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ΑΝΤΙ ΠΡΟΛΟΓΟΥ 

Ανέκαθεν θεωρούσα ότι τα φυτά πίσω από τη σιωπή και την ακινησία 
κρύβουν το µυστήριο της θαυµαστής τους ύπαρξης. Έτσι δεν αντιµετώπισα 
ποτέ τα φυτά ως υλικά µε οικονοµική µόνο σηµασία. Κατά τη διάρκεια των 
σπουδών µου τα παρατηρούσα και εντυπωσιαζόµουνα κάθε φορά που 
ανακάλυπτα τους ποικίλους µηχανισµούς που αναπτύσσουν προκειµένου να 
επιβιώνουν και να αναπαράγονται σε αντίξοα περιβάλλοντα. Αυτό το 
ενδιαφέρον δεν µε εγκατέλειψε ποτέ και µε οδήγησε να ασχοληθώ ήδη από 
την πτυχιακή µου εργασία µε τη Φυσιολογία Φυτών. Ήταν λοιπόν 
συναρπαστικό για µένα, στα πλαίσια της Μεταπτυχιακής Μελέτης µου, να 
ασχοληθώ µε κάτι που φαίνεται τόσο µικρό και ασήµαντο όπως η εφυµενίδα 
και οι επιεφυµενιδικοί κηροί των φυτών και να κατανοήσω τη χρησιµότητά 
τους και τη µεγάλη σηµασία τους.  

Σε αυτό το σηµείο λοιπόν θα ήθελα να ευχαριστήσω τον  Επίκουρο 
Καθηγητή κ. Γεώργιο Καραµπουρνιώτη για τον σχεδιασµό, την ανάθεση και 
άµεση επίβλεψη αυτού του θέµατος, όπως επίσης για την ακούραστη 
βοήθεια του καθ΄όλη τη διάρκεια της µεταπτυχιακής µελέτης. Σε κάθε 
στιγµή στεκόταν ως πολύτιµος σύµβουλος σε οποιοδήποτε πρόβληµα τυχόν 
µε απασχολούσε. Περισσότερο από όλα ίσως θα πρέπει να τον ευχαριστήσω 
γιατί µε τη συµπεριφορά του πάντα καταδείκνυε το ήθος και τη σεµνότητα 
ως κύριες αρετές του επιστήµονα. 

Επιπλέον θα ήθελα να ευχαριστήσω το ∆ιευθυντή του Εργαστηρίου 
Καθηγητή κ. Ι. ∆ροσόπουλο τόσο για την αποδοχή του να δουλέψω στο 
Εργαστήριο όσο και για τη συµµετοχή του στη Τριµελή Συµβουλευτική 
Επιτροπή. Τόσο σε εργασιακό όσο και σε προσωπικό επίπεδο συµβάλει στη 
δηµιουργία των συνθηκών που καθιστούν δυνατή την απρόσκοπτη 
ερευνητική εργασία. 

Στον Επίκουρο Καθηγητή κ. Κωνσταντίνο Φασσέα θα ήθελα να 
εκφράσω την εκτίµηση και τις ευχαριστίες µου για τη συµµετοχή του στη 
Τριµελή Συµβουλευτική Επιτροπή και για τη βοήθεια που µου προσέφερε 
σε θέµατα ανατοµίας φυτών. Επιπλέον και αυτός µε τη σειρά του µου έδειξε 
ότι η φιλική πλευρά ενός καθηγητή τελικά συνεισφέρει στην τέλεση µιας 
ποιοτικότερης και πιο ευχάριστης εργασίας. 

Ξεχωριστά σε αυτό το σηµείο θα πρέπει να ευχαριστήσω τον 
Υποψήφιο ∆ιδάκτορα Γ. Λιακόπουλο γιατί µε τη συνεργασία του µε βοήθησε 
να αποκτήσω περισσότερη ερευνητική εµπειρία. Επιπλέον τον ευχαριστώ 
για τη συµπαράσταση και την ενθάρρυνσή του µε τις οποίες αντιµετώπισα 
τις δυσκολίες που πάντα υπάρχουν σε ένα τέτοιο εγχείρηµα. 
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Τους ∆ιδάκτορες Βάλλυ Λιάκουρα, ∆ηµοσθένη Νικολόπουλο και 
Στυλιανή Χωριανοπούλου καθώς και τον Γεωπόνο Κωνσταντίνο ∆ελή 
ευχαριστώ για το όµορφο κλίµα που δηµιουργούν στο εργαστήριο και στο 
οποίο τόσο εύκολα µε ενσωµάτωσαν. Επίσης θα  ήθελα να ευχαριστήσω τον 
Υποψήφιο ∆ιδάκτορα Εµµανουήλ Φιλίππου για τη βοήθεια στην 
προετοιµασία και µικροσκοπική παρατήρηση µέρους των δειγµάτων αυτής 
της εργασίας αλλά περισσότερο για τη φιλική σχέση που καλλιέργησε. 

Θα ήθελα να ευχαριστήσω την Υποψήφια ∆ιδάκτορα Σωτηρία 
Σταυριανάκου αφενός για τη βοήθεια της και αφετέρου για την προσπάθεια 
που καταβάλει στα πλαίσια της εκπροσώπησης των µεταπτυχιακών 
φοιτητών. Εκτιµώ τη συνεχή προσπάθειά της παρά τις δυσκολίες που 
προκύπτουν και τις επιπτώσεις που αυτή έχει στον χρόνο εργασίας της. 

Επιθυµώ να ευχαριστήσω το Βαρδινογιάννειο Ίδρυµα για τη 
χορήγηση υποτροφίας κατά το δεύτερο έτος των µεταπτυχιακών σπουδών.  

Επειδή για τα περισσότερα πράγµατα έχει σηµασία το ξεκίνηµα, θα 
επιθυµούσα να ευχαριστήσω την οικογένεια µου για την αγάπη, την ηθική 
συµπαράσταση και τη συνδροµή της ώστε να ολοκληρωθεί µε τις καλύτερες 
συνθήκες αυτή η προσπάθεια.  
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ΠΕΡΙΛΗΨΗ 

Στην παρούσα εργασία µελετήθηκαν οι µεταβολές στην εκποµπή 
φθορισµού, η πορεία εναπόθεσης και η χηµική σύσταση σε φαινολικά του 
στρώµατος των επιεφυµενιδικών των φύλλων των φυτικών ειδών 
Parthenocissus quinquefolia, Prunus persica και Jasminum grandiflorum 
στη διάρκεια της ανάπτυξής τους. Μελετήθηκαν τα χαρακτηριστικά 
φθορισµού των επιδερµικών και καταφρακτικών κυττάρων, µέσω 
µικροσκοπίας φθορισµού, σε διάφορα στάδια ανάπτυξης των φύλλων. Επίσης 
παραλήφθηκαν χλωροφορµικά εκπλύµατα των φύλλων και µετρήθηκε η 
ποσότητα, η απορρόφηση στο υπεριώδες και η εκποµπή φθορισµού των 
κηρών από δείγµατα διαφόρων αναπτυξιακών σταδίων. Τέλος αναλύθηκε 
µετά από αλκαλική υδρόλυση των δειγµάτων η σύσταση των κηρών σε 
φαινολικά συστατικά καθώς και σε φθορίζοντα συστατικά µέσω υγρής 
χρωµατογραφίας υψηλής απόδοσης. 

Τα αποτελέσµατα της παρούσας εργασίας έδειξαν ότι η εµφάνιση του 
φθορισµού σχετίζεται µε τη διαδικασία ωρίµανσης των στοµατικών 
συµπλόκων και των επιδερµικών κυττάρων. Τα καταφρακτικά κύτταρα 
αποτελούν την πρώτη οµάδα κυττάρων της επιδερµίδας στην οποία 
διαπιστώνεται έντονη εκποµπή φθορισµού κατά την πορεία ανάπτυξης των 
φύλλων. Η εκποµπή φθορισµού από τα καταφρακτικά κύτταρα σχετίζεται µε 
την εναπόθεση φαινολικών συστατικών στους επιεφυµενιδικούς κηρούς και 
έχει πιθανόν αµυντικό προορισµό. Η εναπόθεση φαινολικών συστατικών 
επιβεβαιώνεται και από χηµικές αναλύσεις των εκπλυµάτων των επιφανειών 
των φύλλων. 

Η εναπόθεση κηρών στην εφυµενίδα ως συγκέντρωση ανά µονάδα 
επιφάνειας παρουσιάζεται έντονη κατά τα αρχικά στάδια έκπτυξης των 
φύλλων και πιθανόν να σχετίζεται µε τον έλεγχο των απωλειών νερού αλλά 
και µε την άµυνα των νεαρών αναπτυσσόµενων φύλλων. Η παράλληλη 
εναπόθεση φαινολικών συστατικών στο στρώµα των επιεφυµενιδικών κηρών 
ακολουθεί εν πολλοίς το ίδιο πρότυπο, ενώ παρατηρούνται ορισµένες 
ποιοτικές µεταβολές κατά την πορεία ανάπτυξης των φύλλων.  

Τα αποτελέσµατα έδειξαν ότι κατά τα αρχικά στάδια ανάπτυξης των 
φύλλων δίδεται προτεραιότητα σε αµυντικούς µηχανισµούς οι οποίοι 
θωρακίζουν κατά το δυνατόν αποτελεσµατικότερα τις εξωτερικές επιφάνειες 
των οργάνων έναντι βιοτικών και αβιοτικών καταπονήσεων. 
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Ι. Εισαγωγή 

Ι.1. Γενικά 

Οι φυτικοί οργανισµοί κατά την εξέλιξη τους έχουν αναπτύξει 

ιδιαίτερα προσαρµοστικά πλεονεκτήµατα µέσω κατάλληλων τροποποιήσεων 

τόσο των µεταβολικών λειτουργιών τους, όσο και του αµυντικού τους 

οπλοστασίου, το οποίο απαρτίζεται εκτός των άλλων και από πολυάριθµες 

χηµικές ενώσεις. Μία κατηγορία ενώσεων είναι τα βιοπολυµερή υλικά τα 

οποία συµβάλλουν στην αµυντική θωράκιση των φυτικών οργάνων. Στα 

υπόγεια όργανα του φυτών, στην ενδοδερµίδα της ρίζας, στους δεσµικούς 

κολεούς των αγρωστωδών και στο προστατευτικό περίδερµα των εναέριων 

οργάνων απαντάται το αδιάλυτο πολυµερές της σουβερίνης. Αποτελείται από 

ένα πλέγµα αλειφατικών συστατικών τα οποία είναι οµοιοπολικά 

συνδεδεµένα µε φαινολικά οξέα. Τα πιο διαδεδοµένα αλειφατικά συστατικά 

της σουβερίνης είναι λιπαρά οξέα, λιπαρές αλκοόλες, ω-διύδροξυ λιπαρά 

οξέα και δικαρβοξυλικά οξέα µε µεγάλο µήκος αλειφατκής αλυσίδας (C20-

C30) (Kolattukudy, 1980).  

Στα εναέρια φυτικά µέρη το ρόλο του προστατευτικού φράγµατος 

έναντι δυσµενών βιοτικών και αβιοτικών παραγόντων παίζει η εφυµενίδα η 

οποία ως κύριο δοµικό συστατικό της έχει το βιοπολυµερές της κουτίνης. Η 

δοµή της εφυµενίδας συµπληρώνεται από την παρουσία κηρών οι οποίοι 

αφενός εµποτίζουν το πλέγµα της κουτίνης και αφετέρου βρίσκονται ως 

εναποθέσεις στην επιφάνεια της εφυµενίδας. 

Ι.2. Η ονοµατολογία των επιµέρους τµηµάτων της εφυµενίδας 

Η δοµή της εφυµενίδας (cuticular membrane, CM) αποδίδεται 
συνήθως µε το πρότυπο των δύο κύριων στοιβάδων οι οποίες διακρίνονται 

µεταξύ τους από διαφορετική οντογενετική προέλευση, λεπτή δοµή και 

χηµική σύσταση. 

Η εσωτερική στοιβάδα της εφυµενίδας, η οποία ονοµάζεται 

εφυµενιδική στοιβάδα (cuticular layer, CL) αποτελείται από ένα στρώµα 

κουτίνης το οποίο εµποτίζει τα κυτταρικά τοιχώµατα των επιδερµικών 

κυττάρων. Η σύσταση της περιλαµβάνει επίσης λιπίδια και σηµαντικές 
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Ι. Εισαγωγή 

εναποθέσεις πολυσακχαριτών των κυτταρικών τοιχωµάτων (EIKONA I.1) 

(Jeffree, 1996). 

Η εξωτερική στοιβάδα που είναι περισσότερο ευδιάκριτη ονοµάζεται 

εφυµενιδικό κλάσµα (cuticular proper, CP). Αποτελείται από στρώσεις 

διαλυτών λιπιδίων που εναλλάσσονται µε στρώσεις κουτίνης µε πολικό 

χαρακτήρα (EIKONA I.1) (Jeffree, 1996). 

Στην εξωτερική επιφάνεια του εφυµενιδικού κλάσµατος 

δηµιουργούνται εναποθέσεις κηρών (επιεφυµενιδικοί κηροί) οι οποίοι είτε 
είναι άµορφοι είτε, σχηµατίζουν κρυσταλλικές προεκβολές (EIKONA I.1). 

Κηροί βρίσκονται επίσης εµποτισµένοι στη στοιβάδα της κουτίνης 

(ενδοεφυµενιδικοί κηροί) (Jetter et al., 2000). Η µορφή των 

επιεφυµενιδικών κρυστάλλων είναι χαρακτηριστική για κάθε φυτικό είδος, 

γεγονός που επιτρέπει τη χρησιµοποίηση τους ως ταξινοµικού κριτηρίου 

(Gülz, 1994; Barthlott et al., 1998). 

 
Εικόνα Ι.1. Σχηµατική αναπαράσταση εγκάρσιας τοµής ώριµης εφυµενίδας (EWC: 
κρύσταλλοι επιεφυµενιδικών κηρών, WF: άµορφο στρώµα επιεφυµενιδικών κηρών CP: 
εφυµενιδικό κλάσµα, CL: εφυµενιδική στοιβάδα, PCW: πολυσακχαρίτες κυτταρικών 
τοιχωµάτων, CW: κυτταρικό τοίχωµα, CYS: κυστόλιθοι κουτίνης), (Jeffree, 1996). 

Ι.3. Η χηµική σύσταση της εφυµενίδας 

Το κύριο δοµικό συστατικό της εφυµενίδας των εναέριων φυτικών 

µερών και ορισµένων εσωτερικών ιστών όπως τα περιβλήµατα των 

σπερµάτων και οι υποστοµατικές κοιλότητες, είναι η κουτίνη. Πρόκειται 
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για ένα πολικό, διακλαδισµένο και υψηλού µοριακού βάρους πολυµερές, το 

οποίο δε διαλύεται σε οργανικούς διαλύτες. Επιπλέον η κουτίνη είναι 

άµορφη, χωρίς εµφανή κρυσταλλική διαµόρφωση. Από χηµικής πλευράς 

είναι ένας πολυεστέρας που συνίσταται κυρίως από ύδροξυ και έποξυ 

λιπαρά οξέα µε 16 και 18 άτοµα C. Η κουτίνη των ταχέως αναπτυσσόµενων 

φυτών περιέχει κυρίως µονοµερή των C16 ενώ φυτά µε αργούς σχετικά 

ρυθµούς ανάπτυξης συνήθως έχουν παχύτερη εφυµενίδα της οποίας η 

κουτίνη αποτελείται από µονοµερή και των δύο οµάδων (C16,C18) 

(Kolattukudy, 1980).  

Τέλος η χηµική σύσταση της εφυµενίδας συµπληρώνεται από τους 

ενδοεφυµενιδικούς κηρούς (SCL ή διαλυτά λιπίδια της εφυµενίδας πλούσια 

σε τριτερπενικές ενώσεις) (Jetter et al., 2000) και τα διάσπαρτα µικροϊνίδια 

πολυσακχαριτών πιθανόν πηκτίνης, κυτταρίνης και ηµικυτταρίνης (Jeffree, 

1996). 

Ι.4. Η χηµική σύσταση των επιεφυµενιδικών κηρών 

Εξ’ ορισµού οι κηροί συνιστούν υδρόφοβα συστατικά της επιφάνειας 

των φύλλων τα οποία αφαιρούνται µε σύντοµη εµβάπτιση τους σε 

οργανικούς διαλύτες όπως είναι το n-εξάνιο και το χλωροφόρµιο. Πρόκειται 

για µίγµατα πρωτοταγών λιπαρών οξέων µεγάλης αλειφατικής αλυσίδας 

(>C18), αλκανίων (C16- C33), πρωτοταγών και δευτεροταγών αλκοολών, 

διολών,  αλδεϋδών, κετονών, ύδροξυκετονών, β-δικετονών, εστέρων (C32-C64), 

στερολών, τριτερπενικών ενώσεων και φλαβονοειδών (Post-Beittenmiller, 

1996). Με βάση τον πρόσφατο διαχωρισµό των κηρών (Jetter et al., 2000) οι 

επιεφυµενιδικοί κηροί χαρακτηρίζονται από υψηλότερο ποσοστό 

αλειφατικών συστατικών και χαµηλότερο τριτερπενικών ενώσεων, έναντι 

των ενδοεφυµενιδικών κηρών. Είναι ενδιαφέρον ότι το σχήµα και η όψη των 

κρυστάλλων που σχηµατίζουν οι επιεφυµενιδικοί κηροί καθορίζεται από τη 

µορφολογία του κρυστάλλου του κυρίαρχου χηµικού συστατικού (Jetter and 

Riederer, 1994; Gültz, 1994; Meusel et al., 2000). 

Οι αναλογίες των επιµέρους συστατικών ποικίλλουν σηµαντικά 

ανάµεσα στα φυτικά είδη, αλλά και ανάµεσα σε όργανα και ιστούς  του ίδιου 
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φυτού. Επίσης είναι δυνατό  η χηµική σύσταση των επιεφυµενιδικών κηρών 

να µεταβάλλεται κατά τη διάρκεια ανάπτυξης ενός φυτικού οργάνου (Post-

Beittenmiller, 1996). Ορισµένοι παράγοντες του περιβάλλοντος όπως η 

θερµοκρασία, η ένταση φωτισµού, η υπεριώδης ακτινοβολία και η θέση του 

οργάνου στο δένδρο έχει αναφερθεί ότι παίζουν σηµαντικό ρόλο στη 

διαµόρφωση και στη χηµική σύσταση των κηρών (McDonald et al., 1993; El-

Otmani and Coggins, 1985; Gordon et al., 1998; Rieley et al., 1995). Τέλος 

ο Gültz (1994) επισηµαίνει ότι οι εξελικτικές πιέσεις έχουν ενδεχοµένως 

επηρεάσει σηµαντικά τη χηµεία και τη µορφολογία  των επιεφυµενιδικών 

κηρών των διαφόρων φυτικών ειδών. 

Ι.5. Η οντογένεση της εφυµενίδας 

Ι.5.1. Η προεφυµενίδα (procuticle) 

Στα πολύ πρώιµα στάδια της ανάπτυξης της επιδερµίδας τα ταχέως 

διαιρούµενα κύτταρα στα ακραία µεριστώµατα των βλαστών περιβάλλονται 

από µια ισχυρά υδρόφοβη και αδιαπέραστη από το νερό επίστρωση, η οποία 

στο ΗΜ∆ εµφανίζεται ως µια πυκνή και άµορφη στοιβάδα πάχους περίπου 

20 nm. Κατά τα αρχικά στάδια ανάπτυξης του ακραίου µεριστώµατος η 

προεφυµενίδα αυξάνει σε πάχος (30 nm) ενώ παράλληλα µειώνεται ελαφρώς 

η πυκνότητα της. Κατά το στάδιο αυτό σχηµατίζεται ένα ενδιάµεσο είδος 

εφυµενίδας που φαίνεται να συνίσταται από σφαιρικά συσσωµατώµατα. Στη 

συνέχεια ο παραπάνω σχηµατισµός παίρνει τη γνωστή διαµόρφωση των 

διαδοχικών στρώσεων µε πάχος 35-40 nm. Η δοµή στο ΗΜ∆ εµφανίζεται να 

αποτελείται από 2-3 ζεύγη από αλλεπάλληλες στρώσεις έντονης 

ηλεκτρονιακής πυκνότητας που εναλλάσσονται µε διαυγείς στρώσεις. Η 

µορφή αυτή της προεφυµενίδας αποτελεί τον πρόδροµο του εφυµενιδικού 

κλάσµατος που πρόκειται να σχηµατιστεί (Jeffree,1996). 

Ι.5.2. Το εφυµενιδικό κλάσµα (cuticular proper, CP) 

Στη πλειοψηφία των φυτικών ειδών το εφυµενιδικό κλάσµα µιας 

ώριµης εφυµενίδας είναι κατασκευασµένο µε τη µορφή αλλεπάλληλων 

στρώσεων και έχει πάχος 50-150 nm. Περιλαµβάνει και αυτό, διαδοχικές 

στρώσεις από διαυγείς και έντονης ηλεκτρονιακής πυκνότητας περιοχές 

 12



Ι. Εισαγωγή 

(EIKONA I.1). Η οντογένεση του εφυµενιδικού κλάσµατος έχει µελετηθεί 

στο φυτό Clivia miniata. Στα αρχικά στάδια ανάπτυξης το εφυµενιδικό 

κλάσµα συνίσταται από δύο µόνο ζεύγη διαυγών και έντονης ηλεκτρονιακής 

πυκνότητας στρώσεων και από χηµικής πλευράς δεν περιέχει εστέρες της 

κουτίνης. Κατά τη διάρκεια έκπτυξης του φύλλου το πάχος του CP αυξάνει 

και µπορεί να αποτελείται από 8-10 ζεύγη διαυγών και έντονης 

ηλεκτρονιακής πυκνότητας στρώσεων. Σε αυτή τη φάση ανάπτυξης στο CP 

περιέχονται και εστέρες της κουτίνης. Όταν το έλασµα του φύλλου έχει 

εκταθεί κατά εννέα φορές, σε απόσταση 5cm από τη βάση του, το CP έχει 

σχεδόν σταµατήσει να εκτείνεται ενώ δεν παρατηρούνται νέα ζεύγη διαυγών 

και έντονης ηλεκτρονιακής πυκνότητας περιοχών (Riederer and Schönherr, 

1988). Το πρότυπο αυτό ανάπτυξης δεν ακολουθείται από όλα τα φυτικά 

είδη. Για παράδειγµα το CP της ρώγας του σταφυλιού είναι άµορφο χωρίς να 

περιέχει κυτταρίνη ή αλλά υλικά προερχόµενα από τα κυτταρικά τοιχώµατα 

και επιπλέον δεν εµφανίζει διαυγείς ή έντονης ηλεκτρονιακής πυκνότητας 

περιοχές (Casado and Heredia, 2001). 

Ι.5.3. Η εφυµ νιδική στοιβάδα (cuticular layer, CL)  ε

Η εφυµενιδική στοιβάδα (CL) σχηµατίζεται σε µια δεύτερη φάση 

έκκρισης αφού πλέον η έκπτυξη του φύλλου και η έκταση της επιδερµίδας 

έχει ολοκληρωθεί. Στα περισσότερα φυτικά είδη η ανάπτυξη του CP 

προηγείται από του CL. Η CL δηµιουργείται κατά την ταχεία φάση 

έκπτυξης του φύλλου µε την εναπόθεση κουτίνης µεταξύ των επιφανειακών 

στοιβάδων των πρωτογενών κυτταρικών τοιχωµάτων, ακριβώς κάτω από το 

CP (EIKONA I.1). Η διαδικασία της δηµιουργίας της CL γίνεται µέσω του 

σχηµατισµού σφαιρικών κυστολίθων πλούσιων σε κουτίνη οι οποίοι πιθανόν 

προέρχονται από την κουτίνη η οποία έχει συσσωρευτεί σε πυρήνες στο 

κυτταρικό τοίχωµα (EIKONA I.1) (Mérida et al.,1981). Στη συνέχεια τα 

σφαιρίδια συγχωνεύονται για να δηµιουργήσουν ένα συνεχές πλέγµα το 

οποίο διατρέχεται από µικροϊνίδια πολυσακχαριτών των κυτταρικών 

τοιχωµάτων (EIKONA I.1). 
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Ι.5.4. Οι επιεφυµενιδικοί κηροί 

Κατά το παρελθόν υπήρχε η εντύπωση ότι οι επιεφυµενιδικοί κηροί 

εξωθούνται από τα βαθύτερα στρώµατα στην επιφάνεια µέσω πόρων που 

διατρέχουν την εφυµενίδα (Machado and Barros, 1995). Ωστόσο σήµερα µε 

τη χρήση του ΗΜ∆ δεν έχει επιβεβαιωθεί κάτι ανάλογο και επιπλέον δεν 

έχουν παρατηρηθεί δοµές που θα µπορούσαν να συσχετιστούν µε τη 

σύνθεση των επιεφυµενιδικών κηρών. Η ανίχνευση πρωτεϊνών που 

µεταφέρουν ακύλια στους επιεφυµενιδικούς κηρούς (Pyee et al., 1994) 

πιθανόν να ενισχύει την υπόθεση ύπαρξης πρωτεϊνών µεταφορέων των 

λιπιδίων προς την εφυµενίδα. Πρόσφατα δεδοµένα υποστηρίζουν ότι τα 

λιπίδια των κηρών ουσιαστικά παρασύρονται από τα µόρια του νερού και 

συµµεταφέρονται µε αυτά µέσω του διαπνευστικού ρεύµατος από το 

εσωτερικό του φύλλου προς την επιφάνεια όπου συσσωρεύονται, 

σχηµατίζοντας τους επιεφυµενιδικούς κηρούς. Οι υψηλές εναποθέσεις 

κηρών που παρατηρούνται στα νεαρά φύλλα ενδεχοµένως να οφείλονται στο 

γεγονός ότι η εφυµενίδα τους επιτρέπει σχετικά εύκολα την κίνηση των 

µορίων νερού διαµέσου αυτής και συνεπώς λόγω της µεγαλύτερης 

διαπνευστικής ταχύτητας προκαλείται εντονότερη εναπόθεση 

επιεφυµενιδικών κηρών (Neinhuis et al., 2001). 

Ορισµένα φυτά έχουν την ικανότητα να αναγεννούν το στρώµα των 

επιεφυµενιδικών κηρών όταν αυτό έχει αλλοιωθεί από δυσµενείς 

παράγοντες του περιβάλλοντος. Έχει παρατηρηθεί ότι η κρυσταλλική δοµή 

των αναγεννηµένων κηρών διαφέρει σηµαντικά από αυτή των 

προϋπαρχόντων κηρών. Επιπλέον κατά τη φάση έκπτυξης του φύλλου η 

εναπόθεση των κρυστάλλων των κηρών ακολουθεί ένα συγκεκριµένο 

χωροταξικό µοντέλο το οποίο διαφέρει σηµαντικά από το αντίστοιχο το 

οποίο παρατηρείται σε περίπτωση αναγέννησης (Neinhuis et al., 2001). 

1.5.5. ∆ιάταση τη  εφυµεν δας ς ί

Κατά την ανάπτυξη των οργάνων, όταν τα επιδερµικά κύτταρα 

εκτείνονται η εφυµενίδα υφίσταται σηµαντικές αλλαγές στην επιφάνεια της. 

Σε πολλές περιπτώσεις η εφυµενίδα που καλύπτει νεαρά αναπτυσσόµενα 

όργανα παρουσιάζει σχετικά χαλαρή δοµή και ρυτιδωµένη διαµόρφωση ώστε 
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να µπορεί να καλύψει τις ανάγκες αύξησης της επιφάνειας της υποκείµενης 

επιδερµίδας (Rosenquist, et al., 1988). Στη διάρκεια λοιπόν αύξησης του 

οργάνου, η εφυµενίδα διατάσσεται και η ρυτίδωση εξαφανίζεται. Η ρυτίδωση 

παρατηρείται κυρίως κατά τα πρώτα στάδια αύξησης του οργάνου, φαίνεται 

δε ότι αποτρέπει το σχίσιµο της εφυµενίδας κατά την ταχύτερη φάση 

ανάπτυξης.  

Ι.6. Λειτουργικοί ρόλοι εφυµενίδας  

Ι.6.1. Ρύθµιση απωλειών νερού 

Ένας από τους σηµαντικότερους φυσιολογικούς ρόλους της 

εφυµενίδας είναι η προστασία των φυτικών ιστών από την αφυδάτωση. Η 

ρύθµιση των απωλειών νερού από την εφυµενίδα πραγµατοποιείται µέσω 

της ελεγχόµενης περατότητας της από τα µόρια του νερού. Η αντίσταση στη 

διάχυση των µορίων  νερού προβάλλεται κυρίως από το κλάσµα των 

διαλυτών λιπιδίων (κηροί). Εάν αυτά αφαιρεθούν µε χλωροφόρµιο, η 

περατότητα της εφυµενίδας στο νερό αυξάνει κατά 2-3 τάξεις µεγέθους 

(Schönherr, 1976). Επιπλέον οι κηροί εξαιτίας της καλά οργανωµένης 

διάταξης τους και της στερεής, κρυσταλλικής δοµής που εµφανίζουν, 

αποτελούν ένα αποτελεσµατικό εµπόδιο στη µεταφορά και στην κίνηση όχι 

µόνο µορίων νερού, αλλά και ιόντων και οργανικών ενώσεων διαµέσου της 

εφυµενίδας (Reynhardt and Riederer, 1994). Ωστόσο για την περατότητα 

της εφυµενίδας δεν ευθύνεται ούτε η ποσότητα (Larsson and Svenningsson, 

1986), ούτε η χηµική σύσταση των κηρών (Riederer and Schneider, 1990). 

Η αξιολόγηση της ικανότητας της εφυµενίδας να περιορίζει τις απώλειες 

νερού πειραµατικά πραγµατοποιείται µε τον υπολογισµό των συντελεστών 

διάχυσης αποµονωµένων εφυµενίδων (Schreiber and Riederer, 1996). Από 

ανατοµική άποψη το κύριο φράγµα στη διάχυση των µορίων φαίνεται ότι 

αποτελεί µια στενή ζώνη της εφυµενίδας που είναι πλούσια σε κηρούς µε 

υψηλή οργάνωση. H περιοχή αυτή µπορεί να διακριθεί σε τρεις επιµέρους 

στοιβάδες οι οποίες διαφέρουν ως προς τη διαµόρφωση των µορίων των 

κηρών που περιέχουν (κρυσταλλική στοιβάδα, στερεή-άµορφη στοιβάδα, 

κινητή-άµορφη στοιβάδα). Η κρυσταλλική στοιβάδα θεωρείται σχεδόν 
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αδιαπέραστη για τα µόρια του νερού και η διάχυση συντελείται κυρίως µέσω 

των δύο άλλων στοιβάδων. Όσο µεγαλύτερα είναι τα αλειφατικά τµήµατα 

των συστατικών των κηρών τόσο περισσότερο άµορφο είναι το υλικό και τόσο 

πιο αποτελεσµατική είναι η διάχυση (Kerstiens, 1996a). 

O διαφορετικός τρόπος µεταφοράς των µορίων από το φράγµα των 

κηρών, διαµορφώνει την ποικιλοµορφία που εµφανίζει η εφυµενίδα στη 

διάχυση των µορίων (Schreiber et al., 1996). Η διάχυση των µορίων 

διαµέσου του φράγµατος των κηρών δε φαίνεται να εξαρτάται από το 

µέγεθος και την πολικότητα τους (Bucholz et al., 1998), αλλά κυρίως από τη 

διαλυτότητα τους (Schreiber et al., 1996). Εκτός αυτού παρατηρείται 

ισχυρή συσχέτιση µεταξύ του πάχους της εφυµενίδας και της αντίστασης 

που εµφανίζει στη διάχυση του νερού (Becker et al., 1986). Η θερµοκρασία 

ευνοεί τη διάχυση των µορίων γιατί αυξάνει τη ρευστότητα των άµορφων 

κηρών και επιπλέον µειώνει την εκλεκτικότητα τους ως προς τα διαχεόµενα 

µόρια (Baur et al., 1997). 

Η περατότητα της εφυµενίδας από το νερό φαίνεται να είναι 

χαρακτηριστικό που προσαρµόζεται ανάλογα µε τις συνθήκες του 

περιβάλλοντος στις οποίες διαβιεί το κάθε φυτό π.χ η εφυµενίδα των 

ξηροφυτικών ειδών εµφανίζει ισχυρή αντίσταση στη διάχυση των µορίων 

του νερού. Τα φυτά αυτά αναπτύσσονται σε συνθήκες οι οποίες ευνοούν τις 

απώλειες νερού από τα φυτικά όργανα, ενώ το νερό αποτελεί περιοριστικό 

παράγοντα. 

Ι.6.2. Συµβολή στη διαµόρφωση των οπτικών ιδιοτήτων των φύλλων 

Η εναπόθεση των κηρών στην επιφάνεια των φύλλων είναι δυνατόν 

να επηρεάζει σε σηµαντικό βαθµό τις οπτικές ιδιότητες των φύλλων. 

Μάλιστα οι Grant et al. (1995) και Johnson et al. (1983) έδειξαν ότι 

υπάρχει γραµµική συσχέτιση µεταξύ της ακτινοβολίας που ανακλάται από 

τα φύλλα µε την ποσότητα ή/και τη λεπτή δοµή των επιεφυµενιδικών κηρών 

που υπάρχουν στα φύλλα. Κατά συνέπεια οι επιεφυµενιδικοί κηροί 

επηρεάζουν τις αδρές οπτικές ιδιότητες των φύλλων. 
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Ι.6.2.α. Ανάκλαση 

Οι επιφάνειες των φύλλων που φέρουν ένα επιφανειακό περίβληµα 

άµορφων κηρών ή µια επιφανειακή στρώση κρυσταλλικών κηρών, 

συµπεριφέρονται ως µία τυπική οπτικά αδρή επιφάνεια (δηλαδή µια 

επιφάνεια της οποίας οι ανοµοιοµορφίες παρουσιάζουν µέγεθος συγκρίσιµο 

µε το µήκος κύµατος της προσπίπτουσας ακτινοβολίας) και ως εκ τούτου, 

ανακλούν το φως κατοπτρικά. Ο τύπος αυτός ανάκλασης είναι η αιτία που 

µερικές φορές ορισµένες καλλιέργειες είναι δυνατόν να εµφανίζονται 

λευκές όταν παρατηρηθούν υπό πλάγια, µη κανονική, γωνία. Το ποσοστό, η 

κατεύθυνση, και ο βαθµός της πόλωσης της ανακλώµενης ακτινοβολίας 

εξαρτώνται από τη γωνία πρόσπτωσης, την αδρότητα της επιφάνειας και τον 

δείκτη διάθλασης των κηρών της επιφάνειας. Όταν η ακτινοβολία 

προσπίπτει στο φύλλο υπό κανονική γωνία (90ο), η συνεισφορά της 

κατοπτρικής ανάκλασης στην ολική ανάκλαση είναι περιορισµένη (Barnes 

and Cardoso-Vilhena, 1996). 

Ι.6.2.β. Σκέδαση 

Το µέγεθος, η κατανοµή και ο προσανατολισµός των κρυσταλλικών 

εναποθέσεων των κηρών προσδιορίζει το ποσοστό σκέδασης και τον βαθµό 

της πόλωσης τον οποίο θα υποστεί η προσπίπτουσα ακτινοβολία. Όταν οι 

αποστάσεις των διογκώσεων της επιφάνειας είναι της ίδιας τάξης µεγέθους  

ή µεγαλύτερες του µήκους κύµατος της προσπίπτουσας ακτινοβολίας, η 

σκεδαζόµενη ακτινοβολία πολώνεται εν µέρει και διαχέεται προς όλες τις 

κατευθύνσεις. Όταν οι διογκώσεις της επιφάνειας έχουν διαστάσεις αρκετά 

µικρότερες από το µήκος κύµατος της προσπίπτουσας ακτινοβολίας και 

εφόσον τα σωµατίδια είναι διασκορπισµένα σε όλη την επιφάνεια, 

παρατηρείται το φαινόµενο του Raleigh για τη σκέδαση του φωτός. Σε αυτή 

την περίπτωση η σκεδαζόµενη ακτινοβολία πολώνεται κατά 90ο σε σχέση µε 

την προσπίπτουσα, ενώ µερικώς πολώνεται και κατά άλλες γωνίες και 

τελικά εµπλουτίζεται µε φωτόνια της µπλε περιοχής του φάσµατος. 

∆εδοµένου ότι οι ανωµαλίες και οι κρύσταλλοι των κηρών παρουσιάζουν 

κατά κανόνα τις παραπάνω διαστάσεις και επιπλέον σχηµατίζουν ένα πυκνό 

και διακλαδισµένο δίκτυο κρυστάλλων, παρουσιάζουν σηµαντικό σκεδασµό, 
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ο οποίος σε ορισµένες περιπτώσεις προσδίδει µια γαλάζια-ανοικτή απόχρωση 

σε φύλλα και καρπούς (Barnes and Cardoso-Vilhena, 1996). 

Ι.6.3. Προστασία από ακτινοβολίες 

Ι.6.3.α. UV (280-400nm) 

Οι φυτικοί οργανισµοί εκτός της φωτοσυνθετικά ενεργούς ηλιακής 

ακτινοβολίας (PAR) είναι αναγκασµένοι να εκτίθενται σε εντάσεις 

υπεριώδους ακτινοβολίας (UV) που πέρα από κάποιο όριο είναι ιδιαίτερα 

επιβλαβείς. Για τον σκοπό αυτό έχουν αναπτύξει ποικίλους µηχανισµούς 

άµυνας απέναντι στην υπεριώδη ακτινοβολία. Η εφυµενίδα και τα υπόλοιπα 

επιδερµικά εξαρτήµατα δε φαίνεται να ανακλούν παρά µόνο το 10% της 

προσπίπτουσας υπεριώδους ακτινοβολίας (Robberecht et al., 1980, Gonzalez 

et al., 1996). Εξαίρεση αποτελούν ορισµένα φυτικά είδη στα οποία η δοµή 

των επιεφυµενιδικών κηρών ευνοεί τη σκέδαση ή/ και την ανάκλαση ενός 

σηµαντικού ποσοστού της προσπίπτουσας UV-Β ακτινοβολίας (Robberecht 

et al., 1980; Gausman, 1975). Για παράδειγµα στο φυτό Dudleya παρουσία 

αυξηµένων επιπέδων UV-B ακτινοβολίας παρατηρείται συσσώρευση κηρών, 

η οποία αυξάνει την ανακλαστικότητα κατά 25%, ποσοστό το οποίο 

υπερβαίνει το αντίστοιχο για την PAR (Mulroy, 1979). 

Η µέτρηση µε οπτικές ίνες της υπεριώδους ακτινοβολίας που 

εισχωρεί στο φύλλο έδειξε ότι η είσοδος της προς το µεσόφυλλο, ανακόπτεται 

σε πολύ µεγάλο βαθµό από εξωτερικούς ιστούς του φύλλου όπως είναι τα 

επιδερµικά κύτταρα και η εφυµενίδα (Alenius et al., 1995). Για αυτό τον 

λόγο η έρευνα έχει εστιαστεί στη µελέτη ουσιών που απορροφούν στο UV 

και εντοπίζονται κυρίως στην επιδερµίδα, στην εφυµενίδα και τους 

επιεφυµενιδικούς κηρούς. Φλαβονοειδή, απλά φαινολικά, αλειφατικοί 

εστέρες του p-κουµαρικού οξέος, ύδροξυκινναµικό οξύ και ορισµένες 

χρωστικές είναι ενώσεις που απορροφούν ισχυρά στο UV και βρίσκονται 

στην εφυµενίδα δεσµευµένες ή µη, στο πλέγµα της κουτίνης, στους ένδο και 

επιεφυµενιδικούς κηρούς (Riley and Kollatukudy, 1975, Wollenweber, 

1982, Krauss et al., 1997, Liakopoulos et al., 2001).  

Η παρουσία αυξηµένων επιπέδων UV ακτινοβολίας σε ορισµένα φυτά 

είναι δυνατόν να διεγείρει την παραγωγή επιεφυµενιδικών κηρών κυρίως 
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στην προσαξονική επιφάνεια, να µεταβάλλει τη χηµική τους σύσταση και να 

αυξήσει την υδροφοβικότητα της εφυµενίδας (Barnes et al., 1994, Barnes et 

al., 1996, Gonzalez et al., 1996). Οι µεταβολές στη χηµική σύσταση των 

κηρών που επιφέρουν αύξηση της ανακλαστικότητας της επιφάνειας του 

φύλλου του καπνού, ενδεχοµένως ενισχύουν την άµυνα έναντι της UV 

(Barnes et al., 1996; Gordon et al., 1998). Στο Μεσογειακό οικοσύστηµα 

όπου οι υψηλές εντάσεις υπεριώδους ακτινοβολίας συνοδεύονται από 

υψηλές θερµοκρασίες και περιορισµένη διαθεσιµότητα νερού, αυξηµένα 

επίπεδα υπεριώδους ακτινοβολίας είναι δυνατόν να προκαλέσουν αύξηση 

του πάχους της εφυµενίδας σε ορισµένα φυτικά είδη. Το γεγονός αυτό 

σχετίζεται µε την προστασία των ιστών του µεσοφύλλου από την υπεριώδη 

ακτινοβολία αλλά και µε τον περιορισµό των απωλειών νερού µέσω της 

εφυµενίδας (Drilias et al., 1997; Manetas et al., 1997). 

Κατά κανόνα οι εφυµενίδες από ξυλώδη, πολυετή φυτά (φυλλοβόλα 

και αειθαλή) παρουσιάζουν µεγαλύτερη ικανότητα συγκράτησης της 

υπεριώδους ακτινοβολίας έναντι αυτών των µονοετών ποωδών φυτών. Το 

γεγονός αυτό πιθανόν να σχετίζεται µε τη διάρκεια ζωής και το κόστος 

κατασκευής των φύλλων, καθώς επίσης και τη χρονική περίοδο κατά την 

οποία αυτά αναπτύσσονται (Krauss et al., 1997). 

Ι.6.3.β. Ορατή ακτινοβολία (400-700nm) 

Στα περισσότερα φυτικά είδη η εφυµενίδα παρουσιάζει σηµαντική 

ανακλαστικότητα στην ορατή περιοχή του φάσµατος. Η ύπαρξη παχιάς 

εφυµενίδας στα φύλλα φυτών που διαβιούν σε ξηροθερµικές περιοχές 

(δηλαδή παρουσία υψηλών εντάσεων ακτινοβολίας) σχετίζεται πιθανόν και 

µε την προστασία από την ακτινοβολία (Hoque and Renus, 1996; Grant et 

al., 1995). Σε ορισµένες ακραίες περιπτώσεις η στοιβάδα των 

επιεφυµενιδικών κηρών φαίνεται ότι προστατεύει τον φωτοσυνθετικό 

µηχανισµό από φωτοαναστολή, όπως π.χ. στο φυτό CAM Cotyledon 
orbiculata. To συγκεκριµένο φυτό παράγει πολύ µεγάλες ποσότητες κηρών 

οι οποίες όταν αφαιρεθούν, η απορρόφηση της προσπίπτουσας ακτινοβολίας 

αυξάνει κατά 50% µε αποτέλεσµα να προκαλείται άµεση µείωση του λόγου 

 19



Ι. Εισαγωγή 

Fv/Fm (ένδειξη δυσλειτουργίας του PSII), και ταυτόχρονα να σηµειώνεται 

µια πτώση της συγκέντρωσης των χλωροφυλλών (Robinson et al., 1994). 

Ι.6.3.γ. Υπέρυθρη ακτινοβολία (700-3000 nm) 

Οι φωτοσυνθετικές χρωστικές δεν απορροφούν στην υπέρυθρη 

περιοχή του φάσµατος γι’ αυτό η απορρόφηση της υπέρυθρης ακτινοβολίας 

εξαρτάται αποκλειστικά από τη δοµή του φύλλου και το περιεχόµενο του σε 

νερό. Φυτά από τα οποία αφαιρέθηκε η στοιβάδα των επιεφυµενιδικών 

κηρών έδειξαν αυξηµένη απορρόφηση της υπέρυθρης ακτινοβολίας η οποία 

συνοδεύονταν και από αύξηση της θερµοκρασίας του φύλλου. Η αύξηση της 

θερµοκρασίας που παρουσιάστηκε συντέλεσε στην αύξηση της ταχύτητας 

διαπνοής του φυτικού ιστού (Johnson, 1983; Jefferson, 1989). 

Ι.6.4. Προστασία έναντι παθογόνων  

Η εφυµενίδα αποτελεί το πρώτο φυσικό εµπόδιο που συναντά το 

παθογόνο στην προσπάθεια του να προσβάλλει το φυτό-ξενιστή, και ως εκ 

τούτου παίζει σηµαντικό ρόλο στις αλληλεπιδράσεις φυτών-παθογόνων. Η 

συµβολή της εφυµενίδας στην άµυνα του φυτού είναι πολυδιάστατη και 

σχετίζεται µε τη µορφολογία της, τη χηµική της σύσταση, την περατότητα 

που εµφανίζει σε διάφορες ουσίες και τη διαβρεξιµότητα της. 

∆εδοµένου ότι η εφυµενίδα συνιστά µια υδρόφοβη επιφάνεια, 

διαµορφώνει ένα δυσµενές περιβάλλον για τη βλάστηση σπορίων µυκήτων 

που απαιτούν υψηλά ποσοστά υγρασίας. Επιπλέον ο υδρόφοβος χαρακτήρας 

της δυσχεραίνει τις προσπάθειες των µολυσµατικών µορφών των µυκήτων 

να προσκολληθούν στην επιφάνεια των φυτών και να διεισδύσουν στον 

φυτικό ιστό. Πειραµατικοί χειρισµοί µε επάλειψη σταφυλιών µε 

διαβρεκτικές ουσίες οδήγησαν σε αλλοίωση τη µορφολογία των 

επιεφυµενιδικών κηρών και σε µείωση της υδροφοβικότητας της 

εφυµενίδας, µε αποτέλεσµα πλέον οι καρποί να είναι επιρρεπείς σε 

µολύνσεις από Botrytis cinerea (Marois et al., 1985). 

Το πάχος της εφυµενίδας, η εναπόθεση και η µορφολογία των 

επιεφυµενιδικών κηρών, αποτελούν πρόσθετα εµπόδια για την εισχώρηση 

των υφών των µολυσµατικών µορφών µυκήτων. Η αυξηµένη ευαισθησία που 

δείχνουν οι ώριµοι καρποί της ποικιλίας αµπέλου Pinot, έναντι του 
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Botrytis cinerea πιθανόν να σχετίζεται µε το µειωµένο πάχος της 

εφυµενίδας και την αλλαγή της µορφολογίας των κρυσταλλικών κηρών που 

συµβαίνουν  κατά την ωρίµανση. Οι µεταβολές αυτές προκαλούν αλλοίωση 

της συνοχής της επιφάνειας και δηµιουργία ρωγµών, από τις οποίες 

εισχωρούν οι υφές του µύκητα (Comménil et al., 1997). Οµοίως η αδυναµία 

του Botrytis cinerea να προσβάλλει τα πέταλα των ρόδων της ανθεκτικής 

ποικιλίας Royalty φαίνεται να οφείλεται στην παχύτερη εφυµενίδα που 

καλύπτει την επιφάνεια τους (Hammer and Evensen, 1994). Τέλος η 

ανθεκτικότητα του περικαρπίου του καλαµποκιού στον Aspergillus flavus 

οφείλεται στην εντονότερη εναπόθεση κηρών και την τραχεία όψη που 

εµφανίζουν, έναντι των φυτών του ευαίσθητου γονότυπου (Russin et al., 

1997).  

Οι µεταβολές στη χηµική σύσταση της εφυµενίδας και των 

επιεφυµενιδικών κηρών  οι οποίες παρατηρούνται κατά την ανάπτυξη 

φυτικών οργάνων πιθανόν επηρεάζουν την ανθεκτικότητα τους έναντι 

φυτοπαθογόνων µυκήτων. Τα νεαρά και τα ώριµα περικάρπια µπαµπακιού 

παρουσιάζονται ευαίσθητα έναντι προσβολών του µύκητα Penicillium 
spinulosum, αντίθετα προς τα περικάρπια ενδιάµεσων ηλικιών. Η 

ανθεκτικότητα αυτή οφείλεται πιθανόν στην περιεκτικότητα της κουτίνης 

σε κηρούς και αλειφατικά οξέα στην εφυµενίδα των περικαρπίων 

ενδιάµεσης ηλικίας (Wang  and Pinckard, 1973). H εφυµενίδα σε ορισµένες 

περιπτώσεις περιέχει µυκοτοξικές ουσίες (όπως π.χ. οι ντουβατριενόλες στα 

καπνά), των οποίων η συγκέντρωση αυξάνεται κατά τη διάρκεια ανάπτυξης 

των φύλλων (Gevens and Nicholson, 2000). Οι ουσίες αυτές παρεµπόδιζαν 

την ταχεία αύξηση του παθογόνου Peronospora tabacina, χωρίς ωστόσο να 

αποτρέπουν πλήρως την προσβολή του ξενιστή (Rao et al., 1989). Ορισµένα 

µονοµερή της κουτίνης είναι δυνατόν να ασκούν παρεµποδιστική δράση 

έναντι παθογόνων όπως π.χ. το 9-εξανοδεκανοϊκό οξύ, το οποίο προέκυψε 

από την εισαγωγή του γονιδίου της ∆-9 αποκορεσµάσης στο γονιδίωµα της 

τοµάτας (Wang et al., 2000). Τέλος οι φαινολικές ουσίες που υπάρχουν στην 

εφυµενίδα καθώς και ορισµένα αλειφατικά οξέα των επιεφυµενιδικών 

κηρών µπορούν εν δυνάµει να δράσουν ως µυκοτοξικές ουσίες. 
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Ο περιορισµός της διάχυσης συστατικών από το εσωτερικό των 

κυττάρων προς την επιφάνεια αποτελεί έναν έµµεσο µηχανισµό  προστασίας 

των φυτών από τα παθογόνα. Οι επιφυτικοί µύκητες Peltaster fruticola και 
Leptodontidium elatius αναπτύσσονται στη επιφάνεια καρπών µήλων, όπου 

βρίσκουν θρεπτικά στοιχεία (κυρίως υδατάνθρακες) και νερό, τα οποία 

διαχέονται µέσω της εφυµενίδας από το εσωτερικό των κυττάρων προς την 

επιφάνεια (Belding et al., 2000). Ορισµένα επίσης συστατικά τα οποία 

εξέρχονται από το εσωτερικό των οργάνων προς την επιφάνεια της 

εφυµενίδας, είναι δυνατόν να αποτελούν το ερέθισµα για τον µύκητα 

Rhizoctonia solani να προσβάλει τον ξενιστή. Συνεπώς εάν η εφυµενίδα 

προβάλλει ισχυρή αντίσταση στη διάχυση των ουσιών, εµµέσως 

παρεµποδίζεται και η εξάπλωση των παρασίτων (Stockwell and Hanchey, 

1983). 

Παρ’ όλον ότι η εφυµενίδα αντιπροσωπεύει έναν ισχυρό µηχανισµό 

άµυνας έναντι των παθογόνων, ορισµένα τουλάχιστον παθογόνα έχουν 

αναπτύξει το δικό τους οπλοστάσιο ώστε να κάµψουν το εµπόδιο αυτό. Στις 

περισσότερες περιπτώσεις τα µολύσµατα των µυκήτων είναι εφοδιασµένα µε 

κατάλληλα ένζυµα  όπως εστεράσες και κουτινάσες τα οποία υδρολύουν τους 

επιεφυµενιδικούς κηρούς και το πολυµερές της κουτίνης (Kolattukudy et 

al., 1981). Η έκκριση στο περιβάλλον αλειφατικών συστατικών προερχόµενα 

είτε από τους κηρούς ή από την κουτίνη προκαλεί τη φωσφορυλίωση 

ορισµένων πρωτεϊνών που ενεργοποιούν τη µεταγραφή γονιδίων για τον 

σχηµατισµό των απρεσσορίων από τον µύκητα. Οι ουσίες που επάγουν τον 

σχηµατισµό απρεσσορίων είναι µοναδικές για κάθε µύκητα και καθορίζουν 

την εξειδικευµένη αλληλεπίδραση µεταξύ φυτού και παρασίτου (Polida et 

al., 1993). Οι εστεράσες και οι κουτινάσες αφενός προκαλούν υδρόλυση στα 

συστατικά της εφυµενίδας και εξασθένηση του µηχανικού φράγµατος, αφ’ 

ετέρου δηµιουργούν πιο ευνοϊκό-υδρόφιλο περιβάλλον για την ανάπτυξη 

των µυκήτων (Deising et al., 1992). Ορισµένες πρωτεΐνες των κυτταρικών 

τοιχωµάτων των υφών ορισµένων µυκήτων (υδροφοβίνες) δηµιουργούν µια 

αµφιπαθή στοιβάδα µεταξύ των τοιχωµάτων της βλαστικής υφής και του 

µύκητα (Mendgen et al., 1996). 
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Ι.6.5. Προστασία έναντι εντόµων 

Κατά την πρώτη επαφή ενός εντόµου µε την επιφάνεια ενός φύλλου 

το έντοµο προχωρά σε αναγνώριση της φυλλικής επιφάνειας ούτως ώστε να 

διαπιστωθεί εάν οι συνθήκες ευνοούν την εκµετάλλευση του συγκεκριµένου 

φυτού ως ξενιστή. Ορισµένες ουσίες οι οποίες βρίσκονται στην επιφάνεια 

του φύλλου παίζουν το ρόλο του µηνύµατος αποθαρρύνοντας ή 

ενθαρρύνοντας τον ξενιστή να τραφεί ή να εναποθέσει τα αυγά του στο 

φύλλο. Τελικά το φυτοφάγο έντοµο επιλέγει ή απορρίπτει το συγκεκριµένο 

φύλλο µε βάση τη λεπτή δοµή της επιφάνειας του φύλλου, τα χηµικά 

σήµατα που λαµβάνει από αυτή και τέλος τις οπτικές ιδιότητες της. 

Η ποσότητα των επιεφυµενιδικών κηρών που φέρει ένα φύλλο στην 

επιφάνεια του και η λεπτή δοµή των επιεφυµενιδικών κρυστάλλων 

διαµορφώνουν τις συνθήκες για την προσκόλληση ενός εντόµου σε ένα 

συγκεκριµένο φύλλο. Κατά κανόνα τα φυτοφάγα έντοµα προτιµούν 

στιλπνούς φαινοτύπους µε περιορισµένη εναπόθεση κηρών και πυκνότητα 

κρυστάλλων. Οι συνθήκες πρόσφυσης στην επιφάνεια του φύλλου 

επηρεάζουν τη συµπεριφορά των εντόµων όσο αφορά στη νύξη των φύλλων 

και στην εναπόθεση των ωών τους  π.χ. η δυσκολία στην κίνηση που 

προκαλεί ένας φυσικός φαινότυπος σε σχέση µε τον στιλπνό, υποχρεώνει 

ορισµένα φυτοφάγα να περιορίζουν την αναζήτηση τροφής µόνο στα 

περιθώρια των φύλλων ενώ στον στιλπνό εξαπλώνονται σε όλη την 

επιφάνεια (Bodnaryk, 1992; Hopkins et al., 1997). Εκτός αυτού, εάν 

λειανθεί τεχνητά η επιφάνεια των φύλλων του φυτού Brassica oleracea και 
αποµακρυνθούν οι κρύσταλλοι των επιεφυµενιδικών κηρών, αυξάνει η τάση 

για ωοθέτηση από τα φυτοφάγα Plutella xylostella και Delia radicum 

(Eigenbrode and Espelie, 1995). 

Συστατικά τα οποία περιέχονται στο κλάσµα των επιεφυµενιδικών 

κηρών είναι δυνατόν να έλκουν ή να απωθούν ένα φυτοφάγο έντοµο τόσο 

κατά την εναπόθεση των ωών του, όσο και κατά την κατανάλωση του 

φύλλου. Τέτοιου είδους ρόλους παίζουν συνήθως αλειφατικές και 

τριτερπενοειδείς ενώσεις καθώς και πολικά συστατικά της εφυµενίδας 

(Sepherd et al., 1999). Για παράδειγµα υψηλά επίπεδα µιας αλειφατικής 
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αλκοόλης (C30) προκαλούν µείωση της µύζησης της µηδικής από την αφίδα 

Therioaphis maculata (Bergman et al., 1991), ενώ αντίθετα η αφίδα 

Acyrthosiphon pisum έλκεται από ορισµένα n-αλκάνια (C27, C29, C31 και 

C33) των επιεφυµενιδικών κηρών του πίσσου. Σε ορισµένες περιπτώσεις, η 

ανθεκτικότητα που εµφανίζουν ορισµένα φυτά έναντι εντόµων, σχετίζεται 

µε την παρουσία υψηλών συγκεντρώσεων των τριτερπενοειδών της α και β-

αµυρίνης  στο κλάσµα των επιεφυµενιδικών κηρών (Eigenbrode and 

Espelie, 1995). 

Τροποποίηση της λεπτής δοµής των επιεφυµενιδικών κηρών µπορεί 

να επιφέρει αλλοίωση των οπτικών σηµάτων που αντιλαµβάνονται τα έντοµα 

από τις επιφάνειες των φύλλων. Το φάσµα ανάκλασης των φύλλων 

εµφανίζεται εµπλουτισµένο στην κίτρινη–πράσινη περιοχή του φάσµατος. 

Εποµένως η φασµατική αυτή περιοχή είναι ιδιαίτερα ελκυστική για τα 

έντοµα, σε αντίθεση µε το λευκό φως που ανακλά η επιφάνεια των φύλλων 

της ελαιοκράµβης όταν είναι πλούσια σε εναποθέσεις επιεφυµενιδικών 

κηρών (Procopy et al., 1983). 

Είναι ευνόητο ότι διαφορές στη χηµική σύσταση και τη λεπτή δοµή 

των επιεφυµενιδικών συστατικών των φύλλων µπορούν να επηρεάσουν και 

τη συµπεριφορά των αρπακτικών και των παρασιτοειδών των εντόµων. Τα 

αρπακτικά π.χ. παρουσιάζουν όµοια συµπεριφορά µε τα φυτοφάγα, αφού 

προτιµούν επιφάνειες που διευκολύνουν την ωοθέτηση και τη θήρευση 

παρέχοντας ευκολία στη µετακίνηση τους πάνω στο φύλλο. Κατά συνέπεια 

τα ιδιαίτερα χαρακτηριστικά της επιφάνειας των φύλλων µπορούν να 

διαµορφώσουν τη σχετική αναλογία των αρπακτικών και των θηραµάτων 

τους και τελικά να καθορίσουν την ευαισθησία του φυτού προς ορισµένα 

φυτοφάγα έντοµα (White and Eigenbrode, 2000). Το γεγονός ότι σε 

ορισµένες περιπτώσεις ο εξωσκελετός φυτοφάγων εντόµων παρουσιάζει 

όµοια σύσταση λιπιδίων µε αυτήν των επιεφυµενιδικών κηρών, σχετίζεται 

ενδεχοµένως µε την άµυνα προς τα αρπακτικά είδη (Eigenbrode and 

Espelie, 1995). 
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Ι.6.6. Υδροφοβικότητα της εφυµενίδας  και αυτοκαθαρισµός (self cleaning) 
τη   επιφάνειας του φύλλου ς

Η υδροφοβικότητα της εφυµενίδας αποτελεί ένα σηµαντικό 

φυσικοχηµικό χαρακτήρα ο οποίος καθορίζει σε µεγάλο ποσοστό την 

επιβίωση του φυτού στο περιβάλλον του. Ο τρόπος µε τον οποίο ένας 

δεδοµένος όγκος νερού εξαπλώνεται στην επιφάνεια των φύλλων 

περιγράφεται από τη γωνία επαφής που σχηµατίζεται από την εφαπτοµένη 

στην  επιφάνεια της σταγόνας µε την εφαπτοµένη στην επιφάνεια του 

φύλλου στο σηµείο επαφής (Butler, 1996). Σε ισχυρά υδρόφοβες επιφάνειες 

το νερό έχει την τάση να συγκροτεί σφαιρικές σταγόνες που 

αποµακρύνονται από το φύλλο µε µια κλίση µόλις 5ο. Σε λιγότερο υδρόφοβες 

επιφάνειες οι γωνίες επαφής των σταγόνων νερού είναι µικρότερες των 70ο 

και αποκτούν ηµισφαιρικό σχήµα ενώ αποχωρίζονται από την επιφάνεια του 

φύλλου εάν η κλίση πάρει τιµές 10ο-30ο ή/και µεγαλύτερες (EIKONA I.2) 

(Barthlott and Neinhuis, 1997). 

 

α β
 

Εικόνα Ι.2. Σχηµατική εικόνα που περιγράφει τη σύνδεση µεταξύ της τραχύτητας της 
επιφάνειας του φύλλου και του φαινοµένου του αυτοκαθαρισµού. Όταν η επιφάνεια είναι 
σχετικά λεία (α) τα σωµατίδια κυρίως  ανακατανέµονται από το νερό ενώ όταν  η επιφάνεια 
είναι αδρή (β) τα σωµατίδια προσκολλώνται στην επιφάνεια της σταγόνας και αφαιρούνται 
από το φύλλο καθώς η σταγόνα κυλάει (Barthlott and Neinhuis, 1997). 
 

H υδροφοβικότητα της φυλλικής επιφάνειας διαµορφώνεται κυρίως 

από τη στοιβάδα των επιεφυµενιδικών κηρών και τις προεκβολές των 

κρυστάλλων που σχηµατίζονται. Εκτός αυτού, η ύπαρξη στρώµατος τριχών, 

οι τυχόν αναδιπλώσεις της εφυµενίδας, η µορφολογία των επιδερµικών 

κυττάρων και χαρακτηριστικά τα οποία επηρεάζουν την τραχύτητα ή τη 
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στιλπνότητα της επιφάνειας αποτελούν σηµαντικούς παράγοντες οι οποίοι 

επιδρούν στο βαθµό υδροφοβικότητας (Barthlott and Neinhuis, 1997). Η 

παρουσία επιφυτικών µικροοργανισµών στη φυλλική επιφάνεια την καθιστά 

περισσότερο υδρόφιλη, ενώ το pH αποτελεί πρόσθετο παράγοντα ρύθµισης 

του χαρακτηριστικού αυτού (Knoll and Schreiber, 1998). Η ύπαρξη 

υδροφοβικότητας της επιφάνειας των φύλλων ακολουθεί δύο κυρίως 

αναπτυξιακά πρότυπα: σε ορισµένα φυτικά είδη παρουσιάζεται ισχυρή 

υδροφοβικότητα µόνο κατά τα αρχικά στάδια  έκπτυξης των φύλλων ενώ στα 

άλλα τα φύλλα παρουσιάζουν µόνιµη υδροφοβικότητα. Στην τελευταία 

περίπτωση τα φύλλα διαθέτουν την ικανότητα να ανανεώνουν τους κηρούς 

όταν καταστρέφονται από βροχοπτώσεις και άλλες αιτίες που προκαλούν 

απολεπίσεις της επιφάνειας (Neinhuis and Barthlott 1997). 

Η ικανότητα αποµάκρυνσης αιωρούµενων σωµατιδίων (σκόνη, 

κονίδια-σπόρια µυκήτων) από την επιφάνεια των φύλλων ονοµάζεται 

αυτοκαθαρισµός (self-cleaning) της εφυµενίδας και έχει πολύ µεγάλη 

βιολογική σηµασία. Ο αυτοκαθαρισµός συντελείται µέσω της αποµάκρυνσης 

των αιωρούµενων σωµατιδίων από τις σταγόνες του νερού της βροχής, ενώ 

σηµαντικό ρόλο παίζει στη διαδικασία αυτή η ύπαρξη ισχυρής 

υδροφοβικότητας (EIKONA I.2). Για παράδειγµα φύλλα τα οποία 

µολύνθηκαν τεχνητά µε κονίδια του Botrytis cinerea και σπόρια του 

Cibotium schiedei και στη συνέχεια ψεκάστηκαν µε τεχνητή βροχή υπό 

κλίση 15ο, οι λείες επιφάνειες διατήρησαν 40-80% των µολυσµατικών 

τεµαχιδίων ενώ οι τραχείες καθαρίστηκαν πλήρως (Barthlott and Neinhuis, 

1997). 

Ο αυτοκαθαρισµός προστατεύει τα φύλλα από τη συσσώρευση 

αιωρούµενων σωµατιδίων σκόνης η οποία σε περιόδους ηλιοφάνειας µπορεί 

να συντελέσει σε υπερβολική αύξηση της θερµοκρασίας του φύλλου. 

Επιπλέον αποτρέπει την έµφραξη των στοµατίων και κατ’ επέκταση την 

ελάττωση της αγωγιµότητας τους στη διάχυση των αερίων. Η 

υδροφοβικότητα της εφυµενίδας και η δυνατότητα αυτoκαθαρισµού της, 

είναι ιδιαίτερα σηµαντικά χαρακτηριστικά για υδρόβια και υδροχαρή φυτά 

που αναπτύσσονται σε περιβάλλοντα µε υψηλή υγρασία και είναι επιρρεπή 
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σε µολύνσεις από παθογόνα. Τέλος αποτελεί λειτουργία ζωτικής σηµασίας 

για τα αλόφυτα, διότι µέσω αυτής αποµακρύνονται οι κρυστάλλοι αλατιού 

που εναποτίθενται στην επιφάνεια τους (Neinhuis and Barthlott 1997). 

Ι.6.7. Η συµβολή της εφυµενίδας στη µορφογένεση των αναπτυσσόµενων 
φυτικών µηµάτων τ

Η διαδικασία της οντογένεσης προϋποθέτει την αυστηρή οριοθέτηση 

των διαχωριστικών ορίων των επιφανειακών ιστών, γεγονός που επιτρέπει 

την απρόσκοπτη µορφογένεση των επιµέρους φυτικών ιστών. Η εφυµενίδα 

αποτρέπει τη σύµφυση των επιφανειακών φυτικών ιστών µέσω των 

πολυσακχαριτών των κυτταρικών τοιχωµάτων και συνεπώς τη συγκόλληση 

των αναπτυσσόµενων  φυτικών ιστών κατά την οντογένεση. Ο ρόλος αυτός 

της εφυµενίδας επιβεβαιώθηκε µέσω πειραµάτων που αφορούσαν στην 

εισαγωγή του γονιδίου της κουτινάσης από το παθογόνο Fusarium solani 
στο φυτό Arabidopsis thaliana (Sieber et al., 2000). Η δοµή της εφυµενίδας 

των µετασχηµατισµένων φυτών ήταν τελείως ακανόνιστη µε ασαφή όρια 

µεταξύ αυτής και των πολυσακχαριτών των κυτταρικών τοιχωµάτων. 

Επιπλέον τα αναπτυσσόµενα όργανα των µετασχηµατισµένων φυτών 

εµφανίστηκαν επιρρεπή σε συµφύσεις και συγχωνεύσεις ενώ τα κύτταρα 

τους συνέχισαν να εκτείνονται. Οι συγχωνεύσεις µπορούν να συµβούν όταν 

οι στοιβάδες γειτονικών επιδερµικών κυττάρων µε κατεστραµµένες ή 

ελλιπείς εφυµενίδες έρθουν σε στενή επαφή, µε συνέπεια να συνδεθούν 

πολυµερή συστατικά (κυρίως πηκτίνη) στα σηµεία επαφής και τελικά να 

δηµιουργηθεί µεσοτοίχιο. Είναι επίσης πιθανό ότι στα αγρίου τύπου φυτά η 

ύπαρξη εφυµενίδας παρεµποδίζει την ανταλλαγή µηνυµάτων τα οποία 

διεγείρουν τη σύντηξη µεταξύ κυττάρων, εποµένως κάθε αλλοίωση της να 

επιτρέπει την ανταλλαγή αυτή και κατ΄ επέκταση τη συγχώνευση των 

φυτικών ιστών/οργάνων (Sieber et al., 2000). 

Ι.7. Φαινολικά συστατικά των φυτών 

Οι φαινολικές ενώσεις αποτελούν µια πολυπληθή οµάδα 

δευτερογενών φυτικών µεταβολιτών µε κοινό χαρακτηριστικό την ύπαρξη 

ενός τουλάχιστον αρωµατικού δακτυλίου που φέρει ένα ή περισσότερα 

 27



Ι. Εισαγωγή 

υδροξύλια. Οι φαινολικές ενώσεις συνιστούν µια ευρεία και ετερόκλητη 

όσον αφορά στις φυσικοχηµικές ιδιότητές της οµάδα. Στην οµάδα αυτή 

περιλαµβάνονται ενώσεις διαλυτές στο νερό (απλά φαινολικά και 

γλυκοζυλιωµένα παράγωγα) αλλά και σχετικά άπολα µόρια (π.χ. άγλυκα 

φλαβονοειδή). Περιλαµβάνει επίσης απλές ενώσεις, αλλά και πολυµερή 

πολύπλοκης δοµής στη διαµόρφωση της οποίας συµµετέχουν σάκχαρα ή 

άλλα µόρια. Από άποψη δοµής οι φαινολικές ενώσεις µπορούν να 

διακριθούν στις εξής υποοµάδες: απλά φαινολικά, φαινυλοπροπανοειδή, 

φλαβονοειδή, λιγνίνες και ταννίνες (EIKONA I.3).  

Ι.7.1. Βιοσύνθεση των φαινολικών συστα ικών τ

H σύνθεση των φαινολικών ενώσεων πραγµατοποιείται µέσω δυο 

βιοσυνθετικών οδών, του σικιµικού και του µηλονικού. Η οδός του 

µηλονικού αν και είναι σηµαντική για την παραγωγή δευτερογενών 

συστατικών σε βακτήρια και µύκητες, δεν παρουσιάζει ευρεία διάδοση στα 

ανώτερα φυτά. 

Η βιοσυνθετική οδός του σικιµικού ξεκινά µε δύο αντιδράσεις 

συµπύκνωσης οι οποίες οδηγούν στη δηµιουργία του βασικού σκελετού του 

κυκλοεξανίου, ενώ τα τελικά προϊόντα είναι τρία αρωµατικά αµινοξέα, η L- 

φαινυλαλανίνη, η L-τυροσίνη και η L-τρυπτοφάνη. Τα αρχικά αντιδρώντα 

µόρια στην οδό του σικιµικού είναι η 4-φωσφορική ερυθρόζη και το φωσφο 

ένολοπυροσταφυλικό οξύ (EIKONA I.4). 

Το επόµενο βήµα κατά τη βιοσύνθεση των φαινολικών ουσιών περιλαµβάνει 

την  οδό της φαινυλαλανίνης/ύδροξυκινναµικού οξέος. Μέσω της οδού αυτής 

η L-φαινυλαλανίνη µετατρέπεται σε υδροξυκινναµικά παράγωγα και τις 

ενεργοποιηµένες τους µορφές, τους θειοεστέρες του συνέζυµου Α (CoA) και 
τα 1-Ο-ακυλογλυκοζίδια. Η µετατροπή της L- φαινυλαλανίνης σε Ε-

κινναµικό οξύ για την παραγωγή του βασικού σκελετού των 

φαινυλοπροπανοειδών, καταλύεται από το ένζυµο-κλειδί αµµώνιο-λυάση της 

L-φαινυλαλανίνης (PAL) µέσω µιας µη-οξειδωτικής απαµίνωσης    (EIKONA 

I.4).    Στη   συνέχεια   ακολουθεί   µια   σειρά   από 

Εικόνα Ι.3. Κύριες οµάδες φαινολικών ενώσεων των ανωτέρων φυτών. 
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υδοξυλιώσεις και µεθυλιώσεις και παράγονται οι βασικοί εκπρόσωποι των 

υδροξυκινναµικών παραγώγων όπως είναι το 4-κουµαρικό οξύ, το καφεϊκό 

οξύ, το φερουλικό και το σινναπικό οξύ. Τα υδροξυκινναµικά παράγωγα 

χρησιµοποιούνται περαιτέρω ως πρόδροµες ενώσεις σε τέσσερις κύριους 

τύπους αντιδράσεων από τις οποίες παράγεται ένας σηµαντικός αριθµός 

φαινυλοπροπανοειδών (EIKONA I.4). Συγκεκριµένα α) αντιδράσεις 

συµπύκνωσης µε το µηλόνυλο-CoA που έχουν ως αποτέλεσµα την 

επιµήκυνση της πλευρικής αλυσίδας και οδηγούν στη σύνθεση του βασικού 

σκελετού των φλαβονοειδών β) αντιδράσεις αποδόµησης που προκαλούν 

µείωση της πλευρικής αλυσίδας µε αφαίρεση µίας µονάδας οξικού και 

οδηγούν στα υδροξυβενζοϊκά παράγωγα, γ) αντιδράσεις αναγωγής οι οποίες 

εξαρτώνται από το NADPH και οδηγούν στους πρόδροµους της λιγνίνης δ) 

αντιδράσεις σύζευξης από τις οποίες προκύπτουν εστέρες ή αµίδια (EIKONA 

I.4) (Strack, 1997). 

Η συνθάση της χαλκόνης αποτελεί το ένζυµο-κλειδί στη βιοσύνθεση 

των φλαβονοειδών και καταλύει την αντίδραση σχηµατισµού του βασικού 

ανθρακικού σκελετού των φλαβονοειδών. Μέσω µιας µη αντιστρεπτής 

αντίδρασης γίνεται συµπύκνωση του 4-κουµαρόυλο-CoA µε τρία µόρια του 

µηλονύλο-CoA που οδηγεί στον σχηµατισµό της 2΄,4,4΄,6΄-

τετραϋδροξυχαλκόνης. Το µόριο αυτό αποτελεί τον πρόδροµο µεταβολίτη 

από τον οποίο προκύπτουν όλα τα 5-υδροξυφλαβονοειδή. Η κυκλοποίηση 

του δακτυλίου C της χαλκόνης προς φλαβόνη καταλύεται από την 

ισοµεράση της χαλκόνης. Οι υδρολυόµενες ταννίνες προκύπτουν από µόρια 

πολυόλης τα οποία είναι δεµένα µε εστερικούς δεσµούς σε µία ή 

περισσότερες µονάδες γαλλικού οξέος. Οι δοµικές µονάδες συνδέονται 

µεταξύ τους οµοιοπολικά µε δεσµούς C-C και C-O. Οι δοµικές µονάδες των 

συµπυκνωµένων ταννινών είναι µόρια φλαβονοειδών. 

Το φαινολικό πολυµερές της λιγνίνης δηµιουργείται από 

οµοιοπολικά δεµένα φαινυλοπροπανοειδή (C6-C3), την p-

κουµάρυλοαλκοόλη, την κονίφερυλοαλκοόλη και τη συρίνγκυλοαλκοόλη. Η 

αναλογία µεταξύ των τριών αυτών βασικών µονάδων ποικίλει µεταξύ των 
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ιστών και των φυσιολογικών συνθηκών κάτω από τις οποίες  αναπτύσσονται 

τα φυτά. 
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Εικόνα Ι.4. Κύρια στάδια της  βιοσύνθεσης των φαινολικών ενώσεων των φυτών. Η 
µετατροπή της L-φαινυλαλανίνης σε κινναµικό οξύ δηµιουργεί τον βασικό σκελετό των 
υδροξυκινναµικών παραγώγων (1: φλαβονοειδή, 2: στιλβένια, 3: στυρυλπυρόνες, 4: 
βενζοφαινόνες, 5: υδροξυκινναµικά παράγωγα µε επιµήκυνση της ανθρακικής αλυσίδας, 6: 
διυδροκινναµικά παράγωγα, 7: υδροξυκινναµοϋλ-αλκοόλες, 8: υδροξυβενζοϊκά παράγωγα, 
9: υδροξυκουµαρίνες, 10: εστέρες του υδροξυκινναµικού οξέος, 11: αµίδια του 
υδροξυκινναµικού οξέος), (Strack, 1997). 
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Ι.7.2. Τα ένζυµα–κλειδιά τη  βιοσύνθεσης των φαινυλοπροπανοειδών και 
φλαβονοειδών 

ς

ς

Ι.7.2.α. Αµµώνιο-λυάση της L-φαινυλαλανίνης 

Η αµµώνιο-λυάση της L-φαινυλαλανίνης (PAL) ανήκει στην τάξη των 

λυασών των δεσµών άνθρακα-αζώτου. Συγκροτείται από τέσσερις 

υποµονάδες κάθε µία από τις οποίες έχει µοριακό βάρος 77-83 kDa. Το 

ενεργό κέντρο του ενζύµου σχηµατίζει σύµπλοκο µε το υπόστρωµα µέσω µια 

µονάδας δεϋδρόαλανίνης η οποία ενώνεται µε την αµινοµάδα της 

φαινυλαλανίνης. Κατά την αντίδραση ελευθερώνεται το προϊόν κινναµικό 

οξύ και το ένζυµο αναγεννάται µέσω ελευθέρωσης της αµινοµάδας. Το 

βέλτιστο pH για τη δραστηριότητα της PAL βρίσκεται µεταξύ 8 και 9 

(Strack, 1997). Το ένζυµο παρεµποδίζεται από το προϊόν της το trans-

κινναµικό οξύ (Heldt, 1997). H δραστικότητα της PAL ρυθµίζεται µέσω 

αλλοστερικών επιδράσεων από πολλούς ενδογενείς και εξωγενείς 

παράγοντες όπως ορµόνες, επίπεδα θρεπτικών στοιχείων, φως, προσβολή από 

µύκητες, και τραυµατισµούς (Taiz and Zeiger, 1998; Ebel and Hahlbrock, 

1982). 

Ι.7.2.β. Συνθετάση της χαλκόνης (CHS) 

Η συνθετάση της χαλκόνης (CHS) είναι µια πρωτεΐνη µε µοριακό 

βάρος 78-88 kDa και πιθανόν αποτελείται από δύο ίδιες υποµονάδες. Το 

βέλτιστο pH της αντίδρασης βρίσκεται µεταξύ 7,5 και 8,5 (Strack, 1997). H 

συνθετάση της χαλκόνης είναι φωτοεπαγώµενο ένζυµο (όπως και η PAL), 

γεγονός που υποδηλώνει την ύπαρξη κοινών ρυθµιστικών µηχανισµών των 

βιοσυνθετικών οδών των φαινυλοπροπανοειδών και των φλαβονοειδών 

(Weaver and Herrmann, 1997).  

Ι.7.3. Φαινολικές ενώσεις της εφυµενίδα  και των επιεφυµενιδικών κηρών 

Η παρουσία φαινολικών ενώσεων στη εφυµενίδα είχε διαπιστωθεί 

αρκετά νωρίς, ωστόσο οι µεθοδολογίες που χρησιµοποιήθηκαν για την 

ανίχνευση τους ήταν ως ένα βαθµό αναξιόπιστες γιατί δεν µπορούσαν να 

αποκλείσουν τυχόν προσµίξεις από τα φαινολικά συστατικά των κυτταρικών 

τοιχωµάτων των επιδερµικών κυττάρων (Ju and Bramlage, 1999). 
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Στην εφυµενίδα απαντώνται τόσο ελεύθερες φαινολικές ενώσεις όσο 

και δεσµευµένες στα πολυµερή της κουτίνης. Το κλάσµα των ελεύθερων 

φαινολικών ουσιών της εφυµενίδας, το οποίο περιλαµβάνει κυρίως 

φλαβονοειδή, θεωρείται σχετικά υδρόφιλο διότι σε διφασικό σύστηµα 

εκχύλισης µπορεί να παραληφθεί µε πολικούς διαλύτες, όπως για 

παράδειγµα διάλυµα µεθανόλης (Ju and Bramlage, 1999; Hunt and Baker, 

1980). Ως οµοιοπολικά συνδεδεµένα µε το πλέγµα της κουτίνης έχουν 

αναφερθεί απλά φαινολικά συστατικά όπως το p-κουµαρικό οξύ, το 

φερουλικό οξύ (Riley and Kolattukudy, 1975) και ορισµένα φλαβονοειδή 

όπως για παράδειγµα η ναρινγκενίνη (Hunt and Baker, 1980). Η 

απελευθέρωση των δεσµευµένων φαινολικών γίνεται µε αλκαλική υδρόλυση 

της κουτίνης (Ju and Bramlage, 1999; Riley and Kolattukudy, 1975). Στους 

επιεφυµενιδικούς κηρούς απαντώνται ως ελεύθερα φαινολικά συστατικά 

κυρίως µεθυλιωµένα φλαβονοειδή (Wollenweber et al., 2000a; Wollenweber 

et al., 2000b), καθώς και σαπωνοποιηµένα p-κουµαρικό και φερουλικό οξύ 

που απελευθερώνονται µε αλκαλική υδρόλυση (Liakopoulos et al., 2001). 

Η συγκέντρωση των φαινολικών συστατικών της εφυµενίδας και των 

επιεφυµενιδικών κηρών µεταβάλλεται κατά την ανάπτυξη των φυτικών 

οργάνων. Έχει βρεθεί ότι η συγκέντρωση ανά επιφάνεια των µεθυλιωµένων 

φλαβονοειδών των επιεφυµενιδικών κηρών του Viscum album είναι υψηλή 

στα νεαρά φύλλα και µειώνεται προοδευτικά κατά τη διάρκεια έκπτυξης του 

φύλλου η οποία ολοκληρώνεται κατά το καλοκαίρι. Το φθινόπωρο 

σηµειώνεται σηµαντική αύξηση η οποία πιθανόν να υποδηλώνει νέα 

έκκριση των συστατικών αυτών (Wollenweber et al., 2000a). Τα ελεύθερα 

φαινολικά συστατικά της εφυµενίδας των µήλων αυξάνονται µε την 

ωρίµανση του καρπού ενώ τα δεσµευµένα φαινολικά διατηρούνται σταθερά 

(Ju and Bramlage, 2000). Στην τοµάτα οι φαινολικές ενώσεις των 

επιεφυµενιδικών κηρών απαντώνται σε ίχνη στους άγουρους καρπούς ενώ 

αυξάνονται κατά την ωρίµανση η οποία και κορυφώνεται στην κλιµακτήριο. 

Στην εφυµενίδα της τοµάτας η συγκέντρωση των ελευθέρων φαινολικών  

συστατικών διατηρείται σχετικά σταθερή κατά την ανάπτυξη του καρπού, 

ωστόσο κατά την ωρίµανση εµφανίζονται ποιοτικές αλλαγές στη χηµική 
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τους σύσταση µε την επικράτηση της ναρινγκενίνης. Στα πρώτα στάδια της 

ανάπτυξης του καρπού της τοµάτας οι µόνες φαινολικές ενώσεις που 

ανιχνεύονται είναι ορισµένα φαινολοξέα των οποίων η συγκέντρωση 

παραµένει σταθερή κατά την ανάπτυξη του οργάνου και εµφανίζει αύξηση 

κατά την κλιµακτήριο. Στις άγουρες τοµάτες η συγκέντρωση των 

δεσµευµένων φλαβονοειδών της εφυµενίδας είναι αµελητέα. Η συγκέντρωση 

των συστατικών αυξάνει σηµαντικά κατά την κλιµακτήριο και συνοδεύεται 

από αλλαγή στη χηµική σύσταση (Hunt and Baker, 1980).  

Η παρουσία των φαινολικών συστατικών στην εφυµενίδα και τους 

επιεφυµενδικούς κηρούς πιθανόν να σχετίζεται µε την προστασία των 

φυτικών οργάνων ιδιαίτερα αυτών νεαρής ηλικίας από τα παθογόνα και την 

UV-ακτινοβολία (Wollenweber et al., 2000a; Bornman, 1999; Liakopoulos, 

2001). Στην εφυµενίδα του φυτού Lupinus albus έχουν βρεθεί δύο 

ισοένζυµα όξινων υπεροξειδασών τα οποία οξειδώνουν µία ισοφλαβόνη τη 

γενιστεΐνη (genistein). Πιθανόν τα παράγωγα που προκύπτουν από αυτή 

την οξείδωση να δρουν ως φυτοαλεξίνες σε ενδεχόµενη προσβολή από 

µύκητες (Ferrer et al., 1991). Η συσσώρευση φαινολικών συστατικών στην 

εφυµενίδα των µήλων φαίνεται να προστατεύει τους καρπούς από βλάβες 

που προκαλούνται από την αύξηση της συγκέντρωσης του α-φαρνεσινίου και 

της συνακόλουθης οξείδωσης του (Ju and Bramlage, 1999; Ju and 

Bramlage, 2000). 

Ι.7.4. Φυσιολογικοί ρόλοι των φαινολικών συστατικών 

Οι φαινολικές ενώσεις των φυτικών οργανισµών διαδραµατίζουν 

πρωτεύοντα ρόλο σε οικολογικό και φυσιολογικό επίπεδο και σε ένα ευρύ 

φάσµα λειτουργιών όπως η άµυνα των φυτών έναντι παθογόνων, η 

προστασία των φυτικών οργάνων από την υπεριώδη ακτινοβολία, η 

επικονίαση, η µηχανική στήριξη και η αλληλοπάθεια. 

Καταρχήν η συµβολή των φαινολικών ουσιών στον αµυντικό 

µηχανισµό των φυτών είναι καθοριστική σε επίπεδο θεµελιώδους 

προϋπάρχουσας άµυνας. Οι ταννίνες δρουν απωθητικά για τα φυτοφάγα ζώα 

γιατί µειώνουν την τροφική αξία των γευµάτων και παρεµποδίζουν την 

πέψη καθώς αναστέλλουν τη δράση των πεπτικών ενζύµων µε τα οποία 
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δηµιουργούν σύµπλοκα (Seigler, 1995). Τοξική δράση κατά την κατανάλωση 

τροφής επιφέρουν και οι φουρανοκουµαρίνες οι οποίες έχουν την 

ιδιαιτερότητα να ενεργοποιούνται παρουσία ηλιακού φωτός και 

συγκεκριµένα της υπεριώδους περιοχής του φάσµατος. Η ανθεκτικότητα 

ορισµένων ποικιλιών σε µύκητες και νηµατώδεις σχετίζεται συνήθως µε την 

ύπαρξη υψηλών συγκεντρώσεων φαινολικών συστατικών και των 

οξειδωτικών τους ενζύµων στους φυτικούς ιστούς. Η οξείδωση των 

φαινολικών στο σηµείο της προσβολής και η παραγωγή ελευθέρων ριζών Ο2 

δηµιουργεί ένα αντίξοο περιβάλλον για τα παθογόνα (Appel, 1993). 

Σε επίπεδο επαγόµενης άµυνας τα φυτά αντιδρούν στην προσβολή 

από παθογόνα µε τη σύνθεση φυτοαλεξινών. Ως φυτοαλεξίνες 

χαρακτηρίζονται αµυντικοί δευτερογενείς µεταβολίτες οι οποίοι συντίθεται 

de novo κατά την προσβολή και παίρνουν ενεργό µέρος στην αντιµετώπιση 

του παθογόνου. Ορισµένες φαινολικές ουσίες όπως τα ισοφλαβονοειδή και 

ανθοοκυανίνες παίζουν το ρόλο φυτοαλεξινών σε έναν αριθµό φυτικών 

ειδών (Bennett and Wallsgrove, 1994).  

Ορισµένες επίσης φαινολικές ουσίες παίζουν το ρόλο ενδογενών 

µηνυµάτων όπως το σαλικυλικό οξύ (ο-υδροξυβενζοϊκό οξύ) το οποίο 

εµπλέκεται σε αµυντικούς µηχανισµούς έναντι των παθογόνων όπως στη 

τοπική και διασυστηµατική επίκτητη ανθεκτικότητα, στη ρύθµιση του 

κυτταρικού θανάτου και στον περιορισµό εξάπλωσης των παθογόνων. Ο 

τρόπος µε τον οποίο δρα ποικίλει κατά περίπτωση και γίνεται τόσο σε 

µεταγραφικό επίπεδο µε την de novo σύνθεση πρωτεϊνών, όσο και µε τη 

ρύθµιση της δραστηριότητας υπαρχόντων ενζυµικών µορίων σε 

µεταµεταγραφικό επίπεδο. Επιπλέον µπορεί να προκαλέσει και την 

παραγωγή ελευθέρων ριζών O2 (Raskin, 1992; Murphy et al., 1999). 

Οι φαινολικές ενώσεις δεν παίρνουν µέρος µόνο σε αµυντικούς 

µηχανισµούς αντιµετώπισης παθογόνων ή εχθρών. Οι ανθοκυανίνες 

αποτελούν µια σηµαντική οµάδα χρωστικών, στην ύπαρξη των οποίων 

οφείλεται ο χρωµατισµός των ανθέων. Οι ενώσεις εποµένως αυτές παίζουν 

σηµαντικό ρόλο στην προσέλκυση των επικονιαστών και κατά συνέπεια 

στην αναπαραγωγή. Ορισµένες φλαβόνες και φλαβονόλες σχηµατίζουν τους 
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οδηγούς νέκταρος, δηλαδή σχηµατισµούς εν είδει στόχου οι οποίοι είναι 

ορατοί µόνο στο υπεριώδες (φασµατική περιοχή στην οποία η όραση των 

εντόµων είναι ευαίσθητη) και οδηγούν τα έντοµα στον εντοπισµό της γύρης 

και του νέκταρος (Shirley, 1996; Harborne and Williams, 2000).  

Ορισµένες φαινολικές υδατοδιαλυτές ενώσεις (για παράδειγµα 

ορισµένες υδροκιννόνες) φαίνεται να παίρνουν µέρος σε φαινόµενα 

αλληλοπάθειας µεταξύ των φυτικών οργανισµών. Ο όρος αλληλοπάθεια 

αναφέρεται κυρίως στην παρεµποδιστική δράση ορισµένων ουσιών οι οποίες 

παράγονται από τα φυτά και επιδρούν στη βλάστηση των σπερµάτων άλλων 

φυτών (Blum et al., 1999; Gonzalez et al., 1997). Η γιουγκλόνη της 

καρυδιάς και άλλων µελών της οικογένειας Juglandaceae είναι φαινολική 

ουσία που στους φυτικούς ιστούς απαντώνται ως µη τοξικό γλυκοζίδιο. Κατά 

την παραµονή της ουσίας αυτής στο έδαφος, µετά από έκπλυση ή 

αποσύνθεση των φύλλων παρατηρείται οξείδωση και αποµάκρυνση του 

σακχάρου, µε αποτέλεσµα να καθίσταται ιδιαίτερα τοξική για τα γειτονικά 

φυτά (Strack, 1997). 

Ορισµένα φλαβονοειδή συνεισφέρουν στην εγκαθίδρυση συµβιωτικών 

σχέσεων µεταξύ των αζωτοδεσµευτικών βακτηρίων Bradyrhzobium και 

Rhizobium  και των ψυχανθών. Αφενός λειτουργούν ως εξειδικευµένα 

σήµατα για τα βακτήρια καθώς εκκρίνονται από τις ρίζες και τα σπέρµατα 

των φυτών και αφετέρου διεγείρουν την  µεταγραφή των (nod) γονιδίων 

ενεργοποιώντας ορισµένες ρυθµιστικές πρωτεΐνες (Fisher and Long, 1992). 

Ανάλογο ρόλο παίζουν και ορισµένα φλαβονοειδή στη συµβιωτική σχέση 

φυτών µυκήτων για τη δηµιουργία µυκκοριζών. 

Ένας άλλος σηµαντικός ρόλος των φλαβονοειδών και των 

φαινολοπροπανοειδών είναι η προστασία των φυτών από τις καταστροφικές 

επιδράσεις της φυσικής υπεριώδους ακτινοβολίας (Bornman, 1999; Tevini, 

1994). Οι ενώσεις αυτές εντοπίζονται κυρίως σε προστατευτικούς ιστούς 

όπως η επιδερµίδα και τα εξαρτήµατα της (Karabourniotis et al., 1992; 

Karabourniotis et al., 1993; Karabourniotis et al., 1998; Skaltsa et al., 

1994; Liakoura et al., 1997). Ο προστατευτικός τους ρόλος έγκειται στο ότι 

παρουσιάζουν ισχυρή απορρόφηση στη υπεριώδη περιοχή του 
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ηλεκτροµαγνητικού φάσµατος. Παράλληλα τα µόρια αυτά δεν απορροφούν 

στο ορατό, εποµένως επιτρέπουν τη διέλευση της φωτοσυνθετικά ενεργούς 

ακτινοβολίας. Μετασχηµατισµένα φυτά Arabidopsis τα οποία είχαν χάσει 

την ικανότητα να συσσωρεύουν φλαβονοειδή στην επιδερµίδα, παρουσίασαν 

υψηλή ευαισθησία έναντι της υπεριώδους ακτινοβολίας. Το ίδιο αποτέλεσµα 

παρουσιάζεται και σε φυτά στα οποία παρεµποδίστηκε η βιοσυνθετική οδός 

των φαινυλοπροπανεοιδών (Harborne and Williams, 2000). 

Τέλος πρέπει να αναφερθεί η σηµαντική συµβολή της λιγνίνης στη 

µηχανική στήριξη των φυτικών οργάνων και στη προστασία από παθογόνα 

που επιτυγχάνεται µε την ισχυροποίηση αλλά και την αδιαβροχοποίηση των 

κυτταρικών τοιχωµάτων. Επίσης διµερή του φερουλικού οξέος τα οποία 

συνδέουν τις αλυσίδες των πολυσακχαριτών προσδίδουν επιπλέον αντοχή 

στα κυτταρικά τοιχώµατα και προστασία από τα ένζυµα των µυκήτων 

(Wallace and Fry 1994). 

Ι.7.5. Τα χαρακτηριστικά του φθορισµού των φαινολικών συστατικών  

Φθορισµός είναι το φαινόµενο κατά το οποίο ένα µόριο εκπέµπει 

µέρος της ακτινοβολίας που έχει απορροφήσει (ακτινοβολία διέγερσης). Η 

ακτινοβολία που εκπέµπεται είναι πάντα µεγαλύτερου µήκους κύµατος από 

την ακτινοβολία διέγερσης, διότι µέρος της απορροφούµενης ενέργειας 

µετατρέπεται σε θερµότητα. Αυτοφθορισµός είναι ο πρωτογενής φθορισµός 

µιας ουσίας όταν διεγερθεί από ακτινοβολία ορισµένου µήκους κύµατος. Ο 

φθορισµός ενός µορίου εξαρτάται από τη δοµή του και το περιβάλλον στο 

οποίο βρίσκεται. Στην πλειοψηφία τους τα φθορίζοντα συστατικά είναι 

αρωµατικές ή ετεροκυκλικές ενώσεις ο φθορισµός των οποίων επηρεάζεται 

από το pH, τη θερµοκρασία και το ιξώδες του περιβάλλοντος (Rost, 1992; 

Rost, 1995). 

Στους φυτικούς οργανισµούς απαντάται ένα πλήθος αυτοφθοριζόντων 

συστατικών µε γνωστότερη τη χλωροφύλλη που εκπέµπει κόκκινο φθορισµό. 

Από τις φαινολικές ενώσεις των φυτών οι απλές φαινόλες, τα παράγωγα του 

υδροξυκινναµικού οξέος και οι κουµαρίνες εκπέµπουν µπλε φθορισµό, ή 

πράσινο, οι ανθοκυανίνες και οι φλαβόνες πράσινο, οι κιννόνες κίτρινο ή 

πράσινο και τέλος η λιγνίνη πράσινο-µπλε φθορισµό. 
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Η παρουσία χαρακτηριστικού φθορισµού στις επιφάνειες των φύλλων 

έχει διαπιστωθεί σε ένα µεγάλο αριθµό δικότυλων, µονοκότυλων και 

γυµνοσπέρµων φυτικών ειδών (Karabourniotis et al., 2001). Έχει 

διαπιστωθεί ότι τα χαρακτηριστικά φθορισµού των επιφανειών των φύλλων 

διαµορφώνονται από την παρουσία φαινολικών συστατικών στο στρώµα των 

επιεφυµενιδικών κηρών (Liakopoulos et al., 2001).  Τα χαρακτηριστικά 

φθορισµού των επιφανειών διαφέρουν αρκετά από είδος σε είδος 

(Karabourniotis et al., 2001) καθώς επίσης και µεταξύ προσαξονικής και 

αποαξονικής επιφάνειας των φύλλων και σχετίζονται µε το πάχος του 

στρώµατος των επιεφυµενιδικών κηρών, την ποιοτική σύσταση και τον 

βαθµό εναπόθεσης των φαινολικών συστατικών σε αυτό (Johnson et al., 

2000; Karabourniotis et al., 2001; Liakopoulos et al., 2001). 

Τα χαρακτηριστικά φθορισµού διαφοροποιούνται επίσης ανάλογα µε 

το είδος των κυττάρων της επιφάνειας. Η διαφοροποίηση εντοπίζεται στα 

καταφρακτικά κύτταρα και ενδεχοµένως οφείλεται σε αλλαγές στην 

ποιοτική σύσταση ή στον βαθµό εναπόθεσης των φαινολικών συστατικών 

στους επιεφυµενιδικούς κηρούς που βρίσκονται πάνω από τα επιδερµικά ή 

καταφρακτικά κύτταρα (Liakopoulos et al., 2001). Το φαινόµενο αυτό 

προσφέρει µια ταχεία και απλή µέθοδο για την παρατήρηση και τη µέτρηση 

ορισµένων ανατοµικών χαρακτηριστικών των στοµατικών συµπλόκων µέσω 

µικροσκοπίας φθορισµού σε ένα µεγάλο αριθµό φυτικών ειδών 

(Karabourniotis et al., 2001). 

Ι.8. ∆οµή και λειτουργία των στοµατίων 

Ι.8.1. Γενικά 

Η επιδερµίδα των υπέργειων οργάνων των φυτών και κυρίως των 

φύλλων, διαθέτει µικρούς πόρους οι οποίοι περικλείονται από 

εξειδικευµένα επιδερµικά κύτταρα τα επονοµαζόµενα καταφρακτικά. Ο 

πόρος και τα καταφρακτικά κύτταρα τα οποία το περιβάλλουν συνιστούν το 

στοµάτιο. Η φυσιολογική σηµασία των στοµατίων είναι ξεχωριστή γιατί 

ελέγχουν την ανταλλαγή των αερίων CO2 και Ο2 µεταξύ του φυτού και του 

εναέριου περιβάλλοντος και συνεπώς επηρεάζουν καθοριστικά τις 
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λειτουργίες της φωτοσύνθεσης και της αναπνοής. Επιπλέον η έξοδος των 

υδρατµών από τα στοµάτια συνεισφέρει στον έλεγχο της θερµοκρασίας του 

ελάσµατος του φύλλου, στη διατήρηση του διαπνευστικού ρεύµατος και στη 

ρύθµιση της υδατικής κατάστασης του φυτού. 

Ι.8.2. Ανατοµικά χαρακτηριστικά των στοµατίων και λειτουργία τους 

Στοµατικό σύµπλοκο θεωρείται το ζεύγος των καταφρακτικών 

κυττάρων που περιβάλλουν τον στοµατικό πόρο και τα γειτονικά 

παρακαταφρακτικά κύτταρα. 

Τα παρακαταφρακτικά κύτταρα είναι εξειδικευµένα επιδερµικά 

κύτταρα διαφορετικά σε µέγεθος και σχήµα από τα γειτονικά τους τα οποία 

συνήθως βρίσκονται σε επαφή µε τα καταφρακτικά κύτταρα. Κατά κανόνα 

διαθέτουν µικρότερο µέγεθος από τα γειτονικά επιδερµικά, πυκνότερο 

περιεχόµενο κυτταροπλάσµατος και µεγαλύτερο αριθµό κυτταρικών 

οργανιδίων. Συνήθως δεν περιέχουν χλωροπλάστες, ανθοκυάνες ή 

κρυσταλλικά έγκλειστα (Wilmer, 1983). 

Ο στοµατικός πόρος, το άνοιγµα µεταξύ των καταφρακτικών 

κυττάρων, φέρει σε επικοινωνία τους µεσοκυττάριους χώρους του 

µεσοφύλλου µε το εξωτερικό περιβάλλον µέσω του υποστοµάτιου θαλάµου, 

του εκτεταµένου µεσοκυττάριου χώρου που αναπτύσσεται κάτω από το 

στοµάτιο (∆ροσόπουλος, 1992). 

Τα καταφρακτικά αποτελούν υψηλής εξειδίκευσης κύτταρα µε 

πολύπλοκη ανατοµία και βιοχηµικό σχεδιασµό ο οποίος τους επιτρέπει να 

µεταβάλλουν ταχέως το οσµωτικό δυναµικό τους µε βάση τα ερεθίσµατα του 

εσωτερικού και εξωτερικού περιβάλλοντος. Χαρακτηρίζονται από έντονη 

µεταβολική δραστηριότητα και περιέχουν άφθονα µιτοχόνδρια, ριβοσώµατα 

και πλαστίδια τα οποία είναι διαφοροποιηµένα σε χλωροπλάστες. Γενικό 

χαρακτηριστικό των ώριµων καταφρακτικών κυττάρων είναι η απουσία 

πλασµοδεσµών, γεγονός που πιθανώς υποδηλώνει την έλλειψη 

συµπλαστικής επικοινωνίας µεταξύ των καταφρακτικών, 

παρακαταφρακτικών και επιδερµικών κυττάρων. Τα κυτταρικά τους 

τοιχώµατα είναι πλούσια σε πηκτίνη η οποία διαποτίζει τα µικροϊνίδια της 

κυτταρίνης, ενώ σε ορισµένα φυτικά είδη είναι ισχυρώς λιγνινοποιηµένα. 
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Οι µεταβολές της µορφής των καταφρακτικών κυττάρων που επηρεάζουν το 

µηχανισµό ανοίγµατος των στοµατίων οφείλονται στη κατάλληλη 

διευθέτηση των µικροϊνιδίων της κυτταρίνης στα τοιχώµατα των 

κυτταρικών τοιχωµάτων (∆ροσόπουλος, 1992; Fahn, 1990).  

Από ανατοµικής πλευράς τα στοµάτια διακρίνονται  σε δύο τύπους: α) 

τον νεφροειδή, του οποίου τα καταφρακτικά κύτταρα παρουσιάζουν σε 

κάτοψη ηµισεληνοειδές σχήµα µε σφαιροειδή άκρα, ο οποίος απαντάται στα 

περισσότερα φυτικά είδη β) τον αλτηροειδή τύπο του οποίου τα 

καταφρακτικά κύτταρα παρουσιάζονται επιµήκη µε µορφή αλτήρων και 

απαντώνται στις οικογένειες  Graminae και Cyperaceae. 

Τα καταφρακτικά κύτταρα αποτελούν µια από τις ελάχιστες 

περιπτώσεις κυττάρων τα οποία έχουν την ικανότητα να µεταβάλλουν 

αντιστρεπτά τη µορφή τους. Η µεταβολή αυτή είναι παθητική και οφείλεται 

στην αλληλεπίδραση των δυνάµεων που ασκούνται µεταξύ του 

πρωτοπλάσµατος και του κυτταρικού τοιχώµατος µέσω αυστηρά 

ελεγχόµενων µεταβολών της πίεσης σπαργής. Η αύξηση της πίεσης σπαργής 

των καταφρακτικών κυττάρων η οποία ευθύνεται για το άνοιγµα των 

στοµατίων, προκαλείται από την είσοδο νερού από τα γειτονικά κύτταρα 

λόγω της µείωσης του οσµωτικού δυναµικού των καταφρακτικών κυττάρων. 

Η µείωση αυτή αποδίδεται στη συσσώρευση ιόντων K+ στα χυµοτόπια τους. 

Τα ιόντα µεταφέρονται από τα γειτονικά κύτταρα λόγω ενεργοποίησης 

αντλιών Κ+ και Η+ που βρίσκονται στην κυτταρική µεµβράνη των 

καταφρακτικών κυττάρων. Στην ωσµορύθµιση των καταφρακτικών 

κυττάρων παίζουν ρόλο και οργανικά µόρια όπως σάκχαρα και το άµυλο των 

χλωροπλαστών (Taiz and Zeiger, 1998; Salisbury and Ross, 1992). 

Ι.8.3. Φυσιολογική σηµασία των στοµατίων 

Η εφυµενίδα η οποία καλύπτει την επιφάνεια των εναέριων οργάνων 

των φυτών, παρουσιάζει ισχυρή αντίσταση στη διάχυση τόσο των µορίων 

νερού όσο και των µορίων CO2. Ως εκ τούτου η ανταλλαγή των αερίων 

διαµέσου της επιδερµίδας επιτυγχάνεται σχεδόν αποκλειστικά µέσω των 

στοµατικών πόρων. Ωστόσο η ανάγκη πρόσληψης CO2 για τη λειτουργία της 

φωτοσύνθεσης απαιτεί το άνοιγµα των στοµατίων γεγονός που αναπόφευκτα 
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επιφέρει απώλεια νερού µε τη µορφή υδρατµών εξαιτίας του φαινοµένου της 

διαπνοής. Προκειµένου το CO2 να εισέλθει στο εσωτερικό του φύλλου 

συναντά αντίσταση τόσο από το οριακό στρώµα του αέρα που περιβάλλει το 

φύλλο όσο και από τα στοµάτια. Στις συνήθεις συνθήκες της ατµόσφαιρας, 

όπου η ταχύτητα του αέρα δεν είναι µηδενική, το πάχος του οριακού 

στρώµατος είναι πολύ µικρό και η αντίσταση που προβάλλει στη διάχυση 

του CO2 σε σχέση µε αυτή των στοµατίων θεωρείται αµελητέα. Το φυτό 

προκειµένου να µειώσει τις απώλειες νερού χωρίς παράλληλα να περιορίσει 

τη φωτοσύνθεση, ρυθµίζει την ανταλλαγή των αερίων µε το άνοιγµα και 

κλείσιµο των στοµατίων σύµφωνα µε τα ερεθίσµατα που παίρνει από το 

περιβάλλον (όπως θερµοκρασία, συγκέντρωση CO2 και ακτινοβολία). Πιο 

συγκεκριµένα, κατά τη διάρκεια της νύχτας, δεδοµένου ότι δεν υφίσταται 

ανάγκη αποµάκρυνσης CO2, το άνοιγµα των στοµατικών πόρων είναι µικρό 

ώστε να αποφεύγονται οι απώλειες νερού. Αντίστοιχα σε συνθήκες πλήρους 

ηλιοφάνειας και µε δεδοµένη επάρκεια νερού, τα στοµάτια παραµένουν 

ανοιχτά γιατί οι απώλειες του νερού αντισταθµίζονται από το κέρδος του 

φυτού σε φωτοσυνθετικά προϊόντα. Σε περίπτωση κατά την οποία δεν 

υπάρχει επαρκής τροφοδοσία του φυτού µε νερό, τα στοµάτια κλείνουν, 

διότι η τροφοδοσία σε νερό δεν επαρκεί να καλύψει τις διαπνευστικές 

απώλειες (Taiz and Zeiger, 1998; Salisbury and Ross, 1992). 

Εφόσον τα στοµάτια παραµένουν ερµητικά κλειστά, τα φυτά είναι 

ικανά να αντεπεξέρχονται συνθήκες έντονης ξηρασίας. Έχουν αναφερθεί 

περιπτώσεις φυτών όπως τα Vigna unguiculata και Manihot esculent, τα 

οποία αντιδρούν άµεσα σε συνθήκες περιορισµένης διαθεσιµότητας νερού 

κλείνοντας τα στοµάτια και µειώνοντας τη διαπνοή, τόσο που το υδατικό 

δυναµικό του φύλλου να παραµένει σταθερό. Σε περιόδους ξηρασίας είναι 

δυνατόν το κλείσιµο των στοµατίων να προκληθεί µε δύο τρόπους, είτε 

παθητικά είτε ενεργητικά. Η πρώτη περίπτωση σχετίζεται µε εξάτµιση του 

νερού κατευθείαν από τα καταφρακτικά κύτταρα καθώς αυτά είναι άµεσα 

εκτεθειµένα στο περιβάλλον. Συνήθως το συγκεκριµένο φαινόµενο 

εµφανίζεται σε συνθήκες χαµηλής ατµοσφαιρικής υγρασίας όπου η άµεση 

εξάτµιση µορίων νερού από τα καταφρακτικά κύτταρα δεν µπορεί να 
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αναπληρωθεί µε την είσοδο του νερού από τα γειτονικά επιδερµικά. Το 

ενεργητικό κλείσιµο των στοµατίων, είναι αποτέλεσµα µεταβολικών 

διαδικασιών και πραγµατοποιείται µε αλλαγή στη συγκέντρωση καλίου στο 

χυµοτόπιο των καταφρακτικών κυττάρων (Taiz and Zeiger, 1998; Salisbury 

and Ross, 1992). 

Η ρύθµιση του κλεισίµατος των στοµατίων µπορεί να προέλθει από 

ενδογενή σήµατα προερχόµενα είτε από τα φύλλα είτε από το ριζικό 

σύστηµα. Υπό συνθήκες ήπιας αφυδάτωση των κυττάρων του µεσόφυλλου, το 

αµπσισικό οξύ το οποίο είναι αποθηκευµένο στο χυµοτόπιο µεταφέρεται 

στον αποπλάστη και στη συνέχεια µέσω του διαπνευστικού ρεύµατος στα 

καταφρακτικά κύτταρα όπου και δίνει το ερέθισµα για κλείσιµο των 

στοµατίων. Παράλληλα προκαλείται και εκ νέου σύνθεση αµπσισικού που 

ενισχύει ή παρατείνει το κλείσιµο των στοµατίων που έχει προέλθει µε την  

αρχική µετακίνηση της ορµόνης. Ανάλογα σήµατα προέρχονται και από το 

ριζικό σύστηµα του φυτού. Έτσι όταν ένα µέρος του ριζικού συστήµατος 

καταπονείται λόγω έλλειψης νερού ενώ το υπόλοιπο ενυδατώνεται επαρκώς, 

τα στοµάτια κλείνουν ως απόκριση στο αµπσισικό οξύ που εκλύεται από τις 

αφυδατωµένες ρίζες και µεταφέρεται µε τον ανιόντα χυµό (Taiz and Zeiger, 

1998; Salisbury and Ross, 1992). 

Ι.8.4. Οντογένεση στοµατίων 

Η κατανοµή των στοµατίων στην επιφάνεια των φύλλων δεν είναι 

τυχαία όπως φαίνεται µε µία πρώτη προσέγγιση. Κατ’ αρχήν τα ζεύγη των 

καταφρακτικών κυττάρων δεν έρχονται σε επαφή µεταξύ τους διότι 

µεσολαβεί τουλάχιστον ένα επιδερµικό κύτταρο. Η παρατήρηση αυτή 

µειώνει σε πολύ µεγάλο βαθµό τον παράγοντα του τυχαίου στη διάταξη των 

στοµατίων (Sachs, 1991). Η διαφοροποίηση των στοµατίων διαρκεί έως ότου 

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

συχνότητα των στοµατίων για ένα δεδοµένο φύλλο αυξάνει κατά τη διάρκεια 

της περιόδου αυτής, ενώ στη συνέχεια προοδευτικά µειώνεται ανεξάρτητα 

µε το γεγονός ότι τα επιδερµικά κύτταρα συνεχίζουν να εκτείνονται (Tichá, 

1982).  
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Η οντογένεση των στοµατίων πραγµατοποιείται µε τη διαδοχική 

συµµετοχή τριών πρόδροµων κυττάρων. Ένα κύτταρο πρωτοδέρµατος 

διαιρείται µη συµµετρικά και προκύπτει ένα παρακαταφρακτικό κύτταρο 

και το πρώτο πρόδροµο κύτταρο του στοµατίου το οποίο ονοµάζεται 

µεριστωµοειδές µητρικό κύτταρο (meristemoid mother cell, MMC). Στη 

συνέχεια το MMC διαιρείται εκ νέου µη συµµετρικά και προκύπτει ένα νέο 

παρακαταφρακτικό κύτταρο και το δεύτερο πρόδροµο κύτταρο, το 

µεριστωµοειδές (meristemoid, Μ). Το Μ είναι συνήθως µικρού µεγέθους 

κύτταρο µε τριγωνικό σχήµα. Στη συνέχεια το Μ υφίσταται και πάλι µια 

ανισοκυτταρική διαίρεση µέσω της οποίας προκύπτει ένα νέο Μ το οποίο 

πλέον είναι το τρίτο πρόδροµο-κύτταρο του στοµατίου, το µητρικό 
καταφρακτικό κύτταρο (guard mother cell, GMC). Το GMC έχει 

ελλειψοειδές σχήµα και µε µία συµµετρική διαίρεση παράγει τα δύο 

καταφρακτικά κύτταρα του στοµατικού συµπλόκου (EIKONA I.5) (Zhao and 

Sack, 1999). Κάτω από ορισµένες προϋποθέσεις (π.χ. ύπαρξη ορµονικού 

ελέγχου) είναι δυνατόν το παρακαταφρακτικό κύτταρο της τρίτης 

ανισοκυτταρικής διαίρεσης να εισέλθει εκ νέου στην οντογενετική 

διαδικασία, µε αποτέλεσµα να προκύψει ένα δεύτερο στοµατικό σύµπλοκο 

(δεύτερης τάξης) µετά από 1-2 µη συµµετρικές διαιρέσεις (EIKONA I.5). 

Οµοίως µπορεί να προκύψει και ένα στοµατικό σύµπλοκο τρίτης τάξης 

(Serna and Fenoll, 2000a; Berger and Altmann, 2000). Είναι  φανερό ότι τα  

 

 
Εικόνα Ι.5. Ανάπτυξη στοµατίων στο φυτό Arabidopsis. Οντογένεση στοµατικού συµπλόκου 
πρώτης τάξης (α), οντογένεση στοµατικού συµπλόκου δεύτερης τάξης (β). (Κύτταρο 
πρωτοδέρµατος: πορτοκαλί; µεριστωµοειδές µητρικό κύτταρο, µεριστωµοειδές: κόκκινο; 
µητρικό καταφρακτικό κύτταρο, καταφρακτικά κύτταρα: κίτρινο; παρακαταφρακτικά 
κύτταρα: πράσινο), (Serna and Fenoll, 2000a). 
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κύτταρα των στοµατικών συµπλόκων προέρχονται από το ίδιο πρόδροµο 

κύτταρο, συνεπώς αποτελούν µία κυτταρική σειρά. Στο σηµείο αυτό, πρέπει 

να επισηµανθεί ότι τα νέα ζεύγη καταφρακτικών κυττάρων που 

δηµιουργούνται είναι απολύτως προσανατολισµένα ως προς τα ωριµότερα 

ώστε πάντα να µεσολαβεί µεταξύ τους ένα τουλάχιστον παρακαταφρακτικό 

κύτταρο (EIKONA I.5) (Serna and Fenoll, 2000a). Κύτταρα τα οποία δε 

διαθέτουν τον σωστό προσανατολισµό και συµµετέχουν στην οντογένεση των 

στοµατίων θα σταµατήσουν να αναπτύσσονται σε πολύ πρώιµα στάδια όταν 

ακόµα δεν έχουν διαφοροποιηθεί σε κύτταρα-προδρόµους (Sachs et al., 

1993; Chin et al., 1995; Kagan and Sachs, 1991). Όσον αφορά στη 

χωροταξική τους κατανοµή τα µεριστωµοειδή, αλλά και τα ώριµα στοµάτια 

δηµιουργούνται σε θέσεις οι οποίες βρίσκονται πάνω από τα σηµεία επαφής 

των κυττάρων του µεσοφύλλου, γεγονός που υποδηλώνει ότι η θέση που θα 

καταλάβουν τα στοµάτια στην επιδερµίδα είναι σε άµεση σχέση µε τη 

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

οντογένεσης (Serna and Fenoll, 2000b).  

Η ανάπτυξη και η κατανοµή των στοµατίων στην επιφάνεια του 

φύλλου επηρεάζεται από ενδογενείς παράγοντες των φυτών δηλαδή 

πραγµατοποιείται υπό την αλληλεπίδραση ορισµένων γονιδίων. Στο φυτό 

Arabidopsis thaliana έχουν δηµιουργηθεί πολλές µεταλλάξεις οι οποίες 

φαίνεται να επηρεάζουν τον σχηµατισµό και την κατανοµή των στοµατίων 

στην επιφάνεια του φύλλου. Ανάµεσα στις µεταλλάξεις αυτές, 

συγκαταλέγονται των γονιδίων COP10, ERH3, TMM, FLP, GLABRA2 οι 

οποίες φαίνεται να µην επιτρέπουν τη δηµιουργία συσσωµατωµάτων 

στοµατίων χωρίς την απαιτούµενη απόσταση µεταξύ τους (Wei et al., 1994; 

Yang and Sack, 1995; Geisler et al., 1998; Hung et al., 1998). Ωστόσο 

ορισµένων εξ αυτών, είτε δεν έχουν καθολική διάδοση σε όλα τα εναέρια 

µέρη του φυτού είτε δεν είναι πλήρως αποσαφηνισµένος ο ρόλος τους.  

Πρόσφατα δεδοµένα που αφορούν στο γονίδιο SDD1 (stomatal 
density and distribution) και την πρωτείνη που κωδικοποιεί έδειξαν ότι 

εµπλέκεται στη ρύθµιση της πυκνότητας των στοµατίων και στην κατανοµή 

τους στην επιφάνεια του φύλλου του φυτού Arabidopsis. Πιο συγκεκριµένα 
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το SDD1 µαζί και µε άλλους παράγοντες οι οποίοι παραµένουν άγνωστοι, 

καθορίζει τον αριθµό των κυττάρων του πρωτοδέρµατος τα οποία θα 

εµπλακούν στη διαδικασία οντογένεσης των στοµατίων και ελέγχει τον 

αριθµό των κυτταρικών διαιρέσεων που θα υποστεί µια κυτταρική σειρά έως 

ότου παραχθούν τα στοµατικά σύµπλοκα. Ελέγχει επίσης τον 

προσανατολισµό των κυτταρικών διαιρέσεων ώστε να αποτρέπεται η 

δηµιουργία γειτονικών ζευγών καταφρακτικών κυττάρων. Εκτός αυτών το 

SDD1 καθορίζει τον αριθµό των στοµατίων δεύτερης ή µεγαλύτερης τάξης 

που είναι δυνατό να προκύψουν χωρίς να διαταράσσεται η σωστή 

τοποθέτηση των υπολοίπων συµπλόκων στην επιφάνεια του φύλλου (Berger 

and Altmann, 2000).  

Η πρωτεΐνη την οποία κωδικοποιεί το γονίδιο SDD1 είναι µια 

πρωτεάση της οµάδας των σαµπτιλισινών. Έχει αποδειχθεί ότι το προϊόν του 

γονιδίου είναι απαραίτητο για τη µεταγωγή ορισµένων σηµάτων κατά την 

έναρξη της οντογένεσης των στοµατίων, είτε µέσω ενεργοποίησης του 

πρωτεϊνικού µορίου-σήµατος είτε µέσω ενεργοποίησης του υποδοχέα του 

µορίου αυτού. Η αντίληψη του σήµατος από τα κύτταρα του πρωτοδέρµατος 

ή τα αναπτυσσόµενα παρακαταφρακτικά κύτταρα πιθανόν να οδηγεί στη 

διαφοροποίηση τους σε µεριστωµοειδή κύτταρα (Berger and Altmann, 

2000). Η σχετική αναλογία των πεπτιδίων που κωδικοποιούνται από τα 

γονίδια TMM, FLP (too many mouths και four lips αντίστοιχα) φαίνεται ότι 

καθορίζει την κυτταρική µοίρα των κυττάρων του πρωτοδέρµατος 

καθορίζοντας τελικά την παραγωγή τριχών ή στοµατίων (Larkin et al., 

1997). 

Ορισµένοι παράγοντες του περιβάλλοντος επηρεάζουν την 

οντογένεση των στοµατίων. Σε πολλά φυτά ο αριθµός των στοµατίων ανά 

µονάδα επιφάνειας, η κατανοµή τους και το µέγεθος τους επηρεάζεται όχι 

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

την υγρασία, τη θερµοκρασία, τη διαθεσιµότητα του νερού και των 

θρεπτικών στοιχείων καθώς και τη συγκέντρωση του CO2 (Tichá, 1982; 

Berger and Altmann, 2001; Beerling et al., 1998). Για παράδειγµα φυτά τα 

οποία αναπτύσσονται σε ξηρά εδάφη και χαµηλή ατµοσφαιρική υγρασία 
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παρουσιάζουν µικρότερο αριθµό στοµατίων σε σχέση µε φυτά που 

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

που αναπτύσσονται σε πλήρες ηλιακό φως διαθέτουν περισσότερα στοµάτια 

ανά επιφάνεια σε σχέση µε αυτά που αναπτύσσονται σε σκιά ή στο σκότος 

(Willmer, 1983). Οι υψηλές συγκεντρώσεις CO2 στην ατµόσφαιρα επιφέρουν 

µείωση του αριθµού των στοµατίων των νεαρών φύλλων. Είναι ενδιαφέρον 

ότι η µετάδοση του σήµατος για τη µείωση του αριθµού των στοµατίων στα 

νεώτερα φύλλα προέρχεται από τα ώριµα γιατί έχει φανεί ότι τα πολύ νεαρά 

φύλλα δεν µπορούν να αντιληφθούν άµεσα την αλλαγή της συγκέντρωσης 

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

Ι.9. Φυτικά είδη που χρησιµοποιήθηκαν ως πειραµατικό υλικό 

Ι.9.1. Jasminum grandiflorum (κν. Γιασεµί χιώτικο) 

Θάµνος µε γωνιώδεις κλάδους σχεδόν λείους. Τα 

φύλλα είναι πτερωτά, περιττόληκτα µε 5-7 φυλλάρια, 

ελλειψοειδή-στρογγυλά ή ωοειδή µε το επάκριο 

φυλλάριο µεγαλύτερο ωοειδές και οξύληκτο. Φύονται 

αντίθετα µε ράχη πεπλατυσµένη πτερυγοειδώς. Άνθη 

εξαιρετικά εύοσµα µε τους λοβούς της στεφάνης διατεταγµένους 

αστεροειδώς. Ανθίζει στις αρχές καλοκαιριού και µέχρι τέλος φθινοπώρου. 

Στα θερµά µέρη ανθίζει καθ’ όλη τη διάρκεια του έτους. Ανθεκτικό φυτό 

τόσο σε υψηλές εντάσεις ηλιακής ακτινοβολίας όσο και σε χαµηλές 

θερµοκρασίες. Πολλαπλασιάζεται κυρίως µε καταβολάδες και µε εµβολιασµό 

στο J. officinalis. Κατάγεται από τις Ινδίες και την Μαλαισία. 

Χρησιµοποιείται για την παραγωγή γιασµονέλαιου. 

Ι.9.2. Prunus persica (κν. Ροδακινιά) 

∆ένδρο της οικογένειας Rosaceae (υπ.Prunoideae).  

Έχει ύψος 3-5m και φέρει κλάδους λείους, στενούς, 

πρασινωπούς ή κοκκινωπούς. Τα φύλλα  είναι 

λογχοειδή, οδοντωτά-πριονωτά και λεία, προµήκη, 

διπλωτά κατά µήκος σε νεαρή ηλικία ενώ διαθέτουν 

βραχύ µίσχο ενίοτε αδενοφόρο. Τα άνθη είναι ρόδινα, µονήρη, σχεδόν 
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επιφυή, εκπτυσσόµενα πριν από τα φύλλα, µε κωδωνοειδή 5λοβο κάλυκα. 

Φέρει 5 πέταλα και 15 -30 στήµονες. Επιφυής, µονόστηλη ωοθήκη. Καρπός 

σφαιρική δρύπη µε βελούδινο χνούδι, σαρκώδης, χυµώδης και αρραγής. 

Πυρήνας υποσφαιρικός, µε κέλυφος κοκκινωπό µε ρωγµές, ο οποίος φέρει 1-

2 σπέρµατα. 

Ι.9.3. Parthenocissus quinquefolia (L.) Planch (κν. Αµπέλοψις) 

Αναρριχώµενο φυτό της οικογένειας Vitaceae. Η 

αναρρίχηση πραγµατοποιείται µε τη βοήθεια ελίκων 

οι οποίες στην άκρη τους φέρουν δισκοειδή 

εξαρτήµατα. ∆ιαθέτει σύνθετα φύλλα παλαµοειδούς 

σχήµατος, συνήθως µε 5 φυλλάρια, οξύληκτα, 

ελλειπτικού έως αντιστρόφως ωοειδούς σχήµατος. Τα 

φυλλάρια συνήθως έχουν 15 cm µήκος και 8 cm 

πλάτος. Τα άνθη είναι µικρά και πολυάριθµα, 

πρασινοκίτρινου χρώµατος και φέρονται σε 

κυµατοειδή βότρυ. Η αµπέλοψις ανθοφορεί την 

άνοιξη ή νωρίς το καλοκαίρι. Ο καρπός είναι σφαιρική δρύπη, µε διαµέτρο 

2-9 mm, µαύρου ή σκούρου µπλε χρώµατος και φέρει 1-3 σπέρµατα τα οποία 

ωριµάζουν τον Σεπτέµβριο. Η αµπέλοψις ενδηµεί στις ανατολικές περιοχές 

των Η.Π.Α., στο νότιο ανατολικό τµήµα του Καναδά και στις βόρειες 

περιοχές του Μεξικού. 
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ΣΚΟΠΟΣ 

Προηγούµενες εργασίες της ερευνητικής  µας οµάδας έδειξαν ότι τα 
επιδερµικά κύτταρα καθώς και τα καταφρακτικά κύτταρα των στοµατίων 
αρκετών φυτικών ειδών όταν διεγερθούν από υπεριώδη ακτινοβολία 
εκπέµπουν µπλε φθορισµό. Η ελάττωση του εκπεµπόµενου φθορισµού µετά 
την εµβάπτιση των φύλλων σε χλωροφόρµιο έδειξε ότι ο φθορισµός 
προέρχεται κυρίως από το στρώµα των επιεφυµενιδικών κηρών. Οι 
χρωµατογραφικές αναλύσεις που έγιναν σε δείγµατα κηρών των φυτών Olea 
europaea και Prunus persica έδειξαν ότι οι κύριοι φθορίζοντες παράγοντες 
ήταν φαινολικά συστατικά εστεροποιηµένα στο πλέγµα των κηρών.  
Ο σκοπός της παρούσας εργασίας είναι η διερεύνηση της διαδικασίας 
δηµιουργίας του στρώµατος των επιεφυµενιδικών κηρών και της 
εναπόθεσης των φαινολικών συστατικών σε αυτούς, κατά την πορεία 
ανάπτυξης των φύλλων ορισµένων φυτικών ειδών. Κρίθηκε σκόπιµο να 
γίνει συνδυασµός παρατηρήσεων σε µικροσκόπιο φθορισµού, 
φασµατοµετρικών µετρήσεων και χρωµατογραφικών αναλύσεων των 
επιεφυµενιδικών κηρών αντιπροσωπευτικών ειδών κατά τη διάρκεια 
ανάπτυξης των φύλλων. 
Μέσω των µικροσκοπικών παρατηρήσεων διαπιστώθηκε η πορεία της 
οντογένεσης των στοµατικών συµπλόκων, καθώς και η διαδικασία 
εναπόθεσης των φαινολικών συστατικών στο στρώµα των επιεφυµενιδικών 
κηρών, ενώ µέσω των χηµικών αναλύσεων έγινε προσπάθεια να 
επιβεβαιωθούν οι παραπάνω παρατηρήσεις και να συνδυαστούν τα 
αποτελέσµατα ώστε να προκύψει µια αποδεκτή ερµηνεία. 
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ΙΙ. Υλικά και Μέθοδοι 

ΙΙ.1. Φυτικό υλικό 

Τα δείγµατα του φυτού Prunus persica συλλέχθηκαν από το 

δενδροκοµείο του Γεωπονικού Πανεπιστηµίου Αθηνών ενώ αυτά των φυτών 

Jasminum grandiflorum και Parthenocissus quinquefolia από κήπους της 

Αττικής. Οι κλαδίσκοι οι οποίοι χρησιµοποιήθηκαν για τη δειγµατοληψία 

είχαν νότια έκθεση και ήταν εκτεθειµένοι σε πλήρες ηλιακό φως. Το 

πειραµατικό υλικό αποτελείτο από φύλλα 1ου ,2ου, 4ου και 8ου κόµβου (P. 
persica), φύλλα 1ου, 2ου, 3ου, 4ου, 5ου, 6ου, 7ου κόµβου καθώς και ώριµα (P. 
quinquefolia) και φύλλα 1ου, 2ου, 3ου, 4ου κόµβου καθώς και ώριµα (J. 
grandiflorum). Μετά τη συλλογή τους τα φύλλα µεταφέρθηκαν µε φορητό 

ψυγείο στο εργαστήριο. Τα δείγµατα χρησιµοποιήθηκαν αµέσως ή 

φυλάχτηκαν στους 4oC µέχρι να χρησιµοποιηθούν.   

ΙΙ.2. Μικροσκοπικές παρατηρήσεις 

Για τις µικροσκοπικές παρατηρήσεις χρησιµοποιήθηκαν νωπά 

δείγµατα από τα παραπάνω φυτά. Τα δείγµατα παρατηρήθηκαν άθικτα ή σε 

εγκάρσιες τοµές µε το χέρι αφού εµβαπτίστηκαν σε διάλυµα KOH 25% 

(Karabourniotis et al., 2001). Τα άθικτα δείγµατα ξεπλύθηκαν µε νερό πριν 

την παρατήρηση ενώ οι εγκάρσιες τοµές παρατηρήθηκαν σε διάλυµα KOH. 

Το µικροσκόπιο (Zeiss Axiolab) ήταν εξοπλισµένο µε φίλτρο διέγερσης G-

365 (µέγιστη ενέργεια διέγερσης στα 365 nm) και φίλτρο φραγµού FT-395. 

Οι εικόνες αποθηκεύτηκαν  σε ψηφιακή µορφή µέσω κάµερας (CCD color 

camera SSC-DC 38P/45, SONY Corporation).  

ΙΙ.3. Χηµικές αναλύσεις των χλωροφορµικών εκπλυµάτων 

Τα φύλλα εµβαπτίστηκαν (P. quinquefolia) ή ξεπλύθηκαν χωριστά 

για κάθε επιφάνεια (P. persica) µε χλωροφόρµιο για 30 s σε θερµοκρασία 

περιβάλλοντος (Riederer and Schneider, 1989). Επιπλέον, για τα φύλλα του 

4ου κόµβου του φυτού P. quinquefolia, έγινε χειρισµός ώστε να ληφθούν 

εκπλύµατα χωριστά για το βασικό και κορυφαίο τµήµα του ελάσµατος. Η 

επιφάνεια των φύλλων µετρήθηκε µε σαρωτή. Τα φάσµατα απορρόφησης 

στην περιοχή 200-500 nm ελήφθησαν σε φασµατοφωτόµετρο Shimadzu UV-
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160A ενώ τα φάσµατα εκποµπής φθορισµού ελήφθησαν µε µήκος κύµατος 

διέγερσης 366 nm σε φασµατοφθορισµόµετρο Jasco FP-920. Για τις 

φασµατοσκοπικές µετρήσεις χρησιµοποιήθηκαν χλωροφορµικά εκπλύµατα 

αφού καθαρίστηκαν µε διήθηση µέσω ηθµού (Whatman No3). Στη συνέχεια 

τα χλωροφορµικά εκπλύµατα συµπυκνώθηκαν σε περιστροφικό συµπυκνωτή 

κενού κάτω από ρεύµα αζώτου στους 30oC. Το ξηρό υπόλειµµα ζυγίστηκε 

ώστε να υπολογιστεί το βάρος των παραληφθέντων κηρών. Ακολούθως το 

δείγµα επαναδιαλύθηκε σε 5 ml µίγµατος CHCl3:MeOH 1:4 (v/v). Το δείγµα 

επεξεργάστηκε µε 5 ml NaOH 8N στους 60oC για 1 h ώστε να υδρολυθούν οι 

εστερικοί δεσµοί των φαινολικών συστατικών µε τα πολυµερή των κηρών. 

Μετά το πέρας της υδρόλυσης, το δείγµα ψύχθηκε σε παγόλουτρο και το 

NaOH εξουδετερώθηκε µε HCl (pH 7). Το δείγµα εκχυλίστηκε µε 15 ml 

οξικού αιθυλεστέρα και η οργανική φάση συµπυκνώθηκε έως ξηρού όπως 

παραπάνω. Το ξηρό υπόλειµµα επαναδιαλύθηκε σε 1 ή 2 ml MeOH 50% και 

φυλάχτηκε στους –20oC. 

ΙΙ.4. Χρωµατογραφικές αναλύσεις 

Τα δείγµατα αναλύθηκαν σε σύστηµα υγρής χρωµατογραφίας υψηλής 

απόδοσης αποτελούµενο από τριαδικό gradient LG-980-2, αντλία PU-980, 

θάλαµο σταθερής θερµοκρασίας αναλυτικής στήλης Jones Chromatography 

7971 και ανιχνευτές απορρόφησης υπεριώδους UV-970 και εκποµπής 

φθορισµού FP-920 (Jasco Corporation). Το δείγµα εισήχθη µέσω βαλβίδας 

Rheodyne 7725i µε κυκλική διαδροµή όγκου 20 µl στην αναλυτική στήλη 

(APEX ODS 5 µm, 250 × 4,6 mm, Jones Chromatography) εξοπλισµένη µε 

στήλη προστασίας (APEX ODS 5µm, 10 × 4,6 mm). Οι συνθήκες της 

ανάλυσης ήταν 30 oC, ροή 1,2 ml min-1 µε διαλύτες Α: 5% HCOOH σε H2O 

και Β: 5% HCOOH σε MeCN και αλληλουχία σύστασης της κινητής φάσης 

ως εξής: 95:5 (A:B) ισοκρατικό για 5 min; gradient προς 85:15 σε 15 min; 

ισοκρατικό για 5 min; gradient προς 77,5:22,5 σε 10 min; gradient προς 

72,5:27,5 σε 10 min; gradient προς 67,5:32,5 σε 5 min; gradient προς 55:45 

σε 5 min; gradient προς 50:50 σε 5 min; gradient προς 30:70 σε 5 min και 

gradient προς 0:100 σε 5 min. Μεταξύ των αναλύσεων η στήλη ξεπλενόταν 
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µε 100% MeCN για 5 min και η µετάβαση στις αρχικές συνθήκες γινόταν σε 

10 min. Η ανίχνευση γινόταν για την απορρόφηση υπεριώδους στα 280 nm 

και για την εκποµπή φθορισµού στα 430 nm µε  διέγερση στα 365 nm. 

ΙΙ.5. Χηµικά αντιδραστήρια 

Όλα τα αντιδραστήρια ήταν αναλυτικής ποιότητας (Merck KGaA). Οι 

διαλύτες των χρωµατογραφικών αναλύσεων ήταν ποιότητας HPLC (LabScan 

Ltd.). 
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ΙΙΙ. Αποτελέσµατα 

ΙΙΙ.1. Μικροσκοπικές παρατηρήσεις των φύλλων σε διάφορα αναπτυξιακά 

στάδια των φυτών  

Οι µικροσκοπικές παρατηρήσεις πραγµατοποιήθηκαν τόσο σε άθικτα 

φύλλα διαφόρων αναπτυξιακών σταδίων όσο και σε εγκάρσιες τοµές. Σε όλα 

τα παρασκευάσµατα φάνηκε ο χαρακτηριστικός επαγόµενος µπλε φθορισµός 

των στοµατίων και των επιδερµικών κυττάρων. Οι παρατηρήσεις στα άθικτα 

φύλλα έγιναν σε τρεις περιοχές, κορυφή, βάση και µέσο του φύλλου 

(EIKONΕΣ IΙΙ.1 και ΙΙΙ.2). Στα παρασκευάσµατα των άθικτων φύλλων 

διαπιστώθηκε  αύξηση  τόσο  στην  πυκνότητα  των  στοµατίων όσο  και στην   

 

 
Εικόνα ΙΙΙ.1. Φωτογραφίες από µικροσκόπιο φθορισµού της αποαξονικής επιφάνειας 
φύλλων 1ου κόµβου των φυτών Jasminum grandiflorum (Ι), Prunus persica (ΙΙ),  
Parthenocissus quinquefolia (ΙΙΙ) στα οποία διακρίνεται ο χαρακτηριστικός µπλε 
φθορισµός που οφείλεται σε εφυµενιδικές εναποθέσεις φθοριζόντων συστατικών πάνω από 
τα επιδερµικά και καταφρακτικά κύτταρα. Οι εικόνες προέρχονται από περιοχές που 
βρίσκονται στην κορυφή (α), στο µέσο (β) και στη βάση (γ) του φύλλου. Η ένταση του 
φθορισµού και πυκνότητα των στοµατίων µειώνονται από την κορυφή προς τη βάση του 
φύλλου. Τα φύλλα εµβαπτίστηκαν για 15 sec σε διάλυµα ΚΟΗ 25%. (Κλίµακα 100 µm). 
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ένταση  του  εκπεµπόµενου φθορισµού µε κατεύθυνση από τη βάση προς τη 

κορυφή του φύλλου  (EIKONΕΣ IΙΙ.1 και ΙΙΙ.2). Η διαβάθµιση αυτή ήταν 

χαρακτηριστική για τα αναπτυσσόµενα φύλλα ενώ δεν παρατηρήθηκε σε 

ώριµα φύλλα σε κανένα από τα φυτικά είδη που εξετάστηκαν. Στην EIKONΑ 

IΙΙ.2 παρουσιάζονται άθικτα αναπτυσσόµενα φύλλα γιασεµιού 1ου, 2ου, 3ου  

κόµβου στα οποία διακρίνεται η χαρακτηριστική διαβάθµιση στην ένταση 

του  φθορισµού  και στην πυκνότητα των στοµατίων καθώς και η αύξηση της 

 

 
Εικόνα ΙΙΙ.2. Φωτογραφίες από µικροσκόπιο φθορισµού της αποαξονικής επιφάνειας 
φύλλων 1ου (Ι), 2ου (ΙΙ) και 3ου (ΙΙΙ) κόµβου καθώς και ώριµων φύλλων (ΙV) του φυτού 
Jasminum grandiflorum. Οι εικόνες προέρχονται από περιοχές που βρίσκονται στην 
κορυφή (α), στο µέσο (β) και στη βάση (γ) του φύλλου. Οι κύκλοι περικλείουν στοµάτια στα 
οποία η εναπόθεση των φθοριζόντων συστατικών δεν έχει ολοκληρωθεί. Με τα βέλη 
παρουσιάζονται οι αδένες των φύλλων. (Κλίµακα 100 µm). 
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πυκνότητας των στοµατίων αυξανοµένης της ηλικίας του φύλλου. Ανάλογη 

εικόνα εµφανίζουν και τα υπόλοιπα φυτικά είδη. 

Οι µικροσκοπικές παρατηρήσεις σε µεµονωµένα στοµάτια άθικτων 

φύλλων διαφορετικών αναπτυξιακών σταδίων προερχόµενα από όλα τα 

φυτικά είδη έδειξαν ότι στοµάτια διαφορετικών οντογενετικών σταδίων 

εµφανίζουν και διαφορετική ένταση στον εκπεµπόµενο φθορισµό (EIKONΑ 

IΙΙ.3).  

 

 
Εικόνα ΙΙΙ.3. Φωτογραφίες από µικροσκόπιο φθορισµού στοµατίων ώριµου φύλλου (α, γ) 
και φύλλου 5ου κόµβου (β,δ) του φυτού Prunus persica. Η οντογένεση των στοµατίων στο 
φύλλο του 5ου κόµβου είναι σε εξέλιξη ενώ έχει ολοκληρωθεί στο ώριµο φύλλο. Τα βέλη 
δείχνουν στοµάτια σε διάφορα αναπτυξιακά στάδια. (Κλίµακα 100 µm). 
 

 
Εικόνα ΙΙΙ.4. Φωτογραφίες από µικροσκόπιο φθορισµού εγκάρσιων τοµών φύλλων 1ου 
κόµβου του φυτού Prunus persica. Οι τοµές προέρχονται από περιοχές της κορυφής (α), του 
µέσου (β) και της βάσης του φύλλου (γ). Η εναπόθεση των φθοριζόντων συστατικών στην 
κορυφή του φύλλου είναι σε προχωρηµένο στάδιο (α) ενώ στη βάση του δε φαίνεται να έχει 
αρχίσει (γ). Η εναπόθεση των φθοριζόντων συστατικών ξεκινά από την κεντρική νεύρωση 
του φύλλου και τα σηµεία πάνω από τα καταφρακτικά κύτταρα (β) (κίτρινα βέλη). Με το 
λευκό βέλος σηµειώνεται στοµάτιο σε εγκάρσια τοµή. (Κλίµακα 50 µm). 
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Εικόνα++ ΙΙΙ.5. Φωτογραφίες από 
µικροσκόπιο φθορισµού εγκάρσιων 
τοµών φύλλων 1ου κόµβου (α-δ) και 
ώριµων φύλλων (ε) του φυτού Prunus 
persica. Οι εικόνες προέρχονται από 
διαδοχικές τοµές από την κορυφή προς 
τη βάση του φύλλου (α-δ). Στην εικόνα 
(γ) η τοµή του στοµατίου είναι 
παράλληλη µε τον µεγάλο άξονα. Η 
συσσώρευση των φθοριζόντων 
συστατικών αρχίζει από τα επάρµατα 
των καταφρακτικών κυττάρων (κίτρινα 
βέλη) και εκτείνεται περιφερειακά του 
στοµατίου (λευκά βέλη). (Κλίµακα 50 
µm). 

 

Στις εγκάρσιες τοµές αναπτυσσόµενων φύλλων ροδακινιάς 1ου και 2ου 

κόµβου παρατηρήθηκε η διαδοχή µε την οποία εναποτίθενται τα φθορίζοντα 

συστατικά στους επιεφυµενιδικούς κηρούς των επιδερµικών κυττάρων 
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(EIKONΑ IΙΙ.4). Αρχικά επιβεβαιώθηκαν οι παρατηρήσεις οι οποίες έγιναν 

στα άθικτα φύλλα και έδειξαν  ότι οι εναποθέσεις των φθοριζόντων 

συστατικών στην επιφάνεια τους αρχίζουν να κάνουν την εµφάνιση τους 

από την κορυφή (EIKONΑ IΙΙ.4). Επίσης τα φθορίζοντα φαινολικά συστατικά 

αρχίζουν να εναποτίθενται στην εφυµενίδα στις περιοχές που βρίσκονται 

πάνω από τις νευρώσεις των φύλλων και στους κηρούς που καλύπτουν τα 

καταφρακτικά κύτταρα των στοµατίων (EIKONΑ IΙΙ.4). Οι εγκάρσιες τοµές 

στοµατίων των φύλλων του 1ου και 2ου κόµβου της ροδακινιάς έδειξαν ότι η 

εναπόθεση των φθοριζόντων συστατικών αρχίζει από τα καταφρακτικά 

κύτταρα των στοµατίων και επεκτείνεται στα αµέσως γειτονικά επιδερµικά 

κύτταρα µέχρι να καλύψει και τα υπόλοιπα επιδερµικά κύτταρα (EIKONΑ 

IΙΙ.5). 

ΙΙΙ.2. Ανάλυση των επιεφυµενιδικών κηρών του φυτού Prunus persica L. σε 

διάφορα αναπτυξιακά στάδια 

Για τη µελέτη των επιεφυµενιδικών κηρών των φύλλων του φυτού 

Prunus percica και των φαινολικών συστατικών τα οποία έχουν εναποτεθεί 

σε αυτούς, αναλύθηκαν χλωροφορµικά εκπλύµατα από την αποαξονική 

επιφάνεια φύλλων 2ου, 4ου και 8ου κόµβου και από την προσαξονική 

επιφάνεια φύλλων 4ου και 8ου κόµβου εκπτυσσόµενης βλάστησης. Τα φυτικά 

είδη επιλέχθηκαν ώστε να µη φέρουν τρίχες ή αδένες των οποίων τα 

φαινολικά συστατικά θα παραλαµβάνονταν και αυτά  µε  τις  χλωροφορµικές  
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Εικόνα ΙΙΙ.6.α. Φάσµα απορρόφησης και β. φάσµα εκποµπής φθορισµού χλωροφορµικού 
εκπλύµατος της αποαξονικής επιφάνειας φύλλων 4ου κόµβου του φυτού P. persica. 
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εκπλύσεις. Μετρήθηκε η µέση επιφάνεια των φύλλων κάθε κόµβου και η 

ποσότητα    των    επιεφυµενιδικών   κηρών,   ενώ   για   την   εκτίµηση   των 

εναποτιθέµενων φαινολικών συστατικών στους κηρούς, έγιναν 

φασµατοσκοπικές µετρήσεις (απορρόφηση στο υπεριώδες και εκποµπή 

φθορισµού) των χλωροφορµικών εκπλυµάτων (EIKONΑ IΙΙ.6). Τέλος τα 

φαινολικά συστατικά των κηρών που παρελήφθησαν σε ελεύθερη µορφή µε 

υδρόλυση, αναλύθηκαν µε HPLC. 

Η µέση επιφάνεια των φύλλων στα παραπάνω στάδια ανάπτυξης 

φαίνεται στην EIKONΑ IΙΙ.7 όπου διακρίνεται η έντονη αύξηση της 

επιφάνειας του ελάσµατος των φύλλων, ειδικά µετά το στάδιο του 2ου 

κόµβου.  
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Εικόνα ΙΙΙ.7. Η µέση επιφάνεια των 
φύλλων του φυτού P. persica στα 
διάφορα στάδια ανάπτυξης. Οι τιµές 
προέκυψαν από τον λόγο της 
συνολικής επιφάνειας προς τον αριθµό 
των φύλλων για κάθε δείγµα. 

 

 

Στα αντίστοιχα στάδια ανάπτυξης, η εναπόθεση των επιεφυµενιδικών 

κηρών ανά πλευρά φύλλου εµφανίστηκε να ξεκινά από µια αρχική τιµή και 

να αυξάνεται στο στάδιο του 8ου κόµβου. Η εικόνα ήταν παρόµοια µεταξύ της 

προσαξονικής και αποαξονικής επιφάνειας αλλά η προσαξονική επιφάνεια 

εµφάνισε µικρότερη εναπόθεση κηρών (EIKONΑ IΙΙ.8.α). Η συγκέντρωση 

των επιεφυµενιδικών κηρών ανά µονάδα επιφάνειας ακολούθησε πτωτική 

πορεία µεταξύ 2ου και 4ου κόµβου και σταθεροποιήθηκε µε ελαφρά αυξητική 

τάση µεταξύ 4ου και 8ου κόµβου (EIKONΑ IΙΙ.8.β). 

Η απορρόφηση στο υπεριώδες των χλωροφορµικών εκπλυµάτων 

εκφρασµένη ανά πλευρά φύλλου εµφάνισε µια ανοδική πορεία και 

σταθεροποιήθηκε στα φύλλα 8ου κόµβου (EIKONΑ IΙΙ.9.α). Αντίστοιχα, η 

παράµετρος αυτή εκφρασµένη ανά ποσότητα κηρών των αντίστοιχων φύλλων 
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έδειξε να µειώνεται στα φύλλα 8ου κόµβου σε σύγκριση µε αυτά του 2ου και 

4ου  (EIKONΑ  IΙΙ.9.β).  Η  απορρόφηση  εκφρασµένη  ανά µονάδα επιφάνειας  
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Εικόνα ΙΙΙ.8.α. Η εναπόθεση ανά πλευρά φύλλου και β. η συγκέντρωση ανά µονάδα 
επιφάνειας φύλλου των κηρών των χλωροφορµικών εκπλυµάτων των φύλλων του φυτού P. 
persica σε διάφορα αναπτυξιακά στάδια. Οι τιµές είναι µέσοι όροι ± τυπική απόκλιση (n 3-
5). 
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Εικόνα ΙΙΙ.9.α. Η συσσώρευση ανά πλευρά φύλλου, β. η συγκέντρωση ανά µονάδα βάρους 
κηρών και γ. η συγκέντρωση ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου των συστατικών που 
απορροφούν στα 280 nm στα χλωροφορµικά εκπλύµατα των φύλλων του φυτού P. persica σε 
διάφορα αναπτυξιακά στάδια. Οι τιµές είναι µέσοι όροι ± τυπική απόκλιση (n 3-5). 
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εµφανίστηκε να µειώνεται δραµατικά από τον 2ο προς τον 8ο κόµβο (EIKONΑ 

IΙΙ.9.γ). Οι µεταβολές µε το στάδιο ανάπτυξης των αντίστοιχων παραµέτρων 

της προσαξονικής επιφάνειας εµφανίστηκαν συγκρίσιµες µε αυτές της 

αποαξονικής επιφάνειας αλλά οι απόλυτες τιµές απορρόφησης των 

εκπλυµάτων της προσαξονικής επιφάνειας ήταν µικρότερες τόσο ανά πλευρά 

οργάνου (EIKONΑ IΙΙ.9.α) όσο και ανά µονάδα επιφάνειας (EIKONΑ IΙΙ.9.γ) 

προφανώς λόγω µικρότερης ποσότητας κηρών της προσαξονικής επιφάνειας 

σε σχέση µε την προσαξονική. 
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Εικόνα ΙΙΙ.10.α. Η συσσώρευση ανά πλευρά φύλλου, β. η συγκέντρωση ανά µονάδα βάρους 
κηρών και γ. η συγκέντρωση ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου των συστατικών που 
εκπέµπουν φθορισµό στα 430 nm στα χλωροφορµικά εκπλύµατα των φύλλων του φυτού P. 
persica σε διάφορα αναπτυξιακά στάδια. Οι τιµές είναι µέσοι όροι ± τυπική απόκλιση (n 3-
5). 

 

Σε αντίθεση µε την απορρόφηση στο υπεριώδες, η εκποµπή 

φθορισµού από τα χλωροφορµικά εκπλύµατα των φυλλικών επιφανειών 

εκφρασµένη ανά πλευρά φύλλου, εµφάνισε µεγάλη αύξηση µεταξύ 2ου, 4ου 

και 8ου στην αποαξονική, καθώς και µεταξύ 4ου και 8ου στην προσαξονική 

επιφάνεια (EIKONΑ IΙΙ.10.α). Η εκποµπή φθορισµού εκφρασµένη ανά 

ποσότητα κηρών εµφάνισε αύξηση µεταξύ 2ου και 4ου κόµβου στην 
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αποαξονική επιφάνεια και πτώση µεταξύ 4ου και 8ου κόµβου και στις δύο 

επιφάνειες (EIKONΑ IΙΙ.10.β). ∆εν σηµειώθηκε διαφορά µεταξύ 

προσαξονικής και αποαξονικής επιφάνειας των φύλλων. Η εκποµπή 

φθορισµού εκφρασµένη ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου εµφανίστηκε 

µειούµενη µε την ανάπτυξη των φύλλων τόσο στην προσαξονική όσο και 

στην αποαξονική επιφάνεια (EIKONΑ IΙΙ.10.γ). 
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Εικόνα ΙΙΙ.11. Χρωµατογραφική ανάλυση των φαινολικών συστατικών των κηρών της 
αποαξονικής επιφάνειας των φύλλων του φυτού P. persica σε διάφορα αναπτυξιακά στάδια. 
Η απόκριση του ανιχνευτή είναι εκφρασµένη ανά µονάδα βάρους κηρών. Τα βέλη 
υποδεικνύουν τις ποιοτικές αλλαγές κάθε δείγµατος από τον 2ο προς τον 8ο κόµβο. 
 

Η χρωµατογραφική ανάλυση των δειγµάτων µετά την υδρόλυση των 

εκπλυµάτων των επιεφυµενιδικών κηρών της αποαξονικής επιφάνειας των 

φύλλων πιστοποίησε την παρουσία πολυάριθµων φαινολικών συστατικών 

(EIKONΑ IΙΙ.11). Επίσης η  χρωµατογραφική ανάλυση µε τη χρήση 

ανιχνευτή φθορισµού απεκάλυψε την παρουσία και φθοριζόντων 

συστατικών. Η συγκέντρωση των φαινολικών συστατικών ανά ποσότητα 

κηρών εµφανίστηκε σχετικά σταθερή µεταξύ των φύλλων των κόµβων 2ου 
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και 4ου ενώ σηµειώθηκε µείωση της συγκέντρωσης στο δείγµα του 8ου 

κόµβου (EIKONΑ IΙΙ.11). Η παρατήρηση αυτή είναι σε συµφωνία µε τις 

µετρήσεις της απορρόφησης στο υπεριώδες των αντίστοιχων δειγµάτων 

(EIKONΑ IΙΙ.9.β). Η ποσοτική αναλογία των φθορίζοντων ουσιών ανά βάρος 

κηρών εµφανίστηκε συγκρίσιµη µεταξύ 2ου και 4ου κόµβου και µεγαλύτερη 

σε  σχέση  µε  τον  8ο  κόµβο  (EIKONΑ  IΙΙ.12).  Η  σχέση  µεταξύ  4ου  και  8ου  
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Εικόνα ΙΙΙ.12. Χρωµατογραφική ανάλυση των φθοριζόντων συστατικών των κηρών της 
αποαξονικής επιφάνειας των φύλλων του φυτού P. persica σε διάφορα αναπτυξιακά στάδια. 
Η απόκριση του ανιχνευτή είναι εκφρασµένη ανά µονάδα βάρους κηρών. 
 

κόµβου    όσον   αφορά    στην    παρουσία    των    φθοριζόντων    φαινολικών   

συστατικών συµπίπτει   µε   τις µετρήσεις εκποµπής φθορισµού από τα 

αποµονωµένα χλωροφορµικά εκπλύµατα των κηρών των επιφανειών των 

φύλλων του P. persica (EIKONΑ IΙΙ.10.β). Η συγκέντρωση των φαινολικών 

συστατικών ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου (EIKONΑ IΙΙ.13), εµφανίστηκε 

µειούµενη από τον 2ο προς τον 8ο κόµβο. Η παρατήρηση αυτή έρχεται  

επίσης σε συµφωνία µε τις µετρήσεις της απορρόφησης στο υπεριώδες των 
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αντίστοιχων χλωροφορµικών εκπλυµάτων (EIKONΑ IΙΙ.9.γ). Η ποιοτική 

σύσταση των δειγµάτων εµφάνισε αρκετές διαφορές µεταξύ του 2ου, 4ου και 

8ου κόµβου (EIKONΕΣ IΙΙ.11 και IΙΙ.13). 
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Εικόνα ΙΙΙ.13. Χρωµατογραφική ανάλυση των φαινολικών συστατικών των κηρών της 
αποαξονικής επιφάνειας των φύλλων του φυτού P. persica σε διάφορα αναπτυξιακά στάδια. 
Η απόκριση του ανιχνευτή είναι εκφρασµένη ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου. Τα βέλη 
υποδεικνύουν τις ποιοτικές αλλαγές κάθε δείγµατος από τον 2ο προς τον 8ο κόµβο. 
 

Με σκοπό τη σύγκριση της σύστασης και της συγκέντρωσης των 

φαινολικών συστατικών της προσαξονικής και αποαξονικής επιφάνειας, 

έγινε χρωµατογραφική ανάλυση σε φύλλα 4ου και 8ου κόµβου (EIKONΑ 

IΙΙ.14). Τα αποτελέσµατα των δειγµάτων του 8ου κόµβου δείχνουν ότι δεν 

υπάρχουν αισθητές ποσοτικές διαφορές, κάτι που δικαιολογεί και την 

οµοιότητα µεταξύ των δύο επιφανειών στις φασµατοσκοπικές  µετρήσεις. Η 

ποιοτική σύσταση εµφάνισε µια αισθητή διαφορά που εντοπίζεται στην 

απουσία ενός συστατικού από το δείγµα της αποαξονικής επιφάνειας 

(EIKONΑ IΙΙ.14). Η σύσταση των δειγµάτων των δύο επιφανειών έδειξε ότι οι 

κηροί της αποαξονικής επιφάνειας περιέχουν περισσότερα φθορίζοντα 

συστατικά (δεν παρουσιάζεται). Ανάλογα αποτελέσµατα βρέθηκαν και στις 
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συγκρίσεις µεταξύ των επιφανειών των φύλλων 4ου κόµβου (δεν 

παρουσιάζονται). 

ΙΙΙ.3. Ανάλυση των επιεφυµενιδικών κηρών του φυτού Parthenocissus 
quinquefolia σε διάφορα αναπτυξιακά στάδια 

Για τη µελέτη των επιεφυµενιδικών κηρών των φύλλων του φυτού 
Parthenocissus  quinquefolia   και  των  φαινολικών  συστατικών   τα  οποία 

 

Χρόνος (min)
0 15 30 45 60 75

0

1

2

Απ
ορ

ρό
φ
ησ

η 
28

0 
nm

 (m
A

U
 µ

g-
1 

m
l-1

)

0

1

2

Επ
ιφ
άν
ει
α

Π
ρο

σα
ξο
νι
κή

Απ
οα

ξο
νι
κή

 
Εικόνα ΙΙΙ.14. Χρωµατογραφική ανάλυση των φαινολικών συστατικών των κηρών της 
αποαξονικής και προσαξονικής επιφάνειας των φύλλων του 8ου κόµβου του φυτού P. 
persica. Η απόκριση του ανιχνευτή είναι εκφρασµένη ανά µονάδα βάρους κηρών. Το βέλος 
υποδεικνύει τις ποιοτικές αλλαγές µεταξύ των δύο δειγµάτων. 
 

έχουν εναποτεθεί σε αυτούς, αναλύθηκαν χλωροφορµικά εκπλύµατα που 

παρασκευάστηκαν µε εµβάπτιση φύλλων 1ου-7ου κόµβου εκπυσσόµενης 

βλάστησης καθώς και ώριµων φύλλων. Μετρήθηκε η µέση επιφάνεια των 

φύλλων κάθε κόµβου και η ποσότητα των επιεφυµενιδικών κηρών, ενώ για 

την εκτίµηση των εναποτιθέµενων φαινολικών συστατικών στους κηρούς, 

έγιναν φασµατοσκοπικές µετρήσεις (απορρόφηση στο υπεριώδες και 

εκποµπή φθορισµού) των χλωροφορµικών εκπλυµάτων. Τέλος τα φαινολικά 

συστατικά των κηρών που παρελήφθησαν σε ελεύθερη µορφή µε υδρόλυση, 

αναλύθηκαν µε HPLC. 

Η µέση επιφάνεια των φύλλων στα παραπάνω στάδια ανάπτυξης 

φαίνεται στην EIKONΑ IΙΙ.15 όπου διακρίνεται η έντονη αύξηση της 
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επιφάνειας του ελάσµατος των φύλλων, ειδικά µετά το στάδιο του 4ου 

κόµβου. Τα ώριµα φύλλα είχαν µια τελική µέση επιφάνεια της τάξης των 40 

cm2.  

Σε αντίθεση µε τα φύλλα του φυτού P. persica, η εναπόθεση κηρών 

στα φύλλα του φυτού P. quinquefolia ήταν συνεχής στα διαδοχικά 

αναπτυξιακά στάδια χωρίς να διακόπτεται (EIKONΑ IΙΙ.16.α) και 

ακολουθούσε το πρότυπο αύξησης της επιφάνειας του φύλλου (EIKONΑ 

IΙΙ.15). Η συγκέντρωση των κηρών ανά µονάδα επιφάνειας, σε αντίθεση µε 

τα φύλλα του φυτού P. persica, εµφανίστηκε σταθερή σε όλα τα 

αναπτυξιακά στάδια µέχρι και αυτό του 6ου κόµβου και αυξήθηκε στα  φύλλα 
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Εικόνα ΙΙΙ.15. Η µέση επιφάνεια 
των φύλλων του φυτού P. 
quinquefolia στα διάφορα στάδια 
ανάπτυξης. Οι τιµές προέκυψαν 
από τον λόγο της συνολικής 
επιφάνειας προς τον αριθµό των 
φύλλων για κάθε δείγµα. 
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Εικόνα ΙΙΙ.16.α. Η εναπόθεση ανά 
φύλλο και β. η συγκέντρωση ανά 
µονάδα επιφάνειας φύλλου των 
κηρών των χλωροφορµικών 
εκπλυµάτων των φύλλων του 
φυτού P. quinquefolia σε διάφορα 
αναπτυξιακά στάδια. 

 

 

 66



ΙΙΙ. Αποτελέσµατα 

του 7ου κόµβου, ενώ  σταθεροποιήθηκε   σε  χαµηλότερα  επίπεδα  στα  ώριµα 

φύλλα (EIKONΑ IΙΙ.16.β). Στα φύλλα του 7ου κόµβου η αύξηση της 

επιφάνειας   του   ελάσµατος   δεν   ήταν   τόσο   έντονη   ενώ   παράλληλα  η 
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Εικόνα ΙΙΙ.17.α. Η συσσώρευση ανά 
φύλλο, β. η συγκέντρωση ανά 
µονάδα βάρους κηρών και γ. η 
συγκέντρωση ανά µονάδα 
επιφάνειας φύλλου των συστατικών 
που απορροφούν στα 280 nm στα 
χλωροφορµικά εκπλύµατα των 
φύλλων του φυτού P. quinquefolia 
σε διάφορα αναπτυξιακά στάδια. 

 

 

εναπόθεση ανά όργανο ήταν υψηλή µε τελικό αποτέλεσµα να εµφανίζεται 

αυξηµένη συγκέντρωση κηρών ανά επιφάνεια. 

Η απορρόφηση στο υπεριώδες των χλωροφορµικών εκπλυµάτων 

εκφρασµένη ανά όργανο εµφάνισε µια ανοδική πορεία ανάλογη µε την 

ποσότητα των κηρών σε όλα τα στάδια ενώ στα ώριµα φύλλα ήταν µόνο 

ελαφρά αυξηµένη (EIKONΑ IΙΙ.17.α). Αντίστοιχα, η παράµετρος αυτή, 

εκφρασµένη ανά ποσότητα κηρών των αντίστοιχων φύλλων, παρέµεινε 

σταθερή µέχρι και στα φύλλα 5ου κόµβου και εµφανίστηκε µειωµένη στα 

φύλλα του 6ου και 7ου κόµβου καθώς και στα ώριµα φύλλα (EIKONΑ IΙΙ.17.β). 

Σε αντίθεση µε τα φύλλα του φυτού P. persica, η απορρόφηση στα 280 nm 
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των χλωροφορµικών εκπλυµάτων των φύλλων του φυτού P. quinquefolia 

εκφρασµένη ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου, παρέµεινε σχετικά  σταθερή  σε 

όλα τα στάδια ανάπτυξης µέχρι και τα φύλλα του  7ου  κόµβου.  Εµφανίστηκε  
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Εικόνα ΙΙΙ.18.α. Η συσσώρευση ανά 
φύλλο, β. η συγκέντρωση ανά 
µονάδα βάρους κηρών και γ. η 
συγκέντρωση ανά µονάδα 
επιφάνειας φύλλου των συστατικών 
που εκπέµπουν φθορισµό στα 430 
nm στα χλωροφορµικά εκπλύµατα 
των φύλλων του φυτού P  
quinquefolia σε διάφορα 
αναπτυξιακά στάδια. 

.

 

 

ωστόσο πολύ χαµηλή στα ώριµα φύλλα (EIKONΑ IΙΙ.17.γ). 

Παράλληλα µε την παράµετρο της απορρόφησης των εκπλυµάτων στα 

280 nm, η παράµετρος της εκποµπής φθορισµού στα 430 nm εµφάνισε 

αυξητική τάση µε το στάδιο ανάπτυξης των φύλλων (EIKONΑ IΙΙ.18). 

Αντίθετα όµως µε την απορρόφηση στα 280 nm, η εκποµπή στα 430 nm 

εκφρασµένη ανά όργανο, εµφάνισε πολύ υψηλή τιµή στα εκπλύµατα των 

ώριµων φύλλων (EIKONΑ IΙΙ.18.α) ως συνέπεια του γεγονότος ότι οι κηροί 

που εναποτέθηκαν στα ώριµα φύλλα ήταν αρκετά πλούσιοι σε φθορίζοντα 

συστατικά (EIKONΑ IΙΙ.18.β). Η τάση αυτή εµφανίστηκε και στη 

συγκέντρωση των φθορίζοντων συστατικών εκφρασµένων ανά µονάδα 
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επιφάνειας φύλλου (EIKONΑ IΙΙ.18.γ). Η χρωµατογραφική ανάλυση των 

εκπλυµάτων των φύλλων του φυτού P. quinquefolia έδειξε την παρουσία 

ενός  αριθµού  φαινολικών  συστατικών   (EIKONΑ IΙΙ.19).  Η   σύσταση   του 
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Εικόνα ΙΙΙ.19. Χρωµατογραφική ανάλυση των φαινολικών συστατικών των κηρών των 
φύλλων του φυτού P. quinquefolia σε διάφορα αναπτυξιακά στάδια. Η απόκριση του 
ανιχνευτή είναι εκφρασµένη ανά µονάδα βάρους κηρών. Τα βέλη υποδεικνύουν τις 
ποιοτικές αλλαγές κάθε δείγµατος από τον 1ο κόµβο έως τα ώριµα φύλλα. Τα διπλά βέλη 
υποδεικνύουν ποιοτικές αλλαγές που αφορούν στον κύριο όγκο των συστατικών του 
µίγµατος. 

 

κλάσµατος εµφάνισε µεγάλες οµοιότητες µε τα ανάλογα δείγµατα του φυτού 

P. persica ωστόσο τα αναλυθέντα συστατικά ήταν πιο ολιγάριθµα. Η 

συγκέντρωση των φαινολικών συστατικών ανά µονάδα βάρους κηρών 

εµφανίστηκε σταθερή στα δείγµατα των φύλλων του 1ου-3ου κόµβου και 
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αρκετά µειωµένη στα υπόλοιπα δείγµατα (EIKONΑ IΙΙ.19). Η εικόνα αυτή 

εµφανίζεται σε συµφωνία µε τις µετρήσεις της απορρόφησης στα 280 nm των 

χλωροφορµικών εκπλυµάτων (EIKONΑ IΙΙ.17.β). Η ποιοτική σύσταση  των 

δειγµάτων  παρέµεινε σταθερή σε όλα τα δείγµατα µε εξαίρεση το δείγµα των 

ώριµων φύλλων όπου σηµειώθηκαν αρκετές ποιοτικές αλλαγές (EIKONΑ 

IΙΙ.19). Η χρωµατογραφική ανάλυση των δειγµάτων µε τη  χρήση  ανιχνευτή 
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Εικόνα ΙΙΙ.20. Χρωµατογραφική ανάλυση των φθοριζόντων συστατικών των κηρών των 
φύλλων του φυτού P. quinquefolia σε διάφορα αναπτυξιακά στάδια. Η απόκριση του 
ανιχνευτή είναι εκφρασµένη ανά µονάδα βάρους κηρών.  
 

φθορισµού έδειξε την παρουσία φθοριζόντων συστατικών των οποίων η 

συγκέντρωση ανά βάρος κηρών ήταν µέγιστη στα δείγµατα που προέρχονταν 

από τον 1ο-5ο κόµβο, µειωµένη στα δείγµατα που προέρχονταν από τον 6ο 

και 7ο κόµβο και σχετικά αυξηµένη στο δείγµα των ώριµων φύλλων (EIKONΑ 

IΙΙ.20). Τα αποτελέσµατα αυτά εναρµονίζονται µε τις µετρήσεις εκποµπής 

φθορισµού των χλωροφορµικών εκπλυµάτων (EIKONΑ IΙΙ.18). 
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IV. ΣΥΖΗΤΗΣΗ 
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ΙV. Συζήτηση 

IV.1. Η διαµόρφωση του εκπεµπόµενου φθορισµού των στοµατικών 

συµπλόκων των φύλλων σε διάφορα αναπτυξιακά στάδια  

Οι µικροσκοπικές παρατηρήσεις των φύλλων των τριών ειδών που 

εξετάστηκαν έδειξαν ότι το πρότυπο φθορισµού των επιδερµικών κυττάρων 

και των στοµατικών συµπλόκων διαµορφώνεται ανάλογα µε το στάδιο 

ανάπτυξης του φύλλου. Η παρουσία των στοµατίων είναι φανερή µέσω του 

εκπεµπόµενου φθορισµού σε όλα τα αναπτυξιακά στάδια 

συµπεριλαµβανοµένων και των πολύ νεαρών φύλλων. Ο φθορισµός 

προέρχεται από τα φθορίζοντα συστατικά που υπάρχουν στην εφυµενίδα και 

τους επιεφυµενιδικούς κηρούς (Karabourniotis et al., 2001; Liakopoulos et 

al., 2001). Η παρούσα εργασία έδειξε ότι στα πρώιµα στάδια ανάπτυξης, η 

εκποµπή φθορισµού προέρχεται αρχικά από τα επάρµατα της εφυµενίδας 

των καταφρακτικών κυττάρων και εξαπλώνεται στα γειτονικά επιδερµικά 

κύτταρα σε επόµενο χρονικό στάδιο. Η εµφάνιση του φθορισµού στα 

καταφρακτικά πριν από τα λοιπά επιδερµικά κύτταρα, ενδεχοµένως να 

σχετίζεται µε το γεγονός ότι τα καταφρακτικά είναι η πρώτη κατηγορία 

κυττάρων που διαφοροποιείται στην επιδερµίδα των αναπτυσσοµένων 

φύλλων (Wilmer, 1983). Η εναπόθεση φαινολικών συστατικών όπως 

υποδηλώνει ο χαρακτηριστικός µπλε φθορισµός των καταφρακτικών 

κυττάρων, ενδεχοµένως να σχετίζεται τόσο µε την προστασία των 

στοµατικών συµπλόκων από την υπεριώδη ακτινοβολία, όσο και µε την 

άµυνα έναντι παθογόνων. 

Η µελέτη του εκπεµπόµενου φθορισµού από την επιφάνεια των 

επιδερµικών κυττάρων και των στοµατίων των αναπτυσσόµενων φύλλων 

έδωσε ενδιαφέρουσες πληροφορίες για τον τρόπο µε τον οποίο 

πραγµατοποιείται η οντογένεση των στοµατίων και των τριών φυτικών 

ειδών. Η οντογένεση των στοµατίων φαίνεται να ακολουθεί το βασιπέταλο 

πρότυπο ανάπτυξης όπως αυτό έχει αναφερθεί για το φυτό Arabidopsis και 

άλλα δικότυλα φυτά (Pyke et al., 1991; Larkin et al., 1997; Croxdale, 2000). 

Η µικρή πυκνότητα φθοριζόντων στοµατίων στη βάση των φύλλων και 

αντίστοιχα η µεγάλη πυκνότητα τους στην κορυφή των αναπτυσσόµενων 

φύλλων δείχνει ότι τα νέα µεριστωµοειδή σχηµατίζονται από τη βάση του 
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φύλλου  και καθώς το φύλλο εκτείνεται τα ώριµα στοµάτια απαντώνται στην 

κορυφή.  

IV.2. Ανάλυση των επιεφυµενιδικών κηρών των φυτών Prunus persica και 

Parthenocissus quinquefolia σε διάφορα αναπτυξιακά στάδια των φύλλων 

Από τις µετρήσεις της ποσότητας των παραληφθέντων κηρών µέσω 

χλωροφορµικών εκπλύσεων των φύλλων, βρέθηκε ότι η εναπόθεση των 

κηρών στην εφυµενίδα των φύλλων είναι σε γενικές γραµµές συνεχής κατά 

τη διάρκεια της ανάπτυξης τους. Η συγκέντρωση ανά µονάδα επιφάνειας 

φαίνεται να διαµορφώνεται από τον ρυθµό εναπόθεσης ανά πλευρά σε 

συνδυασµό µε τον ρυθµό έκτασης του ελάσµατος. Ως γενική παρατήρηση, η 

συγκέντρωση κηρών ανά µονάδα επιφάνειας των φύλλων ήταν µέγιστη στο 

στάδιο του 2ου κόµβου. Η ύπαρξη υψηλών συγκεντρώσεων κηρών ανά 

µονάδα επιφάνειας στα πολύ πρώιµα στάδια ανάπτυξης των φύλλων και των 

δύο φυτών συνδέεται πιθανότατα µε τη στρατηγική της βέλτιστης αµυντικής 

θωράκισης των νεαρών αναπτυσσόµενων οργάνων, ώστε να προστατεύονται 

από ανεξέλεγκτες απώλειες νερού αλλά και από τα παθογόνα και τους 

εχθρούς (Kerstiens, 1996b).  

Στα φύλλα του φυτού P. persica, η µηδενική εναπόθεση κηρών 

µεταξύ 2ου και 4ου κόµβου, όπου παρατηρείται ο υψηλότερος ρυθµός έκτασης 

του ελάσµατος, µπορεί να εξυπηρετεί την ανάγκη του οργάνου να 

διατηρήσει έναν βαθµό ελαστικότητας που θα επιτρέψει την απρόσκοπτη 

έκταση του ελάσµατος. Σε ορισµένα φυτά κατά τη διάρκεια της φάσης 

ταχείας έκτασης του ελάσµατος δεν εναποτίθενται νέα εφυµενιδικά υλικά 

ενώ η πλήρης διαµόρφωση του εφυµενιδικού κλάσµατος (CP) σηµειώνεται 

αφού το έλασµα έχει πάρει το τελικό του µέγεθος (Jeffree, 1996). Στα φύλλα 

του φυτού P. quinquefolia δεν παρατηρήθηκε ανάλογη διακοπή της 

διαδικασίας εναπόθεσης κηρών, ωστόσο η συγκέντρωσή τους ανά µονάδα 

επιφάνειας φύλλου ήταν σε κάθε περίπτωση πολύ χαµηλότερη από αυτή των 

φύλλων του φυτού P. persica. 

Η συγκέντρωση των κηρών στην προσαξονική επιφάνεια των φύλλων 

του φυτού  P. persica ήταν µικρότερη σε σχέση µε την αποαξονική, όπως 
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έχει παρατηρηθεί και σε ώριµα φύλλα του φυτού P. persica (Liakopoulos et 
al., 2001). Οι µεγαλύτερες διαφορές στη συγκέντρωση των κηρών µεταξύ 

προσαξονικής και αποαξονικής επιφάνειας των φύλλων που αναφέρονται 

από τους Liakopoulos et al (2001) µπορεί να οφείλονται στη διαφορετική 

ηλικία των φύλλων ή στην ύπαρξη διαφορών µεταξύ διαφορετικών 

πειραµατόφυτων. Επίσης στα ώριµα φύλλα, η επίδραση των 

περιβαλλοντικών παραγόντων, όπως οι µηχανικές καταπονήσεις, µπορεί να 

έχει ως αποτέλεσµα τη µείωση του στρώµατος των κηρών στην προσαξονική 

επιφάνεια σε σχέση µε την αποαξονική η οποία προφυλάσσεται καλύτερα 

(Nienhuis and Barthlott, 1997).  

Στην περιοχή των 280 nm απορροφούν κατά κύριο λόγο φαινολικά 

συστατικά και συνεπώς η απορρόφηση στην περιοχή αυτή θεωρείται ότι 

οφείλεται στην παρουσία τέτοιου είδους συστατικών. Η παρουσία ανά 

µονάδα επιφάνειας φύλλου των συστατικών που απορροφούν στα 280 nm 

βρέθηκε να µειώνεται µε την ηλικία στα εκπλύµατα των φύλλων του φυτού 

P. persica ενώ αντίθετα ήταν σταθερή στα εκπλύµατα των φύλλων του 

φυτού P. quinquefolia. Τα αποτελέσµατα από την ανάλυση των 

χλωροφορµικών εκπλυµάτων των φύλλων των δύο φυτών υποδεικνύουν ότι 

η σύσταση των εναποτιθέµενων κηρών σε συστατικά που απορροφούν στα 

280 nm µεταβάλλεται κατά τη διάρκεια της έκπτυξης του ελάσµατος και 

εµφανίζει δύο διακριτές περιόδους· η πρώτη περιλαµβάνει την εναπόθεση 

των κηρών στα νεαρά στάδια του 2ου-4ου ή 5ου κόµβου που είναι σχετικά 

πλούσιοι σε συστατικά που απορροφούν στα 280 nm, ενώ η δεύτερη την 

εναπόθεση λιγότερο πλουσίων σε φαινολικά συστατικά κηρών στα στάδια 

του 7ου-8ου κόµβου. Η µεταβολή αυτή µπορεί να σχετίζεται είτε µε ένα 

συγκεκριµένο αναπτυξιακό πρότυπο βιοσύνθεσης των ουσιών αυτών είτε µε 

µεταβολές παραγόντων του περιβάλλοντος κατά τη διάρκεια ανάπτυξης των 

φύλλων. Σύµφωνα µε τους Hunt and Baker (1980) η ποιοτική σύσταση των 

εφυµενιδικών κηρών σε φαινολικά συστατικά µεταβάλλεται κατά τη 

διάρκεια της ανάπτυξης του καρπού της τοµάτας ενώ οι Wollenweber et al. 

(2000b) αναφέρουν ότι η συγκέντρωση των φλαβονοειδών στους 
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εφυµενιδικούς κηρούς των φύλλων του φυτού Viscum album παρουσιάζει 

εποχιακές διακυµάνσεις. 

Το γεγονός ότι η µέγιστη συγκέντρωση των συστατικών που 

απορροφούν στα 280 nm παρατηρείται στα φύλλα του 2ου κόµβου, πιθανόν 

να σχετίζεται µε τον προστατευτικό ρόλο των ουσιών αυτών έναντι βιοτικών 

και αβιοτικών καταπονήσεων (Bennett and Wallsgrove, 1994; Günthardt-

Goerg, 1996). Πράγµατι, οι χρωµατογραφικές αναλύσεις των αντίστοιχων 

δειγµάτων απεκάλυψαν ότι η συγκέντρωση των φαινολικών συστατικών ανά 

µονάδα βάρους κηρών καθώς και ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου ήταν 

υψηλές στα νεαρά στάδια του 2ου και 4ου κόµβου για το φυτό P. persica και 

1ου-3ου κόµβου για τον φυτό P. quinquefolia.  

Επειδή τα φαινολικά συστατικά είναι εστεροποιηµένα στο πλέγµα 

των υδρόφοβων πολυµερών, εκτός από τον αµυντικό τους προσανατολισµό, 

θα µπορούσαν να παίζουν ρόλο και στη διαµόρφωση των ιδιοτήτων της 

εφυµενίδας. Η ύπαρξη πλάγιων διακλαδώσεων µεταξύ των αλυσίδων των 

εφυµενιδικών µακροµορίων θα µπορούσε να διαµορφώνει φυσικοχηµικές 

ιδιότητες ανάλογες µε αυτές των πλάγιων διακλαδώσεων στα πολυµερή των 

κυτταρικών τοιχωµάτων στις οποίες συµµετέχουν ανόργανα ιόντα και 

φαινολικά οξέα όπως το φερουλικό οξύ. Έτσι, οι αλλαγές που παρατηρούνται 

µε το χρόνο  στην περατότητα του νερού διαµέσου της εφυµενίδας, θα 

µπορούσαν να αποδοθούν εν µέρει σε δηµιουργία εστερικών δεσµών των 

πολυµερών µε τα φαινολικά συστατικά που είναι εντοπισµένα στη µάζα των 

εφυµενιδικών υλικών. 

IV.3. Σχέση µεταξύ της εκποµπής φθορισµού της εφυµενίδας και των 

χαρακτηριστικών φθορισµού των εκπλυµάτων των φύλλων 

Από τις αναλύσεις των χλωροφορµικών εκπλυµάτων προκύπτει ότι 

συγκέντρωση των φθοριζόντων συστατικών ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου 

εµφανίστηκε µειούµενη µε το στάδιο ανάπτυξης και στα δύο φυτά. Ωστόσο, η 

εναπόθεση ανά πλευρά οργάνου (P. persica) ή ανά όργανο (P. quinquefolia) 

βρέθηκε να αυξάνει σηµαντικά από τα φύλλα του 2ου προς αυτά του 8ου 

κόµβου. Οι χρωµατογραφικές αναλύσεις στο φυτό P. persica έδειξαν ότι η 
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παρουσία των φθοριζόντων συστατικών είναι µέγιστη κατά τα στάδια όπου 

κυρίως διαµορφώνονται τα χαρακτηριστικά φθορισµού των στοµατίων και 

µειώνεται κατά την ωρίµανση πιθανόν λόγω µεταβολών της σύστασης των 

κηρών που εναποτίθενται. Πιθανόν, στο στάδιο του 8ου κόµβου όπου τα 

φύλλα έχουν διαµορφώσει το τελικό τους µέγεθος εναποτίθενται νέα 

υδρόφοβα υλικά τα οποία ωστόσο δεν περιέχουν υψηλές συγκεντρώσεις 

φθοριζόντων συστατικών και ως εκ’ τούτου δεν τροποποιούν τα 

χαρακτηριστικά φθορισµού των επιδερµικών και καταφρακτικών κυττάρων.  

Από την άλλη πλευρά, στο φυτό P. quinquefolia παρατηρήθηκε 
συνεχής µείωση της εκποµπής φθορισµού ανά βάρος κηρών αυξανοµένου 

του σταδίου ανάπτυξης χωρίς αιχµή στην ένταση φθορισµού των κηρών 

ανάλογη µε αυτής του φυτού P. persica. Σύµφωνα µε τις µικροσκοπικές 

παρατηρήσεις, τα στοµατικά σύµπλοκα των φύλλων του φυτού P. 
quinquefolia καθυστερούν να εµφανίσουν τη µέγιστη ένταση φθορισµού. 

Έχοντας συνεπώς µια πιο αργή διαδικασία ωρίµανσης, οι επιφάνειες των 

φύλλων του φυτού αυτού είναι πιθανόν να µην εµφανίζουν εναποθέσεις 

κηρών µε υψηλές συγκεντρώσεις φθοριζόντων συστατικών σε κάποιο 

συγκεκριµένο αναπτυξιακό στάδιο. Ωστόσο, η συγκέντρωση των 

φθοριζόντων υλικών ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου εµφανίζεται 

συγκρίσιµη µε αυτή των φύλλων του φυτού P. persica γεγονός που 

υποδηλώνει ότι το φαινόµενο της εναπόθεσης των κηρών στις επιφάνειες 

των φύλλων των δύο φυτικών ειδών έχει το ίδιο τελικό αποτέλεσµα όσον 

αφορά στον εκπεµπόµενο φθορισµό. 

Φαινολικά συστατικά µε φθορίζουσες ιδιότητες βρέθηκαν στα 

δείγµατα των επιεφυµενιδικών κηρών και των δύο φυτικών ειδών µετά από 

αλκαλική υδρόλυση ενώ η συγκέντρωση των φθοριζόντων φαινολικών 

συστατικών ανά βάρος κηρών εµφανίστηκε σε µεγάλο βαθµό ανάλογη µε την 

ένταση φθορισµού των χλωροφορµικών εκπλυµάτων των φύλλων καθώς και 

µε τις µικροσκοπικές παρατηρήσεις. Τα παραπάνω αποτελέσµατα 

επιβεβαιώνουν τον ρόλο των φαινολικών συστατικών ως φθοριζόντων 

συστατικών των επιφανειών των φύλλων. 
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