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Oz

Canlilar gevresel streslere karst savunma mekanizmalarina sahiptir. Bu mekanizmalar canliy1 stres sartlarinin
olumsuz etkilere kars1 korur. Stres cevaplarinin olusmasi karmasik bir siiregtir. Canli sistemler stres tiplerine karsi
olusturduklar1 yanitlarin uyumuna gore hayatta kalmay1 basarabilirler. Biyolojik sistemlerde stresle miicadele eden
en 6nemli mekanizma antioksidan savunmadir. Hayvanlarda oldugu gibi bitkilerde de antioksdian savunma
mevcuttur. Bitkiler gibi biyolojik stres cevaplarini aydinliga kavusturmak zordur. Bitkiler; antioksidan sistemleri
sayesinde ¢evresel stresin olumsuz etkilerine karsi miicadele edebilirler. Antioksidan sistem Siiperoksit dismutaz,
Katalaz, Askorbat peroksidaz, Glutatyon peroksidaz, Glutatyon rediiktaz, Dehidroaskorbat rediiktaz,
Monodehidroaskorbat rediiktaz ve Guaiakol peroksidaz gibi enzimler ile Askorbik asit, Glutatyon, o —Tokoferol,
Karotenoid ve Fenolik bilesikler gibi enzimatik olmayan antioksidanlardan olusur. Bu derlemede bitkilerde
mevcut olan enzimatik ve enzimatik olmayan antioksidanlar agiklanmis ve literatiire katki amaglanmistir.

Anahtar kelimeler: Antioksidan sistem, Bitki, Enzimatik antioksidan, Enzimatik olmayan antioksidan, Stres.

Enzymatic and Non-Enzymatic Antioxidants in Plants

Abstract

Living things have defense mechanisms against environmental stresses. These mechanisms protect the organism
against adverse effects of stress conditions. Stress responses are a complex process. Live systems can survive
according to the compatibility of their responses to stress types. Antioxidant defense is the most important
mechanism to combat stress in biological systems. As in animals, there is antioxidant defense in plants. It is
difficult to clarify biological stress responses such as plants. Plants can fight against the negative effects of
environmental stress through their antioxidant systems. The antioxidant system consists of enzymatic antioxidants
such as Superoxide dismutase, Catalase, Ascorbate peroxidase, Glutathione peroxidase, Glutathione reductase,
Dehydroaskorbate reductase, Monodehydroaskorbate reductase and Guaiacol peroxidase, as well as non-
enzymatic antioxidants such as Ascorbic acid, Glutathione, a-Tocopherol, Carotenoid and Phenolic compounds.
This review, plants' enzymatic and non-enzymatic antioxidants were explained and it was intended to provide
contribution to literature.
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1. Giris

Stres; fiziksel olarak bir varliga uygulanan birim alan basina gii¢ olarak tanmimlanabilir. Stres olustugu
zaman nesnede bir degisiklik meydana gelebilir. Bitkiler aleminde herhangi bir stres ¢esidinin neden
oldugu degisimi 6lgmek zor oldugundan biyolojik bakimdan stresi tanimlamak zordur. Bir bitki i¢in
stres olusturan sartlar bagka bir bitki i¢in normal sartlar1 saglayabilir. Bu agidan biyolojik stres; bitkiler
gibi biyolojik sistemlerde normal fonksiyonlar1 ve olusumlari olumsuz engelleyen sartlar olarak
tanimlanabilir [1-3].

Hiicreler plazma membrani ile g¢evrelerinden ayrilirlar. Hiicresel yanitlar ilk olarak hiicre
disindaki molekiilleri ile hiicre membrani proteinleri arasindaki aktiviteler neticesinde ortaya ¢ikar. Stres
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faktorii oncelikle plazma membrani tizerindeki reseptorler tarafindan algilanir. Devaminda olusan sinyal
G protein aracilikli uyartilar, kalsiyum, inositol fosfat ve reaktif oksijen tiirleri (ROT) gibi ikincil
mesajcilarin tiretimini saglar. Sensor proteinler diger sensorlerle birlikte ilgili genleri aktive ederek
bitkinin strese karsi cevap olusturmasini ve hayatta kalmasini saglar. Stres sonucunda absisik asit ve
etilen gibi hormonlarin tiretiminde ve gesitli gen ifadelerinde degisimler meydana gelir [4-6].

Kuraklik, sicaklik tuzu ve yiiksek 151k gibi ¢evresel faktorler bitki biiylimesini, gelisimini ve
verimini etkiler. Bunlardan herhangi biri optimum tolerans1 astiginda stres durumu ortaya ¢ikar ki, bu
da gelisimsel, yapisal, fizyolojik ve biyokimyasal siirecleri etkiler [7-11]. Abiyotik stresin birincil
etkileri iyon dengesizligi ve hiperosmotik streslerdir. Bir bitki abiyotik strese maruz kaldiginda, bir
takim genler acilir. BOylece bazi stres proteinlerinin seviyelerinin artmasi saglanir. Bu proteinler ise
streslere belirli bir derecede koruma saglayabilir [1, 11-13].

Stres sirasinda, yiiksek enerjili bir duruma sahip olan elektronlar, reaktif oksijen tiirleri (ROT)
olusturmak i¢in molekiiler oksijene (O2) transfer edilir [14]. Tekil oksijen (102), siiperoksit iyonlari
(02-) ve hidrojen peroksit (H202) gibi peroksitler en yaygin toksik ROT molekilleridir [15, 16].
ROT’lar membran lipidleri veya mitokondriyal DNA gibi yiiksek molekiillii kiitle molekiillerini hedef
alarak DNA dahil olmak tizere hemen hemen tiim hiicresel makromolekiillere zarar verebilir [17].
Ozellikle kromatin organizasyonu ve daha diisiik mitokondriyal DNA onarim aktivitelerinin
olmamasindan dolay1 mitokondriyal DNA, niikleer DNA'ya nazaran oksidatif hasara daha duyarlidir
[18]. Stres kosullarinda, ROT konsantrasyonu, normal biiyiime kosullari sirasinda iiretilen bazal
seviyeye kiyasla kloroplastlar, mitokondri ve peroksizomlarda zarar verici seviyelere yiikselir. Stres
durumunda CO2 fiksasyonu sinirlidir, bu da Calvin dongiisii ile karbon indirgemesinde bir azalmaya
yol agarak fotosentezde mekanizmasindaki okside NADP+ 'y1 azaltir. Fotosentetik elektron transferi
sirasinda Ferrodoksin asir1 beslendiginde; elektronlar, daha agresif oksijen radikalleri iireten zincir
reaksiyonlarin1 tetikleyen Mehler reaksiyonu [19], adi verilen mekanizma tarafindan siiperoksit
radikalleri (O2¢-) olusturmak tizere PS-I'den oksijene aktarilabilir. Serbest radikallerle indiiklenen lipit
peroksidasyonu, membran bozulmasinda da énemlidir [20]. Coklu doymamis yag asitleri bitki zarindaki
baglica yag asitleridir. Bu doymamig yag asitleri 6zellikle 102 ve HOe gibi molekiillere karsi
duyarlidirlar [21]. Genis kapsamdaki coklu doymamis yag asitleri peroksidasyonu membranin
akiskanligini azaltir, sizintiy1 artirir ve membran proteinlerinde ikincil hasar meydana getirir [22].

Yaklagik 2.7 milyar yil 6nce ¢evremizdeki fotosentetik organizmalar tarafindan molekiiler
oksijen tiretilmistir ve ROT’lar oksijenli hayatin istenmeyen {irlinleri olmustur [6, 22]. DNA, birgok
farkli yolla ROT tarafindan degistirilebilir. ROT’lar iginde HO« en reaktif olan1 iken, 102 esas olarak
guanine saldirir. H202 ve O2¢— daha iyimser olanlaridir [23]. 8-Hidroksiguanin en sik gézlenen
modifikasyondur [11, 24]. Protein oksidasyonu, ROT veya oksidatif stresin yan iiriinleri tarafindan
indiiklenen bir proteinin kovalent modifikasyonu olarak tanimlanir. Cogu protein oksidasyonu temelde
geri doniisiimsiizdiir, ancak kiikiirt iceren amino asitlerden birkag tanesi tersine ¢evrilebilir [25]. Protein
oksidasyonu yaygindir ve siklikla oksidatif stres i¢in tanisal bir belirte¢ olarak kullanilir. ROT agirlikli
olarak hiicre hasarina neden olmakla birlikte hiicre i¢i sinyalleme ve diizenlemenin ¢esitli yonlerinde
onemli bir fizyolojik rol oynamaktadir [26]. ROT'un bir dizi genin ve sinyal transdiiksiyon yollarmin
ekspresyonuna miidahale ettigini agik¢a ortaya koymustur [12, 27, 28]. ROT, ikincil haberci olarak ¢ok
onemli bir fizyolojik rol oynayabilir. ROT'un toksik etkileri siiperoksit dismutaz (SOD), katalaz (CAT),
askorbat peroksidaz (APX), glutatyon rediiktaz (GR), askorbik asit (AsA) gibi enzimatik olan ve
tokoferol, glutatyon ve fenolik bilesikler gibi enzimatik olmayan antioksidatif sistem ile de karsi
karstyadir [28-33]. Normal olarak, her hiicresel kisim belirli bir ROT'u detoksifiye eden birden fazla
enzimatik aktivite igerir. Ornegin, sitozol H202'yi temizleyen APX, GPX ve PrxR gibi en az ii¢ farkli
enzim igerir [34].

Oksidatif hasarin ana nedeni, bir antioksidan sistem tarafindan 6nlenebilen mitokondriyadaki
elektron tagima sistemi (ETS) iiriinii olarak reaktif oksijen tiirlerinin (ROT) iiretilmesidir. Antioksdain
sistem igerisindeki SOD enzimi siiperoksit radikallerini yok ederken Katalaz, hidrojen peroksidin su ve
oksijen i¢inde degisimini katalize eder [35]. Glutatyon peroksidaz radikal siipiiriici ve membran
stabilizorli olarak gorev yapar. Askorbat oksidaz askorbik asit i¢eren bir redoks sistemine katilarak
oksitlenmis ve indirgenmis glutatyon ve NADPH diizeylerini diizenleyebilir [36]. Polifenol oksidaz bazi
fenolik bilesiklerin kinonlara aerobik oksidasyonunu katalize eder ve kloroplastlarda H202 ile su
stresine kars1 savunma yapar [37]. Asir1 peroksidasyon, E vitamini ve C vitamini gibi antioksidanlarin
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geri doniisiimii i¢in gerekli olan artan glutatyon tiiketimine neden olur. C vitamini suda ¢oziiniir bir
antioksidandir, peroksiradikalleri temizler [38].

ROT’lar hiicrede; kloroplastlar, mitokondri, peroksizomlar, plama membranlari, endoplazmik
retikulum ve hiicre duvarinin ¢esitli yerlerinde hem normal hem de stresli kosullarda tiretilmektedir. Isik
varliginda, kloroplastlar ve peroksizomlar, ROT {iretiminin ana kaynaklaridir. Mitokondri ise karanlik
kosullar altinda ROT'un lider iireticisidir [39]. Aerobik organizmalar reaktif oksijen tiirlerinin sebep
oldugu toksisiteye karsi hem kimyasal hem de enzimatik korunma sistemlerine sahiptir [40, 41].

2. Enzimatik Antioksidanlar
2.1. Siiperoksit Dismutaz (SOD)

Stiperoksit dismutaz enzimi O,"’yi H20>’ye doniistiiriir ve ilk olarak alt1 genetik ve biyokimyasal olarak
ayr1 izozimleri igeren misirda gosterilmistir [42, 43]. Aktif bolgelerindeki metal iyonu temelinde SOD,
bakir ve ¢inko (Cu/ Zn SOD), manganez (MnSOD) veya demir igermesine (FeSOD) gore ¢esitli tipleri
vardir. Aktif merkezde Ni iceren baska bir SOD tipi Streptomyces'te kesfedilmistir [44]. Cu/ZnSOD,
bitki hiicresinin sitosol ve kloroplastinda bulunur, MnSOD, mitokondri ve peroksizomlarin
matriksindedir. SOD'larin diizenlenmesi, abiyotik strese bagli olarak ortaya c¢ikan oksidatif stresle
miicadelede rol oynamaktadir ve bitkilerin hayatta kalmasinda 6nemli bir role sahiptir. Deneysel
sonugclar tuz stresi altindaki bugday, bezelye, misir ve ¢ay bitkilerinde SOD aktivitesinde artis oldugunu
gostermektedir [45-47]. Siiperoksid dismutaz, O, anyonunu, daha az reaktif tiirler olan O, ve H,0,’ye
dontstiirtir. SOD enzimi aktif bolgesinde bulunan metal kofaktorlere gore Fe-SOD, Mn-SOD ve Cu/Zn-
SOD olarak ii¢ tipte smiflandirilir. Mantarlarda ve hayvanlarda yalmzca Cu/Zn-SOD ve Mn-SOD
bulunurken, bazi bitki tiirlerinde ve bakterilerde ii¢ izoenzim tipi de bulunmaktadir. Bitkilerde SOD
izoenzimleri farkl hiicre boliimlerinde yer alir. Fe-SOD genelde bitkilerde belirlenememelerine karsin
tespit edildikleri zaman kloroplast kisimlarinda, Mn-SOD mitokondri ve peroksizomlarda, Cu/Zn-SOD
kloroplast, sitoplazma ve hiicrelerarasi boslukta bulunur [14, 48-51]. SOD izo enzimlerinin aktiviteleri,
negatif boyanmalar1 ve potasyum siyaniir (KCN) ve hidrojen perokside duyarliliklarina gére belirlenir.
SOD’un enzimatik reaksiyonu sonucu H>O, ve O olusur [42, 48]. Olusan H>O’nin hiicreye zarar
vermemesi i¢in hemen ortamdan uzaklastirilmasi gereklidir. Ciinkii H2O, belirli metal iyonlar1 ve
selatlarin varliginda yiiksek derecede reaktif OH radikalini olusturur. Siiperoksit dismutaz ¢esitlerinin
diizenlenmesi biyotik ve abiyotik streslerin neden oldugu oksidatif stres ile miicadelede ve ¢evresel stres
sartlar1 altindaki bitkinin hayatta kalabilmesinde hayati rol oynar [51]. Cesitli ¢cevresel stres sartlar
reaktif oksijen tiirlerinin iiretiminde artisa neden olurken siiperoksit dismutaz enzimi reaktif oksijen
tiirlerinin miktarlarinin azaltilmasinda ve bertaraf edilmesinde 6nemli bir antioksidandir. Molekiiler
oksijenin ¢evresindeki molekiillerden iki elektron almasi veya siiperoksidin bir elektron almasi sonucu
peroksit meydana gelir. SOD dismutasyonla O, molekiiliinii uzaklastirir. Peroksit molekiili de iki
hidrojen atomu ile birleserek hidrojen peroksidi (H20.) olusturur [40, 52]. H,O, membranlardan
gecebilen uzun omiirlii bir oksidandir. Kendisi bir serbest radikal olmadigi halde, reaktif oksijen tiirleri
igine girer ve serbest radikal biyokimyasinda 6nemli rol oynar. Gegis metal iyonlar1 varliginda daha da
hizla gergeklesen bir reaksiyonla siiperoksit anyon radikali ile birlikte en reaktif radikal olan hidroksil
radikalini olusturur [41, 53]. Siiperoksit radikalinin konsantrasyonu, yiiksek katalitik etkiye sahip
stiperoksit dismutaz (SOD) enziminin etkisiyle azaltilir. SOD tarafindan katalizlenen bu reaksiyona
dismutasyon tepkimesi ad1 verilir [41, 54].

2.2. Katalaz (CAT)

Esas olarak peroksizomlarda lokalize olan katalazlar, H,O.'yi O, ve H,O'ya doniistiiren tetramerik hem
iceren enzimlerdir [55, 56]. Bitki katalazlar1 {i¢ sinifa ayrilabilir. 1. smif katalazlar fotosentetik
dokularda en belirgindir ve foto-respirasyon sirasinda iiretilen H2O2'nin giderilmesinde rol oynar. 2. sinif
katalazlar vaskiiler dokularda yiiksek oranda iiretilir ve lignifikasyonda rol oynayabilir. 3. simf
katalazlar ise, tohumlar ve geng bitkilerde olduk¢a fazladir ve bunlarin aktiviteleri glioksizomlarda
glioksilat ¢evrimi sirasinda yag asidi bozunmasi sirasinda tretilen asirt H2O2'nin uzaklastirilmast ile
baglantilidir [57]. Katalazlar, H,O,'yi dogrudan degistirebilen ve stres sirasinda ROT detoksifikasyonu
icin vazgecilmez olan baslica temizleyici enzimlerdir [58]. Katalaz aktivitesindeki artigin, muhtemelen

475



0.A. Kiregci / BEU Fen Bilimleri Dergisi 7 (2), 473-483, 2018

H>O:'nin toksik seviyelerini azaltarak doku metabolizmasindaki hasarin {istesinden gelmeye yardimci
olan bir Ozelligi oldugu diisiiniilmektedir. Abiyotik stres, cay, pamuk ve tiitiinde katalazin
ekspresyonundan sorumlu genlerin diizenlenmesine yol agmaktadir [47, 59, 60]. Zhang ve ark., [61], 2.
sinifta yer alan katalazlarin temel olarak hastalik gelisimi ve direnciyle iliskili oldugunu belirtmigtir. SA
(salisilik asit) i¢in bir hedef oldugu ve transgenik patates bitkilerinde tiitiin Cat2Nt geninin ekspresyonu,
endojen patates Cat2St geninin kurucu ekspresyonuna ve duyarli patates bitkilerinde Phytophthora
infestans'a karsi arttirilmig dirence yol agabilir [62].

2.3. Glutatyon Peroksidaz (GPx)

Glutatyon peroksidazlar, H.O, ve sitotoksik hidroperoksitlerin alkollere indirgenmesini katalizleyen
coklu izozimlerin ailesidir [63]. Bu nedenle, H>Oo'nin atilmasinin yani sira, GPx'ler ayrica lipit
tiriinlerinin detoksifiye edilmesine de hizmet eder. ROT aktivitesi nedeniyle peroksidasyon olusur.
Bitkilerde GPx’ler; selenyum bagimli GPx, nonselenium bagimli fosfolipitler hidroperoksit GPx
(PHGPX) ve GPX aktivitesini gosteren glutatyom transferazlar (GST) olmak iizere ii¢ tip olarak
siniflandirilir: GPx ve GST enzimleri alt tinitelerinde, selenyumun aktif merkezdeki baglanma yapisinda
ve katalitik mekanizmalarinda farklilik gosterir. Glutatyon peroksidaz geni veya glutatiyon S-transferaz
geninin herhangi birinin asir1 ekspresyonu, E. coli'de tekil oksijen direncini arttirmak igin yeterli
olmustur [64GPx'in katalitik reaksiyonu i¢in substrat, H,O, veya organik bir peroksit olan ROOH"
kullanir. GPx, ayn1 anda GSH'yi oksitlerken peroksitleri suya (veya alkole) ayirir. GPx, bir substrat
olarak H.0; i¢in katalaz ile rekabet eder ve diisiikk seviyelerde oksidatif strese karsi ana koruma
kaynagidir.

2.4. Askorbat Peroksidaz (APX)

APX, H20O2'nin su-su ve askorbat-glutatyon dongiilerinde tutulmasiyla ilgilenir ve askorbik asidi (AsA)
elektron vericisi olarak kullanir. APX'ler (askorbat peroksidazlar) H>O-'yi suya indirir ve bitkilerin
antioksidan sisteminde 6nemli bir rol oynar. [65, 66]. APX ailesi, thylakoid ve mikrozomal membran
bagl formlarda bulunabildigi gibi ¢6ziiniir formda stromal, sitosolik ve apoplastik enzimleri de i¢ceren
en az bes farkli izoformdan olusur [67]. APX'in kloroplastik izoformu ¢ok kararsizdir ve yari 6mrii
AsA'nin yoklugunda 30 saniyeden azdir. Sitozolik formun yar1 6mrii ise 40-60 dakikadir [68]. APX
1spanak, bezelye, cay ve soya fasiilyesinde belirlenmistir. Thylakoidal APX, stres altinda nanomolar
seviyelerde H>O; tarafindan inhibe edilir [68, 69]. APX, H20: i¢in CAT’ten daha yiiksek bir afiniteye
sahiptir ROT sinyallemesinin ince modiilasyonundan sorumlu olabilir. Zhang ve ark., [61], 9-
sispoksikrotenoid dioksijenaz (NCED) geni SgNCED1'i asir1 eksprese eden transgenik tiitiiniin, APX'in
artan aktivitesini gosterdigini ve transjenik bitkilerin, 0.1 M mannitol indiiklenmis kuraklik stresi ve 0.1
M NaCl kaynakli tuzluluk stresi altinda bilylimeyi gelistirdigini bildirmistir. Vital ve ark., [60], NaCl ve
parakuat stresi altindaki pamuk kalluslarinda askorbat peroksidaz (APX) aktivitelerinin 2 saat i¢inde
onemli 6lgiide arttigin1 gdstermistir. Bugday bitkisinde 300 mM NaCl stresinin APX aktivitesini ciddi
derecede artirdigi bildirilmistir [45]. APX ile ilsikili genler ¢esitli abiyotik streslere karsi farkli sekilde
modiile edilir [70-72].

2.5. Glutatyon Rediiktaz (GR)

GR bir dizi bitki dokusundan arindirilmis ve oldukca korunmus bir enzimdir. GSSG'nin disiilfit baginin
NADPH-bagiml1 reaksiyonunu katalize eder ve bu nedenle indirgenmis glutatyon havuzunu korumak
icin 6nemlidir. GR esas olarak kloroplast stromada lokalize olmakla birlikte, mitokondri, sitosol ve
peroksizomlarda da bulunur. Bitkiler bu enzimin birden ¢ok formuna sahiptir [73]. GR, askorbat-
glutatyon yolunun son adimini sinirlayan hizi katalize eder. Yiiksek seviyeli GR aktivitesi muhtemelen
NADP* / NADPH oranimt artirarak NADP*’nin fotosentetik elektron tagima zincirinden elektronlari
kabul etmesi saglamaktadir. Boyle bir durumda elektronlarin O;'ye akisi ve dolayisiyla O2'nin olusumu
minimize edilebilir [74]. GR'de artig bitkilerde aktivite, glutatyon (GSH) seviyelerinin birikmesine
neden olur ve sonug olarak bitkilere tolerans saglar.

476



0.A. Kiregci / BEU Fen Bilimleri Dergisi 7 (2), 473-483, 2018

2.6. Dehidroaskorbat Rediiktaz (DHAR)

Bir elektron vericisi olarak rediiklenmis glutatyon (GSH) kullanalarak dehidroaskorbati (DHA) AsA'ya
diisiiriir [75]. Hem simplast hem de apoplastta AsA havuz biiyiikliiglinlin diizenlenmesi kritiktir, boylece
bitki hiicresinin redoks durumunu ana hatlariyla incelenebilir [76]. DHAR bol miktarda tohumlarda,
koklerde ve yesil filizlerde bulunur. Cesitli bitkilerin dokularinda DHAR aktivitesi oldugu da
bildirilmistir [77].

2.7. Monodehidroaskorbat Rediiktaz (MDHAR)

MDHAR kisa omiirlii Monodehidroaskorbat (MDHA)'dan, NADPH'yi bir indirgeyici ajan olarak
kullanarak, nihai olarak hiicresel AsA havuzunun yenilenmesinden sorumludur. AsA'y1 yeniden
olusturdugundan, APX ile peroksizomlar ve mitokondrilerde lokalizedir. APX, H2O-yi siipiiriir ve bu
islemde AsA'y1 oksitler [14]. MDHAR, Kloroplast, mitokondri, peroksizomlar, sitosol ve
glioksisomlarda bulunur ve gesitli izozimlere sahiptir. MDAR izoformlarmin kloroplast, sitozol,
peroksizom ve mitekondride bulundugu belirtilmistir [78, 79].

2.8. Guaiakol Peroksidaz (GPX)

Hem normal metabolizma sirasinda hem de stres sirasinda asir1t H,O'yi ortadan kaldiran 40-50 kDa
monomerlerden olusan hem iceren bir enzimdir. Lignin biyosentezinde hayati bir rol oynar ve indol
asetik asidi (IAA) bozarak ve H,O.'yi de kullanarak biyotik strese karsi savunur. GPX, guaiakol ve
pyragallol [80]. gibi aromatik bilesikleri elektron dondrii olarak tercih eder. GPX’in, hiicre duvarinda
(sitosol, vakuol) aktif oldugu ve hiicre duvarinda aktif oldugu i¢in H2O2'nin ¢ikarilmasinda anahtar
enzim olarak kabul edilir.

3. Enzimatik Olmayan Antioksidanlar
3.1. Askorbik Asit (AsA)

AsA, en kapsamli olarak ¢aligilan antioksidanlardan biridir ve bitki hiicre tipleri, organel ve
apoplastlarin ¢ogunda saptanmistir [81, 82]. Normalde, indirgenmis formda olusur ve hiicre ici
konsantrasyonu 20 mM’dan 300 mM'ye kadar degisir (Noctor ve Foyer, 1998). Askorbat, mitokondride
sentezlenir ve bir proton-elektrokimyasal mekanizma veya kolaylastirilmis difiizyon yoluyla diger hiicre
bilesenlerine taginir [81]. AsA; bitkilerin biiylimesi, farklilagmasi ve metabolizmasini diizenleyen birgok
fizyolojik siirece etki eder [83]. AsA'nin bitki savunma sisteminde dnemli bir rolii de hiicrenin metabolik
stireglerini HoO; ve diger toksik oksijen tiirevlerine karsi korumaktir. AsA esas olarak indirgeyici olarak
hareket eder ve birgok serbest radikal tiiriinii temizler. Malondialdehit (MDA) siirecinde etkildir.
Elektron donorii genellikle NADPH'dir ve kloroplastlarda su-su dongiisii  durumunda
monodehidroaskorbat rediiktaz (MDAR) veya ferredoksin ile katalize edilir [80]. AsA, 02, O ve
OH'yi dogrudan siipiiriip tokoferoksil radikalinden tokoferolii geri kazanarak membran korumasi saglar.
AsA ayrica, ketenepoksidazin kofaktorii olarak davranir, bdylece asir1 uyarim enerjisinin yayilmasini
saglar [82]. a-tokoferolii rejenere ederek veya ksantofil siklusundaki zeaksantinin senteziyle dolayli
olarak reaksiyona girebilir. AsA, oksidatif siirecin neden oldugu hasar1 en aza indirmede biiyiik rol
oynamaktadir. Bunu diger antioksidanlarla olan sinerjik etkisi ile gerceklestirilir [84].

3.2. a -Tokoferol

Tokoferoller; bitkilerin ve alglerin tiim kisimlarinda bulunan bir antioksidan ailesidir [55]. Dort
izomerden (o, B, y ve &) olusan [85] tokoferoller igerisinde a-tokoferoller, kloroplast membranlardaki
en biyolojik olarak aktif ve baskin antioksidandir. Boylece foto-oksidatif hasara karst koruyucu etki
gosterir. Antioksidan dzellikler tekil oksijeni baglama yetenegine baghidir. Wu ve Tang [86], 120 tekli
oksijen molekiiliiniin tek bir a -tokoferol molekiilii tarafindan nétralizeedilebilecegini ileri siirmektedir.
o, -tokoferoller ayrica lipit oksidasyonu ile iretilen ¢oklu doymamus yag asitleri radikallerini i¢eren
zincir reaksiyonlarda sonlandiricilar olarak iglev goriir [87]. o -Tokoferoller lipit peroksi radikallerini
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siipiiriir ve askorbat veya diger antioksidanlarla reaksiyona sokar [88]. Tokoferollerin en 6nemli islevi,
coklu doymamis yag asitleri ile ilgili cesitli mekanizmalara katilmalaridir [64]. Fotosentez ve
metabolizmanin yan {irlinleri olarak {iiretilen ROT, bitki hiicrelerinde potansiyel lipit peroksidasyonu
kaynaklaridir. Cesitli abiyotik streslere yanit olarak fotosentetik bitki dokularinda o -Tokoferol
diizeyleri artmaktadir [89]. a-Tokoferoller cesitli ROT ve lipit oksidasyon firiinlerini temizler ve
sOndiiriir, membranlari stabilize eder ve sinyal iletimini modiile eder [89, 90]. a-Tokoferoller, lipit
otooksidasyonunda etkili bir serbest radikal tuzagi olusturur. AsA ile birlikte tokoferollerdeki artis,
piringteki su eksikligi kosullarinin birincil tepkilerinden biri olarak ortaya ¢ikmustir [91]. Oksidatif stres
yiiksek bitkilerde tokoferol sentezinden sorumlu genlerin ifadesini aktive eder. a -tokoferol ve askorbik
asit igeren antioksidanlarin domateste triazol uygulamasini takiben arttig1 bildirilmistir ve bu molekiiller
membranlarin oksidatif hasara kars1 korunmasinda rol oynayabilir [92]. Triazol, bugdayda antioksidan
ve antioksidan enzimlerin seviyelerini arttirmaktadir [93]. Bitkilerde su stresi sirasinda tokoferolde
artislar bir¢ok arastirmaci tarafindan gosterilmistir [92, 94].

3.3. Glutatyon

Glutatyon; sitosol, kloroplastlar, endoplazmik retikulum, vakuoller ve mitokondri gibi hemen hemen
tiim hiicre boliimlerinde saptanan bir tripeptit (y-glutamilsisteinil glisin)'dir [95]. Glutatyon, ¢ogu bitki
hiicresinde ana protein olmayan tiol kaynagidir. Glutatyonun tiol grubunun kimyasal reaktivitesi, tim
organizmalarda genis bir biyokimyasal fonksiyon yelpazesine hizmet etmeyi Ozellikle uygun
kilmaktadir. Tiol grubunun niikleofilik yapisi, metallerle merkapid baglarinin olugmasinda ve segilen
elektrofillerle reaksiyona girmesinde Onemlidir. Ayrica agirlikli olarak indirgenmis formda (GSH)
olusur ve konsantrasyonu kloroplastlarda en yiiksektir (1-4 mM). Glutatyonun biyosentetik yolu iyi
bilinmektedir ve askorbat biyosentezden farkli olarak bitkiler, hayvanlar ve mikroorganizmalarda
benzerdir. AT-glutamilsistein sintetaz (y-ECS) ve glutatyon sentetaz (GSHS) ile katalizlenen ATP'ye
bagh iki asamada bilesen amino asitler tam tripeptidi olusturmak iizere baglanir. Bu adimlar hem
kloroplastik hem de kloroplastik olmayan bolmelerde meydana gelir ve sinapslarda glutatyon
konsantrasyonlar1 ve redoks durumundaki degisiklikler 6nemli olabilir [96]. Glutatyon, ¢esitli yollarla
etki eden bir antioksidandir. Askorbat-glutatyon ¢evriminde GSH, hem enzimatik hem de enzimatik
olmayan DHA'y1 (dehidroaskorbat) azaltmak i¢in kullanilir ve kendisi GSSG'ye (oksitlenmis glutatyon)
oksitlenir. GSSG'den GSH'ye rejenerasyon, glutatyon rediiktaz ile katalize edilir ve NADPH indirgeme
giicli olarak kullanilir. GSH'nin yiiksek rediiksiyon potansiyelinden merkezi bir niikleofilik sistein
kalintis1 sorumludur. GSH'nin antioksidatif savunmadaki bu merkezi rolii, bir baska gii¢lii antioksidan,
askorbik asidi askorbat-glutatyon dongiisti yoluyla yeniden iiretme yeteneginden kaynaklanmaktadir
[95].

3.4. Karotenoid

Karotenoidler; bitkilerde ve mikroorganizmalarda bulunan pigmentlerdir. Dogada meydana gelen
600'den fazla karotenoid vardir. Cesitli ¢alismalar, karotenoidlerin belirli kanser tiirlerini, aterosklerozu,
yasa bagl kas dejenerasyonunu ve diger hastaliklari onleyebilecegini veya Onledigini gostermistir.
Karotenoidlerin antioksidan aktivitesi, esas olarak [B-karotenin bozulma olmaksizin tekil oksijeni
baskilamaya yonelik miitkemmel kabiliyetinden sorumlu olan, eslenmemis elektronlar1 delokalize etmek
icin konjuge ¢ift bagli yap1 yeteneginin bir sonucu olarak ortaya ¢ikar. Peroksil (ROQ), hidroksil (OH)
ve sliperoksit radikalleri (O2™) gibi serbest radikallerle B-karoten kimyasal reaktivite gosterir. Yeterince
yiiksek konsantrasyonlarda, karotenoidler lipitleri peroksidatif hasara kars1 koruyabilir [97].

3.5. Fenolik Bilesikler

Flavonoidler, tanenler, hidroksisinnamat esterler ve lignin gibi fenolikler, bitki dokularinda bol miktarda
bulunan cesitli ikincil metabolitlerdir. Polifenoller serbest radikal temizleme aktivitesi i¢in ideal bir
yapisal kimyaya sahiptirler. Tokoferol ve askorbattan daha etkili antioksidanlar oldugu gosterilmistir.
Polifenolik bilesikler en yaygin olarak ortaya ¢ikan ve her yerde bulunan bitki metabolitleri gruplarmdan
birini olusturur ve insan diyetinin ayrilmaz bir pargasini temsil eder [98]. Polifenollerin antioksidatif
oOzellikleri, hidrojen veya elektron donoérleri olarak yiiksek reaktifliklerinden ve polifenol tiirevli
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radikalin stabilize olma yeteneklerinden kaynaklanir. Eslenmemis elektronu (zincir kirma fonksiyonu)
ve gecis metali iyonlarini selatlama Fenton reaksiyonunun sonlandirilmasi) yeteneklerine sahiptirler
[99]. Fenoliklerin antioksidatif 6zelliklerinin altinda yatan bir bagka mekanizma da lipid metabolizmas1
modifikasyonu ve zarlarm akigkanliginin azaltilmasi ile flavonoidlerin peroksidasyon kinetigini
degistirebilmeleridir. Bu degisiklikler, serbest radikallerin diflizyonunu olarak engelleyebilir ve
peroksidatif reaksiyonlar1 kisitlayabilir. Antioksidanlar olarak islev goéren fenolik bilesikler, serbest
radikal zincirlerinin sonlandiricilar1 ve lipid peroksidasyonunu katalize edebilen redoks-aktif metal
iyonlarinin baglayicilar olarak islev gorebilir [98].

4. Sonug ve Oneriler

Cesitli stres tiplerinin sebep oldugu ROT lar hiicre ve organizmaya ciddi zararlar vermektedir. Ozellikle
hiicre membranindaki ¢oklu doymamis yag asitlerinde meydana gelen zararlar olduk¢a Onemlidir.
Bitkiler sahip olduklar antioksidan savunma sistemi ile stres cevaplar olugturmakta ve stresin neden
oldug1 olumsuz durumlarsla basa ¢ikabilmektedir. ROT’lar canlida bir takim sinyal yollarint uyarmakra
ve kompleks mekanizmalarla antioksidan savunma baslatilmaktadir. Canlilarda antioksidanlar yasam
icin ¢ok 6nemli molekiillerdir. Enzimatik ve enzimatik olmayanlar antioksidanlar canlinin normal
yasam faaliyetlerini siirdiirmesine yardimci olmaktadir. Bu sistemler bir bir ile iletisim ve etkilesim
icinde hareket etmektedir. Strese cevap olarak ortay konan tepkiler bu mekanizmalarin ortak ve uyum
igerisinde ¢aligmasiyla miimkiindiir. Stres uyartis1 alindig1 zaman ilgili reseptorler ve genler yeniden
diizenlenerek cevaplar1 olusturmakta ve antioksidan molekiiller gorevlerini yapmaktadir. Cevresel
stresler bitkilerde iiriin ve verim kaybina neden olan en 6nemli unsurlardan biridir. Bu nedenle bitkilerde
antioksidan savunma iizerine yapilan c¢alismalar durmadan devam edecektir. S6z konusu antioksidan
savunma mekanizmasinin daha iyi anlasilmasi i¢in gen ifadelerinin agikliga kavusturulmas: daha etkili
olacaktir.
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