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1. Φωτοσύνθεση 

1α. Η σηµασία της φωτοσύνθεσης για τους αυτότροφους 

οργανισµούς 

Ένας απλοποιηµένος ορισµός της φωτοσύνθεσης θα ήταν ότι πρόκειται 

για τη µεταβολική ακολουθία κατά την οποία λαµβάνει χώρα σύνθεση µορίων 

µε τη συµβολή της φωτεινής ακτινοβολίας. Η φωτοσύνθεση περιγράφει την 

διαδικασία µε την οποία οι αυτότροφοι οργανισµοί συνθέτουν οργανικές ενώσεις 

µε υψηλό ενεργειακό περιεχόµενο χρησιµοποιώντας ως πρώτη ύλη ανόργανα 

συστατικά (Αιβαλάκις, κ.α., 2003). Για να είναι ενεργειακά δυνατή η παραπάνω 

διαδικασία απαιτείται ενέργεια, η οποία στους αυτότροφους οργανισµούς, 

παρέχεται από την δέσµευση της ενέργειας του ήλιου (Hall and Rao, 1999). 

Έτσι, προϋπόθεση για την διεξαγωγή της φωτοσύνθεσης είναι η παρουσία φωτός 

κατάλληλων µηκών κύµατος. Η ακτινοβολία αυτή ονοµάζεται φωτοσυνθετικά 

ενεργός ακτινοβολία (Photosynthetically Active Radiation, PAR) και 

περιλαµβάνει µήκη κύµατος µεταξύ 400 και 700 nm (Taiz and Zeiger, 1998). 

Το κύριο χηµικό µονοπάτι της φωτοσύνθεσης είναι ο µετασχηµατισµός του 

διοξειδίου του άνθρακα σε υδατάνθρακες, µια διαδικασία στην οποία 

συµµετέχει το νερό και εκλύεται µοριακό οξυγόνο. Είναι σαφές ότι οι 

υδατάνθρακες που σχηµατίζονται περιέχουν υψηλότερα ποσά ενέργειας από τα 

αρχικά υποστρώµατα (Lawlor, 2001). Η βασική αυτή αντίδραση απαιτεί 2840 

kJ για κάθε mole εξόζης που σχηµατίζεται.  Τα οργανικά µόρια που 

προκύπτουν από τη φωτοσυνθετική λειτουργία παρέχουν χηµική ενέργεια και 

σκελετούς άνθρακα, τόσο στους ίδιους τους αυτότροφους οργανισµούς, οι 

οποίοι αποτελούν τους παραγωγούς όσο και στους υπόλοιπους οργανισµούς, 

στους καταναλωτές. Τα προϊόντα της φωτοσύνθεσης µπορούν να 

χρησιµοποιηθούν είτε ως δοµικές µονάδες σε διάφορες αναβολικές αντιδράσεις 

είτε να παράσχουν µέρος της περιεχόµενης ενέργειάς τους για την κάλυψη των 

ενεργειακών αναγκών του κυττάρου κατά την αναπνευστική λειτουργία, στην 

οποία ελευθερώνονται ως προϊόντα τα αρχικά υποστρώµατα της φωτοσύνθεσης 

(διοξείδιο του άνθρακα και νερό)( Hall and Rao, 1999).  
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1β. Η φυσιολογία της φωτοσύνθεσης 

Ο κύριος όγκος της φωτοσυνθετικής λειτουργίας στα ανώτερα φυτά 

πραγµατοποιείται στα φύλλα και σε κύτταρα τα οποία διαθέτουν χλωροπλάστες,  

εξειδικευµένα προς το σκοπό αυτό κυτταρικά οργανίδια (Αιβαλάκις, κ.α., 

2003). Στα οργανίδια αυτά πραγµατοποιείται η αλληλουχία των φωτοχηµικών 

και βιοχηµικών σταδίων της φωτοσύνθεσης, από την αρχική δέσµευση της 

ενέργειας της ηλιακής ακτινοβολίας έως τη βιοσύνθεση των υδατανθράκων (Hall 

and Rao, 1999). Η φωτοσύνθεση µπορεί να διακριθεί σε δύο φάσεις. Στη πρώτη 

φάση διεξάγονται οι ονοµαζόµενες φωτεινές αντιδράσεις ή φωτοαντιδράσεις για 

τη διεξαγωγή των οποίων είναι απαραίτητη η παρουσία φωτισµού. Η ενέργεια 

ακτινοβολίας µετατρέπεται σε χηµική, υπό τη µορφή σταθερών χηµικών 

ενώσεων µε υψηλό ενεργειακό περιεχόµενο/ του NADPH και του ATP. Στη 

φάση αυτή µόρια νερού φωτολύονται παρέχοντας πρωτόνια, ηλεκτρόνια και 

µοριακό οξυγόνο (Αιβαλάκις, κ.α., 2003). Η δεύτερη φάση περιλαµβάνει 

καθαρά βιοχηµικές αντιδράσεις στις οποίες η ενέργεια που έχει ενσωµατωθεί 

στα NADPH και ATP χρησιµοποιείται για τη βιοσύνθεση οργανικών ενώσεων. Η 

φάση αυτή δεν εξαρτάται άµεσα από την ύπαρξη φωτισµού και γι’ αυτό το λόγο 

αναφέρεται και ως σκοτεινή φάση ή σκοτεινές αντιδράσεις (Taiz and Zeiger, 

1998). Παράλληλα µε τις παραπάνω βιοχηµικές αντιδράσεις, τα φύλλα 

διαθέτουν ένα σύνολο από φυσιολογικούς µηχανισµούς και συγκεκριµένα 

µορφολογικά και ανατοµικά χαρακτηριστικά, ώστε η όλη διαδικασία να 

πραγµατοποιείται µε τη µέγιστη απόδοση σε επίπεδο οργάνου (Αιβαλάκις, κ.α., 

2003).  

1βα. Τα ανατοµικά και φυσιολογικά χαρακτηριστικά των φύλλων 

αναφορικά µε τη φωτοσυνθετική λειτουργία 

Η δοµή των φύλλων είναι στενά συνυφασµένη µε τη λειτουργία τους. 

Πρόκειται για ελασµατοειδείς κατασκευές, των οποίων η διάταξη και 

τοποθέτηση στο χώρο στοχεύει στην όσο το δυνατό αποτελεσµατικότερη 

αξιοποίηση των πρώτων υλών της φωτοσύνθεσης, της φωτεινής ακτινοβολίας και 

του διοξειδίου του άνθρακα της ατµόσφαιρας. Ο στόχος αυτός επιτυγχάνεται µε 

την ανάπτυξη µιας τεράστιας επιφάνειας εκτεθειµένης στις ακτίνες του ήλιου. Η 

αρχιτεκτονική κατασκευή των φύλλων στοχεύει αφενός µεν στην όσο το δυνατό 

αποτελεσµατικότερη απορρόφηση φωτεινής ακτινοβολίας και αφετέρου στην 

ευχερέστερη διάχυση του διοξειδίου του άνθρακα προς τα φωτοσυνθετικά 

κύτταρα. Για το λόγο αυτό τα περισσότερα φύλλα είναι λεπτά, ώστε όλα τα 
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φωτοσυνθετικά κύτταρα να δέχονται ικανή ένταση φωτεινής ακτινοβολίας και 

να έχουν εύχερη πρόσβαση στο διοξείδιο του άνθρακα της ατµόσφαιρας 

(Αιβαλάκις, κ.α., 2003).  

Η ανατοµική παρατήρηση ενός τυπικού φύλλου αποκαλύπτει ότι το 

όργανο αυτό συγκροτείται από εξειδικευµένους ιστούς µε αυστηρά 

καταµερισµένους ρόλους. Η εξωτερική επιφάνεια του φύλλου καλύπτεται από 

την εφυµενίδα και την επιδερµίδα. Η περιοχή µεταξύ της προσαξονικής και της 

αποαξονικής επιδερµίδας αποτελεί την περιοχή του µεσοφύλλου και 

περιλαµβάνει τα φωτοσυνθετικά κύτταρα, τα οποία περιέχουν χλωροπλάστες 

και τις ηθµαγγειώδεις δεσµίδες (Taiz and Zeiger, 1998).  

Η επιδερµίδα κυρίως λόγω του στρώµατος της εφυµενίδας απαρτίζει έναν 

ιστό αδιαπέραστο στους υδρατµούς, ο οποίος αποτρέπει την εξάτµιση του νερού 

από το εσωτερικό του φύλλου προς την ατµόσφαιρα. Ταυτόχρονα όµως 

παρεµποδίζει και την είσοδο του διοξειδίου του άνθρακα στο εσωτερικό του 

ελάσµατος. Για την αντιµετώπιση αυτού του προβλήµατος η επιδερµίδα φέρει 

κατά τόπους, εκτός από τα τυπικά επιδερµικά κύτταρα, ζεύγη εξειδικευµένων 

κύτταρων/τα καταφρακτικά κύτταρα, τα οποία σχηµατίζουν πόρους, τα 

στόµατα. Η σηµαντικότερη ανατοµική ιδιοµορφία τους είναι η χαρακτηριστική 

ανοµοιόµορφη πάχυνση του τοιχώµατός τους, ενώ τη σηµαντικότερη 

φυσιολογική διαφορά από τα υπόλοιπα επιδερµικά κύτταρα αποτελεί η ύπαρξη 

χλωροπλαστών (Αιβαλάκις, κ.α., 2003). Τα στόµατα έχουν την δυνατότητα του 

ενεργητικού ανοίγµατος και κλεισίµατος µε αποτέλεσµα, αφενός να ελέγχονται 

οι απώλειες νερού και αφετέρου να επιτρέπεται η ανταλλαγή των αερίων µεταξύ 

µεσοφύλλου και ατµόσφαιρας (Andersson and Barber, 1996). 

Εκτός από τα στόµατα, ενδιαφέρον παρουσιάζουν και διάφορα  

επιδερµικά εξαρτήµατα συνηθέστερα από τα οποία είναι οι τρίχες. Οι τελευταίες 

µπορεί να είναι µονοκύτταρες ή πολυκύτταρες. Οι τρίχες αποτελούν 

προεκβολές της επιδερµίδας µε τεράστια ποικιλία µορφής αλλά και 

λειτουργίας. ∆ιακρίνονται σε δύο µεγάλες βασικές κατηγορίες, τις αδενώδεις και 

τις µη αδενώδεις. Οι µη αδενώδεις τρίχες σε πολλά φυτά σχηµατίζουν το 

τρίχωµα, δηλαδή ένα ή περισσότερα στρώµατα στην επιφάνεια του φύλλου, το 

οποίο προσδίδει λευκή ή υπόλευκη χροιά και βελούδινη υφή στο έλασµα. Η 

παρουσία πυκνού τριχώµατος σχετίζεται µε τη µηχανική ενδυνάµωση του 

ελάσµατος, την προστασία του από προσβολές παθογόνων και εντόµων, καθώς 

και την προστασία από τις έντονες απώλειες νερού και τις υψηλές εντάσεις 

ορατής και υπεριώδους ακτινοβολίας. Συµβάλλει επίσης και στη βελτίωση του 
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θερµικού ισοζυγίου του ελάσµατος επειδή ανακλά ένα µέρος της ακτινοβολίας 

που προσπίπτει στο φύλλο (Αιβαλάκις, κ.α., 2003). 

Η περιοχή του φύλλου που παρεµβάλλεται µεταξύ των δύο επιδερµίδων, 

δηλαδή το µεσόφυλλο, αποτελείται από τα κύτταρα του φωτοσυνθετικού 

παρεγχύµατος, τις ηθµαγγειώδεις δεσµίδες και τους στηρικτικούς ιστούς. Τα 

κύτταρα του  φωτοσυνθετικού παρεγχύµατος διαθέτουν πολυάριθµους 

χλωροπλάστες και άφθονους µεσοκυττάριους χώρους, ώστε να διευκολύνεται η 

ανταλλαγή αερίων (Taiz and Zeiger, 1998).  

Στα τυπικά φύλλα των δικότυλων το µεσόφυλλο απαρτίζεται από δύο 

τύπους φωτοσυνθετικού παρεγχύµατος, το δρυφρακτειδές ή πασσαλώδες, και  

το σπογγώδες παρέγχυµα (Taiz and Zeiger, 1998).  

Τα πασσαλώδη κύτταρα παρουσιάζουν τη µορφή δοκών ή πασσάλων 

κάθετα προσανατολισµένων στην επιφάνεια του φύλλου. ∆ιατάσσονται σε µία ή 

περισσότερες επάλληλες στοιβάδες προς την πλευρά της προσαξονικής 

επιφάνειας. Το σπογγώδες παρέγχυµα αποτελείται από έλοβα συνήθως, 

ακανόνιστα κύτταρα, µε άφθονους µεσοκυττάριους χώρους (Αιβαλάκις, κ.α., 

2003) (εικόνα 1).  

Η επιµήκης κατασκευή των κυττάρων του πασσαλώδους παρεγχύµατος, 

σε συνδυασµό µε  την τοποθέτηση των χλωροπλαστών στα αντικληνή  

τοιχώµατα, διευκολύνει τη διείσδυση της ακτινοβολίας στο εσωτερικό του 

 

πασσαλλώδες παρέγχυµα

σπογγώδες
παρέγχυµα

εφυµενίδα
προσαξονική επιδερµίδα

αποαξονική επιδερµίδα

αγγεία ξύλου

αγγεία ηθµού

στόµα

κολεός

 

Εικόνα 1. Σχηµατική αναπαράσταση της τρισδιάστατης δοµής ενός τυπικού φύλλου 
δικότυλου φυτού C3. ∆ιακρίνονται οι κυριότεροι ιστοί. 
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µεσοφύλλου. Από την άλλη πλευρά το σχήµα των κυττάρων του σπογγώδους 

παρεγχύµατος ευνοεί την απορρόφηση της φωτεινής ακτινοβολίας, 

ενώ η αποαξονική επιδερµίδα συµπεριφέρεται ως εσωτερικός ανακλαστήρας 

που επιστρέφει τα φωτόνια προς το εσωτερικό του µεσοφύλλου. Η τελευταία, 

επιτρέπει επίσης  την αύξηση του πάχους του φύλλου, κυρίως µε την αύξηση 

των στοιβάδων του πασσαλώδους παρεγχύµατος, χωρίς να δηµιουργούνται 

σηµαντικά προβλήµατα φωτισµού στις κατώτερες στοιβάδες των κυττάρων του 

µεσοφύλλου (Αιβαλάκις, κ.α., 2003).  

Οι ηθµαγγειώδεις αγωγοί δεσµίδες διασχίζουν το µεσόφυλλο και γίνονται 

αντιληπτές µε τη µορφή των νευρώσεων. Στο έλασµα καταφθάνουν οι τελικές 

απολήξεις του συστήµατος µεταφοράς που ξεκινά από τη ρίζα και διασχίζει όλο 

το βλαστό και το µίσχο. Η µεταφορά νερού και θρεπτικών συστατικών 

επιτελείται µέσω των αγγείων του ξύλου τα οποία εντοπίζονται στην πλευρά της 

δεσµίδας που βρίσκεται προς την προσαξονική επιφάνεια του φύλλου, ενώ η 

εξαγωγή των φωτοσυνθετικών προϊόντων γίνεται µέσω των στοιχείων του ηθµού 

τα οποία εντοπίζονται στη πλευρά της δεσµίδας που βρίσκεται προς την 

αποαξονική επιφάνεια (Αιβαλάκις, κ.α., 2003).  

Οι ηθµαγγειώδεις δεσµίδες συνήθως προστατεύονται από 

σκληρεγχυµατικές ίνες και περιβάλλονται από παρεγχυµατικά κύτταρα του 

λεγόµενου δεσµικού κολεού. Οι σκληρεγχυµατικές ίνες προσφέρουν µηχανική 

στήριξη και προστασία έναντι προσβολών παθογόνων και εντόµων. Η µηχανική 

θωράκιση φαίνεται ότι είναι επιβεβληµένη αν ληφθεί υπόψη ότι οι 

ηθµαγγειώδεις δεσµίδες είναι εξαιρετικά πλούσιες σε θρεπτικά συστατικά και 

σάκχαρα, εποµένως αποτελούν στόχο για τους βιοτικούς εχθρούς. Τα κύτταρα 

του δεσµικού κολεού βοηθούν κυρίως στη τροφοδότηση του ηθµού µε σάκχαρα 

(Αιβαλάκις, κ.α., 2003). 

Στα φύλλα πολυάριθµων φυτικών ειδών, κυρίως ξηροφύτων, ο δεσµικός 

κολεός σχηµατίζει προεκτάσεις που συγκροτούνται από κύτταρα παρεγχύµατος, 

κολεγχύµατος ή σκληρεγχύµατος οι οποίες εφάπτονται των δύο επιδερµίδων 

του φύλλου. Οι προεκτάσεις αυτές προσφέρουν µηχανική στήριξη, 

προµηθεύουν µε νερό τα επιδερµικά κύτταρα αλλά και µεταφέρουν φωτεινή 

ακτινοβολία στα κατώτερα στρώµατα του µεσοφύλλου (Nikolopoulos et al., 

2002).  

 13



Εισαγωγή 

 

1ββ. ∆οµή των χλωροπλαστών 

Τα φωτοσυνθετικά κύτταρα των ανώτερων φυτών περιέχουν 

µικροσκοπικά υποκυτταρικά οργανίδια µε δισκοειδή συνήθως µορφή, τους 

χλωροπλάστες. Στο κοινό οπτικό µικροσκόπιο οι χλωροπλάστες εµφανίζουν 

έντονο πράσινο χρώµα, λόγω της παρουσίας χλωροφύλλης. Η διάµετρός τους 

κυµαίνεται συνήθως µεταξύ 3 και 10 µm.  Κάθε τυπικό φωτοσυνθετικό κύτταρο 

του µεσοφύλλου περιέχει συνήθως 20–60 χλωροπλάστες (Αιβαλάκις, κ.α., 

2003). Τα οργανίδια αυτά περιβάλλονται από διπλή εξωτερική µεµβράνη, τον 

φάκελο, ο οποίος αποτελείται από δύο διλιπιδιακές µεµβράνες από 

γαλακτολιπίδια οι οποίες περιέχουν καροτενοειδή, αλλά όχι χλωροφύλλη 

(∆ροσόπουλος, 1998; Lawlor, 2001).  Ο φάκελος του χλωροπλάστη περικλείει 

στο εσωτερικό του ένα άµορφο ζελατινώδες υλικό, το στρώµα. Στο στρώµα 

εντοπίζονται τα υδατοδιαλυτά ένζυµα τα οποία καταλύουν τις αντιδράσεις της 

φωτοσυνθετικής αφοµοίωσης του διοξειδίου του άνθρακα. Μέσα στο στρώµα 

αναπτύσσεται ένα δίκτυο µεµβρανών, τα θυλακοειδή του στρώµατος, τα οποία 

σε ορισµένες περιοχές στοιβάζονται σε επάλληλες σειρές σχηµατίζοντας τα 

grana. Τα θυλακοειδή που συµµετέχουν στο σχηµατισµό των grana 

ονοµάζονται θυλακοειδή των grana. Στα θυλακοειδή συµβαίνουν οι φωτεινές 

αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης καθώς εκεί εντοπίζονται όλα τα µόρια της 

χλωροφύλλης και των άλλων φωτοσυνθετικών χρωστικών. Η κοιλότητα η οποία 

σχηµατίζεται στο εσωτερικό κάθε θυλακοειδούς ονοµάζεται lumen  (Hall and 

Rao, 1999).   

Όλοι οι χλωροπλάστες περιέχουν λιπόφιλα µόρια χρωστικών τα οποία 

είναι βυθισµένα στη διπλοστοιβάδα των λιπιδίων των θυλακοειδών και 

σχηµατίζουν σύµπλοκα µε πρωτείνες. Οι χρωστικές αυτές συµµετέχουν είτε 

άµεσα απορροφώντας φωτόνια είτε έµµεσα προστατεύοντας τη φωτοσυνθετική 

συσκευή, στη φωτοσυνθετική λειτουργία και για το λόγο αυτό ονοµάζονται 

φωτοσυνθετικές χρωστικές. Από την άποψη τόσο της δοµής, όσο και του ρόλου 

τους, οι φωτοσυνθετικές χρωστικές των ανώτερων φυτών κατατάσσονται σε δύο 

οµάδες, τις χλωροφύλλες και τα καροτενοειδή (εικόνα 2).  

Οι χλωροφύλλες παρουσιάζουν τον χαρακτηριστικό πράσινο χρωµατισµό 

στον οποίο οφείλουν το χρώµα τους οι χλωροπλάστες και κατ΄ επέκταση τα 

φύλλα, ενώ τα καροτενοειδή παρουσιάζουν κίτρινο–πορτοκαλί έως ερυθρό 

χρωµατισµό. Το µόριο της χλωροφύλλης αποτελείται από τέσσερις πυρολικούς 

δακτυλίους οι οποίοι συνδέονται µεταξύ τους µε δεσµούς άνθρακα–άνθρακα 

σχηµατίζοντας έναν πορφυρινικό δακτύλιο (εικόνα 2α). Ο πορφυρινικός 
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δακτύλιος αποτελεί τη χρωµοφόρο οµάδα του µορίου πρόκειται δηλαδή για το 

τµήµα του µορίου που είναι υπεύθυνο για την απορρόφηση των φωτονίων. Ένα 

γενικό χαρακτηριστικό των χρωµοφόρων των βιολογικών µορίων είναι ότι 

περιλαµβάνουν ένα σχετικά υψηλό αριθµό συζευγµένων διπλών δεσµών. 

Μεταξύ των πυρολικών δακτυλίων III και IV σχηµατίζεται ένας πέµπτος 

δακτύλιος κυκλοπεντανόνης. Τα άτοµα αζώτου των πυρολικών δακτυλίων 

συγκρατούν στο κέντρο του πορφυρινικού δακτυλίου ένα άτοµο µαγνησίου. Ο 

πυρολικός δακτύλιος IV συνδέεται µε ένα µόριο µε λιπόφιλλο χαρακτήρα, τη 

φυτόλη, η οποία αποτελεί την πλάγια αλυσίδα του µορίου της χλωροφύλλης. 

Με την απόσπαση του ατόµου του µαγνησίου από τον πορφυρινικό δακτύλιο 

προκύπτει το µόριο της φαιοφυτίνης. Στους χλωροπλάστες των ανώτερων φυτών 

απαντώνται δύο είδη χλωροφυλλών, η χλωροφύλλη a και η χλωροφύλλη b, οι 

οποίες διαφέρουν µεταξύ τους ως προς τον υποκαταστάτη του πυρολικού 

δακτυλίου ΙΙ (Αιβαλάκις, κ.α., 2003). Τα φάσµατα απορρόφησης των 

χλωροφυλλών παρουσιάζουν µέγιστα στην µπλέ και κόκκινη περιοχή του 
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Εικόνα 2. α. Συντακτικός τύπος των δύο παραλλαγών του µορίου της χλωροφύλλης των 
ανώτερων φυτών. β. Συντακτικός τύπος τυπικού καροτενοειδούς. 
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ορατού φάσµατος  (Lawlor, 2001). Το µόριο των καροτενοειδών αποτελείται από 

µια ευθύγραµµη αλυσίδα 40 ατόµων άνθρακα στην οποία εναλλάσσονται µονοί 

και διπλοί δεσµοί (εικόνα 2β). Η οµάδα των καροτενοειδών  περιλαµβάνει 

λιπόφιλα µόρια χρωστικών, τα οποία είναι ευρέως κατανεµηµένα στην φύση 

και εµφανίζονται σε όλους τους φωτοσυνθετικούς οργανισµούς. 

Συµπεριφέρονται ως φωτοσυλλεκτικές αντέννες και ακόµη προστατεύουν την 

φωτοσυλλεκτική συσκευή από την καταστροφή σε υψηλές εντάσεις 

ακτινοβολίας (Siefermann-Harms, 1985; Bartley and Scolnik 1995). H οµάδα 

των καροτενοειδών αποτελείται από τα καροτένια, µόρια µε τυπική δοµή 

υδρογονάνθρακα, και τις ξανθοφύλλες, δηλαδή τα οξυγονωµένα παράγωγα των 

καροτενίων. Χαρακτηριστικοί εκπρόσωποι της οµάδας των καροτενοειδών είναι 

το α– και β–καροτένιο, ενώ των  ξανθοφυλλών η λουτεϊνη, η βιολαξανθίνη και η 

ζεαξανθίνη. 

1βγ. Οι φωτεινές αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης 

Κάθε ένωση που απορροφά ενέργεια ακτινοβολίας στην ορατή περιοχή 

του ηλεκτροµαγνητικού φάσµατος ονοµάζεται χρωστική. Τις χρωστικές το 

ανθρώπινο µάτι τις αντιλαµβάνεται έγχρωµες. Την χλωροφύλλη πράσινη, τα 

καροτενοειδή πορτοκαλί ή κίτρινα και το φυτόχρωµα µπλε (Hall and Rao, 

1999). 

Στις φωτοχηµικές αντιδράσεις φωτόνια µε κατάλληλο µήκος κύµατος 

µπορούν να προκαλέσουν µεταπτώσεις ηλεκτρονίων. Στην περίπτωση αυτή τα 

ηλεκτρόνια µετακινούνται σε στάθµη υψηλότερου ενεργειακού περιεχοµένου, 

το µόριο της χρωστικής βρίσκεται πλέον σε διηγερµένη κατάσταση ενώ η 

διαφορά ενέργειας µεταξύ των δύο ενεργειακών σταθµών αντικατοπτρίζει την 

ενέργεια του συγκεκριµένου quantum που απορροφήθηκε. Μεταπτώσεις των 

ηλεκτρονίων µπορούν να συµβούν σε περισσότερες της µιας ενεργειακές 

στάθµες, δηλαδή καταστάσεις διέγερσης (Αιβαλάκις, κ.α., 2003). Για το λόγο 

αυτό το µόριο της χλωροφύλλης έχει τη δυνατότητα να απορροφά φωτόνια σε 

περισσότερες από µία περιοχές του φάσµατος (µπλέ και κόκκινη). Η 

δυνατότητα αυτή έχει ως αποτέλεσµα την εµφάνιση δύο µεγίστων στα φάσµατα 

απορρόφησης της χλωροφύλλης (Lawlor, 2001). 

Η αλληλεπίδραση ηλεκτροµαγνητικής ακτινοβολίας µε την ύλη,  είναι 

ένα αντιστρεπτό φαινόµενο. Τα µόρια που βρίσκονται σε διηγερµένη κατάσταση 

είναι ασταθή και παρουσιάζουν τη τάση να επανέλθουν ταχέως στην αρχική 

(βασική) κατάσταση αποδίδοντας την επιπλέον ενέργεια που απορροφήθηκε. Η 
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διαδικασία αυτή ονοµάζεται αποδιέγερση των µορίων. Η απόδοση της ενέργειας 

διέγερσης του µορίου της χλωροφύλλης µπορεί να συµβεί µε διαφορετικούς 

τρόπους: 

α.  Με τη µορφή θερµότητας. Η ενέργεια διέγερσης µετατρέπεται 

βαθµιαία σε θερµική µέσω αλλαγών δόνησης και περιστροφής του µορίου. 

β. Με τη µορφή ακτινοβολίας. Στην περίπτωση αυτή το µόριο της 

χρωστικής επιστρέφει στη βασική κατάσταση µε ταυτόχρονη εκποµπή ενός 

φωτονίου. Η εκποµπή συµβαίνει συνήθως πολύ γρήγορα (10-8 έως 10-9 sec) και 

ονοµάζεται φθορισµός. Επειδή η απόδοση της ενέργειας διέγερσης συνοδεύεται 

πάντα από µικρές απώλειες θερµότητας, η ενέργεια ακτινοβολίας που 

εκπέµπεται είναι µικρότερη εκείνης που απορροφήθηκε, εποµένως η εκποµπή 

φθορισµού αφορά ακτινοβολία σε µεγαλύτερα µήκη κύµατος συγκριτικά µε την 

ακτινοβολία διέγερσης που προκάλεσε την αρχική διέγερση. 

γ. Με µεταφορά της διέγερσης σε γειτονικά µόρια. Στο σηµείο αυτό αξίζει 

να σηµειωθεί ότι εάν η αποδιέγερση συµβεί µε τους δύο πρώτους τρόπους, δεν 

είναι δυνατό να παραχθεί φωτοχηµικό έργο. Αυτό σηµαίνει ότι η ενέργεια του 

quantum που απορροφήθηκε από το µόριο στόχο δεν µπορεί να προκαλέσει 

χηµική αλλαγή, αλλά χάνεται µε τη µορφή είτε ακτινοβολίας, είτε θερµότητας 

(Αιβαλάκις, κ.α., 2003). 

Η απορρόφηση φωτεινής ακτινοβολίας µπορεί να καταλήξει σε µια 

φωτοχηµική αντίδραση στην οποία δεν παίρνει µέρος το αρχικό µόριο στόχος 

που απορρόφησε το quantum. Το δεδοµένο αυτό οδηγεί αναπόφευκτα στο 

συµπέρασµα ότι η ενέργεια διέγερσης ενός µορίου µπορεί να µεταφερθεί σε 

γειτονικό µόριο, µε αποτέλεσµα την αποδιέγερση του πρώτου και την διέγερση 

του δεύτερου µορίου (Αιβαλάκις, κ.α., 2003).  

Αποδιέγερση µπορεί να συµβεί όµως µε την απόδοση του διηγερµένου 

ηλεκτρονίου σε ένα γειτονικό κατάλληλο µόριο-δέκτη, οπότε επισυµβαίνει 

µεταφορά ηλεκτρονίου. Με τον µηχανισµό αυτόν δηµιουργείται διαχωρισµός 

φορτίου, το αρχικό µόριο οξειδώνεται και φορτίζεται θετικά ενώ το µόριο δέκτης 

ανάγεται και φορτίζεται αρνητικά. Το φορτισµένο πλέον µόριο της χρωστικής 

µπορεί να επανέλθει στην αρχική του κατάσταση µε απόσπαση ενός 

ηλεκτρονίου από ένα τρίτο γειτονικό µόριο (Taiz and Zeiger, 1998). Η 

ολοκλήρωση της διαδικασίας έχει ως αποτέλεσµα την παραγωγή φωτοχηµικού 

έργου µέσω µιας οξειδοαναγωγικής αντίδρασης, µε ταυτόχρονη επαναφορά του 

µορίου της χρωστικής στην αρχική του κατάσταση. Η διέγερση µπορεί να 

ξεκινήσει από οποιονδήποτε φωτοδέκτη, όπως π.χ. χλωροφύλλη, καροτενοειδή, 
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φυτόχρωµα, κ.λ.π. Τελικά στη φωτοσύνθεση, η διέγερση µιας ειδικής µορφής 

χλωροφύλλης a (Chla)  προκαλεί διαχωρισµό φορτίου µε αποτέλεσµα 

ηλεκτρόνια να αποσπώνται από το νερό και να µεταφέρονται στο NADP+ το 

οποίο ανάγεται προς NADPH. Η µεταφορά των ηλεκτρονίων πραγµατοποιείται 

µέσω διαδοχικών οξειδώσεων και αναγωγών ενδιάµεσων φορέων, δηλαδή µέσω 

της λεγόµενης φωτοσυνθετικής αλυσίδας µεταφοράς ηλεκτρονίων (Αιβαλάκις, 

κ.α., 2003). 

Για την ολοκλήρωση των φωτεινών αντιδράσεων της φωτοσύνθεσης 

λειτουργούν και συνεργάζονται µεταξύ τους δύο φωτοσυστήµατα, το 

φωτοσύστηµα Ι (PS I) και το φωτοσύστηµα ΙΙ (PS II) (Lawlor, 2001). 

Κάθε φωτοσύστηµα διαθέτει ένα φωτοχηµικό κέντρο αντίδρασης, δηλαδή ένα 

διαµεµβρανικό σύµπλοκο πρωτεϊνών στο οποίο εδράζεται ένα µόριο Chla 

ειδικής µορφής και στο οποίο συµβαίνει ο διαχωρισµός φορτίου. Τα κέντρα 

αντίδρασης των PSII και PSI ονοµάζονται P680 και P700 αντίστοιχα, από τα 

µέγιστα απορρόφησης τα οποία παρουσιάζουν (εικόνα3). Οι ελαφρά 

τροποποιηµένες ιδιότητες του µορίου Chla των δύο κέντρων αντίδρασης 

οφείλονται στις διαφορετικές µορφές των πρωτεϊνών µε τις οποίες σχηµατίζονται 

τα σύµπλοκα. Κάθε κέντρο αντίδρασης διαθέτει ένα κατάλληλο φωτοσυλλεκτικό 

µηχανισµό ή αντένα φωτοσυλλογής. Ο φωτοσυλλεκτικός µηχανισµός 

απαρτίζεται από πολυάριθµα σύµπλοκα πρωτεϊνών–βοηθητικών 

φωτοσυνθετικών χρωστικών (Chla, Chlb, καροτενοειδή), τα λεγόµενα LHC 

(Light Harvesting Complexes). Οι βοηθητικές φωτοσυνθετικές χρωστικές δεν 

συµµετέχουν άµεσα στο διαχωρισµό φορτίου αλλά απορροφούν φωτόνια, 

διεγείρονται και µεταφέρουν τη διέγερση προς το κέντρο αντίδρασης. Η 

κατάλληλη τοποθέτηση στο χώρο, σε συνδυασµό µε τα ιδιαίτερα 

χαρακτηριστικά διέγερσης κάθε επί µέρους µορίου βοηθητικής φωτοσυνθετικής 

χρωστικής στο φωτοσυλλεκτικό  µηχανισµό καθιστά την απορρόφηση φωτονίων 

και τη διέγερση των κέντρων αντίδρασης εξαιρετικά αποτελεσµατική. Αφενός 

µεν αυξάνεται η ενεργός επιφάνεια, αφετέρου δίδεται η δυνατότητα 

απορρόφησης και φωτονίων τα οποία δεν απορροφώνται αποδοτικά από τα 

µόρια Chla των φωτοχηµικών κέντρων αντίδρασης (Αιβαλάκις, κ.α., 2003). Οι 

χρωστικές στο φωτοσυλλεκτικό µηχανισµό είναι κατάλληλα διευθετηµένες, ώστε 

απορρόφηση ενός φωτονίου από ένα µόριο χρωστικής να µεταφέρει τη διέγερση 

αναγκαστικά προς το κέντρο αντίδρασης (Lawlor, 2001). 

 

  

 18



Εισαγωγή 

 

Εικόνα 3. Η διευθέτηση των κυριοτέρων πρωτεϊνικών συµπλόκων στη µεµβράνη των 
θυλακοειδών των grana. 

Σύµφωνα µε τα παραπάνω, από τη στιγµή που ένα µόριο βοηθητικής 

φωτοσυνθετικής χρωστικής συλλαµβάνει την ενέργεια ενός φωτονίου µέχρι να 

διεγερθεί το φωτοχηµικό κέντρο αντίδρασης µπορεί να µεσολαβήσει ένας 

µεγάλος αριθµός µεταφορών διέγερσης από µόριο σε µόριο. Κατά τη µεταφορά 

της διέγερσης ένα ποσοστό της ενέργειας (περίπου 10%) χάνεται µε τη µορφή 

θερµικών απωλειών (Αιβαλάκις, κ.α., 2003). 

Όταν ένα φωτόνιο απορροφάται από το φωτοσυλλεκτικό µηχανισµό του 

PSII, το µόριο Chla του ενεργού κέντρου διεγείρεται και προκαλείται 

διαχωρισµός φορτίου µε αποτέλεσµα ένα ηλεκτρόνιο να µεταφέρεται σε ένα 

διπλανό µόριο (πρωταρχικό δέκτη). Το ηλεκτρόνιο αυτό αναπληρώνεται µέσω 

της φωτόλυσης του νερού, εποµένως το νερό αποτελεί τον πρωταρχικό δότη 

ηλεκτρονίων στην όλη διαδικασία (Αιβαλάκις, κ.α., 2003).  

Κατά συνέπεια το µόριο της Chla του φωτοχηµικού κέντρου επανέρχεται 

στη βασική κατάσταση και η διαδικασία µπορεί πλέον να επαναληφθεί. Η 

διάσπαση των µορίων νερού καταλύεται από το σύµπλοκο φωτόλυσης του 

νερού, ένα πρωτεϊνικό σύµπλοκο στενά συνδεδεµένο µε το κέντρο αντίδρασης 

του PSII και προσανατολισµένο προς τη πλευρά της κοιλότητας του 

θυλακοειδούς (Lawlor, 2001, Αιβαλάκης, et al., 2003). 

Τα ηλεκτρόνια από το PSII µεταφέρονται µέσω αλλεπάλληλων 

οξειδώσεων και αναγωγών των ενδιάµεσων φορέων προς το ενεργό κέντρο του 

PSI. Ο σηµαντικότερος ενδιάµεσος φορέας είναι το σύµπλοκο των 

κυτοχρωµάτων (cyt b6f). Στο PSΙ η διαδικασία επαναλαµβάνεται. Η 

απορρόφηση ενός φωτονίου από τις βοηθητικές χρωστικές του 

φωτοσυλλεκτικού µηχανισµού του PSI προκαλεί διέγερση και διαχωρισµό 
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φορτίου στο ενεργό κέντρο (P700). Ένα ηλεκτρόνιο αποσπάται από το µόριο του 

P700 το οποίο µέσω µιας αλυσίδας ενδιάµεσων φορέων ανάγει τον τελικό 

αποδέκτη, δηλαδή το NADP. Στην περίπτωση ωστόσο του PSΙ το ηλεκτρόνιο το 

οποίο αποσπάστηκε από το ενεργό κέντρο δεν αντικαθίσταται µέσω της 

φωτόλυσης του νερού, αλλά προσλαµβάνεται µέσω των ενδιάµεσων φορέων από 

το φωτοσύστηµα ΙΙ. Συνεπώς η συνολική διαδικασία περιλαµβάνει σύνδεση των 

δύο φωτοσυστηµάτων εν σειρά και ροή ηλεκτρονίων από το νερό προς το NADP+  

(Αιβαλάκις, κ.α., 2003) (εικόνα 3). 

Η ροή των ηλεκτρονίων από φορέα σε φορέα στην όλη διαδικασία 

αποτελεί µια αυθόρµητη διαδικασία είναι δηλαδή ενεργειακά δυνατή, εκτός 

από τα σηµεία στα οποία γίνεται διαχωρισµός φορτίου στα ενεργά κέντρα των 

δύο φωτοσυστηµάτων. Στα σηµεία αυτά η µεταφορά ηλεκτρονίου γίνεται δυνατή 

επειδή εισάγεται επίπλέον ενέργεια στο σύστηµα µε τη µορφή φωτεινής 

ακτινοβολίας, δηλαδή των φωτονίων που απορροφώνται. Με τον τρόπο αυτό 

γίνεται δυνατή η αναγωγή του NADPH και η σύνθεση ΑΤΡ, δύο βιοχηµικές 

αντιδράσεις που απαιτούν υψηλά ποσά ενέργειας για να ολοκληρωθούν (Hall 

and Rao, 1999). 

Η απορρόφηση φωτονίων από τα φωτοχηµικά κέντρα αντίδρασης και η 

επακόλουθη αναγωγή του NADP+ προς NADPH έχει δύο σηµαντικές 

επιπτώσεις. Κατ’ αρχάς µόρια νερού διασπώνται, µε συνέπεια να 

απελευθερώνονται πρωτόνια µέσα στην κοιλότητα του θυλακοειδούς και 

µοριακό οξυγόνο, το οποίο διαφεύγει ως παραπροϊόν. 

Επιπλέον, η ροή των ηλεκτρονίων δια µέσου των ενδιάµεσων φορέων 

προκαλεί διαφορά στην συγκέντρωση των πρωτονίων (pH) µεταξύ της 

κοιλότητας του θυλακοειδούς και του στρώµατος, δηλαδή των δύο περιοχών 

που οριοθετεί η µεµβράνη των θυλακοειδών. Η διαφορά pH δηµιουργείται για 

δύο κυρίως λόγους:  

α. Η συγκέντρωση των πρωτονίων στην κοιλότητα του θυλακοειδούς 

αυξάνεται λόγω της παραγωγής τους κατά τη φωτόλυση των µορίων νερού αλλά 

και της µεταφοράς τους από τη περιοχή του στρώµατος κατά τη διάρκεια της 

φωτοσυνθετικής ροής των ηλεκτρονίων.  

β. Η συγκέντρωση των πρωτονίων στην περιοχή του στρώµατος τείνει να 

µειωθεί λόγω της αναγωγής του NADP+ σε NADPH (Αιβαλάκις, κ.α., 2003).  

Η διαφορά στο pH που δηµιουργείται µε τον τρόπο αυτό µεταξύ των δύο 

διαµερισµάτων του χλωροπλάστη αντιπροσωπεύει ελεύθερη ενέργεια η οποία 

µπορεί να αξιοποιηθεί για τη σύνθεση ATP. Η σύνθεση του ATP 
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πραγµατοποιείται λόγω µιας αντίστροφης–αυθόρµητης εκροής πρωτονίων από 

την κοιλότητα του θυλακοειδούς προς το στρώµα η οποία τείνει να 

εξισορροπήσει τη διαφορά pH που έχει ήδη δηµιουργηθεί. Επειδή η µεµβράνη 

των θυλακοειδών είναι ουσιαστικά αδιαπέραστη στα πρωτόνια, η εκροή 

πρωτονίων συµβαίνει µέσω ειδικών πρωτεϊνικών καναλιών τα οποία εντοπίζονται 

στη µεµβράνη των θυλακοειδών. Πρόκειται για τα διαµεµβρανικά σύµπλοκα 

της συνθετάσης του ATP (εικόνα 3). Η ροή πρωτονίων δια µέσου των καναλιών 

αυτών παρέχει την απαραίτητη ενέργεια για τη φωσφορυλίωση του ADP προς 

ATP. Η όλη εποµένως ροή ηλεκτρονίων στη φωτοσύνθεση, η οποία οφείλεται 

στην απορρόφηση φωτονίων από τη χλωροφύλλη των φωτοχηµικών κέντρων 

δηµιουργεί τις προϋποθέσεις και για την ολοκλήρωση της φωτοφωσφορυλίωσης, 

της σύνθεσης δηλαδή ΑΤΡ από τη συνθετάση του ΑΤΡ των µεµβρανών των 

θυλακοειδών (Αιβαλάκις, κ.α., 2003). To ATP που παράγεται, όπως και το 

NADPH, απελευθερώνονται στη περιοχή του στρώµατος ώστε να 

χρησιµοποιηθούν για τη σύνθεση υδατανθράκων (Andersson and Barber, 

1996). 

1βδ. Οι σκοτεινές αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης 

Τα πλούσια σε ενέργεια προϊόντα των φωτεινών αντιδράσεων, ATP και 

NADPH µπορούν να χρησιµοποιηθούν σε πολυάριθµες βιοχηµικές αντιδράσεις 

σύνθεσης και µεταφοράς, η προώθηση των οποίων απαιτεί τη δαπάνη 

ενέργειας. Ένα σηµαντικό µέρος της ενέργειας των ATP και NADPH 

καταναλώνεται για τη δέσµευση του CO2 της ατµόσφαιρας και την αναγωγή του 

µέχρι το επίπεδο του υδατάνθρακα (φωτοσυνθετική αφοµοίωση του CO2). Αυτό 

σηµαίνει ότι, η ενέργεια που παράγεται στις φωτεινές αντιδράσεις της 

φωτοσύνθεσης καταναλώνεται για τη δηµιουργία του ανθρακικού σκελετού των 

φυτικών οργανισµών, δηλαδή την παραγωγή βιοµάζας (Αιβαλάκις, κ.α., 2003). 

Έως σήµερα είναι γνωστές τρεις κύριες βιοχηµικές παραλλαγές του 

φωτοσυνθετικού µεταβολισµού του άνθρακα (Hall and Rao, 1999).  

α. Η C3 φωτοσύνθεση της οποίας η ονοµασία υποδηλώνει ότι το πρώτο 

προϊόν της δέσµευσης του CO2 είναι µία ένωση µε τρία άτοµα άνθρακα (3–

φωσφογλυκερινικό οξύ, 3PGA).  

β. Η C4 φωτοσύνθεση στην οποία το πρώτο προϊόν της δέσµευσης του 

CO2 είναι µία ένωση µε τέσσερα άτοµα άνθρακα (οξαλοξικό οξύ), και 
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Εικόνα 4. Ο κύκλος του Calvin συνίσταται από τρία στάδια µε τελική κατάληξη την 
αφοµοίωση και αναγωγή ενός µορίου CO2 και την αναγέννηση του αρχικού 
υποστρώµατος. 

γ. Ο µεταβολισµός οξέων τύπου Crassulaceae (CAM) η ονοµασία του 

οποίου οφείλεται στο γεγονός ότι ο τρόπος αυτός δέσµευσης παρατηρήθηκε 

αρχικά σε παχύφυτα, µέλη της οικογένειας Crassulaceae (Αιβαλάκις, κ.α., 

2003). 

Στη C3 φωτοσυνθετική οδό το CO2 δεσµεύεται και στη συνέχεια ανάγεται 

έως το επίπεδο του υδατάνθρακα µέσω µιας κυκλικής διαδικασίας,  η οποία 

ονοµάζεται αναγωγικός κύκλος των φωσφοπεντοζών (RPPC) ή κύκλος του 

Calvin (εικόνα 4). Το CO2 µετατρέπεται σε φωσφορυλιωµένα (ενεργοποιηµένα) 

σάκχαρα ενώ ταυτόχρονα ο δέκτης του  CO2 (η 1,5–διφωσφορική ριβουλόζη, 

µια πεντόζη) αναγεννάται. Ο κύκλος αυτός λειτουργεί σε όλους τους 

φωτοσυνθετικούς ευκαρυωτικούς οργανισµούς καθώς και σε ορισµένους 

προκαρυωτικούς. Η όλη πορεία περιλαµβάνει επί µέρους αντιδράσεις οι οποίες 

καταλύονται από υδατοδιαλυτά ένζυµα που εντοπίζονται στο στρώµα των 

χλωροπλαστών (Αιβαλάκις, κ.α., 2003). Ο κύκλος Calvin δεν περιλαµβάνει 

φωτοχηµικές αντιδράσεις, ωστόσο η λειτουργία του εξαρτάται άµεσα από τον 

εφοδιασµό σε ATP και NADPH (τα προϊόντα των φωτεινών αντιδράσεων) καθώς 

και σε CO2. Ο κύκλος περιλαµβάνει τρία επί µέρους στάδια: καρβοξυλίωση, 

αναγωγή και αναγέννηση του δέκτη. 

 22



Εισαγωγή 

Στο αρχικό και καθοριστικό στάδιο του κύκλου το CO2 ενσωµατώνεται 

µε τη µορφή µιας καρβοξυλοµάδας στο µόριο–δέκτη, την 1,5–διφωσφορική 

ριβουλόζη και παράγονται, ως το πρώτο προϊόν, δύο µόρια 3–

φωσφογλυκερινικού οξέος. Την αντίδραση καταλύει το ένζυµο καρβοξυλάση–

οξυγενάση της 1,5–διφωσφορικής ριβουλόζης (RubisCO). Στο δεύτερο στάδιο το 

3PGA ανάγεται προς φωσφορικές τριόζες (3–φωσφορική γλυκεριναλδεύδη ή 

φωσφορική διϋδρόξυακετόνη) µε κατανάλωση ATP και NADPH. Με την 

ολοκλήρωση του σταδίου αυτού το CO2 έχει πλέον αναχθεί στο επίπεδο του 

υδατάνθρακα µε κέρδος µια υδατανθρακική µονάδα, ενώ για κάθε έξι 

περιστροφές του κύκλου το καθαρό προϊόν είναι ένα µόριο εξόζης. Στο τρίτο 

στάδιο επιτελούνται µια σειρά από αντιδράσεις, οι οποίες είναι απαραίτητες για 

την αναγέννηση του µορίου–δέκτη. Στο στάδιο αυτό καταναλώνεται ενέργεια µε 

τη µορφή ΑΤΡ. Με τη συµπλήρωση και του τρίτου σταδίου ο κύκλος Calvin  

έχει ολοκληρωθεί και η 1,5–διφωσφορική ριβουλόζη είναι διαθέσιµη εκ νέου ως 

υπόστρωµα της RubisCO (Taiz and Zeiger, 1998). 

2. Φωτοπαρεµπόδιση 

Η απορρόφηση της ορατής φωτεινής ακτινοβολίας από τη φωτοσυνθετική 

συσκευή των φυτών είναι άµεσα συνδεδεµένη και εναρµονισµένη µε τη 

χρησιµοποίηση του παραγόµενου φωτοχηµικού έργου σε βιοσυνθετικές οδούς. 

Ωστόσο σε υψηλές εντάσεις ακτινοβολίας η παραγόµενη ενέργεια από τις 

φωτοχηµικές αντιδράσεις υπερβαίνει κατά πολύ τις ανάγκες χρήσης της από τις 

αναβολικές διαδικασίες (Hall and Rao, 1999). Το γεγονός αυτό µπορεί να 

προκαλέσει διαταραχές στην φωτοσυνθετική λειτουργία. Ιδιαίτερα σε φυτά τα 

οποία δεν έχουν προσαρµοστεί σε περιβάλλοντα άπλετου φωτισµού, η έκθεση 

σε υψηλές εντάσεις φωτεινής ακτινοβολίας συνήθως επιφέρει αρχικά ισχυρή 

ελάττωση της φωτοσυνθετικής ταχύτητας χωρίς όµως να παρατηρείται ελάττωση 

στον µεγάλο όγκο των φωτοσυνθετικών χρωστικών (Καραµπουρνιώτης, 2003; 

Choudhury and Behera, 2001) , η οποία συνοδεύεται και από ελάττωση της 

απόδοσης ανά φωτόνιο. Το  φαινόµενο αυτό ονοµάζεται φωτοπαρεµπόδιση. Η 

φωτοπαρεµπόδιση  παρουσιάζεται τόσο σε φυτά τα οποία είναι υποχρεωτικά 

σκιόφυτα, όσο και σε ηλιόφυτα, στα οποία µετά από µία περίοδο φωτισµού µε 

ασθενείς εντάσεις φωτεινής ακτινοβολίας παρέχεται αιφνίδιος φωτισµός υψηλής 

έντασης. Το φαινόµενο της φωτοπαρεµπόδισης κάνει επίσης εποχιακή 

εµφάνιση σε φυτά τα οποία διαβιώνουν στον υπόροφο δασών φυλλοβόλων 

δένδρων, αλλά και παροδική στη διάρκεια της ηµέρας µε την είσοδο 
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ακτινοβολίας διαµέσου του υπερκείµενου φυλλώµατος, λόγω µετακίνησής του 

ή µεταβολής της γωνίας πρόσπτωσης των ηλιακών ακτίνων. Το φάσµα δράσης 

της φωτοπαρεµπόδισης υποδεικνύει ότι η δυσλειτουργία αυτή προξενείται από 

την απορρόφηση  φωτονίων από τα µόρια της χλωροφύλλης (Καραµπουρνιώτης,  

2003).  

Σε επίπεδο ιστών οι υψηλές εντάσεις φωτοσυνθετικά ενεργού 

ακτινοβολίας αποτελούν µόνιµο παράγοντα καταπόνησης για τους 

χλωροπλάστες των εξωτερικών στοιβάδων του δρυφρακτοειδούς παρεγχύµατος 

σε φύλλα τα οποία εκτίθενται συνεχώς σε άπλετο φως. 

 Σε υψηλές εντάσεις φωτεινής ακτινοβολίας η αφοµοίωση CO2 

περιορίζεται, επειδή ο υπάρχων βιοχηµικός εξοπλισµός µεταφοράς ηλεκτρονίων 

και του κύκλου του Calvin δεν επαρκεί ώστε να καταναλωθεί η πλεονάζουσα 

ενέργεια. Φωτοπαρεµπόδιση µπορεί επίσης να παρατηρηθεί ακόµη και σε 

µέτριες εντάσεις φωτεινής ακτινοβολίας, όταν π.χ. σε συνθήκες µέτριας 

υδατικής καταπόνησης αυξάνεται η αντίσταση των στοµάτων και εποµένως 

περιορίζεται η παροχή CO2. Στις συνθήκες αυτές η φωτοσυνθετική ροή των 

ηλεκτρονίων διακόπτεται, ενώ οι ενδιάµεσοι φορείς µεταφοράς των ηλεκτρονίων 

παραµένουν σε ανηγµένη µορφή (Καραµπουρνιώτης, 2003). Τα πλεονάζοντα 

ηλεκτρόνια στα φωτοχηµικά κέντρα µπορούν πλέον να προκαλέσουν 

αλλοιώσεις της δοµής των πρωτεϊνών. Οι τελευταίες σχηµατίζουν σύµπλοκα µε 

την Chla, η οποία καταστρέφεται µε ρυθµούς ταχύτερους εκείνων µέσω των 

οποίων συντίθεται. H φωτοπαρεµπόδιση έχει ως πρωταρχικό στόχο το PSΙΙ, διότι 

αυτό µπορεί να παράγει πολύ ισχυρά οξειδωτικά, αφού η δηµιουργία τους 

αποτελεί την ενεργειακή προϋπόθεση για τη διάσπαση του µορίων του νερού 

(Andersson and Barber, 1996). Πιο συγκεκριµένα, το φαινόµενο της 

φωτοπαρεµπόδισης εµφανίζεται όταν ο ρυθµός της µεταφοράς της ενέργειας 

διέγερσης από την αντένα στο ενεργό κέντρο του φωτοσυστήµατος ξεπερνά τον 

αντίστοιχο ρυθµό της µεταφοράς της από το ενεργό κέντρο στην αλυσίδα 

µεταφοράς ηλεκτρονίων. Κάτω από αυτές τις συνθήκες, η πλεονάζουσα ενέργεια 

η οποία παράγεται ως φωτοχηµικό έργο από τα σύµπλοκα των φωτοσυνθετικών 

χρωστικών των θυλακοειδών διατίθεται πλέον σε φωτοχηµικές αντιδράσεις µέσω 

των οποίων παράγονται τοξικά προϊόντα όπως υπεροξειδικό ανιόν, οξυγόνο σε 

κατάσταση απλότητας και ρίζες υδροξυλίου. Τα προϊόντα αυτά προκαλούν 

ανεξέλεγκτες οξειδώσεις λιπιδίων, πρωτεϊνών, νουκλεϊνικών οξέων, 

αποχρωµατισµό χλωροφυλλών και καροτενοειδών µε αποτέλεσµα την 

φωτοξείδωση και καταστροφή τους (Choudhury and Behera, 2001).  Έτσι, σε 
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πρώτο στάδιο η έκθεση σε υψηλή ένταση ακτινοβολίας προκαλεί καταστροφή 

των θυλακοειδών και οδηγεί σε µείωση της φωτοσυνθετικής απόδοσης. Στο 

δεύτερο στάδιο, όταν η έκθεση των φυτών σε ισχυρή ακτινοβολία έχει µεγάλη 

διάρκεια, προκαλείται φωτοοξείδωση των χρωστικών η οποία σχετίζεται µε τον 

αποχρωµατισµό των χρωστικών της αντένας (Choudhury and Behera, 2001). Η 

διαδικασία  αυτή λαµβάνει χώρα παρουσία οξυγόνου. 

Η φωτοπαρεµπόδιση στο PSII ερµηνεύεται µε δύο διαφορετικούς 

µηχανισµούς (Andersson and Barber, 1996). Ο πρώτος αφορά στην 

καταστροφή της αναγωγικής πλευράς του PSII και πιο συγκεκριµένα στο 

σηµείο πρόσδεσης των πλαστοκυανινών QA ή QB και καλείται µηχανισµός 

σηµείου δέκτη (acceptor site mechanism) ενώ ο άλλος αφορά στην καταστροφή 

της οξειδωτικής πλευράς του PSII, καταστροφή η οποία εµποδίζει το 

διαχωρισµό φορτίου και καλείται µηχανισµός σηµείου δότη (donor side 

mechanism) (Hall and Rao, 1999). Η φωτοπαρεµπόδιση που προέρχεται από 

την πλευρά του δέκτη, προκαλείται όταν η ένταση της ακτινοβολίας υπερβαίνει 

τη χωρητικότητα της αλυσίδας φωτοσυνθετικής µεταφοράς ηλεκτρονίων. Ο 

µηχανισµός αυτός περιλαµβάνει ανασυνδιασµό του ζεύγους ριζών P680+ Pheo-  

(Vass et al., 1992)   όπου το P680+ αποτελεί τον πρωταρχικό δότη στο PSII, ενώ 

η φαιοφυτίνη Pheo- αποτελεί τον πρωταρχικό δέκτη στο PSII (Andersson and 

Barber, 1996). Στην συνέχεια, µεταφέρονται ηλεκτρόνια µε ταχείς ρυθµούς 

από την Pheo- στο QA (ως τον επόµενο δέκτη ηλεκτρονίων) µε αποτέλεσµα η 

πλαστοκυανίνη να υπερανάγεται στο επίπεδο QAΗ2 (µε δύο ηλεκτρόνια) και όχι 

στην φυσιολογική της µορφή QAΗ (µε ένα ηλεκτρόνιο), φαινόµενο το οποίο 

παρεµποδίζει προσωρινά την µεταφορά ηλεκτρονίων από το ενεργό κέντρο στο 

QA. Έτσι στο ενεργό κέντρο παράγεται P680-Chl στην κατάσταση διέγερσης 

τριπλότητας, το οποίο κάτω από αερόβιες συνθήκες συµπεριφέρεται σαν 

µοριακό οξυγόνο, δεν µπορεί να αποσβεστεί από τα καροτενοειδή και 

σχηµατίζει οξυγόνο στην κατάσταση διέγερσης απλότητας (Hall and Rao, 1999). 

Εκτός αυτών στις συνθήκες αυτές, η πρωτείνη D1, η οποία προσδένεται στην 

πλαστοκυανίνη QB τροποποιείται κατά τέτοιο τρόπο ώστε να ευνοείται η 

πρωτεολυτική της αποδόµηση (Andersson and Barber, 1996). Έτσι, τόσο η 

συνεχής αφοµοίωση του διοξειδίου του άνθρακα, όσο και η θερµική απόσβεση 

της πλεονάζουσας ενέργειας έχουν την ικανότητα να µειώνουν το ανηγµένο 

κλάσµα του πρωταρχικού δέκτη ηλεκτρονίων, της πλαστοκυανίνης QA µε τελικό 

αποτέλεσµα την µείωση της ενεργειακής πίεσης στο PSII (Maxwell et al., 1995).  
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Από την άλλη πλευρά, ο µηχανισµός της πλευράς του δότη δεν 

εξαρτάται από την παρουσία του οξυγόνου και είναι αποτέλεσµα της 

καταστροφής που προκαλείται από την απώλεια της ικανότητας του συµπλόκου 

οξείδωσης του νερού να παραχωρεί ηλεκτρόνια στο ενεργό κέντρο του P680, 

λόγω της υψηλής έντασης ακτινοβολίας (Biswal and Biswal 1999, Minkov et 

al. 1999). Κάτω από τέτοιες συνθήκες, το σύµπλοκο φωτόλυσης του νερού 

παρουσιάζεται ανίκανο να διατηρήσει τον ρυθµό µε τον οποίο µεταφέρονται τα 

ηλεκτρόνια από το P680 προς τους δέκτες της αλυσίδας µεταφοράς 

ηλεκτρονίων. Αυτό οδηγεί στην παραγωγή του P680+ (Thompson and Brudvig, 

1988). Ακολούθως το P680+ αφαιρεί ηλεκτρόνια από το  γύρω περιβάλλον, 

φαινόµενο το οποίο οδηγεί σε καταστροφή της πρωτείνης D1 του φωτοχηµικού 

κέντρου P680, η οποία συµµετέχει στο σύµπλοκο LHC, και του β–καροτενίου, 

παραγόντων που συνδέονται µε το φωτοχηµικό κέντρο του PSII (Barber, 1994). 

Αξίζει να τονιστεί ότι η πρωτείνη D1 του φωτοχηµικού κέντρου του PSII αποτελεί 

ένα από τα συστατικά της φωτοσυνθετικής συσκευής που επηρεάζονται 

περισσότερο, καθώς καταστρέφεται µε ταχύτερους ρυθµούς από εκείνους µε 

τους οποίους συντίθεται (Mattoo et al. 1984, Reisman and Ohad 1986, 

Jegerschöld et al., 1990; Aro et al., 1993; Critchley and Russell 1994; 

Anderson et al., 1997; Minkov et al., 1999).  Παρόλα αυτά,  η πρωτείνη D1 του 

PSII διαθέτει τον υψηλότερο ρυθµό αναπλήρωσης αποθεµάτων (turnover rate) 

µέσω εκ νέου σύνθεσης ανάµεσα στις πρωτείνες των χλωροπλαστών, και 

συνεπώς θα µπορούσε να αποτελέσει τον κύριο παράγοντα για την 

αποκατάσταση των καταστροφών του φωτοσυστήµατος από την 

φωτοπαρεµπόδιση της ακτινοβολίας στο PSII (Minkov et al., 1999; Hall and 

Rao, 1999).  

H έκθεση των χλωροπλαστών σε υψηλές εντάσεις ακτινοβολίας µπορεί να 

παρεµποδίσει και την µεταφορά ηλεκτρονίων στο PSI. Ωστόσο η έκταση της 

παρεµπόδισης είναι µικρότερη από εκείνη που προκαλείται στο PSII (Prášil et 

al., 1992; Choudhury et al., 1993; Choudhury et al., 1994). Ο στόχος της 

παρεµπόδισης βρίσκεται κοντά στο ενεργό κέντρο του PSI. Τα προϊόντα που 

προκύπτουν από τον διαχωρισµό του φορτίου στο PSI ανασυνδιάζονται, µε 

αποτέλεσµα τον σχηµατισµό του Ρ700 σε κατάσταση διέγερσης τριπλότητας 

(3Ρ700*) γεγονός που οδηγεί στην παραγωγή του 1Ο2 (Sonoike et al., 1994). 

Ακολούθως, οι ενεργές ρίζες οξυγόνου που δηµιουργούνται από την 3Chl*, 

καταστρέφουν τον φωτοσυνθετικό µηχανισµό του PSI κατά τρόπο ανάλογο µε 

του PSII (Choudhury and Behera, 2001). 

 26



Εισαγωγή 

Στο σηµείο αυτό θα πρέπει να τονιστεί ότι, η φωτοπαρεµπόδιση του 

φωτοσυστήµατος ΙΙ in vivo συχνά θεωρείται περισσότερο ως µια 

φωτοπροστατευτική στρατηγική παρά ως µια καταστρεπτική διαδικασία 

(Choudhury and Behera, 2001). Γενικά, ο υπερκορεσµός των φωτοχηµικών 

κέντρων µέσω υπερδιέγερσης εκφράζεται µε µία χαρακτηριστική αύξηση του 

φθορισµού της χλωροφύλλης. Παράλληλα παρουσιάζεται πτώση του λόγου 

Fm/Fv.  

Το φαινόµενο της φωτοπαρεµπόδισης εντείνεται από την δράση και 

άλλων παραγόντων καταπόνησης (π.χ. κλείσιµο των στοµάτων λόγω έλλειψης 

νερού, αποδραστηριοποίηση ενζύµων, έλλειψη απαραίτητων θρεπτικών 

στοιχείων ή χαµηλές θερµοκρασίες) (Sonoike et al., 1994) σε συνδυασµό µε 

υψηλές εντάσεις ακτινοβολίας οι οποίοι παρεµποδίζουν, εν µέρει ή στο σύνολό 

τους, τους βιοχηµικούς µηχανισµούς της φωτοσύνθεσης. 

3. Φωτοπροστασία 

Η αποφυγή των επιπτώσεων από την υπερβολική παροχή ενέργειας στα 

φωτοχηµικά κέντρα επιτυγχάνεται µέσω ορισµένων µηχανισµών προστασίας.  

3α. Ανατοµικά χαρακτηριστικά των φύλλων που συµβάλλουν στην 
φωτοπροστασία 

Σε µορφολογικό-ανατοµικό επίπεδο ορισµένα χαρακτηριστικά δίδουν 

την ικανότητα αποφυγής της έκθεσης της φωτοσυνθετικής συσκευής σε 

υπερβολικές εντάσεις φωτεινής ακτινοβολίας. Στα χαρακτηριστικά αυτά 

περιλαµβάνονται κατάλληλες κινήσεις ή κυλινδρισµός των φύλλων και 

µετακινήσεις των χλωροπλαστών στα κύτταρα. Η ύπαρξη πυκνού τριχώµατος, 

πεπαχυσµένων κυτταρικών τοιχωµάτων των επιδερµικών και υποδερµικών 

κυττάρων, και κατάλληλων χρωστικών (π.χ. ανθοκυανών), συµβάλλει στην 

αποφυγή της έκθεσης των υποκείµενων φωτοσυνθετικών ιστών σε υψηλές 

εντάσεις ακτινοβολίας (Gould et al., 2002; Steyn et al., 2002). 

3β. Φυσιολογικά χαρακτηριστικά των φύλλων που συµβάλλουν 
στην φωτοπροστασία. Ο κύκλος των ξανθοφυλλών. 

Για την διατήρηση της λειτουργίας των χλωροπλαστών, σε συνθήκες 

υψηλής έντασης φωτοσυνθετικά ενεργού ακτινοβολίας, τα φυτά αναπτύσσουν 

ορισµένες φωτοπροστατευτικές στρατηγικές (Choudhury and Behera, 2001). Σε 
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βιοχηµικό επίπεδο, τίθενται σε κίνηση ορισµένοι µηχανισµοί απόσβεσης της 

πλεονάζουσας ενέργειας των φωτοχηµικών κέντρων : 

α. Χρησιµοποίηση του παραγόµενου φωτοχηµικού έργου για την 

αναγωγή οργανικών µορίων (κυρίως µέσω του κύκλου του Calvin). 

β. Επανεκποµπή των φωτονίων µε τη µορφή φθορισµού.  

γ. Κατανάλωση της πλεονάζουσας ενέργειας µε τη µορφή ΑΤΡ σε 

µεταβολικές διαδικασίες µέσω των οποίων δεν παράγονται ανηγµένα µόρια. Στις 

διαδικασίες αυτές περιλαµβάνονται η φωτοαναπνοή, η ενεργητική µεταφορά 

ιόντων και η αντίδραση Mehler.  

δ. Η πλεονάζουσα ενέργεια των φωτοσυστηµάτων αποσβαίνει µε τη 

µορφή απωλειών θερµότητας (θερµική απόσβεση) (Καραµπουρνιώτης,  2003). 

 Ο πρώτος µηχανισµός αφορά σε φωτοχηµική απόσβεση (qP), ενώ οι 

επόµενοι τρεις σε µη φωτοχηµική απόσβεση (qNP). Ωστόσο οι µηχανισµοί αυτοί 

σε ορισµένες περιπτώσεις δεν παρέχουν επαρκή προστασία έναντι της 

φωτοοξείδωσης της φωτοσυνθετικής συσκευής. Η αδυναµία των µηχανισµών 

προστασίας σε συνθήκες καταπόνησης από υψηλές εντάσεις φωτεινής 

ακτινοβολίας αντισταθµίζεται µε τη δραστηριοποίηση µηχανισµών 

επιδιόρθωσης των ζηµιών οι οποίες έχουν προκύψει. Συνήθως περιλαµβάνουν 

αναπλήρωση ενζυµικών µορίων ή/και χρωστικών µε de novo σύνθεσή τους  

(Καραµπουρνιώτης,  2003). 

Ο τέταρτος µηχανισµός αφορά κυρίως στον κύκλο των ξανθοφυλλών 

(εικόνα 5), ο οποίος παρέχει τη δυνατότητα απόσβεσης της ενέργειας διέγερσης 

µέσω ορισµένων καροτενοειδών. Τα καροτενοειδή  εκτελούν βασικούς 

φωτοπροστατευτικούς ρόλους στους χλωροπλάστες δεδοµένου ότι προκαλούν 

απόσβεση της χλωροφύλλης στην κατάσταση διέγερσης τριπλότητας, και 

αποτοξίνωση των ελευθέρων ριζών οξυγόνου ή άλλων ενεργών µορφών οξυγόνου 

(Choudhury and Behera, 2001), που σχηµατίζονται λόγω της έκθεσης σε 
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Εικόνα 5. Ο κύκλος των ξανθοφυλλών λειτουργεί ως αποσβεστικός µηχανισµός του 
πλεονάσµατος της ενέργειας διέγερσης. 
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υψηλές εντάσεις ακτινοβολίας, µέσω εξειδικευµένων αντιδράσεων. Ενδιαφέρον 

παρουσιάζει η τοπολογία των καροτενοειδών στο φωτοσύστηµα ΙΙ. Το 

φωτοχηµικό κέντρο περιστοιχίζεται από δύο διαφορετικού µεγέθους και 

σύστασης σύµπλοκα αντενών. Εγγύτερα του φωτοχηµικού κέντρου, εντοπίζεται  

το µικρό σύµπλοκο το οποίο περιλαµβάνει ένα περιορισµένο µόνο κλάσµα της 

συνολικής χλωροφύλλης, αποτελείται κυρίως από Chla  και είναι πλούσιο σε 

συστατικά του κύκλου των ξανθοφυλλών, ενώ εξωτερικά αυτού εδράζεται το 

µεγάλο σύµπλοκο της αντέννας το οποίο δεσµεύει περισσότερα µόρια 

χλωροφύλλης και αποτελείται κυρίως από Chlb. Τα δεδοµένα δείχνουν ότι το 

µεγάλο περιφερειακό σύµπλοκο φωτοσυλλογής πιθανώς να αποτελεί το σηµείο 

στο οποίο λαµβάνει χώρα η εποξείδωση (Demmig-Adams and Adams, 1996). 

Σηµαντικό ρόλο στην φωτοπροστασία διαδραµατίζουν το β–καροτένιο και 

οι ξανθοφύλλες.  Το β–καροτένιο προκαλεί άµεση απόσβεση  τόσο των 

ελεύθερων ριζών οξυγόνου όσο και της χλωροφύλλης στην κατάσταση διέγερσης 

τριπλότητας, η οποία ευνοεί τον σχηµατισµό της ελεύθερης ρίζας οξυγόνου 

(Cogdell and Frank 1987), ενώ  οι ξανθοφύλλες περιορίζουν τον σχηµατισµό 

της χλωροφύλλης στην κατάσταση διέγερσης τριπλότητας αποσβαίνοντας την 

ενέργεια των µορίων σε κατάσταση απλότητας της (1Chl*) (Choudhury and 

Behera, 2001). Οι ξανθοφύλλες, οι οποίες εδράζονται στους χλωροπλάστες  

έχουν ως κύρια λειτουργία να αυξάνουν την µη φωτοχηµική απόσβεση της 

πλεονάζουσας ενέργειας διέγερσης µε την µορφή θερµότητας και να 

προστατεύουν µε τον  τρόπο αυτό τους χλωροπλάστες από την καταπόνηση της 

πλεονάζουσας ακτινοβολίας (Demmig-Adams, 1990; Gilmore and Govindjee, 

1999; Bukhov et al., 2001; Grudziński et al., 2001). H λειτουργία του κύκλου 

των ξανθοφυλλών επάγεται από ισχυρά όξινο pΗ στην κοιλότητα των 

θυλακοειδών (Demmig-Adams and Adams, 1996), καθώς και από την 

παρουσία ασκορβικού οξέος (Hall and Rao, 1999)  

Η επικράτηση συνθηκών φωτοπαρεµπόδισης προκαλεί τη δηµιουργία 

µιας πολύ υψηλής τιµής διαφοράς pH (∆pH) µεταξύ της κοιλότητας του 

θυλακοειδούς (χαµηλό pH) και του στρώµατος (υψηλό pH) στους 

χλωροπλάστες. Υπό κανονικές συνθήκες η διαβάθµιση αυτή του pH τροφοδοτεί 

ενεργειακά τις διαδικασίες φωτοφωσφορυλίωσης και εποµένως εξασφαλίζει τη 

παραγωγή ΑΤΡ. Ωστόσο σε συνθήκες φωτοπαρεµπόδισης η δηµιουργία πολύ 

υψηλής ∆pH αποτελεί το σήµα κινδύνου το οποίο σηµατοδοτεί την έναρξη 

λειτουργίας των προστατευτικών µηχανισµών (Καραµπουρνιώτης,  2003). Έτσι,  

η έντονη οξίνιση της κοιλότητας των θυλακοειδών προκαλεί µεταβολές στη 
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διαµόρφωση των πρωτεϊνών που σχηµατίζουν σύµπλοκα µε τις χρωστικές στην 

αντένα φωτοσυλλογής του PSII καθώς και επαναδιευθέτηση των χρωστικών 

(Καραµπουρνιώτης, 2003). Συνεπώς, τα PSΙ και PSΙΙ µεταπίπτουν από την 

κατάσταση υψηλής απόδοσης στην κατάσταση φωτοπροστασίας. Λόγω των πολύ 

χαµηλών τιµών του pH της κοιλότητας του θυλακοειδούς δραστηριοποιείται η 

απο-εποξειδάση της βιολαξανθίνης, µε αποτέλεσµα την ενδοµετατροπή της 

βιολαξανθίνης σε ζεαξανθίνη, µέσω του σχηµατισµού της ανθεραξανθίνης 

(Καραµπουρνιώτης,  2003). Η µετατροπή αυτή παίζει σηµαντικό ρόλο στην 

ρύθµιση της δέσµευσης ακτινοβολίας από τα συστήµατα φωτοσυλλογής (LHC) 

και στην επακόλουθη διάχυση της ενέργειας (Choudhury and Behera, 2001).  

Τα ένζυµα που εµπλέκονται στις ενδοµετατροπές στον κύκλο των 

ξανθοφυλλών είναι η αποεποξειδάση της βιολαξανθίνης (VDE) και η εποξειδάση 

της ζεαξανθίνης (ZE). Η βιολαξανθίνη µετατρέπεται µε αποεποξείδωση σε 

ζεαξανθίνη µε τελική κατάληξη δοµικές µεταβολές στα σύµπλοκα LHC 

(Choudhury and Behera, 2001). Τα παραπάνω φαινόµενα έχουν ως τελικό 

αποτέλεσµα την κατευθυνόµενη απόσβεση του φθορισµού της χλωροφύλλης 

(Choudhury and Behera, 2001).  

Πιο συγκεκριµένα, το ένζυµο VDE εκβάλει προς την κοιλότητα του 

θυλακοειδούς και µετατρέπει την βιολαξανθίνη σε ζεαξανθίνη όταν η τιµή του 

pΗ της κοιλότητας είναι χαµηλή, φαινόµενο το οποίο προκαλείται από υψηλές 

εντάσεις ακτινοβολίας. Από την άλλη πλευρά η εποξειδάση της ζεαξανθίνης 

εκβάλει προς το στρώµα και καταλύει τον σχηµατισµό της βιολαξανθίνης από 

την ζεαξανθίνη. Με την µετατροπή της βιολαξανθίνης σε ζεαξανθίνη, η 

πλεονάζουσα ενέργεια στην αντέννα του PSII αποσβαίνεται µε την µορφή 

θερµότητας (Καραµπουρνιώτης, 2003). Η απόσβεση αυτή αναφέρεται ως 

ενεργειακα–εξαρτώµενη απόσβεση (qE) ή ως εξαρτώµενη από την διαβάθµιση 

του pΗ, µη–φωτοχηµική απόσβεση µέσω φθορισµού της χλωροφύλλης (NPQ) 

(Demmig-Adams 1990). Είναι αξιοσηµείωτη η υπόθεση που υποστηρίζει ότι 

εκτός από την βιολαξανθίνη και την ζεαξανθίνη σηµαντικό ρόλο στην απόσβεση 

της πλεονάζουσας ενέργειας παίζει και η ανθεραξανθίνη. Η τελευταία 

εµπλέκεται στον φωτοπροστατευτικό µηχανισµό απόσβεσης, καθώς έχει την 

ικανότητα να παγιδεύει και να αποσβαίνει το πλεόνασµα της ενέργειας 

διέγερσης των συµπλόκων της αντένας του PSII υπό µορφή θερµότητας 

(Gilmore et al., 1998; Gilmore and Yamamoto, 2001; Gilmore, 2001). 

Υπάρχουν δύο θεωρίες που ασχολούνται µε την φύση και τον µηχανισµό µέσω 

του οποίου µια απλή µετατροπή στην σύνθεση των ξανθοφυλλών του LHC 
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επηρρεάζει την ισορροπία µεταξύ της δέσµευσης φωτονίων και της απόσβεσης 

της ενέργειας σε διαφορετικές εντάσεις ακτινοβολίας (Young et al. 1997, 

Horton et al. 1999). Η πρώτη περιγράφει ένα θεωρητικό µοντέλο που βασίζεται 

στην αυθόρµητη singlet-singlet µεταφορά διέγερσης από την Chl στην 

ζεαξανθίνη και έχει ως αποτέλεσµα την απόσβεση του φθορισµού της 

χλωροφύλλης και την έκλυση της ενέργειας διέγερσης. Η θεωρία αναφέρεται ως 

αυθόρµητη (direct) απόσβεση της ενέργειας. Το ενδεχόµενο ότι οι διαφορές στο 

S1 ενεργειακό επίπεδο ανάµεσα στην βιολαξανθίνη και στην ζεαξανθίνη µπορεί 

να ευθύνονται για την δράση της µεσολαβητικής απόσβεσης της περίσσειας 

ενέργειας προτάθηκε για πρώτη φορά από τον Demmig-Adams (1990) και 

αργότερα διευκρινίστηκε από τους Owens et al. (1992). Πρότειναν ότι η 

ζεαξανθίνη έχει ενεργειακό επίπεδο S1 πανοµοιότυπο µε εκείνο του β–

καροτενίου. Το S1 ενεργειακό επίπεδο της ζεαξανθίνης βρίσκεται χαµηλότερα 

από εκείνο της Chla, επιτρέποντας στο µόριο της ζεαξανθίνης να 

συµπεριφέρεται ως χοάνη για την περίσσεια ενέργεια της Chla. Το ενεργειακό 

επίπεδο S1 της ζεαξανθίνης δύναται να αποσβέσει τον φθορισµό της Chla, µε 

την απενεργοποίηση της 1Chl*. Αντίθετα, το υψηλότερο S1 επίπεδο της 

βιολαξανθίνης θα µπορούσε µόνο να λειτουργήσει ως φωτοσυλλεκτική 

χρωστική, µεταφέροντας την ενέργεια διέγερσης στην Chla. Εποµένως όταν  

υπάρχει ανάγκη  απόσβεσης της περίσσειας ενέργειας σχηµατίζεται ζεαξανθίνη 

µέσα στο LHCII, η οποία συνεισφέρει στην απενεργοποίηση της  1Chl* και στην 

απόσβεση της πλεονάζουσας ενέργειας υπό µορφή θερµότητας (Gilmore, 1997; 

Minkov et al., 1999).  Η δεύτερη θεωρία αποσαφηνίζει τον ρόλο των χρωστικών 

του κύκλου των ξανθοφυλλών  στο να προκαλούν µεταβολές στην διάταξη του 

LHCII στον χώρο, η οποία καταλλήγει στην µη φωτοχηµική απόσβεση 

ενέργειας. Σύµφωνα µε την θεωρία αυτή προτείνεται ότι η ζεαξανθίνη προκαλεί 

δοµικές αλλαγές στο φωτοσυλλεκτικό σύστηµα των θυλακοειδών µεµβρανών 

που συµβάλλουν στην µη φωτοχηµική απόσβεση (Gilmore, 1997; Minkov et 

al., 1999). H µείωση της ακτινοβολίας που προκαλείται από την µείωση του pΗ 

στην κοιλότητα του θυλακοειδούς ενεργοποιεί το αποεποξειδάση της 

βιολαξανθίνης και προωθεί την πρωτονίωση της CP πρωτείνης. Αυτά τα δύο 

γεγονότα προκαλούν εξειδικευµένες δοµικές αλλαγές στο LHC και µετατροπή 

της βιολαξανθίνης σε ζεαξανθίνη. Στο φωτοπροστατευτικό σύστηµα των 

πρωτεινών που σχηµατίζουν χλωροπρωτεινικά σύµπλοκα στον φωτοσυνθετικό 

µηχανισµό µε τις χλωροφύλλες a και b, τα µόρια των χλωροφυλλών 

τοποθετούνται κοντά, αλλά διαχωρίζονται µεταξύ τους από µόρια ξανθοφυλλών. 
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Αυτοί οι ισχυροί αποσβέστες (οι ξανθοφύλλες) εµποδίζουν µε τον τρόπο αυτό τις 

αλληλεπιδράσεις µεταξύ των µορίων της χλωροφύλλης και διευκολύνουν την 

απόσβεση (Searle et al., 1990) χωρίς ωστόσο να παρεµβαίνουν στην µεταφορά 

ενέργειας µεταξύ των µορίων της χλωροφύλλης. Η βασική διαδικασία που 

προκαλεί την απόσβεση µε αυτό τον µηχανισµό είναι οι αλλαγές στην 

κατάσταση ιονισµού των πρωτεϊνών που επισυµβαίνουν και οδηγούν σε µια 

συσσωµάτωση χλωροφυλλών και ξανθοφυλλών. Έτσι επιτρέπουν την αυθόρµητη 

απόσβεση της 1Chl*  από την ζεαξανθίνη και  την ενεργειακή απόσβεση (Eskling 

et al., 1997; Gilmore, 1997).   

Υπό κανονικές συνθήκες φωτοσύνθεσης η θερµική απόσβεση µπορεί να 

ευθύνεται για απώλειες πάνω από το 50% της ενέργειας ακτινοβολίας που 

απορροφάται από τις χλωροφύλλες του ενεργού κέντρου του φωτοσυστήµατος 

ΙΙ. 

4. Η συγκρότηση της φωτοσυνθετικής συσκευής 

κατά τη διάρκεια της ανάπτυξης των φύλλων 

Η έναρξη της φωτοσυνθετικής λειτουργίας σε ένα φύλλο εξαρτάται 

πρωταρχικά τόσο από την οντογένεση των χλωροπλαστών και τη βιοσύνθεση των 

βασικών εξαρτηµάτων της φωτοσυνθετικής συσκευής όσο και από την ανάπτυξη 

των φωτοπροστατευτικών µηχανισµών ώστε η λειτουργία των πρώτων να είναι 

απρόσκοπτη. Η διαδικασία της οντογένεσης των χλωροπλαστών αποτελεί µια 

αυτόνοµη διαδικασία αλλά εξαρτάται σαφώς από την πορεία της 

διαφοροποίησης του κυττάρου (Van Lijsebettens and Clarke, 1998). Οι 

χλωροπλάστες προέρχονται από  τη διαφοροποίηση προπλαστιδίων τα οποία 

εντοπίζονται στα κύτταρα που προκύπτουν από το κορυφαίο µερίστωµα του 

βλαστού. Η διαφοροποίηση περιλαµβάνει τόσο εξαρτώµενες όσο και µη 

εξαρτώµενες από το φως διαδικασίες (Bauer et al., 2001). Η αντίληψη των 

φωτεινών ερεθισµάτων και η µεταγωγή των σηµάτων πραγµατοποιείται από 

ειδικούς φωτοδέκτες µε κατάληξη την επαγωγή γονιδίων τόσο στο πυρηνικό όσο 

και στο χλωροπλαστικό DNA (Fankhauser and Chory, 1997). Εκτός από τις 

διαδικασίες που εξαρτώνται από την παρουσία φωτός, η οντογένεση των 

χλωροπλαστών περιλαµβάνει και διαδικασίες ανεξάρτητες από το φως η έναρξη 

και η ρύθµιση των οποίων συντελούνται µέσω σηµάτων που ανταλλάσσονται 

µεταξύ των χλωροπλαστών και του πυρήνα (Bauer et al., 2001). Έτσι η όλη 

διαδικασία περιλαµβάνει επαγωγή γονιδίων, σύνθεση πρωτεϊνών και µεταφορά 
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αυτών στο πλαστίδιο όπου και συναρµολογούνται στις µεµβράνες των 

θυλακοειδών, διαδικασία η οποία απαιτεί το συντονισµό των δύο ξεχωριστών 

διαµερισµάτων, του κυτταροπλάσµατος και του χλωροπλάστη (Choquet and 

Vallon, 2000). 

Για την αποδοτική λειτουργία της φωτοσύνθεσης απαιτείται, εκτός από 

την οντογένεση των χλωροπλαστών, και η ανάπτυξη του φύλλου ως συνόλου. Η 

διαδικασία αυτή ορίζεται από µια διαδοχή σταδίων όπως η κατά πλάτος αύξηση 

η οποία δίνει γένεση στους βασικούς ιστούς που συγκροτούν το όργανο (Van 

Lijsebettens and Clarke, 1998). Οι κύριοι ιστοί των φύλλων είναι οι 

επιδερµικοί και τα χλωροφυλλούχα παρεγχύµατα, τυπικά το πασσαλώδες και 

το σπογγώδες παρέγχυµα. Η οντογένεση των φύλλων έχει µελετηθεί επισταµένα 

στο φυτό Arabidopsis thaliana όπου καθορίστηκαν τα βασικά στάδια 

ανάπτυξης στο χρονικό διάστηµα µεταξύ 5 και 22 ηµερών µετά τη σπορά. Κατά 

τους Pyke et al. (1991), οι επιδερµίδες και το πασσαλώδες παρέγχυµα είναι 

ορατά σε διάστηµα 5–8 ηµερών. Στο διάστηµα αυτό η αύξηση είναι κατά κύριο 

λόγο κατά πλάτος, µε αποτέλεσµα την ανάπτυξη του ελάσµατος η οποία 

κορυφώνεται στο χρονικό διάστηµα µεταξύ 7 και 15 ηµερών. Κατά το διάστηµα 

αυτό αυξάνεται σε µεγάλο βαθµό το µέγεθος των κυττάρων του µεσοφύλλου και 

σχηµατίζονται οι µεσοκυττάριοι χώροι (Pyke et al., 1991). Ο σχηµατισµός των 

µεσοκυττάριων χώρων παίζει ουσιώδη ρόλο στη φωτοσυνθετική λειτουργία των 

φύλλων καθώς γίνεται δυνατή η διάχυση του διοξειδίου του άνθρακα από τον 

υποστοµάτιο χώρο προς τα κύτταρα του µεσοφύλλου. Στο φυτό A. thaliana το 

έλασµα παρουσιάζει πλήρη έκπτυξη κατά την 18η ηµέρα. Από εκεί και µετά, το 

φύλλο συνεχίζει να αυξάνει µε κατά µήκος έκταση των κυττάρων προκαλώντας 

κυρίως αύξηση του πάχους του ελάσµατος και του ποσοστού των 

µεσοκυττάριων χώρων (Pyke et al., 1991). 

Σύµφωνα µε τα παραπάνω, ένα αναπτυσσόµενο φύλλο δεν προβλέπεται 

να µπορεί να φτάσει στο µέγιστο της φωτοσυνθετικής του ικανότητας πριν την 

ολοκλήρωση τουλάχιστον του σταδίου της έκπτυξης του ελάσµατος (Miyazawa 

et al., 2003). Ωστόσο ένα αναπτυσσόµενο φύλλο εµφανίζει συνήθως θετικό 

ισοζύγιο καθαρής φωτοσυνθετικής ταχύτητας πριν την ολοκλήρωση της 

ανάπτυξής του (Turgeon, 1989). Αυτό υποστηρίζεται και από το γεγονός ότι, 

κατά µέσο όρο, η µετάβαση από το στάδιο του καταναλωτή στο στάδιο του 

παραγωγού, όπου τελικά το φύλλο διαθέτει τέτοιο πλεόνασµα φωτοσυνθετικών 

προϊόντων ώστε να µπορεί να τροφοδοτεί και άλλα µέρη του φυτού, εντοπίζεται 
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όταν το φύλλο έχει ολοκληρώσει το 60% περίπου της πλήρους έκπτυξής του 

(Turgeon, 1989). 

5. Φωτοσυνθετικά χαρακτηριστικά του φύλλου του 

αµπελιού 

5α. Η συγκρότηση της φωτοσυνθετικής συσκευής κατά τη διάρκεια 
της ανάπτυξης των φύλλων του αµπελιού 

Κατά τη διάρκεια της ανάπτυξης των φύλλων του αµπελιού η 

συγκέντρωση χλωροφυλλών και καροτενοειδών αυξάνει σταδιακά. Ανάλογα 

αυξάνει και ο λόγος Chla/Chlb υποδεικνύοντας την σταδιακή ωρίµανση της 

φωτοσυνθετικής συσκευής (Bertamini and Nedunchezhian, 2003b). Η µέγιστη 

τιµή του λόγου παρατηρείται στα ώριµα φύλλα. Το γεγονός αυτό ενδεχοµένως 

εξηγεί την µέγιστη τιµή φωτοσυνθετικής ικανότητας που παρατηρείται στο 

στάδιο αυτό (Bertamini and Nedunchezhian, 2003b). Η πλήρης απόδοση της 

φωτοσυνθετικής συσκευής στο στάδιο αυτό υποδηλώνεται από την παράµετρο 

Fv/Fm της οποίας η τιµή αυξάνεται κατά την ανάπτυξη των φύλλων έως την 

πλήρη ωρίµανση. Έτσι, κατά το στάδιο της πλήρους ωρίµανσης η ενέργεια που 

απορροφάται χρησιµοποιείται πλέον αποδοτικά από τη φωτοσυνθετική 

συσκευή. 

5β. Τα χαρακτηριστικά φωτοπροστασίας κατά τη διάρκεια της 

ανάπτυξης των φύλλων του αµπελιού 

Οι Bertamini and Nedunchezhian (2003a) αναφέρουν ότι τα νεαρά 

φύλλα του αµπελιού εµφανίζονται περισσότερο επιρρεπή στην φωτοοξείδωση 

και ως εκ τούτου προστατεύονται σε µεγαλύτερο βαθµό συγκριτικά µε τα 

ώριµα. Οι ίδιοι ερευνητές αναφέρουν πως αν και τα νεαρά φύλλα περιέχουν 

50% λιγότερη χλωροφύλλη συγκριτικά µε τα ώριµα, ο λόγος Chla/Chlb έχει 

ήδη διαµορφώσει την τελική του τιµή  γεγονός που υποδηλώνει πως η 

φωτοσυνθετική συσκευή είναι ανεπτυγµένη. Ως εκ τούτου το ποσό της ενέργειας 

που απορροφάται ανά µονάδα χλωροφύλλης είναι υψηλότερο στα νεαρά 

συγκριτικά µε τα ώριµα φύλλα. Αν το παραπάνω συνδυαστεί µε την 

χαµηλότερη φωτοσυνθετική ικανότητα των νεαρών φύλλων συγκριτικά µε τα 

ώριµα, δείχνει πως η ανάγκη για αποσβεστικούς µηχανισµούς στα νεαρά φύλλα 

είναι µεγαλύτερη. 
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Στα  νεαρά φύλλα φαίνεται πως λειτουργεί ένας ρυθµιστικός µηχανισµός 

για την απορρόφηση ακτινοβολίας µε σκοπό την αποφυγή βλαβών στα 

φωτοσυνθετικά κέντρα. Ο µηχανισµός αυτός περιλαµβάνει την απενεργοποίηση 

των ενεργών κέντρων µέσω της πρωτεϊνης 33 kDa του συµπλόκου φωτόλυσης 

του νερού, αλλά όχι καταστροφή της πρωτεΐνης D1 του PSII (Bertamini and 

Nedunchezhian, 2003a). Σε γενικές γραµµές φαίνεται πως οι 

φωτοπροστατευτικοί µηχανισµοί των ώριµων φύλλων στο φυτό του αµπελιού 

είναι ιδιαίτερα αποτελεσµατικοί σε συνθήκες αγρού. Αυτό έχει ως αποτέλεσµα 

τη µείωση της πιθανότητας φωτοπαρεµπόδισης ακόµα και υπό συνθήκες 

έντονης υδατικής καταπόνησης (Flexas et al., 1998). 

Σε επίπεδο οργάνου τα δοµικά χαρακτηριστικά που σύµφωνα µε τη 

βιβλιογραφία συµβάλλουν στην αποφυγή της καταπόνησης από υψηλές 

εντάσεις ορατής ακτινοβολίας είναι οι ανθοκυανίνες (Manetas et al., 2002; 

Manetas, et al., 2003) και το τρίχωµα (Karabourniotis et al., 1999; Manetas, 

2003). Οι Karabourniotis et al. (1999) εξετάζοντας τρεις ποικιλίες αµπελιού 

κατά τη διάρκεια της ανάπτυξής τους αναφέρουν πως η παρουσία των 

παραπάνω χαρακτηριστικών στις αντίστοιχες ποικιλίες είναι εντονότερη στα 

νεαρά αναπτυξιακά στάδια. Σύµφωνα µε τους παραπάνω ερευνητές, το γεγονός 

αυτό ενδεχοµένως να σχετίζεται, µεταξύ άλλων, και µε την προστασία των 

νεαρών φύλλων από τις υψηλές εντάσεις ορατής και υπεριώδους ακτινοβολίας. 

Τα συµπεράσµατα αυτά προέκυψαν από µελέτες των χαρακτηριστικών 

περατότητας των φύλλων σε ακτινοβολία διάφορων µηκών κύµατος. 
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κοπός της     ργασίας
Σκοπός της εργασίας 

Σύµφωνα µε παλαιότερη εργασία της ερευνητική µας οµάδας 

(Karabourniotis et al., 1999), η ύπαρξη τριχώµατος στα νεαρά φύλλα 

ορισµένων ποικιλιών αµπέλου προσφέρει προστασία όχι µόνο έναντι της 

υπεριώδους αλλά και έναντι των υψηλών εντάσεων ορατής ακτινοβολίας. 

Μετρήσεις µε µικροαισθητήρες οπτικών ινών έδειξαν ότι το στρώµα των τριχών 

των νεαρών φύλλων συγκρατεί ένα σηµαντικό ποσοστό της προσπίπτουσας 

ακτινοβολίας µε αποτέλεσµα οι ιστοί του µεσοφύλλου να δέχονται σηµαντικά 

χαµηλότερες εντάσεις ορατής ακτινοβολίας. Σύµφωνα µε τα αποτελέσµατα αυτά 

διατυπώθηκε η υπόθεση εργασίας βάσει της οποίας οι διαφορετικές οπτικές 

ιδιότητες των επιφανειακών ιστών διαφορετικών ποικιλιών αµπέλου 

διαµορφώνουν διαφορετικό φωτεινό καθεστώς στο µεσόφυλλο και ως εκ τούτου 

οι µηχανισµοί απόσβεσης της περίσσειας ενέργειας των φωτοχηµικών κέντρων 

λειτουργούν µε διαφορετική ένταση ή / και διαθέτουν διαφορετικές δεξαµενές 

των υπεύθυνων χρωστικών. Για το σκοπό αυτό επιλέχθηκαν τρεις ποικιλίες 

αµπέλου οι οποίες παρουσιάζουν έντονες διαφορές στις οπτικές ιδιότητες των 

νεαρών τους φύλλων, η Σουλτανίνα (µε λεία και άτριχα φύλλα χωρίς 

ανθοκυανίνες), το Σιρίκι (µε λεία, άτριχα φύλλα και υψηλό περιεχόµενο σε 

ανθοκυανίνες) και το Αθήρι (φύλλα µε τρίχωµα χωρίς ανθοκυανίνες). 



 



 

λικά και      έθοδοι
Υλικά και Μέθοδοι 

1. Φυτικό Υλικό και Πειραµατικό Σχέδιο 

Το πείραµα διεξήχθη στον πειραµατικό αµπελώνα του Εργαστηρίου 

Αµπελουργίας του ΓΠΑ. Επιλέχθηκαν τρεις ποικιλίες αµπέλου (Vitis vinifera L) 

µε διακριτά µορφολογικά και βιοχηµικά χαρακτηριστικά των φύλλων τους, η 

Σουλτανίνα (µε λεία και άτριχα φύλλα χωρίς ανθοκυανίνες), Σιρίκι (µε λεία, 

άτριχα φύλλα και υψηλό περιεχόµενο σε ανθοκυανίνες) και Αθήρι (φύλλα µε 

τρίχωµα χωρίς ανθοκυανίνες). Για κάθε ποικιλία επιλέχθηκαν οκτώ υγιή και 

οµοιόµορφα πρέµνα. Σε κάθε πρέµνο σηµάνθηκαν 3–4 βλαστοί στο σηµείο που 

αντιστοιχούσε στο φύλλο πέµπτου κόµβου από την κορυφή της νέας 

βλάστησης. 

2. ∆ειγµατοληψίες 

Για τις ανάγκες των πειραµατικών µετρήσεων διακρίθηκαν δύο 

πειραµατικές κατηγορίες. Η πειραµατική κατηγορία Α αφορούσε σε πέντε 

πρέµνα µε τέσσερις σηµασµένους βλαστούς ανά πρέµνο και χρησιµοποιήθηκε 

για τις µετρήσεις των βιοχηµικών και φυσιολογικών παραµέτρων που 

αφορούσαν στη φωτοσυνθετική λειτουργία. Η πειραµατική κατηγορία Β 

αφορούσε σε τρία πρέµνα µε τρεις σηµασµένους βλαστούς ανά πρέµνο και 

χρησιµοποιήθηκε για τις µορφολογικές µετρήσεις και τις µετρήσεις 

ανθοκυανινών. 

Οι δειγµατοληψίες διεξήχθησαν στο διάστηµα 13–21 Μαΐου 2003. 

3. Μορφολογικές Παράµετροι 

3α. Μετρήση Πάχους Φύλλου και Ειδικής Φυλλικής Επιφάνειας 

Για τη µέτρηση του πάχους των φύλλων έγιναν τµήσεις µε το χέρι σε 

νωπά φύλλα και παρατήρηση στο οπτικό µικροσκόπιο (Zeiss Axiolab (Carl 

Zeiss, Jena, Germany)). Για τη µέτρηση της ειδικής φυλλικής επιφάνειας (SLA) 

τα φύλλα φωτογραφήθηκαν νωπά ώστε να µετρηθεί η επιφάνεια του ελάσµατος 

και στη συνέχεια µετά από αφυδάτωση στους 80º C για 48 ώρες και παραµονή 

σε ξηραντήρα για 24 ώρες µετρήθηκε το ξηρό βάρος. 
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3β. Μέτρηση Ποσοστού ∆ιαφανών Περιοχών του Ελάσµατος 

Για την µέτρηση του ποσοστού των διαφανών περιοχών ελήφθησαν 

φωτογραφίες του ελάσµατος άθικτων φύλλων. Για το σκοπό αυτό, δίσκοι φύλλων 

τοποθετήθηκαν σε αντικειµενοφόρο πλάκα και φωτίστηκαν από την αποαξονική 

επιφάνεια. Οι µικροφωτογραφίες καταγράφηκαν σε ψηφιακή φωτογραφική 

µηχανή τύπου CyberShot DSC-S75 (SONY Corporation, Japan) και 

αποθηκεύτηκαν σε ηλεκτρονικό υπολογιστή σε ψηφιακή µορφή. Η διάκριση 

των διαφανών περιοχών που αντιστοιχούν στους κολεούς των ηθµαγγειωδών 

δεσµίδων του φύλλου από τα χλωροφυλλούχα διαµερίσµατα του 

 

 

Εικόνα 6. Ενδεικτική αλληλουχία ανάλυσης εικόνας για τον υπολογισµό του ποσοστού 
των διαφανών περιοχών του φύλλου a. Αρχική µικροφωτογραφία φύλλου αµπελιού µε 
διελαύνον φως b. Η ίδια µικροφωτογραφία µετά από τη µετατροπή της σε εικόνα γκρίζας 
κλίµακας 256 αποχρώσεων c. Το ιστόγραµµα συχνοτήτων των τιµών έντασης των 
εικονοστοιχείων. Στο διάγραµµα µε κόκκινη γραµµή επισηµαίνονται τα δύο µέγιστα (το 
πρώτο αντιστοιχεί στα εικονοστοιχεία που συνιστούν τις περιοχές του µεσοφύλλου οι οποίες 
αποτελούνται από χλωροφυλλούχο παρέγχυµα ενώ το δεύτερο στα εικονοστοιχεία που 
συνιστούν τις διαφανείς περιοχές). Με πράσινη γραµµή επισηµαίνεται το ελάχιστο του 
ιστογράµµατος ενώ µε µπλε γραµµή ο αριθµητικός µέσος των δύο µεγίστων ο οποίος 
επιλέγεται ως τιµή διαχωρισµού. d. Η τελική δυαδική εικόνα  µετά την επεξεργασία. Το 
ποσοστό των διαφανών περιοχών επί του συνόλου της φυλλικής επιφάνειας στη 
συγκεκριµένη εικόνα είναι 28% .Κλίµακα 100 µm. 
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ελάσµατος έγινε µε τη βοήθεια προγράµµατος ψηφιακής ανάλυσης εικόνας το 

οποίο αναπτύχθηκε σε περιβάλλον MatLab 60088 (Mathworks Inc, USA), 

(Nikolopoulos et al, 2002). Σύµφωνα µε την παραπάνω µεθοδολογία, οι 

ψηφιακές µικροφωτογραφίες (εικόνα 6a)  µετατρέπονται σε µορφή γκρίζας 

κλίµακας βάθους 8–bit (εικόνα 1b) και εξάγεται το ιστόγραµµα των συχνοτήτων 

των εντάσεων των εικονοστοιχείων (εικόνα 6c). Ακολούθως εφαρµόζεται 

αλγόριθµος ο οποίος έχει ως εξαγόµενο την τιµή της έντασης για κάθε ένα από 

τα δύο µέγιστα του ιστογράµµατος (εικόνα 6c). Ως σηµείο διαχωρισµού των 

εντάσεων των εικονοστοιχείων για τη µετατροπή της εικόνας σε δυαδική µορφή 

(εικόνα 6d) επιλέγεται ο αριθµητικός µέσος των δύο µεγίστων (εικόνα 6c). Τέλος 

µετράται το ποσοστό των διαφανών περιοχών ως προς τη συνολική επιφάνεια 

της εικόνας (εικόνα 6). 

4. Βιοχηµικές και Φυσιολογικές Παράµετροι 

4α. Μέτρηση Ανθοκυανινών 

Για τη µέτρηση του περιεχοµένου σε ανθοκυανίνες ελήφθησαν δίσκοι 

φύλλων και λειοτριβήθηκαν µε υγρό άζωτο έως λεπτής σκόνης. Στη συνέχεια 

έγινε εκχύλιση σε 1% HCl σε µεθανόλη (3 ml) µε τη βοήθεια άµµου εκχύλισης 

σε γουδί. Το εκχύλισµα καθαρίστηκε από τα στερεά υπολείµµατα µε 

φυγοκέντρηση (2570 × g, 5 λεπτά). Όλοι οι χειρισµοί πραγµατοποιήθηκαν 

στους 6º C. Στη συνέχεια παραλήφθηκε το υπερκείµενο και µετρήθηκε η 

απορρόφηση στα 530 και 657 nm σε φασµατοφωτόµετρο διπλής δέσµης τύπου 

Shimadzu UV–Vis 160A (Shimadzu Co, Tokyo, Japan). Από την απορρόφηση 

των ανθοκυανινών αφαιρέθηκε η συµβολή των χλωροφυλλών και η διορθωµένη 

απορρόφηση µετατράπηκε σε συγκέντρωση χρησιµοποιώντας τον τυπικό 

συντελεστή µοριακής απόσβεσης της κυανιδίνης (34,7 AU mM-1) κατά Murray 

and Hackett (1991). 

4β.Ανάλυση Φωτοσυνθετικών και Φωτοπροστατευτικών 
Χρωστικών και παράµετροι λειτουργίας κύκλου ξανθοφυλλών 

Για την ανάλυση φωτοσυνθετικών (χλωροφυλλών) και 

φωτοπροστατευτικών (καροτενοειδών) χρωστικών διεξήχθησαν δύο ειδών 

δειγµατοληψίες ώστε να εκτιµηθούν οι παράµετροι λειτουργίας του κύκλου των 

ξανθοφυλλών (Kyparissis et al., 2000). Η πρώτη δειγµατοληψία διεξήχθη πριν 

την ανατολή του ήλιου (0530–0700), ενώ η δεύτερη δειγµατοληψία το µεσηµέρι 
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(1130–1300). Και στις δύο περιπτώσεις ελήφθησαν δίσκοι φύλλων και 

εµβαπτίστηκαν αµέσως  σε υγρό άζωτο µέχρι τη µεταφορά τους σε κατάψυξη (–

80º C), όπου και παρέµειναν έως να χρησιµοποιηθούν για τη χρωµατογραφική 

ανάλυση. Τα δείγµατα λειοτριβήθηκαν  µε υγρό άζωτο έως λεπτής σκόνης και 

εκχυλίστηκαν σε µεθανόλη µε ίχνη CaCO3 (2 ml) µε τη βοήθεια άµµου 

εκχύλισης σε γουδί. Το εκχύλισµα καθαρίστηκε από τα στερεά υπολείµµατα µε 

φυγοκέντρηση (2570 × g, 5 λεπτά). Όλοι οι χειρισµοί πραγµατοποιήθηκαν 

στους 6º C µε φως ασφαλείας. Το υπερκείµενο επεξεργάστηκε µε φίλτρο 

µεµβράνης MN Chromafil GF-PET 20/25 (Macherey–Nagel, Düren, Germany) 

και φυλάχθηκε στους –30º C. Η χρωµατογραφική ανάλυση πραγµατοποιήθηκε 

σύµφωνα µε τους Darko et al, 2000 (εικόνα 7). Το σύστηµα υγρής 

χρωµατογραφίας υψηλής απόδοσης (HPLC) αποτελείτο από τριαδική αναλογική 

αντλία χαµηλής πίεσης LG–980–02, αντλία PU–980 και ανιχνευτή υπεριώδους–

ορατού UV–970 (Jasco Corporation, Tokyo, Japan). Ο διαχωρισµός έγινε σε 

αναλυτική στήλη Zorbax Stablebond SB-C18 (5 µm; 250 × 4,6 mm; Agilent 

Technologies, Palo Alto, CA, USA) συνδεδεµένη εν σειρά µε προστήλη APEX 

ODS (5 µm; 1 cm × 4,6 mm; Jones Chromatography Limited, Mid 

Glamorgan, UK). Η εισαγωγή του δείγµατος έγινε µε βαλβίδα εισαγωγής 7725i 

(Reodyne, Rohnhert Park, CA, USA) µέσω διαδροµής χωρητικότητας 20 µl. Η 

αναλυτική στήλη διατηρούταν σε θερµοκρασία περιβάλλοντος (25 ± 2º C) κατά 

τη διάρκεια της ανάλυσης. Η απαέρωση της κινητής φάσης έγινε µε διαβίβαση 

ηλίου. Τα µίγµατα διαλυτών που χρησιµοποιήθηκαν για την κινητή φάση ήταν: 

A MeCN, B MeOH και C MeCl2. Το πρόγραµµα έκλουσης είχε ως εξής: αρχικές 

συνθήκες (A:B:C, 85:15:0, v/v/v), ισοκρατικό για 10 λεπτά, µετάβαση 

(γραµµική) προς (63:17:20) σε 5 λεπτά, ισοκρατικό για 7 λεπτά, µετάβαση 

προς (37:18:45) σε 3 λεπτά, ισοκρατικό για 5 λεπτά, µετάβαση προς την 

αρχική σύσταση σε 20 λεπτά. Η ροή της κινητής φάσης ήταν 1 ml min-1 και η 

ανίχνευση έγινε στα 437 nm. Η ταυτοποίηση των κορυφών έκλουσης 

πραγµατοποιήθηκε µε τη βοήθεια φασµάτων απορρόφησης (370–800 nm) µε 

τη βοήθεια του ανιχνευτή µετά από πειράµατα παύσης ροής και σε αναφορά µε 

τους πρωτότυπους συντελεστές χωρητικότητας (Darko et al, 2000). 

4γ. Μετρήσεις Φωτοσύνθεσης και Συναφών Παραµέτρων 

Οι µετρήσεις της φωτοσύνθεσης διεξήχθησαν στο διάστηµα 14–21 Μαΐου 

κατά τις πρωινές ώρες 8–12 πµ ηλιόλουστων ηµερών µε φυσικό φωτισµό 

έντασης 1500 µmol φωτονίων m-2 s-1, θερµοκρασία αέρα 30º C, σχετική 
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υγρασία αέρα 30% και ατµοσφαιρική συγκέντρωση διοξειδίου 420 ppm.  Για 

τις µετρήσεις χρησιµοποιήθηκε το φορητό όργανο µέτρησης φωτοσύνθεσης LI-

6400 (Li–COR, Lincoln, NE, USA). 

4δ. Μέτρηση Παραµέτρου Fv/Fm                                                                                   

Οι µετρήσεις  της παραµέτρου Fv/Fm διεξήχθησαν κατά τις βραδινές 

ώρες 2200–2400 µε φθορισµόµετρο τύπου FΙΜ 1500 (ADC Ltd,  UK). Η 

διαδικασία της µέτρησης περιελάµβανε αρχικά προσαρµογή των φύλλων στο 

σκοτάδι για 30 λεπτά και ακολούθως ακτινοβόληση για 5 s µε ένταση 

ακτινοβολίας 1050 µmol φωτονίων m-2 s-1 (κόκκινο φως 650 nm). Η 

διαµόρφωση των παραπάνω τιµών καθορίστηκε µε προκαταρκτικά πειράµατα. 

Η παράµετρος Fv/Fm σχετίζεται µε τη µη φωτοχηµική απόσβεση της ενέργειας 

διέγερσης των µορίων της χλωροφύλλης, η οποία µετράται ως εκπεµπόµενος 

φθορισµός. Η ακτινοβολία διέγερσης χορηγείται αιφνίδια µετά από ορισµένο 

χρόνο παραµονής των φύλλων στο σκοτάδι. Με τον τρόπο αυτό όλοι οι 

πρωταρχικοί δέκτες του φωτοσυστήµατος ΙΙ είναι πλήρως οξειδωµένοι. Στη 

 

 
 

Εικόνα 7. Ενδεικτική χρωµατογραφική ανάλυση φωτοσυνθετικών και 
φωτοπροστατευτικών χρωστικών από φύλλο αµπελιού. Το συγκεκριµένο δείγµα προέρχεται 
από φύλλα 10ου κόµβου της ποικιλίας ‘Σιρίκι’ µεσηµβρινής δειγµατοληψίας. 
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συνέχεια, η αιφνίδια ακτινοβόληση, προκαλεί µια αρχική εκποµπή φθορισµού 

που αντιστοιχεί στο αρχικό φθορισµό (F0) της φωτοσυνθετικής συσκευής και 

στη συνέχεια και εφ' όσον η ένταση του διεγείροντας φωτός αντιστοιχεί σε 

επίπεδα κορεσµού, ο αρχικός φθορισµός ανέρχεται σε ένα µέγιστο επίπεδο 

(Fm), που συµπίπτει µε την πλήρη αναγωγή όλων των αποθεµάτων του 

πρωταρχικού δέκτη QA. Στο σηµείο αυτό η φωτοχηµική ικανότητα θεωρείται 

µηδέν. Η διαφορά µεγίστου και αρχικού φθορισµού ονοµάζεται µεταβλητός 

φθορισµός (Fv). Ο λόγος του µεταβλητού προς το µέγιστο φθορισµό (Fv / Fm) 

αποτελεί έναν δείκτη της φωτοχηµικής ικανότητας των φύλλων. Σύµφωνα µε 

τους Adams et al. (1990) η παράµετρος αυτή σχετίζεται γραµµικά µε την 

φωτοχηµική ικανότητα του φωτοσυστήµατος ΙΙ. Οι τιµές της παραµέτρου αυτής 

σχετίζονται µε τη φυσιολογική κατάσταση των φωτοχηµικών κέντρων όσον 

αφορά στη µεταφορά ενέργειας από τον φωτοσυλλεκτικό µηχανισµό αντένα 

φωτοσυλλογής προς τα φωτοχηµικά κέντρα αντίδρασης. 
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 ποτελέσµατα
Αποτελέσµατα 

1. Μορφολογικές Παράµετροι  

Η µελέτη των τριών ποικιλιών έδειξε την παρουσία διακριτών 

µορφολογικών χαρακτηριστικών για κάθε ποικιλία. Η ποικιλία Σουλτανίνα 

εµφανίζει λεία και πράσινα φύλλα σε όλα τα αναπτυξιακά στάδια (εικόνα 1α,β). 

Η ποικιλία Σιρίκι παρουσιάζει λεία φύλλα µε αυξηµένη συγκέντρωση 

ανθοκυανινών στα κύτταρα της προσαξονικής και αποαξονικής επιδερµίδας 

(εικόνα 8γ,ε). Τέλος η ποικιλία Αθήρι εµφανίζει τριχωτά φύλλα, ιδιαίτερα στα 

νεαρά αναπτυξιακά στάδια, χωρίς ανθοκυανίνες (εικόνα 8δ, στ–ζ). Αξίζει να 

σηµειωθεί ότι τόσο η παρουσία των ανθοκυανινών (βλ επίσης ενότητα 2) όσο και 

του τριχώµατος είναι ιδιαίτερα αισθητή στα νεαρά στάδια ανάπτυξης ενώ τόσο η 

πυκνότητα τριχώµατος όσο και η συγκέντρωση των ανθοκυανινών µειώνονται 

όσο πλησιάζουµε στην ολοκλήρωση της ανάπτυξης των φύλλων (φύλλα 8ου–10ου 

κόµβου). 

Στην εικόνα 9 παρουσιάζεται η πορεία αύξησης του πάχους του ελάσµατος των 

φύλλων συναρτήσει της θέσης των φύλλων στο βλαστό. Η θέση στο βλαστό ως 

κόµβος, µετρώντας από την κορυφή προς τη βάση του βλαστού (βασιπέταλα), 

δίνει µια εκτίµηση της ηλικίας των φύλλων. Από µετρήσεις της επιφάνειας 

προβολής του ελάσµατος (δεν παρουσιάζονται) προκύπτει ότι τα φύλλα του 8ου–

10ου κόµβου βρίσκονται κοντά στην ολοκλήρωση της έκπτυξης του ελάσµατος. 

Ωστόσο, όπως φαίνεται και από την εικόνα 9, το πάχος του φύλλου και των 

τριών ποικιλιών συνεχίζει να αυξάνεται. Η συµπεριφορά αυτή ενδεχοµένως να 

σχετίζεται µε αύξηση της συµµετοχής σκληρεγχυµατικών ιστών στη βιοµάζα του 

φύλλου. Το φαινόµενο αυτό µπορεί να απεικονιστεί µελετώντας την αλλαγή του 

δείκτη σκληροφυλλίας (ή δείκτη ειδικής φυλλικής επιφάνειας) που 

παρουσιάζεται στην εικόνα 10. Η πτώση της τιµής του δείκτη στα φύλλα µετά 

τον 8ο κόµβο υποδηλώνει ότι η εναπόθεση ξηρής µάζας συνεχίζεται µε 

µεγαλύτερο ρυθµό από αυτόν της αύξησης της επιφάνειας του ελάσµατος 

(αντίθετα µε ότι συµβαίνει στα µικρότερα στάδια ανάπτυξης). Από τα δεδοµένα 

της εικόνας 10 προκύπτει ότι η ποικιλία µε τα εντονότερα ξηροµορφικά 

χαρακτηριστικά είναι η ποικιλία Αθήρι. Το αποτέλεσµα αυτό ενδεχοµένως 

οφείλεται στην παρουσία τριχώµατος αντίθετα µε τις υπόλοιπες δύο ποικιλίες. 

Ωστόσο, ο λόγος της διαφοράς στην τιµή του δείκτη ειδικής φυλλικής 
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επιφάνειας µεταξύ των ποικιλιών Σουλτανίνα και Σιρίκι δεν είναι άµεσα 

αναγνωρίσιµος, τουλάχιστον από τα µορφολογικά στοιχεία των φύλλων. Στην 

εικόνα 11 παρουσιάζεται το ποσοστό κάλυψης των διαφανών περιοχών στο 

έλασµα των φύλλων των τριών ποικιλιών στα διάφορα στάδια ανάπτυξης. Το 

ανατοµικό αυτό χαρακτηριστικό σχετίζεται µε τον εµπλουτισµό των εσωτερικών 

χλωροφυλλούχων στρώσεων του µεσοφύλλου µε φωτεινή ακτινοβολία. Έχει 

αποδειχθεί ότι ο εµπλουτισµός των εσωτερικών στρώσεων µε φωτεινή 

ακτινοβολία απαιτείται για την αντιστάθµιση της φωτοπενίας στα σηµεία αυτά, 

λόγω αύξησης του πάχους του ελάσµατος. Στην παρούσα εργασία 

επιβεβαιώνεται ότι στο αµπέλι, το αυξηµένο πάχος του ελάσµατος στην ποικιλία 

Σιρίκι (εικόνα 9) συνοδεύεται από ανάλογη αύξηση του ποσοστού των διαφανών 

περιοχών (εικόνα 11) και το γεγονός αυτό διαπιστώνεται σχεδόν σε όλα τα 

αναπτυξιακά στάδια.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Εικόνα 8. (επόµενη σελίδα). Φύλλα των τριών ποικιλιών αµπέλου της παρούσας εργασίας 
α. κορυφή νεαρής βλάστησηςτης ποικιλίας Σουλτανίνα όπου σηµειώνονται ενδεικτικά τα 
φύλλα µέχρι και τον 5ο κόµβο, β. νεαρό φύλλο ποικιλίας Σουλτανίνα, γ. ποικιλίας Σιρίκι, 
δ. ποικιλίας Αθήρι, ε. µικροφωτογραφία από εγκάρσια τοµή φύλλου 4ου κόµβου της 
ποικιλίας Σιρίκι όπου διακρίνονται τα επιδερµικά κύτταρα µε αυξηµένη συγκέντρωση 
ανθοκυανινών (κόκκινες κεφαλές βελών), στ, ζ και η. µικροφωτογραφίες από εγκάρσιες 
τοµές φύλλων 2ου, 5ου και 10ου κόµβου αντίστοιχα της ποικιλίας Αθήρι όπου διακρίνεται το 
στρώµα του τριχώµατος (µαύρες κεφαλές βελών) Κλίµακα (α) 1 cm, (ε–η) 100 µm 
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Εικόνα 9. Το πάχος του ελάσµατος στα φύλλα των τριών ποικιλιών αµπέλου συναρτήσει 
της θέσης τους στο βλαστό. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο τριών επαναλήψεων (± 
τυπικό σφάλµα του µέσου) ■:cv. Σουλτανίνα, ■: cv. Σιρίκι, □: cv. Αθήρι 
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Εικόνα 10. Η ειδική φυλλική επιφάνεια στα φύλλα των τριών ποικιλιών αµπέλου 
συναρτήσει της θέσης τους στο βλαστό. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο τριών 
επαναλήψεων (± τυπικό σφάλµα του µέσου) ■: ποικ Σουλτανίνα, ■: ποικ Σιρίκι, □: ποικ 
Αθήρι 
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θέση φύλλου (κόµβος)
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Εικόνα 11. Το ποσοστό των διαφανών περιοχών του ελάσµατος στα φύλλα των τριών 
ποικιλιών αµπέλου συναρτήσει της θέσης τους στο βλαστό. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο 
µέσο όρο τριών επαναλήψεων (± τυπικό σφάλµα του µέσου) ■: cv. Σουλτανίνα, ■: cv. 
Σιρίκι, □: cv. Αθήρι 

2. Βιοχηµικές και Φυσιολογικές Παράµετροι 

2α. Συγκέντρωση Ανθοκυανινών 

Στην εικόνα 12 απεικονίζεται ποσοτικά η διαφορά στην παρουσία 

ανθοκυανινών µεταξύ των τριών ποικιλιών. Η ποικιλία Σιρίκι χαρακτηρίζεται  
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Εικόνα 12. Συγκέντρωση ανθοκυανινών ανά µονάδα επιφάνειας ελάσµατος στα φύλλα 
των τριών ποικιλιών αµπέλου συναρτήσει της θέσης τους στο βλαστό. Οι ράβδοι 
αντιστοιχούν στο µέσο όρο τριών επαναλήψεων (± τυπικό σφάλµα του µέσου) ■: cv. 
Σουλτανίνα, ■: cv. Σιρίκι, □: cv. Αθήρι 
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από την έντονη παρουσία ανθοκυανινών ιδιαίτερα στα νεαρά και ενδιάµεσα 

στάδια ανάπτυξης. Αξιοσηµείωτη είναι η περιορισµένη παρουσία ανθοκυανινών 

στα νεαρά στάδια ανάπτυξης των φύλλων της ποικιλίας Σουλτανίνα και η 

παντελής έλλειψη των ουσιών αυτών στα φύλλα της ποικιλίας Αθήρι.  

2β. Παράµετροι Φωτοσυνθετικής Λειτουργίας 

Στην εικόνα 13 απεικονίζεται η φωτοσυνθετική ταχύτητα (ως ρυθµός 

αφοµοίωσης του διοξειδίου του άνθρακα) σε τέσσερις κόµβους των τριών 

ποικιλιών, στους κόµβους 5,6,8,10. Αξίζει να σηµειωθεί ότι ο καθαρός 

φωτοσυνθετικός ρυθµός παίρνει θετικές τιµές στον έκτο κόµβο και βαίνει 

αυξανόµενος και στις τρεις ποικιλίες. Πρέπει επίσης να σηµειωθεί ότι η 

ποικιλία Σιρίκι εµφανίζει την υψηλότερη φωτοσυνθετική ταχύτητα σε κάθε 

αναπτυξιακό στάδιο µετά από αυτό των φύλλων του ΄5ου κόµβου. Οι διαφορές 

είναι ιδιαίτερα αισθητές στα νεαρά φύλλα του 6ου κόµβου όπου ο καθαρός 

φωτοσυνθετικός ρυθµός στην ποικιλία Σιρίκι είναι κατά 83% και 145% 

υψηλότερος συγκριτικά µε αυτόν στην ποικιλία Σουλτανίνα και Αθήρι 

αντίστοιχα (εικόνα 13). Οι διαφορές στον φωτοσυνθετικό ρυθµό εξοµαλύνονται 

στα φύλλα του 10ου κόµβου. 
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Εικόνα 13. Η ταχύτητα καθαρής φωτοσυνθετικής αφοµοίωσης CO2 στα φύλλα των τριών 
ποικιλιών αµπέλου συναρτήσει της θέσης τους στο βλαστό. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο 
µέσο όρο 15 επαναλήψεων (± τυπικό σφάλµα του µέσου) ■:cv. Σουλτανίνα, ■: cv. Σιρίκι, □: 
cv. Αθήρι 

2γ. Ταχύτητα διαπνοής 

Στην εικόνα 14 απεικονίζεται η ταχύτητα διαπνοής των φύλλων σε 

συνάρτηση µε την θέση τους στον βλαστό. Παρατηρείται αύξηση της ταχύτητας 

διαπνοής όσο προχωρά η ανάπτυξη των φύλλων και στις τρεις ποικιλίες, µε την  
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Εικόνα 14. Ταχύτητα διαπνοής στα φύλλα των τριών ποικιλιών αµπέλου συναρτήσει της 
θέσης τους στο βλαστό. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο 15 επαναλήψεων (± τυπικό 
σφάλµα του µέσου) ■: cv. Σουλτανίνα, ■: cv. Σιρίκι, □: cv. Αθήρι 

 

ποικιλία Σιρίκι να εµφανίζει τις υψηλότερες τιµές. Είναι αξιοσηµείωτη η 

διαφορά στις τιµές της ταχύτητας διαπνοής µεταξύ της ποικιλίας Σιρίκι 

συγκριτικά µε τις δύο άλλες ποικιλίες ιδιαίτερα στον 6ο κόµβο. Στα φύλλα του  
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Εικόνα 15. Αγωγιµότητα στοµάτων στα φύλλα των τριών ποικιλιών αµπέλου συναρτήσει 
της θέσης τους στο βλαστό. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο 15 επαναλήψεων (± 
τυπικό σφάλµα του µέσου) ■: cv.Σουλτανίνα, ■: cv.Σιρίκι, □: cv.Αθήρι 

 51



Αποτελέσµατα 

 

δέκατου κόµβου δεν παρατηρούνται αξιοσηµείωτες διαφορές ανάµεσα στις 

ποικιλίες. 

2δ. Αγωγιµότητα στοµατίων 

Οι τιµές της αγωγιµότητας των στοµάτων παρουσίασαν ανάλογη εικόνα 

µε αυτές της διαπνοής (εικόνα 15). Και στις τρεις ποικιλίες οι τιµές της 

αγωγιµότητας των στοµάτων βαίνουν αυξανόµενες έως το αναπτυξιακό στάδιο 

του 10ου κόµβου. Μέχρι το στάδιο του 10ου κόµβου η αγωγιµότητα των 

στοµάτων είναι υψηλότερη στην ποικιλία Σιρίκι. Στον δέκατο κόµβο δεν 

παρατηρούνται αξιοσηµείωτες διαφορές ανάµεσα στις ποικιλίες. 

2ε. Εσωτερική συγκέντρωση CO2

Κατά την διάρκεια της ανάπτυξης των φύλλων µειώνεται η συγκέντρωση 

του διοξειδίου του άνθρακα στον υποστοµάτιο χώρο και στις τρεις ποικιλίες 

(εικόνα 16). Οι διαφορές ανάµεσα στις ποικιλίες εντοπίζονται στα νεαρά στάδια 

ανάπτυξης και συγκεκριµένα στην ποικιλία Αθήρι η οποία εµφανίζει 

υψηλότερες τιµές. Επιπρόσθετα, στα φύλλα του 5ου κόµβου της ποικιλίας 

Αθήρι η συγκέντρωση του εσωτερικού διοξειδίου του άνθρακα είναι πολύ 

υψηλότερη της ατµοσφαιρικής γεγονός που υποδηλώνει την υψηλότερη 

συγκριτικά µε τις υπόλοιπες δύο ποικιλίες ταχύτητα αναπνοής των κυττάρων 

του µεσοφύλλου. 
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Εικόνα 16. Συγκέντρωση CO2 στον υποστοµατικό θάλαµο στα φύλλα των τριών ποικιλιών 
αµπέλου συναρτήσει της θέσης τους στο βλαστό. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο 15 
επαναλήψεων (± τυπικό σφάλµα του µέσου) ■: cv.Σουλτανίνα, ■: cv. Σιρίκι, □: cv. Αθήρι 
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2στ. Παράµετρος Fv / Fm 

Στην εικόνα 17 παρουσιάζεται η παράµετρος του µεταβλητού προς τον 

µέγιστο φθορισµό (Fv / Fm) σε συνάρτηση µε την θέση των φύλλων στον βλαστό. 

Αυξανοµένου του αναπτυξιακού σταδίου του φύλλου οι τιµές της παραµέτρου 

αυξάνονται και στις τρεις ποικιλίες και προσεγγίζουν τις φυσιολογικές τιµές της  
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Εικόνα 17. Τιµές της παραµέτρου Fv / Fm στα φύλλα των τριών ποικιλιών αµπέλου 
συναρτήσει της θέσης τους στο βλαστό. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο 15 
επαναλήψεων (± τυπικό σφάλµα του µέσου) ■: cv. Σουλτανίνα, ■: cv. Σιρίκι, □: cv. Αθήρι 

παραµέτρου  στα φύλλα του 10ου κόµβου. Είναι αξιοσηµείωτο ότι σε όλους τους 

κόµβους η ποικιλία Αθήρι παρουσιάζει τις µεγαλύτερες τιµές, ακολουθεί η 

ποικιλία Σιρίκι ενώ η ποικιλία Σουλτανίνα παρουσιάζει τις µικρότερες τιµές. 

Πρέπει επίσης να σηµειωθεί ότι στα φύλλα της ποικιλίας Σουλτανίνα 

παρατηρήθηκαν ιδιαίτερα χαµηλές τιµές της παραµέτρου Fv / Fm στα 

αναπτυξιακά στάδια του 5ου και 6ου κόµβου. 

2ζ. Συγκέντρωση χλωροφυλλών 

Στην εικόνα 18 απεικονίζεται η συγκέντρωση των χλωροφυλλών a και b 

ανά µονάδα επιφάνειας ελάσµατος σε συνάρτηση µε την θέση των φύλλων στον 

βλαστό. Η συγκέντρωση βαίνει αυξανόµενη, αυξανοµένου του αναπτυξιακού 

σταδίου των φύλλων και στις τρεις ποικιλίες. Στους µικρότερους κόµβους η 

ποικιλία Αθήρι παρουσιάζει αισθητά υψηλότερη συγκέντρωση χλωροφυλλών 

έναντι των άλλων ποικιλιών, ενώ στα τελικά αναπτυξιακά στάδια η υψηλότερη 

συγκέντρωση µετρήθηκε στην ποικιλία Σιρίκι.  
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Εικόνα 18. Συγκέντρωση χλωροφυλλών (a και b) ανά µονάδα επιφάνειας ελάσµατος στα 
φύλλα των τριών ποικιλιών αµπέλου συναρτήσει της θέσης τους στο βλαστό. Οι ράβδοι 
αντιστοιχούν στο µέσο όρο 10 επαναλήψεων (± τυπικό σφάλµα του µέσου) ■: cv. 
Σουλτανίνα, ■: cv. Σιρίκι, □: cv. Αθήρι 

2η. Παράµετροι του Φωτοπροστατευτικού Μηχανισµού του Κύκλου 

των Ξανθοφυλλών 

Στην εικόνα 19 παρουσιάζεται η συγκέντρωση ανά µονάδα επιφάνειας 

ελάσµατος των συστατικών του κύκλου των ξανθοφυλλών για τα φύλλα των 

διαφορετικών αναπτυξιακών σταδίων των τριών ποικιλιών. Η συγκέντρωση του 

οξειδωµένου παραγώγου του κύκλου (trans–βιολαξανθίνη, εικόνα 19α) πριν την 

ανατολή του ηλίου παρουσιάζει τάσεις αύξησης αυξανοµένης της ηλικίας των 

φύλλων ανεξαρτήτως ποικιλίας. Το φαινόµενο αυτό παρουσιάζεται εντονότερο 

κατά τη διάρκεια της µεσηµβρίας (εικόνα 19β). Το ανηγµένο παράγωγο 

παρουσιάζει αντίθετη τάση στη διάρκεια της µεσηµβρίας ενώ τα επίπεδά του 

εµφανίζονται εξαιρετικά χαµηλά κατά την αυγή (εικόνα 19ε). Το ενδιάµεσο 

παράγωγο του κύκλου παρουσιάζει τάση αύξησης κατά την µεσηµβρίας 

αυξανοµένου του αναπτυξιακού σταδίου έως και το στάδιο του 8ου κόµβου και 

στη συνέχεια τάση µείωσης (εικόνα 19δ). Κατά την αυγή η συγκέντρωση 

παρουσιάζει τάση αύξησης αυξανόµενου του σταδίου ανάπτυξης (εικόνα 19γ). 

Όσον αφορά στη σύγκριση των συγκεντρώσεων των τριών παραγώγων µεταξύ των 

ποικιλιών η Σουλτανίνα εµφανίζεται να υπολείπεται σε συγκέντρωση 

ανθεραξανθίνης και βιολαξανθίνης και να υπερέχει σε συγκέντρωση 

ζεαξανθίνης έναντι των άλλων δύο ποικιλιών ανεξαρτήτως αναπτυξιακού 

σταδίου. Τη χρονική στιγµή πριν την ανατολή του ηλίου η συγκέντρωση της 

ζεαξανθίνης είναι ελάχιστη σε κάθε περίπτωση. Το ενδιάµεσο παράγωγο του 
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κύκλου (ανθεραξανθίνη, εικόνες 19γ και δ) εµφανίζει υψηλότερες 

συγκεντρώσεις τις µεσηµβρινές ώρες καθώς ο κύκλος βρίσκεται σε πλήρη 

λειτουργία (εικόνα 19δ).  

Στην εικόνα 20 παρουσιάζεται αθροιστικά η συγκέντρωση των τριών 

συστατικών του κύκλου των ξανθοφυλλών εκφρασµένη ανά µονάδα επιφάνειας 

φύλλου των τριών ποικιλιών συναρτήσει του αναπτυξιακού σταδίου των φύλλων 

για τη χρονική στιγµή πριν την ανατολή του ηλίου (εικόνα 20α) και το µεσηµέρι 

(εικόνα 20β). Η τιµή αυτή αντιπροσωπεύει το µέγεθος της δεξαµενής του 

κύκλου ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου. Κατά τις µεσηµβρινές ώρες η ολική 

συγκέντρωση των τριών συστατικών του κύκλου των ξανθοφυλλών παραµένει 

σχετικά σταθερή ανεξάρτητα ποικιλίας και αναπτυξιακού σταδίου του φύλλου. 

Την χρονική στιγµή πριν την ανατολή του ηλίου, παρατηρούνται σηµαντικά 

υψηλότερες συγκεντρώσεις ολικών ξανθοφυλλών σε όλα τα αναπτυξιακά στάδια 

όλων των ποικιλιών, συγκριτικά µε τις µεσηµεριανές ώρες, µε ανατροπή της 

αναλογίας µεταξύ των τριών παραγώγων και συντριπτική υπεροχή, όπως 

αναµένεται, του οξειδωµένου παραγώγου της βιολαξανθίνης. Λόγω µη 

λειτουργίας του κύκλου πριν την ανατολή του ήλιου, τόσο σε επίπεδο 

αναπτυξιακού σταδίου, όσο και σε επίπεδο ποικιλίας το κλάσµα της trans-

βιολαξανθίνης εµφανίζεται εξαιρετικά µεγάλο ενώ το κλάσµα της ζεαξανθίνης 

είναι µηδενικό. Επιπρόσθετα η συγκέντρωση του ενδιάµεσου παραγώγου 

δηλαδή της ανθεραξανθίνης κυµαίνεται σε χαµηλά επίπεδα συγκριτικά µε το 

µεσηµέρι. 

Για να διαπιστώσουµε αν υπάρχουν διαφορές στην ποσότητα των 

καροτενοειδών του κύκλου αναφορικά µε την συγκέντρωση χλωροφυλλών 

εξετάσαµε τη συγκέντρωση των συστατικών του κύκλου ανά µονάδα 

χλωροφύλλης (εικόνα  21). Η τιµή αυτή αντιπροσωπεύει το µέγεθος της 

δεξαµενής του κύκλου ανά µονάδα χλωροφύλλης. Από την παράµετρο αυτή 

µπορούµε να διαπιστώσουµε ότι η ανάγκη για φωτοπροστασία µέσου του 

κύκλου των ξανθοφυλλών ανά µονάδα χλωροφύλλης βαίνει µειούµενη καθώς 

κινούµαστε από την ποικιλία Σουλτανίνα προς την ποικιλία Αθήρι .Η τάση αυτή 

εµφανίζεται σε όλα τα αναπτυξιακά στάδια µε εξαίρεση τα φύλλα του 10ου 

κόµβου όπου ωστόσο οι διαφορές είναι γενικά µικρές (εικόνα 21). 

Επιπροσθέτως τα νεαρά φύλλα ανεξαρτήτως ποικιλίας εµφανίζουν αυξηµένες 

ανάγκες φωτοπροστασίας. Είναι αξιοσηµείωτο πως οι υψηλότερες τιµές 

εµφανίζονται στον 5ο ή 6ο κόµβο ενώ είναι ελάχιστες στα φύλλα του 10ου 

κόµβου σε όλες τις ποικιλίες (εικόνα 21). 
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Για να απεικονίσουµε την ένταση λειτουργίας του κύκλου των 

ξανθοφυλλών στα φύλλα των τριών ποικιλιών κατά τα διάφορα αναπτυξιακά 

στάδια υπολογίσαµε το συντελεστή µετατροπής (εικόνα 22). Ο συντελεστής 

αυτός υπολογίζεται ως το κλάσµα των ανηγµένων παραγώγων του κύκλου 

(ανθεραξανθίνη και ζεαξανθίνη) ως προς τη συνολική δεξαµενή και 

αντιπροσωπεύει την ένταση λειτουργίας του κύκλου. Στην χρονική στιγµή πριν 

την ανατολή του ηλίου η τιµές του συντελεστή µετατροπής είναι χαµηλές, 

γεγονός που υποδηλώνει την κατάσταση ηρεµίας του µηχανισµού 

φωτοπροστασίας. Κατά τη µεσηµβρία παρατηρήθηκαν ιδιαίτερα υψηλές τιµές 

ανάλογα τόσο µε το στάδιο ανάπτυξης όσο και την ποικιλία. Όπως φαίνεται στην 

εικόνα 22, ανεξαρτήτως σταδίου ανάπτυξης, η ποικιλία Σουλτανίνα παρουσίασε 

τις υψηλότερες τιµές του συντελεστή ενώ ακολούθησε η ποικιλία Σιρίκι για τα 

περισσότερα στάδια ανάπτυξης. Ανά στάδιο ανάπτυξης παρατηρήθηκαν 

υψηλότερες τιµές του συντελεστή στα νεαρά στάδια (3ου και 5ου κόµβου) ενώ 

χαµηλότερες τιµές παρατηρήθηκαν από το στάδιο του 6ου κόµβου και εξής. 
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Εικόνα 19. Συγκέντρωση, ανά µονάδα επιφάνειας ελάσµατος, των τριών καροτενοειδών του κύκλου των ξανθοφυλλών στα φύλλα των τριών ποικιλιών 
αµπέλου συναρτήσει της θέσης τους στο βλαστό. α, γ και ε: πριν την ανατολή του ήλιου, β, δ και στ: µεσηµέρι α και β: trans-βιολαξανθίνη, γ και δ: 
ανθεραξανθίνη, ε και στ: ζεαξανθίνη. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο πέντε επαναλήψεων (± τυπικό σφάλµα του µέσου) ■: cv. Σουλτανίνα, ■: cv. 
Σιρίκι, □: cv. Αθήρι 
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Εικόνα 20. ∆ιαγράµµατα σωρού των τριών καροτενοειδών του κύκλου των ξανθοφυλλών στα φύλλα των τριών ποικιλιών αµπέλου συναρτήσει της 
θέσης τους στο βλαστό. α: πριν την ανατολή του ήλιου, β: µεσηµέρι ■: trans-βιολαξανθίνη, ■: ανθεραξανθίνη, □: ζεαξανθίνη 
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Εικόνα 21. Το µέγεθος δεξαµενής των καροτενοειδών του κύκλου των ξανθοφυλλών ως 
προς το περιεχόµενο σε χλωροφύλλες στα φύλλα των τριών ποικιλιών αµπέλου πριν την 
ανατολή του ηλίου. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο πέντε επαναλήψεων (± τυπικό 
σφάλµα του µέσου) ■: cv. Σουλτανίνα, ■: cv. Σιρίκι, □: cv. Αθήρι 
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Εικόνα 22. Ο συντελεστής µετατροπής των καροτενοειδών του κύκλου των ξανθοφυλλών 
ως προς το περιεχόµενο σε χλωροφύλλες στα φύλλα των τριών ποικιλιών αµπέλου 
συναρτήσει της θέσης τους στο βλαστό. α: πριν την ανατολή του ηλίου, β: µεσηµέρι. Οι 
ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο πέντε επαναλήψεων (± τυπικό σφάλµα του µέσου) ■: cv. 
Σουλτανίνα, ■: cv. Σιρίκι, □: cv. Αθήρι 
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 υζήτηση
Συζήτηση 

Τα αποτελέσµατα της παρούσας εργασίας µπορούν να συνερµηνευτούν 

µε εκείνα προηγούµενης εργασίας της ερευνητικής µας οµάδας 

(Karabourniotis et al., 1999), σύµφωνα µε την οποία η ύπαρξη τριχώµατος στα 

νεαρά φύλλα της ποικιλίας Αθήρι έχει ως αποτέλεσµα ένα ποσοστό µόνο της 

ορατής ακτινοβολίας (µετρηµένη ως µονοχρωµατική ακτινοβολία µήκους 

κύµατος 430 nm) να διεισδύει στην περιοχή του µεσοφύλλου των φύλλων 

αυτών. Κάτι τέτοιο δεν συµβαίνει στα νεαρά φύλλα της ποικιλίας Σουλτανίνα, το 

µεσόφυλλο των οποίων δέχεται το σύνολο σχεδόν της ορατής προσπίπτουσας 

ακτινοβολίας (Karabourniotis et al., 1999).  Ωστόσο, την ίδια συµπεριφορά µε 

την ποικιλία Σουλτανίνα έδειξε και η ποικιλία Φράουλα (µε ανθοκυανίνες, 

ανάλογη της ποικιλίας Σιρίκι της παρούσης εργασίας), παρόλο που τα νεαρά 

φύλλα της οποίας διαθέτουν ανθοκυανίνες στους επιφανειακούς ιστούς 

(Karabourniotis et al., 1999). Η ανακολουθία αυτή θα µπορούσε να εξηγηθεί 

από το γεγονός ότι στις µετρήσεις της παραπάνω εργασίας δεν 

χρησιµοποιήθηκαν µήκη κύµατος τυπικά των µεγίστων απορρόφησης των 

ανθοκυανινών (500–550 nm) αλλά αντίθετα µπλε µονοχρωµατική ακτινοβολία 

(430 nm) η οποία τοποθετείται στο ελάχιστο του φάσµατος απορρόφησης των 

παραπάνω µορίων (Karabourniotis et al., 1999; Strack and Wray, 1989). 

Ωστόσο άλλες εργασίες αναφέρουν ότι η παρουσία ανθοκυανινών στους 

επιδερµικούς ιστούς των φύλλων συµβάλλει στη µείωση της έντασης της 

φωτοσυνθετικά ενεργού ακτινοβολίας στους εσωτερικούς χλωροφυλλούχους 

ιστούς συµβάλλοντας στην επικράτηση συνθηκών σκιάς για τα φύλλα αυτά και 

τελικά συµβάλλοντας και στην φωτοπροστασία (Merzlyak and Chivkunova, 

2000; Manetas et al., 2002; Steyn et al., 2002; Manetas et al., 2003). 

Τα αποτελέσµατα της παρούσας εργασίας υποδηλώνουν ότι τα 

επιφανειακά οπτικά φράγµατα (είτε ως τρίχωµα είτε ως αυξηµένη συγκέντρωση 

ανθοκυανινών στους επιδερµικούς ιστούς) προκαλούν µείωση της 

διεισδυτικότητας της φωτεινής ακτινοβολίας και ως εκ’ τούτου συµβάλλουν στη  

φωτοπροστασία συνεργιστικά µε το βιοχηµικό προστατευτικό µηχανισµό του 

κύκλου των ξανθοφυλλών.  

Στην παρούσα εργασία δείχθηκε ότι τα νεαρά φύλλα των ποικιλιών 

Αθήρι και Σιρίκι διαθέτουν σαφώς υψηλότερες τιµές της παραµέτρου FV/Fm, 



Συζήτηση 

 

έναντι αυτών της ποικιλίας Σουλτανίνα, γεγονός που υποδηλώνει ότι είτε στα 

φύλλα της ποικιλίας Σουλτανίνα η οργάνωση της φωτοσυνθετικής συσκευής 

καθυστερεί είτε ότι τα νεαρά φύλλα της ποικιλίας αυτής εµφανίζουν 

συµπτώµατα καταπόνησης του PSII  σε µεγαλύτερη ένταση από ότι τα νεαρά 

φύλλα των άλλων ποικιλιών. Τα αποτελέσµατα της παρούσας εργασίας 

υποδηλώνουν ότι κατά πάσα πιθανότητα η δεύτερη εκδοχή ευθύνεται για τις 

παρατηρούµενες διαφορές στην τιµή της παραµέτρου Fv / Fm. Ο 

φωτοπροστατευτικός ρόλος του τριχώµατος έχει αποδοθεί τόσο στην 

παρεµπόδιση εισόδου της υπεριώδους όσο και της ορατής ακτινοβολίας 

(Karabourniotis et al., 1992; Karabourniotis and Fasseas, 1996; 

Karabourniotis and Bornman, 1999; Karabourniotis et al., 1999; Manetas, 

2003). Πρόσφατα, οι Morales et al. (2002) έδειξαν ότι η ύπαρξη τριχώµατος 

στην αριά (Quercus ilex) συµβάλλει στη βελτίωση της φωτοχηµικής ικανότητας 

του PS II συγκριτικά µε το πουρνάρι (Quercus coccifera) του οποίου τα φύλλα 

δεν διαθέτουν τρίχωµα. 

Όπως τονίστηκε στην εισαγωγή ο κύκλος των ξανθοφυλλών αποτελεί ένα 

σηµαντικό µηχανισµό φωτοπροστασίας παρέχοντας τη δυνατότητα µη 

φωτοχηµικής απόσβεσης της περίσσειας ενέργειας σε συνθήκες υψηλής 

έντασης φωτισµού. Συνεπώς, µέσω της µελέτης των χαρακτηριστικών του 

κύκλου καθίσταται δυνατή η εκτίµηση του ρόλου των οπτικών ιδιοτήτων των 

φύλλων ως προς την προστασία της φωτοσυνθετικής συσκευής. Η λειτουργία 

του µηχανισµού µπορεί να εκτιµηθεί από τη συνιστώσα δύο παραµέτρων. Η 

πρώτη αφορά στον υπολογισµό της συγκέντρωσης των καροτενοειδών του 

κύκλου (µέγεθος δεξαµενής) ενώ η δεύτερη στον υπολογισµό του ρυθµού 

µετατροπής των οξειδωµένων προς τις ανηγµένες µορφές του κύκλου (ένταση 

λειτουργίας του κύκλου). Γενικά πιστεύεται πως τόσο το µέγεθος της δεξαµενής 

των συστατικών όσο και η ένταση λειτουργίας του κύκλου σχετίζονται τόσο µε 

τις επικρατούσες συνθήκες φωτός όσο και µε το φωτεινό καθεστώς στο οποίο 

έχουν εγκλιµατιστεί τα φύλλα (Demming-Adams et al., 1995; Ortoidze and 

Düring, 2001). Στην παρούσα εργασία, το µέγεθος της δεξαµενής των 

καροτενοειδών του κύκλου ως προς την επιφάνεια των φύλλων δεν εµφάνισε 

σηµαντικές διαφορές µεταξύ των ποικιλιών γεγονός που υποδηλώνει ότι σε κάθε 

περίπτωση τα φύλλα είναι εγκλιµατισµένα σε συνθήκες υψηλών εντάσεων 

ακτινοβολίας. Ωστόσο όταν το µέγεθος της δεξαµενής εκφράστηκε ως προς το 

περιεχόµενο σε χλωροφύλλες των φύλλων, παρατηρήθηκαν σηµαντικές 

διαφορές µεταξύ των ποικιλιών κυρίως κατά τα πρώτα στάδια ανάπτυξης των 
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φύλλων. Μεγαλύτερες τιµές εµφανίστηκαν στα φύλλα της ποικιλίας Σουλτανίνα 

ακολουθούµενη από την ποικιλία Σιρίκι ενώ η ποικιλία Αθήρι εµφάνισε τις 

µικρότερες τιµές του λόγου. Στο σηµείο αυτό θα πρέπει να τονιστεί ότι η 

παραπάνω έκφραση µε βάση το περιεχόµενο σε χλωροφύλλη ενδεχοµένως 

αντικατοπτρίζει πληρέστερα την in vivo κατάσταση καθώς εκφράζει τις ανάγκες 

για φωτοπροστασία σε σχέση µε το στάδιο οργάνωσης και πιθανόν το µέγεθος 

της αντένας φωτοσυλλογής. Οι Kyparissis et al. (1995) έδειξαν ότι στο φυτό 

Flomis fruticosa η παράµετρος του µεγέθους της δεξαµενής των καροτενοειδών 

του κύκλου ως προς το περιεχόµενο σε χλωροφύλλες αποτελεί δείκτη που 

σχετίζεται µε το βαθµό καταπόνησης του φυτού λόγω έλλειψης υγρασίας και 

συνεπώς µε τις ανάγκες για φωτοπροστασία. Στην παρούσα εργασία, διαφορές 

µεταξύ των ποικιλιών καταγράφηκαν και για τον συντελεστή µετατροπής των 

καροτενοειδών, παράµετρος η οποία υποδηλώνει την ένταση λειτουργίας του 

κύκλου των ξανθοφυλλών. Η ποικιλία Σουλτανίνα εµφάνισε την υψηλότερη 

τιµή, ακολουθούµενη από τις ποικιλίες Σιρίκι και Αθήρι. Τα παραπάνω 

αποτελέσµατα συνηγορούν στο ότι η ύπαρξη τριχώµατος ή ανθοκυανινών στα 

φύλλα του αµπελιού µειώνει τις ανάγκες για φωτοπροστασία µέσω του 

βιοχηµικού µηχανισµού του κύκλου των ξανθοφυλλών. Οι Morales et al., 

(2002) αναφέρουν ότι στην αριά, η παρουσία τριχώµατος συµβάλλει στην 

φωτοπροστασία των φύλλων. Σύµφωνα µε τους παραπάνω ερευνητές, στο 

πουρνάρι (τα φύλλα του οποίου δεν διαθέτουν τρίχωµα) αναπτύσσεται 

υψηλότερο µέγεθος δεξαµενής των καροτενοειδών του κύκλου των ξανθοφυλλών 

ενώ και ο συντελεστής µετατροπής είναι επίσης πολύ µεγαλύτερος. Ανάλογα 

αποτελέσµατα έχουν ληφθεί και για τα πρόσκαιρα τριχωτά νεαρά φύλλα του 

πλατάνου όπου η παρουσία τριχώµατος έχει ως αποτέλεσµα σηµαντικά 

µειωµένη συγκέντρωση της δεξαµενής ξανθοφυλλών αλλά επιπλέον και 

µειωµένη ικανότητα των νεαρών φύλλων, συγκριτικά µε τα ώριµα, να 

κινητοποιήσουν τον κύκλο σε µεγάλη έκταση (Bisba et al., 1997). Σύµφωνα µε 

τα παραπάνω, στα νεαρά φύλλα του πλατάνου η παρουσία του τριχώµατος 

παίζει ουσιώδη ρόλο στη φωτοπροστασία ενώ η απουσία του θα µπορούσε να 

έχει σηµαντικές συνέπειες στη θωράκιση των φύλλων αυτών. Αντίθετα, στην 

παρούσα εργασία, τα νεαρά φύλλα της ποικιλίας Αθήρι παρόλο που 

καλύπτονται από πυκνό στρώµα τριχώµατος (Karabourniotis et al., 1999) 

παρουσίασαν υψηλές συγκεντρώσεις των καροτενοειδών του κύκλου των 

ξανθοφυλλών και υψηλό συντελεστή µετατροπής (υψηλό βαθµό κινητοποίησης 

του κύκλου), µικρότερο από αυτόν των νεαρών φύλλων της ποικιλίας 
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Σουλτανίνα, αλλά οπωσδήποτε υψηλότερο αυτού των ώριµων φύλλων της ίδιας 

ποικιλίας. Ανάλογη συµπεριφορά µε την ποικιλία Αθήρι διαπιστώθηκε και για 

την ποικιλία Σιρίκι. Λαβαίνοντας υπόψη τα παραπάνω θα µπορούσαµε να 

πιθανολογήσουµε για το υψηλό φωτοπροστατευτικό δυναµικό τόσο του  φυτού 

του αµπελιού όσο και ειδικότερα των δύο ποικιλιών Σιρίκι και Αθήρι 

συγκριτικά µε άλλα φυτά. Συµπερασµατικά λοιπόν, από τα δεδοµένα της 

παρούσας εργασίας προκύπτει ότι η ποικιλία Σουλτανίνα η οποία δεν διαθέτει 

τρίχωµα ή ανθοκυανίνες στα φύλλα των αντίστοιχων αναπτυξιακών σταδίων, 

αντίθετα µε τις άλλες δυο ποικιλίες αναγκάζεται να κινητοποιήσει το µηχανισµό 

της απόσβεσης της περίσσειας ενέργειας µέσω του κύκλου των ξανθοφυλλών σε 

µεγαλύτερη ένταση. Παρόλα αυτά φαίνεται ότι τα νεαρά φύλλα της ποικιλίας 

αυτής καταπονούνται περισσότερο από τις υψηλές εντάσεις φωτισµού. Η 

στρατηγική η οποία τελικώς εµφανίζεται σε κάθε ποικιλία όσον αφορά τη 

φωτοπροστασία έχει πιθανώς σχέση και µε την ανθεκτικότητά της έναντι 

βιοτικών ή / και αβιοτικών παραγόντων καταπόνησης. Για παράδειγµα είναι 

πολύ πιθανό η ποικιλία Αθήρι να είναι ανθεκτικότερη έναντι ενός συνδυασµού 

παραγόντων καταπόνησης όπως π.χ. υψηλών εντάσεων φωτεινής ακτινοβολίας 

και έλλειψης νερού έναντι της ποικιλίας Σουλτανίνα. Τα δεδοµένα επίσης 

δείχνουν ότι η ανάπτυξη τριχώµατος ή έγχρωµης επιδερµίδας παρέχουν 

προστασία έναντι των υψηλών εντάσεων φωτεινής ακτινοβολίας, ωστόσο φαίνεται 

ότι απαιτούν ένα επιπλέον κόστος κατασκευής. Η Σουλτανίνα, ιδιαίτερα κατά τα 

πρώτα στάδια ανάπτυξης των φύλλων της εµφανίζει υψηλότερες τιµές του δείκτη 

φυλλικής επιφάνειας (εικόνα 10) και χαµηλότερους ρυθµούς αναπνοής έναντι 

των άλλων δύο ποικιλιών. 

Τα δεδοµένα της εργασίας αυτής συµφωνούν µε τα δεδοµένα της 

βιβλιογραφίας (Grammatikopoulos et al., 1994) στο ότι το τρίχωµα δεν 

συµβάλλει ιδιαίτερα στον περιορισµό των διαπνευστικών απωλειών, δεδοµένου 

ότι η ποικιλία Αθήρι που διαθέτει τρίχωµα δεν εµφάνισε σηµαντικές διαφορές 

στον ρυθµό διαπνοής έναντι των άλλων δύο ποικιλιών. Επίσης τα δεδοµένα µας 

συµφωνούν µε τα δεδοµένα της βιβλιογραφίας ότι ένα τυπικό φύλλο εµφανίζει 

θετικό ισοζύγιο άνθρακα (και εποµένως µετατρέπεται από καταναλωτή σε 

παραγωγό) όταν η επιφάνειά του φτάσει το 60% περίπου της επιφάνειας ενός 

ώριµου φύλλου.  
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