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ΠΡΟΛΟΓΟΣ 
 

Ξεκινώντας την παρούσα εργασία δεν µπορούσα να φανταστώ πόσο 

ενδιαφέρον είναι το αντικείµενο της φυσιολογίας φυτών, αλλά  και το πόσο 

απαιτητικός όσο και απολαυστικός είναι ο τοµέας της έρευνας. Τελειώνοντας λοιπόν 

την εργασία αυτή και κάνοντας έναν απολογισµό των δυο τελευταίων ετών, 

διαπιστώνω µε µεγάλη µου ευχαρίστηση ότι απέσπασα µεγάλο κέρδος όσον αφορά 

τόσο στις γνώσεις όσο και στην επαφή µε τον ερευνητικό τοµέα. Ως εκ τούτου θεωρώ 

υποχρέωσή µου να αναφέρω τους ανθρώπους που µε βοηθήσανε, ως ελάχιστη ένδειξη 

ευγνωµοσύνης. 

Αρχικά οφείλω να ευχαριστήσω την οικογένεια µου, τον πατέρα µου Γιώργο, 

την µητέρα µου, Ιωσηφίνα και τον αδερφό µου, Αντώνη για την ψυχική κυρίως 

δύναµη, αλλά φυσικά και την οικονοµική βοήθεια που µου παρείχαν όλα αυτά τα 

χρόνια. Ήταν πάντα δίπλα µου σε κάθε βήµα της πενταετούς προσπάθειάς µου η οποία 

επισφραγίζεται µε αυτήν την εργασία, και µου έδωσαν την απαραίτητη ώθηση καθώς 

και πολύ δύναµη για την ολοκλήρωση των σπουδών µου. Θα είναι πάντα το 

σηµαντικότερο κοµµάτι της ζωής µου. Ιδιαίτερα ευχαριστώ τη γιαγιά µου Ελευθερία 

για τις ευχές της και την αγάπη της. 

Τις θερµές µου ευχαριστίες θα ήθελα να δώσω στον επιβλέποντά µου, 

Αναπληρωτή Καθηγητή κ. Γεώργιο Καραµπουρνιώτη, ο οποίος στο πρόσωπο µου 

αναγνώρισε τις δυνατότητες ώστε να πραγµατοποιηθεί αυτή η εργασία. Τον ευχαριστώ 

λοιπόν για την ανάθεση, την επίβλεψη και την διόρθωση της πτυχιακής µου µελέτης 

καθώς και για την προσωπική και  φιλική σχέση που επέτρεψε να καλλιεργηθεί µεταξύ 

µας. 

Θα ήθελα επίσης να ευχαριστήσω τον Αναπληρωτή Καθηγητή κ. ∆ηµήτριο 

Μπουράνη για τις πολύτιµες συµβουλές που µου παρείχε κατά την διάρκεια της 

παραµονής µου στον ερευνητικό του χώρο, καθώς επίσης και για την διόρθωση της 

πτυχιακής µου µελέτης αλλά και για την πάντα φιλική του διάθεση απέναντι µου. 

Επίσης ευχαριστώ τον Λέκτορα κ. Γεώργιο Αιβαλάκι για την συµµετοχή του 

στην τριµελή επιτροπή, την διόρθωση της πτυχιακής µελέτης αλλά κυρίως για τις 

εύστοχες συµβουλές και παρατηρήσεις που µου παρείχε. 

Η παρούσα εργασία δεν θα είχε πραγµατοποιηθεί µε την δεδοµένη επιτυχία 

χωρίς την καθοδήγηση των µελών του εργαστηρίου. Στο σηµείο αυτό ευχαριστώ την 

υποψήφια ∆ιδάκτορα κ. Σωτηρία Σταυριανάκου, τον ∆ιδάκτορα κ. Γεώργιο 

Λιακόπουλο και την ∆ιδάκτορα κ. Βάλλυ Λιάκουρα. Οι γνώσεις τους και η καλή τους 

διάθεση µε βοήθησαν να ξεπεράσω τους σκοπέλους των προβληµάτων που 
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αντιµετώπισα κατά την εκπόνηση της εργασίας µου. Τους ευχαριστώ λοιπόν θερµά για 

την καθοδήγηση αλλά κυρίως για την φιλία που αναπτύχθηκε µεταξύ µας. 

Τις ιδιαίτερες ευχαριστίες µου οφείλω να δώσω στην συνάδελφο Ευαγγελία 

Ρέστα για την ψυχολογική αλλά και ουσιαστική βοήθεια που µου έδωσε, µην 

λαµβάνοντας υπόψη την απώλεια του κοινού προσωπικού µας χρόνου. Αφιερώνοντας 

τον ελεύθερο της χρόνο αποκλειστικά και µόνο στην δική µου προσπάθεια, 

λειτούργησε ως συναισθηµατικό στήριγµα και όχι µόνο. Έτσι αποτέλεσε την βάση για 

την επιτυχηµένη ολοκλήρωση της πτυχιακής µου.  

Η περίοδος της εκπόνησης της πτυχιακής µου εργασίας συνέπεσε µε την 

παρουσία στο εργαστήριο των συναδέλφων Ευάγγελου Καρβώνη και Ασπασίας 

Κλουβάτου. Εκτός από την βοήθεια στην εκπόνηση των πειραµάτων, οφείλω να 

αναφέρω πως περισσότερο σηµαντικοί για µένα ήταν οι φιλικοί δεσµοί οι οποίοι 

αναπτύχθηκαν µεταξύ µας. 

Εκφράζω εξίσου τις ευχαριστίες µου στους φίλους και συναδέλφους Χρήστο 

Παπαδά, Γεωργία Τοουλάκου, Βασιλική Σταυρουλάκη, Βάσω Λουρίδα, Βασίλη 

Πρωτονοτάριο, Βασίλη Σιγιάνη και Κωνσταντίνο ∆ελή για την βοήθεια τους αλλά και 

για το πραγµατικά πολύ ευχάριστο κλίµα που καλλιέργησαν µέσα στο εργαστήριο. 

Όπως επίσης ευχαριστώ θερµά τον ∆ιδάκτορα και επιστηµονικό µέλος του 

εργαστηρίου κ. ∆ηµοσθένη Νικολόπουλο και την κ. Νούλη Σιψά για την αγάπη τους 

και το ενδιαφέρον τους. 

Τέλος ευχαριστώ τους πιο κοντινούς µου φίλους Χρήστο Καρέτσο και Γιάννη 

Κοράκη για την συµπαράσταση τους, την υποµονή και την αγάπη τους.  

 
    
 
 

 x



 

Ι. Εισαγωγή 

 



 

 



Εισαγωγή 

Ι.1. Γενικά χαρακτηριστικά της φωτοσύνθεσης 

Ι.1.1. Σύνθεση οργανικών ενώσεων αξιοποιώντας την ενέργεια της ακτινοβολίας 

Ως αυτότροφοι οργανισµοί τα φυτά έχουν την ικανότητα να συνθέτουν οργανικές 

ενώσεις µε υψηλό ενεργειακό περιεχόµενο από πρόδροµα ανόργανα συστατικά 

(Αϊβαλάκις, κ.α., 2003). Η ενέργεια που απαιτείται για την ολοκλήρωση αυτής της 

διαδικασίας παρέχεται, µε την µορφή φωτονίων, από την ηλιακή ακτινοβολία και 

απορροφάται από τα µόρια των χλωροφυλλών (Hall and Rao, 1999).  

Κατά προσέγγιση, µόλις το 5% του συνόλου της ηλιακής ακτινοβολίας που 

προσπίπτει στην επιφάνεια της γης χρησιµοποιείται για την παραγωγή 

φωτοσυνθετικού έργου. Αυτό συµβαίνει διότι, η φωτοσύνθεση αξιοποιεί µόνο το 

τµήµα του ηλεκτροµαγνητικού φάσµατος που εντοπίζεται στην περιοχή του ορατού, 

δηλαδή τα µήκη κύµατος µεταξύ 400 και 700 nm. Το τµήµα αυτό της ακτινοβολίας 

ονοµάζεται φωτοσυνθετικά ενεργός ακτινοβολία – (Photosynthetically Active 

Radiation, PAR) (Taiz and Zeiger, 1998).  

Το κύριο χηµικό µονοπάτι της φωτοσύνθεσης αποτελείται από τον 

µετασχηµατισµό του διοξειδίου του άνθρακα σε υδατάνθρακες, µε ταυτόχρονη 

διάσπαση του νερού και έκλυση µοριακού οξυγόνου ως παραπροϊόντος, είναι σαφές 

ότι οι υδατάνθρακες που σχηµατίζονται περιέχουν υψηλότερα ποσά ενέργειας από 

τα αρχικά σώµατα (Lawlor, 2001). Η βασική αντίδραση (αντίδραση 1) είναι ισχυρά 

ενδεργονική αφού απαιτεί 2840 kJ για κάθε mole εξόζης που σχηµατίζεται.  

 

 6 CO2 + 12 H2O → C6H12O6 + 6 O2 + 6 H2O αντίδραση 1 

 

Η σηµασία της φωτοσυνθετικής διαδικασίας φαίνεται από το γεγονός ότι, 

καλύπτει τις ενεργειακές ανάγκες σύνθεσης και συντήρησης όχι µόνο των 

φωτοαυτότροφων οργανισµών – παραγωγών, αλλά έµµεσα και τις ανάγκες των 

ετερότροφων οργανισµών – καταναλωτών (∆ροσόπουλος, 1998). Τα προϊόντα της 

φωτοσύνθεσης µπορούν να χρησιµοποιηθούν είτε ως δοµικές µονάδες σε διάφορες 

αναβολικές αντιδράσεις είτε να παράσχουν µέρος της περιεχόµενης ενέργειας τους 

για την κάλυψη των ενεργειακών αναγκών του κυττάρου κατά την αναπνευστική 

λειτουργία, στην οποία ελευθερώνονται ως προϊόντα τα αρχικά υποστρώµατα της 

φωτοσύνθεσης (Hall and Rao, 1999).  

 

Ι.1.2. Ενέργεια και υλικά των αντιδράσεων 

 Το µονοπάτι της φωτοσύνθεσης διακρίνεται σε δυο φάσεις, µε κάθε φάση από αυτές 

να έχει την δική της ακολουθία αντιδράσεων. Η πρώτη φάση (φωτεινή φάση) 
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περιλαµβάνει τις λεγόµενες φωτεινές αντιδράσεις αφού για την πραγµατοποίησή της 

είναι απαραίτητη η παρουσία φωτισµού. Σε αυτές η ενέργεια ακτινοβολίας 

απορροφάται και µετατρέπεται σε ενέργεια αποθηκευµένη στους δεσµούς του ATP. 

Επίσης µόρια νερού φωτολύονται παρέχοντας πρωτόνια και ηλεκτρόνια, που 

δεσµεύονται από το συνένζυµο NADP+ παράγωντας NADPH (Starr and Taggart, 

1998). Η δεύτερη φάση (σκοτεινή φάση) περιλαµβάνει καθαρά βιοχηµικές 

αντιδράσεις, τις λεγόµενες σκοτεινές αντιδράσεις, η πραγµατοποίηση των οποίων 

δεν εξαρτάται άµεσα από την ύπαρξη φωτισµού (Taiz and Zeiger, 1998). Σε αυτή την 

φάση το ATP προσφέρει ενέργεια για τη σύνθεση τριοζών από άτοµα άνθρακα, 

υδρογόνου και οξυγόνου (∆ροσόπουλος, 1998). Το NADPH καταναλώνει σε 

αντιδράσεις αναγωγής προσφέροντας πρωτόνια και ηλεκτρόνια, ενώ το διοξείδιο του 

άνθρακα που διαχέεται µέσα στο φύλλο προσφέρει άνθρακα και οξυγόνο (Starr and 

Taggart, 1998). Οι αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης πραγµατοποιούνται σε 

εξειδικευµένα κυτταρικά οργανίδια, που απαντούν περιµετρικά στα κύτταρα του 

φωτοσυνθετικού παρεγχύµατος και ονοµάζονται χλωροπλάστες.  

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 την 

µέγιστη απόδοση σε επίπεδο οργάνου (Αϊβαλάκις, κ.α., 2003). 
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Ι.2. Η φυσιολογία της φωτοσύνθεσης 

Ι.2.1. Η οργάνωση των χλωροπλαστών 

Η διεξαγωγή των φωτοσυνθετικών αντιδράσεων καθίσταται δυνατή λόγω της 

ιδιαίτερης οργάνωσης των φωτοσυνθετικών χρωστικών και των πρωτεϊνικών 

παραγόντων σε ένα ενιαίο λειτουργικό σύνολο. Τόσο οι φωτεινές όσο και οι 

σκοτεινές αντιδράσεις πραγµατοποιούνται σε συγκεκριµένες περιοχές οι οποίες 

οργανώνονται στους χλωροπλάστες. Οι χλωροπλάστες αποτελούνται από ένα 

συµπαγές σύστηµα δύο οµάδων µεµβρανών (εικόνα 1). Η πρώτη οµάδα αποτελείται 

από µια διπλή εξωτερική µεµβράνη που ονοµάζεται φάκελος και περιβάλλει όλο το 

οργανίδιο. Εντός αυτής υπάρχει ένα άµορφο ζελατινώδες υλικό, το στρώµα, και το 

δεύτερο σύστηµα µεµβρανών το οποίο µέσω χαρακτηριστικών πτυχώσεων και 

αναδιπλώσεων σχηµατίζει σάκους που ονοµάζονται θυλακοειδή (∆ροσόπουλος, 

1998). Τα θυλακοειδή είναι υπεύθυνα για την δέσµευση της ηλιακής ακτινοβολίας 

(συνεπώς για την πραγµατοποίηση των φωτεινών αντιδράσεων) ενώ οι σκοτεινές 

αντιδράσεις πραγµατοποιούνται στο στρώµα.  

 

Εικόνα 1. Τρισδιάστατη απεικόνιση χλωροπλάστη. ∆ιακρίνεται το σύστηµα των διπλών µεµβρανών και 

των µεµβρανικών διατάξεων των θυλακοειδών του στρώµατος και των grana. 

Τα θυλακοειδή οργανώνονται σε περιοχές χαµηλής πυκνότητας (θυλακοειδή 

του στρώµατος) και περιοχές υψηλής πυκνότητας (θυλακοειδή των grana) (εικόνα 2). 

Τα θυλακοειδή του στρώµατος και τα θυλακοειδή των grana οργανώνονται σε ένα 

κοινό δίκτυο τριών διαστάσεων. Στις µεµβράνες των θυλακοειδών εντοπίζονται τα 

σύµπλοκα των χρωστικών οι οποίες είναι υπεύθυνες για την απορρόφηση και τη 

αξιοποίηση της φωτεινής ενέργειας. Τα σύµπλοκα αυτά περιέχουν χλωροφύλλες a 

και b και καροτενοειδή και ονοµάζονται αντένες φωτοσυλλογής (∆ροσόπουλος, 

1998). Στις µεµβράνες εντοπίζονται επίσης τα πρωτεϊνικά σύµπλοκα όπου 

πραγµατοποιούνται οι φωτοχηµικές αντιδράσεις της φωτεινής φάσης και 

ονοµάζονται φωτοσυστήµατα (διακρινόµενα σε φωτοσύστηµα ΙΙ (PS II) και 

φωτοσύστηµα Ι (PS I)). Η αλυσίδα των φωτοχηµικών αντιδράσεων και της ροής 
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ηλεκτρονίων αποτελεί το πρώτο βήµα για τη µετατροπή της φωτεινής ενέργειας σε 

χηµική. Τέλος στις µεµβράνες των θυλακοειδών εντοπίζονται το ενδιάµεσο 

πρωτεϊνικό σύµπλοκο του κυτοχρώµατος b6f το οποίο παρεµβάλλεται στη ροή 

ηλεκτρονίων µεταξύ του PS II και PS I και το σύµπλοκο της συνθάσης του ATP 

(εικόνα 3). Το σύστηµα των µεµβρανών των θυλακοειδών περικλείει µια ενιαία 

περιοχή υδατικής φάσης που ονοµάζεται κοιλότητα(lumen) (Mustàrdy and Garab, 

2003) και η οποία παίζει βασικό ρόλο στην πραγµατοποίηση των φωτεινών 

αντιδράσεων (∆ροσόπουλος, 1998).  

 

 

Εικόνα 2. Η διάταξη των θυλακοειδών των grana και του στρώµατος σε εγκάρσια τοµή χλωροπλάστη 

όπως φαίνεται µε το ηλεκτρονικό µικροσκόπιο διέλευσης. Κλίµακα 0.2 µm. 

Ι.2.2. Φωτεινές αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης 

Στις φωτοχηµικές αντιδράσεις, φωτόνια κατάλληλου µήκους κύµατος µπορούν να 

προκαλέσουν µεταπτώσεις ηλεκτρονίων των µορίων των φωτοσυνθετικών 

χρωστικών. 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 δυο ενεργειακών 

σταθµών αντικατοπτρίζει την ενέργεια του συγκεκριµένου quantum που 

απορροφήθηκε. Η αλληλεπίδραση ηλεκτροµαγνητικής ακτινοβολίας µε την ύλη, 

είναι ένα αντιστρεπτό φαινόµενο. Τα µόρια που βρίσκονται σε διηγερµένη 

κατάσταση είναι ασταθή και παρουσιάζουν την τάση να επανέλθουν ταχέως στην 

αρχική τους κατάσταση αποδίδοντας την επιπλέον ενέργεια που απορροφήθηκε. Η 

διαδικασία αυτή ονοµάζεται αποδιέγερση των µορίων και µπορεί να 

πραγµατοποιηθεί µε τους εξής τρόπους: α. µε εκποµπή ενέργειας µε την µορφή 

θερµότητας, β. µε εκποµπή ενέργειας µε τη µορφή ακτινοβολίας (φωσφορισµός) και 

γ. µε µεταφορά της ενέργειας διέγερσης σε γειτονικά µόρια. Ο τρίτος τρόπος είναι 

 16



Εισαγωγή 

και αυτός που συµβάλει στην παραγωγή φωτοσυνθετικού έργου (∆ροσόπουλος, 

1998). 

  Η αλυσίδα µεταφοράς της ενέργειας διέγερσης µέσω των φωτοσυνθετικών 

χρωστικών καταλήγει στη διέγερση µιας ειδικής µορφής χλωροφύλλης a (Chla) ενώ η 

περαιτέρω ροή ηλεκτρονίων προκαλεί φωτοοξείδωση της Chla (διαχωρισµός 

φορτίου). Η διαδικασία αυτή παράγει ένα ισχυρό οξειδωτικό σώµα το οποίο έχει τη 

δυνατότητα να αποσπά ηλεκτρόνια από το νερό (∆ροσόπουλος, 1998). Ταυτόχρονα 

παράγονται πρωτόνια και µοριακό οξυγόνο.  Τα ηλεκτρόνια 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 

(Αϊβαλάκις, κ.α., 2003). 

Για την ολοκλήρωση των φωτεινών αντιδράσεων της φωτοσύνθεσης 

λειτουργούν και συνεργάζονται τα δυο φωτοσυστήµατα, το PSI και PSII (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 

PSI και PSII ονοµάζονται P700 και P680 αντίστοιχα, από τα µέγιστα απορρόφησης 

τα οποία παρουσιάζουν. Κάθε κέντρο αντίδρασης διαθέτει τη δική του αντένα 

φωτοσυλλογής (∆ροσόπουλος, 1998). Οι χρωστικές στον φωτοσυλλεκτικό µηχανισµό 

είναι κατάλληλα διευθετηµένες, ώστε η απορρόφηση ενός φωτονίου από ένα µόριο 

χρωστικής να µεταφέρει την διέγερση αναγκαστικά προς το κέντρο αντίδρασης 

(Lawlor, 2001). 

Όταν λοιπόν ένα φωτόνιο απορροφάται από τον 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 (∆ροσόπουλος, 1998). Το ηλεκτρόνιο αυτό αναπληρώνεται µέσω της 

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

στην όλη διαδικασία (Αϊβαλακις, 2003). 

Τα ηλεκτρόνια από το PSII µεταφέρονται µέσω αλλεπάλληλων οξειδώσεων 

και αναγωγών των ενδιάµεσων φορέων προς το ενεργό κέντρο του PSI. Στο PSI η 

απορρόφηση ενός φωτονίου από τις βοηθητικές χρωστικές του φωτοσυλλεκτικού 

µηχανισµού του προκαλεί διέγερση και διαχωρισµό φορτίου στο ενεργό κέντρο. Ένα 

ηλεκτρόνιο αποσπάται από το µόριο του Ρ700 το οποίο µέσω µιας αλυσίδας 

ενδιάµεσων φορέων ανάγει τον τελικό αποδέκτη, δηλαδή το NADP. Στην περίπτωση 

όµως του PSI το ηλεκτρόνιο που αποσπάστηκε, προσλαµβάνεται µέσω των 
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ενδιάµεσων φορέων από το PSII. Συνεπώς η συνολική διαδικασία περιλαµβάνει 

σύνδεση των δυο φωτοσυστηµάτων εν σειρά και ροή ηλεκτρονίων από το νερό προς 

το NADP+ (Αϊβαλακις, 2003). 

 

Εικόνα 3. Σχηµατική διάταξη των πολυενζυµικών συµπλόκων των φωτοσυστηµάτων και των 

ενδιάµεσων φορέων οι οποίοι συµµετέχουν στη φωτοσυνθετική ροή ηλεκτρονίων και την αναγωγή του 

NADP και τη φωσφορυλίωση του ADP, κατά µήκος των µεµβρανών των θυλακοειδών. 

 Στα ενεργά κέντρα των δυο φωτοσυστηµάτων, η µεταφορά ηλεκτρονίου 

γίνεται µε επιπλέον ενέργεια στο σύστηµα µε την µορφή φωτεινής ακτινοβολίας. 

Έτσι γίνεται δυνατή η αναγωγή του NADPH και η σύνθεση του ATP (εικόνα 3). Η 

απορρόφηση φωτονίων από τα φωτοχηµικά κέντρα αντίδρασης και η επακόλουθη 

αναγωγή του NADP+ προς NADPH έχει δυο 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 

ενώ η ροή των ηλεκτρονίων προκαλεί διαφορά του pH µεταξύ της κοιλότητας του 

θυλακοειδούς και του στρώµατος. Αυτή η διαφορά του pH που δηµιουργείται 

ανάµεσα στα δυο διαµερίσµατα του χλωροπλάστη αντιπροσωπεύει ελεύθερη 

ενέργεια η οποία µπορεί να αξιοποιηθεί για την σύνθεση ATP (∆ροσόπουλος, 1998). 

Η σύνθεση του ATP πραγµατοποιείται λόγω µιας αντίστροφης – αυθόρµητης εκροής 

πρωτονίων από την κοιλότητα του θυλακοειδούς προς το στρώµα η οποία τείνει να 

εξισορροπήσει την διαφορά pH που έχει δηµιουργηθεί. Η ροή αυτή των πρωτονίων 

παρέχει την απαραίτητη ενέργεια για την φωσφορυλίωση του ADP προς ATP (εικόνα 

3). Τέλος το ATP που παράγεται, όπως και το NADPH, είναι πλέον διαθέσιµα για την 

σύνθεση των υδατανθράκων κατά τις σκοτεινές αντιδράσεις (Anderson and Barber, 

1996). 
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Ι.2.3. 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 των υδατανθράκων 

(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 

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 (∆ροσόπουλος, 1998). 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 (εικόνα 4). 

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 
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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.  

 

 

Εικόνα 4. Ο κύκλος του Calvin συνίσταται από τρία στάδια µε τελική κατάληξη την αφοµοιώση και 

αναγωγή ενός µορίου CO2 και την αναγένηση του αρχικού υποστρώµατος. 

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). 
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Ι.3. Ο µηχανισµός της ανταλλαγής των αερίων. Είσοδος CO2 και 

διαπνοή 

Η επιδερµίδα των υπέργειων οργάνων των φυτών και κυρίως των φύλλων, διαθέτει 

µικρούς πόρους οι οποίοι περικλείονται από εξειδικευµένα κύτταρα, τα 

επονοµαζόµενα καταφρακτικά κύτταρα. Ο πόρος και τα καταφρακτικά κύτταρα τα 

οποία το περιβάλλουν συνιστούν το στόµα. Η φυσιολογική σηµασία των στοµάτων 

είναι ιδιαίτερα σηµαντική καθώς µε το ενεργό άνοιγµα και κλείσιµο τους ελέγχεται  η 

ανταλλαγή των αερίων CO2 και O2 µεταξύ του φυτού και του εναέριου περιβάλλοντος 

(∆ροσόπουλος, 1998). Μέσω αυτής της διαδικασίας παρέχονται τα αναγκαία 

υποστρώµατα για τις λειτουργίες της φωτοσύνθεσης και της αναπνοής.  

Κατά το άνοιγµα των στοµάτων λαµβάνει χώρα έξοδος υδρατµών από το 

εσωτερικό των φύλλων προς την ατµόσφαιρα. Η ελεγχόµενη αυτή απώλεια προκαλεί 

αναπλήρωση του νερού των φύλλων µέσω απορρόφησης νερού από το ριζικό 

σύστηµα και µεταφορά του στα υπέργεια όργανα. Η διαδικασία αυτή ονοµάζεται 

διαπνοή. Συνεπώς η λειτουργία των στοµάτων συνεισφέρει στον έλεγχο της 

θερµοκρασίας του ελάσµατος του φύλλου, στην διατήρηση του διαπνευστικού 

ρεύµατος και στη ρύθµιση της υδατικής κατάστασης του φυτού (Farquhar and 

Sharkey, 1982). 

Όταν τα στόµατα παραµένουν ανοιχτά, η παροχή CO2 για την 

πραγµατοποίηση της φωτοσύνθεσης είναι απρόσκοπτη, αλλά ταυτόχρονα 

παρατηρούνται έντονες απώλειες νερού µε κίνδυνο αφυδάτωσης. Αντίθετα όταν τα 

στόµατα παραµένουν κλειστά παρατηρείται διαφύλαξη των αποθεµάτων νερού, αλλά 

αδυναµία αφοµοίωσης CO2 (Αϊβαλάκις, 2003).  

Η κατάσταση των στοµάτων περιγράφεται κατά κύριο λόγο από ένα µέγεθος 

το οποίο είναι γνωστό ως αγωγιµότητα των στοµάτων. Αυτό ουσιαστικά εκφράζει την 

αντίσταση των στοµάτων στη διάχυση των υδρατµών κατά την διαδικασία της 

διαπνοής. Όταν τα στόµατα είναι ανοικτά η αγωγιµότητα των στοµάτων αυξάνεται 

ενώ αντίθετα το κλείσιµο των στοµάτων προκαλεί µείωση του παραπάνω µεγέθους. 

Οι αλλαγές στην αγωγιµότητα των στοµάτων είναι σηµαντικές, καθώς ελέγχουν τις 

απώλειες του νερού αλλά ταυτόχρονα ρυθµίζουν και την παροχή του CO2 που είναι 

διαθέσιµο για τη φωτοσύνθεση (Taiz and Zeiger, 1998).  

Η επιφάνεια όλων των εναέριων οργάνων καλύπτεται από ένα υδρόφοβο 

στρώµα που ονοµάζεται εφυµενίδα. Η εφυµενίδα έχει ως κύριο ρόλο την αποτροπή 

της ανεξέλεγκτης απώλειας νερού από τα φυτά και ως εκ τούτου παρουσιάζει ισχυρή 

αντίσταση στη διάχυση των υδρατµών και συνακόλουθα και του CO2. Ως εκ τούτου η 

ανταλλαγή των αερίων διαµέσου της επιδερµίδας επιτυγχάνεται σχεδόν 

 21



Εισαγωγή 

αποκλειστικά µέσω των στοµατικών πόρων. Προκειµένου το CO2 να εισέλθει στο 

εσωτερικό του φύλλου συναντά αντίσταση τόσο από το οριακό στρώµα του αέρα που 

περιβάλλει το φύλλο (στις συνήθεις συνθήκες της ατµόσφαιρας θεωρείται αµελητέα), 

όσο και από τα στόµατα. Το φυτό προκειµένου να ελαττώσει τις απώλειες του νερού 

χωρίς παράλληλα να περιορίσει την φωτοσύνθεση, ρυθµίζει την ανταλλαγή των 

αερίων µε το άνοιγµα και κλείσιµο των στοµάτων σύµφωνα µε τα ερεθίσµατα που 

παίρνει από το περιβάλλον (όπως θερµοκρασία, συγκέντρωση CO2 και ακτινοβολία). 

Πιο συγκεκριµένα, κατά την διάρκεια της νύχτας, δεδοµένου ότι δεν υφίσταται 

ανάγκη παροχής CO2 για τη φωτοσύνθεση, το άνοιγµα των στοµατικών πόρων είναι 

µικρό ώστε να αποφεύγονται οι απώλειες νερού. Αντίστοιχα σε συνθήκες πλήρους 

ηλιοφάνειας και µε δεδοµένη επάρκεια νερού, τα στόµατα παραµένουν ανοιχτά γιατί 

οι απώλειες του νερού αντισταθµίζονται από το κέρδος του φυτού σε φωτοσυνθετικά 

προϊόντα. Σε περίπτωση που δεν υπάρχει επαρκής τροφοδοσία του φυτού µε νερό, τα 

στόµατα κλείνουν, διότι η τροφοδοσία σε νερό δεν επαρκεί να καλύψει τις 

διαπνευστικές απώλειες (Taiz and Zeiger, 1998). 
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Ι.4. Τα ανατοµικά και φυσιολογικά χαρακτηριστικά των φύλλων 

αναφορικά µε τη φωτοσυνθετική λειτουργία 

Τα φύλλα αντιπροσωπεύουν τα όργανα του φυτού τα οποία παρουσιάζουν υψηλή 

ειδίκευση στην απορρόφηση της ενέργειας ακτινοβολίας (Terashima and Hicosaca, 

1995). 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 ηλίου. Η αρχιτεκτονική 

κατασκευή των φύλλων στοχεύει αφενός µεν στην όσο το δυνατόν 

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 φωτοσυνθετικά 

κύτταρα να δέχονται ικανή ένταση φωτεινής ακτινοβολίας και να έχουν ευχερή 

πρόσβαση στο διοξείδιο του άνθρακα της ατµόσφαιρας (Αϊβαλάκις, κ.α., 2003). 

Η ανατοµική παρατήρηση ενός 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 τους χλωροπλάστες και τις ηθµαγγειώδεις δεσµίδες (Taiz and Zeiger, 

1998) (εικόνα 5). 

πασσαλλώδες παρέγχυµα

σπογγώδες
παρέγχυµα

εφυµενίδα
προσαξονική επιδερµίδα

αποαξονική επιδερµίδα

αγγεία ξύλου

αγγεία ηθµού

στόµα

κολεός

 

Εικόνα 5. Σχηµατική αναπαράσταση της τρισδιάστατης δοµής ενός τυπικού φύλλου δικότυλου C3 

φυτού. ∆ιακρίνονται οι κυριότεροι ιστοί. 
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 Τα επιδερµικά κύτταρα σε ορισµένες περιπτώσεις λειτουργούν σαν κυρτοί 

φακοί και µπορούν να εστιάσουν την φωτεινή ακτινοβολία σε τέτοιο βαθµό ώστε το 

ποσό της ενέργειας ακτινοβολίας που φτάνει στους χλωροπλάστες να είναι 

µεγαλύτερο από αυτό του περιβάλλοντος (Vogelmann, 1993). 

 Η περιοχή του φύλλου που παρεµβάλλεται µεταξύ των 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 των αερίων 

(Taiz and Zeiger, 1998). Στα τυπικά φύλλα των δικότυλων το µεσόφυλλο απαρτίζεται 

από δυο τύπους φωτοσυνθετικού παρεγχύµατος, το δρυφρακτοειδές ή πασσαλώδες 

παρέγχυµα 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 µια ή 

περισσότερες επάλληλές στοιβάδες προς την πλευρά της προσαξονικής επιφάνειας 

(Αϊβαλάκις, κ.α., 2003). Το σπογγώδες παρέγχυµα αποτελείται από ακανόνιστα 

κύτταρα µε µεγάλους µεσοκυττάριους χώρους, οι οποίοι καταλαµβάνονται από αέρα 

(Taiz and Zeiger, 1998). Οι εναλλαγές αυτές αέριας και υγρής φάσης είναι υπεύθυνες 

για φαινόµενα ανάκλασης και διάθλασης, που έχουν ως αποτέλεσµα την 

τυχαιοποίηση της πορείας του φωτός. Το φαινόµενο αυτό καλείται σκέδαση του 

φωτός και είναι µέγιστης σηµασίας για τη µεγιστοποίηση της απορρόφησης της 

ακτινοβολίας, αφού λόγω των πολλαπλών ανακλάσεων αυξάνεται το µήκος της 

διαδροµής των φωτονίων µέσα στο φύλλο, και εποµένως αυξάνεται η πιθανότητα 

απορρόφησης (Richter and Fukshansky, 1996).  

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 
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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 και δενδρωδών 

φυτικών ειδών, 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 (Karabourniotis et al., 2000; 

Nikolopoulos et al., 2002).  

Ι.4.1. Φωτοσύνθεση σε οµοβαρή και ετεροβαρή φύλλα 

Το σκληρέγχυµα του µεσοφύλλου απαντάται εκτός των άλλων και µε την µορφή των 

προεκτάσεων των σκληρεγχυµατικών κολεών. Σε αυτήν την περίπτωση οι 

σκληρεγχυµατικές προεκτάσεις, δεν διαθέτουν µεσοκυττάριους χώρους και 

δηµιουργούν κατά κάποιο τρόπο “στεγανά” διαµερίσµατα στο φύλλο. Τα φύλλα του 

τύπου αυτού χαρακτηρίζονται ως “ετεροβαρή”, ενώ τα φύλλα που δεν διαθέτουν 

σκληρεγχυµατικές προεκτάσεις χαρακτηρίζονται ως “οµοβαρή” (εικόνα 6). Η ύπαρξη  

 

 

Εικόνα 6. Μικροφωτογραφία µε διερχόµενο φως άθικτου φύλλου (πάνω) και σχηµατική 

αναπαράσταση της διάταξης των ηθµαγγειωδών δεσµίδων και των δεσµικών κολεών σε ετεροβαρή (α) 

και οµοβαρή (β) φύλλα. 
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των συµπαγών αυτών εγκάρσιων φραγµάτων φαίνεται ότι επηρεάζει την διάχυση 

του CO2, την οµοιογενή λειτουργία της φωτοσύνθεσης και το άνοιγµα των στοµάτων 

(Terashima, 1992). 

Στα ετεροβαρή φύλλα παρατηρείται σηµαντικός εµπλουτισµός σε φωτεινή 

ακτινοβολία σε περιοχές του µεσοφύλλου οι οποίες βρίσκονται σε µεγάλη απόσταση 

από τις δύο επιφάνειες. Ο εµπλουτισµός αυτός είναι τόσο ποσοτικός, όσο και 

ποιοτικός, από την άποψη ότι η ακτινοβολία η οποία διαφεύγει από τις προεκτάσεις 

των σκληρεγχυµατικών κολεών είναι εµπλουτισµένη σε φασµατικές περιοχές 

αποδοτικότερες για την φωτοσύνθεση. Η κατανοµή και η πυκνότητα των διαφανών 

περιοχών είναι σηµαντική καθώς καθορίζει τη φωτοσυνθετική απόδοση των φύλλων 

(Nikolopoulos et al., 2002). 
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Ι.5. Η ανάπτυξη του φύλλου 

Ι.5.1. Η οντογένεση του χλωροπλάστη 

Η οντογένεση των χλωροπλαστών περιλαµβάνει την οργάνωση των θυλακοειδών και 

τη βιοσύνθεση των χρωστικών και των πρωτεϊνικών παραγόντων που συγκροτούν 

την λειτουργική φωτοσυνθετική συσκευή. Κατά την ανάπτυξη των φυτών, στα 

µεριστωµατικά κύτταρα υπάρχουν µόνο προπλαστίδια, τα οποία στη συνέχεια 

διαφοροποιούνται ανάλογα µε την διαφοροποίηση του κυττάρου που τα περιέχει. 

Έτσι τα προπλαστίδια που απαντούν σε φωτοσυνθετικό ιστό, διαφοροποιούνται σε 

χλωροπλάστες. Τα προπλαστίδια διαιρούνται καθώς το νεαρό έµβρυο αναπτύσσεται 

και εξελίσσονται σε χλωροπλάστες µετά την ανάπτυξη των φύλλων και των βλαστών 

και την έκθεση τους στο ηλιακό φως, η οποία αποτελεί απαραίτητη προϋπόθεση για 

τη βιοσύνθεση των ειδικών φωτοσυνθετικών χρωστικών, των χλωροφυλλών και των 

καροτενοειδών (∆ροσόπουλος, 1998).  

Αµέσως µετά το ξεδίπλωµα του φύλλου οι µεµβράνες των θυλακοειδών είναι 

ολιγάριθµες, παράλληλα διατεταγµένες ενώ τα grana αποτελούνται από µικρό 

αριθµό θυλακοειδών (Kutík, 1998). Στο στρώµα εµφανίζονται πολυάριθµα 

ριβοσώµατα και αµυλόκοκκοι µικρών διαστάσεων. Κατά το τέλος της περιόδου 

έκπτυξης του ελάσµατος τα θυλακοειδή είναι ιδιαίτερα ανεπτυγµένα, µε µεγάλων 

διαστάσεων grana τα οποία ενώνονται µέσω πολυάριθµων θυλακοειδών του 

στρώµατος, ενώ οι αµυλόκοκκοι λαµβάνουν τις µέγιστες διαστάσεις τους (Kutík, 

1998).  

Ι.5.2. Μεταβολές της δοµής και λειτουργίας των φύλλων αναφορικά µε τη 

φωτοσυνθετική λειτουργία 

Η κατανοµή των στοµάτων στην επιφάνεια των φύλλων δεν είναι τυχαία όπως 

φαίνεται µε µια πρώτη προσέγγιση. Κατ’ αρχήν τα ζεύγη των καταφρακτικών 

κυττάρων δεν έρχονται σε επαφή µεταξύ τους διότι µεσολαβεί τουλάχιστον ένα 

επιδερµικό κύτταρο (Sachs, 1991). Η διαφοροποίηση των στοµάτων διαρκεί έως ότου 

το φύλλο να φτάσει το 10–50% του τελικού του µεγέθους. Ο αριθµός και η συχνότητα 

των στοµάτων για ένα φύλλο αυξάνει, κατά την διάρκεια της περιόδου αυτής, ενώ 

στη συνέχεια προοδευτικά µειώνεται ανεξάρτητα από το γεγονός ότι τα επιδερµικά 

κύτταρα συνεχίζουν να εκτείνονται (Ticha, 1982). 

Η οντογένεση των στοµάτων πραγµατοποιείται µε την διαδοχική συµµετοχή 

τριών πρόδροµων κυττάρων. Το πρώτο ονοµάζεται µεριστοµοειδές µητρικό κύτταρο, 

το δεύτερο µεριστοµοειδές κύτταρο και το τρίτο µητρικό καταφρακτικό κύτταρο 

(Zhao and Sack, 1999). Όσον αφορά στη χωροταξική κατανοµή, τα µεριστοµοειδή 

αλλά και τα ώριµα στόµατα δηµιουργούνται σε θέσεις οι οποίες βρίσκονται πάνω 
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από τα σηµεία επαφής των κυττάρων του µεσοφύλλου, γεγονός που υποδηλώνει ότι η 

θέση που θα καταλάβουν τα στόµατα στην επιδερµίδα είναι σε άµεση σχέση µε τη 

διάταξη των κυττάρων του µεσοφύλλου ήδη από τα πολύ πρώιµα στάδια της 

οντογένεσης (Serna and Fenoll, 2000b). Ορισµένοι παράγοντες του περιβάλλοντος 

επηρεάζουν την οντογένεση των στοµάτων. Σε πολλά φυτά ο αριθµός των στοµάτων 

ανά µονάδα επιφανείας, η κατανοµή τους και το µέγεθος τους επηρεάζεται όχι µόνο 

από το αναπτυξιακό στάδιο του φύλλου αλλά και από την ακτινοβολία, την υγρασία, 

τη θερµοκρασία, τη διαθεσιµότητα του νερού και των θρεπτικών στοιχείων καθώς 

και τη συγκέντρωση του CO2 (Ticha, 1982; Berger and Altmann, 2001; Beerling et al., 

1998). Για παράδειγµα φυτά τα οποία αναπτύσσονται σε ξηρά εδάφη και χαµηλή 

ατµοσφαιρική υγρασία παρουσιάζουν µικρότερο αριθµό στοµάτων σε σχέση µε φυτά 

που αναπτύσσονται σε υγρά εδάφη και υψηλή σχετική υγρασία. Τα φυτά επίσης που 

αναπτύσσονται σε πλήρες ηλιακό φως διαθέτουν περισσότερα στόµατα ανά 

επιφάνεια σε σχέση µε αυτά που αναπτύσσονται σε σκιά (Willmer, 1983). Οι υψηλές 

συγκεντρώσεις CO2 στην ατµόσφαιρα επιφέρουν µείωση του αριθµού των στοµάτων 

των νεαρών φύλλων. Είναι ενδιαφέρον ότι η µετάδοση του σήµατος για την µείωση 

του αριθµού των στοµάτων στα νεώτερα φύλλα προέρχεται από τα ώριµα γιατί έχει 

φανεί ότι τα πολύ νεαρά φύλλα δεν µπορούν να αντιληφθούν άµεσα την αλλαγή της 

συγκέντρωσης του CO2 στην ατµόσφαιρα (Lake et al., 2001). 

Το SLA αποτελεί µία ευρέως χρησιµοποιούµενη παράµετρο, η ελάττωση των 

τιµών της οποίας υποδηλώνει την επένδυση σε αµυντικές δοµές ή/και συσσώρευση 

αµυντικών µεταβολιτών της προϋπάρχουσας άµυνας (Lambers and Pooorter 1992). 

Κατά το στάδιο έκπτυξης των φύλλων τόσο η ανάπτυξη της επιφάνειας προβολής, 

όσο και το πάχος του ελάσµατος ακολουθούν τυπική σιγµοειδή καµπύλη αύξησης 

(Gratani and Ghia, 2002; Gratani and Bombelli, 200o). Συνήθως οι τιµές της ειδικής 

φυλλικής επιφάνειας εµφανίζουν σταδιακή µείωση λόγω της εναπόθεσης ξηρής 

ουσίας και ανάλογα της αύξησης του πάχους του ελάσµατος (Gratani and Ghia, 

2002; Gratani and Bombelli, 200o; Tardieu et al 1999). Οι τιµές της παραµέτρου 

σταθεροποιούνται µε την πλήρη έκπτυξη του ελάσµατος. 

Ι.5.2.1. Η µετάβαση του φύλλου από καταναλωτή σε παραγωγό 

Ο ρόλος κάθε φύλλου κατά τη διάρκεια του κύκλου ζωής του υφίσταται µια βαθµιαία 

αλλαγή από την κατάσταση του καταναλωτή σε αυτήν του παραγωγού, όσον αφορά 

στα φωτοσυνθετικά προϊόντα. Ως σηµεία παραγωγής θεωρούνται τυπικά τα 

ανεπτυγµένα φύλλα ενώ τα αναπτυσσόµενα φύλλα θεωρούνται ως καταναλωτές, 

δηλαδή όργανα τα οποία εισάγουν υψηλότερες ποσότητες φωτοσυνθετικών 

προϊόντων από αυτές που εξάγουν. Καθώς τόσο η εισαγωγή όσο και η εξαγωγή 
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φωτοσυνθετικών προϊόντων πραγµατοποιείται µέσω των αγγείων του ηθµού, η 

µετάβαση ενός φύλλου από σηµείο κατανάλωσης σε σηµείο παραγωγής, αφορά 

εκτός από την ανάπτυξη µιας λειτουργικής και ποσοτικά ικανής φωτοσυνθετικής 

δραστηριότητας, την αλλαγή της κατεύθυνσης ροής των φωτοσυνθετικών προϊόντων 

του ρεύµατος του ηθµού. Σε ορισµένα δικοτυλήδονα φυτά η αλλαγή αυτή φαίνεται 

ότι λαµβάνει χώρα όταν το φύλλο έχει ολοκληρώσει το 30–60% της πλήρους 

έκπτυξής του (Turgeon 1989). Ωστόσο θεωρείται βέβαιο ότι µεσολαβεί µια 

παρατεταµένη µεταβατική περίοδος, κατά την οποία µέσα στον ηθµό παρατηρείται 

κίνηση φωτοσυνθετικών προϊόντων και προς τις δυο κατευθύνσεις, δηλαδή 

υπάρχουν ταυτόχρονα οµάδες ηθµοσωλήνων που εισάγουν και οµάδες ηθµοσωλήνων 

που εξάγουν φωτοσυνθετικά προϊόντα (Turgeon 1989).  

Η µετάβαση ενός φύλλου, από την κατάσταση του καταναλωτή σε αυτήν του 

παραγωγού, σχετίζεται µε χαρακτηριστικές αλλαγές στην ανατοµία του φύλλου 

καθώς επίσης και µε  αλλαγή στη δραστηριότητα συγκεκριµένων ενζύµων. Επίσης 

µπορεί να οφείλεται και σε µια ραγδαία µείωση του αριθµού των πλασµοδεσµών που 

συνδέουν ανεξάρτητα κύτταρα του φύλλου. Αυτό έχει ως αποτέλεσµα την 

συµπλασµική αποµόνωση του ηθµού.  

Ο µηχανισµός µε τον οποίο ρυθµίζεται η εισαγωγή και εξαγωγή των 

φωτοσυνθετικών προϊόντων κατά την διάρκεια ανάπτυξης των φύλλων δεν έχει 

ακόµα διευκρινισθεί.  
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Ι.6. Επίδραση της ανόργανης θρέψης στην απόδοση των φυτών 

Μεταξύ των παραγόντων που καθορίζουν την ανάπτυξη και παραγωγικότητα των 

φυτών, κυρίαρχο ρόλο διαδραµατίζει η ανόργανη διατροφή. Η επαρκής τροφοδοσία 

των φυτών µε θρεπτικά στοιχεία δεν αφορά µόνο το στάδιο της ταχείας αύξησης 

αλλά το σύνολο του βιολογικού κύκλου ενός φυτού. Κάθε θρεπτικό στοιχείο 

απαιτείται εντός του φυτικού σώµατος σε τιµές συγκέντρωσης υψηλότερες µιας 

οριακής τιµής. Όταν οι τιµές συγκέντρωσης ενός θρεπτικού στοιχείου είναι κάτω από 

το όριο αυτό, ο ρυθµός µειώνεται καθώς η τροφοδοσία του συγκεκριµένου στοιχείου 

είναι πλέον περιοριστική για την αύξηση (∆ροσόπουλος, 1998). Τιµές συγκέντρωσης 

ενός θρεπτικού στοιχείου µεταξύ των ορίων ανεπάρκειας και τοξικότητας είναι αυτές 

που καθορίζουν την βέλτιστη αποδοτικότητα του φυτού. Ορισµένα θρεπτικά στοιχεία 

απαιτούνται για την οµαλή ανάπτυξη και λειτουργία των φυτών επειδή συµµετέχουν 

στη δοµή κρίσιµων ενζυµικών µηχανισµών ή άλλων δοµών. Στην κατηγορία αυτή 

ανήκουν κυρίως τα ιχνοστοιχεία. Από την άλλη πλευρά τα µακροστοιχεία, εκτός των 

άλλων λειτουργικών ρόλων είναι απαραίτητα καθώς λαµβάνουν µέρος ως 

υποστρώµατα του µεταβολισµού και συνιστούν το µεγαλύτερο µέρος της βιοµάζας 

των φυτών.  

Ι.6.1. Σχέση αζώτου και φωτοσύνθεσης  

Το άζωτο αποτελεί το τέταρτο σε σειρά σύστασης της ξηρής ουσίας των φυτών 

στοιχείο (µετά τον άνθρακα, το οξυγόνο και το υδρογόνο). Είναι ουσιώδες συστατικό 

των πρωτεϊνών, των νουκλεϊνικών οξέων, ορισµένων ορµονών, της χλωροφύλλης και 

πολλών άλλων σηµαντικών παραγόντων του πρωτογενούς και δευτερογενούς 

µεταβολισµού των φυτών (∆ροσόπουλος, 1998). Στα οικοσυστήµατα το άζωτο 

κατανέµεται µεταξύ του αέρα, του εδάφους και της βιοµάζας. Παρά το γεγονός ότι η 

ατµόσφαιρα αποτελείται κατά 80% από άζωτο, τα περισσότερα φυτά δεν µπορούν 

να χρησιµοποιήσουν απ΄ευθείας το αέριο Ν2. Αντίθετα το άζωτο απορροφάται από 

τις ρίζες και µάλιστα µε µορφή νιτρικών κυρίως, αλλά και αµµωνιακών ιόντων 

(Αϊβαλάκις, 2003). 

Σε ευνοϊκές συνθήκες θρέψης, παρατηρούνται θετικές συσχετίσεις µεταξύ 

των περιεχόµενων στα φύλλα ανόργανων συστατικών και του ρυθµού 

φωτοσύνθεσης. Κατά κανόνα οι συσχετίσεις αυτές µπορούν έµµεσα να καταδείξουν 

τα όρια επάρκειας ενός στοιχείου, όπως του αζώτου (Natr, 1975). Έχει βρεθεί ότι στα 

φωτοσυνθετικά κύτταρα το 75% περίπου του οργανικού αζώτου εντοπίζεται  στους 

χλωροπλάστες, συµµετέχοντας κυρίως στη δοµή των πρωτεϊνών (Spencer and 

Possingham,1960). Πράγµατι, έχει βρεθεί ότι οι µεταβολές στη συγκέντρωση αζώτου 
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των ιστών σχετίζονται µε το πρωτεϊνικό τους περιεχόµενο (McGuire and Melillo, 

1995). 

Σε περίπτωση εκτεταµένης έλλειψης αζώτου, η απόδοση της φωτοσύνθεσης 

πέφτει σε πολύ χαµηλά επίπεδα, ενώ ένα µεγάλο ποσοστό της ηλιακής ενέργειας που 

δεν χρησιµοποιείται για φωτοσύνθεση, αποσβένεται µε την µορφή θερµότητας µέσω 

των φωτοπροστατευτικών µηχανισµών της φωτοσυνθετικής συσκευής (Demming 

and Winter, 1988; Demming-Adams et al., 1994). Παρόλα αυτά, η φωτοσυνθετική 

ικανότητα ανά µονάδα χλωροφύλλης µπορεί ακόµα και να αυξηθεί σε συνθήκες 

έλλειψης αζώτου (Khamis et al., 1990). 

Η συγκέντρωση αζώτου που παρατηρείται σε κάθε φύλλο υπό ισόρροπες 

εδαφοκλιµατικές συνθήκες εξαρτάται από τη στρατηγική που ακολουθεί το 

συγκεκριµένο φυτικό είδος. Η στρατηγική περιγράφεται κυρίως από το µέσο χρόνο 

ζωής των φύλλων η οποία µε τη σειρά της σχετίζεται µε την αποδοτικότητα χρήσης 

του αζώτου για παραγωγή φωτοσυνθετικού έργου (Westoby et al. 2002). Όταν ο 

µέσος χρόνος ζωής ενός φύλλου είναι µικρός (φυλλοβόλα είδη και αείφυλλα είδη µε 

µέσο χρόνο ζωής φύλλου χαµηλότερο των 18 µηνών) η συγκέντρωση του αζώτου ανά 

µονάδα επιφάνειας φύλλου είναι συνήθως υψηλή ενώ αντίθετα όταν ο µέσος χρόνος 

ζωής ενός φύλλου είναι µεγάλος (αείφυλλα είδη µε µέσο χρόνο ζωής φύλλου 

υψηλότερο των 18 µηνών) η συγκέντρωση του αζώτου ανά µονάδα επιφάνειας 

φύλλου είναι συγκριτικά χαµηλότερη (Escudero and Mediavilla, 2003). Για την 

αποδοτική χρήση της επένδυσης των αποθεµάτων αζώτου ανά φύλλο αναφορικά µε 

την παραγωγή οργανικού άνθρακα, στα φυτικά είδη όπου παρατηρείται µικρός 

µέσος χρόνος ζωής φύλλου,  οι καθαροί φωτοσυνθετικοί ρυθµοί προβλέπεται να είναι 

συγκριτικά υψηλότεροι (Kikuzawa, 1991).  

Ι.6.2. Σχέση αζώτου και φωτοσύνθεσης κατά την ανάπτυξη των φύλλων 

Η µελέτη της σχέσης αζώτου και φωτοσύνθεσης έχει ιδιαίτερη σηµασία για τα φύλλα 

καθώς οι ποσότητες του αζώτου οι οποίες επενδύονται στη δόµηση της 

φωτοσυνθετικής µηχανής (κυρίως υπό µορφή πρωτεϊνών) είναι υψηλές. Στα νεαρά 

στάδια ανάπτυξης των φύλλων, οι συγκεντρώσεις του αζώτου τόσο ανά µονάδα 

φυλλικής µάζας όσο και ανά επιφάνεια είναι ιδιαίτερα υψηλές (Osaki and Shinano 

2001; Osaki et al. 2001). Κατά την πορεία ανάπτυξης των φύλλων έως και το στάδιο 

της πλήρους έκτυξης, σε ένα αριθµό ποωδών φυτών, η συγκέντρωση του αζώτου ανά 

επιφάνεια ελάσµατος µειώνεται εκθετικά (Osaki and Shinano 2001). Γενικά 

παρατηρείται µια θετική συσχέτιση µεταξύ περιεχόµενου αζώτου και 

φωτοσυνθετικής ικανότητας των φύλλων στον κορεσµό. Ωστόσο, κατά την ανάπτυξη 

των φύλλων και στα νεαρά αναπτυξιακά στάδια, οι υψηλές συγκεντρώσεις αζώτου 

δεν συνεπάγονται υψηλούς φωτοσυνθετικούς ρυθµούς (Osaki and Shinano 2001), 
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πιθανότατα επειδή το φύλλο δεν έχει αναπτύξει το πλήρες δυναµικό των µηχανισµών 

οι οποιοι σχετίζονται µε τη φωτοσυνθετική λειτουργία, όπως για παράδειγµα η 

διαπνευστική λειτουργία. Έτσι, παρατηρείται µια αρνητική συσχέτιση µεταξύ 

φωτοσυνθετικής ικανότητας και συγκέντρωσης αζώτου, κατά τη διάρκεια έκπτυξης 

του ελάσµατος (Osaki and Shinano 2001). 

Είναι γνωστό ότι η φωτοσύνθεση και ο µεταβολισµός του άνθρακα 

επηρεάζουν τα ποσά του αζώτου τα οποία επενδύονται σε δεδοµένο φύλλο. 

Υπάρχουν αναφορές σύµφωνα µε τις οποίες η συγκέντρωση του αζώτου, είτε 

εξωγενούς προέλευσης είτε µέσω επαναδιανοµής από παλαιότερα όργανα, 

συσχετίζεται µε το ρυθµό παραγωγής φωτοσυνθετικών προϊόντων (Dreccer et al. 

2000, Osaki and Shinano 2001). Για τους ίδιους λόγους, τα ποσά αζώτου σε 

δεδοµένο φύλλο διαµορφώνονται και από την ένταση της ακτινοβολίας η οποία 

επικρατεί κατά τη διάρκεια της έκπτυξης του (Dreccer et al. 2000).
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Από προηγούµενες εργασίες της οµάδας µας έχει αποσαφηνιστεί ο οπτικός 

ρόλος των προεκτάσεων των δεσµικών κολεών των ηθµαγγειωδών δεσµίδων των 

φύλλων. Σύµφωνα µε τα ευρήµατα, οι δοµές αυτές, οι οποίες χαρακτηρίζουν τα 

ετεροβαρή φύλλα, προσφέρουν πλεονέκτηµα όσον αφορά στον εµπλουτισµό µε φως 

των εσωτερικών στρωµάτων του χλωρεγχύµατος. Χωρίς τις δοµές αυτές, τα κύτταρα 

των εσωτερικών στρωµάτων θα βρίσκονταν σε συνθήκες µειωµένης έντασης 

φωτεινής ακτινοβολίας και ενδεχοµένως η φωτοσυνθετική τους λειτουργία θα 

διεξαγόταν σε ρυθµούς µικρότερους του κορεσµού, ιδιαίτερα σε φύλλα µε µεγάλο 

πάχος ελάσµατος. 

Με βάση τα παραπάνω, στόχος της παρούσας εργασίας ήταν η διερεύνηση 

των παραγόντων εκείνων οι οποίοι συµµετέχουν στην διαµόρφωση της 

φωτοσυνθετικής ταχύτητας. Για το σκοπό αυτό επιλέχθηκαν δύο φυτικά είδη, ένα 

οµοβαρές και ένα ετεροβαρές και µελετήθηκαν συγκριτικά όσον αφορά σε κρίσιµες 

ανατοµικές, βιοχηµικές και φυσιολογικές παραµέτρους κατά τη διάρκεια της 

ανάπτυξής τους. Μελετήθηκε το αναπτυξιακό πρότυπο, η φωτοσυνθετική λειτουργία 

στον κορεσµό και η αποδοτικότητα της φωτοσύνθεσης σε αναφορά µε διάφορους 

πόρους του περιβάλλοντος όπως η επένδυση σε άνθρακα και άζωτο των φύλλων, η 

χρήση νερού και η εκµετάλευση της φωτεινής ακτινοβολίας. 
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ΙΙ.1. Φυτικό Υλικό 

Ως πειραµατόφυτα επιλέχθηκαν δυο είδη φυτών το λιγούστρο (Ligustrum 

japonicum) το οποίο διαθέτει οµοβαρή φύλλα, και η αµυγδαλιά (Prunus amygdalus) 

η οποία διαθέτει ετεροβαρή φύλλα. Το λιγούστρο είναι πολυετής εύρωστος θάµνος ή 

δενδρύλλιο, αειθαλές, µε ύψος που φτάνει τα 3 µέτρα και διάµετρο βλαστού εως ένα 

µέτρο. ∆ιαθέτει µεγάλα, λαµπερά, σκουροπράσινα φύλλα. Παράγει λευκά, 

αρωµατικά άνθη, σε φοβοειδείς ταξιανθίες. 

Η αµυγδαλιά είναι το φυλλοβόλο δένδρο µε µεγάλο ετήσιο κύκλο 

βλαστήσεως. Είναι σκληρό και ανθεκτικό δένδρο µε υπερπρώϊµη ανθοφορία που 

αντέχει στα ασβεστώδη εδάφη και την ξηρασία. Μπορεί να φτάσει τα δώδεκα µέτρα 

ύψος. Φύλλα πράσινα, γυαλιστερά, οδοντωτά, αδενοφόρα χωρίς τριχίδια. Έχουν 

µακρύ µίσχο µε δυο παράφυλλα στην βάση τους. 

  

ΙΙ.2.∆ειγµατοληψίες 

Για τις ανάγκες των πειραµατικών µετρήσεων επιλέχθηκαν πέντε υγιή  και 

οµοιόµορφα φυτά από κάθε είδος. Σε κάθε φυτό σηµάνθηκαν για δειγµατοληψία και 

µετρήσεις in planta τέσσερις κλάδοι. Ωστόσο, ο αριθµός των συλλεγόµενων φύλλων 

ανά κόµβο και επανάληψη εξαρτιόταν από το µέγεθος των φύλλων ώστε κάθε φορά 

να συλλέγεται ξηρό βάρος δείγµατος ικανό για αναλύσεις. Έτσι, ενδεικτικά για τον 

πρώτο κόµβο σε κάθε δείγµα συλλέχθηκαν κατά µέσο όρο 20–40 φύλλα, ενώ  για τα 

πλήρως εκπτυγµένα φύλλα 2–4 φύλλα ανά δείγµα. Για το λιγούστρο συλλέχθηκαν 

δείγµατα από τους κόµβους 1, 2, 3, 4, 5 και 7 (πλήρως εκπτυγµένα φύλλα) ενώ για 

την αµυγδαλιά από τους κόµβους 1, 2, 3, 4, 5, 7, 9 και 11 (πλήρως εκπτυγµένα φύλλα) 

µετρώντας από την κορυφή του βλαστού. Τα φύλλα που συλλέχθηκαν ήταν από 

κλάδους µε νότιο προσανατολισµό.  

Η δειγµατοληψία για το λιγούστρο διεξήχθη στον περιβάλλοντα χώρο, ενώ 

για την αµυγδαλιά στο δενδροκοµείο του Γ.Π.Α. Οι δειγµατοληψίες έλαβαν χώρα στο 

διάστηµα 6–19 Μαΐου ενώ οι εργαστηριακές αναλύσεις ολοκληρώθηκαν στις 7 

Νοεµβρίου 2003. 

 

ΙΙ.3.Μορφολογικές παράµετροι 

ΙΙ.3.1. Μέτρηση 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 
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νωπά ώστε να µετρηθεί η επιφάνεια του ελάσµατος και στη συνέχεια µετά από 

αφυδάτωση στους 70º C για 48 ώρες και παραµονή σε ξηραντήρα για 24 ώρες 

µετρήθηκε το ξηρό βάρος. 

ΙΙ.3.2.  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  

 

 

Εικόνα 7. 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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αντιστοιχούν στους κολεούς των ηθµαγγειωδών δεσµίδων του φύλλου από τα 

χλωροφυλλούχα διαµερίσµατα του 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 7a)  µετατρέπονται σε µορφή 

γκρίζας κλίµακας βάθους 8–bit (εικόνα 7b) και εξάγεται το ιστόγραµµα των 

συχνοτήτων των εντάσεων των εικονοστοιχείων (εικόνα 7c). Ακολούθως εφαρµόζεται 

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

δύο µέγιστα του ιστογράµµατος (εικόνα 7c). Ως σηµείο διαχωρισµού των εντάσεων 

των εικονοστοιχείων για τη µετατροπή της εικόνας σε δυαδική µορφή (εικόνα 7d) 

επιλέγεται ο αριθµητικός µέσος των δύο µεγίστων (εικόνα 7c). Τέλος µετράται το 

ποσοστό των διαφανών περιοχών ως προς τη συνολική επιφάνεια της εικόνας 

(εικόνα 7). 

ΙΙ.3.3.  Μετρήσεις Φωτοσύνθεσης και Συναφών Παραµέτρων  

Οι µετρήσεις της φωτοσύνθεσης διεξήχθησαν στο διάστηµα 14–21 Μαΐου κατά τις 

πρωινές ώρες 0800–1200 ηλιόλουστων ηµερών µε φυσικό φωτισµό έντασης 1500 

µmol φωτονίων m-2 s-1, θερµοκρασία αέρα 30º C, σχετική υγρασία αέρα 30% και 

ατµοσφαιρική συγκέντρωση διοξειδίου 380 ppm. Για τις µετρήσεις χρησιµοποιήθηκε 

το φορητό όργανο µέτρησης φωτοσύνθεσης LI-6400 (Li–COR, Lincoln, NE, USA).  

 

ΙΙ.4. Βιοχηµικές παράµετροι 

ΙΙ.4.1. Μέτρηση συγκέντρωσης χλωροφυλλών 

Για τη µέτρηση των χλωροφυλλών χρησιµοποιήθηκε φορητό όργανο µέτρησης 

(SPAD 502, Minolta Co. Japan) και οι µετρήσεις παρουσιάζονται σε τιµές της 

κλίµακας SPAD. 

ΙΙ.4.2. Μέτρηση συγκέντρωσης αζώτου 

Για τη µέτρηση του περιεχοµένου αζώτου των φύλλων χρησιµοποιήθηκε η µέθοδος 

Kjeldahl (Horneck and Miller, 1998). Η µέθοδος τροποποιήθηκε ώστε να καταστεί 

δυνατή η µέτρηση δειγµάτων µικρής µάζας. 

ΙΙ.4.2.1. Προετοιµασία δειγµάτων 

Τα δείγµατα αφυδατώθηκαν σε κλίβανο στους 70ºC για 48 ώρες, και στην συνέχεια 

λειοτριβήθηκαν και οµογενοποιήθηκαν. ∆ιατηρήθηκαν σε ξηραντήρα µέχρι την 

στιγµή που χρησιµοποιήθηκαν. 
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ΙΙ.4.2.2. Καύση δειγµάτων 

Η ξηρά ουσία κάθε δείγµατος ζυγίστηκε, τοποθετήθηκε σε φιάλη microkjeldahl και 

προστέθηκε 1 ml πυκνού H2SO4 και επαρκής ποσότητα καταλύτη (παρασκευαζόµενο 

µε λειοτρίβηση και οµογενοποίηση 1gr CuSO4, 8 gr Κ2SO4 και 1gr SeΟ2). Με την 

χρήση Vortex εξασφαλίστηκε η οµογενοποίηση και ολική διαβροχή του δείγµατος. 

Στην συνέχεια η φιάλη τοποθετήθηκε σε θερµαντικό στοιχείο Tecator Block Digestor 

2006 (Diversified Equipment Company, Lorton, VA, USA) στους 410ºC για περίπου 

20–30 min µέχρι το περιεχόµενο να γίνει τελείως διαυγές και µε χρώµα πράσινο του 

µήλου. Κατά την διάρκεια της καύσης πραγµατοποιείται οξείδωση της οργανικής 

ουσίας µε αποτέλεσµα το άζωτο (εκτός αυτού που βρίσκεται υπό µορφή νιτρικών 

ιόντων) να µετατρέπεται ποσοτικά σε αµµωνία και αυτή σε θειικό αµµώνιο. Κρίνεται 

σκόπιµη κατά τη διάρκεια της καύσης η ανάδευση των φιαλών microkjeldahl ανά 10 

λεπτά περίπου.  

ΙΙ.4.2.3. Στάδιο απόσταξης 

Το προϊόν της καύσης µεταφέρθηκε σε κυλινδρική φιάλη Kjeldahl. Για την ποσοτική 

µεταφορά του προϊόντος έγιναν πλύσεις κάθε φιάλης microkjeldahl µε 10 ml 

απεσταγµένου νερού. Ακολούθως προστέθηκαν 10 ml NaOH 40% w/v. Στη συνέχεια 

η φιάλη Kjeldahl τοποθετήθηκε στην κατάλληλη θέση σε αποστακτήρα Tecator 

Kjeltec System 1002 Distilling Unit (Diversified Equipment Company). Στην θέση 

συλλογής του αποστάγµατος της συσκευής τοποθετήθηκε γυάλινη κωνική φιάλη των 

100 ml που περιείχε 20 ml H3BO3 2% w/w και 3 σταγόνες δείκτη Conway 

(παρασκευαζόµενου µε ανάµιξη 12 ml δ/τος Α (ως 25 ml αιθυλικής αλκοόλης 95% και 

40 mg ερυθρού του µεθυλίου και µηχανική ανάδευση µε ελαφρά θέρµανση κατά την 

οποία τα αντιδραστήρια πρέπει να διαλυθούν πλήρως), 24 ml δ/τος Β (ως 25 ml 

απεσταγµένου νερού και 10 mg  πράσινου της βρωµοκρεσόλης και ανάδευση) και 12 

ml αλκοόλης 95%. Τελικός όγκος δείκτη 48 ml). 

Ακολούθησε απόσταξη κατά την οποία το θειικό αµµώνιο σε αλκαλικό 

περιβάλλον διασπάται και παράγεται αµµωνία η οποία διαβιβάζεται στην κωνική µε 

το διάλυµα βορικού οξέος. Η απόσταξη συνεχίστηκε έως συνολικού όγκου 40 ml του 

διαλύµατος απόσταξης. 

ΙΙ.4.2.4. Τιτλοδότηση δειγµάτων  

Μετά το πέρας της απόσταξης πραγµατοποιήθηκε τιτλοδότηση του διαλύµατος 

απόσταξης µε HCl N/28. To σηµείο εξουδετέρωσης ορίσθηκε µέσω αλλαγής του 

χρώµατος του δείκτη Conway από ανοιχτό πράσινο σε ροζ σε τιµή pH 5,5. 
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ΙΙ.4.2.5. Υπολογισµός περιεχόµενου αζώτου 

Για την αναγωγή των αποτελεσµάτων χρησιµοποιήθηκε σειρά πρότυπων διαλυµάτων 

γνωστής συγκέντρωσης αζώτου (10–100 mg l-1, 6 σηµεία, r2 0,9972). Σύµφωνα µε την 

πρότυπη καµπύλη αναφοράς, 1 ml HCl N/28 αντιστοιχούσε σε 0,52 mg αζώτου. 

ΙΙ.4.2.6. Πιστοποίηση µεθόδου 

Για την πιστοποίηση της αξιοπιστίας της µεθόδου σε δείγµατα χαµηλού βάρους (έως 

5 mg ξ.ο.), πραγµατοποιήθηκαν σειρές µετρήσεων πρότυπου δείγµατος φυτικού 

υλικού (συγκέντρωσης 0,025 mg N mg–1 ξ.ο.) σε τιµές ξ.ο. 5–100 mg. Η απόκλιση 

τριών επαναλήψεων του µικρότερου δείγµατος (5 mg ξ.ο.) από την αναµενόµενη τιµή 

ήταν µικρότερη του 4%. 
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ΙΙΙ.1. Μορφολογικές παράµετροι 

Στην εικόνα 8 παρουσιάζεται η µέση επιφάνεια προβολής του ελάσµατος για τα δύο 

είδη. Πρέπει να σηµειωθεί ότι τόσο στην περίπτωση της αµυγδαλιάς όσο και, σε 

µεγαλύτερο βαθµό, σε αυτή του λιγούστρου η έκπτυξη του ελάσµατος δεν είχε 

ολοκληρωθεί την περίοδο της δειγµατοληψίας. Ωστόσο, η περίοδος της 

δειγµατοληψίας καθορίστηκε µε βάση το ανώτατο χρονικό όριο της ύπαρξης των 

πολύ νεαρών αναπτυξιακών σταδίων. Σε κάθε περίπτωση, τα φύλλα των 

µεγαλύτερων κόµβων των µετρήσεων ήταν αυτά του ωριµότερου αναπτυξιακού 

σταδίου που ήταν διαθέσιµο τη συγκεκριµένη χρονική στιγµή για κάθε φυτικό είδος. 

Το πρότυπο της έκπτυξης του ελάσµατος των φύλλων ήταν το αναµενόµενο 

και για τα δύο είδη. Ωστόσο στην περίπτωση του λιγούστρου η έκπτυξη του 

ελάσµατος είναι ταχύτερη έναντι αυτής της αµυγδαλιάς µε την καµπύλη αύξησης να 

παρουσιάζει εκθετική µορφή συναρτήσει του χρόνου. Επιπρόσθετα το φύλλο του 

λιγούστρου αναπτύσσει πολύ µεγαλύτερη επιφάνεια προβολής του ελάσµατος 

συγκριτικά µε το φύλλο της αµυγδαλιάς (εικόνα 8). 
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Εικόνα 8. Η µέση επιφάνεια προβολής του ελάσµατος σε διαφορετικά στάδια ανάπτυξης των φύλλων 

των ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους όρους από 

20 επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα του µέσου).  

Το πάχος του ελάσµατος διαµορφώθηκε µε ανάλογο τρόπο και στα δύο είδη 

κατά την πορεία της  έκπτυξης του ελάσµατος. Στην εικόνα 9 φαίνεται η αύξηση του 

πάχους στα διάφορα αναπτυξιακά στάδια. Επισηµαίνουµε ότι το έλασµα του φύλλου 

του λιγούστρου είναι αρκετά παχύτερο αυτού της αµυγδαλιάς. 
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Εικόνα 9. Το πάχος του ελάσµατος σε διαφορετικά στάδια ανάπτυξης των φύλλων των ειδών Prunus 

amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους όρους από 12 επαναλήψεις (± 

τυπικό σφάλµα του µέσου). 
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Εικόνα 10. Η ειδική φυλλική επιφάνεια (SLA) σε διαφορετικά στάδια ανάπτυξης των φύλλων των 

ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους όρους από 20  

επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα του µέσου).  

Η πορεία διαµόρφωσης της παραµέτρου SLA στη διάρκεια ανάπτυξης των 

φύλλων των δύο ειδών παρουσιάζεται στην εικόνα 10. Από τα αποτελέσµατα 

φαίνεται ότι στα δύο αυτά είδη το έλασµα αναπτύσσεται µε διαφορετικό τρόπο. Στο 

λιγούστρο παρατηρούµε µια σταδιακή πτώση (γεγονός που σχετίζεται µε την αύξηση 

της σκληροφυλλίας) στις τιµές της παραµέτρου SLA από τα πολύ νεαρά αναπτυξιακά 

στάδια, ενώ οι τιµές σταθεροποιούνται από το στάδιο του 4ου κόµβου και εξής 

(εικόνα 10). Αντίθετα στην περίπτωση της αµυγδαλιάς, οι τιµές του δείκτη SLA 

παρουσιάζουν αύξηση από το στάδιο του 1ου έως και αυτό του 4ου κόµβου και 
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σταδιακή µείωση από το στάδιο του 4ου κόµβου και µέχρι το τέλος της έκπτυξης. Το 

γεγονός αυτό φανερώνει ότι στο φύλλο της αµυγδαλιάς οι σχετικοί ρυθµοί της 

αύξησης της επιφάνειας προβολής και της επένδυσης σε ξηρή µάζα ανά επιφάνεια 

του ελάσµατος δεν είναι σταθεροί κατά την πορεία της έκπτυξης του φύλλου. Έτσι, 

από τον 1ο έως και τον 4ο κόµβο παρατηρείται αυξηµένος ρυθµός έκπτυξης του 

ελάσµατος αναφορικά µε τον ρυθµό εναπόθεσης ξηρής µάζας. Αυτό έχει ως 

αποτέλεσµα την αύξηση του δείκτη SLA. Το αντίθετο συµβαίνει µετά το στάδιο του 

4ου κόµβου.  
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Εικόνα 11. Το ποσοστό των διαφανών περιοχών του ελάσµατος σε διαφορετικά στάδια ανάπτυξης των 

φύλλων του είδους Prunus amygdalus. Οι τιµές αποτελούν µέσους όρους από 20 επαναλήψεις (± τυπικό 

σφάλµα του µέσου). 

Μια σηµαντική παράµετρος που χαρακτηρίζει τα ετεροβαρή φύλλα, το 

ποσοστό κάλυψης του ελάσµατος από τις προεκτάσεις των δεσµικών κολεών 

παρουσιάζεται στην εικόνα 11. Οι περιοχές αυτές δεν περιλαµβάνουν φωτοσυνθετικά 

κύτταρα και ως εκ’ τούτου εµφανίζονται διαφανείς και µε υψηλό βαθµό περατότητας 

στην ακτινοβολία. Για το λιγούστρο δεν υπάρχουν ανάλογα δεδοµένα, αφού διαθέτει 

οµοβαρή φύλλα. Στην εικόνα 11 παρατηρούµε ότι µετά το στάδιο του 1ου κόµβου 

παρατηρείται µια σχετική µείωση της τιµής του ποσοστού ενώ ακολούθως παραµένει 

σε σχετικά σταθερά επίπεδα. 
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ΙΙΙ.2. Φωτοσυνθετικές παράµετροι  

Στην εικόνα 12 παρουσιάζονται οι µεταβολές της συγκέντρωσης χλωροφυλλών στο 

έλασµα κατά τη διάρκεια έκπτυξης των φύλλων. Παρατηρούµε ότι τόσο στην 

αµυγδαλιά όσο και στο λιγούστρο οι τιµές της συγκέντρωσης χλωροφυλλών 

αυξάνονται σταδιακά, φτάνοντας, ωστόσο, στην περίπτωση του λιγούστρου σε πολύ 

υψηλότερες τιµές (περίπου 300% υψηλότερες) συγκριτικά µε την περίπτωση της 

αµυγδαλιάς.  
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Εικόνα 12. Η συγκέντρωση χλωροφυλλών του ελάσµατος σε διαφορετικά στάδια ανάπτυξης των 

φύλλων των ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους 

όρους από 20 επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα του µέσου).  

Στην εικόνα 13 παρουσιάζονται οι µεταβολές της αγωγιµότητας των 

στοµάτων στο νερό κατά την διάρκεια έκπτυξης των φύλλων των δύο φυτικών ειδών. 

Στην αµυγδαλιά παρατηρούµε µια σταδιακή αύξηση των τιµών της παραµέτρου 

µέχρι και το στάδιο του 9ου κόµβου. Στην περίπτωση του λιγούστρου παρατηρείται 

µεγάλη αύξηση των τιµών της αγωγιµότητας στοµάτων µεταξύ του σταδίου του 4ου 

και 5ου κόµβου και µια σχετική µείωση των τιµών της αγωγιµότητας στο στάδιο του 

7ου κόµβου.  

Η τρέχουσα φωτοσυνθετική ταχύτητα εµφανίζεται ιδιαίτερα χαµηλή στα 

νεαρά αναπτυξιακά στάδια των φύλλων και των δύο φυτικών ειδών. Κατά τη 

διάρκεια της έκπτυξης του ελάσµατος, οι τιµές της φωτοσυνθετικής ταχύτητας 

αυξάνονται φτάνοντας σε φυσιολογικές τιµές στα στάδια του 9ου και 7ου κόµβου για 

τα φύλλα της αµυγδαλιάς και του λιγούστρου αντίστοιχα (εικόνα 14). Σε κάθε 

αναπτυξιακό στάδιο, η φωτοσυνθετική ταχύτητα εµφανίζει παρόµοιες τιµές µεταξύ 
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Εικόνα 13. Η αγωγιµότητα των στοµάτων στη διάχυση του νερού σε διαφορετικά στάδια ανάπτυξης 

των φύλλων των ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν 

µέσους όρους από 20 επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα του µέσου).  

των δύο φυτικών ειδών.  Ωστόσο αν εξετάσουµε την διορθωµένη µε βάση την 

φωτοσυνθετικά ενεργό φυλλική επιφάνεια (ΕΦ, Εικόνα 15, βλ. επίσης Nikolopoulos et 

al, 2002) φωτοσύνθεση, παρατηρούµε, λόγω του γεγονότος ότι τα φύλλα της 

αµυγδαλιάς είναι ετεροβαρή, µια αύξηση της φωτοσυνθετικής ταχύτητας, ανά 

αναπτυξιακό στάδιο, στα φύλλα της αµυγδαλιάς συγκριτικά µε το λιγούστρο κατά 

περίπου 65%.  
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Εικόνα 14. Η τρέχουσα φωτοσυνθετική ταχύτητα υπό ευνοϊκές συνθήκες σε διαφορετικά στάδια 

ανάπτυξης των φύλλων των ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές 

αποτελούν µέσους όρους από 20 επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα του µέσου).  
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Εικόνα 15. Η διορθωµένη (µε βάση την φωτοσυνθετικά ενεργό επιφάνεια, ΕΦ) τρέχουσα 

φωτοσυνθετική ταχύτητα υπό ευνοϊκές συνθήκες σε διαφορετικά στάδια ανάπτυξης των φύλλων των 

ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους όρους από 20 

επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα του µέσου). 

Στην εικόνα 16 παρουσιάζεται η φωτοσυνθετική ταχύτητα προς το 

περιεχόµενο σε χλωροφύλλη για τα δύο είδη. Παρατηρείται ότι για κάθε 

αναπτυξιακό στάδιο, η παράµετρος αυτή, η οποία εκφράζει ουσιαστικά την 

αποδοτικότητα της φωτοσυνθετικής συσκευής ως προς το ποσό που έχει επενδυθεί 

σε φωτοσυνθετικές χρωστικές, είναι πολύ υψηλότερη για τα φύλλα της αµυγδαλιάς 

συγκριτικά µε αυτά του λιγούστρου. 
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Εικόνα 16. Η τρέχουσα φωτοσυνθετική ταχύτητα ανά µονάδα χλωροφύλλης των φύλλων υπό ευνοϊκές 

συνθήκες σε διαφορετικά στάδια ανάπτυξης των φύλλων των ειδών Prunus amygdalus ( ) και 

Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους όρους από 20 επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα 

του µέσου). 
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Η ταχύτητα διαπνοής των φύλλων των δύο ειδών (εικόνα 17) παρουσιάζει 

ανάλογη εικόνα µε αυτή της αγωγιµότητας των στοµάτων (εικόνα 13). Συγκριτικά µε 

τις διαφορές στις τιµές της αγωγιµότητας των στοµάτων, µπορούµε να 

παρατηρήσουµε ότι η ταχύτητα διαπνοής είναι εντονότερη στα φύλλα της 

αµυγδαλιάς συγκριτικά µε αυτή του λιγούστρου για όλα τα αναπτυξιακά στάδια. 
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Εικόνα 17. Η ταχύτητα διαπνοής σε διαφορετικά στάδια ανάπτυξης των φύλλων των ειδών Prunus 

amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους όρους από 20 επαναλήψεις 

(± τυπικό σφάλµα του µέσου).  

Στην εικόνα 18 παρουσιάζεται η πορεία της συγκέντρωσης του CO2 στον 

υποστοµάτιο χώρο κατά τη διάρκεια έκπτυξης των φύλλων των δύο φυτικών ειδών. 

Σύµφωνα µε τα αποτελέσµατα, η τιµή της παραµέτρου µειώνεται και στα δύο είδη µε 

την πορεία της ωρίµανσης των φύλλων. Στα φύλλα του λιγούστρου η συγκέντρωση 

του CO2 είναι υψηλότερη στα πολύ νεαρά αναπτυξιακά στάδια γεγονός που κατά 

πάσα πιθανότητα οφείλεται στους χαµηλούς φωτοσυνθετικούς ρυθµούς που 

επικρατούν (βλ. εικόνα 18). Τελικά η τιµή της συγκέντρωσης CO2  στον υποστοµάτιο 

χώρο διαµορφώνεται σε παρόµοια επίπεδα και για τα δύο είδη. 

Στην εικόνα 19 παρουσιάζεται η παράµετρος της αποδοτικότητας χρήσης 

νερού για τα φύλλα των δύο φυτικών ειδών. Η παράµετρος αυτή εκφράζει τη 

φωτοσυνθετική ταχύτητα(ως ποσότητα CO2) ως προς την ποσότητα του νερού που 

διαπνέεται για την ίδια επιφάνεια φύλλου και κατά τον ίδιο χρόνο. Παρατηρούµε ότι 

οι τιµές της παραµέτρου αυξάνουν δραµατικά και στα δύο φυτικά είδη κατά την 
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Εικόνα 18. Η συγκέντρωση CO2 στον υποστοµάτιο θάλαµο στα διάφορα στάδια ανάπτυξης των 

φύλλων των ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους 

όρους από 20 επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα του µέσου).  

πορεία ανάπτυξης των φύλλων. Το γεγονός αυτό σχετίζεται µε την έναρξη της 

φωτοσυνθετικής λειτουργίας. Από τα αποτελέσµατα φαίνεται ότι στα στάδια του 11ου 

και 7ου κόµβου για τα φύλλα της αµυγδαλιάς και του λιγούστρου αντίστοιχα, οι τιµές 

της παραµέτρου έχουν πάρει τη µέγιστη τιµή τους για κάθε είδος (εικόνα 18). 
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Εικόνα 19. Η αποδοτικότητα χρήσης του νερού για την παραγωγή φωτοσυνθετικού έργου σε 

διαφορετικά στάδια ανάπτυξης των φύλλων των ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum 

japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους όρους από 20 επαναλήψεις.  
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ΙΙΙ.3. Η σχέση συγκέντρωσης αζώτου των φύλλων και  

φωτοσυνθετικής λειτουργίας 

Η θρεπτική κατάσταση των φύλλων αναφορικά µε το άζωτο αποτελεί µια σηµαντική 

παράµετρο η οποία επηρεάζει σε µεγάλο βαθµό την φωτοσυνθετική τους απόδοση. 

Το περιεχόµενο σε άζωτο των φυτικών ιστών εκφράζεται συνήθως µε βάση την ξηρή 

µάζα. Στην εικόνα 20 παρουσιάζεται η παραπάνω παράµετρος για τα φύλλα των δύο 

ειδών. Είναι αξιοσηµείωτο ότι οι υψηλότερες συγκεντρώσεις εµφανίζονται στα νεαρά 

αναπτυξιακά στάδια, είναι δε παρόµοιες µεταξύ των δύο ειδών. Ωστόσο κατά τη 

διάρκεια ανάπτυξης των φύλλων, δηµιουργείται µεγάλη διαφορά στις τιµές της 

παραµέτρου µεταξύ των δύο ειδών. Από τα αποτελέσµατα γίνεται φανερό πως στα 

φύλλα του λιγούστρου, η επένδυση σε άζωτο αντιπροσωπεύει ένα πολύ µικρότερο 

µέρος της συνολικής βιοµάζας. 
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Εικόνα 20. Η συγκέντρωση αζώτου (ανά µονάδα ξηρής µάζας) σε διαφορετικά στάδια ανάπτυξης των 

φύλλων των ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους 

όρους από 20 επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα του µέσου).  

Η κατάσταση εµφανίζεται διαφορετική αν το περιεχόµενο σε άζωτο στα 

φύλλα των δύο ειδών εκφραστεί ως προς την επιφάνεια του ελάσµατος (εικόνα 21). 

Παρόλον ότι και στην περίπτωση αυτή οι υψηλότερες συγκεντρώσεις εµφανίζονται 

στα νεαρά αναπτυξιακά στάδια, οι διαφορές στις τιµές της παραµέτρου αυτής στα 

ανεπτυγµένα φύλλα δεν εµφανίζουν σηµαντικές διαφορές µεταξύ των δύο ειδών. 

Κατά συνέπεια και τα δύο φυτικά είδη επενδύουν παρόµοια ποσά αζώτου αν αυτά 

εκφραστούν µε βάση την επιφάνεια των φύλλων. Το γεγονός αυτό έχει µεγάλη 

φυσιολογική σηµασία καθώς η φυλλική επιφάνεια εµφανίζεται ως µια περισσότερο 

λειτουργική βάση αναφοράς για παραµέτρους που σχετίζονται µε τη φωτοσύνθεση 

και τη διαπνοή. 
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Η παραπάνω διαπίστωση επιβεβαιώνεται µε την εξέταση της παραµέτρου του 

βαθµού αποδοτικότητας των αποθεµάτων των φύλλων σε άζωτο ως προς την 

παραγωγή φωτοσυνθετικού έργου (εικόνα 22). Η παράµετρος αυτή προκύπτει αν 

εκφράσουµε τη φωτοσυνθετική ταχύτητα ως προς τη συγκέντρωση αζώτου ανά 

µονάδα επιφάνειας φύλλου. Σύµφωνα µε την παράµετρο αυτή, δεν παρατηρούνται 

έντονες διαφορές µεταξύ των δύο φυτικών ειδών όσον αφορά στην απόδοση µε την 

οποία αξιοποιείται το άζωτο που έχει επενδυθεί στο φύλλο για την παραγωγή 

φωτοσυνθετικού  έργου.  Η  διαπίστωση  αυτή ισχύει για όλα  τα αναπτυξιακά στάδια 
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Εικόνα 21. Η συγκέντρωση αζώτου (ανά µονάδα επιφάνειας του ελάσµατος) σε διαφορετικά στάδια 

ανάπτυξης των φύλλων των ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές 

αποτελούν µέσους όρους από 20 επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα του µέσου). 
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Εικόνα 22. Η αποδοτικότητα χρήσης των αποθεµάτων αζώτου ως προς την παραγωγή 

φωτοσυνθετικού έργου (Photosynthetic Nitrogen Use Efficiency) σε διαφορετικά στάδια ανάπτυξης των 

φύλλων των ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους 

όρους από 20 επαναλήψεις.  
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Εικόνα 23. Η σχέση µεταξύ συγκέντρωσης αζώτου και  διορθωµένης (µε βάση την φωτοσυνθετικά 

ενεργό επιφάνεια, ΕΦ) τρέχουσας φωτοσυνθετικής ταχύτητας υπό ευνοϊκές συνθήκες των φύλλων των 

ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους όρους από 20 

επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα του µέσου). 

των φύλλων. Ωστόσο τα ανεπτυγµένα φύλλα της αµυγδαλιάς εµφανίζουν ελαφρώς 

υψηλότερες τιµές (εικόνα 22). 

Η σχέση µεταξύ συγκέντρωσης αζώτου των φύλλων (εκφρασµένης ανά 

µονάδα επιφάνειας φύλλου)  και διορθωµένης (µε βάση την φωτοσυνθετικά ενεργό 

επιφάνεια, ΕΦ) τρέχουσας φωτοσυνθετικής ταχύτητας δίδει διαφορετικές τάσεις 

µεταξύ των δύο ειδών (εικόνα 23). Γενικά, για ίδιες συγκεντρώσεις αζώτου, η 

τρέχουσα φωτοσυνθετική ταχύτητα των φύλλων της αµυγδαλιάς παρουσιάζεται 

υψηλότερη εκείνης των φύλλων του λιγούστρου, παρά το µικρότερο πάχος τους. Οι 

διαφορές αυτές εµφανίζονται υψηλότερες όσο µειώνεται η συγκέντρωση των φύλλων 

σε άζωτο (όσο δηλ. αυξάνεται η ηλικία τους). 
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ΙΙΙ.4. Η επίδραση βασικών ανατοµικών παραµέτρων στη 

φωτοσυνθετική λειτουργία και την αποδοτικότητα χρήσης των 

αποθεµάτων αζώτου 
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Εικόνα 24. Η επίδραση του πάχους του ελάσµατος στη διορθωµένη (µε βάση την φωτοσυνθετικά 

ενεργό επιφάνεια, ΕΦ) τρέχουσα φωτοσυνθετική ταχύτητα υπό ευνοϊκές συνθήκες των φύλλων των 

ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές αποτελούν µέσους όρους από 20 

επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα του µέσου). 

Η διορθωµένη (µε βάση την φωτοσυνθετικά ενεργό επιφάνεια, ΕΦ) τρέχουσα 

φωτοσυνθετική ταχύτητα και των δύο φυτικών ειδών αυξάνεται αυξανοµένου του  

 ειδική φυλλική επιφάνεια (cm2 g-1 ξ.β.)
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Εικόνα 25. Η επίδραση της ειδικής φυλλικής επιφάνειας  στην αποδοτικότητα χρήσης αποθεµάτων 

αζώτου των φύλλων των ειδών Prunus amygdalus ( ) και Ligustrum japonicum ( ). Οι τιµές 

αποτελούν µέσους όρους από 20 επαναλήψεις (± τυπικό σφάλµα του µέσου). 
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πάχους των φύλλων (εικόνα 24). Ωστόσο η αύξηση αυτή εµφανίζεται εντονότερη στα 

αναπτυσσόµενα φύλλα της αµυγδαλιάς. Η εντονότερη αύξηση εκφράζεται µέσω της 

διαφοράς κλίσης µεταξύ των αντίστοιχων καµπυλών. 

∆ιαφορές παρατηρούνται µεταξύ των δύο ειδών και όσον αφορά στις 

συσχετίσεις µεταξύ SLA και PNUE (εικόνα 25). Ενώ στο λιγούστρο δεν παρατηρείται 

εµφανής συσχέτιση, στην αµυγδαλιά παρατηρείται  µείωση των τιµών της PNUE 

αυξανοµένου του SLA. 
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IV. Συζήτηση 

 



 

 



Συζήτηση 

IV.1. Το πρότυπο έκπτυξης του ελάσµατος 

Το πρότυπο έκπτυξης του ελάσµατος των φύλλων ήταν το αναµενόµενο και για τα 

δύο είδη φυτών. Η καµπύλη αύξησης παρουσιάζει εκθετική µορφή συναρτήσει του 

χρόνου. Ωστόσο η έκπτυξη του ελάσµατος του λιγούστρου ήταν σαφώς ταχύτερη 

έναντι αυτής της αµυγδαλιάς, παρά το γεγονός ότι το φύλλο του λιγούστρου 

παρουσιάζει µεγαλύτερο πάχος και µεγαλύτερη επιφάνεια προβολής έναντι των 

φύλλων της αµυγδαλιάς. Η υστέριση που παρουσιάζει το φύλλο της αµυγδαλιάς 

αναφορικά µε τις παραµέτρους αυτές πιθανόν οφείλεται στην πολυπλοκότερη 

κατασκευή του, λόγω της ύπαρξης των προεκτάσεων των κολεών των ηθµαγγειωδών 

δεσµίδων. 

 

IV.2. Το διαφορετικό πρότυπο διαµόρφωσης του SLA κατά τη 

διάρκεια έκπτυξης των φύλλων 

Η παράµετρος SLA είναι εξαιρετικά σηµαντική, διότι σχετίζεται άµεσα µε το ρυθµό 

ανάπτυξης των φύλλων, αλλά και µε άλλες παραµέτρους, όπως τη φωτοσυνθετική 

δραστηριότητα και το περιεχόµενο σε άζωτο ή σε άλλα θρεπτικά συστατικά  των 

φύλλων (Gulias et al 2003; Kornelissen et al 1997; Meziane and Shipley 2001; Reich 

et al 1997; Reich et al 1998; Lambers and Poorter 1992; Niinements and Kull 2003; 

Poorter and Evans 1998; Wright et al 2001). Τα αποτελέσµατα έδειξαν µια σταδιακή 

µείωση του δείκτη SLA στην περίπτωση των φύλλων του λιγούστρου. Η µείωση αυτή 

αντικατοπτρίζει την σταδιακή εναπόθεση ξηρής ουσίας ανά µονάδα επιφάνειας 

φύλλου. Ωστόσο, στην αµυγδαλιά η πορεία διαµόρφωσης του δείκτη SLA κατά τη 

διάρκεια έκπτυξης των φύλλων ακολούθησε διαφορετικό πρότυπο. Αρχικά 

παρατηρήθηκε µια µικρή αύξηση η οποία ακολουθήθηκε από σταδιακή µείωση των 

τιµών του SLA. Ανάλογες παρατηρήσεις πραγµατοποίησαν και οι Gratani και Ghia 

(2002) για τα ετεροβαρή φύλλα του Arbutus unedo και οι Miyazawa et al (2003) για 

τα ετεροβαρή φύλλα του Quercus glauca. Το πρώτο στάδιο φανερώνει υψηλούς 

ρυθµούς έκπτυξης του ελάσµατος αναφορικά µε τον, κατά αναλογία, χαµηλότερο 

ρυθµό εναπόθεσης ξηρής ουσίας ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου. Ενδεχοµένως η 

συµπεριφορά αυτή να σχετίζεται µε την ανάγκη για όσο το δυνατόν µεγαλύτερη 

φωτοσυνθετικά ενεργή επιφάνεια στο φυτό της αµυγδαλιάς. Οι υψηλότερες 

απαιτήσεις για φωτοσυνθετικό έργο κατά το στάδιο αυτό ενδεχοµένως να σχετίζεται 

τόσο µε το µικρότερο χρόνο ζωής των φύλλων (έτσι ώστε να µεγιστοποιηθεί η 

παραγωγικότητά τους σε συντοµότερο χρονικό διάστηµα) όσο και µε τις απαιτήσεις 

για παροχή φωτοσυνθετικών προϊόντων προς τους αναπτυσσόµενους καρπούς. Η 

παρατηρούµενη άνοδος του δείκτη SLA κατά τα αρχικά στάδια ανάπτυξης των 
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φύλλων πιθανόν επίσης να σχετίζεται µε την αυξηµένη παρουσία των ογκωδών 

παρεγχυµατικών κυττάρων των προεκτάσεων του κολεού της δέσµης. Αλλωστε η 

επιφάνεια που καταλαµβάνουν οι προεκτάσεις του κολεού εµφανίζεται ελαφρώς 

υψηλότερη στα νεαρά φύλλα έναντι αυτής των εκπτυγµένων. Αντίθετα η πορεία 

διαµόρφωσης του δείκτη SLA στο λιγούστρο ακολούθησε το τυπικό πρότυπο της εξ΄ 

αρχής µείωσης των τιµών του δείκτη SLA το οποίο έχει παρατηρηθεί και σε άλλα 

αείφυλλα φυτικά είδη. 

Το ποσοστό της επιφάνειας του ελάσµατος που καταλαµβάνουν οι διαφανείς 

περιοχές (δηλ. οι προεκτάσεις των κολεών της δέσµης) στα ετεροβαρή φύλλα της 

αµυγδαλιάς είναι ελαφρώς αυξηµένο στα πολύ νεαρά φύλλα έναντι αυτού των 

πλήρως εκπτυγµένων. Το φαινόµενο του αυξηµένου ποσοστού των διαφανών 

περιοχών του ελάσµατος στα πολύ νεαρά αναπτυξιακά στάδια έχει παρατηρηθεί 

ιδιαίτερα έντονα στο αµπέλι (Κλουβάτου, 2003). 

 

IV.3. Το διαφορετικό πρότυπο διαµόρφωσης των φωτοσυνθετικών 

χαρακτηριστικών κατά τη διάρκεια έκπτυξης των φύλλων 

Τα πρότυπα διαµόρφωσης της φωτοσυνθετικής δραστηριότητας αφορούν τη 

σταδιακή µετάβαση των φύλλων και των δύο ειδών από σηµεία κατανάλωσης σε 

πηγές, µε τη φωτοσυνθετική δρστηρίότητα να αυξάνεται σταδιακά τείνοντας προς 

ένα όριο. Ανάλογα πειραµατικά αποτελέσµατα έχουν δηµοσιευτεί και από άλλους 

ερευνητές (Ticha 1982; Gratani and Gia 2002;). Ανάλογα πρότυπα ακολουθεί και η 

αύξηση της συγκέντρωσης των ολικών χλωροφυλλών κατά τη διάρκεια ανάπτυξης 

των φύλλων. 

Το πρώτο αποτέλεσµα που αξίζει σχολιασµού είναι η ύπαρξη, ως 

πειραµατικού υλικού, ενός ετεροβαρούς φύλλου µε σχετικά χαµηλό πάχος ελάσµατος 

και ενός οµοβαρούς το οποίο διαθέτει κατά πολύ µεγαλύτερο πάχος φύλλου. 

Σύµφωνα µε τους Nikolopoulos et al (2002), η ύπαρξη ετεροβαρών χαρακτηριστικών 

συµβάλλει στην φωτοσυνθετική απόδοση των φύλλων. Αυτό κυρίως επιτυγχάνεται 

µέσω της ικανότητας των φύλλων αυτών να φωτοσυνθέτουν µε ικανοποιητικό ρυθµό 

ανά µονάδα όγκου χλωροφυλλούχου παρεγχύµατος παρά το γεγονός ότι διαθέτουν 

έλασµα µε αυξηµένο πάχος. Το γεγονός αυτό οφείλεται στο πλεονέκτηµα των 

ετεροβαρών φύλλων όπου η ιδιαίτερη δοµή του φύλλου συµβάλλει στον ποσοτικό και 

ποιοτικό εµπλουτισµό των εσωτερικών στρωµάτων του χλωροφυλλούχου 

παρεγχύµατος µε φωτεινή ακτινοβολία.. Στη συγκεκριµένη όµως περίπτωση, τα  

πλήρως εκπτυγµένα οµοβαρή φύλλα που επιλέχθηκαν διαθέτουν παχύτερο έλασµα 

από τα πλήρως εκπτυγµένα ετεροβαρή. Οι διαφορές στη φωτοσυνθετική 

62 



Συζήτηση 

δραστηριότητα είναι εµφανείς κυρίως κατά τα αρχικά στάδια ανάπτυξης των 

φύλλων, όπου οι διαφορές στο πάχος του ελάσµατος των δύο φυτικών ειδών είναι 

µικρές. Με την πάροδο του χρόνου τα φύλλα του λιγούστρου αποκτούν σηµαντικά 

µεγαλύτερο πάχος έναντι αυτών της αµυγδαλιάς και οι διαφορές στη φωτοσυνθετική 

δραστηριότητα αµβλύνονται. Αυτό ενδεχοµένως οφείλεται στην προσθήκη 

περισσότερων στοιβάδων φωτοσυνθετικού παρεγχύµατος στα φύλλα του 

λιγούστρου. Βεβαίως και άλλοι παράγοντες µπορεί να ευθύνονται για την 

παρατηρούµενη διαφορά στη φωτοσυνθετική δραστηριότητα, όπως η ικανότητα 

µεταφοράς θρεπτικών συστατικών και ενέργειας, η αγωγιµότητα των στοµατίων, κ.ά.  

Παρόλο όµως ότι το πλήρως εκπτυγµένο φύλλο του λιγούστρου διαθέτει κατά πολύ 

αυξηµένο πάχος ελάσµατος συγκριτικά µε εκείνο της αµυγδαλιάς, εντούτοις 

συνεχίζει να υστερεί σε φωτοσυνθετική δραστηριότητα, πιθανότατα λόγω 

ανεπαρκούς φωτισµού των µεσαίων στρωµάτων φωτοσυνθετικού παρεγχύµατος.  

  Επιπρόσθετα, το φύλλο της αµυγδαλιάς διαθέτει περίπου το 1/3 της 

ποσότητας χλωροφύλλης ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου συγκριτικά µε το 

λιγούστρο. Η συγκέντρωση χλωροφύλλης σχετίζεται µεταξύ άλλων και µε τις ανάγκες 

φωτοσύλλογής ενός συγκεκριµένου φύλλου. Χαρακτηριστική είναι η εξάρτηση της 

συγκέντρωσης χλωροφύλλης µε το φωτεινό περιβάλλον στο οποίο αναπτύσσεται ένα 

συγκεκριµένο φύλλο (Καραµπουρνιώτης 2003). Πρόσφατα δεδοµένα υποστηρίζουν 

ότι η παράµετρος Fv/Fm (η οποία εκφράζει την απόδοση του φωτοσυστήµατος ΙΙ) 

παρουσιάζει διαφοροποιήσεις κατά τη διάρκεια έκπτυξης του ελάσµατος. Μάλιστα 

στα αρχικά στάδια ανάπτυξης του φύλλου οι τιµές της παραµέτρου παρουσιάζονται 

χαµηλότερες στις περιοχές µεταξύ των Η/Θ δεσµίδων έναντι αυτών των περιοχών 

που βρίσκονται σε επαφή µε τις Η/Θ δεσµίδες. Η εικόνα αυτή ανατρέπεται µε την 

πλήρη έκπτυξη του ελάσµατος (Walter et al 2004). ∆εν είναι γνωστό εάν τα φύλλα 

που εξετάστηκαν στη µελέτη αυτή ήταν οµοβαρή ή ετεροβαρή, ωστόσο οι διαφορές 

που παρατηρήθηκαν µπορεί εν µέρει να οφείλονται και στον οπτικό ρόλο των 

προεκτάσεων των κολεών της δέσµης. 
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IV.4. Το διαφορετικό πρότυπο διαµόρφωσης της συγκέντρωσης 

αζώτου και της αποδοτικότητας χρήσης αζώτου κατά τη διάρκεια 

έκπτυξης των φύλλων 

Αναφορικά µε το άζωτο, τα φύλλα και των δύο φυτικών ειδών παρουσιάζουν υψηλές 

τιµές κατά τα αρχικά στάδια ανάπτυξης και στη συνέχεια η συγκέντρωση του αζώτου 

µειώνεται µέχρι να λάβει σταθερές τιµές. Η µεταβολή αυτή πιθανόν εκφράζει και την 

σταδιακή µετάβαση των φύλλων από σηµεία µεταβολικής κατανάλωσης σε πηγές 

(Marschner 1995). Και σε αυτή την παράµετρο παρουσιάζονται διαφορές µεταξύ των 

φύλλων των δύο φυτικών ειδών. Παρά το αυξηµένο πάχος ελάσµατος στο φύλλο του 

λιγούστρου, η ποσότητα του αζώτου που έχει επενδυθεί ανά µονάδα επιφάνειας 

φύλλου είναι περίπου ίση συγκριτικά µε το φύλλο της αµυγδαλιάς. Επιπρόσθετα,  η 

αποδοτικότητα µε την οποία τα δύο φυτά χρησιµοποιούν το άζωτο είναι περίπου η 

ίδια µε το φύλλο της αµυγδαλιάς να εµφανίζει ελαφρώς υψηλότερες τιµές. 

Φαίνεται ότι τα δύο φυτικά είδη επιλέγουν διαφορετικές στρατηγικές όσον 

αφορά στην επένδυση του αζώτου αλλά και του οργανικού άνθρακα προς την 

κατεύθυνση της κατασκευής των φύλλων µε τελικό σκοπό την παραγωγή 

φωτοσυνθετικού έργου. 

Στη σχέση µεταξύ διαφανών περιοχών και πάχους ελάσµατος στα ετεροβαρή 

φύλλα (Nikolopoulos et al., 2002), µπορούµε να εισαγάγουµε επιπλέον παράγοντες 

όπως είναι η αποδοτικότητα του αζώτου για την παραγωγή φωτοσυνθετικού έργου 

αλλά και η επένδυση σε οργανικό άνθρακα που εκφράζεται από την παράµετρο του 

SLA και εποµένως εκφράζει το κατασκευαστικό κόστος του φύλλου. Η τελευταία 

παράµετρος αποκτά  ιδιαίτερη αξία αν συνδυαστεί µε τον µέσο χρόνο ζωής του 

φύλλου διότι µε τον τρόπο αυτό µπορεί να εξεταστεί η λογιστική σχέση µεταξύ 

κατασκευαστικού κόστους και παραγόµενου φωτοσυνθετικού έργου καθ΄όλη τη 

διάρκεια ζωής του φύλλου. Το θετικό ισοζύγιο µεταξύ των δύο αυτών παραµέτρων 

αποτελεί και το στρατηγικό σκοπό κάθε φυτικού είδους (Westoby et al., 2002; 

Escudero and Mediavilla, 2003). Στα ετεροβαρή φύλλα της αµυγδαλιάς διαφαίνεται 

αρνητική συσχέτιση µεταξύ του SLA και της PNUE, ενώ το φαινόµενο αυτό δεν 

παρατηρείται στα οµοβαρή φύλλα του λιγούστρου. 

Συνοψίζοντας, τα δύο φυτικά είδη που επιλέχθηκαν για τη µελέτη αυτή, 

παρουσιάζουν σηµαντικές διαφορές ως προς τη στρατηγική της ανάπτυξης των 

φύλλων τους. Πιστεύουµε ότι θα πρέπει να πραγµατοποιηθούν περαιτέρω πειράµατα 

στο εγγύς µέλλον προκειµένου να διερευνηθεί εάν οι παρατηρούµενες διαφορές 

οφείλονται και σε ποιο βαθµό στις διαφορές της αρχιτεκτονικής του ελάσµατος 

µεταξύ οµοβαρών και ετεροβαρών φύλλων. 
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Σύµφωνα µε τις ανατοµικές παραµέτρους, τα δύο φυτικά είδη εµφανίζουν 

διαφορετικό κατασκευαστικό πρότυπο. Το φύλλο της αµυγδαλιάς εµφανίζει πολύ 

µικρότερο κατασκευαστικό κόστος, συγκριτικά µε το λιγούστρο. Όπως είναι 

τεκµηριωµένο βιβλιογραφικά, το παραπάνω αποτέλεσµα συσχετίζεται µε τον 

αναµενόµενο χρόνο ζωής των φύλλων κάθε φυτικού είδους. Επιπλέον, η πορεία 

επαπόθεσης ξηρής µάζας εµφανίζει διαφορές µεταξύ των δύο φυτικών ειδών γεγονός 

το οποίο ενδέχεται να σχετίζεται µε την κατασκευή των προεκτάσεων των δεσµικών 

κολεών στο φύλλο της αµυγδαλιάς. 

Όσον αφορά στη φωτοσύνθεση, τα δύο είδη εµφανίζουν διαφορετική 

στρατηγική. Το φύλλο της αµυγδαλιάς εµφανίζει υψηλότερους φωτοσυνθετικούς 

ρυθµούς γεγονός το οποίο είναι περισότερο εµφανές αν η φωτοσύνθεση εκφραστεί 

ανά ενεργό φωτοσυνθετική επιφάνεια. Το παραπάνω γεγονός είναι ιδιαίτερα 

αξιοσηµείωτο αν ληφθεί υπ’ όψη το ότι το φύλλο της αµυγδαλιάς είναι λεπτότερο και 

µε µικρότερη συγκέντρωση χλωροφυλλών ανά µονάδα επιφάνειας. 

Τα δύο είδη εµφανίζουν µικρές διαφορές όσον αφορά στην αποδοτικότητα 

χρήσης νερού και αζώτου για την παραγωγή φωτοσυνθετικού έργου. Από τα 

αποτελέσµατα όµως φαίνεται πως τα ετεροβαρή φύλλα εκµεταλεύονται στο έπακρο 

την φωτεινή ακτινοβολία για την παραγωγή φωτοσυνθετικού έργου. Αντίθετα στο 

φύλλο του λιγούστρου, είναι πιθανό πως, λόγω φωτοπενίας, τα εσωτερικά 

χλωροφυλλούχα στρώµατα φωτοσυνθέτουν σε ρυθµούς πολύ κάτω του κορεσµού. 
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