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ΠΕΡΙΛΗΨΗ 

 

Στην παρούσα ερευνητική εργασία µελετήθηκε η επίδραση της έλλειψης βορίου καθώς 

και της χορήγησης µέσω του θρεπτικού διαλύµατος σαλικυλικού οξέος, σε ορισµένες 

αναπτυξιακές και φυσιολογικές παραµέτρους του φυτού Dittrichia viscosa υπό ελεγχόµενες 

συνθήκες υδροπονικής καλλιέργειας. Η έλλειψη βορίου προκάλεσε δραµατικές αλλαγές στην 

ανάπτυξη του φυτού. Συγκεκριµένα παρατηρήθηκε υστέρηση στην ανάπτυξη φύλλων και 

βλαστών, µείωση του ξηρού βάρους των φύλλων, των βλαστών και των ριζών, µείωση του 

αριθµού των πλάγιων κλάδων, του µήκους και της επιφάνειας κάτοψης των ριζών, του ύψους 

των φυτών και της ειδικής επιφάνειας των φύλλων ενώ παρατηρήθηκε αύξηση του ειδικού 

µήκους της ρίζας. Η έλλειψη βορίου προκάλεσε επίσης αύξηση του πάχους των φύλλων, ενώ 

δεν επηρέασε την πυκνότητα των στοµατίων και των αδενωδών τριχών των φύλλων. Κάτω από 

τις ίδιες πειραµατικές συνθήκες παρατηρήθηκε συσσώρευση δευτερογενών µεταβολιτών στα 

κύτταρα του φλοιού της ρίζας τα οποία βρίσκονται κοντά στην ενδοδερµίδα. Στο φυσιολογικό 

επίπεδο, η έλλειψη βορίου δεν επηρέασε την παράµετρο Fv/Fm και  τη συγκέντρωση των 

ολικών χλωροφυλλών, ενώ παρατηρήθηκε αύξηση της φωτοσυνθετικής ικανότητας των 

φύλλων των φυτών τα οποία παρουσίασαν τα συµπτώµατα της τροφοπενίας. Στα φυτά τα 

οποία αναπτύχθηκαν απουσία βορίου παρατηρήθηκε  αύξηση στη σχετική συγκέντρωση των 

συστατικών τα οποία απορροφούν στην υπεριώδη περιοχή του φάσµατος στις ρίζες και στα 

φύλλα (από τα οποία είχε αφαιρεθεί το επιεφυµενιδικό έκκριµα), ενώ δεν παρατηρήθηκαν 

στατιστικά σηµαντικές διαφορές ως προς τη παραγωγή του επιεφυµενιδικού εκκρίµατος των 

αδενωδών τριχών των φύλλων. Χρωµατογραφική ανάλυση των εκχυλισµάτων µε ΗPLC, έδειξε 

ότι η αύξηση της συγκέντρωσης των ουσιών αυτών στα φύλλα και στις ρίζες, σε ορισµένες 

περιπτώσεις συνοδεύτηκε και από µεταβολές της αναλογίας των συστατικών των 

εκχυλισµάτων. 

 Η χορήγηση σαλικυλικού οξέος µέσω του θρεπτικού διαλύµατος δεν φάνηκε να 

επηρεάζει σηµαντικά τις αναπτυξιακές και φυσιολογικές παραµέτρους οι οποίες εξετάστηκαν, 

γεγονός το οποίο µπορεί να αποδοθεί σε ανεπαρκή χορήγηση της ουσίας (όσον αφορά στη 

συγκέντρωση ή/και το χρόνο εφαρµογής) ή σε αδυναµία εισόδου της στο εσωτερικό της ρίζας. 

 Τα αποτελέσµατα συµβάλλουν στην κατανόηση των µηχανισµών ρύθµισης της 

ανάπτυξης και του µεταβολισµού του D. viscosa υπό συνθήκες θρεπτικής καταπόνησης και 

παράλληλα δηµιουργούν το κατάλληλο υπόβαθρο για χρήση των µεθόδων υδροπονίας σε 

ανάλογες µελλοντικές εφαρµογές. 
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Α.1. ΟΙ ∆ΕΥΤΕΡΟΓΕΝΕΙΣ ΜΕΤΑΒΟΛΙΤΕΣ 

 

Πρόκειται για ουσίες οι οποίες προέρχονται από ενδιάµεσες ενώσεις του πρωτογενούς 

µεταβολισµού και συντίθονται µέσω βιοχηµικών οδών, οι οποίες στο σύνολό τους 

συνιστούν το δευτερογενή µεταβολισµό (Εικόνα Α.1). Ενώ ο αριθµός των επί µέρους 

προϊόντων του δευτερογενούς µεταβολισµού είναι εξαιρετικά υψηλός, οι ενδιάµεσες 

ουσίες του πρωτογενούς µεταβολισµού, από τις οποίες προέρχονται τα προϊόντα αυτά, 

καθώς και οι κύριες βιοσυνθετικοί οδοί είναι ολιγάριθµες. Με βάση τη βιοσυνθετική 

οδό µέσω της οποίας παράγονται καθώς και τα χαρακτηριστικά του µορίου τους, οι 

δευτερογενείς µεταβολίτες κατατάσσονται συνήθως σε τρεις µεγάλες οµάδες: 

φαινολικές ενώσεις, τερπένια, αζωτούχες ενώσεις (Seigler, 1998).  

Η οµάδα των φαινολικών ενώσεων περιλαµβάνει µεταβολίτες οι οποίοι 

χαρακτηρίζονται από την ύπαρξη µιας τουλάχιστον φαινολικής οµάδας (αρωµατικός 

δακτύλιος υποκατεστηµένος µε ένα υδροξύλιο) στο µόριό τους (Waterman and Mole, 

1994). Οι φαινολικές ενώσεις συντίθονται κυρίως µέσω των βιοσυνθετικών οδών του 

σικιµικού ή/και του µηλονικού οξέος. Μέσω αντιδράσεων συµπύκνωσης, προσθήκης ή 

πολυµερισµού του βασικού αρωµατικού δακτυλίου, προκύπτει ένας µεγάλος αριθµός 

παραγώγων (Harborne, 1989; Strack, 1997; Taiz and Zeiger, 1998). 

Τα τερπένια αποτελούν την πολυπληθέστερη κατηγορία δευτερογενών 

µεταβολιτών. Όλες οι ενώσεις της οµάδας αυτής προέρχονται από τη βασική µονάδα 

του ισοπεντανίου. Πρόκειται ουσιαστικά για µια κατηγορία λιπιδίων των οποίων ο 

βασικός σκελετός είναι ένα µόριο υδρογονάνθρακα µε 5 άτοµα άνθρακα. Τα τερπένια 

συντίθονται µέσω της βιοσυνθετικής οδού του µεβαλονικού οξέος και πρόδροµο µόριο 

το ακέτυλο-συνένζυµο Α. Με τη συνένωση βασικών µονάδων (2,4,6,8...n) 

δηµιουργούνται µεγαλύτερα µόρια, διαφορετικά µεταξύ τους. Ορισµένες ενώσεις της 

κατηγορίας αυτής αποτελούν αναπόσπαστα συστατικά θεµελιωδών λειτουργιών, όπως 

π.χ. τα καροτενοειδή, οι χλωροφύλλες, και ορισµένες φυτορµόνες, όπως  οι 

γιββερελλίνες και το αµπσισικό οξύ (Heldt, 1997; Seigler, 1998; Taiz and Zeiger, 

1998).  

Η οµάδα των αζωτούχων δευτερογενών µεταβολιτών απαρτίζεται από ενώσεις, 

οι οποίες προέρχονται κυρίως από αµινοξέα. Πρόκειται για µια ετερογενή οµάδα 

δευτερογενών µεταβολιτών, η οποία περιλαµβάνει: α. Τα αλκαλοειδή. Οι ενώσεις αυτές 

συνήθως  περιλαµβάνουν  άζωτο  σε  έναν  ετεροκυκλικό  δακτύλιο  ποικίλων  
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µορφών. β. Τις µπεταλαΐνες. Χρωστικές, οι οποίες δίδουν χαρακτηριστικούς 

χρωµατισµούς σε όργανα και ιστούς σε ορισµένα είδη φυτών, µε χαρακτηριστικό 

εκπρόσωπο την µπετανίνη των κονδύλων των τεύτλων. γ. Τα µη πρωτεϊνικά αµινοξέα. 

δ. Τις αµίνες, οι οποίες περιλαµβάνουν µία τουλάχιστον αµινοµάδα στο µόριό τους, µε 

χαρακτηριστικούς εκπροσώπους την ισταµίνη, την πουτρεσκίνη, κ.ά. ε. Τα κυανογόνα 

γλυκοζίδια. Αζωτούχες ενώσεις ενωµένες µε ένα σάκχαρο. Υπό την επίδραση 

κατάλληλων ενζύµων απελευθερώνουν την τοξική ρίζα  -CN. στ. Τους θειογλυκοζίτες. 

Αζωτούχες ενώσεις που περιέχουν θείο στο µόριό τους, το οποίο κάτω από κατάλληλες 

συνθήκες µπορεί να απελευθερωθεί ως ισοθειοκυανικό ή θειοκυανικό ιόν. ζ. Τις 

αµυντικές πρωτεΐνες, δηλ. πολυπεπτίδια-εξειδικευµένους παρεµποδιστές µε σαφή 

αµυντικό προορισµό (Καραµπουρνιώτης, 1999).  

 

 
Εικόνα Α.1. Σύνοψη του δευτερογενούς µεταβολισµού των ανώτερων φυτών (από 

Seigler, 1998). 
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Α.1.1. Οι φαινολικές ενώσεις των φυτών και ο ρόλος τους 

Οι φυτικές φαινολικές ενώσεις αποτελούν µια χηµικώς  ετερογενή οµάδα. Ορισµένες 

είναι διαλυτές µόνο σε οργανικούς διαλύτες, άλλες είναι υδατοδιαλυτές 

(καρβοξυλιωµένα παράγωγα και γλυκοζίδια), ενώ άλλες είναι αδιάλυτα πολυµερή. Οι 

κύριες βιοσυνθετικές οδοί των φαινολικών είναι η οδός του σικιµικού οξέος και η οδός 

του µηλονικού οξέος. Η πρώτη αποτελεί τη βιοσυνθετική οδό των περισσότερων 

φαινολικών φυτικής προέλευσης, ενώ η δεύτερη, παρ’ όλο που είναι σηµαντική οδός 

βιοσύνθεσης σε µύκητες και βακτήρια, φαίνεται ότι είναι περιορισµένης σηµασίας για 

τα ανώτερα φυτά. Η βιοσυνθετική οδός του σικιµικού οξέος απαντάται σε φυτά, 

βακτήρια και µύκητες αλλά όχι σε ζώα, τα οποία δεν έχουν την ικανότητα να 

συνθέτουν τα αµινοξέα τρυπτοφάνη, τυροσίνη και φαινυλαλανίνη (Heldt, 1997; Taiz 

and Zeiger, 1998). 

 Οι περισσότερες οµάδες φαινολικών δευτερογενών µεταβολιτών φυτικής 

προέλευσης προέρχονται από τη φαινυλαλανίνη και την τυροσίνη. Η αµµώνιο-λυάση 

της φαινυλαλανίνης (PAL) αποτελεί το ένζυµο κλειδί για τη µετατροπή της 

φαινυλαλανίνης σε κιναµµικό οξύ (Taiz and Zeiger, 1998). Σε ορισµένα φυτά 

απαντάται µια ενζυµική µορφή της PAL, ενώ σε άλλα απαντώνται πολλά ισοένζυµα. 

Σε διάφορα φυτά, ορισµένα ισοένζυµα δεν απαντούν υπό φυσιολογικές συνθήκες αλλά 

συντίθενται µετά από διέγερση. Στο φυτό Medicago sativa έχουν βρεθεί πάνω από 6 

γονίδια (ή πιθανοί αλληλόµορφοι), τα οποία κωδικοποιούν ισοένζυµα της PAL  

(Strack, 1997). Η δραστικότητα της PAL στα φυτά ρυθµίζεται µέσω αλλοστερικών 

επιδράσεων και διαµόρφωσης των επιπέδων συγκέντρωσης από πολλούς ενδογενείς 

και εξωγενείς παράγοντες όπως ορµόνες, επίπεδα θρεπτικών στοιχείων, φως, προσβολή 

από µύκητες και πληγές (Ebel and Hahlbrock, 1982; Taiz and Zeiger, 1998). Η 

προσβολή από µύκητες πυροδοτεί τη µεταγραφή του m-RNA που κωδικοποιεί την 

PAL (Lamb et al., 1989). Έχει επίσης παρατηρηθεί φωτοεπαγόµενη αύξηση των 

επιπέδων m-RNA της PAL λόγω επιµήκυνσης του χρόνου µεταγραφής. Οι 

ακτινοβολίες UV-A/Blue, UV-B και Red αναφέρονται ως δραστικές για τη 

φωτοεπαγωγή της βιοσύνθεσης των φλαβονοειδών σε διάφορους συνδυασµούς µηκών 

κύµατος που ποικίλουν ανάλογα µε το φυτό (Beggs and Wellmann, 1994). 

Οι σηµαντικότεροι ρόλοι που έχουν αποδοθεί στις φαινολικές ενώσεις είναι οι 

εξής: 

α. Παίρνουν µέρος σε σηµαντικούς αµυντικούς µηχανισµούς των φυτικών ιστών. 

Ένας  µεγάλος  αριθµός  φαινολικών  ενώσεων  παίζει  ενεργό   ρόλο   στη 
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διαµόρφωση της θεµελιώδους προϋπάρχουσας άµυνας των φυτικών ιστών έναντι 

παθογόνων και φυτοφάγων οργανισµών (Harborne, 1989; Nicholson and 

Hammerschmidt, 1992; Reyes-Chilpa et al., 1995). Χαρακτηριστική δράση 

παρουσιάζουν οι ταννίνες, οι οποίες µειώνουν την τροφική αξία του γεύµατος και σε 

πολλές περιπτώσεις αποτελούν ισχυρά απωθητικά µόρια για τα φυτοφάγα (Swain, 

1977; Harborne, 1993; Shain, 1995) και οι φουρανοκουµαρίνες (Taiz and Zeiger, 

1998). Ορισµένα ισοφλαβονοειδή αποτελούν την αιχµή του δόρατος της επαγόµενης 

άµυνας ορισµένων φυτών. Συµπεριφέρονται ως φυτοαλεξίνες, δηλαδή τοξικά µόρια, 

των οποίων η σύνθεση επάγεται από την παρουσία φυτοπαθογόνων µικροοργανισµών 

(Harborne, 1993; Dixon et al., 1995). 

β. Ορισµένα χαµηλού µοριακού βάρους, πολικά φαινολικά συστατικά των 

φυλλικών επιφανειών, καθώς και φαινολικά τα οποία εκκρίνονται από τις ρίζες 

παρουσιάζουν αλληλοπαθητική δράση, µπορεί δηλαδή να διοχετεύονται στο έδαφος 

µετά από έκπλυση και να επηρεάζουν τη βλάστηση των σπερµάτων και την ανάπτυξη 

γειτονικών φυτών (Harborne, 1993). 

γ. Ορισµένες φαινολικές ενώσεις (κυρίως φλαβονοειδή) εµπλέκονται σε αµοιβαία 

επωφελείς σχέσεις φυτών-µικροοργανισµών, αφού µεσολαβούν ως εξειδικευµένα 

σήµατα για την εγκαθίδρυση των συµβιωτικών σχέσεων 1. στα φυµάτια των ψυχανθών 

και 2. των µυκορριζών (Fisher and Long, 1992; Koes et al., 1994; Dakora, 1995; 

Phillips and Kapulnik, 1995; Shirley, 1996; Strack, 1997). 

 δ. Η λιγνίνη, ως πολυµερές ετερογενών φαινολικών δοµικών µονάδων (Whetten 

and Sederoff, 1995), αποτελεί το σηµαντικότερο παράγοντα ισχυροποίησης των 

κυτταρικών τοιχωµάτων παρέχοντας µηχανική υποστήριξη και προστασία (Nicholson 

and Hammerschmidt, 1992; Wallace and Fry, 1994; Taiz and Zeiger, 1998). Ορισµένα 

φαινολικά συστατικά συµµετέχουν επίσης στη σύνθεση της σουβερίνης και της 

κουτίνης, λιπόφιλα ετερογενή πολυµερή τα οποία προστατεύουν την επιφάνεια των 

φυτικών οργάνων από τις απώλειες νερού και τις προσβολές από παθογόνα και εχθρούς 

(Smith, 1989; Allen et al., 1991; Bernards and Lewis, 1992;  Shirley, 1996; Harborne, 

1997; Strack, 1997). 

ε. Ορισµένες χρωστικές (φλαβονοειδή, κυρίως ανθοκυάνες) παίζουν σηµαντικό 

ρόλο στη διαδικασία αναπαραγωγής προσδίδοντας στα άνθη τους χαρακτηριστικούς 

χρωµατισµούς, µέσω των οποίων προσελκύονται οι επικονιαστές (Koes et al., 1994; 

Dakora, 1995). Ορισµένα επίσης φλαβονοειδή συµπεριφέρονται ως εξειδικευµένα 

σήµατα, τα οποία προσανατολίζουν την προβολή του γυρεόκοκκου προς την 
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σπερµατική βλάστη (Taiz and Zeiger, 1998). Έχει βρεθεί ότι τα φλαβονοειδή παίζουν 

ρόλο στην αναπαραγωγική ικανότητα ορισµένων φυτών (πετούνια, καλαµπόκι), µέσω 

της επίδρασής τους στη ζωτικότητα των γυρεοκόκκων (Shirley, 1996). 

στ. Φαινολικές ενώσεις (κυρίως φλαβονοειδή) είναι υπεύθυνες για την προστασία 

των φυτικών ιστών από τη ζηµιογόνο επίδραση της υπεριώδους ακτινοβολίας 

(Caldwell et al., 1983; Tevini, 1994; Bornman, 1999; Rozema, 1999;). Εντοπίζονται σε 

υψηλές συγκεντρώσεις σε επιφανειακούς προστατευτικούς ιστούς, όπως η επιδερµίδα 

και τα εξαρτήµατά της (Caldwell et al., 1983;  Karabourniotis et al., 1992; 

Karabourniotis et al., 1993; Tevini, 1993; Skaltsa et al., 1994; Tevini, 1994; Liakoura 

et al., 1997; Karabourniotis et al., 1998).  

Οι φαινολικές ενώσεις συσσωρεύονται υπό την επίδραση όχι µόνον βιοτικών, 

αλλά και ορισµένων αβιοτικών καταπονήσεων και ερεθισµάτων (Dixon and Paiva, 

1995). Η συσσώρευση των ουσιών αυτών (κυρίως φλαβονοειδών) επάγεται από 

αυξηµένα επίπεδα υπεριώδους ακτινοβολίας (Hahlbrock, 1981; Beggs et al., 1985; Li 

et al., 1993; Lois, 1994; Shirley, 1996), καθώς και από έλλειψη ή τοξικά επίπεδα 

ορισµένων θρεπτικών στοιχείων. Οι τροφοπενίες αζώτου, µαγνησίου, φωσφόρου και 

βορίου αποτελούν παράγοντες συσσώρευσης φαινολικών ουσιών στους φυτικούς 

ιστούς (Dixon and Paiva, 1995).  
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Α.2. Η ΕΠΙ∆ΡΑΣΗ ΤΗΣ ΑΝΟΡΓΑΝΗΣ ∆ΙΑΤΡΟΦΗΣ ΣΤΟΝ ∆ΕΥΤΕΡΟΓΕΝΗ 

ΜΕΤΑΒΟΛΙΣΜΟ ΤΩΝ ΦΥΤΩΝ 

 

Α.2.1. Γενικά 

Οι δευτερογενείς µεταβολίτες, οι οποίοι συντίθονται και συσσωρεύονται στους 

φυτικούς ιστούς απουσία αβιοτικών ή βιοτικών καταπονήσεων, συνιστούν τµήµα της 

θεµελιώδους προϋπάρχουσας άµυνας των φυτών. Οι µεταβολίτες αυτοί έχουν αναλάβει 

τη µόνιµη προστασία των φυτικών ιστών και οργάνων έναντι δυσµενών παραγόντων 

του περιβάλλοντος (Καραµπουρνιώτης, 1998). Ο δευτερογενής µεταβολισµός δεν 

αποτελεί ένα άκαµπτο σύνολο µηχανισµών βιοσύνθεσης αµυντικών µεταβολιτών. 

Αντιθέτως, προσαρµόζεται στις επικρατούσες συνθήκες του περιβάλλοντος, οι οποίες 

εκτός από την ύπαρξη εχθρών περιλαµβάνουν τις συνθήκες φωτισµού, την επάρκεια 

θρεπτικών συστατικών κ.ά. (Chaves and Escudero, 1999). Από τα παραπάνω γίνεται 

φανερό ότι οι µεταβολές στα επίπεδα ενός δευτερογενούς µεταβολίτη, οι οποίες 

προκαλούνται λόγω της ύπαρξης ενός παράγοντα καταπόνησης (π.χ. ανεπάρκεια 

νερού), µπορεί να επηρεάσουν την άµυνα των ιστών έναντι άλλων παραγόντων 

καταπόνησης (π.χ. προσβολές από έντοµα ή παθογόνα) (Gershenzon, 1984; Chaves and 

Escudero, 1999). Η ανόργανη διατροφή επηρεάζει σε µεγάλο βαθµό τον δευτερογενή 

µεταβολισµό των φυτικών ιστών. Ωστόσο, από την αναδροµή στη διεθνή 

βιβλιογραφία, προκύπτει το συµπέρασµα ότι τα δεδοµένα τα οποία σχετίζονται µε το 

θέµα αυτό είναι περιορισµένα και σποραδικά και αφορούν κυρίως σε πειραµατικούς 

χειρισµούς µε µακροστοιχεία (Aerts and Chapin, 2000).  

Κατά κανόνα τα επίπεδα των δευτερογενών µεταβολιτών αυξάνονται παρουσία 

ενός ή περισσοτέρων παραγόντων καταπόνησης (Chaves and Escudero, 1999). Όπως 

θα συζητηθεί και παρακάτω, η φυσιολογική και προσαρµοστική σηµασία του 

µηχανισµού αυτού θα πρέπει να είναι ζωτικής σηµασίας για την επιβίωση των φυτικών 

οργανισµών σε ακραίες και δυσµενείς, από πλευράς ανάπτυξης, συνθήκες. Σύµφωνα µε 

τη θεωρία της ισορροπίας άνθρακα/θρεπτικών συστατικών (Bryant et al., 1983), η 

προτεραιότητα, η οποία δίδεται στο είδος των αµυντικών µεταβολιτών  που 

συντίθονται, εξαρτάται εκτός των άλλων και από την επάρκεια ορισµένων θρεπτικών 

συστατικών όπως π.χ. του αζώτου. Έλλειψη αζώτου οδηγεί συνήθως στη σύνθεση 

µεταβολιτών που περιέχουν αποκλειστικά άνθρακα στο µόριό τους (π.χ. φαινολικές 

ουσίες) εις βάρος µεταβολιτών που περιέχουν άζωτο (όπως π.χ. αλκαλοειδή). Σε 

περίπτωση επάρκειας αζώτου ή ανεπάρκειας διαθέσιµου άνθρακα (π.χ. σε συνθήκες 
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σκιάς) η περίσσεια αζώτου οδηγεί προς την κατεύθυνση σύνθεσης δευτερογενών 

µεταβολιτών, οι οποίοι περιέχουν άζωτο στο µόριό τους. Κατ’επέκταση σε 

ολιγοτροφικά περιβάλλοντα (όπως το Μεσογειακό) αφθονούν φυτά, των οποίων οι 

αµυντικοί µηχανισµοί στηρίζονται στη σύνθεση δευτερογενών µεταβολιτών µε βάση 

τον άνθρακα, π.χ. φαινολικές ενώσεις και τερπένια. Σύµφωνα εξάλλου µε τη θεωρία 

ισορροπίας αύξησης/διαφοροποίησης (Herms and Mattson, 1992) τόσο οι ενδογενείς, 

όσο και οι περιβαλλοντικοί περιορισµοί παίζουν καθοριστικό ρόλο στην εξέλιξη των 

προτύπων ανάπτυξης αλλά και άµυνας σε κάθε φυτικό είδος. Σύµφωνα µε τη θεωρία 

αυτή, τα φυτά θα πρέπει να επιλέξουν µεταξύ της ταχείας ανάπτυξης, ώστε να 

ανταγωνιστούν επιτυχώς τα γειτονικά  φυτά και της επένδυσης σε αµυντικούς 

µηχανισµούς, ώστε να εξασφαλίσουν την επιβίωσή τους κάτω από αντίξοες συνθήκες. 

Τα φυτά εποµένως έχουν να αντιµετωπίσουν το δίληµµα της επιλογής µέσω δύο, εκ 

των πραγµάτων, αντικρουόµενων µηχανισµών, αφού η επένδυση σε αµυντικούς 

µηχανισµούς προϋποθέτει ενεργειακή και τροφική δαπάνη. 

 

Α.2.2. Ανόργανη διατροφή και δευτερογενείς µεταβολίτες οι οποίοι περιέχουν 

άζωτο στο µόριό τους 

α. Αλκαλοειδή 

Όσον αφορά στα αλκαλοειδή, φαίνεται ότι σε συνθήκες αγρού υπάρχει θετική 

συσχέτιση µεταξύ των χορηγούµενων δόσεων αζώτου και της συγκέντρωσης των 

αλκαλοειδών στους φυτικούς ιστούς. Βεβαίως οι παρατηρούµενες αντιδράσεις των 

φυτικών ιστών παρουσιάζουν αποκλείσεις, οι οποίες εξαρτώνται από µια σειρά 

παραγόντων, όπως το είδος του φυτού, την ένταση ακτινοβολίας, τη θερµοκρασία, την 

εποχή, τις συνθήκες καλλιέργειας και τους πειραµατικούς χειρισµούς χορήγησης 

αζώτου (Williams, 1972). Συνήθως σηµαντικές αυξήσεις στη συγκέντρωση των 

αλκαλοειδών παρατηρούνται σε φυτικά είδη τα οποία συνθέτουν αλκαλοειδή των 

οποίων το µόριο έχει υψηλή περιεκτικότητα σε άζωτο (χαµηλός λόγος C/N στο µόριο) 

(Gershenzon, 1984). Οι αυξηµένες επίσης συγκεντρώσεις αζώτου επάγουν τη 

δραστικότητα των ενζύµων τα οποία εµπλέκονται στη βιοσύνθεση των αλκαλοειδών 

(Gershenzon, 1984). Η συσσώρευση αλκαλοειδών σε συνθήκες επάρκειας αζώτου 

πιθανόν να σχετίζεται όχι µόνο µε την άµυνα των φυτών αλλά και µε τη δηµιουργία 

αποθεµάτων αζώτου το οποίο αποθηκεύεται µε τη µορφή τέτοιου είδους µορίων. 

Πέραν αυτού, υπάρχουν ενδείξεις ότι σε ορισµένες περιπτώσεις το άζωτο 
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δευτερογενών µεταβολιτών µπορεί να τροφοδοτεί συνθετικές διαδικασίες του 

πρωτογενούς µεταβολισµού (Poulton, 1990; Καραµπουρνιώτης, 1999).  

Η λίπανση µε κάλιο συνήθως προκαλεί µείωση των επιπέδων των αλκαλοειδών 

στους φυτικούς ιστούς (Kennedy and Bush, 1983; Lamarre, 1983), ενώ αντίθετα η 

ανεπαρκής τροφοδοσία του στοιχείου προκαλεί αύξηση του περιεχοµένου σε 

αλκαλοειδή (Waller and Nowacki, 1978; Ahmed and Müller, 1979). Παρόµοιες 

αυξήσεις παρατηρούνται και σε συνθήκες ανεπάρκειας φωσφόρου (Stewart and Lahrer, 

1980; Sasse et al., 1982; Gershenzon, 1984).  

β. Κυανογόνα γλυκοζίδια 

Ανάλογα πειραµατικά αποτελέσµατα έχουν προκύψει και µε διαφορετικούς 

δευτερογενείς µεταβολίτες οι οποίοι περιέχουν άζωτο στο µόριό τους. Η επαρκής 

αζωτούχος λίπανση προκαλεί αύξηση των συγκεντρώσεων και των κυανογόνων 

γλυκοζιδίων (McBee and Miller, 1980; Lancaster and Brooks, 1983). Σε ορισµένες 

περιπτώσεις παρατηρείται γραµµική συσχέτιση µεταξύ του χορηγούµενου αζώτου στον 

αγρό και της παραγωγής κυανογόνων γλυκοζιδίων. Η ανεπάρκεια σε φωσφόρο µπορεί 

να προκαλέσει ανάλογα αποτελέσµατα (Gershenzon, 1984). 

γ. Θειογλυκοζίτες 

Οι θειογλυκοζίτες αποτελούν µια ιδιαίτερη κατηγορία δευτερογενών µεταβολιτών, 

αφού περιέχουν άζωτο αλλά και θείο στο µόριό τους. Αναµένεται εποµένως ότι η 

ανεπαρκής χορήγηση σε αυτά τα θρεπτικά στοιχεία θα οδηγήσει σε ελάττωση της 

παραγωγής θειογλυκοζιτών (Gershenzon, 1984). Πράγµατι, συνθήκες ανεπάρκειας 

θείου οδηγούν στη µείωση της συσσώρευσης θειογλυκοζιτών. Η χαµηλή παροχή θείου 

οδηγεί σε µείωση της συγκέντρωσης των θειογλυκοζιτών, καθώς και άλλων 

δευτερογενών ουσιών που περιέχουν θείο στο µόριό τους (όπως τα αλκυλοσουλφίδια 

και οι µερκαπτάνες) σε αρκετά φυτά µεγάλης καλλιέργειας συµπεριλαµβανοµένου του 

ραπανιού (Raphanus sativus), λευκού σιναπιού (Sinapis alba), σκόρδου (Allium 

sativum), κρεµµυδιού (A. cepa) και αγριοκρέµµυδου (A. vineale) (Freeman and 

Mossadeghi, 1970, Freeman and Mossadeghi, 1971, Freeman and Mossadeghi, 1972). 

Σε αντίθεση µε την ανεπάρκεια θείου, η ανεπάρκεια αζώτου άλλοτε αυξάνει τη 

συγκέντρωση των θειογλυκοζιτών και άλλοτε δεν παρουσιάζει καµία επίδραση. Σε 

συνθήκες περιορισµένης επάρκειας αζώτου, η συγκέντρωση θειογλυκοζιτών σε 

διαφορετικά φυτικά όργανα των ειδών του γένους Brassica (B. napus, B. nigra, B. 

oleracea) αυξήθηκε µέχρι και 120 % (McDonald et al., 1981; Wolfson, 1982), ενώ σε 

άλλα πειράµατα δεν έδειξε αξιοσηµείωτη µεταβολή (McDonald et al., 1981). 
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Α.2.3. Ανόργανη διατροφή και φαινολικές ενώσεις 

Η ανεπάρκεια σε άζωτο, φωσφόρο, κάλιο και θείο συνήθως προκαλεί αύξηση των 

επιπέδων των φαινολικών ουσιών στους φυτικούς ιστούς (Gershenzon, 1984). Σε 

ορισµένα καλλιεργούµενα φυτά (καπνός, ηλίανθος, τοµάτα) οι αυξήσεις που 

παρατηρούνται είναι εξαιρετικά υψηλές (Hall et al., 1982). Οι επιδράσεις αυτές είναι 

περισσότερο έντονες σε συνθήκες ανεπάρκειας αζώτου και φωσφόρου (Doak and 

Miller, 1968; Lehman and Rice, 1972; Koeppe et al., 1976). Συσσώρευση φαινολικών 

παραγώγων στα κύτταρα της ριζοδερµίδας έχει παρατηρηθεί και σε συνθήκες έλλειψης 

σιδήρου, επειδή µειώνεται η δραστικότητα των υπεροξειδασών και κατ’επέκταση 

παρεµποδίζεται ο σχηµατισµός κυτταρικού τοιχώµατος και η εναπόθεση λιγνίνης. Οι 

ουσίες αυτές, οι οποίες αποβάλλονται προς το εδαφικό διάλυµα, θεωρείται ότι 

δηµιουργούν αποτελεσµατικά χηλικά σύµπλοκα µε το σίδηρο (Marshner, 1995). 

Συσσώρευση φαινολικών ουσιών µπορεί επίσης να παρατηρηθεί σε περιπτώσεις 

τροφοπενίας χαλκού λόγω πτώσης της δραστικότητας των φαινολοξειδασών. Από την 

άλλη πλευρά, η επαρκής τροφοδοσία µε τα στοιχεία αυτά οδηγεί συνήθως στην 

επαγωγή µηχανισµών ανάπτυξης εις βάρος του µηχανισµού σύνθεσης φαινολικών 

ουσιών (∆ροσόπουλος, 1992).  

Η δραµατική αύξηση των επιπέδων των φαινολικών των φυτικών ιστών υπό 

συνθήκες θρεπτικής καταπόνησης υποδηλώνει ότι, σε ορισµένες τουλάχιστον 

περιπτώσεις, η αύξηση αυτή οφείλεται σε de novo σύνθεση και όχι απλά σε µια 

υστέρηση του πρωτογενούς έναντι του δευτερογενούς µεταβολισµού. Η συσσώρευση 

των φαινολικών ενώσεων σε συνθήκες έλλειψης θρεπτικών στοιχείων θα µπορούσε να 

οφείλεται είτε στην επαγωγή της δραστικότητας ορισµένων ενζύµων-κλειδιών τα οποία 

εµπλέκονται στη βιοσύνθεση των φαινολικών, όπως η PAL (Hanson and Havir, 1981), 

είτε στην αυξηµένη προσφορά πρόδροµων ενώσεων, είτε σε συνδυασµό των δύο 

περιπτώσεων (Gershenzon, 1984). Πράγµατι, σε ορισµένες περιπτώσεις τροφοπενίας 

θρεπτικών στοιχείων έχει παρατηρηθεί αύξηση της δραστικότητας της PAL 

(Gershenzon, 1984). Κάτω επίσης από ορισµένες συνθήκες η θρεπτική καταπόνηση θα 

µπορούσε να αυξήσει την παροχή των πρόδροµων ενώσεων των φαινολικών, όπως της 

φαινυλαλανίνης, µέσω διαφόρων µηχανισµών. Η ανεπάρκεια αζώτου αυξάνει τη 

µεταβολική ζήτηση αµινοµάδων και ως εκ τούτου η απαµίνωση της φαινυλανίνης θα 

µπορούσε να καλύψει ένα µέρος των αναγκών (Gershenzon, 1984). Εποµένως το 

παραγόµενο trans-κιναµµικό οξύ είναι διαθέσιµο για τη σύνθεση πολυπλοκότερων 

φαινολικών ενώσεων. Σε συνθήκες επίσης έντονης έλλειψης αζώτου η 
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πρωτεϊνοσύνθεση επιβραδύνεται, ενώ οι πλεονάζοντες υδατάνθρακες διοχετεύονται 

προς την οδό παραγωγής φαινολικών ενώσεων (Jones and Hartley, 1999). 

 Η συσσώρευση µεγάλων ποσοτήτων φαινολικών υπό συνθήκες θρεπτικής 

καταπόνησης δεν θα πρέπει να αντιµετωπίζεται µόνο ως ένα αναγκαίο κακό, το οποίο 

προκύπτει ως αποτέλεσµα µιας συνολικής δυσλειτουργίας. Υπάρχουν ενδείξεις ότι 

µπορεί να διαδραµατίζει και κάποιο ρόλο στην προσαρµογή των φυτών στις συνθήκες 

αυτές. Οι προτεινόµενοι πιθανοί ρόλοι είναι οι εξής (Gershenzon, 1984): 

α. Παρεµπόδιση της ανάπτυξης. Ο µειωµένος ρυθµός ανάπτυξης µπορεί να αποτελέσει 

σηµαντικό µηχανισµό επιβίωσης υπό συνθήκες χαµηλής διαθεσιµότητας θρεπτικών 

στοιχείων (Chapin, 1980). Ορισµένες φαινολικές ενώσεις έχουν τη δυνατότητα να 

λειτουργούν ως ενδογενείς παρεµποδιστές της ανάπτυξης, µε αποτέλεσµα να 

επιβραδύνονται ορισµένες µεταβολικές διεργασίες (Grime, 1977; Seigler, 1977). 

β. Ενίσχυση της αλληλοπαθητικής δράσης. Ορισµένες φαινολικές ενώσεις 

χαρακτηρίζονται από ισχυρή αλληλοπαθητική δράση, δηλ. παρεµποδίζουν τη 

βλάστηση των σπερµάτων και την ανάπτυξη των αρχέφυτρων άλλων φυτών. Εποµένως 

η παραγωγή αυξηµένων επιπέδων φαινολικών έµµεσα συµβάλλει στην 

αποτελεσµατικότερη παρεµπόδιση της ανάπτυξης γειτονικών φυτών και µπορεί να 

αποτελεί προσαρµοστικό πλεονέκτηµα σε φτωχά εδάφη, ώστε να µειωθεί ο 

ανταγωνισµός για τα θρεπτικά στοιχεία των οποίων η διαθεσιµότητα είναι 

περιορισµένη (Gershenzon, 1984).  

γ. Ενίσχυση του αµυντικού δυναµικού έναντι εχθρών και παθογόνων. Οι φαινολικές 

ενώσεις, όπως έχει ήδη αναφερθεί, εµπλέκονται στους αµυντικούς µηχανισµούς των 

φυτών (Καραµπουρνιώτης, 1999). Η αυξηµένη σύνθεση φαινολικών σε δυσµενείς 

γενικά συνθήκες, µπορεί να αποτελεί ένα µηχανισµό ελαχιστοποίησης των απωλειών 

λόγω φυτοφάγων ή µυκήτων σε µια περίοδο όπου το κόστος αντικατάστασης των 

ιστών ή οργάνων είναι σηµαντικά υψηλότερο από ότι θα ήταν κάτω από συνθήκες 

επάρκειας των θρεπτικών συστατικών (Estiarte et al., 1994). Με βάση τις υποθέσεις 

αυτές, φυτά τα οποία υπό φυσιολογικές συνθήκες καταλαµβάνουν άγονες περιοχές, 

αναµένεται να έχουν συνεχώς υψηλά επίπεδα φαινολικών. Πράγµατι, τα δέντρα των 

τροπικών δασών τα οποία αναπτύσσονται σε φτωχά, αµµώδη εδάφη εµφανίζουν 

σηµαντικά υψηλότερες συγκεντρώσεις φαινολικών σε σχέση µε αυτά που 

αναπτύσσονται σε εδάφη µε υψηλότερα αποθέµατα θρεπτικών στοιχείων και για το 

λόγο αυτό θεωρείται ότι αµύνονται αποτελεσµατικότερα έναντι των φυτοφάγων 

(Gartlan et al. 1980). 
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δ. ∆ιασφάλιση των αποθεµάτων άνθρακα. Η ανεπάρκεια ορισµένων τουλάχιστον 

θρεπτικών συστατικών οδηγεί σε ανάσχεση της ανάπτυξης σε µεγαλύτερο βαθµό από 

ότι της φωτοσυνθετικής λειτουργίας (Clarkson and Hanson, 1980), µε αποτέλεσµα να 

πλεονάζουν µόρια υδατανθράκων τα οποία δεν µπορούν να χρησιµοποιηθούν (Mattson, 

1980). Η αυξηµένη παραγωγή φαινολικών υπό τις συνθήκες αυτές µπορεί να θεωρηθεί 

ως ένας τρόπος να αποθηκευτεί ο επιπρόσθετος αφοµοιωµένος άνθρακας σε µορφή η 

οποία παρέχει υψηλότερη ασφάλεια αλλά και προστασία έναντι των φυτοφάγων. Το 

µειονέκτηµα της στρατηγικής αυτής είναι ότι τα φαινολικά ως περισσότερο 

οξειδωµένες ενώσεις είναι φτωχότερα ενεργειακά έναντι των υδατανθράκων οι οποίοι 

κατά κανόνα παίζουν τον ρόλο αυτό. Ο αποθηκευµένος άνθρακας µπορεί θεωρητικά να 

κινητοποιηθεί όταν οι δυσµενείς συνθήκες αρθούν (Barz and Hoesel, 1979). 

 

Α.2.4. Ανόργανη διατροφή και τερπένια 

∆εν υπάρχουν σαφή δεδοµένα συσχέτισης της συγκέντρωσης των τερπενίων στους 

φυτικούς ιστούς και της χορήγησης θρεπτικών στοιχείων, παρόλο που η οµάδα αυτή 

των δευτερογενών µεταβολιτών αποτελεί το βασικό συστατικό των αιθερίων ελαίων 

των αρωµατικών φυτών αλλά και της ρητίνης των κωνοφόρων. Έχουν γίνει 

προσπάθειες να αυξηθεί η απόδοση σε αιθέρια έλαια στη µέντα µε εφαρµογή λίπανσης. 

Τα αποτελέσµατα ωστόσο υπήρξαν ασαφή. Σύµφωνα µε ορισµένες µελέτες η 

χορήγηση αζώτου, φωσφόρου ή καλίου αύξησε την συγκέντρωση του αιθέριου ελαίου, 

ενώ σύµφωνα µε άλλες δεν παρουσίασε σηµαντική επίδραση (Clark and Menary, 

1980). 

Πολύ λίγα είναι γνωστά για την επίδραση της θρεπτικής καταπόνησης στην 

παραγωγή στεροειδών, τριτερπένιων και συναφών ενώσεων. Η επίδραση της λίπανσης 

στην περιεκτικότητα σαπωνίνης στο είδος Saponaria δεν έδειξε σαφή τάση. Τα 

αποτελέσµατα της ανεπαρκούς θρέψης στο φυτό Parthenium argentatum, το οποίο 

παράγει κόµµεα, είναι επίσης ασαφή. Χαµηλά επίπεδα αζώτου ή φωσφόρου µειώνουν 

συνήθως την περιεκτικότητα σε κόµµεα, αλλά όταν η παροχή θρεπτικών στοιχείων σε 

φυτά που βρίσκονται σε φάση ραγδαίας ανάπτυξης διακοπεί απότοµα, παρατηρείται 

µια ταχεία άνοδος στη συγκέντρωσή τους. Μεταβολές στα επίπεδα καλίου και θείου 

δεν έχουν σηµαντική επίδραση στην περιεκτικότητα του φυτού σε κόµµεα. Οι 

επιδράσεις της καταπόνησης έχουν επίσης µελετηθεί και σε άλλα φυτά που παράγουν 

κόµµεα. Στο αγριοραδίκι της Ρωσίας (Taraxacum kok saghyz), η καταπόνηση αζώτου 

µπορεί να προκαλέσει αύξηση στην παραγωγή κόµµεος, ενώ εφαρµογή υψηλών 
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ποσοτήτων αζώτου µειώνει την περιεκτικότητα σε αυτά. Η κύρια πηγή φυσικού 

καουτσούκ παραµένει µέχρι σήµερα το φυτό του Αµαζονίου Hevea brasiliensis. 

Χαµηλά επίπεδα αζώτου και φωσφόρου σε αυτό το φυτό καθώς και υδατικό έλλειµµα, 

αυξάνουν την απόδοση σε γαλακτικό χυµό (latex) (Gershenzon, 1984). 
 

Πίνακας Α.1. Σύνοψη των επιδράσεων της ανεπαρκούς χορήγησης τεσσάρων µακροστοιχείων στη 

συσσώρευση ορισµένων οµάδων δευτερογενών µεταβολιτών (από Gershenzon, 1984). 

 
Είδος δευτερογενών 

µεταβολιτών -Ν -Ρ -Κ -S 

Αλκαλοειδή - ? +  
Κυανογόνα γλυκοζίδια -    

Θειογλυκοζίτες +   - 
Φαινολικές ενώσεις + + + + 

Τερπένια ? + ?  
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Α.3. Ο ΡΟΛΟΣ ΤΟΥ ΒΟΡΙΟΥ ΣΤΑ ΦΥΤΑ 

 
Α.3.1. Γενικά 

Το βόριο απορροφάται ως αδιάστατο βορικό οξύ από το έδαφος και µετακινείται 

παθητικά εντός του φυτού µέσω των αγγείων του ξύλου µέχρι τις απολήξεις του 

διαπνευστικού ρεύµατος, όπου και συσσωρεύεται (Marshner, 1995; Brown and Shelp, 

1997). Η κινητικότητα του βορίου εντός του φυτού διαφέρει ανάλογα µε το είδος των 

σακχάρων που διακινούνται στον ηθµό. Γενικά η επανεκκίνηση του βορίου, µέσω του 

ηθµού, στα φυτά είναι περιορισµένη. Ωστόσο, στα φυτά όπου το κύριο διακινούµενο 

σάκχαρο είναι κάποια σακχαροαλκοόλη, το βόριο εµφανίζει αυξηµένη κινητικότητα 

λόγω της διακίνησης των συµπλόκων βορικού οξέος-σακχαροαλκοολών (Brown and 

Hu, 1996). Ο φυσιολογικός ρόλος του βορίου οφείλεται στην αλληλεπίδρασή του µε 

διάφορες κατηγορίες ενώσεων, κυρίως µέσω της δηµιουργίας συµπλόκων τους µε το 

βορικό οξύ (Dugger, 1983) (Εικόνα Α.2).  

 
Εικόνα Α.2. Σύνοψη των πιθανών ρόλων του βορίου στη φυσιολογία των φυτών (από Dugger, 1983). 
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Α.3.2. Η εµπλοκή του βορίου στην κατασκευή των κυτταρικών τοιχωµάτων 

Το βόριο συµµετέχει στην κατασκευή του πρωτογενούς κυτταρικού τοιχώµατος ως 

παράγοντας συνένωσης και σταθεροποίησης των δοµικών συστατικών (όπως οι 

ηµικυτταρίνες και οι πηκτίνες) των κυτταρικών τοιχωµάτων. Σχηµατίζονται εστέρες 

του βορίου µε υδροξυλοµάδες πολυσακχαριτών και/ή γλυκοπρωτεϊνών. Η 

περιεκτικότητα των φυτών σε βόριο σχετίζεται µε την πηκτίνη. Πειραµατικά δεδοµένα 

υποστηρίζουν ότι οι εστέρες του βορικού οξέος που σχηµατίζονται µε τις 

υδροξυλοµάδες σακχάρων (όπως η απιόζη ή η φουκόζη) στα πολυµερή της πηκτίνης ή 

των γλυκοπρωτεινών παρέχουν θέσεις για τη χηλιοποίηση ασβεστίου ή µαγνησίου στα 

κυτταρικά τοιχώµατα. Το πρώτο σύµπλοκο βορίου-πολυσακχαριτών που αποµονώθηκε 

από φυτά ήταν το σύµπλοκο βόριου-ραµνογαλακτουρονάνης-ΙΙ (RG-II-B) (Matoh et 

al., 1993; Kobayashi et al., 1996; Takasaki et al., 1997; Fleischer et al., 1998). Το 

σύµπλοκο αποτελείται από βορικό οξύ και δύο µονοµερή RG-II, όπου το βορικό 

διαπλέκει δυο αλυσίδες πηκτινικών πολυσακχαριτών στην περιοχή της RG-IΙ. Άλλα 

πιθανά υποψήφια µόρια για σύνδεση µε το βορικό είναι γλυκοπρωτεΐνες πλούσιες σε 

υδροξυπρολίνη, καθώς και πρωτεΐνες πλούσιες σε προλίνη, π.χ. εξτενσίνη. 

Το βορικό οξύ σχηµατίζει µόνο- και δι-εστέρες µε ενώσεις οι οποίες είναι 

ενσωµατωµένες στα κυτταρικά τοιχώµατα και έχουν διαµόρφωση cis-διόλης. 

Πιθανότατα χρησιµεύει -µαζί µε τα ιόντα ασβεστίου- και ως υλικό πλήρωσης των 

κενών. Ένα σηµαντικό ποσοστό (έως 90 %) του βορίου απαντάται δεσµευµένο στα 

κυτταρικά τοιχώµατα µε τη µορφή συµπλόκων µε τα υψηλού µοριακού βάρους 

πολυµερή του κυτταρικού τοιχώµατος (Loomis and Durst, 1992). Μάλιστα σε 

συνθήκες τροφοπενίας, το 95-98 % του βορίου βρίσκεται δεσµευµένο στα κυτταρικά 

τοιχώµατα και µόνο ένα µικρό ποσοστό είναι διαθέσιµο για µετακινήσεις (Powers and 

Woods, 1997). Η ζωτική σηµασία του βορίου στην περίπτωση αυτή διαφαίνεται από το 

γεγονός ότι ένα από τα πρώτα συµπτώµατα έλλειψής του αποτελούν οι ανωµαλίες στην 

κατασκευή των κυτταρικών τοιχωµάτων και του µεσοτοιχίου (Blevins and 

Lukaszewski, 1998), ενώ οι ιστοί καθίστανται εύθρυπτοι. Οι υψηλότερες απαιτήσεις σε 

βόριο των δικότυλων έναντι των µονοκότυλων σχετίζονται µε την υψηλότερη αναλογία 

ενώσεων µε διαµόρφωση cis-διόλης (κυρίως συστατικά της πηκτίνης και 

πολυγαλακτορουνάνης) στα κυτταρικά τοιχώµατα της πρώτης κατηγορίας 

(∆ροσόπουλος, 1992; Marschner, 1995). 



 16

Α.3.3. Ο ρόλος του βορίου στη λειτουργία των µεµβρανών 

Το βόριο θεωρείται ότι σταθεροποιεί τη δοµή και τη λειτουργικότητα των µεµβρανών 

µέσω συµπλόκων, τα οποία σχηµατίζει µε τα υδροξύλια ορισµένων συστατικών (µε τη 

µορφή cis-διόλης) των µεµβρανών (∆ροσόπουλος, 1992; Cakmak et al., 1995). Η 

έλλειψη του βορίου διαταράσσει την ικανότητα πρόσληψης και µεταφοράς ιόντων 

(Robertson and Longman, 1974; Pollard et al., 1977; Goldbach, 1984; Cakmak and 

Römheld, 1997). Πέραν των άµεσων επιδράσεων, η είσοδος και έξοδος ιόντων µέσω 

των µεµβρανών διαταράσσεται και λόγω της αύξησης της συγκέντρωσης των 

φαινολικών ουσιών, οι οποίες συσσωρεύονται υπό συνθήκες τροφοπενίας βορίου.  

Εφαρµογή χαµηλών συγκεντρώσεων φαινολικών στο ριζικό σύστηµα προκαλεί 

παρεµπόδιση της πρόσληψης ιόντων, η οποία µπορεί να αρθεί µετά από αποµάκρυνση 

των φαινολικών Οι αλλαγές αυτές στη ροή των ιόντων συνοδεύονται και από 

αντίστοιχες διαταραχές του δυναµικού των µεµβρανών (Cakmak and Römheld, 1997).  

 

Α.3.4. Το βόριο και η φωτοσυνθετική λειτουργία 

∆εν υπάρχουν δεδοµένα ότι το βόριο επηρεάζει άµεσα τη φωτοσυνθετική λειτουργία 

(Dell and Huang, 1997). Ωστόσο η δράση του µπορεί να είναι έµµεση, αφού η 

ανεπάρκεια σε βόριο µειώνει σηµαντικά τη φυλλική επιφάνεια και τα επίπεδα 

πρωτεϊνών, οι οποίες εµπλέκονται στη φωτοσύνθεση. Η φωτοσυνθετική ταχύτητα 

µπορεί επίσης να εµφανίζεται µειωµένη λόγω της µειωµένης πυκνότητας, καθώς και 

της αγωγιµότητας των στοµατίων (Dell and Huang, 1997). Σε ορισµένες περιπτώσεις, 

όπως στο κυανοβακτήριο Anabaena και στα φύλλα του ηλίανθου, η τροφοπενία του Β 

οδήγησε σε µειωµένη φωτοσυνθετική έκλυση O2 και αφοµοίωση CO2 (Kastori et al., 

1995). Στο σπανάκι εκτός από τη µειωµένη φωτοσυνθετική έκλυση O2 παρατηρήθηκε 

και µειωµένη ικανότητα µεταφοράς ηλεκτρονίων από το PSII στο PSI (Goldbach et al., 

1991). Πέρα από τις διαταραχές στη φωτοσυνθετική διαδικασία, παρατηρήθηκε 

συσσώρευση αµύλου και σακχάρων, γεγονός που υποδηλώνει µειωµένη ικανότητα 

µεταφοράς των φωτοσυνθετικών προϊόντων (Camacho-Cristóbal and González-Fontes, 

1999). Η µειωµένη ικανότητα µεταφοράς σακχαρόζης από τα φύλλα προς τις 

µεταβολικές καταβόθρες σε συνθήκες έλλειψης βορίου µπορεί να αποδοθεί στις 

δυσλειτουργίες, οι οποίες εµφανίζονται στις περιοχές των ακροριζίων και των κορυφών 

των βλαστών. Στα γενικότερα συµπτώµατα τροφοπενίας βορίου, τα οποία µπορεί 

εµµέσως να επηρεάζουν τη φωτοσυνθετική λειτουργία, περιλαµβάνονται και η µείωση 

των επιπέδων των χλωροφυλλών ενώ η αύξηση των επιπέδων των διαλυτών σακχάρων 
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µπορεί να προκαλέσει οπισθόδροµη παρεµπόδιση στην πορεία αφοµoίωσης του CO2. 

Υπάρχουν περιπτώσεις στις οποίες η τροφοπενία βορίου όχι µόνον επέδρασε αρνητικά 

στα φωτοσυνθετικά χαρακτηριστικά oρισµένων φωτοσυνθετικών οργανισµών (και 

συγκεκριµένα σε διάτοµα) αλλά παρατηρήθηκε και αύξηση της φωτοσυνθετικής 

ταχύτητας (Smyth and Dugger, 1980). 

 

Α.3.5. Ο ρόλος του βορίου στην αναπαραγωγική διαδικασία 

Το βόριο παίζει σηµαντικό ρόλο στην αναπαραγωγή. Στα περισσότερα φυτικά είδη οι 

απαιτήσεις σε βόριο είναι πολύ υψηλότερες κατά την αναπαραγωγική φάση από ότι 

κατά τη βλαστητική ανάπτυξη (Noppakoonwong et al., 1997). Οι απαιτήσεις αυτές 

είναι περισσότερο εµφανείς σε αγρωστώδη, τα οποία κατά τη βλαστητική ανάπτυξη 

εµφανίζουν τις χαµηλότερες απαιτήσεις σε βόριο (και το κυτταρικό τους τοίχωµα τη 

χαµηλότερη περιεκτικότητα σε πηκτίνη, όπως έχει ήδη αναφερθεί). Τα φυτά αυτά 

εµφανίζουν τις ίδιες απαιτήσεις σε βόριο µε τα δικότυλα φυτά κατά το αναπαραγωγικό 

στάδιο (Loomis and Durst, 1992). Η ανεπάρκεια βορίου οδηγεί σε διαταραχή της 

ανάπτυξης των αναπαραγωγικών οργάνων, σε στειρότητα των ανθέων και µειωµένη 

ανάπτυξη των σπερµάτων (Dell and Huang, 1997). Το βόριο θεωρείται επίσης 

απαραίτητο για την βλάστηση των γυρεοκόκκων και  την οµαλή επιµήκυνση της 

προβολής τους (Blevins and Lukaszewski, 1998). Πιθανόν επίσης το βόριο να παίζει 

ρόλο στον χηµειοτακτικό προσανατολισµό της προβολής του γυρεόκοκκου, αφού η 

συγκέντρωσή του εµφανίζει µία ανερχόµενη κλιµάκωση κατά µήκος του σωλήνα του 

ύπερου (Robbertse et al., 1990). 

 

Α.3.6. Η εµπλοκή του στον µεταβολισµό του ασκορβικού οξέος 

Το βόριο εµπλέκεται στο µεταβολισµό του ασκορβικού οξέος. Η επάρκεια βορίου 

σχετίζεται θετικά µε τα επίπεδα του ασκορβικού στους φυτικούς ιστούς (Blevins and 

Lucaszewski, 1998), γεγονός το οποίο πιθανόν να οφείλεται στη δράση του στοιχείου 

επί των αντιδράσεων µεταφοράς ηλεκτρονίων της κυτταροπλασµατικής µεµβράνης και 

συγκεκριµένα επί της οξειδάσης του NADH (Barr and Crane, 1991). Παρ’ όλα αυτά η 

µείωση της συγκέντρωσης του ασκορβικού οξέος σε συνθήκες έλλειψης βορίου 

φαίνεται ότι δεν µπορεί να αποδοθεί αποκλειστικά και µόνο στην εµπλοκή του βορίου 

στις αντιδράσεις που προαναφέρθηκαν, αλλά ενδεχοµένως αντιπροσωπεύει  µια 

εκτεταµένη µείωση της συνολικής δεξαµενής ασκορβικού. Είναι χαρακτηριστικό ότι η 

προσθήκη ασκορβικού σε συνθήκες τροφοπενίας βορίου, µπορεί ως κάποιο βαθµό να 
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αµβλύνει τις επιπτώσεις έλλειψης του στοιχείου σε ορισµένες αναπτυξιακές 

διαδικασίες (Lucaszewski and Blevins, 1996). 

 

Α.3.7. Η εµπλοκή του στον µεταβολισµό της αυξίνης 

Το βόριο εµπλέκεται και στο µεταβολισµό του ΙΑΑ, αφού η ανεπάρκεια βορίου 

σχετίζεται µε διαταραχές της συγκέντρωσης αυξίνης στους ιστούς. Το βόριο επηρεάζει 

τη δραστικότητα της οξειδάσης του ΙΑΑ, µέσω της αλληλεπίδρασής του µε το 

µαγγάνιο και το p-κουµαρικό οξύ, παράγοντες οι οποίοι επηρεάζουν τη δραστικότητα 

του ενζύµου. Η δραστικότητα του ενζύµου επηρεάζεται από το λόγο βορίου/µαγγανίου 

καθώς επίσης και από τη συγκέντρωση του ασκορβικού οξέος, η οποία όπως 

αναφέρθηκε επηρεάζεται από το βόριο (Blevins and Lucaszewski, 1998). 

 

Α.3.8. Ο ρόλος του στο µεταβολισµό των φαινολικών 

Το βορικό οξύ σχηµατίζει σύµπλοκα µε ενώσεις µε δοµή cis-διόλης, µεταξύ των 

οποίων περιλαµβάνονται και ορισµένα o-διφαινολικά παράγωγα (π.χ. καφεϊκό οξύ, 

υδροξυφερουλικό οξύ) (Cakmak and Römheld, 1997) Κατά κανόνα η συγκέντρωση 

των φαινολικών ενώσεων αυξάνεται στους φυτικούς ιστούς σε συνθήκες τροφοπενίας 

βορίου (Β) και κυρίως στα φυτικά είδη µε τις µεγαλύτερες απαιτήσεις στο στοιχείο 

αυτό (π.χ. ηλίανθος). Αποφασιστικό ρόλο στη συσσώρευση των φαινολικών σε 

συνθήκες έλλειψης βορίου παίζει η ιδιότητα του στοιχείου να σχηµατίζει σύµπλοκα µε 

σάκχαρα ή φαινολικές ουσίες µε δοµή cis-διόλης. Το βόριο παρεµποδίζει τη 

δραστικότητα της αφυδρογονάσης του 6- φωσφογλυκονικού οξέος επειδή σχηµατίζει 

σύµπλοκα µε το υπόστρωµα του ενζύµου. Κατά συνέπεια σε συνθήκες τροφοπενίας Β 

η διαθεσιµότητα ελεύθερου 6- φωσφογλυκονικού οξέος αυξάνει και ως εκ τούτου 

ευνοείται η πορεία των φωσφοροπεντοζών (ΡΡΡ) εις βάρος της γλυκόλυσης (Dugger, 

1983, ∆ροσόπουλος, 1992) (Εικόνα Α.3). Επίσης σε συνθήκες τροφοπενίας βορίου η 

δραστικότητα της δεϋδρογονάσης της 6-φωσφορογλυκόζης (το ένζυµο το οποίο 

καταλύει την πρώτη αντίδραση στην οδό των φωσφοροπεντοζών) αυξάνεται 

περισσότερο από ότι της αφυδρογονάσης του 6- φωσφογλυκονικού οξέος (Gomez-

Rodriguez et al., 1987). Η οδός των φωσφοροπεντοζών οδηγεί, ως γνωστόν, σε 

αυξηµένη σύνθεση φαινολικών. Ωστόσο οι δραµατικές επιδράσεις του βορίου στο 

µεταβολισµό των φαινολικών δε φαίνεται να οφείλονται µόνο στην προαναφερθείσα 

δράση του (Cakmak and Römheld, 1997). 
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Εικόνα Α.3. ∆ιαγραµµατική παρουσίαση των επιδράσεων του βορίου στο µεταβολισµό των φαινολικών 

ενώσεων (από Cakmak and Römheld, 1997). 

 

Ο σχηµατισµός συµπλόκων ανάµεσα στο βορικό ανιόν και ορισµένες 

φαινολικές ενώσεις (π.χ. καφεϊκό οξύ) µπορεί να επηρεάσει την ποιοτική και ποσοτική 

σύσταση των ιστών σε φαινολικά. Η εκτεταµένη συµπλοκοποίηση του βορίου µε το 

καφεϊκό οξύ, σε συνθήκες επάρκειας Β, παρεµποδίζει την πορεία προς σχηµατισµό 

κινονών και έτσι διευκολύνει τη σύνθεση των φαινολικών αλκοολών που αποτελούν 

τις πρόδροµες ενώσεις της βιοσύνθεσης της λιγνίνης. Η αυξηµένη συγκέντρωση 

φαινολικών υπό συνθήκες τροφοπενίας βορίου, ως αποτέλεσµα του συνδυασµού της 

διέγερσης της οδού των φωσφοροπεντοζών και του περιορισµού της βιοσύνθεσης των 

φαινολικών αλκοολών, είναι λιγότερο εµφανής στα αγρωστώδη σε σχέση µε τα 

δικότυλα φυτά. Το φαινόµενο αυτό σχετίζεται µε τις διαφορετικές απαιτήσεις για το 

στοιχείο αυτό µεταξύ δικότυλων και µονοκότυλων φυτών. Η τελευταία κατηγορία 

παρουσιάζει σηµαντικά χαµηλότερες απαιτήσεις για το βόριο (Cakmak and Römheld, 

1997). 

Η συσσώρευση φαινολικών στους ιστούς -υπό συνθήκες τροφοπενίας βορίου- 

αποτελεί κρίσιµο βήµα για την έναρξη διαταραχών σε διάφορες κυτταρικές 

λειτουργίες. Τα περισσότερα φαινολικά παρουσιάζουν τοξική επίδραση έναντι των 

φυτικών ιστών, ακόµη και σε συγκεντρώσεις του επιπέδου 1 µΜ (Vaughan and Ord, 

1990). Σε φυτά που αναπτύσσονται υπό συνθήκες έλλειψης βορίου συσσωρεύονται 

κυρίως καφεϊκό, χλωρογενικό, φερουλικό και βανιλικό οξύ, καθώς και ορισµένες 
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κουµαρίνες, των οποίων τα επίπεδα αυξάνονται περαιτέρω παρουσία αυξηµένων 

εντάσεων φωτεινής ακτινοβολίας. Το φαινόµενο αυτό αποδίδεται στην επαγωγή της 

δραστικότητας της PAL από το φως, η δραστικότητα της οποίας αυξάνεται σε 

συνθήκες τροφοπενίας βορίου, κυρίως στα ευαίσθητα στην τροφοπενία βορίου 

δικότυλα φυτά (Shkol’nik, 1984). 

Η συσσώρευση φαινολικών ενώσεων σε συνθήκες τροφοπενίας βορίου µπορεί 

να έχει έµµεσες επιπτώσεις σε διαφορετικά σηµεία του φυτικού µεταβολισµού. Π.χ. το 

καφεϊκό και το χλωρογενικό οξύ αποτελούν παρεµποδιστές της οξειδάσης του ΙΑΑ. Ως 

εκ τούτου η συσσώρευσή τους µπορεί να επιφέρει αύξηση των επιπέδων του ΙΑΑ λόγω 

ελάττωσης της δραστικότητας του ενζύµου. Φαίνεται ωστόσο ότι η αύξηση της 

στάθµης του ΙΑΑ δεν αποτελεί πάντα ένα συνοδό σύµπτωµα της τροφοπενίας βορίου 

(∆ροσόπουλος, 1992; Cakmak and Römheld, 1997). 

Η συσσώρευση φαινολικών υπό συνθήκες τροφοπενίας Β µπορεί να 

προκαλέσει την ενεργοποίηση ορισµένων ένζυµων, τα οποία χρησιµοποιούν 

φαινολικές ουσίες ως υπόστρωµα. Συγκεκριµένα, έχει διαπιστωθεί αύξηση της 

δραστικότητας της ΡΡΟ σε εκχυλίσµατα τα οποία προέρχονται από φυτά ανεπτυγµένα 

σε συνθήκες έλλειψης βορίου (Marshner, 1995). Μάλιστα, η δραστικότητα του 

ενζύµου σχετίζεται θετικά µε την ένταση των συµπτωµάτων της τροφοπενίας, καθώς 

και το βαθµό ευαισθησίας κάθε φυτικού είδους έναντι της έλλειψης βορίου. Η υψηλή 

δραστικότητα της ΡΡΟ υπό συνθήκες τροφοπενίας βορίου µπορεί να έχει ως 

αποτέλεσµα τη συσσώρευση κινονών, ουσιών εξαιρετικά τοξικών για τα φυτικά 

κύτταρα, ενώ παράλληλα µέσω της διαδικασίας αυτής να παραχθούν ενεργές ρίζες 

οξυγόνου (Εικόνα Α.3). Η διαδικασία αυτή φαίνεται ότι ευθύνεται για την εµφάνιση 

των συµπτωµάτων, τα οποία σχετίζονται µε καταστροφές σε κυτταρικό επίπεδο και 

ανάσχεση της ανάπτυξης. Η περαιτέρω συµπύκνωση των κινονών προς µελανίνες 

φαίνεται ότι ευθύνεται για το σύµπτωµα της εµφάνισης καφέ κηλίδων σε ιστούς υπό 

συνθήκες τροφοπενίας βορίου. Η άρση -τµήµατος τουλάχιστον- των συµπτωµάτων 

τροφοπενίας βορίου µε χορήγηση ασκορβικού οξέος, όπως ήδη έχει αναφερθεί, 

φαίνεται ότι σχετίζεται µε την ικανότητά του να ανάγει τις κινόνες προς τις πρόδροµες 

φαινολικές ενώσεις  (Cakmak and Römheld, 1997). 

 

Α.3.9. Ο ρόλος του βορίου σε άλλες λειτουργίες 

Το βόριο συµβάλλει στην οµαλή λειτουργία των φυµατίων κατά τη συµβιωτική 

δέσµευση του αζώτου (Garcia-Gonzáles et al., 1991; Cakmak and Römheld, 1997). 
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Εµπλέκεται επίσης στο µεταβολισµό του αζώτου (Shelp, 1988; Shelp, 1990) και την 

τροφοδοσία των φυτικών ιστών µε νιτρικά (Camacho-Cristóbal and González-Fontes, 

1999). Σηµαντικός είναι ο ρόλος του βορίου και στην κινητικότητα των 

φωτοσυνθετικών προϊόντων στον ηθµό, ειδικά σε φυτά τα οποία διακινούν 

σακχαροαλκοόλες. Η επάρκεια βορίου συµβάλλει στην ταχύτερη και ευρύτερη 

διασπορά των φωτοσυνθετικών προϊόντων (Koge, 1978). Το βόριο συµβάλλει, µέσω 

της επίδρασής του στην πρωτεϊνοσύνθεση και στη βιοσύνθεση σακχάρων και 

πυριµιδίνης, στη σύνθεση των νουκλεϊκών οξέων και ειδικά του RNA, όπου η 

επίδραση είναι άµεση. Σε συνθήκες τροφοπενίας βορίου η στάθµη του RNA 

εµφανίζεται χαµηλή λόγω αυξηµένης δραστικότητας των ενζύµων αποδόµησής του 

(∆ροσόπουλος, 1992). Το βόριο επιδρά στην κυτταροδιαίρεση και την επιµήκυνση των 

κυττάρων µέσω της ρύθµισης της οξειδάσης του IAA (Dugger, 1983).  
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A.4. ΤΑ ΣΥΜΠΤΩΜΑΤΑ ΤΗΣ ΤΡΟΦΟΠΕΝΙΑΣ ΒΟΡΙΟΥ ΣΤΑ ΦΥΤΑ 

 
Τα συµπτώµατα υπό συνθήκες τροφοπενίας βορίου παρατηρούνται τόσο σε επίπεδο 

οργανισµού, όσο και σε επίπεδο ιστών ή οργάνων (Dell and Huang, 1997). Ο ρυθµός 

ανάπτυξης στις συνθήκες αυτές επιβραδύνεται ή σταµατά πλήρως. Η τροφοπενία 

βορίου παρεµποδίζει την επιµήκυνση της ρίζας περιορίζοντας τις κυτταρικές διαιρέσεις 

αλλά και τη διάταση των µεριστωµατικών κυττάρων του ακρορίζιου. Στην περίπτωση 

ισχυρής τροφοπενίας βορίου, η καλύπτρα, η µεριστωµατική ζώνη και το πρωτόδερµα 

των ακρορίζιων αλλοιώνονται ή καταστρέφονται, η ανάπτυξη της ρίζας σταµατά και τα 

ακρορίζια νεκρώνονται. Η ρίζα αποκτά κοντόχοντρη και θαµνώδη εµφάνιση. 

∆υσµορφίες παρουσιάζονται και στην ανάπτυξη του αγγειακού συστήµατος της ρίζας. 

Το σύµπτωµα της παρεµπόδισης της ανάπτυξης της ρίζας εµφανίζεται σε σύντοµο 

χρονικό διάστηµα από τη διακοπή της τροφοδοσίας σε βόριο σε σύγκριση µε την 

παρεµπόδιση της ανάπτυξης του βλαστού και ως εκ τούτου ο λόγος βλαστός/ρίζα 

αυξάνεται.  Έχει διατυπωθεί η υπόθεση ότι η συµπεριφορά αυτή µπορεί να αυξάνει την 

ευαισθησία των φυτών στις περιβαλλοντικές καταπονήσεις, όπως οι οριακές ελλείψεις 

άλλων στοιχείων και το υδατικό έλλειµµα του εδάφους (Lovatt et al., 1981; Marshner, 

1995). 

Η περιορισµένη διαθεσιµότητα βορίου (Β) προκαλεί διαταραχές στην ανάπτυξη 

των φύλλων και περιορισµό της επιφάνειάς τους, περιορίζοντας έµµεσα και τη 

φωτοσυνθετική τους ικανότητα. Κατά το αναπαραγωγικό στάδιο τα φυτά εµφανίζονται 

περισσότερο ευαίσθητα στην έλλειψη Β σε σύγκριση µε το βλαστητικό και γι’ αυτό το 

λόγο είναι δυνατό σε συνθήκες αγρού  να παρατηρηθούν µειωµένες αποδόσεις, χωρίς 

προηγούµενη εµφάνιση συµπτωµάτων στην ανάπτυξη της βλάστησης (Dell and Huang, 

1997). 
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Α.5. Ο ΡΟΛΟΣ ΤΟΥ ΣΑΛΙΚΥΛΙΚΟΥ ΟΞΕΟΣ ΣΤΑ ΦΥΤΑ 

 

Α.5.1. Η βιοσύνθεση και ο µεταβολισµός του σαλικυλικού οξέος (SA) στα φυτικά 

κύτταρα 

Τα φυτά συνθέτουν SA (ο-υδροξυβενζοϊκό οξύ) µέσω του trans-κιναµµικού οξέος (t-

CA), το οποίο προκύπτει µε απαµίνωση της φαινυλαλανίνης παρουσία του ενζύµου 

αµµωνιο-λυάσης της φαινυλαλανίνης (PAL) (Raskin, 1992). Το κιναµµικό οξύ 

µετατρέπεται αρχικά σε βενζοϊκό οξύ (ΒΑ) ή ο-κουµαρικό οξύ και στη συνέχεια σε SA 

(Raskin, 1992; Yalpani et al., 1993; Ryals et al., 1996). Τόσο το ΒΑ όσο και το SA 

µπορούν να µετατραπούν σε γλυκοζίτες, ενώ οι αντιδράσεις µετατροπής αποτελούν το 

σηµαντικότερο µηχανισµό, µέσω του οποίου ασκείται έλεγχος των επιπέδων του SA. 

Κατά κανόνα η συσσώρευση του SA επιφέρει την άµεση µετατροπή του προς β-0-D-

γλυκοσυλ-σαλικυλικό οξύ (SAG), δηλ. τη µη ενεργό µορφή, η οποία δεν εµπλέκεται 

στην ενεργοποίηση των αµυντικών µηχανισµών των φυτών (Leon et al., 1993). 

Αδρανοποίηση του SA µπορεί επίσης να προκύψει µέσω υδροξυλιώσεων του 

αρωµατικού δακτυλίου του SA (Raskin, 1992). Η µετατροπή των αδρανών µορφών 

στην ενεργό, ελεύθερη µορφή του SA, πιθανότατα αποτελεί ένα µηχανισµό ταχείας 

αύξησης των επιπέδων SA στα φυτικά κύτταρα (Ryals et al., 1996).  

 

Α.5.2. Ο ρόλος του σαλικυλικού οξέος στην ενεργοποίηση αµυντικών µηχανισµών 

των φυτικών ιστών 

Το σαλικυλικό οξύ αποτελεί ένα ενδογενές σήµα µεταγωγής, το οποίο εµπλέκεται στην 

ενεργοποίηση πολυάριθµων φυτικών αµυντικών µηχανισµών έναντι παθογόνων. Οι 

µηχανισµοί αυτοί περιλαµβάνουν την επαγωγή τόσο της τοπικής, όσο και της 

διασυστηµατικής επίκτητης ανθεκτικότητας, τη ρύθµιση του κυτταρικού θανάτου στον 

ξενιστή, καθώς επίσης και τον περιορισµό της εξάπλωσης του παθογόνου (Raskin, 

1992; Ryals et al., 1996; Dempsey et al., 1999; Murphy et al., 1999). Ο τρόπος µε τον 

οποίο το SA εµπλέκεται στους µηχανισµούς αυτούς ποικίλλει και περιλαµβάνει 

αλλαγές στην καταλυτική έκφραση ενζύµων, τόσο σε µεταγραφικό (επαγωγή 

αµυντικών γονιδίων, de novo σύνθεση πρωτεϊνών), όσο και σε µέτα-µεταγραφικό 

επίπεδο (ρύθµιση της δραστηριότητας), ρύθµιση των αµυντικών µηχανισµών και/ή 

δηµιουργία ελευθέρων ριζών Ο2 και παραγωγή Η2Ο2 (Chen et al., 1993; Durner et al., 

1997; Van Camp et al., 1998; Dempsey et al., 1999). Πρέπει να σηµειωθεί ότι 

υπάρχουν µηχανισµοί ανθεκτικότητας, οι οποίοι δεν επάγονται από το SA, ωστόσο 
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αλληλεπιδρούν µε τους επαγόµενους από το SA (Pieterse and van Loon, 1999). Στους 

µη επαγόµενους από το SA µηχανισµούς εµπλέκονται ως σήµατα µεταγωγής το 

γιασµονικό οξύ και το αιθυλένιο, µε συνεργιστική δράση έναντι αυτής του 

σαλικυλικού οξέος (Lawton et al., 1994). Αντίθετα, το σαλικυλικό οξύ φαίνεται ότι 

παρουσιάζει αρνητική επίδραση στις αµυντικές αντιδράσεις, οι οποίες επάγονται από 

το γιασµονικό οξύ και το αιθυλένιο (Dong, 1998; Maleck and Dietrich, 1999).  

 Μία από τις ταχείες αντιδράσεις των φυτών έναντι προσβολών είναι η 

παραγωγή ελεύθερων ριζών οξυγόνου µε υψηλό οξειδωτικό δυναµικό. Το φαινόµενο 

αυτό είναι γνωστό ως οξειδωτική έκρηξη. Μία αρχική οξειδωτική έκρηξη παρατηρείται 

αµέσως µετά την προσβολή, ενώ µία δεύτερη έκρηξη, η οποία παρατηρείται λίγες ώρες 

αργότερα, χαρακτηρίζει τις περιπτώσεις επαγωγής ανθεκτικότητας. Εκτός από την 

άµεση δράση των ελευθέρων ριζών έναντι των παθογόνων το οξειδωτικό περιβάλλον 

το οποίο δηµιουργούν ευνοεί τη διαδικασία λιγνινοποίησης και κατ’ επέκταση την 

ισχυροποίηση των κυτταρικών τοιχωµάτων (Sticher et al., 1997; Wojtaszek, 1997; 

Alvarez et al., 1998). Μεταξύ των αρχικών αµυντικών αντιδράσεων ορισµένων φυτών 

είναι και η ενεργοποίηση ενζύµων (κυρίως της PAL) της βιοσυνθετικής οδού των 

φαινυλπροπανοειδών, η οποία οδηγεί στη σύνθεση φυτοαλεξινών, αλλά και των 

προδρόµων του SA. Οι αντιδράσεις των φυτών έναντι των προσβολών, οι οποίες 

δροµολογούνται στο διάστηµα των επόµενων ωρών και ηµερών περιλαµβάνουν την 

αντίδραση υπερευαισθησίας (HR) και την τοπική (LAR) και διασυστηµατική επίκτητη 

ανθεκτικότητα (SAR). Οι τελευταίες αυτές αντιδράσεις χαρακτηρίζονται από την 

επαγωγή της έκφρασης των PR γονιδίων (Delaney, 1997; Mauch-Mani and Metraux, 

1998; Dempsey et al., 1999). 

 

Α.5.3. Ο ρόλος του σαλικυλικού οξέος στην επαγωγή της διασυστηµατικής 

επίκτητης ανθεκτικότητας (SAR) 

Το γεγονός ότι πειραµατικοί χειρισµοί µε SA ή ακετυλοσαλικυλικό οξύ (τη γνωστή 

ασπιρίνη) αµβλύνουν τα συµπτώµατα της ασθένειας που προκαλεί ο TMV στον καπνό, 

ενώ ταυτόχρονα επάγουν την έκφραση PRs , αποτέλεσε την πρώτη ένδειξη ότι το SA 

εµπλέκεται στη SAR (White, 1979; Antoniw and White, 1980). Μετέπειτα πειράµατα 

έδειξαν ότι η εφαρµογή SA επάγει τη SAR και την έκφραση SAR γονιδίων σε διάφορα 

φυτά (Ward et al., 1991; Delaney, 1997) καθώς και ότι τόσο τα αυξηµένα επίπεδα του 

ενδογενούς SA (ικανά για την επαγωγή των PRs) όσο και η χρονική στιγµή της 

αύξησης συσχετίζονται µε την επαγωγή της SAR. Τα αποτέλεσµατα των πειραµάτων 
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αυτών πιστοποίησαν το ρόλο του SA ως ενδογενούς σήµατος, το οποίο οδηγεί στη 

διασυστηµατική επίκτητη ανθεκτικότητα (Malamy et al., 1990; Métraux et al., 1990; 

Ryals et al., 1996). Το γεγονός ότι το SA διαδραµατίζει σηµαντικό ρόλο στη SAR 

επιβεβαιώθηκε και από πειράµατα στα οποία χρησιµοποιήθηκαν διαγονιδιακά φυτά  

(Gaffney et al., 1993; Uknes et al., 1996; Sticher et al., 1997), ενώ ο τρόπος δράσης 

του αποτελεί αντικείµενο έρευνας της µοριακής βιολογίας τα τελευταία χρόνια (Baker 

et al., 1997; Maleck and Lawton, 1998; Carrington et al., 1999; Li et al., 1999). 

Παρ’όλον ότι θεωρείται πλέον βέβαιο ότι το SA αποτελεί το σήµα για την 

ενεργοποίηση της SAR,  δεν έχει ακόµη διευκρινιστεί εάν αποτελεί και το σήµα, το 

οποίο µεταφέρεται διασυστηµατικά από το σηµείο της προσβολής σε όλο το φυτό και 

ενεργοποιεί τους αµυντικούς φυτικούς µηχανισµούς (Godiard et al., 1994; Vernooij et 

al., 1994; Shulaev et al., 1997; Dempsey et al., 1999). Εκτός από το SA και ένα 

δεύτερο -άγνωστο µέχρι στιγµής- σήµα είναι πιθανόν να εµπλέκεται στην επαγωγή της 

SAR (Smith-Becker et al., 1998). 

 

Α.5.4. Η εµπλοκή του σαλικυλικού οξέος στη θερµογόνο αναπνοή 

Το ενδογενές SA αποτελεί διεγέρτη της θερµογένεσης σε ορισµένα φυτικά είδη 

(Raskin et al., 1987; Taiz and Zeiger, 1998). Η θερµογένεση (π.χ. στο γένος Arum), 

αποτελεί µία ιδιόµορφη περίπτωση προσέλκυσης επικονιαστών. Κατά την ωρίµανση 

του άνθους και για ένα περιορισµένο χρονικό διάστηµα παρατηρείται µία δραµατική 

αύξηση στη θερµογόνο αναπνοή του σπάδικα, στην αναπνευστική δηλαδή 

δραστηριότητα µέσω της οποίας η παραγόµενη ενέργεια, µε τη µορφή ΑΤΡ, µειώνεται 

δραµατικά ενώ αντίστοιχα αυξάνονται οι θερµικές απώλειες. Το σαλικυλικό οξύ παίζει 

στην περίπτωση αυτή το ρόλο του εξειδικευµένου σήµατος, το οποίο προκαλεί την 

έναρξη της διαδικασίας αυτής. Το SA συντίθεται στα αρσενικά άνθη και κινείται προς 

το ανώτερο µέρος του σπάδικα (Raskin et al., 1987; Raskin et al., 1989), ενώ το 

διάστηµα κατά το οποίο παρατηρείται αύξηση των επιπέδων του SA συµπίπτει χρονικά 

µε την αύξηση της θερµοκρασίας. Η θερµογένεση προκαλεί σηµαντική αύξηση της 

θερµοκρασίας του σπάδικα -έως και 14 οC. Η αύξηση αυτή της θερµοκρασίας καθιστά 

πτητικές ορισµένες ουσίες (κυρίως αµίνες), οι οποίες προσδίδουν χαρακτηριστική οσµή 

στον σπάδικα και ως εκ τούτου προσελκύουν έντοµα-επικονιαστές (Raskin, 1992).  

Α.5.5. Η επίδραση του SA σε άλλες λειτουργίες 

Η εφαρµογή SA, εκτός από την επαγωγή της SAR, επηρεάζει και άλλες  φυσιολογικές 

λειτουργίες των φυτών (Raskin, 1992). Σ’ αυτές συγκαταλέγονται η επαγωγή της 
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άνθησης, η παρεµπόδιση της απορρόφησης καλίου και φωσφόρου (Glass, 1973; Glass, 

1974) καθώς και η παρεµπόδιση της βιοσύνθεσης του αιθυλενίου (Leslie and Romani, 

1986). Το σαλικυλικό οξύ πιθανόν εµπλέκεται στο µηχανισµό των στοµατικών 

κινήσεων (Rai et al., 1986).  Πρόσφατα βρέθηκε ότι χειρισµοί µε SA σε φυτά Sinapis 

alba βελτίωσαν την θερµοανθεκτικότητα τους (Dat et al., 1998) ενώ εφαρµογή SA 

µέσω υδροπονίας αύξησε την ανθεκτικότητα στο ψύχος (Janda et al., 1998). Εφαρµογή 

SA µέσω υδροπονίας πραγµατοποιήθηκε πρόσφατα και για την επαγωγή της SAR 

(Spletzer and Enyedi, 1999). 

Μολονότι έως πρόσφατα το ενδιαφέρον εστιαζόταν κυρίως στο ρόλο του SA 

υπό συνθήκες βιοτικής καταπόνησης, πρόσφατα αναφέρθηκε ότι το SA συσσωρεύεται 

κατά τη διάρκεια της έκθεσης των φυτών στο όζον ή στην υπεριώδη ακτινοβολία 

(Yalpani et al., 1994; Dixon and Paiva, 1995; Sharma et al., 1996). 

 

Α.5.6. Η επίδραση του SA στη ρύθµιση γονιδίων 

Το SA ρυθµίζει την έκφραση και άλλων γονιδίων πλην αυτών που σχετίζονται µε 

ορισµένους αµυντικούς µηχανισµούς. Η εµπλοκή του SA στη θερµογένεση σχετίζεται 

µε τη δράση του επί του γονιδίου aox1, το οποίο κωδικοποιεί την πρωτεΐνη της 

εναλλακτικής οξειδάσης. Μάλιστα βρέθηκε ότι υπάρχει οµολογία στην περιοχή του 

προαγωγέα του γονιδίου αυτού και του προαγωγέα των PR γονιδίων (Rhoads and 

McIntosh, 1993). Επίσης έχει βρεθεί ότι το SA εµπλέκεται στη ρύθµιση της έκφρασης 

της SOD (Fodor et al., 1997), καθώς και ενός αριθµού γονιδίων, τα οποία 

κωδικοποιούν ένζυµα-κλειδιά του φυτικού µεταβολισµού, όπως της συνθετάσης της 

νοπαλίνης (Kim et al., 1993) της θειοτρανσφεράσης της γλουταθειόνης (Boots et al., 

1993), ορισµένων κινασών (Zhang et al., 1997) και γλυκοσυλτρανσφερασών (Horvath 

and Chua, 1996; Fraissinet-Tachet et al., 1998). 
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A.6. ΤΟ ΦΥΤΟ DITTRICHIA VISCOSA 

 

Το φυτό Dittrichia viscosa (L.) W. Greuter (syn. Inula viscosa (L.) Aiton) ανήκει στην 

οικογένεια Asteraceae. Ίνουλα η ιξώδης. Αναφέρεται µε τα κοινά ονόµατα 

νεροκόνυζος, κονυζός, νεροκολλησιά. Πιθανόν η κόνυζα ή άρρην του Θεόφραστου, 

καθώς και η κόνυζα η µεγάλη του ∆ιοσκορίδη. Είναι αειθαλής πολυετής θάµνος, 

ιξώδης-κολλώδης και εύοσµος, όρθιος, πολύφυλλος και αποξυλωµένος στη βάση του. 

Φέρει φύλλα λογχοειδή ακέραια ή οδοντωτά, οξέα. Απαντάται σε χέρσους, πετρώδεις 

τόπους σε όλη την Ελλάδα. Εξαπλώνεται στη Μεσογειακή Ευρώπη, Ασία και Αφρική 

(Καββάδας, 1956). Πρόκειται για θάµνο ιδιαίτερα επιθετικό στην κατάληψη 

διαταραγµένων, λόγω ανθρωπογενών δραστηριοτήτων, περιοχών µε αποτέλεσµα η 

γεωγραφική εξάπλωση του φυτού να επεκτείνεται ταχύτατα, διότι οι υποβαθµισµένες 

αυτές περιοχές διευρύνονται.  

Η επιφάνεια του βλαστού και των φύλλων του D. viscosa είναι κολλώδης και 

ιξώδης, επειδή το φυτό εκκρίνει στην επιφάνειά του ένα πολύπλοκο µίγµα οργανικών 

ουσιών, κυρίως τερπενοειδών (Ceccherelli et al., 1985), άγλυκων φλαβονοειδών και 

απλών φαινολικών (Wollenweber et al., 1991, βλ. Πίνακα Α.2). Τα φύλλα και οι 

νεαροί βλαστοί του φυτού φέρουν άµισχες και έµµισχες αδενώδεις τρίχες, οι οποίες 

παραµένουν λειτουργικές καθ’ όλη τη διάρκεια της ζωής του φύλλου, από τα πρώτα 

στάδια του σχηµατισµού του µέχρι την πλήρη ωρίµανσή του. ∆εν είναι γνωστό εάν 

αυτοί οι δύο τύποι εκκρίνουν τις ίδιες ή διαφορετικές ουσίες. Στην τελευταία 

περίπτωση οι ουσίες µπορεί να έχουν και διαφορετική λειτουργία (Werker, 2000). Και 

τα δύο είδη τριχών διαθέτουν µια αδενώδη κεφαλή, η οποία απαρτίζεται από τρεις 

τύπους κυττάρων: ένα ζεύγος κυττάρων της κορυφής, ένα ζεύγος κυττάρων κάτω από 

αυτό και τρία ζεύγη φωτοσυνθετικών κυττάρων. Όλα τα κύτταρα της κεφαλής 

εκκρίνουν λιπίδια, πολυσακχαρίτες και πρωτεΐνες. Όσον αφορά στα εκκριτικά κύτταρα 

των αδενωδών τριχών του φυτού, τα λιπίδια εκκρίνονται µέσω πόρων που υπάρχουν 

στην εφυµενίδα, ενώ οι πολυσακχαρίτες συσσωρεύονται κάτω από την εφυµενίδα, η 

οποία αργότερα διαρρηγνύεται. Κατά συνέπεια το επιπλέον υλικό το οποίο παράγεται 

στη συνέχεια από τα εκκριτικά κύτταρα εκκρίνεται απευθείας στο εξωτερικό 

περιβάλλον (Werker and Fahn, 1981). 

Σε υποκυτταρικό επίπεδο, φαίνεται ότι στην εκκριτική λειτουργία συµµετέχουν 

το λείο και το αδρό ενδοπλασµατικό δίκτυο, τα πλαστίδια, τα µιτοχόνδρια και η 

συσκευή Golgi. Τα διάφορα ζεύγη κυττάρων της κεφαλής των αδενωδών τριχών 
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διαφέρουν µεταξύ τους στα ανατοµικά τους χαρακτηριστικά, στον τύπο των 

πλαστιδίων που εµπλέκονται στις εκκριτικές διεργασίες και στον τρόπο µε τον οποίο 

εκκρίνονται οι ουσίες αυτές στο περιβάλλον (Werker and Fahn, 1981). Η εµπλοκή 

όλων των τύπων των κυτοπλασµατικών οργανιδίων στην παραγωγή των υλικών 

έκκρισης, τα οποία µπορεί να διαφέρουν όσον αφορά στους µεταβολικούς µηχανισµούς 

τους οποίους διαθέτουν, υποδεικνύει ότι η ποικιλότητα των υλικών τα οποία 

παράγονται από τις αδενώδεις τρίχες του D. viscosa είναι πολύ µεγαλύτερη από ότι 

ανιχνεύθηκε αρχικά µέσω ιστοχηµικών µεθόδων (Werker and Fahn, 1981; Fahn, 2000). 

Το έκκριµα αναφέρεται και ως µίγµα επιεφυµενιδικών συστατικών επειδή είναι 

ενσωµατωµένο, σε µικρότερο ή µεγαλύτερο βαθµό, στο κηρώδες εφυµενιδικό 

υπόστρωµα. Το επιεφυµενιδικό έκκριµα του φυτού D. viscosa είναι κατά µεγάλο 

ποσοστό (περίπου 70%) υδατοδιαλυτό (Stephanou and Manetas, 1997a). Το υλικό αυτό 

περιορίζει τις απώλειες του νερού από την εφυµενίδα και είναι ισχυρά αλληλοπαθητικό 

(αναστέλλει τη βλάστηση σπερµάτων µαρουλιού και Phlomis fruticosa χωρίς να 

επηρεάζει τα σπέρµατα του µητρικού φυτού) (Stephanou and Manetas, 1995). Η 

παραγωγή των επιεφυµενιδικών συστατικών από το φυτό και η διασπορά τους στο 

περιβάλλον παρουσιάζει χαρακτηριστική εποχική κατανοµή. Η συγκέντρωσή τους 

στην επιφάνεια των φύλλων παρουσιάζεται υψηλότερη κατά το θέρος, ενώ η διασπορά 

του εκκρίµατος γίνεται κατά την υγρή περίοδο του έτους όταν η βροχή παρασύρει στο 

έδαφος τις δραστικές ουσίες (Stephanou and Manetas, 1997c). Παρόλο που το 

επιεφυµενιδικό έκκριµα απορροφά σηµαντικά στη UV-B περιοχή του φάσµατος, η 

αποµάκρυνσή του, παρουσία της ακτινοβολίας αυτής, δεν επιφέρει δυσµενείς 

επιπτώσεις στη φυσιολογία και στην ανάπτυξη του φυτού (Stephanou and Manetas, 

1997b). Το έκκριµα παρουσιάζει επίσης σε φυσιολογικές συγκεντρώσεις ισχυρή 

τοξικότητα έναντι ορισµένων φυτοπαθογόνων µικροοργανισµών in vitro (Μιλτιάδου 

κ.α., 1998).  

Λόγω των φαρµακευτικών ιδιοτήτων που παρουσιάζουν τα συστατικά του 

επιεφυµενιδικού εκκρίµατος του φυτού, έχουν γίνει προσπάθειες αποµόνωσης και 

ταυτοποίησης των ουσιών αυτών από πολλές ερευνητικές οµάδες. Εκτός από τα 

φλαβονοειδή (τα οποία αναφέρονται στον Πίνακα Α.2, Wollenweber et al., 1991) 

έχουν ανιχνευθεί και τερπένια- κυρίως σεσκιτερπενικές λακτόνες (Βohlman and Gupta, 

1982; Μaoz et al., 1999) και σεσκιτερπενικά οξέα (Ceccherelli et al., 1985; Ulubelen et 

al., 1987; Ceccherelli et al., 1988; Sanz et al., 1991; Abu Zarga et al., 1998). Οι Grande 
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et al. (1992) αποµόνωσαν 10 τριτερπένια µε τη µορφή ελεύθερων αλκοολών, οξικού 

οξέος ή λιπαρών οξέων.  

 
Πίνακας A.2. Τα φλαβονοειδή του επιεφυµενιδικού εκκρίµατος των φύλλων του φυτού  D. viscosa  

(Wollenweber et al., 1991). 

 

Φλαβόνες 
scutellarein 6-methyl ether (hispidulin) Apigenin 
6-methoxyluteolin (nepetin) Luteolin 

Φλαβονόλες 
kaempferol 3-methyl ether (isokaempferide) 
kaempferol 7-methyl ether (rhamnocitrin) 
6-methoxykaempferol 
quercetin 
quercetin 3-methyl ether 

quercetin 7-methyl ether (rhamnetin) 
quercetin 3’-methyl ether (isorhamnetin) 
quercetin 3,3’-dimethyl ether 
quercetagetin 3,6-dimethyl ether (axillarin) 
quercetagetin 6,3’-dimethyl ether (spinacetin) 

Φλαβανόνες 

naringenin 7-methyl ether (sakuranetin) 
eriodictyol eriodictyol 7-methyl ether 

∆ιυδροφλαβονόλες 

aromadendrin 3-acetate 
aromadendrin 7-methyl ether 
taxifolin 3-acetate 

taxifolin 7-methyl ether 
taxifolin 7-methyl ether-3-acetate 

 

Τέλος, πρέπει να αναφερθεί ότι στην επιφάνεια των φύλλων και των νεαρών 

βλαστών του φυτού εντοπίζονται, εκτός από τις αδενώδεις, και µη αδενώδεις τρίχες. Οι 

τελευταίες απαντώνται σε µεγαλύτερο αριθµό στη βάση και κατά µήκος του κεντρικού 

νεύρου του φύλλου και χαρακτηρίζονται από το πολύ µεγάλο µήκος τους και από το 

γεγονός ότι είναι πολυκύτταρες. Ωριµάζουν πολύ νωρίς κατά τη διάρκεια έκπτυξης των 

φύλλων και φτάνουν σχεδόν στο τελικό τους µήκος όταν το φύλλο είναι περίπου 2 mm. 

Στο στάδιο αυτό γέρνουν προς την άκρη του φύλλου και καλύπτουν το νεαρό φύλλο 

(Werker, 2000). 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 

B. Σκοπός της Εργασίας 
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Λαµβάνοντας υπ’όψην ότι α. το φυτό Dittrichia viscosa παράγει επιφανειακό 

έκκριµα (µίγµα φαινολικών και τερπενίων) στα φύλλα του, το οποίο παρουσιάζει 

ισχυρή αλληλοπαθητική δράση (παρεµποδίζει τη βλάστηση των σπερµάτων άλλων 

φυτών) και ισχυρή τοξική δράση έναντι της ανάπτυξης ορισµένων φυτοπαθογόνων 

βακτηρίων και µυκήτων, β. η βιολογική δράση του εκκρίµατος παρουσιάζεται στις 

περισσότερες περιπτώσεις ισχυρότατη και η αξιοποίησή του στη βιολογική 

καταπολέµηση φυτοπαθογόνων µικροοργανισµών ή/και εντόµων φαίνεται εφικτή, γ. το 

πειραµατόφυτο είναι άφθονο στη φύση, ενώ η καλλιέργειά του δεν παρουσιάζει 

ιδιαίτερες δυσκολίες και δ. το επιφανειακό έκκριµα είναι φυσικό προϊόν και 

παραλαµβάνεται  εύκολα και ταχέως από το φυτό, η παρούσα ερευνητική εργασία 

έθεσε ως στόχους: 

Ι. Την υδροπονική καλλιέργεια φυτών D. viscosa υπό ελεγχόµενες συνθήκες. Το 

πειραµατικό αυτό τµήµα της εργασίας περιλαµβάνει το σχεδιασµό και εγκατάσταση 

ενός πλήρως αυτοµατοποιηµένου συστήµατος υδροπονικής καλλιέργειας εντός 

θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών. 

ΙΙ. Την εφαρµογή ορισµένων πειραµατικών χειρισµών στις συνθήκες αυτές ώστε το 

φυτό να παράγει αυξηµένες ποσότητες δευτερογενών µεταβολιτών. Οι πειραµατικοί 

αυτοί χειρισµοί αφορούσαν σε α. χορήγηση σαλικυλικού οξέος στο περιβάλλον της 

ρίζας µέσω του θρεπτικού διαλύµατος και β. την πρόκληση τροφοπενίας βορίου. 

Παράλληλα, εκτός των ποιοτικών και ποσοτικών µετρήσεων των δευτερογενών 

µεταβολιτών κρίθηκε σκόπιµο να µελετηθούν µια σειρά από αναπτυξιακές και 

φυσιολογικές παραµέτροι, έτσι ώστε να δοθεί µια πλήρης εικόνα των λειτουργιών του 

φυτού κάτω από τους διαφορετικούς πειραµατικούς χειρισµούς.  

 Σε επίπεδο εφαρµογής ο πειραµατικός σχεδιασµός αποσκοπούσε στην τεχνητή 

αύξηση της παραγωγής δευτερογενών µεταβολιτών σε επιλεγµένο πειραµατόφυτο 

κάτω από πλήρως ελεγχόµενες συνθήκες. Στόχος εποµένως ήταν να δηµιουργηθούν 

προοπτικές για την εφαρµογή ανάλογων πειραµατικών χειρισµών σε φυτά, τα οποία 

καλλιεργούνται για παραγωγή δευτερογενών µεταβολιτών σε παραγωγική κλίµακα, 

ώστε µε απλούς χειρισµούς να αυξηθεί η παραγωγή του προϊόντος.  
 

 



 

 

 

 
 
 

 

Γ. Υλικά και Mέθοδοι 
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Γ.1. ΦΥΤΙΚΟ ΥΛΙΚΟ 

 
Σπέρµατα του φυτού D. viscosa συλλέχθηκαν από την περιοχή Άγιος Γεώργιος 

Πάρνηθας, σε υψόµετρο 500 m περίπου, από υγιή φυτά τα οποία βρίσκονταν στα 

πρανή δασικού δρόµου. Για το πείραµα χρησιµοποιήθηκαν φυτά τα οποία προήλθαν 

από προβλαστηµένα σπέρµατα. Τα σπέρµατα είχαν υποστεί στρωµάτωση για µία 

εβδοµάδα στους 4 oC και είχαν παραµείνει για µία εβδοµάδα στο θάλαµο σε 

φωτοπερίοδο 14/10h και κλιµατολογικές συνθήκες όµοιες µε αυτές του πειράµατος 

ώστε να καταστούν κατάλληλα για µεταφύτευση. Τη στιγµή της µεταφύτευσης τα 

φυτάρια είχαν ανεπτυγµένες κοτυληδόνες και ύψος υπέργειου τµήµατος 2 cm. Η 

εγκατάσταση των φυτών έγινε στις 25/1/2000. 

 

Γ.2. ΠΕΙΡΑΜΑΤΙΚΗ ∆ΙΑΤΑΞΗ ΚΑΙ ΣΥΝΘΗΚΕΣ ΚΑΛΛΙΕΡΓΕΙΑΣ 

 

Τα πειράµατα πραγµατοποιήθηκαν σε θάλαµο ελεγχόµενων συνθηκών (το πεδίο 

ακτινοβολίας και οι κλιµατολογικές συνθήκες στο θάλαµο φαίνονται στην Εικόνα Γ.1). 

Ο φωτισµός προερχόταν από 12 λαµπτήρες υψηλής πίεσης ατµών νατρίου (OSRAM 

Vialox NAV-T 400 W). Η ένταση της φωτεινής ακτινοβολίας στο θάλαµο µετρήθηκε 

µε ραδιόµετρο Li-COR LI-188B. Η σχηµατική αναπαράσταση του θαλάµου και η 

πειραµατική διάταξη φαίνεται στην Εικόνα Γ.2. Τα φυτά αναπτύχθηκαν σε πλαστικά 

δοχεία όγκου 2 λίτρων. Τα δοχεία ήταν καλυµµένα µε µαύρο πλαστικό για την 

αποφυγή ανάπτυξης φωτοσυνθετικών µικροοργανισµών. Ως υπόστρωµα 

χρησιµοποιήθηκε άµµος κρυσταλλικού χαλαζία, η οποία είχε ξεπλυθεί εκτεταµένα µε 

νερό βρύσης και στη συνέχεια µε απιονισµένο νερό, είχε κατεργαστεί µε διάλυµα 

υδροχλωρικού οξέος 5% και οξαλικού οξέος 1% σε όγκο ίσο µε την υδατοϊκανότητα 

της άµµου και τέλος είχε ξεπλυθεί µε  απιονισµένο νερό διπλάσιου όγκου από τον όγκο 

της άµµου. Η διαδικασία κατεργασίας µε το παραπάνω διάλυµα οξέων µπορεί να 

αποµακρύνει επιτυχώς διαλυτά ανόργανα συστατικά και αδιάλυτα άλατα του σιδήρου 

(Hewitt, 1952).  Το θρεπτικό διάλυµα το οποίο χρησιµοποιήθηκε ήταν το Hoagland Νο 

2 (Benton, 1997) ηµίσειας συγκέντρωσης (Πίνακας Γ.1). Η τιµή του pH ρυθµιζόταν 

στο 6,5 µε διάλυµα υδροξειδίου του καλίου. Κάθε φυτό ελάµβανε 670 ml θρεπτικού 

διαλύµατος ανά 24ωρο σε 12 αρδεύσεις µε διάρκεια 1 λεπτό η καθεµιά (67 

ml/άρδευση). Ο όγκος θρεπτικού διαλύµατος  που ελάµβαναν  τα  φυτά  µέσα   σε   ένα 
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Εικόνα Γ.1. Το πεδίο της έντασης ακτινοβολίας στο ύψος της επιφάνειας ανάπτυξης του θαλάµου 

σταθερών συνθηκών  (µmol m-2 sec-1) (a), και οµοίως στο µέγιστο ύψος των φυτών κάθε πειραµατικής 

σειράς (1-16 και S1-S3) στις 10/2/2000 (b). Η ηµερήσια διακύµανση θερµοκρασίας και σχετικής 

υγρασίας στον θάλαµο σταθερών συνθηκών πριν την εγκατάσταση των φυτών (c). 
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Εικόνα Γ.2. Σχηµατική αναπαράσταση του θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών και της πειραµατικής 

διάταξης. Φαίνεται η κατανοµή των πειραµατικών χειρισµών (● φυτά-µάρτυρες, ● φυτά ανεπτυγµένα 

απουσία βορίου, ● φυτά στα οποία χορηγήθηκε σαλικυλικό οξύ). (1) τοίχωµα θαλάµου, (2) είσοδος, (3) 

πίνακας ελέγχου κλιµατικών συνθηκών, (4) επιφάνεια εργασίας, (5) λαµπτήρες, (6) κύριοι σωλήνες 

διανοµής θρεπτικού διαλύµατος, (7) δευτερεύοντες σωλήνες διανοµής, (8) δοχεία καλλιέργειας, (9) 

εξωτερικοί σωλήνες διανοµής, (10) αντλίες διανοµής, (11) δοχεία θρεπτικού διαλύµατος, (12) πίνακας 

ελέγχου άρδευσης, (13) ανοικτός κεντρικός σωλήνας απορροής/αποχέτευσης, (14) σταλάκτης µε 4 

σωλήνες διασποράς. 

 

 

 

Πίνακας Γ.1. Η σύνθεση του διαλύµατος Hoagland No 2 ηµίσειας συγκέντρωσης (Benton, 1997). 

 

Άλας Συγκέντρωση πυκνού δ/τος Αραίωση στο τελικό δ/µα (ml/l) 
∆ιαλύµατα µακροστοιχείων 

NH4H2PO4 1 M 0,5 
KNO3 1 M 3,0 

Ca(NO3)2 4H2O 1 M 2,0 
MgSO4 7H2O 1 M 1,0 

∆ιάλυµα µικροστοιχείων 
H3BO3 2,86 g/l 0,5 

MnCl2 2H2O 1,48 g/l  
ZnSO4 7 H2O 0,25 g/l  
CuSO4 5 H2O 0,08 g/l  

Na2MoO4 2 H20 0,027 g/l   
∆ιάλυµα σιδήρου 

EDTA Fe Na 0,1 M 0,5 
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24ωρο αντιστοιχούσε στον όγκο υδατοϊκανότητας των δοχείων. Σύµφωνα µε τον 

παραπάνω  χειρισµό  έγινε   η   παραδοχή   ότι  το σύνολο  του  θρεπτικού διαλύµατος 

ανανεωνόταν ανά 24ωρο. Το θρεπτικό διάλυµα παρεχόταν στα φυτά από σταλάκτες µε 

παροχή 4 λίτρα/ώρα µε τη βοήθεια τεσσάρων σωλήνων ανά  δοχείο  για  καλύτερη 

διαβροχή του υποστρώµατος. Η διαδοχή των αρδεύσεων ρυθµιζόταν αυτόµατα µέσω 

προγραµµατιστών άρδευσης. Το θρεπτικό διάλυµα παρασκευαζόταν κάθε 3-4 ηµέρες 

σε δοχεία χωρητικότητας 100 λίτρων τα οποία ήταν καλυµµένα µε µαύρο πλαστικό για 

την αποφυγή ανάπτυξης φυκών. Το θρεπτικό διάλυµα που απόρρεε από τα δοχεία 

οδηγείτο στην αποχέτευση. 

 

Γ.3. ΠΕΙΡΑΜΑΤΙΚΟΙ ΧΕΙΡΙΣΜΟΙ 

 
Σχεδιάστηκαν τρεις πειραµατικοί χειρισµοί (µάρτυρας, έλλειψη βορίου (Β-) και 

χορήγηση σαλικυλικού οξέος (SA+)) µε 12 επαναλήψεις κατανεµηµένες σε τρεις 

σειρές (4 επαναλήψεις ανά σειρά). Τα φυτά-µάρτυρες τροφοδοτούνταν µε πλήρες 

θρεπτικό διάλυµα από την στιγµή της εγκατάστασής τους ενώ τα φυτά (B-) µε 

θρεπτικό διάλυµα από το οποίο απουσίαζε το βόριο. Τα φυτά (SA+) τροφοδοτούνταν 

µε πλήρες θρεπτικό διάλυµα ενώ στις 17/2/2000 προστέθηκε στο θρεπτικό διάλυµα 

σαλικυλικό οξύ σε συγκέντρωση 0,5 mM και τα φυτά (SA+) αρδεύτηκαν κανονικά για 

24 ώρες (12 αρδεύσεις). Στη συνέχεια το θρεπτικό διάλυµα αντικαταστάθηκε µε 

πλήρες διάλυµα χωρίς σαλικυλικό οξύ και τα φυτά αρδεύτηκαν σύµφωνα µε το 

πρόγραµµα. 

 
Γ.4. ∆ΕΙΓΜΑΤΟΛΗΨΙΑ 

 
Η πρώτη ηµεροµηνία µέτρησης (12/2/2000) αφορούσε στην καταγραφή των 

παραµέτρων ανάπτυξης των φυτών ενώ στις 17/2/2000 πραγµατοποιήθηκαν και 

µετρήσεις που αφορούσαν στην κατάσταση του φωτοσυνθετικού µηχανισµού 

(φθορισµός χλωροφύλλης και συγκέντρωση χλωροφυλλών). 

 Η δεύτερη ηµεροµηνία µέτρησης (25/2/2000) αφορούσε στην καταγραφή των 

ίδιων παραµέτρων ενώ επιπλέον έγινε και η τελική δειγµατοληψία των φυτών. 

Παρασκευάστηκαν τα εκχυλίσµατα του επιεφυµενιδικού εκκρίµατος των φύλλων, των 

εσωτερικών φαινολικών φύλλων και ριζών, µετρήθηκε η φωτοσυνθετική ικανότητα και 

έγιναν οι µικροσκοπικές παρατηρήσεις. 
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Γ.5. ΠΡΟΣ∆ΙΟΡΙΣΜΟΣ ΣΥΓΚΕΝΤΡΩΣΗΣ ΒΟΡΙΟΥ ΣΤΟΥΣ ΦΥΤΙΚΟΥΣ 

ΙΣΤΟΥΣ 

 
Για τον ποσοτικό προσδιορισµό του βορίου χρησιµοποιήθηκε η φασµατοσκοπική 

µέθοδος της αζωµεθίνης (Banuelos et al., 1992). Η µέθοδος προσαρµόστηκε ώστε να 

αυξηθεί η ακρίβειά της στο επίπεδο των 0,2 ppm βορίου µε σκοπό την ανάλυση 

δειγµάτων µικρού βάρους. Συνοπτικά, η ξηρή ουσία του ιστού (30-50 mg) εισάγεται σε 

πορσελάνινη κάψα όγκου 10 ml. Ακολουθεί ξηρή καύση σε θερµοκρασία 500οC για 6 

ώρες µε ρυθµό ανόδου 4,2 οC min-1. Μετά την ψύξη σε θερµοκρασία περιβάλλοντος, η 

τέφρα εκχυλίζεται µε 0.5 ml HCl 6N και το εκχύλισµα φέρεται σε τελικό όγκο 5 ml µε 

απιονισµένο νερό. Όγκος 2 ml από το εκχύλισµα ρυθµίζεται µε 1 ml buffer 

AcNH4/AcOH/Na2EDTA pH 5,7 και αντιδρά µε 1 ml διαλύµατος αζωµεθίνης 

παρασκευασµένο ως 0,45 g αζωµεθίνης σε 100 ml ασκορβικού οξέος 1%. Μετά την 

παρέλευση 30 λεπτών µετράται η απορρόφηση στα 420 nm. Η συγκέντρωση 

υπολογίζεται µε την κατασκευή καµπύλης αναφοράς πρότυπων διαλυµάτων βορικού 

οξέος µε περιεκτικότητα HCl 0,6 Ν ώστε να αντιστοιχούν στην συγκέντρωση HCl των 

δειγµάτων (Εικόνα Γ.3).  

y = 4.8398x + 0.0111
R2 = 0.9998
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Εικόνα Γ.3. ∆ιάγραµµα καµπύλης αναφοράς φασµατοσκοπικής µεθόδου αζωµεθίνης χρησιµοποιώντας 

πρότυπα διαλύµατα βορικού οξέος. Η απορρόφηση µετριέται στα 420 nm.  
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Γ.6. ΠΑΡΑΜΕΤΡΟΙ ΑΝΑΠΤΥΞΗΣ 

 
Η συνολική φυλλική επιφάνεια µετρήθηκε in planta µε τη βοήθεια διαφανούς κλίµακας 

µε υποδιαιρέσεις 0,25 και 0,5 cm. Ο δείκτης ειδικής φυλλικής επιφάνειας (SLA) 

υπολογίστηκε σε φύλλα µετά από ξήρανση στους 60 οC ως cm2 g-1. Οι ρίζες 

αποτυπώθηκαν σε ψηφιακή µορφή µε τη βοήθεια σαρωτή και µετρήθηκε η επιφάνεια 

κάτοψης και το µέγιστο µήκος τους µε τη βοήθεια ανάλυσης εικόνας (Image Pro Plus 

2.0, Media Cybernetics). Το ειδικό µήκος ρίζας (SRL) µετρήθηκε µετά από ξήρανση 

των ριζών στους 60 oC ως cm g-1. 

 

Γ.7. ΑΝΑΤΟΜΙΚΕΣ ΠΑΡΑΤΗΡΗΣΕΙΣ 

 
Για τη µέτρηση του αριθµού των στοµατίων και των αδενωδών τριχών των φύλλων του 

φυτού D. viscosa χρησιµοποιήθηκε µικροσκόπιο φθορισµού Zeiss Axiolab 

εφοδιασµένο µε βιντεοκάµερα (CCD colour camera SSC−DC 38P/45, SONY 

Corporation, Japan)  συνδεδεµένη µε ηλεκτρονικό υπολογιστή. Τα φύλλα 

εµβαπτίστηκαν για 1 min σε διάλυµα 20% ΚΟΗ και στη συνέχεια , αφού ξεπλύθηκαν 

µε απιονισµένο νερό, η επιφάνειά τους παρατηρήθηκε απ’ευθείας στο µικροσκόπιο. 

Προκαταρκτικές παρατηρήσεις έδειξαν ότι για την παρατήρηση και καταµέτρηση των 

στοµατίων η εικόνα είναι καλύτερη µε τη χρήση των φίλτρων G-365 (exciter filter) και 

FT-395 (chromatic beam splitter) (Εικόνα Γ.4), ενώ για την καταµέτρηση των 

αδενωδών τριχών µε τη χρήση των φίλτρων 450-490 και FT 510. Η παρατήρηση των 

εγκάρσιων τοµών φύλλων και ριζών έγινε στο ίδιο µικροσκόπιο χρησιµοποιώντας ως 

επαγωγείς φθορισµού είτε πυκνό διάλυµα ΚΟΗ 20%, είτε διφαινυλοβορικό οξύ-

αιθανολαµίνη (Νaturstoffreagent, NR). Το NR έχει χρησιµοποιηθεί ως εξειδικευµένος 

επαγωγέας φθορισµού των φλαβονοειδών για την ανίχνευση των ουσιών αυτών σε 

χρωµατογραφίες χαρτιού και λεπτής στοιβάδας (Markham,1982; Harborne, 1989). H 

ίδια ουσία έχει χρησιµοποιηθεί επιτυχώς για τον εντοπισµό πολυφαινολικών ουσιών σε 

ιστούς ή κύτταρα in situ (Karabourniotis et al., 1998). Το αντιδραστήριο ΝR διαλύθηκε 

αρχικά σε έναν µικρό όγκο µεθανόλης και στη συνέχεια ο όγκος συµπληρώθηκε µε 

απιονισµένο νερό. Το διάλυµα το οποίο προέκυψε διηθήθηκε πριν από τη χρήση του σε 

χαρτί Whatman No 3. 
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Εικόνα Γ.4. Η αποαξονική επιφάνεια φύλλου φυτού-µάρτυρα D. viscosa. Φίλτρο εκποµπής G 365. Ως 

επαγωγέας φθορισµού χρησιµοποιήθηκε διάλυµα KOH 20%. Φαίνεται καθαρά ο µπλέ φθορισµός ο 

οποίος εκπέµπεται από τα καταφρακτικά κύτταρα, ένδειξη ύπαρξης απλών φαινολικών ενώσεων. 

 

Το πάχος των φύλλων µετρήθηκε µε τη βοήθεια κλίµακας του µικροσκοπίου σε 

εγκάρσιες τοµές του ελάσµατος. 

 
Γ.8. ΦΘΟΡΙΣΜΟΣ ΧΛΩΡΟΦΥΛΛΗΣ IN VIVO 

 
Ο φθορισµός της χλωροφύλλης in vivo καταγράφηκε κατά τις δύο ηµεροµηνίες 

µέτρησης µε το φθορισµόµετρο FΙΜ 1500 (ADC Αnalytical Development Company 

LTD). Ο φθορισµός της χλωροφύλλης αποτελεί ένα τρόπο αποδιέγερσης του µορίου 

της µετά από την απορρόφηση φωτονίων. Κάτω από φυσιολογικές θερµοκρασίες, 

πρακτικά όλος ο εκπεµπόµενος φθορισµός προέρχεται από τα µόρια της χλωροφύλλης 

α του φωτοσυστήµατος II (ΡSΙΙ). Με τη χρήση του φθορισµόµετρου του 

συγκεκριµένου τύπου, οι µελέτες του φθορισµού πραγµατοποιούνται µε αιφνίδια 

ακτινοβόληση του φύλλου, το οποίο έχει προηγουµένως παραµείνει για ορισµένο 

χρονικό διάστηµα (περίπου είκοσι λεπτά) στο σκοτάδι. Η διάρκεια ακτινοβόλησης 

ήταν 5 s και η ένταση ακτινοβόλησης ίση µε το 60% της µέγιστης. Με την παραµονή 

στο σκοτάδι όλοι οι πρωταρχικοί δέκτες του ΡSΙΙ (QA, QB) οξειδώνονται πλήρως. Έτσι 

µε τον απότοµο φωτισµό, ο φθορισµός (Ρ) ανέρχεται σε ένα αρχικό επίπεδο Ρο, που 

αντιστοιχεί στο βασικό φθορισµό της φωτοσυνθετικής συσκευής πριν το ΡSΙΙ 

διεγερθεί. Στη συνέχεια και εφ' όσον η ένταση του διεγείροντας φωτός αντιστοιχεί σε 

επίπεδα κορεσµού, ο αρχικός φθορισµός ανέρχεται σε ένα µέγιστο επίπεδο (Fmax, Fm) 

που συµπίπτει µε την πλήρη αναγωγή όλων των αποθεµάτων του πρωταρχικού δέκτη 

QA, άρα στο σηµείο αυτό η φωτοχηµική ικανότητα θεωρείται µηδέν. Η διαφορά µεταξύ 
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µέγιστου και αρχικού φθορισµού ονοµάζεται µεταβλητός φθορισµός (Fv=Fm-Fo). Ο 

λόγος του µεταβλητού προς το µέγιστο φθορισµό (Fv/Fm) αποτελεί έναν πολύ χρήσιµο 

δείκτη της φωτοχηµικής ικανότητας των φυτών. Όπως έχει αποδειχθεί (Demmig and 

Björkman 1987), ο λόγος Fv/Fm είναι ευθέως ανάλογος µε την ανά φωτόνιο απόδοση 

της φωτοσύνθεσης αποτελώντας έτσι µία καλή ένδειξη φωτοανασταλτικών βλαβών, 

που µπορούν να προέρχονται από διάφορες µορφές περιβαλλοντικής καταπόνησης 

(χαµηλές ή υψηλές θερµοκρασίες, τροφοπενίες, ασθένειες κλπ.). Το φθορισµόµετρο 

που χρησιµοποιήθηκε, παρέχει στο φύλλο φως στα 650 nm, πλήρους έντασης 1500 

µmol m-2 sec-1 και δίνει αυτοµάτως το λόγο Fv/Fm.  

 
Γ.9. Η ΣΥΓΚΕΝΤΡΩΣΗ ΤΩΝ ΧΛΩΡΟΦΥΛΛΩΝ 

 
Η συγκέντρωση των χλωροφυλλών προσδιορίστηκε εµµέσως, µη καταστροφικά, µε 

φορητό χλωροφυλλόµετρο (SPAD-502, Minolta Co Ltd., Japan). Η µέτρηση µε το 

συγκεκριµένο όργανο βασίζεται στη σύγκριση της διαπερατότητας του φύλλου σε δύο 

µήκη κύµατος, στα 650 nm όπου απορροφά η χλωροφύλλη και στα 940 nm, όπου δεν 

απορροφά κανένα συστατικό του φύλλου. Οι προκύπτουσες τιµές είναι ανάλογες της 

συγκέντρωσης της χλωροφύλλης στα φύλλα. Καθώς το χλωροφυλλόµετρο δίνει 

σχετικές τιµές, είναι αναγκαία η βαθµονόµηση του µε τις πραγµατικές συγκεντρώσεις 

χλωροφυλλών που προκύπτουν από την κλασσική φασµατοφωτοµετρική µέθοδο 

(Lichtenthaler and Wellburn, 1983). Η προκύπτουσα πρότυπη καµπύλη (τιµές SPAD 

έναντι πραγµατικών συγκεντρώσεων χλωροφυλλών) είναι µοναδική για κάθε φυτικό 

είδος και το γεγονός αυτό έχει αποδοθεί στην πολυπλοκότητα του µονοπατιού 

διέλευσης του φωτός µέσα στο φύλλο (Manetas et al., 1998). Στην περίπτωση της D. 

viscosa η πρότυπη καµπύλη (Εικόνα Γ.5) κατασκευάστηκε ως εξής: φύλλα µε 

συγκέντρωση χλωροφύλλης που καλύπτει το εύρος των πειραµατικών µετρήσεων, από 

φυτά που συλλέχθηκαν στο πεδίο και φυτά που αναπτύσσονταν στο εργαστήριο, 

εκχυλίστηκαν σε γουδί µε άµµο εκχύλισης και µικρή ποσότητα CaCO3, 

χρησιµοποιώντας ακετόνη 80%. Το εκχύλισµα φυγοκεντρήθηκε για 5 λεπτά στις 4000 

rpm, ογκοµετρήθηκε και ακολούθησε φωτοµέτρηση στα 720, 663 και 646 nm. Η 

απορρόφηση (Α) στα 720 nm οφείλεται σε πιθανό σκεδασµό και η τιµή αυτή 

αφαιρείται από τις αντίστοιχες στα 663 και 646 nm. Για τον υπολογισµό της 

συγκέντρωσης των χλωροφυλλών σε µg ανά ml εκχυλίσµατος χρησιµοποιούνται οι 

παρακάτω εξισώσεις (Lichtenthaler and Wellburn, 1983): 
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χλωροφύλλη α, µg ml-1, Cα=12,21A663-2,81A646 

χλωροφύλλη β, µg ml-1, Cβ=20,13 A646-5,03A663 

y = 0.6584x - 2.5272
R2 = 0.9369
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Εικόνα Γ.5. ∆ιάγραµµα πρότυπης καµπύλης (τιµές SPAD έναντι πραγµατικών συγκεντρώσεων 

χλωροφυλλών) για το φυτό D. viscosa. 

 

Γ.10. ΜΕΤΡΗΣΗ ΦΩΤΟΣΥΝΘΕΤΙΚΗΣ ΙΚΑΝΟΤΗΤΑΣ ΤΩΝ ΦΥΛΛΩΝ ΣΕ 

ΣΥΝΘΗΚΕΣ ΚΟΡΕΣΜΕΝΗΣ ΑΤΜΟΣΦΑΙΡΑΣ CO2

 

Για την µέτρηση της φωτοσυνθετικής ικανότητας χρησιµοποιήθηκε οξυγονόµετρο 

εξοπλισµένο µε ηλεκτρόδιο οξυγόνου αερίου φάσεως τύπου Hansatech. Η ένταση 

φωτεινής ακτινοβολίας στο επίπεδο του φύλλου έφθανε τα 800 µmol m-2 s-1 και η 

συγκέντρωση CO2 τα 5000 ppm. Στις συνθήκες αυτές η αντίσταση των στοµατίων δεν 

αποτελούσε περιοριστικό παράγοντα (Walker, 1993).   

 

Γ.11. ΕΚΧΥΛΙΣΗ ΦΑΙΝΟΛΙΚΩΝ ΣΥΣΤΑΤΙΚΩΝ ΦΥΛΛΩΝ ΚΑΙ ΡΙΖΩΝ 

 

Νωπά δείγµατα βάρους 200-500 mg κονιορτοποιήθηκαν µε υγρό άζωτο και  

εκχυλίστηκαν µε 80% MeOH  παρουσία άµµου εκχύλισης. Τα εκχυλίσµατα, τελικού 

όγκου 10 ml, φυγοκεντρήθηκαν στις 4000 rpm για 15 λεπτά, το υπερκείµενο 

συµπυκνώθηκε έως ξηρού σε θερµοκρασία 40 οC υπό ρεύµα αζώτου και 

επαναδιαλύθηκε σε 1-3 ml MeOH ανάλογα µε το δείγµα. 
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Γ.12. ΠΑΡΑΛΑΒΗ ΕΚΧΥΛΙΣΜΑΤΟΣ ΤΟΥ ΕΠΙΕΦΥΜΕΝΙ∆ΙΚΟΥ 

ΕΚΚΡΙΜΑΤΟΣ ΤΩΝ ΦΥΛΛΩΝ  

 

Το υπέργειο τµήµα του φυτού εµβαπτίστηκε σε χλωροφόρµιο για 30 s (Wollenweber, 

1985). Στη συνέχεια παραλήφθηκε τµήµα του δείγµατος, το οποίο συµπυκνώθηκε έως 

ξηρού στους 30 ºC παρουσία ρεύµατος αζώτου. Ακολούθησε επαναδιάλυση σε MeOH 

και διφασικό σύστηµα µε πετρελαϊκό αιθέρα για την αποµάκρυνση των κηρών και των 

λοιπών λιπιδιακής φύσεως συστατικών, ενώ ο σχηµατισµός της διαχωριστικής 

επιφάνειας µεταξύ των φάσεων υποβοηθήθηκε µε την προσθήκη σταγόνων νερού 

(Harborne, 1973). Η υποκείµενη φάση επανασυµπυκνώθηκε έως ξηρού στους 30 ºC 

παρουσία ρεύµατος αζώτου και επαναδιαλύθηκε σε MeOH. 

 

Γ.13.  ΧΡΩΜΑΤΟΓΡΑΦΙΚΗ ΑΝΑΛΥΣΗ ΤΩΝ ΦΑΙΝΟΛΙΚΩΝ ΣΥΣΤΑΤΙΚΩΝ 

ΤΩΝ ΕΚΧΥΛΙΣΜΑΤΩΝ 

 

Για τις χρωµατογραφικές αναλύσεις χρησιµοποιήθηκε σύστηµα υγρής χρωµατογραφίας 

υψηλής απόδοσης (HPLC) τύπου Jasco (Jasco Coproration, Japan) το οποίο διέθετε 

περισταλτική αντλία (Jasco PU-980), σύστηµα διαβάθµισης σύστασης (gradient) (Jasco 

LG-980-02), σύστηµα διατήρησης σταθερής θερµοκρασίας της στήλης 7971 column 

heater (Jones Chromatography Limited, Mid Glamorgan, UK) και ανιχνευτή 

υπεριώδους-ορατού Jasco UV-970. Τα δείγµατα αναλύθηκαν σε στήλη αντιθέτου 

φάσεως, APEX ODS 5µm, 25,0x4,6 mm (Jones Chromatography Limited, Mid 

Glamorgan, UK). Σε  σειρά µε την αναλυτική στήλη υπήρχε προστήλη ίδιου υλικού 

πλήρωσης. Η λειτουργία του όλου συστήµατος ελεγχόταν από υπολογιστή, στον οποίο 

καταγράφονταν οι µετρήσεις. Η ταυτοποίηση των κορυφών έγινε µέσω σύγκρισης των 

χρόνων συγκράτησης (Rt), κοινή χρωµατογραφική ανάλυση δειγµάτων µε πρότυπες 

ουσίες και τα φάσµατα απορρόφησής τους στην περιοχή από 200-370 nm. Το ίδιο 

σύστηµα χρησιµοποιήθηκε και για τον ποσοτικό προσδιορισµό του σαλικυλικού οξέος 

των φύλλων. Για την ανάλυση των εσωτερικών φαινολικών των εκχυλισµάτων των 

φύλλων και  των  ριζών  
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Εικόνα Γ.6. ∆ιαγράµ
επιεφυµενιδικού εκπ
 

χρησιµοποιήθηκε

φάσης (gradient 

1 ml/λεπτό,  0-1

MeCN / 10-20 λ

10,4%MeCN + 

MeCN (Εικόνα Γ

280 nm.  
 
µατα έκλουσης φαινολικών συστατικών εκχυλισµάτων φύλλων και ριζών (a) και 
λύµατος φύλλων (b). 

 σύστηµα έκλουσης  µε  χρονική  διαβάθµιση σύστασης  της κινητής 

elution). Το πρόγραµµα έκλουσης  είχε  ως εξής, ροή κινητής  φάσης  

0 λεπτά  100% Η2Ο  pH 1,5  ρυθµισµένο µε HCOOH προς 10,4% 

επτά  10,4% MeCN προς 10,4% MeCN + 8% MeOH / 20-40 λεπτά 

8%MeOH προς 25% MeCN / 40-50 λεπτά 25%MeCN προς 80% 

.6a). Η θερµοκρασία διατηρείτο στους 40 οC. Η ανίχνευση έγινε στα 
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Για την ανάλυση των επιεφυµενιδικών φαινολικών των φύλλων 

χρησιµοποιήθηκε πρόγραµµα έκλουσης που είχε ως εξής, 0-10 λεπτά ροή 0,8 ml/λεπτό 

και 4,5% MeOH + 4,5% THF (ισοκρατικά) / 10-30 λεπτά ροή 0,8 προς 1,8 ml/λεπτό 

και 4,5% MeOH + 4,5% THF προς 6,25% MeOH + 6,25% THF + 20% MeCN / 30-40 

λεπτά ροή 1,8ml/λεπτό και 6,25% MeOH + 6,25% THF + 20% MeCN προς 6,25% 

MeOH + 6,25% THF + 35% MeCN / 40-45 λεπτά ροή 1,8 ml/λεπτό και 6,25% MeOH 

+ 6,25% THF + 35% MeCN προς 6,25% MeOH + 6,25% THF + 75% MeCN / 45-50 

λεπτά ροή 1,8 ml/λεπτό και 6,25% MeOH + 6,25% THF + 75% MeCN προς 100% 

MeCN (Εικόνα Γ.6b).  Η θερµοκρασία διατηρείτο στους 40οC και η ανίχνευση έγινε 

στα 280 και 350 nm. 

 

Γ.14. ΑΛΛΕΣ ΜΕΤΡΗΣΕΙΣ  

 

Οι απορροφήσεις, καθώς και τα φάσµατα απορρόφησης των εκχυλισµάτων ελήφθησαν 

σε φασµατοφωτόµετρο διπλής δέσµης Jasco V-530, συνδεδεµένο µε ηλεκτρονικό 

υπολογιστή. 



 

 
 

 

 

 
 

 

∆. Αποτελέσµατα 
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∆.1. Η ΣΥΓΚΕΝΤΡΩΣΗ ΚΑΙ Η ΣΥΣΣΩΡΕΥΣΗ ΒΟΡΙΟΥ ΣΤΙΣ ΡΙΖΕΣ, ΣΤΟΥΣ 

ΒΛΑΣΤΟΥΣ ΚΑΙ ΣΤΑ ΦΥΛΛΑ 

 

Η συγκέντρωση βορίου στα φυτά-µάρτυρες (εκφρασµένη ως µg βορίου g-1 Ξ.Β. των 

ιστών) εµφανίστηκε υψηλότερη στα φύλλα έναντι εκείνης στις ρίζες και στους 

βλαστούς (Πίνακας ∆.1). Παρόµοια εικόνα παρουσίασε και η συγκέντρωση βορίου στα 

φυτά στα οποία χορηγήθηκε σαλικυλικό οξύ. Στα φυτά αυτά η συγκέντρωση βορίου 

στους βλαστούς παρουσίασε µία αύξηση (µη στατιστικά σηµαντική) 25% έναντι 

εκείνης στους βλαστούς των φυτών-µαρτύρων (Πίνακας ∆.1). Η εικόνα αυτή των 

διαφορών συγκέντρωσης Β ανάµεσα στα διαφορετικά όργανα ανατράπηκε στα φυτά τα 

οποία εµφάνισαν τροφοπενία βορίου. Τα φυτά αυτά εµφάνισαν υψηλότερη 

συγκέντρωση Β στις ρίζες έναντι εκείνης στους βλαστούς και στα φύλλα (Πίνακας 

∆.1). Τα φυτά του πειραµατικού αυτού χειρισµού εµφάνισαν σηµαντικές διαφορές στη 

συγκέντρωση Β στα διαφορετικά όργανα, έναντι των φυτών-µαρτύρων (Πίνακας ∆.1). 

Οι διαφορές εµφανίζονται υψηλότερες ανάµεσα στα φύλλα των φυτών των δύο 

πειραµατικών χειρισµών (14,7 φορές υψηλότερη συγκέντρωση στα φυτά-µάρτυρες), 

και χαµηλότερες ανάµεσα στους βλαστούς (2,2 φορές) και στις ρίζες (1,6 φορές). Οι 

διαφορές αυτές µεγεθύνονται εάν  υπολογιστεί η συσσώρευση Β ανά κατηγορία 

οργάνου (φύλλα, βλαστός, ρίζα) των φυτών των δύο πειραµατικών χειρισµών. 

Συγκεκριµένα η συσσώρευση Β (ως µg Β στα φυτικά όργανα) εµφανίστηκε 110 φορές 

υψηλότερη στα φύλλα των φυτών-µαρτύρων έναντι των φυτών µε τροφοπενία Β, ενώ 

40 και 11 φορές υψηλότερη στο βλαστό και στη ρίζα αντίστοιχα (Πίνακας ∆.2). 
 

Πίνακας ∆.1. Η συγκέντρωση βορίου στα φύλλα, στους βλαστούς και στις ρίζες στα φυτά των τριών 

πειραµατικών χειρισµών. Τα σύµβολα α και b υποδηλώνουν στατιστικά σηµαντική διαφορά σε επίπεδο 

σηµαντικότητας P<0.05 και P<0.01 αντίστοιχα. 

Μάρτυρας Β -  SA + 
Παράµετρος 
  MO ± TΣ MO ± TΣ %  

µεταβολή  MO ± TΣ %  
µεταβολή 

Συγκέντρωση βορίου στα 
φύλλα (µg Β g-1 Ξ.Β.) 35,84 ± 1,93 2,44 ± 0,94 -93  b 39,33 ± 3,19 10 

Συγκέντρωση βορίου στους 
βλαστούς (µg Β g-1 Ξ.Β.) 16,30 ± 1,41 7,55 ± 2,83 -54  b 20,34 ± 2,33 25 

Συγκέντρωση βορίου στις 
ρίζες (µg Β g-1 Ξ.Β.) 27,63 ± 0,61 16,84 ± 2,69 -39  b 28,98 ± 1,57 5 
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Πίνακας ∆.2. Η συσσώρευση βορίου στα φύλλα, στους βλαστούς και στις ρίζες στα φυτά των τριών 

πειραµατικών χειρισµών. Οι τιµές σε παρένθεση υποδηλώνουν το ποσοστό % επί του συνολικού βορίου 

του φυτού το οποίο εντοπίζεται στα επιµέρους όργανα για κάθε πειραµατικό χειρισµό. Ακολουθούνται οι 

συµβολισµοί του Πίνακα ∆.1. 

Μάρτυρας Β -  SA + 
Παράµετρος 
  MO ± TΣ MO ± TΣ %  

µεταβολή  MO ± TΣ %  
µεταβολή

18,70 ± 2,85 0,17 ± 0,05 -99  b 18,96 ± 2,39 1 Συσσώρευση βορίου 
στα φύλλα (µg Β) 

(71,7) (24,6)   (69,2)  

2,76 ± 0,34 0,07 ± 0,02 -97  b 3,65 ± 0,87 33 Συσσώρευση βορίου 
στους βλαστούς (µg Β)

(10,6) (10,2)   (13,0)  

4,61 ± 0,79 0,43 ± 0,05 -91  b 4,69 ± 0,51 2 Συσσώρευση βορίου 
στις ρίζες (µg Β) 

(17,6) (65,2)   (17,7)  
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∆.2. ΣΥΓΚΡΙΣΗ ΟΡΙΣΜΕΝΩΝ ΑΝΑΠΤΥΞΙΑΚΩΝ ΠΑΡΑΜΕΤΡΩΝ ΦΥΤΩΝ D. 

VISCOSA ΤΑ ΟΠΟΙΑ ΑΝΑΠΤΥΧΘΗΚΑΝ ΣΕ ∆ΙΑΦΟΡΕΤΙΚΕΣ 

ΠΕΙΡΑΜΑΤΙΚΕΣ ΣΥΝΘΗΚΕΣ 

 

Κατά την πρώτη ηµεροµηνία µέτρησης (12/2/2000) τα συµπτώµατα της τροφοπενίας 

βορίου ήταν πλέον ορατά. Το γεγονός αυτό επιβεβαιώθηκε και από τις δραµατικές 

αλλαγές σε ορισµένες αναπτυξιακές παραµέτρους του υπέργειου τµήµατος των φυτών 

τα οποία αναπτύχθηκαν απουσία βορίου έναντι των αντίστοιχων παραµέτρων των 

φυτών-µαρτύρων. Τα φυτά τα οποία αναπτύχθηκαν απουσία βορίου έδειξαν την τάση 

να αποκτήσουν τη µορφή της ροζέττας, αφού εµφάνισαν τάση υστέρησης στην 

ανάπτυξη των φύλλων των πλάγιων βλαστών και εποµένως και στη δηµιουργία 

πλάγιων βλαστών (Πίνακας ∆.3). Τα φυτά αυτά διέθεταν επίσης σηµαντικά µικρότερο 

συνολικό αριθµό φύλλων. Τα αποτελέσµατα έδειξαν επίσης ότι τα φύλλα των φυτών τα 

οποία αναπτύχθηκαν απουσία βορίου ήταν κατά κανόνα µικρότερα σε µέγεθος, µε 

συνολική επιφάνεια κατά 69% µικρότερη. Στατιστικά σηµαντικές διαφορές βρέθηκαν 

στη σύγκριση της επιφάνειας των φύλλων του κύριου βλαστού (Πίνακας ∆.3). Κατά 

την ίδια ηµεροµηνία µέτρησης, τα φυτά τα οποία προορίζονταν για τον πειραµατικό 

χειρισµό χορήγησης σαλικυλικού οξέος δεν έδειξαν στατιστικά σηµαντικές διαφορές 

σε αναπτυξιακές παραµέτρους, όπως άλλωστε ήταν φυσικό, έναντι των φυτών 

µαρτύρων (Πίνακας ∆.3). 

 Κατά τη δεύτερη ηµεροµηνία µέτρησης (25/2/2000) η οποία σηµατοδότησε και 

το τέλος των πειραµάτων, οι αρχικές µετρήσεις όσον αφορά στα φυτά τα οποία 

αναπτύχθηκαν απουσία βορίου επιβεβαιώθηκαν, ενώ οι διαφορές µεταξύ των 

παραµέτρων εντάθηκαν. Συγκεκριµένα τα φυτά των δύο πειραµατικών χειρισµών 

(φυτά-µάρτυρες και φυτά ανεπτυγµένα απουσία βορίου) παρουσίασαν στατιστικά 

σηµαντικές διαφορές µεταξύ όλων των αναπτυξιακών παραµέτρων οι οποίες 

εξετάστηκαν, εκτός του αριθµού των φυλλιδίων υπό έκπτυξη των οφθαλµών του 

κύριου βλαστού (Πίνακας ∆.4). Όσον αφορά στα φυτά στα οποία χορηγήθηκε 

σαλικυλικό οξύ, στατιστικά σηµαντικές διαφορές (σε επίπεδο 5%) εµφανίστηκαν τόσο 

στον αριθµό των φυλλιδίων υπό έκπτυξη των οφθαλµών των πλάγιων βλαστών, όσο 

και στο συνολικό τους αριθµό (Πίνακας ∆.4).   

Κατά την ηµεροµηνία αυτή και µε την τελική συγκοµιδή των φυτών, 

πραγµατοποιήθηκαν    και    µετρήσεις    οι    οποίες    απαιτούν    την     καταστροφική 
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Πίνακας ∆.3. Οι τιµές ορισµένων αναπτυξιακών παραµέτρων των φυτών όπως µετρήθηκαν στις 

12/2/2000. Οι τιµές αφορούν σε Μ.Ο. ± Τ.Σ. δώδεκα επαναλήψεων. Ακολουθούνται οι συµβολισµοί του 

Πίνακα ∆.1. 

 

Παράµετρος Μάρτυρας Β - SA + 

  MO ± TΣ MO ± TΣ % 
µεταβολή MO ± TΣ % 

µεταβολή 
Αριθµός φύλλων κύριου 
βλαστού 10,92 ± 0,43 9,17 ± 0,24 -16 b 10,73 ± 0,27 -2 

Αριθµός φύλλων πλάγιων 
βλαστών 5,17 ± 0,97 2,17 ± 1,04 -58 4,18 ± 0,98 -19 

Συνολικός αριθµός φύλλων 16,08 ± 1,35 11,33 ± 0,98 -30 b 14,91 ± 1,10 -7 

Λόγος φύλλων 
κύριου/πλάγιων βλαστών 2,25 ± 0,40 4,00 ± 1,21 78 2,68 ± 0,48 19 

Αριθµός φυλλιδίων υπό 
έκπτυξη των οφθαλµών του 
κύριου βλαστού 

1,00 ± 0,12 0,67 ± 0,14 -33 1,00 ± 0,13 0 

Αριθµός φυλλιδίων υπό 
έκπτυξη των οφθαλµών των 
πλάγιων βλαστών 

1,92 ± 0,42 2,17 ± 0,64 13 1,55 ± 0,34 -19 

Συνολικός αριθµός 
φυλλιδίων υπό έκπτυξη 2,92 ± 4,8 2,83 ± 0,61 -3 2,55 ± 0,41 -13 

Λόγος φυλλιδίων υπό 
έκπτυξη των οφθαλµών 
κύριου/πλάγιων βλαστών 

0,50 ± 0,08 0,33 ± 0,11 -34 0,59 ± 0,12 18 

Επιφάνεια φύλλων κύριου 
βλαστού (cm2) 13,51 ± 1,54 4,27 ± 0,72 -68 b 13,42 ± 0,90 -1 

Μέση επιφάνεια φύλλων 
κύριου βλαστού 1,20 ± 0,12 0,46 ± 0,07 -62 b 1,24 ± 0,06 3 

Επιφάνεια φύλλων πλάγιων 
βλαστών 1,20 ± 0,33 0,35 ± 0,23 -71 0,74 ± 0,24 -38 

Μέση επιφάνεια φύλλων 
πλάγιων βλαστών 0,23 ± 0,03 0,12 ± 0,03 -48 0,16 ± 0,02 -30 

Συνολική επιφάνεια φύλλων 14,70 ± 1,74 4,62 ± 0,72 -69 b 14,20 ± 1,01 -3 

 

αποµάκρυνση των φυτικών οργάνων και οι οποίες παρουσιάζονται στον Πίνακα ∆.5 

και στις εικόνες ∆.1 και ∆.2. Όπως φαίνεται στις εικόνες αυτές τόσο το υπέργειο, όσο 

και το υπόγειο τµήµα των φυτών τα οποία αναπτύχθηκαν απουσία βορίου εµφάνισαν 

δραµατικές αλλαγές στην ανάπτυξή τους, έναντι των φυτών των δύο άλλων 

πειραµατικών χειρισµών. Στην περίπτωση των φυτών στα οποία χορηγήθηκε 

σαλικυλικό οξύ, δεν παρουσιάστηκαν εµφανείς αδρές διαφορές έναντι των φυτών 

µαρτύρων (εικόνες ∆.1 και ∆.2). Τα φυτά τα οποία αναπτύχθηκαν απουσία βορίου 

παρουσίασαν στατιστικά σηµαντικές διαφορές (ως µειώσεις) στο ξηρό βάρος των 
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φύλλων, των βλαστών και των ριζών, στο ύψος, στη συνολική βιοµάζα, στον αριθµό 

πλάγιων κλάδων καθώς και στο µήκος και στην επιφάνεια κάτοψης των ριζών τους. 

Στατιστικά σηµαντικές επίσης διαφορές εµφανίστηκαν σε δύο κρίσιµες παραµέτρους, 

το ειδικό µήκος ρίζας και την ειδική επιφάνεια των φύλλων (Πίνακας ∆.5). Αντίθετα, 

τα φυτά στα οποία χορηγήθηκε σαλικυλικό οξύ δεν εµφάνισαν στατιστικά σηµαντικές 

διαφορές όσον αφορά στις παραµέτρους οι οποίες αναγράφονται στον Πίνακα ∆.5. 
 

Πίνακας ∆.4. Οι τιµές των αντίστοιχων αναπτυξιακών παραµέτρων (ως προς τις τιµές του Πίνακα ∆.3) 

των φυτών όπως µετρήθηκαν στις 25/2/2000. Οι τιµές αφορούν σε Μ.Ο. ± Τ.Σ. δώδεκα επαναλήψεων. 

Ακολουθούνται οι συµβολισµοί του Πίνακα ∆.1. 

 

Παράµετρος Μάρτυρας Β - SA + 

  MO ± TΣ MO ± TΣ % 
µεταβολή MO ± TΣ % 

µεταβολή
Αριθµός φύλλων κύριου 
βλαστού 25,33 ± 0,75 17,58 ± 3,12 -31 b 25,45 ± 0,92 0 

Αριθµός φύλλων πλάγιων 
βλαστών 105,58 ± 12,19 22,00 ± 3,46 -79 b 85,54 ± 9,48 -19 

Συνολικός αριθµός φύλλων 130,92 ± 12,70 39,58 ± 5,66 -70 b 111,00 ± 10,11 -15 

Λόγος φύλλων 
κύριου/πλάγιων βλαστών 0,28 ± 0,03 0,83 ± 0,13 196 b 0,32 ± 0,03 14 

Αριθµός φυλλιδίων υπό 
έκπτυξη των οφθαλµών του 
κύριου βλαστού 

1,33 ± 0,22 1,75 ± 0,43 32 1,00 ± 0,00 -25 

Αριθµός φυλλιδίων υπό 
έκπτυξη των οφθαλµών των 
πλάγιων βλαστών 

26,17 ± 4,56 6,50 ± 2,06 -75 b 15,36 ± 1,81 -41 a

Συνολικός αριθµός φυλλιδίων 
υπό έκπτυξη 27,50 ± 4,51 8,25 ± 2,04 -70 b 16,36 ± 1,81 -41 a

Λόγος φυλλιδίων υπό έκπτυξη 
των οφθαλµών 
κύριου/πλάγιων βλαστών 

0,06 ± 0,02 0,33 ± 0,08 450 b 0,07 ± 0,01 17 

Επιφάνεια φύλλων κύριου 
βλαστού (cm2) 100,25 ± 9,17 13,86 ± 3,51 -86 b 99,15 ± 8,74 -1 

Μέση επιφάνεια φύλλων 
κύριου βλαστού 3,92 ± 0,30 0,78 ± 0,18 -80 b 3,86 ± 0,29 -2 

Επιφάνεια φύλλων πλάγιων 
βλαστών 99,69 ± 19,39 4,66 ± 1,15 -95 b 74,31 ± 14,94 -25 

Μέση επιφάνεια φύλλων 
πλάγιων βλαστών 0,84 ± 0,09 0,20 ± 0,04 -76 b 0,80 ± 0,10 -5 

Συνολική επιφάνεια φύλλων 199,95 ± 26,60 18,52 ± 4,56 -91 b 173,46 ± 21,56 -13 

 

 



 51

Πίνακας ∆.5. Οι τιµές ορισµένων αναπτυξιακών παραµέτρων των φυτών όπως µετρήθηκαν στις 

25/2/2000. Οι τιµές αφορούν σε Μ.Ο. ± Τ.Σ. δώδεκα επαναλήψεων. Ακολουθούνται οι συµβολισµοί του 

Πίνακα ∆.1. 

 

Παράµετρος Μάρτυρας Β - SA + 

  MO ± TΣ MO ± TΣ % 
µεταβολή MO ± TΣ % 

µεταβολή 
Ξ.Β. Φύλλων                        
(g) 0,53 ± 0,06 0,07 ± 0,02 -87 b 0,46 ± 0,03 -13 
Ξ.Β. Βλαστών                       
(g) 0,18 ± 0,03 0,01 ± 0,00 -95 b 0,17 ± 0,02 -6 
Ξ.Β. Ρίζας                             
(g) 0,17 ± 0,02 0,03 ± 0,01 -83 b 0,16 ± 0,01 -6 

Υπόγεια/Υπέργεια βιοµάζα 0,24 ± 0,03 0,42 ± 0,08 75 0,26 ± 0,03 10 
Συνολική βιοµάζα                
(g) 0,87 ± 0,10 0,11 ± 0,02 -88 b 0,79 ± 0,05 -10 
Μήκος ρίζας                       
(cm) 15,49 ± 0,66 8,03 ± 1,17 -48 b 15,70 ± 0,96 1 
Ειδικό µήκος ρίζας 
(cm g-1Ξ.Β.) 115,55 ± 23,89 354,13 ± 48,95 206 b 104,70 ± 11,04 -9 

Επιφάνεια κάτοψης ρίζας   
(cm2) 27,15 ± 2,46 3,31 ± 0,79 -88 b 23,68 ± 2,08 -13 

Ύψος φυτού                         
(cm) 16,04 ± 1,12 2,69 ± 0,52 -83 b 16,47 ± 1,30 3 
Ειδική επιφάνεια φύλλων 
(cm2g-1) 501,89 ± 19,08 367,68 ± 28,04 -27 b 470,05 ± 18,11 -6 

Αριθµός πλάγιων κλάδων 14,92 ± 0,87 6,00 ± 0,89 -60 b 13,91 ± 0,69 -7 
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Εικόνα ∆.1. Αντιπροσωπευτική εικόνα του υπέργειου τµήµατος φυτών D. viscosa a. Φυτό-µάρτυρας. b. Φυτό ανεπτυγµένο απουσία βορίου. c. Φυτό στο οποίο χορηγήθηκε 

σαλικυλικό οξύ. Το πλαίσιο έχει διαστάσεις 16×16 cm.
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Εικόνα ∆.2. Αντιπροσωπευτική εικόνα του υπόγειου τµήµατος φυτών D. viscosa a. Φυτό-µάρτυρας. b. Φυτό ανεπτυγµένο απουσία βορίου. c. Φυτό στο οποίο χορηγήθηκε 

σαλικυλικό οξύ. Η µπάρα έχει µήκος 5 cm. 
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∆.3. ΣΥΓΚΡΙΣΗ ΟΡΙΣΜΕΝΩΝ ΑΝΑΤΟΜΙΚΩΝ ΧΑΡΑΚΤΗΡΙΣΤΙΚΩΝ 

ΦΥΤΩΝ D. VISCOSA ΤΑ ΟΠΟΙΑ ΑΝΑΠΤΥΧΘΗΚΑΝ ΣΕ ∆ΙΑΦΟΡΕΤΙΚΕΣ 

ΠΕΙΡΑΜΑΤΙΚΕΣ ΣΥΝΘΗΚΕΣ 

 

Τα φύλλα του φυτού D. viscosa διαθέτουν αδενώδεις τρίχες τόσο στην αποαξονική, 

όσο και στην προσαξονική τους επιφάνεια. Οι αδενώδεις αυτές τρίχες εκκρίνουν  

ρητινώδες επιεφυµενιδικό υλικό, το οποίο παρουσία κατάλληλων επαγωγέων 

φθορισµού παρουσιάζει έντονο κίτρινο-πορτοκαλί φθορισµό κάτω από κατάλληλες 

συνθήκες µικροσκοπικής παρατήρησης (Εικόνα ∆.3). Το υλικό αυτό, µετά από τη 

διάρρηξη της εφυµενίδας της κεφαλής της αδενώδους τρίχας, εξαπλώνεται στην 

επιφάνεια των φύλλων (Εικόνα ∆.3). Χαρακτηριστικό επίσης φθορισµό, κάτω από 

κατάλληλες συνθήκες, παρουσιάζουν και τα στοµάτια, τόσο της αποαξονικής, όσο και 

της προσαξονικής επιφάνειας των φύλλων του φυτού D. viscosa (Εικόνα Γ.4). Το 

χαρακτηριστικό αυτό µας επέτρεψε να µετρήσουµε και των αριθµό των στοµατίων στα 

φύλλα, τα οποία  χαρακτηρίζονται ως αµφιστοµατικά (βλ. επίσης «Υλικά και 

Μέθοδοι»).  

Οι µετρήσεις του αριθµού των αδενωδών τριχών και των στοµατίων ανά 

µονάδα φυλλικής επιφανείας κατά την τελική συγκοµιδή των φυτών, δεν έδειξαν 

στατιστικά σηµαντικές διαφορές µεταξύ των τριών πειραµατικών χειρισµών (Πίνακας 

∆.6). Οι µικροσκοπικές αυτές παρατηρήσεις κατέγραψαν απλώς µια τάση µείωσης του 

αριθµού των στοµατίων, κυρίως της αποαξονικής επιφάνειας των φύλλων των φυτών 

τα οποία αναπτύχθηκαν απουσία βορίου. Μια γενική διαπίστωση η οποία εξάγεται από 

τις τιµές του Πίνακα ∆.6 είναι ότι η αποαξονική επιφάνεια των φύλλων του φυτού 

φέρει µεγαλύτερο αριθµό αδενωδών τριχών και στοµατίων ανά µονάδα επιφάνειας, 

έναντι της προσαξονικής. ∆ραµατικές αλλαγές παρατηρούνται στο πάχος του φύλλου 

των φυτών τα οποία αναπτύχθηκαν απουσία βορίου. Συγκεκριµένα τα φυτά αυτά 

παρουσιάζουν µία στατιστικά σηµαντική αύξηση του πάχους τους κατά 62%, έναντι 

των φυτών µαρτύρων, η οποία είναι εµφανής και στις αντίστοιχες εγκάρσιες τοµές 

(εικόνα ∆.3). 

Από τη µελέτη των αποτελεσµάτων του Πίνακα ∆.6 προκύπτουν επίσης 

ορισµένες σηµαντικές διαπιστώσεις οι οποίες επιβεβαιώνονται µε την κατασκευή 

γραφηµάτων ευθείας  παλινδρόµησης: 1.  Παρατηρείται  θετική  συσχέτιση  µεταξύ του  
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Πίνακας ∆.6. Οι τιµές των ανατοµικών χαρακτηριστικών των φυτών των τριών πειραµατικών 

χειρισµών, όπως µετρήθηκαν στις 25/2/2000. Οι τιµές αφορούν σε Μ.Ο. ± Τ.Σ. έξι επαναλήψεων. 

Ακολουθούνται οι συµβολισµοί του Πίνακα ∆.1. 

 

Παράµετρος Μάρτυρας Β -  SA + 

  MO ± TΣ MO ± TΣ % 
µεταβολή  MO ± TΣ % 

µεταβολή 
Αριθµός αδενωδών 
τριχών της αποαξονικής 
επιφάνειας των φύλλων   
(αδ. τρίχες mm-2 ) 

14,07 ± 1,76 14,61 ± 2,34 4  14,33 ± 1,37 2 

Αριθµός αδενωδών 
τριχών της 
προσαξονικής 
επιφάνειας των φύλλων 
(αδ. τρίχες mm-2 ) 

11,27 ± 1,02 10,92 ± 2,5 -3  12,73 ± 0,79 13 

Αριθµός στοµατίων της 
αποαξονικής επιφάνειας 
των φύλλων                     
(στοµάτια mm-2 ) 

90,23 ± 6,61 75,55 ± 11,39 -16  91,04 ± 6,04 1 

Αριθµός στοµατίων της 
προσαξονικής 
επιφάνειας των φύλλων   
(στοµάτια mm-2 ) 

60,98 ± 4,04 59,5 ± 9,69 -2  63,39 ± 4,39 4 

Πάχος φύλλου                 
(µm) 197,22 ± 18,24 320,42 ± 13,23 62 b 213,33 ± 9,51 8 

 

 

αριθµού των στοµατίων ανά µονάδα επιφάνειας τα οποία βρίσκονται στην αποαξονική 

επιφάνεια και του αντίστοιχου αριθµού της προσαξονικής επιφάνειας (εικόνα ∆.4). 2. 

Αντίστοιχη συσχέτιση προκύπτει και µεταξύ του αριθµού των αδενωδών τριχών της 

προσαξονικής και αποαξονικής επιφάνειας (εικόνα ∆.5). 3. Συνδυάζοντας επίσης 

αποτελέσµατα των Πινάκων ∆.5 και ∆.6, προκύπτει η ενδιαφέρουσα, αν και 

αναµενόµενη,  αρνητική συσχέτιση µεταξύ του πάχους των φύλλων και του δείκτη 

ειδικής επιφάνειας φύλλων (SLA) (εικόνα ∆.6). 

Παράλληλα µε τη µελέτη των ανατοµικών χαρακτηριστικών των φύλλων, 

πραγµατοποιήθηκαν εγκάρσιες τοµές του ριζικού άξονα µε στόχο να εντοπιστούν 

πιθανές αδρές διαφορές µεταξύ των φυτών των τριών διαφορετικών πειραµατικών 

χειρισµών. Οι µικροσκοπικές παρατηρήσεις έδειξαν µια εντονότερη συσσώρευση 

ουσιών (πιθανώς φαινολικών) στα κύτταρα του φλοιού τα οποία βρίσκονται κοντά 

στην   ενδοδερµίδα,  αλλά  µόνο  στα  φυτά  τα  οποία  αναπτύχθηκαν  απουσία  βορίου 
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a 

 

b 

 

c 

Εικόνα ∆.3. Εγκάρσιες τοµές φύλλων φυτών D. viscosa όπως εµφανίζονται στο µικροσκόπιο 

φθορισµού. Φίλτρο εκποµπής: G 365. Ως επαγωγέας φθορισµού χρησιµοποιήθηκε η διφαίνυλο βορικό 

οξύ-αιθανολαµίνη 0,6 % (Naturstoff Reagent-NR). a. Φύλλο φυτού-µάρτυρα. b. Φύλλο φυτού 

ανεπτυγµένου απουσία βορίου. c. Φύλλο φυτού στο οποίο χορηγήθηκε σαλικυλικό οξύ. Φαίνεται 

καθαρά ο λαµπρός πορτοκαλί φθορισµός του εκκρίµατος (ένδειξη ύπαρξης φλαβονοειδών) και ο µπλε 

φθορισµός της εφυµενίδας (ένδειξη ύπαρξης απλών φαινολικών ενώσεων). Φαίνεται επίσης καθαρά το 

µεγαλύτερο πάχος των φύλλων των φυτών τα οποία αναπτύχθηκαν απουσία βορίου. Μπάρα=100µm. 
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y = 0.5247x + 16.374
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Εικόνα ∆.4. Γράφηµα της ευθείας παλινδρόµησης µεταξύ του αριθµού των στοµατίων ανά mm2 της 

αποαξονικής (abaxial) και του αντίστοιχου αριθµού της προσαξονικής (adaxial) επιφάνειας των φύλλων 

του φυτού D. viscosa.  
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Εικόνα ∆.5. Γράφηµα της ευθείας παλινδρόµησης µεταξύ του αριθµού των αδενωδών τριχών ανά mm2 

της αποαξονικής (abaxial) και του αντίστοιχου αριθµού της προσαξονικής (adaxial) επιφάνειας των 

φύλλων του φυτού D. viscosa. 
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Εικόνα ∆.6. Γράφηµα της ευθείας παλινδρόµησης µεταξύ του δείκτη ειδικής επιφάνειας φύλλων (SLA) 

και του πάχους των φύλλων του φυτού D. viscosa. 

 

 

 (εικόνα  ∆.8). Ως επαγωγέας φθορισµού για τις παρατηρήσεις στο µικροσκόπιο 

φθορισµού χρησιµοποιήθηκε το ΝR, ουσία η οποία επάγει την εµφάνιση έντονου 

κίτρινου-πορτοκαλί φθορισµού των φλαβονοειδών όταν διεγείρονται µε µπλε φως 

(λεπτοµέρειες στα «Υλικά και Μέθοδοι»). Οι ουσίες αυτές εµφανίζουν σκοτεινό καφέ 

φθορισµό παρουσία ΝR σε UV ακτινοβολία (εικόνα ∆.7). 

 

 
Εικόνα ∆.7. Εγκάρσια τοµή κεντρικής ρίζας φυτού D. viscosa το οποίο έχει αναπτυχθεί απουσία βορίου 

όπως εµφανίζεται στο µικροσκόπιο φθορισµού. Φίλτρο εκποµπής G 365. Ως επαγωγέας φθορισµού 

χρησιµοποιήθηκε διάλυµα διφαίνυλο βορικό οξύ-αιθανολαµίνης 0,6 % (Naturstoff Reagent-NR) (βλ. 

«Υλικά και Μέθοδοι»). Συνθήκες µικροφωτογράφησης ίδιες µε αυτές της Εικόνας ∆.7. Οι εναποθέσεις 

φαινολικών ενώσεων εµφανίζονται στις συνθήκες αυτές ως σκούρες καφέ κηλίδες. Μπάρα=100µm. 
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a 

 

b 

 

c 

Εικόνα ∆.8. Εγκάρσιες τοµές κεντρικής ρίζας φυτών D. viscosa όπως εµφανίζονται στο µικροσκόπιο 

φθορισµού. Φίλτρο εκποµπής : 450-490. Ως επαγωγέας φθορισµού χρησιµοποιήθηκε η διφαίνυλο βορικό 

οξύ-αιθανολαµίνη 0,6 % (Naturstoff Reagent-NR) (βλ. «Υλικά και Μέθοδοι»). a. Ρίζα φυτού-µάρτυρα. 

b. Ρίζα φυτού ανεπτυγµένου απουσία βορίου. c. Ρίζα φυτού στο οποίο χορηγήθηκε σαλικυλικό οξύ. 

Φαίνεται καθαρά η εναπόθεση συστατικών τα οποία εκπέµπουν λαµπρό πορτοκαλί φθορισµό στα 

κύτταρα του φλοιού του φυτού το οποίο έχει αναπτυχθεί απουσία βορίου. Μπάρα=100µm. 
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∆.4. ΣΥΓΚΡΙΣΗ ΟΡΙΣΜΕΝΩΝ ΦΥΣΙΟΛΟΓΙΚΩΝ ΠΑΡΑΜΕΤΡΩΝ ΦΥΤΩΝ D. 

VISCOSA ΤΑ ΟΠΟΙΑ ΑΝΑΠΤΥΧΘΗΚΑΝ ΣΕ ∆ΙΑΦΟΡΕΤΙΚΕΣ 

ΠΕΙΡΑΜΑΤΙΚΕΣ ΣΥΝΘΗΚΕΣ 

 

∆.4.1. Φωτοσυνθετική λειτουργία 

Ο λόγος µεταβλητού προς µέγιστο φθορισµό της χλωροφύλλης (Fv/Fm), δεν έδειξε 

σηµαντικές διαφορές µεταξύ των τριών χειρισµών, τόσο κατά την πρώτη, όσο και κατά 

τη δεύτερη ηµεροµηνία µέτρησης (Πίνακας ∆.7) ενώ οι τιµές κυµάνθηκαν στα 

φυσιολογικά επίπεδα. Η παράµετρος Fv/Fm αποτελεί δείκτη της λειτουργικής 

κατάστασης του φωτοσυστήµατος PSII και συνήθως η άριστη τιµή Fv/Fm για τα υγιή 

φυτά κυµαίνεται µεταξύ 0,800 και 0,850 (Demmig and Björkman 1987; Bohlar-

Nordenkampf and Oquist 1993). Κατά την πρώτη ηµεροµηνία µέτρησης (17/2/2000) 

παρατηρήθηκε µια τάση αύξησης της συγκέντρωσης των χλωροφυλλών α και β στα 

φύλλα των φυτών τα οποία αναπτύχθηκαν απουσία βορίου (στατιστικώς σηµαντική σε 

επίπεδο  P<0.001),  ενώ  κατά   τη   δεύτερη   ηµεροµηνία   µέτρησης   (25/2/2000)  δεν 

 
Πίνακας ∆.7. Οι τιµές της παραµέτρου Fv/Fm και της συγκέντρωσης των ολικών χλωροφυλλών στις δύο 

ηµεροµηνίες µέτρησης για τα φυτά των τριών πειραµατικών χειρισµών. Στις 25/2/2000 καταγράφηκε επί 

πλέον η φωτοσυνθετική ικανότητα των φύλλων των αντίστοιχων φυτών. Ακολουθούνται οι συµβολισµοί 

του Πίνακα ∆.1. 

 

 17/2/2000 
Μάρτυρας Β -  SA + 

Παράµετρος 
MO ± TΣ MO ± TΣ % 

µεταβολή  MO ± TΣ % 
µεταβολή 

Fv/Fm 0,81 ± 0,01 0,81 ± 0,01 0  0,80 ± 0,01 -2 

Χλωροφύλλες α+β  
(µg cm-2) 18,09 ± 0,85 22,40 ± 0,86 24 b 17,87 ± 0,89 -1 

 25/2/2000 

Fv/Fm 0,83 ± 0,01 0,83 ± 0,00 0  0,81 ± 0,01 -2 

Χλωροφύλλες α+β  
(µg cm-2) 23,51 ± 0,69 22,27 ± 1,29 -5  21,53 ± 0,85 -8 

Φωτοσυνθετική 
ικανότητα               
(µmole O2 m-2 sec-1) 

14,39 ± 1,51 23,12 ± 3,98 61  a 14,60 ± 2,16 1 
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παρατηρήθηκαν στατιστικώς σηµαντικές διαφορές µεταξύ των τριών πειραµατικών 

χειρισµών (Πίνακας ∆.7). Είναι χαρακτηριστικό ότι η φωτοσυνθετική ικανότητα των 

φύλλων των φυτών τα οποία αναπτύχθηκαν απουσία βορίου εµφανίστηκε σηµαντικά 

υψηλότερη (σε επίπεδο P<0.05) έναντι αυτής των φυτών µαρτύρων ή των φυτών στα 

οποία χορηγήθηκε σαλικυλικό οξύ (Πίνακας ∆.7). Τα φυτά των δύο τελευταίων 

χειρισµών δεν παρουσίασαν διαφορές στη φωτοσυνθετική τους ικανότητα. 

 

∆.4.2. Σχετική συγκέντρωση των συστατικών των εκχυλισµάτων ριζών και 

φύλλων οι οποίες απορροφούν στην υπεριώδη περιοχή του φάσµατος 

Η σχετική συγκέντρωση των συστατικών αυτών, ως απορρόφηση στα 280, 300 ή 350 

nm (στην περιοχή αυτή του φάσµατος απορροφούν κυρίως φαινολικές ενώσεις) 

παρουσίασε εντυπωσιακή αύξηση (έξι έως οκτώ φορές) στις ρίζες των φυτών τα οποία 

αναπτύχθηκαν απουσία βορίου (Πίνακας ∆.8, Εικόνα ∆.9). Η διαφορά αυτή ήταν µόνο 

ποσοτική, αφού δεν παρουσιάστηκαν εµφανείς διαφορές στα φάσµατα απορρόφησης 

των εκχυλισµάτων (Εικόνα ∆.10). Η χρωµατογραφική ανάλυση των αντίστοιχων 

εκχυλισµάτων σε HPLC έδειξε ότι πράγµατι, δεν υπήρχαν εµφανείς διαφορές στη 

ποιοτική σύσταση των δειγµάτων (Εικόνα ∆.19). Η χορήγηση σαλικυλικού οξέος 

επέφερε µία αύξηση (της τάξης του 50%) στη σχετική συγκέντρωση των ουσιών 

αυτών, χωρίς ωστόσο να είναι στατιστικά σηµαντική (Πίνακας ∆.8, Εικόνα ∆.9). ∆εν 

υπήρχαν ισχυρές ενδείξεις για συσσώρευση σαλικυλικού οξέος στις ρίζες των φυτών 

στις οποίες χορηγήθηκε η ουσία (Εικόνα ∆.19). 

Η σχετική συγκέντρωση των ενώσεων των εκχυλισµάτων οι οποίες 

απορροφούν στη UV περιοχή του φάσµατος στα φύλλα των φυτών (από τα οποία είχε 

προηγουµένως αφαιρεθεί το επιεφυµενιδικό έκκριµα µε χλωροφόρµιο) των τριών 

πειραµατικών χειρισµών έδωσε ανάλογα αποτελέσµατα. Η συγκέντρωση ήταν τρεις 

έως τέσσερεις φορές υψηλότερη στα φύλλα των φυτών, τα οποία αναπτύχθηκαν 

απουσία βορίου (Πίνακας ∆.8, Εικόνα ∆.11). Η χορήγηση σαλικυλικού οξέος 

προκάλεσε επίσης µία αύξηση στη συγκέντρωση των ουσιών στα φύλλα (20-30%), 

χωρίς ωστόσο να είναι στατιστικά σηµαντική. Ανάλογα αποτελέσµατα λαµβάνονται, 

ανεξάρτητα του τρόπου έκφρασης της συγκέντρωσης (Εικόνα ∆.13). Στην περίπτωση 

των εκχυλισµάτων των εσωτερικών φαινολικών των φύλλων δεν παρατηρήθηκαν 

διαφορές στα φάσµατα απορρόφησης (Εικόνα ∆.12). Ανάλογα η χρωµατογραφική 

ανάλυση των αντίστοιχων εκχυλισµάτων σε HPLC δεν έδειξε εµφανείς µεταβολές 

µεταξύ των δειγµάτων (Εικόνα ∆.20). 
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Η σχετική συγκέντρωση των ενώσεων των επιεφυµενιδικών εκκριµάτων του 

φυτού, οι οποίες απορροφούν στη UV περιοχή του φάσµατος δεν παρουσίασε 

στατιστικά σηµαντικές διαφορές µεταξύ των τριών πειραµατικών χειρισµών. Μια τάση 

αύξησης (της τάξης του 22-11%) παρατηρήθηκε στα φυτά τα οποία αναπτύχθηκαν 

απουσία βορίου, ενώ αντίθετα τάση µείωσης παρατηρήθηκε στα φυτά στα οποία 

χορηγήθηκε σαλικυλικό οξύ (Εικόνα ∆.14). Επίσης δεν παρουσιάστηκαν εµφανείς 

διαφορές στα φάσµατα απορρόφησης των επιεφυµενιδικών εκκριµάτων (Εικόνα ∆.15). 

Η χρωµατογραφική ανάλυση των αντίστοιχων εκχυλισµάτων σε HPLC έδειξε ότι 

πράγµατι, υπήρχε µια εντυπωσιακή σταθερότητα στην ποιοτική σύσταση των 

δειγµάτων (Εικόνες ∆.21 και ∆.22). Οι κορυφές έκλουσης #6 και  #7  χαρακτηρίστηκαν   

 
Πίνακας ∆.8. Η σχετική συγκέντρωση των ενώσεων που απορροφούν σε µήκη κύµµατος 280, 300 και 

350 nm για τα εκχυλίσµατα (a)  των εσωτερικών φαινολικών των ριζών και των φύλλων και (b) του 

επιεφυµενιδικού εκκρίµατος, εκφρασµένη ως απορρόφηση ανά µονάδα νωπού βάρους (ρίζες και φύλλα) 

και ανά µονάδα επιφάνειας (επιεφυµενιδικά). Οι τιµές αφορούν σε Μ.Ο. τριών επαναλήψεων. 

Ακολουθούνται οι συµβολισµοί του Πίνακα ∆.1. 

 

 (a) A280 mg-1Ν.Β. A300 mg-1
 N.B. A350 mg-1

 N.B.

Μάρτυρας 0.012 0.014 0.008 
Β - 0.094 0.092 0.053 
% µεταβολή 663 567 581 
  b b b 
SA + 0.019 0.020 0.012 

Ρί
ζε
ς 

% µεταβολή 52 49 48 
Μάρτυρας 0.034 0.034 0.036 
Β - 0.103 0.129 0.099 
% µεταβολή 207 273 172 
    a a 
SA + 0.040 0.045 0.045 

Φ
ύλ
λα

 

% µεταβολή 20 30 23 

     
     

 (b) A280 cm-2 A300 cm-2 A350 cm-2

Μάρτυρας 0.935 0.752 0.249 
Β - 1.137 0.913 0.276 
% µεταβολή 22 21 11 
        
SA + 0.784 0.630 0.216 

Επ
ιε
φ
υµ

εν
ιδ
ικ
ά 

% µεταβολή -16 -16 -13 
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Εικόνα ∆.9. Η σχετική συγκέντρωση των φαινολικών ενώσεων (ως απορρόφηση µεθανολικού 

εκχυλίσµατος στο αντίστοιχο µήκος κύµατος, ανά µονάδα νωπού βάρους του ιστού) στις ρίζες των 

φυτών των τριών πειραµατικών χειρισµών. Η τιµή Α280 mg-1 Ν.Β. υποδηλώνει απορρόφηση (στα 280 

nm) εκχυλίσµατος συνολικού όγκου 1 ml, το οποίο προέρχεται από ρίζα 1 mg Ν.Β. και µε οπτικό µήκος 

διέλευσης 1 cm. Αντίστοιχα για τις τιµές Α300 mg-1 Ν.Β. και Α350 mg-1 Ν.Β. 
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                    a                                             b                                          c 
Εικόνα ∆.10. Φάσµατα απορρόφησης µεθανολικών εκχυλισµάτων ριζών αντιπροσωπευτικών φυτών, τα 

οποία αναπτύχθηκαν σε διαφορετικές συνθήκες. a. Φυτό-µάρτυρας b. Φυτό το οποίο αναπτύχθηκε 

απουσία βορίου c. Φυτό στο οποίο χορηγήθηκε σαλικυλικό οξύ. Οι κλίµακες απορρόφησης δεν είναι 

ποσοτικά ανάλογες. 
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Εικόνα ∆.11. Η σχετική συγκέντρωση των φαινολικών ενώσεων (ως απορρόφηση µεθανολικού 

εκχυλίσµατος στο αντίστοιχο µήκος κύµατος, ανά µονάδα νωπού βάρους του ιστού) στα φύλλα των 

φυτών των τριών πειραµατικών χειρισµών. Από τα φύλλα είχε προηγουµένως αφαιρεθεί το 

επιεφυµενιδικό έκκριµα µε χρήση χλωροφορµίου. Η τιµή Α280 mg-1 Ν.Β. υποδηλώνει απορρόφηση (στα 

280 nm) εκχυλίσµατος συνολικού όγκου 1 ml, το οποίο προέρχεται από φύλλο 1 mg Ν.Β. και µε οπτικό 

µήκος διέλευσης 1 cm. Αντίστοιχα για τις τιµές Α300 mg-1 Ν.Β. και Α350 mg-1 Ν.Β. 
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                    a                                             b                                          c 
Εικόνα ∆.12. Φάσµατα απορρόφησης µεθανολικών εκχυλισµάτων φύλλων αντιπροσωπευτικών φυτών, 

τα οποία αναπτύχθηκαν σε διαφορετικές συνθήκες. Από τα φύλλα είχε προηγουµένως αφαιρεθεί το 

επιεφυµενιδικό έκκριµα µε χρήση χλωροφορµίου. a. Φυτό-µάρτυρας b. Φυτό το οποίο αναπτύχθηκε 

απουσία βορίου c. Φυτό στο οποίο χορηγήθηκε σαλικυλικό οξύ. Οι κλίµακες απορρόφησης δεν είναι 

ποσοτικά ανάλογες. 
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Εικόνα ∆.13. Η σχετική συγκέντρωση των φαινολικών ενώσεων (ως απορρόφηση µεθανολικού 

εκχυλίσµατος στο αντίστοιχο µήκος κύµατος, ανά µονάδα επιφάνειας του ιστού) στα φύλλα των φυτών 

των τριών πειραµατικών χειρισµών. Από τα φύλλα είχε προηγουµένως αφαιρεθεί το επιεφυµενιδικό 

έκκριµα µε χρήση χλωροφορµίου. Η τιµή Α280 cm-2 υποδηλώνει απορρόφηση (στα 280 nm) 

εκχυλίσµατος συνολικού όγκου 1 ml, το οποίο προέρχεται από φύλλο επιφάνειας 1 cm-2 και µε οπτικό 

µήκος διέλευσης 1 cm. Αντίστοιχα για τις τιµές Α300 cm-2 και Α350 cm-2. 

 

 

ως 3-µεθυλαιθέρας της κεµπφερόλης και 3, 3΄-διµεθυλαιθέρας της κερκετίνης, 

αντίστοιχα. Ο χαρακτηρισµός στηρίχτηκε στους χρόνους συγκράτησης προτύπων 

ουσιών, σε συγχρωµατογράφηση του δείγµατος και των προτύπων ουσιών, καθώς και 

στα φάσµατα απορρόφησης των κορυφών και των προτύπων στη UV περιοχή (Εικόνα 

∆.23, βλ. επίσης «Υλικά και Μέθοδοι»). 

Η κατασκευή γραφηµάτων ευθείας παλινδρόµησης έδειξε ότι παρατηρείται 

θετική γραµµική συσχέτιση µεταξύ της συγκέντρωσης των φαινολικών (εκφρασµένη 

ως Α280, Α300, Α350 ανά µονάδα Ν.Β. των ιστών) των φύλλων, και της αντίστοιχης των 

ριζών, ανεξαρτήτως πειραµατικού χειρισµού (Εικόνες ∆.16-18). Η ισχυρότερη 

συσχέτιση προκύπτει όταν η συγκέντρωση εκφραστεί ως Α300 mg-1 Ν.Β. (R2= 0.81).  
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Εικόνα ∆.14. Η σχετική συγκέντρωση των φαινολικών ενώσεων (ως απορρόφηση χλωροφορµικού 

εκχυλίσµατος στο αντίστοιχο µήκος κύµατος, ανά µονάδα επιφάνειας του ιστού) στα επιεφυµενιδικά 

εκκρίµατα των φύλλων των φυτών των τριών πειραµατικών χειρισµών. Η τιµή Α280 cm-2 υποδηλώνει 

απορρόφηση (στα 280 nm) επιεφυµενιδικού εκχυλίσµατος συνολικού όγκου 1 ml, το οποίο προέρχεται 

από φύλλο επιφάνειας 1 cm-2 και µε οπτικό µήκος διέλευσης 1 cm. Αντίστοιχα για τις τιµές Α300 cm-2 και 

Α350 cm-2. 
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                    a                                             b                                          c 
Εικόνα ∆.15. Φάσµατα απορρόφησης χλωροφορµικών εκχυλισµάτων του επιεφυµενιδικού εκκρίµατος 

φύλλων αντιπροσωπευτικών φυτών, τα οποία αναπτύχθηκαν σε διαφορετικές συνθήκες. a. Φυτό 

µάρτυρας b. Φυτό το οποίο αναπτύχθηκε απουσία βορίου c. Φυτό στο οποίο χορηγήθηκε σαλικυλικό 

οξύ. Οι κλίµακες απορρόφησης δεν είναι ποσοτικά ανάλογες. 
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y = 0.7977x - 0.0053
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Εικόνα ∆.16. Γράφηµα της ευθείας παλινδρόµησης µεταξύ της σχετικής συγκέντρωσης των ενώσεων 

των εκχυλισµάτων των φύλλων που απορροφούν σε µήκος κύµατος 280 nm και της αντίστοιχης των 

ριζών του φυτού D. viscosa. Η σχετική συγκέντρωση είναι εκφρασµένη ως Α280 mg-1 Ν.Β.  

y = 0.6652x - 0.0042
R2 = 0.8163
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Εικόνα ∆.17. Γράφηµα της ευθείας παλινδρόµησης µεταξύ της σχετικής συγκέντρωσης των ενώσεων 

των εκχυλισµάτων των φύλλων που απορροφούν σε µήκος κύµατος 300 nm και της αντίστοιχης των 

ριζών του φυτού D. viscosa. Η σχετική συγκέντρωση είναι εκφρασµένη ως Α300 mg-1 Ν.Β. 
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y = 0.5591x - 0.0094
R2 = 0.7216
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Εικόνα ∆.18. Γράφηµα της ευθείας παλινδρόµησης µεταξύ της σχετικής συγκέντρωσης των ενώσεων 

των εκχυλισµάτων των φύλλων που απορροφούν σε µήκος κύµατος 350 nm και της αντίστοιχης των 

ριζών του φυτού D. viscosa. Η σχετική συγκέντρωση είναι εκφρασµένη ως Α350 mg-1 Ν.Β. 

 

∆.4.3. Χρωµατογραφική ανάλυση εσωτερικών φαινολικών ριζών και φύλλων και 

επιεφυµενιδικών φαινολικών συστατικών των φύλλων 

Η χρωµατογραφική ανάλυση των εσωτερικών φαινολικών των ριζών έδειξε 

σηµαντικές ποσοτικές αλλαγές σε όλο το εύρος των φαινολικών συστατικών (απλά 

φαινολικά και φαινολοξέα), γλυκοζυλιωµένα και άγλυκα φλαβονοειδή (Εικόνα ∆.19). 

Ποιοτικές αλλαγές δεν παρατηρήθηκαν µε εξαίρεση την κορυφή έκλουσης #1 που 

εµφανίστηκε σε όλες τις αναλύσεις που αφορούσαν φυτά της µεταχείρισης (SA+) και 

την κορυφή έκλουσης #13 που δεν εµφανίστηκε σε σηµαντικές συγκεντρώσεις στα 

φυτά-µάρτυρες. Επίσης πρέπει να επισηµανθεί ότι η κορυφή έκλουσης #4 που 

χαρακτηρίστηκε ως σαλικυλικό οξύ δεν εµφάνισε στατιστικά σηµαντική διαφορά στην 

συγκέντρωση µεταξύ της µεταχείρισης (SA+) και του µάρτυρα (8,1±4,5 (Τ.Σ.) µg g-1 

Ν.Β. και 5,4±1,1 µg g-1 Ν.Β. αντιστοίχως) ενώ η συγκέντρωσή της εµφανίστηκε 

αυξηµένη στα φυτά της µεταχείρισης (B-) ως 262,2±104,1 µg g-1 Ν.Β (Εικόνα ∆.19). 

 Στα εκχυλίσµατα των εσωτερικών φαινολικών των φύλλων των φυτών (Β-) η 

χρωµατογραφική ανάλυση έδειξε µια αύξηση στην συγκέντρωση όλων σχεδόν των 

συστατικών ενώ ορισµένα από αυτά, όπως η κορυφή έκλουσης #4, εµφανίστηκαν σε 

µεγαλύτερη αναλογία  (Εικόνα ∆.20). Η σχετική συγκέντρωση των φαινολικών στα  
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εκχυλίσµατα των φύλλων των φυτών της µεταχείρισης (SA+) εµφάνισε µικρή αύξηση 

στα φάσµατα απορρόφησης που δεν θεωρήθηκε στατιστικά σηµαντική (Πίνακας ∆.8 

και Εικόνα ∆.12). Ωστόσο στις αναλύσεις HPLC αρκετές κορυφές έκλουσης 

εµφανίστηκαν σηµαντικά υψηλότερες σε σχέση µε τις αντίστοιχες στα φυτά-µάρτυρες 

(Εικόνα ∆.20, κορυφές έκλουσης #4 και #11-13). 

 Τα επιεφυµενιδικά φαινολικά συστατικά των φύλλων ήταν αποκλειστικά 

λιπόφιλα άγλυκα και µεθυλιωµένα φλαβονοειδή, σύµφωνα µε την χρωµατογραφική 

ανάλυση. Η ποιοτική και ποσοτική σύσταση ανάµεσα στις µεταχειρίσεις δεν 

παρουσίασε διαφορές (Εικόνες ∆.21 και ∆.22). Τα συστατικά που αντιστοιχούν στις 

κορυφές έκλουσης χαρακτηρίστηκαν σύµφωνα µε τα φάσµατα απορρόφησης στην 

υπεριώδη περιοχή ενώ δύο συστατικά βρέθηκε, σύµφωνα µε τη σύγκριση µε τους 

χρόνους συγκράτησης πρότυπων συστατικών και τα φασµατικά χαρακτηριστικά τους, 

ότι αντιστοιχούν στις ενώσεις 3-µεθυλαιθέρας της κεµπφερόλης και 3,3΄-

διµεθυλαιθέρας της κερκετίνης (Εικόνες ∆.21 και ∆.22, κορυφές έκλουσης #6 και #7). 

Όσον αφορά στα υπόλοιπα συστατικά, αυτά ανάλογα µε το χαρακτηριστικό φάσµα 

ορισµένων οµάδων φλαβονοειδών φαίνεται ότι ανήκουν στις 

φλαβανόνες/διϋδροφλαβονόλες (κορυφές έκλουσης #3-5, 8, 9) ενώ η κορυφή έκλουσης 

#10 χαρακτηρίζεται ως ισοφλαβόνη (Εικόνα ∆.23). 
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Εικόνα ∆.19. Χρωµατογραφική ανάλυση των φαινολικών συστατικών των εκχυλισµάτων των ριζών. 

Αντιπροσωπευτικά χρωµατογραφήµατα από φυτό µάρτυρα (α), φυτά (Β-) (β) και φυτά (SA+) (γ). 

Ανίχνευση στα 280 nm. Οι κλίµακες απορρόφησης δεν είναι ποσοτικά ανάλογες. Η κορυφή έκλουσης #4 

αντιστοιχεί στο σαλικυλικό οξύ. 
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Εικόνα ∆.20. Χρωµατογραφική ανάλυση των φαινολικών συστατικών των εκχυλισµάτων των φύλλων. 

Αντιπροσωπευτικά χρωµατογραφήµατα από φυτό µάρτυρα (α), φυτά (Β-) (β) και φυτά (SA+) (γ). 

Ανίχνευση στα 280 nm. Οι κλίµακες απορρόφησης δεν είναι ποσοτικά ανάλογες. 
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Εικόνα ∆.21. Χρωµατογραφική ανάλυση των επιεφυµενιδικών φαινολικών συστατικών των φύλλων. 

Αντιπροσωπευτικά χρωµατογραφήµατα από φυτό µάρτυρα (α), φυτά (Β-) (β) και φυτά (SA+) (γ). 

Ανίχνευση στα 280 nm. Ταυτοποιηµένα συστατικά: 3-µεθυλαιθέρας κεµπφερόλης (6), 3,3΄-

διµεθυλαιθέρας κερκετίνης (7). Οι κλίµακες απορρόφησης είναι ποσοτικά ανάλογες. 
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Εικόνα ∆.22. Χρωµατογραφική ανάλυση των επιεφυµενιδικών φαινολικών συστατικών των φύλλων. 

Αντιπροσωπευτικά χρωµατογραφήµατα από φυτό µάρτυρα (α), φυτά (Β-) (β) και φυτά (SA+) (γ). 

Ανίχνευση στα 350 nm. Ταυτοποιηµένα συστατικά: 3-µεθυλαιθέρας κεµπφερόλης (6), 3,3΄-

διµεθυλαιθέρας κερκετίνης (7). Οι κλίµακες απορρόφησης είναι ποσοτικά ανάλογες. 
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Εικόνα ∆.23. Φάσµατα απορρόφησης στην υπεριώδη περιοχή των κορυφών έκλουσης των 

επιεφυµενιδικών συστατικών των φύλλων όπως λήφθηκαν από τον UV-ανιχνευτή του συστήµατος 

HPLC. Για τις κορυφές έκλουσης #6 και #7 φαίνονται και τα αντίστοιχα φάσµατα απορρόφησης 

προτύπων συστατικών µε βάση τα οποία χαρακτηρίστηκαν. Τα UV-maxima που φαίνονται µε πλάγια 

γραφή αντιστοιχούν στο πρότυπο συστατικό. 
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Η έλλειψη βορίου επηρέασε όλες σχεδόν τις αναπτυξιακές παραµέτρους του 

φυτού D. viscosa, οι οποίες εξετάστηκαν. Τα συµπτώµατα τροφοπενίας βορίου τα 

οποία εµφανίστηκαν (ανάσχεση της ανάπτυξης, νέκρωση του κορυφαίου 

µεριστώµατος του κεντρικού βλαστού, πρώιµη ανάπτυξη πλάγιας βλάστησης, µορφή 

ροζέτας στο υπέργειο τµήµα, κοντόχοντρη ρίζα, λιγότερα σε αριθµό, µικρότερα και 

παχύτερα, σκούρου πράσινου χρώµατος φύλλα) είναι παρόµοια προς αυτά τα οποία 

αναφέρονται στη σχετική βιβλιογραφία για µια σειρά φυτών (βλ. «Εισαγωγή»). Τα 

επίπεδα συγκέντρωσης βορίου στα φυτά-µάρτυρες κυµάνθηκαν σε φυσιολογικά 

επίπεδα, σύµφωνα µε τα δεδοµένα της βιβλιογραφίας (∆ροσόπουλος, 1992). Είναι 

αξιοσηµείωτο το γεγονός ότι στα φυτά, τα οποία εκδήλωσαν τροφοπενία Β, τα 

επίπεδα του στοιχείου στα φύλλα και στους βλαστούς ήταν εξαιρετικά χαµηλά, ενώ 

τα επίπεδα στη ρίζα συγκρατήθηκαν σε τιµές οι οποίες δεν µπορούν να 

χαρακτηριστούν ως ακραίες. Βεβαίως εάν υπολογιστεί η συσσώρευση του στοιχείου 

στα επί µέρους όργανα, τότε φαίνεται καθαρά η υστέρηση των φυτών τα οποία 

εκδήλωσαν την τροφοπενία έναντι των φυτών-µαρτύρων. Όταν τα φυτά 

αναπτύσσονται απουσία Β, τότε παρατηρείται µία ανατροπή του προτύπου 

κατανοµής του στοιχείου στα επί µέρους όργανα. ∆ίδεται η εντύπωση ότι η ρίζα 

συγκρατεί το σύνολο σχεδόν των λιγοστών αποθεµάτων βορίου, ενώ τα υπέργεια 

όργανα αδυνατούν να τροφοδοτηθούν µε αυτό. Το γεγονός είναι αναµενόµενο, αφού 

σύµφωνα µε τα δεδοµένα της διεθνούς βιβλιογραφίας το σύνολο σχεδόν του Β 

(κυρίως των δικότυλων φυτών), βρίσκεται δεσµευµένο στα κυτταρικά τοιχώµατα. 

Εντύπωση προξενεί το µέγεθος των επιπτώσεων της έλλειψης βορίου στη ρίζα, παρά 

το γεγονός ότι δεν παρατηρούνται δραµατικές αλλαγές στη συγκέντρωση του 

στοιχείου στο όργανο αυτό. Μία πιθανή εξήγηση θα µπορούσε να είναι η µη 

ισόρροπη ανάπτυξη του φυτού και η ανεπαρκής τροφοδοσία της ρίζας µε 

φωτοσυνθετικά προϊόντα, είτε λόγω χαµηλής συνολικής παραγωγικότητας του 

υπέργειου τµήµατος, είτε λόγω αδυναµίας µετακίνησης. 

Εντύπωση προκαλεί το γεγονός ότι η έλλειψη βορίου όχι µόνο δεν προκάλεσε 

κάποια ορατή δυσλειτουργία στη φωτοσύνθεση (όσον αφορά στη λειτουργία του 

φωτοσυστήµατος ΙΙ και στα επίπεδα των φωτοσυνθετικών χρωστικών), αλλά αντίθετα 

στις συνθήκες αυτές τα φυτά παρουσίασαν αύξηση της φωτοσυνθετικής τους 

ικανότητας. Το φαινόµενο αυτό µπορεί να αποδοθεί σε έµµεση επίδραση των 

συµπτωµάτων της τροφοπενίας, και συγκεκριµένα της αύξησης του πάχους του 

φύλλου. Η αύξηση του πάχους του φύλλου µπορεί να επιφέρει αύξηση της 
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εσωτερικής επιφάνειας του µεσόφυλλου και πιθανόν και αύξηση του αριθµού των 

φωτοσυνθετικών κυττάρων ανά µονάδα επιφάνειας. Εάν δεν υπάρχουν περιορισµοί 

στη διάχυση του CO2 προς τα φωτοσυνθετικά κύτταρα (όπως στη περίπτωση 

µέτρησης της φωτοσυνθετικής ικανότητας στην παρούσα εργασία, βλ. «Υλικά-

Μέθοδοι») η αύξηση του πάχους του φύλλου µπορεί να επιφέρει µια καθαρή αύξηση 

της φωτοσυνθετικής ταχύτητας ανά επιφάνεια φύλλου. Θα πρέπει να τονιστεί στο 

σηµείο αυτό ότι δεν υπάρχουν ανάλογα δεδοµένα (αύξησης της φωτοσυνθετικής 

ικανότητας) στη διεθνή βιβλιογραφία για ανώτερα φυτά (βλ. «Εισαγωγή»). 

Η τροφοπενία βορίου επηρέασε σηµαντικά τη συσσώρευση των φαινολικών 

συστατικών στα φύλλα και τις ρίζες. Το αποτέλεσµα αυτό συµφωνεί µε τα δεδοµένα 

της σχετικής βιβλιογραφίας (βλ. «Εισαγωγή»). Ωστόσο δεν παρατηρήθηκαν 

σηµαντικές ποιοτικές αλλαγές στην σύσταση των εκχυλισµάτων τόσο της ρίζας όσο 

και των φύλλων. 

Η τροφοπενία βορίου δεν επηρέασε σηµαντικά την παραγωγή των 

επιεφυµενιδικών συστατικών. Τα φύλλα του φυτού επέδειξαν εντυπωσιακή 

σταθερότητα όσον αφορά στα χαρακτηριστικά της απέκκρισης του επιεφυµενιδικού 

υλικού. Ο αριθµός των αδενωδών τριχών ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου παρέµεινε 

σταθερός, παρόλο ότι το πάχος αυξήθηκε και η επιφάνεια των φύλλων µειώθηκε 

σηµαντικά.  

Εντυπωσιακή σταθερότητα επέδειξε επίσης και η ποιοτική σύσταση του 

επιεφυµενιδικού εκκρίµατος, όπως αυτή εµφανίστηκε στα χρωµατογραφήµατα 

HPLC. Ανάλογη σταθερότητα, όσον αφορά στα επιεφυµενιδικά συστατικά του ίδιου 

φυτού, παρατηρήθηκε και σε πειράµατα στα οποία το φυτό D. viscosa αναπτύχθηκε 

σε φυσιολογικά ή αυξηµένα επίπεδα UV-B ακτινοβολίας (Stefanou and Manetas, 

1997b). Και στα πειράµατα αυτά παρατηρήθηκε αύξηση των επιεφυµενιδικών 

συστατικών παρουσία του παράγοντα καταπόνησης (UV-B ακτινοβολία), ωστόσο δεν 

παρατηρήθηκαν ποιοτικές διαφορές στα φάσµατα απορρόφησης. Από την άλλη 

πλευρά θα πρέπει να τονιστεί ότι το φυτό D. viscosa διαθέτει χλωροπλάστες και 

στους δύο τύπους αδενωδών τριχών τους οποίους φέρει στα φύλλα του (Werker and 

Fahn, 1981). Το χαρακτηριστικό αυτό µπορεί να καθιστά τα επιδερµικά αυτά 

εξαρτήµατα αυτόνοµα, τουλάχιστον εν µέρει, στην παραγωγή του εκκρίµατος και ως 

εκ τούτου η απέκκριση δεν επηρεάζεται σηµαντικά από παράγοντες οι οποίοι 

καταπονούν τα υπόλοιπα κύτταρα (Mc Caskill and Croteau, 1998). Η σύνθεση του 

επιεφυµενιδικού εκκρίµατος σε φαινολικά συστατικά εµφανίζεται λιγότερο πλούσια 
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συγκριτικά µε τις αναφορές στην βιβλιογραφία. Οι Wollenweber et al. (1991) 

αναφέρουν την ύπαρξη συνολικά 22 φλαβονοειδών στο έκκριµα των φύλλων. Πολλά 

από αυτά δεν είχαν προηγουµένως ανιχνευτεί. Ο σχετικά περιορισµένος αριθµός 

συστατικών, τα οποία ανιχνεύτηκαν στην παρούσα εργασία σε σχέση µε την 

βιβλιογραφία µπορεί να αποδοθεί αφ’ενός µεν στις διαφορετικές συνθήκες ανάπτυξης 

των φυτών, αφετέρου δε στη χρήση διαφορετικής µεθόδου παραλαβής του 

εκκρίµατος. Συγκεκριµένα οι Wollenweber et al. (1991) χρησιµοποίησαν ακετόνη 

αντί του χλωροφορµίου. Ενδέχεται η χρήση διαφορετικού διαλύτη να επηρέασε τη 

σύσταση του δείγµατος. Σε γενικές γραµµές  η ποιοτική σύνθεση του εκκρίµατος 

εξαρτάται από τους εδαφοκλιµατικούς παράγοντες (Stefanou and Manetas, 1997a), 

ενώ στο φυτό Cistus ladanifer έχει παρατηρηθεί έντονη χρονική διακύµανση όσον 

αφορά στη σύσταση του επιεφυµενιδικού εκκρίµατος (Chaves et al., 1993). Επίσης οι 

διαφορές που παρατηρήθηκαν µπορεί να σχετίζονται µε το γεγονός ότι τα φυτά του 

πειράµατος αναπτύχθηκαν σε ελεγχόµενο περιβάλλον µε χαµηλές εντάσεις PAR και 

υπεριώδους ακτινοβολίας καθώς και υψηλή σχετική υγρασία. Ένα σηµείο που θα 

πρέπει να διευκρινιστεί στο µέλλον είναι ο τρόπος και τα σηµεία παραγωγής καθώς 

και αν και υπό ποια µορφή µετακινούνται τα συστατικά του εκκρίµατος στην τελική 

τους θέση. Αυτό θα επέτρεπε την συσχέτιση των πειραµατικών χειρισµών και της 

φυσιολογικής κατάστασης του φυτού µε τη σύσταση του εκκρίµατος. 

Συνοψίζοντας, η τροφοπενία βορίου επέδρασε θετικά επί του µεταβολισµού 

των φαινολικών του φυτού (όπως άλλωστε αναµενόταν, βλ. «Εισαγωγή») αφού 

παρατηρήθηκε αύξηση της συγκέντρωσης των ουσιών αυτών και στις ρίζες και στα 

φύλλα. Ωστόσο φαίνεται ότι η τροφοπενία βορίου δεν προκάλεσε την εµφάνιση νέων 

φαινολικών συστατικών, γεγονός που υποδηλώνει ότι τα τελικά προϊόντα του 

µεταβολισµού των φαινολικών στο φυτό αυτό είναι σχετικά σταθερά σε αριθµό. 

Η χορήγηση σαλικυλικού οξέος µέσω του υποστρώµατος, δεν απέδωσε τα 

αναµενόµενα αποτελέσµατα. Συγκεκριµένα, δεν παρατηρήθηκε αύξηση της 

συγκέντρωσης των φαινολικών ουσιών στα εσωτερικά φαινολικά συστατικά των 

φύλλων και ριζών αλλά ούτε και στα φαινολικά συστατικά του επιεφυµενιδικού 

εκκρίµατος. Επίσης δεν παρατηρήθηκαν ούτε ποιοτικές αλλαγές στη σύσταση. Σε 

γενικές γραµµές η εικόνα την οποία παρουσίασαν τα φυτά στα οποία χορηγήθηκε 

σαλικυλικό οξύ ήταν όµοια µε εκείνη των φυτών-µαρτύρων. Το γεγονός αυτό µπορεί 

να αποδοθεί (α) στη χαµηλή συγκέντρωση της ουσίας στο θρεπτικό διάλυµα. (β) στη 

χρονικά περιορισµένη εφαρµογή της ουσίας και (γ) στον αποκλεισµό της ουσίας στο 
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εξωτερικό διάλυµα και µη εισόδου της στα κύτταρα της ρίζας. Συµπερασµατικά, θα 

µπορούσαµε να πούµε ότι η µελέτη της επίδρασης του σαλικυλικού οξέος στο φυτό 

αυτό απαιτεί πρόσθετα πειράµατα ώστε να διευκρινιστεί αν και υπό ποιες συνθήκες 

υπάρχει δυνατότητα αξιοποίησης της εφαρµογής του στην αυξηµένη παραγωγή 

εκκρίµατος. 
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