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Özet: E vitamini tokoferoller olarak bilinen ve yüksek antioksidan özellikleri olan metabolitlerdir. Bitkiler 

tarafından üretilen E vitamininin kalp damar hastalıkları ve kanser gibi insan sağlığı açısından önemli hastalıklarda 

olumlu etkileri rapor edilmiştir. Tokoferollerin biyosentezinde bir grup metil transferaz ve siklaz enzimleri rol 

almaktadır. Tokoferollerin insan sağlığına etkileri üzerine birçok çalışma yapılmış olmasına rağmen, bu derleme 

tokoferollerin bitkilerdeki fonksiyonları üzerine odaklanmaktadır. Bu fonksiyonlar; antioksidan aktivite, abiyotik 

stres koşullarına cevap, sinyal iletimi ve gen anlatımının düzenlenmesi gibi konuları içermektedir. Tokoferoller 

kuvvetli antioksidan özelliklere sahiptir ve bu özellikleri onların stres cevabı sinyal iletimi ve gen anlatımının 

düzenlenmesi gibi birçok etkisini açıklayabilmektedir. Bunun yanında tokoferollerin tüm etkilerini bu özellikleri 

ile açıklamak mümkün değildir. Bu sebeple bu derleme ile tokoferollerin biyosentezi, kimyasal yapısı, antioksidan 

aktiviteleri, abiyotik stres cevabı, sinyal iletimi ve gen anlatımının düzenlenmesi konularında literatürdeki güncel 

bilgiler tartışılmıştır. 

Anahtar kelimeler: E vitamini, Tokoferol, Antioksidan aktivite, Abiyotik stres, Sinyal iletimi, Gen anlatımı. 

 

Vitamin E Biosynthesis and Function in Plants 

Abstract: Vitamin E constitutes of metabolites with high antioxidant effects, known as tocopherols. Tocopherols 

are synthesized by plants and reported for its beneficial effects on human diseases like coronary heart disease and 

cancer. A group of methyltransferase and cyclase enzymes takes role in tocopherol biosynthesis. Although many 

studies have been performed on tocopherol effects on human health, this review focuses on functions of tocopherol 

in plants. These functions include; Antioxidant activity, response to abiotic stress, signal transduction, regulation 

of gene expression. Tocopherols are strong antioxidants and this function could explain many other effects like 

stress response, signal transduction and regulation of gene expression. However, all tocopherol effects in plant 

cells cannot be explained by its antioxidant activity. Therefore, with this review current knowledge on 

biosynthesis, chemical structure and direct and indirect functions of tocopherols are discussed. 
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GİRİŞ 

E vitamini fotosentetik organizmalar tarafından üretilen, antioksidan özellikleri ile ön plana çıkan 

ve tokoferoller olarak adlandırılan bir grup molekülden oluşur. Tokoferoller bitkilerde farklı biyolojik 

aktiviteler gösteren α tokoferol, β tokoferol, γ tokoferol ve δ tokoferol formlarında sentezlenir. E 

vitamini hakkında ilk çalışma Evans ve arkadaşları tarafından 1922 yılında gerçekleştirilmiştir. 

Çalışmada farelere özel bir diyet uygulandığında embriyoların öldüğü fakat diyete marul ve buğday 

eklendiğinde embriyoların normal gelişimlerine devam ettiği görülmüştür. Araştırıcılar, bu durumdan 

sorumlu molekülün yağda çözünen bir metabolit olduğunu belirlemiş ve “faktör x” veya “anti-sterility 

faktörü” olarak isimlendirmişlerdir (H. M. Evans ve Bishop, 1922). Bu yeni metabolit D vitaminini 

bulan araştırıcılar tarafından keşfedildiği için E vitamini olarak adlandırılmaya başlamıştır (Herbert M 

Evans ve Burr, 1925). Aynı grup daha sonraki yıllarda buğday tohumu yağından E vitamini saflaştırmayı 

başarmıştır (Herbert M Evans, Emerson ve Emerson, 1974).  

E vitamininin insan sağlığına etkileri, özellikle kalp ve damar rahatsızlıkları ve kanser açısından 

koruyucu etkisi birçok çalışma ile bildirilmiştir (Gaziano ve diğerleri, 2009; Jha, Flather, Lonn, Farkouh 

ve Yusuf, 1995; Klein ve diğerleri, 2011; Lippman ve diğerleri, 2009; Pryor, 2000; Rimm ve diğerleri, 

1993; Yang, Suh ve Kong, 2012). Bu moleküllerin ayrıca hayvan diyetine katılmasının et kalitesi üzerine 

olumlu etkileri de belirtilmiştir (Q. Liu, Lanari ve Schaefer, 1995). Tokoferoller ayrıca yağ biriktiren 

tohumlarda lipit peroksidasyonunu geciktirerek yağ kalitesinin korunmasında da rol oynar (Elisia, 

Young, Yuan ve Kitts, 2013). Zeytin ve diğer yağ bitkilerinde yapılan çalışmalar benzer şekilde 

tokoferollerin ve özellikle alfa tokoferollerin yağ birikimi görülen dokularda biriktiğini ortaya 

çıkarmıştır (Sezer ve Taşkin, 2017). 

Bu derleme yayın E vitamini biyosentezi ve bitkilerdeki fonksiyonları hakkında son dönemde 

gerçekleşen gelişmeleri tartışmaktadır. Bununla birlikte uzun süredir bilinen antioksidan görevlerinin 

yanında hücrelerde sinyal iletimi, gen anlatımının düzenlenmesi ve hücre membran kararlılığı gibi yeni 

keşfedilen fonksiyonlarına da vurgu yapmak amaçlanmıştır. 

Tokoferollerin Kimyasal Yapıları 

Tokoferoller yapılarında bir polar kromanol grubu ve hidrofobik prenil yan zincir grubu içeren 

amfipatik moleküllerdir. Kromanol grubu bir fenolik ve bir heterosiklik halkadan oluşmaktadır. 

Bitkilerde 4 farklı form halinde sentezlenirler ve her grup birbirinden aromatik halkaya eklenen metil 

gruplarının sayısı ve pozisyonları ile ayrılırlar (Şekil 1). Tokoferollerin hidrofobik prenil zincirleri 

hücrelerde membran lipitleri ile ilişkili bulunurken, polar kromanol grup membran yüzeyindedir. Bu 

yapıda bulunan polar kromanol grup aromatik aminoasit metabolizmasından, hidrofobik prenil zincir 

ise phytyl-diphosphate molekülünden kaynaklanmaktadır (Kamal-Eldin ve Appelqvist, 1996; 

Mokrosnop, 2014; Munné-Bosch ve Alegre, 2002). 
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Şekil 1. Tokoferol bileşiklerinin kimyasal yapıları. 

Tokoferollerin Biyosentezi 

Tokoferol biyosentezi 4-4-hidroksifenil pirüvik asit (p-HPPA) ile başlar. Bu molekül temel 

aromatik aminoasitlerin sentezlendiği şikimat yolağının bir ürünüdür (Herrmann ve Weaver, 1999). 

Biyosentezin ilk basamağında hidroksifenil pirüvik asit dioksigenaz enzimi p-HPPA’yı okside ederek 

homojentisata dönüştürür. Homojentisat tokoferol ve plastokinonların üretildiği bir öncül molekül 

konumundadır (Lushchak ve Semchuk, 2012). Homojentisat phytltransferase enzimi ile sentezlenen 2-

methyl-6-phytyl-1,4-benzoquinol (MPBQ) farklı tipte tokoferollerin sentezi için kaynak oluşturur.  Bu 

süreçte farklı tokoferol grupları bir siklaz enzimi ve çeşitli metiltransferaz enzimleri ile son hallerine 

dönüştürülür. VTE3 enzimi bu aşamada MPBQ molekülüne bir metil grubu bağlayarak gamma 

tokoferolün öncülü olan 2,3-dimethyl-6-phytyl-1,4-benzoquinol sentezler. 2,3-dimethyl-6-phytyl-1,4-

benzoquinol sonrasında tokoferol siklaz enzimi ile gamma tokoferole dönüştürülür. Son olarak gamma 

tokoferole gamma tokoferol metiltransferaz enzimi ile bir metil grubu takılarak alfa tokoferol sentezlenir 

(Şekil 2) (DellaPenna ve Pogson, 2006; Sen, Khanna ve Roy, 2006). 
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Şekil 2. Tokoferol biyosentez yolu. 

 Tokoferollerin Antioksidan Aktivitesi ve Abiyotik Stres 

Alfa tokoferol yağ asidi peroksil radikalleri ile reaksiyona girerek oksidasyonu durdurur (Kamal-

Eldin ve Appelqvist, 1996). E vitamini biyosentezi gerçekleşmeyen Arabidopsis thaliana mutantlarında 

tohum canlılığında azalma, lipit peroksidasyonunda artış ve anormal kök, sürgün ve kotiledon gelişimi 

rapor edilmiştir. Bu embriyolar ve tohumlar çimlenme sürecinde normal gelişim göstermiş olmalarına 

rağmen sonraki süreçte fidelerin depo lipitlerini etkin bir şekilde metabolize edemediği ve enzimatik 

olmayan lipit peroksidasyonu ürünlerinde artış gösterdiği rapor edilmiştir. Bu sebeple tokoferollerin 

tohumlarda, çimlenmede ve çimlenme sonrası fidelerde enzimatik olmayan lipit peroksidasyonunu 

kontrol altında tuttuğu önerilmiştir (Sattler, Gilliland, Magallanes-Lundback, Pollard ve DellaPenna, 

2004). 
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Domates bitkisinde yüksek tuz konsantrasyonlarında yapılan çalışmalarda tokoferol miktarlarında 

artış görüldüğü rapor edilmiştir (Skłodowska, Gapińska, Gajewska ve Gabara, 2009). Gamma tokoferol 

metiltransferaz geni Brassica juncea türünde aşırı ifade ettirildiğinde yüksek tuz konsantrasyonlarında 

direncin arttığı rapor edilmiştir (Skłodowska ve diğerleri, 2009). Ayrıca Triticum aestivum bitkisine 

püskürtme yolu ile uygulanan alfa tokoferol lipit peroksidasyonunu, hidrojen peroksit seviyelerini 

azaltmış, membran geçirgenliğini arttırmış, senesensi geciktirmiş ve genel olarak tuz toleransını 

arttırmıştır (Farouk, 2011). Diğer birçok çalışma benzer şekilde tokoferollerin tuz stresi üzerine olumlu 

etkilerini rapor etmiştir (Abbasi, Hajirezaei, Hofius, Sonnewald ve Voll, 2007; Ellouzi ve diğerleri, 

2013; Ouyang ve diğerleri, 2011). 

Birçok çalışma ile tokoferoller ve kuraklık stresi arasındaki ilişki incelenmiştir (Munné-Bosch ve 

Alegre, 2003; Munné-Bosch, Schwarz ve Alegre, 1999). Kurak koşullarda alfa tokoferol miktarlarında 

ciddi miktarlarda artış bezelye (Moran ve diğerleri, 1994), buğday (Bartoli ve diğerleri, 1999) ve 

biberiye (Munné-Bosch ve diğerleri, 1999) türlerinde ortaya çıkarılmıştır. Bunun yanında bir tokoferol 

siklaz geni olan VTE1 aşırı ifade ettirildiğinde lipit peroksidasyonu, hidrojen peroksit seviyelerini 

azaltmış ve su yoksunluğuna direnç artmıştır (X. Liu ve diğerleri, 2008). 

Tokoferollerin yüksek ve düşük sıcaklık stres koşullarındaki rolü bitkilerde birçok çalışmaya 

konu olmuş ve stres toleransına olumlu etkileri rapor edilmiştir (Kanayama ve diğerleri, 2013). Buğday 

bitkisinde yüksek sıcaklık uygulamaları bitkilerde sürgün ve kök gelişimini yavaşlatmış, oksidatif hasarı 

arttırmış, membranda hasar artışına sebep olmuş ve fotokimyasal etkinlikte düşüşlere sebep olmuştur. 

Bu şartlar altındaki bitkilerde tokoferol üretiminin arttığı gözlenmekle birlikte dışarıdan püskürtme yolu 

ile uygulanan alfa tokoferolün bahsi geçen tüm olumsuz etkilerde iyileşmelere sebep oluğu görülmüştür 

(Kumar, Singh ve Nayyar, 2013). 

Sinyal İletimi ve Gen Anlatımı Üzerine Tokoferollerin Etkisi 

Tokoferoller ökaryot canlıların birçoğunda hücre içi ve hücreler arası sinyal iletimi ve gen 

anlatımının düzenlenmesinde rol almaktadır. Tokoferollerin bu süreçler üzerine etkileri antioksidan 

özelliklerinden kaynaklanan, sinyal moleküllerini serbest radikallerin modifikasyonundan koruması ve 

oksidasyon veya indirgenme yolu ile aktiviteleri kontrol edilen enzimlerin redoks durumlarının 

değişmesi ile açıklanabilir. Ancak tokoferollerin bu süreçteki tüm etkilerini bu etkilerle açıklamak 

mümkün değildir. Hücrelere farklı tokoferol tipleri uygulandığında, aynı seviyede serbest radikal 

temizleme potansiyelleri olmasına rağmen farklı tepkiler ortaya çıkmaktadır (Zingg, 2007). Bu tepkiler 

tokoferollerin doğrudan enzimler, yapısal proteinler ve transkripsiyon faktörleri ile etkileşimlerinden 

kaynaklanabilir (Zingg, 2015). 

Tokoferollerin sinyal iletimine etkileri ve gen anlatımına etkileri birçok hücre kültürü, bitki ve 

hayvan çalışmaları ile gözlenmiştir. Bu etkiler tokoferollerin protein kinazlar, fosfatazlar ve lipit 
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kinazlar gibi enzimlerin aktivitelerini etkilemesi ile gerçekleşir. Ayrıca birçok transkripsiyon faktörünün 

moleküler kontrolünün tokoferoller gerçekleştiği ortaya çıkarılmıştır (Han ve diğerleri, 2010; 

Mocchegiani ve diğerleri, 2014; Nakagawa, Eitsuka, Inokuchi ve Miyazawa, 2004).  

Tokoferoller ve Membran Kararlılığı 

Tokoferoller hücrelerde yağda çözünebilen yapılarının da yardımı ile hücre zarındaki fosfolipit 

tabakalarda yer almakta ve antioksidan aktiviteleri sebebi ile hücre zarına kararlılık kazandıran 

moleküllerden biri olduğu düşünülmektedir (Munné-Bosch ve Alegre, 2002). Bunun yanında hücre 

zarının kararlılığının sağlanmasında diğer antioksidanlar ve hücre zarı kompozisyonunun da etkinliği 

önemli faktörlerdir. Bu sebeple E vitamininin bu süreçteki tek başına hücre zarı kararlılığına katkısını 

incelemek mümkün olamamıştır (Munné-Bosch ve Alegre, 2002). 

SONUÇLAR 

Tokoferoller kuvvetli antioksidan özelliklere sahiptir ve bu özellikleri onların stres cevabı, sinyal 

iletimi ve gen anlatımının düzenlenmesi gibi birçok biyolojik sürece etki etmesini sağlamaktadır. Bunun 

yanında tokoferollerin tüm etkilerini antioksidan etkileri ile açıklamak mümkün değildir. Bu sebeple 

özellikle tokoferollerin bir sinyal molekülü olarak ve gen anlatımını düzenleyici bir molekül olarak 

görevlerinin yeni nesil tekniklerle araştırılması faydalı olacaktır. Bu yolla tokoferollerin insan sağlığı 

üzerine bir çok etkisinin yanı sıra tarımsal ürünlerde kalitenin arttırılması ve stres koşullarına 

dayanıklılığın geliştirilmesi alanlarında faydalar sağlayacaktır. 
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