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 Αντί Προλόγου 

H ελιά είναι το αιώνιο σύµβολο της συµφιλίωσης, της άµιλλας και της ειρήνης. Συνυφασµένη µε την ιστορία και 
την παράδοση των µεσογειακών λαών ασκεί στο ψυχισµό τους βαθύτατη επίδραση. Θεωρώ τιµή, το  γεγονός  ότι  
στην διδακτορική µου διατριβή ασχολήθηκα µε το φυτό της ελιάς. Στην προσπάθεια αυτή συνέβαλλαν δάσκαλοι, 
συνάδελφοι και φίλοι τους οποίους αισθάνοµαι ότι πρέπει να αναφέρω.  

Η εργασία µε τον Αναπληρωτή Καθηγητή κ. Γεώργιο Καραµπουρνιώτη, ο οποίος επέβλεψε την παρούσα διδακτορική 
διατριβή, απετέλεσε µια ευτυχή συγκυρία η οποία στην πορεία εξελίχθηκε σε µια  πλούσια µετάγγιση γνώσεων και ιδεών, όχι 
µόνο µε επιστηµονική αλλά και µε ηθική συνιστώσα. Τον ευχαριστώ για την καθοδήγησή του, το χρόνο που αφιέρωσε καθώς 
και για την εµπιστοσύνη που µου έδειξε όταν έπρεπε να προχωρήσω ανεξάρτητα. Η διδασκαλία του είναι για µένα ανεκτίµητη 
παρακαταθήκη για την επιστηµονική µου εξέλιξη. 

Η µεσολάβηση του Καθηγητή κ. Ιωάννη ∆ροσόπουλου συνέβαλε στην παραπάνω συνεργασία. Τον ευχαριστώ ιδιαίτερα για 
το ενδιαφέρον του αυτό, καθώς και για την συµβολή του στη διαµόρφωση του θέµατος της διατριβής. Η συµµετοχή του όµως 
δεν περιορίστηκε στα παραπάνω, αφού σε πολλές χρονικές στιγµές κατά τη διάρκεια της εργασίας ασχολήθηκε ενεργά µε την 
αξιολόγηση των αποτελεσµάτων, παρά το ασφυκτικά πιεστικό καθηµερινό του πρόγραµµα. 

Καθοριστική ήταν η συµβολή του Καθηγητή κ. Κωνσταντίνου Χολέβα ο οποίος µε την πείρα και τις γνώσεις του 
συνεισέφερε στον σωστό σχεδιασµό της πειραµατικής εργασίας. Ιδιαίτερα τον ευχαριστώ για την πρόθυµη ανταπόκριση και 
αµεσότητά του κατά την κρίση του τελικού κειµένου.  

Θα ήθελα να ευχαριστήσω τον Καθηγητή κ. Παναγιώτη Κατινάκη για την συµµετοχή του στην εξεταστική επιτροπή 
καθώς και για την ανάγνωση της διατριβής, παρά το απαιτητικό από πλευράς χρόνου, επιστηµονικό και διοικητικό του έργο. 

Τον Καθηγητή κ. Μόσχο Πολυσίου ευχαριστώ για τη συµµετοχή του στην εξεταστική επιτροπή και τη µελέτη του 
παρόντος κειµένου. Ιδιαίτερα χρήσιµες ήταν οι υποδείξεις του πάνω σε θέµατα αναλυτικής χηµείας, τις οποίες πρόθυµα 
προσέφερε σε διάφορες στιγµές της εργαστηριακής πορείας µου. 

Η καθοδήγηση του Αναπληρωτή Καθηγητή κ. Κωνσταντίνου Φασσέα κατά τη διεξαγωγή των πειραµάτων µικροσκοπίας 
ήταν πολύτιµη. Τον ευχαριστώ για τη συµµετοχή του στην εξεταστική επιτροπή και πολύ περισσότερο, για την αµεσότητα της 
συνεργασίας, τη φιλική του διάθεση και το χρόνο που αφιέρωσε, τµήµα του δικού του παραγωγικού χρόνου, ώστε να µην είναι 
η εργασία µου επιφανειακή και αποσπασµατική.  

Με τον Επίκουρο Καθηγητή κ. ∆ηµήτριο Μπουράνη ξεκίνησα την ερευνητική µου πορεία στο Εργαστήριο Φυσιολογίας 
Φυτών στα πλαίσια της πρακτικής εξάσκησης και της πτυχιακής µου εργασίας. Για το λόγο αυτό, είναι ιδιαίτερη χαρά για 
µένα η συµµετοχή του στην εξεταστική επιτροπή. Από το σηµείο αυτό θα ήθελα να τον ευχαριστήσω για αυτά που µου δίδαξε 
στα πρώτα µου βήµατα.  

Θα ήθελα να ευχαριστήσω τον Επίκουρο Καθηγητή κ. Σταύρο Βέµµο για τη σηµαντική του βοήθεια και φιλοξενία στο 
Εργαστήριο ∆ενδροκοµίας κατά τη διεξαγωγή µέρους των χρωµατογραφικών αναλύσεων. Επίσης, για το ενδιαφέρον του για 
την παρούσα εργασία και για τη συµµετοχή του στην εξεταστική επιτροπή.  

Η συνεργασία µε τον κ. Χρίστο Τσαντήλα, Τακτικό Ερευνητή του Ινστιτούτου Χαρτογράφησης και Ταξινόµησης Εδαφών 
του ΕΘ.Ι.ΑΓ.Ε. Λάρισας, ήταν πολύτιµη για τη διεξαγωγή του πειράµατος στο πεδίο. Η όρεξη και η αγάπη του για την έρευνα 
στη γεωπονία ήταν για εµένα µια διδακτική και ευχάριστη εµπειρία.  

Μια σειρά προκαταρκτικών πειραµάτων αφορούσαν σε πειράµατα µικροανάλυσης ακτίνων Χ µέσω ΗΜΣ και 
πραγµατοποιήθηκε στον Τοµέα Βιολογίας Φυτών του Τµήµατος Βιολογίας του Πανεπιστηµίου Πατρών µε τη συµβολή του 
Αναπληρωτή Καθηγητή κ. Γεωργίου Ψαρά, τον οποίο και ευχαριστώ για τη βοήθειά του.  

Την Επίκουρο Καθηγήτρια κ. Ελένη Σκαλτσά του Τοµέα Φαρµακογνωσίας και Χηµείας Φυσικών Προϊόντων του 
Τµήµατος Φαρµακευτικής του Πανεπιστηµίου Αθηνών και τον Αναπληρωτή Καθηγητή του Εργαστηρίου Μηχανικής 
Τροφίµων, Επεξεργασίας και Συντήρησης Γ. Προϊόντων του Γ.Π.Α. κ. Παναγιώτη Ρόδη, για την χορήγηση προτύπων 
φαινολικών συστατικών.  

Από την πρώτη στιγµή της παρουσίας µου στο εργαστήριο, ο Επίκουρος Καθηγητής κ. Σπυρίδων Κίντζιος και οι 
Λέκτορες κ. Χριστίνα Κιτσάκη και Γεώργιος Αϊβαλάκις µε τις πράξεις τους και τις υποδείξεις τους αλλά πάνω από όλα µε τη 
φιλική τους προσέγγιση, µε έκαναν να νιώσω ευπρόσδεκτος. Τους ευχαριστώ θερµά για τις προτροπές τους να ολοκληρώσω 
γρήγορα την παρούσα διατριβή. 

Η ολοκλήρωση της διδακτορικής διατριβής είναι ένας σηµαντικός σταθµός σε µια διαδροµή, η οποία ξεκινάει από τη 
βασική εκπαίδευση. Η περίοδος αυτή σηµαδεύτηκε από την πνευµατική καλλιέργεια και την γνώση που µου εµφύσησαν 
αξιόλογοι ∆άσκαλοι οι οποίοι είναι πολύ δύσκολο να αναφερθούν ονοµαστικά στο σύνολό τους. Ας µου επιτραπεί όµως µια 
εξαίρεση – χωρίς όµως αυτή να µειώνει την αξία των υπολοίπων – η αναφορά στον φροντιστηριακό καθηγητή φυσικής µέσης 
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εκπαίδευσης κ. Γεώργιο Παπαδερό, για την αµέριστη στήριξη που µου προσέφερε κατά τη διάρκεια της δοκιµασίας των 
εισαγωγικών εξετάσεων, αλλά και για την µετέπειτα φιλία και ενδιαφέρον.  

Τον κ. Γεώργιο Κωστελένο, θα ήθελα να ευχαριστήσω, όχι µόνο για την χορήγηση των άριστων φυτών τα οποία 
χρησιµοποιήθηκαν για το πείραµα του θαλάµου ανάπτυξης αλλά και για την φιλοξενία και τον ενθουσιασµό του. Ορισµένα 
προκαταρκτικά πειράµατα πραγµατοποιήθηκαν στο φυτώριο του ∆ήµου Αθηναίων µε τη βοήθεια του γεωπόνου ∆ρ. ∆ηµητρίου 
Κυριακάκη. Θα ήθελα να τον ευχαριστήσω για τη βοήθεια και προθυµία του. Τον κ. ∆ηµήτριο Ιατρού, της εταιρίας Ρ.Η.Σ. 
Αρδευτικά Α.Ε.Τ.Ε., θα ήθελα να ευχαριστήσω για την προµήθεια του εξοπλισµού υδροπονίας, τον επαγγελµατισµό του και 
τις απαντήσεις του σε πολλές απορίες µου σε αυτό το δύσκολο κοµµάτι της πειραµατικής προετοιµασίας.  

Τον κ. Σταύρο Πίπιλα, Ε.Τ.Ε.Π. του εργαστηρίου, τον ευχαριστώ για την σηµαντική συµβολή του στη λειτουργία του 
εργαστηρίου. Κυρίως για τη φιλική σχέση και την ευχάριστη παρέα όλα αυτά τα χρόνια. Την κ. Ανδριάνα Σιψά, Ε.Τ.Ε.Π. του 
εργαστηρίου, για τον άψογο επαγγελµατισµό της και την προθυµία της. Πολύ περισσότερο όµως για τη συνεισφορά της στο 
ευχάριστο κλίµα του εργαστηρίου. Τον κ. Ιωάννη Ψαροκωστόπουλο, Ε.Τ.Ε.Π. του Εργαστηρίου Ηλεκτρονικής Μικροσκοπίας, 
όχι µόνο για τη βοήθειά του στην προετοιµασία των δειγµάτων για το ΗΜΣ αλλά και για το ευχάριστο µειδίαµά του και τη 
φιλική ατµόσφαιρα που καλλιέργησε. 

Στο εργαστήριο είχα την τύχη να γνωρίσω συναδέλφους µε τους οποίους αναπτύχθηκε γρήγορα µια βαθιά φιλία. Μαζί 
ζήσαµε τις επιτυχίες αλλά και τις αποτυχίες που συνεπάγεται η επιστηµονική έρευνα. Οι αµέτρητες ώρες της εργαστηριακής 
ζωής δεν θα µπορούσαν να είναι τόσο ευχάριστες χωρίς αυτούς.  

Θέλω να ευχαριστήσω την υποψήφια διδάκτορα Σωτηρία Σταυριανάκου για τη ζεστή φιλία και τον καθαρό χαρακτήρα 
της. Η βοήθειά της τόσο κατά την προετοιµασία του πειραµατικού µέρους όσο και τις άλλες εργαστηριακές δραστηριότητες 
ήταν πολύτιµη. Ελπίζω η καθηµερινή επαφή και η εργασία µαζί της να συνεχιστεί για πολλά ακόµα χρόνια.  

Την ∆ρ. Βάλλυ Λιάκουρα για την ουσιαστική συµπαράσταση και βοήθεια, την ανθρώπινη επαφή και την συνεχή 
προτροπή της να ολοκληρώσω την παρούσα διατριβή, ώστε να ασχοληθώ µε µεγαλύτερη όρεξη µε τις ιδέες για νέα πειράµατα 
που τελούν υπό πιεστική αναµονή κατά τη διάρκεια της συγγραφής του κειµένου αυτού. 

Τον ∆ρ. ∆ήµο Νικολόπουλο για την ικανότητά του να µοιράζει απλόχερα το φίλτρο της καλής διάθεσης, για τη φιλία του 
αλλά και τις συνεχείς επισηµάνσεις του οι οποίες µε βοηθούσαν να διακρίνω τα σηµαντικά από τα ασήµαντα. 

Τον υποψήφιο διδάκτορα Κώστα ∆ελή για την ορµητική προθυµία του για βοήθεια αλλά και το αστείρευτο χιούµορ του. 
Τον υποψήφιο διδάκτορα Μανώλη Φιλίππου για τις ευχάριστες στιγµές που περάσαµε στο εργαστήριο, αλλά και για την 
βοήθειά του στην προετοιµασία των δειγµάτων για το ΗΜ∆. Εύχοµαι να ολοκληρωθεί γρήγορα η συγγραφή της διατριβής του 
και να αξιοποιηθεί όπως της αξίζει. Το γεωπόνο και αναλυτή Η/Υ Χρήστο Παπαδά για την κεφάτη παρέα και τα χαλαρωτικά 
διαλείµµατα που επιφύλασσε η επίσκεψή του στο εργαστήριο, καθώς και τη συµβολή του ώστε ο ψηφιακός µας κόσµος να είναι 
αποδοτικός, ασφαλής και ευχάριστος. Την ∆ρ. Στέλλα Χωριανοπούλου για το ωραίο κλίµα που καλλιέργησε και τα 
ενθαρρυντικά της σχόλια. Τους µεταπτυχιακούς φοιτητές Γεωργία Κοτζιά και Παναγιώτη Νάση για τη βοήθειά τους στην 
προετοιµασία του συστήµατος υδροπονίας αλλά και για την ζεστή τους διάθεση. Τους φοιτητές του εργαστηρίου οι οποίοι µε το 
κέφι και τη φρεσκάδα τους συνέβαλαν στην διευκόλυνση αυτής της προσπάθειας. Τους φίλους µου που αυτά τα τέσσερα χρόνια 
στήριξαν έµµεσα αυτήν την προσπάθεια ακόµα και αν είχαµε αρκετούς µήνες να συναντηθούµε. 

Η εργασία αυτή απαίτησε πολλές θυσίες, όχι µόνο προσωπικές. Θα ήθελα να ευχαριστήσω τη γεωπόνο Βασιλική 
Σταυρουλάκη για την υποµονή, την ενθάρρυνση και την πίστη της σε µένα. Μεγάλο µέρος του χρόνου που απαιτήθηκε για 
την ολοκλήρωση αυτής της εργασίας έλειψε από τον κοινό µας χρόνο. Ωστόσο το διάστηµα της παραµονής της στο εργαστήριο, 
κατά την εκπόνηση της µεταπτυχιακής της εργασίας, ήταν από τα πιο όµορφα των σπουδών µου.  

Τέλος, θα ήθελα να ευχαριστήσω την οικογένειά µου γιατί στην δική της άοκνη προσπάθεια, πίστη και κουράγιο, 
οφείλεται ένα µεγάλο µέρος της αίσιας κατάληξης αυτής της διαδροµής. Την µητέρα µου και τον όµορφο κήπο της από όπου 
και προέρχεται το πρώτο ενδιαφέρον µου για τον θαυµαστό κόσµο των φυτών.  
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Γενικές Αρχές της Ανόργανης ∆ιατροφής των Ανωτέρων Φυτών 

I. Γενικές Αρχές της Ανόργανης 

∆ιατροφής των Ανωτέρων Φυτών 

I.1. Γενικά 

Τα ανώτερα φυτά, ως αυτότροφοι φωτοσυνθετικοί 
οργανισµοί, έχουν την ικανότητα να συνθέτουν το 
σύνολο των δοµικών και λειτουργικών οργανικών 
µορίων τα οποία συνιστούν τη βιοµάζα τους 
χρησιµοποιώντας αποκλειστικά ανόργανα συστα–
τικά331,144.  

Το σύνολο των φυσιολογικών µηχανισµών µε τους 
οποίους τα φυτά προσλαµβάνουν από το περιβάλλον 
τους, διακινούν, κατανέµουν και αξιοποιούν τα 
ανόργανα συστατικά, αποτελεί το αντικείµενο 
µελέτης της ανόργανης διατροφής των ανωτέρων 
φυτών. 

Η ικανότητα των φυτικών οργανισµών να 
προσλαµβάνουν και να αξιοποιούν τα ανόργανα 
συστατικά µε τη βοήθεια της ενέργειας του ήλιου δεν 
συµβάλει µόνο στην επιτυχή διεξαγωγή και 
ολοκλήρωση του βιολογικού τους κύκλου, αλλά και 
στην ανάκτηση των ανόργανων στοιχείων από το 
αβιοτικό περιβάλλον προς όφελος όλων των 
υπόλοιπων ετερότροφων οργανισµών – καταναλωτών.  

Ο άνθρακας όλων των οργανικών ενώσεων των 
φυτών προέρχεται από την φωτοσυνθετική 
αφοµοίωση του, το οξυγόνο από αντιδράσεις 
οργανικών ενώσεων µε µόρια νερού, από την 
απευθείας αφοµοίωση µοριακού οξυγόνου µέσω 
οξειδωτικών ενζύµων, από την φωτοσυνθετική 
αφοµοίωση του CO2 και από την φωτοαναπνοή ενώ το 
υδρογόνο από αντιδράσεις οργανικών ενώσεων µε 
µόρια νερού και από την φωτόλυση του ύδατος331. Τα 
υπόλοιπα στοιχεία που περιέχονται στους φυτικούς 
οργανισµούς προέρχονται κυρίως από το έδαφος. Τα 
φυτά προσλαµβάνουν τα στοιχεία αυτά, τα οποία 
περιέχονται στο εδαφικό διάλυµα υπό διάφορες 
χηµικές µορφές, µέσω του ριζικού συστήµατος. Στο 
παρόν κείµενο, κατά συνθήκη, ο όρος ανόργανο 
(θρεπτικό) στοιχείο χρησιµοποιείται µε την ευρεία 
έννοια και υποδηλώνει κάθε χηµικό είδος, σε 
στοιχειακή ή µη µορφή µε την οποία τα ανόργανα 
στοιχεία απαντώνται στο έδαφος ή στους φυτικούς 

οργανισµούς. 
Η κατανόηση των διεργασιών της ανόργανης 

διατροφής των φυτών αποτελεί θεµελιώδη στόχο της 
επιστήµης της γεωπονίας από την εποχή που 
άνθρωπος ανέπτυξε την γεωργία. Η επιστηµονική 
πρόοδος στον τοµέα αυτό συνέβαλλε, και σίγουρα θα 
συµβάλλει αποφασιστικά και στο άµεσο µέλλον, τόσο 
στην επίτευξη και διατήρηση υψηλών αποδόσεων των 
καλλιεργούµενων φυτών όσο και στην παροχή 
υψηλής ποιότητας γεωργικών προϊόντων. Τα 
επιτεύγµατα αυτά, αν αξιοποιηθούν υπό το πρίσµα 
µιας συνεχούς µέριµνας για ορθολογιστική 
διαχείριση των πόρων και προστασία του φυσικού 
περιβάλλοντος, θεωρείται βέβαιο ότι θα οδηγήσουν 
στην αντιµετώπιση του παγκόσµιου προβλήµατος της 
διαθεσιµότητας τροφής. 

Ι  .2. Τα Απαραίτητα Θρεπτικά Στοιχεία

και οι Χηµικές Μορφές Πρόσληψης    

Παρά το γεγονός ότι στην ξηρή ουσία των φυτών 
είναι δυνατόν να ανιχνευτούν έως και 60 
διαφορετικά στοιχεία51, µόνο ένας περιορισµένος 
αριθµός από αυτά ικανοποιεί τα κριτήρια µε βάση τα 
οποία ένα στοιχείο χαρακτηρίζεται ως απαραί-
τητο377. Μετά από συστηµατικές µελέτες της θρέψης 
των φυτών καταρτίστηκε ο κατάλογος των 
απαραιτήτων θρεπτικών στοιχείων, ο οποίος 
περιλαµβάνει 14 στοιχεία. Τα στοιχεία αυτά 
παραδοσιακά διακρίνονται, ανάλογα µε τις ποσότητες 
στις οποίες είναι απαραίτητα για τα φυτά, σε έξι 
µακροστοιχεία και οκτώ µικροστοιχεία, ενώ εννέα 
ακόµη στοιχεία ασκούν ευεργετική επίδραση ή 
θεωρούνται απαραίτητα σε περιορισµένο αριθµό 
φυτικών ειδών (Πίνακας Ι.1).  

Συνήθως τα θρεπτικά στοιχεία προσλαµβάνονται 
µέσω του ριζικού συστήµατος των φυτών από το 
εδαφικό διάλυµα µε τη µορφή διαλυµένων ιόντων. 

Πίνακας Ι.1. Απαραίτητα θρεπτικά στοιχεία των 
ανωτέρων φυτών377. 

κατηγορία θρεπτικά στοιχεία 
µακροστοιχεία N, P, S, K, Mg, Ca 
µικροστοιχεία Fe, Mn, Zn, Cu, B, Mo, Cl, Ni 

ευεργετικά στοιχεία Na, Si, Co, V, Se, Ga, Al, J, Ti 
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Πίνακας Ι.2. Οι χηµικές µορφές υπό τις οποίες τα 
φυτά παραλαµβάνουν τα απαραίτητα θρεπτικά 
στοιχεία για τιµές pH 6–7 του εδαφικού 
διαλύµατος377,161. Με κυανό χρώµα σηµειώνονται οι 
κύριες µορφές πρόσληψης. Ας σηµειωθεί ότι µε 
εξαίρεση το βόριο148 και το πυρίτιο376, όλα τα 
υπόλοιπα θρεπτικά στοιχεία παραλαµβάνονται σε 
ιοντική µορφή. 

θρεπτικό στοιχείο µορφή απορρόφησης 
N NO3–, NH4+

P H2PO4–, HPO42–, PO43–

S SO42–, SO32– SO2 [*]  
K K+

Mg Mg2+

Ca Ca2+

Fe Fe2+, Fe3+, χηλικός Fe [†] 
Mn Mn2+

Zn Zn2+

Cu Cu2+

B H3BO3, B(OH)4–

Mo MoO42–

Cl Cl–

Si H4SiO4

Ni Ni2+

[*] Το SO2 µπορεί να απορροφηθεί από την ατµόσφαιρα 
µέσω των εναέριων οργάνων των φυτών. 
[†] Ο τρισθενής σίδηρος (Fe3+) ανάγεται σε δισθενή (Fe2+) 
πριν τη απορρόφησή του από τις ρίζες. Στην περίπτωση των 
χηλικών µορφών σιδήρου, η απορρόφηση του ιόντος 
προϋποθέτει τον προηγούµενο διαχωρισµό του από τον 
παράγοντα χηλιοποίησης211. 

Ανεξάρτητα από την ορυκτολογική σύσταση του 
εδάφους και την περιεκτικότητα του εδαφικού 
διαλύµατος σε ιόντα, η ικανότητα πρόσληψης των  
θρεπτικών στοιχείων από τα φυτά περιορίζεται µόνο 
σε συγκεκριµένες χηµικές µορφές (Πίνακας Ι.2). 

Ι     .3. Παράγοντες που Καθορίζουν την

Συγκέντρωση των Θρεπτικών Στοιχείων   

στο Έδαφος 

Η διαθεσιµότητα ενός θρεπτικού στοιχείου, 
διαµορφώνεται από την συγκέντρωσή του στο 
εδαφικό διάλυµα, σε συνδυασµό µε την ικανότητα 
πρόσληψης αυτού από τη ρίζα46. Το εδαφικό διάλυµα 
αποτελεί ένα αραιό διάλυµα θρεπτικών στοιχείων µε 
µεταβλητή συγκέντρωση λόγω αυξοµειώσεων της 
περιεκτικότητας του εδάφους σε νερό. Από το σύνολο 
των θρεπτικών στοιχείων του εδάφους µόνο ένα 

ποσοστό της τάξης του 0,2% είναι διαλυµένο στο 
εδαφικό διάλυµα. Το 98% των θρεπτικών στοιχείων 
περιλαµβάνεται στη στερεή φάση του εδάφους υπό 
µορφή ορυκτών συστατικών και αποδοµούµενης 
οργανικής ύλης από την οποία καθίστανται 
διαθέσιµα µε πολύ αργούς ρυθµούς. Τέλος, ένα 
ποσοστό περίπου 2% των θρεπτικών στοιχείων 
βρίσκεται προσροφηµένο υπό ιοντική µορφή στην 
εδαφική µήτρα. Η κατανοµή των θρεπτικών 
στοιχείων µεταξύ των τριών φάσεων του εδάφους 
καθώς επίσης και οι παράγοντες που καθορίζουν τον 
ρυθµό µετακίνησης των στοιχείων από την µια φάση 
στην άλλη, καθορίζουν τη διαθεσιµότητα των 
θρεπτικών στοιχείων στο θρεπτικό διάλυµα249. Οι 
παράγοντες που καθορίζουν τη συγκέντρωση του 
εδαφικού διαλύµατος είναι: 

α. η χηµική σύσταση των πρωτογενών 
ορυκτών του εδάφους επε δή καθορίζει το 
είδος των εν δυνάµει διαθέσ µων ανόργανων 
στοιχείων 

ι
ι

δ

ε

β. ο ρυθµός αποδόµησης των ορυκτών 
συστατικών του εδάφους 

γ. τα φυσικοχηµικά χαρακτηριστικά της 
στερεής φάσης του εδάφους 

. οι κλιµατικές συνθήκες (θερµοκρασία, 
υγρασία και αερισµός του εδάφους) 

. βιοτικοί παράγοντες (δραστηριότητα της 
µικροχλωρίδας του εδάφους και εγκαθίδρυση 
συµβιωτικών σχέσεων) 

Όσον αφορά στα φυσικοχηµικά χαρακτηριστικά 
της στερεής φάσης του εδάφους, είναι απαραίτητο να 
επισηµανθούν τα εξής: ο αριθµός και το είδος των 
θέσεων δέσµευσης των ιόντων στην εδαφική µήτρα 
καθορίζει την ιονανταλλακτική ικανότητα του 
εδάφους. Οι θέσεις δέσµευσης δηµιουργούνται από 
την άργιλο, τα κολλοειδή και την οργανική ουσία του 
εδάφους376. 

Λόγω του αντιστρεπτού χαρακτήρα της 
δέσµευσης, το κλάσµα των προσροφηµένων ιόντων 
αντιπροσωπεύει την κυριότερη δεξαµενή µέσω της 
οποίας το θρεπτικό διάλυµα τροφοδοτείται άµεσα µε 
στοιχεία183. Συνεπώς, η ιονανταλλακτική ικανότητα 
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του εδάφους σχετίζεται µε την αναπλήρωση των 
ιόντων του εδαφικού διαλύµατος τα οποία 
αποµακρύνονται συνεχώς λόγω της απορρόφησής 
τους από τις ρίζες των φυτών ή της έκπλυσής τους 
προς βαθύτερα στρώµατα εδάφους46. 

Η πλειονότητα των θέσεων δέσµευσης στην 
εδαφική άργιλο αλλά και τα εδαφικά κολλοειδή φέρει 
αρνητικά φορτία. Κατά συνέπεια, ευνοείται η 
συγκράτηση των κατιονικών και η άπωση των 
ανιονικών χηµικών µορφών των θρεπτικών 
στοιχείων, οι οποίες τελικά εκπλένονται ταχέως προς 
βαθύτερα στρώµατα εδάφους και αποµακρύνονται 
από την περιοχή της ριζόσφαιρας377.  

Η οργανική ουσία του εδάφους συµβάλει στη 
δηµιουργία παραγόντων χηλιοποίησης (χουµικών 
οξέων) των δισθενών και τρισθενών κατιόντων376, οι 
οποίοι αποτρέπουν το σχηµατισµό αδιάλυτων 
ένυδρων οξειδίων στις συνήθεις τιµές εδαφικού 
pH294.  

Η τιµή του pH του εδαφικού διαλύµατος 
καθορίζει το είδος των χηµικών αντιδράσεων που θα 
λάβουν χώρα µεταξύ των επιµέρους συστατικών αλλά 
και τα χηµικά είδη τα οποία είναι διαθέσιµα στα 
φυτά47,376,51,185,319. Το pH του εδάφους επηρεάζει 
επίσης τη βιολογική δραστηριότητα της 
µικροχλωρίδας του εδάφους51 αλλά και την 
ικανότητα της ρίζας να απορροφήσει ιόντα. 

Ι   .4. Τα Ανώτερα Φυτά Απορροφούν 

Θρεπτικά Στοιχεία από το Έδαφος Μέσω     

Εξε δ κευµένων Μηχανισµώνι ι   

Πρόσληψης 

Οι µηχανισµοί πρόσληψης των ιόντων 
παρουσιάζουν εξειδίκευση211. Ως αποτέλεσµα, η 
σύσταση σε ανόργανα στοιχεία του εσωτερικού των 
ριζών εµφανίζεται διαφοροποιηµένη έναντι αυτής 
του εξωτερικού εδαφικού διαλύµατος294,331. 

Οι υψηλής εξειδίκευσης µηχανισµοί πρόσληψης 
των θρεπτικών στοιχείων επιτρέπουν την 
συσσώρευση στοιχείων στους ιστούς της ρίζας σε 
συγκεντρώσεις οι οποίες υπερβαίνουν κατά πολύ 
αυτές του εξωτερικού εδαφικού διαλύµατος. Εάν δεν 

υπήρχε δυνατότητα συσσώρευσης και η πρόσληψη 
των θρεπτικών στοιχείων στηριζόταν αποκλειστικά 
σε µηχανισµούς διάχυσης, τα φυτά θα αδυνατούσαν 
να ικανοποιήσουν τις θρεπτικές τους ανάγκες117,319. 

Ι    .4.1. Η Πρόσληψη των Θρεπτικών

Στοιχείων και του Νερού από το Ριζικό      

Σύστηµα των Ανωτέρων Φυτών   

Η είσοδος και κίνηση των ιόντων και του νερού 
από το εξωτερικό διάλυµα προς τα κύτταρα της ρίζας 
ακολουθεί δύο εναλλακτικές οδούς, είτε την 
αποπλαστική είτε τη συµπλαστική. Ο αποπλάστης 
αποτελείται από την υδατική φάση που εντοπίζεται 
στον χώρο µεταξύ των κυττάρων και την υδατική 
φάση που είναι προσροφηµένη στα κυτταρικά 
τοιχώµατα λόγω της  ύπαρξης των πόρων του 
πλέγµατος των πολυµερών41,377. Ως συµπλάστης 
ορίζεται η συνέχεια του κυτταροπλάσµατος 
γειτονικών κυττάρων, τα οποία ενώνονται µε 
πλασµοδεσµούς376. 

Κάθε ιόν ή µόριο νερού το οποίο βρίσκεται στο 
εδαφικό διάλυµα έχει τη δυνατότητα να ακολουθήσει 
τις παραπάνω δύο εναλλακτικές διαδροµές. Από ένα 
σηµείο και µετά, είσοδος στον συµπλάστη αποτελεί 
την απαραίτητη προϋπόθεση για την αξιοποίηση και 
µεταφορά των θρεπτικών στοιχείων προς τα υπέργεια 
όργανα. 

Ι  .4.1.1 Είσοδος και Κίνηση Νερού και 

Θρεπτικών Στο χείων στην Περιοχή του ι    

Αποπλάστη 

 Η κίνηση του νερού και των ιόντων διαµέσου της 
αποπλαστικής οδού θεωρείται παθητική και 
αποδίδεται στους µηχανισµούς της διάχυσης και 
µαζικής ροής211. 

Φυσικοχηµικά ο αποπλάστης διαφοροποιείται σε 
δύο κλάσµατα. Το πρώτο κλάσµα  που ονοµάζεται 
ελεύθερος χώρος Donnan, χαρακτηρίζεται από την 
παρουσία αρνητικά φορτισµένων καρβοξυλικών 
οµάδων των πολυγαλακτουρονικών οξέων του 
µεσοτοιχίου377. Στον χώρο αυτό τα ιόντα 
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δεσµεύονται ή απωθούνται αναλόγως του φορτίου 
τους211 ενώ η αντιστρεπτή  δέσµευσή τους 
περιγράφεται από τις ισορροπίες Donnan377. Η 
επιλεκτική δέσµευση των κατιόντων στις αρνητικά 
φορτισµένες οµάδες του αποπλαστικού αυτού 
κλάσµατος συµβάλει στη δηµιουργία µιας δεξαµενής 
υψηλής συγκέντρωσης, από την οποία και µέσω της 
κυτταροπλασµατικής µεµβράνης αντλούνται 
θρεπτικά στοιχεία, ώστε να καλυφθούν οι ανάγκες 
των κυττάρων. Το δεύτερο κλάσµα του αποπλαστικού 
χώρου δεν φέρει φορτισµένες οµάδες και συνεπώς η 
είσοδος και η κίνηση του νερού και των ιόντων σε 
αυτό θεωρείται ελεύθερη. Το κλάσµα αυτό 
ονοµάζεται ελεύθερος χώρος νερού211. 

Η κίνηση του εδαφικού διαλύµατος διαµέσου του 
αποπλαστικού χώρου καθορίζεται τόσο από 
ανατοµικά χαρακτηριστικά των κυττάρων (όπως οι 
εναποθέσεις σουβερίνης και η δευτερογενής πάχυνση 
του κυτταρικού τοιχώµατος) όσο και από τις 
συνθήκες που επικρατούν στην ενότητα έδαφος – 
φυτό – ατµόσφαιρα (όπως η ένταση της διαπνοής)327.  

Η ταχύτερη είσοδος και διάχυση του νερού στη 
ρίζα έναντι αυτής των ιόντων41 προκαλεί 
συσσώρευση ιόντων στην περιοχή του αποπλάστη, η 
οποία ευνοεί την ταχύτερη διακίνησή τους µέσω 
διάχυσης ή και ενεργού µεταφοράς211.  

Ι  .4.1.2.  Είσοδος Νερού και Θρεπτικών 

Στοιχείων στα Κύτταρα του Ριζικού   

Συστήµατος – Συµπλαστική Κίνηση 

Η κίνηση των ιόντων διαµέσου του συµπλάστη 
δεν είναι απαραίτητο να περιλαµβάνει και κίνηση 
αυτών διαµέσου των χυµοτοπίων, διαδικασία που δεν 
συµβάλει, άλλωστε, σηµαντικά στη διακίνηση των 
ιόντων376. Προϋπόθεση για την πραγµατοποίηση 
αυτής της κίνησης είναι η είσοδος του νερού και των 
ιόντων στο εσωτερικό των κυττάρων διαµέσου της 
κυτταροπλασµατικής µεµβράνης.  

Η κυτταροπλασµατική µεµβράνη, λόγω της 
στοιβάδας των φωσφορολιπιδίων, αποτελεί εµπόδιο 
στην δίοδο των φορτισµένων και ενυδατωµένων 
ιόντων από και προς το εξωτερικό µέσο377. Η 
διέλευση των ιόντων διαµέσου της µεµβράνης γίνεται 

δυνατή µε τη βοήθεια µεµβρανικών πρωτεϊνών που 
εµφανίζουν εξειδίκευση όσον αφορά στο είδος του 
µορίου που µεταφέρεται. Οι πρωτεϊνικοί αυτοί 
παράγοντες µεταφοράς θεωρούνται υπεύθυνοι για το 
φαινόµενο της συσσώρευσης των στοιχείων στο ριζικό 
σύστηµα των ανωτέρων φυτών. Η ικανότητα των 
φυτών να εγκλιµατίζονται στις επικρατούσες 
συνθήκες του εδαφικού περιβάλλοντος οφείλεται, 
µεταξύ άλλων, και στην ικανότητα ελέγχου των 
µηχανισµών αυτών.  

Η κίνηση των ιόντων διαµέσου των πρωτεϊνικών 
αυτών παραγόντων µπορεί να είναι είτε παθητική 
(αυθόρµητη, λόγω της ευνοϊκής διαβάθµισης του 
ηλεκτροχηµικού δυναµικού211,336, είτε ενεργητική 
(µέσω δαπάνης µεταβολικής ενέργειας, αντίθετα προς 
τη διαβάθµιση του ηλεκτροχηµικού δυνα–
µικού364,277. 

Η παθητική µεταφορά συχνά πραγµατοποιείται 
µέσω πρωτεϊνών µεταφοράς που διακρίνονται σε 
πρωτεΐνες διευκολυνόµενης µεταφοράς, συµµετα–
φορείς, αντιµεταφορείς και κανάλια ιόντων211. Οι 
πρωτεΐνες διευκολυνόµενης µεταφοράς καταλύουν 
την µεταφορά ιόντων κατά µήκος της διαβάθµισης 
ηλεκτροχηµικού δυναµικού. Για δεδοµένες συνθήκες 
ηλεκτροχηµικού δυναµικού οι πρωτεΐνες αυτές 
λειτουργούν προς µια κατεύθυνση µεταφέροντας ένα 
ιόν κάθε φορά. Τα κανάλια ιόντων λειτουργούν µε 
ανάλογο τρόπο µε τη διαφορά ότι παρέχουν έναν 
πόρο µέσω του οποίου η κίνηση των ιόντων γίνεται 
µαζικά και συνεπώς ταχύτερα6. Οι συµµεταφορείς, 
εκµεταλλευόµενοι την διαβάθµιση του ηλεκτρο–
χηµικού δυναµικού, µεταφέρουν ταυτόχρονα 
κατιόντα ή ανιόντα µε παράλληλη µεταφορά 
πρωτονίων. Οι αντιµεταφορείς λειτουργούν κατά 
ανάλογο τρόπο µε την ταυτόχρονη µεταφορά ιόντων 
προς αντίθετες κατευθύνσεις, ώστε να διατηρείται η 
ηλεκτροχηµική ισορροπία205. 

Στην δεύτερη κατηγορία ανήκουν πρωτεΐνες που 
χρησιµοποιούν άµεσα µεταβολική ενέργεια και 
αναφέρονται γενικά ως αντλίες όπως οι αντλίες 
πρωτονίων και οι ABC – µεταφορείς336. Οι αντλίες 
πρωτονίων µεταφέρουν πρωτόνια αντίθετα στην φορά 
του ηλεκτροχηµικού δυναµικού και για τον λόγο 
αυτό η λειτουργία τους είναι συζευγµένη µε την 
υδρόλυση του ATP211. Ο ρόλος των αντλιών 
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πρωτονίων είναι θεµελιώδης και η δράση τους 
κυριαρχεί µεταξύ των µεµβρανικών ενζύµων διότι 
συµβάλουν καθοριστικά στη διατήρηση της 
οµοιόστασης. Μέσω της διαβάθµισης του δυναµικού 
πρωτονίων πραγµατοποιείται, µεταξύ άλλων και η 
µετακίνηση ιόντων από και προς το κυτταρόπλασµα 
µε την βοήθεια των συµµεταφορέων και των 
αντιµεταφορέων ιόντων6,243. 

Από την άλλη πλευρά, το νερό εισέρχεται στο 
εσωτερικό των κυττάρων είτε µέσω της διπλής 
στοιβάδας των φωσφορολιπιδίων είτε µέσω 
εξειδικευµένων καναλιών µεταφοράς που 
ονοµάζονται υδροπορίνες. Οι υδροπορίνες 
προσφέρουν µια χαµηλής αντίστασης δίοδο µαζικής 
µεταφοράς νερού από και προς τα κύτταρα221. Η 
κατεύθυνση της κίνησης καθορίζεται από τη διαφορά 
δυναµικού του νερού µεταξύ εσωτερικού και 
εξωτερικού περιβάλλοντος. 

Ι       .4.2. Κίνηση του Νερού και των

Θρεπτικών Στοιχείων Εντός των Ιστών   

της Ρίζας και Φόρτωσή τους στα Αγγεία     

του Ξύλου 

Η κίνηση του νερού και των ιόντων από το 
εξωτερικό διάλυµα προς τα αγγεία του ξύλου 
αποτελεί µια σύνθετη διαδικασία η οποία εξαρτάται, 
µεταξύ άλλων, από τα ανατοµικά και βιοχηµικά 
χαρακτηριστικά των ιστών, από τις εδαφικές και 
κλιµατολογικές συνθήκες και από το είδος του κάθε 
ιόντος. Παρόλο που οι οδοί µεταφοράς του νερού και 
των ιόντων είναι κοινές (δηλαδή είτε µέσω του 
συµπλάστη είτε µέσω του αποπλάστη), οι µηχανισµοί 
µέσω των οποίων επιτελείται η µεταφορά, καθώς και 
η άσκηση ελέγχου παρουσιάζουν διαφοροποιήσεις.  

Το νερό έχει τη δυνατότητα να ακολουθεί τρεις 
εναλλακτικές οδούς κίνησης (Εικόνα Ι.1), την 
αποπλαστική κίνηση, την συµπλαστική κίνηση 
διαµέσου των πλασµοδεσµών και τη διακυτταρική 
κίνηση διαµέσου των υδροπορινών των 
µεµβρανών327,221. Από την άλλη πλευρά, τα ιόντα  
µπορούν να κινηθούν αποπλαστικά ή συµπλαστικά 
(Εικόνα Ι.1).  

Σύµφωνα µε την θεωρία συνάφειας – τάσης327, η 

κινητήρια δύναµη για την αποπλαστική κίνηση του 
νερού (το οποίο συµπαρασύρει και τα ιόντα) είναι η 
ανάπτυξη αρνητικής υδροστατικής πίεσης (τάσης) 
στα ξυλώδη αγγεία της ρίζας η οποία οφείλεται στη 
δηµιουργία του διαπνευστικού ρεύµατος (µηχα–
νισµός µαζικής ροής). Σε συνθήκες οι οποίες δεν 
ευνοούν τη διαπνοή, ο µηχανισµός µαζικής ροής δεν 
λειτουργεί και η τροφοδοσία σε θρεπτικά στοιχεία 
περιορίζεται σε µηχανισµούς απλής διάχυσης ενώ η 
τροφοδοσία σε νερό στις διαφορές δυναµικού327.  
Κατά την κατ΄ ακτίνα κίνηση από το φλοιό της ρίζας 
και µέχρι την ενδοδερµίδα η µεταφορά του νερού 
διαφοροποιείται έναντι αυτής των ιόντων. Στην 
περίπτωση του νερού η κίνηση µέχρι την 
ενδοδερµίδα γίνεται κυρίως αποπλαστικά, ακολου–
θώντας την οδό της µικρότερης αντίστασης. Η κίνηση 
αυτή εξασφαλίζει µεγαλύτερες ταχύτητες ροής προς 
τον κεντρικό κύλινδρο376. Από την άλλη πλευρά, η 
κίνηση των ιόντων διαµέσου του φλοιώδους 
παρεγχύµατος γίνεται τόσο σε συµπλαστική όσο και 
µε αποπλαστική, µέσω διαχύσεως, πορεία376.  

Ανεξάρτητα του δρόµου που ακολουθείται από το 
νερό και τα ιόντα κατά την πορεία τους µέσα στο 
φλοιώδες παρέγχυµα της ρίζας προς τον κεντρικό 
κύλινδρο και τα αγγεία του ξύλου, η παρεµβολή 
ορισµένων αποπλαστικών φραγών, σηµαντικότερη 
από τις οποίες είναι η Κασπαρική λωρίδα, απαιτεί τη 
συµπλαστική διέλευση τόσο του νερού, όσο και των 
διαφόρων ιόντων376 (Εικόνα Ι.1). Η ύπαρξη της 
Κασπαρικής λωρίδας οφείλεται σε εναποθέσεις 
σουβερίνης στα αντικλινή και στα κατ’ ακτίνα 
κυτταρικά τοιχώµατα  των κυττάρων της ενδοδερ–
µίδας. Άλλες φορές, η ριζοδερµίδα, όπως και η 
ύπαρξη εξωδερµίδας σε ορισµένα φυτικά είδη, 
αποτελούν τα πρώτα σηµεία αντίστασης στην 
αποπλαστική κίνηση, λόγω εναποθέσεων σουβε–
ρίνης145.  

Πρόσφατα πειραµατικά δεδοµένα που αφορούν 
κυρίως σε νεαρές ρίζες έχουν αµφισβητήσει το ρόλο 
της ενδοδερµίδας ως απόλυτου φράγµατος στην 
αποπλαστική κίνηση νερού145,211. Υπάρχουν 
σοβαρές ενδείξεις ότι η διαµόρφωση των 
αποπλαστικών φραγών που περιορίζουν την κίνηση 
του νερού και των ιόντων εξαρτάται από το είδος του 
φυτού και το εδαφικό καθεστώς που επικρατεί
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πλασµοδεσµός

χυµοτόπιο

κυτταρικό τοίχωµα

κυτταρόπλασµα

Κασπαρική λωρίδα

ξυλώδες αγγείο

κύτταρο µεταφοράς
ενδοδερµίδα

φλοιός
εξωδερµίδα

ριζοδερµίδα

κεντρικός
   κύλινδρος

 

Εικόνα Ι.1. Μοντέλο της κατ’ ακτίνα συµπλαστικής και αποπλαστικής κίνησης νερού και ιόντων προς τα 
ξυλώδη αγγεία της ρίζας. α. Η αποπλαστική κίνηση νερού µπορεί να συνεχιστεί απρόσκοπτα τουλάχιστον µέχρι 
την Κασπαρική λωρίδα όπου όπως πιστεύεται το νερό εισέρχεται αναγκαστικά στον συµπλάστη. Η δυνατότητα 
κίνησης του νερού διαµέσου του αποπλάστη της ενδοδερµίδας αποτελεί αντικείµενο έρευνας. β. Η ενεργός 
απορρόφηση ιόντων από τα κύτταρα της ριζοδερµίδας αποτελεί τον αποτελεσµατικότερο µηχανισµό 
απορρόφησης από εξαιρετικά αραιά εδαφικά διαλύµατα. Στη συνέχεια τα ιόντα κινούνται συµπλαστικά µέσω των 
πλασµοδεσµών και φορτώνονται στα ξυλώδη αγγεία µέσω αντλιών αντιµεταφοράς ή συµµεταφοράς. γ. Τα ιόντα 
µπορούν να κινηθούν αποπλαστικά µέχρι την ενδοδερµίδα όπου υποχρεωτικά πρέπει να συνεχίσουν µέσω της 
συµπλαστικής οδού µετά την ενεργό απορρόφησή τους από τα κύτταρα του φλοιού. δ. Το νερό µπορεί να κινηθεί 
συµπλαστικά µέσω πλασµοδεσµών ή ε. διακυτταρικά µέσω υδροπορινών. Η κίνηση αυτή του νερού θεωρείται 
ταχύτερη έναντι αυτής µέσω πλασµοδεσµών. Σε κάθε περίπτωση µπορεί λάβει χώρα ανταλλαγή νερού και ιόντων 
µεταξύ του κυτταροπλάσµατος και του χυµοτοπίου. Η ενεργός µεταφορά ιόντων προς το κυτταρόπλασµα, το 
χυµοτόπιο και τα ξυλώδη αγγεία προωθείται από την διαµόρφωση µιας διαβάθµισης ηλεκτροχηµικού δυναµικού 
µε την δράση αντλιών πρωτονίων. : αµφίδροµη επικοινωνία; : υδροπορίνη;  / : αποπλαστική / 
συµπλαστική κίνηση νερού;  / : αποπλαστική / συµπλαστική κίνηση ιόντων; ►: ενεργός µεταφορά ιόντων; 
►: ενεργός µεταφορά πρωτονίων; [ ]: συµπλάστης; [ ]: αποπλάστης (211 µε προσαρµογή). 

 
κατά την ανάπτυξη της ρίζας145.  

Η φόρτωση των ιόντων στα αγγεία του ξύλου 
αποτελεί διαδικασία ενεργού µεταφοράς και 
επιτελείται µε την βοήθεια κυττάρων µεταφοράς του 
ξυλώδους παρεγχύµατος (Εικόνα Ι.1). Η δηµιουργία 

διαβάθµισης pH µεταξύ των αγγείων (χαµηλότερο 
pH) και των κυττάρων του ξυλώδους παρεγχύµατος 
(υψηλότερο pH) µε τη λειτουργία αντλιών 
πρωτονίων ευνοεί την µεταφορά κατιόντων προς τα 
αγγεία µε επιστροφή πρωτονίων µέσω 
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αντιµεταφορέων ιόντων. Η µεταφορά ανιόντων 
µπορεί να πραγµατοποιείται µέσω καναλιών ιόντων 
που εκµεταλλεύονται την διαβάθµιση του 
ηλεκτρικού δυναµικού που έχει δηµιουργηθεί µε τη 
λειτουργία των αντλιών πρωτονίων ή την ταυτόχρονη 
µέσω συµµεταφορέων ιόντων µε την ταυτόχρονη 
µεταφορά πρωτονίων και ανιόντων211. 

Ι     .5. Η ∆ιακίνηση και η Κατανοµή των 

Θρεπτικών Στοιχείων Μέσα στο Φυτικό   

Σώµα 

Η διακίνηση των θρεπτικών στοιχείων στο φυτικό 
σώµα πραγµατοποιείται µέσω του αγγειακού 
συστήµατος. Η κίνηση έχει κατεύθυνση από το 
υπόγειο προς το υπέργειο µέρος και οφείλεται κυρίως 
σε µηχανισµούς µαζικής ροής, εποµένως ο κύριος 
όγκος των θρεπτικών στοιχείων παραλαµβάνεται και 
µεταφέρεται όταν οι συνθήκες ευνοούν την 
διαπνοή327.  

Ι     .5.1. Η Συµβολή των Αγγείων του

Ξύλου στην Μετακίνηση και Κατανοµή     

των Θρεπτικών Στοιχείων  

Η σύσταση του χυµού των αγγείων του ξύλου σε 
ανόργανα άλατα και οργανικά συστατικά εξαρτάται 
από το είδος και το στάδιο ανάπτυξης του φυτού αλλά 
και από εδαφοκλιµατικούς παράγοντες οι οποίοι 
καθορίζουν την ταχύτητα της διαπνοής. Ο 
µεταβολισµός του αζώτου και των υδατανθράκων 
καθώς και τα επίπεδα ορισµένων φυτορµονών 
(κυρίως του ABA) καθορίζουν σε µεγάλο βαθµό τη 
σύσταση του ανιόντος χυµού211. 

Κατά την µετακίνηση του ανιόντος χυµού προς 
τις απολήξεις του διαπνευστικού ρεύµατος, η 
σύστασή του σε ιόντα και οργανικά µόρια 
µεταβάλλεται λόγω πλευρικών µετακινήσεων από τα 
αγγεία  του ξύλου προς τα γειτονικά κύτταρα και 
αντίστροφα. Έτσι, κατά µήκος της διαδροµής 
ορισµένα ιόντα µπορεί να προσροφώνται από τα 
κυτταρικά τοιχώµατα των αγγείων ή να 
απορροφώνται από τα γειτονικά κύτταρα ενώ άλλα 

ιόντα ή και οργανικά συστατικά µπορεί να 
εκκρίνονται από τα γειτονικά κύτταρα προς τον 
ανιόντα χυµό41,211. 

Η απορρόφηση των ιόντων από τα κύτταρα που 
γειτνιάζουν µε τα ξυλώδη αγγεία παρουσιάζει 
εκλεκτικότητα και σχετίζεται αφενός µεν µε 
φαινόµενα ιονανταλλαγής µεταξύ του χυµού και των 
κυτταρικών τοιχωµάτων των αγγείων και των 
παρακείµενων κυττάρων, αφετέρου δε µε ενεργό 
απορρόφηση από τα κύτταρα του ξυλώδους 
παρεγχύµατος. Συγκράτηση ιόντων από τον 
αποπλάστη των αγγείων και των γειτονικών 
κυτταρικών τοιχωµάτων παρατηρείται στην 
περίπτωση του ασβεστίου, του σιδήρου και του 
ψευδαργύρου και µπορεί να αποτελεί παράγοντα 
εµφάνισης τροφοπενιών για τα στοιχεία αυτά376 ή 
παράγοντα ανθεκτικότητας έναντι τοξικών 
συγκεντρώσεων ιόντων στο εδαφικό διάλυµα, όπως 
στην περίπτωση του νατρίου και του µολυβδενίου. Η 
απορρόφηση ιόντων από τα κύτταρα του ξυλώδους 
παρεγχύµατος πραγµατοποιείται µε τη λειτουργία 
αντλιών αντιµεταφοράς κατιόντων / πρωτονίων ενώ 
πιθανή είναι η ύπαρξη αντλιών συµµεταφοράς 
ανιόντων / πρωτονίων211.  

Η µετανάστευση ιόντων από τα αγγεία του ξύλου 
προς αυτά του ηθµού κατά τη µεταφορά τους είναι 
δυνατόν να  προκαλέσει µεταβολές στην σύσταση του 
ανιόντος χυµού. Η µετακίνηση αυτή πραγµα–
τοποιείται από εξειδικευµένα κύτταρα µεταφοράς του 
ξυλώδους παρεγχύµατος και είναι ιδιαίτερης 
σηµασίας για την κατανοµή, αναδιανοµή και 
ανακύκλωση των θρεπτικών στοιχείων στο φυτικό 
σώµα. Ο µηχανισµός αυτός συµβάλει στη ρύθµιση της 
σχετικής κατανοµής των θρεπτικών στοιχείων στο 
φυτό ανάλογα τις συνθήκες που επικρατούν στο 
εσωτερικό και εξωτερικό περιβάλλον. Σε περιπτώσεις 
µειωµένης τροφοδοσίας από το εξωτερικό εδαφικό 
διάλυµα, ευνοείται η απελευθέρωση θρεπτικών 
στοιχείων από τους παρακείµενους ιστούς προς τον 
ανιόντα χυµό211. 

Τα φαινόµενα οριζόντιας µεταφοράς ιόντων από 
τα αγγεία του ξύλου προς τα γειτονικά τους κύτταρα 
είναι δυνατόν να προκαλέσουν µια σταδιακή καθ΄ 
ύψος αποφόρτωση του ανιόντος χυµού, ωστόσο ο 
κύριος όγκος των θρεπτικών στοιχείων οδηγείται στα 
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φύλλα µε µικρές συνήθως απώλειες κατά τη 
διαδροµή. Η διαδικασία αποφόρτωσης του ανιόντος 
χυµού στην περιοχή των τελικών απολήξεων του 
διαπνευστικού ρεύµατος σχετίζεται µε ορισµένες 
κατασκευαστικές λεπτοµέρειες των αγγείων όπως µε 
την διάµετρό τους, αλλά και µε τη δυνατότητα 
απορρόφησης νερού και ιόντων από τα παρακείµενα 
κύτταρα. Θα πρέπει να ληφθεί υπ’ όψη ότι κατά 
µήκος της διαδροµής, το νερό εγκαταλείπει τα αγγεία 
ευκολότερα από ότι τα ιόντα. Το φαινόµενο αυτό 
ευνοείται ιδιαίτερα στα µικρότερης διαµέτρου αγγεία 
τα οποία διαθέτουν υψηλό λόγο εσωτερικής 
επιφάνειας προς όγκο του διακινήσιµου χυµού, µε 
αποτέλεσµα αυτά να εµφανίζουν υψηλότερη 
συγκέντρωση ιόντων41. 

Το παραπάνω πρότυπο αποφόρτωσης του χυµού 
των αγγείων του ξύλου µπορεί να ανατραπεί σε 
περιπτώσεις κινητοποίησης αποθεµάτων των 
θρεπτικών στοιχείων. Τέτοιου είδους κινητοποίηση 
µπορεί να παρατηρηθεί σε συγκεκριµένα στάδια 
ανάπτυξης ή υπό συνθήκες έλλειψης ενός θρεπτικού 
στοιχείου.  

Ι     .5.2. Τα Χαρακτηριστικά και η Σηµασία 

της Μετακ νησης Θρεπτικών Στοιχείων ί  

Μέσω του Ηθµού   

Η φόρτωση των στοιχείων του ηθµού µε ανόργανα 
θρεπτικά στοιχεία, εκτός των φωτοσυνθετικών 
προϊόντων και του νερού, παίζει ένα σηµαντικό ρόλο 
στη διακίνηση των ανόργανων θρεπτικών στοιχείων 
στο φυτικό σώµα για δύο κυρίως λόγους.  

α. τα θρεπτικά στοιχεία µπορούν να 
διακινηθούν αντίθετα προ  την φορά του 
ανιόντος χυµού και συνεπώς µπορούν να 
αναδιανεµηθούν ακόµη και σε σηµεία όπου η 
παροχή µέσω των αγγείων του ξύλου είναι 
περιορισµένη 

ς

β. η διακίνηση µέσω του ηθµού καθορίζεται 
από κριτήρια διαφορετικά από αυτά του 
ανιόντος χυµού, κυρίως από τη ροή 
φωτοσυνθετικών προϊόντων µεταξύ σηµείων 
παραγωγής και κατανάλωσης και όχι από την 

ροή του διαπνευστικού ρεύµατος 

Η συµβολή του ηθµού στην διακίνηση των 
θρεπτικών στοιχείων είναι ένα πολύπλοκο φαινόµενο 
που δεν έχει ακόµα διευκρινιστεί επαρκώς 
συγκριτικά µε άλλες πτυχές της ανόργανης 
διατροφής. Το γεγονός αυτό σχετίζεται κυρίως µε το 
πλήθος των παραγόντων που επιδρούν, όπως το είδος 
και η θρεπτική κατάσταση του φυτού, το είδος του 
στοιχείου, οι εδαφοκλιµατικές συνθήκες και το 
στάδιο ανάπτυξης. Η διακίνηση των θρεπτικών 
στοιχείων µέσω των αγγείων του ηθµού, προσφέρει τη 
δυνατότητα οριζόντιας µεταφοράς από τα αγγεία του 
ξύλου, αλλά και τη δυνατότητα ανακύκλωσης ή 
επανακινητοποίησης των θρεπτικών στοιχείων. 
Η δυνατότητα µεταφοράς των θρεπτικών στοιχείων 
µέσω του ηθµού εξαρτάται σε µεγάλο βαθµό από τη 
διαφορά κινητικότητας που παρουσιάζουν τα 
στοιχεία. Η τελευταία σχετίζεται και µε το πρότυπο 
κατανοµής των αποθεµάτων των θρεπτικών στοιχείων 
στο έλασµα των φύλλων. Ορισµένα ιόντα, των οποίων 
η κινητικότητα στον ηθµό είναι περιορισµένη, όπως 
το βόριο (ενότητα ΙΙ.5) και το ασβέστιο, 
συσσωρεύονται σε περιφε–ρειακούς ιστούς των 
φύλλων211. Στον Πίνακα Ι.3 παρουσιάζεται µια 
γενικευµένη ταξινόµηση των θρεπτικών στοιχείων 
όσον αφορά στην κινητικότητά τους στον ηθµό. Η 
ταχύτητα της διακίνησης εξαρτάται από την 
φωτοσυνθετική δραστηριότητα η οποία εν πολλοίς 
καθορίζει και την ταχύτητα του ρεύµατος  του   
ηθµού.   Επίσης   εξαρτάται   από  την ένταση της 
διαπνοής και την υδατική κατάσταση του φυτού. Για 
τους παραπάνω λόγους το φαινόµενο είναι δυνατόν 
να παρουσιάσει ηµερήσιο ρυθµό376. 

Πίνακας Ι.3. Η διάκριση των θρεπτικών στοιχείων 
ως προς την κινητικότητά τους στα αγγεία του 
ηθµού211. 

υψηλή 
κινητικότητα 

µέτρια 
κινητικότητα 

χαµηλή 
κινητικότητα 

K 
Mg 
P 
S 
N 
Cl 

Fe 
Zn 
Cu 
B 

Mo 

Ca 
Mn 
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Τα κύρια σηµεία φόρτωσης του ηθµού µε 
θρεπτικά στοιχεία αποτελούν ο βλαστός και τα φύλλα 
ενώ η διακίνηση των ανόργανων θρεπτικών 
στοιχείων συντονίζεται µε την διαθεσιµότητα φωτο–
συνθετικών προϊόντων και µεταβολικής ενέργειας. Η 
µεταφορά των ιόντων από τον ανιόντα χυµό προς τον 
χυµό του ηθµού γίνεται αντίθετα µε την κλιµάκωση 
των συγκεντρώσεών τους στους δύο αυτούς ιστούς 
µεταφοράς, γεγονός που υποδηλώνει ενεργό 
µεταφορά µε την µεσολάβηση κυττάρων µεταφοράς. 

Ι.6. Φυσιολογική Σηµασία των 

Θρεπτικών Στοιχείων  

Στον Πίνακα Ι.4 παρουσιάζεται η οµαδοποίηση 
των θρεπτικών στοιχείων µε βάση τους 
φυσιολογικούς ρόλους τους οποίους επιτελούν. 

Ι    .7. Η Έλλειψη Θρεπτικών Στοιχείων στα

Ανώτερα Φυτά Επ φέρει Συνολ κή ι  ι  

Μεταβολ κή ∆υσλειτουργίαι  

Η επαρκής τροφοδοσία των φυτών µε θρεπτικά 
στοιχεία αποτελεί τον καθοριστικό παράγοντα για 
την οµαλή αύξηση και ανάπτυξη των κυττάρων ενός 
φυτικού οργανισµού. Ωστόσο, οι περιπτώσεις στις 
οποίες τα φυτά, τόσο σε συνθήκες καλλιέργειας όσο 
και σε συνθήκες φυσικού περιβάλλοντος, δεν 
αντιµετωπίζουν έστω ένα περιστατικό έλλειψης 
θρεπτικών στοιχείων κατά τη διάρκεια του 
βιολογικού τους κύκλου είναι ελάχιστες.  

Η ελλιπής τροφοδοσία ενός ή περισσοτέρων 
θρεπτικών στοιχείων προκαλεί διαταραχή σε µια ή 
περισσότερες λειτουργίες των ανωτέρων φυτών και 
εποµένως αντιµετωπίζεται ως παράγοντας κατα–
πόνησης. Η ανεπάρκεια ενός θρεπτικού στοιχείου 
µπορεί να σχετίζεται µε µειωµένη περιεκτικότητα 
του στοιχείου στο έδαφος αλλά µπορεί να 
προκαλείται ή να ενισχύεται και από άλλους 
παράγοντες όπως µη αφοµοιώσιµη µορφή του

στοιχείου, ακραίες εδαφοκλιµατικές συνθήκες όπως 
υπερβολική ή ελλιπής υγρασία, ανεπαρκής αερισµός 
και ακραίες τιµές του εδαφικού pH319,249,211 
(ενότητα Ι.3). Από την άλλη πλευρά, οι επιπτώσεις 
της έλλειψης ενός στοιχείου µπορεί να σχετίζονται 
µε τον γονότυπο και το στάδιο ανάπτυξης του 
συγκεκριµένου φυτικού οργανισµού. Ένας έµµεσος 
παράγοντας που καθορίζει σε ορισµένες περιπτώσεις 
τη διαθεσιµότητα ενός στοιχείου είναι οι 
συνεργιστικές ή ανταγωνιστικές σχέσεις που 
αναπτύσσονται µεταξύ των στοιχείων, αφού η 
σχετική διαθεσιµότητα ενός στοιχείου µπορεί να 
επηρεάσει την διαθεσιµότητα ενός άλλου319,376. Ο 
όρος τροφοπενία χρησιµοποιείται για να περιγράψει 
τις επιπτώσεις της έλλειψης των θρεπτικών 
στοιχείων στα φυτά. Η έλλειψη ενός θρεπτικού 
στοιχείου έχει άµεσο αντίκτυπο σε µια ή 
περισσότερες ζωτικές λειτουργίες των φυτών. Στις 
περισσότερες περιπτώσεις το πρώτο σύµπτωµα της 
έλλειψης ενός θρεπτικού στοιχείου είναι ο 
µειωµένος ρυθµός ανάπτυξης των φυτών. Οι 
δυσλειτουργίες σε µεταβολικό επίπεδο έχουν ως 
αποτέλεσµα στην ανάπτυξη συµπτωµάτων νοσηρής 
κατάστασης τα οποία στις περισσότερες περιπτώσεις 
χαρακτηρίζουν το συγκεκριµένο στοιχείο που 
βρίσκεται σε ανεπάρκεια. Τα παραπάνω συµπτώµατα 
εντείνονται σε συνθήκες έντονης και παρατεταµένης 
έλλειψης. 

Οι διαταραχές µπορεί να έχουν ως αφετηρία την 
αδυναµία σύνθεσης των συστατικών εκείνων στα 
οποία συµµετέχει το στοιχείο που βρίσκεται σε 
έλλειψη, τη δυσλειτουργία ενζυµικών συστηµάτων ή 
την απώλεια της λειτουργικότητας των µεµβρανών 
και συνεπώς τη διαταραχή της διαµερισµατοποίησης 
του κυττάρου και την απώλεια της οµοιόστασης331. 

Η νοσηρή κατάσταση που περιγράφεται µε τον 
όρο τροφοπενία αντιπροσωπεύει συνήθως 
προχωρηµένα στάδια της έλλειψης ενός ή 
περισσοτέρων θρεπτικών στοιχείων. Συνήθως τα φυτά 
αντιδρούν άµεσα όταν η τροφοδοσία ενός θρεπτικού 
στοιχείου µειωθεί αισθητά και προσαρµόζουν 

Πίνακας Ι.4. Οι κυριότεροι φυσιολογικοί ρόλοι των απαραίτητων θρεπτικών στοιχείων211,376,331. Τα στοιχεία 
που βρίσκονται σε γκρίζο πλαίσιο είναι απαραίτητα σε ορισµένα µόνο φυτικά είδη. 
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θρεπτικό στοιχείο  φυσιολογική λειτουργία 
οµάδα Ι  άµεση συµµετοχή στη δοµή οργανικών µορίων 
N   Ως συστατικό των πρωτεϊνών και των νουκλεϊκών οξέων, το άζωτο παίζει βασικό ρόλο στην ανάπτυξη 
   και αναπαραγωγή των φυτών. Το άζωτο συµµετέχει επίσης στην δοµή των αµιδίων, αρκετών συνεν–

ζύµων, πολυαµινών, µεµβρανικών συστατικών και µορίων µε αµυντικό ρόλο, όπως τα αλκαλοειδή και 
τα µη πρωτεϊνικά αµινοξέα.  

S   Συστατικό των αµινοξέων κυστεΐνης και µεθειονίνης. Συστατικό του λιποϊκού οξέος, του συνενζύµου 
   Α, της γλουταθειόνης (βασικό συστατικό της αντιοξειδωτικής θωράκισης των κυττάρων), της πυρο–

φωσφορικής θειαµίνης (βιταµίνη Β1) και της βιοτίνης (βιταµίνη Η). Οι φυτοχελατίνες, τα θειολιπί–
δια των µεµβρανών αλλά και ορισµένα αµυντικά µόρια όπως τα γλυοσινολίδια περιέχουν θείο. 

οµάδα ΙΙ  συµµετοχή στη διαχείριση ενέργειας ή στην δοµική ακεραιότητα 
P   Με την δηµιουργία φωσφορικών δεσµών ενεργοποιούνται τα περισσότερα µόρια που συµµετέχουν 
   στον µεταβολισµό καθώς και αρκετά ένζυµα. Στο ATP η ενέργεια δεσµεύεται υπό µορφή 

πυροφωσφορικών δεσµών. Ο φώσφορος συµµετέχει επίσης στη δοµή των νουκλεϊνικών οξέων, πολλών 
συνενζύµων, φωσφολιπιδίων και του φυτικού οξέος. Τα ιόντων φωσφόρου σε ορισµένα διαµερίσµατα 
του κυττάρου ρυθµίζουν βασικά κοµβικά σηµεία του µεταβολισµού.  

B   Σχετίζεται µε την δοµή και την λειτουργική ακεραιότητα των κυτταρικών τοιχωµάτων και 
   των µεµβρανών. Παίζει βασικό ρόλο στην επιµήκυνση των κυττάρων, στον µεταβολισµό και την 

διακίνηση σακχάρων, στον µεταβολισµό του ινδολυλοξεικού οξέος  και των νουκλεϊκών οξέων. 
Si   Εναποτίθεται ως άµορφο οξείδιο του πυριτίου σε επιδερµικά κύτταρα κυρίως των αγρωστωδών 
   φυτών. Συµβάλει στην µηχανική σταθερότητα και ελαστικότητα των κυτταρικών τοιχωµάτων.  

οµάδα ΙΙΙ  στοιχε α που παραµένουν σε ιοντική µορφή ί
K   Βασικός συνενζυµικός παράγοντας και το αφθονότερο ιόν στα φυτά. Είναι εξαιρετικά ευκίνητο 
   µέσα στο φυτό και αποτελεί τον βασικότερο παράγοντα ρύθµισης του ηλεκτροχηµικού δυναµικού και 

της οσµωτικής ισορροπίας των κυττάρων. Αποτελεί βασικό παράγοντα για την διαµόρφωση σπαργής 
η οποία µε τη σειρά της παίζει ρόλο στην µηχανική σταθερότητα του φυτικού σώµατος καθώς και 
στην επιµήκυνση των αναπτυσσοµένων κυττάρων. Οι κινήσεις σπαργής ορισµένων οργάνων και οι 
κινήσεις των καταφρακτικών κυττάρων οφείλονται στην µετακίνηση ιόντων καλίου. Το κάλιο παίζει 
ρόλο στην φόρτωση των αγγείων του ηθµού µε φωτοσυνθετικά προϊόντα. 

Na   Εµπλέκεται στην αναγέννηση του PEP σε ορισµένα φυτικά είδη µε µεταβολισµό C4 και CAM. 
   Υποκαθιστά το κάλιο σε ορισµένες λειτουργίες. Ασκεί ευνοϊκή επίδραση σε ορισµένα φυτικά είδη. 

Mg   Απαιτείται από ορισµένα ένζυµα µεταφοράς φωσφορικών και καρβοξυ – οµάδων όπως µεµβρανικών 
   ATPασών, της RuBisCo και της PEP – καρβοξυλάσης. Αποτελεί συστατικό του πορφυρινικού 

δακτυλίου της χλωροφύλλης. Παίρνει µέρος στην οµοιόσταση όσον αφορά στο pH και την κυτταρική 
ισορροπία ανιόντων – κατιόντων. Αποτελεί παράγοντα συνένωσης των ριβοσωµικών υποµονάδων. 
Συµµετέχει στην φόρτωση των αγγείων του ηθµού µε σάκχαρα. 

Ca   ∆οµικό συστατικό της µέσης πλάκας των κυτταρικών τοιχωµάτων και της κυτταροπλασµατικής  
   µεµβράνης. Συµµετέχει στην δηµιουργία της πυρηνικής ατράκτου. Απαιτείται ως συνενζυµικός 

παράγοντας σε αντιδράσεις υδρόλυσης φωσφολιπιδίων και του ATP. Αποτελεί ενδογενές χηµικό 
σήµα στη ρύθµιση µεταβολικών διεργασιών.  

Mn   ∆ραστηριοποίηση βασικών ενζύµων όπως αφυδρογονάσες, αποκαρβοξυλάσες, κινάσες,  
   οξειδάσες και η υπεροξειδική δισµουτάση (MnSOD). Εµπλέκεται στην φωτόλυση του νερού. 

Cl   Απαιτείται για την λειτουργία του συστήµατος φωτόλυσης του νερού. Ενεργοποιεί την αντλία  
   πρωτονίων του τονοπλάστη. Εµπλέκεται στην συµµεταφορά ιόντων καλίου κατά τις κινήσεις 

σπαργής των καταφρακτικών κυττάρων αλλά και σε άλλες περιπτώσεις οσµωρύθµισης. 
Co   Το κοβάλτιο συµµετέχει στον συνενζυµικό παράγοντα κοβαλαµίνη (βιταµίνη B12) ο οποίος απαντάται  

   στα ένζυµα συνθετάση της µεθειονίνης, ριβονουκλεοτιδική ρεδουκτάση και µουτάση του 
µεθυλοµαλονυλ–CoA των βακτηρίων του γένους Rhizobium. Συνεπώς το κοβάλτιο θεωρείται 
απαραίτητο για την συµβιωτική αφοµοίωση αζώτου. 

οµάδα ΙV ί ί στοιχε α που συµµετέχουν στην µεταφορά ηλεκτρον ων 
Fe   Θεµελιώδες συστατικό της προσθετικής οµάδας των κυτοχρωµάτων αλλά και µη αιµικών πρωτεϊνών 

που εµπλέκονται στην φωτοσύνθεση, τη συµβιωτική αφοµοίωση αζώτου και την αναπνοή, όπως η 
   φερροδοξίνη και η δισµουτάση του Η2Ο2 (FeSOD). 

Cu   Συστατικό της οξειδάσης του ασκορβικού οξέος, της τυροσινάσης, της οξειδάσης της διαµίνης, της  
   κυτοχρωµικής οξειδάσης, υπεροξειδασών, φαινολοξειδασών, της δισµουτάσης του Η2Ο2 (CuZnSOD) 

και της πλαστοκυανίνης. Εµπλέκεται στην λιγνινοποίηση των κυτταρικών τοιχωµάτων. 
Zn   Συστατικό της αλκοολικής αφυδρογονάσης, της αφυδρογονάσης του γλουταµινικού, της  

   καβροξυπεπτιδάσης, της δισµουτάσης του Η2Ο2 (CuZnSOD) και της καρβονικής ανυδράσης. 
Mo   Συστατικό της νιτρογενάσης, της ρεδουκτάσης των νιτρικών και της ρεδουκτάσης της ξανθίνης. 
Ni   Συστατικό της ουρεάσης. Συστατικό των αφυδρογονασών στα αζωτοδεσµευτικά βακτήρια. 
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ανάλογα τις µεταβολικές λειτουργίες τους έτσι ώστε µηχανισµοί µεταγωγής σήµατος36,368. 
να αντιµετωπίσουν ή να αντισταθµίσουν την έλλειψη 
(Εικόνα I.2). Ι       

Ι    .7.1. Τα Φυτά Αντιλαµβάνονται το

Εκάστοτε Καθεστώς Θρέψης και  

Αντιδρούν Προς την Κατεύθυνση της    

∆ιατήρησης της Οµοιόστασης κα  της ι  

Βέλτιστης Απόδοσης  

Η ανάπτυξη των φυτών διαµορφώνεται µε βάση το 
γενετικό τους υπόβαθρο σε συνδυασµό µε το πλέγµα 
των βιοτικών και αβιοτικών παραµέτρων που 
επικρατούν στο περιβάλλον. Ο περιορισµός στη 
διαθεσιµότητα ενός φυσικού πόρου  συντελεί στην 
εµφάνιση καταπόνησης η οποία οδηγεί σε πτώση της 
παραγωγικότητας ή σε ακραίες περιπτώσεις στο 
θάνατο ενός φυτού379. 

Τα φυτά αντιδρούν σε κάθε παράµετρο του 
περιβάλλοντος και ειδικότερα σε κάθε αλλαγή που 
καθιστά αυτές τις παραµέτρους δυσµενείς για την 
επιβίωση και ανάπτυξή τους156. Η αντίδραση 
περιλαµβάνει δύο κύρια στάδια έως την εµφάνιση της 
απάντησης379 και υλοποιείται µέσω µιας σειράς 
µηχανισµών που περιλαµβάνουν δέκτες αντίληψης 
και παράγοντες µεταγωγής σήµατος, ρυθµιστές 
µεταγραφής, γονίδια – στόχους µε τελικό αποτέλεσµα 
τη σύνθεση πρωτεϊνών οι οποίες υλοποιούν την 
αντίδραση σε µεταβολικό – φυσιολογικό επίπεδο246. 

Τους πληρέστερα χαρακτηρισµένους δέκτες 
ερεθισµάτων αποτελούν πρωτεΐνες που εδράζουν είτε 
στην κυτταροπλασµατική µεµβράνη είτε σε 
µεµβράνες κυτταρικών οργανιδίων είτε στο 
κυτταρόπλασµα. ∆ιαµεµβρανικές πρωτεΐνες – δέκτες, 
όπως οι RLKs (Receptor Like protein Kinases) 
απαρτίζονται συνήθως από µια εξωκυτταρική 
περιοχή που αναγνωρίζει το ερέθισµα (συνήθως ένα 
συγκεκριµένο µόριο  – στόχο), ένα διαµεµβρανικό 
τµήµα και µια κυτταροπλασµατική περιοχή που 
φέρει ένα ενεργό κέντρο κινάσης πρωτεϊνών. Όταν η 
RLK δεσµεύσει το µόριο στόχο, µπορεί να εµφανίσει 
δράση κινάσης, µέσω της οποίας ενεργοποιούνται 
ένζυµα – κλειδιά και στη συνέχεια πυροδοτούνται  οι  

.7.2. Οι Αντιδράσεις των Φυτών για την

Αντιµετώπιση της Έλλειψης Θρεπτικών  

Στοιχείων 

Τα φυτά αντιδρούν υπό συνθήκες έλλειψης ενός 
στοιχείου µε την ενεργοποίηση µηχανισµών, ώστε να 
αντλούν επαρκείς ποσότητες του στοιχείου, παρά την 
περιορισµένη διαθεσιµότητα του στοιχείου στο 
εδαφικό διάλυµα. Εάν η ρύθµιση αυτή δεν έχει τα 
επιθυµητά αποτελέσµατα, τα φυτά τροποποιούν τις 
φυσιολογικές τους λειτουργίες ώστε να ρυθµίσουν 
την οµοιόστασή τους και να συνεχίσουν να 
λειτουργούν αποδοτικά κάτω από το νέο θρεπτικό 
καθεστώς. Οι ρυθµίσεις αυτές µπορεί να αποτελούν 
τα προϊόντα είτε γενετικής προσαρµογής, είτε 
φαινοτυπικού επίκτητου εγκλιµατισµού (Εικόνα I.2). 
Οι αντιδράσεις αυτές περιλαµβάνουν: 

α. ενίσχυση της λειτουργίας των µηχανισµών 
πρόσληψης καθώς και τροποποίηση του 
περιβάλλοντος της ριζόσφαιρα  ς

Σε συνθήκες έλλειψης ενός απαραίτητου θρεπτικού 
στοιχείου τα φυτά αυξάνουν τους ρυθµούς άντλησης 
του στοιχείου µέσω του ριζικού συστήµατος, ωστόσο η 
ρύθµιση αυτή σε πολλές περιπτώσεις οδηγεί σε 
πτώση του ρυθµού απορρόφησης άλλων θρεπτικών 
στοιχείων2. Η ικανότητα απορρόφησης µπορεί να 
βελτιωθεί σε κυτταρικό επίπεδο µε αύξηση των 
θέσεων δέσµευσης (µέσω de novo σύνθεσης 
µεταφορέων) ή / και της δραστηριότητας των 
υπαρχόντων θέσεων δέσµευσης (µέσω αλλοστερικών 
τροποποιήσεων των πρωτεϊνικών µεταφορέων)81,182. 
Σε επίπεδο οργάνου, επάγεται η ανάπτυξη πλάγιων 
ριζών καθώς και πολυάριθµων ριζικών 
τριχιδίων319,249. 

Η ανάπτυξη επίσης µυκορριζικών σχέσεων 
βελτιώνει σηµαντικά την ικανότητα άντλησης 
ορισµένων τουλάχιστον στοιχείων185,2. Η απέκκριση 
όξινων ανθρακικών ιόντων, ιόντων υδρογόνου (ιόντα 
αντιστάθµισης των αντλιών αντιµεταφοράς 
κατιόντων / πρωτονίων, βλ. ενότητα Ι.4.1.2) ή 
οργανικών οξέων319, µε σκοπό τη βελτίωση της 
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ιονανταλλακτικής ικανότητας της ρίζας απαιτεί 
πρόσθετη δαπάνη ενέργειας και εποµένως επαρκή 
αερισµό του εδάφους και τροφοδοσία µε 
σάκχαρα183,249. Τα οργανικά οξέα, ορισµένα 
φαινολικά συστατικά αλλά και τα φυτοµεταλλοφόρα 
(παράγοντες συµπλοκοποίησης µετάλλων), δρουν 
επίσης ως παράγοντες χηλιοποίησης, τροποποιούν το 
οξειδωτικό περιβάλλον της ριζόσφαιρας ή σε 
ορισµένες περιπτώσεις διαµορφώνουν πρόσφορες 
συνθήκες για την ανάπτυξη της κατάλληλης 
εδαφικής µικροχλωρίδας183,185,211,249.  

β. αλλαγή στο πρότυπο χρησ µοποίησης των ι
διαθέσιµων ποσοτήτων θρεπτικών στοιχείων  

Σε πολλές περιπτώσεις ανεπάρκειας θρεπτικών 
στοιχείων παρατηρείται αλλαγή του προτύπου 
κατανοµής των απορροφούµενων θρεπτικών 
στοιχείων. Οι ρυθµιστικοί µηχανισµοί 
περιλαµβάνουν  αποδέσµευση από ή / και µειωµένη 
εναπόθεση στο χυµοτόπιο, του στοιχείου που 
βρίσκεται σε έλλειψη. Τέτοιου είδους µηχανισµοί 
εγκλιµατισµού σε συνθήκες έλλειψης παρατηρούνται 
στην περίπτωση του φωσφόρου του οποίου η 
συγκέντρωση στο κυτταρόπλασµα ρυθµίζεται µέσω 
των χυµοτοπιακών αποθεµάτων342. Ωστόσο, η 
δυνατότητα ρύθµισης περιορίζεται σε ορισµένα µόνο 
θρεπτικά στοιχεία που αποθηκεύονται στο 
κυτταρόπλασµα ή το χυµοτόπιο και σε θρεπτικά 
στοιχεία τα οποία συµµετέχουν σε µόρια που 
ρυθµίζουν την οσµωτική ισορροπία των κυττάρων ή 
σε προϊόντα του δευτερογενούς µεταβολισµού µε 
αµυντικό κυρίως προσανατολισµό182 (ενότητα 

Ι.7.4.2). 
Σε επίπεδο πρωτογενούς µεταβολισµού τα περιθώρια 
τροποποίησης του προτύπου χρήσης των διαφόρων 
θρεπτικών στοιχείων είναι εξαιρετικά περιορισµένα, 
αφού δεν υπάρχει δυνατότητα για εναλλακτικές 
οδούς χρήσης των µακροστοιχείων. Για παράδειγµα, 
η σχέση αζώτου προς φώσφορο παρουσιάζει 
εντυπωσιακή σταθερότητα σε όλα τα φυτά της χέρσου 
και κυµαίνεται µεταξύ 8 και 10:1 (N:P). Όσον αφορά 
στα ιχνοστοιχεία, οι εξειδικευµένοι ρόλοι τους 
οποίους επιτελούν (για παράδειγµα ως συνενζυµικοί 
παράγοντες), δεν αφήνουν πολλά περιθώρια 
µεταβολικών ελιγµών.   

γ. κινητοποίηση αποθεµάτων από ώριµα 
όργανα 

Σε συνθήκες ανεπάρκειας θρεπτικών στοιχείων τα 
φυτά αντιδρούν µε ορµονικά ελεγχόµενη 
επανακινητοποίηση των στοιχείων αυτών από τα 
ώριµα όργανα προς τα αναπτυσσόµενα. Για το λόγο 
αυτό, το πρότυπο της εµφάνισης των συµπτωµάτων 
σχετίζεται µε την κινητικότητα του ελλείποντος 
στοιχείου. Για τα υψηλής κινητικότητας στοιχεία τα 
συµπτώµατα εµφανίζονται αρχικά στα ώριµα όργανα 
ενώ το αντίθετο συµβαίνει για τα χαµηλής 
κινητικότητας στοιχεία331 (ενότητα Ι.5.2). Είναι 
ευνόητο ότι το φαινόµενο σχετίζεται µε την 
προτεραιότητα που δίνεται στα νεαρά όργανα, 
ιδιαίτερα τα αναπαραγωγικά, όσον αφορά στην 
εξοικονόµηση πόρων µε σκοπό αυτά να φέρουν σε 
πέρας το ρόλο τους. Αντίθετα, σε πολλές περιπτώσεις 
παρατηρείται πρόωρη αποκοπή ώριµων οργάνων ώστε 
να περιοριστούν οι περαιτέρω απώλειες θρεπτικών 
στοιχείων. 

δ ε. αλλαγή στο πρότυπο ανάπτυξης µ  µείωση 
του ρυθµού αύξησης ή τροποποίηση του λόγου 
υπέργειου προ  υπόγειο µέρο  ς ς

Υπό συνθήκες έλλειψης θρεπτικών στοιχείων, 
παρατηρείται ανάσχεση της ανάπτυξης η οποία 
οφείλεται σε παρεµπόδιση των διαιρέσεων και της 
επιµήκυνσης των κυττάρων117. Το σύµπτωµα αυτό 
αποτελεί ταυτόχρονα και την άµεση στρατηγική 
αντιµετώπισης της έλλειψης, αφού περιορίζονται και 
οι απαιτήσεις σε θρεπτικά στοιχεία183. Η ελλιπής 
τροφοδοσία µε ορισµένα θρεπτικά στοιχεία 
τροποποιεί το λόγο υπέργειου προς υπόγειο µέρος 
προς την κατεύθυνση του δεύτερου. Με τον τρόπο 
αυτό δίδεται προτεραιότητα στην ανάπτυξη του 
ριζικού συστήµατος µε στόχο την εκµετάλλευση νέων 
εδαφικών όγκων185,321. Υπάρχουν ωστόσο και 
περιπτώσεις στις οποίες η ενίσχυση της απορρόφησης 
των θρεπτικών στοιχείων πραγµατοποιείται µε 
κατάλληλες τροποποιήσεις της αρχιτεκτονικής του 
ριζικού συστήµατος και κρίσιµων παραµέτρων όπως 
του ειδικού µήκους ρίζας2. 

ε. εκτροπή του πρωτογενούς µεταβολισµού 
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προς άλλες µεταβολικές οδούς και τον 
δευτερογενή µεταβολισµό 

Σε πολλές περιπτώσεις, η έλλειψη ενός 
θρεπτικού στοιχείου όπως για παράδειγµα του 
αζώτου, προκαλεί αποσυντονισµό των επιµέρους 
λειτουργιών των φυτικών κυττάρων. Ο συντονισµός 
των λειτουργιών επέρχεται σε πολλές περιπτώσεις µε 
την εκτροπή βιοσυνθετικών οδών προς εναλλακτικές 
κατευθύνσεις, ώστε αφενός µεν να καταναλωθεί η 
παραγόµενη ενέργεια, αφετέρου δε να περιοριστούν 
οι ανάγκες ως προς το ελλείπον στοιχείο47,125.  

Για παράδειγµα, η περιορισµένη τροφοδοσία των 
φυτών µε άζωτο επιφέρει παρεµπόδιση µιας σειράς 
βασικών βιοσυνθετικών οδών στις οποίες εµπλέκεται 
το στοιχείο αυτό, µε ενδεχόµενη παράλληλη επαγωγή 
της σύνθεσης δευτερογενών µεταβολιτών ο σκελετός 
των οποίων έχει ως βάση τον άνθρακα106,47,33 (βλ. 
επίσης ενότητες Ι.7.2 και Ι.7.4.4).  

Ι   .7.3. Επιπτώσεις της Έλλειψης 

Θρεπτικών Στοιχείων στην Ανάπτυξη και   

τον Πρωτογενή Μεταβολισµό των   

Ανωτέρων Φυτών  

Η έλλειψη ενός ή περισσοτέρων θρεπτικών 
στοιχείων έχει ως αποτέλεσµα να παρατηρούνται 
άµεσες δυσµενείς επιδράσεις σε κοµβικά µεταβολικά 
σηµεία, αλλά και έµµεσες µεταβολικές παρενέργειες. 
Οι άµεσες επιδράσεις εξαρτώνται σε µεγάλο βαθµό 
από τους φυσιολογικούς ρόλους τους οποίους 
επιτελεί το στοιχείο που βρίσκεται σε ανεπαρκή 
επίπεδα182. 

Η έλλειψη θρεπτικών στοιχείων επηρεάζει 
ποικιλοτρόπως τη φωτοσυνθετική λειτουργία. 
Ορισµένα θρεπτικά στοιχεία εµπλέκονται άµεσα στη 
φωτοσυνθετική διαδικασία, όπως το άζωτο182, το 
µαγνήσιο και το µαγγάνιο200, ενώ άλλα επηρεάζουν 
τη φωτοσύνθεση έµµεσα µέσω της καταστολής της 
ανάπτυξης ή της διαταραχής στη διανοµή των 
φωτοσυνθετικών προϊόντων199,288,38, όπως το 
κάλιο200 και ο φώσφορος260.  

Η αναγωγική δύναµη που  προέρχεται από τη 
φωτοσύνθεση µπορεί να διοχετευτεί για την αναγωγή  

εξελικτικοί
µηχανισµοί

προτεραιότητα
σε µηχανισµούς

ή δοµές
απορρόφησης

µειωµένη
διαθεσιµότητα

µεταβολικές
δυσλειτουργίες

ορθολογιστική
διαχείριση των

πόρων - 
αντιστάθµιση

µεταβολικές
παρενέργειες

ενεργοποίηση
αµυντικών
µηχανισµών

κινητοποίηση

στοιχείων και
αποβολή
ώριµων 
οργάνων

αποθεµάτων

αντίληψη
ερεθισµάτων

 

Εικόνα Ι.2. Το δίκτυο των αντιδράσεων των φυτών 
µε σκοπό την αντιµετώπιση της έλλειψης των 
θρεπτικών στοιχείων. Η έλλειψη των θρεπτικών 
στοιχείων προκαλεί  αυξανόµενης βαρύτητας 
φυσιολογικές µεταβολές στα φυτά. Η ανάπτυξη των 
µεταβολών αυτών κινητοποιεί οµοιοστατικούς 
µηχανισµούς. Η επιτυχία των µηχανισµών αυτών 
εξαρτάται εκτός των άλλων και από τη διάρκεια και 
την ένταση της έλλειψης. Η τελική έκβαση µπορεί 
να είναι η προσαρµογή (φυτικά είδη µε χαµηλούς 
ρυθµούς ανάπτυξης που διαβιούν σε ολιγοτροφικά 
περιβάλλοντα), ο εγκλιµατισµός ή ο θάνατος ως 
συνέπεια της αδυναµίας ενός φυτού να προσαρµοστεί 
ή να εγκλιµατιστεί.  

τόσο του διοξειδίου του άνθρακα όσο και του 
ανόργανου αζώτου. Τόσο η βιοσύνθεση των 
υδατανθράκων όσο και των αµινοξέων επηρεάζεται 
από την διαθεσιµότητα του αζώτου, αλλά δεν είναι 
δύσκολο να προβλεφθεί ότι η τροφοπενία αζώτου θα 
προκαλέσει συσσώρευση υδατανθράκων στα φυτικά 
κύτταρα.  
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Ενδιαφέρον στο σηµείο αυτό παρουσιάζουν 
ορισµένες µεταβολικές παρενέργειες οι οποίες είτε 
οφείλονται σε συσσώρευση µεταβολιτών και 
ενέργειας που δεν µπορούν να χρησιµοποιηθούν 
περαιτέρω, είτε στη συσσώρευση ενεργών µορφών 
οξυγόνου οι οποίες επιφέρουν οξειδωτική 
καταπόνηση199,264,39. Έτσι, η ανάσχεση της 
ανάπτυξης ιστών και οργάνων που αποτελούν εν 
δυνάµει σηµεία κατανάλωσης των προϊόντων της 
µεταβολικής δραστηριότητας, επιφέρει δραµατική 
ελάττωση της ζήτησης για φωτοσυνθετικά προϊόντα 
τα οποία συσσωρεύονται µε τελικό αποτέλεσµα την 
καταστολή της φωτοσυνθετικής λειτουργίας λόγω 
οπισθόδροµης παρεµπόδισης199,288.

Ι  .7.4. Σχέση Μεταξύ Θρέψης και 

∆ευτερογενούς Μεταβολισµού των 

Ανωτέρων Φυτών 

Ι    .7.4.1. Γενικά Χαρακτηριστικά του

∆ευτερογενούς Μεταβολισµού 

Τα φυτά συνθέτουν µια πολυπληθή οµάδα 
ενώσεων µε ετερόκλητη µοριακή δοµή, τα προϊόντα 
του λεγόµενου δευτερογενούς µεταβολισµού, οι 
οποίες εµπλέκονται σε µια σειρά φυσιολογικών 
λειτουργιών. Η παραδοσιακή διάκριση του 
µεταβολισµού σε πρωτογενή και δευτερογενή 
οφείλεται στο γεγονός ότι οι δευτερογενείς 
µεταβολίτες δεν εµπλέκονται άµεσα σε ζωτικές 
διαδικασίες που σχετίζονται µε την ανάπτυξη και τη 
διαχείριση ενέργειας των φυτικών κυττάρων. Εκτός 
αυτού, κατά το παρελθόν δεν είχαν διασαφηνιστεί οι 
ρόλοι τους οποίους επιτελούν και υπήρχε ως εκ 
τούτου η αντίληψη ότι οι ενώσεις αυτές αποτελούν 
περιττά υποπροϊόντα του πρωτογενούς 
µεταβολισµού36. Ένα βασικό χαρακτηριστικό των 
δευτερογενών µεταβολιτών είναι το γεγονός ότι 
συµµετέχουν σε εξειδικευµένες λειτουργίες, 
συσσωρεύονται κατά περίπτωση σε κύτταρα και 
ιστούς, οι µοριακές δοµές τους παραλλάσσουν ευρέως 
µεταξύ των φυτικών ειδών και η παρουσία τους 
συνήθως συνδέεται µε τη µορφολογική και 
φυσιολογική εξειδίκευση των κυττάρων133. Από την 

άλλη πλευρά, ο πρωτογενής µεταβολισµός 
παρουσιάζει πολύ µεγαλύτερη οµοιογένεια, αφού οι 
ολιγάριθµοι πρωτογενείς µεταβολίτες δεν 
παρουσιάζουν διαφορές µεταξύ των κυττάρων ενός 
φυτού ή µεταξύ διαφορετικών φυτικών ειδών.  Οι 
δευτερογενείς µεταβολίτες προέρχονται από 
βιοσυνθετικές πορείες οι οποίες αποτελούν 
προέκταση του πρωτογενούς µεταβολισµού και 
εµπλέκονται σε µια σειρά από οικοφυσιολογικούς 
ρόλους που περιλαµβάνουν την άµυνα των φυτών 
έναντι παθογόνων και φυτοφάγων, την αντιµετώπιση 
αβιοτικών παραγόντων καταπόνησης, την 
αναπαραγωγή µέσω προσέλκυσης επικονιαστών αλλά 
και τη διασπορά των σπερµάτων και την 
αλληλοπάθεια36,227. 

Ι.7.4.2. Κατηγορίες ∆ευτερογενών  

Μεταβολ τώνι  

Οι δευτερογενείς µεταβολίτες κατατάσσονται σε 
τρεις µεγάλες οµάδες, τα τερπενοειδή, τις αζωτούχες 
ενώσεις, τα φαινολικά συστατικά και λοιπές 
κατηγορίες όπως λιπαρά οξέα και ακετυλενίδια. Η 
κατάταξη γίνεται µε βάση τη βιοσυνθετική 
προέλευση του βασικού ανθρακικού σκελετού και 
την ιδιαίτερη δοµή κάθε µορίου36. 

α. τερπένια 

Τα τερπένια συνιστούν την πολυπληθέστερη 
κατηγορία δευτερογενών µεταβολιτών µε περίπου 
25000 µέλη. Ο βασικός ανθρακικός σκελετός όλων 
των τερπενοειδών προέρχεται από πολυµερισµό ενός 
βασικού µορίου πέντε ατόµων άνθρακα που 
ονοµάζεται διφώσφορο–ισοπεντάνιο (IPP). Το IPP 
παράγεται µέσω της βιοσυνθετικής οδού του 
µεβαλονικού οξέος ενώ εναλλακτικά µπορεί να 
προέλθει από ενδιάµεσα προϊόντα της γλυκόλυσης ή 
από το 3–φωσφορογλυκερινικό οξύ µέσω µιας 
παράλληλης οδού του κύκλου Calvin195. Από τον 
πολυµερισµό µονάδων IPP προκύπτουν σκελετοί 
τερπενοειδών µε µέγεθος πολλαπλάσιο των πέντε 
ατόµων άνθρακα. Η δυνατότητα επίσης πολλών 
διαφορετικών συνδυασµών προσθήκης των βασικών 
µονοµερών αλλά και η ενζυµική τροποποίηση του 
βασικού ανθρακικού σκελετού δίνει γένεση σε 
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πολυάριθµα τελικά προϊόντα36. 
Θα πρέπει να σηµειωθεί ότι ορισµένα τερπένια 

θεωρούνται, λόγω του ζωτικού ρόλου τον οποίο 
επιτελούν, ως πρωτογενείς µεταβολίτες, όπως 
ορισµένες φυτορµόνες (αµπσισικό οξύ (C15) και 
γιββερελλίνες(C20))331, συστατικά των µεµβρανών 
(στερόλες (C30))302 και φωτοσυνθετικές και 
φωτοπροστατευτικές χρωστικές (φυτόλη στο µόριο 
της χλωροφύλλης και καροτενοειδή (C40))331. Ωστόσο 
στην πλειονότητά τους τα τερπενοειδή αποτελούν 
δευτερογενείς µεταβολίτες, η σύνθεση µάλιστα των 
οποίων συνδέεται στενά µε τη διαφοροποίηση. 
Μίγµατα τερπενοειδών (όπως η λιναλούλη (1) και το 
λιµονένιο(2)) ή άλλων ουσιών συσσωρεύονται 
συνήθως σε κύτταρα µε υψηλή εξειδίκευση όπως 
αδενώδεις τρίχες ή αδένες, µε τη µορφή αιθερίων 
ελαίων. Οι δοµές αυτές, είτε επιτελούν καθαρά 
αµυντικούς ρόλους, αφού τα προϊόντα τους 
παρουσιάζουν τοξική ή απωθητική δράση έναντι 
παθογόνων και φυτοφάγων331,158, είτε συµβάλλουν 
στην προσέλκυση των επικονιαστών ή των 
φυτοφάγων302,258. Ορισµένα τερπένια όπως το (E)–
β–οκιµένιο (3) παίζουν ρόλο στην επαγώµενη άµυνα 
των φυτικών ιστών έναντι εντόµων, αφού 
προσελκύουν αρπακτικά είδη και συνεπώς 
συµβάλουν στην καταπολέµηση των φυτοφάγων72. 
Ορισµένα µονοτερπένια, συστατικά αιθερίων ελαίων 
δρουν ως φεροµόνες εντόµων όπως η γερανιόλη (4), 
το µυρκένιο (5), το λιµονένιο (2) και το α– (6) και β–
πινένιο (7)258. Υπάρχουν ενδείξεις ότι ορισµένα 
πτητικά συστατικά, µεταξύ αυτών και τερπένια, 
διαδραµατίζουν ρόλο σηµάτων συναγερµού, αφού 
ελευθερώνονται από τραυµατισµένους φυτικούς 
ιστούς και επάγουν αµυντικούς µηχανισµούς σε 
γειτονικά, µη τραυµατισµένα φυτά258. Επίσης, 
ορισµένα µονοτερπένια ασκούν αλληλοπαθητική 
δράση3,155 όπως η πικουερόλη Α (8) του φυτού 
Piqueria trinervia η οποία σε συγκεντρώσεις 50–200 
ppm παρεµποδίζει την ανάπτυξη ανταγωνιστικών 
φυτών302. Άλλα συµµετέχουν στην επαγώµενη άµυνα 
έναντι παθογόνων και δρουν ως φυτοαλεξίνες όπως 
τα σεσκιτερπένια καπσιδιόλη (9)343 και λουβιµίνη 
(10) και διτερπένια όπως οι ορυζαλεξίνες Α (13) και 
C24 και το τραχυλοβαν–19–οϊκό οξύ (14) του 

 
ηλίανθου302. Οι σεσκιτερπενικές λακτόνες (C15) 
περιλαµβάνουν µόρια όπως η ξανθινίνη (11) η οποία 
είναι ανταγωνιστής της αυξίνης και η παρνεθίνη (12) 
η οποία παρουσιάζει αλληλοπαθητική δράση. Άλλες 
σεσκιτερπενικές λακτόνες όπως η στριγκόλη και τα  
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ευδεσµανολίδια παρθενίνη και διϋδροπαρθενολίδιο 
προωθούν τη βλάστηση σπερµάτων παρασιτικών 
φυτών302. Από τα τριτερπένια, ορισµένα στεροειδή 
παρουσιάζουν ανάλογη δράση µε εκείνη των ορµονών 
έκδυσης των εντόµων, οι σαπωνίνες δρουν ως 
τασιενεργοί παράγοντες προκαλώντας αιµόλυση των 
ερυθρών αιµοσφαιρίων, ενώ τα καρδινολίδια (C23) 
αποτελούν ισχυρά τοξικές ουσίες οι οποίες 
επηρεάζουν τη λειτουργία των αντλιών Na / K των 
καρδιακών µυών. Τα τελευταία συσσωρεύονται σε 
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επιδερµικά κύτταρα, ηθµικά στοιχεία, χυµοτόπια ή 
καρπούς, όπως η ολεανδρίνη (15) της πικροδάφνης 
(Nerium oleander). 
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O
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β. αζωτούχες ενώ ε  σ ις

Η κατηγορία των αζωτούχων ουσιών περιλαµβάνει 
δευτερογενείς µεταβολίτες µε µεγάλη ετερογένεια 
όσον αφορά στη βιοσυνθετική προέλευση, τη δοµή 
και τη βιολογική δράση. Περιλαµβάνει µη 
πρωτεϊνικά αµινοξέα, κυανογόνα γλυκοσίδια, 
θειογλυκοζίτες, αµυντικές πρωτεΐνες, µπεταλαΐνες 
και αλκαλοειδή379. Σε συνθήκες απώλειας της 
διαµερισµατοποίησης των κυττάρων, όπως στην 
περίπτωση των τραυµατισµών, τα κυανογόνα 
γλυκοζίδια και οι θειογλυκοζίτες διασπώνται υπό 
την επίδραση υδρολυτικών ενζύµων και παράγουν 
εξαιρετικά τοξικά προϊόντα όπως το υδροκυάνιο. Τα 
µη πρωτεϊνικά αµινοξέα δρουν αµυντικά έναντι 
φυτοφάγων καθώς διαταράσσουν τη βιοσύνθεση των 
πρωτεϊνικών αµινοξέων ή ενσωµατώνονται αντί 
αυτών σε πρωτεΐνες. Ορισµένες αµυντικές πρωτεΐνες 
παρεµποδίζουν την πέψη της φυτικής τροφής 
δρώντας ως παρεµποδιστές των πρωτεασών του 
εντέρου των φυτοφάγων331. Η συστεµίνη (η 
µοναδική πρωτεϊνική φυτορµόνη που έχει 
παρατηρηθεί έως σήµερα) παράγεται σε 
τραυµατισµένους ιστούς και µεταφέρεται 
διασυστηµατικά επάγοντας τη βιοσύνθεση σηµάτων 
συναγερµού, όπως του γιασµονικού οξέος248. 

Η σηµαντικότερη κλάση αζωτούχων 
δευτερογενών µεταβολιτών τόσο από πλευράς 
πλήθους δοµών όσο και από πλευράς βιολογικής 
σηµασίας    είναι    τα    αλκαλοειδή.    Πρόκειται  για 
προϊόντα µε βασικό χαρακτήρα λόγω της ύπαρξης 
ενός ή περισσοτέρων ατόµων αζώτου στον 
ετεροκυκλικό ανθρακικό δακτύλιο302,36. Τα 
περισσότερα  αλκαλοειδή  προέρχονται  από  αµινοξέα 
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(συνήθως τρυπτοφάνη, τυροσίνη, φαινυλαλανίνη, 
λυσίνη ή αργινίνη).  

Τα αλκαλοειδή συµβάλλουν στη συγκρότηση της 
θεµελιώδους άµυνας πολλών φυτικών ειδών. 
Ορισµένα αλκαλοειδή είναι ιδιαίτερα τοξικά για τα 
φυτοφάγα. Η νικοτίνη (16) και η καφεΐνη (17) 
θεωρούνται ισχυρά εντοµοκτόνα36 ή ασκούν 
αλληλοπαθητική δράση3,155 ενώ ορισµένα 
αλκαλοειδή όπως η σενεσιονίνη (18) από το φυτό 
Senesio  jacobaea και η λουπανίνη (19)  από το  
φυτόLupinus polyphyllus αποτελούν ιδιαίτερα 
τοξικά συστατικά για τα φυτοφάγα ζώα και τον 
άνθρωπο36,331.  

Ι.7.4.3. Ο ∆ευτερογενής Μεταβολισµός   

των Αρωµατικών Ενώσεων   

Οι περισσότερες αρωµατικές ενώσεις των φυτών 
προέρχονται από τη βιοσυνθετική οδό του σικιµικού 
οξέος (C6–C1) η οποία ολοκληρώνεται σε τρία κύρια 
στάδια. Στο πρώτο πραγµατοποιείται η συµπύκνωση 
της 4–φώσφοροερυθρόζης µε το φωσφοροενολο–
πυροσταφυλικό οξύ, στο δεύτερο λαµβάνει χώρα η 
κυκλοποίηση του σκελετού προς εξαµελή δακτύλιο 
και στο τρίτο προκύπτει το τελικό προϊόν µετά από 
αφυδάτωση και αναγωγή139,360 (Εικόνα Ι.3). Στη 
συνέχεια, η προσθήκη µιας πλάγιας αλυσίδας τριών 
ατόµων άνθρακα παράγει το χωρισµικό οξύ (C6–C2–
C1) το οποίο αποτελεί το κοµβικό σηµείο έναρξης 
βιοσυνθετικών οδών παραγωγής ενός πλήθους 
δευτερογενών αρωµατικών µεταβολιτών302,139. Τα 
σηµαντικότερα προϊόντα της βιοσυνθετικής οδού του 
σικιµικού οξέος αποτελούν τα αρωµατικά αµινοξέα, 
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ισοµεράσης της χαλκόνης ενώ σε ορισµένα φυτά 
παράγονται αουρόνες (C6–C4–C6), ισοφλαβονοειδή 
(C6–C3–C6) (κυρίως σε φυτά της οικογένειας 
FABACEAE) και ροτενοειδή (C6–C4–C6), πτεροκαρπάνες 
(C6–C3–C6), κουµεστάνες (C6–C3–C6) και 
ισοφλαβάνες (C6–C3–C6)75. Οι φλαβανόνες (C6–C3–
C6) αποτελούν σηµαντική τάξη φλαβονοειδών και 
πρόδροµα µόρια για τις υπόλοιπες τάξεις µορίων 
όπως φλαβόνες, οι φλαβονόλες και οι 
διϋδροφλαβονόλες (όλα C6–C3–C6) ο πολυµερισµός 
των οποίων παράγει τις συµπυκνωµένες τανίνες 
([C6–C3–C6]n)75,302 (Εικόνα Ι.3). 

όπως η φαινυλαλανίνη και οι αρωµατικοί 
δευτερογενείς µεταβολίτες  (µόρια µε ένα ή 
περισσότερους εξαµελείς αρωµατικούς δακτυλίους οι 
οποίοι φέρουν ένα τουλάχιστον υδροξύλιο ως 
υποκαταστάτη ενωµένο σε άνθρακα του δακτυλίου). 
Η απαµίνωση της φαινυλαλανίνης σηµατοδοτεί την 
είσοδο της µεταβολικής ακολουθίας στην οδό των 
φαινυλοπροπανοειδών (C6–C3) µε την παραγωγή του 
σινναµικού οξέος (Εικόνα Ι.3). Η αντίδραση 
καταλύεται από το ένζυµο αµµωνιο–λυάση της 
φαινυλαλανίνης  (PAL)64. Το σινναµικό οξύ αποτελεί 
πρόδροµο µόριο για σύνθεση φαινυλοπροπανοειδών 
µε σπουδαιότερο το p–κουµαρικό οξύ, κουµαρινών, 
βενζοϊκών οξέων (C6–C1) και φαινολικών αλκοολών 
(C6–C3–C1)75,78. Τα φαινολικά οξέα συνήθως δεν 
συσσωρεύονται σε µεγάλες ποσότητες σε ελεύθερη 
µορφή αλλά ενώνονται µε ελεύθερα ολιγοµερή 
σάκχαρα, πολυµερή των κυτταρικών τοιχωµάτων ή 
οργανικά οξέα75. Το γαλλικό οξύ αποτελεί δοµικό 
µόριο των γαλλοτανινών (Glu–[C6–C1]n), ενώ οι 
φαινολικές αλκοόλες (C6–C3–C1), κυρίως η 
κονυφερυλική αλκοόλη, αποτελούν τις δοµικές 
µονάδες του πολυµερούς της λιγνίνης ([C6–C1(–
C1)]n)302 (Εικόνα Ι.3). Το p–κουµαρικό οξύ 
(εναλλακτικά το σινναµικό οξύ) µπορεί να 
συνδυαστεί µε µονάδες µαλόνυλ–CoA, οι οποίες 
παράγονται µέσω της βιοσυνθετικής οδού του 
µαλονικού οξέος, µε αποτέλεσµα τη σύνθεση µιας 
πλάγιας αλυσίδας πολυκετόνης η οποία υφίσταται 
κυκλοποίηση µέσω αλδολικής συµπύκνωσης ή 
συµπύκνωσης Claisen302. Η πρώτη αντίδραση 
καταλύεται από το ένζυµο συνθετάση του στιλβενίου 
µε παραγωγή της οµώνυµης κατηγορίας µορίων (C6– 
C3–C6). Η δεύτερη αντίδραση καταλύεται από το 
ένζυµο συνθετάση της χαλκόνης (CHS) και 
προκύπτει η χαλκόνη που αντιπροσωπεύει το βασικό 
σκελετό   των   φλαβονοειδών   (C6–C3–C6).    Από   τη 
βασική αυτή δοµή προκύπτουν ακολούθως όλες οι 
συναφείς ενώσεις συµπεριλαµβανοµένων και των 
ανθοκυανιδινών143. Η χαλκόνη µπορεί να 
µετατραπεί  σε   ναριγγενίνη   (φλαβανόνη)  µέσω  της 

I.7.4.4. Η δυναµική του Μεταβολισµού   

των Αρωµατ κών ∆ευτερογενώνι  

Μεταβολιτών 

Η ρύθµιση της δραστηριότητας των ενζύµων της 
οδού των φαινυλοπροπανοειδών αφενός σχετίζεται µε 
ενδογενείς παράγοντες όπως το αναπτυξιακό στάδιο, 
το είδος του ιστού, τα επίπεδα ορµονών, κ.ά., και 
αφετέρου επηρεάζεται από ερεθίσµατα του 
περιβάλλοντος τα οποία σχετίζονται µε βιοτικούς ή 
αβιοτικούς παράγοντες καταπόνησης όπως η 
υπεριώδης ακτινοβολία και οι προσβολές από 
παθογόνα78.  

Φαινολικά συστατικά εντοπίζονται πρακτικά σε 
όλους τους ιστούς αλλά η επιµέρους σύστασή τους 
καθώς και η δραστηριότητα των σχετικών ενζύµων 
παραλλάσσει. Έτσι τα φλαβονοειδή εντοπίζονται 
κυρίως σε επιφανειακούς ιστούς όπως οι επιδερµικοί 
και η παρουσία τους σχετίζεται µε την προστασία από 
την υπεριώδη ακτινοβολία146,163,289. Σε 
υποκυτταρικό επίπεδο τα ένζυµα βιοσύνθεσης των 
φαινολικών συστατικών εντοπίζονται κυρίως στο 
κυτταρόπλασµα   ενώ   υπάρχουν   ενδείξεις   ότι  δεν 
βρίσκονται διαλυτά στο κυτταροπλασµατικό µέσο 
αλλά οργανωµένα στο ενδοπλασµατικό δίκτυο. Τα 
φαινολικά συστατικά συσσωρεύονται κυρίως στο 
χυµοτόπιο   ως   γλυκοζυλιωµένα   παράγωγα   ή   στα 

Εικόνα Ι.3. Σύνοψη των κυριότερων οδών βιοσύνθεσης των αρωµατικών δευτερογενώνµεταβολιτών στα ανώτερα 
φυτά (302 µε προσαρµογή).  
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κυτταρικά τοιχώµατα ως συστατικά της λιγνίνης146. 
Επειδή η οµαλή πορεία της µεταβολικής οδού των 

φαινυλοπροπανοειδών εξαρτάται από την επαρκή 
τροφοδοσία µε υποστρώµατα µέσω της οδού του 
σικιµικού οξέος, η ρύθµιση της βιοσύνθεσης των 
αρωµατικών δευτερογενών µεταβολιτών προϋποθέτει 
το συντονισµό των επιµέρους µεταβολικών 
ακολουθιών360. Πράγµατι, η ρύθµιση της 
δραστηριότητας των ενζύµων της βιοσυνθετικής οδού 
του σικιµικού οξέος είναι συντονισµένη µε αυτή της 
PAL. Η ρύθµιση της έκφρασης ενζύµων όπως της 
συνθετάσης του DAHP στηρίζεται στην ύπαρξη 
ισοµορφών µε διαφορετικό πρότυπο έκφρασης360. 

Η έκφραση ορισµένων ισοµορφών των ενζύµων 
της οδού του σικιµικού οξέος είναι ιδιαίτερα έντονη 
σε µη πράσινους ιστούς, ιδιαίτερα στα άνθη και τη 
ρίζα360. Οι υψηλές εντάσεις φωτεινής ακτινοβολίας, 
η παρουσία διεγερτών και οι τραυµατισµού  επάγουν 
επίσης την δραστηριότητα σε µεταγραφικό επίπεδο 
των ενζύµων της οδού του σικιµικού οξέος360,139,137. 

Η PAL (EC 4.3.1.5) αποτελεί ένα από τα 
καθολικής διάδοσης ένζυµο – κλειδί του 
µεταβολισµού των δευτερογενών αρωµατικών 
µεταβολιτών. Το ένζυµο εντοπίζεται στο 
κυτταρόπλασµα και πιθανόν και σε ορισµένα 
υποκυτταρικά οργανίδια296,146. Πρόκειται για 
τετραµερές µε µοριακό βάρος από 240 – 330 kD  
ανάλογα µε την πηγή. Η δράση της χαρακτηρίζεται 
από υψηλή στερεοειδίκευση64.  

Ανάλογα µε το φυτικό είδος έχει διαπιστωθεί η 
παρουσία ενός ή περισσοτέρων ισοενζύµων της PAL 
των οποίων η βιοσύνθεση ρυθµίζεται από αντίστοιχα 
γονίδια ως απόκριση σε ποικίλα περιβαλλοντικά 
ερεθίσµατα64,74. Υπάρχουν ενδείξεις ότι η 
δραστηριότητα εξαρτάται επίσης από µετα–
µεταγραφικούς µηχανισµούς160 σε συνδυασµό µε 
µηχανισµούς αποενεργοποίησης335,160 και 
αποδόµησης του ενζύµου160. Η de novo σύνθεση της 
PAL (επίσης και των ενζύµων CHS και CHI) 
επάγεται από  αυξηµένα επίπεδα όζοντος244,9, 
βαρέων µετάλλων296, τραυµατισµούς160 καθώς και 
από ποικίλους διεγέρτες οι οποίοι είτε παράγονται 
από παθογόνα είτε αποτελούν προϊόντα αποδόµησης 
του κυτταρικού τοιχώµατος του ξενιστή78,160. 

Επίσης η PAL ανήκει στην κατηγορία των 
φωτοεπαγώµενων ενζύµων335,160,273. Στην 
φωτοενεργοποίηση του ενζύµου εµπλέκονται 
ορισµένοι φωτοδέκτες όπως το φυτόχρωµα και οι 
φωτοδέκτες υπεριώδους ακτινοβο–
λίας160,300,273,197,280,22.  

Η συνθετάση της χαλκόνης (CHS, EC 2.3.1.74) 
αποτελεί επίσης ένα κοµβικό ένζυµο το οποίο 
εντοπίζεται κυρίως σε επιδερµικούς ιστούς, και 
παρουσιάζει υψηλή οµολογία µε τη συνθετάση του 
στιλβενίου. Το µοριακό του βάρος είναι 42 kD και 
δεν απαιτεί συνενζυµικούς παράγοντες.  

Ι.7.4.5. Ο  Ρόλος των Αρωµατικών 

∆ευτερογενών Μεταβολιτών στη  

Φυσιολογία και Οικολογία των   

Ανώτερων Φυτών 

Ι.7.4.5.1. Τα Φαινολικά Συστατικά ως 

∆οµικοί και Λειτουργικοί Παράγοντες 

στα Φυτά 

Οι ρόλοι των φαινολικών συστατικών στο φυτό 
συνοψίζονται στα παρακάτω: 

α. δοµικός ρόλος 

Η λιγνίνη, ένα µη απόλυτα καθορισµένης δοµής 
άµορφο πολυµερές, αποτελεί το αφθονότερο 
φαινολικό συστατικό στα ανώτερα φυτά και δεύτερο 
σε διάδοση πολυµερές µόριο στη βιόσφαιρα, µετά την 
κυτταρίνη363. Η  λιγνινοποίηση αποτελεί 
αναπτυξιακά ελεγχόµενη διαδικασία που συµβάλει 
στην ενίσχυση των κυτταρικών τοιχωµάτων των 
ξυλοποιηµένων φυτικών ιστών όπως είναι το 
σκληρένχυµα, οι τραχεΐδες και τα αγγεία του ξύλου 
όπου η περιεκτικότητά της µπορεί να φτάσει το 30–
40%357. Τα µονοµερή της  λιγνίνης απαρτίζονται 
από φαινολικές αλκοόλες όπως η κονιφερυλαλκοόλη, 
η σιναπυλαλκοόλη και η p–κουµαροϋλαλκοόλη 
(Εικόνα Ι.3). Οι δοµικές µονάδες ενσωµατώνονται 
στην µήτρα του πολυµερούς µε τη δράση 
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υπεροξειδασών οι οποίες εντοπίζονται στα κυτταρικά 
τοιχώµατα302,363.  
Ορισµένα φαινολικά οξέα, κυρίως το p–κουµαρικό 
και φερουλικό οξύ, απαντούν ως συστατικά των 
κυτταρικών τοιχωµάτων ενωµένα µε αιθερικούς ή 
εστερικούς δεσµούς στις αλυσίδες των 
πολυσακχαριτών, και συγκεκριµένα µε 
ηµικυτταρινικά πολυµερή στα µέλη της οικογένειας 
Poaceae και µε πηκτινικά συστατικά στα 
δικότυλα180,357. Ο φυσιολογικός ρόλος της 
παρουσίας των φαινολικών οξέων στα κυτταρικά 
συστατικά φαίνεται πως περιλαµβάνει εκτός των 
άλλων την αποτροπή ενζυµικής υδρόλυσης των 
ηµικυτταρινών και την µηχανική ενίσχυση των 
κυτταρικών τοιχωµάτων ενώ ενδέχεται να αποτελούν 
θέσεις έναρξης εναπόθεσης λιγνίνης ή δευτερογενούς 
πάχυνσης των κυτταρικών τοιχωµάτων357. 
Μια άλλη κατηγορία υλικών στη δοµή των οποίων 
συµµετέχουν φαινολικά συστατικά είναι η κουτίνη, 
η σουβερίνη176,357,75 και οι επιεφυµενιδικοί 
κηροί177,166,191. Η κουτίνη αποτελεί το κύριο 
δοµικό συστατικό της εφυµενίδας η οποία καλύπτει 
τις εξωτερικές επιφάνειες όλων των εναέριων 
φυτικών οργάνων176. Η σουβερίνη εναποτίθεται στα 
κυτταρικά τοιχώµατα των αποφελλωµένων ιστών  
µετά τη δευτερογενή πάχυνση των κυτταρικών 
τοιχωµάτων, όπως επίσης και στην εξωδερµίδα και 
την ενδοδερµίδα της ρίζας όπου συµβάλει στην 
δηµιουργία της Κασπαρικής λωρίδας357. Στη 
σύσταση των εφυµενιδικών  κηρών συµµετέχουν 
εκτός των άλλων τερπένια, φαινολικά οξέα και 
φλαβονοειδή, συνήθως ενωµένα οµοιοπολικά µε άλλα 
εφυµενιδικά υλικά175,282,159,177. Τα φαινολικά 
συστατικά της εφυµενίδας µπορούν να παραληφθούν 
µε αλκαλική υδρόλυση191,282. Μελέτες των 
φυλλικών επιφανειών µε τη βοήθεια µικροσκοπίας 
φθορισµού166 σε συνδυασµό µε χηµικές αναλύσεις191 
έδειξαν ότι οι εφυµενιδικές εναποθέσεις µεταξύ 
επιδερµικών και καταφρακτικών κυττάρων 
διαφέρουν όσον αφορά στη σύσταση των φαινολικών 
συστατικών. Έχει αναφερθεί ότι ορισµένα συστατικά 
του  στρώµατος  των  εφυµενιδικών  κηρών µπορεί να 
µεσολαβούν   ως  σήµατα  αναγνώρισης  των  φυτικών 

επιφανειών από τα παθογόνα225.  

β. λειτουργικό  ρόλος ς

Εκτός από τις γνωστές κατηγορίες ρυθµιστών 
αύξησης, ορισµένοι δευτερογενείς µεταβολίτες, 
µεταξύ αυτών και φαινολικές ενώσεις, επιδρούν 
άµεσα ή έµµεσα στην αύξηση ή τη διαφοροποίηση 
των φυτικών ιστών.  
Έχει αναφερθεί ότι το σινναµικό και p–κουµαρικό 
οξύ µπορεί να δρουν ως ρυθµιστές αύξησης128. 
Ορισµένα φλαβονοειδή µε µονο– ή διϋδροξυλιωµένο 
Β–δακτύλιο εµπλέκονται στο µεταβολισµό και την 
µεταφορά της αυξίνης. Οι Lynn et al.203 αναφέρουν 
ότι ένα επιµερές ζεύγος του β–D–γλυκοζίτη της  
δεϋδρο–δι–κονυφερύλ–αλκοόλης προωθεί την 
κυτταροδιαίρεση και δρα ως υποκατάστατο της 
κυτοκιννίνης σε κύτταρα του φυτού Nicotiana 
tabacum203. Οι κουµαρίνες µπορούν να δράσουν ως 
ρυθµιστές της ανάπτυξης του γυρεοσωλήνα, των 
αντιδράσεων των στοµάτων ή της αποκοπής των 
πετάλων των ανθέων. Ορισµένοι γλυκοζίτες του 
γαλλικού οξέος εµπλέκονται στη ρύθµιση κινήσεων 
σπαργής όπως στα φυλλίδια του είδους Mimosa 
pudica298.  
Το σαλικυλικό οξύ (Εικόνα Ι.3) εµπλέκεται σε πλήθος 
φυσιολογικών λειτουργιών. Το µόριο αυτό επάγει την 
άνθηση σε έναν αριθµό φυτικών ειδών, αποτελεί το 
ενδογενές σήµα που προκαλεί την έναρξη του 
φαινοµένου της θερµογένεσης στα ανθικά µέρη ειδών 
της οικογένειας Araceae271, αλλά και 
διασυστηµατικό σήµα συναγερµού σε περιπτώσεις 
προσβολών από παθογόνα271,241,18,301,75. 
Τέλος, µια από τις µεγαλύτερες προκλήσεις στη 
φυσιολογία της αναπαραγωγής αποτελεί η 
διασαφήνιση του µηχανισµού προώθησης της 
βλάστησης των γυρεοκόκκων από ορισµένα 
εξειδικευµένα φλαβονοειδή.  Έχει αναφερθεί356,231 
ότι σε ορισµένα είδη η παρουσία φλαβονολών µε µη 
υποκατεστηµένα υδροξύλια στις θέσεις 3, 5 και 7, 
όπως η κεµπφερόλη, αποτελεί την απαραίτητη 
προϋπόθεση για τη βλάστηση του γυρεόκοκκου και 
την επιµήκυνση του γυρεοσωλήνα. 
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Ι.7.4.5.2. Τα Φαινολικά Συστατικά ως 

Χηµικοί Παράγοντες στις 

Αλληλεπιδράσεις των Φυτών µε το 

Αβιοτικό και Βιοτικό Περιβάλλον 

Τα φαινολικά συστατικά επιτελούν ένα σύνολο 
από λειτουργίες οι οποίες βοηθούν τα φυτά να 
αποφύγουν ή να αντιµετωπίσουν τις δυσµενείς 
επιδράσεις διαφόρων περιβαλλοντικών παραγό–
ντων315,324.  

α. προστασία από υπερ ώδη και ορατή ι
ακτινοβολία 

Στο χυµοτόπιο213, το κυτταρόπλασµα208 και τα 
κυτταρικά τοιχώµατα210,162 των επιδερµικών 
κυττάρων, αλλά και στο στρώµα της εφυ–
µενίδας191,130,367 καθώς και σε αυτό του τριχώµα–
τος45,130,366,162 περιέχονται φαινολικά συστατικά 
(κυρίως φλαβονοειδή) τα µόρια των οποίων 
απορροφούν στην υπεριώδη περιοχή του φάσµατος, 
αλλά όχι και στην ορατή. 
Ως εκ τούτου, ο επιδερµικός ιστός συµπεριφέρεται ως 
ένα εξειδικευµένο οπτικό φίλτρο, περατό στην ορατή 
περιοχή, το οποίο όµως συγκρατεί επιλεκτικά την 
υπεριώδη ακτινοβολία190,164,163,320,194,130. Ανάλογο 
προστατευτικό ρόλο (έναντι κυρίως υψηλών 
εντάσεων ορατής ακτινοβολίας) παίζουν οι 
ανθοκυανίνες οι οποίες συσσωρεύονται στα 
χυµοτόπια των επιδερµικών κυττάρων αναπτυσ–
σόµενων οργάνων234,114,232,328,93,115. 

β. αναπαραγωγή 

Η εµπλοκή των φλαβονοειδών στην αναπαραγωγική 
διαδικασία δεν αφορά µόνο στην γονιµότητα των 
γυρεοκόκκων356,231 αλλά και στην διασπορά των 
σπερµάτων καθώς και στην επικονίαση των 
εντοµόφιλων ειδών. Ορισµένα φλαβονοειδή (κυρίως 
ανθοκυανίνες), τα οποία εντοπίζονται στο χυµοτόπιο 
σε διαλυτή µορφή130 ή οργανωµένα σε χυµοτοπιακά 
έγκλειστα, διαµορφώνουν τους χρωµατισµούς πολλών 
φυτικών επιφανειών, κυρίως πετάλων209 ελκύοντας 
έτσι τους φορείς γύρης και καρπών. Εκτός όµως από 
τις ανθοκυανίνες, οι οποίες είναι αντιλήψιµες από 

τον ανθρώπινο οφθαλµό, ορισµένα φλαβονοειδή 
(συνήθως άγλυκα ή γλυκοζυλιωµένα παράγωγα 
φλαβονών και φλαβονολών) δεν απορροφούν στην 
ορατή περιοχή αλλά σε µήκη κύµατος της 
υπεριώδους ακτινοβολίας και συµµετέχουν σε 
διαµορφώσεις (οδηγοί νέκταρος) οι οποίες γίνονται 
αντιληπτές από τα έντοµα – επικονιαστές302. 

γ. προστασία από βιοτικούς εχθρούς 

Τα φυτά προκειµένου να αντιµετωπίσουν το αντίξοο 
βιοτικό περιβάλλον µε το οποίο έρχονται συνεχώς σε 
επαφή έχουν αναπτύξει µηχανισµούς άµυνας, στους 
οποίους τα φαινολικά διαδραµατίζουν κυρίαρχο ρόλο. 
Τα φαινολικά συστατικά, ως αµυντικοί µεταβολίτες, 
συµµετέχουν τόσο σε µηχανισµούς προϋπάρχουσας 
άµυνας (µε τη µορφή ταννινών302), προανθο–
κυανιδινών130, κουµαρινών, φλαβονοειδών130,73,116 
κ.ά.), όσο και σε µηχανισµούς επαγοµένης άµυνας (µε 
τη µορφή κυρίως φυτοαλεξινών, όπως π.χ. φλαβο–
νοειδών361,365,88 όπως η σακουρανετίνη (26)73 και η 
γενιστίνη (27)130, στιλβενίων, κουµαρι–
νών130,73,116,75, κ.ά.). Στους µηχανισµούς επαγό–
µενης άµυνας περιλαµβάνεται και η εναπόθεση 
λιγνίνης ή / και σουβερίνης στην περιοχή του 
τραύµατος ή της προσβολής363,75. 

δ. αλληλοπάθεια 

Ο όρος αλληλοπάθεια θα µπορούσε να οριστεί ως η 
επίδραση (θετική ή αρνητική) ενός φυτού σε κάποιο 
άλλο (συµπεριλαµβανοµένων και των µικρο–
οργανισµών), µέσω της απελευθέρωσης χηµικών 
ενώσεων στο περιβάλλον227. Οι ενώσεις αυτές 
εκπλένονται από τις φυλλικές επιφάνειες µε το νερό 
της βροχής, εκκρίνονται από τις ρίζες ή ελευθε–
ρώνονται από νεκρά φυτικά µέρη που αποσυντί–
θενται στο έδαφος153.  
Πλήθος αναφορών εµπλέκουν τις φαινολικές ενώσεις 
στο φαινόµενο της αλληλοπάθειας. Οι αναφορές 
περιλαµβάνουν απλές φαινόλες, φαινολικά οξέα όπως 
το σινναµικό, p–υδροξυβενζοϊκό, βανιλλικό, 
σαλικυλικό, φερουλικό και συριγγικό οξύ (Εικόνα 

Ι.3), φλαβονοειδή, φουρανοκουµαρίνες, όπως το  
ψωραλένιο (25), κιννόνες όπως η γιουγκλόνη (22), η 
ουµπελλιφερόνη (23) και η σκοπολετίνη (24) και 
ταννίνες153,302.  
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ε. συµβιωτικές σχέσεις 

Ορισµένα φλαβονοειδή παίζουν το ρόλο των 
εξειδικευµένων σηµάτων στην εγκαθίδρυση των 
συµβιωτικών σχέσεων96. Οι ουσίες αυτές (π.χ. η 
χρυσοεριόλη (20, σελ. 68) και η λουτεολίνη132 οι 
οποίες εντοπίζονται στην επιφάνεια των σπερµάτων 
του ψυχανθούς Medicago sa iva) επάγουν τα γονίδια t
nod των αζωτοδεσµευτικών βακτηρίων. Άλλες 
φαινολικές ενώσεις διαδραµατίζουν ανάλογο ρόλο 
στη συµβιωτική σχέση των µυκορρίζων. 

OHO O OHO O

CH3O

O OO

 

 

O

OH
OOH

HO

O

OOH

O

OH
O

HO
HO OH

HOH2C

 

 

Ι   .7.4.6. Οι Επιπτώσεις της Έλλειψης των 

Θρεπτικών Στοιχείων στο ∆ευτερογενή   

Μεταβολ σµόι  

Σε αντίθεση µε τον πρωτογενή, ο δευτερογενής 
µεταβολισµός χαρακτηρίζεται από σηµαντική 
παραλλακτικότητα µεταξύ των ειδών. Εκτός αυτού, 
παρουσιάζει σηµαντική ικανότητα ευελιξίας και 
πλαστικότητας εντός του ίδιου φυτικού είδους 

ανάλογα µε τις συνθήκες που επικρατούν στο 
περιβάλλον321,284,107. Παράγοντες του 
περιβάλλοντος  όπως οι βιοτικές καταπονήσεις, η 
ακτινοβολία, η υγρασία και τα θρεπτικά στοιχεία του 
εδάφους επηρεάζουν το είδος και τη συγκέντρωση 
των δευτερογενών µεταβολιτών48, πάντα εντός του 
πλαισίου που διαµορφώνει το είδος του ιστού, η 
εποχή και το αναπτυξιακό στάδιο107.  

Η ανόργανη διατροφή επηρεάζει σε µεγάλο βαθµό 
το δευτερογενή µεταβολισµό των φυτών. Ωστόσο οι 
σχετικές αναφορές στη βιβλιογραφία είναι 
περιορισµένες και αποσπασµατικές και αφορούν 
κυρίως σε πειραµατικούς χειρισµούς µε 
µακροστοιχεία2, µε αποτέλεσµα να µην έχει 
διαµορφωθεί έως σήµερα µια ολοκληρωµένη εικόνα 
των µηχανισµών µέσω των οποίων η θρεπτική 
κατάσταση επηρεάζει τον δευτερογενή µεταβολισµό 
των φυτών.  

Τα θεωρητικά πρότυπα που έχουν αναπτυχθεί για 
την πρόβλεψη και την ερµηνεία των παραµέτρων 
που αφορούν στην παραγωγή των δευτερογενών 
µεταβολιτών ως αποτέλεσµα της αλληλεπίδρασης των 
φυτών µε το περιβάλλον τους συνοψίζονται στα 
παρακάτω.  

α. θεωρία της ισορροπίας άνθρακα / θρεπτικών 
στοιχείων 

Σύµφωνα µε τη θεωρία αυτή, το είδος και η ποσότητα 
των µεταβολιτών που συνθέτει ένα φυτό εξαρτάται 
από τη διαθεσιµότητα των πόρων, και συγκεκριµένα 
από την φωτεινή ακτινοβολία (η οποία είναι 
καθοριστική για τη φωτοσυνθετική παραγωγή 
οργανικού άνθρακα) και τη διαθεσιµότητα θρεπτικών 
συστατικών (τα οποία καθορίζουν κυρίως την 
ανάπτυξη), µεταξύ των οποίων κυρίαρχο ρόλο παίζει 
το άζωτο. Αν το στοιχείο αυτό βρίσκεται σε έλλειψη, 
η σύνθεση των µεταβολιτών που περιέχουν άζωτο στο 
µόριό τους περιορίζεται ενώ ο οργανικός άνθρακας 
κατανέµεται σε δευτερογενείς µεταβολίτες, τα µόρια 
των οποίων κατασκευάζονται µε βάση αποκλειστικά 
τον άνθρακα33,125.  
Σύµφωνα µε την παραπάνω θεωρία η σύνθεση ενός 
αµυντικού δευτερογενούς µεταβολίτη εξαρτάται τόσο 
από τη στοιχειακή του σύσταση, όσο και από τη 
διαθεσιµότητα των στοιχείων από τα οποία 
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κατασκευάζεται. Τα µόρια των δευτερογενών 
µεταβολιτών διακρίνονται σε αυτά που έχουν ως βάση 
αποκλειστικά τον άνθρακα (φαινολικά συστατικά και 
τερπένια) και σε αυτά που περιλαµβάνουν και άζωτο 
(κυρίως αλκαλοειδή και κυανογόνα γλυκοσίδια). 
Ωστόσο, τα δεδοµένα δείχνουν ότι η διαθεσιµότητα 
των επιµέρους στοιχείων δεν αποτελεί ασφαλές 
κριτήριο για την πρόβλεψη του είδους των µορίων 
που θα βιοσυντεθούν125. Ένα άλλο αδύνατο σηµείο 
της θεωρίας αυτής εντοπίζεται στο γεγονός ότι σε 
έναν αναπτυσσόµενο φυτικό ιστό, η παράµετρος της 
άµυνας συνυπάρχει µε αυτήν της ανάπτυξης και δεν 
αποτελεί εναλλακτικό µηχανισµό καταµερισµού των 
πόρων όπως εικάζεται από την παραπάνω θεωρία. 
Τέλος, είναι πλέον γνωστό ότι εκτός από τη σχετική 
διαθεσιµότητα των πόρων, στη διαµόρφωση του 
δευτερογενούς µεταβολισµού και κατ’ επέκταση των 
αµυντικών µηχανισµών, µια σειρά ακόµη παράγοντες 
ασκούν σηµαντική επίδραση, όπως οι προσβολές από 
παθογόνα και φυτοφάγα και η θωράκιση του φυτού 
έναντι αβιοτικών καταπονήσεων όπως η υπεριώδης 
ακτινοβολία, η έλλειψη νερού, οι ακραίες 
θερµοκρασίες, η υψηλή συγκέντρωση ρυπαντών 
καθώς επίσης και η ύπαρξη ανταγωνιστικών και 
συµβιωτικών σχέσεων µε άλλα φυτικά είδη. Η 
αντίδραση των φυτών στους παραπάνω παράγοντες 
επηρεάζει άµεσα ή έµµεσα τη διαθεσιµότητα των 
πόρων125,379.  

β. θεωρία ισορροπίας ανάπτυξης / 
διαφοροπο ησης ί

Σύµφωνα µε τη θεωρία αυτή, οι πόροι οι οποίοι είναι 
κάθε στιγµή διαθέσιµοι στα φυτά κατανέµονται 
εναλλακτικά µόνο σε έναν από τους δύο δυνατούς 
δρόµους µε πρώτο αυτόν της ανάπτυξης και δεύτερο 
αυτόν της επένδυσης σε αµυντικούς µηχανισµούς, 
στους οποίους κυρίαρχο ρόλο παίζουν οι 
δευτερογενείς µεταβολίτες138. Ακρογωνιαίο λίθο της 
θεωρίας αυτής αποτελεί η άποψη ότι ο καταµερισµός 
πόρων προς την πλευρά της διαφοροποίησης (στην 
οποία συµπεριλαµβάνεται και η ανάπτυξη δοµών και 
µορίων µε αµυντικό προσανατολισµό) πραγµα–
τοποιείται µόνο αν έχουν καλυφθεί οι ανάγκες για 
ανάπτυξη138. Η επιλογή ανάµεσα στις δύο 
εναλλακτικές οδούς, της  ταχείας ανάπτυξης (η οποία 

προσδίδει πλεονεκτήµατα όσον αφορά στον 
ανταγωνισµό µε τα γειτονικά φυτά) ή της έντονης 
ανάπτυξης αµυντικών δοµών (η οποία προσδίδει 
µεγαλύτερη ικανότητα για την αντιµετώπιση 
βιοτικών ή αβιοτικών παραγόντων καταπόνησης), 
καθορίζεται τόσο από ενδογενή, όσο και από 
περιβαλλοντικά ερεθίσµατα. Προφανώς η επιλογή 
της δεύτερης στρατηγικής απαιτεί καταµερισµό 
άφθονων ενεργειακών και θρεπτικών πόρων προς την 
κατεύθυνση της άµυνας και εις βάρος της ανάπτυξης. 
Συνήθως η ύπαρξη ανεπαρκούς τροφοδοσίας ή 
τροφοπενιακής κατάστασης για ένα ή περισσότερα 
απαραίτητα θρεπτικά στοιχεία ευνοεί την ανάπτυξη 
αµυντικών µηχανισµών και την κατανοµή 
ενεργειακών πόρων προς την σύνθεση δευτερογενών 
µεταβολιτών σε υψηλές συγκεντρώσεις. Προφανώς 
στις συνθήκες αυτές η ανάπτυξη περιορίζεται εκ 
προοιµίου καθώς η έλλειψη των απαραίτητων 
θρεπτικών στοιχείων δεν επιτρέπει την δηµιουργία 
νέων ιστών και οργάνων. Από την άλλη πλευρά οι 
διαθέσιµοι (περιορισµένοι) πόροι κατευθύνονται σε 
αµυντικούς µηχανισµούς330. 

Η θεωρία ισορροπίας ανάπτυξης / 
διαφοροποίησης, όπως και η θεωρία της ισορροπίας 
άνθρακα / θρεπτικών στοιχείων, θεωρούν την 
επένδυση σε αµυντικούς µηχανισµούς µια 
προαιρετική, κατά κάποιον τρόπο, διαδικασία η 
οποία πάντα υπολείπεται της ανάπτυξης125 και 
προωθείται µόνο στην περίπτωση που η τελευταία 
παρεµποδίζεται από την έλλειψη θρεπτικών 
στοιχείων. Ωστόσο, η προσέγγιση αυτή αδυνατεί να 
ερµηνεύσει περιπτώσεις στις οποίες ο καταµερισµός 
των πόρων προωθείται ταυτόχρονα και προς τους δύο 
δρόµους281. 

γ. θεωρία της βέλτιστης άµυνας 

Η παραπάνω θεωρία βασίζεται στην υπόθεση ότι η 
παραγωγή δευτερογενών µεταβολιτών σχετίζεται µε 
τη συνύπαρξη και συνεξέλιξη των φυτικών ειδών µε 
τους βιοτικούς εχθρούς τους. Σύµφωνα µε τη θεωρία 
αυτή, το δυνητικό κέρδος που µπορεί να έχει για το 
φυτό η ύπαρξη των ουσιών αυτών σε συνδυασµό µε  
το κόστος για την παραγωγή τους παρέχει ασφαλή 
πρόβλεψη για ενδεχόµενη συσσώρευση αµυντικών 
µεταβολιτών223,224. Σε αντίθεση µε τις δύο 
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προηγούµενες θεωρίες οι οποίες εικάζουν ότι ο 
καταµερισµός του οργανικού άνθρακα στους 
φυτικούς ιστούς εξαρτάται από την διαθεσιµότητα σε 
θρεπτικά στοιχεία, η θεωρία της βέλτιστης άµυνας 
λαµβάνει υπ’ όψη τα προσαρµοστικά πλεονεκτήµατα 
τα οποία αποκτώνται από την ύπαρξη ισχυρών 
αµυντικών µηχανισµών, συνεπώς διαθέτει 
εξελικτική βάση125. 

Ανεξάρτητα από το θεωρητικό πλαίσιο το οποίο 
ερµηνεύει περισσότερο ή λιγότερο ικανοποιητικά 
την αλληλεπίδραση του δευτερογενούς µεταβολισµού 
µε τις περιβαλλοντικές συνθήκες, είναι πολύ καλά 
τεκµηριωµένο το γεγονός ότι η έλλειψη θρεπτικών 
στοιχείων σε πολλές περιπτώσεις ενισχύει την 
παραγωγή δευτερογενών µεταβολιτών στους φυτικούς 
ιστούς106,50,154,49. Ωστόσο, σε αρκετές περιπτώσεις η 
έλλειψη ενός θρεπτικού στοιχείου µπορεί να 
οδηγήσει ακόµα και σε περιορισµό της παραγωγής 
ορισµένων κατηγοριών δευτερογενών µεταβολιτών, 
γεγονός που σχετίζεται µε την αδυναµία σύνθεσης 
του συγκεκριµένου µορίου λόγω έλλειψης δοµικών 
µονάδων. Μια τέτοια περίπτωση είναι η µείωση της 
βιοσύνθεσης κυανογόνων γλυκοσιδίων και 
θειογλυκοζιτών κάτω από συνθήκες έλλειψης αζώτου 
και θείου αντίστοιχα.  

Το ίδιο φαινόµενο παρατηρείται στη συγκέντρωση 
αλκαλοειδών αναφορικά µε την παροχή αζώτου, αν 
και τα αποτελέσµατα σε αυτή την περίπτωση είναι 
περισσότερο αντιφατικά106. Το γεγονός αυτό 
ενδεχοµένως οφείλεται σε διαφορετικές πειραµατικές 
προσεγγίσεις. Από την άλλη πλευρά, η έλλειψη 
καλίου αυξάνει την περιεκτικότητα σε 
αλκαλοειδή106. 

Ο µεταβολισµός των τερπενίων δεν φαίνεται να 
παρουσιάζει ενιαία συµπεριφορά υπό συνθήκες 
έλλειψης θρεπτικών στοιχείων106,134. Σε ορισµένες 
περιπτώσεις, η βασική λίπανση αύξησε την 
συγκέντρωση αιθερίων ελαίων και καρδινολιδίων154 
ενώ σε άλλες περιπτώσεις δεν παρατηρήθηκε 
επίδραση106. Σαφέστερες τάσεις εκδηλώνονται υπό 
συνθήκες έλλειψης φωσφόρου, κάτω από τις οποίες 
παρατηρείται αύξηση της συγκέντρωσης των 
τερπενίων. 

Τα περισσότερο ευκρινή αποτελέσµατα όσον 
αφορά στην επίδραση της θρέψης στο δευτερογενή 

µεταβολισµό αφορούν στην κατηγορία των 
φαινολικών συστατικών106,134,75. Οι τροφοπενίες 
αζώτου, φωσφόρου, καλίου, θείου, και σιδή–
ρου34,35,75,362,49,67 αλλά και η τοξικότητα αζώτου295 
ενισχύουν σε σηµαντικό βαθµό την βιοσύνθεση 
φαινολικών ενώσεων. Αντίθετα η τροφοπενία Mn 
προκαλεί µείωση της συγκέντρωσης φαινολικών 
συστατικών30. Η επίδραση της θρέψης βορίου είναι 
ιδιαίτερα σηµαντική (βλ. ενότητα ΙΙ.10). Μια σύνοψη 
της επίδρασης της λίπανσης στη συγκέντρωση 
διαφορετικών κλάσεων φαινολικών συστατικών έγινε 
από τον Gershenzon106 και παρουσιάζεται 
εµπλουτισµένη στον Πίνακα Ι.5.  

Πίνακας Ι.5. Η επίδραση της έλλειψης θρεπτικών 
στοιχείων στα επίπεδα ορισµένων κλάσεων 
φαινολικών ενώσεων106,335,30,49. 

επίδραση έλλειψης  
N P K S 

κλάση κατεύθυνση† 
ενώσεων ▲ ▬ ▼ ▲ ▬ ▼ ▲ ▬ ▼ ▲ ▬ ▼ 

σε επίπεδ  αγρούο  
παρ/γα καφεϊκού  4 1 0 2 2 0 2 1 0 2 0 0 

κουµαρίνες 1 1 0    1 0 0 0 1 0 
ανθοκυανίνες 9 1 2 9 0 0 8 0 2    
φλαβονοειδή 4 1 2 0 2 1 1 1 1 1 0 0 
ισοφλαβόνες 1 0 0 1 0 0    1 0 0 
τανίνες 1 1 0 0 2 0 1 0 1 0 0 1 

ολικά φαινολικά 1 0 1 1 0 0       
σε κυτταρο– ή ιστοκαλλιέργεια 

ανθοκυανίνες 1 0 0          
πολυφαινόλες 2 0 0 1 0 0       
ολικά φαινολικά 2 0 0 1 0 0       

† Η κατεύθυνση υποδηλώνει αύξηση (▲), απουσία 
επίδρασης (▬) ή µείωση (▼) των επιπέδων των φαινολικών 
συστατικών. Οι αριθµοί υποδηλώνουν το πλήθος των 
περιπτώσεων όπου παρατηρήθηκε η αντίστοιχη επίδραση. 

Η µελέτη συστηµάτων σε κυτταροκαλλιέργεια 
έχει αποδειχθεί ιδιαίτερα χρήσιµη για τη διερεύνηση 
των πιθανών επιδράσεων106. Τα συστήµατα αυτά 
ανταποκρίνονται ταχέως στις επικρατούσες συνθήκες 
θρέψης ενώ η αύξηση της συγκέντρωσης των 
φαινολικών συστατικών σε αυτά µπορεί να αποδοθεί 
είτε σε de novo σύνθεση µορίων, είτε σε πύκνωση της 
ήδη υπάρχουσας δεξαµενής λόγω των µειωµένων 
ανάπτυξης ή ενσωµάτωσης φαινολικών συστατικών 
στα πολυµερή των κυτταρικών τοιχωµάτων. Η 
έλλειψη θρεπτικών στοιχείων προκαλεί αύξηση της 
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δραστικότητας ενζύµων – κλειδιών του µεταβολισµού 
των φαινολικών όπως η αµµώνιο–λυάση της 
φαινυλαλανίνης ή η συνθετάση της χαλκόνης75. Υπό 
συνθήκες τροφοπενίας αζώτου η απαµίνωση της 
φαινυλαλανίνης θα µπορούσε κάλλιστα να 
εξοικονοµήσει άζωτο σε ικανή ποσότητα προκειµένου 
να υποστηριχθούν οι αυξητικές λειτουργίες των 
κυττάρων68. Από την άλλη πλευρά, η συνεχής 
αποµάκρυνση της φαινυλαλανίνης λόγω της δράσης 
της PAL µπορεί να συντηρεί τη λειτουργία της 
βιοσυνθετικής οδού του σικιµικού η οποία 
τροφοδοτεί µε πρόδροµα µόρια τη βιοσυνθετική οδό 
των αρωµατικών δευτερογενών µεταβολιτών360,68. 

Η συσσώρευση φαινολικών συστατικών, και 
πιθανόν και άλλων κατηγοριών δευτερογενών 
µεταβολιτών, συνεισφέρει στον εγκλιµατισµό των 
φυτών σε δυσµενείς συνθήκες οι οποίες µπορεί να 
οφείλονται σε περισσότερους του ενός παράγοντες 
καταπόνησης. Σε ορισµένες περιπτώσεις 
παρατηρείται το φαινόµενο της διασταυρούµενης 
ανθεκτικότητας κατά το οποίο οι µηχανισµοί 
εγκλιµατισµού (για παράδειγµα η συσσώρευση 
δευτερογενών µεταβολιτών) που επάγονται λόγω 
επίδρασης ενός παράγοντα καταπόνησης, προσδίδουν 
ανθεκτικότητα έναντι και άλλων δυσµενών 
παραγόντων379. Αυτό συµβαίνει επειδή η 
ενεργοποίηση ενός µηχανισµού εγκλιµατισµού 
µπορεί να έχει πολλαπλές φυσιολογικές επιπτώσεις 
και ως εκ’ τούτου να καθορίζει την έκβαση της 
αντίδρασης του φυτού στην εµφάνιση ενός 
επακόλουθου παράγοντα καταπόνησης. Οι 
(οικο)φυσιολογικές συνιστώσες της συσσώρευσης 
δευτερογενών µεταβολιτών λόγω έλλειψης θρεπτικών 
στοιχείων συνοψίζονται στα παρακάτω. 

α. έλεγχος του ρυθµού ανάπτυξης 

Ορισµένα φαινολικά συστατικά  προκαλούν  καταστο– 

λή των αυξητικών διαδικασιών λόγω αλληλεπίδρασής 
τους µε την οξειδάση του IAA ή παρεµπόδισης της 
οξειδωτικής φωσφορυλίωσης του ATP στα 
µιτοχόνδρια303. Η καταστολή της αύξησης αποτελεί 
µια στρατηγική αντιµετώπισης της έλλειψης 
θρεπτικών στοιχείων (βλ. ενότητα Ι.7.2). 

β. αποθήκευση οργανικού άνθρακα 

Πολλές φορές η έλλειψη θρεπτικών στοιχείων 
περιορίζει την ανάπτυξη σε µεγαλύτερο βαθµό από 
την φωτοσύνθεση (βλ. ενότητες Ι.7.2 και Ι.7.3). Η 
υπερπαραγωγή µορίων όπως τα φαινολικά συστατικά 
µπορεί να αποτελεί µια εναλλακτική οδό διοχέτευσης 
των πλεοναζόντων σκελετών άνθρακα (βλ. ενότητα 

Ι.7.2). 

γ. αλληλοπαθητική δράση 

Πολλά φαινολικά συστατικά παρουσιάζουν 
αλληλοπαθητική δράση3,155 (βλ. ενότητα Ι.7.4.5.2). 
Υπό συνθήκες έλλειψης θρεπτικών στοιχείων, η 
επίδειξη ισχυρής αλληλοπαθητικής δράσης από ένα 
συγκεκριµένο φυτικό είδος προς τα γειτονικά φυτά 
µπορεί να συµβάλει σε µεγάλο βαθµό στον 
ανταγωνισµό για την εκµετάλλευση των 
περιορισµένων θρεπτικών αποθεµάτων. 

δ. ενίσχυση της άµυνας έναντι παθογόνων και 
φυτοφάγων 

Ο αµυντικός ρόλος των φαινολικών συστατικών 
τεκµηριώνεται από πλήθος αναφορών (βλ. ενότητα 

Ι.7.4.5.2). Η αµυντική θωράκιση των φυτικών ιστών 
υπό συνθήκες έλλειψης θρεπτικών στοιχείων µπορεί 
να θεωρηθεί ως προσαρµοστικό πλεονέκτηµα για την 
αποφυγή ζηµιών και απώλειας σε ιστούς και όργανα, 
η αναπλήρωση των οποίων έχει σηµαντικά 
µεγαλύτερο κόστος υπό τις παραπάνω συνθήκες από 
ότι σε συνθήκες θρεπτικής επάρκειας. 
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ΙΙ. Ο Ρόλος του Βορίου στη ∆ιατροφή 

των Ανωτέρων Φυτών 

Το βόριο διεκδικεί, και όχι άδικα, τον τίτλο του 
πιο αινιγµατικού από όλα τα απαραίτητα θρεπτικά 
στοιχεία στη διατροφή των ανώτερων φυτών. Για 
αρκετές δεκαετίες µετά τον χαρακτηρισµό του, το 
1923, ως απαραίτητου θρεπτικού στοιχείου των 
ανώτερων φυτών από τον Warington359, οι ερευνητές 
αναζητούν για το βόριο έναν ή περισσότερους 
(άγνωστους) φυσιολογικούς ρόλους. Η αδυναµία της 
αποσαφήνισης του βιολογικού ρόλου του βορίου 
έρχεται σε δραµατική αντίθεση µε την αµεσότητα και 
την ένταση των συµπτωµάτων που έχει ως 
αποτέλεσµα η έλλειψή του από το θρεπτικό µέσο 
καθώς και µε τη συχνότητα εµφάνισης της 
τροφοπενίας βορίου στις καλλιέργειες σε παγκόσµια 
κλίµακα12,112,119. 

Μεταξύ των µικροθρεπτικών στοιχείων, το βόριο 
κατέχει σηµαντική θέση όσον αφορά στην επίδρασή 
του στην γεωργική παραγωγή. Αυτό γίνεται σαφές 
από το γεγονός ότι οι εντονότερες ανάγκες – και κατά 
συνέπεια οι δυσµενέστερες επιπτώσεις από την 
έλλειψη βορίου – κατά τη διάρκεια του βιολογικού 
κύκλου των φυτών εντοπίζονται στο στάδιο της 
ανάπτυξης των αναπαραγωγικών οργάνων (βλ. 
ενότητα ΙΙ.9) τα οποία συνιστούν παγκοσµίως το 80% 
του γεωργικού προϊόντος25. 

Τα συµπτώµατα της έλλειψης υποδεικνύουν ότι 
το στοιχείο αυτό παίζει ουσιώδη ρόλο στην διατήρηση 
της οµοιόστασης των κυττάρων και την υποστήριξη 
των αναπτυξιακών και αναπαραγωγικών διεργασιών 
σε όλες τις κατηγορίες των ανώτερων φυτικών 
οργανισµών. Ωστόσο µέχρι σήµερα δεν έχει 
αναφερθεί κανένα ζωτικό για το µεταβολισµό 
βιοµόριο στη δοµή του οποίου να συµµετέχει το 
βόριο. Επίσης το βόριο δεν λαµβάνει µέρος στη 
διαχείριση ενέργειας των κυττάρων και τέλος δεν 
αποτελεί συνενζυµικό παράγοντα για κανένα γνωστό 
ενζυµικό σύστηµα338,211. Η δυσκολία εξαγωγής 
συµπερασµάτων σχετικά µε το φυσιολογικό ρόλο του 
βορίου σχετίζεται και µε τα χαρακτηριστικά του 
ίδιου του στοιχείου τα οποία καθιστούν δυσχερείς τις 
πειραµατικές προσεγγίσεις. Για παράδειγµα το βόριο 

δεν διαθέτει ραδιενεργό ισότοπο µε χρόνο ηµίσειας 
ζωής κατάλληλο για πειράµατα ραδιοσήµανσης. 
Επίσης, οι χηµικοί δεσµοί του βορικού οξέος µε τα 
υπόλοιπα µόρια του κυττάρου έχουν τέτοια 
χαρακτηριστικά ώστε να καθίσταται δύσκολη η 
µελέτη των βιοχηµικών αλληλεπιδράσεων του 
στοιχείου σε συνθήκες in vivo.   

Η τελευταία δεκαετία µπορεί να χαρακτηριστεί 
ερευνητικά ως η δεκαετία του βορίου. ∆εκάδες 
εργασίες αφορούν στη διευκρίνηση κάποιας πτυχής 
της φυσιολογικής λειτουργίας του βορίου στα φυτά, 
κυρίως στη συµµετοχή του στην δοµική και 
λειτουργική σταθερότητα των κυτταρικών 
τοιχωµάτων και των πλασµατικών µεµβρανών αλλά 
και την ικανότητα του βορικού οξέος να δηµιουργεί 
σταθερά σύµπλοκα µε διαλυτές πολυόλες, ιδιότητα 
που εξηγεί σε µεγάλο βαθµό τη λειτουργία του 
βορίου σε επίπεδο ολόκληρου φυτού. Πολλές από 
αυτές τις εργασίες στηρίζουν το πειραµατικό τους 
µέρος στη χρήση των πλέον σύγχρονων και 
εξαιρετικά ευαίσθητων αναλυτικών τεχνικών. Αυτό 
εν µέρει εξηγεί τη δυσχέρεια της διευκρίνησης του 
φυσιολογικού ρόλου του βορίου στο παρελθόν. 

ΙΙ.1. Χηµικά Χαρακτηριστικά του Βορίου     

Το βόριο ανήκει στα µεταλλοειδή και 
καταλαµβάνει την πέµπτη θέση στον περιοδικό 
πίνακα µε ατοµικό βάρος 10,81. Η ηλεκτρονιακή του 
δοµή είναι 2s22p. Λόγω υψηλού δυναµικού ιονισµού 
το βόριο δεν απαντάται σαν κατιόν B3+ αλλά 
σχηµατίζει σύµπλοκα µε την δηµιουργία τριών 
οµοιοπολικών δεσµών. Τα µόρια που προκύπτουν 
είναι επίπεδα µε γωνίες δεσµών 120º. Το βορικό οξύ 
(Εικόνα ΙΙ.1) σε υδατικά διαλύµατα συµπεριφέρεται 
ως ασθενές µονοβασικό οξύ κατά Lewis (pKa 9,24) µε 
την πρόσληψη ενός ιόντος υδροξυλίου και τον 
σχηµατισµό ενός τετραεδρικού ανιόντος112. Η 
αντίδραση ευνοείται σε τιµές pH άνω του 7. Στο 
κυτταρόπλασµα (pH 7,5) η µορφή του αδιάστατου 
βορικού οξέος είναι η επικρατέστερη (98%) ενώ ένα 
µικρό ποσοστό (2%) απαντάται µε τη µορφή του 
βορικού ανιόντος25.  

Το βορικό οξύ και το βορικό ανιόν σχηµατίζουν 
σύµπλοκα µέσω διεστερικών δεσµών µε µονοαλκοόλες  
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Εικόνα ΙΙ.1. Ο συντελεστής διάστασης του βορικού 
οξέος είναι pKa = 9,24 (pH 7,0). Η ισορροπία της 
αντίδρασης µετατοπίζεται προς τα δεξιά µε την 
αύξηση του pH του µέσου ώστε σε pH 8,4 το ποσοστό 
του βορικού ανιόντος να είναι 17,9% έναντι 0,9% σε 
pH 7,0112. 

ή ενώσεις που έχουν δύο οµάδες υδροξυλίου σε θέση 
cis (Εικόνα ΙΙ.2). Η αντίδραση σχηµατισµού τέτοιου 
είδους συµπλόκων είναι αυθόρµητη µε ταχεία 
κινητική ενώ η χηµική τους ισορροπία εξαρτάται από 
την τιµή του pH25. Η πληθώρα των µεταβολιτών που 
διαθέτουν την παραπάνω δοµή37,12 αναδεικνύει το 
βόριο σε ένα ενδεχόµενο δοµικό ή λειτουργικό 
παράγοντα σε πολυάριθµες κυτταρικές δοµές και 
µεταβολικές – φυσιολογικές διεργασίες τόσο σε 
επίπεδο κυττάρου όσο και σε επίπεδο οργανισµού. Οι 
κατηγορίες των συστατικών αυτών καθώς και ο 
κύριος φυσιολογικός τους ρόλος παρουσιάζονται στον 
Πίνακα ΙΙ.1.  

Πίνακας ΙΙ.1. Κατηγορίες των κυτταρικών 
συστατικών των ανώτερων φυτών που διαθέτουν 
κατάλληλη δοµή ώστε να σχηµατίζουν διεστερικά 
σύµπλοκα µε το βορικό οξύ201,12,25,71. 

κατηγορία φυσιολογικός ρόλος 
ολιγοσακχαρίτες διανοµή φωτοσυνθετικών προϊόντων, 

διαχείριση σκελετών άνθρακα 
και ενέργειας 

οργανικά οξέα ενεργειακός µεταβολισµός 
RG–II οργάνωση κυτταρικού τοιχώµατος 
NAD διαχείριση ενέργειας 

αµινοξέα δόµηση πρωτεϊνών, 
µεταβολισµός αζώτου 

φαινολικά δόµηση κυτταρικού τοιχώµατος, 
λιγνινοποίηση, άµυνα 

γλυκοπρωτεΐνες κυτταρική επικοινωνία, ενζυµική δράση 
γλυκολιπίδια δοµή κυτταρικών µεµβρανών 

 

ΙΙ.2. Το βόριο του Εδάφους   

Το βόριο στα περισσότερα εδάφη απαντάται σε 
συγκεντρώσεις της τάξης των 10 mg kg–1 ή 
χαµηλότερες. Εδάφη µε περιεκτικότητα χαµηλότερη 

των 10 mg kg–1 χαρακτηρίζονται ως φτωχά σε βόριο, 
ενώ αυτά µε περιεκτικότητα 10 – 100 mg kg–1 ως 
πλούσια σε βόριο και σχετίζονται µε πρόσφατη 
ηφαιστειακή δραστηριότητα265. Το βόριο βρίσκεται 
στο έδαφος υπό πέντε µορφές. 

α. ως συστατικό των πρωτογενών ορυκτών 

β. ως συστατικό των δευτερογενών ορυκτών 

γ. προσροφηµένο στην άργιλο, στην οργανική 
ουσία και σε ένυδρα οξείδια 

δ ιο

ε
ι

. ως διαλυτό βόρ  στο εδαφικό διάλυµα 

. ως αφοµοιωµένο από την βιοµάζα. Συνήθως 
το διαλυτό βόρ ο το οποίο είναι και διαθέσιµο 
στα φυτά αποτελεί το 10% του συνολικού 
εδαφικού βορίου265

Το διαλυτό βόριο απαντά στο έδαφος κυρίως µε τη 
µορφή βορικού οξέος [Β(ΟΗ)3]. Σε τιµές pH άνω του 
7 απαντάται ως τετραεδρικό ανιόν [Β(ΟΗ)–4]. Η 
δηµιουργία πολυµερών µορφών βορίου δεν ευνοείται 
σε συνήθεις συγκεντρώσεις βορίου στο έδαφος, παρά 
µόνο εάν αυτές αποκτήσουν υψηλές τιµές211. Η 
µορφή των ορυκτών που περιέχουν βόριο είναι τέτοια 
(εξαιρετικά δυσδιάλυτα ή ευδιάλυτα) που δεν 
επιτρέπει ελεγχόµενη διαθεσιµότητα του βορίου στο 
έδαφος113 όπως για παράδειγµα στην περίπτωση του 
καλίου376. 

Η διαθεσιµότητα του βορίου εξαρτάται από το pH 
του εδαφικού διαλύµατος, την υφή του εδάφους, την 
εδαφική υγρασία και τη θερµοκρασία113. Η υδατική 
καταπόνηση και η υψηλή ατµοσφαιρική υγρασία 
επηρεάζουν έµµεσα την απορρόφηση βορίου λόγω της 
αρνητικής τους επίδρασης στη διαπνοή. Έµµεσες 
αρνητικές επιδράσεις ασκούνται επίσης από τα 
υψηλά επίπεδα αζώτου στο έδαφος και από τις 
υψηλές εντάσεις φωτεινής ακτινοβολίας, λόγω των 
υψηλών ρυθµών παραγωγής βιοµάζας που 
παρατηρούνται και εποµένως στην διαµόρφωση 
αυξηµένων αναγκών σε βόριο122. 

Υψηλές τιµές pH του εδαφικού διαλύµατος 
δυσχεραίνουν τη διάθεση του βορίου στα φυτά 
πιθανόν λόγω σχηµατισµού του ανιόντος B(OH)–4 και 
της προσρόφησής του από τα ορυκτά συστατικά του 
εδάφους113,211.   Ωστόσο,   οι   τιµές    του    εδαφικού  
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Εικόνα ΙΙ.2. Μοριακά µοντέλα της τρισδιάστατης διαµόρφωσης του 3,4 3,4 (αριστερά) και 1,2 1,2 διεστέρα 
µαννιτόλης βορικού οξέος150.  

διαλύµατος δεν φαίνεται να αποτελούν τον κρίσιµο 
παράγοντα που περιορίζει τη διαθεσιµότητα βορίου 
σε επίπεδα ικανά να προκαλέσουν τροφοπενία του 
στοιχείου. Θεωρείται βέβαιο ότι το υποβαθµισµένο 
εδαφικό περιβάλλον που διαµορφώνεται σε συνθήκες 
ακραίων τιµών pH του εδαφικού διαλύµατος, 
αποτελεί τον σηµαντικότερο παράγοντα ο οποίος 
επιφέρει χαµηλή παραγωγικότητα στις καλλιέργειες. 

Η διαθεσιµότητα του βορίου ελέγχεται κυρίως 
µέσω της προσρόφησής του σε διάφορα ορυκτά, 
(κυρίως οξείδια του αργιλίου και σιδήρου) και από 
την περιεκτικότητα του εδάφους σε οργανική 
ουσία113,120–122. Το βόριο µπορεί επίσης να 
προσροφηθεί από το ανθρακικό ασβέστιο. Ωστόσο οι 
ενδείξεις που συνηγορούν στο ότι µια τέτοια 
προσρόφηση µπορεί να θεωρηθεί υπεύθυνη για 
πρόκληση τροφοπενίας βορίου είναι περιορισµένες. 
Η προσθήκη ασβέστου σε εδάφη µε οριακά επίπεδα 
βορίου είναι δυνατό να προκαλέσει τροφοπενία 
βορίου. Υπεύθυνη για την αποµάκρυνση των 
διαλυτών αποθεµάτων βορίου θεωρείται η 
κατακρήµνιση υδροξειδίου του αργιλίου (η οποία 
είναι επακόλουθο της ασβέστωσης) και  όχι  η  άνοδος 

της τιµής του pH318. 
Η περιεκτικότητα του βορίου εξαρτάται από την 

υφή του εδάφους. Σε χονδρόκοκκα εδάφη µε υψηλή 
περιεκτικότητα σε υγρασία οι διαλυτές µορφές του 
στοιχείου εκπλένονται εύκολα σε βαθύτερα 
στρώµατα113. 

ΙΙ.3. Κατανοµή του Βορίου στο Κύτταρο      

Σύµφωνα µε τους Dannel et al.59, το κυτταρικό 
βόριο µπορεί να διακριθεί σε δύο κλάσµατα µε βάση 
τη διαλυτότητά του στο νερό. Το κλάσµα του βορίου 
που παραλαµβάνεται άµεσα σε διαλυτή µορφή 
χαρακτηρίζεται ως ελεύθερο και αντιπροσωπεύει 
κυρίως το διαλυτό βόριο του κυτταρικού χυµού και 
δευτερευόντως αυτό του αποπλαστικού χώρου. Το 
δεύτερο κλάσµα µπορεί να χαρακτηριστεί ως 
δεσµευµένο και αντιπροσωπεύει το βόριο που 
απαντάται ενωµένο µε τα πηκτινικά πολυµερή του 
κυτταρικού τοιχώµατος62,214.  

Παρόλο που η παραπάνω διάκριση βασίζεται στη 
µέθοδο αποµόνωσης, φαίνεται πως διαθέτει και 
λειτουργική σηµασία, αφού το δεσµευµένο κλάσµα 
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αφορά στον ρόλο του βορίου στο κυτταρικό τοίχωµα 
(βλ. ενότητα ΙΙ.7.1), ενώ το ελεύθερο ενδέχεται να 
σχετίζεται µε πιθανές φυσιολογικές λειτουργίες59.  

Η σχετική κατανοµή του βορίου στο κυτταρικό 
τοίχωµα, τον αποπλαστικό χώρο, το κυτταρόπλασµα 
και το χυµοτόπιο εξαρτάται από το είδος του ιστού, το 
γονότυπο και από την εξωτερική τροφοδοσία µε 
βόριο. Τα υδρόφυτα εµφανίζουν µικρότερο ποσοστό 
του συνολικού βορίου εντοπισµένο στα κυτταρικά 
τοιχώµατα έναντι των µεσοφύτων και αντίστοιχα τα 
µονοκότυλα έναντι των δικοτύλων62. 

Υπό συνθήκες µειωµένης τροφοδοσίας βορίου το 
ποσοστό του δεσµευµένου στο κυτταρικό τοίχωµα 
βορίου κυµαίνεται από 60 έως 90%62,147,201,216, 
ποσοστό που µειώνεται όταν αυξάνεται η 
διαθεσιµότητά του από το εξωτερικό µέσο. Το 
ελεύθερο βόριο που εντοπίζεται στον αποπλαστικό 
χώρο µειώνεται δραµατικά σε συνθήκες ανεπάρκειας 
του στοιχείου256. Αντίθετα µε παλαιότερες αναφορές 
(βλ. 217,174,214,212,245,326), είναι πλέον γνωστό ότι 
ένα σηµαντικό ποσοστό (26–68% του συνολικού 
βορίου) εντοπίζεται στον πρωτοπλάστη, καταν–
εµηµένο κυρίως στο κυτταρόπλασµα147,341,256 µε τη 
µορφή συµπλόκων µε µόρια χαµηλού µοριακού 
βάρους37 (βλ. ενότητα ΙΙ.1) ή στο χυµοτό–
πιο256,212,341,245. 

ΙΙ.4. Πρόσληψη του Βορίου από το 

Ριζικό Σύστηµα των Ανωτέρων Φυτών    

Τα πρόσφατα πειραµατικά δεδοµένα δίνουν µια 
πληρέστερη εικόνα του πολύπλοκου φαινοµένου της 
απορρόφησης βορικού οξέος από το ριζικό σύστηµα. 
Θεωρείται πλέον βέβαιο ότι παράλληλα µε το 
µηχανισµό απορρόφησης του στοιχείου µε παθητική 
µεταφορά (που µέχρι πρόσφατα θεωρείτο ο 
αποκλειστικός µηχανισµός απορρόφησης) λειτουρ–
γούν και µηχανισµοί ενεργού µεταφοράς µέσω 
εξειδικευµένων µεµβρανικών µεταφορέων62,332. 

ΙΙ.4.1. Παθητική διαµεµβρανική  

µεταφορά βορίου 

Το γεγονός ότι σε φυσιολογικές τιµές του pH  το 
βόριο απαντά και απορροφάται από τα κύτταρα ως 

αδιάστατο µόριο καθιστά το στοιχείο αυτό ως 
µοναδική περίπτωση µεταξύ των υπολοίπων 
µικροθρεπτικών στοιχείων. Τα µη ιονισµένα µόρια 
χαρακτηρίζονται από υψηλές τιµές περατότητας 
διαµέσου των κυτταροπλασµατικών µεµβρανών277 
και η συµπεριφορά αυτή θα πρέπει να ισχύει και 
στην περίπτωση του βορικού οξέος. Πράγµατι, 
φυσικοχηµικές µελέτες υποστηρίζουν ότι οι 
µεµβράνες των φυτικών κυττάρων είναι περατές από 
το βορικό οξύ και κατά συνέπεια η απορρόφησή του 
από τη ρίζα µπορεί κατά κύριο λόγο να θεωρηθεί ως 
µια παθητική διαδικασία. Η θεωρητική τιµή του 
συντελεστή περατότητας του βορικού οξέος διαµέσου 
βιολογικών µεµβρανών (περίπου 10–6 cm s–1), 
θεωρείται ικανοποιητική για να υποστηρίξει την 
µέσω παθητικής µεταφοράς παρατηρούµενη ροή 
βορικού οξέος διαµέσου βιολογικών µεµβρανών148. 
Στην περίπτωση της παθητικής µεταφοράς, ο ρυθµός 
πρόσληψης αναµένεται να εξαρτάται από τη 
συγκέντρωση του εδαφικού διαλύµατος σε βορικό οξύ 
και την ένταση της διαπνοής148. Ωστόσο η επαρκής 
τιµή του συντελεστή περατότητας που 
προαναφέρθηκε, δεν αποκλείει την ύπαρξη και 
µηχανισµού ενεργού µεταφοράς.   

 Πράγµατι, αρκετά πειραµατικά δεδοµένα 
οδήγησαν προς την υπόθεση ότι η παθητική 
µεταφορά δεν αποτελεί το µοναδικό µηχανισµό 
απορρόφησης βορίου από τη ρίζα. Τόσο σε 
εργαστηριακές συνθήκες, όσο και σε συνθήκες αγρού 
παρατηρούνται αποκλίσεις στο ρυθµό πρόσληψης 
βορίου από είδος σε είδος148,278. Για παράδειγµα, η 
πρόσληψη βορίου µιας ανθεκτικής στην τοξικότητα 
βορίου ποικιλίας µπορεί να είναι µέχρι και έξι φορές 
υψηλότερη έναντι αυτής µιας ευαίσθητης ποικιλίας 
του ίδιου φυτικού είδους. Επιπλέον, ο λόγος του 
ρυθµού διαπνοής προς το ρυθµό απορρόφησης βορίου 
δεν παρουσιάζεται σταθερός. Τέλος η συγκέντρωση 
βορίου στον ανιόντα χυµό δεν εξαρτάται µόνο από 
την συγκέντρωση βορίου στην ρίζα272. Οι 
µηχανισµοί που έχουν προταθεί για να εξηγήσουν τα 
αντικρουόµενα αποτελέσµατα σχετικά µε την 
πρόσληψη βορίου στα φυτά συνοψίζονται ως εξής: 

α. έκκριση παραγόντων συµπλοκοποίησης στη 
ριζόσφαιρα 
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Η έκκριση από τις ρίζες προς την ριζόσφαιρα 
παραγόντων που σχηµατίσουν σύµπλοκα µε το βόριο 
θα µπορούσε να αποτελεί ένα µηχανισµό ελέγχου της 
απορρόφησης του στοιχείου από το εξωτερικό 
περιβάλλον αφού τα σύµπλοκα αυτά χαρακτηρίζονται 
από χαµηλή τιµή του συντελεστή περατότητας 
διαµέσου των µεµβρανών. Σχετικά πειράµατα ωστόσο, 
δεν επιβεβαίωσαν την ύπαρξη τέτοιου µηχανι–
σµού148. 

β. παραγωγή παραγόντων συµπλοκοποίησης 
στο κυτταρικό περιβάλλον 

Μια σηµαντική ιδιότητα του βορικού οξέος είναι η 
ικανότητά του να σχηµατίζει σύµπλοκα µε µόρια 
δοµής cis – διόλης (βλ. ενότητα ΙΙ.1). Στο σέλινο, για 
παράδειγµα, το σύνολο του βορίου στον κυτταρικό 
χυµό βρίσκεται δεσµευµένο µε τη µορφή συµπλόκου 
µε µαλτόζη272. Λόγω της παραπάνω συµπεριφοράς, 
επιτυγχάνεται η επικράτηση χαµηλών συγκεν–
τρώσεων ελευθέρου βορικού οξέος στον κυτταρικό 
χυµό και ως εκ τούτου η παθητική µεταφορά του 
στοιχείου ενισχύεται, αφού συντηρείται η διαφορά 
συγκεντρώσεων βορικού οξέος µεταξύ των δύο 
πλευρών της µεµβράνης. 
Σύµφωνα µε τα παραπάνω, η κατά πολύ υψηλότερη 
από την εξωτερική συγκέντρωση βορίου στο 
εσωτερικό του ιστού, δεν αποτελεί ικανή ένδειξη για 
ενεργό µεταφορά βορίου148. 

γ. η ιδιαίτερη δοµή των τοιχωµάτων και των 
µ µβρανών των κυττάρων της ρίζας στα 
επιµέρους είδη 
ε

Στα περισσότερα δικότυλα φυτά το υψηλότερο 
ποσοστό του κυτταρικού βορίου εντοπίζεται 
ακινητοποιηµένο στα κυτταρικά τοιχώµατα µε τη 
µορφή συµπλόκων µε τα πηκτινικά πολυµερή147 (βλ. 
ενότητα ΙΙ.7.1). Εάν οι θέσεις συµπλοκοποίησης δεν 
κορεστούν, το ποσοστό του βορίου που κατανέµεται 
στον πρωτοπλάστη περιορίζεται σηµαντικά62. Κατά 
συνέπεια, η σύσταση των κυτταρικών τοιχωµάτων σε 
πηκτινικά πολυµερή επηρεάζει την κατανοµή του 
βορίου στο κύτταρο και εποµένως το µέγεθος του 
κλάσµατος του ελεύθερου βορίου στο κυτταρό–
πλασµα149,218. 
Οι παρατηρούµενες διαφορές στην πρόσληψη βορίου 

µεταξύ διαφορετικών φυτικών ειδών ή  ποικιλιών 
µπορούν να αποδοθούν εν µέρει και στη διαφορετική 
σύσταση και λεπτή δοµή των µεµβρανών των 
κυττάρων της ρίζας διαφορετικών ειδών. Το ποσοστό 
των στερολών καθώς και ο τύπος και το µήκος των 
αλειφατικών αλυσίδων των φωσφορολιπιδίων 
επηρεάζουν την περατότητα των µεµβρανών σε 
αφόρτιστα µόρια χαµηλού ΜΒ όπως το βορικό 
οξύ76,25,62. Οι διαφορές αυτές µπορούν να 
ερµηνεύσουν τη συµπεριφορά των διαφορετικών 
ειδών ή ποικιλιών  τόσο έναντι ανεπαρκών όσο και 
τοξικών συγκεντρώσεων του στοιχείου στο έδαφος62.  

δ. ύπαρξη µεµβρανικών πρωτεϊνών – πόρων 
για την διακίνηση αφόρτιστων µορίων 
χαµηλού ΜΒ όπως το βορικό οξύ 

Τα πρόσφατα πειραµατικά δεδοµένα συνηγορούν 
υπέρ της ύπαρξης ενός µηχανισµού διευκολυνόµενης 
πρόσληψης βορίου µέσω καναλιών µεταφοράς25,77,62. 
Παρόµοιοι µεµβρανικοί πόροι συµβάλλουν στη 
µεταφορά νερού και άλλων χαµηλού ΜΒ µη 
φορτισµένων µορίων όπως της ουρίας. Οι πρωτεΐνες 
αυτές µπορεί να ανήκουν στην οµάδα των 
υδροπορινών ή καναλιών µεταφοράς του τύπου MIP 
(Major Intrinsic Proteins). Σύµφωνα µε τους Dordas 
et al.77, η έκφραση της PIP1 (µιας υδροπορίνης που 
εντοπίζεται στην κυτταροπλασµατική µεµβράνη) σε 
ζωικά ωοκύτταρα προκάλεσε αύξηση της περατότητας 
του βορικού οξέος διαµέσου της µεµβράνης κατά 
30%. Η παρατηρούµενη αύξηση στην πρόσληψη 
εξαλείφθηκε όταν εφαρµόστηκε HgCl277 
υποδεικνύοντας ότι αυτή οφείλεται στην λειτουργία 
καναλιών µεταφοράς25,77. Παρόµοια παρεµπόδιση 
της πρόσληψης βορικού οξέος  παρατηρήθηκε στην 
περίπτωση κυττάρων ριζών των ειδών Cucurbita 
pepo και Arabidopsis thaliana µετά από εφαρµογή 
HgCl2, υποδεικνύοντας ότι τα κανάλια αυτά 
συµβάλουν στην πρόσληψη βορίου και σε φυτικούς 
ιστούς76,77. 

Παρόλο που τα παραπάνω φαινόµενα µπορούν να 
επηρεάσουν σε µεγάλο βαθµό την πρόσληψη βορίου 
από τις ρίζες διαφορετικών φυτών, η λειτουργία τους 
προϋποθέτει την ύπαρξη ευνοϊκής συγκέντρωσης 
βορικού οξέος στο εξωτερικό µέσο. Στην αντίθεση 
περίπτωση, µόνο ένας µηχανισµός ενεργού 
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µεταφοράς µπορεί να ερµηνεύσει την ικανότητα 
πρόσληψης του στοιχείου από τα φυτά25,332. 

ΙΙ.4.2. Ενεργός µεταφορά βορίου 

Η ύπαρξη ενός µηχανισµού ενεργού µεταφοράς 
βορικού οξέος υποστηρίχθηκε τα τελευταία χρόνια 
από µια σειρά πειραµατικών δεδοµένων25,62:  

α. το βόριο συσσωρεύεται στο κυτταρικό µέσο 
ή / και στο αν όν α χυµό σε συγκεντρώσεις 
κατά πολύ υψηλότερε  αυτής του 
περιβάλλοντος διαλύµατος 

ι τ
ς

Υπό συνθήκες χαµηλής εξωτερικής συγκέντρωσης 
βορίου (1 mM) έχει παρατηρηθεί συσσώρευση του 
στοιχείου σε 22–πλάσια  συγκέντρωση στον κυτταρι–
κό και τον ανιόντα  χυµό58,233,61. Η παρατήρηση 
αυτή αποτελεί ισχυρή ένδειξη για τη λειτουργία 
µηχανισµού ενεργού µεταφοράς, ωστόσο θα µπορούσε 
να ερµηνευτεί ικανοποιητικά λόγω της ικανότητα 
του βορίου να σχηµατίζει σύµπλοκα µε κυτταρικά 
συστατικά25. Η αύξηση της απορρόφησης βορίου 
λόγω της ύπαρξης κυτταρικών συστατικών που 
δηµιουργούν σύµπλοκα µε το βόριο έχει πράγµατι 
διαπιστωθεί σε διαγονιδιακά φυτά καπνού τα οποία 
συσσωρεύουν σορβιτόλη8, µια σακχαροαλκοόλη που 
φυσιολογικά δεν απαντά σε αυτό το φυτικό είδος. Η 
συσσώρευση σορβιτόλης είχε ως συνέπεια την 
αυξηµένη απορρόφηση βορικού οξέος από το ριζικό 
σύστηµα των φυτών αυτών.  

β. η ικανότητα ορισµένων φυτών να 
συσσωρεύουν βόριο αντίθετα στη διαβάθµιση 
της συγκέντρωσης του αίρεται µε τη χρήση 
µεταβολικών παρεµποδιστών  

Πρόσφατα αναφέρθηκε ότι η εφαρµογή 2,4–
δινιτροφαινόλης, ενός µεταβολικού παρεµποδιστή, 
καθώς και η επικράτηση χαµηλών θερµοκρασιών στη 
ριζόσφαιρα, προκαλούν µείωση της ικανότητας 
απορρόφησης βορίου στο φυτό Helianthus 
annuus255.   

γ. η ικανότητα ορισµένων φυτών να 
συσσωρεύουν βόριο αντίθετα στη διαβάθµιση 
της συγκέντρωσης είναι προϊόν 
εγκλιµατισµού σε µέσο µε χαµηλή 

συγκέντρωση βορίου 

Πρόσφατα πειραµατικά δεδοµένα253,58,59,255,61,63,256 
υποστηρίζουν την ύπαρξη ενός µηχανισµού 
συσσώρευσης βορίου στα  κύτταρα  ο οποίος επάγεται 
µετά από παραµονή των φυτών σε θρεπτικό µέσο µε 
χαµηλή συγκέντρωση βορίου (1 mM). Ο µηχανισµός 
αυτός δεν εµφανίζεται σε φυτά που έχουν 
αναπτυχθεί σε καθεστώς επάρκειας βορίου62. 
Η συµπεριφορά αυτή υποδηλώνει την ενεργοποίηση 
ενός παράγοντα µεταφοράς µε υψηλή συγγένεια ως 
προς το µόριο–στόχο62. Η ικανότητα αυτή 
εγκλιµατισµού όπως και σε άλλες περιπτώσεις 
καταπόνησης ή έλλειψης θρεπτικών στοιχείων 
καθορίζεται γενετικά. Σύµφωνα µε τους Pfeffer et 
al.255, η λειτουργία του µηχανισµού αυτού 
καταστέλλεται µετά από 24 ώρες σε περιβάλλον µε 
υψηλή συγκέντρωση βορίου (100 mM). Ο τρόπος 
ενεργοποίησης και απενεργοποίησης του µηχανισµού 
ανάπτυξης υψηλών συγκεντρώσεων ενδέχεται να 
υλοποιείται µέσω de novo σύνθεσης εξειδικευµένων 
πρωτεϊνικών παραγόντων.  

δ ς. η πρόσληψη βορίου υπό καθεστώ  χαµηλής 
εξωτερικής συγκέντρωσης παρουσιάζει 
χαρακτηριστικά ενζυµικής κινητικής και 
εποµένως ενεργού µεταφοράς 

Σύµφωνα µε τους Dannel et al.61, η καµπύλη της 
κινητικής της πρόσληψης βορίου, φυτών τα οποία 
αναπτύσσονται σε περιβάλλον χαµηλής 
διαθεσιµότητας βορίου, παρουσιάζει δύο διαφορετικά 
πρότυπα. Το πρώτο λειτουργεί συνεχώς,  εµφανίζει 
γραµµική κινητική και δεν επηρεάζεται από την 
παρουσία µεταβολικών παρεµποδιστών. Τα 
χαρακτηριστικά αυτά πιστεύεται ότι 
αντιπροσωπεύουν την παθητική πρόσληψη βορικού 
οξέος διαµέσου της λιπιδιακής στοιβάδας ή µέσω 
καναλιών µεταφοράς. Το δεύτερο πρότυπο κινητικής 
πιστεύεται ότι αντιπροσωπεύει µηχανισµούς 
πρόσληψης των οποίων η λειτουργία επάγεται από 
καθεστώς χαµηλής εξωτερικής διαθεσιµότητας βορίου 
και καταστέλλεται από µεταβολικούς αναστολείς 
όπως η 2,4–δινιτροφαινόλη αλλά και από την 
επικράτηση χαµηλών θερµοκρασιών. Το πρότυπο 
αυτό παρουσιάζει κινητική η οποία χαρακτηρίζεται 
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από τάση κορεσµού και εµφανίζει χαρακτηριστικά 
Michaelis–Menten µε Km ίση µε 15 µM και Vmax ίση 
µε περίπου 31 nmol gρίζας fw–1 h–1256. Σε ανάλογα 
πειράµατα στο φύκος Chara corallina οι Stangoulis 
et al.326, υπολόγισαν την τιµή της Km ίση µε 2 µM 
και αυτή της Vmax ίση µε περίπου 135 pmol gρίζας m–2 
s–1.  

Πρόσφατα, οι Takano et al.332 ανέφεραν για 
πρώτη φορά την ύπαρξη του BOR1, ενός πρωτεϊνικού 
µεταφορέα που εδράζει στην κυτταροπλασµατική 
µεµβράνη κυττάρων του περικυκλίου της ρίζας του 
φυτού Arabidopsis thaliana. Ο µεταφορέας αυτός 
είναι υπεύθυνος για την ανάπτυξη υψηλών 
συγκεντρώσεων βορίου στα αγγεία του ξύλου και 
προστατεύει τα φυτά από την τροφοπενία βορίου, υπό 
συνθήκες χαµηλής εξωτερικής διαθεσιµότητας του 
στοιχείου. Βρέθηκε ότι η µεταλλαγή bor1–1 του 
φυτού A. thaliana είναι ελλιπής στον παραπάνω 
µεταφορέα332. Ο µεταφορέας αυτός ενδέχεται να 
λειτουργεί εκµεταλλευόµενος τη διαβάθµιση του 
µεµβρανικού δυναµικού. Εναλλακτικά θα µπορούσε 
να λειτουργεί µε αντιµεταφορά πρωτονίων ή, σε 
αναλογία µε πρωτεϊνικούς µεταφορείς ανιόντων 
ζωικών κυττάρων (µε τους οποίους η BOR1 εµφανίζει 
υψηλή οµολογία), µέσω αντιµεταφοράς ιόντων 
χλωρίου100. 

Τα αποτελέσµατα παρέχουν βάσιµες ενδείξεις ότι 
στους φυτικούς ιστούς, εκτός από το σηµείο φόρτωσης 
των αγγείων του ξύλου, ένας ανάλογος µηχανισµός 
πρόσληψης βορίου ο οποίος λειτουργεί µε δαπάνη 
µεταβολικής ενέργειας και επάγεται από χαµηλά 
επίπεδα διαθέσιµου βορίου, είναι υπεύθυνος για την 
ανάπτυξη υψηλών συγκεντρώσεων βορίου στο φλοιό 
της ρίζας. Θα πρέπει να επισηµανθεί ότι οι σχετικές 
µελέτες περιορίζονται στα φυτά Arabidopsis 
thaliana και Helianthus annuus, ωστόσο υπάρχουν 
ενδείξεις ότι ανάλογος µηχανισµός λειτουργεί και 
στα φυτά Lupinus albus και Pisum sativum. 
Αντίθετα υπάρχουν ενδείξεις ότι στα φυτά Triticum 
aestivum και Lens culinaris δεν λειτουργεί 
ανάλογος µηχανισµός, γεγονός που ενδεχοµένως 
δικαιολογείται από τις µειωµένες απαιτήσεις για 
βόριο των δύο αυτών φυτικών ειδών οι οποίες 
πιθανόν να καλύπτονται αποκλειστικά και µόνο από 
την λειτουργία της παθητικής µεταφοράς62.   

ΙΙ.5. ∆ιακίνηση, Κατανοµή και  

Αναδιανοµή του Βορίου στα Φυτά     

Η διακίνηση βορίου από τα κύτταρα του ριζικού 
συστήµατος προς το υπέργειο µέρος προϋποθέτει την 
µετακίνησή του στα αγγεία του ξύλου. Ανάλογα µε 
την εξωτερική συγκέντρωση βορίου, η κατ’ ακτίνα 
κίνηση µέχρι τον κεντρικό κύλινδρο επιτελείται 
µέσω µαζικής ροής (υπό συνθήκες επάρκειας)62 ή 
µέσω µηχανισµού ανάπτυξης υψηλών 
συγκεντρώσεων (υπό καθεστώς έλλειψης βορίου στο 
εξωτερικό µέσο) ο οποίος λειτουργεί µε δαπάνη 
µεταβολικής ενέργειας332.  

Υπό συνθήκες επάρκειας βορίου στο έδαφος η 
συγκέντρωση του στοιχείου στον ανιόντα χυµό είναι 
συνήθως χαµηλότερη αυτής των κυττάρων της 
ρίζας60,61,308,58 και δεν παρουσιάζει έντονες 
διακυµάνσεις59. Το αντίθετο φαινόµενο 
παρατηρείται υπό συνθήκες µειωµένης 
διαθεσιµότητας βορίου στο εξωτερικό µέσο. Η 
συγκέντρωση του βορίου στα αγγεία του ξύλου 
εµφανίζεται αυξηµένη συγκριτικά µε αυτή τόσο του 
εξωτερικού µέσου58,308 όσο και των κυττάρων της 
ρίζας62, γεγονός που υποδηλώνει τη λειτουργία ενός 
µηχανισµού ανάπτυξης υψηλών συγκεντρώσεων στα 
σηµεία φόρτωσης των αγγείων του ξύλου62,332. 

Η διακίνηση του βορίου από το υπόγειο προς το 
υπέργειο µέρος εξαρτάται από την ύπαρξη οµαλού 
διαπνευστικού ρεύµατος, αλλά η τελική κατανοµή 
του στο φυτικό σώµα επηρεάζεται σε µεγάλο βαθµό 
από τη δυνατότητα επανεκκίνησης µέσω των αγγείων 
του ηθµού28. 

ΙΙ.5.1. Η Ικανότητα Αναδιανοµής του   

Βορίου Μέσω του Ηθµού Εξαρτάται Από   

το Είδος του Φυτού  

Είναι πλέον γνωστό ότι τα φυτικά είδη 
εµφανίζουν δραµατικές διαφορές όσον αφορά στην 
κινητικότητα του βορίου µεταξύ των επιµέρους ιστών 
και οργάνων τους. Από την άποψη αυτή, το βόριο 
αποτελεί µοναδική περίπτωση µεταξύ των θρεπτικών 
στοιχείων.  
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Τα φυτά µπορούν να διακριθούν σε δύο 
κατηγορίες µε βάση την κινητικότητα την οποία 
παρουσιάζει το βόριο. Στην πρώτη κατηγορία 
ανήκουν φυτά στα οποία η κινητικότητα του βορίου 
στον ηθµό εµφανίζεται πολύ περιορισµένη ενώ στη 
δεύτερη κατηγορία φυτά τα οποία παρουσιάζουν 
αυξηµένη δυνατότητα επανεκκίνησης βορίου28. Τα 
πειραµατικά δεδοµένα που διαφοροποιούν τις δύο 
αυτές κατηγορίες φυτών συνοψίζονται παρακάτω. 

α. κατανοµή του βορίου µεταξύ οργάνων 
διαφορετικής ηλικίας καθώς και µεταξύ 
οργάνων που δ αφέρουν στο ρυθµό διαπνοής ι

Σε ορισµένα φυτά υπό συνθήκες επάρκειας βορίου 
στο µέσο καλλιέργειας η συγκέντρωση βορίου 
αυξάνεται από τα νεαρά προς τα ώριµα όργανα312,313. 
Ωστόσο, στα φυτά αυτά οι παραπάνω διαφορές 
εξοµαλύνονται ή ανατρέπονται όταν η εξωτερική 
τροφοδοσία µε βόριο είναι ανεπαρκής207,313. Το ίδιο 
φαινόµενο παρατηρείται σε ορισµένα είδη φυτών 
όπως τα Raphanus sativus312, Brassica napus310 
και Brassica oleracea311,306, στα οποία η 
συγκέντρωση του βορίου παρουσιάζεται υψηλότερη 
στα νεώτερα συγκριτικά µε τα ώριµα όργανα όταν το 
στοιχείο βρίσκεται σε έλλειψη.  
Είναι γεγονός ότι η τροφοδοσία των αναπτυσσόµενων 
οργάνων πραγµατοποιείται κυρίως µέσω των αγγείων 
του ηθµού παρά του ξύλου247. Συνεπώς, η µόνη 
εξήγηση που µπορεί να δοθεί για την παραπάνω 
κατανοµή του στοιχείου είναι ότι στα φυτά αυτά το 
βόριο δεν διακινείται µόνο µέσω των αγγείων του 
ξύλου αλλά και µέσω αυτών του ηθµού. Στην 
περίπτωση της αποκλειστικής διακίνησης του βορίου 
µέσω των αγγείων του ξύλου, η περιεκτικότητα των 
ιστών σε βόριο θα έπρεπε να είναι πάντα υψηλότερη 
στα παλαιότερα όργανα28. ∆εδοµένα σχετικά µε την 
κατανοµή του βορίου µεταξύ ώριµων φύλλων και 
ανθέων ή καρπών υποδηλώνουν επίσης την 
ευκινησία του στοιχείου αυτού στον ηθµό56,82,83. 
Μελέτες µε ισότοπα (10Β) έδειξαν ότι µετά από 
εδαφική ή διαφυλλική λίπανση βορίου κατά το 
σχηµατισµό ανθικών οργάνων, τόσο το προϋπάρχον 
όσο και το απορροφηµένο βόριο επαναδιανέµονται 
µέσω άµεσης ή έµµεσης µεταφοράς από το ξύλο στον 
ηθµό, ώστε να ικανοποιηθούν οι ανάγκες των 

αναπαραγωγικών οργάνων207. Ανάλογοι 
πειραµατικοί χειρισµοί έδειξαν ότι τα αποθέµατα 
βορίου των αναπαραγωγικών οργάνων προέρχονται 
τόσο από άµεσα απορροφούµενο όσο και από 
επανακινητοποιηµένο βόριο από τα παλαιότερα 
όργανα του φυτού. Η τροφοδοσία των 
αναπτυσσοµένων οργάνων στα φυτά Lupinus albus 
και Brassica oleracea var. italica ικανοποιείται από 
την τρέχουσα απορρόφηση βορίου µε απευθείας 
µετακίνηση από τα αγγεία του ξύλου σε αυτά του 
ηθµού308. Ο µηχανισµός αυτός τροφοδοσίας βορίου 
των αναπτυσσόµενων οργάνων φαίνεται ότι 
λειτουργεί και στο φυτό Arabidopsis thaliana. Στο 
φυτό αυτό θεωρείται πιθανή η εµπλοκή ενός 
πρωτεϊνικού παράγοντα µεταφοράς ο οποίος 
ευθύνεται για τη διασύνδεση ξύλου – ηθµού333.  
Σε ορισµένα είδη παρατηρείται υψηλή συγκέντρωση 
βορίου σε όργανα όπως οι καρποί και τα σπέρµατα, τα 
οποία δεν διαπνέουν έντονα, γεγονός που αποτελεί 
ένδειξη για σηµαντική κινητικότητα του βορίου στον 
ηθµό28. 

β. η κατανοµή του βορίου σε δεδοµένο φύλλο 
µε κατεύθυνση προς τα σηµεία εξάτµισης του 
νερού µέσω τη  διαπνοής ς

Σε ορισµένα φυτά η κατανοµή του βορίου στα φύλλα 
σχετίζεται µε τις απολήξεις του διαπνευστικού 
ρεύµατος µε συνέπεια να παρατηρείται υπερβολική 
συγκέντρωση βορίου στην περιφέρεια συγκριτικά µε 
τη βάση των φύλλων237. Αντίθετα, σε άλλα φυτά η 
κατανοµή του βορίου στο έλασµα είναι σχετικά 
οµοιόµορφη (Εικόνα ΙΙ.3).  

γ. η τοπολογία εµφάν σης των συµπτωµάτων ι
τροφοπενίας ή τοξικότητας 

Τα τυπικά συµπτώµατα τροφοπενίας και τοξικότητας 
βορίου εµφανίζονται στα νεαρά και ώριµα όργανα 
αντίστοιχα237,238,309. Σε νεαρά φυτά των ειδών 
Cucurbita sp. και Lycopersicon esculentum, τα 
συµπτώµατα της τροφοπενίας βορίου εµφανίζονται 
ταχύτατα στα αναπτυσσόµενα όργανα αµέσως µετά 
την   αποµάκρυνση   του   βορίου   από   το   θρεπτικό 
µέσο147,236. Η συµπεριφορά αυτή δικαιολογεί και 
τον χαρακτηρισµό του βορίου ως δυσκίνητου 
θρεπτικού στοιχείου28. Ωστόσο, τα παραπάνω τυπικά  
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Μηλιά Καρυδιά

58

4441

35

30

1263

72

181

33

5211

 

Εικόνα ΙΙ.3. Συγκέντρωση βορίου (mg kg–1 ξ.β.) σε 
διαφορετικά σηµεία του ελάσµατος και στο µίσχο 
φύλλου µηλιάς και καρυδιάς που αναπτύχθηκαν 
κάτω από τις ίδιες εδαφοκλιµατικές συνθήκες Η 
καρυδιά αποτελεί χαρακτηριστικό παράδειγµα φυτού 
µε χαµηλή κινητικότητα βορίου ενώ αντίθετα στη 
µηλιά παρατηρείται σηµαντική επανεκκίνηση 
βορίου28. 

συµπτώµατα τροφοπενίας ή τοξικότητας βορίου δεν 
παρατηρούνται σε είδη των γενών Prunus, Pyrus και 
Malus καθώς και σε ένα αριθµό άλλων φυτικών 
ειδών28,31.  

δ. η συγκέντρωση του βορίου στον ηθµό και η 
συσχέτισή της µε την περιεκτ κότητα σε βόρ  
των αναπτυσσοµένων οργάνων 

ι ιο

Σύµφωνα µε τον Shelp305, 306, η συγκέντρωση του 
βορίου στο χυµό του ηθµού φυτών όπως τα Brassica 
oleracea var. italica και Lupinu  albus τα οποία s
αναπτύσσονται σε επάρκεια βορίου, κυµαίνεται σε 
τιµές από 0,3–0,4 mM. Παρόλο ότι η τιµή αυτή είναι 
µια τάξη µεγέθους µικρότερη από την αντίστοιχη της 
συγκέντρωσης του βορίου στον ανιόντα χυµό, 
φαίνεται ότι η συγκέντρωση του βορίου στον ηθµό 
σχετίζεται ικανοποιητικά µε τη συγκέντρωση του 
βορίου στα αναπτυσσόµενα όργανα. Εποµένως η 
τροφοδοσία µέσω του ηθµού µπορεί να θεωρείται 
επαρκής στα είδη αυτά28. Πράγµατι, σε είδη στα 
οποία το βόριο διακινείται µέσω του ηθµού305, η 
τροφοδοσία των νεαρών και αναπτυσσόµενων 
οργάνων τους µε βόριο µέσω της οδού αυτής είναι 
συγκρίσιµη µε αυτή στοιχείων όπως το άζωτο, ο 
φώσφορος και το κάλιο, στοιχεία τα οποία 
παραδοσιακά θεωρούνται ως ευκίνητα στον ηθµό (βλ. 

ενότητα Ι.5.2).   

ε. το πρότυπο αναδιανοµής εξωγενώς 
χορηγούµενου βορίου µε τη χρήση του 
σταθερού ισοτόπου 10Β 

Σε φυτικά είδη στα οποία το βόριο παρουσιάζεται ως 
δυσκίνητο, η εξωγενής χορήγηση βορίου έχει ως 
αποτέλεσµα τον εµπλουτισµό οργάνων στα οποία 
έγινε ο χειρισµός (συνήθως φύλλα που έχουν δεχθεί 
διαφυλλική λίπανση) αλλά όχι οργάνων τα οποία 
βρίσκονται σε άλλο σηµείο του φυτού26. Ωστόσο είναι 
γνωστό ότι σε πολλά είδη των γενών Prunus, Pyrus 
και Malus, οι φθινοπωρινοί ψεκασµοί µε βόριο 
βελτιώνουν την θρεπτική κατάσταση των 
αναπαραγωγικών οργάνων που αναπτύσσονται την 
επόµενη άνοιξη28. 
Άµεσες αποδείξεις της κινητικότητας του βορίου στον 
ηθµό προέρχονται από πειράµατα στα οποία 
χρησιµοποιείται το ισότοπο 10Β σε συνδυασµό µε 
σύγχρονες τεχνικές φασµατοµετρίας 
µάζας26,32,126,127,257. Τα πειράµατα αυτά 
υποδεικνύουν ότι, η διακίνηση του ισοτόπου είναι 
ταχύτατη. Σύµφωνα µε τους Picchioni et al.257, η 
διακίνηση συγκεκριµένων ποσοτήτων 
απορροφηµένου βορίου από τα φύλλα προς άλλα 
όργανα του φυτού ολοκληρώνεται σε ποσοστό 50% 
µέσα σε διάστηµα 6 ωρών. Οι Brown and Hu26 
διαπίστωσαν ότι η αναδιανοµή εξωγενώς 
χορηγούµενου 10Β από τα ψεκασµένα φύλλα προς 
άλλα όργανα των ειδών Malus sylvestris, Prunus 
amygdalus και Prunus persica ολοκληρώθηκε σε 
διάστηµα έως 15 ηµερών, αλλά δεν παρατηρήθηκε 
αντίστοιχη αναδιανοµή σε φυτά των ειδών Ficus 
carica, Pis acia vera και Corylis avelana.  t
ΙΙ.5.2. Η Ικανότητα Αναδιανοµής του   

Βορίου Σχετίζεται µε την Παρουσία  

Σακχαροαλκοολών στον Ηθµό  

Η ύπαρξη σηµαντικών διαφορών ως προς την 
ικανότητα διακίνησης βορίου στον ηθµό µεταξύ 
φυτικών ειδών µπορεί να αποδοθεί σε διαφορές στη 
σύσταση του χυµού του ηθµού και συγκεκριµένα στη 
συµµετοχή ή µη σακχαροαλκοολών31,26,8,29. Η 
ευχερής και ταχεία µετακίνηση του βορίου στον ηθµό 
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σχετίζεται µε τη δηµιουργία συµπλόκων του 
στοιχείου µε πολυόλες28,150,8,29. Αναλύσεις του 
χυµού των νεκταρίων και του ηθµού των φυτών 
Prunus persica και Apium g aveolens µε τη βοήθεια 
ευαίσθητων τεχνικών φασµατοµετρίας µάζας

r

   

250 
έδειξαν την παρουσία συµπλόκων του βορίου µε τις 
σακχαροαλκοόλες µαννιτόλη, σορβιτόλη και 
φρουκτόζη ενώ δεν ανιχνεύθηκε  βόριο σε ελεύθερη 
µορφή150. 

Η ύπαρξη των συµπλόκων αυτών σχετίζεται 
άµεσα µε τη δυνατότητα διακίνησης του βορίου στον 
ηθµό (και συνεπώς µε τη δυνατότητα αναδιανοµής 
του σε όργανα τα οποία δεν έχουν άλλη οδό 
τροφοδοσίας εκτός του ηθµού). Πράγµατι, σε όλα τα 
φυτά στα οποία έχει διαπιστωθεί σηµαντική 
κινητικότητα βορίου στον ηθµό ένα τουλάχιστον από 
τα κύρια διακινούµενα φωτοσυνθετικά προϊόντα 
είναι κάποια σακχαροαλκοόλη28,188,29,31,26. Ανάλογα 
συµπεράσµατα εξάγονται για τα φυτικά είδη στα 
οποία το βόριο εµφανίζεται ως δυσκίνητο θρεπτικό 
στοιχείο. Πρόκειται για φυτά στα οποία τα 
διακινούµενα φωτοσυνθετικά προϊόντα δεν 
περιλαµβάνουν σακχαροαλκοόλες28.  

 Η άµεση πειραµατική απόδειξη της ύπαρξης 
µηχανισµού διακίνησης βορίου στον ηθµό υπό µορφή 
συµπλόκων µε σακχαροαλκοόλες δόθηκε µε τη χρήση 
διαγονιδιακών φυτών καπνού τα οποία, σε αντίθεση 
µε τα φυτά αγρίου τύπου, είχαν την ικανότητα να 
συνθέτουν σορβιτόλη8,29. Η ύπαρξη σορβιτόλης είχε 
ως συνέπεια την αύξηση της ικανότητας διακίνησης 
βορίου8,29 και την συνακόλουθη αύξηση της 
ανθεκτικότητας σε καθεστώς περιορισµένης 
διαθεσιµότητας βορίου των διαγονιδιακών φυτών 
συγκριτικά µε τα φυτά αγρίου τύπου ακόµα και αν η 
χορήγηση βορίου γινόταν αποκλειστικά µέσω των 
ώριµων φύλλων29.  

Είναι προφανές ότι ο διαχωρισµός των φυτών σε 
δύο οµάδες µε βάση τη κινητικότητα του βορίου δεν 
είναι πάντοτε ευχερής, αφού παρατηρούνται 
πολυάριθµες ενδιάµεσες περιπτώσεις διακίνησης 
βορίου, οι οποίες µπορούν να αποδοθούν στη 
διακίνηση περιορισµένων ποσοτήτων 
σακχαροαλκοολών στον ηθµό. Για παράδειγµα, η 
περιορισµένη διακίνηση βορίου στα κωνοφόρα είδη 
Pinus sylvestris και Picea abies  στα οποία το κύριο 

διακινήσιµο σάκχαρο είναι η σακχαρόζη, µπορεί να 
σχετίζεται µε την ύπαρξη µικρών ποσοτήτων 
µαννιτόλης και πινιτόλης στη σύσταση του χυµού 
του ηθµού188. 

Παρόλο που η έξοδος του βορίου από τα ώριµα 
φύλλα προς στον ηθµό υπό µορφή συµπλόκων µε 
σακχαροαλκοόλες αποτελεί πέραν πάσης αµφιβολίας 
τον κύριο µηχανισµό επαναδιανοµής των 
αποθεµάτων του στοιχείου προς τα αναπτυσσόµενα 
όργανα, ορισµένα πειραµατικά δεδοµένα δεν 
αποκλείουν και την ύπαρξη εναλλακτικών 
µηχανισµών διακίνησης του βορίου325. 

ΙΙ.5.3. Η ∆υνατότητα ∆ιακίνησης του

Βορίου στον Ηθµό Σχετίζετα  µε τις ι   

Απαιτήσεις των Φυτών σε Βόρ οι  

Η διαφορετική ικανότητα εγκλιµατισµού µεταξύ 
ποικιλιών διαφόρων φυτών στην έλλειψη ή 
ανεπαρκή διαθεσιµότητα εδαφικού βορίου µπορεί να 
αποδοθεί στη διαφορετική ικανότητα αναδιανοµής 
βορίου µέσω του ηθµού28,29. Η ικανότητα 
αναδιανοµής ενός θρεπτικού στοιχείου αποτελεί µια 
κρίσιµη φυσιολογική παράµετρο η οποία επιτρέπει 
τη βελτιστοποίηση της χρήσης των αποθεµάτων του 
σε επιµέρους όργανα και ιστούς. Η ικανότητα 
αναδιανοµής βορίου µέσω του ηθµού βοηθά την 
κάλυψη των αναγκών των αναπτυσσόµενων οργάνων, 
καθιστώντας την µερικώς ή πλήρως ανεξάρτητη της 
διαπνευστικής λειτουργίας. Γι΄ αυτό το λόγο οι τιµές 
οριακής συγκέντρωσης βορίου στα φύλλα ειδών τα 
οποία παρουσιάζουν ικανότητα αναδιανοµής του 
στοιχείου µέσω του ηθµού είναι εµφανώς 
χαµηλότερες από τις αντίστοιχες  τιµές ειδών στα 
οποία το βόριο παρουσιάζεται ως δυσκίνητο (Πίνακας 
ΙΙ.2). Από την άλλη πλευρά, δυσχέρειες στην 
αναδιανοµή του βορίου στα επιµέρους όργανα και 
ιστούς έχουν ως συνέπεια αφενός µεν την αδυναµία 
απόδοσης των αποθεµάτων στους αναπτυσσόµενους 
ιστούς υπό συνθήκες χαµηλής τροφοδοσίας και 
αφετέρου τη συσσώρευση βορίου στα παλαιότερα 
όργανα η οποία µπορεί να πάρει υψηλές τιµές. 
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Πίνακας ΙΙ.2. Τα όρια επάρκειας στην 
περιεκτικότητα βορίου ορισµένων καλλιεργούµενων 
δένδρων286. 

περιοχή συγκεντρώσεων (mg kg-1) φυτικό  
είδος οριακή επάρκεια 
είδη χωρί  ικανότητα διακίνηση  βορίου ς  ς  

Pistacia vera  120–250 
Ficus carica  55–145 
Vitis vinifera 26–34 35–70 
Coffee arabica 25–39 40–100 
Corylus avellana 25–30 31–75 
Citrus spp. 21–30 31–100 
Juglan  regia s 20–35 35–300 

είδη µε σηµαντική ικανότητα διακίνησης βορίου 
Prunus avium 16–19 20–60 
Malus domestica 15–20 21–40 
Prunus a meniaca r

l

15–19 20–60 
Prunus persica 15–19 20–60 
O ea europaea 14–18 19–150 
Prunus amygdalus 12–24 25–65 
Musa spp. 10–19 20–80 
Pyrus communis 10–19 20–40 

 

ΙΙ.6. Ο Ρόλος του Βορ ου στην Ανάπτυξη   ί  

και ∆ιαφοροποίηση των Ανωτέρων 

Φυτών 

Η έλλειψη βορίου προκαλεί παρεµπόδιση της 
επιµήκυνσης των αναπτυσσοµένων κυττάρων147,70, η 
οποία γίνεται ορατή µόλις µετά από τρεις ηµέρες από 
τη µεταφορά των κυττάρων σε µέσο ελεύθερο 
βορίου147. Η επίδραση αυτή παρουσιάζεται 
εντονότερη στα κύτταρα του ριζικού 
συστήµατος80,211,307 και µπορεί να παρατηρηθεί 
µόλις µετά από µερικές ώρες από την αποµάκρυνση 
του βορίου από το θρεπτικό διάλυµα140,80,70. Οι 
διαταραχές αυτές µπορούν να ερµηνεύσουν την 
παρεµπόδιση της αύξησης των µεριστωµατικών 
ιστών, που αποτελεί ένα από τα πιο χαρακτηριστικά 
συµπτώµατα της τροφοπενίας βορίου80,211. Η 
ανάπτυξη των κορυφαίων µεριστωµατικών ιστών του 
υπέργειου τµήµατος εξαρτάται από την οµαλή 
τροφοδοσία σε βόριο. Σε περιπτώσεις πλήρους 
έλλειψης του στοιχείου παρατηρείται ακόµα και 
ολική νέκρωση του κορυφαίου µεριστώµατος. Τα 
φύλλα δεν αναπτύσσονται οµαλά και αδυνατούν να 
εκπτυχθούν πλήρως262,147,152. Τα φύλλα αποκτούν 
αρχικά σκούρο πράσινο χρώµα, ακολούθως 

αναπτύσσουν καστανούς χρωµατισµούς και σε 
ακραίες συνθήκες έλλειψης εµφανίζουν χλωρώσεις 
και απορρίπτονται70,211.  

Εκτός από την παρεµπόδιση της επιµήκυνσης των 
αναπτυσσόµενων κυττάρων, η τροφοπενία βορίου 
επιδρά και επί της κυτταρικής διαίρεσης, κάτι που 
έχει διαπιστωθεί σε ακρορίζια ηλίανθου228. 
Πιστεύεται ότι η επίδραση αυτή δεν είναι 
πρωτογενής, αφού έπεται αυτής της παρεµπόδισης 
της επιµήκυνσης70. Επίσης έχει αναφερθεί ότι η 
έλλειψη βορίου προκαλεί αλλαγές στη συγκρότηση 
του κυτταροσκελετού µέσω αύξησης των επιπέδων 
των δοµικών πρωτεϊνών ακτίνης και σωληνίνης372. 

Οι αναφορές σχετικά µε τον πιθανό ρόλο του 
βορίου στην ανάπτυξη του αγγειακού συστήµατος 
είναι πολύ περιορισµένες70. Ο Lewis189 προτείνει 
ότι το βόριο σε συνδυασµό µε την αυξίνη, ενδέχεται 
να εµπλέκεται στην λιγνινοποίηση και την 
διαφοροποίηση των αγγείων του ξύλου, αλλά σε 
γενικές γραµµές οι αναφορές στη βιβλιογραφία είναι 
αντικρουόµενες σχετικά µε τον πιθανό ρόλο του 
βορίου στην διαδικασία διαφοροποίησης των αγωγών 
ιστών70. Ωστόσο υπάρχουν αναφορές σύµφωνα µε τις 
οποίες η τροφοπενία βορίου προκαλεί ανωµαλίες 
στην ανάπτυξη των αγγείων του ξύλου και του 
ηθµού70. Οπωσδήποτε, απαιτούνται περισσότερα 
πειραµατικά δεδοµένα για να διασαφηνιστεί ο 
πιθανός ρόλος του βορίου στη διαδικασία ανάπτυξης 
των αγωγών ιστών. 

ΙΙ.7. Το Βόριο Αποτελεί ∆οµικό και     

Λειτουργικό Παράγοντα του Κυτταρικού   

Τοιχώµατος και της 

Κυτταροπλασµατικής Μεµβράνης   

ΙΙ.7.1. Το Βόριο Συµµετέχει στην ∆οµή    

και Λειτουργία των Κυτταρικών   

Τοιχωµάτων 

Η στενή σχέση του βορίου µε τα πολυµερή των 
κυτταρικών τοιχωµάτων είναι γνωστή εδώ και πολλές 
δεκαετίες25. Το ποσοστό του βορίου που εντοπίζεται 
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στο κυτταρικό τοίχωµα είναι σηµαντικό147 και σε 
περιπτώσεις ανεπαρκούς τροφοδοσίας µπορεί να 
φτάσει µέχρι και το 95–98% του συνολικού 
κυτταρικού βορίου147,201,216. Η ποσότητα του βορίου 
που εντοπίζεται στα κυτταρικά τοιχώµατα εξαρτάται 
από το είδος του φυτού και τις συνολικές απαιτήσεις 
σε βόριο149,218. 

Ένα από τα χαρακτηριστικότερα συµπτώµατα της 
τροφοπενίας βορίου σε υποκυτταρικό επίπεδο αφορά 
σε αλλοιώσεις της λεπτής δοµής και των 
φυσικοχηµικών ιδιοτήτων του κυτταρικού 
τοιχώµατος και του µεσοτοιχίου147,201. Στις 
συνθήκες αυτές, τα κυτταρικά τοιχώµατα 
εµφανίζονται διογκωµένα217,219,147, ακανόνιστα147 
και µε περισσότερο αδρή υφή217 (Εικόνα ΙΙ.4). Οι 
αλλοιώσεις στη λεπτή δοµή συνοδεύονται και από 
βραχυπρόθεσµες94 αλλά και µακροπρόθεσµες147 
αλλαγές στα µηχανικά χαρακτηριστικά των 
κυτταρικών τοιχωµάτων, όπως στην ελαστικότητα94 
και διάµετρο των πόρων97 αλλά και στην υδραυλική 
αγωγιµότητα των κυττάρων94. Τα συµπτώµατα αυτά 
κάνουν  την εµφάνισή  τους µέσα  σε σύντοµο χρονικό  

 

Εικόνα ΙΙ.4. Ανοσολογικός εντοπισµός RG–II στο 
κυτταρικό τοίχωµα κυττάρων σειράς BY–2 του φυτού 
Nicotiana tabacum. α. κύτταρα σε µέσο µε κανονική 
συγκέντρωση βορίου (1 mg B l–1) και β. επιλεγµένα 
κύτταρα της ίδιας σειράς που έχουν την ικανότητα 
να διαιρούνται µε τον ίδιο ρυθµό σε µέσο µε µικρή 
συγκέντρωση βορίου (0,01 mg B l–1). Με τις κεφαλές 
βελών σηµειώνονται τα σωµατίδια του κολλοειδούς 
χρυσού που υποδηλώνουν την παρουσία οµάδων RG–
II. Στην ένθεση παρουσιάζεται λεπτοµέρεια της 
εικόνας β. όπου διακρίνονται µεµβρανικά κυστίδια 

(βέλος). Κλίµακα 250 nm219. 

διάστηµα από τη διακοπή της τροφοδοσίας µε 
βόριο140. 

Οι παραπάνω εντυπωσιακά ταχείες αντιδράσεις 
των φυτικών κυττάρων υποδηλώνουν ότι οι 
επιπτώσεις από την έλλειψη βορίου στην δοµή και 
λειτουργία των κυτταρικών τοιχωµάτων είναι άµεσες 
και δεν σχετίζονται µε κάποιο µεταβολικό 
µηχανισµό147. Ο λειτουργικός ρόλος του βορίου στην 
επιµήκυνση των κυττάρων (Εικόνα ΙΙ.4) πιστεύεται 
ότι σχετίζεται µε τα χαρακτηριστικά ελαστικότητας 
του πρωτογενούς κυτταρικού τοιχώµατος και στον 
έλεγχο που ασκεί στην εναπόθεση του δευτερογενούς 
κυτταρικού τοιχώµατος219,70 και την διαµόρφωση 
του τελικού µεγέθους και σχήµατος των κυττάρων70. 

Τα συµπτώµατα της έλλειψης σε 
αναπτυσσόµενους φυτικούς ιστούς µπορούν να 
ερµηνευτούν αν θεωρηθεί ότι το βόριο συµµετέχει 
στην οργάνωση των πολυµερών συστατικών των 
αναπτυσσόµενων κυτταρικών τοιχωµάτων, 
διαµορφώνοντας µε τον τρόπο αυτό τα µηχανικά και 
λειτουργικά χαρακτηριστικά τους. Η διαπίστωση 
αυτή στηρίζεται στα αποτελέσµατα των Brown και 
Hu27 σύµφωνα µε τα οποία η έλλειψη (λόγω 
επανεκκίνησης προς τους αναπτυσσόµενους ιστούς) 
του βορίου στα ώριµα όργανα τους είδους Prunus 
salicina δεν συνοδεύεται από ανάπτυξη 
συµπτωµάτων ή διαταραχή φυσιολογικών 
λειτουργιών ενώ το αντίθετο συµβαίνει όταν το βόριο 
απουσιάζει από τα αναπτυσσόµενα όργανα27. Ωστόσο 
η εµπλοκή του βορίου στη συγκρότηση των 
κυτταρικών τοιχωµάτων αδυνατεί να εξηγήσει το 
σύνολο των πειραµατικών δεδοµένων σχετικά µε τις 
επιπτώσεις της έλλειψης βορίου στα φυτά. 
Επιπρόσθετα, νεώτερα δεδοµένα υποστηρίζουν το 
ζωτικό ρόλο του στοιχείου αυτού σε ζωικούς  
οργανισµούς των οποίων βέβαια τα κύτταρα 
στερούνται κυτταρικού τοιχώµατος ενώ µπορεί να 
χαρακτηριστεί και ως ευνοϊκός διατροφικός 
παράγοντας για τον άνθρωπο25. 

Πρόσφατα δεδοµένα έδειξαν ότι το βόριο 
συµµετέχει στη δηµιουργία πλάγιων διακλαδώσεων 
µεταξύ των δοµικών στοιχείων του κυτταρικού 
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τοιχώµατος201. Οι πλάγιες διακλαδώσεις συµβάλλουν 
στη διατήρηση της µηχανικής αντοχής και της 
ελαστικότητας των κυτταρικών τοιχωµάτων κατά τη 
διάρκεια της κυτταρικής επιµήκυνσης, 
χαρακτηριστικό που επιτρέπει την προοδευτική 
αύξηση των διαστάσεων των κυττάρων χωρίς την 
ανάγκη της συνεχούς διάσπασης και αναδηµιουργίας 
οµοιοπολικών δεσµών338. Η δηµιουργία των πλάγιων 
διακλαδώσεων πραγµατοποιείται µέσω διεστέρων του 
βορικού οξέος µε τις οµάδες υδροξυλίου των δοµικών 
µονάδων των πολυσακχαριτών των κυτταρικών 
τοιχωµάτων (κυτταρίνη, ηµικυτταρινικά και 
πηκτινικά πολυµερή). Τα πιο ισχυρά σύµπλοκα 
δηµιουργούνται µε φουρανόζες διαµόρφωσης cis–
διόλης όπως η ριβόζη και η απιόζη. Η απιόζη 
αποτελεί δοµικό µόριο των συστατικών των 
κυτταρικών τοιχωµάτων σε µια σειρά µονοκότυλων 
και δικότυλων φυτών και αποτελεί το κύριο 
συστατικό για την δηµιουργία των πλάγιων 
διακλαδώσεων στα κυτταρικά τοιχώµατα201. 
Απόδειξη για την ύπαρξη αυτών των συµπλόκων 
ήρθε από τους Matoh et al.216 οι οποίοι πρώτοι 
αποµόνωσαν ένα σύµπλοκο ραµνογαλακτουρονάνης – 
βορικού οξέος µε µοριακό βάρος 7,5 kDa από τις ρίζες 
του φυτού Raphanus sativus. Η διερεύνηση της 
σχέσης βορίου – πηκτίνης σε έναν αριθµό ειδών 
έδωσε πολύ ισχυρές συσχετίσεις µεταξύ βορίου, του 
ουρονικού κλάσµατος και των πηκτινικών 
συστατικών στα κυτταρικά τοιχώµατα149. Η πρώτη 
προσπάθεια αποµόνωσης και δοµικού χαρακτηρισµού 
ενός συµπλόκου βορίου – πηκτινικών συστατικών 
έγινε από τους Kobayashi et al.172 οι οποίοι 
ανέφεραν ότι δύο µονάδες ραµνογαλακτουρονάνης ΙΙ 
(RG–II) σχηµατίζουν σύµπλοκο µε ένα µόριο βορικού 
οξέος στα κυτταρικά τοιχώµατα ενώ οι ίδιοι 
ερευνητές αργότερα πραγµατοποίησαν την in vitro 
ανακατασκευή του συµπλόκου χρησιµοποιώντας 
αποµονωµένα µονοµερή RG–II171. Στη συνέχεια, ο 
ανοσολογικός εντοπισµός του RG–II (και κατ΄ 
επέκταση του συµπλόκου B–RG–II) έδωσε 
πληροφορίες για τον εντοπισµό του RG–II και των 
σηµείων σύνδεσης µε το βορικό οξύ. Οι εικόνες από 
το ηλεκτρονικό µικροσκόπιο έδειξαν ότι το βορικό 
οξύ αποτελεί τον παράγοντα οργάνωσης των 
εκκρινόµενων υλικών κατασκευής του δευτερογενούς 

κυτταρικού τοιχώµατος334,220 (Εικόνα ΙΙ.4). Επίσης 
πειράµατα µε in vitro καλλιέργεια κυττάρων σε µέσο 
ελλιπές σε βόριο έδειξαν ότι η χορήγηση βορικού 
οξέος προκαλεί ταχύτατη (εντός 10 λεπτών) µείωση 
των διαστάσεων των πόρων του κυτταρικού 
τοιχώµατος µε ταυτόχρονη δέσµευση του βορικού 
οξέος στο κυτταρικό τοίχωµα και τη δηµιουργία του 
διµερούς συµπλόκου  dRG–II–Β97. Η έλλειψη 
βορίου προκαλεί µεταβολή στο ποσοστό των οµάδων 
RG–II της πηκτίνης που σχηµατίζουν σύµπλοκο µε 
το βορικό οξύ ως διµερή ως προς τις µονοµερείς 
µονάδες RG–II219. Ισχυρή ένδειξη η οποία 
επιβεβαίωσε τον ρόλο των πλάγιων διακλαδώσεων στη 
δοµική σταθερότητα του κυτταρικού τοιχώµατος 
αποτελεί η διαπίστωση ότι φυτά Arabidop i  
thaliana των µεταλλαγµένων γονότυπων mur 1–1 
και mu 1–2 παρουσιάζουν φαινότυπους τυπικούς 
φυτών που πάσχουν από έλλειψη βορίου

s s

r

r

i

239. Τα 
µεταλλαγµένα φυτά χαρακτηρίζονται από πλήρη 
έλλειψη L–φουκόζης η οποία στο πολυµερές της RG–
II (Εικόνα ΙΙ.5) έχει αντικατασταθεί από µονάδες L–
γαλακτόζης. Αυτό έχει ως αποτέλεσµα, η δηµιουργία 
πλάγιων διακλαδώσεων των αλυσίδων RG–ΙΙ στα 
κυτταρικά τοιχώµατα των φυτών mu –1 να 
περιορίζεται στο 50% αυτών των φυτών άγριου 
τύπου. Τα παραπάνω φαινοτυπικά χαρακτηριστικά, 
αναιρούνται µε χορήγηση συµπληρωµατικής 
ποσότητας βορίου ή εξωγενούς L–φουκόζης239. Θα 
πρέπει να τονιστεί στο σηµείο αυτό ότι η έλλειψη 
βορίου δεν επηρεάζει την παραγωγή πολυσακχαριτών 
στα κυτταρικά τοιχώµατα219 αλλά ούτε την 
παραγωγή των µονάδων RG–II219 (Εικόνα ΙΙ.6).  

Η δηµιουργία συµπλόκων βορίου – 
πολυσακχαριτών σχετίζεται µε την δέσµευση ιόντων 
ασβεστίου και µαγνησίου στο κυτταρικό τοίχωµα. 
Έχει διαπιστωθεί ότι υπό τροφοπενία βορίου, το 
κυτταρικό τοίχωµα περιέχει χαµηλότερες ποσότητες 
ασβεστίου369,370,219, ενώ η µεταφορά ριζών του 
φυτού Vic a faba σε µέσο ελεύθερο βορίου έχει ως 
αποτέλεσµα την αύξηση της απελευθέρωσης ιόντων 
ασβεστίου στον αποπλαστικό χώρο94. Για την 
ερµηνεία των αποτελεσµάτων αυτών έχει διατυπωθεί 
η υπόθεση ότι η δηµιουργία συµπλόκων µεταξύ του 
βορίου και των πολυµερών της πηκτίνης ή των 
πλάγιων µονάδων των γλυκοπρωτεϊνών του 
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Εισαγωγή 

κυτταρικού τοιχώµατος, δηµιουργεί θέσεις 
χηλιοποίησης για ιόντα ασβεστίου και µαγνησίου τα 

οποία ανταγωνίζονται µεταξύ τους για τις θέσεις
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Εικόνα ΙΙ.5. Μερική δοµή της ραµνογαλακτουρονάνης–ΙΙ. α. Ο κεντρικός σκελετός της RG–II αποτελείται από 
µονάδες α–D–γαλακτοσυλο–πυρανοσυλ–ουρονικού οξέος (GalpA) στο οποίο ενώνονται τέσσερις πλάγιες 
αλυσίδες ολιγοσακχαριτών (A–D). Η A–αλυσίδα ενώνεται στον κεντρικό σκελετό µε µια µονάδα β–D–απιοσυλ–
φουρανοζίτη (Apif). Οι οµάδες Apif της A–αλυσίδας συµµετέχουν ανά δύο στο σχηµατισµό του συµπλόκου RG–
II–B–RG–II (β) Λαµβάνοντας υπ΄ όψη ότι οι γλυκοφουρανόζες δηµιουργούν τα σταθερότερα διεστερικά 
σύµπλοκα µε το βορικό οξύ στην συγκεκριµένη δοµή η απιόζη αποτελεί τον µόνο γλυκοφουρανοζίτη µε 
ελεύθερες γειτονικές υδρόξυλοµάδες µε cis–διαµόρφωση239,240. Άλλες συντµήσεις: AcefΑ, 3–C–καβροξυ–5–
δεοξυ–L–ξυλοφουρανοζίτης; Araf, αραβινο–φουρανοζίτης; Arap, αραβινο–πυρανοζίτης; Dhap, 3–δεοξυ–D–λυξο–
επτουλο–πυρανοσυλ–αρικό οξύ; Fucp, φουκο–πυρανοζίτης; Galp, γαλακτο–πυρανοζίτης; GlcpA, γλυκο–
πυρανοσυλ–ουρονικό οξύ; Kdop, 3–δεοξυ–D–µαννο–οκτουλο–πυρανοσυλονικό οξύ; 2–O–MeFucp, 2–O–µεθυλο–
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φουκο–πυρανοζίτης; 2–O–MeXylp, 2–O–µεθυλο–ξυλο–πυρανοζίτης; Rhap, ραµνο–πυρανοζίτης; OAc, Ο–
ακετύλιο. 
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δέσµευσης338. Μελέτες στα κυτταρικά τοιχώµατα του 
φυτού Raphanus sativus έδειξαν ότι, σε συνθήκες 
ανεπάρκειας ασβεστίου, η in vitro σταθερότητα του 
συµπλόκου RG–II–B µειώνεται173. Η κρίσιµη 
συγκέντρωση βορικού οξέος για την υποστήριξη της 
ανάπτυξης    των    κυττάρων     του    Pinus    radiata  
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Εικόνα ΙΙ.6. Σχηµατική αναπαράσταση της 
συµµετοχής του βορίου στη διαµόρφωση της δοµής 
και της λειτουργίας των κυτταρικών τοιχωµάτων. 
Υπό συνθήκες παρουσίας βορίου (+Β), ο σχηµατισµός 
διεστερικών δεσµών µεταξύ του βορικού οξέος 
(κόκκινοι κύκλοι) και των αλυσίδων της RG–II 
σταθεροποιεί τη δοµή του κυτταρικού τοιχώµατος 
και περιορίζει τη διάµετρο των πόρων και εποµένως 
τη διέλευση µακροµορίων όπως οι πρωτεΐνες. Στις 
συνθήκες αυτές, η µεταφορά πρόδροµων δοµικών 
συστατικών προς τα σηµεία εναπόθεσης γίνεται 
απρόσκοπτα. Τα χαρακτηριστικά αυτά συµβάλλουν 
στην φυσιολογική ανάπτυξη του κυτταρικού 
τοιχώµατος και την κυτταρική αύξηση.  Υπό 
συνθήκες απουσίας βορίου (–Β) η δηµιουργία του 
πλέγµατος των αλυσίδων κυτταρίνης και RG–ΙΙ 
διαταράσσεται ενώ η αύξηση του µεγέθους των πόρων 
ευνοεί την απώλεια των πρόδροµων δοµικών 
συστατικών και των αποπλαστικών πρωτεϊνικών 
µορίων25. 

αυξάνεται δραµατικά όταν µειώνεται η συγκέντρωση 
ασβεστίου µε παράλληλη αύξηση της συγκέντρωσης 
µαγνησίου338. Το µαγνήσιο ενδέχεται να δρα 
ανταγωνιστικά για την ίδια θέση δέσµευσης στις 
αλυσίδες των πολυµερών των κυτταρικών 
τοιχωµάτων. Σύµφωνα µε τα παραπάνω, θεωρείται 
πιθανό ότι τα ιόντα ασβεστίου υποβοηθούν215 ή 
σταθεροποιούν173 το σχηµατισµό του διµερούς dRG–
II–B, ωστόσο δεν µπορούν να υποκαταστήσουν το 
βόριο στο σχηµατισµό του240. 

Η διάδοση του συµπλόκου dRG–II–B στα 
κυτταρικά τοιχώµατα των ανωτέρων φυτών φαίνεται 
ότι είναι καθολική218,220. Υπάρχουν ωστόσο 
ενδείξεις ότι το βόριο συµµετέχει και στη δηµιουργία 
συµπλόκων µε πρωτεΐνες των κυτταρικών 
τοιχωµάτων οι οποίες είναι πλούσιες σε προλίνη ή 
υδροξυπρολίνη ή γλυκοπρωτεΐνες οι οποίες 
περιέχουν φουκόζη16. Και στην περίπτωση αυτή το 
βόριο παίζει καθοριστικό ρόλο στη σταθεροποίηση 
των πρωτεϊνών αυτών στο κυτταρικό τοίχωµα12. 

ΙΙ.7.2. Το Βόριο Αποτελεί Παράγοντα  

Σταθερότητας και Λειτουργικότητας της  

Κυτταροπλασµατικής Μεµβράνης 

Παρόλο που οι ποσότητες του βορίου που 
εντοπίζονται στις κυτταροπλασµατικές µεµβράνες 
είναι κατά πολύ χαµηλότερες εκείνων των 
κυτταρικών τοιχωµάτων12, η παρουσία του βορίου 
στις µεµβράνες θεωρείται απαραίτητη για τη 
διατήρηση της ακεραιότητας και της λειτουργι–
κότητάς τους140,37,254. Η πρόσληψη ορισµένων 
ιόντων µέσω της κυτταροπλασµατικής µεµβράνης των 
κυττάρων της ρίζας παρεµποδίζεται σηµαντικά σε 
θρεπτικά διαλύµατα ελεύθερα βορίου ενώ 
αποκαθίσταται ταχέως όταν προστεθεί 
βόριο37,285,108,263,284. Η µείωση της ικανότητας 
πρόσληψης ιόντων σχετίζεται ενδεχοµένως µε 
διαταραχές στη λειτουργία των µεµβρανικών αντλιών 
πρωτονίων και σε αδυναµία ανάπτυξης διαφοράς 
ηλεκτροχηµικού δυναµικού µεταξύ των πλευρών της 
µεµβράνης (βλ. ενότητα Ι.4.1.2). Πράγµατι, η απουσία 
βορίου στο µέσο προκαλεί απώλεια της 
δραστηριότητας µεµβρανικών ATPασών10,111,91,235. 
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Υπάρχουν ενδείξεις σύµφωνα µε τις οποίες η 
επίδραση αυτή του βορίου δεν είναι άµεση αλλά 
έµµεση, µέσω της δράσης της αυξίνης111. Σύµφωνα 
µε τους Goldbach et al.111, η σταθεροποίηση της 
δοµής της µεµβράνης από το βόριο δηµιουργεί τις 
κατάλληλες προϋποθέσεις για την πρόσδεση των 
µορίων αυξίνης σε πιθανούς πρωτεϊνικούς υποδοχείς. 
Θα πρέπει επίσης να τονιστεί ότι η έλλειψη βορίου 
έχει ως αποτέλεσµα την αύξηση της περατότητας της 
µεµβράνης και την απώλεια της διαµερισµα–
τοποίησης, αφού παρατηρείται διαρροή ιόντων 
καλίου, σακχάρων, αµινοξέων και φαινολικών 
συστατικών39. Ωστόσο, η παραπάνω επίδραση δεν 
είναι καθολική και προϋποθέτει την επικράτηση 
ευνοϊκών συνθηκών περιβάλλοντος ώστε η έλλειψη 
βορίου να συνδυαστεί µε υψηλούς ρυθµούς 
αύξησης254. 

Η διαρροή ιόντων από τις µεµβράνες υπό 
συνθήκες τροφοπενίας βορίου πιθανό να σχετίζεται 
και µε την αύξηση της κυτταροπλασµατικής 
συγκέντρωσης των φαινολικών συστατικών (βλ. 
ενότητα ΙΙ.10).  

Ωστόσο, σύµφωνα µε τους Pfeffer et al.254, η 
διαταραχή της ακεραιότητας της µεµβράνης 
σχετίζεται ενδεχοµένως µε µια αδιευκρίνιστη ακόµα 
άµεση δράση του βορίου στις µεµβρανικές αντλίες 
και τα ένζυµα που σχετίζονται µε τη διατήρηση του 
αναγωγικού δυναµικού του αποπλαστικού 
χώρου7,90,184 ή µε έναν δοµικό ρόλο του βορίου στα 
µεµβρανικά συστατικά, ανάλογο εκείνου του 
κυτταρικού τοιχώµατος254. 

Οι Cakmak et al.39 προτείνουν ότι το βόριο 
σταθεροποιεί την δοµή των µεµβρανών µε την 
δηµιουργία συµπλόκων µε µεµβρανικά συστατικά, 
είτε µέσω δεσµών υδρογόνου είτε µέσω εστερικών 
δεσµών. Οι δεσµοί αυτοί συµβάλουν στην απόκτηση 
της απαιτούµενης διαµόρφωσης, γεωµετρικής 
τοποθέτησης και αγκίστρωσης των πρωτεϊνών στις 
µεµβράνες39. Αξίζει να σηµειωθεί ότι στις µεµβράνες 
ζωικών κυττάρων απαντώνται περιοχές µε ιδιαίτερα 
δοµικά και λειτουργικά χαρακτηριστικά αναφερό–
µενες ως µεµβρανικές νησίδες, οι οποίες είναι 
πλούσιες σε γλυκολιπίδια και γλυκοπρωτεΐνες25. 
Στις µεµβρανικές νησίδες διαµορφώνονται 
πολυάριθµες θέσεις δέσµευσης βορίου που δικαιο–

λογούν και την απαίτηση για το στοιχείο  αυτό. 
Συνεπώς χρήζει εξέτασης η πιθανή συµµετοχή του 
βορίου στη δοµική οργάνωση µεµβρανικών περιοχών 
ανάλογης δοµής σε φυτικά κύτταρα. Ωστόσο, έως 
σήµερα δεν έχει διαπιστωθεί η ύπαρξη και η 
λειτουργική σηµασία ενδεχόµενου συµπλόκου βορίου 
– πρωτεϊνών σε φυτικούς ιστούς. Από την άλλη 
πλευρά, η ραγδαία αποκατάσταση της δράσης των 
µεµβρανικών αντλιών πρωτονίων όταν 
επαναχορηγείται βόριο υποδηλώνει πιθανή άµεση 
συµµετοχή του βορίου ως συνενζυµικού 
παράγοντα37. Το βόριο παίζει ρόλο στην οµαλή ροή 
ηλεκτρονίων κατά τις οξειδοαναγωγικές αντιδράσεις 
που λαµβάνουν χώρα στην κυτταροπλασµατική 
µεµβράνη91,57. Σε συνθήκες έλλειψης βορίου 
παρατηρείται πτώση της δραστηριότητας της 
οξειδάσης του NADH της κυτταροπλασµατικής 
µεµβράνης ενώ επανατροφοδοσία µε βόριο προκαλεί 
ταχύτατη ενεργοποίηση του ενζύµου7,94. 

Σε συνθήκες τροφοπενίας βορίου ορισµένα ένζυµα 
που θεωρούνται απενεργοποιηµένα µέσω της 
δέσµευσής τους στην µεµβράνη ή στο κυτταρικό 
τοίχωµα, ελευθερώνονται στον αποπλάστη και 
ασκούν ενζυµική δράση12. Σε αυτά περιλαµβάνονται 
η ριβονουκλεάση, η αφυδρογονάση της 6–φώσφορο–
γλυκόζης, η αµµώνιο–λυάση της φαινυλαλανίνης, η 
β–γλυκοζιδάση και οι πολυφαινολοξειδάσες. Η 
ενεργοποίηση των ενζύµων αυτών υπό τροφοπενία 
βορίου επιδρά σηµαντικά στον κυτταρικό 
µεταβολισµό και στην δεξαµενή των φαινολικών 
συστατικών (βλ. ενότητες Ι.4.4.4 και ΙΙ.8.1). Το 
φαινόµενο αυτό παρατηρείται στα δικότυλα αλλά όχι 
στα µονοκότυλα φυτά, εποµένως τίθεται το ερώτηµα 
αν οι αποπλαστικές πρωτεΐνες των µονοκότυλων 
έχουν διαφορετικό πρότυπο γλυκοζυλίωσης ή αν η 
δέσµευσή τους στις µεµβράνες και τα κυτταρικά 
τοιχώµατα των φυτών αυτών είναι 
περιορισµένη37,316. 

ΙΙ.8. Ο Ρόλος του Βορ ου στον   ί

Πρωτογενή Μεταβολισµό  

Μέχρι σήµερα δεν έχει διατυπωθεί κάποια άµεση 
συµµετοχή του βορίου στον πρωτογενή µεταβολισµό. 
Ωστόσο πολλές συνέπειες της έλλειψης βορίου 
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σχετίζονται µε τον δοµικό του ρόλο ή προκύπτουν 
από την απώλεια της κυτταρικής οµοιόστασης. 
Ορισµένα ένζυµα µπορούν να αλληλεπιδράσουν µε το 
βορικό οξύ όπως η ουρεάση373 και η 
φωσφορογλυκοµουτάση314. Επίσης έχει προταθεί ότι 
το βόριο ενδέχεται να αποτελεί ρυθµιστικό 
παράγοντα για ορισµένα µεταλλοένζυµα11,71. 
Ωστόσο, η ικανότητα του βορίου να αλληλεπιδρά µε 
ορισµένα ένζυµα in vitro δεν συνεπάγεται και 
ανάλογη δράση in vivo71. 

ΙΙ.8.1. Ο Ρόλος του Βορίου στην    

Φωτοσυνθετική Λειτουργία και την   

∆ιανοµή Σακχάρων 

Μέχρι σήµερα δεν έχει διαπιστωθεί άµεση 
εµπλοκή του βορίου στη φωτοσύνθεση12. Τα 
αποτελέσµατα της έλλειψης βορίου στη 
φωτοσυνθετική λειτουργία αφορούν έµµεσες 
επιδράσεις οι οποίες αποδίδονται στους µειωµένους 
ρυθµούς αύξησης των φύλλων και εποµένως σε 
µείωση της επιφάνειάς τους. Σε συνθήκες 
τροφοπενίας βορίου τα φύλλα διαθέτουν χαµηλότερη 
πυκνότητα στοµάτων µε µειωµένες διαστάσεις 
στοµατικού πόρου και µειωµένη συγκέντρωση σε 
χλωροφύλλες έναντι των φύλλων φυτών που 
αναπτύσσονται σε συνθήκες επάρκειας211,70. Η 
µειωµένη εποµένως αγωγιµότητα των στοµάτων και η 
επιφάνεια των φύλλων είναι δυνατό να προκαλέσουν 
µείωση της φωτοσυνθετικής ταχύτητας70. 
Λαµβάνοντας υπ΄ όψη ότι η τροφοπενία βορίου 
προκαλεί δοµικές και λειτουργικές διαταραχές στις 
µεµβράνες39,12, η έλλειψη του στοιχείου θα 
µπορούσε να προκαλέσει δυσλειτουργίες στη 
φωτοσυνθετική ροή των ηλεκτρονίων στις µεµβράνες 
των θυλακοειδών των χλωροπλαστών84. Πράγµατι, 
στον ηλίανθο σε συνθήκες τροφοπενίας βορίου έχουν 
διαπιστωθεί αλλοιώσεις στα δοµικά λιπίδια των 
µεµβρανών των χλωροπλαστών, οι οποίες θεωρούνται 
υπεύθυνες για τη διαρροή συστατικών από τις 
µεµβράνες και τη µειωµένη φωτοχηµική απόδοση του 
φωτοσυστήµατος II84,167,25. Επίσης υπάρχουν 
ενδείξεις ότι το µειωµένο µέγεθος των πρωτεϊνικών 
συµπλόκων των φωτοσυλλεκτικών µηχανισµών, η 

µειωµένη απόδοση της φωτοσυνθετικής ροής 
ηλεκτρονίων84,109 και η αυξηµένη ευαισθησία 
έναντι της φωτοπαρεµπόδισης τροφοπενιακών 
φυτών70 ενδεχοµένως οφείλονται στα µειωµένα 
επίπεδα πρωτεϊνών. 

Οι διαταραχές αυτές ευνοούν το σχηµατισµό 
ελεύθερων µορφών οξυγόνου (ROS) οι οποίες, στην 
περίπτωση που οι αντιοξειδωτικοί µηχανισµοί 
αδυνατούν να ανταποκριθούν, µπορούν να 
προκαλέσουν ανεπανόρθωτες οξειδωτικές βλάβες στις 
µεµβράνες και τις χρωστικές των χλωροπλαστών. Οι 
διαταραχές αυτές σε προχωρηµένη τροφοπενιακή 
κατάσταση οδηγούν σε χλώρωση37. Τα συµπτώµατα 
γίνονται εντονότερα, όπως αναµένεται, σε υψηλές 
εντάσεις φωτισµού για δύο κυρίως λόγους39,211,284. 

α. οι υψηλές εντάσεις φωτισµού ευνοούν τη 
φωτοπαρεµπόδ ση και εποµένως την 
παραγωγή ROS

ι
37

β. σε υψηλές εντάσεις φωτισµού αυξάνεται η 
παραγωγή πολυσακχαριτών των κυτταρικών 
τοιχωµάτων, ολιγοσακχαριτών και φαινολικών 
συστατικών τα οποία δεσµεύουν βόριο και 
εποµένως αυξάνονται οι απαιτήσεις για το 
στοιχείο37

Η ικανότητα του βορίου να σχηµατίζει σύµπλοκα 
µε σάκχαρα οδήγησε στη διατύπωση υποθέσεων 
σχετικά µε την πιθανή εµπλοκή του στοιχείου αυτού 
στο µεταβολισµό των υδατανθράκων και τη διανοµή 
των φωτοσυνθετικών προϊόντων µεταξύ των φυτικών 
οργάνων25. Σε ορισµένες περιπτώσεις, η έλλειψη 
βορίου επηρεάζει τη διανοµή οργανικού άνθρακα80. 
Ωστόσο υπάρχουν ενδείξεις ότι οι επιδράσεις αυτές 
είναι έµµεσες και όχι άµεσες, αφού η δηµιουργία 
συµπλόκων του βορίου µε πολυόλες σχετίζεται κατά 
κύριο λόγο µε τη διανοµή του βορίου (βλ. ενότητα 

ΙΙ.5.2) και όχι των φωτοσυνθετικών προϊόντων. 

ΙΙ.8.2. Ο Ρόλος του Βορίου στον     

Μεταβολ σµό των Ορµονών ι

Υπάρχουν ενδείξεις ότι η έλλειψη βορίου 
προκαλεί διαταραχές στο µεταβολισµό της αυξίνης. 
Έχει διατυπωθεί η υπόθεση ότι οι διαταραχές 
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οφείλονται στην παρεµπόδιση της οξειδάσης της 
αυξίνης από φαινολικά συστατικά269,262,316 των 
οποίων η συγκέντρωση αυξάνεται στις συνθήκες 
αυτές (βλ. ενότητα ΙΙ.10). 

ΙΙ.8.3. Ο Ρόλος του Βορίου στον      

Μεταβολ σµό του Ασκορβικού Οξέος καιι      

στον Μηχανισµό Αντιοξειδωτικής   

Προστασίας του Κυττάρου  

Όπως έχει ήδη αναφερθεί, η έλλειψη βορίου 
ελαττώνει την αποτελεσµατικότητα των 
αντιοξειδωτικών µηχανισµών των κυττάρων και 
εποµένως η αύξηση των επιπέδων των ROS προκαλεί 
οξειδωτικές βλάβες25,37,202,102,254,198. Είναι πλέον 
τεκµηριωµένο ότι σε καθεστώς τροφοπενίας βορίου 
µειώνονται δραστικά τα  επίπεδα του ασκορβικού 
οξέος και της γλουταθειόνης ως αποτέλεσµα της 
µειωµένης δραστικότητας της υπεροξειδάσης του 
ασκορβικού οξέος και της αναγωγάσης της 
γλουταθειόνης αντίστοιχα198,202,37. Θα πρέπει να 
τονιστεί στο σηµεία αυτό ότι ορισµένα από τα 
συµπτώµατα της τροφοπενίας βορίου, όπως η 
παρεµπόδιση ανάπτυξης της ρίζας, αίρονται µε τη 
χορήγηση, εξωγενώς, ασκορβικού οξέος202,254.  

ΙΙ.8.4. Ο Ρόλος του Βορίου στην      

Συµβιωτική Αφοµοίωση Αζώτου 

Το βόριο µπορεί να θεωρηθεί ως απαραίτητος 
παράγοντας για την εγκαθίδρυση και αποδοτική 
λειτουργία της συµβιωτικής σχέσης των ψυχανθών 
µε τα αζωτοδεσµευτικά βακτήρια. Η έλλειψη βορίου 
προκαλεί αλλοιώσεις στα κυτταρικά τοιχώµατα αλλά 
και στην περιβακτηριδιακή µεµβράνη των 
φυµατίων14,17,254,37. Οι βλάβες που δηµιουργούνται 
προκαλούν διαταραχές στην οµαλή εξέλιξη και 
λειτουργία της συµβιωτικής σχέσης µε αποτέλεσµα 
τη δηµιουργία φυµατίων µειωµένου βάρους και 
µεγέθους17. Εκτός αυτού, παρατηρείται αύξηση των 
επιπέδων ROS και πτώση της συγκέντρωσης του 
ασκορβικού οξέος37 µε συνέπεια να παρατηρείται και 
απώλεια της δραστηριότητας της νιτρογενάσης14,42. 

Επιπρόσθετα, η τροφοπενία βορίου επηρεάζει σε 
µεγάλο βαθµό την αλληλουχία των αλληλεπιδράσεων 
κατά τη διάρκεια των πρώτων σταδίων της 
εγκαθίδρυσης της συµβιωτικής σχέσης. Παρατηρείται 
µειωµένη έκφραση των γονιδίων nod των 
αζωτοδεσµευτικών βακτηρίων καθώς και περιο–
ρισµένη προσκόλληση των βακτηρίων, µειωµένη 
ελίκωση των ριζικών τριχιδίων και µειωµένη 
αποίκιση των φυµατίων274. 

ΙΙ.9. Ο Ρόλος του Βορ ου στην   ί

Αναπαραγωγή των Φυτών   

Όπως έχει ήδη αναφερθεί, οι ανάγκες σε βόριο 
κατά τη βλαστητική ανάπτυξη των φυτών εµφανίζουν 
σηµαντικές αποκλίσεις µεταξύ των διαφορετικών 
ειδών. Ωστόσο, ανεξάρτητα από το φυτικό είδος, οι 
ανάγκες αυτές συνήθως αυξάνονται δραµατικά µε την 
είσοδο του οργανισµού στην αναπαραγωγική 
φάση201,25. Το φαινόµενο αυτό παρουσιάζεται 
ιδιαίτερα έντονο στα αγρωστώδη των οποίων οι 
απαιτήσεις κατά την αναπαραγωγική φάση 
εµφανίζονται συγκρίσιµες µε αυτές των 
δικοτύλων151,279. 

 Οι επιπτώσεις από την έλλειψη βορίου κατά την 
ανάπτυξη των αναπαραγωγικών οργάνων είναι 
συνήθως περισσότερο εµφανείς αν συγκριθούν µε 
αυτές κατά την ανάπτυξη των βλαστητικών 
οργάνων70,25. Στα τυπικά συµπτώµατα 
περιλαµβάνονται αποβολή, ατελής ανάπτυξη των 
ταξιανθιών και καθυστέρηση ή επιµήκυνση της 
περιόδου άνθησης70. Η υψηλότερη ευαισθησία των 
αναπαραγωγικών οργάνων στην έλλειψη βορίου 
µπορεί να αποδοθεί στους εξής λόγους: 

α. η ανάπτυξη των αναπαραγωγικών οργάνων 
συνήθως λαµβάνει χώρα µε ταχ ς ρυθµούς µ  
αποτέλεσµα οι απαιτήσεις να µην 
καλύπτονται επαρκώ  από την τροφοδοσία µ  
βόριο µέσω του ριζικού συστήµατος 

εί ε

ς ε

β. ορισµένες αναπαραγωγικές δοµές όπως οι 
γυρεόσακκοι ή ο ύπερος δεν χαρακτηρίζονται 
από πλούσια ανάπτυξη του αγωγού 
συστήµατος 
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γ. η αναπαραγωγική διαδικασία απα τεί την ι
παραγωγή ενός υψηλού αρ θµού 
εξειδικευµένων κυττάρων, πολλά από τα 
οποία διαθέ ουν έντονα ανεπτυγµένα 
κυτταρικά τοιχώµατα και συνεπώς µφανίζουν 
αυξηµένες απαιτήσεις σε βόριο 

ι

τ
ε

Η τροφοπενία βορίου προκαλεί συνήθως 
στειρότητα γυρεοκόκκων αλλά και προβλήµατα 
γονιµότητας στον ύπερο70. Στο σιτάρι παρατηρείται 
µειωµένη γονιµότητα των γυρεοκόκκων και µειωµένο 
µήκος ανθήρων εάν κατά το στάδιο της µείωσης η 
τροφοδοσία µε βόριο διακοπεί για 3 ηµέρες. Πιθανώς 
η διακοπή της τροφοδοσίας µε βόριο στο στάδιο αυτό 
προκαλεί παρεµπόδιση της επιµήκυνσης των 
κυττάρων του αναπτυσσόµενου ανθήρα και 
διαταραχή της τροφοδοσίας των γυρεοκόκκων µε 
σάκχαρα151. Η τροφοπενία βορίου έχει συνήθως ως 
αποτέλεσµα την ανάπτυξη κενών ή παραµορφωµένων 
γυρεοκόκκων, φτωχών σε θρεπτικά αποθέµατα70. 

Η έλλειψη βορίου επηρεάζει επίσης τη βλάστηση 
των γυρεοκόκκων  και την γονιµοποίηση. Μελέτες in 
vit o έδειξαν ότι η βλάστηση των γυρεοκόκκων 
ορισµένων ειδών παρεµποδίζεται όταν στο µέσο 
επώασης απουσιάζει το βορικό οξύ, φαινόµενο που 
ενδεχοµένως σχετίζεται µε την εµπλοκή του βορίου 
στην εναπόθεση των πολυσακχαριτών στα τοιχώµατα 
του ταχέως αναπτυσσόµενου γυρεοσωλήνα

r   

299,355,170. 
Η διαδικασία της δηµιουργίας της προβολής του 

γυρεοκόκκου απαιτεί την συνεχή συγχώνευση 
κυστιδίων για τον σχηµατισµό του πλασµολέµµατος 
και την απέκκριση υλικών για τον σχηµατισµό του 
κυτταρικού τοιχώµατος. Θεωρείται πιθανό ότι ο 
ρόλος του βορικού οξέος εστιάζεται στην οργάνωση 
των πρωτεϊνικών συµπλόκων και πολυσακχαριτών 
που συγκροτούν την κυτταροπλασµατική µεµβράνη 
και το κυτταρικό τοίχωµα157. Το σύµπλοκο B–RG–
II, το οποίο θεωρείται απαραίτητος δοµικός 
παράγοντας που συµµετέχει στην οργάνωση του 
δευτερογενούς κυτταρικού τοιχώµατος (ενότητα 

ΙΙ.7.1), έχει εντοπιστεί στο κυτταρικό τοίχωµα 
βλαστανόντων γυρεοκόκκων του φυτού Lilium 
longiflorum170. Οι γυρεόκοκκοι πολλών ειδών 
περιέχουν γλυκοπρωτεΐνες τα υδατανθρακικά 
τµήµατα των οποίων περιλαµβάνουν µαννόζη και 

φουκόζη, σάκχαρα τα οποία δηµιουργούν σταθερά 
σύµπλοκα µε το βορικό οξύ (βλ. ενότητα ΙΙ.1).  

Οι Robbertse et al.283 παρατήρησαν ότι κατά 
µήκος του στύλου του υπέρου διαµορφώνεται µια 
διαβάθµιση συγκέντρωσης βορίου ενώ η προβολή του 
γυρεόκοκκου κινείται προς την κατεύθυνση της 
αυξηµένης συγκέντρωσης βορικού οξέος. Θεωρείται 
εποµένως πιθανό ότι το βορικό οξύ αποτελεί 
χηµειοτακτικό παράγοντα ο οποίος αναγνωρίζεται 
από την προβολή του γυρεοκόκκου104.  

Τέλος, η έλλειψη βορίου προκαλεί µειωµένη 
καρπόδεση, µειωµένο βάρος καρπών, καρπόπτωση, 
παραµορφώσεις και ρήξη των ιστών των 
αναπτυσσοµένων καρπών και µειωµένη ικανότητα 
βλάστησης των σπερµάτων70. 

Οι αυξηµένες λοιπόν απαιτήσεις όλων των φυτών 
σε βόριο κατά την αναπαραγωγική διαδικασία 
δικαιολογούνται από το γεγονός ότι η συµβολή του 
βορίου στην επιτυχή ολοκλήρωση του σταδίου αυτού 
είναι ζωτικής σηµασίας και µε καθολική διάδοση 
στους φυτικούς οργανισµούς12. 

ΙΙ.10. Η Επίδραση του Βορίου στον 

∆ευτερογενή Μεταβολισµό των  

Αρωµατικών Ενώσεων  

Κατά κανόνα η ανεπαρκής διαθεσιµότητα ή η 
τροφοπενία βορίου οδηγεί σε συσσώρευση φαινολικών 
συστατικών στους φυτικούς ιστούς. Το γεγονός 
πιθανότατα οφείλεται είτε στην επαγωγή της 
σύνθεσης των ουσιών αυτών, είτε στην περιορισµένη 
κατανάλωση των συστατικών εκείνων τα οποία 
αποτελούν τα πρόδροµα δοµικά συστατικά της 
βιοσύνθεσης της λιγνίνης262,37. Η αµµώνιο – λυάση 
της φαινυλαλανίνης (PAL), ένζυµο – κλειδί της 
βιοσύνθεσης των φαινολικών ουσιών, αποτελεί το 
συνδετικό κρίκο µεταξύ του πρωτογενούς 
µεταβολισµού (βιοσυνθετική οδός σικιµικού) και του 
δευτερογενούς (βιοσυνθετική οδός φαινυλο–
προπανοειδών)302. Η καταλυτική έκφραση του 
ενζύµου επιδέχεται ρύθµιση τόσο σε µεταγραφικό331, 
όσο και σε µετα – µεταγραφικό επίπεδο160,316 από 
ένα πλήθος παραγόντων (βλ. ενότητα Ι.7.4.4). Σε 
συνθήκες τροφοπενίας βορίου η δραστηριότητα της
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PAL
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αντιοξειδωτική άµυνα

οξειδωτικές βλάβες

µελανίνες

σύµπλοκα Β-φαινολικών

φαινολικές αλκοόλες

ηµικιννόνες

κιννόνες ROS

 

Εικόνα ΙΙ.7. Η τροφοπενία βορίου επηρεάζει το µέγεθος της δεξαµενής των φαινολικών συστατικών αυξάνοντας 
τη ροή οργανικού άνθρακα προς την κατεύθυνση αυτή, µέσω της ενίσχυσης της βιοσυνθετικής οδού των 
φωσφοροπεντοζών (PPP) και της δραστηριότητας της PAL. Λόγω έλλειψης βορίου µειώνεται ο σχηµατισµός 
συµπλόκων των φαινολικών µε το στοιχείο αυτό ενώ ταυτόχρονα αυξάνεται η διαρροή τους από το χυµοτόπιο και 
τον πρωτοπλάστη. Οι συνθήκες αυτές µειώνουν τη διάθεση των φαινολικών ως δοµικών συστατικών της 
λιγνίνης και ευνοούν την οξείδωση τους από τις φαινολοξειδάσες (PPO) – των οποίων η δραστηριότητα επίσης 
αυξάνεται λόγω τροφοπενίας βορίου. Η δηµιουργία των οξειδωµένων παραγώγων (κιννόνες και ηµικιννόνες) 
συµβάλει στη δηµιουργία ενεργών µορφών οξυγόνου (ROS) οι οποίες λόγω της αναποτελεσµατικότητας των 
αντιοξειδωτικών µηχανισµών, προκαλούν οξειδωτικές βλάβες στα κύτταρα. Με κόκκινα βέλη παριστάνονται οι 
διεργασίες που καταστέλλονται ενώ µε πράσινα αυτές που ενισχύονται υπό συνθήκες τροφοπενίας βορίου (37 µε 
προσαρµογή). 

PAL, στα δικότυλα κυρίως φυτά316 επάγεται και 
συνεπώς οδηγεί σε αυξηµένη παραγωγή φαινο–
λικών37,291,290,102 (Εικόνα II.7). 

Σύµφωνα µε τους59,61, υπό συνθήκες επαρκούς 
τροφοδοσίας βορίου διαµορφώνεται στο 
κυτταρόπλασµα µια τιµή συγκέντρωσης διαλυτού 
βορίου ικανή για τη δηµιουργία συµπλόκων µε µόρια 
διαµόρφωσης cis–διόλης37. Μεταξύ των µορίων 
αυτών περιλαµβάνονται και φαινολικά συστατικά 
όπως το καφεϊκό οξύ και συναφείς ενώσεις. Λόγω της 
δηµιουργίας των συµπλόκων αυτών καθώς και της 
διαµερισµατοποίησης του κυττάρου, αποτρέπεται η 
αυθόρµητη οξείδωση των φαινολικών του 
κυτταροπλάσµατος και του χυµοτοπίου από τις  
φαινολοξειδάσες και επιτρέπει την διάθεσή τους ως 
υποστρώµατα για την σύνθεση φαινολικών αλκοολών, 
προδρόµων της λιγνίνης262. Όταν η διαθεσιµότητα σε 
βόριο περιορίζεται, το κλάσµα του βορίου των 
κυτταρικών τοιχωµάτων µπορεί να φτάσει έως και το 
96% του συνολικού κυτταρικού βορίου147,217. Αυτό 
έχει ως συνέπεια το αντίστοιχο ποσοστό του 
κυτταροπλασµατικού βορίου να περιορίζεται 
αισθητά147 (βλ. ενότητα ΙΙ.3). Ως εκ τούτου, τα 
συστατικά του κυτοπλάσµατος που αποτελούν τους 
εν δυνάµει παράγοντες συµπλοκοποίησης να 
παραµένουν σε ελεύθερη κατάσταση37 (Εικόνα II.7).  

Υπό συνθήκες έλλειψης βορίου, οι αυξηµένοι 

ρυθµοί σύνθεσης φαινολικών συστατικών 
συνδυάζονται µε την αδυναµία σχηµατισµού των 
συµπλόκων βορίου – φαινολικών µε αποτέλεσµα τη 
συσσώρευση των µορίων αυτών στο κυτταρόπλασµα σε 
ελεύθερη µορφή (βλ. ενότητα ΙΙ.10). Οι 
φαινολοξειδάσες, ένζυµα που εντοπίζονται στα 
πλαστίδια353 και τα κυτταρικά τοιχώµατα374 και 
καταλύουν την οξείδωση των φαινολικών ενώσεων 
προς κιννόνες, εµφανίζουν αυξηµένη  δραστηριότητα 
υπό συνθήκες τροφοπενίας βορίου, ιδιαίτερα σε φυτά 
µε υψηλές απαιτήσεις σε βόριο37,316,290,317 (Εικόνα 

II.7). Η τροφοπενία βορίου προκαλεί επίσης απώλεια 
της διαµερισµατοποίησης του κυττάρου εξαιτίας της 
διαταραχής της λειτουργίας των πλασµατικών 
µεµβρανών (βλ. ενότητα ΙΙ.7.2). Υπό τις συνθήκες 
αυτές παρατηρείται διαρροή ουσιών και ευνοείται η 
οξείδωση των φαινολικών συστατικών από τις 
φαινολοξειδάσες µε συνέπεια την συσσώρευση 
οξειδωµένων µορφών των φαινολικών συστατικών, 
κιννονών και των προϊόντων συµπύκνωσής τους, των 
µελανινών37 (Εικόνα II.7). Οι κιννόνες συµπυκ–
νώνονται αυθόρµητα προς µελανίνες, χρωστικές στις 
οποίες οφείλεται ο καστανός µεταχρωµατισµός των 
τραυµατισµένων ιστών.  

Η οξείδωση των φαινολικών συστατικών προς 
κιννόνες συνοδεύεται από την παραγωγή 
ROS37,290,317. Για το λόγο αυτό, σε ορισµένες 
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περιπτώσεις τροφοπενίας βορίου, η εκτεταµένη 
οξείδωση των φαινολικών συστατικών και η 
παράλληλη εξασθένηση των µηχανισµών αντιοξει–
δωτικής   προστασίας,  εάν  συνδυαστούν  µε  υψηλές 

 εντάσεις ακτινοβολίας39,211, προκαλούν οξειδωτικές 
βλάβες µε τελική συνέπεια την νέκρωση των 
κυττάρων37 (Εικόνα II.7). 
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ΙΙΙ. Το Φυτό της Ελιάς 

“Θάλλει δέ εἰς τήν χώραν αὐτήν ἡ γλαυκή 
παιδοτρόφος ἐλαία, φύτεμα γηγενές μή 
φυτευθέν διά τῶν χειρῶν, ἀντικείμενον 
φόβου τῶν πολεμίων ὅπλων, τό ὁποῖον 

οὐδέποτε ἕως τώρα ἤκουσα νά ἐβλάστησεν 
εἰς τήν Ἀσίαν, οὐδ’ εἰς τήν μεγάλην 

Δωρικήν Νῆσον τοῦ Πέλοπος˙ τό δένδρον 
τοῦτο οὐδείς ἄρχων, οὔτε γέρων, οὔτε 
νέος, θά καταστρέψει, διότι ὁ πάντοτε 

βλέπων ὀφθαλμός τοῦ Μορίου Διός καί ἡ 
γλαυκῶπις Ἀθηνᾶ προστατεύουν αὐτό” 

Σοφοκλή, Οιδίπους επί Κολωνώ 

Η ελιά θεωρείται από την αρχαιότητα µέχρι 
σήµερα ο κυριότερος εκπρόσωπος της µεσογειακής 
βλάστησης δίνοντας το στίγµα της στο τοπίο, ανάµεσα 
σε πουρνάρια, δάφνες και κουµαριές. Η καταγωγή 
της ελιάς χάνεται στους θρύλους και στις παραδόσεις 
των λαών της Μεσογείου. Το δένδρο της ελιάς είναι 
στενά συνυφασµένο µε τις θρησκείες, τον πολιτισµό, 
την ιστορία αλλά και µε την οικονοµία και την 
ευηµερία των µεσογειακών λαών. Πολλοί ιστορικοί 
συγγραφείς θεωρούν ως πιθανότερο τόπο καταγωγής 
της ελιάς την περιοχή της Συρίας και της Μικράς 
Ασίας. Ωστόσο αγριελιές απαντούν σε όλα τα παράλια 
της Μεσογείου από την Αφρική µέχρι την Ισπανία. Η 
ελιά από την Αίγυπτο, όπου καλλιεργήθηκε 
συστηµατικά από τους Σηµιτικούς λαούς, διαδόθηκε 
στην Κύπρο και σε άλλα µέρη της Βόρειας Αφρικής. 
Από τη Συρία διαδόθηκε στην νησιωτική Ελλάδα ενώ 
από τους Φωκαείς στην Ηπειρωτική Ελλάδα, την 
Ιταλία και µετέπειτα στην Ισπανία. Οι Ισπανοί 
έποικοι διέδωσαν την ελιά στο Νέο Κόσµο και οι 
Ιταλοί µετανάστες στην Αυστραλία. 

Στην Ελλάδα η ελιά καλλιεργείται από τους 
προϊστορικούς χρόνους, όπως αποδεικνύεται από τα 
ευρήµατα ανασκαφών στις Μυκήνες, στη Θήρα, και 
στην Κνωσό (Εικόνα ΙΙΙ.1). Σύµφωνα µε τα αρχαία 
κείµενα, η ∆ήλος, η Εύβοια, η Σάµος και η Λέσβος 
ήταν τόποι καλλιέργειας, ενώ τα Ιόνια νησιά 
αναφέρονται ως περιοχές καλλιέργειας από τους 
οµηρικούς χρόνους. 

 

Εικόνα ΙΙΙ.1. Ταύρος και ελιά. Τοιχογραφία από το 
ανάκτορο της Κνωσού. 

Στην αρχαία Ελλάδα η ελιά θεωρείτο ιερό δένδρο. 
Ο Αριστοτέλης αναφέρει ότι όποιος έκοβε ήµερη ελιά 
τιµωρείτο µε θάνατο. Οι νόµοι του Σόλωνα καθόριζαν 
την απόσταση φύτευσης της ελιάς και απαγόρευαν το 
ξερίζωµα περισσότερων από δύο δένδρων ανά έτος για 
κάθε ιδιοκτήτη380. 

ΙΙΙ.1. Η Σηµασία της Καλλιέργειας της    

Ελιάς – Οικολογία 

Η καλλιέργεια της ελιάς καλύπτει παγκοσµίως 
έκταση µεγαλύτερη από οκτώ εκατ. εκτάρια89. Στην 
Ελλάδα καλλιεργούνται 7,5 εκατ. στρέµµατα 
σύµφωνα µε στοιχεία για το έτος 1998378. Οι 
κλιµατικές ζώνες καλλιέργειας και οι κύριες 
περιοχές καλλιέργειας  παρουσιάζονται στην Εικόνα 

ΙΙΙ.2. 

 

Εικόνα ΙΙΙ.2. Κλιµατικές ζώνες κατάλληλες για την 
καλλιέργεια της ελιάς (γραµµοσκιασµένες ζώνες) και 
κύριες περιοχές καλλιέργειας (κουκίδες) 380. 
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Οι παράµετροι που οριοθετούν τις περιοχές 
αποδοτικής καλλιέργειας της ελιάς είναι κυρίως η 
θερµοκρασία,, η βροχόπτωση, η σχετική υγρασία, η 
µηχανική σύσταση και οι χηµικές ιδιότητες του 
εδάφους. Επίσης παράγοντες όπως οι µέθοδοι 
καλλιέργειας, οι οικονοµικές συνιστώσες και οι 
διατροφικές συνήθειες και παραδόσεις καθορίζουν σε 
µεγάλο βαθµό τη διάδοση της καλλιέργειας. Το 
µεσογειακό οικοσύστηµα συγκεντρώνει όλους 
εκείνους του παράγοντες οι οποίοι διαµορφώνουν τις 
καλύτερες προϋποθέσεις για την επιτυχηµένη 
καλλιέργεια η οποία εκτείνεται και σε υψόµετρα έως 
1000 µέτρα µε την επιλογή κατάλληλων ποικιλιών. 

Το ελαιόλαδο κατέχει µία ξεχωριστή θέση 
ανάµεσα στα βρώσιµα έλαια γιατί είναι ιδιαίτερα 
ωφέλιµο στην ανθρώπινη υγεία, παρουσιάζει φυσική 
σταθερότητα απέναντι  στην αυτοοξείδωση και 
επιπλέον εµφανίζει ξεχωριστή γεύση292. Η ποιότητα 
του ελαιολάδου εξαρτάται από ένα µεγάλο αριθµό 
παραµέτρων όπως η καλλιεργούµενη ποικιλία, οι 
εδαφοκλιµατικές συνθήκες  καλλιέργειας, ο βαθµός 
ωρίµανσης του καρπού, η διαδικασία σύνθλιψης του 
καρπού για την εξαγωγή του ελαιολάδου, και τέλος η 
διάρκεια και ο τρόπο αποθήκευσης τόσο του καρπού 
όσο και του ελαιολάδου229,43,266. 

Στη σύσταση του ελαιολάδου περιλαµβάνονται 
λιπαρά οξέα µε κυρίαρχο το ολεϊκό οξύ, φαινολικές 
αλκοόλες µε κυρίαρχες την τυροσόλη, και την 
υδροξυτυροσόλη, απλά φαινολικά οξέα, πολυφαινόλες 
όπως φλαβονοειδή, χρωστικές όπως οι χλωροφύλλες, 
οι φαιοφυτίνες και ορισµένα καροτενοειδή, στερόλες 
οι οποίες είτε είναι ελεύθερες είτε εστεροποιηµένες 
µε τα λιπαρά οξέα του ελαιολάδου, τοκοφερόλες και 
σεκοϊριδοειδή292,323,23,19. Η σταθερότητα του 
ελαιολάδου έναντι της αυτοοξείδωσης οφείλεται 
κυρίως στην παρουσία των τοκοφερολών και των 
φαινολικών συστατικών αλλά και στη δοµή των 
λιπιδίων του346.  

Τα αντιοξειδωτικά χαρακτηριστικά του 
ελαιολάδου σχετίζονται µε την αντιµετώπιση 
οξειδωτικών βλαβών ορισµένων κυτταρικών 
συστατικών, οι οποίες µπορεί να ευθύνονται για την 
εµφάνιση παθήσεων όπως η αρτηριοσκλήρυνση354 
και ορισµένες µορφές καρκίνου323,261. Πράγµατι, η 
συχνότητα εµφάνισης των παθήσεων αυτών είναι 

σηµαντικά χαµηλότερη στους Μεσογειακούς  λαούς, 
γεγονός αποδίδεται στην αυξηµένη παρουσία 
αντιοξειδωτικών συστατικών στον οργανισµό, 
προερχόµενες από την κατανάλωση ελαιολάδου αλλά 
και λαχανικών354.  

III.2. Βοτανικοί Χαρακτήρες,  

Μορφολογικά και Φυσιολογικά  

Χαρακτηριστικά της Ελιάς  

Η ελιά (Olea europaea L.) είναι αειθαλές 
καρποφόρο δένδρο, σπερµατόφυτο, αγγειόσπερµο, 
δικότυλο, συµπέταλο, της οικογένειας Oleaceae. Το 
γένος Olea περιλαµβάνει τριάντα είδη από τα οποία 
µόνο το είδος O. europaea παρουσιάζει οικονοµικό 
ενδιαφέρον. Το είδος απαντάται ως ήµερη ελιά (O. 
europaea var. sativa) και ως αγριελιά (O. europara 
var. oleaster). Το ριζικό σύστηµα είναι επιπόλαιο και 
φτάνει σε βάθος από 15–20 cm και µέχρι 60–70 cm 
ενώ σε λίγες περιπτώσεις µπορεί να φτάσει σε βάθος 
µέχρι 100–120  cm. Ο φλοιός των νεαρών βλαστών 
είναι λείος και έχει χρώµα σταχτί – πράσινο ενώ ο 
κορµός είναι κυλινδρικός µε ανώµαλη επιφάνεια. Οι 
κλάδοι εµφανίζουν προοδευτικά ρυτιδώσεις και ο 
φλοιός φελοποιείται ενώ αποκτάει σκούρο σταχτί 
χρώµα και αποκολλάται κατά τµήµατα. Οι βλαστοί 
διακρίνονται σε ξυλοφόρους, ανθοφόρους και µικτούς 
ανάλογα µε το είδος των οφθαλµών που φέρουν ενώ 
διακρίνονται σε πρώιµους και όψιµους ανάλογα µε 
την εποχή έκπτυξης. Επίσης διακρίνονται λαίµαργοι 
βλαστοί που φέρουν µόνο ξυλοφόρους οφθαλµούς. Το 
ξύλο του κορµού και των κλάδων είναι κίτρινου 
χρώµατος το οποίο προοδευτικά και προς το κέντρο 
αποκτά κόκκινη απόχρωση. Η εντεριώνη είναι 
περιορισµένη. Τα φύλλα της ελιάς είναι βραχύµισχα, 
επιµήκη, λογχοειδή, λειόχειλα µε βαθύ πράσινο 
χρώµα στην προσαξονική και ασηµί στην αποαξονική 
επιφάνεια380 λόγω της ύπαρξης πολυκύτταρων 
τριχών διατεταγµένων σε 6–8 στρώµατα. Οι τρίχες 
της προσαξονικής επιφάνειας είναι κατά πολύ 
λιγότερες και διατάσσονται σε ένα αραιό στρώµα162. 
Η διάταξη των φύλλων είναι κατ’ εναλλαγή σε δύο 
κάθετες σειρές380. Η ανατοµική οργάνωση των 
φύλλων είναι η χαρακτηριστική των αείφυλλων 
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σκληρόφυλλων της µεσογειακής χλωρίδας, µε πυκνά 
διατεταγµένα και µικρού µεγέθους κύτταρα, 
περιορισµένους µεσοκυττάριους χώρους και 
εκτεταµένη εσωτερική ελεύθερη επιφάνεια. Η 
επιδερµίδα είναι µονόστρωµη και καλύπτεται από 
ισχυρή εφυµενίδα ενώ το πασσαλώδες παρέγχυµα 
αναπτύσσεται σε 4–5 στρώσεις κυττάρων. Ανάλογο 
πάχος διαθέτει και η περιοχή του σπογγώδους 
παρεγχύµατος. Στο µεσόφυλλο είναι χαρακτηριστική 
η παρουσία πολυάριθµων ιδιοβλαστικών σκληρεΐδων 
µεγάλου µήκους και µε παχιά κυτταρικά τοιχώµατα. 
Οι σκληρεΐδες προσδίδουν µηχανική αντοχή ενώ 
λειτουργούν ως οπτικές ίνες µεταφέροντας φως στα 
εσωτερικά στρώµατα του χλωροφυλλούχου 
παρεγχύµατος165. 

Η σύσταση (σε µmol g–1 ν.β.) των διαλυτών 
σακχάρων στο µεσόφυλλο των ώριµων φύλλων της 
ελιάς περιλαµβάνει γλυκόζη (120–160), µανιτόλη 
(60–140), φρουκτόζη + myo–ινοσιτόλη (16–19), 
γαλακτινόλη (9,5), σακχαρόζη (7,6–9,7) και 
γαλακτόζη (2,1–7,2) ενώ σε χαµηλότερες 
συγκεντρώσεις (2,0–7,5 συνολικά) έχουν ανιχνευθεί 
τα σάκχαρα της οµάδας της ραφινόζης βερµπασκόζη, 
σταχυόζη και ραφινόζη98,44. Προηγούµενες 
µελέτες79 έχουν επισηµάνει την υψηλή 
περιεκτικότητα σε µαννιτόλη των φύλλων, αλλά και 
τις έντονες εποχιακές διακυµάνσεις στην 
περιεκτικότητα µε µέγιστες τιµές κατά την 
χειµερινή και εαρινή περίοδο (80–90 µmol g–1 ν.β.) 
και ελάχιστες κατά την καλοκαιρινή περίοδο (40–60 
µmol g–1 ν.β.). 

Τα κύρια διακινούµενα σάκχαρα, υπολογισµένα 
ως ποσοστά του συνολικού ραδιενεργού άνθρακα που 
διακινήθηκε στο ουδέτερο κλάσµα του χυµού του 
ηθµού µετά από αφοµοίωση ραδιενεργού διοξειδίου 
του άνθρακα, είναι σταχυόζη (40%), σακχαρόζη 
(30%), µανιτόλη (10%) και ραφινόζη (5%)98. 
Πειραµατικά δεδοµένα υποστηρίζουν ότι η ελιά 
ανήκει στην κατηγορία των φυτών που ακολουθούν 
την συµπλαστική οδό φόρτωσης σακχάρων στα 
συνοδά (ενδιάµεσα) κύτταρα από τα κύτταρα του 
δεσµικού κολεού. Το συµπέρασµα αυτό προκύπτει 
από πειράµατα παρεµπόδισης των παραγόντων 
ενδεχόµενης αποπλαστικής φόρτωσης. Σύµφωνα µε 
τους    Flora     and     Madore98,     η    σύσταση    του  
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χυµού του ηθµού δεν επηρεάζεται από την 
παρεµπόδιση της λειτουργίας των συµµεταφορέων 
σακχαρόζης από p–χλωροϋδραργυρο–φαινυλ–
σουλφονικό οξύ. Εκτός αυτών, η συµπλαστική 
φόρτωση των αγγείων του ηθµού των δευτερευόντων 
ηθµαγγειωδών δεσµίδων φαίνεται ότι ακολουθείται 
όχι µόνο από την σακχαρόζη και τα σάκχαρα της 
οµάδας της ραφινόζης αλλά και από τη µαννιτόλη. 
Σύµφωνα µε µελέτες ενσωµάτωσης ραδιενεργού 
άνθρακα, η σύνθεση των σακχάρων σακχαρόζη, 
γαλακτινόλη και µανιτόλη λαµβάνει χώρα στο 
µεσόφυλλο ενώ αυτή της ραφινόζης και σταχυόζης 
στα συνοδά (ενδιάµεσα) κύτταρα των ηθµαγγειωδών 
δεσµίδων98. 

Η βιοσύνθεση και άµεση φόρτωση των σακχάρων 
ραφινόζη και σταχυόζη από τα ενδιάµεσα κύτταρα 
προς τα ηθµώδη στοιχεία παρέχει µια πιθανή 
εξήγηση για την δυνατότητα ανάπτυξης υψηλών 
συγκεντρώσεων των σακχάρων αυτών χωρίς τον 
κίνδυνο διαρροής, λόγω συµπλαστικής συνέχειας, 
προς την αντίθετη κατεύθυνση (προς τα κύτταρα του 
δεσµικού κολεού)347–350. Όσον αφορά στην µανιτόλη, 
δεν έχει ακόµα διατυπωθεί κάποιος πιθανός µηχα–
νισµός µέσω του οποίου θα µπορούσε να επιτυγχά–
νεται η ανάπτυξη υψηλών συγκεντρώσεων στα 
ενδιάµεσα κύτταρα98.  

Η πιθανότητα ύπαρξης της συµπλαστική οδού 
φόρτωσης στην ελιά ενισχύεται και από την παρουσία 
πολυάριθµων πλασµοδεσµών τύπου 1349 µεταξύ των 
κυττάρων του δεσµικού κολεού και των ενδιάµεσων 
κυττάρων στις δευτερεύουσες ηθµαγγειώδεις δεσµί–
δες των ώριµων φύλλων98. 

Η ελιά παρουσιάζει το φαινόµενο της 
µεσηµβρινής καταστολής της φωτοσυνθετικής 
λειτουργίας λόγω της µείωσης της αγωγιµότητας των 
στοµάτων, της πτώσης φωτοχηµικής απόδοσης του 
φωτοσυστήµατος II και της πτώσης δραστηριότητας 
των ενζύµων της φωτοσυνθετικής αφοµοίωσης του 
διοξειδίου του άνθρακα183,339,86,270,87. Το φαινόµενο 
αυτό χαρακτηρίζει αείφυλλα σκληρόφυλλα δένδρα 
και θάµνους183 της µεσογειακής χλωρίδας, όπως η 
ελιά87,118, η κουµαριά – Arbutus unedo270 και η 
αριά – Quercus ilex87. Θεωρείται πιθανό ότι το 
φαινόµενο της µεσηµβρινής καταστολής οφείλεται σε 
συνδυασµό της επίδρασης των εξωτερικών 

συνθηκών86,87,339 και ενός ενδογενούς µεταβολικού 
ρυθµού86. 

Όπως εποµένως αναµένεται, η δεξαµενή των 
διαλυτών σακχάρων των φύλλων ακολουθεί τις 
ηµερήσιες ταλαντώσεις της φωτοσυνθετικής 
δραστηριότητας. Στην χρονική περίοδο κατά την 
οποία παρατηρείται η µέγιστη φωτοσυνθετική 
ταχύτητα (έναρξη της φωτεινής περιόδου) η 
συγκέντρωση της γλυκόζης παρουσιάζει µέγιστο ενώ 
η συγκέντρωση της µαννιτόλης αυξάνει σταδιακά 
µέχρι το απόγευµα. Η συγκέντρωση της σακχαρόζης 
παρουσιάζει τη µέγιστη συγκέντρωση πριν από την 
περίοδο της πλήρους µεσηµβρινής καταστολής118. 

Η ετήσια διακύµανση των σακχάρων στα φύλλα 
χαρακτηρίζεται από έντονη µείωση των αποθεµάτων 
διαλυτών σακχάρων και αµύλου κατά τους εαρινούς 
µήνες. Η µείωση αυτή είναι πιθανότατα αποτέλεσµα 
της έντονης διακίνησης σακχάρων προς την 
αναπτυσσόµενη βλάστηση. Το ίδιο φαινόµενο 
παρατηρείται και στα αποθησαυριστικά αποθέµατα 
του φλοιού79.  

Τα  φύλλα  της  ελιάς   χαρακτηρίζονται  από   την 

O

C COO
O

OH

O

HO

HO

CO O COOH

OH

OH
HO

COOH

COOH

HO

COOH

OH

COOH

O

O

HO

COOH

HOH3

CH3

CH3  

 68



 Το Φυτό της Ελιάς  

παρουσία απλών φαινολικών οξέων και 
φαινυλοπροπανοειδών καθώς και άγλυκων αλλά και 
γλυκοζυλιωµένων παραγώγων φλαβονοειδών. Στον 
Πίνακα ΙΙΙ.1 συνοψίζονται οι κυριότερες χηµικές 
δοµές των φαινολικών συστατικών που έχουν 
ανιχνευθεί στα φύλλα. Εκτός από το µεσόφυλλο, 
ιδιαίτερα πλούσιο σε φλαβονοειδή είναι και το 
στρώµα των τριχών. Τα φλαβονοειδή των τριχών 
εντοπίζονται κυρίως στα κυτταρικά τοιχώµατα162. 

Στα φύλλα ανιχνεύεται και ένας αριθµός 
φαινολικών σεκοϊριδοειδών µε κυριότερο την 
ολεοροπαΐνη (εστέρας της 2΄–(3΄,4΄–
διϋδροξυφαίνυλο–1)–αιθανόλης και της ολεοσιδικής 
οµάδας).   Άλλα  σεκοϊριδοειδή   µε   συναφές  πρότυπο 
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Πίνακας ΙΙΙ.1. Σύνοψη των φαινολικών συστατικών που έχουν ανιχνευθεί στα φύλλα της ελιάς. Τα κοινά 
ονόµατα ορισµένων συστατικών δίνονται σε παρένθεση. Οι αριθµοί σε παρένθεση αντιστοιχούν στις µοριακές 
δοµές των εικόνων. 

ένωση βιβλιογραφική αναφορά 
σ κοϊριδοειδή ε

δεµεθυλολεοροπαΐνη (4) 268

υδροξυτυροσόλη (2) 187,186

λιγστροσίδιο (5) 66,293,103,186

διµεθυλοεστέρας του ολεοσιδίου (6) 66

ολεοροπαΐνη (3) 92,187,66,293,103,186,297

ολεοροσίδιο (7) 181,297

τυροσόλη (1) 187,186

βερµπασκοσίδιο (8) 293,297

φλαβονοειδή 
απιγενίνη (12) 259,65,135

4΄–O–ρουτινοζίτης της απιγενίνης (13) 259

7–O–γλυκοζίτης της απιγενίνης  (απιγετρίνη) (14) 259,65,187,129,297

7–O–ρουτινοζίτης της απιγενίνης (ισοροϊφολίνη) (15) 187,129

7–O–ρουτινοζίτης της εσπερετίνης (εσπεριδίνη) (16) 92,65

κεµπφερόλη (10) 65

λουτεολίνη (11) 259,136,135

4΄–O–γλυκοζίτης της λουτεολίνης (γιουνκεΐνη) (17) 259,187,135,129

7–O–γλυκοζίτης της λουτεολίνης (γλυκολουτεολίνη; λουτεολοσίδιο) (18) 92,259,136,65,187,135,129,297

7–O–ρουτινοζίτης της λουτεολίνης (σκολυ(ϊ)µοσίδιο) (19) 187,129

3΄–O–µεθυλαιθέρας της λουτεολίνης (χρυσοεριόλη) (20) 259

3΄–O–µεθυλαιθέρας–7–O–γλυκοζίτης της λουτεολίνης (21) 259

κερκετίνη (9) 65

3–O–ραµνοζίτης της κερκετίνης (κερσιτρίνη) (22) 259,136,135

3–O–ρουτινοζίτης της κερκετίνης (ρουτίνη) (23) 92,136,65,187,129,129,297

φαινολικά οξέα 
καφεϊκό οξύ (24) 186

χλωρογενικό οξύ (27) 136,135

σινναµικό οξύ (25) 186

ελενολικό οξύ (28) 186

φερουλικό οξύ (26) 191

οµοβαλινικό οξύ (29) 186

υδροξυβενζοϊκό οξύ (31) 186

p–κουµαρικό οξύ (30) 191

προτοκατεχουϊκό οξύ (32) 186

σαλικυλικό οξύ (33) 186

συριγγικό οξύ (34) 186
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γλυκοζυλίωσης, τυπικό των ειδών της οικογένειας 
Oleaceae (αναφερόµενες συλλογικά ως ολεοσίδια) 
είναι η δεµεθυλ–ολεοροπαΐνη, το λιγστροσίδιο, το 
βερµπασκοσίδιο και το ολεοροσίδιο323 (Πίνακας 
ΙΙΙ.1). 

ΙΙΙ.3. Χαρακτηριστικά της Ανόργανης   

∆ιατροφής της Ελιάς  

Η περιεκτικότητα των φύλλων της ελιάς σε 
ανόργανα θρεπτικά στοιχεία παρουσιάζει ευρείες 
διακυµάνσεις οι οποίες αντικατοπτρίζουν τη 
θρεπτική κατάσταση του φυτού (Πίνακας ΙΙΙ.2). Η 
συγκέντρωση των θεωρούµενων ως ευκίνητων 
θρεπτικών στοιχείων είναι υψηλότερη στα 
αναπτυσσόµενα φύλλα έναντι εκείνης των ώριµων 
φύλλων. Η εικόνα αυτή παρατηρείται για τα στοιχεία 
άζωτο, φώσφορο, κάλιο, ψευδάργυρο καθώς επίσης 
και για το βόριο (βλ. ενότητα ΙΙΙ.3.1). Αντίθετα, για 
τα στοιχεία ασβέστιο, µαγνήσιο, µαγγάνιο, χαλκό και 
σίδηρο παρατηρούνται µειωµένες συγκεντρώσεις στα 
νεαρά εκπτυσσόµενα φύλλα συγκριτικά εκείνες των 
ώριµων φύλλων89,375. 

Πίνακας ΙΙΙ.2. Η περιεκτικότητα των φύλλων της 
ελιάς σε ανόργανα θρεπτικά στοιχεία286. Η 
δειγµατοληψία αναφέρεται σε πλήρως εκπτυγµένα 
φύλλα που φέρονται στη βάση έως το µέσον της 
τελευταίας βλάστησης (δειγµατοληψία Ιανουαρίου). 

περιοχή συγκεντρώσεων θρεπτικό 
στοιχείο τροφοπενία οριακή επαρκής τοξικότητα 

N (%) < 1,4    
P (%)     
K (%) < 0,4 0,4–0,8 > 0,8  
Ca (%)   > 1,0  
Mg (%)   >0,1  
Na (%)    > 0,2 
Cl (%)    > 0,5 

Cu (mg kg–1)   > 4  
Zn (mg kg–1)   10–30  
Mn (mg kg–1)   > 20  
B (mg kg–1) < 14 14–18 19–150 > 185 

 

Το φαινόµενο της παρενιαυτοφορίας επηρεάζει 
αισθητά τη συγκέντρωση των µακροστοιχείων στα 
φύλλα µε εξαίρεση εκείνη του ασβεστίου. Οι 
εποχιακές µεταβολές της περιεκτικότητας των 
ανόργανων θρεπτικών στοιχείων στα φύλλα 
χαρακτηρίζονται από δραµατική µείωση των 

θρεπτικών αποθεµάτων κατά τους εαρινούς και 
καλοκαιρινούς µήνες, ιδιαίτερα σε χρονιές µεγάλης 
καρποφορίας89. Το φαινόµενο αυτό πιθανότατα 
σχετίζεται µε τις ιδιαίτερα υψηλές απαιτήσεις για 
θρεπτικά στοιχεία κατά την αναπαραγωγική 
περίοδο20. Κατά συνέπεια, η καλή θρεπτική 
κατάσταση των ελαιοδένδρων ήδη από τα πρώιµα 
στάδια της διαφοροποίησης των αναπαραγωγικών 
οργάνων καθορίζει σε µεγάλο βαθµό την τελική 
απόδοση του ελαιώνα20,21,89. Η χρήση δεικτών όπως 
η στοιχειακή σύσταση των πλήρως εκπτυγµένων 
φύλλων της τρέχουσας βλάστησης381 και η κατανοµή 
του αζώτου και φωσφόρου µεταξύ φύλλων και 
ανθοταξιών επιτρέπει τον προσδιορισµό της 
θρεπτικής κατάστασης των ελαιοδένδρων21.  

ΙΙΙ.3.1. Ο Ρόλος του Βορίου στην 

∆ιατροφή της Ελιάς  

Το συνολικό διαθέσιµο βόριο του εδάφους 
αντιπροσωπεύεται από το κλάσµα του εδαφικού 
βορίου που εκχυλίζεται µε θερµό νερό και το κλάσµα 
του στοιχείου που είναι προσροφηµένο στην άργιλο ή 
δεσµευµένο σε ένυδρα οξείδια του αργιλίου, σιδήρου 
και µαγγανίου345. Το κλάσµα του εκχυλίσιµου µε 
θερµό νερό εδαφικού βορίου καθορίζει και την άµεση 
διαθεσιµότητα του στοιχείου προς τα φυτά. Όσον 
αφορά στο ελαιόδενδρο, ως κρίσιµη συγκέντρωση του 
κλάσµατος αυτού θεωρούνται τα 0,33 ppm344.  

Στην ελιά έχει παρατηρηθεί αυξηµένη 
συγκέντρωση βορίου στα νεαρά φύλλα συγκριτικά µε 
τα ώριµα251,89,142 καθώς και κινητοποίηση των 
αποθεµάτων των φύλλων κατά το στάδιο της ταχείας 
ανάπτυξης των αναπαραγωγικών οργάνων69. Η 
κινητοποίηση των αποθεµάτων βορίου πιθανότατα 
προωθείται µέσω της κινητοποίησης των αποθεµάτων 
µαννιτόλης η οποία παρατηρείται κατά την ίδια 
χρονική περίοδο79. Πρόσφατα πειραµατικά δεδοµένα 
επιβεβαιώνουν την υψηλή κινητικότητα του βορίου 
στην ελιά251 και αποδίδουν το φαινόµενο αυτό στην 
διακίνηση σηµαντικών ποσοτήτων µαννιτόλης στον 
ηθµό98,79.  
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Εισαγωγή 

ΙΙΙ.3.2. Η Επίδραση της Έλλειψης Βορίου   

στην Ελιά  

Η ελιά θεωρείται ως δένδρο µε υψηλές 
απαιτήσεις σε βόριο89. Ωστόσο τα όρια επάρκειας 
βορίου του ελαιοδένδρου (Πίνακας ΙΙ.2) δεν 
δικαιολογούν τον χαρακτηρισµό αυτό, εάν ληφθούν 
υπ΄ όψη οι ανάγκες σε βόριο των άλλων 
καλλιεργήσιµων ειδών. Εκτός αυτού, είδη τα οποία 
παρουσιάζουν υψηλή κινητικότητα του βορίου όπως 
η ελιά12,26, θεωρούνται ανθεκτικά στην έλλειψη 
βορίου (Πίνακας ΙΙ.2). Το παράδοξο αυτό φαινόµενο 
µπορεί να ερµηνευθεί ως εξής. 

α. η ελιά καλλιεργείται κατά κανόνα σε εδάφη 
φτωχά σε θρεπτικά στοιχεία στα οποία ο 
προγραµµατισµός της λίπανσης και της 
διατήρησης της γονιµότητας είναι ατελής ή 
απουσιάζει εντελώς. Τα περιστατικά 
µφάν σης τροφοπενίας βορίου στην 
καλλιέργεια τη  ελιάς αφορούν σε εδάφη µε εκ 
προοιµίου χαµηλή περιεκτικότητα σε βόριο

ε ι
ς

ς

ε ι

329  

β. η ελιά µπορεί να θεωρηθεί ως ένα φυτό 
δείκτης όσον αφορά στην επάρκεια του 
εδαφικού βορίου381 διότι  αντιδρά άµεσα εάν 
τα επίπεδα βορίου υπολείπονται του κρίσιµου 
ορίου για κανονική ανάπτυξη344. Η 
ευαισθησία στην έλλειψη βορίου δεν 
συνεπάγεται κατ’ ανάγκη και υψηλές 
απαιτήσεις στο στοιχείο αυτό 

γ. αβιοτικοί παράγοντες καταπόνηση , 
χαρακτηριστικοί του µεσογειακού 
περιβάλλοντος, όπως η έντονη ηλιοφάνεια σε 
συνδυασµό µε υψηλές θερµοκρασίες και 
έλλειψη νερού καθώς και δυσµενείς εδαφικοί 
παράγοντες όπως η υψηλή περιεκτικότητα σε 
ανθρακικό ασβέστιο (βλ. ενότητα ΙΙ.2) έχουν 
καθοριστική συµβολή στη συχνότητα 
µφάν σης και την ένταση των συµπτωµάτων 
έλλειψης βορίου 

Σύµφωνα λοιπόν µε τα παραπάνω, η 
προγραµµατισµένη διαχείριση των θρεπτικών 
αποθεµάτων αποτελεί την απαραίτητη προϋπόθεση 

για την καλή κατάσταση των ελαιοδένδρων και την 
εξασφάλιση ικανοποιητικών αποδόσεων. Η 
τροφοπενία βορίου αποτελεί την τρίτη σε συχνότητα 
θρεπτική διαταραχή στην καλλιέργεια της ελιάς µετά 
αυτή του αζώτου και του καλίου375 και οι επιπτώσεις 
στην παραγωγή από την έλλειψη του στοιχείου 
αυτού είναι σηµαντικές. Από δεδοµένα του 
Μπενακείου Φυτοπαθολογικού Ινστιτούτου αναφέ–
ρεται ότι έως το 1961, οι περιπτώσεις τροφοπενίας 
βορίου αντιπροσώπευαν το 27% του συνόλου των 
τροφοπενιών των καλλιεργούµενων ελαιοδένδρων 
στην Ελλάδα141. 

Τα συµπτώµατα τροφοπενίας βορίου στην ελιά 
περιλαµβάνουν µειωµένη ανάπτυξη, νέκρωση ή 
ατελή έκπτυξη των κορυφαίων οφθαλµών, νέκρωση 
κλαδίσκων και χαρακτηριστική χλώρωση του 
ανώτερου τµήµατος των φύλλων375. Σε ώριµα φύλλα 
η χλώρωση διαγράφεται έντονα µε σαφή διαχωρισµό 
του χλωρωτικού τµήµατος από το πράσινο τµήµα του 
ελάσµατος χωρίς να µεσολαβούν ενδιάµεσες 
αποχρώσεις. Σε έντονες περιπτώσεις τροφοπενίας 
βορίου εµφανίζονται ροπαλόµορφα φύλλα τα οποία 
απορρίπτονται πρόωρα.  Το πλέον χαρακτηριστικό 
σύµπτωµα είναι η διαδοχική έκπτυξη πλάγιων 
οφθαλµών οι οποίοι παράγουν ατελή βλάστηση που 
τελικά νεκρώνεται. Η κόµη του δένδρου εµφανίζει 
παραπλήσια εικόνα εκείνης η οποία οφείλεται σε 
ορµονική διαταραχή γνωστή ως “σκούπα της 
µάγισσας – witch’s broom”. Η έναρξη της βλάστησης 
κατά την Άνοιξη καθυστερεί ενώ περιορίζεται ή 
διακόπτεται πλήρως ο σχηµατισµός των ανθοφόρων 
οφθαλµών. Σε περίπτωση που παραχθούν άνθη και 
σηµειωθεί καρπόδεση, οι καρποί είναι 
παραµορφωµένοι (αλλοίωση που αναφέρεται ως 
“πρόσωπο πιθήκου – monkey face”) και 
απορρίπτονται κατά την καλοκαιρινή περίοδο375. 
Επίσης έχει παρατηρηθεί νέκρωση του καµβίου και 
των ιστών του φλοιού η οποία περιγράφηκε αρχικά 
από Ιταλούς ερευνητές ως “λεπτονέκρωση – 
leptonecrosi”. Τα κύρια χαρακτηριστικά της 
µορφολογικής και φυσιολογικής αυτής διαταραχής 
είναι η εµφάνιση καστανών µεταχρωµατισµών στους 
κλάδους και το φλοιό, νέκρωση του ηθµού και του 
ξυλώδους και φλοιώδους ιστού52–54. Ωστόσο η 
παραπάνω διαταραχή δεν έχει µελετηθεί τόσο σε 
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 Το Φυτό της Ελιάς  

ανατοµικό – ιστοχηµικό επίπεδο, όσο και σε επίπεδο 
φυσιολογικής λειτουργίας του ηθµού. 

Σε ορισµένες περιπτώσεις τροφοπενίας βορίου δεν 
εµφανίζονται τα χαρακτηριστικά συµπτώµατα 
χλώρωσης στα φύλλα αλλά τα δένδρα αδυνατούν να 
φέρουν καρπούς141. Η ύπαρξη περιπτώσεων 

λανθάνουσας τροφοπενίας είναι ίσως υπεύθυνη για 
πολλά περιστατικά µειωµένων αποδόσεων. Ορισµένες 
περιπτώσεις τροφοπενίας βορίου µπορεί να 
οφείλονται σε φαινόµενα ανταγωνισµού µεταξύ του 
βορίου και ενός εκ’ των αζώτου, καλίου ή 
ασβεστίου375. 
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Σκοπός 

Ι. Θεµατολογία 

Παρά την επαρκώς τεκµηριωµένη σηµασία του 
βορίου στη διατροφή της ελιάς, ο αριθµός των 
αναφορών για το ρόλο του στοιχείου αλλά και για τις 
φυσιολογικές αντιδράσεις του φυτού της ελιάς σε 
καθεστώς έλλειψης βορίου είναι περιορισµένος. 

Το φυτό της ελιάς παρουσιάζει ιδιαίτερο 
γεωπονικό, οικονοµικό αλλά και πολιτισµικό 
ενδιαφέρον. Από την άλλη πλευρά, τα περιστατικά 
τροφοπενίας βορίου εµφανίζονται µε υψηλή 
συχνότητα στην ελαιοκαλλιέργεια. 

I.1. Υπόθεση Εργασίας και Ερωτήµατα    

Στην παρούσα µελέτη διερευνήθηκε η επίδραση 
της τροφοπενίας βορίου στα µορφολογικά και 
φυσιολογικά χαρακτηριστικά των φύλλων της ελιάς. 
Για τη διερεύνηση της υπόθεσης αυτής τέθηκαν τα 
παρακάτω ερωτήµατα: 

α. πως η έλλειψη βορίου στο υπόστρωµα 
ανάπτυξης επηρεάζε  τις αναπτυξιακές 
παραµέτρους της νέας βλάστησης 

ι

ει

ε

έ

β. ποιες είναι οι επιπτώσεις της έλλειψης 
βορίου στα φύλλα της ελιάς σε µορφολογικό 
και ανατοµικό επίπεδο 

γ. σε ποιο βαθµό η τροφοπενία βορίου 
επηρεάζ  τα φυσιολογικά χαρακτηριστικά 
των φύλλων που σχετίζονται µε τη 
φωτοσυνθετική λειτουργία 

δ. δεδοµένης της αλληλεπίδρασης ορισµένων 
σακχάρων µε το βόριο, σε ποιο βαθµό η 
έλλειψή του επηρεάζει την παραγωγή και 
σύσταση των διαλυτών υδατανθράκων των 
φύλλων 

. δεδοµένης της επίπτωσης της τροφοπενίας 
βορίου στη νέα βλάστηση, ποιες είναι οι 
πιθανές επιπτώσεις αυτής στη διανοµή των 
φωτοσυνθετικών προϊόντων 

στ. λαµβάνοντας υπ΄ όψη την έντονη 
παρουσία φαινολικών συστατικών στα φύλλα 
της ελιάς καθώς και την τεκµηριωµένη 
µµεση επίδραση του βορίου στο µεταβολισµό 
των ουσιών αυτών, πως η έλλειψη του 
στοιχείου επιδρά στη ποσοτική και ποιοτική 
σύσταση της οµάδας αυτής των δευτερογενών 
µεταβολιτών  

I.2. Πειραµατική Προσέγγιση 

Οι απαντήσεις στις υποθέσεις εργασίας που 
τέθηκαν δόθηκαν µέσω δύο διαφορετικών 
πειραµατικών προσεγγίσεων: 

Η πρώτη αφορούσε σε ελεγχόµενη ανάπτυξη 
νεαρών φυταρίων ελιάς µε τη µέθοδο της 
υδροπονικής καλλιέργειας. Η πειραµατική αυτή 
προσέγγιση επιτρέπει τον πλήρη έλεγχο των 
εδαφοκλιµατικών συνθηκών οι οποίες επικρατούν 
κατά τη διάρκεια του πειράµατος. Επιτρέπει επίσης 
πλήρη έλεγχο στις συνθήκες θρέψης και αξιολόγηση 
των αποτελεσµάτων βάση των πειραµατικών 
επεµβάσεων χωρίς την επίδραση ανεπιθύµητων 
παραγόντων των οποίων η δράση διαφεύγει του 
ελέγχου του ερευνητή. Η δεύτερη πειραµατική 
προσέγγιση αφορούσε σε δειγµατοληψίες από φυτά 
πεδίου τα οποία αναπτύσσονταν σε έδαφος µε χαµηλά 
επίπεδα βορίου. Οι συνθήκες αυτές είχαν ως 
αποτέλεσµα την εµφάνιση των χαρακτηριστικών 
συµπτωµάτων τροφοπενίας βορίου. Ο πειραµατισµός 
στο πεδίο επιτρέπει την αξιολόγηση των επιπτώσεων 
της έλλειψης του στοιχείου υπό ρεαλιστικές 
συνθήκες. 

Ο συνδυασµός των δύο πειραµατικών 
προσεγγίσεων παρέχει πληρέστερη εικόνα για την 
επίδραση της έλλειψης βορίου και δίνει τη 
δυνατότητα µιας, κατά το δυνατόν, ολοκληρωµένης 
αξιολόγησης των αποτελεσµάτων τόσο σε ελεγχόµενες 
συνθήκες, όσο και σε συνθήκες αγρού. 
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 ‘Truth come  out of error more readily than out of confusion’ s

 

 

 

Novum Organum, 1620 

Sir Francis Bacon 

 



 

dummy

 79



Υλικά και Μέθοδοι 

I. Φυτικό Υλικό και Περιγραφή των 

Συνθηκών Καλλιέργειας  

Ι  .1. Πείραµα Θαλάµου Ελεγχόµενων 

Συνθηκών 

I.1.1. Προετοιµασία του Φυτικού Υλικού   

και του Υποστρώµατος Καλλιέργειας    

Ως φυτικό υλικό επιλέχθηκε η ποικιλία ‘Μανάκι’ 
επειδή θεωρείται ευαίσθητη στην έλλειψη βορίου. 
Παρελήφθησαν 100 υγιή ριζοβοληµένα µοσχεύµατα 
ηλικίας ενός έτους (Φυτώριο Ελιάς Γ. Κωστελένος, 
Πόρος Τροιζινίας) από τα οποία τελικά επιλέχθηκαν 
40 φυτά και χωρίστηκαν σε δύο οµάδες των 20 φυτών 
(φυτά µάρτυρες (Β+) και φυτά για την µεταχείριση 
απουσία βορίου (Β–)). Η επιλογή έγινε µε βάση την 
οµοιοµορφία της νέας βλάστησης και τον αριθµό των 
φύλλων. Τα φυτά είχαν κατά µέσο όρο 50 φύλλα από 
τα οποία 39 της τρέχουσας βλάστησης, το συνολικό 
ύψος τους από την επιφάνεια του υποστρώµατος ήταν 
30 cm και το µήκος της νέας βλάστησης ήταν 25 cm 
κατά µέσο όρο. Η τυπική απόκλιση µεταξύ των 
φυτών στις δύο οµάδες ήταν µικρότερη του 20% για 
το ύψος και µικρότερη του 12% για τον αριθµό των 
φύλλων. 

Τα φυτά παρέµειναν για 48 ώρες κάτω από 
πλαίσιο  λαµπτήρων φθορισµού (PAR 150 µmol m–2 
s–1) µε φωτοπερίοδο 14/10 h, θερµοπερίοδο 22/15 oC. 
Στη συνέχεια αφαιρέθηκε το υπόστρωµα και οι ρίζες 
ξεπλύθηκαν µε νερό βρύσης ώστε να αποµακρυνθούν 
τα υπολείµµατα του υποστρώµατος και ακολούθως µε 
απιονισµένο νερό. Στη συνέχεια τοποθετήθηκαν σε 
πλαστικά δοχεία όγκου 4 l (ένα φυτό / δοχείο) µε 
χαλαζιακή άµµο (7–15 mesh). 

Η άµµος προετοιµάστηκε µε εξαντλητικό πλύσιµο 
µε νερό βρύσης, και στη συνέχεια µε απιονισµένο 
νερό σε αναλογία 1:1 (v/v). Ακολούθως η άµµος 
καθαρίστηκε µε διάλυµα 5% HCl (w/v) / 1% οξαλικό 
οξύ (w/v) σε αναλογία επίσης 1:1 (v/v). Τελικά η 
άµµος ξεπλύθηκε από τα υπολείµµατα των οξέων µε 
απεσταγµένο νερό έως το pH του διαλύµατος να έχει 
τιµή 5,0 ή ανώτερη. Η παραπάνω κατεργασία 

θεωρείται ότι αποµακρύνει τα ανόργανα άλατα και τα 
ένυδρα οξείδια σιδήρου και αργιλίου και έχει 
χρησιµοποιηθεί για την πειραµατική µελέτη 
τροφοπενιών ανόργανων στοιχείων συµπεριλαµβα–
νοµένου και του βορίου139a. 

Ι.1.2. Περιγραφή του Συστήµατος 

Πειραµατικής Υδροπονικής Καλλιέργειας   

Το σύστηµα πειραµατικής υδροπονίας (Εικόνες Ι.1 

και Ι.2) εγκαταστάθηκε σε κλειστό θάλαµο ανάπτυξης 
ελεγχόµενων συνθηκών. Η επιφάνεια ανάπτυξης είχε 
διαστάσεις  2,0   ×   2,3  m  (Εικόνα   Ι.2).  Ο  θάλαµος 

 

Εικόνα Ι.1. α. Άποψη της εγκατάστασης 
πειραµατικής υδροπονίας, 1: κεντρικός κορµός 
διανοµής; 2: σωλήνας άντλησης; 3: κύκλωµα 
επαναφοράς; 4: φίλτρο σίτας; 5: βάνα. β. Άποψη των 
πειραµατοφύτων στο θάλαµο ανάπτυξης. γ. Άποψη 
πειραµατοφύτου όπου διακρίνονται τα σωληνάκια 
διανοµής του θρεπτικού διαλύµατος. δ. τα 
πειραµατόφυτα τη στιγµή της παραλαβής τους. 

 
ανάπτυξης διέθετε σύστηµα ελέγχου θερµοκρασίας 
και σχετικής υγρασίας του αέρα, φωτοπεριόδου και 
έντασης φωτισµού. Η διαµόρφωση των κλιµατικών 
συνθηκών γινόταν µε οµοιόµορφη κυκλοφορία αέρα 
από το εξωτερικό περιβάλλον. Ο θάλαµος διέθετε 
πίνακα ελέγχου µε δυνατότητα προγραµµατισµού 24 
βηµάτων ανά εικοσιτετράωρο. Ο φωτισµός παρείχετο 
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από 12 λαµπτήρες υψηλής πίεσης ατµών νατρίου 
τύπου VIALOX NAV–T 400 4Y (OSRAM, GmbH, 
Munich, Germany). Η ένταση της ακτινοβολίας 
(PAR) παρουσιάζεται στην Εικόνα Ι.1. Στο 70% της 
επιφάνειας η απόκλιση της έντασης του φωτισµού 
ήταν µικρότερη του 15% ενώ η µέγιστη απόκλιση 
που µετρήθηκε ήταν 25%. Η ένταση της 
ακτινοβολίας µετρήθηκε µε ραδιόµετρο LI–188B (Li–
COR, Lincoln, NE, USA). 

Το σύστηµα πειραµατικής υδροπονικής 
καλλιέργειας αποτελείτο από δύο ανεξάρτητα 
κυκλώµατα διανοµής θρεπτικού διαλύµατος κλειστού 
τύπου χωρίς ανακύκλωση. Για την φύλαξη των 
θρεπτικών διαλυµάτων χρησιµοποιήθηκαν πλαστικά 
δοχεία όγκου 100 l. Για την τροφοδοσία κάθε 
κυκλώµατος χρησιµοποιήθηκε αντλία τύπου DAB 
JET 81 M–P (DABPumps S.p.A., Mestrino, Italy) µε 
δοχείο πίεσης όγκου 24 l. Η αντλία είχε µανοµετρικό 
ύψους 102 m και παροχή 0,06–37,00 m3 h–1. Λόγω 
των µικρών απαιτήσεων παροχής και µε σκοπό την 
αποφυγή επαναλαµβανόµενων εκκινήσεων κατά τη 
διάρκεια της άρδευσης καθώς και για την τακτική 
ανακίνηση των θρεπτικών διαλυµάτων, 

χρησιµοποιήθηκε δευτερεύον κύκλωµα επαναφοράς 
στο δοχείο φύλαξης. Η πίεση στο κύκλωµα 
ρυθµιζόταν µε βάνα στο σωλήνα του κυρίως 
κυκλώµατος (Εικόνα Ι.1). Η πυκνότητα και ο χρόνος 
των αρδεύσεων ρυθµιζόταν αυτόµατα από 
προγραµµατιστή άρδευσης τύπου Junior 6M (Irritrol 
Systems, Riverside, CA, USA). 

Το κύκλωµα διανοµής αποτελείτο από έναν 
κεντρικό κορµό µε βάνα και φίλτρο σίτας και 
κεντρικές σωληνώσεις Ø25 που έφεραν σε 
καθορισµένα σηµεία αυτορυθµιζόµενους σταλάκτες 
τύπου TORO (The Toro Company, Bloomington, 
MN, USA) παροχής 4 l h–1 και πίεση λειτουργίας 
1,5–4,0 atm. Οι σταλάκτες στην έξοδό τους έφεραν 
διακλάδωση τεσσάρων σηµείων µε σωληνάκια 
κατανοµής του θρεπτικού διαλύµατος. Η διάταξη 
ήταν ένας σταλάκτης µε τέσσερα σωληνάκια ανά 
δοχείο ανάπτυξης. Για την απορροή των δοχείων 
χρησιµοποιήθηκε σωλήνας ορθογώνιας διατοµής µε 
κατάλληλα ανοίγµατα. Το εκκρέον θρεπτικό διάλυµα 
οδηγείτο στην αποχέτευση. Όλα τα µέρη του 
συστήµατος άρδευσης, συµπεριλαµβανοµένων των 
δοχείων φύλαξης του θρεπτικού διαλύµατος και των 

 

Εικόνα Ι.2. Σχηµατική αναπαράσταση της διάταξης του συστήµατος πειραµατικής υδροπονίας. Στο αριστερό 
διάγραµµα παριστάνεται η διάταξη των λαµπτήρων (×) ενώ οι ισοϋψείς αντιστοιχούν στην ένταση της PAR στο 
επίπεδο της επιφάνειας εργασίας. Ο οριζόντιος και κάθετος άξονας αντιστοιχούν στις διαστάσεις της επιφάνειας 
εργασίας (cm) ενώ η χρωµατική κλίµακα αντιστοιχεί στην ένταση της PAR (µmol quanta m–2 sec–1). Στο δεξί 
διάγραµµα παριστάνονται τα µέρη του θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών, και το πειραµατικό σχέδιο που 
χρησιµοποιήθηκε. : φυτά µάρτυρες Β+; : φυτά µεταχείρισης Β–; 1: τοίχωµα θαλάµου ανάπτυξης; 2: πόρτα 
θαλάµου; 3: πίνακας ελέγχου κλιµατικών συνθηκών; 4: δευτερεύουσα γραµµή διανοµής Ø25; 5: πρωτεύουσα 
γραµµή διανοµής Ø25; 6: δοχεία ανάπτυξης; 7: κεντρικός κορµός διανοµής θρεπτικού διαλύµατος; 8: αντλία; 9: 
δοχεία  θρεπτικών διαλυµάτων; 10: ηλεκτρικός πίνακας και προγραµµατιστής άρδευσης; 11: σωλήνας απορροής; 
12: σταλάκτης και σωληνάκια διανοµής θρεπτικού διαλύµατος; 13: βάνα; 14: φίλτρο σίτας. 
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δοχείων ανάπτυξης των    φυτών,  ήταν   πλαστικά   
(για την αποφυγή επιρύπανσης του θρεπτικού  
διαλύµατος  µε βόριο) και µαύρου χρώµατος (για την 
αποφυγή ανάπτυξης φυκών). 

Για την αξιολόγηση της οµοιοµορφίας µεταξύ των 
σταλακτών του συστήµατος έγιναν δοκιµές άρδευσης 
µε δοκιµαστικά δοχεία και µετρήθηκε ο όγκος του 
θρεπτικού διαλύµατος που συγκεντρωνόταν σε κάθε 
δοχείο. Η τυπική απόκλιση των τιµών του όγκου του 
θρεπτικού διαλύµατος ήταν λιγότερο από 6% του 
µέσου όρου. 

Για την εξασφάλιση ισορροπίας, το υπόστρωµα 
τοποθετήθηκε στα δοχεία ανάπτυξης και αρδευόταν 
κανονικά µε το θρεπτικό διάλυµα δύο ηµέρες πριν 
την τοποθέτηση των φυτών. Η τιµή του pH του 
εκκρέοντος θρεπτικού διαλύµατος ήταν περίπου 0,8 
µονάδες υψηλότερη από την τιµή pH του θρεπτικού 
διαλύµατος στο δοχείο φύλαξης. 

I.1.3. Συνθήκες Υδροπονικής 

Καλλιέργειας 

Τα φυτά τοποθετήθηκαν στον θάλαµο σύµφωνα µε 
την διάταξη της Εικόνας Ι.2. Οι κλιµατικές συνθήκες 
(θερµοκρασία, σχετική υγρασία και φωτοπερίοδος) 
επιλέχθηκαν ώστε να αντιστοιχούν στην περίοδο 
έκπτυξης της νέας βλάστησης (κλιµατολογικά 
στοιχεία στην Αττική κατά τον µήνα Μάιο).  Οι τιµές  
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Εικόνα Ι.3. Οι τιµές των κλιµατικών παραµέτρων 
(─── θερµοκρασία; ─ ─ υγρασία)  και της 
φωτοπεριόδου (οριζόντια ράβδος) κατά τη διάρκεια 

του πειράµατος. 

των κλιµατικών παραµέτρων φαίνονται στην Εικόνα 

Ι.3. Στην έναρξη ή τη λήξη της φωτοπεριόδου οι 
λαµπτήρες θέτονταν σε λειτουργία ή εκτός 
λειτουργίας  προοδευτικά ώστε η µετάβαση από τη 
σκοτοπερίοδο προς τη φωτοπερίοδο µε πλήρη ένταση 
ακτινοβολίας ή το αντίστροφο να διαρκεί περίπου 1 
h. 

Τα φυτά αρδεύονταν µε θρεπτικό διάλυµα 
Hoagland No 2 ηµίσειας συγκέντρωσης340a. Η 
σύσταση του θρεπτικού διαλύµατος ήταν (σε µM), 
KNO3 3000; Ca(NO3)2 2000; MgSO4 1000; 
NH4H2PO4 500; FeNaEDTA 50; H3BO3 23 (στον 
µάρτυρα); MnCl2 4,60; ZnSO4 0,43; CuSO4 0,16; 
Na2MoO4 0,06. Στο θρεπτικό διάλυµα της 
µεταχείρισης Β– είχε παραληφθεί το βορικό οξύ. Η 
παρασκευή του θρεπτικού διαλύµατος γινόταν κάθε 
3–4 ηµέρες µε αραίωση µητρικών διαλυµάτων σε 
απιονισµένο νερό. Το pH του διαλύµατος ρυθµιζόταν 
στην τιµή 6,5 µε KOH. Σε όλα τα στάδια παρασκευής 
των διαλυµάτων χρησιµοποιήθηκαν πλαστικά σκεύη 
για την αποφυγή επιρύπανσης µε βόριο. Σύµφωνα µε 
αναλύσεις, η συγκέντρωση σε βόριο των θρεπτικών 
διαλυµάτων ήταν για το µάρτυρα (Β+) 283  µg l–1 ενώ 
για τη µεταχείριση (Β–) ήταν χαµηλότερη του 
κατώτερου ορίου µέτρησης (10 µg l–1). Η συχνότητα 
της άρδευσης ήταν 12 αρδεύσεις ανά εικοσιτετράωρο 
και η διάρκεια κάθε άρδευσης 1 λεπτό. Σύµφωνα µε 
τα παραπάνω και δεδοµένης της παροχής των 
σταλακτών, κάθε φυτό ελάµβανε 67 ml ανά άρδευση 
ή 800 ml ανά εικοσιτετράωρο. Η ποσότητα αυτή 
αντιστοιχούσε στην υδατοχωρητικότητα των δοχείων 
για το συγκεκριµένο υπόστρωµα. Κατά συνέπεια, 
σύµφωνα µε το πρόγραµµα άρδευσης το θρεπτικό 
διάλυµα στα δοχεία ανανεωνόταν κάθε 
εικοσιτετράωρο. 

Ι.2. Πείραµα πεδίου  

Ι.2.1. Επιλογή του Φυτικού Υλικού  

Ως πηγή του φυτικού υλικού επιλέχθηκε 
ελαιώνας στην περιοχή Γόνοι, Ν. Λάρισας. Ο 
συγκεκριµένος ελαιώνας είχε καλά χαρακτηρισµένο 
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ιστορικό µε συχνά και έντονα περιστατικά 
τροφοπενίας βορίου σύµφωνα µε καταγραφή του 
Ινστιτούτου Χαρτογράφησης και Ταξινόµησης 
Εδαφών του ΕΘ.Ι.ΑΓ.Ε. Λάρισας. Τα ελαιόδεντρα 
ήταν ποικιλίας ‘Καλαµών’ και ηλικίας 20 ετών. Ο 
ελαιώνας αποτελείτο από διακριτά τµήµατα στα 
οποία εντοπίστηκαν συγκεκριµένα δένδρα τα οποία 
ταξινοµήθηκαν σε πειραµατικές κατηγορίες. Η 
ταξινόµηση έγινε µε βάση την συνολική εικόνα του 
κάθε δένδρου και την εξέταση των φύλλων όσον 
αφορά στα ορατά συµπτώµατα τροφοπενίας βορίου. 
Επιλέχθηκαν 5 δένδρα ως µάρτυρες (Β+) και 5 
δένδρα ως ελλειµµατικά  σε βόριο (Β–). Παράλληλα 
ελήφθησαν δείγµατα εδάφους ώστε να γίνουν 
µετρήσεις για τη συγκέντρωση βορίου και άλλων 
παραµέτρων. Στην Εικόνα Ι.4 παρουσιάζεται ένα αδρό 
διάγραµµα   της   περιοχής   όπου   σηµειώνονται   τα 

δένδρα κάθε πειραµατικής κατηγορίας. 

 

Εικόνα Ι.4. Η διάταξη των πειραµατοφύτων στο 
πείραµα πεδίου. : φυτά µάρτυρες B+; : φυτά 
κατηγορίας Β–. 
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II. Πειραµατική Πορεία 

ΙΙ.1. Πείραµα Θαλάµου Ελεγχόµενων   

Συνθηκών  

ΙΙ.1.1. Χρονοδιάγραµµα Πειράµατος  

Το πείραµα ξεκίνησε την 9η Ιανουαρίου 2000, και 
διήρκεσε 90 ηµέρες. Στο Πίνακα ΙΙ.1 παρουσιάζεται 
συνοπτικά η πειραµατική περίοδος και η χρονική 
στιγµή των κυριοτέρων δειγµατοληπτικών 
χειρισµών. 

Πίνακας ΙΙ.1. Χρονοδιάγραµµα πειράµατος στο 
θάλαµο ελεγχόµενων συνθηκών και χρονικά σηµεία 
λήψης των κυριότερων δειγµατοληψιών και 
µετρήσεων. 

εγκατάσταση φυτών τελική συλλογή
ανάπτυξη

F /Fv m
συγκέντρωση βορίου

συγκέντρωση χλωροφυλλών και φωτοσυνθετική ικανότητα
ανάλυση φαινολικών συστατικών και σακχάρων

ανατοµικές παρατηρήσεις  
 

ΙΙ.1.2. ∆ειγµατοληπτικο  Χειρισµοί, ί

Μετρήσεις και Κατηγορίες ∆ειγµάτων  

Στο πείραµα στον θάλαµο ελεγχόµενων συνθηκών 
διακρίθηκαν οι εξής κατηγορίες δειγµάτων: 

α. ∆είγµατα φύλλων παλαιάς βλάστησης 
µάρτυρα (ΠαΒ+). Αφορούσαν σε φύλλα της 
προϋπάρχουσας βλάστησης (φύλλα πλήρως 
εκπτυγµένα τη στιγµή της εγκατάστασης των 
φυτών) που έλαβαν πλήρες θρεπτικό διάλυµα. 

β. ∆είγµατα φύλλων παλαιάς βλάστησης της 
µεταχείρισης Β– (ΠαΒ–). Όπως παραπάνω 
αλλά από φυτά που ελάµβαναν θρεπτικό 
διάλυµα από το οποίο είχε παραληφθεί το 
βόριο. 

γ. ∆είγµατα φύλλων νέας βλάστησης µάρτυρα 
(ΝεΒ+). Αφορούσαν σε φύλλα της νέας 

βλάστησης (φύλλα νεαρά, µη πλήρως 
εκπτυγµένα τη στιγµή της εγκατάστασης των 
φυτών τα οποία αναπτύχθηκαν κατά τη 
διάρκεια του πειράµατος) που έλαβαν πλήρες 
θρεπτικό διάλυµα. 

δ

ί

ε

ε

. ∆είγµατα φύλλων νέας βλάστησης της 
µεταχείρισης Β– (ΝεΒ–). Όπως παραπάνω 
αλλά από φυτά που ελάµβαναν θρεπτικό 
διάλυµα από το οποίο είχε παραληφθε  το 
βόριο. 

. ∆είγµατα ριζών των φυτών Β+ (ΡιΒ+) και 
Β– (ΡιΒ–). 

στ. ∆είγµατα τριχώµατος από φύλλα των 
τεσσάρων κατηγοριών (α–δ) σηµειούµενα ως 
ΤρΠαΒ+, ΤρΠαΒ–, ΤρΝεΒ+ και ΤρΝ Β– 
αντίστοιχα. 

Για τη διενέργεια των βιοχηµικών µετρήσεων 
λαµβάνονταν φύλλα την ίδια ώρα της ηµέρας (1900) 
και τοποθετούνταν σε παγόλουτρο έως την 
παρασκευή των εκχυλισµάτων. Οι µετρήσεις της 
παραµέτρου Fv / Fm έγιναν in planta. 

ΙΙ.1.2.1. ∆ειγµατοληψίες και Μετρήσεις 

Πριν και Κατά τη ∆ιάρκεια του     

Πειράµατος 

Πριν την έναρξη του πειράµατος ελήφθησαν 
µετρήσεις για τον προσδιορισµό της ανάπτυξης των 
φυτών (ύψος, αριθµός φύλλων, τρέχουσα βλάστηση / 
βλάστηση προηγουµένου έτους και αναπτυσσόµενα 
φύλλα / πλήρως εκπτυγµένα φύλλα). Οι µετρήσεις 
αυτές αποσκοπούσαν στην οµαδοποίηση των φυτών, 
στην µετέπειτα µέτρηση του ρυθµού ανάπτυξης και 
στην οριοθέτηση της βλάστησης που προϋπήρχε σε 
διάκριση αυτής που είχε αναπτυχθεί υπό τις 
συνθήκες του πειράµατος. Επίσης ελήφθησαν 
δείγµατα φύλλων για τον προσδιορισµό της 
περιεκτικότητας σε βόριο και µετρήθηκε η 
παράµετρος Fv / Fm. 

Κατά τη διάρκεια του πειράµατος λαµβάνονταν 
µετρήσεις που αφορούσαν στον ρυθµό ανάπτυξης της 
νέας βλάστησης και στην παράµετρο Fv / Fm. 
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ΙΙ.1.2.2. ∆ειγµατοληψίες και Μετρήσεις  

Μετά τη Λήξη του Πειράµατος   

Στη λήξη του πειράµατος ελήφθησαν µετρήσεις 
που αφορούσαν σε κρίσιµες µορφολογικές και 
φυσιολογικές παραµέτρους. Συγκεκριµένα 
ελήφθησαν µετρήσεις των αναπτυξιακών 
χαρακτηριστικών (µήκος νέας βλάστησης, αριθµός 
φύλλων, ξηρό βάρος φύλλων, ξηρό βάρος ρίζας και 
πρότυπο διακλάδωσης της βλάστησης) και 
µελετήθηκε η µορφολογία ( µέση επιφάνεια φύλλων, 
συνολική επιφάνεια φύλλων, δείκτης ειδικής 
επιφάνειας φύλλων και πυκνότητα τριχώµατος). 

Έγιναν ανατοµικές παρατηρήσεις στο οπτικό 
µικροσκόπιο (πάχος φύλλου, εφυµενίδων και 
επιδερµικών ιστών, πασσαλώδους και σπογγώδους 
παρεγχύµατος, στρώµατα πασσαλώδους παρεγχύ–
µατος, και ανατοµικές παρατηρήσεις των στοιχείων 
µεταφοράς). 

 Έγιναν παρατηρήσεις στο µικροσκόπιο 
φθορισµού όπου µελετήθηκαν τα χαρακτηριστικά 
φθορισµού των ιστών και των στοιχείων µεταφοράς. 
Επίσης µετρήθηκε η πυκνότητα τριχών και 
στοµάτων. 

Προετοιµάστηκαν δείγµατα και έγιναν 
παρατηρήσεις στο ΗΜ∆, των δευτερευόντων 
ηθµαγγειωδών δεσµίδων των φύλλων. 

Ελήφθησαν δείγµατα φύλλων και ριζών, 
προσδιορίστηκε η συγκέντρωση βορίου και έγιναν 
αναλύσεις των περιεχοµένων φαινολικών συστατικών 
και ελεύθερων σακχάρων. Επίσης έγιναν αναλύσεις 
των φαινολικών συστατικών των τριχών των φύλλων. 

Μετρήθηκε η παράµετρος Fv / Fm, η συγκέντρωση 
χλωροφυλλών και η φωτοσυνθετική ικανότητα των 
φύλλων. 

ΙΙ.2. Πείραµα πεδίου   

ΙΙ.2.1. Χρονοδιάγραµµα Πειράµατος  

Στο πείραµα πεδίου διεξήχθη σε δύο 
δειγµατοληπτικές περιόδους, την 24η Σεπτεµβρίου 
και 28 Οκτωβρίου 2001. 

ΙΙ.2.2. ∆ειγµατοληπτικοί Χειρισµοί,   

Μετρήσεις και Κατηγορίες ∆ειγµάτων  

Στο πείραµα πεδίου διακρίθηκαν οι εξής 
κατηγορίες δειγµάτων: 

α. ∆είγµατα φύλλων προερχόµενα από υγιή 
δένδρα. Τα δείγµατα αυτά (διακρινόµενα ως 
Β12, βλ. ενότητα Αποτελέσµατα) θεωρούνται 
τα φύλλα – µάρτυρ  του πειράµατος ες

ς
ε ι

ο
ς

β. ∆είγµατα φύλλων από βλάστηση χωρίς 
συµπτώµατα τροφοπενία  βορίου που 
προέρχονταν από δένδρα τα οποία µφάν ζαν  
κατά τόπους βλάστηση µε συµπτώµατα 
τροφοπενίας βορίου. Τα δείγµατα αυτά 
ταξινοµήθηκαν ως Β9. 

γ. ∆είγµατα φύλλων από βλάστηση µε έντ να 
συµπτώµατα τροφοπενία  βορίου που 
προέρχονταν από τα αντίστοιχα δένδρα. Τα 
δείγµατα αυτά ταξινοµήθηκαν ως Β8. 

Τα δείγµατα τοποθετήθηκαν σε φορητό ψυγείο σε 
θερµοκρασία ≈ 4°C και µεταφέρθηκαν στο 
εργαστήριο για τη διενέργεια των µετρήσεων. Οι 
µετρήσεις της παραµέτρου Fv / Fm έγιναν in planta. 
Οι µετρήσεις των υπόλοιπων φυσιολογικών 
παραµέτρων έγιναν µέσα σε χρόνο 24 h. 

Ελήφθησαν µετρήσεις που αφορούσαν σε κρίσιµες 
µορφολογικές και φυσιολογικές παραµέτρους. 
Συγκεκριµένα ελήφθησαν µετρήσεις των αναπτυ–
ξιακών χαρακτηριστικών (ξηρό βάρος φύλλων) και 
µελετήθηκε η µορφολογία (µέση επιφάνεια φύλλων, 
δείκτης ειδικής επιφάνειας φύλλων και πυκνότητα 
τριχώµατος). 

Έγιναν ανατοµικές παρατηρήσεις στο οπτικό 
µικροσκόπιο (πάχος φύλλου, εφυµενίδων και 
επιδερµικών ιστών, πασσαλώδους και σπογγώδους 
παρεγχύµατος, στρώµατα πασσαλώδους παρεγχύµα–
τος, και ανατοµικές παρατηρήσεις των στοιχείων 
µεταφοράς). 

 Έγιναν παρατηρήσεις στο µικροσκόπιο 
φθορισµού όπου µελετήθηκαν τα χαρακτηριστικά 
φθορισµού των ιστών και των στοιχείων µεταφοράς. 
Επίσης µετρήθηκε η πυκνότητα τριχών και 
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στοµάτων. 
Ελήφθησαν δείγµατα φύλλων και ριζών, 

προσδιορίστηκε η συγκέντρωση βορίου και έγιναν 
αναλύσεις των περιεχοµένων φαινολικών συστατικών 
και ελεύθερων σακχάρων. Επίσης έγιναν αναλύσεις 

των διακινήσιµων σακχάρων µε παραλαβή του χυµού 
του ηθµού. 

Μετρήθηκε η παράµετρος Fv / Fm, η συγκέντρωση 
χλωροφυλλών και η φωτοσυνθετική ικανότητα των 
φύλλων.
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Τρόπος ∆ιενέργειας Μετρήσεων 

ΙΙΙ. Τρόπος ∆ιενέργειας Μετρήσεων 

ΙΙΙ.1. Μορφολογικές και Ανατοµικές   

Παράµετροι 

ΙΙΙ.1.1. Μορφολογικές Παράµετροι και   

Χαρακτηριστικά Ανάπτυξης 

ΙΙΙ.1.2. Ανατοµικές Παρατηρήσεις  

ΙΙΙ.1.2.1. Οπτική Μικροσκοπία κα  ι

Μικροσκοπία Επιφθορισµού 

Για όλες τις παρατηρήσεις χρησιµοποιήθηκε 
µικροσκόπιο Zeiss Axiolab (Carl Zeiss, Jena, 
Germany). Οι µικροφωτογραφίες καταγράφηκαν σε 
κάµερα CCD τύπου SSC–DC 38P/45 (SONY 
Corporation, Japan) και αποθηκεύτηκαν σε 
ψηφιακή µορφή. 

Τα µικροσκοπικά παρασκευάσµατα για το οπτικό 
µικροσκόπιο αφορούσαν σε νωπές τοµές µε ξυράφι 
και παρατηρήθηκαν σε νερό µε διελαύνοντα φωτισµό. 
Κατά περίπτωση χρησιµοποιήθηκαν οι χρωστικές 
Sudan IV (για τη χρώση της εφυµενίδας), ερυθρό του 
ρουθηνίου και κυανό του µεθυλενίου (για τη χρώση 
των στοιχείων µεταφοράς). Για το µικροσκόπιο 
επιφθορισµού ετοιµάστηκαν νωπές τοµές µε ξυράφι 
οι οποίες παρατηρήθηκαν µε προσπίπτον υπεριώδες 
φως (µέγιστη ενέργεια στα 365 nm; φίλτρο διέγερσης 
G–365 και φίλτρο φραγµού FT–395). Κατά 
περίπτωση χρησιµοποιήθηκε ως επαγωγέας 
φθορισµού η ουσία Naturstoff Reagent A (το 
αντιδραστήριο NR A (Sigma Chemical Co., St. 
Lewis, MO, USA) διαλύθηκε αρχικά σε µικρό όγκο 
µεθανόλης, αραιώθηκε µε απιονισµένο νερό σε τελικό 
διάλυµα 1% (w:v) και διηθήθηκε από χαρτί Watman 
Νο 3) για την επαγωγή φθορισµού των φαινολικών 
συστατικών, ενώ σε ορισµένες περιπτώσεις 
χρησιµοποιήθηκε διάλυµα KOH 10% το οποίο στη 
συνέχεια ξεπλύθηκε µε απιονισµένο νερό για την 
επαγωγή φθορισµού των φαινολικών συστατικών 
µέσω βαθυχρωµικής µετατόπισης του εκπεµπόµενου 
φθορισµού166. 

ΙΙΙ.1.2.2. Ηλεκτρονική Μικροσκοπία  

∆ιέλευσης 

Για την προετοιµασία των παρασκευασµάτων για 
το ΗΜ∆ κόπηκαν τµήµατα 1–5 mm από το µέσον του 
ελάσµατος και εκατέρωθεν της κεντρικής νεύρωσης 
ώστε να παρατηρηθούν τελικά δευτερεύουσες 
ηθµαγγειώδεις δεσµίδες. Τα τµήµατα µονιµο–
ποιήθηκαν σε διάλυµα γλουταρικής αλδεΰδης 3% σε 
ρυθµιστικό διάλυµα φωσφορικών Sörensen 0,1 Μ, 
pH 7,2 για 3 h στους 4 ºC. Ακολούθησε πλύση µε 
ρυθµιστικό διάλυµα, (3 × 15 min), µεταστερέωση µε 
διάλυµα OsO4 0,1% για 18 h, πλύση µε ρυθµιστικό 
διάλυµα (3 × 15 min), αφυδάτωση µε ανιούσες 
συγκεντρώσεις αιθανόλης 30–100% (ανά 15 min, 
τελικά 3 × 1 h), µετάβαση σε προπυλενοξείδιο για 1 
h, µετάβαση σε προπυλενοξείδιο : εποξική ρητίνη 
(1:1) για 18 h, εποξική ρητίνη (3 × 15 min στους 45 
ºC), έγκλειση σε εποξική ρητίνη και πολυµερισµός 
(48–72 h στους 70 ºC). Η τµήση ηµίλεπτων τοµών για 
την παρατήρηση στο οπτικό µικροσκόπιο και 
υπέρλεπτων τοµών για την παρατήρηση στο ΗΜ∆ 
έγιναν µε υπερµικροτόµο τύπου Reichert OMU–3. 
Οι ηµίλεπτες τοµές χρώσθηκαν µε κυανό της 
τολουϊδίνης ενώ οι υπέρλεπτες τοµές µε οξικό 
ουρανύλιο και κιτρικό µόλυβδο αφού συλλέχθηκαν 
σε πλέγµατα χαλκού καλυµµένα µε µεµβράνη 
πυροξυλίνης. Τα δείγµατα παρατηρήθηκαν σε ΗΜ∆ 
τύπου Zeiss 9–S TEM . 

ΙΙΙ.2. Συγκέντρωση Βορίου στα Φυτικά   

Όργανα κα σε ∆είγµατα του Θρεπτικού ι   

∆ιαλύµατος  

ΙΙΙ.2.1. Προετοιµασία ∆ειγµάτων 

Τα δείγµατα (50 ml) των θρεπτικών διαλυµάτων 
συλλέχθηκαν από τα δοχεία φύλαξης και διηθήθηκαν 
από χαρτί Watman Νο 3. Τα δείγµατα των φύλλων 
και των ριζών µετά από σύντοµη πλύση µε 
απιονισµένο νερό τοποθετήθηκαν για ξήρανση στους 
105 ºC για 48 h. Ακολούθως καταγράφηκε το ξηρό 
βάρος και έγινε λειοτρίβηση των δειγµάτων. Η ξηρή 
ουσία (30–50 mg) τοποθετήθηκε σε πορσελάνινες 
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κάψες (εξευγενισµένες µε πλύσεις διαλύµατος HCl 
και απιονισµένου νερού) και ακολούθησε ξηρή καύση 
σε θερµοκρασία 500 ºC (ανύψωση της θερµοκρασίας 
µε ρυθµό ανόδου 4,2 ºC min–1 και παραµονή για 6 h 
στην παραπάνω θερµοκρασία). Μετά την ψύξη σε 
θερµοκρασία περιβάλλοντος η τέφρα εκχυλίστηκε µε 
0,5 ml διαλύµατος HCl 6 N και το εκχύλισµα 
αραιώθηκε σε τελικό όγκο 5 ml µε απιονισµένο νερό.  

ΙΙΙ.2.2. Φωτοµετρική Μέτρηση  

Συγκέντρωσης Βορίου  

Για την µέτρηση της συγκέντρωσης βορίου 
ακολουθήθηκε η µέθοδος της χρωµατικής αντίδρασης 
µε αζωµεθίνη5 µε τροποποίηση ώστε να µειωθεί το 
κατώτατο όριο µέτρησης στο επίπεδο των 0,02 ppm Β 
ώστε να καθίσταται δυνατή η µέτρηση µικρών 
δειγµάτων. 

Όγκος 2 ml από το εκχύλισµα ρυθµίστηκε µε 1 
ml ρυθµιστικού διαλύµατος AcNH4 / AcOH / 
Na2EDTA; pH 5,7 και αντέδρασε µε 1 ml διαλύµατος 
αζωµεθίνης (0,45 g / 100 ml ασκορβικού οξέος 1%). 
Μετά από 30 min µετρήθηκε η απορρόφηση (420 nm) 
σε φασµατοφωτόµετρο διπλής δέσµης τύπου 
Shimadzu UV–Vis 160A (Shimadzu Co., Tokyo, 
Japan). 

Για τον υπολογισµό της συγκέντρωσης βορίου 
κατασκευάστηκε καµπύλη αναφοράς (0,01–0,5 ppm 
B; 10 σηµεία; R2 0.9977). Τα πρότυπα διαλύµατα 
παρασκευάστηκαν σε διάλυµα 0,6 N HCl. Σε όλα τα 
στάδια χρησιµοποιήθηκαν πλαστικά σκεύη για την 
αποφυγή επιρύπανσης µε βόριο. 

ΙΙΙ.3. Παράµετροι Φωτοσυνθετικής  

Λειτουργίας 

ΙΙΙ.3.1. Αριθµός Στοµάτων 

Για τη µέτρηση του αριθµού των στοµάτων, 
αφαιρέθηκαν τµήµατα 4 × 4 mm από νωπά δείγµατα 
φύλλων, από τα οποία είχαν αφαιρεθεί οι τρίχες της 
αποαξονικής επιφάνειας, και συλλέχθηκαν σε 
αντικειµενοφόρο. Η αποαξονική επιφάνεια παρατη–
ρήθηκε στο µικροσκόπιο φθορισµού µε προσπίπτον 
υπεριώδες φως (µέγιστη ενέργεια στα 365 nm) χωρίς 

υγρό παρατήρησης. Υπό τις συνθήκες αυτές το 
στρώµα των επιεφυµενιδικών κηρών των 
καταφρακτικών κυττάρων αυτοφθορίζει έντονα µπλε 
φως (≈ 450 nm) ενώ αυτό των επιδερµικών κυττάρων 
εκπέµπει συγκριτικά ασθενέστερο φθορισµό µε 
αποτέλεσµα να καθίσταται ευχερής η καταµέτρηση 
των στοµάτων και των βάσεων των τριχών166. Ο 
αριθµός των στοµάτων εκφράστηκε σε στόµατα mm–2. 

ΙΙΙ.3.2. Συγκέντρωση Χλωροφυλλών   

Για την µέτρηση της συγκέντρωσης 
χλωροφυλλών, νωπά δείγµατα φύλλων 
λειοτριβήθηκαν σε υγρό άζωτο (× 3 έως λεπτής 
σκόνης) σε φωτισµό ασφαλείας. Ακολούθησε 
εκχύλιση µε 80% ακετόνη µε ίχνη CaCO3 (3 × 5 ml) 
και φυγοκέντρηση (2570 × g; 15 min). Ακολούθως 
µετρήθηκε η απορρόφηση του εκχυλίσµατος (663 και 
646 nm). Η συγκέντρωση των χλωροφυλλών 
υπολογίστηκε σύµφωνα µε τους Lichtenhaler and 
Wellburn196. 

ΙΙΙ.3.3. Παράµετρος Fv / Fm 

Για την εκτίµηση της φυσιολογικής κατάστασης 
της φωτοσυνθετικής συσκευής µετρήθηκε η 
παράµετρος Fv / Fm. Η παράµετρος αυτή σχετίζεται 
µε τη µη φωτοχηµική απόσβεση της ενέργειας 
διέγερσης (χορηγούµενη µέσω ακτινοβολίας στην 
περιοχή του κόκκινου φωτός, 650 nm) η οποία 
µετράται ως εκπεµπόµενος φθορισµός. Η ακτινοβολία 
διέγερσης χορηγείται αιφνίδια µετά από ορισµένο 
χρόνο παραµονής των φύλλων στο σκοτάδι. Με τον 
τρόπο αυτό όλοι οι πρωταρχικοί δέκτες του 
φωτοσυστήµατος ΙΙ είναι πλήρως οξειδωµένοι. Στη 
συνέχεια, η απότοµη ακτινοβόληση, προκαλεί µια 
αρχική εκποµπή φθορισµού που αντιστοιχεί στο 
αρχικό φθορισµό (F0) της φωτοσυνθετικής συσκευής 
και στη συνέχεια και εφ' όσον η ένταση του 
διεγείροντας φωτός αντιστοιχεί σε επίπεδα κορεσµού, 
ο αρχικός φθορισµός ανέρχεται σε ένα µέγιστο 
επίπεδο (Fm) που συµπίπτει µε την πλήρη αναγωγή 
όλων των αποθεµάτων του πρωταρχικού δέκτη QA. 
Στο σηµείο αυτό η φωτοχηµική ικανότητα θεωρείται 
µηδέν. Η διαφορά µεγίστου και αρχικού φθορισµού 
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ονοµάζεται µεταβλητός φθορισµός (Fv). Ο λόγος του 
µεταβλητού προς το µέγιστο φθορισµό (Fv / Fm) 
αποτελεί έναν δείκτη της φωτοχηµικής ικανότητας 
των φύλλων. Σύµφωνα µε τους Adams et al.1 η 
παράµετρος αυτή σχετίζεται γραµµικά µε την 
φωτοχηµική ικανότητα του φωτοσυστήµατος ΙΙ. 
Χαµηλές τιµές της παραµέτρου αυτής υποδηλώνουν 
δυσλειτουργίες των φωτοχηµικών κέντρων που 
σχετίζονται µε δυσχέρειες στη µεταφορά ενέργειας 
από την αντένα φωτοσυλλογής προς τα φωτοχηµικά 
κέντρα αντίδρασης. Υπό συνθήκες καταπόνησης, ο 
προσδιορισµός της παραµέτρου αυτής µπορεί να 
δώσει µια εκτίµηση των φυσιολογικών βλαβών που 
σχετίζονται µε τη φωτοσυνθετική ικανότητα των 
φύλλων379. 

Οι µετρήσεις της παραµέτρου Fv / Fm 
πραγµατοποιήθηκαν µε φθορισµόµετρο τύπου Fim 
1500 (ADC Ltd., UK). Κάθε σειρά µετρήσεων 
ελαµβάνετο την ίδια ώρα του εικοσιτετραώρου (2200) 
µετά από προσαρµογή των φύλλων στο σκοτάδι για 30 
min. Το επίπεδο ακτινοβόλησης ήταν στο 60% του 
µέγιστου και η διάρκεια 5 sec. Η διαµόρφωση των 
παραπάνω τιµών καθορίστηκε µε προκαταρκτικά 
πειράµατα. 

III.3.4. Φωτοσυνθετική Ικανότητα   

Η φωτοσυνθετική ικανότητα των φύλλων 
αντιστοιχεί στη µέγιστη φωτοσυνθετική ταχύτητα 
που διαµορφώνεται όταν αρθούν οι περιοριστικοί 
παράγοντες που σχετίζονται µε τη µερική πίεση CO2 
στο εσωτερικό του φύλλου. Για το λόγο αυτό, η 
φωτοσυνθετική ικανότητα καταγράφεται ως 
φωτοσυνθετική έκλυση Ο2 υπό ατµόσφαιρα µε υψηλή 
συγκέντρωση CO2 (5% w/v)340,358. Η συγκέντρωση 
αυτή διαµορφώνεται µε τη βοήθεια διαλύµατος 
Na2CO3 / NaHCO3 σε κατάλληλη αναλογία στο 
θάλαµο µέτρησης. 

Για τις µετρήσεις φωτοσυνθετικής ικανότητας 
των φύλλων χρησιµοποιήθηκε οξυγονόµετρο αερίου 
φάσης τύπου Hansatech Oxyrec (Hansatech 
Instruments King’s Lynn, UK). Τα φύλλα ελάµβαναν 
λευκό φως µε ένταση (PAR) ίση µε 800 µmol quanta 
m–2 sec–1 στους 25 ºC. 

ΙΙΙ.4. Αναλύσεις Σακχάρων στους   

Φυτικούς Ιστούς και το Χυµό του Ηθµού      

ΙΙΙ.4.1. Προετοιµασία ∆ειγµάτων 

Για τις αναλύσεις των σακχάρων τα φύλλα 
χωρίστηκαν σε δύο µέρη και απορρίφθηκε η 
κεντρική νεύρωση. Ακολούθως τα δείγµατα  (1,5–2,0 
g ν.β.), λειοτριβήθηκαν µε υγρό άζωτο (× 3 έως 
λεπτής σκόνης) και εκχυλίστηκαν µε νερό (10 ml) µε 
τη βοήθεια άµµου εκχύλισης44. Μετά από 
φυγοκέντρηση (2570 × g; 15 min) το υπερκείµενο 
αποθηκεύτηκε στους –20 ºC. 

Για την συλλογή του χυµού του ηθµού 
χρησιµοποιήθηκε η µέθοδος των King and 
Zeevaart169 όπως τροποποιήθηκε από τους Flora and 
Madore98. Κλαδίσκοι µήκους 30 cm παρέµειναν σε 
απιονισµένο νερό σε θερµοκρασία 25 ºC, σχετική 
υγρασία 50% και φωτισµό έντασης (PAR) 600 µmol 
quanta m–2 s–1για 1 h. Ακολούθως κόπηκαν 8 φύλλα 
ανά δείγµα. Η κοπή έγινε µε ξυράφι εντός του 
διαλύµατος συλλογής. Το διάλυµα συλλογής 
παρασκευάστηκε ως 20 mM Na2EDTA ρυθµισµένο σε 
pH 7,0 µε διάλυµα KOH. Στη συνέχεια τα φύλλα 
τοποθετήθηκαν ανά 8 σε ατοµικά δοχεία µε τους 
µίσχους εντός του διαλύµατος συλλογής (1,5 ml) µε 
τέτοιο τρόπο ώστε να εκτίθενται στο φως (όπως 
παραπάνω) µε κλίση 45º. Η συλλογή του χυµού 
ξεκίνησε στις 1100 και ολοκληρώθηκε 6 ώρες 
αργότερα. Στο µισό του χρόνου προστέθηκε σε κάθε 
δείγµα νερό (1 ml) για την αναπλήρωση των 
απωλειών λόγω εξατµισοδιαπνοής. Μετά την 
ολοκλήρωση της συλλογής τα δείγµατα 
ογκοµετρήθηκαν και αποθηκεύτηκαν στους –20 ºC. 

Για τη χρωµατογραφική ανάλυση, ορισµένος 
όγκος εκχυλίσµατος φύλλων αραιώθηκε (1:5–1:15), 
απιονίσθηκε σε ιονανταλλακτικές στήλες Chromafix 
PS–H και PS–OH (400 mg) (Macherey–Nagel, 
Düren, Germany) και διηθήθηκε από φίλτρο 
µεµβράνης Chromafil RC–20/25 (Macherey–Nagel). 
Τα δείγµατα του χυµού του ηθµού προετοιµάστηκαν 
όπως παραπάνω αλλά χωρίς αραίωση. 
 

ΙΙΙ.4.2. Χρωµατογραφική Ανάλυση 

Για τις χρωµατογραφική ανάλυση 
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χρησιµοποιήθηκε σύστηµα υγρής χρωµατογραφίας 
υψηλής απόδοσης (HPLC) εξοπλισµένο µε τριαδική 
αναλογική αντλία χαµηλής πίεσης LG–980–02, 
αντλία PU–980 και ανιχνευτή δείκτου διάθλασης 
RI–930 (Jasco Corporation, Tokyo, Japan) ή 
εναλλακτικά σύστηµα HPLC τύπου HP 1050 Series 
εξοπλισµένο µε ανιχνευτή δείκτου διάθλασης HP 
1047A και ολοκληρωτή HP 3395 (Agilent 
Technologies, Palo Alto, CA, USA). Ο διαχωρισµός 
έγινε σε αναλυτική στήλη HC–75 Ca++ form (305 × 
7,8 mm; Hamilton Bonaduz AG, Switzerland). Η 
αναλυτική στήλη διατηρήθηκε σε θερµοκρασία 50 ή 
85 ºC κατά τη διάρκεια της ανάλυσης. Η απαέρωση 
της κινητής φάσης έγινε µε διαβίβαση ηλίου. Ως 
κινητή φάση χρησιµοποιήθηκε νερό. Ο ρυθµός ροής 
της κινητής φάσης ήταν 0,4 (50 ºC) ή 1,0 ml  min–1 
(85 ºC) και η ανίχνευση έγινε µέσω του δείκτη 
διάθλασης.  

Οι κορυφές έκλουσης αναγνωρίστηκαν µε 
σύγκριση µε πρότυπες ουσίες µε βάση το χρόνο 
συγκράτησης και µε συγχρωµατογράφηση.  

Η συγκέντρωση των εκλουόµενων συστατικών 
µετρήθηκε µέσω του εµβαδού ή του ύψους των 
κορυφών έκλουσης και µε τη βοήθεια καµπυλών 
αναφοράς που κατασκευάστηκαν µε εκτέλεση 
αναλύσεων προτύπων διαλυµάτων (5–400 mg l–1; 5 
σηµεία; R2 0.97). 

ΙΙΙ.5. Αναλύσεις Φαινολικών Συστατικών   

στους Φυτικούς Ιστούς 

ΙΙΙ.5.1. Προετοιµασία ∆ειγµάτων  

Για τις αναλύσεις των φαινολικών συστατικών τα 
φύλλα χωρίστηκαν σε δύο µέρη και απορρίφθηκε η 
κεντρική νεύρωση. Στη συνέχεια αφαιρέθηκε το 
τρίχωµα της αποαξονικής επιφάνειας µε κολλητική 
ταινία (δείγµατα αποτριχωµένων φύλλων) ή µε 
ξυράφι (δείγµατα τριχώµατος).  

Ακολούθως τα δείγµατα  των αποτριχωµένων 
φύλλων (1,5–2,0 g ν.β.), λειοτριβήθηκαν µε υγρό 
άζωτο (× 3 έως λεπτής σκόνης) και εκχυλίστηκαν µε 
µεθανόλη 80% (10 ml) µε τη βοήθεια άµµου 
εκχύλισης. Μετά από φυγοκέντρηση (2570 × g; 15 
min) το υπερκείµενο συµπυκνώθηκε έως όγκου 2 ml 

σε περιστροφικό συµπυκνωτή κενού (30 ºC υπό 
ρεύµα αζώτου). Ακολούθως το εκχύλισµα 
εκχυλίστηκε σε διφασικό σύστηµα ακετονιτριλίου : 
n–εξανίου 4:6 (v:v) για την αποµάκρυνση του άπολου 
κλάσµατος και η κατώτερη φάση παραλήφθηκε, 
συµπυκνώθηκε όπως παραπάνω, επαναδιαλύθηκε σε 
µεθανόλη 50% (10 ml) και αποθηκεύτηκε στους –20 
ºC66. 

Τα δείγµατα του τριχώµατος (6–9 mg ν.β.) 
εκχυλίστηκαν µε µεθανόλη 80% (10 ml) µε τη 
βοήθεια άµµου εκχύλισης. Μετά τη φυγοκέντρηση 
(16000 × g; 15 min) το υπερκείµενο προετοιµάστηκε 
όπως παραπάνω, επαναδιαλύθηκε σε µεθανόλη 50% 
(2 ml) και αποθηκεύτηκε στους –20 ºC. 

Για τη χρωµατογραφική ανάλυση, ορισµένος 
όγκος εκχυλίσµατος φύλλων αραιώθηκε (1:5) και 
διηθήθηκε από φίλτρο µεµβράνης Chromafil RC–
20/25 (Macherey–Nagel, Düren, Germany). Για τα 
δείγµατα του τριχώµατος, το εκχύλισµα 
χρησιµοποιήθηκε χωρίς αραίωση µετά από 
φυγοκέντρηση (16000 × g; 5 min). 

ΙΙΙ.5.2. Χρωµατογραφική Ανάλυση  

Για τη χρωµατογραφική ανάλυση 
χρησιµοποιήθηκε το παραπάνω σύστηµα υγρής 
χρωµατογραφίας υψηλής απόδοσης (HPLC) 
εξοπλισµένο µε ανιχνευτή υπεριώδους–ορατού UV–
970 και φθορισµοµετρικό ανιχνευτή FP–920 (Jasco 
Corporation). Ο διαχωρισµός έγινε σε αναλυτική 
στήλη APEX ODS (5 µm; 250 × 4,6 mm) 
συνδεδεµένη εν σειρά µε προστήλη APEX ODS (5 
µm; 1 cm × 4,6 mm; Jones Chromatography 
Limited, Mid Glamorgan, UK). Η εισαγωγή του 
δείγµατος έγινε µε βαλβίδα εισαγωγής 7725i 
(Reodyne, Rohnhert Park, California USA) µέσω 
διαδροµής χωρητικότητας 20 µl. Η αναλυτική στήλη 
διατηρούταν σε θερµοκρασία 30 ºC σε θερµαντικό 
(7971 column heater; Jones Chromatography 
Limited) κατά τη διάρκεια της ανάλυσης. Η 
απαέρωση της κινητής φάσης έγινε µε διαβίβαση 
ηλίου. Τα µίγµατα διαλυτών που χρησιµοποιήθηκαν 
για την κινητή φάση ήταν: A: 5% µυρµηγκικό οξύ; B: 
50% MeCN σε 5% µυρµηγκικό οξύ; C: 80% MeOH σε 
5% µυρµηγκικό οξύ. Χρησιµοποιήθηκε το παρακάτω 
πρόγραµµα έκλουσης: 95:0:5 (A:B:C), αρχικές 
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Τρόπος ∆ιενέργειας Μετρήσεων 

συνθήκες; ισοκρατικά για 5 min; µετάβαση 
(γραµµικά) προς 86:4:10 σε 10 min; µετάβαση προς 
78:9:13 σε 25 min; ισοκρατικά για 10 min; µετάβαση 
προς 76:7:17 σε 5 min; µετάβαση προς 57:35:8 σε 35 
min; µετάβαση προς 33:55:12 σε 20 min; µετάβαση 
προς 0:0:100 σε 5 min; ισοκρατικά για 10 min. Η 
επαναφορά στις αρχικές συνθήκες έγινε µε µετάβαση 
σε 5 min και εξισορρόπηση για 10 min. Ο ρυθµός 
ροής της κινητής φάσης ήταν 1,0 ml min–1 και η 
ανίχνευση έγινε στα 280 και 365 nm. Τα 
χρωµατογραφήµατα καταγράφηκαν σε ηλεκτρονικό 
υπολογιστή µέσω του λογισµικού Borwin 
Chromatographic Software, ver. 1.21.60 (JMBS 
Development, Fontaine, France). 

Οι κορυφές έκλουσης αναγνωρίστηκαν µε 
σύγκριση µε πρότυπες ουσίες µε βάση το χρόνο 
συγκράτησης, τα φάσµατα απορρόφησης καθώς και µε 
συγχρωµατογράφηση. Η καταγραφή των φασµάτων 
απορρόφησης πραγµατοποιήθηκε µε παύση ροής 
χρησιµοποιώντας τον ανιχνευτή. Τα φάσµατα 
απορρόφησης ελήφθησαν στην αιχµή της κορυφής  

έκλουσης και κατά περίπτωση  σε διαφορετικά 
σηµεία της καµπύλης της κορυφής έκλουσης για την 
διαπίστωση της καθαρότητας των εκλουόµενων 
συστατικών. 

Κατά περίπτωση ελήφθησαν φάσµατα εκποµπής 
φθορισµού και διέγερσης. Η λήψη των φασµάτων 
πραγµατοποιήθηκε µε παύση ροής. Αρχικά 
καταγράφηκε το φάσµα εκποµπής φθορισµού 
χρησιµοποιώντας το µέγιστο µήκος κύµατος 
απορρόφησης στο υπεριώδες ως µήκος κύµατος 
διέγερσης. Ακολούθως καταγράφηκε το φάσµα 
διέγερσης χρησιµοποιώντας ως µήκος κύµατος 
εκποµπής αυτό της µέγιστης εκποµπής φθορισµού.  

Η συγκέντρωση των εκλουόµενων συστατικών 
µετρήθηκε µέσω του εµβαδού των κορυφών έκλουσης 
και µε τη βοήθεια καµπυλών αναφοράς που 
κατασκευάστηκαν µε εκτέλεση αναλύσεων προτύπων 
διαλυµάτων (0,1–1000 mg l–1; 3 σηµεία; R2 0.99). Οι 
ποσοτικές αναλύσεις εκτελέστηκαν µε ανίχνευση στα 
280 και 365 nm κατά περίπτωση. 
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Υλικά και Μέθοδοι 

Ι. Συγκέντρωση Βορίου στους Φυτικούς 

Ιστούς  

Ι  .1. Πείραµα Θαλάµου Ελεγχόµενων 

Συνθηκών 

Κατά την έναρξη του πειράµατος 
πραγµατοποιήθηκαν µετρήσεις της συγκέντρωσης 
βορίου σε πλήρως εκπτυγµένα φύλλα της τρέχουσας 
βλάστησης. Κατά τη λήξη του πειράµατος τα φύλλα 
αυτά θεωρήθηκαν ως παλιά (Πα), καθώς προϋπήρχαν 
και είχαν ολοκληρώσει την ανάπτυξή τους κατά τη 
χρονική στιγµή της εγκατάστασης του πειράµατος. 
Σύµφωνα µε την παραπάνω κατάταξη, τα φύλλα που 
είχαν αναπτυχθεί κατά τη διάρκεια του πειράµατος 
θεωρήθηκαν ως νέα (Νε).  

Στην Εικόνα Ι.1 παρουσιάζεται η συγκέντρωση 
βορίου των δύο κατηγοριών φύλλων στην αρχή και το 
τέλος του πειράµατος. Η συγκέντρωση βορίου πλήρως 
εκπτυγµένων φύλλων στην αρχή του πειράµατος ήταν 
20,7 ± 1,1 µg g–1 ξ.β. Στη λήξη του πειράµατος (ηµέρα 
90)  η   συγκέντρωση   βορίου   µειώθηκε   στα   φύλλα 

(φύλλα Πα) συγκριτικά µε την έναρξη του 
πειράµατος, γεγονός που υποδεικνύει ότι το βόριο 
επανεκκινήθηκε από τα φύλλα αυτά κατά τη διάρκεια 
του πειράµατος. Η µείωση ήταν µεγαλύτερη στα 
φύλλα των φυτών της µεταχείρισης Β– (8,8 ± 0,2 µg 
g–1 ξ.β. έναντι 20,7 ± 1,1 µg g–1 ξ.β.), αλλά 
παρατηρήθηκε σε µικρότερο βαθµό και στα φύλλα της 
µεταχείρισης Β+ (14,8 ± 0,2 µg g–1 ξ.β. έναντι 20,7 ± 
1,1 µg g–1 ξ.β.) (Εικόνα Ι.1). 

Στα φύλλα (Νε) της µεταχείρισης Β+ µετρήθηκε 
συγκέντρωση 23,2 ± 1,2 µg g–1 ξ.β. ενώ στα αντίστοιχα 
φύλλα της µεταχείρισης Β– η συγκέντρωση βορίου 
ήταν ιδιαίτερα χαµηλή (5,3 ± 0,4 µg g–1 ξ.β.). Η 
συγκέντρωση των Νε φύλλων της µεταχείρισης Β+ 
ήταν βορίου ελαφρώς υψηλότερη από αυτή των  
φύλλων κατά την έναρξη του πειράµατος (Εικόνα Ι.1). 

Η συγκέντρωση βορίου στο ριζικό σύστηµα στη 
λήξη του πειράµατος ήταν 20,0 ± 0,4 µg g–1 ξ.β. για τα 
φυτά Β+ και 11,2 ± 0,2 µg g–1 ξ.β. για τα φυτά Β– 
(Εικόνα Ι.1). 

Η συσσώρευση βορίου ανά φύλλο (Εικόνα Ι.2) 
εµφάνισε ανάλογη εικόνα µε τη συγκέντρωση. 
Ωστόσο, η διαφορά στη συσσώρευση µεταξύ φύλλων 
ΝεΒ+ και ΝεΒ– ήταν µικρότερη από την αντίστοιχη
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Εικόνα Ι.1. Συγκέντρωση βορίου στα φύλλα και τις ρίζες των φυτών από το πείραµα του θαλάµου ελεγχοµένων 
συνθηκών κατά τη λήξη του πειράµατος (διάρκειας 90 ηµέρες). Όλα τα δείγµατα αφορούν σε πλήρως 
εκπτυγµένα φύλλα. Η διακεκοµµένη γραµµή αντιστοιχεί στο µέσο όρο της συγκέντρωση βορίου των φύλλων 
στην έναρξη του πειράµατος. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). Με διαφορετικά 
γράµµατα σηµειώνονται οι µέσοι όροι που διαφέρουν στατιστικά µεταξύ τους (**: P < 0,01; d.f. 16, φύλλα; d.f. 8, 
ρίζες). 
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Εικόνα Ι.2. Συσσώρευση βορίου στα φύλλα των 
φυτών από το πείραµα του θαλάµου ελεγχοµένων 
συνθηκών στο τέλος του πειράµατος (90 ηµέρες). Όλα 
τα δείγµατα αφορούν σε πλήρως εκπτυγµένα φύλλα. 
Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό 
σφάλµα). Με διαφορετικά γράµµατα σηµειώνονται οι 
µέσοι όροι που διαφέρουν στατιστικά µεταξύ τους (**: 
P < 0,01; d.f. 16). 

διαφορά στη συγκέντρωση, ενδεχοµένως λόγω της 
αύξησης της φυλλικής µάζας των φύλλων ΝεΒ– 
συγκριτικά µε τα φύλλα ΝεΒ+ κατά 59% (Πίνακας 
ΙΙ.3).  Το  ίδιο  φαινόµενο  παρατηρήθηκε  µεταξύ  των 

δύο µεταχειρίσεων των Πα φύλλων. Στην περίπτωση 
αυτή η αύξηση της ξηρής βιοµάζας των φύλλων ΠαΒ– 
ήταν 40% µε αποτέλεσµα την συνακόλουθη µείωση 
της διαφοράς στη συσσώρευση συγκριτικά µε τη 
συγκέντρωση. 

Η έκφραση του περιεχοµένου βορίου ως 
συσσώρευση ανά όργανο, παρέχει µια καλύτερη 
εικόνα για την  επανεκκίνηση βορίου από τα όργανα 
αυτά συγκριτικά µε τη συγκέντρωση, διότι η 
συσσώρευση δεν εξαρτάται από το ξηρό βάρος του 
οργάνου. Σύµφωνα µε τα αποτελέσµατα (Εικόνα Ι.2), η 
ποσότητα του το βορίου που επανεκκινήθηκε από τα 
ΠαΒ– φύλλα ήταν 17% περισσότερο συγκριτικά µε το 
βόριο που επανεκκινήθηκε από τα φύλλα ΠαΒ+. 

Στην Εικόνα Ι.3 παρουσιάζεται η συσσώρευση 
βορίου ανά φυτικό τµήµα. Οι µετρήσεις αναφέρονται 
στη συνολική φυλλική µάζα (χωρισµένη σε φύλλα Πα 
και Νε) και στο υπόγειο µέρος κάθε φυτού. Η 
δραµατική διαφορά στη συσσώρευση βορίου της νέας 
βλάστησης µεταξύ φυτών Β+ και Β– οφείλεται στο 
µέγεθος της βιοµάζας των φυτών Β+. Στο ριζικό 
σύστηµα, η συσσώρευση ήταν περίπου 4 φορές 
µεγαλύτερη για τα φυτά Β+ συγκριτικά µε τα φυτά 
Β– (Εικόνα Ι.3). 
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Εικόνα Ι.3. Συσσώρευση βορίου στο υπέργειο (φύλλα ανά κατηγορία) και υπόγειο µέρος των φυτών από το 
πείραµα του θαλάµου ελεγχοµένων συνθηκών στο τέλος του πειράµατος (90 ηµέρες). Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο 
µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). Με διαφορετικά γράµµατα σηµειώνονται οι µέσοι όροι που διαφέρουν στατιστικά 
µεταξύ τους (**: P < 0,01; d.f. 16, υπέργειο; d.f. 8, υπόγειο µέρος). 
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Αποτελέσµατα 

Ι  .2. Πείραµα Πεδίου 

Στο πείραµα του πεδίου επιλέχθηκαν δύο οµάδες 
φυτών, µε βάση την απουσία ή παρουσία ορατών 
συµπτωµάτων τροφοπενίας βορίου (Εικόνα ΙΙ.4, βλ. 
επίσης Εικόνα ΙΙ.7). Από τα υγιή φυτά (Β+) 
επιλέχθηκαν φύλλα της τρέχουσας βλάστησης ως 
µοναδική κατηγορία δείγµατος. Από τα φυτά που 
εµφάνιζαν συµπτώµατα τροφοπενίας βορίου (Β–) 
επιλέχθηκαν δύο κατηγορίες   φύλλων   της   
τρέχουσας βλάστησης, η πρώτη από υγιείς κλαδίσκους 
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Εικόνα Ι.4. Συγκέντρωση ( ) και συσσώρευση ( ) 
βορίου στα φύλλα των φυτών από το πείραµα πεδίου. 
Ως Β12, Β9 και Β8 σηµειώνονται οι τρεις κατηγορίες 
φύλλων όπως ταξινοµήθηκαν µετά τον προσδιορισµό 
της συγκέντρωσης βορίου. Όλα τα δείγµατα αφορούν 
σε πλήρως εκπτυγµένα φύλλα. Οι ράβδοι 
αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). Με 
διαφορετικά γράµµατα σηµειώνονται οι µέσοι όροι 
που διαφέρουν στατιστικά µεταξύ τους (**: P < 0,01; 
d.f. 12). 

χωρίς συµπτώµατα και η δεύτερη από κλαδίσκους των 
οποίων τα φύλλα έφεραν έντονα συµπτώµατα 
τροφοπενίας βορίου. 

Μετά από ανάλυση του περιεχοµένου βορίου, 
βρέθηκε ότι τα φύλλα των υγιών φυτών παρουσίαζαν 
συγκέντρωση 12,3 ± 0,5 µg Β g–1 ξ.β. Στα δείγµατα 
φύλλων των φυτών µε συµπτώµατα τροφοπενίας 
προσδιορίστηκε συγκέντρωση 8,9 ± 0,1 µg Β g–1 ξ.β. 
και 7,9 ± 0,5 µg Β g–1 ξ.β. για τα φύλλα της υγιούς 
και µε συµπτώµατα βλάστησης αντίστοιχα (Εικόνα 

Ι.4). Με βάση τη συγκέντρωση βορίου, οι τρεις 
κατηγορίες φύλλων αναφέρονται ως Β12, Β9 και Β8. 
Σύµφωνα µε τα αποτελέσµατα (Εικόνα Ι.4), η 
συγκέντρωση βορίου των δύο κατηγοριών φύλλων των 
προσβεβληµένων φυτών (Β9 και Β8) δεν διαφέρουν 
στατιστικά µεταξύ τους παρά τις εµφανείς 
µακροσκοπικές διαφορές που παρουσιάζουν (βλ. 
επίσης Εικόνα ΙΙ.7). Το γεγονός αυτό υποδεικνύει ότι 
τα ορατά συµπτώµατα δεν είναι πάντα ασφαλές 
κριτήριο για τη θρεπτική κατάσταση ενός φύλλου. 

Η συσσώρευση βορίου ανά φύλλο δεν εµφάνισε 
ανάλογη εικόνα µε τη συγκέντρωση καθώς τα φύλλα 
Β9 είχαν κατά 35% υψηλότερο ξηρό βάρος 
συγκριτικά τόσο µε τα φύλλα Β12 όσο και µε τα 
φύλλα Β8 (Πίνακας ΙΙ.4).  Έτσι, η συσσώρευση για τα 
φύλλα Β9 εµφανίζεται ίδια µε αυτή των φύλλων Β12 
(Εικόνα ΙΙ.7). Από την άλλη µεριά, τα φύλλα Β8 
παρουσίασαν στατιστικά σηµαντική διαφορά στη 
συσσώρευση βορίου συγκριτικά µε τις υπόλοιπες δύο 
κατηγορίες. Το γεγονός αυτό σε συνδυασµό µε τη 
χαµηλή συγκέντρωση βορίου σχετίζεται ενδεχοµένως 
µε τα παρατηρούµενα συµπτώµατα τροφοπενίας. 
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Συγκέντρωση Βορίου στους Φυτικούς Ιστούς 

ΙI. Παράµετροι Ανάπτυξης, Μορφολογικά 

και Ανατοµικά Χαρακτηριστικά των 

Φύλλων 

ΙΙ.1. Πείραµα Θαλάµου Ελεγχόµενων  

Συνθηκών 

Ι    I.1.1. Αναπτυξιακές Παράµετροι της

Νέας Βλάστησης  

ΙΙ.1.1.1. Αναπτυξιακές Παράµετροι της   

Νέας Βλάστησης 4 Εβδοµάδες Μετά την   

Έναρξη του Πειράµατος   

Προκειµένου να διαπιστωθεί η ενδεχόµενη 
επίδραση της έλλειψης βορίου στην ανάπτυξη των 
φυτών, πραγµατοποιήθηκαν µετρήσεις των 
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Εικόνα ΙΙ.1. Μέσο µήκος των φύλλων της νέας 
βλάστησης των φυτών από το πείραµα του θαλάµου 
ελεγχοµένων συνθηκών 30 ηµέρες µετά την έναρξη 
του πειράµατος. Η θέση του φύλλου προσδιορίζεται 
από τον κόµβο, µε αρίθµηση από την κορυφή προς 
την βάση της νέας βλάστησης. Οι ράβδοι αντιστοιχούν 
στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). : φύλλα φυτών Β+; 

: φύλλα φυτών Β–. Με αστερίσκο σηµειώνονται οι 
µέσοι όροι που διαφέρουν στατιστικά (P < 0,05; d.f. 
38). 

αναπτυξιακών παραµέτρων της νέας βλάστησης 30 
ηµέρες µετά την εγκατάσταση των φυτών. Η 
καταστολή της επιµήκυνσης των αναπτυσσόµενων 
οργάνων θεωρείται µια από τις χαρακτηριστικότερες 
επιδράσεις της έλλειψης βορίου στα φυτά. Για το 
λόγο αυτό, εκτός από τον αριθµό των φύλλων της νέας 
βλάστησης, µετρήθηκε το µέσο µήκος των φύλλων 
τόσο συνολικά (Πίνακας ΙΙ.1) όσο και ανά κόµβο 
(Εικόνα ΙΙ.1), το µήκος της νέας βλάστησης και το 
µέσο µήκος των µεσογονατίων διαστηµάτων (Πίνακας 
ΙΙ.1). 

Σύµφωνα µε τα αποτελέσµατα, η τροφοπενία 
βορίου προκάλεσε στατιστικά σηµαντική µείωση του 
µήκους της νέας βλάστησης κατά 16% συγκριτικά µε 
τα φυτά Β+ ενώ αντίθετα ο αριθµός των νέων φύλλων 
δεν έδειξε να επηρεάζεται σηµαντικά (Πίνακας ΙΙ.1). 
Ανάλογα µε τα αποτελέσµατα αυτά, παρατηρήθηκε 
στατιστικά σηµαντική µείωση του µέσου µήκους των 
µεσογονατίων διαστηµάτων κατά 11% (Πίνακας ΙΙ.1).  

Στατιστικά σηµαντική διαφορά στο µήκος των 
φύλλων παρατηρήθηκε στα φύλλα του 7ου και 3ου 
κόµβου, ωστόσο το µήκος των φύλλων εµφανίστηκε 
µειωµένο στα φυτά Β– σε όλους τους κόµβους από τον 
3ο έως και τον 7ο (Εικόνα ΙΙ.1). 

Η θέση ανά κόµβο σχετίζεται µε το στάδιο 
ανάπτυξης των φύλλων. Έτσι, τα φύλλα του 3ου 
κόµβου βρίσκονται (σύµφωνα µε την τάση που 
εµφανίζεται στην Εικόνα ΙΙ.1) στην εκθετική φάση 
αύξησης. Συνεπώς στο αναπτυξιακό αυτό στάδιο είναι 
πιθανή µια εντονότερη επίπτωση της ελλειπούς 
τροφοδοσίας µε βόριο διότι ο ρυθµός επιµήκυνσης των 
κυττάρων του φύλλου είναι υψηλότερος και 
εποµένως οι ανάγκες σε βόριο ανάλογα αυξηµένες. 
Πράγµατι, στα φύλλα του 3ου κόµβου παρατηρήθηκε 
όχι µόνο η υψηλότερη ποσοστιαία µείωση στο µήκος 
του ελάσµατος των φύλλων Β– ως προς το µήκος των 
φύλλων Β+ (23%) αλλά και η µεγαλύτερη µείωση κατ’ 
απόλυτη τιµή (Εικόνα ΙΙ.1). 

Τα παραπάνω δεδοµένα υποδηλώνουν ότι η 
τροφοπενία βορίου δεν επηρέασε σηµαντικά τον 
αριθµό των νέων οργάνων που σχηµατίζονται. Η 
επίδραση της έλλειψης βορίου εστιάζεται κυρίως στον 
ρυθµό έκπτυξης του ελάσµατος και της επιµήκυνσης 
του βλαστού.  
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Πίνακας ΙΙ.1. Αναπτυξιακές παράµετροι της νέας βλάστησης των φυτών από το πείραµα του θαλάµου 
ελεγχοµένων συνθηκών 30 ηµέρες µετά την έναρξη του πειράµατος. Οι τιµές αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± 
τυπικό σφάλµα). 

παράµετρος Β+ Β– διαφορά (%) [†] 
µήκος νέας βλάστησης (cm) 5,66 ± 0,22 4,76 ± 0,24 –16,0  ** 
αριθµός φύλλων νέας βλάστησης (ανά φυτό) 6,05 ± 0,17 5,70 ± 0,14 –5,8  
µέσο µήκος φύλλων νέας βλάστησης (cm) 4,24 ± 0,10 4,01 ± 0,10 –3,2  
µέσο µήκος µεσογονατίων διαστηµάτων (cm) 0,93 ± 0,02 0,83 ± 0,03 –11,0  ** 

[†] Η διαφορά αφορά στη µεταχείριση Β– ως προς τον µάρτυρα (Β+). Με διπλό αστερίσκο σηµειώνονται οι µέσοι όροι που 
διαφέρουν στατιστικά (P < 0,01; d.f. 38). 
 
ΙΙ.1.1.2. Αναπτυξιακές Παράµετροι της  

Νέας Βλάστησης Κατά τη Λήξη του    

Πειράµατος 

Στον Πίνακα ΙΙ.2 παρουσιάζονται τα αναπτυξιακά 
χαρακτηριστικά των φυτών κατά τη λήξη του 
πειράµατος. Στην Εικόνα ΙΙ.2 παρουσιάζονται 
αντιπροσωπευτικές εικόνες των φυτών. Η βλάστηση 
των φυτών Β– επηρεάστηκε δραµατικά καθώς το 
µήκος του κεντρικού στελέχους µειώθηκε κατά 83% 
ενώ το συνολικό µήκος κατά 97% (Πίνακας ΙΙ.2 και 
Εικόνα ΙΙ.2). Στα φυτά Β– δεν εκπτύχθηκαν πλάγιοι 
βλαστοί (Εικόνα ΙΙ.2). Ο αριθµός των νέων φύλλων 
αλλά και η φυλλική βιοµάζα ήταν σηµαντικά 
µειωµένα στα φυτά Β– κατά 94% και 90% αντίστοιχα 
συγκριτικά µε τα φυτά Β+.  

Η τροφοπενία βορίου επηρέασε αισθητά και την 
ανάπτυξη του ριζικού συστήµατος, αφού 
παρατηρήθηκε µείωση της ξηρής βιοµάζας κατά 49% 
στα φυτά Β– συγκριτικά µε τα φυτά Β+ (Πίνακας 
ΙΙ.2). Εκτός από την καταστολή της αύξησης, η 

τροφοπενία βορίου επηρέασε και την αρχιτεκτονική 
του ριζικού συστήµατος µε µείωση του µήκους αλλά 
και του βαθµού διακλάδωσης των ριζών. Το πάχος των 
ριζών των φυτών Β– αυξήθηκε εµφανώς συγκριτκά µε 
τις ρίζες των φυτών Β+ ενώ απέκτησαν καστανό έως 
φαιό χρωµατισµό (Εικόνα ΙΙ.3). 

Ως αποτέλεσµα της µικρότερης καταστολής της 
ανάπτυξης του υπογείου σε σχέση µε το υπέργειο 
µέρος, ο λόγος υπέργειας / υπόγεια βιοµάζα 
επηρεάστηκε έντονα. Στα φυτά της µεταχείρισης Β+ 
η τιµή του λόγου ήταν περίπου 5 φορές µεγαλύτερη 
από αυτή των φυτών Β– (Πίνακας ΙΙ.2). Το γεγονός 
αυτό υποδηλώνει ότι σε συνθήκες τροφοπενίας βορίου 
δίνεται προτεραιότητα στην ανάπτυξη του ριζικού 
συστήµατος  

Η µικρότερη παρεµπόδιση της ανάπτυξης του 
ριζικού συστήµατος συγκριτικά µε το υπέργειο µέρος 
στα φυτά Β– είναι ενδεχοµένως αποτέλεσµα της 
εγγύτητας του πρώτου µε τα θρεπτικά αποθέµατα του 
βορίου που βρίσκονται σε ίχνη ακόµα και σε θρεπτικά 
µέσα όπως αυτό που χρησιµοποιήθηκε στο πείραµα 
θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών. 

Πίνακας ΙΙ.2. Αναπτυξιακές παράµετροι της νέας βλάστησης των φυτών από το πείραµα του θαλάµου 
ελεγχοµένων συνθηκών στο τέλος του πειράµατος (90 ηµέρες). Οι τιµές αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό 
σφάλµα). 

παράµετρος Β+ Β– διαφορά (%) [†] 
µήκος νέας βλάστησης, συνολικό (cm) 190,93 ± 9,59 6,02 ± 0,42 –97  ** 
µήκος νέας κεντρικής βλάστησης (cm) 35,75 ± 2,87 6,02 ± 0,42 –83 ** 
µήκος νέας πλάγιας βλάστησης, συνολικό (cm) 155,18 ± 7,95 – –  
αριθµός πλάγιων κλάδων 13,10 ± 0,74 – –  
αριθµός νέων φύλλων 225,60 ± 8,23 14,15 ± 0,51 –94 ** 
βιοµάζα νέων φύλλων (g ξ.β.) 19,92 ± 0,73 1,94  ± 0,07 –90 ** 
βιοµάζα ριζών (g ξ.β.) 5,47 ± 0,24 2,80 ± 0,11 –49 ** 
υπέργεια (φύλλα) / υπόγεια βιοµάζα 3,64 0,69 81 ** 

[†] Η διαφορά αφορά στη µεταχείριση Β– ως προς τον µάρτυρα (Β+). Με διπλό αστερίσκο σηµειώνονται οι µέσοι όροι που 
διαφέρουν στατιστικά (P < 0,01; d.f. 38). 
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Εικόνα ΙΙ.2. Αντιπροσωπευτική εικόνα του 
υπέργειου µέρους των φυτών από το πείραµα του 
θαλάµου ελεγχοµένων συνθηκών στο τέλος του 
πειράµατος (90 ηµέρες). Με τα βέλη σηµειώνεται το 
σηµείο διαχωρισµού φύλλων των δύο ηλικιακών 
κατηγοριών (φύλλα (Νε) και (Πα)). Η διακεκοµένη 
οριζόντια γραµµή σηµειώνει το ύψος του φυτού Β– το 
οποίο δεν είναι εµφανές λόγω φυλλόπτωσης. 

 

Εικόνα ΙΙ.3. Αντιπροσωπευτική εικόνα του 
υπόγειου µέρους των φυτών από το πείραµα του 
θαλάµου ελεγχοµένων συνθηκών στο τέλος του 
πειράµατος (90 ηµέρες). Η κλιµακα έχει µήκος 5 cm. 

Ι    I.1.2. Αναπτυξιακές Παράµετροι και

Ανατοµικά Χαρακτηριστικά των Φύλλων    

Τα φύλλα των φυτών Β– επηρεάστηκαν δραµατικά 

από την έλλειψη βορίου (Πίνακας ΙΙ.3 και Εικόνα 

ΙΙ.4). Όσον αφορά στις αναπτυξιακές παραµέτρους, τα 
φύλλα ΝεΒ– εµφανίστηκαν µικρότερα σε µέγεθος 
κατά 25%. Το νωπό βάρος των φύλλων δεν 
επηρεάστηκε, ωστόσο το ξηρό βάρος εµφανίστηκε 
σηµαντικά αυξηµένο στα φύλλα ΝεΒ– κατά 59%. Ως 
αποτέλεσµα των παραπάνω επιδράσεων, η ειδική 
φυλλική µάζα σχεδόν διπλασιάστηκε στα φύλλα ΝεΒ–  
(Πίνακας ΙΙ.3). Το γεγονός αυτό σχετίζεται µε τον 
χαρακτήρα σκληροφυλλίας ο οποίος αποτελεί 
χαρακτηριστικό γνώρισµα των φύλλων σε είδη όπως η 
ελιά. Θα πρέπει να επισηµανθεί στο σηµείο αυτό ότι 
τα φύλλα ΝεΒ+ δεν παρουσίασαν την τυπική 
µορφολογία των φύλλών που αναπτύσσονται στο 
πεδίο. Το γεγονός αυτό οφείλεται πιθανότατα στην 
παντελή απουσία παραγόντων καταπόνησης εντός του 
θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών (υπεριώδης ακτινο–
βολία, ξηροθερµικές συνθήκες, θρεπτική καταπό–
νηση). Αντίθετα, τα φύλλα ΝεΒ–, λόγω της τροφο–
πενίας βορίου εµφάνισαν έντονο ξηροµορφικό 
χαρακτήρα. 

Μια επιπλέον ένδειξη για την παραπάνω 
επίδραση αποτελεί τόσο το πάχος των φύλλων όσο και 
το πάχος των επιµέρους ιστών και δοµών που 
εξειδικεύονται στην προστασία από παράγοντες του 
περιβάλλοντος που επικρατούν σε ξηροθερµικά 
οικοσυστήµατα όπως το Μεσογειακό. Στα φύλλα ΝεΒ– 
το πάχος βρέθηκε σηµαντικά αυξηµένο κατά 26% 
συγκριτικά µε τα φύλλα ΝεΒ+ (Πίνακας ΙΙ.3). Όσον 
αφορά στους επιµέρους ιστούς ή τµήµατα του φύλλου, 
τόσο το πάχος της προσαξονικής και αποαξονικής 
εφυµενίδας όσο και το πάχος του πασσαλώδους και 
σπογγώδους παρεγχύµατος αυξήθηκαν λόγω τροφο–
πενίας βορίου (Πίνακας ΙΙ.3). Ειδικότερα το πάχος 
του πασσαλώδους παρεγχύµατος αυξήθηκε κατά 48% 
στα φύλλα ΝεΒ– ενώ αυτό του σπογγώδους µόλις 
κατά 20%. Το γεγονός αυτό ενδεχοµένως να ενισχύει 
την παραπάνω παρατήρηση δεδοµένου ότι στα 
αείφυλλα σκληρόφυλλα η παρουσία του χαρακτη–
ριστικής οργάνωσης πασσαλώσους παρεγχύµατος 
σχετίζεται µε τον εγκλιµατισµό σε αντίξοες συνθήκες. 
Έτσι, στα φύλλα ΝεΒ–, ο λόγος του πάχους του 
πασσαλώδους προς το σπογγώδες παρέγχυµα 
αυξήθηκε κατά 22% συγκριτικά µε τα φύλλα ΝεΒ+ 
(Πίνακας ΙΙ.3). Είναι ιδιαίτερα ενδιαφέρον το γεγονός 
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ότι παρόλο που το πάχος του πασσαλώδους 
παρεγχύµατος αυξήθηκε, ο αριθµός των επάλληλων 
στρώσεων των κυττάρων του ιστού αυτού παρέµεινε 
σταθερός (αύξηση µόλις 8% στα φύλλα ΝεΒ– 
συγκριτικά µε τα φύλλα Β+). Επίσης πρέπει να 
σηµειωθεί ότι το πάχος τόσο της προσαξονικής όσο 
και της αποαξονικής επιδερµίδας παρέµεινε σταθερό. 

Μια σηµαντική παράµετρος που σχετίζεται µε 
ποικίλα οικοφυσιολογικά χαρακτηριστικά των 
ώριµων φύλλων της ελιάς είναι η παρουσία του 
τριχώµατος της αποαξονικής επιφάνειας. Η επίδραση 
της τροφοπενίας βορίου στο τρίχωµα ήταν αµελητέα 
όσον αφορά στην πυκνότητα τριχώµατος (µετρούµενη 
ως µάζα τριχών ανά επιφάνεια) αλλά σηµαντική όσον 
αφορά στην πυκνότητα τριχών (µετρούµενη ως 
αριθµός τριχών ανά επιφάνεια, Πίνακας ΙΙ.3). 

Στα παλιά φύλλα, η επίδραση της τροφοπενίας 
βορίου στην ξηρή βιοµάζα ήταν παραδόξως επίσης 
σηµαντική, σε σύγκριση µε τα νέα φύλλα. Έτσι, η 
αύξηση του µέσου ξηρού βάρους των ΠαΒ– φύλλων 
έφτασε το 40% και µε δεδοµένο ότι η επιφάνεια 
µειώθηκε µόλις κατά 4%, η αύξηση στην ειδική 
φυλλική µάζα έφτασε στο 49% (Πίνακας ΙΙ.3). Το 
σηµαντικό σηµείο της παρατήρησης αυτής 
εντοπίζεται στο γεγονός ότι παρόλο που η 
συγκεκριµένη κατηγορία φύλλων είχε ήδη 
ολοκληρώσει την ανάπτυξή της πριν την έναρξη του 
πειράµατος, εντούτοις η έλλειψη βορίου προκάλεσε 
µεταβολές σε κρίσιµες ανατοµικές και µορφολογικές 
παραµέτρους. Αν συγκρίνουµε τα φύλλα Νε µε τα 
φύλλα Πα, φύλλων Νε ήταν µικρότερη από αυτή των

Πίνακας ΙΙ.3. Αναπτυξιακά και ανατοµικά χαρακτηριστικά των φύλλων των φυτών από το πείραµα του 
θαλάµου ελεγχοµένων συνθηκών στο τέλος του πειράµατος (90 ηµέρες). Οι τιµές αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± 
τυπικό σφάλµα). 

παράµετρος ΝεΒ+ ΝεΒ– διαφορά (%) [†] 
αναπτυξιακές παράµετροι 
νωπό βάρος φύλλου (mg) 310 ± 6 303 ± 22 –2   
ξηρό βάρος φύλλου (mg) 86,3 ± 1,6 136,8 ± 10,1 59 ** 
προβολή επιφάνειας φύλλου (cm2) 7,54 ± 0,29 5,63 ± 0,36 –25 ** 
ειδική φυλλική µάζα (mg cm–2) 11,2 ± 0,6 22,1 ± 1,0 97 ** 
ανατοµικά χαρακτηρι τικά σ
πάχος φύλλου (µm) 407 ± 12 514 ± 13 26 ** 
 πάχος εφυµενίδας προσαξονικής επιφάνειας (µm) 7,78 ± 0,49 9,79 ± 0,41 26 ** 
 πάχος επιδερµίδας προσαξονικής επιφάνειας (µm) 16,7 ± 0,7 16,4 ± 0,4 –2  
 πάχος πασσαλώδους παρεγχύµατος (µm) 112 ± 5 166 ± 8 48 ** 
 πάχος σπογγώδους παρεγχύµατος (µm) 255 ± 9 306 ± 8 20 ** 
 πάχος επιδερµίδας αποαξονικής επιφάνειας (µm) 11,8 ± 0,3 11,5 ± 0,5 –3  
 πάχος εφυµενίδας αποαξονικής επιφάνειας (µm) 3,82 ± 0,42 5,42 ± 0,42 42 ** 
στρώµατα πασσαλώδους παρεγχύµατος 3,01 ± 0,13 3,25 ± 0,12 8  
πάχος πασσαλώδους / πάχος σπογγώδους παρεγχύµατος 0,442 ± 0,022 0,540 ± 0,027 22 ** 
χαρακτηριστ κά τριχώµατος ι
πυκνότητα τριχών (βάσεις mm–2) 89,4 ± 3,1 112,3 ± 4,0 26 ** 
πυκνότητα τριχώµατος (mg ν.β. cm–2) 0,999 ± 0,067 1,066 ± 0,065 7  
παράµετρος ΠαΒ+ ΠαΒ– διαφορά (%) [†] 
αναπτυξιακές παράµετροι 
νωπό βάρος φύλλου (mg) 206 ± 6 237 ± 12 15  
ξηρό βάρος φύλλου (mg) 80,8 ± 2,3 113,4 ± 5,7 40 ** 
προβολή επιφάνειας φύλλου (cm2) 4,19 ± 0,15 4,01 ± 0,20 –4  
ειδική φυλλική µάζα (mg cm–2) 17,9 ± 0,3 26,6 ± 0,5 49 ** 
χαρακτηριστ κά τριχώµατος ι
πυκνότητα τριχώµατος (mg ν.β. cm–2) 1,443 ± 0,064 1,398 ± 0,049 –3  

[†] Η διαφορά αφορά στη µεταχείριση Β– ως προς τον µάρτυρα (Β+). Με διπλό αστερίσκο σηµειώνονται οι µέσοι όροι που 
διαφέρουν στατιστικά (P < 0,01; d.f. 18). 
Πα ανεξαρτήτως της µεταχείρισης (Β+ ή Β–). Το 
γεγονός αυτό είναι αξιοπρόσεκτο δεδοµένου ότι 

συνήθως παρατηρείται η αντίθετη εικόνα. Έτσι, υπό 
συνθήκες πεδίου η πυκνότητα τριχώµατος των νέων 
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φύλλων είναι µεγαλύτερη ή τουλάχιστον ίση µε αυτή 
των παλαιών φύλλων.   

Τα συµπτώµατα τροφοπενίας στη νέα βλάστηση 
φαίνονται στην Εικόνα ΙΙ.4. Το ακραίο µερίστωµα των 
φυτών Β– εµφάνισε χαρακτηριστική αδυναµία 
έκπτυξης και τελικά νεκρώθηκε (Εικόνα ΙΙ.4.β). Τα 
φύλλα  ΝεΒ–  εµφάνισαν χλώρωση, ωστόσο µη τυπική  

 

Εικόνα ΙΙ.4. Αντιπροσωπευτικές εικόνες (α,β) της 
κορυφής και (γ,δ) των φύλλων της νέας βλάστησης 
των φυτών (α,γ) Β+ και (β,δ) Β–, από το πείραµα του 
θαλάµου ελεγχοµένων συνθηκών στο τέλος του 
πειράµατος (90 ηµέρες). Η κλιµακα έχει µήκος 5 cm 
(γ,δ). 

 

Εικόνα ΙΙ.5. Εγκάρσιες τοµές νωπών 
παρασκευασµάτων µε διελαύνον ορατό φως (χωρίς 
χρώση), της περιοχής του ηθµού της κύριας 
ηθµαγγειώδους δεσµίδας των φύλλων  της νέας 
βλάστησης των φυτών (α) Β+ και (β,γ) Β–, από το 
πείραµα του θαλάµου ελεγχοµένων συνθηκών στο 
τέλος του πειράµατος (90 ηµέρες). ∆ιακρίνεται η 
παρουσία του ζελατινώδους όψης και πορτοκαλί 
χρωµατισµού υλικού στην περιοχή του ηθµού. Στην 
εικόνα (γ) διακρίνεται η συσσώρευση του υλικού 
µεταξύ των κυττάρων του ηθµώδους παρεγχύµατος. Η 
κλιµακα έχει µήκος 50 µm. 

Εικόνα ΙΙ.6. Εγκάρσιες τοµές της περιοχής του ηθµού δευτερεύουσας ηθµαγγειώδους δεσµίδας των φύλλων  
της νέας βλάστησης των φυτών από το πείραµα του θαλάµου ελεγχοµένων συνθηκών, κατά τη λήξη του 
πειράµατος (90 ηµέρες) όπως εµφανίζονται στο ηλεκτρονικό µικροσκόπιο διέλευσης. α. µικροφωτογραφία µε 
διελαύνον ορατό φως ηµίλεπτης τοµής δευτερεύουσας ηθµαγγειώδους δεσµίδας µετά από χρώση µε κυανό της 
τολουϊδίνης (δκ: κύτταρο κολεού της ηθµαγγειώδους δεσµίδας, µσ: κύτταρο µεσοφύλλου, ξ: αγγείο ξύλου, : 
ενδιάµεσο κύτταρο, : ηθµώδες στοιχείο), β,γ. µικροφωτογραφίες από ΗΜ∆ της περιοχής του ηθµού φύλλων 
ΝεΒ+ και δ,ε. φύλλων ΝεΒ–, στ. λεπτοµέρεια της συµπλαστικής διασύνδεσης µεταξύ κυττάρων του κολεού της 
ηθµαγγειώδους δεσµίδας και ενδιαµέσων κυττάρων φύλλων ΝεΒ+ και ζ. φύλλων ΝεΒ–, όπου διακρίνονται 
πολυάριθµοι πλασµοδεσµοί µε χαρακτηριστική αναστόµωση µε κατεύθυνση από τα κύτταρα του κολεού προς τα 
ενδιάµεσα κύτταρα. Η κλίµακα έχει µήκος α: 25 µm, β–ζ: 0,5 µm.  
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της τροφοπενίας βορίου (όπως για παράδειγµα αυτής 
που παρατηρήθηκε στα φύλλα Β8 του πειράµατος 
πεδίου, Εικόνα ΙΙ.7.γ). Έτσι η χλώρωση ήταν διάχυτη 
σε όλο το έλασµα και εντονότερη ανάµεσα στις 
νευρώσεις (Εικόνα ΙΙ.4.δ).  

Οι ανατοµικές παρατηρήσεις σε νωπές τοµές 
φύλλων Νε έδειξαν εκτεταµένες µικροσκοπικές 
αλλοιώσεις στην περιοχή της ηθµώδους µοίρας. 
Συγκεκριµένα στην περιοχή αυτή παρατηρήθηκε 
συσσώρευση ενός ζελατινώδους – άµορφης υφής 
υλικού µε πορτοκαλί χρωµατισµό (Εικόνα ΙΙ.5.β).  

Λόγω της συσσώρευσής του σε  µεγάλες  ποσότητες 
ανάµεσα στα κύτταρα του ηθµώδους παρεγχύµατος 
κυρίως στους µεσοκυττάριους χώρους, παρατηρήθηκε 
αµοιβαία  αποµάκρυνση των στοιχείων του ηθµού 
(Εικόνα ΙΙ.5.γ). Παρατηρήσεις στο µικροσκόπιο 
επιφθορισµού µε διαφορετικά µήκη κύµατος 
ακτινοβολίας διέγερσης και χρήση διαφορετικών 
επαγωγέων φθορισµού δεν έδωσαν ασφαλείς 
πληροφορίες για την πιθανή χηµική σύσταση του 
υλικού. Υπάρχουν ενδείξεις πρόκειται για 
υδατάνθρακες, ωστόσο παραµένει άγνωστη η αιτία του 
πορτοκαλί χρωµατισµού. Για την διευκρίνηση των 
πιθανών επιπτώσεων της τροφοπενίας βορίου στη 
λεπτή δοµή των στοιχείων µεταφοράς, ετοιµάστηκαν 
εγκάρσιες τοµές από παρασκευάσµατα των 
δευτερογενών ηθµαγγειωδών δεσµίδων των φύλλων 
Νε και των δύο µεταχειρίσεων και έγινε παρατήρηση 
µε ΗΜ∆ στην περιοχή του ηθµού. Σύµφωνα µε τη 
βιβλιογραφία (βλ. Εισαγωγή, ενότητα ΙΙΙ.2) η φόρτωση 
των φωτοσυνθετικών προϊόντων στα ηθµώδη στοιχεία 
στο φυτό της ελιάς γίνεται µέσω της συµπλασµικής 
οδού. Έτσι, η ενδεχόµενη αλλοίωση υπό συνθήκες 
τροφοπενίας βορίου της διασύνδεσης µεταξύ 
κυττάρων του δεσµικού κολεού και ενδιάµεσων 
κυττάρων θα µπορούσε ενδεχοµένως να σχετίζεται µε 
αδυναµία εξόδου του φωτοσυνθετικά παραγόµενου 
άνθρακα από τα φύλλα – παραγωγούς. Έτσι, οι 
παρατηρήσεις εστιάστηκαν στην εξέταση της δοµής 
των κυττάρων αυτών καθώς και της µορφολογίας και 
η πυκνότητας των πλασµοδεσµών. Στην Εικόνα ΙΙ.6 

παρουσιάζονται αντιπροσωπευτικές µικροφωτογρα–
φίες της παραπάνω περιοχής και των δύο 
µεταχειρίσεων. Μετά από εξέταση ικανού αριθµού 
δειγµάτων προέκυψε το συµπέρασµα ότι η 

τροφοπενία βορίου δεν δηµιουργεί αλλοιώσεις στην 
λεπτή δοµή των στοιχείων µεταφοράς, των 
κυτταρικών τοιχωµάτων ή της µορφολογίας και 
πυκνότητας των πλασµοδεσµών (Εικόνα ΙΙ.6). 

ΙΙ.2. Πείραµα Πεδίου  

Ι    I.2.1. Αναπτυξιακές Παράµετροι και

Ανατοµικά Χαρακτηριστικά των Φύλλων    

Στον Πίνακα ΙΙ.4 παρουσιάζεται η σύνοψη των 
µετρήσεων των αναπτυξιακών και ανατοµικών 
παραµέτρων  των  φύλλων.  Τα   φύλλα   Β12   και  Β8 
εµφανίστηκαν µικρότερα σε διαστάσεις αλλά και µε 
λιγότερη βιοµάζα συγκριτικά µε τα φύλλα Β9. Στα 
τελευταία, η τιµή της νωπής και ξηρής βιοµάζας ήταν 
κατά 36% υψηλότερη ενώ η επιφάνεια µεγαλύτερη 
κατά 34%. Η ειδική φυλλική µάζα δεν παρουσίασε 
στατιστικά σηµαντικές διαφορές µεταξύ των 
δειγµάτων ωστόσο παρατηρήθηκε µια τάση αύξησης 
της παραµέτρου όταν η συγκέντρωση βορίου των 
φύλλων µειωνόταν (Πίνακας ΙΙ.4). 
Από τα ανατοµικά χαρακτηριστικά των φύλλων, η 
παράµετρος που επηρεάστηκε αισθητά ήταν το πάχος 
του πασαλλώδους παρεγχύµατος όπου για τα φύλλα 
Β9 ήταν κατά 14% χαµηλότερο συγκριτικά µε τα 
φύλλα Β12, ενώ για τα φύλλα Β8 ήταν κατά 6% 
υψηλότερο. Η διαφορά στο πάχος µεταξύ φύλλων Β8 
και Β9 ήταν στο επίπεδο του 23% (Πίνακας ΙΙ.4).  
Επίσης, για τα φύλλα Β9, ο λόγος πάχους 
πασσαλώδους προς σπογγώδες ήταν µειωµένος κατά 
14% συγκριτικά µε τα φύλλα Β12 ενώ ο αντίστοιχος 
λόγος των φύλλων Β8 ήταν κατά 12% υψηλότερος 
συγκριτικά µε τα φύλλα Β12 (Πίνακας ΙΙ.4). 

Η πυκνότητα του τριχώµατος στα φύλλα Β8 
εµφανίστηκε µειωµένη συγκριτικά µε αυτή των 
φύλλων Β12 κατά 10%. 

Στην Εικόνα ΙΙ.7 παρουσιάζονται αντιπροσωπευ–
τικές εικόνες της βλάστησης. Τα φύλλα Β8 
παρουσίασαν συµπτώµατα τυπικά της τροφοπενίας 
βορίου. Από την άλλη µεριά, τα φύλλα Β9 δεν 
παρουσίασαν ορατά συµπτώµατα τροφοπενίας βορίου. 
Οι κλαδίσκοι που έφεραν φύλλα µε συµπτώµατα 
τροφοπενίας παρουσίαζαν περιορισµένη έκπτυξη 
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των µεσογονατίων διαστηµάτων µε 
αποτέλεσµα η βλάστηση να εµφανίζεται 
πυκνή και µε υψηλό βαθµό αλληλοκάλυψης 
µεταξύ των φύλλων (Εικόνες ΙΙ.7.ζ και η). Σε 
πολλές περιπτώσεις παρατηρήθηκε νέκρωση 
του κορυφαίου µεριστώµατος (Εικόνα 

ΙΙ.7.στ). Ανάλογα µε την περίπτωση των 
φύλλων, οι κλαδίσκοι των φύλλων Β12 και 
Β9 δεν παρουσίασαν κάποια διαφορά στη 
διάταξη της βλάστησης. Παρατηρήσεις των 
φύλλων στο µικροσκόπιο µετά από 
προετοιµασία και τµήση ηµίλεπτων τοµών 
χρωµένων µε κυανό της τολουϊδίνης δεν 
έδειξαν κάποια ορατή αλλοίωση των 
επιδερµικών (Εικόνες ΙΙ.8.α–γ και µ–ο) ή 
χλωροφυλλούχων ιστών (πασσαλώδες και 
σπογγώδες παρέγχυµα, Εικόνες ΙΙ.8.δ–στ 
και ζ–θ). Επίσης δεν παρατηρήθηκαν 
αλλοιώσεις στις δευτερογενείς ηθµαγ–
γειώδεις δεσµίδες (Εικόνες ΙΙ.8.ι–λ). Στην 
κεντρική ηθµαγγειώδη δεσµίδα (Εικόνα ΙΙ.9) 
παρατηρήθηκαν αλλοιώσεις στην περιοχή 
του άνω σκληρεγχυµατικού κολεού των 
φύλλων Β8 (Εικόνα ΙΙ.9.γ). Στην ξυλώδη 
µοίρα δεν εµφανίστηκαν ανατοµικές 
διαφορές µεταξύ των φύλλων. Στην ηθµώδη 
µοίρα παρατηρήθηκε µικροσκοπική 
αλλοίωση ανάλογη µε αυτή των φύλλων 
ΝεΒ– του πειράµατος του θαλάµου 
ελεγχόµενων συνθηκών (βλ. ενότητα ΙΙ.1.2) 
και εναπόθεση ενός ανάλογης υφής υλικού 
το οποίο κατανέµεται µεταξύ των κυττάρων 
του ηθµώδους παρεγχύµατος. Το υλικό αυτό 
δίνει µπλε χρωµατισµό µετά από χρώση µε 
κυανό της τολουϊδίνης, γεγονός το οποίο 
ενδεχοµένως να υποδεικνύει ότι στη 
σύσταση του υλικού συµµετέχουν 
υδατάνθρακες. 
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Εικόνα ΙΙ.7. Αντιπροσωπευτικές εικόνες (α–γ) φύλλων και (δ–θ) κλαδίσκων των φυτών (α,δ) Β12, (β,ε) Β9 και 
(γ,στ–θ) Β8 από το πείραµα πεδίου. Ως Β12, Β9 και Β8 σηµειώνονται οι τρεις κατηγορίες φύλλων όπως 
ταξινοµήθηκαν µετά τον προσδιορισµό της συγκέντρωσης βορίου.  Στην εικόνα (γ) διακρίνονται φύλλα µε 
χαρακτηριστικά συµπτώµατα τροφοπενίας βορίου, Ι: φύλλο µε χλώρωση της κορυφής, ΙΙ: φύλλο µε 
χαρακτηριστικό ροπαλοειδές σχήµα, ΙΙΙ: φύλλο µε χλώρωση και ξήρανση στην κορυφή (βλ. επίσης κίτρινα βέλη 
στις εικόνες (στ–θ)). Στην εικόνα (στ) διακρίνονται αλλεπάλληλες εκπτύξεις των οφθαλµών και ξήρανση αυτών 
καθώς και του κορυφαίου µεριστώµατος. Στις εικόνες (ζ,η) οι κλαδίσκοι παρουσιάζουν χαρακτηριστική εικόνα 
που προέρχεται από την αδυναµία έκπτυξης της βλάστησης. Η κλίµακα έχει µήκος 2 cm. 

Εικόνα ΙΙ.8. Αντιπροσωπευτικές µικροφωτογραφίες µε διελαύνον ορατό φως ηµίλεπτων τοµών µετά από χρώση 
µε κυανό της τολουϊδίνης (α–γ) προσαξονικής επιδερµίδας, (δ–στ) πασσαλώδους παρεγχύµατος, (ζ–θ) 
σπογγώδους παρεγχύµατος, (ι–λ) δευτερευουσών ηθµαγγειωδών δεσµίδων και (µ–ο) αποαξονικής επιδερµίδας 
φύλλων των φυτών (α,δ,ζ,ι,µ) Β12, (β,ε,η,κ,ν) Β9 και (γ,στ,θ,λ,ο) Β8 από το πείραµα πεδίου. Ως Β12, Β9 και Β8 
σηµειώνονται οι τρεις κατηγορίες φύλλων όπως ταξινοµήθηκαν µετά τον προσδιορισµό της συγκέντρωσης 
βορίου. Η κλίµακα έχει µήκος 25 µm. 
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Εικόνα ΙΙ.9. Αντιπροσωπευτικές µικροφωτογραφίες µε διελαύνον ορατό φως ηµίλεπτων τοµών µετά από χρώση 
µε κυανό της τολουϊδίνης (α–γ) άνω σκληρεγχυµατικού κολεού, (δ–στ) ξυλώδους µοίρας και (ζ–θ) ηθµώδους 
µοίρας της κεντρικής ηθµαγγειώδους δεσµίδας φύλλων των φυτών (α,δ,ζ) Β12, (β,ε,η) Β9 και (γ,στ,θ) Β8 από το 
πείραµα πεδίου. Ως Β12, Β9 και Β8 σηµειώνονται οι τρεις κατηγορίες φύλλων όπως ταξινοµήθηκαν µετά τον 
προσδιορισµό της συγκέντρωσης βορίου.  Στην εικόνα (γ) διακρίνεται η παραµόρφωση των κυττάρων. Στην 
εικόνα (θ) διακρίνεται η παρουσία του ζελατινώδους όψης υλικού µεταξύ των κυττάρων της ηθµώδους µοίρας.  
Η κλίµακα έχει µήκος 25 µm. 
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ΙIΙ. Παράµετροι Φωτοσυνθετικής 

Λειτουργίας  

ΙΙΙ.1. Πείραµα Θαλάµου Ελεγχόµενων  

Συνθηκών 

Στην Εικόνα ΙΙΙ.1 παρουσιάζεται η συγκέντρωση 
χλωροφυλλών στα φύλλα σε δύο διαφορετικά στάδια 
του πειράµατος (ηµέρα 30 και ηµέρα 90 – λήξη). Η 
τροφοπενία βορίου προκάλεσε σηµαντική µείωση της 
συγκέντρωσης χλωροφυλλών ακόµα και µόλις 30 
ηµέρες  µετά  την  έναρξη  του  πειράµατος   τόσο   στα  
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Εικόνα ΙΙΙ.1. Συγκέντρωση χλωροφυλλών στα φύλλα 
(α) Νε και (β) Πα, των φυτών από το πείραµα του 
θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών 30 και 90 (λήξη) 
ηµέρες µετά την έναρξη του πειράµατος. Οι ράβδοι 
αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). : 
φύλλα φυτών Β+; : φύλλα φυτών Β–. Με διπλό 
αστερίσκο σηµειώνονται οι µέσοι όροι που διαφέρουν 
στατιστικά (P < 0,01; d.f. 8). 
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Εικόνα ΙΙΙ.2. Παράµετρος Fv / Fm των φύλλων (α) Νε 
και (β) Πα, των φυτών από το πείραµα του θαλάµου 
ελεγχόµενων συνθηκών 5, 20, 30 και 70 ηµέρες µετά 
την έναρξη του πειράµατος. Οι ράβδοι αντιστοιχούν 
στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). : φύλλα φυτών Β+; 

: φύλλα φυτών Β–. Με διπλό αστερίσκο 
σηµειώνονται οι µέσοι όροι που διαφέρουν στατιστικά 
(P < 0,01; d.f. 38). 

φύλλα Νε (Εικόνα ΙΙΙ.1.α) όσο και στα φύλλα Πα 
(Εικόνα ΙΙΙ.1.β).  

Αξιοσηµείωτο είναι το γεγονός ότι η συγκέντρωση 
χλωροφυλλών αυξήθηκε µε το χρόνο τόσο στα φύλλα 
ΝεΒ+ (εξέλιξη φυσιολογική δεδοµένης της 
συνεχιζόµενης ανάπτυξης των φύλλων αυτών) όσο και 
στα φύλλα ΠαΒ+. Η αύξηση της χλωροφύλλης στα 
τελευταία οφείλεται πιθανότατα στον εγκλιµατισµό 
στις νέες, ευνοϊκότερες συνθήκες θρέψης, αλλά και 
στο νέο καθεστώς φωτισµού. Άξιο παρατήρησης είναι 
επίσης το γεγονός της παρατηρούµενης στατιστικά 
σηµαντικής διαφοράς µεταξύ φύλλων ΠαΒ+ και 
ΠαΒ– ακόµα και µόλις 30 ηµέρες µετά την 
αποµάκρυνση του βορίου από το µέσο καλλιέργειας, 
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παρόλο που τα φύλλα αυτά είχαν ολοκληρώσει την 
ανάπτυξή τους σε περιβάλλον επάρκειας. 

Στην Εικόνα ΙΙΙ.2 παρουσιάζονται οι µετρήσεις 
της παραµέτρου Fv/Fm σε διαφορετικές χρονικές 
στιγµές µετά την έναρξη του πειράµατος. Στην 
Εικόνα ΙΙΙ.2.α φαίνεται ότι η φωτοχηµική απόδοση 
του φωτοσυστήµατος ΙΙ παρέµεινε σε κανονικά 
επίπεδα ακόµα και µετά την πάροδο 30 ηµερών από 
την επίδραση της έλλειψης βορίου. Ωστόσο, σε χρόνο 
70 ηµερών από την έναρξη του πειράµατος 
παρατηρήθηκε σηµαντική πτώση της φωτοχηµικής 
απόδοσης του φωτοσυστήµατος ΙΙ καθώς η τιµή της 
παραµέτρου Fv/Fm εµφάνισε στατιστικά σηµαντική 
µείωση (16%, Εικόνα ΙΙΙ.2.α, Πίνακας ΙΙΙ.1) στα φύλλα 
ΝεΒ– συγκριτικά µε το µάρτυρα (ΝεΒ+).  

Ανάλογη επίδραση της έλλειψης βορίου 
παρατηρήθηκε (σε µικρότερη όµως έκταση, µείωση 
6%, Πίνακας ΙΙΙ.1) και στα φύλλα Πα (Εικόνα ΙΙΙ.2.β) 
σε χρονικό διάστηµα 70 ηµερών µετά την έναρξη του 
πειράµατος. 

Tα αποτελέσµατα αυτά δείχνουν ότι η παράµετρος 
Fv / Fm στην περίπτωση της έλλειψης βορίου δεν 
αποτελεί έναν ασφαλή και ευαίσθητο δείκτη 
ανίχνευσης της καταπόνησης αφού η τροφοπενία του 
στοιχείου δεν επηρεάζει την φωτοχηµική απόδοση 
της φωτοσυνθετικής συσκευής παρά µόνο σε 
περιπτώσεις εκτεταµένης φυσιολογικής βλάβης. 

∆εδοµένου ότι η φωτοσυνθετική λειτουργία 
σχετίζεται µε την διάχυση του CO2 εντός της αέριας 
φάσης του µεσοφύλλου, διαδικασία που σχετίζεται 
και µε την πυκνότητα των στοµάτων, κρίθηκε 
απαραίτητο να µετρηθεί και η παράµετρος αυτή. Οι 
µετρήσεις έδειξαν ότι η έλλειψη βορίου δεν 

επηρεάζει   την  πυκνότητα  των   στοµάτων   
(Πίνακας ΙΙΙ.1). 

Η µέτρηση της φωτοσυνθετικής ικανότητας των 
φύλλων Νε µετρήθηκε σε συνθήκες υψηλής 
συγκέντρωσης CO2 (5% w/v). Στις συνθήκες αυτές, η 
διάχυση του CO2 µέσω των στοµάτων δεν επηρεάζει 
τη φωτοσυνθετική δραστηριότητα. Η τροφοπενία 
βορίου όχι µόνο δεν επηρέασε την φωτοσυνθετική 
ικανότητα των φύλλων αλλά αντίθετα παρατηρήθηκε 
αύξηση της τάξης του 22% χωρίς ωστόσο στατιστική 
σηµαντικότητα λόγω µεγάλου τυπικού σφάλµατος των 
µετρήσεων. Οι υψηλές τιµές τυπικού σφάλµατος 
σχετίζονται τόσο µε τη φύση της µέτρησης της 
φωτοσυνθετικής ικανότητας όσο και µε το γεγονός ότι 
στην ελιά παρατηρείται το φαινόµενο της 
µεσηµβρινής καταστολής της φωτοσυνθετικής 
λειτουργίας (βλ. Εισαγωγή, ενότητα ΙΙΙ.2). Για το λόγο 
αυτό οι µετρήσεις της φωτοσυνθετικής  ικανότητας 
συσχετίστηκαν µε την ώρα της ηµέρας και 
προσαρµόστηκαν καµπύλες τρίτου βαθµού για την 
περιγραφή του φαινοµένου στις δύο κατηγορίες 
φύλλων (Εικόνα ΙΙΙ.3). Από τα αποτελέσµατα αυτά 
επιβεβαιώθηκε ότι η φωτοσυνθετική ικανότητα των 
φύλλων ΝεΒ– εµφάνισε µια τάση αύξησης συγκριτικά 
µε τα φύλλα ΝεΒ.  

Τα αποτελέσµατα αυτά δείχνουν ότι το φαινόµενο 
της µεσηµβρινής καταστολής της φωτοσυνθετικής 
λειτουργίας στο φυτό της ελιάς παρουσιάζει 
χαρακτηριστικά ενδογενούς ρυθµού, αφού δεν 
φαίνεται να σχετίζεται ούτε µε ενδεχόµενη υδατική 
καταπόνηση των φυτών (δεδοµένου ότι οι 
εδαφοκλιµατικές συνθήκες όσον αφορά την υδατική 
κατάσταση  των  φυτών  στο    πείραµα    του   θαλάµου  

Πίνακας ΙIΙ.1. Παράµετροι που σχετίζονται µε τη φωτοσυνθετική λειτουργία των φύλλων κατά τη λήξη του 
πειράµατος στο θάλαµο ελεγχόµενων συνθηκών (90 ηµέρες, 70 ηµέρες για την παράµετρο Fv / Fm). Οι τιµές 
αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). 

παράµετρος ΝεΒ+ ΝεΒ– διαφορά (%) [†] 
πυκνότητα στοµάτων (στόµατα mm–2) 435 ± 15 438 ± 11 1  
παράµετρος Fv / Fm 0,767 ± 0,006 0,647 ± 0,008 –16 ** 
φωτοσυνθετική ικανότητα (µmol O2 m–2 sec–1) 40,0 ± 5,3 48,9 ± 5,7 22  
παράµετρο ΠαΒ+ ΠαΒ– διαφορά (%) [†] 
παράµετρος Fv / Fm 0,825 ± 0,003 0,775 ± 0,012 –6 ** 

[†] Η διαφορά αφορά στη µεταχείριση Β– ως προς τον µάρτυρα (Β+). Με διπλό αστερίσκο σηµειώνονται οι µέσοι όροι που 
διαφέρουν στατιστικά (P < 0,01; d.f. 18, πυκνότητα στοµάτων; d.f. 38, παράµετρος Fv / Fm; d.f. 24, φωτοσυνθετική ικανότητα). 
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Εικόνα ΙΙΙ.3. Ηµερήσιος ρυθµός της 
φωτοσυνθετικής ικανότητας των φύλλων από το 
πείραµα του θαλάµου ελεγχοµένων συνθηκών στο 
τέλος του πειράµατος (90 ηµέρες). Οι καµπύλες 
σχεδιάστηκαν µε προσαρµογή εξίσωσης τρίτου 
βαθµού. (●── ΝεΒ+; R2 0,264; ○─  ─ ΝεΒ–; R2 
0,349). Η οριζόντια ράβδος αντιπροσωπεύει το µήκος 
της φωτοπεριόδου στο θάλαµο ανάπτυξης. 

ελεγχόµενων συνθηκών ήταν ιδανικές) αλλά ούτε σε 
κλείσιµο  των   στοµάτων   (δεδοµένου   ότι   κατά   τις 
µετρήσεις της φωτοσυνθετικής ικανότητας, η 
αντίσταση των στοµάτων στη διάχυση του CO2 προς 
τα κύτταρα του µεσοφύλλου παρακάµπτεται µε τη 
χρήση υψηλής συγκέντρωσης CO2 στο θάλαµο 

µέτρησης (βλ. Υλικά και Μέθοδοι, ενότητα ΙΙΙ.3.4). 

ΙΙΙ.2. Πείραµα Πεδίου  

Στον Πίνακα ΙΙΙ.2 παρουσιάζονται οι µετρήσεις 
των φυσιολογικών παραµέτρων που σχετίζονται µε τη 
φωτοσυνθετική λειτουργία των φυτών του πειράµατος 
πεδίου. Η πυκνότητα στοµάτων αυξήθηκε στα φύλλα 
Β9 συγκριτικά µε τα φύλλα Β12 και Β8 χωρίς ωστόσο 
να είναι στατιστικά σηµαντική.  

Από την άλλη πλευρά, η έλλειψη βορίου 
προκάλεσε µείωση της συγκέντρωσης χλωροφυλλών 
κατά 13% στα φύλλα Β9 και κατά 33% στα φύλλα Β8 
συγκριτικά µε τα φύλλα Β12. Όπως και στο πείραµα 
του θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών, η συγκέντρωση 
χλωροφυλλών φαίνεται πως αποτελεί ευαίσθητο 
δείκτη της θρεπτικής κατάστασης των φύλλων. Η 
παράµετρος Fv / Fm εµφάνισε µικρή αλλά στατιστικά 
σηµαντική µείωση, τόσο στα φύλλα Β9 όσο και στα Β8 
συγκριτικά µε τα φύλλα Β12 (Πίνακας ΙΙΙ.2).  

Τα φύλλα Β12 εµφάνισαν συγκρίσιµη 
φωτοσυνθετική ικανότητα µε τα φύλλα Β9 (Πίνακας 
ΙΙΙ.2) ενώ στα φύλλα Β8 αυτή εµφανίστηκε µειωµένη 
κατά 10%. Ο λόγος για την έλλειψη ευαισθησίας των 
µετρήσεων, όπως και στην περίπτωση του πειράµατος 
του θαλάµου ελεγχοµένων συνθηκών, είναι η µεγάλη 
διακύµανση των µετρήσεων. 

Πίνακας ΙΙΙ.2. Παράµετροι που σχετίζονται µε τη φωτοσυνθετική λειτουργία των φύλλων από το πείραµα 
πεδίου. Οι τιµές αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). Ως Β12, Β9 και Β8 σηµειώνονται οι τρεις 
κατηγορίες φύλλων όπως ταξινοµήθηκαν µετά τον προσδιορισµό της συγκέντρωσης βορίου. 

παράµετρος  Β12  Β9  δ (%) [†]  Β8  δ (%) [†] 
πυκνότητα στοµάτων (στόµατα mm–2) 564 ± 75 a 670 ± 87 19 a 574 ± 77 2 a 
συγκέντρωση χλωροφυλλών (µg cm–2) 78,4 ± 2,5 a** 67,8 ± 5,6 –13 a* 52,2 ± 4,0 –33 b 
παράµετρος Fv / Fm 0,834 ± 0,006 a** 0,813 ± 0,004 –3 b 0,813 ± 0,005 –2 b 
φωτοσυνθετική ικανότητα (µmol O2 m–2 sec–1) 31,9 ± 6,4 a 32,3 ± 4,6 1 a 28,8 ± 5,2 –10 a 

[†] Η διαφορά αφορά στη µεταχείριση Β– ως προς τον µάρτυρα (Β+). Με διπλό / µονό αστερίσκο σηµειώνονται οι µέσοι όροι 
που διαφέρουν στατιστικά (P < 0,01 / < 0,05; d.f. 12). 
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ΙV. Σύσταση ∆ιαλυτών Σακχάρων των 

Φύλλων και του Χυµού του Ηθµού 

Ι   V.1. Πείραµα Θαλάµου Ελεγχόµενων

Συνθηκών 

IV.1.1. Σύσταση ∆ιαλυτών Σακχάρων  

των Φύλλων 

Σύµφωνα µε τα δεδοµένα της βιβλιογραφίας, η 
τροφοπενία βορίου επηρεάζει την παραγωγή και 
διανοµή των φωτοσυνθετικών προϊόντων. Συνήθως, 
υπό τροφοπενία βορίου, παρατηρείται συσσώρευση 
φωτοσυνθετικών προϊόντων στα φύλλα ως αποτέλεσµα 
της µειωµένης  ζήτησης από τα σηµεία κατανάλωσης. 
Ένα άλλο σηµείο που αξίζει διερεύνησης είναι η 
συγκέντρωση σε σακχαροαλκοόλες που ως γνωστόν 
(βλ. Εισαγωγή, ενότητα ΙΙ.5.2) εµπλέκονται στη 
διακίνηση του βορίου. Για τη διερεύνηση των 
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Εικόνα ΙV.1. Αντιπροσωπευτική χρωµατογραφική 
ανάλυση των διαλυτών σακχάρων των φύλλων της 
νέας βλάστησης (α) φυτών B+ και (β) φυτών Β– από το 
πείραµα του θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών στο 
τέλος του πειράµατος (90 ηµέρες). Η απόκριση του 
ανιχνευτή έχει διορθωθεί µε βάση το ξηρό βάρος των 
δειγµάτων. Συντοµογραφίες: Raf+Sta, ραφινόζη + 
σταχυόζη; Suc, σακχαρόζη; Glu, γλυκόζη; Ino, myo–
ινοσιτόλη, Fru, φρουκτόζη; Man, µαννιτόλη.  
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Εικόνα ΙV.2. Συγκέντρωση διαλυτών σακχάρων 
εκφρασµένη ανά µονάδα ξηρού βάρους φύλλου στα 
φύλλα (α) Νε και (β) Πα, των φυτών από το πείραµα 
του θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών στο τέλος οτυ 
πειράµατος (90 ηµέρες). Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο 
µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). : φύλλα φυτών Β+; : 
φύλλα φυτών Β–. Με αστερίσκο σηµειώνονται οι 
µέσοι όροι που διαφέρουν στατιστικά (P < 0,05; d.f. 
8). Συντοµογραφίες όπως στην εικόνα IV.1. Τα 
σάκχαρα ραφινόζη και σταχυόζη εκφράζονται ως 
ισοδύναµο σταχυόζης και τα φρουκτόζη και myo–
ινοσιτόλη ως ισοδύναµο φρουκτόζης. 

παραπάνω σηµείων πραγµατοποιήθηκαν αναλύσεις 
των διαλυτών σακχάρων των φύλλων. 
 Η χρωµατογραφική ανάλυση των διαλυτών σακχάρων 
επιβεβαίωσε τα ευρήµατα της βιβλιογραφίας σχετικά 
µε την ποιοτική σύσταση των σακχάρων των φύλλων 
της ελιάς (βλ. Εισαγωγή, ενότητα ΙΙΙ.2). Στην Εικόνα 

IV.1 παρουσιάζονται αντιπροσωπευτικές χρωµατο–
γραφικές αναλύσεις του ουδέτερου κλάσµατος 
υδατικού εκχυλίσµατος των φύλλων. Προκαταρκτικά 
πειράµατα έδειξαν ότι η χρήση νερού ως 
εκχυλιστικού µέσου πλεονεκτεί έναντι της κλασικής  
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Εικόνα ΙV.3. Συγκέντρωση διαλυτών σακχάρων 
εκφρασµένη ανά µονάδα βάρους νερού του φύλλου 
στα φύλλα (α) Νε και (β) Πα, των φυτών από το 
πείραµα του θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών στο 
τέλος του πειράµατος (90 ηµέρες). Οι ράβδοι 
αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). : 
φύλλα φυτών Β+; : φύλλα φυτών Β–. Με αστερίσκο 
σηµειώνονται οι µέσοι όροι που διαφέρουν στατιστικά 
(P < 0,05; d.f. 8). Συντοµογραφίες όπως στην εικόνα 
IV.1. Τα σάκχαρα ραφινόζη και σταχυόζη 
εκφράζονται ως ισοδύναµο σταχυόζης και τα 
φρουκτόζη και myo–ινοσιτόλη ως ισοδύναµο 
φρουκτόζης. 

µεθόδου  εκχύλισης  µε αλκοόλη διότι απλουστεύει τη 
διαδικασία προετοιµασίας του δείγµατος πριν την 
ανάλυση, οι δε αναλυτικές παρεµβολές είναι λιγό–
τερες στο τελικό δείγµα44.  

Στην Εικόνα IV.2 παρουσιάζεται η σύσταση των 
σακχάρων των φύλλων εκφρασµένη ανά µονάδα ξηρού 
βάρους των φύλλων ενώ στην Εικόνα IV.3 ανά µονάδα 
µάζας του περιεχόµενου νερού των φύλλων. Ο 
δεύτερος αυτός τρόπος έκφρασης δίνει πληροφορίες 
για την σύσταση των σακχάρων των φύλλων 

προσεγγίζοντας καλύτερα την in vivo κατάσταση. 
Στα φύλλα ΝεΒ+ του πειράµατος θαλάµου 

ελεγχόµενων συνθηκών η σύσταση κατά βάρος των 
διαλυτών σακχάρων ήταν 44% γλυκόζη, 27% 
µαννιτόλη, 21% σταχυόζη και ραφινόζη, 6% 
σακχαρόζη και 2% myo–ινοσιτόλη και φρουκτόζη. 

Στα φύλλα Νε διαπιστώθηκε ότι η συγκέντρωση 
των διαλυτών σακχάρων (κυρίως της γλυκόζης) είναι 
υψηλότερη αυτής των φύλλων Πα (ως σύνολο 195 ± 
16 µg mg–1 ξ.β. φύλλων ΝεΒ+ έναντι 160 ± 5 µg mg–1 
ξ.β. φύλλων ΠαΒ+, βλ. Εικόνα ΙV.2). 

Στα φύλλα Νε βρέθηκε ότι η συγκέντρωση των 
σακχάρων της οµάδας της ραφινόζης είναι 
χαµηλότερη στα φύλλα Β– συγκριτικά µε τα Β+. 
Επίσης, η συγκέντρωση των σακχάρων myo–
ινοσιτόλη και φρουκτόζη είναι υψηλότερη στα φύλλα 
Β– συγκριτικά µε τα Β+ (αύξηση που αποδόθηκε στη 
φρουκτόζη, βλ. Εικόνες IV.1.α και β). Η συγκέντρωση 
της γλυκόζης ήταν αρκετά υψηλότερη στα φύλλα 
ΝεΒ– συγκριτικά µε τα φύλλα ΝεΒ+ (25%) ωστόσο 
δεν ήταν στατιστικά σηµαντική λόγω υψηλής 
διακύµανσης των µετρήσεων (Εικόνα IV.2.α). Η 
τροφοπενία βορίου δεν επηρέασε τη συγκέντρωση της 
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Εικόνα ΙV.4. Γραµµοµοριακή σύσταση της 
δεξαµενής των διαλυτών σακχάρων στα φύλλα των 
φυτών από το πείραµα του θαλάµου ελεγχόµενων 
συνθηκών στο τέλος του πειράµατος (90 ηµέρες). Οι 
ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο της εκατοστιαίας 
σύστασης. : ραφινόζη+σταχυόζη (ως ισοδύναµο 
σταχυόζης); : σακχαρόζη; : γλυκόζη; : 
φρουκτόζη+myo–ινοσιτόλη (ως ισοδύναµο 
φρουκτόζης); : µαννιτόλη. 
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σακχαρόζης ή της µαννιτόλης. (Εικόνα IV.2.α). Ως 
σύνολο, η συγκέντρωση των σακχάρων κατά βάρος 
ήταν 195 ± 16 µg mg–1 ξ.β. για τα φύλλα ΝεΒ+ και 
208 ± 12 µg mg–1 ξ.β. για τα φύλλα ΝεΒ–. 

Ι  

Στα φύλλα Πα οι διαφορές στη συγκέντρωση των 
σακχάρων µεταξύ των µεταχειρίσεων Β+ και Β– ήταν 
µικρότερες (Εικόνα IV.2.β). Ανάλογα µε τα φύλλα Νε, 
η συγκέντρωση της γλυκόζης ήταν κατά 12% 
υψηλότερη στα φύλλα ΠαΒ– συγκριτικά µε τα φύλλα 
ΠαΒ+. Ωστόσο και στην περίπτωση αυτή η διαφορά 
δεν ήταν στατιστικά σηµαντική. 

Από την έκφραση της συγκέντρωσης σακχάρων 
ανά µονάδα µάζας περιεχόµενου νερού των φύλλων 
(Εικόνα ΙV.3) προκύπτει ότι η τροφοπενία βορίου 
προκάλεσε αισθητή αύξηση της συγκέντρωσης 
σακχάρων. Αυτό είναι περισσότερο εµφανές στα νεαρά 
φύλλα (Εικόνα IV.3.α) και ιδιαίτερα για τα σάκχαρα 
σακχαρόζη (34,0 ± 2,3 µmol g–1 Η2Ο για τα ΝεΒ– 
έναντι 13,8 ± 0,7 µmol g–1 Η2Ο για τα ΝεΒ+, αύξηση 
κατά 146%), γλυκόζη (488 ± 32 µmol g–1 Η2Ο για τα 
ΝεΒ– έναντι 182 ± 22 µmol g–1 Η2Ο για τα ΝεΒ+, 
αύξηση κατά 168%), myo–ινοσιτόλη + φρουκτόζη 
(33,3 ± 6,2 µmol g–1 Η2Ο για τα ΝεΒ– έναντι 8,6 ± 
0,9 µmol g–1 Η2Ο για τα ΝεΒ+, αύξηση κατά 289%) 
και µαννιτόλη (215 ± 17 µmol g–1 Η2Ο για τα ΝεΒ– 
έναντι 114 ± 8 µmol g–1 Η2Ο για τα ΝεΒ+, αύξηση 
κατά 89%). Αντίστοιχα, στα ώριµα φύλλα οι διαφορές 
δεν ήταν τόσο δραµατικές (Εικόνα IV.3.β). 
Υψηλότερες διαφορές παρουσιάστηκαν στα σάκχαρα 
γλυκόζη (391 ± 17 µmol g–1 Η2Ο για τα ΠαΒ– έναντι 
245 ± 11 µmol g–1 Η2Ο για τα ΠαΒ+, αύξηση κατά 
60%) και µαννιτόλη (230 ± 10 µmol g–1 Η2Ο για τα 
ΠαΒ– έναντι 156 ± 8 µmol g–1 Η2Ο για τα ΠαΒ+, 
αύξηση κατά 48%). 

Όσον αφορά στην εκατοστιαία γραµµοµοριακή 
σύσταση (Εικόνα IV.4) οι σηµαντικότερες διαφορές 
σηµειώθηκαν για τη γλυκόζη (60% στα ΝεΒ– φύλλα 
έναντι 52–54% στις υπόλοιπες κατηγορίες) και τη 
µαννιτόλη (27% στα ΝεΒ– φύλλα έναντι 32–33% στις 
υπόλοιπες κατηγορίες). 

V.2. Πείραµα Πεδίου

IV.2.1. Σύσταση ∆ιαλυτών Σακχάρων  

των Φύλλων  

Η ανάλυση των διαλυτών σακχάρων των φύλλων 
του πειράµατος πεδίου πραγµατοποιήθηκε µε την 
ίδια µέθοδο µετά από ορισµένες βελτιώσεις. Αλλαγές 
στη ροή της κινητής φάσης καθώς και στη 
θερµοκρασία ανάλυσης επέφεραν σηµαντική 
βελτίωση των χρόνων συγκράτησης των αναλυόµενων 
συστατικών (Εικόνα IV.4 σε σύγκριση µε την 
αντίστοιχη  Εικόνα IV.1). 

Η ποιοτική σύσταση των διαλυτών σακχάρων των 
φύλλων ήταν και πάλι αυτή που έχει αναφερθεί στη 
βιβλιογραφία (βλ. Εισαγωγή, ενότητα ΙΙΙ.2). Στην 
Εικόνα IV.4 παρουσιάζονται αντιπροσωπευτικές 
χρωµατογραφικές αναλύσεις του ουδέτερου 
κλάσµατος του υδατικού εκχυλίσµατος των φύλλων. 

Σύµφωνα µε τα αποτελέσµατα των 
χρωµατογραφικών αναλύσεων, η σύσταση των 
διαλυτών σακχάρων των φύλλων Β12 ήταν κατά 
βάρος 48% γλυκόζη, 36% µαννιτόλη, 3% σταχυόζη 
και ραφινόζη, 4% σακχαρόζη και 8% myo–ινοσιτόλη 
και φρουκτόζη. 

Η διαφορετική θρεπτική κατάσταση των φύλλων 
όσον αφορά στη συγκέντρωση βορίου δεν επηρέασε σε 
σηµαντικό βαθµό τη σύσταση των διαλυτών σακχάρων 
εκφρασµένη ανά µονάδα ξηρού βάρους φύλλων 
(Εικόνα IV.5). Η συγκέντρωση των σακχάρων της 
οµάδας της ραφινόζης αυξήθηκε µε την µείωση του 
περιεχοµένου σε βόριο από 2,21 ± 0,27 µmol g–1 ξ.β. 
στα φύλλα Β12 σε  2,59 ± 0,05 µmol g–1 ξ.β. στα 
φύλλα Β9 και σε 3,10 ± 0,93 µmol g–1 ξ.β. στα φύλλα 
Β8, µεταβολή που δεν ήταν στατιστικά σηµαντική 
(Εικόνα IV.5). Η συγκέντρωση της σακχαρόζης ήταν 
χαµηλότερη στα φύλλα Β12 (5,62 ± 0,51 µmol g–1 ξ.β. 
έναντι 8,61 ± 1,53 µmol g–1 ξ.β. και 8,32 ± 0,97 µmol 
g–1 ξ.β. στα φύλλα Β9 και Β8 αντίστοιχα). Από την 
άλλη µεριά η συγκέντρωση της γλυκόζης, της myo–
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Εικόνα ΙV.4. Αντιπροσωπευτική χρωµατογραφική ανάλυση των διαλυτών σακχάρων των φύλλων φυτών (α) 
B12, (β) Β9 και (γ) Β8 από το πείραµα πεδίου. Ως Β12, Β9 και Β8 σηµειώνονται οι τρεις κατηγορίες φύλλων 
όπως ταξινοµήθηκαν µετά τον προσδιορισµό της συγκέντρωσης βορίου.  Η απόκριση του ανιχνευτή έχει 
διορθωθεί µε βάση το ξηρό βάρος των δειγµάτων. Συντοµογραφίες όπως στην εικόνα IV.1. 

σάκχαρο

Raf+Sta Suc Glu Ino+Fru Man

µm
ol

 g
-1

 ξ
.β

.

0

50

100

150

a a* ab b
a a

a a a

a a a

a*

b
ab

 
Εικόνα ΙV.5. Συγκέντρωση διαλυτών σακχάρων 
εκφρασµένη ανά µονάδα ξηρού βάρους φύλλου στα 
φύλλα των φυτών από το πείραµα πεδίου. Οι ράβδοι 
αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). : 
φύλλα φυτών Β12; : φύλλα φυτών Β9; : φύλλα 
φυτών Β8. Ως Β12, Β9 και Β8 σηµειώνονται οι τρεις 
κατηγορίες φύλλων όπως ταξινοµήθηκαν µετά τον 
προσδιορισµό της συγκέντρωσης βορίου. Με 
διαφορετικά γράµµατα σηµειώνονται οι µέσοι όροι 
που διαφέρουν στατιστικά µεταξύ τους (*: P < 0,05; 
d.f. 12). Συντοµογραφίες όπως στην εικόνα IV.1. Τα 
σάκχαρα ραφινόζη και σταχυόζη εκφράζονται ως 
ισοδύναµο σταχυόζης και τα φρουκτόζη και myo–
ινοσιτόλη ως ισοδύναµο φρουκτόζης. 

ινοσιτόλης και φρουκτόζης δεν παρουσίασε 
διακυµάνσεις. Η µαννιτόλη εµφάνισε τη χαµηλότερη 
συγκέντρωση στα φύλλα Β12 (88,1 ± 5,4 µmol g–1 ξ.β.) 
ενώ η υψηλότερη συγκέντρωση εµφανίστηκε στα 
φύλλα Β9 (109,0 ± 5,1 µmol g–1 ξ.β., βλ. Εικόνα IV.5). 

Όταν η συγκέντρωση των σακχάρων εκφράστηκε 
ανά µονάδα µάζας του περιεχοµένου νερού των 
φύλλων (Εικόνα IV.6), σηµαντικές διαφορές 
παρουσιάστηκαν µεταξύ των φύλλων Β12 και Β8 για 
τα σάκχαρα σακχαρόζη (28,9 ± 3,4 µmol g–1 Η2Ο για 
τα Β8  έναντι 16,6 ± 1,5 µmol g–1 Η2Ο για  τα Β12, 
αύξηση κατά 74%) και myo–ινοσιτόλη + φρουκτόζη 
(79,2 ± 5,0 µmol g–1 Η2Ο για τα Β8 έναντι 59,8 ± 6,0 
µmol g–1 Η2Ο για τα Β12, αύξηση κατά 33%). Η πιο 
αξιοσηµείωτη επίδραση της έλλειψης βορίου 
παρατηρήθηκε στη συγκέντρωση της µαννιτόλης, η 
οποία παρουσίασε αύξηση τόσο στα Β9 όσο και στα Β8 
φύλλα  συγκριτικά µε τα φύλλα Β12 (330 ± 15 µmol 
g–1 Η2Ο για τα Β9 και 330 ± 27 µmol g–1 Η2Ο για τα 
Β8 έναντι 260 ± 16 µmol g–1 Η2Ο για τα Β12, αύξηση 
27%). 

Όπως και µε τη συγκέντρωση των σακχάρων, και 
η γραµµοµοριακή σύσταση δεν  επηρεάστηκε  αξιοση– 
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Εικόνα ΙV.6. Συγκέντρωση διαλυτών σακχάρων 
εκφρασµένη ανά µονάδα βάρους νερού του φύλλου 
στα φύλλα των φυτών από το πείραµα πεδίου. Οι 
ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). 

: φύλλα φυτών Β12; : φύλλα φυτών Β9; : φύλλα 
φυτών Β8. Ως Β12, Β9 και Β8 σηµειώνονται οι τρεις 
κατηγορίες φύλλων όπως ταξινοµήθηκαν µετά τον 
προσδιορισµό της συγκέντρωσης βορίου. Με 
διαφορετικά γράµµατα σηµειώνονται οι µέσοι όροι 
που διαφέρουν στατιστικά µεταξύ τους (*: P < 0,05; 
d.f. 12). Συντοµογραφίες όπως στην εικόνα IV.1. Τα 
σάκχαρα ραφινόζη και σταχυόζη εκφράζονται ως 
ισοδύναµο σταχυόζης και τα φρουκτόζη και myo–
ινοσιτόλη ως ισοδύναµο φρουκτόζης. 

µείωτα από την διαφορετική θρεπτική κατάσταση των 
φύλλων (Εικόνα IV.6). Η υψηλότερη διαφορά 
παρατηρήθηκε στη συµµετοχή της µαννιτόλης η 
οποία ήταν 41% για τα φύλλα Β9 και38% για τα 
φύλλα Β12 και Β8 και στη συµµετοχή της γλυκόζης η 
οποία ήταν 46% για τα φύλλα Β9 και 49–50 για τα 
φύλλα Β12 και Β8 (Εικόνα IV.7). 

IV.2.1. Σύσταση ∆ιαλυτών Σακχάρων  

του Χυµού του Ηθµού   

Η τροφοπενία βορίου επηρεάζει δυσµενώς την 
έκπτυξη της νέας βλάστησης. Για το λόγο αυτό έχει 
αναφερθεί ότι υπό συνθήκες έλλειψης του στοιχείου 
αυτού ενδέχεται να ανατρέπεται το πρότυπο διανοµής 
των φωτοσυνθετικών προϊόντων από τα φύλλα – 
παραγωγούς προς τα σηµεία µεταβολικής κατα–
νάλωσης.  

Στην ελιά, ως κύρια διακινήσιµα σάκχαρα 
αναφέρονται ο τετρασακχαρίτης σταχυόζη και ο 
τρισακχαρίτης ραφινόζη, η σακχαρόζη και η  
σακχαροαλκοόλη µαννιτόλη98 (βλ. επίσης Εισαγωγή, 

ενότητα ΙΙΙ.2). 
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Εικόνα ΙV.7. Γραµµοµοριακή σύσταση της δεξαµενής 
των διαλυτών σακχάρων στα φύλλα των φυτών από το 
πείραµα πεδίου. Ως Β12, Β9 και Β8 σηµειώνονται οι 
τρεις κατηγορίες φύλλων όπως ταξινοµήθηκαν µετά 
τον προσδιορισµό της συγκέντρωσης βορίου.  Οι 
ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο της εκατοστιαίας 
σύστασης. : ραφινόζη+σταχυόζη (ως ισοδύναµο 
σταχυόζης); : σακχαρόζη; : γλυκόζη; : 
φρουκτόζη+myo–ινοσιτόλη (ως ισοδύναµο 
φρουκτόζης); : µαννιτόλη. 

Στο παρόν πείραµα προσδιορίστηκε η σύσταση του 
χυµού του ηθµού σε σάκχαρα. Για την παραλαβή του 
χυµού επιλέχθηκε η µέθοδος της διευκολυνόµενης 
εξίδρωσης µέσω διαλύµατος χηλικού καλίου–νατρίου 
(διάλυµα εξίδρωσης). Η παρουσία του χηλικού 
παράγοντα συµβάλει στη δέσµευση του ασβεστίου και 
στην αποτροπή της δηµιουργίας καλλόζης η οποία 
εµφράσει τους ηθµοσωλήνες στην περιοχή της τοµής 
του µίσχου και παρεµποδίζει την εξίδρωση. Με τον 
τρόπο αυτό καθίσταται δυνατή η απρόσκοπτη 
συλλογή ποσότητας του χυµού του ηθµού που 
επαρκεί για την εκτέλεση των χηµικών αναλύσεων. 
Ωστόσο, η υψηλή συγκέντρωση του χηλικού 
παράγοντα (20 mM) και η προσθήκη ποσότητας KOH 
για τη ρύθµιση της τιµής του pH δηµιουργούν ένα 
αναλυτικό υπόβαθρο το οποίο δυσχεραίνει την 
ανάλυση δεδοµένου ότι οι ποσότητες των σακχάρων 
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Αποτελέσµατα 

που παραλαµβάνονται είναι συνήθως συγκριτικά 
χαµηλές (Εικόνα IV.8). 

Από την άλλη µεριά, το δείγµα του χυµού 
παραλαµβάνεται σε έναν κατά πολύ µεγαλύτερο όγκο 
του διαλύµατος εξίδρωσης και κατά συνέπεια δεν 
είναι δυνατή η αξιόπιστη ποσοτική ανάλυση του 
δείγµατος. Για τους λόγους αυτούς η µέθοδος της 
διευκολυνόµενης εξίδρωσης θεωρείται ως 
ηµιποσοτική µέθοδος µέτρησης95. Ωστόσο είναι η 
µόνη µέθοδος που µπορεί να εφαρµοστεί σε είδη που 
δεν διαθέτουν αφίδες ως φυσικούς εχθρούς ή τη 
δυνατότητα παραλαβής του χυµού απευθείας µέσω 
εκτοµής των αγγείων. 

Για την εξασφάλιση όσο το δυνατόν υψηλότερης 
απόδοσης της µεθόδου, τα φύλλα τοποθετήθηκαν υπό 
γωνία και δέχονταν ακτινοβολία έντασης (PAR) 600 
µmol quanta m–2 s–1 ώστε να συνεχίζεται απρόσκοπτα 
η φωτοσυνθετική λειτουργία. Σε µια προσπάθεια 
εκτίµησης της ποσότητας των παραληφθέντων 
σακχάρων  µετρήθηκε  τόσο  η  επιφάνεια των φύλλων 

που χρησιµοποιήθηκαν για την εξίδρωση όσο και ο 
όγκος του διαλύµατος εξίδρωσης. 

Σύµφωνα µε τα αποτελέσµατα, η απόδοση των 
σακχάρων στο χυµό του ηθµού ήταν 5,51 ± 0,32 nmol 
cm–2 επιφάνειας φύλλου για τα φύλλα Β12, 6,19 ± 
0,49 nmol cm–2 επιφάνειας φύλλου για τα φύλλα Β9 
και 7,03 ± 0,33 nmol cm–2 επιφάνειας φύλλου για τα 
φύλλα Β8 για ένα χρονικό διάστηµα 6 ωρών (Εικόνα 

IV.9).  
Όσον αφορά στα επιµέρους σάκχαρα, 

παρατηρήθηκε µια σηµαντική αύξηση (74%) της 
απόδοσης σε ραφινόζη και σταχυόζη των φύλλων Β8 
συγκριτικά µε τα φύλλα Β12 και Β9 και µια επίσης 
σηµαντική αύξηση (34%) στη απόδοση σε µαννιτόλη 
των φύλλων Β8 (6,03 ± 0,16 nmol cm–2 επιφάνειας 
φύλλου) συγκριτικά µε τα φύλλα Β12 (4,52 ± 0,19 
nmol cm–2 επιφάνειας φύλλου) και Β9 (4,73 ± 0,27 
nmol cm–2 επιφάνειας φύλλου, Εικόνα IV.9). Το 
γεγονός αυτό έχει ιδιαίτερο αντίκτυπο στη συνολική 
διακινήσιµη ποσότητα σακχάρων δεδοµένης της 
µεγάλης συµµετοχής της µαννιτόλης στην σύσταση
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Εικόνα ΙV.8. Ενδεικτική χρωµατογραφική ανάλυση των σακχάρων του χυµού του ηθµού φυτών (α) διάλυµα 
εξίδρωσης µε 20 mM Na2EDTA ρυθµισµένο σε pH 7,0 µε διάλυµα KOH (χωρίς δείγµα), (β) Β12, (γ) Β9 και (δ) 
Β8 από το πείραµα πεδίου. Ως Β12, Β9 και Β8 σηµειώνονται οι τρεις κατηγορίες φύλλων όπως ταξινοµήθηκαν 
µετά τον προσδιορισµό της συγκέντρωσης βορίου.  Η απόκριση του ανιχνευτή έχει διορθωθεί µε βάση την 
επιφάνεια προβολής των φύλλων. Συντοµογραφίες όπως στην εικόνα IV.1. 
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Εικόνα ΙV.9. Συγκέντρωση (ανά µονάδα φυλλικής 
επιφάνειας) διαλυτών σακχάρων του χυµού του 
ηθµού φύλλων των φυτών του πειράµατος πεδίου. Οι 
ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). 

: φύλλα φυτών Β12; : φύλλα φυτών Β9; : φύλλα 
φυτών Β8. Ως Β12, Β9 και Β8 σηµειώνονται οι τρεις 
κατηγορίες φύλλων όπως ταξινοµήθηκαν µετά τον 
προσδιορισµό της συγκέντρωσης βορίου.  Με 
διαφορετικά γράµµατα σηµειώνονται οι µέσοι όροι 
που διαφέρουν στατιστικά µεταξύ τους (** / *: P < 
0,05 / 0,01; d.f. 6). Συντοµογραφίες όπως στην εικόνα 
IV.1. Τα σάκχαρα ραφινόζη και σταχυόζη 
εκφράζονται ως ισοδύναµο σταχυόζης.  

του χυµού του ηθµού. Η απόδοση σε σακχαρόζη 
εµφανίστηκε αυξηµένη στα φύλλα Β9 (1,15 ± 0,18 
nmol cm–2 επιφάνειας φύλλου) συγκριτικά µε τα 
φύλλα Β12 (0,69 ± 0,09 nmol cm–2 επιφάνειας 
φύλλου) και ιδιαίτερα µε τα φύλλα Β8 (0,48 ± 0,11 
nmol cm–2 επιφάνειας φύλλου). Σύµφωνα µε τα 
αποτελέσµατα, η µείωση του περιεχοµένου βορίου στα 
φύλλα προκαλεί µια αύξηση της απόδοσης σε σάκχαρα 
στον   χυµό   του   ηθµού.   Η   αύξηση    αυτή    αφορά  

ιδιαίτερα στην σακχαροαλκοόλη µαννιτόλη (Εικόνα 

IV.9). 
Στην Εικόνα IV.10 παρουσιάζεται η 

γραµµοµοριακή εκατοστιαία σύσταση των 
ολιγοσακχαριτών στο χυµό του ηθµού. Η σύσταση σε 
ολιγοσάκχαρα ήταν για τα φύλλα Β12, 82% σε 
µαννιτόλη, 13% σε σακχαρόζη και 5% σε σταχυόζη 
και ραφινόζη (ως σταχυόζη). Στα φύλλα Β9 η σύσταση 
ήταν 76% σε µαννιτόλη, 19% σε σακχαρόζη και µόλις 
5% σε σταχυόζη και ραφινόζη ενώ στα φύλλα Β8, 86% 
σε µαννιτόλη, 7% σε σακχαρόζη και 7% σε σταχυόζη 
και ραφινόζη. 
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Εικόνα ΙV.10. Γραµµοµοριακή σύσταση των 
σακχάρων του χυµού του ηθµού των φύλλων των 
φυτών του πειράµατος πεδίου. Ως Β12, Β9 και Β8 
σηµειώνονται οι τρεις κατηγορίες φύλλων όπως 
ταξινοµήθηκαν µετά τον προσδιορισµό της 
συγκέντρωσης βορίου.  Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο 
µέσο όρο της εκατοστιαίας σύστασης. : 
ραφινόζη+σταχυόζη (ως ισοδύναµο σταχυόζης); : 
σακχαρόζη; : µαννιτόλη. 

 117



Αποτελέσµατα 

V. Σύσταση Φαινολικών Συστατικών 

των Φύλλων και του Τριχώµατος  

Η µελέτη της σύστασης των φαινολικών 
συστατικών της ελιάς υπό συνθήκες τροφοπενίας 
βορίου κρίθηκε απαραίτητη, δεδοµένου του πλήθους 
των αναφορών στη βιβλιογραφία σχετικά µε τη 
σηµαντική επίδραση της τροφοπενίας του στοιχείου 
στο µεταβολισµό των αρωµατικών ενώσεων των φυτών 
(βλ. Εισαγωγή, ενότητα ΙΙ.10) αλλά και σε συνδυασµό 
µε τους σηµαντικούς ρόλους τους οποίους επιτελούν 
οι ουσίες αυτές (βλ. Εισαγωγή, ενότητα Ι.7.4.5). 

Στη βιβλιογραφία υπάρχει επίσης ένας µεγάλος 
αριθµός από αναφορές για τον ρόλο των φαινολικών 
συστατικών στην φυσιολογία του φυτού της ελιάς. 
Ένα µέρος από αυτές αφορούν στο ρόλο των 
φαινολικών συστατικών που εντοπίζονται στο 
τρίχωµα των φύλλων. Για τους λόγους αυτούς, η 
σύσταση των φαινολικών συστατικών των φύλλων της 
ελιάς µελετήθηκε χωριστά για το έλασµα και το 
τρίχωµα. Η µελέτη των φαινολικών συστατικών του 
ελάσµατος και του τριχώµατος πραγµατοποιήθηκε για 
τα δείγµατα του πειράµατος του θαλάµου 
ελεγχοµένων συνθηκών ενώ για τα δείγµατα του 
πειράµατος πεδίου επιλέχθηκε να µελετηθεί µόνο η 
σύσταση των φαινολικών συστατικών του ελάσµατος. 

Για την ανάλυση των φαινολικών συστατικών 
επιλέχθηκε η τεχνική της υγρής χρωµατογραφίας 
υψηλής απόδοσης λόγω των πλεονεκτηµάτων της 
στην ταχύτητα, διαχωριστική ικανότητα, ταχύτητα 
και ευαισθησία στην ποιοτική και ποσοτική ανάλυση. 
Ως µηχανισµός διαχωρισµού επιλέχθηκε η 
χρωµατογραφία ανάστροφης φάσης µε τη χρήση 
χηµικά τροποποιηµένου οξειδίου του πυριτίου µε 
µονάδες οκταδεκυλίου ως ακίνητης φάσης και 
συνδυασµού νερού, ακετονιτριλίου και µεθανόλης ως 
κινητής φάσης.  

Η αναλυτική ικανότητα της µεθόδου αφορά σε 
διαλυτά φαινολικά συστατικά µε µοριακό βάρος από 
140 έως περίπου 610 και εύρος πολικότητας που 
περιλαµβάνει απλά φαινολικά οξέα όπως το γαλλικό 
και χλωρογενικό οξύ έως και άγλυκες φλαβόνες και 
φλαβονόλες. Στα όρια αυτά αναλύθηκαν ανάλογα τη 
φύση του δείγµατος περισσότερα από 60 συστατικά 

(Εικόνες V.1, 2, 5, 6, 8 και 9). Από αυτά, ταυτοποι–
ήθηκαν 13 συστατικά (άλλα οκτώ συστατικά ταυτο–
ποιήθηκαν σε ορισµένες κατηγορίες δειγµάτων σε 
χαµηλές κατά κανόνα συγκεντρώσεις) µε τη βοήθεια 
των φασµατοσκοπικών και χρωµατογραφικών 
δεδοµένων. Η χρωµατογραφική ανάλυση απέδωσε δύο 
φαινυλοπροπανοειδή (άλλα επτά αναγνωρίστηκαν σε 
διάφορες κατηγορίες δειγµάτων), ένα κύριο συστατικό 
που δεν αναγνωρίστηκε (αλλά ανήκει πιθανότατα 
στην οµάδα των φαινολικών οξέων), δύο γλυκοζίτες 
της φλαβονόλης κερκετίνης, δύο γλυκοζίτες της 
φλαβόνης απιγενίνης, τρεις γλυκοζίτες της φλαβόνης 
λουτεολίνης, τα άγλυκα φλαβονοειδή κερκετίνη και 
λουτεολίνη (επίσης σε άλλα δείγµατα η απιγενίνη) 
και το σεκοϊριδοειδές ολεοροπαΐνη. Για τα δείγµατα 
του ελάσµατος των φύλλων τα φαινολικά συστατικά 
που ταυτοποιήθηκαν συνιστούν σηµαντικό ποσοστό 
των αναλυόµενων συστατικών (Εικόνες V.1 και 8). 
Ειδικότερα τα φλαβονοειδή που ταυτοποιήθηκαν 
αποτελούν το κύριο µέρος των αναλυόµενων 
συστατικών για αυτή την τάξη ενώσεων (Εικόνες V.2 
και 9).  

Οι χρωµατογραφικές αναλύσεις πραγµατο–
ποιήθηκαν µε ανίχνευση στα 280 nm για την λήψη 
του συνολικής κατατοµής της δεξαµενής των 
φαινολικών συστατικών καθώς και στα 365 nm για 
καλύτερη εκλεκτικότητα στην ανάλυση των 
φλαβονοειδών. Σε µήκος κύµατος 365 nm 
πραγµατοποιήθηκε και η ποσοτική ανάλυση των 
συστατικών της τάξης αυτής. 

V.1. Πείραµα Θαλάµου Ελεγχόµενων  

Συνθηκών 

V.1.1. Σύσταση Φαινολικών Συστατικών  

των Φύλλων 

Στο πείραµα του θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών 
αναλύθηκαν δείγµατα από φύλλα Νε και Πα των 
µεταχειρίσεων Β+ και Β–. Η περιεκτικότητα σε 
φαινολικά συστατικά των φύλλων ΝεΒ+ ήταν η 
ισχνότερη όλων των άλλων κατηγοριών φύλλων 
(Εικόνες V.1 και 2). Όπως έδειξαν οι µετρήσεις της 
συνολικής επιφάνειας των κορυφών έκλουσης στα 
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280 nm (Εικόνα V.4.δ), τα φύλλα ΝεΒ+ περιείχαν τη 
χαµηλότερη συγκέντρωση φαινολικών συστατικών 
(0,848 ± 0,043 ως ισοδύναµο mg καφεϊκού οξέος g–1 
ξ.β. φύλλου). Αντίθετα τα φύλλα ΝεΒ– περιείχαν 
αξιοσηµείωτα υψηλότερη συγκέντρωση φαινολικών 
συστατικών (5,747 ± 1,034 mg g–1 ξ.β., αύξηση κατά 
576%). Οι διαφορά στα φύλλα Πα ήταν λιγότερο 
δραµατική ωστόσο ακολουθούσε την ίδια τάση (3,803 
± 0,306 mg g–1 ξ.β. των φύλλων ΠαΒ– έναντι 1,432 ± 
0,115 mg g–1 ξ.β. των φύλλων ΠαΒ+, αύξηση κατά 
171%, Εικόνα V.4.δ).   

Ανάλογη ήταν η εικόνα της επίδρασης της 
τροφοπενίας βορίου στα φλαβονοειδή (Εικόνα V.2). Η 
συνολική επιφάνεια των κορυφών έκλουσης στα 365 
nm για τα δείγµατα των φύλλων Νε+ ήταν 8,18 ± 0,50 
ως ισοδύναµο mg 7–Ο–γλυκοζίτη λουτεολίνης g–1 ξ.β. 
φύλλου (Εικόνα V.4.λ). Η παρουσία των φλαβονοειδών 
στα φύλλα ΝεΒ– ήταν κατά 415% αυξηµένη (42,14 ± 
0,64 mg g–1 ξ.β.). Αντίστοιχα για τα φύλλα Πα 
µετρήθηκαν 12,99 ± 0,80 mg g–1 ξ.β. (φύλλα ΠαΒ+) 
και 20,60 ± 0,31 mg g–1 ξ.β. (φύλλα ΠαΒ–, αύξηση 
κατά 59%, Εικόνα V.4.λ). 

Η εικόνα µεταξύ των επιµέρους ταυτοποιηµένων 
συστατικών διαφοροποιήθηκε ανάλογα µε το είδος 
του µορίου. Η επίδραση της τροφοπενίας βορίου στη 
συγκέντρωση του p–κουµαρικού οξέος ήταν έντονη 
προκαλώντας µια αύξηση κατά 190%. Στα φύλλα Πα 
η µεταβολή ήταν αµελητέα, ωστόσο η συγκέντρωση 
ήταν σε υψηλότερα επίπεδα έναντι αυτής των 
φύλλων ΝεΒ+ (Εικόνα V.4.α). Η επίδραση της 
τροφοπενίας βορίου στη συγκέντρωση του φερουλικού 
οξέος ήταν εµφανής όχι µόνο στα φύλλα Νε αλλά και 
στα φύλλα Πα. Έτσι η συγκέντρωσή του στα φύλλα 
ΝεΒ– αυξήθηκε κατά 212% συγκριτικά µε τα φύλλα 
ΝεΒ+ ενώ στα φύλλα ΠαΒ– αυξήθηκε κατά 115% 
συγκριτικά µε τα φύλλα ΠαΒ+. Η συγκέντρωση του 
συστατικού αυτού εµφανίστηκε παρόµοια µεταξύ 
φύλλων διαφορετικής ηλικίας που είχαν δεχθεί την 

ίδια µεταχείριση (Β+ ή Β–, Εικόνα V.4.β). Η πιο 
εντυπωσιακή επίδραση της θρέψης βορίου στα 
φαινολικά συστατικά παρατηρήθηκε στην κορυφή µε 
χρόνο έκλουσης 67 min (Εικόνες V.1 και 2, κορυφή 3 
(Α330)). Η συγκέντρωση (εκφρασµένη ως ισοδύναµο 
καφεϊκού οξέος) του συστατικού Α330 αυξήθηκε από 
τα 0,002 ± 0,000 mg g–1 ξ.β. στα φύλλα ΝεΒ+ στα 
0,852 ± 0,015 mg g–1 ξ.β. στα φύλλα ΝεΒ– (αύξηση 
κατά 400 περίπου φορές). Επίσης εντυπωσιακή ήταν 
η αύξηση του συστατικού αυτού και στα φύλλα Πα 
κατά 35 περίπου φορές (από 0,003 ± 0,000 mg g–1 ξ.β. 
στα φύλλα ΠαΒ+ στα 0,111 ± 0,011 mg g–1 ξ.β. στα 
φύλλα ΠαΒ–, Εικόνα V.4.γ). Το συστατικό αυτό δεν 
ταυτοποιήθηκε ωστόσο τα φασµατοσκοπικά του 
χαρακτηριστικά το κατατάσσουν στην κατηγορία των 
φαινυλοπροπανοειδών (Εικόνα V.3). Το φάσµα 
απορρόφησής του στο υπεριώδες παρουσιάζει 
σηµαντική οµοιότητα µε το φάσµα απορρόφησης του 
καφεϊκού οξέος (ωστόσο η χρωµατογραφική του 
συµπεριφορά αποκλείει να είναι το ίδιο µόριο). Στην 
Εικόνα V.3 παραθέτονται επίσης και τα φάσµατα 
εκποµπής φθορισµού και διέγερσης του άγνωστου 
συστατικού. 

Σε αντίθεση µε τα φαινολικά οξέα, τα φλαβονοειδή 
δεν παρουσίασαν οµοιόµορφη συµπεριφορά έναντι της 
τροφοπενίας βορίου (Εικόνες V.2 και 4). O 7–O–
γλυκοζίτης της λουτεολίνης (Εικόνες V.1, 2 και 4.ε) 
αποτελεί το κύριο φαινολικό συστατικό των φύλλων 
µε συγκέντρωση της τάξης των 2–4 mg g–1 ξ.β. Η 
τροφοπενία βορίου προκάλεσε την αύξηση της 
συγκέντρωσης του συστατικού αυτού κατά 185% στα 
φύλλα ΝεΒ– συγκριτικά µε τα φύλλα ΝεΒ+. Ωστόσο, 
η συγκέντρωσή του στα φύλλα Πα ήταν κατά πολύ 
υψηλότερη των φύλλων Νε ανεξαρτήτως χειρισµού 
(4,368 ± 0,279 mg g–1 ξ.β. στα φύλλα ΠαΒ+ και 4,293 
±  0,201  mg  g–1 ξ.β. στα  φύλλα ΠαΒ– έναντι 0,939 ± 
0,066 mg g–1 ξ.β. στα φύλλα ΝεΒ+ και 2,676 ± 0,459 
mg  g–1   ξ.β.  στα  φύλλα  ΝεΒ–,  Εικόνα V.4.ε).  Είναι 

Εικόνα V.1. Ενδεικτικές χρωµατογραφικές αναλύσεις των φαινολικών συστατκών των φύλλων (α) ΝεΒ+, (β) 
ΝεΒ–, (γ) ΠαΒ+ και (δ) ΠαΒ– των φυτών από το πείραµα του θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών στο τέλος του 
πειράµατος (90 ηµέρες). Οι κορυφές έκλουσης αναγνωρίστηκαν ως εξής: 1, p–κουµαρικό οξύ; 2, φερουλικό οξύ; 
3, άγνωστο µόριο (Α330); 4, 7–Ο–γλυκοζίτης λουτεολίνης; 5, 3–Ο–γλυκοζίτης κερκετίνης; 6, 7–Ο–ρουτινοζίτης 
λουτεολίνης; 7, 7–Ο–γλυκοζίτης απιγενίνης; 9, 7–Ο–ρουτινοζίτης απιγενίνης; 10, 4΄–Ο–γλυκοζίτης 
λουτεολίνης; 11, λουτεολίνη. Ανίχνευση στα 280 nm. Η απόκριση του ανιχνευτή έχει διορθωθεί µε βάση το 
ξηρό βάρος των δειγµάτων. 
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Εικόνα V.2. Ενδεικτικές χρωµατογραφικές αναλύσεις των φαινολικών συστατκών των φύλλων (α) ΝεΒ+, (β) 
ΝεΒ–, (γ) ΠαΒ+ και (δ) ΠαΒ– των φυτών από το πείραµα του θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών στο τέλος του 
πειράµατος (90 ηµέρες). Οι κορυφές έκλουσης συµβολίζονται όπως στην εικόνα V.1. Η απόκριση του ανιχνευτή 
έχει διορθωθεί µε βάση το ξηρό βάρος των δειγµάτων. Ανίχνευση στα 365 nm. 
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επίσης αξιοσηµείωτο το γεγονός ότι ο 7–Ο–
γλυκοζίτης της λουτεολίνης συσσωρεύθηκε σε πολύ 
υψηλότερες συγκεντρώσεις στα φύλλα Πα ενώ η 
συγκέντρωσή του δεν επηρεάστηκε από την 
τροφοπενία βορίου (Εικόνα V.4.ε).  

Ανάλογη συµπεριφορά µε τον 7–Ο–γλυκοζίτη της 
λουτεολίνης έδειξαν και τα φλαβονοειδή 7–Ο–
ρουτινοζίτης της λουτεολίνης (Εικόνα V.4.ζ) και 7–Ο–
γλυκοζίτης της απιγενίνης (Εικόνα V.4.η). Όσον 
αφορά στο πρώτο, η συγκέντρωσή του στα φύλλα 
ΝεΒ– αυξήθηκε κατά 222% έναντι αυτής των φύλλων 
ΝεΒ+ φτάνοντας σε τιµή 0,216 ± 0,073 ως ισοδύναµο 
mg 7–Ο–γλυκοζίτη λουτεολίνης g–1 ξ.β. από 0,067 ± 
0,008 mg g–1 ξ.β. Και στην περίπτωση αυτή η 
συγκέντρωση στα φύλλα Πα ήταν υψηλότερη (Εικόνα 

V.7.ζ). Τα φύλα ΠαΒ– εµφάνισαν µικρότερη 
συγκέντρωση του συστατικού αυτού συγκριτικά µε τα 
φύλλα ΠαΒ+. Στην περίπτωση του 7–Ο–γλυκοζίτη 
της απιγενίνης (Εικόνα V.4.η), παρατηρήθηκε µια 
αύξηση της συγκέντρωσης στα φύλλα ΝεΒ– 
συγκριτικά µε τα ΝεΒ+ κατά 57% (από 0,180 ± 0,009 
mg g–1 ξ.β. σε 0,282 ± 0,015 mg g–1 ξ.β.). Οµοίως, τα 
φύλλα Πα εµφάνισαν υψηλότερες συγκεντρώσεις του 
7–Ο–γλυκοζίτη της απιγενίνης συγκριτικά µε τα 
φύλλα Νε ενώ τα φύλλα ΠαΒ+ εµφάνισαν υψηλότερη 
συγκέντρωση συγκριτικά µε τα φύλλα ΠαΒ– (0,307 ± 
0,019 mg g–1 ξ.β. στα φύλλα ΠαΒ+ έναντι 0,238 ± 
0,014 mg g–1 ξ.β. στα φύλλα ΠαΒ–, Εικόνα V.4.η). 

Ο 3–Ο–ρουτινοζίτης της κερκετίνης (Εικόνες V.2 

και 4.στ) αποτελεί ένα από τα κύρια συστατικά των 
φύλλων, του οποίου η συγκέντρωση βρίσκεται στα 
επίπεδα του 1 g–1 ξ.β. Η τροφοπενία βορίου δεν 
επηρέασε αισθητά τη συγκέντρωση του συστατικού 
αυτού στα φύλλα. Η χαµηλότερη συγκέντρωση ήταν 
αυτή των φύλλων ΠαΒ+  (0,654  ±  0,006  mg  g–1 ξ.β.) 
και διέφερε στατιστικά από αυτή των φύλλων ΝεΒ+ 
και ΝεΒ– (Εικόνα V.4.στ). Η  συµπεριφορά  του  7–Ο–  

Εικόνα V.3. Φασµατοσκοπικά χαρακτηριστικά της 
κορυφής έκλουσης 3 (Α330) που διαχωρίστηκε κατά 
την χρωµατογραφική ανάλυση των φαινολικών 
συστατικών των φύλλων. Φάσµατα (α) απορρόφησης 
στο υπεριώδες, (β) εκποµπής φθορισµού µε µήκος 
κύµατος διέγερσης 330 nm και (γ) διέγερσης  για 
µήκος κύµατος εκποµπής 444 nm. ∆ιαλύτης: 25% 
MeCN σε 5% HCOOH. 
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Εικόνα V.4. Συγκέντρωση φαινολικών συστατικών των φύλλων των φυτών από το πείραµα του θαλάµου 
ελεγχόµενων συνθηκών στο τέλος του πειράµατος (90 ηµέρες). (α) p–κουµαρικό οξύ, (β) φερουλικό οξύ, (γ) 
άγνωστο µόριο (Α330) ως ισοδύναµο καφεϊκού οξέος, (δ) συνολική επιφάνεια κορυφών έκλουσης στα 280 nm ως 
ισοδύναµο καφεϊκού οξέος, (ε) 7–Ο–γλυκοζίτης λουτεολίνης, (στ) 3–Ο–γλυκοζίτης κερκετίνης, (ζ) 7–Ο–
ρουτινοζίτης λουτεολίνης ως ισοδύναµο 7–Ο–γλυκοζίτη λουτεολίνης, (η) 7–Ο–γλυκοζίτης απιγενίνης, (θ) 7–Ο–
ρουτινοζίτης απιγενίνης, (ι) 4΄–Ο–γλυκοζίτης λουτεολίνης, (κ) λουτεολίνη ως ισοδύναµο απιγενίνης, (λ) 
συνολική επιφάνεια κορυφών έκλουσης στα 365 nm ως ισοδύναµο 7–Ο–γλυκοζίτη λουτεολίνης. Οι ράβδοι 
αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). Με διαφορετικά γράµµατα σηµειώνονται οι µέσοι όροι που 
διαφέρουν στατιστικά µεταξύ τους (** / *: P < 0,05 / 0,01; d.f. 16). 

ρουτινοζίτη της απιγενίνης ήταν ανάλογη των 
φαινυλοπροπανοειδών p–κουµαρικού και φερουλικού 
οξέος (Εικόνα V.4). Τα φύλλα ΝεΒ+ παρουσίασαν τη 
χαµηλότερη συγκέντρωση (0,035 ± 0,012 mg g–1 ξ.β.) 
ενώ τα φύλλα ΝεΒ– τη υψηλότερη µε 0,177 ± 0,013 

mg g–1 ξ.β. (αύξηση κατά 406%). Στα φύλλα Πα, τα 
οποία παρουσίασαν ενδιάµεσες τιµές συγκέντρωσης, 
παρατηρήθηκε µια µικρή αύξηση λόγω τροφοπενίας 
βορίου (Εικόνα V.4.θ). 

Η τροφοπενία βορίου αλλά και το αναπτυξιακό 
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στάδιο των φύλλων δεν επηρέασαν τη συγκέντρωση 
του 4΄–Ο–γλυκοζίτη της λουτεολίνης (Εικόνα V.4.ι) η 
οποία κυµάνθηκε στα επίπεδα των 0,25 mg g–1 ξ.β.  

Η λουτεολίνη καταγράφηκε ως το µόνο άγλυκο 
φλαβονοειδές που ταυτοποιήθηκε στα δείγµατα του 
ελάσµατος των φύλλων. Η επίδραση της τροφοπενίας 
βορίου στη συγκέντρωση της λουτεολίνης δεν ήταν 
σηµαντική (Εικόνα V.4.κ). Ωστόσο, αξιοσηµείωτες 
ήταν οι διαφορές στη συγκέντρωση µεταξύ φύλλων 
διαφορετικών αναπτυξιακών σταδίων. Συγκεκριµένα, 
παρατηρήθηκαν σηµαντικές διαφορές µεταξύ των 
φύλλων Νε (2,000 ± 0,359 ως ισοδύναµο mg 
απιγενίνης g–1 ξ.β. για τα ΝεΒ+ και 1,627 ± 0,440 mg 
g–1 ξ.β. για τα ΝεΒ–) και των φύλλων Πα (0,891 ± 
0,089 mg g–1 ξ.β. για τα ΠαΒ+ και 0,856 ± 0,143 mg 
g–1 ξ.β. για τα ΠαΒ–). 

V.1.2  Σύσταση Φαινολικών Συστατικών .  

του Τριχώµατος  

Οι χρωµατογραφικές αναλύσεις των φαινολικών 
συστατικών του τριχώµατος των φύλλων απέδωσαν 
ένα σύνολο από 15 περίπου φαινολικά συστατικά, 
τέσσερα από τα οποία ταυτοποιήθηκαν. Συγκεκριµένα 
βρέθηκαν τα 3–Ο–ρουτινοζίτης κερκετίνης, 3–Ο–
ραµνοζίτης κερκετίνης, 7–Ο–γλυκοζίτης απιγενίνης 
και κερκετίνη (Εικόνα V.5). Μετά από µια σειρά 
χρωµατογραφικών αναλύσεων που αφορούσαν, εκτός 
των δειγµάτων των δύο πειραµάτων, δείγµατα από έξι 
διαφορετικές ποικιλίες ελιάς φυτών του πεδίου (τα 
δεδοµένα δεν παρουσιάζονται), φάνηκε ότι τα 
φλαβονοειδή 3–Ο–ραµνοζίτης κερκετίνης και 
κερκετίνη δεν περιέχονται σε αξιοσηµείωτες 
ποσότητες στους ιστούς του ελάσµατος των φύλλων 
αλλά εντοπίζονται αποκλειστικά στο στρώµα του 
τριχώµατος. Η κερκετίνη αποτελεί ένα από τα κύρια 
φαινολικά συστατικά του τριχώµατος µε συγκεν–
τρώσεις  της  τάξης  των  7–10  mg  g–1  ν. β.   Η συ–
γκέντρωση  του  3–Ο–ρουτινοζίτη   της  κερκετίνης 
ήταν µειωµένη στο τρίχωµα των φύλλων ΝεΒ+ σε 

σύγκριση µε το τρίχωµα των φύλλων ΝεΒ– (0,120 ± 
0,009 mg g–1 ν.β. έναντι 0,159 ± 0,013 mg g–1 ν.β. 
αντίστοιχα, Εικόνα V.6.α). Η συγκέντρωση του 3–Ο–
ρουτινοζίτη της κερκετίνης στο τρίχωµα των φύλλων 
Πα δεν έδειξε κάποια αξιοσηµείωση διαφορά. 
Αντίθετα, η συγκέντρωση ως σύνολο του 3–Ο–
ραµνοζίτη της κερκετίνης και 7–Ο–γλυκοζίτη της 
απιγενίνης (Εικόνα V.6.β) κυµάνθηκε σε υψηλότερα 
επίπεδα (1,713 ± 0,112 mg g–1 ν.β.) στο τρίχωµα των 
φύλλων ΝεΒ+ σε σύγκριση τόσο µε το τρίχωµα των 
φύλλων ΝεΒ– (1,340 ± 0,213 mg g–1 ν.β., µη 
στατιστικά σηµαντική διαφορά), όσο και µε το 
τρίχωµα των φύλλων Πα και των δύο χειρισµών 
(1,148 ± 0,154 mg g–1 ν.β. για τα Β+ και 1,261 ± 0,089 
mg g–1 ν.β. για τα Β–). Όµοια µε τα δύο προηγούµενα 
φλαβονοειδή, η συγκέντρωση της κερκετίνης 
εµφανίστηκε υψηλότερη στο τρίχωµα των φύλλων 
ΝεΒ+ (9,561 ± 0,903 mg g–1 ν.β.) συγκριτικά µε το 
τρίχωµα των φύλλων ΝεΒ– (6,812 ± 0,765 mg g–1 
ν.β.). Το τρίχωµα των φύλλων Πα εµφάνισε 
χαµηλότερες συγκεντρώσεις και σε αυτό το 
φλαβονοειδές (6,454 ± 1,186 mg g–1 ν.β. για τα Β+ και 
7,893 ± 0,702 mg g–1 ν.β. για τα Β–, Εικόνα V.6.γ).  

V.2. Πείραµα Πεδίου  

Στο πείραµα πεδίου αναλύθηκαν δείγµατα από φύλλα 
Β12, Β9 και Β8. Η χρωµατογραφική ανάλυση των 
δειγµάτων των φύλλων (Εικόνες V.7 και 8) απέδωσε 
ανάλογα φαινολικά συστατικά µε τα δείγµατα των 
φύλλων του πειράµατος στο θάλαµο ελεγχόµενων 
συνθηκών. Επιπλέον, στα δείγµατα του πειράµατος 
πεδίου ανιχνεύτηκε σε υψηλές τιµές συγκέντρωσης 
το σεκοϊοριδοειδές ολεοροπαΐνη (Εικόνα V.7). 

Η ποσοτική κατανοµή των φαινολικών 
συστατικών µεταξύ των διαφόρων δειγµάτων των 
φύλλων δεν φαίνεται να επηρεάστηκε σηµαντικά από 
το περιεχόµενο σε βόριο, όπως συνέβη στα φύλλα του 
πειράµατος στο θάλαµο ελεγχόµενων συνθηκών 
(Εικόνες V.7 και 8). Βρέθηκε, ωστόσο, ότι η 

Εικόνα V.5. Ενδεικτικές χρωµατογραφικές αναλύσεις των φαινολικών συστατκών του τριχώµατος των φύλλων 
(α) ΝεΒ+, (β) ΝεΒ–, (γ) ΠαΒ+ και (δ) ΠαΒ– των φυτών από το πείραµα του θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών στο 
τέλος του πειράµατος (90 ηµέρες). Οι κορυφές έκλουσης αναγνωρίστηκαν ως εξής: 1, 3–Ο–ρουτινοζίτης 
κερκετίνης; 2, 3–Ο–ραµνοζίτης κερκετίνης; 3, 7–Ο–γλυκοζίτης απιγενίνης; 4, κερκετίνη. Ανίχνευση στα 280 
nm. Η απόκριση του ανιχνευτή έχει διορθωθεί µε βάση το ξηρό βάρος των δειγµάτων. 
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Εικόνα V.6. Συγκέντρωση φαινολικών συστατικών του τριχώµατος των φύλλων των φυτών από το πείραµα του 
θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών στο τέλος του πειράµατος (90 ηµέρες). (α) 3–Ο–ρουτινοζίτης κερκετίνης, (β) 3–
Ο–ραµνοζίτης κερκετίνης + 7–Ο–γλυκοζίτης απιγενίνης ως 7–Ο–γλυκοζίτης απιγενίνης, (γ) κερκετίνη. Οι 
ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). Με διαφορετικά γράµµατα σηµειώνονται οι µέσοι όροι που 
διαφέρουν στατιστικά µεταξύ τους (** / *: P < 0,05 / 0,01; d.f. 16). 

συγκέντρωση των φαινολικών συστατικών στα φύλλα 
Β9 ήταν σχετικά µειωµένη έναντι αυτής των φύλλων 
Β12 και Β8. 

Μετρήσεις της συνολικής επιφάνειας των 
κορυφών έκλουσης στα 280 nm έδειξαν ότι τα φύλλα 
Β12 περιείχαν 2,887 ± 0,126 ως ισοδύναµο mg 
καφεϊκού οξέος g–1 ξ.β. Η παρουσία των φαινολικών 
συστατικών στα φύλλα Β8 ήταν παρόµοια (2,823 ± 
0,453 mg g–1 ξ.β.) ενώ στα φύλλα Β9 βρέθηκε 
µειωµένη κατά 27% (2,098 ± 0,239 mg g–1 ξ.β., Εικόνα 

V.9.ε). Αντίστοιχη ήταν και η εικόνα της συνολικής 
επιφάνειας των κορυφών έκλουσης στα 365 nm. Η 
συνολική παρουσία των φλαβονοειδών κυµάνθηκε στα 
43,96 ± 3,17 ως ισοδύναµο mg 7–Ο–γλυκοζίτη της 
λουτεολίνης g–1 ξ.β. για τα φύλλα Β12 και 44,34 ± 
4,56 mg g–1 ξ.β. για τα φύλλα Β9  ενώ η παρουσία 
τους ήταν µειωµένη στα 34,69 ± 1,64 mg g–1 ξ.β. για 
τα φύλλα Β9 (Εικόνα V.9.µ). 

Στα επιµέρους συστατικά η εικόνα 
διαφοροποιήθηκε µόνο στην περίπτωση του συστα–
τικού Α330 και της ολεοροπαΐνης. Συγκεκριµένα το 
p–κουµαρικό οξύ δεν διαφοροποιήθηκε αισθητά λόγω 
του διαφορετικού περιεχοµένου των φύλλων σε βόριο 
και εµφάνισε συγκέντρωση 0,0176 ± 0,0021 mg g–1 
ξ.β. για τα φύλλα Β12, 0,0137 ± 0,0045 mg g–1 ξ.β. για 
τα φύλλα Β9 και 0,0214 ± 0,0041 mg g–1 ξ.β. για τα 
φύλλα Β8 χωρίς να παρατηρηθούν στατιστικά 
σηµαντικές διαφορές (Εικόνα V.9.α). Το φερουλικό 
οξύ παρουσίασε χαµηλή συγκέντρωση στα φύλλα Β9 
(0,0325 ± 0,0036 mg g–1 ξ.β.) ενώ παρόµοιες ήταν οι 
συγκεντρώσεις για τα φύλλα Β12 (0,0622 ± 0,0043 

mg g–1 ξ.β.) και Β8 (0,0527 ± 0,0133 mg g–1 ξ.β., 
Εικόνα V.9.β). 

Ανάλογη τάση µε την περίπτωση των φύλλων των 
φυτών του πειράµατος στο θάλαµο ελεγχόµενων 
συνθηκών εµφάνισε το συστατικό Α330 όσον αφορά 
στην τροφοπενία βορίου. Συγκεκριµένα η 
συγκέντρωσή του βρέθηκε στα 0,0185 ± 0,0115 mg g–1 
ξ.β. για τα φύλλα Β12. Στα φύλλα Β9 παρατηρήθηκε 
µια µείωση κατά 84% αλλά στα φύλλα Β8 σηµειώθηκε 
αύξηση κατά 256% συγκριτικά µε τα φύλλα Β12 
φτάνοντας σε συγκέντρωση 0,0659 ± 0,0439 mg g–1 
ξ.β. Ωστόσο οι επιµέρους µετρήσεις εµφάνισαν 
σηµαντική παραλλακτικότητα από φυτό σε φυτό 
(Εικόνα V.9.γ). 
Η ολεοροπαΐνη παρουσίασε µείωση της συγκέντρωσης 
µε την µείωση του περιεχοµένου σε βόριο. Τα φύλλα 
Β12 παρουσίασαν συγκέντρωση 37,21 ± 2,82 mg g–1 
ξ.β. ενώ τα Β9 και Β8 σηµαντικά µικρότερη (18,46 ± 
6,22 mg g–1 ξ.β. και 22,66 ± 4,46 mg g–1 ξ.β. 
αντίστοιχα, Εικόνα V.9.δ). 

Η επίδραση της τροφοπενίας βορίου στα 
φλαβονοειδή διαφοροποιήθηκε ανάλογα µε το είδος 
του µορίου. Τα περισσότερα φλαβονοειδή δεν 
παρουσίασαν αξιοσηµείωτες µεταβολές στη 
συγκέντρωσή τους µεταξύ των διαφόρων δειγµάτων 
φύλλων (Εικόνες V.9.η–λ). Στην περίπτωση του 7–Ο–
γλυκοζίτη της λουτεολίνης η υψηλότερη τιµή 
συγκέντρωσης παρατηρήθηκε στα φύλλα Β12  (19,8  ± 
1,9 mg g–1 ξ.β. έναντι 14,1 ± 1,1 mg g–1 ξ.β. στα φύλλα 
Β9 και 16,4 ± 1,1 mg g–1 ξ.β. στα φύλλα Β8, Εικόνα 

V.9.στ). Αντίθετα, η συγκέντρωση του 3–Ο–
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Εικόνα V.7. Ενδεικτικές χρωµατογραφικές αναλύσεις των φαινολικών συστατκών των φύλλων (α) Β12, (β) Β9 
και (γ) Β8 των φυτών από το πείραµα πεδίου. Ως Β12, Β9 και Β8 σηµειώνονται οι τρεις κατηγορίες φύλλων όπως 
ταξινοµήθηκαν µετά τον προσδιορισµό της συγκέντρωσης βορίου.  Οι κορυφές έκλουσης συµβολίζονται όπως 
στην εικόνα V.1 και 8, ολεοροπαΐνη.  Ανίχνευση στα 280 nm. Η απόκριση του ανιχνευτή έχει διορθωθεί µε 
βάση το ξηρό βάρος των δειγµάτων.  
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Εικόνα V.8. Ενδεικτικές χρωµατογραφικές αναλύσεις των φαινολικών συστατκών των φύλλων (α) Β12, (β) Β9 
και (γ) Β8 των φυτών από το πείραµα πεδίου. Ως Β12, Β9 και Β8 σηµειώνονται οι τρεις κατηγορίες φύλλων όπως 
ταξινοµήθηκαν µετά τον προσδιορισµό της συγκέντρωσης βορίου.  Οι κορυφές έκλουσης συµβολίζονται όπως 
στην εικόνα V.1. Ανίχνευση στα 365 nm. Η απόκριση του ανιχνευτή έχει διορθωθεί µε βάση το ξηρό βάρος των 
δειγµάτων. 
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Εικόνα V.9. Συγκέντρωση φαινολικών συστατικών των φύλλων των φυτών από το πείραµα πεδίου. Ως Β12, Β9 
και Β8 σηµειώνονται οι τρεις κατηγορίες φύλλων όπως ταξινοµήθηκαν µετά τον προσδιορισµό της 
συγκέντρωσης βορίου. (α) p–κουµαρικό οξύ, (β) φερουλικό οξύ, (γ) άγνωστο µόριο (Α330) ως ισοδύναµο καφεϊκού 
οξέος, (δ) ολεοροπαΐνη, (ε) συνολική επιφάνεια κορυφών έκλουσης στα 280 nm ως ισοδύναµο καφεϊκού οξέος, 
(στ) 7–Ο–γλυκοζίτης λουτεολίνης, (ζ) 3–Ο–ρουτινοζίτης κερκετίνης, (η) 7–Ο–ρουτινοζίτης λουτεολίνης ως 
ισοδύναµο 7–Ο–γλυκοζίτη λουτεολίνης, (θ) 7–Ο–γλυκοζίτης απιγενίνης, (ι) 7–Ο–ρουτινοζίτης απιγενίνης, (κ) 
4΄–Ο–γλυκοζίτης λουτεολίνης, (λ) απιγενίνη, (µ) συνολική επιφάνεια κορυφών έκλουσης στα 365 nm ως 
ισοδύναµο 7–Ο–γλυκοζίτη λουτεολίνης. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± τυπικό σφάλµα). Με 
διαφορετικά γράµµατα σηµειώνονται οι µέσοι όροι που διαφέρουν στατιστικά µεταξύ τους (** / *: P < 0,05 / 0,01; 
d.f. 12). 
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Αποτελέσµατα 

ρουτινοζίτη της κερκετίνης (Εικόνα V.9.ζ) ήταν 
υψηλότερη στα φύλλα Β8 (1,47 ± 0,32 mg g–1 ξ.β. 
έναντι 1,09 ± 0,06 mg g–1 ξ.β. στα φύλλα Β9 και 1,01 

 ± 0,15 mg g–1 ξ.β. στα φύλλα Β8) χωρίς ωστόσο οι 
παρατηρούµενες διαφορές να είναι στατιστικά 
σηµαντικές.
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‘If a man will begin with certainties, he shall end in doubts, but if he 
will be content to begin with doubts, he shall end in certainties’ 

 

Advancement of Learning, 1605 

Sir Francis Bacon 
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Συζήτηση 

I. Συγκέντρωση Βορίου στους Φυτικούς 

Ιστούς 

Ι    .1. Το Βόριο Επανεκκινείται σε 

Μεγαλύτερο Βαθµό από τα Ώρ µα προς    ι

τα Νεαρά Όργανα υπό Συνθήκες    

Έλλειψης του Στοιχείου  

Κατά την έναρξη του πειράµατος στο θάλαµο 
ελεγχόµενων συνθηκών, τα πλήρως εκπτυγµένα 
φύλλα παρουσίασαν συγκέντρωση βορίου 20,7 ± 1,1 
µg g–1 ξ.β. (Εικόνα Ι.1). Η συγκέντρωση αυτή 
βρίσκεται εντός των ορίων επάρκειας για το 
συγκεκριµένο στοιχείο286 (βλ. ενότητα Εισαγωγή, 
πίνακα ΙΙΙ.2). Η καλλιέργεια των φυτών κατά τη 
διάρκεια του πειράµατος είχε ως αποτέλεσµα τη 
µείωση της συγκέντρωσης βορίου στα φύλλα αυτά 
(φύλλα Πα κατά τη λήξη του πειράµατος, Εικόνα Ι.1). 
Η µείωση στη συγκέντρωση παρατηρήθηκε τόσο στα 
φύλλα Πα των φυτών που καλλιεργήθηκαν σε 
θρεπτικό µέσο µε έλλειψη βορίου όσο και σε αυτά 
που καλλιεργήθηκαν σε θρεπτικό µέσο πλήρους 
σύνθεσης (Εικόνα Ι.1). Επιπλέον, η µείωση 
παρατηρήθηκε όχι µόνο σε επίπεδο συγκέντρωσης 
βορίου αλλά και σε επίπεδο συσσώρευσης του 
στοιχείου ανά όργανο, γεγονός που ασφαλώς 
υποδεικνύει ότι µέρος του βορίου 
επανακινητοποιήθηκε από τα ώριµα φύλλα προς άλλα 
µέρη του φυτού.  

Από την άλλη µεριά, τα νεαρά φύλλα της 
µεταχείρισης Β+ (φύλλα ΝεΒ+, Εικόνα Ι.1) είχαν 
επίσης υψηλότερη συγκέντρωση (φύλλα ΝεΒ+, 
Εικόνα Ι.1), συγκρίσιµη µε τα φύλλα Πα κατά την 
έναρξη του πειράµατος. Τέλος τα νεαρά φύλλα της 
µεταχείρισης Β– (φύλλα ΝεΒ–, Εικόνα Ι.1) εµφάνισαν 
εξαιρετικά χαµηλή συγκέντρωση, ως αποτέλεσµα του 
χειρισµού Β–. 

Έχει αναφερθεί ότι στην ελιά, υπό καθεστώς 
επάρκειας βορίου, η συγκέντρωση του στοιχείου στα 
νεαρά φύλλα παρουσιάζεται υψηλότερη συγκριτικά 
µε αυτή των ώριµων φύλλων251,89,142. Το  φαινόµενο 
της ανακύκλωσης των θρεπτικών στοιχείων είναι 
δεδοµένο στα φυτά, ώστε τα ώριµα φύλλα να 

αποδίδουν µέρος των θρεπτικών αποθεµάτων τους για 
την κάλυψη των αναγκών των νεαρών 
αναπτυσσόµενων οργάνων.  

Το παραπάνω φαινόµενο, από µόνο του, αποτελεί 
µια ισχυρή ένδειξη για την δυνατότητα εκτεταµένης 
επανεκκίνησης βορίου στο φυτό της ελιάς28. 
Επιπλέον, σε αντίθεση µε τα φυτά όπου ο κύριος 
όγκος των διακινήσιµων φωτοσυνθετικών προϊόντων 
αντιπροσωπεύεται από τη σακχαρόζη, η κινητικότητά 
του βορίου είναι σηµαντική σε φυτά που διακινούν 
σηµαντικά ποσοστά σακχαροαλκοολών µέσω του 
ηθµού28,26,29,31. Το φυτό της ελιάς ανήκει στην 
κατηγορία των φυτών στο χυµό του ηθµού των οποίων 
ανιχνεύονται αξιόλογες ποσότητες σακχαροαλκοολών, 
όπως η µαννιτόλη98,79. Η γραµµοµοριακή σύσταση 
του χυµού του ηθµού σε µαννιτόλη κυµαίνεται στα 
επίπεδα του 27%. Το ποσοστό αυτό προκύπτει από τα 
δεδοµένα των Flora and Madore98, αν ληφθεί υπ΄ 
όψη ο σχετικός αριθµός των ραδιενεργών ατόµων 
άνθρακα ανά µόριο διακινούµενων σακχάρων98. Τη 
δυνατότητα επανεκκίνησης των θρεπτικών 
αποθεµάτων βορίου από τα ώριµα φύλλα προς τα 
αναπτυσσόµενα αναπαραγωγικά όργανα έχουν 
αναφέρει οι Delgado et al.69 όπως επίσης και οι 
Perica et al.252. Πρόσφατα, η δυνατότητα 
επανεκκίνησης βορίου στην ελιά επιβεβαιώθηκε και 
µε τη χρήση του ισοτόπου 10Β251. 

Στο παρόν πείραµα, παρατηρήθηκε ότι η 
επανεκκίνηση βορίου από τα ώριµα φύλλα της 
µεταχείρισης Β– ήταν εντονότερη συγκριτικά µε 
αυτή των ώριµων φύλλων της µεταχείρισης Β+, αφού  
στα φύλλα ΠαΒ– παρατηρήθηκε επανεκκίνηση 
ποσοστού 57% των αποθεµάτων βορίου ενώ στα φύλλα 
ΠαΒ+ το αντίστοιχο ποσοστό ήταν µόλις 29% (Εικόνα 

Ι.1).  
Τα παραπάνω αποτελέσµατα υποδηλώνουν ότι η 

επανεκκίνηση βορίου ενισχύεται υπό καθεστώς 
έλλειψης βορίου στο µέσο ανάπτυξης. Ο µηχανισµός 
µέσω του οποίου δίδεται η δυνατότητα ρύθµισης της 
έντασης της επανεκκίνησης του στοιχείου δεν είναι 
γνωστός. Σύµφωνα µε όλες τις ενδείξεις, η 
επανεκκίνηση του βορίου στην ελιά πραγµατο–
ποιείται µέσω της δηµιουργίας συµπλόκων του  
ελεύθερου  βορικού  οξέος  µε  µόρια µαννιτόλης  του   

κυτταρικού χυµού69,251. Η συγκέντρωση  της  µαννι– 

 134



Συγκέντρωση Βορίου στους Φυτικούς Ιστούς 

?
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Εικόνα Ι.1. Η συγκέντρωση βορίου (σε µg g–1 ξ.β.) 
στα φύλλα του πειράµατος του θαλάµου ελεγχόµενων 
συνθηκών κατά την έναρξη (εβδοµάδα 0) και λήξη 
(εβδοµάδα 12) της πειραµατικής περιόδου. Τα βέλη 
υποδηλώνουν επαναδιανοµή ή εξωτερική παροχή 
βορίου. : πλήρως εκπτυγµένα φύλλα κατά την 
έναρξη του πειράµατος; : αναπτυσσόµενα φύλλα 
κατά την έναρξη του πειράµατος; : φύλλα ΠαΒ+ 
κατά τη λήξη του πειράµατος;  φύλλα ΝεΒ+ κατά τη 
λήξη του πειράµατος; : φύλλα ΠαΒ– κατά τη λήξη 
του πειράµατος; : φύλλα ΝεΒ– κατά τη λήξη του 
πειράµατος 

τόλης στα φύλλα της ελιάς είναι αρκετά υψηλή79. 
Πράγµατι, στο παρόν πείραµα η συγκέντρωση της 
µαννιτόλης στα ώριµα φύλλα κυµάνθηκε στα επίπεδα 
των 250 µmol g–1 ξ.β. ανεξάρτητα από τη µεταχείριση. 
Το γεγονός αυτό σηµαίνει ότι η γραµµοµοριακή 
αναλογία της µαννιτόλης ως προς το βόριο είναι 
υψηλότερη του 1000 : 1, ακόµα και αν δεχθούµε ότι 
το συνολικό βόριο του φύλλου κατανέµεται στον 
κυτταρικό χυµό. Σύµφωνα µε in vitro µελέτες 
κινητικής, σε γραµµοµοριακή αναλογία µαννιτόλης : 
βορικού οξέος της τάξης του 10 : 1, το 99% του 
βορικού οξέος απαντά µε τη µορφή συµπλόκου µε το 
παραπάνω σάκχαρο206. Συνεπώς, στην περίπτωση των 
φύλλων της ελιάς, το βόριο το οποίο δεν είναι 
δεσµευµένο σε οποιοδήποτε άλλο κυτταρικό 
συστατικό (όπως πολυµερή των κυτταρικών 
τοιχωµάτων), θα απαντά υπό µορφή συµπλόκου µε τη 
µαννιτόλη. Σύµφωνα µε τα παραπάνω, η ύπαρξη της 
µαννιτόλης στα φύλλα αποτελεί τον κρίσιµο 
παράγοντα για την επαναδιανοµή βορίου. Η 
τελευταία εξαρτάται τελικά από τη δυνατότητα 

παραγωγής αλλά και από το ποσό των διακινούµενων 
φωτοσυνθετικών προϊόντων. Η συµβολή των 
διακινούµενων σακχαροαλκοολών στην διαδικασία 
αναδιανοµής βορίου έχει αποδειχθεί άµεσα µε τη 
χρήση διαγονιδιακών φυτών καπνού µε αυξηµένη 
ικανότητα σύνθεσης σορβιτόλης. Στα φυτά αυτά, λόγω 
της αυξηµένης διακίνησης σορβιτόλης στον ηθµό, η 
ικανότητα αναδιανοµής βορίου προς τα νεαρά όργανα 
αυξήθηκε δραµατικά, όπως και η ανθεκτικότητά τους 
στην έλλειψη βορίου29. Αντίθετα, στο φυτό Brassica 
napus δεν διαπιστώθηκε αύξηση της ικανότητας 
αναδιανοµής βορίου υπό συνθήκες έλλειψης στο 
εξωτερικό µέσο, παρά το γεγονός ότι εξετάστηκαν 
τρεις ποικιλίες µε διαφορετικό βαθµό ανθεκτικότητας 
στην έλλειψη βορίου55. Στο φυτό αυτό δεν έχει 
διαπιστωθεί ύπαρξη συµπλόκων σακχαροαλκοολών – 
βορίου στον ηθµό. Τα αποτελέσµατα αυτά υποδη–
λώνουν ότι η ύπαρξη σακχαροαλκοολών στον ηθµό 
δεν εξασφαλίζει µόνο την ικανότητα διακίνησης 
βορίου αλλά ενδεχοµένως και την ικανότητα 
ρύθµισης των ποσοτήτων που διακινούνται, ως 
απόκριση στις συνθήκες θρέψης. 

Σύµφωνα µε τα παραπάνω, η διαφορά στην 
επανεκκίνηση βορίου µεταξύ των φύλλων ΠαΒ+ και 
ΠαΒ– στο παρόν πείραµα θα µπορούσε να εξηγηθεί 
µέσω των αυξοµειώσεων της συγκέντρωσης της 
µαννιτόλης στα κύτταρα. Παρόλο που η συγκέντρωση 
της µαννιτόλης είναι σε οποιαδήποτε περίπτωση 
επαρκής για τη συµπλοκοποίηση του συνόλου του 
κυτταρικού βορίου, µια σηµαντική αύξηση στη 
συγκέντρωσή της θα καθιστούσε τη σακχαροαλκοόλη 
αυτή ισχυρό ανταγωνιστή άλλων κυτταρικών 
παραγόντων µε τους οποίους σχηµατίζει σύµπλοκα το 
βόριο, όπως πολυσακχαρίτες ή πρωτεΐνες. Με τον 
τρόπο αυτό θα µπορούσε να αυξηθεί το διαλυτό ως 
προς το δεσµευµένο βόριο και συνεπώς και το ποσό 
του βορίου που τελικά µπορεί να επαναδιανεµηθεί.  

Η συγκέντρωση της µαννιτόλης στα φύλλα 
(εκφρασµένη ανά µονάδα ξηρού βάρους) δεν 
παρουσίασε διαφορές µεταξύ των πειραµατικών 
χειρισµών. Ωστόσο, η συγκέντρωση της µαννιτόλης 
των φύλλων στην in vivo κατάσταση µπορεί να 
προσεγγιστεί πιο ρεαλιστικά αν εκφραστεί µε βάση τη 
µάζα του διαλύτη, ο οποίος στην περίπτωση αυτή 
είναι ο κυτταρικός χυµός. Η ποσότητα του 
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κυτταρικού χυµού µπορεί να εκτιµηθεί από το 
περιεχόµενο νερό των φύλλων. Η έκφραση αυτή της 
συγκέντρωσης έχει χρησιµοποιηθεί από τους Tattini 
et al.337 για την διερεύνηση της συµπεριφοράς των 
υδατανθράκων των φύλλων της ελιάς υπό συνθήκες   
υψηλής   αλατότητας.    Αν   η   µαννιτόλη εκφραστεί    
ως    γραµµοµοριακή    συγκέντρωση   ανά µονάδα 
µάζας νερού των φύλλων, προκύπτει τιµή 
συγκέντρωσης  156  µmol g–1 Η2Ο για τα φύλλα ΠαΒ+ 

 

Εικόνα Ι.2. Προτεινόµενο µοντέλο επανεκκίνησης 
των αποθεµάτων βορίου των ώριµων φύλλων της 
ελιάς. Στην εικόνα παρουσιάζεται ένα φύλλο κατά 
την έναρξη του πειράµατος (εβδοµάδα 0, φύλλο Πα0) 
και τα αντίστοιχα φύλλα κατά τη λήξη του 
πειράµατος (εβδοµάδα 12, φύλλα ΠαΒ+ και ΠαΒ–, 
ανάλογα µε το χειρισµό). Σηµειώνεται πως τα φύλλα 
Πα διαθέτουν αρχικά όµοια και επαρκή αποθέµατα 
βορίου καθώς έχουν ολοκληρώσει την ανάπτυξή τους 
υπό καθεστώς επάρκειας βορίου. Με πορτοκαλί  
τρίγωνα παριστάνεται το βόριο των κυτταρικών 
τοιχωµάτων, µε κόκκινους κύκλους το διαλυτό βόριο 
του κυτταρικού χυµού και µε πράσινους κύκλους η 
µαννιτόλη. Οι τιµές του σχήµατος αντιστοιχούν στο 
µέσο νωπό βάρος φύλλου (mφ ν.β.), µέσο ξηρό βάρος 
φύλλου (mφ ξ.β.), µέσο περιεχόµενο σε νερό του 
φύλλου (mφ Η2Ο), συγκέντρωση βορίου ανά ξηρό 
βάρος ([Β]ξ), συγκέντρωση βορίου ανά νωπό βάρος 
([Β]ν), συγκέντρωση βορίου ανά περιεχόµενο νερό 
([Β]Η2Ο) και συγκέντρωση µαννιτόλης ανά 
περιεχόµενο νερό ([Β]Η2Ο). 

και 230 µmol g–1 Η2Ο για τα φύλλα ΠαΒ– (Εικόνα 

Ι.2). Μια τέτοια διαφορά βρίσκεται σε πλήρη 
συµφωνία µε τη διαφορά στο ποσό του βορίου που 
επανεκκινήθηκε µεταξύ φύλλων ΠαΒ+ και ΠαΒ–. Ο 
λόγος της συγκέντρωσης µαννιτόλης των φύλλων 
ΠαΒ– ως προς αυτής των φύλλων ΠαΒ+ είναι 
περίπου 1,48 ενώ ο αντίστοιχος λόγος του ποσού του 
βορίου που επανεκκινήθηκε, περίπου 1,46. Στην 
Εικόνα Ι.2 παρουσιάζεται σχηµατικά η παραπάνω 
υπόθεση σύµφωνα µε την οποία η αύξηση της 
συγκέντρωσης της µαννιτόλης που παρατηρήθηκε στα 
φύλλα ΠαΒ– θα µπορούσε να προκαλέσει την έξοδο 
υψηλότερων ποσοτήτων βορίου από τα αντίστοιχα 
φύλλα. Στο σηµείο αυτό πρέπει να επισηµανθεί ότι 
στα νεαρά φύλλα, η αύξηση της συγκέντρωσης της 
µαννιτόλης ήταν ακόµη µεγαλύτερη (αύξηση 89% στα 
φύλλα ΝεΒ– έναντι των φύλλων ΝεΒ+) ενώ αυξηµένη 
συγκέντρωση µαννιτόλης παρατηρήθηκε και στα 
φύλλα του πειράµατος πεδίου (αύξηση 29% στα 
φύλλα Β9 και Β8 έναντι των Β12).  

Όπως θα συζητηθεί παρακάτω, (βλ. Ενότητα ΙΙΙ.1), 
το αίτιο για την αύξηση της συγκέντρωσης της 
µαννιτόλης είναι ενδεχοµένως η καταστολή της 
αύξησης η οποία σε συνδυασµό µε την απρόσκοπτη 
λειτουργία της φωτοσύνθεσης προκαλεί συσσώρευση 
υδατανθράκων στα φύλλα. 

Ι  .2. Η Τοπολογία των Συµπτωµάτων
Τροφοπενίας ∆ιαφέρει Ανάλογα µε το    
Περιβάλλον Ανάπτυξης 

Στο πείραµα του πεδίου, τα φύλλα επιλέχθηκαν 
µε βάση τα ορατά συµπτώµατα τροφοπενίας βορίου 
και οµαδοποιήθηκαν σε τρεις κατηγορίες. Τα φύλλα – 
µάρτυρες προέρχονταν από δένδρα τα οποία είχαν 
καλή εικόνα, κανονική βλάστηση και σχετικά 
ικανοποιητική καρποφορία ενώ απουσίαζαν 
συµπτώµατα τροφοπενίας βορίου ή άλλης 
καταπόνησης. Τα φύλλα αυτά παρουσίασαν 
συγκέντρωση βορίου ίση µε 12,3 µg g–1 ξ.β. (φύλλα 
Β12). Η συγκέντρωση αυτή θεωρείται οριακή όσον 
αφορά στη θρεπτική επάρκεια του στοιχείου. Η 
δεύτερη οµάδα δένδρων επιλέχθηκε µε βάση την 
παρουσία διακριτών και εκτεταµένων συµπτωµάτων 
τροφοπενίας βορίου στα φύλλα αλλά και στους 
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καρπούς (µικροκαρπία και καρπόπτωση). Από τα 
δένδρα αυτά επιλέχθηκαν οι υπόλοιπες δύο οµάδες 
φύλλων, µε βάση την απουσία ή παρουσία 
συµπτωµάτων τροφοπενίας βορίου (από βλάστηση που 
παρουσιαζόταν υγιής ή µε συµπτώµατα αντίστοιχα). 
Τα φύλλα αυτά παρουσίασαν συγκέντρωση 8,9 και 7,9 
µg g–1 ξ.β. (φύλλα Β9 και Β8 αντίστοιχα). Η ανάλυση 
του περιεχοµένου βορίου έδειξε ότι η διαβάθµιση της 
συγκέντρωσης του στοιχείου είναι πινανόν να 
σχετίζεται µε την εµφάνιση των συµπτωµάτων. 

Τα συµπτώµατα των φύλλων των φυτών του 
πεδίου ήταν τυπικά της τροφοπενίας βορίου 
(εντοπισµένη χλώρωση στο κορυφαίο τµήµα του 
φύλλου). Αντίθετα, τα φύλλα ΝεΒ– του θαλάµου 
(παρότι σε αυτά η συγκέντρωση βορίου ήταν κατά 
πολύ χαµηλότερη έναντι αυτής των φύλλων του 
πεδίου) εµφάνισαν οµοιογενή χλώρωση σε όλη την 
επιφάνεια του ελάσµατος. Παρόµοια αποτελέσµατα 
έχουν αναφερθεί από τον Haas124 για φυτά ελιάς τα 
οποία είχαν αναπτυχθεί υπό συνθήκες πειραµατικής 
υδροπονικής καλλιέργειας για την πρόκληση 
τροφοπενίας βορίου.  

Τα τυπικά συµπτώµατα εντοπισµένης χλώρωσης 
υπό συνθήκες έλλειψης βορίου, ενδέχεται να 
προκαλούνται από την ανισοκατανοµή του στοιχείου 
στην επιφάνεια του ελάσµατος. Η ανισοκατανοµή 
αυτή µπορεί να οφείλεται είτε στην ανακατανοµή του 
στοιχείου εντός του οργάνου, είτε στην ανοµοιόµορφη 
πρωτογενή εναπόθεση (π.χ. το τµήµα του ελάσµατος 
που βρίσκεται κοντά στη βάση του φύλλου µπορεί να 
διαθέτει υψηλότερη ικανότητα δέσµευσης του 
εισερχόµενου  βορίου  συγκριτικά  µε  το ανώτερο), µε 
αποτέλεσµα   το   πρώτο    να    συγκεντρώνει    τελικά  

υψηλότερες ποσότητες βορίου συγκριτικά µε το 
δεύτερο. Σύµφωνα µε τα µέχρι τώρα δεδοµένα, η 
κατανοµή του βορίου στο έλασµα εξαρτάται από τη 
ικανότητα ή µη επανεκκίνησης του στοιχείου εντός 
του φυτού. Σε είδη όπου το βόριο είναι διακινήσιµο 
στον ηθµό, η κατανοµή παρουσιάζεται οµοιόµορφη 
ενώ στην αντίθετη περίπτωση το στοιχείο 
συσσωρεύεται στις πλευρικές και ακραίες περιοχές 
του ελάσµατος28. Ωστόσο, τα παραπάνω αφορούν σε 
επαρκή τροφοδοσία και όχι στην κατανοµή του 
στοιχείου σε φύλλα τα οποία παρουσιάζουν 
τροφοπενία.  

Συνήθως, στις περιπτώσεις τροφοπενίας βορίου, η 
τροφοδοσία του στοιχείου από το εξωτερικό µέσο είναι 
περιορισµένη. Συνεπώς οι ποσότητες που 
προέρχονται από επαναδιανοµή από άλλα όργανα του 
φυτού, αναµένεται να αντιπροσωπεύουν υψηλό 
ποσοστό του συνολικού βορίου ενός τροφοπενιακού 
φύλλουl28,29,69,251. Είναι γνωστό πως η περίοδος της 
ανάπτυξης ενός φύλλου χαρακτηρίζεται από ευρείας 
κλίµακας τροφοδοσία µε φωτοσυνθετικά προϊόντα από 
τα ώριµα όργανα347,179. Συνεπώς η περίοδος αυτή 
αναµένεται να συνοδεύεται και από ανάλογη 
τροφοδοσία σε βόριο µέσω του ηθµού υπό τη µορφή 
συµπλόκου µε µαννιτόλη.  

Σύµφωνα µε τα παραπάνω, η οµοιόµορφη χλώρωση 
των φύλλων των φυτών του πειράµατος που έλαβε 
χώρα στο θάλαµο ελεγχόµενων συνθηκών θα 
µπορούσε να οφείλεται σε διαφορές στο πρότυπο 
τροφοδοσίας του αναπτυσσόµενου ελάσµατος µε 
φωτοσυνθετικά προϊόντα. Περισσότερα πειραµατικά 
δεδοµένα απαιτούνται για την διευκρίνηση των 
παραπάνω διαφορών. 

 137



Συζήτηση 

IΙ. Επίδραση της Έλλειψης Βορίου στα 

Μορφολογικά και Ανατοµικά 

Χαρακτηριστικά των Φύλλων 

ΙΙ.1. Η Έλλειψη Βορίου Επάγε την    ι 

Έκφραση Μορφολογικών και   

Ανατοµικών Χαρακτήρων που   

Σχετίζονται µε τη Σκληροφυλλία Αλλά   

και Αλλοιώσεις στον Ηθµό   

Η ανάσχεση της ανάπτυξης των φυτικών οργάνων 
αποτελεί τυπικό µακροσκοπικό σύµπτωµα της 
τροφοπενίας βορίου και οφείλεται στην παρεµπόδιση 
της επιµήκυνσης των αναπτυσσόµενων 
κυττάρων147,70. Η ανάσχεση της ανάπτυξης του 
ριζικού συστήµατος µπορεί να παρατηρηθεί µέσα σε 
χρονικό διάστηµα µερικών ωρών140,80,70, ενώ του 
υπέργειου τµήµατος µέσα σε µερικές ηµέρες από την 
αποµάκρυνση του βορίου από το εξωτερικό µέσο147. 
Από τη µελέτη των παραµέτρων αύξησης των φύλλων 
του παρόντος πειράµατος σε χρόνο 30 ηµερών από 
την έναρξη του, φάνηκε ότι η έλλειψη βορίου στο 
µέσο ανάπτυξης επηρεάζει τις αυξητικές διαδικασίες 
των νέων οργάνων. Στο χρονικό αυτό διάστηµα η 
βλάστηση δεν παρουσίαζε ορατές διαφορές µεταξύ  
των δύο µεταχειρίσεων, όπως µειωµένο αριθµό 
εκπτυγµένων φύλλων ή συµπτώµατα χλώρωσης.  
Ωστόσο ορισµένες παράµετροι όπως το µήκος της 
βλάστησης, το µήκος των µεσογονατίων διαστηµάτων 
και η επιφάνεια των αναπτυσσόµενων φύλλων είχαν 
επηρεαστεί σηµαντικά. Ανάλογα αποτελέσµατα έχουν 
αναφερθεί στο φυτό Gos ypium hirsutum µετά από 
πέντε εβδοµάδες καλλιέργειας σε µέσο ελεύθερο 
βορίου

s

τ

242. 
Η σχετικά καθυστερηµένη απόκριση των 

αναπτυξιακών παραµέτρων της νέας υπέργειας 
βλάστησης µπορεί να αποδοθεί: 

α. στη θέση των οργάνων αυ ών στο φυτικό 
σώµα 

β. στα προϋπάρχοντα σηµαντικά αποθέµατα 

του στοιχείου στη βιοµάζα κατά την έναρξη 
του πειράµατος 

γ. στη δυνατότητα επανεκκίνησης του 
ελλείποντος στοιχείου  

Όπως αναφέρθηκε ήδη, η έλλειψη βορίου στα 
φύλλα των ειδών αυτών θα πρέπει να γίνεται έντονα 
αισθητή αµέσως µετά τη µετάβαση του φύλλου από 
καταναλωτή σε παραγωγό (όταν πλέον η τροφοδοσία 
µε βόριο µέσω του ηθµού διακόπτεται). Αναµένεται 
εποµένως υστέρηση στην απόκριση του οργάνου στην 
έλλειψη βορίου. 

Κατά τη λήξη του πειράµατος, η διαφορά στην 
ανάπτυξη της νέας βλάστησης µεταξύ των δύο 
µεταχειρίσεων ήταν δραµατική. Το γεγονός αυτό 
είναι αναµενόµενο καθώς το βόριο είχε αποκλειστεί 
πλήρως από το µέσο καλλιέργειας των φυτών της 
µεταχείρισης Β– ενώ από την άλλη πλευρά τα φυτά 
της µεταχείρισης Β+ αναπτύχθηκαν σε συνθήκες που 
ευνοούσαν υψηλούς ρυθµούς αύξησης. Η κατανοµή 
της βιοµάζας µεταξύ υπέργειου και υπόγειου µέρους 
παρουσίασε διαφοροποίηση µε την τροφοπενία βορίου 
να προκαλεί την επένδυση υψηλότερου ποσοστού 
βιοµάζας στο υπόγειο µέρος. Προφανώς στις συνθήκες 
αυτές δίνεται προτεραιότητα στην ανάπτυξη του 
υπόγειου τµήµατος το οποίο είναι υπεύθυνο για την 
άντληση του ελλείποντος στοιχείου. Παρόλο ότι η 
ρίζα αναπτύσσεται σε µέσο ελεύθερο βορίου, σχετικά 
µεγαλύτερα αποθέµατα του στοιχείου εντοπίζονται σε 
αυτήν, κάτι που αντικατοπτρίζει τις θρεπτικές 
ανάγκες του υπόγειου µέρους.  Η συµπεριφορά αυτή 
υποστηρίζεται από τη διαφορά συγκέντρωσης σε βόριο 
των ιστών της ρίζας Β– (11,2 µg g–1 ξ.β.) συγκριτικά 
µε τα φύλλα ΝεΒ– (5,3 µg g–1 ξ.β.). Τέλος, δεν µπορεί 
να αποκλειστεί η µεταφορά ποσοτήτων βορίου από το 
υπέργειο προς το υπόγειο µέρος του φυτού µέσω της 
τροφοδοσίας του µε φωτοσυνθετικά προϊόντα168. 

Η µακροσκοπική εικόνα των νέων φύλλων διέφερε 
σηµαντικά µεταξύ των δύο πειραµατικών χειρισµών, 
µε τα φύλλα ΝεΒ+ να εµφανίζονται µεγαλύτερα, 
σκούρου πράσινου χρώµατος και µε στιλπνή 
επιφάνεια σε αντίθεση µε τα φύλλα ΝεΒ– των οποίων 
η επιφάνεια ήταν µικρότερη, πρασινοκίτρινου 
χρώµατος µε πράσινες νευρώσεις και δερµατώδη υφή. 

Οι ανατοµικές διαφορές µεταξύ των νέων φύλλων 
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(ΝεΒ+ και ΝεΒ–) ήταν έντονες, κυρίως όσον αφορά 
στα χαρακτηριστικά που συνδέονται µε προσαρµογές 
σε ξηροθερµικό περιβάλλον. Οι χαρακτήρες αυτοί 
εµφανίστηκαν ιδιαίτερα έντονοι στα φύλλα ΝεΒ–. 
Συγκεκριµένα επηρεάστηκαν το πάχος του 
ελάσµατος, η διάταξη και το πάχος του 
δρυφρακτοειδούς παρεγχύµατος, το πάχος της 
εφυµενίδας και το σχήµα του φύλλου (µειωµένος 
λόγος επιφάνειας προς όγκο). Στο παρόν πείραµα δεν 
παρουσιάστηκε διαφορά στο πάχος του επιδερµικού 
ιστού. Ανάλογο πρότυπο συµµετοχής των επιµέρους 
ιστών στην αύξηση του πάχους του ελάσµατος φύλλων 
ελιάς έχει αναφερθεί σε συνθήκες υψηλής 
αλατότητας, στις οποίες το πασσαλώδες παρέγχυµα 
αυξήθηκε κατά 50% και το σπογγώδες κατά 38% ενώ 
δεν παρατηρήθηκε αύξηση των κυττάρων της 
επιδερµίδας15. 

∆εδοµένου ότι η αύξηση του πάχους του 
ελάσµατος δεν µπορεί να αποδοθεί σε αύξηση των 
στρώσεων του παρεγχύµατος (οι στρώσεις των 
κυττάρων του πασαλλώδους παρεγχύµατος 
αυξήθηκαν µόλις κατά 8% ενώ το συνολικό πάχος του 
ιστού κατά 48%), δεν επιβεβαιώνεται στο παρόν 
πείραµα η αναφερόµενη στη βιβλιογραφία (βλ. 
147,70,307,123) αρνητική επίδραση της τροφοπενίας 
βορίου στην επιµήκυνση των κυττάρων. 
Επιπρόσθετα, στο παρόν πείραµα, ο συνδυασµός της 
µείωσης της επιφάνειας προβολής των φύλλων ΝεΒ– 
κατά 25% µε την αύξηση του πάχους κατά 26% είχε 
ως αποτέλεσµα τη διατήρηση του όγκου του φύλλου 
στα ίδια περίπου επίπεδα (307 mm3 στα φύλλα ΝεΒ+ 
έναντι 289 mm3 στα φύλλα ΝεΒ–). ∆εδοµένης της 
δραµατικής ανάσχεσης της βλάστησης σε επίπεδο 
φυτού, η διατήρηση του όγκου των φύλλων σε 
σταθερά επίπεδα αποτελεί αξιοσηµείωτο γεγονός. 
Σύµφωνα µε τα παραπάνω, παρότι η τροφοπενία 
βορίου ασκεί δραµατικές επιδράσεις στην 
αρχιτεκτονική του φύλλου, δεν επηρεάζει αυτές καθ΄ 
αυτές τις διαστάσεις υπό την έννοια του όγκου. 

Στο στρώµα του τριχώµατος, η τροφοπενία βορίου 
προκάλεσε στατιστικά σηµαντική αύξηση της 
πυκνότητας των τριχών (µετρηµένη ως βάσεις τριχών 
ανά µονάδα επιφάνειας φύλλου) κατά 26%. Το 
αποτέλεσµα αυτό είναι συνακόλουθο της µείωσης 
κατά ίδιο ποσοστό (25%) της επιφάνειας προβολής 

των αντίστοιχων φύλλων, υποδηλώνοντας ότι ο 
αριθµός των σχηµατιζόµενων τριχών ανά όργανο δεν 
µεταβάλλεται. Ωστόσο, η πυκνότητα του τριχώµατος 
(µετρηµένη ως νωπό βάρος τριχώµατος ανά µονάδα 
επιφάνειας φύλλου) παρέµεινε σταθερή. Η 
διαφορετική συµπεριφορά των δύο παραµέτρων 
υποδηλώνει ενδεχοµένως ότι η ανάπτυξη των τριχών 
και όχι η οντογένεσή τους, επηρεάζεται από εξωγενή 
ερεθίσµατα. Η σταθερότητα της πυκνότητας του 
τριχώµατος  των φύλλων της ελιάς έχει παρατηρηθεί 
και σε πειράµατα µε αυξηµένες δόσεις υπεριώδους 
ακτινοβολίας. Στις συνθήκες αυτές αυξήθηκε η 
απορροφητικότητα του τριχώµατος (ως αποτέλεσµα 
της ύπαρξης αυξηµένων επιπέδων φαινολικών 
συστατικών), αλλά όχι και πάλι η πυκνότητα του 
τριχώµατος193. Αντίθετα µε την περίπτωση της ελιάς, 
στο φυτό Dittri hia vis osa η πυκνότητα, τόσο των 
αδενωδών όσο και των µη αδενωδών τριχών, δεν 
επηρεάστηκε υπό συνθήκες τροφοπενίας βορίου 
παρόλο που η µέση µείωση της επιφάνειας προβολής 
του ελάσµατος ήταν περίπου 78%

c c

380a. Η πυκνότητα 
των στοµάτων (µετρηµένη ως στόµατα ανά µονάδα 
επιφάνειας φύλλου) δεν επηρεάστηκε από την 
τροφοπενία βορίου. Από τα παραπάνω συνάγεται ότι ο 
αριθµός των στοµάτων που τελικά παρήχθησαν ανά 
όργανο σε συνθήκες τροφοπενίας βορίου ήταν 
µειωµένος κατά 25% κατά µέσο όρο. Η συµπεριφορά 
αυτή είναι διαφορετική από αυτή που παρατηρήθηκε 
στο τρίχωµα. Ο µηχανισµός µέσω του οποίου 
ρυθµίζεται η διάταξη των στοµάτων στα φύλλα 
ενδέχεται να ρυθµίζει την πυκνότητά τους µέσω της 
δραστηριότητας των µεριστοµοειδών κυττάρων, ενώ 
είναι άγνωστο αν και µε ποιο µηχανισµό τα στόµατα 
αλληλεπιδρούν µε άλλα επιδερµικά εξαρτήµατα όπως 
οι τρίχες352.  

Ιδιαίτερη διαφοροποίηση παρουσίασε ο δείκτης 
της ειδικής φυλλικής µάζας (SLM), µια παράµετρος 
που σχετίζεται µε το χαρακτηριστικό της 
σκληροφυλλίας226,275. Η παράµετρος αυτή παραλ–
λάσσει από είδος σε είδος ανάλογα µε την αναπτυ–
ξιακή του στρατηγική276 ή το αναπτυξιακό στάδιο 
του φύλλου192 αλλά µπορεί να επηρεαστεί εντός 
ευρύτατων ορίων τιµών από παραµέτρους του 
περιβάλλοντος, όπως οι καταπονήσεις, η ένταση 
ακτινοβολίας και το θρεπτικό καθεστώς226. Οι 
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Meziane και Shipley226 αναφέρουν ότι ο δείκτης 
SLM αυξήθηκε κατά περίπου 25% όταν σε 
υδροπονική καλλιέργεια χρησιµοποιήθηκε θρεπτικό 
διάλυµα στο 1/16 της αραίωσης του µάρτυρα. Στο 
παρόν πείραµα ο δείκτης SLM αυξήθηκε κατά 97% 
στα φύλλα ΝεΒ– συγκριτικά µε το µάρτυρα (ΝεΒ+) 
αλλά, αξιοσηµείωτα, και αυτός των φύλλων ΠαΒ– 
κατά 49% συγκριτικά µε το µάρτυρα (ΠαΒ+) παρόλο 
που επρόκειτο για φύλλα τα οποία κατά την έναρξη 
του πειράµατος ήταν πλήρως εκπτυγµένα. 

Ανατοµικές αλλοιώσεις των φύλλων εντοπίστηκαν 
στα νέα φύλλα που είχαν αναπτυχθεί σε έλλειψη 
βορίου. Η πιο αξιοσηµείωτη παρατήρηση ήταν η 
συσσώρευση ενός άγνωστης σύστασης υλικού στην 
περιοχή του ηθµού της κύριας ηθµαγγειώδους 
δεσµίδας. Μακροσκοπικά η αλλοίωση αυτή 
διακρίνεται σε εγκάρσιες τοµές του φύλλου στην 
περιοχή του ελάσµατος ή του µίσχου, ως καστανή 
ηµικυκλική γραµµή εντοπισµένη στην περιοχή της 
ηθµώδους µοίρας. Λόγω της παραπάνω εικόνας, η 
αλλοίωση αυτή έχει χαρακτηριστεί µε τον όρο 
“λεπτονέκρωση – leptonecrosi (ιταλ)”. Οι παλαιότερες 
εργασίες παρόλο που αναγνώρισαν την έλλειψη 
βορίου ως το αίτιο της ανατοµικής αυτής αλλοίωσης, 
δεν επεκτάθηκαν σε µελέτες της ανατοµίας του ηθµού 
και παρέµειναν σε µακροσκοπικό επίπεδο52–54. Οι 
αναφορές στη βιβλιογραφία σχετικά µε την επίδραση 
της έλλειψης βορίου στην ανάπτυξη και µετέπειτα 
λειτουργικότητα των στοιχείων µεταφοράς είναι 
αποσπασµατικές και αντικρουόµενες70. Στον παρόν 
πείραµα, η µελέτη της ανατοµίας της ηθµώδους 
µοίρας σε νωπά παρασκευάσµατα αποκάλυψε πως η 
αλλοίωση δεν σχετίζεται µε νέκρωση του ιστού αφού 
τα κύτταρα παραµένουν ζωντανά. Ανάλογα 
αποτελέσµατα παρατηρήθηκαν και για τα φύλλα των 
φυτών του πειράµατος πεδίου γεγονός που αποκλείει 
ενδεχόµενη φυσιολογική διαταραχή λόγω της 
υδροπονικής καλλιέργειας. Η χηµική σύσταση του 
υλικού δεν διαπιστώθηκε µε ασφάλεια. Ωστόσο, όπως 
θα συζητηθεί στη συνέχεια (βλ. ενότητα ΙΙΙ.2), η 
µειωµένη ζήτηση για φωτοσυνθετικά προϊόντα σε 
συνδυασµό µε την απρόσκοπτη διεξαγωγή της 
φωτοσυνθετικής λειτουργίας, ενδέχεται να προκαλεί 
συσσώρευση σακχάρων στην κεντρική ηθµαγγειώδη 
δεσµίδα τα οποία, λόγω αδυναµίας διακίνησης, 

συσσωρεύεται υπό µορφή άµορφου υλικού στον ηθµό. 
Στο σηµείο αυτό θα πρέπει να επισηµανθεί πως η 
κεντρική ηθµαγγειώδης δεσµίδα δεν συµµετείχε στις 
χηµικές αναλύσεις των σακχάρων και των 
φαινολικών συστατικών των φύλλων. 

ΙΙ.2. Η Επίδραση της Έλλειψης Βορίου    

στα Μορφολογικά και Ανατοµικά  

Χαρακτηριστικά των Φύλλων Εξαρτάται 

από την Παράλληλη ∆ράση Άλλων   

Παραγόντων Καταπόνησης 

Σε αντιδιαστολή µε τα φύλλα των φυτών του 
πειράµατος στο θάλαµο ελεγχόµενων συνθηκών, οι 
αναπτυξιακές και µορφολογικές παράµετροι των 
φύλλων των φυτών του πεδίου δεν επηρεάστηκαν από 
το διαφορετικό περιεχόµενο σε βόριο. Μεµονωµένες 
διαφορές παρατηρήθηκαν στην επιφάνεια προβολής 
(αλλά όχι και στην παράµετρο SLM) των φύλλων Β9 
συγκριτικά µε τα φύλλα Β12 και Β8 (αλλά όχι µεταξύ 
των φύλλων Β12 και Β8), στο πάχος του πασσαλώδους 
(αλλά όχι στο πάχος του φύλλου) και στην πυκνότητα 
τριχώµατος των φύλλων Β8. 
Το γεγονός ότι τα φύλλα των φυτών του πεδίου δεν 
ανταποκρίθηκαν σε ανατοµικό επίπεδο στην 
τροφοπενία βορίου, ενδεχοµένως να σχετίζεται µε τη 
διαφορά στο πλήθος και την ένταση των 
περιβαλλοντικών παραγόντων καταπόνησης οι οποίοι 
επιδρούν στα φύλλα των φυτών αυτών συγκριτικά µε 
τα φυτά που αναπτύχθηκαν στο τεχνητό περιβάλλον. 
Μεταξύ των παραγόντων αυτών είναι η έλλειψη 
νερού, οι ακραίες θερµοκρασίες, οι υψηλές εντάσεις 
ορατής ακτινοβολίας, η υπεριώδης ακτινοβολία,  και 
οι περιορισµένες ποσότητες θρεπτικών στοιχείων στο 
έδαφος. Ας σηµειωθεί ακόµη ότι και η συγκέντρωση 
βορίου ήταν σε οριακά επίπεδα. Η έκφραση των 
χαρακτηριστικών εγκλιµατισµού εξαρτάται από την 
ένταση των παραγόντων καταπόνησης. Σε πολλές 
περιπτώσεις το ίδιο χαρακτηριστικό εγκλιµατισµού 
επάγεται από διαφορετικούς παράγοντες 
καταπόνησης379 και συνεπώς η επίδρασή του µπορεί 
να είναι αθροιστική. Από την άλλη πλευρά, ο 
µοναδικός παράγοντας καταπόνησης που επέδρασε 
στα φυτά του πειράµατος στο θάλαµο ελεγχόµενων 
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συνθηκών ήταν η έλλειψη βορίου και µόνο στα φυτά 
της µεταχείρισης Β– ενώ τα φυτά – µάρτυρες (Β+) δεν 
δέχθηκαν την επίδραση κάποιου παράγοντα καταπό–
νησης.   

Τα αποτελέσµατα των δύο πειραµάτων 
συνηγορούν στο ότι η επίδραση ενός παράγοντα 
καταπόνησης είναι περισσότερο εντυπωσιακή αν 
αυτός εξασκείται σε φυτά τα οποία αναπτύσσονται 
κάτω από, κατά τα άλλα, ιδανικές συνθήκες από ότι 

σε φυτά τα οποία λόγω µη ιδανικών συνθηκών 
ανάπτυξης έχουν ήδη εκφράσει σηµαντικό µέρος ή το 
µέγιστο του δυναµικού εγκλιµατισµού τους. Στην 
δεύτερη περίπτωση τα περιθώρια αντίδρασης των 
φυτών στον συγκεκριµένο παράγοντα καταπόνησης 
είναι περιορισµένα και συνεπώς η σύγκριση µε την 
κατάσταση όπου απουσιάζει ο συγκεκριµένος παρά–
γοντας καταπόνησης παρουσιάζει  µικρότερες ή 
αµελητέες διαφορές. 
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ΙΙΙ. Επίδραση της Έλλειψης Βορίου στη 

Φωτοσυνθετική Λειτουργία και την 

Παραγωγή και ∆ιακίνηση 

Υδατανθράκων 

ΙΙΙ.1. Η Έλλειψη Βορίου δεν Επηρεάζει τη    

Φωτοσυνθετική Ικανότητα των Φύλλων    

Στο πείραµα του Θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών 
η συγκέντρωση χλωροφυλλών εµφανίστηκε ως ένας 
ιδιαίτερα ευαίσθητος δείκτης των συνθηκών θρέψης. 
Τόσο στα νέα όσο και στα ώριµα φύλλα, η έλλειψη 
βορίου προκάλεσε µείωση της συγκέντρωσης 
χλωροφυλλών. Η υψηλότερη τιµή συγκέντρωσης 
παρατηρήθηκε στα φύλλα ΠαΒ+ ενώ η χαµηλότερη 
στα φύλλα ΝεΒ–. ∆ιαφορές µεταξύ των δύο 
µεταχειρίσεων παρατηρήθηκαν όχι µόνο κατά τη 
λήξη του πειράµατος αλλά ακόµα και σε χρόνο 30 
ηµερών από την έναρξή του. Τα παραπάνω 
αποτελέσµατα υποδηλώνουν ότι το περιεχόµενο σε 
χλωροφύλλη δεν είναι στατική αλλά δυναµική 
µεταβλητή η οποία παρουσιάζει διακυµάνσεις 
ανάλογα µε τις συνθήκες θρέψης τόσο σε 
αναπτυσσόµενα όσο και σε ήδη ανεπτυγµένα φύλλα. 
Αντίθετα µε την παραπάνω παράµετρο, η παράµετρος 
Fv / Fm δεν επηρεάστηκε από τις συνθήκες θρέψης 
παρά µόνο µετά την πάροδο 70 ηµερών από την 
έναρξη του πειράµατος. Οι Bongi and Loreto15 
αναφέρουν ότι σε συνθήκες καταπόνησης λόγω 
αλατότητας, η παράµετρος Fv φύλλων ελιάς δεν 
εµφάνισε αξιόλογη µεταβολή παρά µόνο εάν η 
συγκέντρωση Cl– στο µέσο καλλιέργειας ήταν αρκετά 
υψηλή. 

Η φωτοσυνθετική ικανότητα των νέων φύλλων δεν 
επηρεάστηκε αρνητικά αλλά αντίθετα αυξήθηκε κατά 
22%, παρά το γεγονός ότι το περιεχόµενο σε 
χλωροφύλλες µειώθηκε και η φωτοχηµική απόδοση 
της φωτοσυνθετικής µηχανής παρουσίασε πτώση. Η 
αύξηση αυτή µπορεί να οφείλεται στην παράλληλη 
αύξηση του πάχους των φύλλων κατά 26%, του δε 
πασσαλώδους παρεγχύµατος, του οποίου τα κύτταρα 
είναι κατά το µεγαλύτερο ποσοστό υπεύθυνα για την 
διεξαγωγή της φωτοσυνθετικής λειτουργίας, κατά 

48%. 
Ανάλογα αποτελέσµατα ελήφθησαν από το 

πείραµα στο πεδίο. Η διαφορετική συγκέντρωση 
βορίου επηρέασε σηµαντικά τη συγκέντρωση 
χλωροφυλλών ενώ πολύ λιγότερο επηρεάστηκε η 
παράµετρος Fv / Fm. Επίσης, η έλλειψη βορίου δεν 
φάνηκε να επηρεάζει τη φωτοσυνθετική ικανότητα 
των φύλλων. Το πάχος των φύλλων των φυτών αυτών 
ήταν συγκρίσιµο και συνεπώς δεν συνέβαλλε στη 
µεταβολή της φωτοσυνθετικής ικανότητας. Από τα 
παραπάνω αποτελέσµατα γίνεται φανερό ότι το βόριο 
δεν επηρεάζει άµεσα τη φωτοσυνθετική λειτουργία 
των φύλλων της ελιάς. Επιδράσεις της έλλειψης 
βορίου στη φωτοσυνθετική λειτουργία έχουν 
αναφερθεί µέσω της µείωσης της συγκέντρωσης 
χλωροφυλλών304,167 και της πτώσης της φωτο–
χηµικής απόδοσης109,84 πιθανόν λόγω αλλοιώσεων 
των µεµβρανών των θυλακοειδών των χλωρο–
πλαστών84. Έµµεσες επίσης επιδράσεις της έλλειψης 
βορίου στη φωτοσυνθετική λειτουργία µπορεί να 
οφείλονται στην αυξηµένη ευαισθησία στη φωτο–
οξείδωση39, στην ενίσχυση του οξειδωτικού µετα–
βολισµού των φαινολικών και τη συνακόλουθη 
ευαισθησία των µεµβρανών στις οξειδωτικές βλάβες, 
ιδιαίτερα υπό συνθήκες υψηλών εντάσεων ακτινο–
βολίας39,109,99,287,84. Οι Oosterhuis and Zhao ανα–
φέρουν ότι η φωτοσυνθετική απόδοση φύλλων του 
φυτού Gossypium hirsutum µειώθηκε σηµαντικά 
µετά από πέντε εβδοµάδες καλλιέργειας σε µέσο 
ελεύθερο βορίου, γεγονός που αποδόθηκε στην 
αυξηµένη αντίσταση των στοµάτων ή / και σε 
δυσλειτουργίες των µεµβρανών242. Ας σηµειωθεί ότι 
η µεθοδολογία που χρησιµοποιήθηκε για τη µέτρηση 
της φωτοσυνθετικής ικανότητας στην παρούσα 
µελέτη παρέκαµπτε την παράµετρο της αντίστασης 
στοµάτων. Στο φυτό Helianthus annuus η 
φωτοσυνθετική ικανότητα αποµονωµένων χλωρο–
πλαστών µειώθηκε υπό συνθήκες τροφοπενίας 
βορίου, επίδραση που αποδόθηκε στην αποδιορ–
γάνωση των µεµβρανών των θυλακοειδών λόγω 
παραγωγής ενεργών µορφών οξυγόνου84. Στο ίδιο 
φυτό, η τροφοπενία βορίου είχε ως αποτέλεσµα τη 
σηµαντική µείωση της φωτοσυνθετικής ικανότητας 
των φύλλων167. Τα παραπάνω αντικρουόµενα 
αποτελέσµατα υποδηλώνουν ότι ενδεχοµένως η 
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επίδραση του βορίου στη φωτοσυνθετική λειτουργία 
είναι έµµεση και συνεπώς καθορίζεται από ένα 
µεγάλο εύρος φυσιολογικών παραµέτρων οι οποίες 
αλληλεπιδρούν µε διαφορετικό τρόπο για κάθε 
φυτικό είδος. 

Μια έµµεση επίδραση της τροφοπενίας βορίου στη 
φωτοσυνθετική λειτουργία µπορεί να αποτελεί η 
παρεµπόδιση της επιµήκυνσης των κυττάρων η οποία 
έχει ως αποτέλεσµα την παραγωγή πυκνής νέας 
βλάστησης µε µεγαλύτερο βαθµό αλληλοκάλυψης 
µεταξύ των φύλλων. Η επίδραση αυτή ήταν ιδιαίτερα 
εµφανής στα φυτά του πειράµατος πεδίου. Μια τέτοια 
κατάσταση µπορεί να περιορίζει έµµεσα την απόδοση 
της φωτοσυνθετικής λειτουργίας µειώνοντας το 
ποσοστό του ελάσµατος των φύλλων το οποίο είναι 
εκτεθειµένο στο φως ή την ταχύτητα διάχυσης του 
CO2 από την ατµόσφαιρα στο εσωτερικό του φύλλου. 

ΙΙΙ.2. Η Έλλειψη Βορίου Προκαλεί   

Συσσώρευση Υδατανθράκων στα Φύλλα    

Ως άµεση συνέπεια της διατήρησης της 
φωτοσυνθετικής δραστηριότητας σε κανονικά επίπεδα 
στα φύλλα των φυτών και των δύο πειραµάτων, η 
δεξαµενή των διαλυτών σακχάρων των φύλλων δεν 
επηρεάστηκε αρνητικά. Οι Matoh et al.219 
αναφέρουν ότι η τροφοπενία βορίου δεν επηρεάζει 
την παραγωγή υδατανθράκων που προορίζονται ως 
δοµικά συστατικά των κυτταρικών τοιχωµάτων. Στην 
παρούσα µελέτη διαπιστώθηκε συσσώρευση 
υδατανθράκων σε συνθήκες τροφοπενίας βορίου και 
στα δύο πειράµατα, µόνο όταν η συγκέντρωση 
εκφράστηκε ανά µονάδα βάρους του περιεχοµένου 
νερού του ιστού. Θα πρέπει επίσης να επισηµανθεί 
ότι ένα σηµαντικό ποσοστό των παραχθέντων 
σακχάρων θα πρέπει να ενσωµατώθηκε σε δοµές (π.χ. 
κυτταρικά τοιχώµατα) οι οποίες ενισχύθηκαν στις 
συνθήκες τροφοπενίας, γεγονός που υποδηλώνεται 
από τη δραµατική αύξηση του δείκτη SLM. Οι 
περισσότερες µελέτες σχετικές µε την επίδραση της 
τροφοπενίας βορίου στην παραγωγή υδατανθράκων 
αναφέρουν συσσώρευση των τελευταίων στα φύλλα – 
παραγωγούς, ως αποτέλεσµα της µειωµένης ζήτησης 
φωτοσυνθετικών προϊόντων από τα σηµεία 

µεταβολικής κατανάλωσης, λόγω καταστολής της 
ανάπτυξης39,80. Το φαινόµενο αυτό έχει παρατηρηθεί 
στα φυτά Nicotiana tabacum40, Helianthus 
annuus167 ενώ στο φυτό Gossypium hirsutum 
παρατηρήθηκε αύξηση στη συγκέντρωση αµύλου 
αλλά όχι σε αυτή των διαλυτών σακχάρων242. 

ΙΙΙ.3. Υπό Συνθήκες Τροφοπενίας Βορίου    

δεν Επηρεάζεται η Ικανότητα ∆ιακίνησης    

των Υδατανθράκων   

Από τα δεδοµένα του πειράµατος πεδίου φαίνεται 
ότι η τροφοπενία βορίου δεν επηρέασε την ικανότητα 
εξαγωγής φωτοσυνθετικών προϊόντων από τα ώριµα 
φύλλα. 

Κατά πρώτον, η δυνατότητα διανοµής άνθρακα 
από τα φύλλα – παραγωγούς εξαρτάται από τη 
συγκέντρωση των διακινήσιµων σακχάρων στο 
µεσόφυλλο178 και συνακόλουθα από τη φωτοσυν–
θετική λειτουργία267. Στην παρούσα µελέτη, τόσο η 
φωτοσυνθετική λειτουργία, όσο και η δεξαµενή των 
σακχάρων των φύλλων δεν επηρεάστηκαν δυσµενώς 
από την έλλειψη βορίου. 

Κατά δεύτερον, η εξαγωγή του άνθρακα από τα 
φύλλα – παραγωγούς απαιτεί τη φόρτωση των 
σακχάρων στα αγγεία του ηθµού ώστε να 
συµπαρασυρθούν από το κατιόν ρεύµα. Σε φυσιο–
λογικό επίπεδο, η παραπάνω διαδικασία αφορά στη 
µετακίνηση των σακχάρων στο σύµπλεγµα συνοδού 
κυττάρου – ηθµώδους στοιχείου (ΣΚ–ΗΣ)351,348 αφού 
τα κύτταρα αυτά εµφανίζουν συνήθως πολύ µεγα–
λύτερες τιµές συγκέντρωσης των σακχάρων συγκρι–
τικά µε τα γειτονικά κύτταρα του µεσοφύλλου105. Η 
ολοκλήρωση της παραπάνω διαδικασίας επηρεάζεται 
από ένα πλήθος παραγόντων, ανάλογα µε τη στρατη–
γική που ακολουθεί κάθε φυτικό είδος351. Στην ελιά, 
σύµφωνα µε όλες τις ενδείξεις98,204,351,101, η 
φόρτωση του ηθµού πραγµατοποιείται συµπλαστικά 
από τα κύτταρα του µεσοφύλλου έως και το 
σύµπλεγµα ΣΚ–ΗΣ. Είναι σχεδόν βέβαιο δε, ότι το 
τελικό βήµα της µετακίνησης των σακχάρων από τα 
κύτταρα του δεσµικού κολεού προς το σύµπλεγµα 
ΣΚ–ΗΣ πραγµατοποιείται συµπλαστικά µέσω πολυ–
άριθµων πλασµοδεσµών. Στην ελιά τα συνοδά κύτ–
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ταρα είναι εξειδικευµένα ως προς τη συµπλαστική 
φόρτωση και ονοµάζονται ενδιάµεσα κύτταρα. 

Σύµφωνα µε τα παραπάνω, η λεπτή δοµή των 
στοιχείων µεταφοράς και συγκεκριµένα της 
διασύνδεσης µεταξύ των κυττάρων του δεσµικού 
κολεού και των ενδιαµέσων κυττάρων διαµορφώνει σε 
σηµαντικό βαθµό και την ικανότητα φόρτωσης του 
ηθµού350,131. Στο παρόν πείραµα, η τροφοπενία 
βορίου δεν είχε καµία ορατή επίπτωση στην 
παραπάνω δοµή, τόσο µορφολογική όσο και ποσοτική 
αφού η συχνότητα των πλασµοδεσµών παρουσιάστηκε 
συγκρίσιµη µεταξύ των µεταχειρίσεων Β+ και Β–, 
εξετάζοντας νεαρά φύλλα (πείραµα θαλάµου 
ελεγχόµενων συνθηκών).  

Επιπρόσθετα, µετά από εξέταση της σύστασης του 
χυµού του ηθµού των φύλλων των φυτών του 
πειράµατος πεδίου, δεν διαπιστώθηκε µείωση της 
συγκέντρωσης των διακινούµενων σακχάρων. Τα 
επίπεδα των διαλυτών σακχάρων και των φαινολικών 
συστατικών ήταν συγκρίσιµα µεταξύ των φύλλων Β12 
και Β8 γεγονός που υποδηλώνει τη διάθεση του 
οργανικού άνθρακα προς άλλα µέρη του φυτού. Κατά 
τη φθινοπωρινή περίοδο έχει παρατηρηθεί αύξηση 
των   αποθεµάτων   υδατανθράκων   στο   φλοίωµα  των 

βλαστών της ελιάς79. Η αύξηση αυτή ενδέχεται να 
είναι αποτέλεσµα διακίνησης φωτοσυνθετικών προϊό–
ντων από τα φύλλα κατά την ίδια περίοδο η οποία 
ήταν και η περίοδος δειγµατοληψίας του πειράµατος 
πεδίου.  

Από την άλλη πλευρά, στα φύλλα του πειράµατος 
στο θάλαµο ελεγχόµενων συνθηκών παρατηρήθηκε 
συσσώρευση σακχάρων η οποία ενδέχεται να 
σχετίζεται µε τη µειωµένη ζήτηση οργανικού 
άνθρακα  από  τα  σηµεία κατανάλωσης, δεδοµένου ότι 
στα φυτά αυτά η τροφοπενία βορίου προκάλεσε πλήρη 
καταστολή της αύξησης. Η παρατήρηση αυτή σε 
συνδυασµό µε τη διάθεση σκελετών άνθρακα προς τη 
µεταβολική οδό σύνθεσης φαινολικών συστατικών 
συνηγορούν υπέρ της µειωµένης εξόδου σακχάρων 
από τα φύλλα – παραγωγούς. Ωστόσο, η τροφοπενία 
βορίου δεν φαίνεται να επηρεάζει, τουλάχιστον 
άµεσα, τη δυνατότητα διακίνησης σακχάρων εντός 
του φυτικού σώµατος. Η διανοµή σακχάρων φαίνεται 
να εξαρτάται, πολύ περισσότερο, από την ένταση της 
ζήτησης του οργανικού άνθρακα για τις διαδικασίες 
αύξησης. Με αυτή τη θεώρηση, η τροφοπενία βορίου 
επηρεάζει το βαθµό εξαγωγής σακχάρων αλλά όχι 
αυτό καθ΄ αυτό το µηχανισµό διακίνησης. 
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IV. Επίδραση της Έλλειψης Βορίου στη 

Σύσταση των Φαινολικών Συστατικών 

των Φύλλων 

IV.1. Η Συσσώρευση Φαινολικών  

Συστατικών Αποτελεί Εναλλακτική Οδό    

∆ιοχέτευσης των Σκελετών Άνθρακα σε   

Συµφωνία µε την Υπόθεση Ισορροπίας  

Άνθρακα – Θρεπτικών Στοιχείων    

Η µελέτη των αρωµατικών δευτερογενών 
µεταβολιτών είναι το θέµα ενός µεγάλου αριθµού 
επιστηµονικών εργασιών σε ετήσια βάση. Οι λόγοι για 
το παραπάνω ενδιαφέρον είναι πολλοί, από τη 
σηµασία των ουσιών αυτών στη διατροφή του 
ανθρώπου έως τους οικοφυσιολογικούς ρόλους τους 
οποίους επιτελούν οι µεταβολίτες αυτοί.  

Η έλλειψη βορίου, ελλείψει άλλων παραγόντων 
καταπόνησης, προκάλεσε συσσώρευση δευτερογενών 
µεταβολιτών στα φύλλα. Το φαινόµενο αυτό ήταν, 
κατά τα αναµενόµενα, εντονότερο στα φύλλων των 
φυτών  από   το   πείραµα   στο   θάλαµο   ελεγχόµενων 

συνθηκών (Εικόνα IV.1), ενώ στα φύλλα των φυτών 
από το πείραµα του πεδίου δεν παρατηρήθηκε 
ανάλογη αύξηση στα ολικά φαινολικά (Εικόνα IV.1). 
Εν τούτοις,  σηµειώθηκε αύξηση της συγκέντρωσης σε 
µεµονωµένα φαινολικά συστατικά στα φύλλα των 
φυτών και των δύο πειραµάτων. Είναι αξιοσηµείωτο 
το γεγονός ότι η συγκέντρωση των ολικών φαινολικών 
παρουσίασε υψηλή συσχέτιση ως προς το περιεχόµενο 
σε βόριο των φύλλων, ανεξάρτητα πειραµατικού 
χειρισµού (Εικόνα ΙV.3). Από την εικόνα αυτή 
εξάγεται επίσης το συµπέρασµα ότι οι διαφορές στη 
συγκέντρωση βορίου µεταξύ των φύλλων του 
πειράµατος πεδίου ήταν περιορισµένες, γεγονός που 
δικαιολογεί την απουσία έντονων διαφορών στη 
συγκέντρωση φαινολικών συστατικών στα φύλλα 
αυτά. 

Σύµφωνα µε τους  Ruiz et al.290, η έλλειψη 
βορίου στο φυτό Nicotiana tabacum προκάλεσε 
αύξηση της συγκέντρωσης των ολικών φαινολικών 
συστατικών  αλλά και αύξηση της δραστηριότητας της 
PAL. Η συσσώρευση σε µεγάλες ποσότητες  επιµέρους 
µορίων, συχνά µε ασυνήθιστες δοµές, επίσης έχει 
αναφερθεί σε περιπτώσεις τροφοπενιών. Οι Wenzl et 
al.362  διαπίστωσαν την συσσώρευση ενός νέου δι–
εστέρα του υδροξυσινναµοϋλο–κιννικού οξέος (1,3–
δι–Ο–trans–φερουλοϋλοκιννικό  οξύ)  στις  ρίζες  των 
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Εικόνα IV.1. Συγκέντρωση φαινολικών συστατικών (συνολική επιφάνεια κορυφών έκλουσης στα 280 nm, ως 
ισοδύναµο καφεϊκού οξέος) των φύλλων των φυτών των δύο πειραµάτων. Οι τιµές αφορούν στη συνολική 
επιφάνεια κορυφών έκλουσης στα 280 nm ως ισοδύναµο καφεϊκού οξέος. Οι ράβδοι αντιστοιχούν στο µέσο όρο (± 
τυπικό σφάλµα). Με διαφορετικά γράµµατα σηµειώνονται οι µέσοι όροι που διαφέρουν στατιστικά µεταξύ τους 
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(** / *: P<0,05 / 0,01; d.f. 16, πείραµα θαλάµου ελεγχόµενων συνθηκών; 12, πείραµα πεδίου). 
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συγκέντρωση βορίου (µg B g-1 ξ.β.)
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Εικόνα IV.2. Συγκέντρωση, ως ισοδύναµο καφεϊκού 
οξέος, του φαινολικού συστατικού Α330 των φύλλων 
συναρτήσει της συγκέντρωσης βορίου. (──●: φύλλα 
φυτών πειράµατος θαλάµου ελεγχοµένων συνθηκών, 
ευθεία παλινδρόµησης y = – 0,138 · x + 4,132, R2 
0,899; ─  ─○: φύλλα φυτών πειράµατος πεδίου, ευθεία 
παλινδρόµησης y = – 0,204 · x + 3,763, R2 0,802).   

φυτών Brachiaria ruziziensis και B. decumbens, η 
σύνθεση του οποίου επάγεται σε ολιγοτροφικές 
συνθήκες καλλιέργειας.  

Στα δύο πειράµατα της παρούσας εργασίας 
παρατηρήθηκε ότι η συγκέντρωση ενός φαινολικού 
συστατικού  µε  µέγιστο   απορρόφησης   στα   330  
nm (κορυφή έκλουσης αρ. 3, Αποτελέσµατα, εικόνες 

V.1 και V.7) παρουσίασε δραµατική αύξηση, ως 
αποτέλεσµα της έλλειψης βορίου στους ιστούς των 
φύλλων. Παρόλο που στην παρούσα εργασία δεν 
κατέστη δυνατόν να ταυτοποιηθεί, τα φασµατικά 
δεδοµένα υποδεικνύουν δοµή φαινυλοπροπανοειδούς 
για το µόριο αυτό. Στην Εικόνα IV.2 παρουσιάζεται η 
συγκέντρωση του µορίου αυτού σε σχέση µε τη 
συγκέντρωση βορίου των δειγµάτων και από τα δύο 
πειράµατα. Τα δείγµατα αφορούν σε όλες τις 
µεµονωµένες µετρήσεις για κάθε χειρισµό. Η 
απόκριση της συγκέντρωσης του συστατικού Α330 
στην έλλειψη βορίου ήταν άµεση, ακόµα και για 
µικρές διαφορές στη συγκέντρωση του στοιχείου 
εντός δειγµάτων του ίδιου πειραµατικού χειρισµού 
(στην Εικόνα IV.2 δεν διακρίνονται οι οµάδες 

δειγµάτων του ίδιου πειραµατικού χειρισµού). 
Η αύξηση της συγκέντρωσης του συστατικού 

Α330 λόγω έλλειψης βορίου ενδέχεται να αφορά 
εξειδικευµένη απόκριση ως προς τη συγκεκριµένη 
καταπόνηση. Η τροφοπενία βορίου προκάλεσε 
συσσώρευση φαινολικών συστατικών στα φύλλα των 
φυτών του εσωτερικού πειράµατος (µετρηµένη ως 
συνολική επιφάνεια κορυφών έκλουσης στα 280 nm, 
Εικόνα IV.3) αλλά όχι στα φύλλα των φυτών του 
πειράµατος πεδίου (Εικόνα IV.3). Ωστόσο και στις δύο 
περιπτώσεις παρατηρήθηκε δραµατική αύξηση της 
συγκέντρωσης του συστατικού αυτού. Το γεγονός 
αυτό υποδηλώνει ότι η συσσώρευση του συστατικού 
Α330, τουλάχιστον στη δεύτερη περίπτωση, δεν προ–
κύπτει παθητικά µέσω µιας γενικότερης  ενίσχυσης 
της βιοσύνθεσης φαινολικών συστατικών. Στα φυτά 
του πειράµατος πεδίου (Β12 και Β8) η επίδραση των 
διαφόρων εδαφοκλιµατικών παραγόντων καταπό–
νησης ήταν οµοιόµορφη µε αποτέλεσµα να παρουσιά–
ζουν συγκρίσιµες τιµές συγκέντρωσης των ολικών 
φαινολικών (Εικόνα IV.1). Παρόλα αυτά, η συγκέν–
τρωση του συστατικού Α330 αυξήθηκε και στα φυτά 
αυτά λόγω της έλλειψης βορίου (Εικόνα IV.2). Ας 
σηµεωθεί στο σηµείο αυτό ότι οι διαφορές στη 
συγκέντρωση βορίου µεταξύ των φύλλων Β12 και Β9 
δεν ήταν έντονες, ωστόσο οι διαφορές σε ορισµένα 
τουλάχιστον συµπτώµατα δραµατικές. Το γεγονός 
αυτό υποδεικνύει αφ΄ ενός µεν την ύπαρξη µιας 
οριακής συγκέντρωσης βορίου, πέραν της οποίας 
δροµολογούνται δραµατικές αλλαγές σε φυσιολογικό 
και ανατοµικό επίπεδο οι οποίες περιλαµβάνουν και 
την δραµατική αύξηση στην ουσία Α330.  

Ορισµένα φαινολικά συστατικά έδειξαν να 
επηρεάζονται µε διαφορετικό τρόπο από την έλλειψη 
βορίου. Έτσι, ενώ στις περισσότερες περιπτώσεις 
παρατηρήθηκε αύξηση της συγκέντρωσης των επιµέ–
ρους συστατικών, στην περίπτωση του 3–Ο–γλυκο–
ζίτη της κερκετίνης αλλά και του 4΄–Ο–γλυκοζίτη 
της λουτεολίνης δεν παρουσιάστηκε µεταβολή ενώ 
στην περίπτωση της απιγενίνης η έλλειψη βορίου 
προκάλεσε µείωση της συγκέντρωσης. Η ίδια 
συµπεριφορά παρατηρήθηκε και στην περίπτωση της 
κερκετίνης, συστατικού του τριχώµατος του 
τριχώµατος (επίσης άγλυκου φλαβονοειδούς). Αξιο–
σηµείωτη είναι επίσης η δραµατική µείωση της 
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συγκέντρωσης της ολεοροπαΐνης λόγω έλλειψης 
βορίου. Τα αποτελέσµατα αυτά υποδηλώνουν ότι 
παρά την ευρέως τεκµηριωµένη αντίδραση του 
µεταβολισµού των φαινολικών συστατικών λόγω έλ–
λειψης βορίου, οι επιµέρους χηµικές δοµές συµπε–
ριφέρονται διαφορετικά, κάτι που ενδεχοµένως να 
σχετίζεται µε τους επιµέρους ρόλους των συστατικών 
ή και την κατανοµή τους στους διάφορους ιστούς των 
φύλλων. Ένας επιπλέον λόγος των παραπάνω διαφο–
ροποιήσεων θα µπορούσε να είναι ο διαφορετικός 
χρόνος σύνθεσης των επιµέρους µορίων αναφορικά µε 
το στάδιο ανάπτυξης των φύλλων. Οι Muofhe and 
Dakora230 αναφέρουν ότι υπό συνθήκες έλλειψης 
βορίου, η συγκέντρωση των ολικών φαινολικών 
συστατικών στους ιστούς της ρίζας  του  φυτού  
Vigna   subterranea    εµφανίστηκε  χαµηλότερη  συ– 

συγκέντρωση βορίου (µg B g-1 ξ.β.)

051015202530

lo
g 

[ε
πι
φά

νε
ια

 2
80

 n
m

 (m
g 

g-1
 ξ

.β
.)]

2.5

3.0

3.5

4.0

 

Εικόνα IV.3. Συνολική επιφάνεια κορυφών 
έκλουσης στα 280 nm ως ισοδύναµο καφεϊκού οξέος 
συναρτήσει της συγκέντρωσης βορίου. (──●: φύλλα 
φυτών πειράµατος θαλάµου ελεγχοµένων συνθηκών, 
ευθεία παλινδρόµησης  y  =  –  0,048  ·  x  + 3,964, R2 
0,882; ─ ─○: φύλλα φυτών πειράµατος πεδίου, ευθεία 
παλινδρόµησης y = 0,006 · x + 3,349, R2 0,009).     

γκριτικά µε αυτή υπό συνθήκες επάρκειας του 
στοιχείου, αποτέλεσµα που απέδοσαν στη σηµαντική 
πτώση της συγκέντρωσης του φλαβονοειδούς δαντ–
ζεΐνη. 

Σε γενικές γραµµές, η  συσσώρευση  δευτερογενών  

 

Εικόνα V.4. Σχηµατικό µοντέλο της ρύθµισης της 
κατανοµής οργανικού άνθρακα µεταξύ πρωτογενούς 
(1) και δευτερογενούς (2) µεταβολισµού υπό 
συνθήκες απουσίας ( ) και παρουσίας ( ) 
καταπόνησης. Στην πρώτη περίπτωση, ο πρωτογενής 
µεταβολισµός (ανάπτυξη) έχει εκ προοιµίου 
προτεραιότητα έναντι του δευτερογενούς. Η 
παρουσία ενός ή περισσοτέρων παραγόντων 
καταπόνησης (µεταξύ αυτών και η έλλειψη 
θρεπτικών στοιχείων) προκαλεί αύξηση στην κατα–
νοµή του άνθρακα προς µόρια του δευτερογενούς 
µεταβολισµού εις βάρος της ανάπτυξης. Τα ποσά του 
οργανικού άνθρακα που διατίθενται καθορίζονται 
από την γενετικά καθορισµένη ικανότητα για 
ανάπτυξη και συσσώρευση µεταβολιτών (χωρητι–
κότητα των δοχείων) σε συνάρτηση µε τη λειτουργία 
της φωτοσύνθεσης (µαύρα βέλη). 

µεταβολιτών υπό συνθήκες έλλειψης ενός θρεπτικού 
στοιχείου έχει βιοσυνθετική αιτιολογία. Σύµφωνα µε 
τους Haukioja et al.134, η βιοσύνθεση των 
δευτερογενών αρωµατικών µεταβολιτών ανταγωνί–
ζεται την βιοσύνθεση πρωτεϊνών (συνεπώς και τις 
αναπτυξιακές διαδικασίες), για ένα κοινό πρόδροµο 
µόριο, τη φαινυλαλανίνη. Εποµένως, οι συνθήκες του 
περιβάλλοντος ασκούν ρυθµιστικό ρόλο για την τύχη 
των φωτοσυνθετικά παραγόµενων σκελετών άνθρακα. 
Υπό συνθήκες έλλειψης θρεπτικών στοιχείων (ή 
άλλων καταπονήσεων που περιορίζουν την ανάπτυξη) 
αλλά µε λειτουργική τη φωτοσύνθεση, τα φυτά 
διαθέτουν περίσσεια οργανικού άνθρακα ο οποίος 
διατίθεται για τη βιοσύνθεση αρωµατικών δευτερο–
γενών µεταβολιτών (Εικόνα V.4). Με τον τρόπο αυτό, 
δεν αντιµετωπίζεται µόνο το πρόβληµα της διάθεσης 
του παραγόµενου άνθρακα αλλά και θωρακίζονται 
αµυντικά οι φυτικοί ιστοί34,35,85. Ας σηµειωθεί ότι η 
άποψη αυτή δίδει µέχρι στιγµής ικανοποιητική 
ερµηνεία των αποτελεσµάτων, ωστόσο δεν αποκλεί–
εται στο άµεσο µέλλον να διατυπωθεί µηχανισµός ο 
οποίος  εµπλέκει,   ορισµένα   τουλάχιστον συστατι–
κά, µε την αντιµετώπιση της έλλειψης βορίου75. 
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Abstract 

Two separate experiments were conducted (a growth chamber experiment and a field experiment) in order 
to investigate the effects of boron deficiency on selected morphological and physiological parameters of olive 
(Olea europaea L.) leaves. In the first experiment, two years old, self–rooted cuttings were hydroponically 
cultured with either adequate (control B+) or inadequate (B–) boron supply. Two leaf categories were 
distinguished (mature and young leaves). Mature leaves had been developed before the beginning of the 
experiment and thus under sufficient boron conditions, while young leaves were developed during the 
experimental period, under either boron sufficient (B+) or boron deficient conditions (B–). In the second 
experiment, leaf samples were collected from 20 years, old field–grown trees. Three leaf categories were 
distinguished, based on the absence or presence of boron deficiency symptoms (control leaves from healthy 
trees B12, healthy leaves from deficient trees B9, and boron deficient leaves B8). Boron deprivation resulted 
in dramatic growth inhibition of the new shoots, even 30 days after the beginning of the experiment (first 
experiment). Analysis of tissue boron concentration showed that, in both treatments, a significant portion of 
the boron content of mature leaves had been remobilized during the experimental period, possibly towards 
the developing leaves. However, the above remobilization was found to be higher under boron deficient 
conditions compared to boron sufficient ones. In both experiments, analysis of critical photosynthetic 
parameters as well as that of the composition of the soluble non–structural carbohydrate pool showed that 
boron deficiency does not affect the production of organic carbon in olive, even under severe boron deficiency. 
Moreover, structural studies of the transport phloem as well as analysis of the chemical composition of 
phloem exudates showed that boron deficiency does not affect, at least directly, the carbon translocation 
ability of the source leaves. However, boron deficiency caused a serious cessation of plant growth, which 
modified the carbon allocation pattern. In particular, carbon was preferably allocated to other (within–leaf) 
sinks, like the cell walls or secondary metabolites (phenolic compounds). The above carbon allocation pattern 
was further affected by the presence or absence of, other than boron deprivation, stress factors. These factors 
are abscent in artificial environments (first experiment), but are commonly experienced by plants grown 
under field conditions (second experiment). Taken together, the results of the present study suggest that 
various stress factors cause, in many cases, a non–specific response on plant acclimation characteristics. As a 
result, different combinations of stress factors induce similar plant acclimation mechanisms (e.g. increased 
leaf thickness and thickness of individual tissues and structures, or accumulation of leaf total phenolic 
compounds). However, accumulation (varied from 2.5 to 400–fold) of a compound, possibly possessing a 
phenylpropanoid structure, may be a specific plant response to boron deprivation. As a general response, 
boron deficiency caused accumulation of leaf carbohydrates. Among them, mannitol concentration was 
especially increased. This sugar alcohol mediates boron mobility in the phloem via the formation of B–
mannitol complexes. The above behaviour seems to account for the existence of a regulation mechanism for 
boron remobilization, which responds to external nutrient supply. 

 179
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Συντοµογραφίες 

 
Αγγλική   
ABA  ABsisic Acid 
ABC (µεταφορέας)  ATP Binding Cassette (transporter) 
ATP  Adenosine Tri–Phosphate 
BOR1 (µεταφορέας)  BORon 1 (transporter) 
CAM  Crassulaceae Acid Metabolism 
CCD  Charge Coupled Device 
CHI  CHalcone Isomerase 
CHS  CHalcone Synthase 
DAHP  3–Deoxy–D–Arabino–Heptonate–7–Phosphate 
dRG–II–Β  RG–II – Boron dimer 
EDTA  Ethylene Di–amino Tetra–Acetic acid 
EPSP  5–Enol–Pyruvyl–Shikimate–3–Phosphate 
Fv / Fm  Variable to Maximum Fluorescence ratio 
HPLC  High Performance Liquid Chromatography 
IAA  Indole Acetic Acid 
IPP  Iso–Pentane di–Phosphate 
MIP  Major Intrinsic Protein 
NAD(H)  Nicotine Amide Dinucleotide (ανηγµένη µορφή) 
NR A  Naturstoff Reagent A 
ODS  Octa–Decyl Silane 
PAL  Phenylalanine Ammonia Lyase 
PAR  Photosynthetically Active Radiation 
PEP  Phosphoro Enol Pyruvate 
PIP1  Plasma membrane Intrinsic Protein 1 
PPO  PolyPhenol Oxidase 
PPP  Pentose Phosphate Pathway 
RG–II  RhamnoGalacturonane II 
RLK  Receptor Like protein Kinase 
ROS  Reactive Oxygen Species 
RuBisCO  RibUlose BIS–phosphate Carboxylase / Oxygenase 
SLM  Specific Leaf Mass 
SOD  SuperOxide Dismutase 
Ελληνική   
ΗΜ∆  Ηλεκτρονικό Μικροσκόπιο ∆ιέλευσης 
ΜΒ  Μοριακό Βάρος 
ΣΚ–ΗΣ (σύµπλεγµα)  σύµπλεγµα Συνοδού Κυττάρου – Ηθµώδους Στοιχείου 
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Περίληψη 

Στην παρούσα εργασία πραγµατοποιήθηκαν δύο πειράµατα (σε θάλαµο ανάπτυξης ελεγχόµενων συνθηκών και 
στο πεδίο) ώστε να διαπιστωθούν οι µορφολογικές και φυσιολογικές επιπτώσεις της τροφοπενίας βορίου στα 
φύλλα της ελιάς (Olea europaea L.). Στο πρώτο πείραµα, αυτόριζα µοσχεύµατα ελιάς ηλικίας δύο ετών 
αναπτύχθηκαν µε υδροπονική καλλιέργεια σε δύο µεταχειρίσεις (µάρτυρας Β+ και έλλειψη βορίου Β–) για 90 
ηµέρες. ∆ιακρίθηκαν δύο κατηγορίες φύλλων (ώριµα και νεαρά φύλλα). Τα ώριµα φύλλα είχαν ολοκληρώσει την 
ανάπτυξή τους πριν την έναρξη του πειράµατος και συνεπώς είχαν αναπτυχθεί σε επάρκεια βορίου, ενώ τα 
νεαρά αναπτύχθηκαν µετά την έναρξη του πειράµατος, είτε σε επάρκεια (Β+) είτε σε ανεπάρκεια (Β–) του 
στοιχείου. Στο δεύτερο πείραµα ελήφθησαν δείγµατα φύλλων τρέχουσας βλάστησης από δένδρα ηλικίας 20 ετών. 
Τα δείγµατα φύλλων διακρίθηκαν σε τρεις κατηγορίες, µε κριτήριο την παρουσία ή απουσία συµπτωµάτων 
τροφοπενίας βορίου (φύλλα µάρτυρες από υγιή δένδρα Β12, υγιή φύλλα από προσβεβληµένα δένδρα Β9 και 
φύλλα µε συµπτώµατα τροφοπενίας Β8). Η έλλειψη βορίου προκάλεσε σηµαντική καταστολή της αύξησης της 
νέας βλάστησης µόλις 30 ηµέρες µετά την έναρξη του πειράµατος (πρώτο πείραµα). Οι αναλύσεις του 
περιεχοµένου βορίου των φύλλων έδειξαν ότι στο τέλος του πειράµατος σηµαντικό ποσοστό του βορίου των 
ώριµων φύλλων επανεκκινήθηκε, πιθανότατα προς τα αναπτυσσόµενα νεαρά φύλλα και στις δύο µεταχειρίσεις. 
Ωστόσο, η επανεκκίνηση ήταν υψηλότερη υπό συνθήκες έλλειψης του στοιχείου συγκριτικά µε αυτή υπό 
συνθήκες επάρκειας. Και στα δύο πειράµατα, οι αναλύσεις των φωτοσυνθετικών παραµέτρων και της σύστασης 
των φύλλων σε διαλυτούς µη δοµικούς υδατάνθρακες, έδειξαν ότι η τροφοπενία βορίου δεν επηρεάζει την 
παραγωγή οργανικού άνθρακα στο φυτό της ελιάς, ακόµη και σε περιπτώσεις έντονης έλλειψης του στοιχείου. 
Επιπλέον, µελέτη της λεπτής δοµής των στοιχείων µεταφοράς αλλά και χηµικές αναλύσεις εξιδρωµάτων του 
χυµού του ηθµού έδειξαν ότι η τροφοπενία βορίου δεν επηρεάζει, τουλάχιστον άµεσα, την ικανότητα διανοµής 
οργανικού άνθρακα από τα φύλλα παραγωγούς προς τα σηµεία µεταβολικής κατανάλωσης. Ωστόσο, λόγω της 
σηµαντικής καταστολής των αυξητικών διεργασιών ως αποτέλεσµα της έλλειψης βορίου, το πρότυπο της 
κατανοµής των φωτοσυνθετικών προϊόντων τροποποιήθηκε. Η τροποποίηση αυτή αφορούσε αφενώς στην 
επένδυση σηµαντικών ποσών οργανικού άνθρακα σε δοµές όπως τα κυτταρικά τοιχώµατα και αφετέρου στην 
αυξηµένη βιοσύνθεση µορίων του δευτερογενούς µεταβολισµού (φαινολικά συστατικά). Το παραπάνω πρότυπο 
κατανοµής τροποιήθηκε κατά περίπτωση, ως αποτέλεσµα της παρουσίας ή απουσίας και άλλων παραγόντων 
καταπόνησης. Οι παράγοντες αυτοί απουσιάζουν από τεχνητά περιβάλλοντα ανάπτυξης (πρώτο πείραµα), αλλά 
συναντώνται υπό φυσιολογικές συνθήκες σε φυτά που αναπτύσονται στο πεδίο (δεύτερο πείραµα). Σύµφωνα µε 
τα αποτελέσµατα της παρούσας εργασίας, η επίδραση των διαφόρων παραγόντων καταπόνησης επί των 
χαρακτηριστικών εγκλιµατισµού των φυτών είναι, σε πολλές περιπτώσεις, µη εξειδικευµένη. Ως αποτέλεσµα, 
διαφορετικοί συνδυασµοί καταπονήσεων επάγουν τους ίδιους µηχανισµούς εγκλιµατισµού (όπως η αύξηση του 
πάχους του ελάσµατος και των επιµέρους ιστών και δοµών ή η συσσώρευση φαινολικών συστατικών). Ωστόσο, η 
συσσώρευση (από 2,5 έως και 400 φορές) ενός συστατικού, πιθανότατα µε µοριακή δοµή φαινυλοπροπανοειδούς, 
ενδέχεται να αποτελεί εξειδικευµένη αντίδραση των φυτών στην έλλειψη βορίου. Γενικά, η έλλειψη βορίου 
προκάλεσε συσσώρευση υδατανθράκων στα φύλλα. Ιδιαίτερα αυξηµένη εµφανίστηκε η συγκέντρωση της 
µαννιτόλης. Η σακχαροαλκοόλη αυτή αποτελεί το µόριο – φορέα για τη διακίνηση του βορίου στα αγγεία του 
ηθµού. Η παραπάνω συµπεριφορά αποτελεί ένδειξη για την ύπαρξη ενός µηχανισµού ρύθµισης των ποσοτήτων 
βορίου που επανεκκινούνται εντός του φυτού, ως απόκριση στις συνθήκες θρέψης. 
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