin
migdarinin artmasi hiiceyronin osmotik tozyiqini [Kadwu, 2003] vo NaCl-un
zororli tasirini azaltmagla bitkilorin quragligadavamliligini artirir [Delauney,
Verma, 1993]. Osmotiklorin sintezinin intensivlosmasi bitki hiiceyralorinds
osmotik proseslari yaxsilasdirir [Shao et al., 2005; Errabi et al., 2006].

Torafimizdon aparilan todgigatlarda tocriiba bitkilarinin yarpaglarinda
prolin vo MDA-dan forqli olarag malatin miqdarinin kontrola nisboton azal-
masi, uygun olaraq 10, 20 va 80%-a2 barabardir. Torpaq quragliginin tasirin-
don piruvatin miqdart stresin tosirindon kontrola nisbaton siinbiillomodnii
moarhoalasinds 3%, ¢i¢oklomo morhalasinds 15% artmis, toxumyetismoa mor-
holasinds isa, oksSina, kontrolla miigqayisads 35% azalmisdir. Bugda vo ama-
rant yarpaglarindan alinan naticolor homologiya toskil edir. Intermediatlarin
miqdart osasinda todqiq olunan bitki noévlarini belo siraya diizmok olar:
amarant - Qaraqil¢ig-2 - Borokoatli-95. Bu 0 demokdir ki, amarant bitkisi
bugda genotiplorlo miigqayisads daha yiiksok quragligadavamliliga malikdir.
Quragligadavamliligina gors ikinci yerds bugdanin Qaraqil¢ig-2, sonuncu
yerds isa Barakatli-95 genotipi durur (cadval 6.1).

Prolin canlilar alominds on ¢ox yayilan metabolitlordon biridir. Bitki
hiiceyrasinda stres zamani yaranan prolin amintursu pulunun 5%-ni togkil
edir [Lehman et al., 2010]. Prolin hiiceyronin osmotik balansini, plazmatik
membranin biitovliylinii qorumagla yanasi: [Mansour, 2000], karbon va azot
monbayi [Ibragimova et al., 2012] vo aktiv oksigen radikali “dofedicisi” ki-
mi, bir ¢ox fizioloji funksiyalar1 da hayata kegirir [Hong et al., 2000; Krish-
nan et al., 2008]. Miisyyan olunmusdur Ki, ali bitkilords, yosunlarda, gobalok-
lorda vo bakteriyalarda stresin toasirindon toplanan prolin, digar amintursular, po-
liaminlar, fruktanlar vs s. kimi araliq metabolitlor bir-birina oxsardirlar. ©dobiy-
yat molumatlarinda su stresi soraitinds bitkilords prolinin biosintezinds va top-
lanmasinda istirak edan fermentlorlo su stresina garsi tolerantliq arasinda miisbat
korrelyasiyanin oldugu géstorilmisdir [Theriappan et al., .[2011

Son odabiyyat molumatlarinda prolinin sintezinin xloroplastlarda bas
verdiyi gostorilmigdir. Malum olmusdur ki, prolinin biosintezi NADF*-in re-
generasiyast vo miivafiq NADF/NADFH nisbatinin saxlanmasina xidmot
edir [Székely et al., 2008; Reiland et al., 2009; Hare et al., 2002; Szabados,
Savouré, 2010; Verslues, Sharma, 2010]. Miiayyan olunmusdur ki, su po-
tensiali asagi oldugda prolin daha ¢ox, duz va soyuq streslarinin tasiri zama-
ni iso asagi Saviyyado toplanir [Kaplan et al., 2007; Sharma, Verslues,
2010]. Ekofizioliji tadgigatlar da prolinin quragliga qars1 adaptasiyada mii-
ayyan rola malik oldugunu gostormisdir [Ben Hassine et al., 2008; Parida et
al., 2008; Evers et al., 2010].
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Ekstremal soraitdo reduksiyaya meyilli olan prolinin metabolizminin
NADF/NADFH-ys spesifik tasiri xloroplastda prolin metabolizmi ilo redoks
tonzim arasinda slage oldugunu gosterir [Dietz, Pfannschmidt, 2011]. Bu
onu demays oasas verir ki, NADF/NADFH nisbati yalniz fotosintetik elekt-
ron naqli tiglin deyil, reaktiv oksigen radikallarinin yaranmasi vo NADFH
oksidazalar vo NADFH-dan asili bir gox fermentlorin aktivliyi vo signallarin
NO ilo 6tiirtilmasi Tiglin do vacibdir [Zhang et al., 2009; Takahara et al., 2010; Di-
etz, Pfannschmidt, 2011]. Prolin metabolizmi vasitasilo NADF/NADFH nisbating
nozarst edilmasi, digor metabolik vo signal yollarina tosir gostora bilmasi
noqteyi-nozarindon miioyyan rola malik olan oksidlosdirici pentoza fosfat
yollarinin olagsli aragdirilmasina ehtiyac vardir [Verslues, Sharma, 2010;
Dietz, Pfannschmidt, 2011; Yang et al., 2009; Krishnan et al., 2008].

Sharma vo b. [Sharma et al., 2011] gostormislor ki, su potensialinin
asag1 soviyyasinin torotdiyi fundamental tarazligin pozulmasinin garsisinin
alinmasinda prolinin metabolizminin va naglinin xisusi rolu vardir. Bels ki,
quraglhq stresinin tosirindon fotosintez toxumalarinda ifrat migdarda reduk-
siyaedici NADFH olur va CO2-nin udulmasinin va gévdanin inkisafinin zo-
ifladiyi soraitdo reduksiyaedicidon istifado effektivliyi asagi diisiir. Kokiin
1S9, aksing, boyiimasi davam edir, hallolan maddolarin toplanmasi vo hiicey-
ra divart metabolizmina komok etmok {igiin enerjiya tolobat artir [Skirycz et
al., 2010]. Miiayyan olunmusdur ki, su potensialinin saviyyasinin asagi ol-
masi, digar sokar vo amintursularla miigayisads prolinin naglini daha da ef-
fektiv edir. Prolinin unikal katabolik rolu vo yiiksok enerji tutumu [Mattioli
et al., 2009], hamginin govdodoki saxaroza ehtiyatinin azalmasi [Boyer,
2010] asag1 su potensiali saviyyasinda normal tonaffiis tiglin prolini olverisli
substrat edir [Verslues, Sharma, 2010].

Hoque vo omokdaslarinin [Hoque et al., 2007] aldigl naticolor gostorir
ki, duz stresinin katalaza vo askorbat peroksidaza fermentlorinin aktivliyino
gostordiyi zararli tasiri prolinin glisin-betaino nisbaton daha ¢ox azaldir va
sorbast oksigen radikallarini zorarsizlosdiro bilir [Okuma et al., 2004;
Pamrokuna u ap., 2008; 2011]. Miiayyan olunmusdur Ki, stresin tasiretma
miiddatindan vo bagga amillordon asili olmayarag, daha ¢cox endogen prolin
toplayan bitkilordo MDA qatilig1 asasinda hesablanmis oksidlosdirici zado-
lonmo daha az olur. Buna uygun olarag, streso moruz galan bitkilards proli-
nin ekzogen verilmasi naticosindo MDA gatiliginin artimi oshomiyyatli doro-
codo azalir. Stres soraitindo NAD(F)*/NAD(F)H nisbatinin normal soraitdo-
ki gostariciloro uygun saxlanmasi prolinin hamin rola vasitagilik etdiyini sii-
but edir [Krishnan et al., 2008]. Alinan noticalor gostorir ki, NADF" ehtiya-
tin1 toplamagqla redoks potensialin yerdoyismasini asanlasdiran prolin, stress
moruz galan hiiceyralorin miidafio mexanizmlorindo miihiim rol oynayir.

177



Bitkinin C, N va enerjiys olan talobatinin bir hissasi stresdon sonra prolinin
parcalanmasi hesabina 6donmis olur [Hare et al., 2002].

Apardigimiz todgigatlarda bitki organlarmda prolinin migdar: Bates
tisulu ilo [Bates et al., 1973] toyin olunmusdur.

Odobiyyat molumatlarinda gostorilir ki, hiiceyrads prolinin migdari-
nin artmast ils bitkinin soranliq va su qithigi soraitino déziimliiliik imkanlar
arasinda miisbat korrelyasiya vardir [Chaves, Oliveria, 2004]. Torpaq qurag-
liginda sintez olunan prolin, hamginin reparasiya zamani {izvi azot manbayi
rolunu oynaya bilor. Belo gonasto golinmisdir ki, alaninin va prolinin bitki
hiiceyralarinda sarbast sokilds toplanmasi yarpaglarin su sorfinin azaldilma-
sina xidmot edir [Kadu, 2003].

Codval 6.1

Quraghgin amarant va bugda bitkilarinin yarpaqlarinda
intermediatlarin miqdarina tasiri

Vegetasiyanin Prolin, (mg/ml) MDA10°, Malat, Piruvat,
moarhalalari (mmol/q) (ng/gq sm) (mka/q sm)

K Q K Q K Q K Q

Amarantus cruentus

Siinbiillomednii 156 16,2 0,20 0,21 756 6,89 8,9 9,2
Cigcoklomo 204 352 0,34 0,81 6,25 526 95 109
Toxumyetigmo 284 5572 0,38 0,75 663 369 866 642

Borakotli-95

Boruyagixma 12,5 - 0,09 - 0,18 - 2,57 -
Cigoklomo 26,0 275 0,26 0,18 0,22 016 2,38 1,59
Mumlyetismo 40,0 415 0,08 0,1 0,21 0,18 156 1,38

Qaraqilgiq-2

Boruyagixma 14,0 - 0,09 - 0,39 - 2,18 -
Cigoklomo 24,3 19 0,18 0,22 0,99 0,83 1,75 2,12
Mumlyetisma 70 62,0 0,076 0,149 0,38 0,14 0,93 0,90

Cadval 6.1-don goriindiiyii kimi, bitkinin inkisafinin siinbiillomadnii
morhoalasinds intermediatlarin migdarinda kontrol va quragliq niimunalo-
rindo ciddi doyiskonliklor bas vermomisdir. Bitkinin inkisafinin ¢igoklomo
va toxumyetismo morhalolorindon baglayarag, araliq metabolitlorin migdari
artmaga baglamisdir. Amarantin inkisafinin siinbiillomo6nii marhalasindo
quraghq variantlarinda prolinin migdar: kontrola nisbatan tagriban 10%, ¢i-
¢oklomo morhalasinds 70%, toxumyetismo morhalasinds iso toqribon 90%
artmigdir. MDA-nin miqdar iso, uygun olaraq toqribon 5, 140 vo 100%-2
borabor olmusdur.
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Miiayyan olunmusdur ki, model bitki kimi istifads olunan Arabidopsis
thaliana bitkisinds su potensiali an az oldugda duz vs soyuq stresindon farg-
li olaraq prolin daha ¢ox toplanir [Kaplan et al., 2007; Verslues, Sharma,
2010; Sharma et al., [2011. Ekofizioloji tadgigatlara asasan do prolinin qu-
ragliga qarsi adaptasiyada miioyyan rola malik oldugu qeyd edilmisdir [Ben
Hassine et al., 2008; Parida et al., 2008; Evers et al., 2010]. Ontogenezin ay-
ri-ayr1 marhalolorinds quragligadavamli vo quragliga davamsiz genotiplori
miigayiso etdikdo goriiriik ki, vegetasiyanin sonuna yaxinlasdigca sintez
olunan prolinin migdar tagriban 2-3 dofa artmisdir. Belo bir arttm MDA-nin
migdarinda da miisahido olunmusdur.

MDA bitkilorin streso davamliligini xarakterizo edon asas gostoricilo-
rindoan biridir. Miiayyan olunmusdur ki, miixtalif stres amillorin tasiri bitki-
larda peroksid oksidlosmasinin (LPO) son mahsulu olan MDA-nin hiiceyro-
do toplanmasi ilo naticalonir [Shao et al., 2005; Tatar,Gevrek, 2008; Ashraf
etal., 2010].

Molumdur ki, stres amillorin tasiri noticasinds bitki hiiceyralorinin
membranlarinin tamligin1 pozan vo sarbast radikallarla induksiya olunan
LPO siiratlonir, MDA-nin toplanmasi naticasinds bir ¢ox biokimyavi pro-
seslor inhibirlogir. MDA hiiceyranin tamligin1 vo funksional vaziyyatini
stres vo adi fizioloji vaziyyatlordo homin toxumalarda toplanan tiobarbutir
tursusunu va hidrogen peroksidi zararsizlosdirmaklo miihafizo edir [Ashraf
etal., 2010].

Bugda genotiplarinin inkisaf marhalalorindan vo quragligadavamlili-
gindan asili olaraq kontrol va tacriiba bitkilorindo MDA-nin miqdar1 qurag-
ligadavamli Barokatli-95 genotipinds quragligligadavamsiz Qaraqil¢ig-2 ge-
notipi ilo miiqayisads daha ¢ox artmisdir. Alinan natico Barokatli-95 genoti-
pinin stresin tasirindon daha az modifikasiyaya ugradigini1 gostarir. Torpag
quragliginin tasirina moruz galmis amarant yarpaglarinda MDA-nin miqda-
rinin bitkinin inkisaf marhalalorindan asili olaraq artmasi, bugda genotiplorinds
iSo bunun oksina olarag, tadrican azalmasinda bas veran forglor, bu bitkilarin
streso cavab reaksiyalarinin miixtolif olmasini gostorir (codval 6.1).

MDA-nin miqdart LPO moahsulu olan MDA-nin miqdarina asasan, to-
yin edilmisdir [Hodges et al., 1999]. Bitki toxumalarmda MDA-nin miqdari
tiobarbitur tursusu (TBT) ilo reaksiya mohsulunun toplanma doracasindon
asilidir.

MDA va prolinlo barabor todgiq olunan bitkilords stresin tosirindan
tickarbonlu a-ketotursu olan piruvatin da miqdarinin doyismo dinamikasi
oyranilmigdir. Piruvat glikolizin araliq mahsulu olmagla, enerjiyaranma pro-
seslarinds istifado olunur. O, tizvi dikarbon tursusu olan malatla birlikds hii-
ceyralorin membranlarindan asanligla kegarok yag tursularinin sintezinds is-
tirak edir.
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Stres soraitindo FEPK, SOD vo peroksidaza fermentlarinin aktivliyi
artir. Absis tursusunun toplanmas: agizciglarin baglanmasina sabob olur,
prolinin miqdarmin artmas: hiiceyrods membranin tamligini tomin edir.
Agizciq hiiceyralarinds yiiksok osmotik tozyiq FEP-in karboksillosmasi he-
sabina yaranan malat vo kaliumla xlorun aktiv nagli hesabina gorunur. Su-
suzlasma naticasinds hiiceyrads turgor tozyiqi asag diisiir.

Piruvat bitki metabolizminda morkazi metabolitlordon biri olub, anae-
rob katabolizm naticasinds gliikozadan amals galarak iki yolla enerjiyaran-
ma prosesinds istirak edir. Birinci yolda asetil-KoA-ya cevrilorak, Krebs
dovranina gosulur. Ikinci yolda iso piruvat anaoplerotik reaksiya noticasindo
Krebs dovraninin intermediatlarmdan biri olan oksalasetata ¢evrilir. Omalo
goalon OA glitkoneogenez yolu ils gliikkozanin sintezinos sarf olunur [Lehnin-
ger et al., 2008]. Piruvat, homginin alanin amintursusunun, asetat aldehidi-
nin vo etanolun sintezindo do substrat olaraq istirak edir. Digor bir reaksiya
naticasinds piruvat laktatdehidrogenazanin (LDH) vo NADH-nin istiraki ilo
stid tursusuna cevrilir.

Piruvat katabolizmin ikinci imumi yolu ilo Krebs dévranina gqosulur.
Qlikolizda piruvatkinaza fermentinin katalizatorlugu ilo FEP piruvata, dénar
reaksiya zamani piruvatkarboksilaza vo FEP-KK fermentlarinin katalizator-
lugu ilo FEP-o gevrilir. Yekunda piruvatin dekarboksillogsmasi naticasinds
asetil-KoA, reduksiyasi naticasinds siid tursusu, karboksillasmasi naticasin-
do OA, transaminlogsmosi naticasinds iso alanin amintursusu amolo golir
[Lehninger et al., 2008]. Cs-bitkilorin OTH-do Cs-tursularin dekarboksillos-
mosi naticasinds yaranan piruvat MH diffuziya edir vo MH xloroplastlarin-
da piridoksalfosfatdekarboksilaza (PFDK) fermentinin istiraki ilo bikarbonat
ionlarinin (HCO3") ilkin akseptoru olan FEP-o gevrilir.

Malatin vo piruvatin miqdarmin toyini ti¢iin hidrazin-glisin buferi, pH- 9,5;
0,01 M NAD" vo analitik tomiz MDH fermentindoan istifado olunmusdur
[dernad, 1974].
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VII FOSIL

H*-NASOSLARI VO BUGDA GENOTIPLORININ
DUZADAVAMLILIGI

Respublika orazisinin boyilik bir hissasi quraq ve soran torpaglardan
ibarat olduguna goro homin orazilordo madoni bitkilarin akilib becarilmasi
ciddi ¢atinliklarls tizlasir [Mammadov, 2007; ©zizov, 2002]. Quragligin to-
sirindon madani bitkilorde normal su tominatina baxmayarag, mohsuldarliq
toxminoan 35-50% azalir (Boyer, 1982 ). Su stresi bitkilordo metabolizmi do-
yisdirorak fotosintezi vo inkisafi zoaiflotmoklo, ekosistemo, kond tosorrii-
fatina vo insan comiyyatino boyiik tosir gdstorir. Su stresi fotosintezo bir-
basa, yoni bitki metabolizmini doyismokls, yaxud dolay: yolla — fiksasiya
ti¢iin lazim olan CO2-nin migdarint mohdudlasdirmagla tasir eds bilar. Qeyd
olunan effekt yiiksok duz qatiliglarimin bitki organizmins taSiri naticasindo
do yarana bilar. Bitkilorin har iki stresin tosirino moruz galmasi 6nco yeralti
orqgan olan kok vasitasi ilo baglayir.

Ali bitkilords duz stresinin yarpaq vo kok hiiceyralarinds CO2-nin me-
tabolizminds istirak edon fermentlorin vo kok hiiceyralorinds H*-nasoslarin
aktivliyino tosirinin dyranilmasinin boyiik elmi vo praktik oshomiyyati vardir.
Mbohz bu ndqteyi-nazardon tadgigatlarimizin xiisusi bir bélmasi bitkilarin
duzadavamliliginin analizi {iglin yeni yanagma tsullarinin 6yronilmosine vo
totbigino hosr olunmusdur. Biz, ciicormoanin 7-ci giiniindo miihitin maksimal
tursulasmasini yaradan bugda genotiplori timsalinda duz stresinin tosirindon
sonra H*-nasoslarinin iginin barpa olunmasini 6yronmays ¢alisdiq. Duz stre-
si yaratmagq tigiin asas tocriiba mahluluna (1 MM KC1 + 0,1 MM CaSOa) 250
mM NacCl slavas edilmisdir.

Miioyyan olunmusdur ki, Boarokotli-95 genotipi soranliga qgarsi orta da-
vamliliq gostormisdir. Onun H*- nasoslar1 I biogrupdan basga biitiin bio-
gruplarda 6z isini barpa edo bilmislor (sokil 7.1). Qeyd etmok lazimdir ki,
IV va V biogruplarda bu, daha effektiv bas vermisdir. Bu biogruplarda moh-
suldarliq II biogrupdan az olsa da, duzadavamliliq cox olmusdur.

Bugdanin Qaraqilgig-2 genotipi praktiki olarag duza davamsiz ol-
musdur. Bu genotipin kok sisteminin H*-nasosu iki giin arzinde H*-ionlar1-
nin xarica axmini barpa edo bilmomisdir. Bu dovr arzinds bitkinin mohv ol-
mas1 miisahido edilmasa do, H* -nasoslarinin iginin inhibirlosmasi genotipin
soranliga qars1 zoif davamliligini gostoran simptomatik slamat hesab oluna
bilor (sokil 7.1).

Oyronilon digor genotiplordon forqli olarag, asagi mohsuldar Qirmizi
bugda genotipi an yiiksok duzadavamliliq gostormisdir. Onun H*-nasoslari

181



1-ci gilin protonlarin aktiv xaric edilmoasini Barokatli-95 genotipina nisbaton
daha siiratlo barpa etmisdir. H™-nasoslarinin effektivliyino gors, III vo V
biogruplarda yiiksak, II bioqrupda orta, | biogrupda iss zoaif duzadavamliliq
miisahido edilmisdir (sokil 7.1).

Soranliq soraitinin imitasiyasi {igiin tacriiba mahluluna 250 mM NacCl
alava olundugdan sonra H*-nasoslari asag1 mohsuldar Qirmizi bugda genoti-
pindo effektiv sokildo barpa olunmusdur. ikinci yerds mohsuldar Barokatli-
95, sonuncu yerds iso Qaraqil¢ig-2 genotipi durur.
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Sakil 7.1. Barokatli-95, Qaraqil¢ig-2 vo Qirmizi bugda genotipinin ciicartilo-
rinin kok sistemindo normal va siini duzlagma soraitinde H*-ayrilmasinin dayisma
kinetikasi. Ciicartilor 8 giin 1 mM KCI + 0,1 mM CaSOs mohlulunda boyiimiis,
sonra duzlagsmis miihito kegirilmisdir (250 mM NaCl slave olunur). Sarti isaralor:

== Borokatli-95 (I), =* Qaraqilgig-2 (1), Qirmuzi bugda (1)

Beloliklo, bugda koklorinin naqliyyat sistemindoki H*-nasoslarinin
isinin giymotlondirilmasi bu funksional gostoricini miixtalif genotiplorin
mohsuldarliq vo davamliligmin miigayisasi ii¢iin istifado etmoyo imkan
Verir.

Hazirda H'-nasoslarinin proton harokatverici qiivvasinin mineral
qidalanma elementlorinin udulmasi vo bdyiimo prosesini tomin edon osas
mexanizm olmasi haqqinda hipotez irali siiriilmiisdiir. Proton harakatverici
qiivvenin an miitohorrik komponenti K* kationlar1 ilo induksiya olunan pH-
gradiyentidir.
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Son dovrlordo aparilan todqigatlar gostormisdir ki, H*-nasoslarinin
faaliyyati bitkinin potensial moahsuldarliginin funksional gostaricisi Kimi is-
tifads oluna bilar.

H*-nasoslarinin aktivliyinin endospermin olgiilorindon asili olmadigi
askar edilmisdir. Bels ki, az mohsuldar olan Qirmiz1 bugda genotipinds to-
Xumun Ol¢iisiiniin an boyiik — 60 mq, mahsuldar genotiplords iso xeyli Kigik
oldugu askar edilmisdir. Lakin bu genotiplorin II vo V biogruplarina aid
olan toxumlar biitiin toxum populyasiyasi arasinda daha yiiksak ¢okiys ma-
lik olub, uygun olaraq 47 va 43 mq toskil edir.

Belaliklo, duzun gatiligin1 H*-nasoslariin aktivliyi asasinda ayri-ayri
biogruplarin duzadavamliliq doracasini giymatlondirmok miimkiindiir. Ge-
notip populyasiyas: hiidudlarinda miixtalif biogruplarin diferensial davamli-
lig1 toxumgulugda seleksiya olamoti kimi istifado oluna bilor. Belalikla,
apardigimiz toadgiqatlar asagidaki naticolori ¢ixarmaga imkan verir: 1. To-
xum riseymloarinin morfofizioloji tipino goro payizliq bugdanin potensial
mohsuldarliginin gqiymatlondirilmasi gostordi ki, daha mohsuldar genotiplor-
do II vo V biogruplar, az mohsuldar genotiplords isa I biogrup istiinliik tos-
kil edir. 2. Toxumlarin genotip populyasiyasi1 hiidudlarinda miixtalif moh-
suldarligi olan biogruplarin energetik qiymotlondirilmasi maksimal H*-gra-
diyentini vo H*-ionunun Xarico aktiv axininin siiratini toyin etmoys imkan
verdi. Bu zaman miioyyan edilmisdir ki, on mohsuldar olan Il biogrupdan
basqa, Azarbaycan seleksiyasiin bugda genotiplarinin IV va V biogruplar
da boyiik téhfo verirlor. 3. Soranligin imitasiyasi zamani H*-nasoslariim
faaliyyatinin barpa edilmasi Qirmizi bugda vo Borakatli-95 genotiplori {igiin
xarakterikdir. Genotiplorin davamliligr IV vo V biogruplar hesabina tomin
edilir. Belalikls, bugdanin kok sisteminin nogliyyat aparatinda olan H*-na-
soslarmin iginin giymatlondirilmasi, funksional gdstaricinin miixtalif geno-
tiplorin mohsuldarliq vo davamliliginin miigayisasi tigiin istifado etmoyo im-
kan verir.

DUZ STRESININ BUGDANIN YARPAQ VO KOKLORINDO
KA, NAD-MDH, RBFK va H*-NASOSLARININ
AKTIVLIYINO TOSIRI

Miiasir dovrdo okin torpaglarinin osas problemlorindon biri, onlarin
soranlagmasidir. Torpaqda duzlarin miqdarinin miixtalif sobablordon artmasi
naticosinda ionlar bitki hiiceyrasino daxil olaraq metabolik funksiyalarin
biokimyovi mexanizmlorino tosir etmoklo, kond tosorriifati bitkilorinin
mohsuldarliginin azalmasina sabob olurlar [Rampinio et al., 2006].

Uzunmiiddatli torpaq quragligimin va soranligin tasirine moruz qalan
bitkilorin ilk organi kok sistemlori oldugu kimi, quraglhigin tasirindon mahv
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olan sonuncu orqan da mohz kok sistemloridir. Bitkilords stresa qarst adaptv
reaksiyalarin yaranmasinda karbon va malat metabolizmi fermentlarinin ro-
lu boyiikdiir. Stres zamani koklords vo yarpaglarda KA vo NAD-MDH fer-
mentlarinin aktivliyinin artmasi ¢ox giiman ki, agizciglarin baglanmasi nati-
casindos yarpaglarda karboksilloasmo markazlarindos CO2-nin gatiliginin azal-
masina sabob olur. Giiman etmok olar ki, kok hiiceyralarinin tonoffiisii za-
mani ayrilan CO2 KA-nin istirakila bikarbonat (HCO®) ionlarma cevrildik-
doan sonra fotosintezin normal gedisini tomin etmok ti¢iin yeristii organlara
naql olunur.

Fikrimizca, koklords lokalizasiya olunan KA kok hiiceyralorinin to-
noffiisii zamani1 amolo galon CO2-nin utilizasiyasinda istirak edir. KA-nin
hidratasiyas: reaksiyasinin mohsullarindan biri olan H*-ionlar1 H™-nasoslar1
vasitasi ilo kokatrafi miihita verilir. Miixtolif bitkilordo H*-nasoslar1 miixto-
lif aktivliys malik oldugu ti¢iin kokoatrafi miihitin tursuluq gostoricilarine go-
1o bitkilar bir-birinden farglonirlor ki, bu da sonda onlarin mineral gidalan-
ma soViyyasinin doyigsmasinds 6ziinii gostarir.

Bu mogsadlo soranligin tasirine maruz galmis bugda genotiplarinin yar-
paglarinda karbonun fotosintetik metabolizminds istirak edon NAD-MDH,
KA vo RBFK fermentlorinin aktivliyi todqigq olunmusdur (cadval 7.1). Cad-
voldon goriindiiyii kimi, NaCl-un 10-200 MM gqatiliglarinda protonlarin ayril-
ma siirati (AVH"), yarpaglarm inkisaf siirati (AVy), xlorofilin va ziilalin mig-
dar1, KA, RBFK vo NAD-MDH aktivliklori do artir. Quragligadavamli, amma
yiiksokmohsuldar genotip olan Borakatli-95-do bu moanzars yaxsi, quraghga-
davamli, asagimohsuldar Qirmizi bugda genotipinds iso zoif nozors garprr.
Bunlardan forqli olaraq quragliga davamsiz, yiiksokmohsuldar Qaraqil¢ig-2
genotipinds ciddi nozaragarpacaq dayiskanlik bas vermoamisdir.

Miiayyan olunmusdur ki, NaCl-un 200-300 MM qatiliglarinda proton-
larin ayrilma siirati (AVH"), yarpaglarin inkisaf siirati (AVy), xlorofilin vo
ziilalin miqdar1 doyismir, KA, RBFK aktivliyi azalir, NAD-MDH aktivliyi
isa kontrola nisbaton ~8-10 dofs artir. NAD-MDH-nin aktivliyi iso NaCl-un,
hatta, 300 mM gatiliginda da miisyyan godor artmisdir. Miisahids olunan bu
gostaricilar har {i¢ bugda genotipinds oxsar bas verso do, Qirmiz1 bugda ge-
notipinds daha aydin nazors ¢arpmisdir.

Quraghigin va yiiksok duz qatiliginin tasirinden (200-300 mM NaCl)
bugdanin yarpaq va siinbiil elementlorinds KA aktivliyinin azalmasi, sonra
getdikca itmasi, kok sisteminin hiiceyralorinds iso bu fermentlo H™-nasosla-
rinin aktivliyinin vegetasiyanin sonuna qodor doyismoz qalmasi, onu demo-
ya asas verir ki, H"-nasoslari ilo kok hiiceyralorinds lokalizasiya olunan KA
fermenti uzlasmis foaliyyat gostormaklo, ali bitkilarin stress qars1 davamlili-
ginin yaranmasinda miithiim rol oynayirlar.
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Caodval 7.1

NaCl-un miixtalif gatihqlarinin bugda yarpaqlarinda va koklorinds KA,
RBFK, NAD-MDH va H*-nasoslarmin aktivlikloring tasiri

Genotip NaCl-un gatilig1 (MM)
Ferment Organ K 10 100 150 200 250 300
Borokatli-95 KA yarpaq 1,7 14 1,78 184 28 275 111
kok 18 16 165 165 25 253 1,0
RBFK yarpaq 26 2,8 316 416 51 139 091

kok 19 20 31 39 42 099 0.001
NAD-MDH yarpaq 13,6 19,7 25,6 28,2 348 46,3 46,2
kok 41 70 190 183 211 340 420
AH-10* ekv kok 02 014 031 098 08 0,16 0,01

Qaraqilgig-2 KA yarpaq 1,3 169 1,72 18 19 19 0,5
kok 07 12 165 165 165 1,11 04
RBFK yarpag 19 285 293 38 32 1,09
4,98
kok 19 20 25 35 45 301 06
NAD-MDH yarpaq 13,2 23,1 28,9 305 43,9 440
33,3

kok 69 108 21,3 220 26,6 37,1 41,0
AH-10* ekv kok 02 023 047 092 049 0412 0,01

Qurmizi bugda KA yarpaq 19 19 22 25 30 19 1,0
kok 18 21 25 30 30 143 06
RBFK yarpaq 3,2 32 344 6,3 2,1 1,2
7,85
kok 12 24 31 49 57 20 0,6
NAD-MDH yarpaq 9,2 142 257 29,3 459 50,0
40,1

kok 43 98 189 233 284 40,0 40,2
AH-10* ekv kok 03 024 049 088 051 0415 0,01

Qeyd: Boarokotli-95, Qaraqilcig-2, Qumizi bugda genotiplorinda, uygun
olaraq, 11, V va Il biogrupun ciicartilarindan istifada olunmusdur.

Belo ki, stres amilinin tosirinden KA 6z aktivliyini itirmoyarak kok
hiiceyralarinin tonoffiisii zamani omola golon CO2-nin utilizasiyasinda isti-
rak edir. KA-nin kataliz etdiyi reaksiyanin ikinci mohsulu olan H*-ionlari
H*-nasoslar1 vasitasilo otraf miihits verilmoklo, kok sistemi hiiceyralorinin
ion miibadilasinin normal gedisinin tamin olunmasinda istirak edir.

Miioyyan monada geyd etmoak olar ki, bitkilorin mahsuldarliginin artiril-
mast yiiksak enerji tolob edon fizioloji funksiyalarin yertistii vo yeralti organ-
larin harmonik isinin saviyyasindon asilidir. Bu noqteyi-nazardan, fikrimizca,
kok sisteminin H*-nasoslarinin faaliyyati ilo karbon metabolizminds istirak
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edon fermentlorin aktivliyi arasinda miisbat korrelyasiya olmalidir. Buna gora
do kond toasarriifat biotexnologiyasi istigamatinds bitkilorin mohsuldarliginin
H*-nasoslarin aktivliyi ilo oslagodar miiqayisali todgigatlar aparilmaqdadir.
Membranlarda yerlasan va protonlarin aktiv ayrilmasi funksiyasini yerino ye-
tiron nogliyyat ATFazalari, yaxud redoks nasoslar H*-elektrokimyoavi gradi-
ent, yaxud protonu harakat etdiron qiivve yaradir. Yalniz bu gradient hiicey-
rodo ¢ox miixtalif proseslorin, hor seydon avval ionlarin va tizvi birlogsmalarin
udulmasina sorf olunur [Birktoft et al., 1989b].

DUZ STRESININ AMARANTIN YARPAQ VO KOKLORINDO
KA, NAD-MDH, FEPK vo H*-NASOSLARININ
AKTIVLIYINO TOSIRI

Apardigimiz tadgiqat islorinin asas mogsadi normal va soranliqda be-
corilmis amarantin yarpaglarinda karbonun metabolizminds istirak edon fer-
mentlorin aktivliyi ilo kok sistemi hiiceyralorindo H*-nasoslarinin aktivliyi-
nin miiqayisali dyranilmasindon ibaratdir. Amarant toxumlar: fitotronda ga-
ranligda ciicordildikdon sonra NaCl-un miixtalifgatiligli mohlulu doldurul-
mus (10-300 mM) baraborhacmli biikslors ko¢iiriilmiisdiir.

Alinan noticalor gostorir ki, H*-nasoslar1 amarantin ontogenezinin il-
kin morhalalarinds (30-cu giin) miihitin yiiksok tursulagsmasina sobab olur
(kontrol ilo miigayisads toxminan 50% yiiksolmo bas verir), sonra tursulas-
ma saviyyasi inkisafin 40-c1 giiniinadok doyismoaz galir (comi 3-5% yiiksal-
mo) va inkisafin 50-ci giiniindon miihitin tursulugu todricon azalmaga basla-
yir (20-30%). Inkisafin 30 vo 40-c1 giinlorinde 100 mM NaCl qatiliginda
H*-axmlarinin siirati, avvalco nazoragarpacaq doracads artir, sonra iso get-
dikca azalir. 200 mM NaCl gatiliginda protonlarin sekresiyasiin azalmasi
amarantin yeraltt vo yeriistii vegetativ organlarinin boylarinin inkisafdan
galmasina sobab olur (cadval 7.2).

Bununla slagadar ¢alismisiq ki, NaCl-un miixtalif gatiliglarinda ama-
rantin yarpaglarinda C4-dévranin fermentlorinin aktivliyini kok sistemi ilo
miiqayisali sokildo Oyronok. Miioyyon olunmusdur ki, amarant bitkisinds
ontogenezin miixtolif morhalolorinde NaCl-un miixtalif gatiliglarinda stresin
30-cu giinlinadok yarpaglarda KA, FEPK, NADF-MDH aktivliyi ilo kok sis-
temindo H*-nasoslarinin aktivliyi arasinda nozaragarpacaq doyiskonlik mii-
sahido olunmamigdir. NaCl-un 10-100 mM gatiliginda fermentlarin aktivli-
yinin dayismasi H*-nasoslarin aktivliyinin doyismasi ilo tamamils {ist-iisto
diismiisdiir. Inkisafin sonunda (50-ci giin) fermentlarin aktivliyinin azalmasi
ilo eyni vaxtda H*-nasoslarin aktivliyinin do azalmasi bas vermisdir. 200
mM gatiligda NaCl yarpaglarda fotosintez fermentlarinin aktivliyini vo kok
hiiceyralarinde ATFaza aktivliyini ¢ox qisa zamanda inhibirlosdirir. NaCl-
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un yiiksok qatiliglarinda amarant yarpaglariin marfofizioloji slamatlori, fer-
mentlarin aktivliyi, hamg¢inin kok sistemlarindan rizosferaya istiqamatlonon
proton axini gaflaton dayisir vo naticods boylimonin langimasi, yarpaglarin
azalmas1 vo vaxtindan avval ¢igoklomo bas verir. Giiman olunur ki, NaCl-
un yiiksok gatiligr soraitindos molekuldaxili hidrofob garsiligl tasir zaiflayir,
KA, FEPK, NADF-MDH fermentlorinin molekulyar toskili pozulur vs fer-
mentlarin tetramer formalart dimer vo monomerlara qodar dissosiasiya edir.
fonlasdiric1 qruplarm pK-sinm ohomiyyatli doroceds doyismasi fermentlorin
inhibirlosmasina garirib ¢ixarir.

Codval 7.2

NaCl-un amarant yarpaqlarinda va koklorinds KA, FEPK, NADF-MDH va
H*-nasoslarimin aktivliyina tasiri

Obyekt NaCl-un gatilig1 (MM)
Ferment Organ K 10 100 150 200 250 300
Amaranthus KA yarpaq 10,7 21,3 31,7 484 225 311
cruentus L. 42,8
kok 38 93 154 247 246 138 15
30gin  FEPK yarpaqg 12,6 17,7 231 341 350 11,9 0,91

kok 2,7 48 129 200 21,3 12 0,05
NADF-MDH  yarpaq 97 165 276 352 46,8 46,3 452

AH-10* ekv kok 021 024 036 122 089 026 0,12

Amaranthus KA yarpag 11,7 259 36,2 508 449 379 35
cruentus L. kok 40 991 182 266 219 175 16
FEPK yarpaq 11,9 185 22,1 33,1 349 132 1,09

40 giin kok 22 41 108 192 204 16 0,72

NADF-MDH  yarpaq 10,2 17,1 28,9 345 47,3 453 448

AH-10* ekv kok 024 024 041 099 132 0,35 0,16

Amaranthus KA yarpaqg 11,9 21,9 322 485 450 379 30
cruentus L. kok 38 89 167 233 22,0 153 10

FEPK yarpaq 8,2 13,2 214 31,3 345 121 0,92
50 giin kok 10 21 68 94 144 111 01

NADF-MDH  vyarpaq 11,2 17,2 25,7 34,3 40,1 359 34,0

AH-10* ekv kok 0,14 0,16 019 088 057 014 0.04

Qeyd: Fermentlorin aktiviik vahidi: xiisusi sktivliik EU/mq ziilal

Amarantin kok hiiceyroalorinds NADF-MDH fermentinin aktivliyi mii-
sahido olunmamisdir. C4-dovranin asas fermentlorindon biri olan FEPK-nin
aktivliyi isa bitkinin inkisaf moarhoalasindan asili olmayarag, yarpaglarda vo
kokdo NaCl-un gatiliginin 200 mM-a godor artmasina uygun olaraq artir vo
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duzun gatiligimin sonraki artimi zamani azalir. Burada yegans farq bitkinin
kok hiiceyralorinde FEPK aktivliyinin yarpaq hiiceyralorindoki FEPK aktiv-
liyindon 2-4 dofs az olmasidir. Bitkinin yasi artdiqca hor iki organda FEPK-
nin aktivliyi, duz gatiliglarinda fermentin aktivliyinin doyismasi ganunauy-
gunluguna uygun olaraq azalir.

Todqgigatlar gostorir Ki, duz stresi yarpaglarin agizciq kegiriciliyini
azaltmagla CO2-nin diffuziyasinin, CO2-nin agag1 qatilig1 isa 6z ndvbasinda,
stres soraitindo fotosintezin Gyranilon fermentlarinin aktivliklorinin kaskin
azalmasina sabab olur. Miihito DTT, FEP vo malatin slavo olunmas: fer-
mentlorin reaktivasiyasini siiratlondirir vo qisa vaxt arzinds 6zlorinin ilkin
aktivlik saviyyasina qayidirlar.

Belo giiman edilir ki, organizmlarin metabolik proseslorinin tonzim
olunma mexanizmlarinds miiayyan rolu olan H*-nasoslarinin aktivliyi va fo-
tosintezin bozi fermentlarinin aktivliklorinin doyismo dinamikasi arasinda
olan ganunauygunluq yiiksokmohsuldar bitki genotiplarinin introduksiyasi
va seleksiyasinda valideyn formalarin se¢ilmosinds biokimyavi marker Kimi
istifado oluna bilar.
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YEKUN

Aparilan fundamental todgigatlar: imumilasdirarok belo naticoys gol-
moak olar ki, quraqliq stresinin tasirindoen gorunmaq ti¢tin bitkilor 6z metabo-
lizmini doyisdirmak vo metabolik gevrilmalari tokmillagdirmak macburiyyos-
tinds galirlar. Bununla slagoadar olarag, bitkilords xarici miihit amillarinin to-
sirino gars1 adaptasiya mexanizmlarinin formalasmasini 6yronmok tigiin bitki
metabolizminds bas veran fizioloji-biokimyavi proseslarin hiiceyrs vo subhii-
ceyra (organoid) saviyyasindo 6yronilmasi boyiik praktik ohamiyyat kosb
edir. Bu istiqamotdo hazirda goxlu sayda todgigatlarin aparilmasina baxmaya-
raqg, problemin tam hallina halalik nail olunmamisdir. Bu sababdan do, son il-
lordo Cs- vo Cy-bitkilordo Ca-tursularm metabolizmindo istirak edon va yiik-
sok adaptasiyaedicilik xassasina malik olan karbon va malat metabolizmi fer-
mentlarinin tadgiq olunmasina elmi adobiyyatda genis yer verilir.

MDH sistemi fermentlari 6z xassalarina va lokalizasiyasina gors orga-
nizmlarin hayat foaliyystinin tamin olunmasinda vacib rol oynayirlar. Onlar
ali bitkilorda bir ¢ox metabolik proseslords istirak etmokls, hiiceyrads loka-
lizasiyasina vo kofaktor spesifikliyino gora forgli izoforma miixtalifliyine
malikdirlor. MDH-lar, bitki hiiceyralarinin enerjiya va karbon skeletina olan
tolobatiin 6donilmasi tiglin qlikolizdon asililigini azaldir, tizvi tursularin
moalum ehtiyatin1 bir yera soforbar etmokls, bitkilorin xarict mihitin doyison
ekstremal soraitino uygunlasmasina cavab verirlar.

Bitki hiiceyralorindo MDH-lorin iki formasina rast galinir: konstitutiv
va induktiv. Fermentin bu formalar: hiiceyradaxili paylanmasina, xarici mii-
hit goraitinin doyismasino garsi adaptiv reaksiyalara vo fizioloji funksiyalari-
na gora bir-birindan farglanirlor. Oksidlasdirici MDH-lor (NAD-MDH,
NADF-MDH) Cs- vo C4- fotosintez mexanizmina malik olan bitkilords CO-
hesabina Cs-tizvi dikarbon tursularinin sintezindo istirak edirlor. Dekarbok-
sillosdirici MDH-lor (NAD-ME, NADF-ME) isa Cs-bitkilorin 6rtiik topa hii-
ceyralarinda karbon gatilagdiran mexanizm yolu ilo bu tursularin dekarbok-
sillasmoasini hoyata kegirirlor. Noticodo karboksilloasmo morkazlorinds CO»-
nin gatitligi dofolorla artir vo Cy-bitkilords yiiksak su stresinds fotosintezin
normal gedisi tamin olunur.

Karboanhidraza fermenti CO»-nin diffuziyasinda vo noglinds istirak
etmoklo, xloroplastlarin stromasinda bikarbonat ionunun yaranmasina sabob
olur ki, bu da 6z névbasinds xloroplastdaxili proseslorin tanziminds rol oy-
namagla yanasi, elektronlarin naqglino do tasir edir. MDH-lar vo KA fer-
mentlari Cz, C4 vo CAM- bitkilords bir ¢ox spesifik xassolora malik olmagla
fotosintezin effektivliyinin artiriimasina istigamatlonmislor.

Miixtalif stres amillorin Cz- vo Cg-bitkilorin metabolizminds faaliyyat
gOstoran ferment sistemloring tasirinin dyranilmasi gostarir Ki, onlar repres-
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siya olunmus genlor vasitasilo, ya izoferment spektrinin yenilogmosi, fer-
mentin induktiv izoformalarinin de novo sintezi, ya da mévcud konstitutiv
izoformalarin katalitik xassalorinin doyismasi yolu ils bag verir. Tadqiq edi-
lon ferment sistemlarinin analizi MDH-larin miirokkab hiiceyradaxili lokali-
zasiyaya malik oldugunu gostorir. Amarant (58, 63, 68, 72, 77 kDa) v bug-
da (58, 66, 74, 78, 82 kDa) bitkilarinin har birinds inkisafinin ¢igoklomadnii
morhalasindo yarpaglarin subhiiceyro fraksiyalarinda NAD-MDH-nin 5
konstitutiv izoformasi vardir. Bu marhalads torpag quragliginin tasirindan
MH vo OTH-do mNAD-MDH-nin 58, toxumyetisma marhalasinde OTH-do
72, toxumyetismo moarhalasinds MH-do SNAD-MDH-nin 72 vo 77 KkDa,
OTH-ds iso SNAD-MDH-nin 68 kDa, mMNAD-MDH-nin iss 58, 72 kDa mo-
lekul ¢okili yeni izoformalar: sintez olunmusdur. Amarantdan forgli olarag,
Barokatli-95 bugda genotipinin sitozolunda fermentin 82, har iki genotipin
mitoxondri fraksiyasinda 66 kDa molekul ¢akili bir adod induktiv izoforma-
st amala goalmisdir. Danyetisma morhoalasinds Barokatli-95 genotipinin sito-
zol va mitoxondrilorindo quraghigin tasirindon fermentin 66 kDa, Qaraqil-
¢1g-2 genotipinin mitoxondri fraksiyasinda iss 66 kDa molekul ¢okili izofor-
masi sintez olunmusdur.

NADF-MDH-nin timumi aktivliyinin 70%-i bugdanin flaq yarpaqgla-
rinda MH-nin xloroplastlarinda (74 vo 86 kDa), 20-25%-i sitozolda (74
kDa) lokalizasiya olunmusdur. Ontogenezin gigoklomo morholasinds torpaq
quraghiginin tasirindan xloroplast fraksiyasinda fermentin 90 kDa molekul
cokili induktiv izoformasi omoalo galmisdir.

Miiayyan olunmusdur Ki, amarant yarpaglarinda NAD-ME-nin imumi
aktivliyinin 39%-i MH-nin sitozol, 61%-i mitoxondri, 17%-i OTH-nin sito-
zol, 83%-i iso mitoxondrilards yerlasir. NAD-ME-nin MH vo OTH-nin sito-
zolunda 115 kDa, OTH-nin mitoxondrilorinds iso 110 kDa molekul ¢okili
bir izoformas1 vardir. Quragligda OTH-nin mitoxondrilarinde amoalo galon
121 kDa molekul ¢akili induktiv izoformanin bitkilor normal suvarilma so-
raitino kecirildikdon 72 saat sonra itmasi, onun adaptiv ziilal oldugunu siibut
edir. Amarantdan forgli olarag, bugdanin inkisafinin boruyagixma morholo-
sindo NAD-ME-nin iimumi aktivliyinin 63%-i mitoxondri, 37%-i iso sito-
zolda yerlagir. SNAD-ME vo mNAD-ME-nin 76 kDa molekul ¢akili bir
odad konstitutiv izoformasi vardir. Quragligin tasirindon bitkinin ontogene-
zinin ¢igokloma marhalasinds hor iki variantda mMNAD-ME-nin 116 va 76
kDa molekul ¢akili iki adad induktiv izoformas: sintez olunur.

Bugda genotiplorinin flag yarpaglarinin sitozol vo xloroplast fraksiya-
larinda NADF-ME-nin 72 kDa molekul ¢akili bir izoformas: vardir. Bugda
genotiplarinin yarpaglarinda kontrol vo quragligda NADP-ME aktivliyinin
95,83 vo 93,98%-i, uygun olarag MH-nin xloroplast, 4,17 va 6,02%-i isa Si-
tozol fraksiyada lokalizasiya olunmusdur.
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Miixtolif sistematik qruplara aid olan bitkilordo MDH sistemi ferment-
larinin izoferment spektrinin miixtalifliyi bitkilorin genotipik xiisusiyyatlo-
rindon, toxumalarin diferensasiya saviyyasindon, metabolik tolobatdan, or-
ganizmin inkisaf soraitindon, ontogenezin morhalalorindon vo xarici miihit
amillorinin tasirindan asilidir. Bu istigamoatds aparilan tadgigatlarin naticale-
ri gostorir ki, uzunmiiddatli torpaq quraglig: soraitinds becarilon Barokatli-
95 va Qaraqilgig-2 payizliq bark bugda genotiplarinin flaq yarpaglarinda vo
pulcuglarinda KA vo RBFK fermentlorinin aktivliyi paralel olaraq doayisir,
kok sistemlarinds KA vo NAD-MDH fermentlarinin aktivliyi iso monoton
artir. NADF-MDH fermentinin aktivliyi daha ¢ox yarpaglarda, pulcuglarda
nisbaton az, dondo iso imumiyyatlo, miisahido olunmamisdir. Ehtimal et-
mok olar ki, su stresi soraitindo karbon vo malat metabolizmi fermentlori
birga funksional faaliyyatlo bitkini stresin zadslayici tasirindon qoruyurlar.
Molumdur ki, FEPK-nin RBFK ils miigayisado CO2-ys yaxinligi daha ¢ox-
dur. Bu, torpaq quraqligi zamani buxarlanmani azaltmaq ii¢iin agizciglarin
baglanmasi naticasinds yaranan CO: qitligi zamani fermentin daha effektiv
isladiyini gostorir. Belaliklo do Cs-dikarbon tursularinin dekarboksillogsmasi
naticasinda bitkilar, stres soraitinde normal fotosintez etmok vo yasamaq im-
kan1 qazanirlar.

Torpaq quragliginin tasirina reaksiya veran ilk organ bitkilorin yarpag-
lar1, quragliginin tasirine moruz galan ilk organ iss koklari oldugu kimi, qu-
ragligin tasirindon mohv olan sonuncu organ da mohz koklordir. Stres zama-
n1 koklords vo yarpaglarda KA vo NAD-MDH fermentlorinin aktivliyinin
artmasi ¢ox giiman ki, agizciglari baglanmasi naticosinds yarpaglarda kar-
boksillasma markazlorinds CO2 gatiliginin azalmasi ilo slagodardir. Hesab
etmok olar ki, kok hiiceyralarinin tonoffiisii vo NAD-MDH fermentinin kata-
lizatorlugu ilo oksalasetatin malata ¢evrilmasi reaksiyasi zamani ayrilan CO-
molekullar1 KA-nim istirak: ilo bikarbonat ionlarina (HCO®) gevrildikdon
sonra fotosintezds istifado olunmaq ti¢iin yarpaglara nogl olunur. Miioyyan
olunmusdur ki, toxumlarin siidyetisma marhalasinde KA, RBFK, FEPK,
NADF-MDH vo NAD-MDH fermentlorinin aktivliklori yarpagda va siinbiil
elementlorinds artsa da, mumyetismo morhalasinds donds va qil¢iqda yalniz
FEPK vo NAD-MDH fermentlori miioyyan godor aktiv olurlar. NAD-MDH
fermenti iso geyri-fotosintez funksiyalar: ilo olagodar vegetasiyanin sonuna
gadar hiiceyrada 6z faaliyyatini davam etdirir.

Miioyyan olunmusdur ki, MDH sistemi fermentlori reproduktiv organ-
larin formalasmasi — boruyagixma, siinbiilloma, ¢i¢oklomo, donyetismo vo
toxumyetismo moarhalalorinds daha yiiksok fermentativ aktivliys vo izofer-
ment torkibino malik olurlar. Bu marhalads fotosintezin siiratinin, hoatta, qu-
ragliq soraitindo do yiiksok olmasi, digor amillorlo birlikdo Kalvin-Benson
dévraninin aktivlogsmoasine sabab olur. Bu aktivlosmo MH-do MDH-larin ka-
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talitik tosirindon Cs-dikarbon tursularinin sintezinin siiratlonmasi ilo basla-
yir, OTH-ds iso amoalo golon Ca-dikarbon tursularmin ME-lorlo dekarboksil-
losmasi ilo basa catir. Ayrilan CO. karboksillasma morkazlorinds toplanmagla
Kalvin-Benson dovraninin acar fermenti Rubisko-nun substratidir.

Aparilan todgigatlar zamani duz stresi soraitindo karbon vo malat me-
tabolizmi fermentlorinin aktivliyi ilo kok hiiceyralorindo H*-nasoslarinin ak-
tivliyi arasinda korrelyasiyanin oldugu askar olunmusdur. NAD-MDH kok
hiiceyralarinds tonaffiisiin son moahsulu CO2-nin bir hissasini oksalasetata
cevirmoklo katabolizmi davam etdirir vo enerjiyaranma prosesinds istirak
edir. Karboanhidraza fermentinin kataliz etdiyi reaksiyasinin diger mshsulu
olan H*-ionlar1 iso H*-nasoslar1 vasitosils straf miihits daginmagla névspesi-
fik rizosferanin yaranmasina sabab olur vs hiiceyrads ion miibadilssinin ton-
zimindo istirak edir.
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IXTISARLARIN SiYAHISI

ATF - adenozintrifosfat

ADF — adenozindifosfat

AIAT - alanin amino transferaza

AsSAT - aspartat amino transferaza

BSA — okiiziin zardab albumini

DNT - dezoksiribonuklein tursusu
CAM - Crassilacea asid metabolizm

Ci - CO2 hiiceyradaxili gatiligt

DTT - ditiotreytol

[ES] - ferment-substrat kompleksi
ENZ - elektron-nagliyyat zanciri
EDTA - etilendiamintetraasetat tursusu
FQK - fosfoqliseratkinaza

FEP - fosfoenolpiruvat

FEPK — FEP karboksilaza

FEPKK - FEP-karboksikinaza

KA - karboanhidraza

kDa — kilodalton

LPO - lipidlorin peroksid oksidlogmasi
NADH — nikotinamidadenindinukleotid
NAD-MDH - NAD-malatdehidrogenaza
NAD-ME — NAD malik enzim

NADFH> - nikotinamid adenin dinukleotid fosfat
NADF-MDH — NADF-malatdehidrogenaza
NADF-ME - NADF-malik enzim

NBT — nitrotetrazol goyii

MDA - malondialdehid

MH — mezofil hiiceyra

MOPS — 3-(N-morfolin) propansulfat tursusu
mMDH — mitoxondri malatdehidrogenazasi
m.g. — molekul ¢okisi

MP — membran potensiali

OTH - ortiik topa hiiceyra

OA - oksalasetat

PEQ - polietilenglikol

Pn — fotosintezin intensivliyi

PFDK - piruvat ortofosfat dikinaza
pIMDH - plastid malatdehidrogenaza
PVP - polivinilpirrolidon
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PAAG
FQT
FQA
Gly-6-F
FMS
RNT
Rubisko
RBFK
RuBF
Rf
SNM
sMDH
SOD
THF
TBT

Tr

UTT
SDS

U

Os

Om
KQM
Km

FSI
FSII
QAFDH
Vmax

poliakrilamid gel elektroforez
fosfoqliserin tursusu
fosfogliserin aldehidi

gliikoza 6-fosfat
fenazinmetasulfat

ribonuklein tursusu
ribuloza-1,5-bisfosfat karboksilaza/oksigenaza
ribulozo-bis fosfatkarboksilaza
ribuloza-1,5-bisfosfat

langims faktoru

Suyun nisbi miqdar1
sitoplazmatik malat dehidrogenaza
superoksiddismutaza
tetrahidrofol tursusu

tiobarbitur tursusu

transpirasiya stirati

tic karbonlu tursular tsikli
natrium dodesil sulfat

fermentin aktivlik vahidi
agizciqlariin kegciriciliyi
mezofil kegiriciliyi

karbon qatilagdiran mexanizm
Mixaelis Menten sabiti
fotosistem |

fotosistem 11
gliseraldehidfosfatdehidrogenaza
reaksiyanin maksimum siirati
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