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Εισαγωγή 
 

Η θερµοκρασία είναι ένας από τους σηµαντικούς περιβαλλοντικούς 

παράγοντες που επηρεάζει τα φυτά σε όλα τα φυσιολογικά στάδια της 

ανάπτυξης τους, από τη βλάστηση των σπόρων ως την πλήρη ωρίµανση των 

καρπών τους (Went, 1961). Για κάθε φυτικό είδος υπάρχει ελάχιστη, άριστη 

και µέγιστη θερµοκρασία ανάπτυξης. Οι χαµηλές θερµοκρασίες, που στη 

διεθνή βιβλιογραφία αναφέρονται ως chilling, είναι το όριο της θερµοκρασίας 

που οι φυτικοί ιστοί δεν παγώνουν. Eδώ και 70 περίπου χρόνια έχει 

αναφερθεί ότι αυτές οι θερµοκρασίες επηρεάζουν την  φυσιολογία των φυτών 

(Faris,1926). Πολλοί ερευνητές έχουν ασχοληθεί µε την επίδραση των 

χαµηλών θερµοκρασιών στην οργάνωση και δοµή των φωτοσυνθετικών 

ιστών στα σιτηρά , το καλαµπόκι, την τοµάτα , το φασόλι και τα κολοκυνθοειδή 

(Taylor et al.,1971).  Τα αποτελέσµατα των εργασιών δείχνουν ότι οι βλάβες, 

που προκαλούνται, είναι διαφορετικές  ανάµεσα στα διάφορα είδη φυτών και 

πολλές φορές ανάµεσα στα γένη ή τις ποικιλίες του ίδιου είδους 

(Haldimann,1999). Η χαµηλή θερµοκρασία συµβάλλει στη µείωση της 

ενεργότητας των ενζύµων και στη µείωση της µεταφοράς των ηλεκτρονίων 

στις φωτεινές αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης (Baker, 1994; Leegood and 

Edwards, 1996). Μειωµένη ενζυµική ενεργότητα των ενζύµων στους 

χλωροπλάστες οδηγεί σε απορρύθµιση της αποδοτικότητας της ηλεκρονιακής 

µεταφοράς του φωτοσυστήµατος ΙΙ (ΡSII) (Stamp, 1987). 

 Yπάρχουν φυτά µε µεγάλη ευαισθησία στη χαµηλή θερµοκρασία 

(extremely chilling-sensitive) όπως τα Saintpaulia ionantha και Vinga radiata, 

όπου η επίδραση του κρύου µπορεί να οδηγήσει ακόµα και σε πλασµόλυση 

του κυττάρου (Yun et al., 1996). Άλλα φυτά είναι λιγότερο ευαίσθητα στο κρύο 

(less chilling-sensitive) και έχουν καθυστερηµένη αντίδραση, όπως τα 

Phaseolus vulgaris, Pisum sativum, και Zea mays (Gemel et al., 1986, Wise 

et al.,1983). Στα ευαίσθητα αυτά είδη, οι χαµηλές θερµοκρασίες συνεισφέρουν 

στην αδυναµία των στοµάτων να κλείσουν και στην αύξηση της συστροφής 

των φύλλων (Guye and Wilson, 1987). Στην τελευταία κατηγορία βρίσκονται 

τα ανθεκτικά φυτά (chilling resistant), όπως τα Secale cereale, Spinacia 

oleracea και Triticum aestivum, στα οποία σπάνια παρατηρούνται 



συµπτώµατα η φθορές στους ιστούς (O’Neil et al.,1981, Huner et al.,1993).  

Τα φυτά αυτά έχουν µεγαλύτερη φωτοσυνθετική δραστηριότητα, αυξηµένη 

συνολική χλωροφύλλη (Chl) και µεγαλύτερο λόγο Chla/Chlb σε σχέση µε τα 

ευαίσθητα φυτά  τις ίδιες χαµηλές θερµοκρασίες (Oquist et al., 1993; 

Haldimann, 1999). 

Φύλλα ορισµένων φυτών, που αναπτύσσονται σε χαµηλή θερµοκρασία, 

(κάτω από 150C), χαρακτηρίζονται από χαµηλή φωτοσυνθετική ικανότητα           

(Haldimann et al., 1996), διαφορετική σύσταση χρωστικών (Stamp et al.,1983; 

Haldimann et al., 1995) και µειωµένη ανάπτυξη του χλωροπλάστη (Kimball 

and Salisburn, 1973; Robertson et al.,1993). Το φαινόµενο της χλώρωσης 

παρατηρήθηκε σε συνθήκες συνδυασµού αυξανόµενης έντασης ακτινοβολίας 

και χαµηλής θερµοκρασίας (Berry and Bjorkman, 1980), πιθανόν λόγω 

φωτοοξείδωσης της χλωροφύλλης (Taylor and Graig, 1971; Wise, 1995). 

Άλλες επιπτώσεις της χαµηλής θερµοκρασίας είναι η διόγκωση του 

χλωροπλάστη, η παραµόρφωση των θυλακοειδών και η διαφοροποίηση της 

σύσταση τους (Robertson et al., 1993; Brendekamp and Baker, 1994). 

Ανάλογη διαφοροποίηση παρατηρείται στο µέγεθος και στον αριθµό των 

αµυλόκοκκων (Gemel et al., 1986). Η ανατοµία του φύλλου και γενικά η δοµή 

των χλωροπλαστών δεν έχει αποδειχθεί να είναι σηµαντικά διαφορετική από 

εκείνα φύλλων, που αναπτύσσονται σε κανονικές συνθήκες θερµοκρασίας 

(Robertson et al., 1993).  

Γενετικοί παράγοντες και παράγοντες του περιβάλλοντος, όπως η 

ένταση του φωτός και η σχετική υγρασία, αλληλεπιδρούν µε το κρύο είτε 

ενισχύοντας την ζηµιά, είτε προστατεύοντας το απ’ αυτό. Το φως επηρεάζει 

τη φωτοσύνθεση κατά τη διάρκεια του κρύου, αλλά εξαρτάται παράλληλα 

από την ένταση της ακτινοβολίας και τη διακύµανση της θερµοκρασίας 

(Baker, 1994). Η χαµηλή θερµοκρασία µειώνει το ποσοστό αφοµοίωσης  του 

CO2 και το ποσοστό του φωτοσυνθετικά εκλυόµενου Ο2 (Nie and Baker, 

1991). Έχει αναφερθεί ότι η χαµηλή θερµοκρασία συντελεί στο άνοιγµα των 

στοµάτων τη νύχτα, τα οποία κλείνουν αργότερα την ηµέρα                    

(Honour et al., 1995). 

 Η έκθεση των φυτών σε φωτεινή ένταση µεγαλύτερη από αυτή, που 

µπορεί να χρησιµοποιηθεί στη φωτοσύνθεση ή να διαχυθεί σε άλλη 

κατεύθυνση, επιβαρύνει το φωτοσυνθετικό µηχανισµό (Powles, 1984; 



Krause, 1988). Αυτό το φαινόµενο είναι γνωστό ως φωτοαναστολή και η 

χαµηλή θερµοκρασία ενισχύει αυτήν την διαδικασία (Long et al.,1983; 

Somersalo and Krause, 1989; Nie et al.,1992). Όταν η θερµοκρασία 

µειώνεται, η ενεργότητα των ενζύµων του κύκλου του Calvin µειώνεται έτσι, 

ώστε  να µην συµµετέχουν θετικά στην αξιοποίηση της ενέργειας, 

συµβάλλοντας έτσι στην αύξηση της φωτοαναστολής (Baker et al., 1988). 

Όλοι οι παράγοντες, που προκαλούν µείωση της φωτοσυνθετικής 

διαδικασίας µπορούν να αυξήσουν τη φωτοαναστολή (Oquist et al., 1987). Ο 

πρωταρχικός στόχος της φωτοαναστολής είναι το PSII (Powles, 1984), όµως 

τελευταίες έρευνες απόδειξαν ότι στα φύλλα του ευαίσθητου στη χαµηλή 

θερµοκρασία φυτού Cucumis sativus το PSI και όχι το PSII επηρεάζεται 

πρώτο από την φωτοαναστολή, που προκαλείται (Terishima et al., 1994). Σ’ 

αυτά τα φυτικά είδη, η ποσότητα της ακτινοβολίας που απαιτείται για να γίνει 

φωτοαναστολή στο PSI είναι χαµηλότερη από αυτή που χρειάζεται για το 

PSII. Σύµφωνα επίσης και µε τους  Hodgon et al. (1989), ο µηχανισµός 

επίδρασης του κρύου στην αναστολή της φωτοσύνθεσης δεν επηρεάζει το 

φωτοσύστηµα ΙΙ. Η αναστολή παρατηρείται σε ευαίσθητα φυτά και κατά 

κάποιο τρόπο υπάρχει ανάλογη µείωση της φωτοσυνθετικής 

δραστηριότητας αυτών των φυτών σε χαµηλές θερµοκρασίες. Όταν η 

θερµοκρασία δεν είναι πολύ χαµηλή, η βλάβη που προκαλείται απ’ αυτήν 

είναι µικρότερη και η ανάκαµψη  της φωτοσύνθεσης, όταν τα φυτά 

µεταφερθούν σε υψηλότερη θερµοκρασία, είναι γρηγορότερη, ιδιαίτερα όταν 

τα φυτά έχουν αναπτυχθεί σε κανονικές για αυτά θερµοκρασίες (Haldimann, 

1997).  

Τα τελευταία χρόνια ο επαγωγικός φθορισµός έχει χρησιµοποιηθεί για 

την καταγραφή της φωτοσυνθετικής απόδοσης  κατά τη διάρκεια της 

ανάπτυξης των φυτών σε χαµηλή θερµοκρασία (Janda et al., 1994; 

Srivastava et al., 1995). Οι µειώσεις  της φωτοχηµικής ικανότητας του PSII 

που προέρχονται από τη χαµηλή θερµοκρασία,  διαφορoποιούν τα ενεργά 

κέντρα του PSII (Krause, 1994; Fryer et al., 1995; Ottander et al., 1995).  

Μετρήσεις της σχέσης  Fv/Fm  είναι χρήσιµη, γρήγορη και απλή µέθοδος 

ιδιαίτερα σε περιπτώσεις φωτοαναστολής (Adrews et al.,1995; Frachebound 

et al., 1999). Από τα αποτελέσµατα αυτού του λόγου µπορεί να εκτιµηθεί η 

ικανότητα των ανοιχτών ενεργών κέντρων του PSII να δεσµεύουν την 



ενέργεια και οι αλλαγές της δοµής και λειτουργίας του φωτοσυνθετικού 

µηχανισµού. Το PSII είναι ιδιαίτερα ευαίσθητο και η λειτουργία του 

επηρεάζεται άµεσα η έµµεσα σε επιδράσεις του περιβάλλοντος και ιδιαίτερα 

της χαµηλής θερµοκρασίας (Havaux et al., 1984). Σε οριακά χαµηλή 

θερµοκρασία και χαµηλή ένταση φωτός (30-35 µmole.m-2.s-1) παρατηρήθηκε 

µια απότοµη µείωση του φθορισµού, στα 685nm και 735nm, ως αποτέλεσµα 

της  τροποποίησης των µεµβρανών των θυλακοειδών από το κρύο που 

διαφοροποιεί την µεταφορά της ενέργειας από το ΡSII στο ΡSI (Agati et al., 

2000). Το αποτέλεσµα της θερµοκρασίας στις αλλαγές  του φθορισµού 

οφείλεται σε µηχανισµό εκτόνωσης  της ενέργειας στο φωτοσυνθετικό 

µηχανισµό, που εξαρτάται από τις συνθήκες του πειράµατος, όπως είναι η 

ένταση του φωτός, οι συνθήκες φωτοπροσαρµογής και το ποσοστό 

διακύµανσης της θερµοκρασίας (Agati et al., 2000).  

Με την εφαρµογή της τεχνικής του φθορισµού σε ευαίσθητα φυτά, η 

κινόνη (QA), ο πρώτος ηλεκτρονικός αποδέκτης του PSII, παραµένει 

περισσότερο χρόνο σε αναγώµενη κατάσταση σε συνθήκες χαµηλής 

θερµοκρασίας (Oquist and Huner, 1993). Έτσι φύλλα φυτών που προέρχονται 

από ανθεκτικούς γενότυπους και αναπτύχθηκαν σε οριακά χαµηλές 

θερµοκρασίες, είχαν αυξηµένη µεταφορά ηλεκτρονίων σε σχέση µε τους 

αντίστοιχους ευαίσθητους γενότυπους. Αυτές οι διαφορές οφείλονται στην 

ικανότητα των ανθεκτικών γενότυπων να διατηρούν την επί πλέον ενέργεια 

(excitation energy) µε ανοιχτά τα κέντρα αντίδρασης του PSΙΙ            

(Fracheboud et al.,1999). Φαίνεται ότι υπάρχει µία ενδοκυτταρική διαδικασία 

που προστατεύει το φωτοσυνθετικό µηχανισµό αυξάνοντας την θερµική του 

ενέργεια. Ο συνδυασµός φωτός και κρύου συµβάλλει στην αύξηση της 

διάχυσης της ενέργειας της φωτοσυνθετικής κεραίας του PSII και στην 

αδυναµία των ενεργών κέντρων του να λειτουργήσουν κανονικά (Baker et al., 

1988;1994; Ortiz-Lopez et al.,1990), µε αποτέλεσµα κάποια φωτοσυνθετικά 

κέντρα να χρησιµοποιηθούν για την εκτόνωση της επιπλέον ενέργειας και να 

προστατεύσουν µε αυτό τον τρόπο τα υπόλοιπα από την καταστροφή       

(Greer et al., 1991).  

Ανάµεσα σε πολλές µορφολογικές και βιοχηµικές αλλαγές, που 

συµβαίνουν κατά τη διάρκεια της προσαρµογής των φυτών σε χαµηλή 

θερµοκρασία, είναι  η σύνθεση πρωτεινών (Guy and Hastell, 1987; Mezza-



Basso et al., 1986). Αυτό συµβαίνει στα ανώτερα φυτά, τα φύκη (Kyle, 1987) 

και τα κυανοβακτήρια (Samuelsson et al., 1987). Αυτές οι πρωτεΐνες 

προστατεύουν την σταθερότητα των  µεµβρανών από τις αλλαγές, που 

προκαλεί η χαµηλή θερµοκρασία (Cooper and Ort, 1988; Boothe et al., 1997). 

Τελευταία έχουν αποµονωθεί γονίδια από διάφορα είδη φυτών (Brassica 

napus, Arabidopsis thaliana), που εµπλέκονται σε  αυτήν τη διαδικασία, όπως 

τα cas, cor, kin1 και  kin2 (Cattivelli and Bartels, 1990; Hajela et al., 1990; 

Kurkela and Borg-Franck, 1990; Monroy et al., 1993). Αποδείχθηκε ότι οι 

πρωτεϊνες, που κωδικοποιούνται από το χλωροπλάστη, όπως τα σύµπλοκα 

πρωτεϊνών των ενεργών  κέντρων των PSI και  PSII, το κυτόχρωµα f, οι 

υποµονάδες α και β του παράγοντα CF0 της ΑΤΡάσης, µειώθηκαν 

περισσότερο από τις πρωτείνες LHCI και LHCII, που κωδικοποιούνται από 

τον πυρήνα µε την επίδραση της χαµηλής θερµοκρασίας (Nie and Baker, 

1991). Κατά τον Moon et al. (1995), σηµαντικός παράγοντας που 

σταθεροποιεί και προστατεύει το φωτοσυνθετικό µηχανισµό από το κρύο, του 

τροποποιηµένου γενετικά καπνού µε το γονίδιο της γλυκερόλης-3-

φωσφωρικής ακετυλτρανσφεράσης από το φυτό Cucurbita moschata var. 

Shiragikuza, είναι τα ακόρεστα λιπαρά που βρίσκονται στη µεµβράνη των 

χλωροπλαστών. Τα ευαίσθητα φυτά περιέχουν χαµηλότερα επίπεδα 

ακόρεστων λιπαρών οξέων στα λιπίδια των µεµβρανών από ότι τα ανθεκτικά 

φυτά. Στη σίκαλη, η  χαµηλή θερµοκρασία µείωσε το τρανς-∆3-εξαδεκαονικό 

οξύ, που σχετίζεται µε την φωσφατιδυγλυκερόλη και επηρεάζει την 

σταθερότητα των ολιγοµερών του LHCΙΙ (Huner et al., 1987). Ο υψηλός 

φωτισµός και η χαµηλή θερµοκρασία αύξησε την αποδόµηση της πρωτείνης 

D1 του ΡSII και τη γρήγορη επανασύνθεσή της (Ellis, 1981; Covello et al., 

1988). Oι Bergantino et al. (1995) στα πειράµατα τους  διαπίστωσαν την 

φωσφορυλίωση της CP29 ως µηχανισµός ανθεκτικότητας και προστασίας, σε 

χαµηλή θερµοκρασία, που αποσκοπεί στην αναδιοργάνωση των 

φωτοσυνθετικών συµπλόκων των χρωστικών έτσι, ώστε χαµηλότερο ποσό 

ενέργειας να φθάνει στα ενεργά κέντρα του PSII.  

Χαµηλή θερµοκρασία για όλη την διάρκεια της νύχτας, προκάλεσε 

καθυστερηµένη αναστολή της φωτοσύνθεσης την επόµενη µέρα στο φυτό 

µάγκο (Allen et al., 2000). Στο σκοτάδι επηρεάζεται η λειτουργία του 

στρώµατος του χλωροπλάστη και συνεπώς τα ένζυµα που βρίσκονται εκεί 



(Jun et al., 1995). Στην τοµάτα έχει αναφερθεί ότι η ανάσχεση της 

φωτοσύνθεσης σε χαµηλή θερµοκρασία και σκοτάδι πιθανόν να είναι το 

αποτέλεσµα του προσωρινού ελέγχου της µεταγραφής των γονιδίων του 

συµπλόκου συλλογής φωτός LHCII, και  της καρβοξυλάσης–οξυγενάσης της 

1,5 διφωσφορικής ριβουλόζης (Rubisco) (Martino-Catt and Ort, 1992).  

Πολλές φορές ο συνδυασµός  χαµηλής θερµοκρασίας και φωτός οδηγεί 

στη συγκέντρωση ελευθέρων ριζών οξυγόνου (Long, 1983; Wise, 1995). Εάν 

οι ρίζες δεν αποµακρυνθούν, προκαλούν ζηµιά στις φωτοσυνθετικές 

µεµβράνες που οδηγεί στην φωτοκαταστροφή (Satoh and Fork, 1982). Η 

συµµετοχή των καρετονοειδών µέσω του κύκλου της ξανθοφύλλης, έχει 

αναφερθεί ως προστατευτική διαδικασία του φωτοσυνθετικού µηχανισµού 

από την αυξανόµενη ενέργεια που δεν µπορεί να χρησιµοποιηθεί µέσω της 

φωτοσύνθεσης  (Walker et al.,  1991; Demming and Adams, 1990; Yamamoto 

and Bassi, 1996). Η υπεροξειδάση δησµουτάση και η ασκορβική 

υπεροξειδάση κατασβένουν τις ελεύθερες ρίζες του οξυγόνου µε το 

σχηµατισµό Η2Ο2 (Bowler et al., 1992; Foyer et al., 1994).  

Αποτελέσµατα πολλών ερευνών έχουν αποδείξει πως ο φωτοσυνθετικός 

µηχανισµός µπορεί να ανταποκριθεί σε οριακά  χαµηλές θερµοκρασίες και να 

προσαρµοστεί στο κρύο. Οι Somersalo and Krause, (1989) ήταν οι πρώτοι 

επιστήµονες που ανέφεραν την προσαρµογή στο κρύο µε την ανθεκτικότητα 

στην φωτοαναστολή. Αυτό έχει επιβεβαιωθεί για τα σιτηρά, όπως επίσης  για 

το σπανάκι (Boese and Huner, 1990; Hurry and Huner, 1991) και το ρύζι 

(Quist and Huner, 1990). Οι Nie et al. (1992) επίσης ανέφεραν ότι καλαµπόκι 

προσαρµοσµένο στους 170C αύξησε την ανθεκτικότητά του στην αυξηµένη 

ακτινοβολία. Αυτά τα φυτά ανακάπτουν γρήγορα από την φωτοαναστολή 

(Haldimann et al., 1996) και είναι περισσότερο ανθεκτικά στη φωτοοξείδωση, 

περιέχοντας µεγάλη συγκέντρωση αντιοξειδωτικών ουσιών όπως ασκορβικό, 

γλουταθειόνη και τοκοφερόλη (Leipner et al.,1997; Fryer et al., 1998).  

 Τα τελευταία χρόνια πολλοί ερευνητές αναφέρονται στην συµµετοχή 

των πολυαµινών στις περιβαλλοντικές επιδράσεις  στα φυτά (Flores,1990; 

Kumer et al.,1997; Bouchereau et al.,1999). Οι ενδογενείς πολυαµίνες 

αυξάνονται  σε χαµηλή θερµοκρασία σε πολλά είδη φυτών (Kramer and 

Wang, 1989)  και η αύξηση είναι µεγαλύτερη στα ανθεκτικά είδη φυτών σε 

σύγκριση µε τα ευαίσθητα (Guye et al., 1986; Nadeau et al., 1987; Lee, 1997). 



∆ιαφορές στη συγκέντρωση των πολυαµινών σε σχέση µε τη χαµηλή 

θερµοκρασία βρέθηκαν σε διαφορετικούς γενοτύπους φασολιού              

(Guye et al., 1986). H de novo σύνθεση της πουτρεσίνης (Put) µε παράλληλη 

αύξηση της ενεργότητας των ενζύµων, που συµµετέχουν στη βιοσύνθεση της, 

δηλαδή στην αποκαρβοξυλάση της αργινίνης (ADC), συντελεί στην αύξηση 

της ανθεκτικότητας  τους στο κρύο (Lee, 1997). Αλληλεπιδράσεις των 

πολυαµινών µε τα φωσφολιπίδια των µεµβρανών σε διάφορες συνθήκες 

καταπόνησης, ενισχύουν την σταθερότητα των µεµβρανών και 

εξουδετερώνουν τις ενεργές ελεύθερες ρίζες του οξυγόνου (Drolet et al., 1986; 

Roberts et al., 1986). Ακόµη, οι πολυαµίνες συµµετέχουν στη δοµή και 

λειτουργία του φωτοσυνθετικού µηχανισµού. Οι τρείς κύριες πολυαµίνες Put, 

σπερµιδίνη (Spd) και σπερµίνη (Spm) βρέθηκαν σε όλα τα υποσύµπλοκα του 

φωτοσυνθετικού µηχανισµού (Kotzabasis et al., 1993b; Kotzabasis et al., 

1994; Kotzabasis et al., 1996). Με εξωγενή ρύθµιση του επιπέδου των 

πολυαµινών (προσθήκη εξωγενών πολυαµινών και χρήση αναστολέων της 

βιοσύνθεσής τους) βρέθηκε, ότι η διαφοροποίηση του επιπέδου των 

πολυαµινών (µείωση Put ή αύξηση Spm) παρεµποδίζει την αποδόµηση 

πρωτεϊνών και την απώλεια χλωροφύλλης  σταθεροποιώντας τις µεµβράνες 

και εµποδίζοντας την οξείδωση των λιπών (Besford et al., 1993). Επίσης, 

πρόσφατες µελέτες των Kotzabasis et al. (1999) αποδεικνύουν  ότι οι 

πολυαµίνες έχουν ρυθµιστικό ρόλο στην διαδικασία της φωτοπροσαρµογής 

του φωτοσυνθετικού µηχανισµού.  

Σκοπός της  παρούσας ερευνητικής  εργασίας είναι η µελέτη των 

αλλαγών της δοµής και λειτουργίας του φωτοσυνθετικού µηχανισµού κατά την 

έκθεση των φυτών σε χαµηλή θερµοκρασία αλλά και κατά την επαναφορά 

τους στην αρχική θερµοκρασία καθώς και η επίδραση του φωτονιακού 

περιβάλλοντος στην όλη διαδικασία. 

 

 

  



ΥΛΙΚΑ ΚΑΙ ΜΕΘΟ∆ΟΙ 
 

Φυτό – Συνθήκες ανάπτυξης 
 

Το φυτό που χρησιµοποιήθηκε ήταν το φασόλι (Phaseolus vulgaris), η 

ποικιλία Fagiolo nano, Borlotto L.DI Fuoco. Οι σπόροι τοποθετήθηκαν, 

καθένας ξεχωριστά, σε πλαστικές κυψελίδες 5cm µε υπόστρωµα περλίτη. Για 

κάθε πείραµα χρησιµοποιήθηκαν 120 φυτά. 

Οι σπόροι τοποθετήθηκαν σε θάλαµο ανάπτυξης σταθερών συνθηκών 

θερµοκρασίας  260C, υγρασίας 70% και φωτισµού (PAR: 70µmol.m-2.s-1). Οι 

σπόροι βλάστησαν την 3η µέρα και χρησιµοποιήθηκαν φυτά 10 ηµερών. Την 

11η ηµέρα τα φυτά µεταφέρθηκαν σε θάλαµο ανάπτυξης φυτών µε 

θερµοκρασία 60C και συνθήκες φωτισµού και υγρασίας σταθερές. Μετά από 

52 h επώαση σε χαµηλή θερµοκρασία (60C), τα φυτά µεταφέρθηκαν ξανά 

στην αρχική θερµοκρασία (260C)  για άλλες 24 h (L260C� L60C /L260C). 

Παράλληλα, αναπτύχθηκαν και φυτά µάρτυρες, που παρέµειναν συνεχώς σε 

θερµοκρασία 260C (control: L260C� L260C /L260C). Άλλη πειραµατική σειρά, 

αναπτύχθηκε κατά τον ίδιο τρόπο σε συνεχές φως στους 260C θερµοκρασία 

για τις πρώτες 10 ηµέρες και στη συνέχεια µεταφέρθηκε σε χαµηλή 

θερµοκρασία 60C και απόλυτο σκοτάδι, όπου παρέµεινε 52h. Ακολούθησε 

µεταφορά σε θερµοκρασία 260C και σκοτάδι για άλλες 24 h                 

(L260C�  D60C/D260C). Τα φυτά µάρτυρες, για αυτήν την πειραµατική σειρά,  

αναπτύχθηκαν από την 11η ηµέρα σε απόλυτο σκοτάδι και υψηλή 

θερµοκρασία (L260C� D260C/D260C). Επίσης εργασίας χρησιµοποιήθηκαν 

χλωρωτικά φυτά, που από την αρχή αναπτύχθηκαν σε απόλυτο σκοτάδι σε 

θερµοκρασία 260C και µετά την 11η ηµέρα µεταφέρθηκαν σε χαµηλή 

θερµοκρασία 60C και απόλυτο σκοτάδι για περίπου 120 h (D260C� D60C). 

Τα φυτά µάρτυρες, για αυτήν την πειραµατική σειρά, που αναπτύχθηκαν 

στους 260C σε απόλυτο σκοτάδι   (D260C�  D260C). 
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Μετρήσεις επαγωγικού φθορισµού 
 

Η ηλιακή ενέργεια  απορροφάται από τη φωτοσυλλεκτική κεραία του 

PSII και χρησιµοποιείται στη διαδικασία της φωτοσύνθεσης.  Ένα τµήµα της 

µπορεί να εκπέµπεται ως φθορισµός ή να διαχέεται ως θερµότητα. Το 

µεγαλύτερο ποσοστό του φθορισµού προέρχεται από τα µόρια της 

χλωροφύλλης a του PSII (Furuya et al., 1992). Ο εκπεµπόµενος  φθορισµός  

εξαρτάται από τη µεταφορά της απορροφούµενης ενέργειας κατά µήκος της 

αλυσίδας µεταφοράς ηλεκτρονίων του φωτοσυνθετικού µηχανισµού καθώς και 

από την οξειδοαναγωγική κατάσταση των κέντρων αντίδρασης, αλλά και των 

δοτών και δεκτών ηλεκτρονίων της ηλεκτρονιακής αλυσίδας µεταφοράς. Στην 

Εικόνα 1 παρουσιάζεται η αντιστοιχία των σταδίων του επαγωγικού  

φθορισµού από τα φυτά µε τα διάφορα στάδια της µεταφορά των ηλεκτρονίων 

κατά µήκος της ηλεκτρονιακής µεταφοράς.  

Οι µετρήσεις του επαγωγικού φθορισµού έγιναν µε τη συσκευή της 

Hansatech Instruments (Plant Efficiency Analyser, PEA), βάσει της µεθόδου 

Strasser and Strasser (1995) και η ανάλυση έγινε µε το πρόγραµµα        

Biolyser 2. Πριν από κάθε µέτρηση όλα τα δείγµατα παρέµειναν στο σκοτάδι 

για 10 min για να «αδειάσουν» τα φωτοσυνθετικά κέντρα αντιδράσεως (PSII & 

PSI) από ηλεκτρόνια και µετά διεγέρθηκαν αυτόµατα για 5 sec µε ερυθρά 

µονοχρωµατική ακτινοβολία (650nm). Από τις µετρήσεις υπολογίστηκε ο 

λόγος Fv/Fm, που εκτιµά µε ακρίβεια τη φωτοσυνθετική απόδοση. Με τη 

εφαρµογή του JIP TEST για τιµές φθορισµού, που αντιστοιχούν σε 

καθορισµένα στάδια (J, I και P), υπολογίστηκαν τα επιµέρους χαρακτηριστικά 

του φωτοσυνθετικού µηχανισµού: 

- Το σχετικό µέγεθος της φωτοσυνθετικής κεραίας (ABS/RC). 

- Η παγίδευση ενέργειας ανά ενεργό κέντρο αντίδρασης (TRo/RC), που 

εκφράζει το ρυθµό µε τον οποίο ηλεκτρόνια παγιδεύονται από τα κέντρα 

αντίδρασης του φωτοσυνθετικού µηχανισµού, προκαλώντας την αναγωγή 

της QA στην αλυσίδα µεταφορά στων ηλεκτρονίων. 

- Η αλυσίδα µεταφοράς των ηλεκτρονίων ανά ενεργό κέντρο αντίδρασης 

(ETo/RC).  

 

 14



 

 
 

 
Εικόνα 1: Στάδια του επαγωγικού φθορισµού στην αλυσίδα µεταφοράς ηλεκτρονίων 

κατά τη φωτοσύνθεση: Ο J I D P S M T : διακριτές φάσεις φθορισµού, hv: φωτόνιο, 

LCH I και II : σύµπλοκα συλλογής φωτός των φωτοσυστηµάτων Ι και ΙΙ, P680 και 

P700: κέντρα αντίδρασης φωτοσυστηµάτων Ι και ΙΙ, e- : ηλεκτρόνιο, Ζ+: αποβολή 

ηλεκτρονίου από το σύστηµα φωτόλυσης νερού, Η+: πρωτόνιο, Ι: ενδιάµεσος δέκτης, 

φαιοφυτίνη α, QA: πρωτογενής δέκτης του PSII (πλαστοκινόνη), QB: δευτερογενής 

δέκτης του PSII, PQH2: ανοιγµένη πλαστοκινόνη, Cytb6f: κυτόχρωµα  b6/f,             

PC: πλαστοκυανίνη. Οι κάθετες διακεκοµµένες γραµµές υποδεικνύουν την 

αντιστοιχία των επιµέρους σταδίων του επαγωγικού φθορισµού (ΟΙΡSMT) µε την 

φωτοσυνθετική µη κυκλική µεταφορά e-. 

 

- Η απορροφούµενη ενέργεια (DIo/RC), που διαχέεται µε µορφή θερµότητας 

και δεν αξιοποιείται από τη φωτοχηµεία της φωτοσύνθεσης.  

- Η πυκνότητα των ενεργών κέντρων αντίδρασης (RC/CSo).  

Η µέθοδος βασίζεται σε µετρήσεις της ταχείας µεταβολής του φθορισµού µε 

ανάλυση 10µs σε χρονικό διάστηµα ενός δευτερολέπτου. Ο φθορισµός 
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µετρήθηκε µε 12- bit ανάλυση και η διέγερση έγινε από 6 διόδους φωτισµού 

(LEDs), οι οποίες έχουν ένταση ακτινοβολίας µέχρι 600Wm-2  ερυθρού φωτός 

(650nm). Τα διαφορετικά βήµατα σηµειώνονται µε γράµµατα O, J, I, D, P, S, 

M, και T. Η αύξηση του φθορισµού από το Ο στο Ρ συµβαίνει στο πρώτο 

δευτερόλεπτο της ακτινοβόλησης και ονοµάζεται γρήγορη φάση. Η αργή φάση 

ακολουθεί µετά το Ρ και ίσως χρειαστούν µερικά λεπτά µέχρι την τελική φάση 

Τ.  

 

HPLC - ανάλυση πολυαµινών 
 

Η ποιοτική και ποσοτική ανάλυση των κυρίων πολυαµινών (Put, Spd 

και Spm) στους ιστούς των φύλλων ή στις  µεµβράνες των θυλακοειδών ή στα 

αποµονωµένα υποσύµπλοκα, έγινε σύµφωνα µε τη µέθοδο των Kotzabasis et 

al. (1993). Οι πολυαµίνες ανιχνεύτηκαν ως βενζυλιωµένα παράγωγα µε τη 

χρήση Υγρής Χρωµατογραφίας Υψηλής Απόδοσης (High Performance Liquid 

Chromatography,  HPLC). Τα δείγµατα διαλυτοποιήθηκαν σε 350µl 1Ν NαΟΗ  

και ακολούθησε ανάδευση. Στη συνέχεια ακολούθησε προσθήκη 350 µl HCl 

(36%) και υδρόλυση των δειγµάτων στους 110 0C για 18h. Μετά τα 

υπερκείµενα εξατµίστηκαν στους 80 0C και τα δείγµατα επαναδιαλύθηκαν σε 

300µl 5% υπερχλωρικού οξέως (Perlchloric Acid, PCA). Αφού έγινε πολύ 

καλή ανάδευση τα δείγµατα µεταφέρθηκαν σε γυάλινους δοκιµαστικούς 

σωλήνες.   

Κατόπιν σε κάθε δείγµα προστέθηκαν 1 ml 2N NαΟΗ και 10µl 

βενζοϋλο-χλωριδίου (Benzoyl Chloride), ώστε να σχηµατιστούν τα 

βενζυλιωµένα παράγωγα των πολυαµινών, οι οποίες υπήρχαν σε κάθε 

δείγµα. Η αντίδραση σχηµατισµού έγινε στους 250C και διάρκεσε περίπου 20 

min. Για τον τερµατισµό της, προστέθηκαν 2ml κορεσµένου διαλύµατος ΝαCl 

σε κάθε δείγµα. Στη συνέχεια οι βενζυλιωµένες πολυαµίνες εκχυλίστηκαν σε 

2ml διαιθυλαιθέρα, ο οποίος συλλέχτηκε και εξατµίστηκε σε υδατόλουτρο 

στους 700C. Τέλος, οι βενζυλιωµένες πολυαµίνες επαναδιαλύθηκαν σε 200µl 

63% (v/v) µεθανόλης για υγρή χρωµατογραφία υψηλής απόδοσης (HPLC) και 

η διαδικασία ολοκληρώθηκε µε την ανάλυση των δειγµάτων και τον 

υπολογισµό της ποσότητας από κάθε πολυαµίνη σύµφωνα µε τη µέθοδο των 
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Kotzabasis et al (1993). H HPLC ανάλυση έγινε µε τη χρησιµοποίηση στήλης 

narrow bore C-18 (2,1Χ200mm, 5µm Hypersil, Hewlett Packard) και ένα 

σύστηµα δύο διαλυτών (µεθανόλης και νερού) που περιελάµβανε µία 

διαβάθµιση µεθανόλης (55% -84%). Η καταγραφή των αποτελεσµάτων έγινε 

µε τη χρησιµοποίηση ενός συστήµατος HPLC της Shimadzu {Shimadzu Liquid 

Chromatography apparatus (LC-10AD)}, το οποίο ήταν εξοπλισµένο µε 

σύστηµα ανίχνευσης Diode array (Shimadzu SPD-M10A). 

 

Ποσοτικός και ποιοτικός προσδιορισµός χλωροφυλλών και      
πρωτοχλωροφυλλιδίου 
 

Η ανάλυση της ποιότητας και ποσότητας των χλωροφυλλών έγινε 

σύµφωνα µε τη µέθοδο Holden (1965). Σε δείγµατα από ιστούς των φύλλων ή 

θυλακοειδών µεµβρανών ή υποσυµπλόκων του φωτοσυνθετικού µηχανισµού, 

προστέθηκαν 2ml µεθανόλης, ανακινήθηκαν καλά και  θερµάνθηκαν στους 

(70οC) για την εκχύλιση των χρωστικών. Το µεθανολικό εκχύλισµα 

φυγοκεντρήθηκε για 5min στα 1500g και η διαδικασία αυτή επαναλήφθηκε 

µέχρι να αποχρωµατιστεί το ίζηµα. Η ποσότητα των χλωροφυλλών a και b 

προσδιορίστηκε φωτοµετρικά, βάσει των παρακάτω εξισώσεων: 

                      Ολική Chl (µgr/ml) = 25,5xA650 + 4xA665 

                                Chla(µgr/ml) = 16,5xA665 – 8,3xA650 

                                Chlb(µgr/ml) = 33,8xA650 – 12,5xA665 

Όπου,  Α650, Α665 είναι οι τιµές απορρόφησης στα 650nm και 665nm του 

µεθανολικού εκχυλίσµατος αντίστοιχα. 

Ο ποσοτικός προσδιορισµός των χλωροφυλλών των φυτών που 

αναπτύχθηκαν στο σκοτάδι (χλωρωτικά φυτά), έγινε σύµφωνα µε τη µέθοδο 

των Brouers  και Wolwertz (1983). Η εκχύλιση των χρωστικών έγινε όπως και 

παραπάνω µε µεθανόλη. Στη συνέχεια, το εκχύλισµα εξατµίστηκε µε αέριο 

άζωτο, για την αποφυγή οξείδωσης των χρωστικών και επαναδιαλύθηκε σε 

ακετόνη 80% (v/v). Το διάλυµα φωτοµετρήθηκε (µετά από µηδενισµό στα 

700nm) στα 664, 647 και 626nm αντίστοιχα. Οι τιµές απορρόφησης 

τοποθετήθηκαν στις παρακάτω εξισώσεις για την τελική εκτίµηση του 

επιπέδου του πρωτοχλωροφυλλιδίου (Pchlide), Chl(ide)a, και  Chl(ide)b σε 

nmol/ml εκχυλίσµατος. 
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Pchl(ide)  (nmol/ml)   = -4,37xΑ664 – 7,44xΑ647 + 33,67xA626 

Chl(ide)a (nmol/ml) = 13,16xA664 – 2,63xA647 + 0,23xA626 

Chl(ide)b (nmol/ml) = -4,95xA664 – 25,59xA647 + 2,29xA626 

 

Ποσοτικός προσδιορισµός των πρωτεϊνών 
 

Oι ολικές πρωτείνες προσδιορίστηκαν φασµατοφωτοµετρικά σύµφωνα 

µε τη µέθοδο Bradford (1976), όπως προτείνεται από τους Jones et al. (1989) 

και µε τη βοήθεια µιας πρότυπης καµπύλης, που δηµιουργήθηκε µε τον ίδιο 

τρόπο αλλά µε γνωστές ποσότητες πρωτεϊνών. 

 

Αποµόνωση χλωροπλαστών  
 

Για την αποµόνωση των χλωροπλαστών χρησιµοποιήθηκαν 120 φυτά 

φασολιού, σε κάθε πείραµα, που αναπτύχθηκαν σε τρεις διαφορετικές 

συνθήκες:  

Α. Φυτά που αναπτύχθηκαν σε  θερµοκρασία 260C  και  συνεχή φωτισµό        

70 mol.m-2.s-1 (control). 
Β. Φυτά που αναπτύχθηκαν για 10 ηµέρες σε 260C  και συνεχή φωτισµό και 

µετά σε 60C για 52 h (chilling). 
Γ. Φυτά που αναπτύχθηκαν για 10 ηµέρες σε 260C και συνεχή φωτισµό και 

µετά σε 60C για 52 h και µεταφέρθηκαν ξανά σε 260C  για 24 h (rewarming). 
 

  Φύλλα από 20 φυτά χωρίς τους µίσχους οµογενοποιήθηκαν σε blender 

επί 2 min (1 min λειτουργία και 1 διακοπή),  µε διάλυµα Α (30mM Tricine-

NaOH και 0,3M sucrose pH 7,6). Το οµογενοποιηµένο διάλυµα διηθήθηκε 

από τρία φύλλα γάζας και φυγοκεντρήθηκε επί 7 min σε 500g. Το υπερκείµενο 

φυγοκεντρήθηκε σε ρότορα τύπου SS34  (Beckmann) σε 1070g για 15min. Το 

υπερκείµενο αποµακρύνθηκε και η πελέττα επαναδιαλύθηκε σε διάλυµα Β 

(10mM Tricine-NaOH και 0,3M sucrose, pH 7,6). Παράλληλα ετοιµάστηκαν 

διαλύµατα (gradients)  µε διαβάθµιση σουκρόζης 0,75Μ, 1Μ και 1,5Μ. Στην 
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κορυφή προστέθηκε το δείγµα και φυγοκεντρήθηκε σε ρότορα µε κεφαλή 

εκτρεπόµενων κάδων  (swing out rotor, type HB-4,  Sorvall), σε 2400g  για      

1 h. Στο τέλος της φυγοκέντρησης οι χλωροπλάστες, που  βρίσκονταν µεταξύ 

των φάσεων σουκρόζης 1,5Μ και 1Μ, συλλέχτηκαν, προστέθηκε ίδια 

ποσότητα του διαλύµατος Β και φυγοκεντρήθηκε στα 5800g για 5 min. Το 

ίζηµα (καθαροί χλωροπλάστες) επαναδιαλύθηκε και αποθηκεύτηκε στους -

800C µέχρι να χρησιµοποιηθεί.  

 

Αποµόνωση θυλακοειδών µεµβρανών 
 

Οι αποµονωµένοι χλωροπλάστες διαλύθηκαν σε ρυθµιστικό διάλυµα  

0,05Μ tricine, pH 7,3 και φυγοκεντρήθηκαν (swing out rotor, type HB-4, 

Sorvall) στα 10000g για 45 min. Το υπερκείµενο αποµακρύνθηκε, το ίζηµα 

οµογενοποιήθηκε και φυγοκεντρήθηκε στον ίδιο ρότορα στα 10000g για 45 

min. Μετά, το υπερκείµενο αποµακρύνθηκε και η πελέττα  παρουσίαζε τις 

εξής χαρακτηριστικές ζώνες: την ανώτερη, που περιείχε τις µεµβράνες των 

θυλακοειδών και την κατώτερη, που περιείχε µόρια αµύλου. Τα θυλακοειδή 

συλλέχθηκαν µε ειδικό πινέλο και επαναδιαλύθηκαν σε ρυθµιστικό διάλυµα 

0,05Μ tricine pH 7,3. 

 
Αποµόνωση του LCHII και διαχωρισµός των µονοµερών και 
ολιγοµερών µορφών του 
  

∆είγµατα αποµονωµένων θυλακοειδών συγκεκριµένης συγκέντρωσης 

χλωροφυλλών και πρωτεϊνών τοποθετήθηκαν σε συνεχή διαβάθµιση 

σακχαρόζης  (από 5% έως και 22%) και φυγοκεντρήθηκαν στα 170000g (17h) 

για τον διαχωρισµό και την αποµόνωση των ολιγοµερών και µονοµερών 

µορφών του LHCΙΙ, σύµφωνα µε τη µέθοδο των Argyroudi-Akoyunoglou et al. 

(1981). Μετά το πέρας της υπερφυγοκέντρησης, οι ζώνες µε τα µονοµερή και 

τα ολιγοµερή του LHCII αποµονώθηκαν µε τη χρήση περισταλτικής αντλίας 

(econo pump, Bio-rad). Από κάθε ζώνη ελήφθησαν δείγµατα και 

πραγµατοποιήθηκαν µετρήσεις πρωτεϊνών και χλωροφυλλών, µε σκοπό την 

εκτίµηση της συνολικής ποσότητας των επιµέρους µορφών του LHCII. Η 

περιεκτικότητα των συστατικών των διαλυµάτων αναλύεται παρακάτω: 
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∆ιάλυµα περιεκτικότητας 5% κατ’ όγκο σε σακχαρόζη                                    
∆ιοξυχολικό οξύ                                  0,2 gr 

Triton x 100                                          0,2 ml 

Σακχαρόζη                                            5 gr 

∆ιάλυµα διαβαθµίσεων (pH 9,5)           100 ml 

 

∆ιάλυµα περιεκτικότητας 22% κατ’ όγκο σε σακχαρόζη  
∆ιοξυχολικό οξύ                                  0,2 gr 

Triton x 100                                          0,2 ml 

Σακχαρόζη                                            22 gr 

∆ιάλυµα διαβαθµίσεων (pH 9,5)           100 ml 

 
∆ιάλυµα διαβαθµίσεων (pH 9,5*) 
Tris                                                        0,05 M 

Βορικό οξύ                                             0,06 Μ 

SDS                                                        0,01% 

*Η ρύθµιση του pH στην τιµή 9,5 έγινε µε κορεσµένο διάλυµα βορικού οξέος. 

 

Ηλεκτροφόρηση και ανοσοανίχνευση πρωτεϊνών (Western Blot) 
 

Μετά τον διαχωρισµό των υποσυµπλόκων του φωτοσυνθετικού 

µηχανισµού έγινε ανοσοανίχνευση των πρωτεϊνών για να επιβεβαιωθεί η  

ύπαρξη των µονοµερών και ολιγοµερών µορφών του LHCII. H                   

SDS-ηλεκτροφόρηση έγινε µε τη µέθοδο Laemmli (1970) µε ελάχιστες 

αλλαγές. Οι πρωτείνες γνωστού µοριακού βάρους που χρησιµοποιήθηκαν για 

τον υπολογισµό των µοριακών βαρών των πρωτεϊνών ήταν:  pyruvate kinase 

(58kD), fumarase (48,5kD), lactic dehydrogenase (36,5kD) και 

triosephosphate (26,6kD). Τον ηλεκτροφορητικό διαχωρισµό ακολούθησε 

ηλεκτροφορητική µεταφορά σε νιτροκυτταρίνη (2.45 µm Biotrace NT 66485 

Gelman Sciences) σύµφωνα µε τη µέθοδο των Schmid και Schaefer (1976). 

Η ανοσοανίχνευση έγινε µε δευτερογενές αντίσωµα συνδεµένο µε αλκαλική 

φωσφατάση.  
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Αποτελέσµατα και Συζήτηση 
 

Η επίδραση της χαµηλής θερµοκρασίας στο φωτοσυνθετικό µηχανισµό 

των φυτών εξαρτάται από την ευαισθησία του κάθε φυτού  και είναι 

διαφορετική για κάθε είδος ή και για κάθε ποικιλία του ίδιου είδους 

(Haldimann, 1999). Το φασόλι, που µελετήθηκε στην παρούσα ερευνητική 

εργασία, ανήκει στα µέτριας ευαισθησίας φυτά στο κρύο (less chilling-

sensitive). Στα πλαίσια της εργασίας αυτής έγινε µία προσπάθεια κατανόησης 

της επίδρασης της χαµηλής θερµοκρασίας στη δοµή και λειτουργία του 

φωτοσυνθετικού µηχανισµού, καθώς επίσης και του ρόλου του φωτός σε αυτή 

την διαδικασία προσαρµογής του σε διακυµάνσιες θερµοκρασίας. Για την 

αποφυγή φωτοανασταλτικών διαδικασιών της φωτοσύνθεσης, που θα 

οδηγούσαν στην φωτοκαταστροφή, χρησιµοποιήθηκε χαµηλής έντασης 

φωτισµός.  

 
 
Εικόνα 2: Φυτά φασολιού στο θάλαµο ανάπτυξης σταθερού φωτισµού 70µmοlm-2s-1  

και διακύµανσης της θερµοκρασίας από 260C  σε 60. 
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Φυτά φασολιού αναπτύχθηκαν σε  σταθερό φωτισµό  70µmοlm-2s-1  και 

θερµοκρασία 260C, σε  ηλικία 10 ηµερών µεταφέρθηκαν σε θάλαµο ίδιας 

έντασης φωτισµού και θερµοκρασίας 60C, όπου παρέµειναν 52 h µέχρι να 

µεταφερθούν ξανά στους 260C όπου παρέµειναν για 24 h (L260C� 

L60C/L260C). Τα φυτά-µάρτυρες ήταν L260C� L260C/L260C, (Εικ.2). 

Παράλληλα, φυτά αναπτύχθηκαν κατά τον ίδιο τρόπο σε συνεχές φως στους 

260C θερµοκρασία για τις πρώτες 10 ηµέρες και στη συνέχεια µεταφέρθηκαν 

σε χαµηλή θερµοκρασία 60C και απόλυτο σκοτάδι όπου παρέµειναν 52 h και 

µετά µεταφέρθηκαν σε θερµοκρασία 260C και σκοτάδι για άλλες 24 h 

(L260C�  D60C/D260C), µε φυτά-µάρτυρες L260C� D260C/D260C. Τα 

χλωρωτικά φυτά αναπτύχθηκαν σε απόλυτο σκοτάδι σε θερµοκρασία 260C 

και µετά µεταφέρθηκαν σε χαµηλή θερµοκρασία 60C και απόλυτο σκοτάδι για 

περίπου 120 h (D260C� D60C), µε φυτά-µάρτυρες D260C�  D260C. 

Μετρήσεις επαγωγικού φθορισµού έγιναν σε φύλλα ίδιου µεγέθους και 

ίδιου γενετικού σταδιου. Παράλληλα ελήφθησαν δείγµατα από ολόκληρα, 

ανέπαφα φύλλα  καθέ φορά που γινόταν οι µετρήσεις, για τις αναλύσεις 

πρωτεϊνών, χλωροφυλλών και πολυαµινών. Χρησιµοποιήθηκε ολόκληρο το 

φύλλο γιατί έχει διαπιστωθεί διαφορά στη σύσταση των θυλακοειδών 

µεβρανών σε χλωροπλάστες που βρίσκονται επιφανειακά του φύλλου και σε 

αυτούς που βρίσκονται στα βαθύτερα στρώµατα του µεσοφύλλου      

(Lapointe et al., 1991).  Η φωτοσυνθετική απόδοση αποδόθηκε ως Fv/Fm και 

χρησιµοποιήθηκε στην αρχή  για να διαπιστωθεί η αντίδραση και η 

ανθεκτικότητα των φυτών στη χαµηλή θερµοκρασία στην διάρκεια του 

χρόνου.  

Εξετάσθηκαν τα καθορισµένα στάδια της καµπύλης του επαγωγικού 

φθορισµού (J, I και P), από το Fo στο Fm (Strasser et al., 1995) της πρώτης 

πειραµατικής σειράς (Φυτά L260C� L60C/L260C) σε τρία χρονικά σηµεία:  σε 

φυτά που παράµειναν για 52 h σε 60C (chilling), σε φυτά που παράµειναν 

συνεχώς τους 260C (control) και τέλος σε φυτά που µετά από επώαση στους 

60C για 52 h µεταφέρθηκαν στους 260C για 24 h (rewarming). Όπως φαίνεται 

στην Εικόνα 3, το επίπεδο Fo αυξήθηκε, στα φυτά που εκτέθηκαν στο κρύο 

για 52 h και αντίστοιχα το σηµείο P και ως εκ τούτου το Fm µειώθηκε 

σηµαντικά µε αποτέλεσµα η σχέση Fv/Fm να µειωθεί σηµαντικά. Στα φυτά 
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που παράµειναν σε 260C (φυτά µάρτυρες) και σε αυτά που παράµειναν σε 

χαµηλή θερµοκρασία 52 h και µετά πάλι σε 260C, οι καµπύλες επαγωγικού 

φθορισµού ήταν ίδιες µε πολύ µικρές αποκλίσεις στο στάδιο Ο-J. Τα στάδια J-

I και I-P στις δύο αυτές καµπύλες ήταν όµοια υποδηλώνοντας ότι, ενώ στην 

αρχή επηρεάστηκαν από τη χαµηλή θερµοκρασία, µετά έγινε πλήρης 

αποκατάσταση της λειτουργίας της φωτοσύνθεσης.Τα αποτελέσµατα αυτά 

δείχνουν ότι η µείωση του λόγου Fv/Fm κατά την έκθεση των φυτών στο κρύο, 

οφείλεται κυρίως στη µείωση του Fm και την αύξηση του Fo και αυτό 

συµφωνεί µε τα αποτελέσµατα των Somersalo και Krause, (1989).  Η φάση Ο 

έως J  οφείλεται στην καθαρή φωτοχηµική αναγωγή της QA σε QΑ
-. Αυτή η 

φάση επηρεάζεται από την S κατάσταση της ηλεκτρονιοδοτικής κατάσταση 

του PSII (Strasser, 1998) και από την αντίδραση στην ηλεκτρονιοδεκτική 

κατάσταση του PSII από QA
-QB σε QAQB

-. Το ενδιάµεσο στάδιο I  και το τελικό 

P οφείλονται στην ύπαρξη γρήγορων και αργών κέντρων αναγωγής της 

πλαστοκινόνης (PQ pool), καθώς επίσης και στο διαφορετικό 

οξειδοαναγωγικό δυναµικό των ενεργών κέντρων του PSII,  που ανάγει την 

δεξαµενή πλαστοκινόνης (Strasser et al.,1995). 

 Σύµφωνα µε τα δεδοµένα των παραµέτρων, η φάση J-P θεωρείται ως 

ο φθορισµός που δηµιουργείται µε πλήρη λειτουργία του PSII, ενώ η φάση Ο-

J είναι η ενέργεια, που µεταφέρει τα ηλεκτρόνια από την QΑ   στην QΒ  (Melis, 

1991).  Ετσι, φαίνεται ότι η χαµηλή θερµοκρασία επηρεάζει την ενέργεια που 

διαπερνά το PSII. Όµως, όταν τα φυτά µεταφερθούν σε ψηλότερη 

θερµοκρασία η λειτουργία του PSII αποκαθίσταται ξανά. Η  κινητική του 

επαγωγικού φθορισµού µε τα φυτά L260C� D260C/D260C έδειξε ότι η ίδια 

µείωση της θερµοκρασίας (από 260C σε 60C) απουσία φωτός έχει µικρή 

επίδραση στον επαγωγικό φθορισµό όπως φαίνεται από τις καµπύλες της 

Εικόνας  3,ΙΙ. Τα τρία χρονικά σηµεία που επιλέχτηκαν για την ανάλυση της 

κινητικής του επαγωγικού φθορισµού ήταν: (chilling) φυτά που αναπτύχθηκαν 

σε φως στους 260 και εκτέθηκαν στο σκοτάδι στους 60 για 52 h, (control) φυτά 

που αναπτύχθηκαν σε φως στους 260 για 10 ηµέρες και εκτέθηκαν στο 

σκοτάδι στους 260 και (rewarming) φυτά που αναπτύχθηκαν σε φως στους 

260, εκτέθηκαν στο σκοτάδι στους  60 για 52 h και µεταφέρθηκαν στο σκοτάδι 

στους 260 για 24 ώρες. Οσον αφορά τα φυτά D260C� D60C,  δεν έγινε  
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Εικόνα 3: I. Καµπύλες επαγωγικού φθορισµού φύλλων φασολιού από: (Chilling), φυτά που 
είχαν αναπτυχθεί 10 ηµέρες σε φως στους 260C και εκτέθηκαν σε 60C  για 52 h. 
(Rewarming), φυτά που είχαν αναπτυχθεί 10 ηµέρες σε φως στους 260C  και εκτέθηκαν σε 
60C  για 52 h και µετά σε 260C  για επιπλέον 24 h. (Control), φυτά που είχαν αναπτυχθεί 10 
ηµέρες σε φως στους 260C  και παρέµειναν να αναπτύσσονται εκεί. 
II. Καµπύλες επαγωγικού φθορισµού φύλλων φασολιού από: (Chilling), φυτά που είχαν 

αναπτυχθεί 10 ηµέρες σε φως στους 260C και εκτέθηκαν σε σκοτάδι στους  60C  για 52 ώρες. 

(Rewarming), φυτά που είχαν αναπτυχθεί 10 ηµέρες σε φως στους 260C  και εκτέθηκαν σε 

σκοτάδι στους 60C  για 52 ώρες και µετά σε σκοτάδι στους 260C  για 24 ώρες. (Control), 
φυτά που είχαν αναπτυχθεί 10 ηµέρες σε φως στους 260C  και εκτέθηκαν στο σκοτάδι στους 

260C.  
 
 

 

 

 

 24



καταγραφή της κινητικής του επαγωγικού φθορισµού διότι τα φυτά 

αναπτύχθηκαν από τη βλάστηση τους σε απόλυτο σκοτάδι και ο 

φωτοσυνθετικός µηχανισµός τους δεν είχε οργανωθεί.  

Προκειµένου να αναδειχθεί η διαφοροποίηση της δοµής και λειτουργίας 

του φωτοσυνθετικού µηχανισµού, καταγράφηκαν στην διάρκεια του χρόνου 

µέσω του επαγωγικού φθορισµού οι παράµετροι Fv/Fm, TRo/RC, ΕΤo/RC, 

ABS/RC, DIo/RC και RC/CSo (Βλ. Υλικά και Μέθοδοι). Οι µετρήσεις αυτές του 

επαγωγικού φθορισµού έδωσαν πολύτιµες ενδείξεις για τη δοµή και 

λειτουργία του φωτοσυνθετικού µηχανισµού στις θερµοκρασιακές 

διακυµάνσεις και ανάδειξαν το ρόλο του φωτός σε αυτή τη διαδικασία.  Όπως 

φαίνεται στην Εικόνα 4,  στην αρχή της επίδρασης της χαµηλής θερµοκρασίας 

(60C) και µέχρι 10 h ο λόγος Fv/Fm, δηλαδή, η φωτοσυνθετική απόδοση, ήταν 

όµοιος µε τoν αντίστοιχο λόγο των φυτών µαρτύρων και µετά άρχισε µια 

σταδιακή µείωση της τιµής του Fv/Fm, η οποία παρέµεινε σταθερή  στα 0,55 

µέχρι  τις 52 h. Όταν τα φυτά µεταφέρθηκαν σε ψηλότερη θερµοκρασία, ο 

λόγος Fv/Fm, αυξήθηκε σταδιακά και επανήλθε στα 0,75 µέσα σε 24 h. Οι 

µεγάλες διακυµανσεις, που φαίνονται στο λόγο Fv/Fm οφείλονται στη 

διαφορετικότητα των φύλλων των φυτών του φασολιού. Όπως φάνηκε και 

από την καµπύλη του φθορισµού, στη χαµηλή θερµοκρασία µειώθηκε το Fm 

και αυξήθηκε το Fo. Η αύξηση του Fo πιθανόν είναι αποτέλεσµα της 

µειωµένης ενέργειας, που µεταφέρεται από την φωτοσυλλεκτική κεραία 

(LHCII) στο ενεργά κέντρα του PSII (Somersalo and Krause, 1989) και της  

φυσιολογικής διάσπασης του LHCII από τον πυρήνα του PSII (Barenyi and 

Krause, 1985).  

Στα φυτά  L260C�  D60C/D260C που αναπτύχθηκαν στο φως και µετά 

στο σκοτάδι σε χαµηλή θερµοκρασία, η  τιµή Fv/Fm διατηρήθηκε σταθερή σε 

όλη τη διάρκεια της µεταχείρισης. Οι τιµές διακυµάνθηκαν περίπου στο 0,75, 

ακόµη και όταν τα φυτά µεταφέρθηκαν από θερµοκρασία 60C  και σκοτάδι σε 

260C και σκοτάδι (Εικ.4Β). Στα φυτά αυτά, οι χλωροπλάστες και ο 

φωτοσυνθετικός µηχανισµός είχαν πλήρως αναπτυχθεί γιατί κατά τη διάρκεια 

της ανάπτυξης (10 ηµέρες) τα φυτά βρίσκονταν σε φως και θερµοκρασία 

260C. Αυτό δείχνει ότι η απόδοση του φωτοσυνθετικού µηχανισµού 

επηρεάζεται από τη χαµηλή θερµοκρασία παρουσία φωτός, ενώ κατά τη  
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Εικόνα 4: Τιµές φωτοσυνθετικής απόδοσης Fv/Fm. Α. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε φως 
στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους  60C µε φως για 52 h και µεταφέρθηκαν στις 
αρχικές συνθήκες  (260C και φως) για 24 h (�). Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παρέµειναν σε 
όλη τη διάρκεια του πειράµατος σε φωτισµό (70µmol.m-2.s-1) και 260C (�). Β. Φυτά που είχαν 
αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι  για 52 h και 
στη συνέχεια µεταφέρθηκαν στους 260C σε σκοτάδι  για επιπλέον 24 h (�).  Τα αντίστοιχα 
φυτά µάρτυρες παρέµειναν σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος (52h+24h) σε απόλυτο 
σκοτάδι και 260C (�). Γ. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε απόλυτο σκοτάδι και 260C για 10 
ηµέρες (χλωρωτικά φυτά), εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι (�). Τα αντίστοιχα φυτά 
µάρτυρες παρέµειναν για όλη τη διάρκεια του πειράµατος στους 260C και απόλυτο σκοτάδι  
(�). 
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διάρκεια συνθηκών σκοταδιού παραµένει σχεδόν ανεπηρέαστη. Στα φυτά που 

αναπτύχθηκαν συνεχώς στο σκοτάδι και ως εκ τούτου ήταν χλωρωτικά και 

µεταφέρθηκαν σε χαµηλή θερµοκρασία 60C, ο λόγος Fv/Fm διατηρήθηκε σε 

τιµές πάνω από 0,8 σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος, ενώ τα φυτά που 

παρέµειναν συνεχώς στο σκοτάδι και σε θερµοκρασία 260C, οι τιµές του 

λόγου Fv/Fm ήταν χαµηλότερες και µειώθηκαν ακόµα περισσότερο µετά από 

25 h σε σχέση µε τα φυτά που ήταν σε 60C και σκοτάδι. Όπως φαινεται 

παρακάτω στη Εικόνα 4Γ, πιθανόν οι λίγες χλωροφύλλες, που σχηµατίστηκαν 

στο σκοτάδι, να οργάνωσαν ενεργά φωτοσυνθετικά κέντρα αντίδρασης τα 

οποία λόγω έλλειψης LHCΙΙ και ως εκ τούτου λόγω περιορισµού διάχυσης της 

δεσµευµένης φωτονιακής ενέργειας, να εκµεταλεύονται µε άριστο τρόπο την 

δεσµευµένη από αυτά φωτονιακή ενέργεια, δίνοντας τιµές Fv/Fm υψηλότερες 

από τις αντίστοιχες των άλλων πειραµατικών σειρών.  

Όπως διαπιστώνεται από όλα τα αποτελέσµατα, το φως σε συνδυασµό 

µε τη χαµηλή θερµοκρασία επηρεάζει την απόδοση του φωτοσυνθετικού 

µηχανισµού του φασολιού, ενός φυτού µέτριας ευαισθησίας στο κρύο. Αυτά τα 

αποτελέσµατα συµφωνούν µε τις αναφορές άλλων ερευνητών  (Yakir et al., 

1986) παρά το ότι αυτοί χρησιµοποιήσαν µεγάλη ένταση φωτισµού σε 

αντίστοιχα πειράµατα προκαλώντας πιθανόν φωτοαναστολή. Αντίθετα, 

µελέτες στη σίκαλη και το σιτάρι (µεγάλης ανθετικότητας στο κρύο), έδειξαν 

αύξηση της φωτοσυνθετικής ικανότητας στη διάρκεια του κρύου (Oquist and 

Huner, 1993). Ολες αυτές οι παρατηρήσεις δηλώνουν µία διαφορετική 

φωτοσυνθετική απόδοση στα διάφορα είδη φυτών, που πιθανόν  οφείλεται 

στην ικανότητα τους (γενετικά και φυσιολογικά) να αποκτούν ανθεκτικότητα 

στην επίδραση περιβαλλοντικών παραγόντων όπως η χαµηλή θερµοκρασία. 

  Ο παράγοντας TRo/RC, η ενέργεια που παγιδεύεται από τα κέντρα 

αντίδρασης και προκαλεί την αναγωγή της QΑ στην αλυσίδα µεταφοράς των 

ηλεκτρονίων, µειώθηκε µε τη µείωση της θερµοκρασίας από 260C σε 60C  

µέχρι τις 52 h. Όταν τα φυτά µεταφέρθηκαν ξανά στους 260C,  οι τιµές 

αυξήθηκαν, αλλά δεν έφτασαν τις τιµές των φυτών µάρτυρων, που ήταν 

συνεχώς στους 260C (Εικ.5Α). Η µείωση της ενέργειας, που δεσµεύεται, από 

τα φωτοσυνθετικά κέντρα αντίδρασης στα φυτά που επέδρασε η χαµηλή 

θερµοκρασία, µπορεί να οφείλεται σε µείωση του αριθµού των ενεργών  
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Εικόνα 5: Ενέργεια που δεσµεύεται από τα ενεργά κέντρα αντίδρασης (TRo/RC). Α.Φυτά που 
είχαν αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους  60C µε φως για 52 h 
και µεταφέρθηκαν στις αρχικές συνθήκες  (260C και φως) για 24 h (�). Τα αντίστοιχα φυτά 
µάρτυρες παρέµειναν σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος σε φωτισµό (70µmol.m-2.s-1) και 
260C (�). Β. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους 
60C στο σκοτάδι  για 52 h και στη συνέχεια µεταφέρθηκαν στους 260C σε σκοτάδι  για 
επιπλέον 24 h (�).  Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παρέµειναν σε όλη τη διάρκεια του 
πειράµατος (52h+24h) σε απόλυτο σκοτάδι και 260C (�) Γ. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε 
απόλυτο σκοτάδι και 260C για 10 ηµέρες (χλωρωτικά φυτά), εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι 
(�). Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παρέµειναν για όλη τη διάρκεια του πειράµατος στους 
260C και απόλυτο σκοτάδι  (�). 
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κέντρων. Η ενέργεια δεσµεύεται από τα ενεργά κέντρα και παραµένει εκεί 

µέχρις ότου η QA αναχθεί σε QΑ
-
 (Strasser and Strasser, 1995).  

Όταν τα φυτά, που αναπτύχθηκαν στους 260C και στο φως, 

µεταφέρθηκαν στο σκοτάδι σε 60C,  η ενέργεια που παγιδεύτηκε στα ενεργά 

κέντρα αντίδρασης µειώθηκε ελάχιστα και διατηρήθηκε περίπου στα επίπεδα 

των τιµών του µάρτυρα (Εικ. 5Β). Όταν τα φυτά επαναµεταφέρθηκαν στο 

σκοτάδι και 260C, η ενέργεια δέσµευσης αυξήθηκε περισσότερο και από την 

αντίστοιχη των φυτών που βρίσκονταν συνεχώς σε σκοτάδι και 260C. Τα φυτά 

αυτά έχουν αναπτύξει πλήρως φωτοσυνθετικό µηχανισµό, αφού 

αναπτύχθηκαν για 10 ηµέρες στο φως. Η έλλειψη όµως του φωτισµού, σε 

συνδυασµό µε τη τη χαµηλή  θερµοκρασία, µείωσε λίγο την ενέργεια που 

δεσµεύευται από τα ενεργά κέντρα ενώ αυξήθηκε µε την αύξηση της 

θερµοκρασίας. Στα φυτά, που αναπτύχθηκαν στο απόλυτο σκοτάδι σε 260C 

και σε 60C ο παράγοντας TRo/RC, δεν µεταβλήθηκε σηµαντικά. 

Παρατηρήθηκε µικρή µείωση της ενέργειας, που δεσµεύευται από τα ενεργά 

κέντρα µετά από 25 h παραµονής στο κρύο. Όπως φαίνεται από τα 

αποτελέσµατα, η ενέργεια αυτή των χλωρωτικών φυτών ήταν µικρότερη από 

αυτήν των φυτών, που είχαν δεχθεί την επίδραση του φωτός. Ο 

φωτοσυνθετικός µηχανισµός δεν έχει ουσιαστικά σχηµατιστεί κανονικά και η 

φωτοσυλλεκτική κεραία είναι µάλλον πολύ µικρή µε αποτέλεσµα τα ελάχιστα 

ενεργά κέντρα να µην είναι ικανά να δεσµεύουν την ενέργεια και να τη 

χρησιµοποιούν για την αναγωγή της QA.  

Τα λειτουργικά στοιχεία του σχήµατος Ζ είναι διατεταγµένα έτσι ώστε, 

όταν η ενέργεια διοχετευθεί στα κέντρα αντίδρασης, να σχηµατίζουν µία 

αλυσίδα µεταφοράς των ηλεκτρονίων κατά µήκος της οποίας το ηλεκτρονιακό 

φορτίο κινείται από τον αρχικό δότη ηλεκτρονίων, το νερό, προς τον τελικό 

δέκτη, το NADP+, µε την ταυτόχρονη παραγωγή ενέργειας µε τη µορφή του 

ATP. Η αλυσίδα µεταφοράς των ηλεκτρονίων αναγώµενη ανά ενεργό κέντρο 

αντίδρασης, όπως δίνεται από την παράµετρο ETo/RC, µειώθηκε αµέσως 

µόλις τα φυτά µεταφέρθηκαν στο κρύο (60C) και αυξήθηκε µε την επαναφορά 

των φυτών σε θερµοκρασία 260C (Εικ.6Α). Στα φυτά, που είχαν αναπτυχθεί 

στο φως και µετά εκτέθηκαν σε  σκοτάδι και 60C, η λειτουργία µεταφοράς 

ηλεκτρονίων µειώθηκε  αλλά µε την µεταφορά των φυτών  σε 260C αυξήθηκε  
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Εικόνα  6: Η λειτουργική κατάσταση της φωτοσυνθετικής αλυσίδας µεταφοράς ηλεκτρονίων 
(ΕΤο/RC). Α. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους  
60C µε φως για 52 h και µεταφέρθηκαν στις αρχικές συνθήκες  (260C και φως) για 24 h (�). 
Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παράµειναν σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος σε φωτισµό 
(70µmol.m-2.s-1) και 260C (�). Β. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 
ηµέρες, εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι  για 52 h και στη συνέχεια µεταφέρθηκαν στους 
260C σε σκοτάδι  για επιπλέον 24 h (�).  Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παράµειναν σε όλη τη 
διάρκεια του πειράµατος (52h+24h) σε απόλυτο σκοτάδι και 260C (�) Γ. Φυτά που είχαν 
αναπτυχθεί σε απόλυτο σκοτάδι και 260C για 10 ηµέρες (χλωρωτικά φυτά), εκτέθηκαν στους 
60C στο σκοτάδι (�). Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παράµειναν για όλη τη διάρκεια του 
πειράµατος στους 260C και απόλυτο σκοτάδι  (�). 
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περισσότερο από τις αντιστοίχες τιµές των φυτών-µαρτύρων, που παράµειναν  

στο σκοτάδι σε 260C (Εικ.6Β).  

Αντίθετα µε τα παραπάνω στο απόλυτο σκοτάδι η ηλεκτρονιακή 

µεταφορά δεν επηρεάστηκε από τη χαµηλή θερµοκρασία 60C και παράµεινε 

στα ίδια χαµηλά επίπεδα µε το φυτά που ήταν στο σκοτάδι σε 260C (Εικ.6Γ). 

Η χαµηλή θερµοκρασία παρεµποδίζει την ηλεκτρονιακή µεταφορά σε 

συνθήκες φωτός και η δεξαµενή της κινόνης γίνεται πιο αναγωγική, δηλαδή η 

περιορισµένη µεταφορά των ηλεκτρονίων συµβαίνει προς τη  δεκτική πλευρά 

του PSII, όπως έχει αποδείξει και ο Βruggemman  (1992).  

Η µείωση της ηλεκτρονιακής µεταφοράς µπορεί να οφείλεται σε µείωση 

της ρευστότητας των µεµβρανών, που συµβαίνει όταν στα φυτά επιδράσει 

χαµηλή θερµοκρασία. Αυτό µπορεί να οδηγήσει σε βλάβη του PSII που 

περιορίζει την ηλεκτρονιακή µεταφορά  (McCormac et al., 1994). Οι Huner et 

al. (1987) και οι Krupa et al. (1987) προσδιόρισαν αλλαγή της σύστασης των 

λιπών των µεµβρανών µε µείωση της θερµοκρασίας.  

Τα παραπάνω πειραµατικά αποτελέσµατα δεν συνηγορούν µε αλλαγές 

της µεµβρανικής ρευστότητας, που επάγεται από τη χαµηλή θερµοκρασία, 

αφού οι διαφοροποιήσεις στο φωτοσυνθετικό µηχανισµό γίνονται αισθητές 

µόνο µε τον συνδυασµό χαµηλής θερµοκρασίας και φωτισµού. Τότε η 

επίδραση της χαµηλής θερµοκρασίας στον φωτοσυνθετικό µηχανισµό 

πολλαπλασιάζεται παρουσίας φωτισµού, παρόλο που ο φωτισµός, που 

χρησιµοποιήθηκε, ήταν χαµηλής έντασης και δεν προκάλεσε φωτοαναστολή. 

Η παράµετρος ABS/RC είναι ανάλογη µε το µέγεθος της 

φωτοσυλλεκτικής κεραίας (LHCII) ανά ενεργό κέντρο αντίδρασης (Strasser et 

al., 1995). Υψηλές τιµές αντιστοιχούν σε µεγάλο µέγεθος LHCII ενώ µικρές 

τιµές σε µικρό µέγεθος LHCII.  Τις πρώτες ώρες έκθεσης των φυτών (L260C� 

L60C/L260C) σε χαµηλή θερµοκρασία (60C) η ABS/RC µειώθηκε και µετά 

αυξήθηκε σταδιακά από τις 10 ως τις 52 h επώασης. Μετά την επαναφορά 

των φυτών στην αρχική θερµοκρασία 260C, οι τιµές ABS/RC  µειώθηκαν και 

επανήλθαν στα επίπεδα των τιµών του µάρτυρα (Εικ.7Α). Αντίθετα µε τα 

παραπάνω, στα φυτά που αναπτύχθηκαν στο φως και θερµοκρασία 260C για 

10 ηµέρες και µεταφέρθηκαν στους 60C στο σκοτάδι, υπήρξε µόνο µια µικρή 

µείωση στο µέγεθος του LHCII µετά από 25 h (Εικ.7,Β). Στα φυτά που  
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Eικόνα 7: Μέγεθος φωτοσυλλεκτικής κεραίας (ABS/RC).  Α. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε 
φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους  60C µε φως για 52 h και µεταφέρθηκαν στις 
αρχικές συνθήκες  (260C και φως) για 24 h (�). Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παράµειναν σε 
όλη τη διάρκεια του πειράµατος σε φωτισµό (70µmol.m-2.s-1) και 260C (�). Β. Φυτά που είχαν 
αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι  για 52 h και 
στη συνέχεια µεταφέρθηκαν στους 260C σε σκοτάδι  για επιπλέον 24 h (�).  Τα αντίστοιχα 
φυτά µάρτυρες παράµειναν σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος (52h+24h) σε απόλυτο 
σκοτάδι και 260C (�) Γ. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε απόλυτο σκοτάδι και 260C για 10 
ηµέρες (χλωρωτικά φυτά), εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι (�). Τα αντίστοιχα φυτά 
µάρτυρες παράµειναν για όλη τη διάρκεια του πειράµατος στους 260C σε απόλυτο σκοτάδι  
(�). 
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επέδρασε η χαµηλή θερµοκρασία, η φωτοσυλλεκτική κεραία έµεινε σταθερή 

ενώ αυξήθηκε  στα φυτά µάρτυρες που παρέµειναν στους 260C στο σκοτάδι. 

Στα φυτά, που αναπτύχθηκαν σε απόλυτο σκοτάδι και 260C, η τιµή του 

ABS/RC παρέµεινε σε πολύ χαµηλές τιµές (χλωρωτικά φυτά) σε σχέση µε τα 

φυτά που αναπτύχθηκαν στο φως (πράσινα φυτά). Μετά από 45 h κρύου 

διαπιστώθηκε µία µικρή µείωση της φωτοσυλλεκτικής κεραίας, που όµως 

καθώς περνούσαν οι ώρες έτεινε να γίνει όµοια µε το µάρτυρα. Η τιµή 

ABS/RC στα φυτά, που αναπτύχθηκαν στο σκοτάδι ήταν χαµηλότερη από τα 

υπόλοιπα φυτά γιατί τα µόρια της χλωροφύλλης της φωτοσυλλεκτικής κεραίας 

ήταν περιορισµένα λόγω απουσίας του φωτός. Η φωτοσυλλεκτική κεραία 

όπως φαίνεται δεν είχε αναπτυχθεί (Εικ.7Γ).  

Το µέγεθος της φωτοσυλλεκτικής  κεραίας ανά ενεργό κέντρο 

αντίδρασης στα φυτά, που αναπτύχθηκαν σε φως και  χαµηλή θερµοκρασία, 

αυξάνεται. Όµως, όπως ήδη έχει αποδειχθεί η ενέργεια που δεσµεύευται από 

τα ενεργά κέντρα έχει µειωθεί (Εικ.5Α) καθώς και η ηλεκτρονιακή µεταφορά 

(Εικ.6Α). Αυτό µπορεί να είναι αποτέλεσµα απενεργοποίησης κάποιων 

κέντρων αντίδρασης, τα οποία γίνονται πηγές ενεργειακής διάχυσης, όπως 

υποστηρίζουν και οι Kruger et al (1997) και Tsimmilli-Michael et al (1998). Ο 

αριθµός των ενεργών κέντρων αντίδρασης και η απόδοση του 

φωτοσυνθετικού µηχανισµού (Fv/Fm) µειώθηκε,  και γενικά η δοµή και η 

λειτουργία του διαφοροποιείται για να ανταπεξέλθει στις συνθήκες χαµηλής 

θερµοκρασίας. Όσο µεγαλύτερη είναι η φωτοσυλλεκτική κεραία (LHCII), τόσο 

µεγαλύτερη είναι η δεσµευόµενη φωτεινή ενέργεια. Όµως, όταν µεγάλα ποσά 

ενέργειας διοχετεύονται από το LHCII προς τα φωτοσυνθετικά κέντρα 

αντίδρασης, τότε τα ενεργά κέντρα αντίδρασης, καλύπτονται πολύ γρήγορα 

από τα µετακινούµενα προς αυτά ηλεκτρόνια. Η συνεχής ροή ηλεκτρονίων 

στα ενεργά κέντρα έχει ως αποτέλεσµα ο ρυθµός παροχής να είναι 

µεγαλύτερος από τον ρυθµό προώθησης των ηλεκτρονίων κατά µήκος της 

αλυσίδας µεταφοράς τους. Έτσι, τα ηλεκτρόνια συσσωρεύονται στα ενεργά 

κέντρα αντίδρασης και µειώνεται ο αριθµός των ανοικτών κέντρων 

αντίδρασης, δηλαδή των κέντρων εκείνων που µπορούν να δεχτούν και άλλα 

ηλεκτρόνια και να τα προωθήσουν αργότερα στο φωτοσυνθετικό µηχανισµό. 

Η επιπλέον ενέργεια µπορεί να συλλέγεται από τις  χρωστικές της 

φωτοσυλλεκτικής κεραίας που, εκτός από το ρόλο τους στη λειτουργία της 
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φωτοσύνθεσης, απορροφούν την επί πλέον ενέργεια και την διασκορπίζουν 

ως θερµότητα, περιορίζοντας επίσης και τη δράση των διεγερµένων µορίων 

της χλωροφύλλης (Chl*) (Melis, 1991).  Στη συνέχεια µπορούν να 

συνεισφέρουν στην απόσβεση των AOS (ενεργών µορφών οξυγόνου) και στη 

‘βλάβη’ των ενεργών κέντρων του PSII που αυξάνονται µε τη χαµηλή 

θερµοκρασία (Demmig-Adams, 1990; Horton and Ruban, 1996). 

 Η τιµή της DIo/RC, που εκφράζει το συνολικό ποσό ενέργειας που 

διαχέεται από τα ενεργά κέντρα αντίδρασης και δεν οδηγείται στην 

φωτοχηµεία της φωτοσύνθεσης, αυξήθηκε όντως  κατά την διάρκεια της 

έκθεσης στο κρύο (60C) και µειώθηκε µε την αύξηση της θερµοκρασίας (260C) 

(Εικ8,Α). Όπως εξηγείται και από τους Strasser et al. (1995), η συνολική 

ενέργεια που απορροφάται από ένα δείγµα, µπορεί να απορροφηθεί από 

χηµικές ενώσεις η να διαχυθεί µε µορφή θερµότητας. Στα φυτά που 

αναπτύχθηκαν στο φως και µετά στο σκοτάδι και σε χαµηλή θερµοκρασία, η 

τιµή της DIo/RC αυξήθηκε ελάχιστα τις πρώτες 25 h επώασης στους 60C, στη 

συνέχεια µειώθηκε και παρέµεινε µειωµένη, ακόµα και όταν τα φυτά 

µεταφέρθηκαν στην αρχική θερµοκρασία (260C) (Εικ.8Β). Αυτό συµφωνεί µε 

τα πειραµατικά δεδοµένα που αφορούν το µέγεθος του LHCII, που µειώθηκε 

στη διάρκεια του χρόνου (εικ.7Β). Τα φυτά, που αναπτύχθηκαν σε απόλυτο 

σκοτάδι, είχαν ελάχιστη διάχυση ενέργειας από τα ενεργά κέντρα στη διάρκεια 

παραµονής στο κρύο, που όπως φαίνεται στην Εικόνα 8Γ η ενέργεια διάχυσης 

µειώθηκε στη διάρκεια του χρόνου σε σχέση µε την αντίστοιχη των φυτών 

µαρτύρων.  Η αύξηση της ενέργειας, που διαχέεται σε συνθήκες φωτός και 

κρύου, οφείλεται στα πολλά ανενεργά κέντρα αντίδρασης, τα οποία 

προκάλεσαν την απώλεια της ενέργειας. Τα ανενεργά κέντρα, που 

δηµιουργούνται σε συνθήκες χαµηλής θερµοκρασίας, προσφέρουν 

προστασία στο φωτοσυνθετικό µηχανισµό σύµφωνα και µε τους Greer et al. 

(1991), γιατί µε τον τρόπο αυτό συµβάλλουν στη µείωση της ενέργειας, που 

διαπερνά το φωτοσυνθετικό µηχανισµό, έτσι ώστε να ανταπεξέλθει στις 

συνθήκες αυτές. Η τιµή της ενέργειας διάχυσης επηρεάζεται από το µέγεθος 

του LCHII. Όσο µεγαλύτερη είναι η φωτοσυλλεκτική κεραία, τόσο µεγαλύτερη 

είναι και η ενέργεια διάχυσης. Αυτό αποδεικνύει το µηχανισµό προστασίας του 

φωτοσυνθετικού µηχανισµού, που το κύτταρο εφαρµόζει, για να αποφύγει τις 

συνέπειες της χαµηλής θερµοκρασίας.  
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Εικόνα 8: Η δεσµευµένη φωτονιακή ενέργεια που δεν χρησιµοποιείται στην φωτοβιοχηµεία 
της φωτοσύνθεσης αλλά διαχέεται (Dissipation energy, DIo/RC) εκφρασµένη σε σχετικές 
µονάδες ανά ενεργό κέντρο αντίδρασης. Α. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε φως στους 260C 
για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους  60C µε φως για 52 h και µεταφέρθηκαν στις αρχικές 
συνθήκες  (260C και φως) για 24 h (�). Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παρέµειναν σε όλη τη 
διάρκεια του πειράµατος σε φωτισµό (70µmol.m-2.s-1) και 260C (�). Β. Φυτά που είχαν 
αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι  για 52 h και 
στη συνέχεια µεταφέρθηκαν στους 260C σε σκοτάδι  για επιπλέον 24 h (�).  Τα αντίστοιχα 
φυτά µάρτυρες παρέµειναν σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος (52h+24h) σε απόλυτο 
σκοτάδι και 260C (�) Γ. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε απόλυτο σκοτάδι και 260C για 10 
ηµέρες (χλωρωτικά φυτά), εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι (�). Τα αντίστοιχα φυτά 
µάρτυρες παρέµειναν για όλη τη διάρκεια του πειράµατος στους 260C και απόλυτο σκοτάδι  
(�). 
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Αυτό που συµβαίνει  µε την ενέργεια διάχυσης µπορεί να εξηγηθεί µε 

δύο µηχανισµούς. Στον πρώτο η ενέργεια βρίσκεται στα ενεργά κέντρα και 

αυτό απαιτεί τη µετατροπή µιας µεταβλητής  περιοχής των ενεργών κέντρων 

του PSII σε ανενεργή κατάσταση και αύξηση της ικανότητάς τους να 

διασκορπίζουν την ενέργεια γύρω τους σε µη φωτοχηµική µορφή. Στο 

δεύτερο η εκτόνωση της ενέργειας  γίνεται στην περιοχή των χρωστικών µε 

διαδικασία αυξησης  του ποσοστού διαφυγής  της ενέργειας  σε  θερµότητα 

(Horton and Ruban, 1996). Στα δύο µοντέλα, η ενέργεια διάχυσης θεωρείται 

ότι ρυθµίζεται από το pH του µικροχώρου των µεµβρανών των θυλακοειδών. 

Σύµφωνα και µε τους Ruban et al. (1993), χαµηλό pH δηµιουργεί αύξηση στη 

µη φωτοχηµική ενέργεια. Για να παραµείνει το ποσοστό των ενεργών κέντρων 

του PSII σε διεγερµένη κατάσταση, κατά τη διάρκεια παραµονής στο κρύο, το 

µέγεθος της φωτοσυλλεκτικής κεραίας αυξάνει συνεισφέροντας στην αύξηση 

του ποσοστού της ενέργειας διαφυγής σε µορφή θερµότητας. Επειδή η 

ενέργεια, που παγιδεύτηκε στα κέντρα αντίδρασης (TRo/RC), µειώθηκε και η 

φωτοσυνθετική κεραία αυξήθηκε κατά τη διάρκεια επίδρασης της χαµηλής  

θερµοκρασίας, η αύξηση της διαχεόµενης  ενέργειας ήταν αναµενόµενη.  

Για να δοθεί µια σαφής απάντηση στο παραπάνω σκεπτικό µετρήθηκε 

ο παράγοντας (RC/CSo), ο οποίος δείχνει την πυκνότητα των ενεργών 

κέντρων αντίδρασης. Μετρήσεις και στις τρείς πειραµατικές σειρές έδειξαν ότι 

στα φυτά, που αναπτύχθηκαν στο φως, η µείωση της θερµοκρασίας από τους 

260C σε 60C συντέλεσε στην αύξηση των ενεργών κέντρων αντίδρασης ως τις 

10 h και µετά στην µείωση ως  τις 52 h χαµηλής θερµοκρασίας σε σχέση µε τα 

φυτά µάρτυρες (Eικ.9A). Με την επαναφορά των φυτών στην αρχική 

θερµοκρασία (260C), τα ενεργά κέντρα αυξήθηκαν στο επίπεδο του µάρτυρα. 

Τα φυτά L260C�  D60C/D260C, που αναπτύχθηκαν σε φως και εκτέθηκαν 

στο σκοτάδι και χαµηλή θερµοκρασία, παρουσίασαν αύξηση της πυκνότητας 

των ενεργών κέντρων ενώ όταν µεταφέρθηκαν σε 260C τα ενεργά κέντρα 

µειώθηκαν πλησιάζοντας τις τιµές των φυτών-µαρτύρων L260C�  

D260C/D260C, (Εικ.9Β). Στα φυτά της τρίτης πειραµατικής σειράς      

(D260C�  D60C), που αναπτύχθηκαν αποκλειστικά σε σκοτάδι (χλωρωτικά 

φυτά) στους 260C και µετά µεταφέρθηκαν στους 60C τα ενεργά κέντρα 

παρουσίασαν µια αρχική µείωση και στη συνέχεια µικρή αύξηση, που στη  
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Eικόνα 9: Πυκνότητα των ενεργών φωτοσυνθετικών κέντρων (RC/CSo). Α. Φυτά που είχαν 
αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους  60C µε φως για 52 h και 
µεταφέρθηκαν στις αρχικές συνθήκες  (260C και φως) για 24 h (�). Τα αντίστοιχα φυτά 
µάρτυρες παρέµειναν σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος σε φωτισµό (70µmol.m-2.s-1) και 
260C (�). Β. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους 
60C στο σκοτάδι  για 52 h και στη συνέχεια µεταφέρθηκαν στους 260C σε σκοτάδι  για 
επιπλέον 24 h (�).  Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παρέµειναν σε όλη τη διάρκεια του 
πειράµατος (52h+24h) σε απόλυτο σκοτάδι και 260C(�) Γ. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε 
απόλυτο σκοτάδι και 260C για 10 ηµέρες (χλωρωτικά φυτά), εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι 
(�). Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παρέµειναν για όλη τη διάρκεια του πειράµατος στους 
260C σε απόλυτο σκοτάδι  (�). 
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διάρκεια του χρόνου είχε τάση να φτάσει στο επίπεδο του µάρτυρα. Η αύξηση 

της φωτοσυλλεκτικής κεραίας, σε συνδυασµό µε τη µείωση των ενεργών 

κέντρων αντίδρασης, υποδηλώνει ότι πιθανόν η αύξηση της φωτοσυλλεκτικής 

κεραίας να οφείλεται όχι µόνο στην αύξηση του µεγέθους του LHCΙΙ αλλά και 

στην αύξηση των ανενεργών κέντρων. Αρχικά, όταν τα φυτά µεταφέρθηκαν 

στο κρύο, υπήρξε αύξηση των ενεργών κέντρων, η οποία συνοδεύτηκε µε 

µείωση της φωτοσυλλεκτικής κεραίας (Εικ.7Α και Εικ.9Α). Όταν άρχισε να 

αυξάνεται η φωτοσυλλεκτική κεραία, όπως παρατηρήθηκε, έγινε  

απενεργοποίηση κάποιων ενεργών κέντρων τα οποία λειτούργησαν ως 

φωτοσυλλεκτική κεραία και συνέβαλλαν στη διάχυση της ενέργειας  (Εικ.8Α). 

Κατά την επαναφορά της θερµοκρασίας σε υψηλά επίπεδα, τα ενεργά κέντρα 

αυξήθηκαν και αυτό συνοδεύτηκε µε µείωση του µεγέθους της 

φωτοσυλλεκτικής κεραίας (Εικ.7Α). Αυτό διαπιστώθηκε επίσης µε αντίστοιχη 

αύξηση της ενέργειας δέσµευσης από τα ενεργά κέντρα (TRo/RC) και αύξηση 

της ηλεκτρονιακής µεταφοράς ανά ενεργό κέντρο αντίδρασης  ET/RC, (Εικ.5Α 

και Εικ.6,Α).  

Συνοψίζοντας τα παραπάνω, ο φωτοσυνθετικός µηχανισµός, για να 

ανταπεξέλθει σε συνθήκες κρύου σε φωτονιακό περιβάλλον, αυξάνει την 

φωτοσυλλεκτική κεραία, µειώνοντας ταυτόχρονα τα ενεργά κέντρα αντίδρασης 

µε αποτέλεσµα την αύξηση διάχυσης  της επί πλέον ενέργειας µε µορφή 

θερµότητας. Παράλληλα µε τα παραπάνω, η µείωση της ροής των 

ηλεκτρονίων φαίνεται ότι ελαττώνει τη λειτουργία του φωτοσυνθετικού 

µηχανισµού, χωρίς να τη σταµατά, έτσι ώστε να απόφύγει την καταστροφή 

των επιµέρους στοιχείων του. Με αυτά τα δεδοµένα, οι φωτεινές αντιδράσεις 

της φωτοσύνθεσης µεταφέρουν µικρότερη αναγωγική ενέργεια προς τις 

σκοτεινές αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης (κύκλος Calvin), οι οποίες ως εκ 

τούτου µειώνουν και αυτές µε την σειρά τους την δραστηριότητά τους.   Αυτό 

συµφωνεί και µε τα αποτελέσµατα των Nie and Baker (1991), οι οποίοι 

διαπίστωσαν µείωση στην αφοµοίωση του CO2 στη διάρκεια της χαµηλής 

θερµοκρασίας. Με την αύξηση της θερµοκρασίας, όλοι οι επιµέρους 

παράγοντες της δοµής και λειτουργίας του φωτοσυνθετικού µηχανισµού 

επανέρχονται στην αρχική τους κατάσταση. Για επιβεβαίωση των παραπάνω 

τροποποιήσεων, η ερευνητική διαδικασία συνεχίστηκε και µε αναλύσεις 

χλωροφυλλών και πολυαµινών.   
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 Αναλύσεις χλωροφυλλών από φύλλα, κατά τακτά χρονικά διαστήµατα 

σε όλη τη διάρκεια των τριών πειραµατικών σειρών, έδειξαν µείωση του 

επιπέδου των χλωροφυλλών κατά την διάρκεια της έκθεσης σε χαµηλή 

θερµοκρασία, το οποίο επανήλθε ουσιαστικά στα αρχικά επίπεδα µετά την 

επαναφορά των φυτών στους 260C. Αναφορές ερευνητών επιβεβαιώνουν τη  

µείωση των χλωροφυλλών µε επίδραση κρύου σε συνδυασµό µε υψηλότερη 

ένταση φωτισµού (Stamp et al., 1983; Nie et al., 1992; Haldimann et al., 1995, 

1996; Haldimann, 1996, 1998). Στα φυτά που αναπτύχθηκαν σε φως και 260C 

και µετά εκτέθηκαν σε σκοτάδι και χαµηλή θερµοκρασία 60C, παρατηρήθηκε 

µικρή αύξηση του επιπέδου των χλωροφυλλών σε σχέση µε τα φυτά 

µάρτυρες.   Όταν τα φυτά µεταφέρθηκαν σε 260C, το επίπεδο των Chls 

παρουσίασε αισθητή µείωση σε σχέση µε τον µάρτυρα (Εικ.10Β). Στα φυτά, 

που αναπτύχθηκαν σε απόλυτο σκοτάδι σε 260C, η µέτρηση των 

χλωροφυλλών έγινε µε τη µέθοδο Bouers και Woltertz, (1983) όπως 

περιγράφεται στο κεφάλαιο ‘Υλικά και Μέθοδοι’ για να συνεκτιµηθεί το 

πρωτοχλωροφυλλίδιο, που συγκεντρώνεται σε σχετικά επίπεδα στο απόλυτο 

σκοτάδι. Όταν χλωρωτικά φυτά εκτέθηκαν σε χαµηλή θερµοκρασία 60C και 

σκοτάδι, παρατηρήθηκε µείωση του επιπέδου Chls σε σχέση µε τον µάρτυρα 

(Εικ.11Α). Επίσης η ίδια µείωση επικράτησε και στο πρωτοχλωροφυλίδιο, 

όπως φαίνεται στην Εικόνα 11Β. Η βιοσύνθεση των χλωροφυλλών ξεκινά από 

το γλουταµικό οξύ (βιοσυνθετικό µονοπάτι C5) και η συνέχιση του 

βιοσυνθετικού µονοπατιού ως το πρωτοχλωροφυλίδιο συµβαίνει και στο 

σκοτάδι. Στα χλωρωτικά φυτά υπάρχει αυξηµένη ποσότητα 

πρωτοχλωροφυλιδίου, που βρίσκεται µέσα στους ωχροπλάστες και αναµένει 

τα πρώτα φωτόνια  για να µετατραπεί σε χλωροφυλλίδιο και στη συνέχεια σε 

χλωροφύλλη. Με τη µείωση της θερµοκρασίας, µειώνεται η ενεργότητα  των 

ενζύµων του βιοσυνθετικού µονοπατιού και εποµένως η ποσότητα του 

πρωτοχλωροφυλίδιου µειώνεται. Αν και στην πειραµατική διαδικασία τα φυτά 

διατηρήθηκαν σε απόλυτο σκοτάδι, δηµιουργήθηκε µικρή ποσότητα 

χλωροφύλλης, όπως φαίνεται στην Εικόνα 11Α. Παρόλο που είναι γνωστό 

(Senger and Brinkmann, 1986) ότι η βιοσύνθεση των χλωροφυλλών στα 

αγγειόσπερµα σταµατά στο επίπεδο του πρωτοχλωροφυλλιδίου και µόνο 

µέσω του φωτισµού µπορεί να γίνει η µετατροπή των ενδιάµεσων βηµάτων 

για το σχηµατισµό της χλωροφύλλης και τη δηµιουργία λειτουργικού  
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Εικόνα 10: Συγκεντρώσεις των συνολικών χλωροφυλλών (Chla+Chlb). Α. Φυτά που 
είχαν αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους  60C µε φως 
για 52 h και µεταφέρθηκαν στις αρχικές συνθήκες  (260C και φως) για 24 h (�). Τα 
αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παρέµειναν σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος σε 
φωτισµό (70µmol.m-2.s-1) και 260C (�). Β. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε φως στους 
260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι  για 52 h και στη συνέχεια 
µεταφέρθηκαν στους 260C σε σκοτάδι  για επιπλέον h (�).  Τα αντίστοιχα φυτά 
µάρτυρες παρέµειναν σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος (52h+24h) σε απόλυτο 
σκοτάδι και 260C (�). 
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Εικόνα 11: Συγκέντρωση συνολικών χλωροφυλλών (Α) και πρωτοχλωροφυλλιδίου 
(Β) σε φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε απόλυτο σκοτάδι και 260C για 10 ηµέρες 
(χλωρωτικά φυτά), εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι (�). Τα αντίστοιχα φυτά 
µάρτυρες παράµειναν για όλη τη διάρκεια του πειράµατος στους 260C και απόλυτο 
σκοτάδι  (�). 
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φωτοσυνθετικού µηχανισµού, τα αποτελέσµατα αυτά καταλήγουν σε 

διαφορετικά συµπεράσµατα. Η ελάχιστη ποσότητα χλωροφύλλης στο σκοτάδι, 

βοήθησε στο σχηµατισµό του φωτοσυνθετικού µηχανισµού, όπως φάνηκε και 

στα αποτελέσµατα των τιµών του Fv/Fm (Εικ.4Γ) που διακυµάνθυκαν σε τιµές 

πάνω από 0.8 σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος. 

Σηµαντικότερος από το επίπεδο των Chls είναι ο λόγος Chla/Chlb. 

Στην πρώτη πειραµατική σειρά (L260C� L60C/L260C), η χαµηλή θερµοκρασία 

60C στις πρώτες 20 h έκθεσης διατηρήθηκε  στα επίπεδα των φυτών 

µαρτύρων και στη συνέχεια ακολούθησε µία πτωτική πορεία ως τις 52 ώρες. 

Αυξήθηκε ξανά µόλις τα φυτά µεταφέρθηκαν σε θερµοκρασία 260C (Εικ.12Α).  

Αυτό δείχνει µια αύξηση της Chlb,  που συµβαίνει όταν αρχίζει να αυξάνεται η 

φωτοσυλλεκτική κεραία (LHCII), που είναι το χλωροφυλλοπρωτεϊνικό 

σύµπλοκο του φυτικού κυττάρου µε τη µεγαλύτερη συγκέντρωση µορίων 

χλωροφύλλης  b (Erickson, 1992). Εποµένως η αύξηση του LCHII έχει ως 

αποτέλεσµα την αύξηση της ποσότητας των µορίων της χλωροφύλλης b και 

συνεπώς την ελάττωση του λόγου Chla/Chlb, ενώ αντίθετα, µείωση του LHCII 

συνοδεύεται από αύξηση του λόγου αυτού. Όπως απόδειξαν και οι Walters et 

al. (1994), οποιαδήποτε αλλαγή στο µέγεθος του LHCII προκαλεί αντίστροφα 

ανάλογη µεταβολή του Chla/Chlb. H µείωση του λόγου Chla/Chlb κατά τον 

Nie and Baker (1991) συσχετίζεται µε χαµηλό ποσοστό των ενεργών κέντρων 

του PSII, όπως αποδείχτηκε και από τα αποτελέσµατα αυτής της εργασίας  

(Εικ.9Α). Η µείωση των ενεργών φωτοσυνθετικών κέντρων µπορεί να 

εξηγήσει παράλληλα και τη µειωµένη ροή των ηλεκτρονίων (ETo) στα PSI και 

PSII (Eικ.6Α) όπως απόδειξαν οι  Nie and Baker, (1991) και (1995), αλλά µε 

διαφορετικές συνθήκες φωτισµού. Αντίθετα, στα φυτά που αναπτύχθηκαν σε 

φως και 260C και µετά επέδρασε σκοτάδι και κρύο (60C), ο λόγος Chla/Chlb 

παρέµεινε σχεδόν σταθερός και είχε µικρή µείωση όταν τα φυτά 

µεταφέρθηκαν σε σκοτάδι και 260C. Αυτό συµφωνεί και επιβεβαιώνει τα 

αποτελέσµατα του µεγέθους του LHCII (Εικ.7Β) αυτών των φυτών, που 

παρέµεινε σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος σχεδόν αµετάβλητο. Στα φυτά, 

που αναπτύχθηκαν σε απόλυτο σκοτάδι  (χλωρωτικά φυτά) και µετά 

επέδρασε χαµηλή θερµοκρασία και σκοτάδι  οι τιµές του λόγου Chla/Chlb 

κυµάνθηκαν σε χαµηλότερα επίπεδα από τις τιµές των φυτών, που  
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Εικόνα 12: Μεταβολή του λόγου Chla/Chlb των φύλλων φασολιού. Α. Φυτά που είχαν 
αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους  60C µε φως για 52 h και 
µεταφέρθηκαν στις αρχικές συνθήκες  (260C και φως) για 24 h (�). Τα αντίστοιχα φυτά 
µάρτυρες παράµειναν σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος σε φωτισµό (70µmol.m-2.s-1) και 
260C (�). Β. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους 
60C στο σκοτάδι  για 52 h και στη συνέχεια µεταφέρθηκαν στους 260C σε σκοτάδι  για 
επιπλέον 24 h (�).  Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παράµειναν σε όλη τη διάρκεια του 
πειράµατος (52h+24h) σε απόλυτο σκοτάδι και 260C (�) Γ. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε 
απόλυτο σκοτάδι και 260C για 10 ηµέρες (χλωρωτικά φυτά), εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι 
(�). Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παράµειναν για όλη τη διάρκεια του πειράµατος στους 
260C και απόλυτο σκοτάδι  (�). 
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αναπτύχθηκαν στο φώς.  Αυτό  εξηγεί ότι υπάρχει, µε µαθηµατική εκτίµηση, 

µία τεχνητή αύξηση χλωροφύλλης β, λόγω του ότι το πρωτοχλωροφυλλίδιο, 

που είναι αυξηµένο, απορροφά δίπλα στη χλωροφύλλη β µε συνέπεια να 

παίρνει µέρος στην αύξηση αυτή (της χλωροφύλλης b). 

Επειδή πρόσφατα διαπιστώθηκε η συµµετοχή των πολυαµινών  στο 

φωτοσυνθετικό µηχανισµό (Kotzabasis et al., 1993a), στη φωτοσυνθετική 

δραστηριότητα (Galston et al., 1983; Kotzabasis and Senger, 1994)  στην 

ανάπτυξη του χλωροπλάστη (Andreadakis and Kotzabasis, 1996), αλλά και 

στη διαδικασία της φωτοπροσαρµογής του φωτοσυνθετικού µηχανισµού µε 

την ρύθµιση του µεγέθους του LHCΙΙ (Kotzabasis et al., 1999), έγιναν 

µετρήσεις ολικών πολυαµινών για να διαπιστωθούν τυχόν διακυµάνσεις τους 

µε την εναλλαγή της θερµοκρασίας. Ετσι µετρήθηκε η ενδοκυτταρική 

περιεκτικότητα σε πουτρεσίνη (Put),  σπερµιδίνη (Spd) και σπερµίνη (Spm), 

όπως επίσης ο λόγος Put/Spm, που έχει θεωρηθεί ως δείκτης του βαθµού 

φωτοπροσαρµογής του φωτοσυνθετικού µηχανισµού και ως εκ τούτου του 

µεγέθους του LHCII (Kotzabasis et al., 1999). Τα αποτελέσµατα των 

πολυαµινών δεν παρουσιάζονται.  Επειδή ο λόγος των ενδοκυτταρικών 

Put/Spm συνδέεται µε το µέγεθος του LHCII µε σχέση αντιστρόφως ανάλογη 

(Kotzabasis et al., 1999b), έγιναν µετρήσεις του λόγου αυτού στα φυτά που 

αναπτύχθηκαν σε φως και  µετά επέδρασε χαµηλή θερµοκρασία (Εικ.13). Ο 

λόγος Put/Spm τις πρώτες ώρες κρύου έδωσε τιµές χαµηλότερες των 

αντιστοίχων του µάρτυρα και όταν µεταφέρθηκαν τα φυτά στην αρχική 

θερµοκρασία (260C) επανήλθε και ο λόγος Put/Spm στα επίπεδα του 

µάρτυρα (Εικ.13Α). Στα φυτά που αναπτύχθηκαν σε φως και µετα επέδρασε 

χαµηλή θερµοκρασία και σκοτάδι, ο λόγος Put/Spm µετά από 5 h αυξήθηκε 

και παρέµεινε σε υψηλά επίπεδα ενώ η µεταφορά του στους 260C και 

σκοτάδι οδήγησε στην µείωση του έτσι ώστε µετά από 24 h επώασης σε 

αυτές τις συνθήκες να φτάσει τις τιµές του µάρτυρα (Εικ.13Β). Τα φυτά, που 

αναπτύχθηκαν στο σκοτάδι, είχαν πολύ µικρό λόγο Put/Spm που αυξήθηκε 

όταν τα φυτά µεταφέρθηκαν σε χαµηλή θερµοκρασία και σκοτάδι (Εικ.13Γ).  

           Τα αποτελέσµατα των µετρήσεων της σχέσης Put/Spm επιβεβαίωσαν 

όλα τα προηγούµενα αποτελέσµατα, που αφορούσαν αλλαγές της δοµής και 

λειτουργίας του φωτοσυνθετικού µηχανισµού σε συνθήκες χαµηλής 

θερµοκρασίας. Ο λόγος Put/Spm ήταν  αντιστρόφως ανάλογος  µε το  
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Εικόνα 13: Ο λόγος πουτρεσίνης προς σπερµίνη ( Put/Spm). Α. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε 
φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους  60C µε φως για 52 h και µεταφέρθηκαν στις 
αρχικές συνθήκες  (260C και φως) για 24 h (�). Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παράµειναν σε όλη 
τη διάρκεια του πειράµατος σε φωτισµό (70µmol.m-2.s-1) και 260C (�). Β. Φυτά που είχαν 
αναπτυχθεί σε φως στους 260C για 10 ηµέρες, εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι  για 52 h και στη 
συνέχεια µεταφέρθηκαν στους 260C σε σκοτάδι  για επιπλέον 24 h ( �).  Τα αντίστοιχα φυτά 
µάρτυρες παράµειναν σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος (52h+24h) σε απόλυτο σκοτάδι και 260C 
(�) Γ. Φυτά που είχαν αναπτυχθεί σε απόλυτο σκοτάδι και 260C για 10 ηµέρες (χλωρωτικά φυτά), 
εκτέθηκαν στους 60C στο σκοτάδι (�). Τα αντίστοιχα φυτά µάρτυρες παράµειναν για όλη τη 
διάρκεια του πειράµατος στους 260C σε απόλυτο σκοτάδι  (�). 
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µέγεθος του LHCII όπως φαίνεται στην εικόνα 7Α. Η µικρή αύξηση του 

λόγου τις πρώτες ώρες, συµφωνεί µε τη µείωση του LHCII,  ενώ η τάση 

µείωσης  του λόγου προµηνύει την αύξηση του LHCII. Στα φυτά, που 

επέδρασε χαµηλή θερµοκρασία και σκοτάδι, η αύξηση του λόγου Put/Spm 

υποστηρίζει την µείωση του LHCII όπως αυτή καταγράφηκε (Εικ.7Β). 

Σύµφωνα µε τους Kotzabasis et al. (1999), ο λόγος Put/Spm αποτελεί 

ρυθµιστικό µηχανισµό του µεγέθους του LHCΙΙ κατά την διαδικασία της 

φωτοπροσαρµογής του φωτοσυνθετικού µηχανισµού. Η σταδιακή µείωση 

του λόγου Put/Spm µε επίδραση της χαµηλής θερµοκρασίας φαίνεται να έχει 

σηµαντικό ρόλο στην προστασία του φωτοσυνθετικού µηχανισµού, 

σύµφωνα µε τους Besford et al. (1993), όπου έχουν δείξει ότι µείωση της Put 

ή η αύξηση της Spm επιβραδύνει την αποδόµηση των D1 και D2 πρωτεϊνών 

του PSII.  

Όλα τα παραπάνω δείχνουν ότι το µέγεθος του LHCII παίζει έναν 

κεντρικό ρόλο στην ρύθµιση της δοµής και λειτουργίας του φωτοσυνθετικού 

µηχανισµού µε µείωση της θερµοκρασίας. ∆ιευκρινίστηκε ότι αυτή η αύξηση 

της φωτοσυλλεκτικής κεραίας είναι εν µέρει αποτέλεσµα της µετατροπής των 

ενεργών κέντρων αντίδρασης σε ανενεργά, αλλά οι καταγραφές των σχέσεων 

Chla/Chlb και Put/Spm δίνουν µια πρώτη σοβαρή ένδειξη ότι η αύξηση της 

φωτοσυλλεκτικής κεραίας σε χαµηλή θερµοκρασία είναι αποτέλεσµα και της 

αύξησης του LCHII. Για αυτό το λόγο επιδιώχθηκε η αποµόνωση και η 

ποιοτική και ποσοτική ανάλυση του LCHII αλλά και των επιµέρους 

υποσυµπλόκων του, ολιγοµερών και µονοµερών µορφών του. Για το σκοπό 

αυτό χρησιµοποιήθηκαν: 

Φυτά που αναπτύχθηκαν σε θερµοκρασία 260C και φωτισµό        

70µmοlm-2s-1  επί 10 ηµέρες και συνέχισαν να βρίσκονται σε αυτές τις συνθήκες 

µέχρι το τέλος του πειράµατος (µάρτυρας).  

Φυτά που αναπτύχθηκαν σε θερµοκρασία 260C και φωτισµό  70µmοlm-

2s-1  επί 10 ηµέρες και µετά στον ίδιο φωτισµό και χαµηλή θερµοκρασία 60C 

επί 52 ώρες (chilling).  

Φυτά που αναπτύχθηκαν σε θερµοκρασία  260C και φωτισµό   

70µmοlm-2s-1    επί 10 ηµέρες, µετά τον ίδιο φωτισµό και χαµηλή θερµοκρασία 

60C επί 52 ώρες και µετά ξανά σε θερµοκρασία 260C (rewarming). 

 46



Αποµονώθηκαν χλωροπλάστες από τα φύλλα των φυτών των τριών 

αυτών µεταχειρήσεων και στη συνέχεια οι µεµβράνες θυλακοειδών του 

φωτοσυνθετικού µηχανισµού. Τελικά η πειραµατική διαδικασία συνεχίστηκε µε 

την αποµόνωση του συµπλόκου της φωτοσυλλεκτικής  κεραίας (LHCII) και 

την κλασµάτωση του σε µονοµερή και ολιγοµερή µε την µέθοδο των 

Argyroudi-Akoyunoglou et al., (1981). O διαχωρισµός των υποσυµπλόκων 

του φωτοσυνθετικού µηχανισµού, έγινε µε υπερφυγοκέντρηση µε διαβάθµιση  

σακχαρόζης 5%-22% όπως φαίνεται στην Εικόνα 14.  

Όπως είναι γνωστό στη δοµή του LHCII, συµµετέχουν πέντε 

χλωροφυλλοπρωτεϊνικά υποσύµπλοκα καθένα από τα οποία φέρει 

διαφορετικό αποπρωτεϊνικό τµήµα. Κάθε τέτοιο σύµπλοκο είναι ένα τριµερές, 

που προκύπτει από τη συνένωση τριών διαφορετικών πρωτεϊνικών 

µονοµερών (Dreyfuss et al., 1994; Kalosakas et al., 1981). Εποµένως, το 

LHCII βρίσκεται τόσο µε τη µορφή των µονοµερών του όσο και µε την 

περισσότερο λειτουργική µορφή των τριµερών. Η τελευταία αποτελεί το 

ανώτερο, στάδιο λειτουργικής οργάνωσης του LHCII και προκύπτει από την 

συνένωση τριών διαφορετικών µονοµερών (Dreyfuss et al., 1994; Guseinova 

et al., 2000).  

Μετά την επιτυχή αποµόνωση των κλασµάτων των θυλακοειδών 

µεµβρανών   διερευνήθηκε η ακριβής ταυτότητα των κλασµάτων αυτών, για 

να διαπιστωθεί αν αντιπροσώπευαν τη φωτοσυνθετική κεραία (LHCIΙ)                           

και τα υποσύµπλοκα της (µονοµερή και ολιγοµερή).  Μετά από 

ηλεκτροφορετικό διαχωρισµό και ανοσοανίχνευση (Western blotting) 

επιβεβαιώθηκε ότι το 2ο από πάνω κλάσµα είναι η µονοµερής µορφή και η 3η 

η ολιγοµερής µορφή του LHCΙΙ (Εικ.15,16). Η κλασµάτωση των επιµέρους 

υποσυµπλόκων του φωτοσυνθετικού µηχανισµού έγινε από συγκεκριµένη 

ποσότητα αποµονωµένων θυλακοειδών (550µg chl). Η συλλογή των 

επιµέρους κλασµάτων (ολιγοµερή και µονοµερή του LHCΙΙ) και ο ολικός 

προσδιορισµός των πρωτεϊνών τους δείχνει τη σχετική ποσότητα του LHCΙΙ 

συνολικά, αλλά και των επιµέρους µορφών του (ολιγοµερή + µονοµερή). 

Τα αποτελέσµατα  (Εικ.17) δείχνουν συνολική αύξηση της συγκέντρωσης των 

πρωτεϊνών των δύο κλασµάτων (ολιγοµερή + µονοµερή) του LHCΙΙ των 

φυτών, που είχαν την επίδραση της χαµηλής θερµοκρασίας για 52 h, σε 

σχέση µε τα φυτά που ήταν συνεχώς σε 260C. Επανέκθεση των φυτών σε  
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Εικόνα 14: Κλάσµατα υπερφυγοκέντρησης αποµ
Phaseolus vulgaris σε διαβάθµιση σακχαρόζης (5
των Argyroudi-Akoyunoglou (1981). Η κορυφαία 
ελεύθερες χρωστικές και µόρια λιπιδικής φάσης τ
είναι η ζώνη  των µονοµερών του LHCII και τρίτη
(τριµερών) του LHCII. Τέταρτη εµφανίστηκε η ζώ
κέντρων αντίδρασης του PSΙΙ (core proteins) και 
και πρωτείνες των κέντρων αντίδρασης του PSΙ. 
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Εικόνα 15 :  Ηλεκτροφόρηση SDS 
των υποσυµπλόκων του 
φωτοσυνθετικού µηχανισµού µετά 
την αποδιάταξη και  κλασµάτωση 
των θυλακοειδών µεµβρανών µε 
υπερφυγοκέντρηση. 
 
 

CII 
28,6 

κόνα 16 : Ανοσοανίχνευση 
ωτεϊνών (Western Blot) των 
οµονωµένων υποσυµπλόκων του 
CII (ολιγοµερή, µονοµερή). 



θερµοκρασία 260C για 24 h µείωσε πάλι το LHCΙΙ. Αυτό συµφωνεί µε τα 

αποτελέσµατα του επαγωγικού φθορισµού, όπου το µέγεθος της 

φωτοσυνθετικής κεραίας (ABS/RC) αυξήθηκε κατά τη διάρκεια έκθεσης στη 

χαµηλή θερµοκρασία και µειώθηκε µε την αύξηση της θερµοκρασίας. Επίσης, 

βρέθηκε ότι στη χαµηλή θερµοκρασία αυξάνονται τα ολιγοµερή και µειώνονται 

τα µονοµερή του LHCΙΙ. Αντίθετα µε επαναφορά της θερµοκρασίας στους 

260C  για 24 h (rewarming) τα µονοµερή αυξάνονται και τα ολιγοµερή 

µειώνονται (Εικ.17). Τα ίδια αποτελέσµατα προέκυψαν όταν το µέγεθος του 

LHCII καταγράφηκε ως συγκέντρωση των χλωροφυλλών στα µονοµερή και 

ολιγοµερή του LHCΙΙ (αποτελέσµατα δεν παρουσιάζονται). 
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Εικόνα 17: Ποσότητα της φωτοσυλλεκτικής κεραίας (LHCΙ) και των υποσυµπλόκων 

της  µονοµερών και ολιγοµερών του σε σχετικές µονάδες, από φυτά που παράµειναν 

συνεχώς σε 260C (control), από φυτά που εκτέθηκαν στους 60C για 52 h (chilling) και 

από  φυτά που εκτέθηκαν στους 60C επί 52 h και στη συνέχεια µεταφέρθηκαν στους 

260C για 24 h (rewarming). 
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Η εκχύλιση και η HPLC-ανάλυση των πολυαµινών από τα 

αποµονωµένα κλάσµατα ολιγοµερή και µονοµερή του LHCΙΙ, έδειξαν ότι ο 

λόγος Put/Spm στα µονοµερή είναι υψηλότερος από τον αντίστοιχο στα 

ολιγοµερή του LHCΙΙ. Η µεταφορά των φυτών σε χαµηλή θερµοκρασία 

συνοδεύεται µε επιπλέον αύξηση του λόγου Put/Spm στα µονοµερή και 

δραστική µείωση του στα ολιγοµερή (Εικ.18). Αυτό, σε συνδυασµό και µε τα 

παραπάνω αποτελέσµατα, υποδεικνύει ότι η µείωση της σχέσης Put/Spm δε 

ρυθµίζει µόνο το µέγεθος του LHCΙΙ, αλλά και την οργάνωσή του σε πλήρως 

λειτουργική µορφή (τριµερής). 
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Εικόνα 18: Ο λόγος Put/Spm των µονοµερών και ολιγοµερών του LHCII , σε φυτά 

που παράµειναν συνεχώς σε 260C (control), σε φυτά που εκτέθηκαν στους 60C για 

52 h (chilling) και σε φυτά που εκτέθηκαν στους 60C επί 52 h και στη συνέχεια 

µεταφέρθηκαν στους 260C για 24 h (rewarming). 
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Από όλα τα αποτελέσµατα της παρούσας εργασίας φαίνεται ότι ο 

φωτοσυνθετικός µηχανισµός προσαρµόζεται άµεσα σε θερµοκρασιακές 

διακυµάνσεις µε τροποποιήσεις, που επικεντρώνονται σε διαφοροποιήσεις 

στην πυκνότητα των ενεργών φωτοσυνθετικών κέντρων και της αλυσίδας 

µεταφοράς ηλεκτρονίων, αλλά κυρίως στην διαφοροποίηση του µεγέθους και 

της οργάνωσης του LHCΙΙ για την καλύτερη διαχείριση της επί πλέον 

ενέργειας. 
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Συµπεράσµατα 
 

Από τα αποτελέσµατα αυτής της ερευνητικής προσέγγισης, συνάγονται τα 

παρακάτω συµπεράσµατα: 

 

��Ο φωτοσυνθετικός µηχανισµός έχει την δυνατότητα να προσαρµόζει 

άµεσα την δοµή και  λειτουργία του σε θερµοκρασιακές διακυµάνσεις. 

��Η µείωση της φωτοσυνθετικής ροής των ηλεκτρονίων, η µείωση της 

πυκνότητας των ενεργών φωτοσυνθετικών κέντρων, σε συνδυασµό µε την 

αύξηση του µεγέθους της φωτοσυλλεκτικής κεραίας, είναι οι άµεσες 

αποκρίσεις του φωτοσυνθετικού µηχανισµού κατά την έκθεσή του σε 

χαµηλή θερµοκρασία, που οδηγεί σε µείωση της φωτοσυνθετικής 

απόδοσης Fv/Fm. Η επαναφορά από την χαµηλή στην υψηλή 

θερµοκρασία επαναφέρει τον φωτοσυνθετικό µηχανισµό, σχετικά γρήγορα, 

στην αρχική του κατάσταση. 

��Η επίδραση του φωτός στη διαφοροποίηση του φωτοσυνθετικού 

µηχανισµού κατά την έκθεσή του σε χαµηλή θερµοκρασία είναι µέγιστη και 

µπορεί να επικεντρωθεί στη µεγάλη αύξηση της φωτοσυλλεκτικής κεραίας, 

ως αποτέλεσµα της µετατροπής µέρους των ενεργών φωτοσυνθετικών 

κέντρων αντίδρασης σε ανενεργά αλλά και της σηµαντικής αύξησης του 

LHCII. Η αύξηση του LHCII συνοδεύεται και µε την διαφοροποίηση της 

οργάνωσής του, που οδηγεί στην αύξηση των ολιγοµερών και µείωση των 

µονοµερών του µορφών. Αυτή η αύξηση της φωτοσυλλεκτικής κεραίας 

δίνει την µοναδική δυνατότητα διάχυσης της επί πλέον φωτονιακής  

ενέργειας, που δεν θα διοχετευθεί στην φωτοχηµεία της φωτοσύνθεσης, 

προσδίδοντας έτσι πλήρη προστασία από την υπερδιέγερση (Excitation 

pressure) του φωτοσυνθετικού µηχανισµού.  
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