
       Πανεπιστήµιο Θεσσαλιας  

Τµήµα Βιοχηµείας και Βιοτεχνολογίας 

 

 

 
 

Διερεύνηση του ρόλου του γονιδίου 

AtHesp του Arabidopsis thaliana στη 

φωτοσύνθεση και την οξειδωτική 
καταπόνηση 

 
 

Ιουλιέττα Μουστάκα 

 
 

 

 

 

 
Διπλωµατική εργασία  

Λάρισα 2013 



       University of Thessaly  

Department of Biochemistry and Biotechnology 
 

 

 
 

Role of AtHesp gene of Arabidopsis 

thaliana in photosynthesis and oxidative 

stress 
 

 
Julietta Moustaka 

 

 

 

 

 

 

 

 
Diploma thesis  

Larissa 2013 



 
Υπεύθυνη Καθηγήτρια: 

Παπαδοπούλου Καλλιόπη   Αναπληρώτρια Καθηγήτρια  

  Τμήμα Βιοχημείας και Βιοτεχνολογίας,  

  Πανεπιστήμιο θεσσαλίας  

 

 

Τριμελής Επιτροπή: 

Παπαδοπούλου Καλλιόπη     Αναπληρώτρια Καθηγήτρια  

     Τμήμα Βιοχημείας και Βιοτεχνολογίας,  

     Πανεπιστήμιο θεσσαλίας  

Μπαλατσός Νικόλαος,             Επίκουρος Καθηγητής  

                   Τμήμα Βιοχημείας και Βιοτεχνολογίας,  

                          Πανεπιστήμιο θεσσαλίας 

Τσίκου Δανιέλα                         Λέκτορας επί συμβάσει (ΠΔ 407/80) 

                  Τμήμα Βιοχημείας και Βιοτεχνολογίας,  

                         Πανεπιστήμιο θεσσαλίας 

  

 

Ευχαριστίες: 

  Αρχικά, θα ήθελα να ευχαριστήσω τα μέλη της τριμελούς  επιτροπής 

και  ιδιαίτερα την καθηγήτριά μου, κυρία Παπαδοπούλου Καλλιόπη, για την 

υπόδειξη του θέματος, την εμπιστοσύνη και την καθοδήγησή της. Ακόμη, θα 

ήθελα να ευχαριστήσω την υποψήφια διδάκτορα Κροκιδά Αφροδίτη για τη 

βοήθειά  της.  Τέλος,  ευχαριστώ  όλους  τους  προπτυχιακούς  και 

μεταπτυχιακούς  φοιτητές  του  εργαστηρίου  βιοτεχνολογίας  φυτών  και 

περιβάλλοντος για τη συνεργασία.   



ΠΕΡΠΕΡΙΕΧΟΜΕΝΑΙΕΧΟΜΕΝΑ   
 
Περίληψη                  1 

Summary                  2 

Εισαγωγή                  3 
I. Το φυτό Arabidopsis thaliana               3 

II. Η αποικοδόµηση του mRNA και οι αποαδενυλάσες            4 

III. Το γονίδιο AtHesp του Arabidopsis thaliana             6 

IV. Φωτσοσύνθεση                 7 

V. Μηχανισµός της φωτοσύνθεσης              8 

VI. Φθορισµός της χλωροφύλλης               9 

VII. Φωτεινές αντιδράσεις              12 

VIII. Κατανοµή της ενέργειας αποδιέγερσης           13 

IX. Το αβιοτικό στρες              14 

X. Το οξειδωτικό στρες              16 

XI. Τα φυτοφάρµακα              17 

XII. Το ζιζανιοκτόνο παρακουάτ (paraquat, Pq)           18 

XIII. Σκοπός της εργασίας              19 

Υλικά και Μέθοδοι               20 
Ι. Φυτικό υλικό               20 

ΙΙ. Συνθήκες ανάπτυξης              20 

ΙΙ. Eπίδραση παρακουάτ (paraquat, Pq)            21 

ΙV.Μελέτη της φωτοσυνθετικής απόδοσης µε τη µέθοδο της απεικόνισης  

του φθορισµού της χλωροφύλλης             21 

V. Στατιστική ανάλυση των αποτελεσµάτων            25 

Αποτελέσµατα               26 
Ι. Επίδραση του Pq στον οικότυπο Col-0 του Arabidopsis thaliana        26 

I 1. Επίδραση του Pq στην κατανοµή ενέργειας του PSII          26 

I 2. Επίδραση του Pq  στη µη φωτοχηµική απόσβεση (NPQ)        32 

I 3. Επίδραση του Pq στο ρυθµό µεταφοράς ηλεκτρονίων (ETR) του PSII       33 



I 4. Επίδραση του Pq στην πίεση αποδιέγερσης (1-qP) του PSII        34 

ΙΙ. Επίδραση του Pq στο µετάλλαγµα AtHesp του Arabidopsis thaliana       35 

II 1. Επίδραση του Pq  στην κατανοµή ενέργειας του  PSII         35 

II 2. Επίδραση του Pq  στη µη φωτοχηµική απόσβεση (NPQ)        40 

II 3.Επίδραση του Pq στο ρυθµό µεταφοράς ηλεκτρονίων (ETR) του PSII       41 

II 4. Επίδραση του Pq στην πίεση αποδιέγερσης (1-qP)  του PSII        42 

ΙΙΙ. Σύγκριση των επιπτώσεων του Pq στον οικότυπο Col-0 και στο  

µετάλλαγµα AtHesp               44 

III 1. Σύγκριση της επίδρασης του Pq στη µέγιστη απόδοση φωτονίων  

(Fv/Fm) του PSII               44 

III. 2. Σύγκριση της επίδρασης του Pq στην κατανοµή ενέργειας του PSII       45 

III. 3. Σύγκριση της επίδρασης του Pq στη µη φωτοχηµική απόσβεση (NPQ)  49 

III. 4. Σύγκριση της επίδρασης του Pq στο ρυθµό µεταφοράς  

ηλεκτρονίων (ETR) του PSII             50 

III. 5. Σύγκριση της επίδρασης του Pq στη φωτοχηµική απόσβεση (qp)         51 

III. 6. Σύγκριση της επίδρασης του Pq στην πίεση αποδιέγερσης του PSII       52 

Συζήτηση                54 
Ι. Η φωτοχηµική απόδοση του οικότυπου Col-0 και του µεταλλάγµατος 

 AtHesp του Arabidopsis thaliana σε φυσιολογικές συνθήκες ανάπτυξης       54 

ΙΙ. Η φωτοχηµική απόδοση του οικότυπου Col-0 και του µεταλλάγµατος  

AtHesp του Arabidopsis thaliana υπό την επίδραση του Pq          55 

ΙΙΙ. Χωρο-χρονική µεταβολή της φωτοχηµικής απόδοσης του οικότυπου  

Col-0 και του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana υπό την  

επίδραση του Pq                60 

Βιβλιογραφία               63 
 

 

 



  1 

ΠΕΡΙΛΗΨΗΠΕΡΙΛΗΨΗ   
 

Στην παρούσα  εργασία  µελετήθηκε η  επίδραση  του  γονιδίου AtHesp του 
Arabidopsis thaliana στη  λειτουργία  του  φωτοσυστήµατος  ΙΙ  σε  φυσιολογικές 
συνθήκες ανάπτυξης και σε συνθήκες οξειδωτικού stress, χρησιµοποιώντας φυτά 
ηλικίας 4 εβδοµάδων Col-0 και µεταλλάγµατα knock down AtHesp. Με τη χρήση 
της µεθόδου της απεικόνισης του φθορισµού της χλωροφύλλης διαπιστώθηκε ότι 
σε φυσιολογικές  συνθήκες ανάπτυξης η απόδοση  φωτονίων  του  φωτοσυ - 
στήµατος ΙΙ  (ΦPSII) του AtHesp ήταν  µεγαλύτερη µε ταυτόχρονη  σηµαντική 
µείωση της αποβολής ενέργειας διέγερσης υπό τη µορφή θερµότητας (ΦNPQ) η 
οποία συνοδεύτηκε επίσης από µειωµένη µη ελεγχόµενη αποβολή της ενέργειας 
διέγερσης (ΦNO), συγκριτικά µε τον οικότυπο Col-0. Εποµένως σε φυσιολογικές 
συνθήκες ανάπτυξης  η  κατανοµή  της  ενέργειας  του PSII ήταν  καλύτερη  στο 
µετάλλαγµα AtHesp µε αποτέλεσµα  να  έχει  µικρότερη πίε ση αποδιέγερσης  (1-
qP). Σε  συνθήκες  οξειδωτικού  στρες  που  δηµιουργήθηκε  µε τον  ψεκασµό  των 
φύλλων µε 1mM παρακουάτ (Pq), τόσο το Col-0 όσο και  το AtHesp, 20 λεπτά 
µετά τον  ψεκασµό µε Pq για την  αποφυγή  δηµιουργίας  ενεργών  µορφών 
οξυγόνου (ROS) µείωσαν το  Φ PSII αυξάνοντας  το  Φ NPQ και µε ταυτόχρονη 
µείωση του  Φ NO. Ωστόσο  το  µετάλλαγµα διατήρησε  µεγαλύτερο ρυθµό 
µεταφοράς ηλεκτρονίων  (ETR), έχοντας  σηµαντικά  µικρότερη µη φωτοχηµική 
απόσβεση (NPQ) και ταυτόχρονα µεγαλύτερο αριθµό  ανοιχτών  κέντρων 
αντίδρασης (qP) συγκριτικά µε το Col-0. Δηλαδή στο µετάλλαγµα δε χρειάστηκε η 
ενεργοποίηση του φωτοπροστατευτικού µηχανισµού του NPQ για την προστασία 
του έναντι των ROS όσο στο Col-0 γιατί πιθανόν διέθετε αυξηµένο αντιοξειδωτικό 
ενζυµικό µηχανισµό. Επιπλέον , η  επαγωγή του φωτοπροστατευτικού 
µηχανισµού του “κύκλου του  νερού ” στο Col-0 φαίνεται  ότι  δεν  ήταν αρκετά 
επαρκής για  την  προστασία  του  από  το  οξειδωτικό  στρες  καθώς  παρουσίασε 
σηµαντικά µειωµένο ποσοστό  ανοιχτών  κέντρων  αντίδρασης  συγκριτικά  µε τα 
φυτά µάρτυρες. Μία ώρα µετά την επίδραση του Pq, το µετάλλαγµα παρουσίασε 
σηµαντικά αυξηµένο  Φ PSII έχοντας  όµως  σηµαντικά  µειωµένο Φ NPQ και 
αυξηµένο ΦNO, συγκριτικά µε το Col-0. Επίσης το AtHesp διατήρησε σηµαντικά 
αυξηµένο ETR και  σηµαντικά  µειωµένο NPQ, χωρίς  όµως  να  δ ιατηρήσει 
σηµαντικά µεγαλύτερο ποσοστό  ανοιχτών  κέντρων  αντίδρασης  συγκριτικά  µε το 
Col-0. Επ ιπλέον, τόσο το Col-0 όσο και το AtHesp, παρουσίασαν  σηµαντικά 
µειωµένο ποσοστό  ανοιχτών  κέντρων  αντίδρασης  συγκριτικά  µε τα  φυτά 
µάρτυρες, δηλαδή µία ώρα  µετά την  επίδραση  του Pq οι  φωτοπροστατευτικοί 
µηχανισµοί φαίνεται ότι δεν ήταν αρκετά επαρκείς για την προστασία τους από το 
οξειδωτικό στρες.  Τέσσερεις  ώρες  µετά την  επίδραση  του Pq τα  φυτά Col-0 
φαίνεται ότι αρχίζουν να ανακάµπτουν απο το  οξειδωτικό στρες πολύ καλύτερα 
απ’ ότι τα µεταλλάγµατα AtHesp.  
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SUMMARYSUMMARY  
  

We investigated the effect of Arabidopsis thaliana AtHesp gene in photsystem II 
(PSII) functioning under physiological growth conditions and under oxidative 
stress, using 4 weeks old plants Col-0 and knock down AtHesp mutants. By 
using the method of chlorophyll fluorescence imaging we found that under 
physiological growth conditions the quantum yield of photochemical energy 
conversion in PSII (ΦPSII) was higher in AtHesp with a simultaneously significant 
decrease in the yield of regulated non-photochemical energy loss in PSII 
(ΦNPQ), which was accompanied by a decreased quantum yield of non-
regulated energy loss in PSII (ΦNO), compared to Col-0. Thus, under 
physiological growth conditions the allocation of absorbed light energy in PSII 
was better in the mutant, resulting in lower excitation pressure (1-qP). Under 
oxidative stress conditions simulated by 1mM paraquat (Pq) spray, Col-0 plants 
as well as AtHesp, 20 minutes after Pq spray, they decreased ΦPSII increasing 
at the same time ΦNPQ and decreasing ΦNO also, in order to avoid the creation 
of reactive oxygen species (ROS). However, the mutant maintained higher 
electron transport rate (ETR) with a significant lower non-photochemical 
quenching (NPQ), that reflects heat dissipation of excitation energy, while 
maintaining simultaneously a higher fraction of open reaction centers (qP), 
compared to Col-0. In other words, the mutant didn’t need to activate the 
photoprotective mechanism of NPQ in order to be protected from ROS as much 
as Col-0 did, possibly because it possessed a higher antioxidant enzymatic 
system. Moreover, the induction of the photoprotective mechanism of “water-
water cycle” in Col-0 was not sufficient enough to protect it from oxidative stress, 
as it maintain a lower fraction of open reaction centers compared to control 
plants. One hour after Pq spray, the mutant showed significant increased ΦPSII, 
while ΦNPQ decreased significant and ΦNO increased, compared to Col-0. In 
addition, AtHesp maintained significant increased ETR and significant decreased 
NPQ but without maintaining a significant higher fraction of open reaction centers 
compared to Col-0. Furthermore, both Col-0 and AtHesp, presented significant 
decreased fraction of open reaction centers compared to their controls, so it 
seems that one hour after Pq spray the photoprotective mechanisms were not 
sufficient enough to protect the plants from oxidative stress. Four hours after Pq 
spray, Col-0 plants seem to begin to recover from the oxidative stress much 
better than AtHesp mutants. 
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ΕΙΣΑΓΩΓΗΕΙΣΑΓΩΓΗ   
 

 

I. Το φυτό Arabidopsis thaliana 

Το Arabidopsis thaliana (Εικόνα 1) είναι ένα  µικρό αγγειόσπερµο 

δικοτυλήδονο φυτό  της  οικογένειας  των  σταυρανθών . Είναι  µονοετές και 

αυτοφυές σε  Ευρώπη , Ασία , Βορειοδυτική  Αφρική , Βόρεια  και  Νότια Αµερική 

(Al-Shehbaz and O’Kane 2002, Σπερδούλη  2011). Το  ύψος  του  κυµαίνεται 

µεταξύ 2 µε 25 cm και  τα  φύλλα  του  σχηµατίζουν  ροζέτες  στη  βάση  του. Tο 

Arabidopsis thaliana διαθέτει χαρακτηριστικά  που  συνετέλεσαν , ώστε  να 

χαρακτηρισθεί ως  µοντέλο-οργανισµός, ιδανικό για  µελέτη της  γενετικής, 

κυτταρικής και  µοριακής βιολογίας  των  ανθοφύτων  (Meinke et al. 1998, 

Σπερδούλη 2011). Μέχρι  στιγµής  έχουν  περιγραφεί  πολλές µεταλλάξεις στο 

 

 
 

Εικόνα 1. Το φυτό Arabidopsis thaliana 
 

Arabidopsis thaliana που επηρεάζουν  ένα  ευρύ  φάσµα  αναπτυξιακών 

διεργασιών και  µεταβολικών µονοπατιών (Meyerowitz 1989), ενώ  έχει 
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ολοκληρωθεί και  ο  γενετικός  χάρτης σύνδεσης, ο  οποίος  περιέχει  86 

µορφολογικούς δείκτες (Koornneef 1990, Διαµαντοπούλου 2012). 

 

 

II. Η αποικοδόµηση του mRNA και οι αποαδενυλάσες 

Τα ευκαρυωτικά  mRNA ωριµάζουν  µε την  προσθήκη  δύο 

χαρακτηριστικών: της poly(A) ουράς στο 3’ άκρο του και της καλύπτρας στο 5’ 

άκρο του .  Τα  δύο  αυτά  χαρακτηριστικά  προσδίδουν  σταθερότητα  στη  δοµή 

του mRNA. Στο 5΄ άκρο  προστίθεται  µία µεθυλιωµένη γουανίνη  µε 

τριφωσφορικό δεσµό  5΄-5΄ ενώ  στο  3΄άκρο προστίθεται  η  πολύ(Α ) ουρά. Η 

αποικοδόµηση του  λοιπόν  ξεκινάει  όταν  ένας  από  αυτούς  τους  παράγοντες 

αποδεσµευτεί ή  κοπεί  ενδονουκλεοτιδικά  το  mRNA (Αναστασάκης 2011). Η 

αποικοδόµηση του ευκαρυωτικού mRNA παίζει  σηµαντικό  ρόλο  στη  ρύθµιση 

της γονιδιακής έκφρασης και ξεκινάει από την βράχυνση της πολυ (Α) ουράς 

στο 3΄άκρο του  µια διαδικασία  που  έιναι  γνωστή  ως  αποαδε νυλίωση και 

πραγµατοποιείται από  τις  αποαδενυλάσες  (Τοµατσίδου 2010). Ως 

αποαδενυλάσες ορίζουµε  τις  εξωριβονουκλεάσες  που  αποικοδοµούν  την 

poly(A) ουρά των  mRNAs µε κατεύθυνση  3΄→5΄ απελευθερώνοντας  5΄-ΑMP 

(Tucker et al. 2000, Τοµατσίδου  2010). Έχει βρεθεί  ό τι οι  αποαδενυλάσες 

προτιµούν 3΄- poly(A) ως  υπόστρωµα, παρά  το  γεγονός  πως  σε  ορισµένες 

περιπτώσεις έχει  δειχτεί  ότι  αποικοδοµούν  λιγότερο  αποτελεσµατικά  και  µη-

αδενοσινικά οµοπολυµερή (Goldstrohm and Wickens 2008).  

Στον πυρήνα  µε την  διαδικασία  της αποαδενυλίωσης  περιορίζονται οι 

νεοπρoστιθέµενες  poly(A) ουρ ές, στο  κατάλληλο  µήκος. Τα mRNA για να 

µπορέσουν να  εξέλθουν  από  τον  πυρήνα  πρέπει  να  διαθέτουν poly(A) ουρά 
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σε κατάλληλο  µήκος. Στο κυτταρόπλασµα η  εκτεταµένη  αποαδενυλίωση  του 

mRNA πέρα  από  ένα  συγκεκριµένο  µήκος σηµατοδοτεί  την  αποικοδόµησή 

του. 

Η ρύθµιση  της  δραστικότητας  των αποαδενυλασών κρίνεται 

απαραίτητη, καθώς  συνθήκες  ανεξέλεγκτης  αποαδενυλίωσης  θα  οδηγούσαν 

σε κατ αστροφή και  θάνατο  του  κυττάρου  έτσι  τα  σ ταθερά και  µεταγραφικά 

ενεργά mRNAs πρέπει  να  προστατευθούν  από  την  αποαδενυλίωση  ενώ  τα 

ασταθή και  µη φυσιολογικά  θα  πρέπει  να  αποαδενυλιώνονται  και  να 

οδηγούνται στην αποικοδόµηση (Τοµατσίδου 2010). 

Όλες οι  γνωστές  αποαδενυλάσες  είναι  Μg 2+-εξαρτώµενα ένζυµα  που 

µπορούν να   ταξινοµηθούν  σε  δύο  µεγάλες υπερ -οικογένειες µε βάση  την 

παρουσία συγκεκριµένων  συντηρηµένων  καταλοίπων  στο  καταλυτικό  τους 

κέντρο (Τοµατσίδου 2010). Όλες οι  αποαδενυλάσες  ανήκουν  σε  µια από  τις 

δύο γνωστές οµάδες. Η πρώτη είναι η υπερ-οικογένεια DEDD και η δεύτερη η 

υπεροικογένεια EEP (exonuclease-endonyclease-phosphatase). Οι DEDD 

αποαδενυλάσες ονοµάστηκαν  έτσι  λόγω  των  συντηρηµένων  καταλυτικών 

αµινοξικών καταλοίπων Asp και  Glu τα  οποία  βρίσκονται  σε  τρία  µοτίβα 

εξωνουκλεάσης τα  οποία  δε σµεύουν ι όντα µαγνησίου (Αναστασάκης 2011, 

Zuo et al. 2001). Μέλη αυτής της οµάδας αποτελούν η αποαδενυλάση POP2 

(γνωστή και  ως  CAF1), η  CAF1Ζ, η  πολυ(Α) -εξειδικευµένη ριβονουκλεάση 

(PARN), καθώς  και  οι  οικογένειες  των  PAN2 αποαδενυλασών . H AtPARN 

είναι µια αποαδενυλάση  απαραίτητη  κατά  την  πρώιµη  φάση  της  ανάπτυξης 

του Arabidopsis thaliana. Από  την  άλλη  µεριά η  υπερ -οικογένεια EEP, 

περιλαµβάνει αποαδενυλάσες  που  φέρουν  σ υντηρηµένα καταλυτικά 

κατάλοιπα  Asp και  His στις  δοµικές  περιοχές  νουκλεάσης  τους. 
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Παραδείγµατα ΕΕP ενζύµων  αποτελούν οι αποαδενυλάσες  hesperin, CCR4  

και Angel (Τοµατσίδου 2010). 

 

 

III. Το γονίδιο AtHesp του Arabidopsis thaliana 

Το γονίδιο AtHesp του Arabidopsis thaliana εκφράζει µια πρωτεΐνη 

γνωστή ως  εσπερίνη. Η εσπερίνη  είναι  µια 3'-εξωριβονουκλεάση µε δράση 

αποαδενυλάσης, δηλαδή έχει την ικανότητα να αφαιρεί την poly(A)-ουρά από 

τα mRNAs (Εικόνα 2) (Τοµατσίδου 2010). Η AtHesp πολυαδενυλάση είναι η 

δεύτερη πολυαδενυλάση που έχει ανακαλυφτεί στο Arabidopsis thaliana µετά 

την AtPARN και  είναι  η  πρώτη  κιρκάδια -ελεγχόµενη αποαδενυλάση  του 

Arabidopsis thaliana. Πρόκειται για  ένα  αλλοστερικό  ένζυµο  που  ανήκει  στις 

νουκλεάσες που εξαρτώνται από µαγνήσιο (Τοµατσίδου 2010). 

Ο ρόλος  της  εσπερίνης  στην  αποαδενυλίωση  δεν έχει γίνει γνωστός, 

αλλά υπάρχουν αποδείξεις ότι ελέγχεται από τον κιρκάδιο ρυθµό και δρά στο 

επίπεδο  της  αποικοδόµησης  του  mRNA  και  της  µετάφρασης  (Douris  and  

 

 

 
Εικόνα  2. Μετά-µεταγραφική αποαδενυλίωση mRNA από την εξωριβονουκλεάση εσπερίνη. 
Α. Η εσπερίνη προσδένεται στην πολυ(Α)-ουρά και ξεκινά την αποικοδόµηση. Β. Η µείωση του 
µήκους πολυαδενυλίωσης µπορεί να οδηγήσει σε εναλλακτική µετάφραση και/ή σε πλήρη 
αποικοδόµηση του µεταγράφου (Douris and Green 2008, Τοµατσίδου 2010). 
 



  7 

Green 2008, Τοµατσίδου  2010). Αυτό  που  έχει  γίνει  γνωστό  είναι  πως  η 

έκφραση του παρουσιάζει µέγιστο λίγο πριν το σκοτάδι, γεγονός που αποτελεί 

ένδειξη ό τι η AtHesp µπορεί να  στοχεύει  και  να  αποικοδοµεί  επιλεγµένα 

µετάγραφα (Τοµατσίδου 2010). 

 

 

IV.Φωτσοσύνθεση 

Η φωτοσύνθεση  είναι  η  µοναδική διεργασία  βιολογικής  σηµασίας  που 

µπορεί να δεσµεύσει και να αποθηκεύσει την ενέργεια αυτή (Jung and Niyogi 

2008, Διαµαντοπούλου 2012) Η φωτοσύνθεση  είναι  µια φυσικοχηµική 

διεργασία χάρη  στην  οποία  τα  φυτά  µπορούν να  δεσµεύου ν την  ηλιακή  

ενέργεια για να συνθέσουν οργανικές ενώσεις. Η φωτοσύνθεση ως διαδικασία 

µπορεί να  χωριστεί  σε  δύο  στάδια : α ) το  στάδιο  στο  οποίο  απορροφάται  η 

ηλιακή ενέργεια  και  µεταφέρεται στα  κέντρα  αντίδρασης  και  β ) στο  στάδιο 

αναγωγής του CO2. Στο  πρώτο  στάδιο  πραγµατοποιούνται  οι  αν τιδράσεις 

µεταφοράς ηλεκτρονιών. Ο τελικός αποδέκτης ηλεκτρονίων είναι το NADP+ το 

οποίο µε το ηλεκτρόνιο αυτό ανάγεται σε NADPH2 (Milthorpe and Dale 1983) 

Στο δεύτερο στάδιο χρησιµοποιούνται τα µόρια αυτά ως πηγή ενέργειας για τη 

σύνθεση υδατανθράκων. Όπως φαίνεται και στην εικόνα 3 στο πρώτο στάδιο 

που πραγµατοποιείται στις  µεµβράνες των  θυλακοειδών  λαµβάνουν  χώρα  οι 

φωτεινές αντιδράσεις  και  στη  συνέχεια  στ ο δεύτερο  στάδιο  πραγ µατοποι-

ούνται οι  αντιδράσεις  της  ενσωµάτωσης  του  άνθρακα  οι  οποίες  λαµβάνουν  

χώρα στο στρώµα των χλωροπλαστών.  
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Εικόνα 3. Οι φωτεινές αντιδράσεις και οι αντιδράσεις του άνθρακα πραγµατοποιούνται σε 
διαφορετικά τµήµατα των χλωροπλαστών. Η ηλιακή ενέργεια απαιτείται για τη σύνθεση ATP 
και NADPH που πραγµατοποιούνται µέσω µιας σειράς αντιδράσεων στις θυλακοειδείς 
µεµβράνες των χλωροπλαστών. Αυτά τα προϊόντα των φωτεινών αντιδράσεων 
χρησιµοποιούνται στη συνέχεια από µια σειρά ε νζύµων του στρώµατος, τα οποία 
ενσωµατώνουν το CO2 σε υδατάνθρακες µέσω των αντιδράσεων του άνθρακα (Malkin and 
Niyogi 2000). 
 

 

V. Μηχανισµός της φωτοσύνθεσης 

Το πρώτο  στάδιο  της  φωτοσύνθεσης  είναι  η  απορρόφηση  της 

φωτεινής ενέργειας  από  τις  φωτοσυνθετικές  χρωστικές  στα  φωτοσυλλεκτικά 

σύµπλοκα και  η  διέγερση  τους . Στη  συνέχεια  έχουµε  τη  µεταφορά της 

ενέργειας διέγερσης στα κέντρα  αντίδρασης  των  δύο  φωτοσυστήµατων (PSI 

και PSII) και τη φωτοσυνθετική ροή  ηλεκτρονιών  µε αποτέλεσµα  τη 

µετατροπή της  φωτεινής  ενέργειας  σε  χηµική  µέσω της 

φωτοφωσφορυλίωσης. Η  ενέργεια  αυτή  χρησιµοποιείται  στη  µετατροπή του 

CO2 σε υδατάνθρακες  µέσω του  κύκλου  του Calvin (Ρουµπελάκη-Αγγελάκη 

2003). 
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VI. Φθορισµός της χλωροφύλλης 

Οι χλωροφύλλες a και b αποτελούν τις  κυριότερες  φωτοσυνθετικές 

χρωστικές και  λειτουργούν  ουσιαστικά  ως φωτοσυλλέκτες στα  δύο 

φωτοσυστήµατα σχηµατίζοντας  έτσι τις αντέννες  (Διαµαντοπούλου 2012). Η 

κυριότερη χρωστική είναι  η  χλωροφύλλη  α  (Chl a), η  οποία  απορροφά 

φωτόνια από  την  ηλιακή  ακτινοβολία  και  µεταφέρει ενέργεια  στα  κέντρα 

αντίδρασης των  φωτοσυστηµ άτων (Rabinowitch and Govindjee 1969).Το 

µόριο της  χλωροφύλλης  απορροφά  ενέργεια , διεγείρεται  και  φθάνει  σ ε ένα 

ενεργειακό επίπεδο Sn. Στη συνέχεια αποδιεγείρεται και µεταπίπτει σταδιακά 

σε χαµηλότερα ενεργειακά επίπεδα (S4->S3-> S2-> S1 βλ. εικόνα 4). Όπως 

φαίνεται και  στην  εικόνα η αποδιέγερση  από  το  ενεργειακό  επίπεδο S1 στο 

ενεργειακό επίπεδο S0 µπορεί να  γίνει  µε δύο  τρόπους  είτε  απευθείας είτε 

µέσω ενός  ενδιάµεσου  ενεργειακού  επιπέδου  Τ 1 (κατάσταση τριπλέτας ). Η 

διαφορά µεταξύ των  δύο  επιπέδων  βρίσκεται  στη  διάταξη  των  ηλεκτρονίων 

τους, τα  ενεργειακά  επίπεδα S1 υποδηλώνουν  µια αντιπαράλληλη  διάτ αξη 

των ηλεκτρονιακών spin ενώ αντίθετα  στο  ενεργειακό  επίπεδο  Τ 1 έχουν 

παράλληλα spin (Ρουµπελάκη-Αγγελάκη 2003). Η  αποδιέγερση  του  µορίου 

της χλωροφύλλης  από  τα  υψηλά  ενεργειακά  επίπ εδα µέχρι το  ενεργειακό 

επίπεδο S1 µπορεί να  γίνει  είτε  µε τη  µεταφορά ε νέργειας σε  ένα  γειτονικό 

µόριο, είτε µε τη µεταφορά ενέργειας στα κέντρα αντίδρασης για φωτοχηµεία, 

είτε από απελευθέρωση  ενέργειας  υπό  τη  µορφή θερµότητας . Η 

απελευθέρωση ενέργειας από τη µετάπτωση από το ενεργειακό επίπεδο S1-> 

S0 µπορεί να  γίνει  επίσης  µε τη  µορφή ακτινοβολιάς  υπό  τη  µορφή 

φθορισµού. Το  µήκος κύµατος  του  φθορισµού είναι µεγαλύτερο (δηλαδή 

µικρότερης ενέργειας ) από  το  αντίστοιχο  µήκος κύµατος  για  την  ενεργειακή 
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διέγερση του µορίου. Δηλαδή η διέγερση του µορίου της χλωροφύλλης είτε µε 

κυανή ακτινοβολία (S3, S4) είτε µε ερυθρή (S1) δίνει το ίδιο φάσµα φθορισµού 

εφόσον φθορισµό  έχουµε  µόνο κατα την αποδιέγερση  από  το  ενεργειακό 

επίπεδο S1 στο ενεργειακό επίπεδο S0 (εικόνα 4). Για τα περισσότερα µόρια 

των φωτοσυνθετικών  χρωστικών  ο  φθορισµός  της  χλωροφύλλης  εµφανίζεται 

σε nanoseconds ενώ η φωτοχηµεία εµφανίζεται σε picoseconds δηλαδή 1000 

φορές πιο  γρήγορα  και  εποµένως  ο  φθορισµός  της  χλωροφύλλης  είναι 

µικρός. Το µόριο της  χλωροφύλλης εαν  δεν  αποδιεγερθεί  µε έναν  από  τους 

τρείς τρόπους (εικόνα 5) δηλαδή  µέσω του  φθορισµού , µε φωτοχηµεία  ή 

µέσω θερµότητας  τότε  µεταπίπτει στο  επίπεδο  της  τριπλέτας  στο  οποίο 

µπορεί να παραµέινει για µεγαλύτερο χρονικό διάστηµα  αλλά  σε  αυτή  την  

κατάσταση  αντιδρά  µε  το  

 

 

Εικόνα 4. Διάγραµµα ενεργειακών επιπέδων των χλωροφυλλών και σχέση του φάσµατος 
απορόφησης των χρωστικών µε τα ενεργειακά επίπεδα (S4, S3, S2, S1, S0). Tα ενεργειακά 
επίπεδα S1 υποδηλώνουν µια αντιπαράλληλη διάταξη των ηλεκτρονιακών spin ενώ αντίθετα 
στο ενεργειακό επίπεδο Τ1 έχουν παράλληλα spin (Ρουµπελάκη-Αγγελάκη 2003). 
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µοριακό οξυγόνο O2 και σχηµατίζεται  η  µονήρης µορφή οξυγόνου , η  οποία 

είναι µια από τις ενεργές µορφές οξυγόνου (ROS).  

Το γεγονός  ότι  οι  µετρήσεις του  φθορισµού  της  χλωροφύλλης  µπορούν 

να χρησιµοποιηθούν , ώστε  να  υπολογιστεί  γρήγορα  η  πραγµατική  απόδοση 

φωτονίων του PSII (Genty et al. 1989), καθώς  και  το  ότι  αυτή  η  πραγµατική 

απόδοση φωτονίων σχετίζεται µε την αφοµοίωση του CO2 (Genty et al. 1989) 

οδήγησε στην ευρεία χρήση του φθορισµού της χλωροφύλλης για την εξέταση 

της φωτοσυνθετικής  απόδοσης  των  φύλλων  στο  εργαστήριο , σε  ελεγχόµενο 

περιβάλλον, καθώς και σε συνθήκες πεδίου (Σπερδούλη 2011). 

 
 
 

Εικόνα 5. Πιθανές τύχες της διεγερµένης χλωροφύλλης. Οταν η χλωροφύλλη απορροφά 
ενέργεια διεγείρεται από την απλή κατάσταση της (singlet excited state) 1Chl*. Από αυτή την 
κατάσταση έχει πολλούς πιθανούς τρόπους για να επανέλθει στην αρχική της κατάσταση. 1) 
µέσω φθορισµού 2) η ενέργεια διέγερσης µπορεί να χρησιµοποιηθεί ως “καύσιµο” για τις 
αντιδράσεις φωτοσύνθεσης 3) αποδιέγερση µέσω απελευθέρωσης θερµότητας και οι 2 αυτοί 
µηχανισµοί µειώνουν την ποσότητα φθορισµού. Για το λόγο αυτό αναφέρονται ως qP (πίεση 
αποδιέγερσης) και NPQ (φωτοχηµική απόσβεση) του φθορισµού της χλωροφύλλης. Τέλος η 
1Chl* µπορεί να παράγει 3Chl* η οποία µπορεί να παράγει 1O2*, µια πολύ ενεργή µορφή 
οξυγόνου (Muller et al. 2001). 
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VII. Φωτεινές αντιδράσεις 

Η φωτεινή ενέργεια από τα φωτοσυλλεκτικά σύµπλοκα (LHCI και LHCII) 

που µεταφέρεται στα  κέντρα  αντίδρασης  (RCI και  RCII) είναι  αυτή  που 

χρησιµοποιείται για  φωτοχηµεία  στα  φωτοσυστήµατα  Ι  και  ΙΙ  (PSI και PSII). 

Μετά τη  διέγερση  του  µορίου της  χλωροφύλλης  στο  RCII και  τη  µεταφορά 

ενός ηλεκτρονίου  στον  πρώτο  δέκτη  ηλεκτρονίων , την  κινονη  Α  (QA) 

πραγµατοποιείται ο  διαχωρισµός  φορτίου . Η  αντικατάσταση του  ηλεκτρονίου 

στο RCII γίνεται από  ηλεκτρόνιο  το  οποίο  προέρχεται από  την  οξείδωση  του 

H2O. Η οξείδωση  του  νερού  στο PSII έχει ως  αποτέλεσµα  την  παραγωγή 

οξυγόνου, πρωτονίων  και  ηλεκτρονίων  µε αποτέλεσµα  τον  εµπλουτισµό  του 

ενδοθυλακοειδούς χώρου σε πρωτόνια (εικόνα 6).  

 

 

 
Εικόνα 6. Απεικονίζεται η αλυσίδα µεταφοράς ηλεκτρονίων στους χλωροπλάστες καθώς και η 
ATP συνθάση στη θυλακοειδή µεµβράνη. Απεικονίζονται ακόµα τα τέσσερα µεµβρανικά 
συµπλέγµατα PSII PSI το σύµπλεγµα του κυτοχρώµατος b6f και η ATP συνθάση (CF1-CF0). Τα 
ηλεκτρόνια µεταφέρονται από το H2O στο NADP+ και ταύτοχρονα η µεταφορά αυτή 
συνοδεύεται από την εγκαθίδρυση διαφοράς συγκέντρωσης H+ στις δύο πλευρές της 
µεµβράνης. Αυτή η ηλεκτροχηµική βαθµίδωση χρησιµοποιείται τελικά για τη σύνθεση του ATP 
από την ATP συνθάση. Η µεταφορά ηλεκτρονίων απεικονίζεται µε κόκκινη γραµµή ενώ η 
µετατόπιση H+ µε µπλέ γραµµή. Fdx, φερεδοξίνη και FNR φεροδοξίνη-NADP+ ρεδουκτάση 
(Malkin and Niyogi  2000). 
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Η µεταφορά ηλεκτρονίου  από  την  πλαστοκινόνη  (PQ) στο  κυτόχρωµα  b6f 

(cytb6f) συνοδεύεται  από  παράλληλη  µεταφορά πρωτονίων  από  το  στρώµα 

στον ενδοθυλακοειδή  χώρο  γεγονός  που  έχει  ως  συνέπεια  την περαιτέρω 

αύξηση της  συγκέντρωσης  των  πρωτονίων  στον  ενδοθυλακοειδή  χώρο . Η 

µεταφορά των  ηλεκτρονίων  συνεχίζεται  από  το  cytb6f στην  πλασ τοκυανινη 

(PC) και  από  εκεί  στο  RCII µε τελικό  αποδέκτη  το  NADP+ το οποίο  ανάγεται 

σε NADPH. Η  διαφορά  της  συγκέντρωσης  πρωτονίων  στον  ενδοθυλακοειδή 

χώρο και  στο  στρώµα  δηλαδή  µεταξύ των  δύο  πλευρών  της  µεµβράνης 

αποτελεί την  κινητήρια  δύναµη  πρωτονίων για τη  σύνθεση  του  ATP από  την 

ATP συνθάση (εικόνα 6) (Malkin and Niyogi 2000). 

 

 

VIII. Κατανοµή της ενέργειας αποδιέγερσης 

Υπάρχουν 3 διεργασίες  που  µπορούν να  πραγµατοποιηθούν  για  να 

κατανεµηθεί η  ενέργεια  αποδιέγερσης. Η πρώτη  διεργασία  είναι  η 

φωτοχηµεία, η  δεύτερη  ο  φθορισµός  και τρίτη είναι  αποβολή  ενέργειας  µε 

µορφή θερµότητας  ή  µη ελεγχόµενη  αποβολή. Κάθε διεργασία  από  αυτές 

χαρακτηρίζεται και  από  την  απόδοση  της . Η  κβαντική  απόδοση  Φ  µιας 

διεργασίας, κατά  την  οποία  µόρια αποδίδουν  την  ενέργεια  διεγέρσεώς  τους 

είναι το κλάσµα των διεγερµένων µορίων που αποσυντίθεται διαµέσου αυτής 

της διαδροµής  (Τσέκος 2004). Μαθηµατικά  η  κβαντική  απόδοση  µιας 

διεργασίας καθορίζεται ως εξής: 

Φ =          αριθµός προϊόντων που σχηµατίζεται µέσω της διεργασίας 

                          αριθµός απορροφούµενων κβάντα 
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Σε λειτουργικούς  χλωροπλάστες  που  διατηρούνται  σε  αµυδρό  φώς , η 

κβαντική απόδοση της φωτοχηµείας είναι περίπου 0.95, η κβαντική απόδοση 

του φθορισµού  είναι  0.05 ή  χαµηλότερη  και  οι  άλλες  διεργασίες  έχουν 

αµελητέες αποδόσεις . Είναι  φανερό  πως  η  πλειοψηφία  των  διεγερµένων 

µορίων χλωροφύλλης κατευθύνεται στη φωτοχηµεία. 

Οι αποδόσεις των διεργασιών αυτών είναι γνωστες ως ΦPSII (απόδοση 

φωτονίων του  φωτοσυστήµατος  ΙΙ), ΦNPQ (απόδοση φωτονίων  που  χάνεται 

λόγω µη φωτοχηµικής  απόσβεσης  και  οφείλεται  στην  ελεγχόµενη  αποβολή 

της ενέργειας  διέγερσης  υπο  µορφή θερµότητας ) και  ΦNO (απόδοση 

φωτονίων που  χάνεται  για  άλλες  µη φωτοχηµικές διεργασίες ), δηλαδή  η  µη 

ελεγχόµενη αποβολή της ενέργειας διέγερσης 

 

 

IX. Το αβιοτικό στρες 

Τα φυτά  υπόκεινται  συχνά  σε  συνθήκες  στρες  που  επηρεάζουν  την 

ανάπτυξη και  την  αναπαραγωγή  τους. Στρες είναι  η  όποια  δυνητικά 

επιβλαβής για  το  φυτό  κατάσταση  του  περιβάλλοντος. Το στρες  µπορεί να 

είναι βιοτικό , που προέρχεται από  άλλους  οργανισµούς , ή  αβιοτικό , που 

οφείλεται σε έλλειψη ή περίσσεια στο φυσικό ή χηµικό περιβάλλον (Bray et al. 

2000). Ανάµεσα  στις  αβιοτικές  καταπονήσεις  εντάσσονται  η  ξηρασία , η 

περίσσεια νερού  στο  έδαφος , οι  υψηλές  ή  χαµηλές  θερµοκρασίες , η 

αλατότητα, η  έλλειψη  θρεπτικών  ουσιών  στο  έδαφος , η  υψηλή  ένταση  

φωτισµού ή  το  περιορισµένο  φώς . Η  ανθεκτικότητα  ή  η  αντίσταση  στο  στρες 

εξαρτάται από το είδος του φυτού, το γενότυπο και το αναπτυξιακό στάδιο του 

(Bray et al. 2000). Όπως  φαίνεται  και  στην εικόνα 7 η διάρκεια , η  ένταση , ο 
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αριθµός των  εκθέσεων  και  τα  είδη  του  στρες  στα  οποία  υποβάλεται  το  φυτό 

επηρεάζουν το  πως  θα  αντιδράσει  το  φυτό . Ακόµα  τα  χαρακτηριστικά  του 

φυτού όπως  το  όργανο ή ο  ιστός  αλλά  και  το  αναπτυξιακό  στάδιο  και  ο 

γενότυπος επίσης επηρεάζουν  την  απόκριση  του φυτού. Τα  φυτά  αποκτούν 

ανθεκτικότητα απέναντι στις καταπονήσεις µέσω επαναπρογραµµατισµού του 

µεταβολισµού τους  και  της  έκφρασης  των  γονιδίων   τους    δηµιουργώντας   

έτσι   µια   νέα  ισορροπία  µεταξύ  αύξησης, 

 

 

 

Εικόνα 7. Πολλοί παράγοντες καθορίζουν το πως θα αντιδράσει ένα φυτό στο περιβαλλοντικό 
στρες: ο γενότυπος και οι αναπτυξιακές καταστάσεις του φυτού, η διάρκεια και η ένταση του 
στρες, ο αριθµός έκθεσης του φυτού στο στρες, και οποιαδήποτε επιπρόσθετη επίδραση 
διαφορετικών ειδών στρες. Τα φυτά αποκρίνονται στο στρες µέσω µιας ποικιλίας µηχανισµών. 
Η αποτυχία στην προσπάθεια απόκρισης απέναντι στο στρες µπορεί να έχει ως αποτέλεσµα 
τη νέκρωση του φυτου (Bray et al. 2000). 
 
 
ανάπτυξης και  επιβίωσης  (Mazzucotelli et al. 2008). Η  προσαρµογή  των 

φυτών απαιτεί µια σειρά από µοριακούς µηχανισµούς οι οποίοι ενεργοποιούν 

µηχανισµούς απόκρισης για την  αποκατάσταση  της  οµοιόσταση ς και 

προστατεύουν και  επιδιορθώνουν  πρωτεΐνες  και  µεµβράνες (Vinocour and 
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Altman 2005). Η κατανοήση αυτών των µηχανισµών επαναπρογραµµατισµού 

κάτω από  την  διαρκή  αλλαγή  περιββαλοντικών  συνθηκών  έχει  αποτελέσει 

θέµα ερευνητικού  ενδιαφέροντος  για  αρκετές  δεκαετίες . Ωστόσο  υπάρχει 

ακόµα µεγάλο κενό  στης  γνώσεις  γύρω  από  το  ζήτηµα  και  δε  µπορεί ακόµα 

να προβλεφθεί  ο  τρόπος  µε τον  οποίο  θα  ανταπεξέλθει  ένα  φυτό  σε  τέτοιες 

προκλήσεις (Ahuja et al. 2010). 

Ο Lichtenthaler (1998) πρότεινε τέσσερα  στάδια  σ την αντίδραση  του  

φυτού απέναντι στο στρες: 

1. Το στάδιο  του  συναγερµού  (alarm stage) όπου  ο  µεταβολισµός 

αποκλίνει απο την κανονική του πορεία και το φυτό οδηγείται σε οξεία 

βλάβη αν δεν καταφέρει να περάσει στο επόµενο σταδιο. 

2. Το στάδιο  της  αντοχής  (resistance) όπου υπάρχει  µια γενικότερη 

αναδιάταξη µε διάφορες  συνιστώσες  (εγκλιµατισµό, προσαρµογή, 

επιδιόρθωση). 

3. Το στάδιο  της  εξάντηλησης  ή  τελικό (exhaustion) όπου εξαντλείται  η 

ικανότητα προσαρµογής  του  φυτού , καθώς  η  υπερβολική ένταση  του 

στρες προκαλεί χρόνια βλάβη και τελικά νέκρωση των κυττάρων. 

4. Το στάδιο  της  ανάνηψης  ή  αναγέννησης (regeneration) όπου  έχουµε 

µερική ή  ολοκληρωτική  επαναφορά  των  φυσιολογικών  λειτουργιών  σε 

κανονικά επίπεδα, εφόσον έχουµε αναστολή του στρες. 

 

 

X. Το οξειδωτικό στρες 

Το οξυγόνο χρησιµοποιείται από όλους τους αερόβιους οργανισµούς ως 

δέκτης ηλεκτρονίων , ταυτόχρονα  όµως  παρατηρούνται  ανηγµένες  µορφές 
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οξυγόνου οι οποίες είναι γνωστές ως ενεργές µορφές οξυγόνου (ROS reactive 

oxygen species) και είναι  ιδιαίτερα  τοξικέ ς. Οι  ενεργές  µορφές οξυγόνου 

σχηµατίζονται κατά τη  διάρκεια  ατελούς  αναγωγής  του  οξυγόνου  ή  της 

οξείδωσης του  νερού  απο  τη  µιτοχονδριακή ή  χλωροπλαστική  αλυσίδα 

µεταφοράς ηλεκτρονίων .  Ο  σχηµατισµός  του  µονήρους οξυγόνου (1O2) στη 

συνέχεια διεγείρει  το  σχηµατισµό  άλλων  µορφών ROS όπως υπεροξειδίου 

του υδρογόνου H2O2, υπεροξειδική ρίζα του οξυγόνου O2•- και άλλων (Bray et 

al. 2000). Η υπεροξειδική  ρίζα  του  οξυγόνου και οι  άλλες ενεργές µορφές 

οξυγόνου, είναι µόρια µικρού µοριακού βάρους  τα  οποία  µεσολαβούν στη 

µεταγωγή σήµατος , αλλά  όταν  βρίσκονται  σε υπερβολικές  ποσότητες  µπορεί 

να προκαλέσουν  οξειδωτικές  βλάβες  σε  πρωτεΐνες , λιπίδια  RNA και DNA 

(Taiz and Zeiger 2010). Οι παράγοντες που προκαλούν την παραγωγή ROS 

και το οξειδωτιό στρές είναι ενδογενείς και εξωγενείς. Οι ενδογενείς µπορεί να 

είναι διάφορες οξειδοαναγωγικές αντιδράσεις που λαµβάνουν χώρα στο φυτό 

ενώ οι  εξωγενείς  µπορεί να  είναι : ακτινοβολια UV, τα  βαρέα  µέταλλα, οι 

ακραίες θερµοκρασίες, ξηρασία, υψηλή ένταση φωτισµού, τα ζιζανιοκτόνα, οι 

ατµοσφαιρικοί ρύποι και η  υψηλότερη  της  συνήθους  συγκέντρωση  οξυγόνου 

καθώς και οι προσβολές από παθογόνα.  

 

 

XI. Τα φυτοφάρµακα 

Ως φυτοφάρµακα  ορίζονται οι ανόργανες  ή  οργανικές  ουσίες  φυσικής 

προέλευσης ή  συνθετικές , που  χρησιµοποιούνται  εναντίον  ασθενειών  και 

ζιζανίων των φυτών. Τα φυτοφάρµακα χωρίζονται σε τρείς κατηγορίες: 
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1. Τα ζιζανιοκτόνα  (όπως το paraquat): δρού ν ενάντια  σε  ζιζάνια 

(ανεπιθύµητα φυτά) που αναπτύσσονται σε καλλιέργειες 

2. Τα εντοµοκτόνα: δρούν ενάντια σε έντοµα που τρέφονται από φυτά 

3. Τα παρασιτοκτόνα  ή  µυκητοκτόνα: δρούν  ενάντια  σ ε ζωϊκά  ή  φυτικά 

παράσιτα που ζουν εις βάρος του φυτού. 

 

 

XII. Το ζιζανιοκτόνο παρακουάτ (paraquat, Pq) 

Το paraquat (1,1 '-διµεθυλο-4, 4'-διπυριδίνιο διχλωρίδιο ),είναι ένα 

χηµικό ζιζανιοκτόνο  που  χρησιµοποιείται  για  τον  έλεγχο  ζιζανίων  σε 

περισσότερες από  100 καλλιέργειες  σε  όλα  τα  κλίµατα,όπως  τα  σιτηρά , τα 

φρούτα και  τα  λαχανικά . Τα  ζιζάνια  υποσκιάζουν  τα  φυτά  λαµβάνοντας  το 

νερό και  τα  θρεπτικά  τους  στοιχεία  και  δυσκολεύουν  τη  συγκοµιδή. Το Pq, 

γνωστό και  ως  µεθυλοβιολογόνο, είναι ένα  από  τα  πιο  ευρέως 

χρησιµοποιούµενα ζιζανιοκτόνα στον κόσµο και έχει εγκριθεί για τη χρήση του 

σε περισσότερες από εκατό χώρες. Η σωστή του χρήση το καθιστά ασφαλές 

για το  περιβάλλον  και  τα  καλλιεργούµενα  φυτά . Η  χρήση  του  όµως  σε 

µεγαλύτερες συγκεντρώσεις µπορεί να προξενήσει προβλήµατα στα φυτά.  

Το Pq αποτελεί µια από τις πολλές ενώσεις που δρουν ως αναστολείς 

της αλυσίδας  µεταφοράς ηλεκτρονίων  στους  χλωροπλάστες . Πιο 

συγκεκριµένα το Pq δρα εµποδίζοντας  την  αναγωγή  της  φερρεδοξί νης, η 

οποία αποτελεί  τον  τελικό δέκτη ηλεκτρονίων  του PSI. Η ικανότητα του αυτή 

βασίζεται στο  γεγονός  ότι το Pq λαµβάνοντας τα  ηλεκτρόνια  µετατρέπεται σε 

ρίζα η  οποία  αντιδρά  αµέσως  µε το  οξυγόνο  µε αποτέλεσµα το  σχηµατισµό 

υπεροξειδικής ρίζας του οξυγόνου O2•- και άλλων ενεργών µορφών οξυγόνου 
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(ROS). Η υπεροξειδική ρίζα  του  οξυγόνου , είναι ιδιαίτερα δραστική  και 

επιβλαβής για τη φωτοσυνθετική µηχανή (εικόνα 8) (Malkin and Niyogi 2000). 

  
 

 
 
 
Εικόνα 8. Θέσεις δράσης των αναστολέων της αλυσίδας µεταφοράς ηλεκτρονίων στους 
χλωροπλάστες. To Pq λαµβάνοντας τα ηλεκτρόνια µετατρέπεται σε ρίζα η οποία αντιδρά 
αµέσως µε το οξυγόνο µε αποτέλεσµα το σχηµατισµό υπεροξειδικής ρίζας του οξυγόνου και 
άλλων ενεργών µορφών οξυγόνου (ROS) (Malkin and Nyiogi 2000). 
 

 

XIII. Σκοπός της εργασίας 

 Σκοπός της  διπλωµατικής  εργασίας είναι  η  διερεύνηση  της  επίδρασης 

του γονιδίου AtHesp του Arabidopsis thaliana στη λειτ ουργία του 

φωτοσυστήµατος ΙΙ  σε  φυσιολογικές  συνθήκες  ανάπτυξης  και  σε  συνθήκες 

οξειδωτικού stress. Για  το  σκοπό  αυτό  θα  χρησιµοποιηθούν  φυτά  αγρίου 

τύπου Col-0 και µεταλλάγµατα knock down του γονιδίου AtHesp, τα οποία θα 

υποβληθούν σε  οξειδωτική  καταπόνηση  µε τη  χρήση  του  ζιζανιοκτόνου  

παρακουάτ (Pq). Για την εκτίµηση των επιπτώσεων του γονιδίου AtHesp στη 

λειτουργία του  φωτοσυστήµατος  ΙΙ  θα  µετρηθούν µε τη  µέθοδο της 

απεικόνισης του  φθορισµού  της  χλωροφύ λλης: η απόδοση φωτονίων του 

φωτοσυστήµατος ΙΙ (ΦPSΙΙ), η απόδοση  φωτονίων  που  χάνετα ι λόγω  µη 

φωτοχηµικής απόσβεσης (ΦNPQ), η απόδοση φωτονίων που χάνεται για άλλες 

µη φωτοχηµικές  διαδικασίες  (ΦNO), η φωτοχηµική απόσβεση (qp), η µη-

φωτοχηµική απόσβεση (NPQ) και ο ρυθµός µεταφοράς ηλεκτρονίων (ETR).  
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ΥΛΙΚΑ  ΚΑΙ  ΜΕΘΟΔΟΙΥΛΙΚΑ  ΚΑΙ  ΜΕΘΟΔΟΙ  
 

 

Ι. Φυτικό υλικό 

Ως φυτικό  υλικό , χρησιµοποιήθηκε  ο  οικότυπος Col-0 του Arabidopsis 

thaliana και  το  µετάλλαγµα AtHesp (knock down γονίδιο εσπερίνης) (εικόνα 9). 

Στα πειράµατα χρησιµοποιήθηκαν φυτά ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. 

 

Εικόνα 9. Ο οικότυπος Col-0 του Arabidopsis thaliana (αριστερά) και το µετάλλαγµα AtHesp 

(δεξιά). 

 

 

ΙΙ. Συνθήκες ανάπτυξης 

Σπέρµατα του  οικότυπου Col-0 του Arabidopsis thaliana και  του 

µεταλλάγµατος AtHesp τοποθετήθηκαν για  δύο  ηµέρες  σε  θερµοκρασία  4οC και 

στη συνέχεια  φυτεύτηκαν  σε  γλάστρες , χωρητικότητας  δύο  λίτρων , µε χώµα 

εµπορίου. Η ανάπτυξη των φυτών έγινε σε θάλαµο ανάπτυξης Conviron EF7 µε 
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σταθερή φωτοπερίοδο (16 ώρες φως και 8 ώρες σκοτάδι), θερµοκρασία 22±1οC 

κατά τη  διάρκεια  της  ηµέρας  και  18±1οC κατά  τη  διάρκεια  της  νύχτας  και  µε 

σχετική υγρασία 50±5% και 65±5% κατά τη διάρκεια της ηµέρας και της νύχτας, 

αντίστοιχα. Η  ένταση  φωτισµού  στο  εσωτερικό  του  θαλάµου  ήταν  120±20 µmol 

photons m-2 sec-1. Τα φυτά ποτίζονταν µε ψεκασµό µε το χέρι κάθε δύο ηµέρες. 

 

 

III. Eπίδραση παρακουάτ (paraquat, Pq)  

Η συγκέντρωση του paraquat που χρησιµοποιήθηκε για τον ψεκασµό των 

φυτών Col-0 και AtHesp του Arabidopsis thaliana ήταν 1 mM και 

αντιπροσωπεύει την αντίστοιχη συγκέντρωση που χρησιµοποιείται για ψεκασµό 

στους αγρούς (Tomlin 2000, Barbagallo et al. 2003).  

 

 

ΙV. Μελέτη της φωτοσυνθετικής απόδοσης µε τη µέθοδο της 

απεικόνισης του φθορισµού της χλωροφύλλης 

Η λήψη  των τιµών και  των εικόνων των  παραµέτρων  φθορισµού  της 

χλωροφύλλης έγινε  µε τη  χρήση  του φθορισµόµετρου imaging-PAM (Walz, 

Effeltrich, Γερµανία) (εικόνα 10). όπως περιγράφηκε  από  τους Moustakas et al. 

(2011) και  Σπερδούλη  (2011). Οι  δίοδοι  φωτός  ήταν  τοποθετηµένες  σε  κυκλική 

διάταξη και  σε  σταθερή  απόσταση  από  την  περιοχή  του  φύλλου . Οι  δύο 

εξωτερικοί κύκλοι  (συνολικά 96 δίοδοι  φωτός , 96 LEDs) παρείχαν  δέσµη  φωτός 

χαµηλής έντασης, δέσµη ακτινικού φωτός, καθώς και κορεσµένη παλµική δέσµη, 
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µε µέγιστο µήκος κύµατος στα 470 nm. Ο εσωτερικός κύκλος (συνολικά 16 δίοδοι 

φωτός, LEDs) παρείχε  τη  διαµορφωµένη  δέσµη  φωτός  για  την  εκτίµηση  της 

απορρόφησης της φωτοσυνθετικά ενεργής ακτινοβολίας (PAR) σε µήκη κύµατος 

650 nm και  σε  780 nm. Η ψηφιοποίηση της  εικόνας  έγινε  µε CCD κάµερα  που 

είχε ανάλυση  640 X 480 εικονοστοιχεία (pixel). Η ανάλυση των εικόνων των 

παραµέτρων φθορισµού έγινε µε τη βοήθεια µιας χρωµατικής κλίµακα που 

κυµαίνεται από  το  µαύρο (τιµή εικονοστοιχείου  0.000) και  µέσω του  κόκκ ινου, 

κίτρινου, πράσινου , και  µπλε φθάνει  στο  ροζ (τελειώνοντας µε τιµή 

εικονοστοιχείου 1.000). Τα φύλλα του Arabidopsis έµειναν στο σκοτάδι για 15 min  

 

 

 
Eικόνα 10. Φθορισµόµετρο χλωροφύλλης Imaging-PAM. 
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πριν από τη µέτρηση. Πάνω  στο  φύλλο  επιλέχτηκαν πέντε περιοχές 

ενδιαφέροντος (Π.Ε), µία στο κέντρο του φύλλου, δύο στο εξωτερικό τµήµα του 

µπροστινού µέρους και δύο στο εξωτερικό τµήµα του πίσω µέρους του φύλλου 

προκειµένου να αξιολογηθεί η χωρική ετερογένεια. Στην έναρξη κάθε µέτρησης το 

φύλλο εκτέθηκε σε δέσµη φωτός χαµηλής έντασης και συχνότητα διαµόρφωσης 2 

Hz για τον προσδιορισµό του Fo (ελάχιστος φθορισµός στο σκοτάδι). Στη συνέχεια 

κορεσµένη παλµική δέσµη (800ms) λευκού φωτός (2400 µmol photons m-2sec-1) 

εφαρµόστηκε για να προσδιοριστεί το Fm (µέγιστος φθορισµός στο σκοτάδι). Η 

µέγιστη απόδοση  φωτονίων  (Fv/Fm) προσδιορίσθηκε ως  (Fm-Fo)/Fm. Για τον 

υπολογισµό των διάφορων παραµέτρων  φθορισµού έγινε επίδραση  

φωτοσυνθετικά ενεργής ακτινοβολίας (PAR) έντασης 120 µmol photons m-2 sec-1 

για χρονική διάρκεια 3 λεπτά. Στο τέλος εφαρµόσθηκε κορεσµένη παλµική δέσµη 

ώστε να  καθοριστεί  ο  µέγιστος φθορισµός  κατά  τη  διάρκεια  του  ακτινικού 

φωτισµού (Fm΄) και ο  φθορισµός  χλωροφύλλης  κατά  τη  διάρκεια  του  ακτινικού 

φωτισµού (Fs) καθώς και οι άλλες παράµετροι φωτισµού και ακολούθησε η λήψη 

και η  αποθήκευση  των  παραµέτρων  φθορισµού.  Η απόδοση φωτονίων (ΦPSΙΙ) η 

οποία µετράει το ποσοστό της απορροφούµενης από τη χλωροφύλλη ενέργειας 

την οποία το φωτοσύστηµα ΙΙ (PSII) χρησιµοποιεί για φωτοχηµικές διαδικασίες, 

υπολογίστηκε ως (Fm΄-Fs)/Fm΄σύµφωνα µε τους Genty et al. 1989. Η φωτοχηµική 

απόσβεση, qp, η οποία είναι ένα  µέτρο του  µέρους των  ανοιχτών  κέντρων 

αντίδρασης του PSII, υπολογίστηκε ως (Fm΄-Fs)/(Fm΄-Fo΄). Για να καθορισθεί το Fo΄ 

σωστά, θα ήταν απαραίτητο  να  παύσει  η  επίδραση  της  δέσµης  ακτινικού  φωτός 

και να  επανοξειδωθεί  το  PSII µε τη βοήθεια υπέρυθρου φωτός (µήκος κύµατος, 



 24 

λ>700 nm), αλλά αυτό δεν είναι εφικτό µε το imaging-PAM, δεδοµένου ότι το 

υπέρυθρο φως θα διαπερνούσε τον ανιχνευτή της CCD κάµερας  και  θα 

προκαλούσε σοβαρές αλλοιώσεις στις εικόνες φθορισµού (Calatayud et al. 2006). 

Για αυτό το λόγο η τιµή Fo΄ υπολογίστηκε χρησιµοποιώντας την προσέγγιση των 

Oxborough and Baker (1997) Fo΄ =Fo/(Fv/Fm+Fo/Fm΄). Η παράµετρος qL, η οποία 

υπολογίζει το τµήµα των ανοιχτών κέντρων αντίδρασης του PSII και βασίζεται στο 

µοντέλο «λιµνών», υπολογίστηκε σύµφωνα µε τους Kramer et al. (2004) ως, (Fm΄-

Fs/Fm΄-Fo΄)(Fo΄/Fs).  

Η παράµετρος NPQ η οποία µετράει τη µη-φωτοχηµική απόσβεση που 

αντιπροσωπεύει το διασκεδασµό θερµότητας της ενέργειας διέγερσης στο 

φωτοσυλλεκτικό σύµπλοκο (αντέννες) υπολογίστηκε ως (Fm-Fm΄)/Fm΄. Η απόδοση 

φωτονίων που  χάνεται  λόγω  µη φωτοχηµικής  απόσβεσης  και  οφείλεται σε 

µειωµένη ρύθµιση του PSII (ΦNPQ) υπολογίστηκε από την εξίσωση ΦNPQ=1-ΦPSΙΙ-

1/[NPQ+1+qL(Fm/Fo-1)]  και η παράµετρος ΦNO, δηλαδή η απόδοση φωτονίων που 

χάνεται για  άλλες  µη φωτοχηµικές  διαδικασίες , υπολογίστηκε ως 

1/[NPQ+1+qL(Fm/Fo-1)] (Kramer et al. 2004). Ο  ρυθµός  µεταφοράς ηλεκτρονίων 

στο PSII (ETR) υπολογίστηκε ως 0.5 x ΦPSΙ x PAR x 0.84. 

Μετρήθηκε επίσης  η  παράµετρο ς 1-qP, η  οποία  εκτιµά  την  σχετική 

κατάσταση αναγωγής της QA, της πρώτης σταθερής κινόνης η οποία είναι δέκτης 

ηλεκτρονίων του  PSII (Dietz et al. 1985). Αυτή η  παράµετρος  (1-qP) αναφέρεται 

ως πίεση  αποδιέγερσης  του PSII και αντανακλά την οξειδοαναγωγική ισορροπία 

της αλυσίδας µεταφοράς ηλεκτρονίων (Schreiber et al. 1994). 
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V. Στατιστική ανάλυση των αποτελεσµάτων 

Κάθε τιµή  µέτρησης είναι  ο  µέσος όρος  από  τουλάχιστον  τέσσερις 

επαναλήψεις µαζί µε το  τυπικό  σφάλµα  (standard error SE). Οι  µετρήσεις του 

φθορισµού της  χλωροφύλλης αντιπροσωπεύουν µέσες τιµές  (n=4) από δύο 

ανεξάρτητα πειράµατα  µε δύο  δείγµατα  φύλλων  (καθένα µε πέντε περιοχές 

ενδιαφέροντος, Π.Ε), από δύο διαφορετικά φυτά, ανά µεταχείρηση ανά πείραµα. 

Η στατιστική επεξεργασία των δεδοµένων έγινε µε τη βοήθεια του κριτηρίου t 

(student’s t-test) για επίπεδο πιθανότητας P<0.05 και P<0.001. 
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ΑΠΟΤΕΛΕΣΜΑΤΑΑΠΟΤΕΛΕΣΜΑΤΑ  
 

 

I. Επίδραση του Pq στον οικότυπο Col-0 του Arabidopsis 

thaliana 

Για τη  µελέτη των  επιπτώσεων  του  Pq στη  φωτοσυνθετική  απόδοση  των 

φυτών Col-0 του Arabidopsis thaliana χρησιµοποιήθηκε  η  µέθοδος της 

απεικόνισης του  φθορισµού  της  χλωροφύλλης. Αντιπροσωπευτικές εικόνες 

φθορισµού χλωροφύλλης  των  παραµέτρων  της  µη φωτοχηµική ς απόσβεσης 

(NPQ/4), της  φωτοχηµικής  απόσβεση  (qP), της απόδοσης φωτονίων  που 

χάνονται για  άλλες  µη φωτοχηµικές  διαδικασίες  στο  PSII (ΦNO), της απόδοσης 

φωτονίων που  χάνονται  λόγω  µη φωτοχηµικής  απόσβεσης  στο PSII (ΦNPQ) και 

της απόδοσης  φωτονίων  στο  PSII (ΦPSΙΙ) σε  ένταση  ακτινοβολίας  120 µmol m-2 

sec-1, από  φύλλα  µάρτυρες (control) και µετά από  20 λεπτά , 1 ώρα  και  4 ώρες 

από τον  ψεκασµό µε Pq των  φύλλων  του  Arabidopsis thaliana παρουσιάζονται 

στην εικόνα 11. 

 

 

Ι 1. Επίδραση του Pq στην κατανοµή ενέργειας του PSII  

Οι επιπτώσεις του Pq στην κατανοµή της ενέργειας του PSII µελετήθηκαν 

σε συνάρτηση  µε το  χρόνο  µετά την  επίδραση  του Pq. Συγκεκριµένα 

προσδιορίστηκε το ποσοστό της ενέργειας που χρησιµοποιείται  για  φωτοχηµεία  
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Εικόνα 11: Αντιπροσωπευτικές εικόνες φθορισµού χλωροφύλλης των παραµέτρων NPQ/4, qP ΦNO, ΦNPQ και ΦPSΙΙ 
(µετά από 3 min σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –1) από φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 
1 ώρα και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq των φύλλων Col-0 του Arabidopsis thaliana ηλικίας τεσσάρων 
εβδοµάδων. Η χρωµατική κλίµακα στη βάση των εικόνων κυµαίνεται από µαύρο (τιµή εικονοστοιχείου 0.0) µέχρι µωβ 
(τιµή εικονοστοιχείου 1.0). Οι πέντε κύκλοι σε κάθε εικόνα αντιστοιχούν σε πέντε περιοχές ενδιαφέροντος µε τις 
αντίστοιχες τιµές των παραµέτρων φθορισµού. Στις εικόνες φθορισµού της χλωροφύλλης µετά από τον ψεκασµό µε 
Pq παρουσιάζεται η χωρική ετερογένεια και οι χρονικές µεταβολές µετά από τον ψεκασµό. 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δηλαδή η  απόδοση  φωτονίων  του  φωτοσυστήµατος  ΙΙ  (ΦPSII),  η  απόδοση  

φωτονίων  που  χάνεται λόγω  µη φωτοχηµικής  απόσβεσης  και  οφείλεται  στην 

ελεγχόµενη αποβολή  της  ενέργειας  διέγερσης  υπο  µορφή θερµότητας  (ΦNPQ) 

και η  απόδοση  φωτονίων  που  χάνεται  για  άλλες  µη φωτοχηµικές  διεργασίες 

(ΦNO), δηλαδή η µη ελεγχόµενη αποβολή της ενέργειας διέγερσης.  

Η επίδραση  1mM Pq στην  απόδοση  των  φωτονίων  του PSΙΙ µελετήθηκε 

20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες µετά από τον ψεκασµό των φύλλων του οικότυπου 

Col-0. Όπως  φαίνεται  στην εικόνα 12 η  απόδοση  φωτονίων  του  PSII 20 λεπτά 

µετά τον ψεκασµό µειώθηκε περίπου 11% (P<0.05), ενώ 1 ώρα µετά  παρατηρή- 

 

 

Εικόνα 12. Μεταβολές στο ΦPSΙΙ (απόδοση φωτονίων στο PSII), σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol 
m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον 
ψεκασµό µε Pq των φύλλων του Col 0 ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι 
όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε 
µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο 
µέσος όρος από πέντε περιοχές ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE 
σηµειώνεται µε µπάρες. Οι τιµές στις στήλες µε διαφορετικά γράµµατα διαφέρουν στατιστικά 
σηµαντικά (P< 0.05). 
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θηκε αύξηση τ ης µειώσης (31%, P<0.001) συγκριτικά  πάντα  µε τα  φυτά  

µάρτυρες. Ωστόσο  4 ώρες  µετά τον  ψεκασµό  παρατηρήθηκε  ανάκαµψη  και  η 

µείωση συγκριτικά  µε τα  φυτά  µάρτυρες περιορίστηκε  στο  20% (P<0.001). 

Δηλαδή η  απόδοση  φωτονίων  του PSII 4 ώρες µετά τον  ψεκασµό παρουσίασε 

αύξηση 16% συγκριτικά µε την 1 ώρα µετά τον ψεκασµό (P<0.01). 

Με την πάροδο του χρόνου από την επίδραση του Pq η απόδοση φωτονίων 

που χάνεται  λόγω  µη φωτοχηµικής  απόσβεσης  και  οφείλεται  στην  ελεγχόµενη 

αποβολή της  ενέργειας  διέγερσης  υπο  µορφή θ ερµότητας (ΦNPQ) αυξήθηκε 

σταδιακά εως  τη  1 ώρα  µετά την  επίδραση . Πιο  συγκεκριµένα (εικόνα 13) 20 

λεπτά µετά την επίδραση αυξήθηκε 63%  (P<0.05),  ενώ  1  ώρα  µετά  η  αύξηση  

 
Εικόνα 13. Μεταβολές στο ΦNPQ (απόδοση φωτονίων που χάνονται λόγω µη φωτοχηµικής 
απόσβεσης στο PSII) σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) 
και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq των φύλλων του Col-0 ηλικίας 
τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο 
διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές 
εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές ενδιαφέροντος 
από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Οι τιµές στις στήλες µε 
διαφορετικά γράµµατα διαφέρουν στατιστικά σηµαντικά (P< 0.05). 
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ήταν 179% (P<0.001) συγκριτικά  πάντα  µε τα φυτά  µάρτυρες. Ωστόσο, 4 ώρες  

µετά την  επίδραση  παρουσίασε  µείωση 13% (P<0.05) συγκριτικά µε τη  1 ώρα 

επίδρασης, έτσι  ώστε  η  αύξηση  σε  σχέση  µε τα  φυτά  µάρτυρες ήταν  142% 

(P<0.001).  

Η απόδοση  φωτονίων  που  χάνεται  για  άλλες  µη φωτοχηµικές  διεργασίες 

(ΦNO), δηλαδή η µη ελεγχόµενη αποβολή της ενέργειας διέγερσης  παρουσίασε 

συνεχή µείωση µε την πάροδο της επίδρασης του Pq (εικόνα 14). Μετά από 20 

λεπτά µειώθηκε 6% (µη στατιστικά  σηµαντικά) , ενώ  1 ώρα  µετά µειώθηκε 19% 

(P<0.001) και 4 ώρες αργότερα µειώθηκε 22% (P<0.001) σε σύγκριση πάντα µε 

τα φυτά µάρτυρες. 

 
Εικόνα 14. Μεταβολές στο ΦNO (απόδοση φωτονίων που χάνονται για άλλες µη φωτοχηµικές 
διαδικασίες στο PSII) σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) 
και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq των φύλλων του Col-0 ηλικίας 
τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο 
διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές 
εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές ενδιαφέροντος 
από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Οι τιµές στις στήλες µε 
διαφορετικά γράµµατα διαφέρουν στατιστικά σηµαντικά (P< 0.05). 
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Συνολικά η επίπτωση της επίδρασης του Pq στην κατανοµή της  ενέργειας 

του PSII απεικονίζεται στην εικόνα 15. Το  ποσοστό της ενέργειας  που 

χρησιµοποιείται για  φωτοχηµεία  (ΦPSII) µειώθηκε σταδιακά εως  τη  1 ώρα  µετά 

την επίδραση και η µείωση αυτή  του ΦPSII συνοδεύτηκε από αύξηση  της 

απόδοσης φωτονίων που χάνεται λόγω µη φωτοχηµικής απόσβεσης (ΦNPQ) µε 

ταυτόχρονη όµως  µείωση της απόδοση φωτονίων  που  χά νεται για  άλλες  µη 

φωτοχηµικές διεργασίες  (ΦNO). Τέσσερεις ώρες  µετά την  επίδραση  του  Pq σε  

σύγκριση µε τη 1 ώρα, παρατηρήθηκε αύξηση του ΦPSII που συνοδεύτηκε από 

µείωση του ΦNPQ. Το  ποσοστό  της  αύξησης  του  ΦPSII ήταν µεγαλύτερο του 

ποσοστού µείωσης του ΦNPQ και έτσι  η  απόδοση  φωτονίων  που  χάνεται  για 

άλλες µη φωτοχηµικές διεργασίες (ΦNO) παρουσίασε και αυτή µείωση. 

 
Εικόνα 15. Μεταβολές στο ΦPSΙΙ (απόδοση φωτονίων στο PSII), ΦNPQ (απόδοση φωτονίων που 
χάνονται λόγω µη φωτοχηµικής απόσβεσης στο PSII) και ΦNO (απόδοση φωτονίων που χάνονται 
για άλλες µη φωτοχηµικές διαδικασίες στο PSII) σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –1, σε 
φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq των 
φύλλων του Col-0 ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι από δύο 
διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Κάθε τιµή 
είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα.  



  32 

Ι 2. Επίδραση του Pq  στη µη φωτοχηµική απόσβεση (NPQ) 

Η παράµετρος NPQ η οποία  µετράει τη  µη φωτοχηµική  απόσβεση  που 

αντιπροσωπεύει την  αποβολή  θερµότητας  της  ενέργεια  διέγερσης  στο 

φωτοσυλλεκτικό σύµπλοκο (αντέννες) αυξήθηκε σταδιακά εως τη 1 ώρα µετά την 

επίδραση. Πιο αναλυτικά (εικόνα 16), 20 λεπτά  µετά την  επίδραση  αυξήθηκε 

148% (P<0.001), ενώ 1 ώρα  µετά η  αύξηση  ήταν  246% (P<0.001) συγκριτικά 

πάντα µε τα φυτά  µάρτυρες. Ωστόσο, 4 ώρες  µετά την  επίδραση  παρουσίασε 

µείωση 10% (µη στατιστικά  σηµαντική ) συγκριτικά µε τη  1 ώρα  επίδρασης , έτσι 

ώστε η αύξηση σε σχέση µε τα φυτά µάρτυρες ήταν 212% (P<0.001).  

 

 
Εικόνα 16. Μεταβολές στο NPQ (µη φωτοχηµική απόσβεση) σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-

2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον ψεκασµό 
µε Pq των φύλλων του Col-0 ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και 
τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για 
κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από 
πέντε περιοχές ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε 
µπάρες. Οι τιµές στις στήλες µε διαφορετικά γράµµατα διαφέρουν στατιστικά σηµαντικά (P< 
0.05). 
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Ι 3. Επίδραση του Pq στο ρυθµό µεταφοράς ηλεκτρονίων (ETR) 

του PSII  

Ο ρυθµός µεταφοράς ηλεκτρονίων (ETR) µειώθηκε σταδιακά εως τη 1 ώρα 

µετά την  επίδραση. Συγκεκριµένα (εικόνα 17), 20 λεπτά  µετά την  επίδραση 

µειώθηκε 11% (P<0.05), ενώ 1 ώρα  µετά η  µείωση ήταν  31% (P<0.001) σε 

σύγκριση µε τα φυτά  µάρτυρες. Ωστόσο, 4 ώρες  µετά την  επίδραση 

παρουσιάστηκε αύξηση  16% (P<0.01) συγκριτικά µε τη  1 ώρα  επίδρασης , έτσι 

ώστε η µείωση σε σχέση µε τα φυτά µάρτυρες ήταν 20% (P<0.001). 

 

 
Εικόνα 17. Μεταβολές στο ETR (ρυθµός µεταφοράς ηλεκτρονίων) σε ένταση ακτινοβολίας 120 
µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον 
ψεκασµό µε Pq των φύλλων του Col-0 ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι 
όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε 
µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο 
µέσος όρος από πέντε περιοχές ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE 
σηµειώνεται µε µπάρες. Οι τιµές στις στήλες µε διαφορετικά γράµµατα διαφέρουν στατιστικά 
σηµαντικά (P< 0.05). 
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Ι 4. Επίδραση του Pq στην πίεση αποδιέγερσης (1-qP) του PSII  

Η πίεση  αποδιέγερσης (1-qP) αυξήθηκε  σταδιακά  εως  τη  1 ώρα  µετά την 

επίδραση. Πιο συγκεκριµένα (εικόνα 18), 20 λεπτά µετά την επίδραση αυξήθηκε 

20% (P<0.05), ενώ 1 ώρα µετά η αύξηση ήταν 54% (P<0.001) συγκριτικά πάντα 

µε τα φυτά  µάρτυρες. Ωστόσο, 4 ώρες  µετά την  επίδραση  παρουσιάστηκε 

µείωση 31% (P<0.001) συγκριτικά µε τη  1 ώρα  επίδρασης , έτσι  ώστε  η  αύξηση 

σε σχέση µε τα  φυτά  µάρτυρες ήταν  6% η οποία  όµως  δεν  ήταν  στατιστικά 

σηµαντική.  

 

 
Εικόνα 18. Μεταβολές στο 1-qP (πίεση αποδιέγερσης) σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –
1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq 
των φύλλων του Col-0 ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά 
σφάλµατα (+SE) από δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε 
πείραµα (n=4). Οι τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε 
περιοχές ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Οι 
τιµές στις στήλες µε διαφορετικά γράµµατα διαφέρουν στατιστικά σηµαντικά (P< 0.05). 
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ΙI. Επίδραση του Pq στο µετάλλαγµα AtHesp του Arabidopsis 

thaliana 

Με τη  µέθοδο της  απεικόνισης  του  φθορισµού  της  χλωροφύλλης 

µελετήθηκαν επίσης  οι  επιπτώσεις  του Pq στη φωτοσυνθετική  απόδοση  του 

µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana. Αντιπροσωπευτικές  εικόνες 

φθορισµού χλωροφύλλης  των  παραµέτρων  της  µη φωτοχηµικής  απόσβεσης 

(NPQ/4), της φωτοχηµικής απόσβεση (qP) της απόδοσης φωτονίων που χάνονται 

για άλλες  µη φωτοχηµικές  διαδικασίες  στο  PSII (ΦNO), της απόδοσης φωτονίων 

που χάνονται  λόγω  µη φωτοχηµικής  απόσβεσης  στο PSII (ΦNPQ) και της 

απόδοσης φωτονίων στο PSII (ΦPSΙΙ) σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec-1, 

από φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον 

ψεκασµό µε Pq των φύλλων του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana 

ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων παρουσιάζονται στην Εικόνα 19. 

 

ΙΙ 1. Επίδραση του Pq  στην κατανοµή ενέργειας του  PSII  

Οι επιπτώσεις  1mM Pq στην  απόδοση  των  φωτονίων  του   PSΙΙ 

µελετήθηκαν 20 λεπτά , 1 ώρα  και  4 ώρες  µετά από  τον  ψεκασµό  των  φύλλων 

του µεταλλάγµατος AtHesp. 

Στην εικόνα 20 φαίνεται ότι η  απόδοση  φωτονίων  του  PSII 20 λεπτά µετά 

τον ψεκασµό µειώθηκε περίπου 6% (όχι στατιστικά σηµαντικά), ενώ 1 ώρα µετά 

παρατηρήθηκε µεγαλύτερη µείωση (20%, P<0.05) συγκριτικά µε τα 20 λεπτά και 

4 ώρες µετά παρατηρήθηκε περαιτέρω µείωση (29%, P<0.001) συγκριτικά  µε  τα  
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Εικόνα 19: Αντιπροσωπευτικές εικόνες φθορισµού χλωροφύλλης των παραµέτρων NPQ/4, qP ΦNO, ΦNPQ και ΦPSΙΙ 
(µετά από 3 min σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –1) από φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 
λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq των φύλλων του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis 
thaliana ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Η χρωµατική κλίµακα στη βάση των εικόνων κυµαίνεται από µαύρο (τιµή 
εικονοστοιχείου 0.0) µέχρι µωβ (τιµή εικονοστοιχείου 1.0). Οι πέντε κύκλοι σε κάθε εικόνα αντιστοιχούν σε πέντε 
περιοχές ενδιαφέροντος µε τις αντίστοιχες τιµές των παραµέτρων φθορισµού. Στις εικόνες φθορισµού της 
χλωροφύλλης µετά από τον ψεκασµό µε Pq παρουσιάζεται η χωρική ετερογένεια και οι χρονικές µεταβολές µετά 
από τον ψεκασµό. 



  37 

φυτά µάρτυρες. Δηλαδή  η  απόδοση  φωτονίων  του PSII 4 ώρες µετά τον 

ψεκασµό παρουσίασε  µείωση 6% συγκριτικά  µε την  απόδοση  φωτονίων  του 

PSII 1 ώρα µετά τον ψεκασµό η οποία όµως δεν ήταν στατιστικά σηµαντική. 

 

 
Εικόνα 20. Μεταβολές στο ΦPSΙΙ (απόδοση φωτονίων στο PSII), σε ένταση ακτινοβολίας 120 
µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από 
τον ψεκασµό µε Pq των φύλλων του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana ηλικίας 
τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δ εδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο 
διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές 
εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές 
ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Οι τιµές 
στις στήλες µε διαφορετικά γράµµατα διαφέρουν στατιστικά σηµαντικά (P<0.05). 
 
 

Με την πάροδο  του  χρόνου  της  επίδρασης  του  Pq το  ΦNPQ αυξήθηκε 

σταδιακά. Πιο  συγκεκριµένα (εικόνα 21) 20 λεπτά  µετά την  επ ίδραση 

αυξήθηκε 54% (µη στατιστικά  σηµαντικά ), ενώ 1 ώρα  µετά η  αύξηση  ήταν 

141% (P<0.01) συγκριτικά  πάντα  µε τα φυτά  µάρτυρες. Το ΦNPQ 4 ώρες 

µετά την  επίδραση  παρουσίασε  επιπλέον  αύξηση   35% (P<0.01) συγκριτικά 

µε τη  1 ώρα  επίδρασης , έτσι  ώστε  η  αύξηση  σε σχέση  µε τα  φυτά  µάρτυρες 

ήταν 225% (P<0.001).  
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Εικόνα 21. Μεταβολές στο ΦNPQ (απόδοση φωτονίων που χάνονται λόγω µη φωτοχηµικής 
απόσβεσης στο PSII) σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες 
(control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq των φύλλων του 
µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα 
είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα 
από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε 
τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα 
φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Οι τιµές στις στήλες µε διαφορετικά γράµµατα 
διαφέρουν στατιστικά σηµαντικά (P< 0.05). 
 

 

Η απόδοση  φωτονίων  για  άλλες  µη φωτοχηµικές  διεργασίες  (ΦNO) 

παρουσίασε αρχικά  µείωση (εικόνα 22) στα 20 λεπτά επίδρασης 6% (µη 

στατιστικά σηµαντικά), ενώ  1 ώρα  µετά αυξήθηκε  5% ( P<0.05) σε  σχέση  µε 

τα 20 λεπτά και ήταν µειωµένη 1% (µη στατιστικά σηµαντικά) συγκριτικά µε τα 

φυτά µάρτυρες. Τέσσερεις ώρες  µετά τον ψεκασµό µε Pq το  ΦNO  

παρουσίασε µείωση 17% (P<0.001) σε σχέση  µε τη  1 ώρα , και 18% 

(P<0.001) σε σύγκριση µε τα φυτά µάρτυρες. 
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Εικόνα 22. Μεταβολές στο ΦNo (απόδοση φωτονίων που χάνονται για άλλες µη φωτοχηµικές 
διαδικασίες στο PSII) σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες 
(control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq των φύλλων του 
µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα 
είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα 
από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε 
τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα 
φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Οι τιµές στις στήλες µε διαφορετικά γράµµατα 
διαφέρουν στατιστικά σηµαντικά (P< 0.05). 
 

Συνολικά η  επίπτωση  της επίδρασης του  Pq στην  κατανοµή  της 

ενέργειας του PSII στο µετάλλαγµα AtHesp απεικονίζεται στη εικόνα 23. Το 

ποσοστό της  ενέργειας  που  χρησιµοποιείται  για  φωτοχηµεία  (ΦPSII) 

µειώθηκε σταδιακά  µε την  επίδραση  του Pq και  η  µείωση αυτή  του ΦPSII 

συνοδεύτηκε από αύξηση τoυ ΦNPQ. Μετά από 1 ώρα επίδρασης του Pq το 

ποσοστό της  αύξησης  του  Φ NPQ ήταν  λίγο  µεγαλύτερο του  ποσοστού 

µείωσης του ΦPSII και έτσι το ΦNO παρουσίασε µικρή µείωση συγκριτικά µε 

τα φυτά µάρτυρες, η οποία όµως αυξήθηκε µετά απο 4 ώρες επίδρασης.   
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Εικόνα 23. Μεταβολές στο ΦPSΙΙ (απόδοση φωτονίων στο PSII), ΦNPQ (απόδοση φωτονίων 
που χάνονται λόγω µη φωτοχηµικής απόσβεσης στο PSII) και ΦNO (απόδοση φωτονίων που 
χάνονται για άλλες µη φωτοχηµικές διαδικασίες στο PSII) σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-

2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον 
ψεκασµό µε Pq των φύλλων του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana ηλικίας 
τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι από δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο 
φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε 
περιοχές ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα.  

 

 

ΙΙ 2. Επίδραση του Pq  στη µη φωτοχηµική απόσβεση (NPQ) 

Η παράµετρος NPQ η  οποία  αντιπροσωπεύει  την  αποβολή  

θερµότητας της ενέργεια διέγερσης στο φωτοσυλλεκτικό σύµπλοκο αυξήθηκε 

σταδιακά µε την  πάροδο  της  επίδρασης  του Pq. Πιο  αναλυτικά (εικόνα 24), 

20 λεπτά µετά την επίδραση αυξήθηκε 71% (µη στατιστικά σηµαντική), 1 ώρα 

µετά η  αύξηση  ήταν  156% (P<0.01) και 4 ώρες  µετά την  επίδραση 

παρουσίασε αύξηση 299% (P<0.001) συγκριτικά µε τα φυτά µάρτυρες.  
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Εικόνα 24. Μεταβολές στο NPQ (µη φωτοχηµική απόσβεση) σε ένταση ακτινοβολίας 120 
µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από 
τον ψεκασµό µε Pq των φύλλων του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana ηλικίας 
τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο 
διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές 
εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές 
ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Οι τιµές 
στις στήλες µε διαφορετικά γράµµατα διαφέρουν στατιστικά σηµαντικά (P< 0.05). 
 
 
 

ΙΙ 3. Επίδραση του Pq στο ρυθµό µεταφοράς ηλεκτρονίων 

(ETR) του PSII  

Ο ρυθµός  µεταφοράς ηλεκτρονίων  (ETR) µειώθηκε σταδιακά  µε την 

πάροδο της επίδρασης του Pq. Πιο αναλυτικά (εικόνα 25), 20 λεπτά µετά την 

επίδραση υπήρχε  µείωση 6%  (µη στατιστικά  σηµαντική) , 1  ώρα  µετά  η  

µείωση ήταν  25% (P<0.001) και 4 ώρες  µετά την  επίδραση  παρουσίασε 

µείωση 29% (P<0.001) συγκριτικά µε τα φυτά µάρτυρες. Στις 4 ώρες µετά την 

επίδραση του Pq η µείωση συγκριτικά µε την  1 ώρα  ήταν  περίπου  6% (µη 

στατιστικά σηµαντική).  
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Εικόνα 25. Μεταβολές στο ETR (ρυθµός µεταφοράς ηλεκτρονίων) σε ένταση ακτινοβολίας 
120 µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες 
από τον ψεκασµό µε Pq των φύλλων του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana 
ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από 
δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι 
τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές 
ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Οι τιµές 
στις στήλες µε διαφορετικά γράµµατα διαφέρουν στατιστικά σηµαντικά (P< 0.05). 
 

 

ΙΙ 4. Επίδραση του Pq στην πίεση αποδιέγερσης (1-qP)  του 

PSII 

Η πίεση  αποδιέγερσης (1- qP) αυξήθηκε  σταδιακά  εως  τη  1 ώρα  µετά την 

επίδραση. Πιο συγκεκριµένα (εικόνα 26), 20 λεπτά  µετά την  επίδραση  

αυξήθηκε 6% (µη στατιστικά σηµαντική), ενώ 1 ώρα µετά η αύξηση ήταν 54% 

(P<0.001) συγκριτικά πάντα µε  τα  φυτά  µάρτυρες.  Ωστόσο,  4  ώρες  µετά  

την επίδραση  παρουσιάστηκε  µείωση 12% (µη στατιστικά  σηµαντική) 

συγκριτικά µε τη 1 ώρα επίδρασης, έτσι ώστε η αύξηση σε σχέση µε τα φυτά 

µάρτυρες ήταν 35% (P<0.01). 
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Εικόνα 26. Μεταβολές στο 1-qP (πίεση αποδιέγερσης) σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-2 
sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον 
ψεκασµό µε Pq των φύλλων του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana ηλικίας 
τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο 
διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές 
εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές 
ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Οι τιµές 
στις στήλες µε διαφορετικά γράµµατα διαφέρουν στατιστικά σηµαντικά (P< 0.05). 
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ΙΙΙ. Σύγκριση των επιπτώσεων του Pq στον οικότυπο Col-0 

και στο µετάλλαγµα AtHesp 

Πραγµατοποιήθηκε συγκριτική µελέτη των παραµέτρων του φθορισµού 

της χλωροφύλλης σε φυτά µάρτυρες µεταξύ του Col-0 και του AtHesp καθώς 

και σε φυτά µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από την επίδραση του Pq, 

µεταξύ του Col-0 και του AtHesp του Arabidopsis thaliana.   

 

 

ΙΙΙ 1. Σύγκριση της επίδρασης του Pq στη µέγιστη απόδοση 

φωτονίων (Fv/Fm) του PSII 

Η εκατοστιαία µεταβολή της µέγιστης απόδοσης φωτονίων του Col-0 και 

του AtHesp του Arabidopsis thaliana µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα  και  4 ώρες  

από την επίδραση  του Pq συγκριτικά µε τα αντίστιχα φυτά  µάρτυρες 

παρουσίασε µικρή µείωση η  οποία  όµως  δεν  ήταν  στατι στικά σηµαντική 

(εικόνα 27). Μικρή αύξηση  της  µέγιστης απόδοσης  φωτονίων  παρουσίασαν  

τα φυτά Col-0 µετά από  1 ώρα  επίδρασης  του Pq, συγκριτικά  µε τα  φυτά 

µάρτυρες, όσο και µε τα φυτά µετά από 20 λεπτά από την επίδραση του Pq, η 

οποία όµως δεν ήταν επίσης στατιστικά σηµαντική (εικόνα 27). 
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Εικόνα 27. Εκατοστιαία σύγκριση µε τα φύλλα µάρτυρες (control) των µεταβολών του Fv/Fm 
(µέγιστη απόδοση φωτονίων στο PSII), µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον 
ψεκασµό µε Pq του Col 0 και του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana ηλικίας 
τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο 
διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές 
εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές 
ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες.  
 

 

ΙΙΙ 2. Σύγκριση της επίδρασης του Pq στην κατανοµή 

ενέργειας του PSII  

Η απόδοση  φωτονίων  του  PSII (ΦPSII) στα φυτά  µάρτυρες ήταν 

αυξηµένη στο  µετάλλαγµα AtHesp συγκριτικά  µε τον  οικότυπο Col-0 (εικόνα 

28) και παρέµεινε υψηλότερη και µετά την επίδραση του Pq στα 20 λεπτά και 

στη 1 ώρα  (P<0.01). Ωστόσο 4 ώρες  µετά τον  ψεκασµό  παρατηρήθηκε 

ανάκαµψη στην απόδοση φωτονίων του PSII στα φυτά Col-0 η οποία ήταν και 

αυξηµένη συγκριτικά µε τα φυτά του µεταλλάγµατος. 
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Εικόνα 28. Σύγκριση των µεταβολών του ΦPSΙΙ (απόδοση φωτονίων στο PSII), σε ένταση 
ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα 
και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq του Col 0 και του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis 
thaliana ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα 
(+SE) από δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα 
(n=4). Οι τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές 
ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Δύο 
αστερίσκοι δηλώνουν σ τατιστικά σηµαντική διαφορά µεταξύ των φύλλων του Col 0 και του 
µεταλλάγµατος AtHesp της ίδιας µεταχείρησης (P< 0.01). 
 
 
 

Η απόδοση φωτονίων που χάνεται λόγω µη φωτοχηµικής απόσβεσης και 

οφείλεται στην  ελεγχόµενη  απο βολή της  ενέργειας  διέγερσης  υπό  µορφή 

θερµότητας (ΦNPQ) αυξήθηκε  σταδιακά  εώ ς τη  1 ώρα  µετά την  επίδραση  

τόσο στα Col-0 όσο  και  στα  µεταλλάγµατα, αλλά  4 ώρες  µετά παρουσίασε 

µείωση στο Col-0 αλλά περαιτέρω αύξηση στο AtHesp (εικόνα 29).  

Τόσο στα  φυτά  µάρτυρες όσο  και  1 ώρα  µετά την  επίδραση του Pq το 

ΦNPQ ήταν  στατιστικά  σηµαντικά  (P<0.01 και P<0.001 αντίστοιχα) αυξηµένο 

στα φυτά  του  οικότυπου Col-0 σε  σχέση  µε του  µεταλλάγµατος. Ωστόσο  4 

ώρες µετά την επίδραση το ΦNPQ ήταν µειωµένο στα φυτά του αγρίου τύπου 

τόσο συγκριτικά  µε τα  φυτά  τ ου µεταλλάγµατος όσο  και  τα  αντίστοιχα  Col-0 
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µετά από 1 ώρα επίδρασης του Pq, αλλά παρέµεινε αυξηµένο σε σχέση µε τα 

Col-0 φυτά µάρτυρες και τα Col-0 µετά από επίδραση 20 λεπτών . 

 

 

Εικόνα 29. Σύγκριση των µεταβολών του ΦNPQ (απόδοση φωτονίων που χάνονται λόγω µη 
φωτοχηµικής απόσβεσης στο PSII), σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –1, σε φύλλα 
µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq του Col 
0 και του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα 
δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο 
φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE 
(κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές ενδιαφέροντος από καθένα από τα 
τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Ένας αστερίσκος δηλώνει στατιστικά 
σηµαντική διαφορά µεταξύ των φύλλων του Col 0 και του µεταλλάγµατος AtHesp της ίδιας 
µεταχείρησης (P< 0.05), δύο αστερίσκοι (P< 0.01), τρείς αστερίσκοι (P< 0.001). 
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Η µη ελεγχόµενη  αποβολή  της  ενέργειας  διέγερσης  (ΦNO) παρουσίασε 

µείωση µετά την  επίδραση  του Pq τόσο  στο  µετάλλαγµα όσο  και  στο Col-0 

(εικόνα 30). Στα  φυτά Col-0 η  µείωση ήταν  συνεχής  ως  και  τις  4 ώρες  µετά 

την επίδραση  ενώ  στα  φυτά  του  µεταλλάγµατος υπήρξε   µείωση ως  τα  20 

λεπτά και  αύξηση  στη  1 ώρα  επίδρασης  αλλά  4 ώρες  µετά συνεχίστηκε  η 

µείωση. Επίσης  δεν  παρουσίασε  σηµαντική  διαφορά  µεταξύ τω ν δύο  εκτός 

από τη 1 ώρα µετά την επίδραση που ήταν στατιστικά σηµαντικά µεγαλύτερη 

(P<0.001) στο µετάλλαγµα (εικόνα 30). 

 

 

 
 
Εικόνα 30. Σύγκριση των µεταβολών του ΦNPQ (απόδοση φωτονίων που χάνονται λόγω µη 
φωτοχηµικής απόσβεσης στο PSII), σε ένταση ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –1, σε φύλλα 
µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq του Col 
0 και του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα 
δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο 
φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE 
(κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές ενδιαφέροντος από καθένα από τα 
τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Τρείς αστερίσκοι δείχνουν στατιστικά 
σηµαντική διαφορά µεταξύ των φύλλων του Col 0 και του µεταλλάγµατος AtHesp της ίδιας 
µεταχείρησης (P< 0.001). 
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ΙΙΙ 3. Σύγκριση της επίδρασης του Pq στη µη φωτοχηµική 

απόσβεση (NPQ) 

Η µη φωτοχηµική απόσβεση (NPQ) αυξήθηκε σταδιακά  τόσο  στα  φυτά 

αγρίου τύπου  όσο  και  στο  µετάλλαγµα εως  τη  1 ώρα  µετά την  επίδραση. 

Συγκεκριµένα (εικόνα 31), τα φυτά Col-0 παρουσίαζουν  αυξηµένο NPQ σε 

σχέση µε το  µετάλλαγµα AtHesp στα φυτά  µάρτυρες (P<0.01), µετά από  20 

λεπτά επίδρασης  (P<0.05) αλλά και  µετά από  1 ώρα  επίδρασης  (P<0.001). 

Μετά από  4  ώρες   επίδρασης   του   Pq  τα   φυτά   Col-0  παρουσίασαν  

µείωση  της  µη  

 

 

Εικόνα 31. Σύγκριση των µεταβολών του NPQ (µη φωτοχηµική απόσβεση), σε ένταση 
ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα 
και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq του Col 0 και του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis 
thaliana ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα 
(+SE) από δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα 
(n=4). Οι τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε 
περιοχές ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. 
Ένας αστερίσκος δηλώνει στατιστικά σηµαντική διαφορά µεταξύ των φύλλων του Col 0 και 
του µεταλλάγµατος AtHesp της ίδιας µεταχείρησης (P< 0.05), δύο αστερίσκοι (P< 0.01), τρείς 
αστερίσκοι (P< 0.001). 
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φωτοχηµικής απόσβεσης τόσο σε σχέση µε αυτά της 1 ώρας όσο και µε αυτά 

του µεταλλάγµατος. 

 

 

ΙΙΙ 4. Σύγκριση της επίδρασης του Pq στο ρυθµό µεταφοράς 

ηλεκτρονίων (ETR) του PSII  

Ο ρυθµός  µεταφοράς ηλεκτρονίων  (ETR) µειώθηκε σταδιακά  στα 

µεταλλάγµατα αλλά και  στα  φυτά  αγρίου  τύπου  εως  µια ώρα  µετά την 

επίδραση (εικόνα 32). 

 
 
Εικόνα 32. Σύγκριση των µεταβολών του ETR (ρυθµός µεταφοράς ηλεκτρονίων), σε ένταση 
ακτινοβολίας 120 µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα 
και 4 ώρες από τον ψεκασµό µε Pq του Col 0 και του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis 
thaliana ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα 
(+SE) από δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα 
(n=4). Οι τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε 
περιοχές ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. 
Δύο αστερίσκοι δείχνουν στατιστικά σηµαντική διαφορά µεταξύ των φύλλων του Col 0 και του 
µεταλλάγµατος AtHesp της ίδιας µεταχείρησης (P< 0.01). 
 
 

 



  51 

Σε σύγκριση  µεταξύ των  δύο  φαίνεται  πως  το  µετάλλαγµα AtHesp εµφανίζει 

µεγαλύτερο ETR εώς και  1 ώρα  µετά την  επίδραση  του Pq (P<0.01). 

Τέσσερεις ώρες  µετά την  επίδραση  το  µετάλλαγµα συνεχίζει  να  παρουσίαζει 

µείωση ενώ  αντίθετα  το Col-0 παρουσίασε  αύξηση  εµφανίζοντας  έτσι 

µεγαλύτερο ρυθµό µεταφοράς ηλεκτρονίων σε σχέση µε το µετάλλαγµα. 

 

 

III 5. Σύγκριση της επίδρασης του Pq στη φωτοχηµική 

απόσβεση (qp) 

 Η φωτοχηµική απόσβεση, qp είναι ένα  µέτρο του  µέρους των  ανοιχτών 

κέντρων αντίδρασης  του PSII, και εκτιµά  την  σχετική  κατάσταση  αναγωγής 

της QA, της πρώτης σταθερής κινόνης η οποία είναι δέκτης ηλεκτρονίων στο 

PSII. Η οξειδωτική κατάσταση της κινόνης QA µειώθηκε εως 1 ώρα µετά την 

επίδραση του Pq τόσο  στα  φυτά  αγρίου  τύπου  όσο  και  του  µεταλλάγµατος 

συγκριτικά µε τα  αντίστοιχα  φυτά  µάρτυρες, δηλαδή υπήρξε µείωση των 

ανοιχτών κέντρων αντίδρασης του PSII (εικόνα 33). Ωστόσο 4 ώρες µετά την 

επίδραση του Pq τα φυτά Col-0 αλλά και τα AtHesp παρουσίασαν αύξηση των 

ανοιχτών κέντρων αντίδρασης του PSII συγκριτικά µε αυτά της 1 ώρας, µε τα 

φυτά Col-0 να  παρουσιάζουν  σηµαντικά  (P< 0.05) µεγαλύτερο αριθµό 

ανοιχτών κέντρων  αντίδ ρασης του PSII συγκριτικά  µε του  µεταλλάγµατος 

AtHesp. 
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Εικόνα 33. Σύγκριση των µεταβολών του qp (φωτοχηµική απόσβεση), σε ένταση ακτινοβολίας 
120 µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες 
από τον ψεκασµό µε Pq του Col 0 και του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana 
ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από 
δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι 
τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές 
ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Ένας 
αστερίσκος δηλώνει στατιστικά σηµαντική διαφορά µεταξύ των φύλλων του Col 0 και του 
µεταλλάγµατος AtHesp της ίδιας µεταχείρησης (P< 0.05). 
 

 

ΙΙΙ 6. Σύγκριση της επίδρασης του Pq στην πίεση 

αποδιέγερσης του PSII 

Η πίεση  αποδιέγερσης (1- qP) αυξήθηκε σταδιακά εως 1 ώρα µετά την  

επίδραση του Pq και ήταν αυξηµένη στα φυτά αγρίου τύπου σε σχέση µε αυτά 

του µεταλλάγµατος (εικόνα 34). Στις 4 ώρες  µετά την  επίδραση  του Pq τα 

φυτά Col-0 αλλά  και  τα AtHesp παρουσίασαν µεγάλη µείωση συγκριτικά  µε 

αυτά της 1 ώρας αλλά στη µεταξύ τους σύγκριση τα µεταλλάγµατα τα AtHesp 

παρουσίασαν στατιστικά  σηµαντικά  µεγαλύτερη πίεση  αποδιέγερσης  από  τα 

Col-0. 

 



  53 

Εικόνα 34. Σύγκριση των µεταβολών του 1-qP (πίεση αποδιέγερσης), σε ένταση ακτινοβολίας 
120 µmol m-2 sec –1, σε φύλλα µάρτυρες (control) και µετά από 20 λεπτά, 1 ώρα και 4 ώρες 
από τον ψεκασµό µε Pq του Col 0 και του µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana 
ηλικίας τεσσάρων εβδοµάδων. Τα δεδοµένα είναι µέσοι όροι και τυπικά σφάλµατα (+SE) από 
δύο διαφορετικά πειράµατα µε δύο φύλλα από κάθε µεταχείριση για κάθε πείραµα (n=4). Οι 
τιµές εκφράζουν το µέσο όρο ± SE (κάθε τιµή είναι ο µέσος όρος από πέντε περιοχές 
ενδιαφέροντος από καθένα από τα τέσσερα φύλλα). Το SE σηµειώνεται µε µπάρες. Ένας 
αστερίσκος δηλώνει στατιστικά σηµαντική διαφορά µεταξύ των φύλλων του Col 0 και του 
µεταλλάγµατος AtHesp της ίδιας µεταχείρησης (P< 0.05). 
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ΣΥΖΗΤΗΣΗΣΥΖΗΤΗΣΗ  
 

 

Ι. Η φωτοχηµική απόδοση του οικότυπου Col-0 και του 

µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana σε 

φυσιολογικές συνθήκες ανάπτυξης 

Σε φυσιολογικές  συνθήκες  ανάπτυξης η απόδοση  φωτονίων  του 

φωτοσυστήµατος ΙΙ (ΦPSII) του µεταλλάγµατος AtHesp ήταν  µεγαλύτερη 

συγκριτικά µε του Col-0. Επίσης  το  µετάλλαγµα AtHesp παρουσία σε 

ταυτόχρονα σηµαντική  (P<0.01) µείωση της  αποβολής  ενέργειας  διέγερσης 

υπό τη  µορφή θερµότητας  (ΦNPQ) η οποία  συνοδεύτηκε  επίσης  από 

µειωµένη µη ελεγχόµενη αποβολή της ενέργειας διέγερσης (ΦNO), συγκριτικά 

µε τον  οικότυπο Col-0. Εποµένως  σε  φυσιολογικές  συνθήκες  ανάπτυξης  η 

κατανοµή της  ενέργειας  του PSII ήταν καλύτερη  στο  µετάλλαγµα AtHesp. 

Αυτό είχε  σαν  αποτέλεσµα  το  µετάλλαγµα να  έχει  µικρότερη πίεση 

αποδιέγερσης (1-qP). Το µετάλλαγµα AtHesp παρουσίασε αυξηµένο  ρυθµό 

µεταφοράς ηλεκτρονίων (ETR) σε σχέση  µε το Col-0, γεγονός  που  είχε  σαν 

αποτέλεσµα να εµφανίσει µεγαλύτερο ποσοστό ανοικτών κέντρων αντίδρασης 

(qP), δηλαδή  πιο  οξειδωµένη  κατάσταση  της  κινόνης  Α  (QA). Ταυτόχρονα 

παρουσίασε σηµαντικά (P<0.01) µειωµένη µη φωτοχηµική  απόσβεση  (NPQ) 

συγκριτικά µε το Col-0.  

Εποµένως σε  φυσιολογικές  συνθήκες  ανάπτυξης  η  κατανοµή  της 

ενέργειας του PSII ήταν καλύτερη στο µετάλλαγµα AtHesp. 
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ΙΙ. Η φωτοχηµική απόδοση του οικότυπου Col-0 και του 

µεταλλάγµατος AtHesp του Arabidopsis thaliana υπό την 

επίδραση του Pq  

To Pq είναι ένα  τύπου διπυριδινίου ζιζανιοκτόνο  το  οποίο παρεµβαίνει 

στη µεταφορά ηλεκτρονίων  στο PSI λαµβάνοντας  τα  ηλεκτρόνια  αντί  τ ης 

φερεδοξίνης (Fd) σχηµατίζοντας ρίζες  διπυριδινίου  (Moskova et al. 2009). 

Αυτές οι  ρίζες  διπυριδινίου ανάγουν  το O2 και παράγουν  υπεροξειδικές  ρίζες 

(O2
.-) (Moskova et al. 2009). Η υπεροξειδική ρίζα δε θεωρείται από τις ισχυρές 

µορφές ROS, αλλά οι  χλωροπλάστες  προσπαθούν  να  απαλλαγούν  από  τις 

υπεροξειδικές ρίζες  µόλις αυτές  δηµιουργούνται  µέσω της  υπεροξειδικής 

δισµουτάσης (SOD), η  οποία  τις  µετατρέπει σε  υπεροξείδιο  του  υδρογόνου 

(H2O2) και Ο 2 (Gould 2003). Στους χλωροπλάστες η βιταµίνη  Ε  (α-

τοκοφερόλη) και η βιταµίνη C (ασκορβικό οξύ)  είναι αποτελεσµατικές  µη 

ενζυµικές αντιοξειδωτικές ενώσεις για την απάλειψη της O2
.-.  

Η O2
.- είναι ικανή  και  για  οξείδωση  και  για  αναγωγή  και  αντιδρά  µε 

µερικά οργανικά µόρια αλλά διαχέεται πολύ αργά και δε µπορεί να διαπεράσει 

τις κυτταρικές  µεµβράνες, σε  αντίθεση  το H2O2 είναι πιο  τοξικό  και  διαχέεται 

γρήγορα εντός  και  µεταξύ των  κυττάρων  διαπερνώντας  τις  λιπιδ ικές 

µεµβράνες γρηγορότερα απ΄ ότι µε απλή  διάχυση  (Gould 2003). To H2O2 

απενεργοποιεί θεµελιώδη ένζυµα του κύκλου του Calvin, και οξειδώνοντας τις 

θειολικές οµάδες, διαταράσσει το µηχανισµό της αφοµοίωσης του άνθρακα. Γι’ 

αυτό το λόγο οι χλωροπλάστες προσπαθούν να απαλλαγούν και από το H2O2 

κυρίως µέσω του  ενζυµ ατικού αντιοξειδωτικού  µηχανισµού τους  µε τις 

καταλάσες (CAT) ή τις υπεροξειδάσες (POD). Οι CAT βρίσκονται κυρίως στα 

υπεροξειδιοσώµατα και δευτερευόντως  στα  µιτοχόνδρια. Στους 
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χλωροπλάστες η ασκορβική υπεροξειδάση (APX) είναι  το κύριο  ένζυµο  για 

την απάλειψη του H2O2.  

Οι χλωροπλάστες  θέλουν  να  απαλλαγούν  επίσης  από την  O2
.- και το 

H2O2 γιατί οι δύο αυτές µορφές µπορούν να αντιδράσουν µεταξύ τους και να 

προκύψει Ο 2, OH. και OH- µέσω της  αντίδρασης Haber Weiss. Το OH. 

θεωρείται η περισσότερο  ενεργή  µορφή των ROS που δύσκολα  µπορεί να 

εξαλειφθεί και  γι’  αυτό το  λόγο τα φυτά  προσπαθούν  να  αποµακρύνουν την 

O2
.- και το H2O2.  

Το Pq αναστέλλει την  αφοµοίωση  του CO2 στα φυτά  αλλά  η  κύρια 

ζιζανιοκτόνος δράση  του  οφείλεται  στη  δηµιουργία  των ROS (Harvey and 

Fraser 1980), µε επακόλουθο την καταστροφή των βιοµεµβρανών (Farrington 

et al. 1973). Οι διπλοί  δεσµοί  των  ακόρεστων  λιπαρών  οξέων  των 

βιοµεµβρανών είναι  οι  κύριοι  στόχοι  των ROS µε επακόλουθο  την 

υπεροξείδωση των  λιπιδίων  και  άµεση  συνέπεια  την απώλεια της 

διαπερατότητας των  µεµβρανών και  την  καταστροφή  τους  (Szigetti et al. 

2001).  

Η δράση του Pq τόσο στο Col-0 όσο και στο µετάλλαγµα ήταν εµφανής 

ήδη 20 λεπτά  µετά την  επίδραση , όπου για την  αποφυγή  δηµιουργίας 

ενεργών µορφών οξυγόνου  (ROS), µείωσαν την απόδοση  φωτονίων  του 

φωτοσυστήµατος ΙΙ (ΦPSII) µε παράλληλη αύξηση του ΦNPQ, τόση ώστε να 

µην υπάρξει  αύξηση  του  ΦΝΟ , αλλά  να  παρατηρηθεί  µικρή µείωση του. 

Ωστόσο η µείωση του ΦPSII στο µετάλλαγµα ήταν µικρότερη και συνοδεύτηκε 

από µικρότερη αύξηση  του ΦNPQ η  οποία  διατήρησε  το  ΦΝΟ  σε  τιµές 

µικρότερες από  αυτές  του  µάρτυρα. Δηλαδή  µετά από  20 λεπτά  επίδρασης 

του Pq η κατανοµή  της  ενέργειας  του PSII ήταν  καλύτερη  στο  µετάλλαγµα 
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AtHesp. Αυτό είχε  σαν  αποτέλεσµα  το  µετάλλαγµα να  έχει  µικρότερη πίεση 

αποδιέγερσης (1-qP). Το AtHesp παρουσίασε αυξηµένο  ρυθµό  µεταφοράς 

ηλεκτρονίων (ETR) σε σχέση µε το Col-0, γεγονός που είχε σαν αποτέλεσµα 

να εµφανίσει µεγαλύτερο ποσοστό ανοικτών κέντρων αντίδρασης (qP) δηλαδή 

πιο οξειδωµένη  κατάσταση  της  κινόνης  Α  (QA) µε ταυτόχρονη σηµαντικά 

µειωµένη (P<0.05) µη φωτοχηµική απόσβεση (NPQ) συγκριτικά µε το Col-0.  

Η αύξηση  της  µη φωτοχηµικής  απόσβεσης  (NPQ) σε  συνθήκες  στρες 

είναι ένας µηχανισµός που έχει σαν συνέπεια την αποφυγή δηµιουργίας ROS, 

µε ταυτόχρονη  ρύθµιση της µείωση του  Φ PSII (Neubauer and Yamamoto 

1992, Schreiber et al. 1995). Αυτό  επιτυγχάνεται  µε την  ενεργοποίηση  του 

κύκλου ΜΑP (Mehler-Ascorbate-Peroxidase) (Asada and Badger 1984, Asada 

and Takahashi 1987) η όπως αλλιώς ονοµάζεται "κύκλος του νερού" ("water-

water cycle") (Asada 1999). 

Είκοσι λεπτά  µετά τον ψεκασµό µε Pq στο µετάλλαγµα δε χρειάστηκε η 

ενεργοποίηση του  φωτοπροστατευτικού  µηχανισµού του  NPQ για  την 

προστασία του  έναντι  των ROS, τόσο όσο στο  Col-0, γιατί  πιθανόν  διέθετε 

αυξηµένο αντιοξειδωτικ ό ενζυµικό  µηχανισµό. Επιπλέον , η  επαγωγή  του 

φωτοπροστατευτικού µηχανισµού του  “κύκλου του  νερού” στο  Col-0 φαίνεται 

ότι δεν ήταν αρκετά επαρκής για την προστασία του από το οξειδωτικό στρες 

καθώς παρουσίασε  σηµαντικά  µειωµένο ποσοστό  ανοιχτών  κέντρων 

αντίδρασης συγκριτικά µε τα φυτά µάρτυρες. 

Μετά από  1 ώρα  επίδρασης  του Pq υπήρξε περαιτέρω  µείωση του 

ΦPSII τόσο στο Col-0 όσο και στο AtHesp µε παράλληλη αύξηση του ΦNPQ. 

Η µείωση του ΦPSII στο AtHesp ήταν µικρότερη, µε αποτέλεσµα το ΦPSII στο 

µετάλλαγµα να  είναι  σηµαντικά  (P<0.01) µεγαλύτερο του Col-0 και να 
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παρουσιάσει σηµαντικά  (P<0.001) µικρότερο Φ NPQ αλλά  να  διατηρήσει 

ταυτόχρονα σηµαντικά (P<0.001) µεγαλύτερο ΦΝΟ από το Col-0. Μετά από 1 

ώρα επίδρασης το µετάλλαγµα είχε µικρότερη πίεση αποδιέγερσης (1-qP) και 

παρουσίασε σηµαντικά (P<0.01) µεγαλύτερο ρυθµό µεταφοράς ηλεκτρονίων 

(ETR), σε σχέση µε το Col-0, γεγονός που είχε σαν αποτέλεσµα να εµφανίσει 

µεγαλύτερο ποσοστό  ανοικτών  κέντρων  αντίδρασης  (qP) έχοντας σηµαντικά 

µειωµένo (P<0.001) NPQ συγκριτικά µε το Col-0. Εποµένως, µετά από 1 ώρα 

επίδρασης Pq, ενώ  το  µετάλλαγµα φαίνεται  να έχει σηµαντικά  µεγαλύτερο 

ΦPSII (P<0.01) σε  σχέση  µε το Col-0, παρουσιάζει  ταυτόχρονα σηµαντικά 

αυξηµένη (P<0.001) µη ελεγχόµενη αποβολή της ενέργειας διέγερσης (ΦΝΟ), 

η οποία όµως παραµένει στα επίπεδα του AtHesp του µάρτυρα.  

Η σηµαντική αύξηση της µη φωτοχηµική ς απόσβεση ς (NPQ) σε 

συνθήκες στρες έχει σαν σκοπό την αποφυγή δηµιουργίας ROS (Hideg et al. 

2008, Schreiber and Klughammer 2008). Το Col-0 µετά από 1 ώρα επίδρασης 

Pq, αύξησε ουσιαστι κά το  NPQ που  διατηρήθηκε  σηµαντικά (P<0.001) 

µεγαλύτερο από ότι στο µετάλλαγµα, µε αποτέλεσµα να διατηρήσει σηµαντικά 

(P<0.001) µειωµένη µη ελεγχόµενη αποβολή της ενέργειας διέγερσης (ΦΝΟ), 

για την αποφυγή  δηµιουργία ς ROS. Η αυξηµένη  µη φωτοχηµική  απόσβεση 

(NPQ) απενεργοποιεί  την  διεγε ρµένη χλωροφύλλη  (Havaux et al. 2007), 

αποφεύγοντας έτσι την παραγωγή 1O2. Το γεγονός αυτό µπορεί να βοηθήσει 

στην αποφυγή της φωτοαναστολής σε συνθήκες στρες (Triantaphylidès et al. 

2008). 

Μία ώρα  µετά την  επίδραση  του  Pq, τόσο το  Col-0 όσο  και  το AtHesp, 

παρουσίασαν σηµαντικά  µειωµένο ποσοστό  ανοιχτών  κέντρων  αντίδρασης 

συγκριτικά µε τα φυτά µάρτυρες. Δηλαδή µία ώρα µετά την επίδραση του Pq 
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οι φωτοπροστατευτικοί µηχανισµοί φαίνεται ότι δεν ήταν αρκετά επαρκείς για 

την προστασία τους από το οξειδωτικό στρες. 

Τέσσερεις ώρες  µετά την  επίδραση  του Pq η  εικόνα  φαίνεται  να 

αλλάζει, και να αρχίζει να εµφανίζεται ανάκαµψη, κυρίως στο Col-0, το οποίο 

παρουσιάζει αυξηµένο  Φ PSII σε  σχέση  µε το Col-0 µετά από  1 ώρα 

επίδρασης. Παράλληλα , το  Φ PSII του  µεταλλάγµατος 4 ώρες  µετά την 

επίδραση, παρουσιάζει  µείωση µε το  αντίστοιχο  της  1 ώρας  και διατηρείται 

µικρότερο από  το Col-0 των  4 ωρών  µετά την  επίδραση . Ταυτόχρονα , το 

ΦNPQ και  το  ΦΝΟ  του Col-0 διατηρούνται  µικρότερα από  ό τι του 

µεταλλάγµατος. Τέσσερεις  ώρες  µετά την  επίδραση,  το Col-0 είχε σηµαντικά 

µικρότερη (P<0.05) πίεση αποδιέγερσης  (1-qP) και παρουσίασε αυξηµένο 

ρυθµό µεταφοράς ηλεκτρονίων (ETR) σε σχέση  µε το µετάλλαγµα, γεγονός 

που είχε  σαν  αποτέλεσµα  να  εµφανίσει σηµαντικά µεγαλύτερο (P<0.05) 

ποσοστό ανοικτών  κέντρων  αντίδρασης  (qP). Εποµένως, 4 ώρες µετά την 

επίδραση Pq, το Col-0 παρουσίασε  ανάκαµψη  µε σηµαντικά  αυξηµένο 

(P<0.01) ΦPSII, σηµαντικά µειωµένο (P<0.05) ΦNPQ και σηµαντικά µειωµένο 

(P<0.05) ΦΝΟ σε  σχέση  µε τη  1 ώρα  επίδρασης.  Επίσης , η  πίεση 

αποδιέγερσης του Col-0, 4 ώρες µετά την επίδραση ήταν σηµαντικά µειωµένη 

(P<0.001) συγκριτικά µε τη  1 ώρα , χωρίς  να  παρουσιάζεται  σηµαντικά 

αυξηµένη συγκριτικά µε τα  φυτά Col-0 µάρτυρες. Παράλληλα  υπήρξε 

σηµαντική αύξηση (P<0.01) του ETR συγκριτικά  µε τη  1 ώρα.  Εποµένως 4 

ώρες µετά την  επίδραση  του Pq, εµφανίστηκε στο Col-0 µεγαλύτερη 

ανάκαµψη συγκριτικά µε το µετάλλαγµα AtHesp.  
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ΙΙΙ. Χωρο-χρονική µεταβολή της φωτοχηµικής απόδοσης του 

οικότυπου Col-0 και του µεταλλάγµατος AtHesp του 

Arabidopsis thaliana υπό την επίδραση του Pq  

Πολλές παράµετροι  φθορισµού  της  χλωροφύλλης , όπως  η  απόδοση 

φωτονίων στο  φωτοσύστηµα  ΙΙ  (ΦPSΙΙ) και η µη-φωτοχηµική απόσβεση (NPQ) 

έχουν χρησιµοποιηθεί  για  την  εκτίµηση  της  χωρικής  ετερογένειας  στην 

απόκριση στο  αβιοτικό  στρες  (Osmond et al. 1999, Omasa and Takayama 

2003, Walter et al. 2004). Μία απεικόνιση του NPQ δείχνει την κατανοµή της 

ενδοθυλακοειδούς διαβάθµισης  pH και  την  ικανότητα  των  χλωροπλαστών  να 

αποβάλλουν την περίσσεια ενέργεια ως θερµότητα (Krause and Weiss 1991, 

Osmond et al. 1998). Για  το  λόγο  αυτό , οι  απεικονίσεις  του  NPQ έχουν 

χρησιµοποιηθεί ως  δείκτες  για  την  ετερογένεια  των  στοµάτων , κα θώς η 

αποβολή της  θερµότητας  εξαρτάται  από  το  κλείσιµό  τους  (Daley et al. 1989, 

Osmond et al. 1998, Omasa and Takayama 2003). Οι απεικονίσεις  του ΦPSΙΙ 

δείχνουν την  κατανοµή  της  απόδοσης  της  µη κυκλικής  µεταφοράς 

ηλεκτρονίων του φωτοσυστήµατος ΙΙ (PSΙΙ) (Genty and Meyer 1995, Bro et al. 

1996). 

Σε γενικές γραµµές, οι µειώσεις στην απόδοση φωτονίων του PSII (ΦPSΙΙ) 

στα περιθώρια των φύλλων σε σχέση µε το κεντρικό τµήµα τους (εικόνα 11) 

ενδέχεται να  προέκυψαν  και  από  τη  φωτοπροστατευτική  αύξηση  της 

αποβολής θε ρµικής ενέργειας , που  προκαλείται  από  την  περίσσεια  του 

απορροφούµενου φωτός  (Demmig-Adams and Adams 1992). Αυτό  φαίνεται 

από την  αύξηση  του  NPQ στα  περιθώρια  των  φύλλων  σε  σχέση  µε το 

κεντρικό τµήµα και αποτελεί ένδειξη ότι υπήρχε µεγαλύτερος περιορισµός της 
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φωτοσύνθεσης και  µεγαλύτερη ανάγκη  προστατευτικής  ικανότητας  της  µη 

φωτοχηµικής απόσβεσης (εικόνα 11). 

Η ανεπαρκής  αποβολή  της  περίσσειας  ενέργειας  είναι  πιθανό  να 

επιφέρει φωτοοξειδωτικό  στρες , το  οποίο  προκαλείται  από  την  περίσσεια 

ηλεκτρονίων στις  φ ωτεινές αντιδράσεις  της  φωτοσύνθεσης , µε αποτέλ εσµα 

την παραγωγή  ROS (Smirnoff 1993, Rennenberg et al. 2006, Posch and 

Bennett 2009). 

Οι µετρήσεις του  φθορισµού  της  χλωροφύλλης  είναι  γρήγορες  και 

οικονοµικές. Ωστόσο , όπως  προκύπτει  από  τα  αποτελέσµατά  µας, η  βλάβη 

που προκαλείται από την επίδραση του Pq δεν παρουσιάζεται οµοιογενώς σε 

ολόκληρη την περιοχή του φύλλου, µε αποτέλεσµα οι µετρήσεις σε ένα µικρό 

σηµείο της  επιφάνειάς  του  να  υπόκεινται  σε  σφ άλµατα (Sperdouli and 

Moustakas 2012). Η  απεικόνιση  του  φθορισµού της  χλωροφύλλης  είναι  ένα 

ιδιαίτερα χρήσιµο εργαλείο για τη µελέτη των µεταβολών της φωτοσυνθετικής 

απόδοσης των  φύλλων  του A. thaliana µετά την επίδραση Pq, καθώς 

προσφέρει µία χωρική  ανάλυση  και  µπορεί γρήγορα  να  ποσοτικοποιήσει  τη 

βλάβη που  προκαλείται  από  την  επίδραση  του  Pq. Οι  απεικονίσεις  του 

φθορισµού της  χλωροφύλλης  έδειξαν  ξεκάθαρα  τη  χωρική  και  χρονική 

ετερογένεια των  παραµέτρων  φθορισµού  της  χλωροφύλλης  π ου 

προκαλούνται από την επίδραση του Pq και έδωσαν περαιτέρω πληροφορίες 

για τις  περιοχές  του  φύλλου  που  υπέστησαν  µεγαλύτερη επίδραση  από  την 

µεταχείριση µε Pq. Εικόνες  µε χρωµατική  κλίµακα  της  κατανοµής  του ΦPSΙΙ 

πάνω στο φύλλο του Arabidopsis έδειξαν ότι οι µικρότερες τιµές του ΦPSΙΙ από 

την επίδραση του Pq εµφανίστηκαν πιο άµεσα στα περιθώρια των φύλλων σε 

σχέση µε το  κεντρικό  τµήµα  του  φύλλου,  µε ταυτόχρονη µεγαλύτερη αύξηση 
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του ΦNPQ έτσι ώστε  να  µην υπάρξει  καµιά  αύξηση  του ΦNO αλλά αντίθετα 

σηµαντική µείωση. Δηλαδή  στην  µεταχείριση µε Pq των  φύλλων  του 

Arabidopsis υπήρξε  η  ενεργοποίηση  ενός  φωτοπροστατευτικού  µηχανισµού 

µε σηµαντική  αύξηση  της µη φωτοχηµικής  απόσβεσης (NPQ) για  την 

αποφυγή δηµιουργίας  ROS (Hideg et al 2008, Schreiber and Klughammer 

2008). Ωστόσο, 1 ώρα  µετά την  επίδραση  του  Pq οι  φωτοπροστατευτικοί 

µηχανισµοί φαίνεται  ότι  δεν  ήταν  αρκετά  επαρκείς  για  την  προστασία  τους 

από το οξειδωτικό στρες. 
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