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1.   ΕΙΣΑΓΩΓΗ 

 

1.1 ΦΩΤΟΣΥΝΘΕΣΗ ΚΑΙ ΦΥΤΟΠΛΑΓΚΤΟ 

1.1.1  Εξελικτική πορεία  

Σύµφωνα µε τα µέχρι στιγµής επιστηµονικά δεδοµένα, ο πλανήτης µας 

δηµιουργήθηκε πριν από περίπου 94.6 10×  χρόνια. Αρχικά, η ατµόσφαιρα της Γης 

περιείχε κυρίως υδρογόνο, µεθάνιο, µονοξείδιο του άνθρακα, αµµωνία, άζωτο, 

υδρόθειο, υδροκυάνιο και υδρατµούς. Οι πρώτοι οργανισµοί που αναπτύχθηκαν στον 

πλανήτη µας ήταν ετερότροφοι. Για να επιβιώσουν εκµεταλλεύονταν τα υπάρχοντα, 

τότε, οργανικά αποθέµατα. Πριν από περίπου 93 10×  χρόνια κάποια βακτήρια, που 

ζούσαν µέχρι τότε ετερότροφα και σε αναερόβιες συνθήκες, κατάφεραν να 

δεσµεύσουν και να εκµεταλλευτούν την ηλιακή ενέργεια µε ανοξυγονική 

φωτοσύνθεση. Τα βακτήρια αυτά απέκτησαν πλεονέκτηµα επιβίωσης, που είναι η 

κινητήρια δύναµη της εξέλιξης σύµφωνα µε το ∆αρβίνο,  γιατί ανεξαρτητοποιήθηκαν 

από τα οργανικά αποθέµατα του πλανήτη. Πολύ αργότερα εµφανίστηκαν οργανισµοί 

που πραγµατοποιούσαν την οξυγονική φωτοσύνθεση οπότε η ατµόσφαιρα άρχισε να 

εµπλουτίζεται µε οξυγόνο. Η επακόλουθη δηµιουργία του στρατοσφαιρικού  µανδύα 

όζοντος ( 3O ) που φιλτράρει την υπεριώδη UVB ακτινοβολία εξασφάλισε τις 

προϋποθέσεις για την εµφάνιση και την ανάπτυξη ποικίλων, απλών και πολύπλοκων, 

µορφών ζωής στον πλανήτη Γη. Η παρουσία οξυγόνου στη γήινη ατµόσφαιρα έδωσε 

επίσης τη δυνατότητα για την εξέλιξη της αναπνοής µε τελικό αποδέκτη ηλεκτρονίων 

το οξυγόνο. 

Το πλαγκτό είναι µια δυναµική κοινωνία µε φυτά (φυτοπλαγκτό), ζώα 

(φωοπλαγκτό), βακτήρια (βακτηριοπλαγκτό), µύκητες και ιούς, που είτε έχουν 

προσαρµοστεί να ζουν σε αιώρηση στο νερό και υπόκεινται συνεπώς σε παθητική 

µετακίνηση µε τα ρεύµατα, είτε έχουν αναπτύξει µηχανισµούς κίνησης 

(www.sciencenews.gr).  

Το φυτοπλαγκτό αν και αποτελείται από µονοκύτταρους οργανισµούς, 

παρουσιάζει αυξηµένη µορφολογική και λειτουργική ποικιλότητα καθώς και πολλές 

και διαφορετικές στρατηγικές προσαρµογής. Θεωρείται ότι υπάρχουν περίπου 5.000 

είδη θαλάσσιου φυτοπλαγκτού µε µεγέθη από 0,2 µέχρι και 200 µm. Είναι στην 

πλεονότητά τους φωτοαυτότροφα, και η αύξησή τους εξαρτάται από τη φωτεινή 

ενέργεια (απαραίτητη για τη φωτοσύνθεση). 
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1.1.2   Φωτοσύνθεση: ορισµός και διάκριση  

Η φωτοσύνθεση είναι µια πολύπλοκη φυσικοχηµική διαδικασία που λαµβάνει 

χώρα σε ζωντανούς οργανισµούς και οδηγεί τελικά στη µετατροπή ηλιακής ενέργειας 

σε χηµική. 

Φωτοσυνθετικοί οργανισµοί είναι τα φυτά και τα φωτοσυνθετικά βακτήρια. 

Οι οργανισµοί αυτοί δεσµεύουν ηλιακή ενέργεια και τη χρησιµοποιούν για να 

συνθέσουν οργανικές ενώσεις. 

Η φωτοσύνθεση χαρακτηρίζεται ως: 

Α. Οξυγονική (Wolfe and Hoober,1996), αν ο φωτοσυνθετικός οργανισµός 

δεσµεύει από το περιβάλλον του φως, διοξείδιο του άνθρακα και νερό, 

απελευθερώνει σε αυτό οξυγόνο και συνθέτει υδατάνθρακες σύµφωνα µε τη χηµική 

εξίσωση:  light
2 2 2 2 22H O + CO   (CH O) +H O + O→  

Τέτοιοι οργανισµοί είναι τα φυτά και τα κυανοβακτήρια τα οποία  χρησιµοποιούν σαν 

πρωτογενή ηλεκτρονιοδότη το νερό.   

Β. Ανοξυγονική (Wolfe and Hoober,1996), αν ο φωτοσυνθετικός οργανισµός 

δεσµεύει από το περιβάλλον του φως, διοξείδιο του άνθρακα και υδρόθειο, 

απελευθερώνει σε αυτό θείο και συνθέτει υδατάνθρακες, σύµφωνα µε τη χηµική 

εξίσωση:  light
2 2 2 22H S + CO   (CH O) +H O + 2S→  

Τέτοιοι οργανισµοί είναι τα φωτοσυνθετικά θειοβακτήρια τα οποία χρησιµοποιούν 

σαν πρωτογενή ηλεκτρονιοδότη το υδρόθειο.  

 Τόσο το οξυγόνο όσο και το θείο χαρακτηρίζονται παραπροϊόντα της 

φωτοσύνθεσης αφού το κύριο προϊόν της είναι οι υδατάνθρακες. 

Παρότι οι παραπάνω χηµικές εξισώσεις µοιάζουν, υπάρχει µικρή οµοιότητα 

των φωτοσυστηµάτων των αντίστοιχων οργανισµών. Στην παρούσα µελέτη θα 

ασχοληθούµε µε την οξυγονική φωτοσύνθεση. Η οξυγονική φωτοσύνθεση µπορεί να 

χωριστεί σε δύο στάδια:  

Α. Το στάδιο των ‘‘φωτεινών αντιδράσεων’’ που περιλαµβάνει την 

απορρόφηση του φωτός, τη µεταφορά της δεσµευµένης ενέργειας στα 

φωτοσυνθετικά κέντρα αντίδρασης και τις αντιδράσεις µεταφοράς 

ηλεκτρονίων και πρωτονίων για να παραχθούν NADPH, ATP και 2O . 
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Β. Το στάδιο των ‘‘σκοτεινών αντιδράσεων’’ που περιλαµβάνει την 

αναγωγή του 2CO  και τη σύνθεση υδατανθράκων, χρησιµοποιώντας το 

NADPH και το ΑΤΡ που παράγονται κατά τις φωτεινές αντιδράσεις.  

 

1.1.3    Φωτοσύνθεση και εντροπία   

  Η ενέργεια είναι ένα µέγεθος που επινόησε η Φυσική για να περιγράψει τα 

φυσικοχηµικά φαινόµενα µε ένα διαφορετικό πρίσµα. Οι φυσικοχηµικές διεργασίες 

και µεταβολές που συµβαίνουν στη φύση συνοδεύονται από ενεργειακές µετατροπές 

και ενεργειακές ανταλλαγές µεταξύ των εµπλεκόµενων µερών. Ίσες ποσότητες 

διαφορετικών µορφών ενέργειας δεν είναι κατά ανάγκη και ισοδύναµες, υπό την 

έννοια ότι δεν έχουν την ικανότητα παραγωγής ίσων ποσών έργου. Οι διαφορετικές 

µορφές ενέργειας κατατάσσονται από ποιοτική άποψη σε µια κλίµακα που έχει στην 

κορυφή την πλέον αναβαθµισµένη µορφή ενέργειας, τη µηχανική, και στο τελευταίο 

σκαλοπάτι την πλέον υποβαθµισµένη µορφή ενέργειας, τη θερµότητα. Κριτήριο για 

την ποιοτική κατάταξη των διαφορετικών µορφών ενέργειας αποτελεί η εντροπία, ένα 

φυσικό µέγεθος που αποδίδεται στο Boltzmann (Serway et al., 2001 ). Όσο 

µεγαλύτερη είναι η εντροπία ενός συστήµατος τόσο πιο υποβαθµισµένη είναι, από 

ποιοτική άποψη, η ενέργειά του και τόσο µικρότερη είναι η ικανότητά του για 

παραγωγή έργου. Οι αυθόρµητες µεταβολές που συµβαίνουν στη φύση οδηγούν σε 

υποβάθµιση της ενέργειας ή ισοδύναµα σε αύξηση της εντροπίας του σύµπαντος. Η 

µακροπρόθεσµη ενεργειακή κρίση δεν αναφέρεται στην ποσοτική έλλειψη της 

ενέργειας, αφού η ποσότητα της παραµένει σταθερή σύµφωνα µε την αρχή 

διατήρησης της ενέργειας, αλλά στη µείωση των διαθέσιµων αναβαθµισµένων ποσών 

ενέργειας.  

Όπως γίνεται αντιληπτό από τα παραπάνω, το οικοσύστηµα Γη χάνει διαρκώς 

αναβαθµισµένα ποσά ενέργειας λόγω υποβάθµισής τους σε θερµότητα. 

∆ικαιολογηµένα µπορεί να αναρωτηθεί κανείς «ήταν τόσο µεγάλα τα αναβαθµισµένα 

ποσά ενέργειας κατά τη δηµιουργία της Γης ώστε να υπάρχει ένα µέρος τους µέχρι 

σήµερα;». Σίγουρα όχι, ευτυχώς  όµως υπάρχουν ανασταλτικοί µηχανισµοί που 

οδηγούν σε αναβάθµιση της ενέργειας δηλαδή σε µείωση της εντροπίας µέσω µη 

αυθόρµητων διεργασιών.  
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Ο κυριότερος και σχεδόν µοναδικός τέτοιος αντιεντροπικός µηχανισµός που 

διαθέτει το οικοσύστηµα Γη είναι η Φωτοσύνθεση. Χωρίς τη φωτοσύνθεση η ηλιακή 

ενέργεια που φτάνει στη Γη θα ήταν ουσιαστικά ανεκµετάλλευτη. 

Το 99% της βιοµάζας στη Γη προέρχεται από τη φωτοσυνθετική διαδικασία 

και υπολογίζεται ότι ανέρχεται στους 121.87 10×  τόνους ξηρής µάζας (Κοτζαµπάσης, 

2003, προσωπική επαφή). Η ετήσια παγκόσµια παραγωγή φωτοσυνθετικά 

δεσµευµένου άνθρακα ανέρχεται στους 975 10×  τόνους. Το 32% αυτής της 

παραγωγής λαµβάνει χώρα στις θάλασσες και τους ωκεανούς, το 64% στην ξηρά και 

το 4% στους ποταµούς και τις λίµνες.  

Να γιατί η φωτοσύνθεση αποτελεί τον µοναδικό Γήινο µηχανισµό δέσµευσης 

και µετατροπής της ηλιακής ενέργειας και ανατροφοδότησης τελικά του Γήινου 

οικοσυστήµατος µε αναβαθµισµένη χηµική ενέργεια. Η ανατροφοδότηση του Γήινου 

οικοσυστήµατος µε αναβαθµισµένα ποσά χηµικής ενέργειας γίνεται είτε άµεσα 

(αυτότροφοι οργανισµοί) είτε έµµεσα (ετερότροφοι οργανισµοί).  

Η αναβαθµισµένη χηµική ενέργεια χρησιµοποιείται από τους ζωντανούς 

οργανισµούς σε µια σειρά από µεταβολικά µονοπάτια προκειµένου να επιτελέσουν 

τις φυσιολογικές τους λειτουργίες όπως η αύξηση, η αναπνοή, η ανάπτυξη, η κίνηση, 

η αναπαραγωγή κ.α.. Κατά τη διάρκεια των φυσιολογικών λειτουργιών η χηµική 

ενέργεια είτε υπόκειται σε παραπέρα αναβάθµιση (π.χ. σύνθεση δοµικών και 

λειτουργικών ιστών) είτε υποβαθµίζεται σε θερµότητα (π.χ. ενεργειακό κόστος για 

διατήρηση). 

 

1.1.4    Αξιοποίηση του φυτοπλαγκτού 

Το φυτοπλαγκτό αποτελείται από µικροσκοπικά µονοκύτταρα φύκη, τα 

οποία στην πλειονότητά τους είναι φωτοσυνθετικοί µικροοργανισµοί (www.e-

telescope.gr). Αυτό σηµαίνει ότι κατά τη διάρκεια της ηµέρας, χρησιµοποιώντας την 

ηλιακή ενέργεια και το διοξείδιο του άνθρακα, παράγουν οξυγόνο. Αυτή η ιδιότητά 

τους µπορεί να συµβάλλει στη µείωση της συγκέντρωσης του διοξειδίου του 

άνθρακα στην ατµόσφαιρα. Το διοξείδιο του άνθρακα είναι ο κύριος παράγοντας 

της αύξησης της θερµοκρασίας του πλανήτη λόγω του φαινοµένου του 

θερµοκηπίου. Η συγκέντρωσή του διοξειδίου του άνθρακα στην ατµόσφαιρα πριν 

18.000 χρόνια ήταν περίπου 200 ppm, πριν την βιοµηχανική επανάσταση 

κυµαίνονταν στα 280 ppm ενώ σήµερα υπολογίζεται ότι είναι περίπου στα 370 ppm.  



 9

Υπάρχουν δύο τρόποι για να µειωθεί η συγκέντρωση του διοξειδίου του άνθρακα 

της ατµόσφαιρας. Είτε µειώνοντας τις εκποµπές του, κάτι τέτοιο είναι αδύνατον 

γιατί συνεπάγεται τη µείωση της βιοµηχανικής δραστηριότητας,  είτε αυξάνοντας το 

ρυθµό κατακράτησης του. Η αύξηση του φυτοπλαγκτού µπορεί να συµβάλλει στην 

αύξηση του ποσοστού κατακράτησης του διοξειδίου του άνθρακα. 

Η αφθονία και η εξάπλωση των φυτοπλαγκτονικών οργανισµών είναι 

ιδιαίτερα σηµαντική (www.sciencenews.gr). Αποτελούν τη βάση της τροφικής 

αλυσίδας των θαλάσσιων συστηµάτων και µεταξύ των άλλων επηρεάζουν την 

ιχθυοπαραγωγή µιας θαλάσσιας περιοχής και επιπλέον οι φυτικοί µικροσκοπικοί 

οργανισµοί (φυτοπλαγκτό), µπορεί να συµµετέχουν έως και 96% στην πρωτογενή 

παραγωγή των ωκεανών, η οποία µε τα σηµερινά δεδοµένα προσεγγίζει τις τιµές της 

παραγωγής στην ξηρά. Με άλλα λόγια οι φυτικοί µικροσκοπικοί οργανισµοί µπορεί 

να παράγουν το σύνολο σχεδόν του οργανικού υλικού στους ωκεανούς. 

Κάποια είδη φυτοπλαγκτού µπορεί να εµφανιστούν σε µεγάλη αφθονία, όταν 

για κάποια δεδοµένη χρονική περίοδο υπάρξουν οι κατάλληλες περιβαλλοντικές 

συνθήκες (φωτισµός, θερµοκρασία, θρεπτικά συστατικά κ.α.).  

Η αφθονία του φυτοπλαγκτού τότε µπορεί να είναι τόσο µεγάλη, που µπορεί 

ακόµη και να µεταβάλλει το χρωµατισµό της θάλασσας σε πράσινο, καφετί ακόµη 

και κόκκινο. Τέτοιου είδους φυσικά φαινόµενα καλούνται ως άνθιση (bloom) του 

φυτοπλαγκτού. Στην Ελλάδα, µια από τις περιοχές που συχνά εµφανίζονται 

πληθυσµιακές εκρήξεις φυτοπλαγκτού είναι ο Θερµαϊκός Κόλπος.  

Στις περισσότερες περιπτώσεις οι πληθυσµιακές εξάρσεις του φυτοπλαγκτού 

δε δηµιουργούν προβλήµατα στο περιβάλλον και στον άνθρωπο. Αντίθετα µπορεί να 

είναι ωφέλιµες στις υδατοκαλλιέργειες και στην αλιεία, δεδοµένου ότι το 

φυτοπλαγκτό είναι απαραίτητη τροφή για τα διηθηµατοφάγα οστρακοειδή (µύδια, 

στρείδια κ.α. που τρέφονται φιλτράροντας το νερό) και για τις προνύµφες 

σηµαντικών εµπορικών ψαριών.  

Σε ορισµένες περιπτώσεις όµως η άνθιση του φυτοπλαγκτού µπορεί να έχει 

αρνητικά αποτελέσµατα, προκαλώντας οικονοµικές ζηµιές στις υδατοκαλλιέργειες, 

στην αλιεία, στον τουρισµό αλλά και να έχει βλαβερές συνέπειες στο περιβάλλον και 

στη δηµόσια υγεία. Αυτό συµβαίνει διότι από τα 300 περίπου είδη φυτοπλαγκτού που 

έχουν αναφερθεί ότι παρουσιάζουν πληθυσµιακές "εκρήξεις", τα 40 είναι γνωστό ότι 

παράγουν και τοξίνες (χηµικές ουσίες µε τοξική δράση). Οι τοξίνες αυτές µπορεί να 

καταλήξουν στον άνθρωπο µε την κατανάλωση οστρακοειδών και ψαριών. Η πρώτη 
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αναφορά για θανατηφόρες δηλητηριάσεις ανθρώπων εξαιτίας κατανάλωσης 

οστρακοειδών που είχαν ως τροφή τοξικά είδη φυτοπλαγκτού έγινε το 1793, όταν ο 

Captain G. Vancouver και το πλήρωµά του προσάραξαν στις ακτές του Καναδά. Στις 

σηµειώσεις του αναφέρει ότι υπήρχε θρησκευτική απαγόρευση στη φυλή των 

Ινδιάνων της περιοχής για κατανάλωση των οστρακοειδών, όταν το θαλασσινό νερό 

παρουσίαζε βιοφωτισµό (βιολογική παραγωγή φωτός), εξαιτίας της µεγάλης αύξησης 

του φυτοπλαγκτού. 

Η δυνατότητα ύπαρξης της βιόσφαιρας προϋποθέτει συνεχή παροχή 

ενέργειας. Πηγή αυτής της ενέργειας είναι η ηλιακή ακτινοβολία που φτάνει στη Γη. 

Η ενέργεια αυτή θα περνούσε σχεδόν ανεκµετάλλευτη αν δεν υπήρχε ένας Γήινος 

µηχανισµός που να τη δεσµεύει και να την καθιστά κατάλληλη για χρήση από τη 

βιόσφαιρα. Η φωτοσυνθετική διαδικασία αποτελεί τη µοναδική αξιόπιστη ενεργειακή 

οδό για τη δέσµευση της ηλιακής ενέργειας και τη διοχέτευσή της στους οργανισµούς 

σε εκµεταλλεύσιµη από αυτούς µορφή. Εδώ ακριβώς έγκειται η σπουδαιότητα της 

φωτοσυνθετικής διαδικασίας για τον πλανήτη µας.  

Οι αυξανόµενες, µε την πάροδο του χρόνου, ενεργειακές ανάγκες του 

ανθρώπου επιβάλλουν στη φωτοσύνθεση να παίξει ενεργότερο ρόλο µέσω της 

αύξησης της παραγωγής και της παραγωγικότητάς της. 

Η ορθολογιστική διαχείριση για την αξιοποίηση της φωτοσύνθεσης και της 

ανάπτυξης του φυτοπλαγκτού απαιτεί την πληρέστερη κατανόηση τους και την 

ακριβέστερη µαθηµατική περιγραφή τους.  

Η παρούσα µελέτη φιλοδοξεί να συνεισφέρει σ’ αυτή την προσπάθεια µέσω 

µιας απλής αλλά ρεαλιστικής µαθηµατικής µοντελοποίησης της φωτοσύνθεσης και 

της ανάπτυξης του φυτοπλαγκτού.  
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1.2   ΜΑΘΗΜΑΤΙΚΗ   ΜΟΝΤΕΛΟΠΟΙΗΣΗ 

1.2.1  Γενικά 

Οι συνθήκες της ανθρώπινης ζωής βελτιώθηκαν δραστικά µετά την 

ανακάλυψη ότι ήταν δυνατό η φύση να αναλυθεί και να περιγραφεί µαθηµατικά. 

Όταν τα ευρήµατα της επιστηµονικής αναζήτησης εκφράζονται µε µαθηµατικούς 

όρους, είναι αναµφισβήτητα και µπορεί να επαληθευτούν ή να αναιρεθούν µε το 

πείραµα. Οι µαθηµατικές µέθοδοι και ο πειραµατισµός επέφεραν τις µεγάλες 

επιστηµονικές επιτυχίες (Hewitt, 1994). Η δηµιουργία σχηµατικών και µαθηµατικών 

µοντέλων που περιγράφουν διαδικασίες και διεργασίες που συµβαίνουν στη φύση, 

τόσο στον άβιο όσο και στον έµβιο κόσµο, είναι µια παλιά ιστορία που βασίζεται 

στην αναζήτηση των ανθρώπων να µελετήσουν µε ενιαίο και προβλέψιµο τρόπο ότι 

συµβαίνει στη φύση. Η περιγραφή µε κοµψές, ακριβείς και γεµάτες περιεχόµενο 

µαθηµατικές σχέσεις, ξεκίνησε από τη Φυσική και επεκτάθηκε σε όλες τις επιστήµες. 

Η Φυσική έχει ορίσει µια σειρά από πρότυπα για να εξηγήσει και να 

περιγράψει µε ενιαίο τρόπο, κάθε φορά, µια σειρά φαινοµένων ή/και καταστάσεων. 

Μερικά από αυτά τα πρότυπα είναι τα παρακάτω: 

• Το µοντέλο του ιδανικού αερίου, που περιγράφει µε ενιαίο τρόπο τη 

συµπεριφορά (καταστάσεις ισορροπίας και µεταβολές) των αερίων σε 

συνήθεις συνθήκες. 

• Τα ατοµικά πρότυπα, που περιγράφουν τη δοµή του ατόµου κάθε χηµικού 

στοιχείου και τις αλληλεπιδράσεις µε το περιβάλλον του. 

• Τα πυρηνικά πρότυπα, που περιγράφουν τη δοµή του πυρήνα  και 

προσπαθούν να εξηγήσουν και να προβλέψουν τη σταθερότητα ή την 

αστάθειά του. 

• Το µοντέλο του απλού αρµονικού ταλαντωτή της κβαντοµηχανικής για τη 

µαθηµατική περιγραφή µικρών αποµακρύνσεων σωµατιδίων από τη θέση 

ευσταθούς ισορροπίας τους κ.ά.   

Όπως ήταν αναµενόµενο το δρόµο της Φυσικής ακολούθησαν και άλλες επιστήµες 

όπως η Χηµεία (π.χ. µοριακά µοντέλα) ή η Βιολογία (π.χ. µοντέλο της διπλής έλικας 

του DNA). 
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Ένα µοντέλο για να είναι «καλό» πρέπει: 

1. Να είναι το απλούστερο δυνατό 

2. Να µην έρχεται σε αντίθεση µε καλά θεµελιωµένους νόµους και αρχές 

της φυσικής ή των άλλων επιστηµών 

3. Να αφήνει περιθώρια για παραπέρα µελέτη, για προεκτάσεις, για 

εξειδίκευση και για πειραµατικό έλεγχο. 

Η πειραµατική απόρριψη ενός µοντέλου είναι σοβαρός λόγος για τη βελτίωση 

ή την αναµόρφωση ή ακόµη και την ολοκληρωτική αντικατάσταση του. Απεναντίας, 

η πειραµατική επιβεβαίωση του µοντέλου, παρότι αποτελεί ένδειξη, δεν πρέπει να 

εκλαµβάνεται σαν απόδειξη για την ορθότητά του, όσο καλή και αν είναι η 

προσαρµογή του µε τα πειραµατικά δεδοµένα. Όπως αναφέρει και ο Kooijman 

(2000), οι ικανοποιητικές περιγραφές των πειραµατικών δεδοµένων από ένα µοντέλο 

δεν µπορούν να θεωρηθούν απόδειξη της επιτυχίας του. 

 Κλασσικό παράδειγµα που υποστηρίζει τον τελευταίο ισχυρισµό αποτελεί το 

πλανητικό µοντέλο του Rutherford για το άτοµο. Ο Rutherford, λαµβάνοντας υπόψη 

τα πειράµατα σκέδασης σωµατίων α (πυρήνες 4
2 He ) σε λεπτά φύλλα χρυσού (Au) 

που πραγµατοποίησαν οι Geiger και Marsden το 1911 στο εργαστήριο που διεύθυνε, 

κατάφερε να καταρρίψει το υπάρχον µέχρι τότε ατοµικό µοντέλο του Thompson και 

να διατυπώσει το δικό του (Χαραλάµπους, 1981). Οι προβλέψεις του µοντέλου 

Rutherford για το άτοµο παρουσίαζαν εξαιρετική ταύτιση µε τα πειραµατικά 

δεδοµένα, όπως φαίνεται στην Εικόνα 1.1.  

 

 
 
 

Εικόνα 1.1  Η ενεργός διατοµή 
σκέδασης σωµάτιων α σε λεπτά φύλλα 
χρυσού, σαν συνάρτηση της γωνίας 
σκέδασης, σύµφωνα µε το ατοµικό 
µοντέλο Rutherford (συνεχής γραµµή). 
Οι µετρήσεις από το πείραµα Geiger-
Mersden δείχνονται σαν σηµεία στο 
ίδιο διάγραµµα.  
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Παρά ταύτα το µοντέλο Rutherford καταρρίφθηκε µόλις δύο χρόνια αργότερα 

(1913) και αντικαταστάθηκε από το µοντέλο του Bohr, για τον εξής λόγο: αν το 

µοντέλο του Rutherford ήταν σωστό θα έπρεπε, σύµφωνα µε την καλά θεµελιωµένη 

θεωρία του Maxwell, τα ηλεκτρόνια του ατόµου να διαγράφουν σπειροειδή τροχιά 

και να πέφτουν στον πυρήνα. Το µοντέλο του Rutherford δεν µπορούσε να εξηγήσει 

γιατί κάτι τέτοιο δεν συµβαίνει στην πράξη µε αποτέλεσµα να καταρριφθεί.  

 Από την άλλη µεριά, οι αποκλίσεις µεταξύ των προβλέψεων ενός µοντέλου 

και των πειραµατικών δεδοµένων δεν σηµαίνει αναγκαστικά ότι το µοντέλο είναι 

λάθος. Αν πρόκειται για βιολογικό µοντέλο, οι αποκλίσεις µπορεί να απορρέουν είτε 

από τη βιολογική µεταβλητότητα και τα πειραµατικά σφάλµατα, είτε από την έλλειψη 

κατάλληλης διασύνδεσης µεταξύ του µοντέλου και του πειράµατος (Zonneveld, 

1998a). Βέβαια, στην περίπτωση που είναι γνωστό το µέγεθος του πειραµατικού 

σφάλµατος, µπορούµε να αποτιµήσουµε το µέγεθος της έλλειψης κατάλληλης 

διασύνδεσης. Σε κάποιες περιπτώσεις πάντως η διαφωνία µοντέλου-δεδοµένων 

µπορεί να οφείλεται, αποκλειστικά, στα πειραµατικά δεδοµένα είτε λόγω του ότι 

αυτά παρουσιάζουν έντονη µεταβλητότητα, είτε λόγω του ότι είναι αντιφατικά.   

 Οι έννοιες της επιστήµης δεν χαράσσονται στην πέτρα για πάντα, αλλά 

µεταβάλλονται. Οι επιστηµονικές ιδέες εξελίσσονται καθώς περνούν από διάφορα 

στάδια επαναπροσδιορισµού και εκλέπτυνσης. Αυτό αποτελεί δύναµη της επιστήµης 

και όχι αδυναµία. Η επιστήµη δεν έχει στόχο να υπερασπίζεται πεποιθήσεις, αλλά να 

τις βελτιώνει. Οι καλύτερες θεωρίες έχουν συγκροτηθεί απ΄ όσους αντικρίζουν έντιµα 

τα γεγονότα. Κατά τον θεµελιώδη κανόνα της επιστήµης, πρέπει να είναι δυνατή η 

κριτική όλων των ισχυρισµών και να είναι δυνατό, τουλάχιστον καταρχήν, να 

αποδειχτούν λάθος (Hewitt, 1994). Για παράδειγµα, αν κάποιος ισχυρίζεται πως µια 

διαδικασία έχει ένα συγκεκριµένο αποτέλεσµα, πρέπει να είναι δυνατόν, πρώτα απ΄ 

όλα, να πραγµατοποιήσουµε µια διαδικασία που θα επιβεβαιώσει ή θα αναιρέσει τον 

ισχυρισµό. Επιστηµονικός είναι ο ισχυρισµός που αφήνει το περιθώριο να αποδειχτεί 

λάθος µε κάποιο πείραµα. Ο ∆αρβίνος λόγου χάρη ισχυρίστηκε πως οι µορφές της 

ζωής εξελίσσονται από απλούστερες σε πολυπλοκότερες. Αυτό θα µπορούσε να 

αποδειχτεί λάθος αν οι παλαιοντολόγοι έβρισκαν πως οι πολυπλοκότερες µορφές 

ζωής εµφανίστηκαν πριν από τις απλούστερες όµοιές τους. Όπως αποδεικνύεται, οι 

λιγότερο πολύπλοκες µορφές ζωής προηγούνται χρονολογικά των πολυπλοκότερων, 

άρα ο ισχυρισµός αυτός δεν είναι λάθος.  



 14

 Οι επιστήµονες πρέπει να αποδέχονται τα γεγονότα ακόµη και όταν θα τα 

ήθελαν διαφορετικά. Πρέπει να προσπαθούν να διακρίνουν τι βλέπουν από το τι 

επιθυµούν να δουν, γιατί η ικανότητα της ανθρωπότητας για αυταπάτες είναι 

απέραντη. Αργά ή γρήγορα τα λάθη (και τα ψέµατα) θα αποκαλυφτούν. Η τιµιότητα, 

τόσο αναγκαία για την πρόοδο της επιστήµης, αποτελεί προσωπικό συµφέρον για 

τους επιστήµονες. 

 

1.2.2   Βιολογική πολυπλοκότητα  

Η Βιολογία, κατά πολλούς κυρίαρχη επιστήµη του 21ου αιώνα, µελετά τους 

ζωντανούς οργανισµούς και τις αλληλεπιδράσεις τόσο µεταξύ τους όσο και µε το 

εκάστοτε αβιοτικό τους περιβάλλον.  

Ο έµβιος κόσµος είναι πολύ σύνθετος και ευµετάβλητος για να µελετηθεί 

ενιαία, έτσι η Βιολογική επιστήµη υποδιαιρείται σε επιµέρους κλάδους µελέτης των 

οργανισµών. Ένα κριτήριο για αυτή τη διαίρεση είναι το επίπεδο οργάνωσης των 

ζωντανών οργανισµών.  

Γενικά, µπορούµε να διακρίνουµε τρία επίπεδα οργάνωσης των ζωντανών 

οργανισµών, µε αυξανόµενο βαθµό πολυπλοκότητας: 

1. Το επίπεδο του κυττάρου (cellular level), που εξετάζεται από την 

κυτταρική και µοριακή Βιολογία.  

2. Το επίπεδο του οργανισµού-ατόµου (individual level) που εξετάζεται 

από κλάδους της βιολογίας όπως η φυσιολογία και ανατοµία. 

3. Το πληθυσµιακό επίπεδο (population level), που εξετάζεται από την 

πληθυσµιακή Βιολογία. 

Οι βιοενεργειακές ροές µπορούν να µελετηθούν σε κάθε ένα από τα επίπεδα 

οργάνωσης της ζωής (Zonneveld, 1992). Στο µοριακό επίπεδο µελετάται η χηµική 

διαδικασία της τροφοληψίας και η πορεία ροής της ενέργειας. Στο ατοµικό επίπεδο 

µελετάται η κατανοµή της αφοµοιούµενης ενέργειας, σε ανάπτυξη, διατήρηση, 

αναπαραγωγή και αποθήκευση. Σε πληθυσµιακό επίπεδο µελετούνται οι ροές 

ενέργειας τόσο µέσα στον πληθυσµό όσο και µεταξύ των πληθυσµών. Σε κάθε 

περίπτωση πάντως, οι ενεργειακές ροές διαπερνούν τα όρια των επιπέδων οργάνωσης 

των οργανισµών. 

Οι ενεργειακές ροές στους ζωντανούς οργανισµούς είναι δύσκολο να 

µετρηθούν και ακόµη πιο δύσκολο να ερµηνευτούν (Kooijman, 2000). Ας 

αναφέρουµε επιγραµµατικά µερικές από τις ανακύπτουσες δυσκολίες. 
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• Με πλήρη καύση της τροφής είναι δυνατή η µέτρηση του 

θερµοδυναµικού ενεργειακού περιεχοµένου της. Όµως, η 

µετρούµενη ποσότητα µας δείχνει µόνο ότι ο οργανισµός δεν 

µπορεί να αντλήσει  από την τροφή ποσό ενέργειας µεγαλύτερο 

από αυτό το όριο καθώς η καύση στον οργανισµό δεν είναι 

πλήρης. 

• Η διαφορά µεταξύ του ενεργειακού περιεχόµενου της τροφής 

και των απεκκρίσεων είναι µόλις το ανώτερο όριο για την 

τροφοληψία του οργανισµού, επειδή υπάρχουν ενεργειακές 

απώλειες στη διάρκεια της πέψης.  

• Η ανάπτυξη απαιτεί ενεργειακή επένδυση που κατά ένα µέρος 

εµφανίζεται σαν νεοσυντιθέµενη βιοµάζα. Ενέργεια επενδύεται 

επίσης για τη δόµηση της νέας βιοµάζας. Ένα µέρος από αυτή 

την ενέργεια χάνεται κατά τη διάρκεια της ανάπτυξης λόγω 

υποβάθµισής της σε θερµότητα. Τα κύτταρα έχουν πολύ 

οργανωµένη δοµή και η πληροφορία που περιέχεται σε αυτή τη 

δοµή δεν µπορεί να µετρηθεί µε το θερµιδόµετρο.  

Οι µη αυθόρµητες θερµοδυναµικές διαδικασίες, όπως η σύνθεση νέας 

βιοµάζας, µπορούν να µελετηθούν µε το νόµο που διατύπωσε ο Gibbs το 1878:   

   dG=dH-T dS⋅      

Οι ποσότητες dG, dH, dS είναι  οι µεταβολές της ελεύθερης ενέργειας G, της 

ενθαλπίας Η και της εντροπίας S αντίστοιχα, υπό σταθερή θερµοκρασία Τ. 

Ο νόµος του Gibbs προκύπτει από το 2ο νόµο της θερµοδυναµικής. Το πρόσηµο της 

dG καθορίζει αν µια χηµική αντίδραση είναι αυθόρµητη ή όχι (Ebbing et al., 2002; 

Atkins, 1998). 

 Οι χηµικές αντιδράσεις που λαµβάνουν χώρα στους ζωντανούς οργανισµούς 

καταλύονται από ένζυµα. Σχεδόν όλα τα ένζυµα είναι πρωτεϊνικά µόρια µε 

γραµµοµοριακές µάζες που ξεπερνούν το ένα εκατοµµύριο amu. Τα ένζυµα 

χαρακτηρίζονται από υψηλή εξειδίκευση, αφού κάθε ένζυµο δρα µόνο πάνω σε µια 

ορισµένη ουσία, ή ορισµένο τύπο ουσιών, καταλύοντας µια συγκεκριµένη αντίδραση 

τους. Η ουσία της οποίας την αντίδραση καταλύει το ένζυµο ονοµάζεται υπόστρωµα. 

Το µόριο του υποστρώµατος συνδέεται σε συγκεκριµένη περιοχή του µορίου του 

ενζύµου που ονοµάζεται ενεργό κέντρο σχηµατίζοντας ένα σύµπλοκο ενζύµου-
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υποστρώµατος. Το ενεργό κέντρο του ενζύµου ‘αναγνωρίζει’ το υπόστρωµα και 

προσδίδει στο ένζυµο την εξειδίκευσή του. Το ένζυµο δεν προκαλεί την χηµική 

αντίδραση αλλά µειώνει την απαιτούµενη ενέργεια ενεργοποίησης των αντιδρώντων 

έτσι ώστε να αυξηθεί, τελικά, η ταχύτητα της αντίδρασης.        

 Η µεγάλη δυσκολία στη µελέτη των βιολογικών συστηµάτων έγκειται στο 

γεγονός ότι καθετί εξαρτάται από οτιδήποτε άλλο. Κάθε παράγοντας που δεν 

λαµβάνεται υπόψη κατά τη µελέτη ενός βιολογικού συστήµατος µπορεί τελικά να 

αποδειχτεί ότι επηρεάζει σηµαντικά το σύστηµα, οπότε κακώς αγνοήθηκε. Από την 

άλλη µεριά ο συνυπολογισµός όσο το δυνατόν περισσότερων παραγόντων 

µεγιστοποιεί την πολυπλοκότητα του προβλήµατος χωρίς να εξασφαλίζει την 

ακρίβεια της λύσης που θα προκύψει. Το ιδανικό στη µελέτη των βιολογικών 

συστηµάτων είναι να αγνοήσει κανείς όσο το δυνατό περισσότερους παράγοντες 

χωρίς να χάσει τους ουσιαστικούς παράγοντες που επηρεάζουν το υπό µελέτη 

σύστηµα (Kooijman, 2000).      

 

1.2.3 Μαθηµατικά µοντέλα στη Βιολογία  

Η χρησιµοποίηση της γλώσσας των µαθηµατικών για την περιγραφή των 

βιολογικών συστηµάτων µπορεί να αποδειχτεί πολύ χρήσιµη (Kooijman, 2000).  Αν η 

µαθηµατική µοντελοποίηση αποσκοπεί µόνο στο να περιγράψει πειραµατικά 

δεδοµένα, το µοντέλο που θα προκύψει θα είναι εµπειρικό και είναι καταδικασµένο 

να µην έχει ευρεία εφαρµογή. Αν η µαθηµατική µοντελοποίηση βασίζεται στη µελέτη 

των υποκείµενων βιολογικών µηχανισµών και κατ΄ επέκταση σε µια θεωρία που 

δοµείται από ένα σύνολο παραδοχών, το µοντέλο που θα προκύψει θα είναι 

µηχανιστικό και µπορεί να τύχει ευρείας εφαρµογής εφόσον οι προβλέψεις του είναι 

σωστές. 

Τα φυσικά µεγέθη που χρησιµοποιούνται για τη µαθηµατική µοντελοποίηση 

είναι εκτατικές ή/και εντατικές µεταβλητές. Οι εκτατικές µεταβλητές εξαρτώνται από 

το µέγεθος του  υπό µελέτη συστήµατος. Τέτοια φυσικά µεγέθη είναι η µάζα, ο 

όγκος, η ενέργεια, ο αριθµός ατόµων ενός πληθυσµού κ.α. Οι εντατικές µεταβλητές  

δεν εξαρτώνται από το µέγεθος του υπό µελέτη συστήµατος. Τέτοια φυσικά µεγέθη 

είναι η πυκνότητα, η θερµοκρασία, η πίεση, το ιξώδες, η συγκέντρωση ενός 

υποστρώµατος κ.α. Μπορούµε να προσθέσουµε οµοειδείς εκτατικές µεταβλητές π.χ. 

µάζες, ενώ δεν µπορούµε να προσθέσουµε εντατικές µεταβλητές όπως π.χ. 

πυκνότητες (Kooijman, 2000). Ένα άλλο σηµείο που πρέπει να προσέχει κάποιος 
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κατά την ανάπτυξη του µοντέλου είναι οι µονάδες µέτρησης. Κάθε µαθηµατική 

σχέση οφείλει να µην παραβιάζει τους κανόνες της διαστατικής ανάλυσης. Π.χ. σε 

ένα άθροισµα πρέπει όλοι οι όροι να έχουν τις ίδιες διαστάσεις π.χ. όλοι οι όροι να 

έχουν διαστάσεις ενέργεια επί χρόνος. Τα εµπειρικά µοντέλα, πολλές φορές, 

παραβιάζουν τους κανόνες της διαστατικής ανάλυσης και αυτό είναι ένα επιπλέον 

πρόβληµα τους. 

Τα φυσικά µεγέθη που χρησιµοποιεί ένα µοντέλο µπορεί να είναι είτε 

µεταβλητές κατάστασης, δηλαδή φυσικά µεγέθη που περιγράφουν την κατάσταση 

του συστήµατος κάθε χρονική στιγµή, είτε παράµετροι, δηλαδή µεγέθη που 

επηρεάζουν ή και χαρακτηρίζουν το σύστηµα και τις διεργασίες που λαµβάνουν χώρα 

σε αυτό. Οι παράµετροι, παρότι είναι συνήθως σταθερές,  µπορούν και να 

µεταβάλλονται είτε χρονικά είτε χωρικά είτε χωροχρονικά (Kooijman, 2000).     

Η ανάπτυξη µηχανιστικών µαθηµατικών µοντέλων που αποσκοπούν στην 

περιγραφή της δοµής και της λειτουργίας βιολογικών συστηµάτων είναι µάλλον 

τέχνη παρά τεχνική, αφού βασίζεται στην έµπνευση του δηµιουργού τους να 

απλοποιήσει βιολογικές διεργασίες και διαδικασίες χωρίς να χάσει την επαφή µε την 

πραγµατικότητα. Οι µοντελιστές οφείλουν να ξεπεράσουν το δίληµµα της 

γενικότητας του µοντέλου ή της εξειδίκευσής του (Kooijman, 2000). Το γενικό 

µοντέλο θα είναι απλό και θα έχει ευρεία εφαρµογή αλλά δε θα δίνει ακριβείς 

προβλέψεις σε επιµέρους εφαρµογές, ενώ το εξειδικευµένο µοντέλο θα είναι 

πολύπλοκο και θα δίνει ακριβείς προβλέψεις αλλά δεν θα έχει ευρεία εφαρµογή.   

Ένας από τους σκοπούς της θεωρητικής βιολογίας είναι να συσχετίσει 

διαδικασίες που συµβαίνουν στα διαφορετικά επίπεδα οργάνωσης της ζωής δηλαδή 

στο επίπεδο των µορίων, των κυττάρων, των οργανισµών-ατόµων, των πληθυσµών 

και των οικοσυστηµάτων. Επί παραδείγµατι, ο κυτταρικός κύκλος µπορεί να 

περιγραφεί σε σχέση µε µια σειρά από µοριακά συµβάντα και οι πληθυσµιακές 

δυναµικές µπορούν να βασιστούν στις δυναµικές των οργανισµών-ατόµων καθώς 

αυτοί αλληλεπιδρούν µε το περιβάλλον τους (Nisbet et al., 2000). Παρά το ότι τα 

ερωτήµατα είναι διαφορετικά σε κάθε επίπεδο οργάνωσης, ισχύουν αµετάβλητες δύο 

βασικές αρχές:  

1. τα βιολογικά συστήµατα υπακούουν στους νόµους της θερµοδυναµικής και 

2. οι βιολογικές οντότητες είναι το αποτέλεσµα εξελικτικών διαδικασιών.  

Οι ροές ενέργειας και µάζας που καθορίζονται από τους νόµους της θερµοδυναµικής 

γίνονται αντιληπτοί ευκολότερα στο επίπεδο του οργανισµού-ατόµου, ενόσω η 
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εξέλιξη δρα καθοριστικά στην προετοιµασία για αναπαραγωγή και τη βιωσιµότητα 

των οργανισµών-ατόµων. Εποµένως, ένα γενικό µοντέλο που περιγράφει την 

πρόσληψη ενέργειας από ένα οργανισµό-άτοµο και τη χρησιµοποίησή της για 

ανάπτυξη, αναπαραγωγή και επιβίωση έχει τη δυναµική να συνδεθεί µε διαδικασίες 

που συµβαίνουν στα άλλα επίπεδα οργάνωσης.   

 Σύµφωνα µε τον Kooijman, 2000, το βασικό επίπεδο οργάνωσης της ζωής 

είναι το επίπεδο του οργανισµού-ατόµου (individual level) επειδή σε αυτό το επίπεδο 

οργάνωσης είναι σχετικά εύκολο να γίνουν ισοζύγια µάζας. Ας µην ξεχνάµε ότι οι 

νόµοι διατήρησης της µάζας και της ενέργειας είναι από τους λίγους ισχυρούς νόµους 

που διαθέτει η Βιολογία. Στο κυτταρικό και στο πληθυσµιακό επίπεδο είναι πολύ πιο 

δύσκολο να µετρηθούν και να µοντελοποιηθούν, απευθείας, οι ροές µάζας και 

ενέργειας. Εξ΄ άλλου ο οργανισµός-άτοµο είναι συνήθως αποµονωµένη οντότητα 

οπότε είναι σχετικά εύκολο να προσδιοριστούν σχέσεις ενεργειακών εισροών και 

εκροών, τουλάχιστον ποσοτικά. Τόσο στο κυτταρικό όσο και στο πληθυσµιακό 

επίπεδο είναι πολύ δύσκολο να βρούµε συστήµατα που να είναι αρκετά ανεξάρτητα 

από άλλα ώστε να µπορούµε να τα θεωρήσουµε αποµονωµένα (Zonneveld, 1992). 

Η περιγραφή της δοµής και της λειτουργίας των οργανισµών στο επίπεδο του 

οργανισµού-ατόµου γίνεται από τα αποκαλούµενα ατοµικά µοντέλα (individual 

models). Αναπτύσσοντας ένα κατάλληλο ατοµικό µπορούµε στη συνέχεια να το 

χρησιµοποιήσουµε για να κάνουµε προβλέψεις σε πληθυσµιακό επίπεδο και σε 

επίπεδο οικοσυστήµατος από τη µια και σε κυτταρικό και µοριακό επίπεδο από την 

άλλη (Kooijman, 2000). 

Τα ατοµικά µοντέλα που αναπτύχθηκαν αρχικά για να περιγράψουν τα 

ενεργειακά ισοζύγια του οργανισµού-ατόµου βασίζονταν στη θερµοδυναµική 

(κλασσική προσέγγιση). Υποθέτοντας ότι ο οργανισµός βρίσκεται σε κατάσταση 

ισορροπίας (steady state), η καθαρή ενεργειακή ανταλλαγή περιγράφεται από τη 

σχέση:        

C=P+R+F+U , 

όπου C, P, R, F και U είναι τα ενεργειακά ισοδύναµα της τροφοληψίας, της 

παραγωγής, της θερµικής απώλειας λόγω µεταβολισµού, των περιττωµάτων και των 

άλλων ζωικών απεκκριµάτων αντίστοιχα (Zonneveld, 1992). Η παραγωγή P µπορεί 

να υποδιαιρεθεί σε ανάπτυξη (growth) και αναπαραγωγική παραγωγή (reproductive 

production). Ένα µέρος της ενέργειας που προσλαµβάνεται µε την τροφή δε µένει 

στον οργανισµό αλλά αποβάλλεται σαν περιττώµατα. Η διαφορά µεταξύ του 
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ενεργειακού περιεχόµενου της τροφής και των περιττωµάτων καλείται µερίδιο 

απορρόφησης (absorbed ration) και συµβολίζεται συνήθως µε Α. Συµβαίνουν όµως 

απώλειες ενέργειας τόσο µέσω της απέκκρισης όσο και µέσω ειδικών δυναµικών 

φαινοµένων (π.χ. η ανεπαίσθητη αύξηση της παραγωγής θερµότητας µετά την 

τροφοληψία) και η ενέργεια που αποµένει ονοµάζεται µερίδιο αφοµοίωσης 

(assimilation ration) ή αλλιώς φυσιολογικά χρήσιµο µερίδιο. Η αφοµοιωµένη 

ενέργεια µπορεί να χωριστεί σε τρία µέρη: i) την ενέργεια που χάνεται 

(υποβαθµίζεται σε θερµότητα) για τη διατήρηση των λειτουργιών του οργανισµού, 

και το πλεόνασµα σε ii) σωµατική παραγωγή και iii) παραγωγή γαµετών. 

Η παραπάνω προσέγγιση που χαρακτηρίζεται σαν κλασσική προσέγγιση, έναντι 

της δυναµικής προσέγγισης που θα αναπτυχθεί παρακάτω, παρουσιάζει αρκετά 

µειονεκτήµατα αφού δεν λαµβάνει υπόψη της ότι: 

1. Οι οργανισµοί σπάνια βρίσκονται σε κατάσταση ισορροπίας. Ειδικά 

δε, κατά την ανάπτυξή τους ποτέ δεν βρίσκονται σε κατάσταση 

ισορροπίας. 

2. Οι οργανισµοί αποθηκεύουν ενέργεια µε σκοπό να την 

χρησιµοποιήσουν σε συνθήκες έλλειψης τροφής. 

3. ∆εν αφήνει περιθώρια προβλέψεων για την αλλαγή του ισοζυγίου 

λόγω αλλαγής στην πυκνότητα της τροφής ή λόγω αύξησης του 

µεγέθους του οργανισµού-ατόµου. 

4. Απαιτείται επιπλέον ποσό ενέργειας για τη λειτουργική οργάνωση των 

σωµατικών ιστών, εποµένως το κόστος κάθε µοναδιαίας νέας 

ποσότητας βιοµάζας είναι πολύ υψηλότερο από το ενεργειακό 

περιεχόµενό της. 

Το πλεονέκτηµα της κλασσικής προσέγγισης είναι ότι δε χρειάζονται επιπλέον 

παραδοχές πέραν της κατάστασης ισορροπίας και του πρώτου νόµου της 

θερµοδυναµικής. Όµως, το πλεονέκτηµα αυτό εξανεµίζεται ακόµη και αν 

ξεπεραστούν τα υπόλοιπα προβλήµατά της γιατί παραµένει η βασική αβλεψία της 

που ακούει στο όνοµα: οργανισµός-άτοµο σε κατάσταση στατικής ισορροπίας. 

Τα παραπάνω αναδεικνύουν την αναγκαιότητα για µια συνολικά διαφορετική 

προσέγγιση της περιγραφής του ενεργειακού ισοζυγίου του οργανισµού-ατόµου. Η 

προσέγγιση αυτή βασίζεται στα δυναµικά φαινόµενα που καθορίζουν το ενεργειακό 

ισοζύγιο ενός οργανισµού-ατόµου και ονοµάζονται δυναµικά µοντέλα ενεργειακού 

ισοζυγίου (Dynamic Energy Budget individual models). Τέτοια µοντέλα έχουν 



 20

αναπτυχθεί από τον Kooijman (1986, 2000), τους Lika και  Nisbet (2000), τους Ross 

and Nisbet (1990) και άλλους. Τα µοντέλα αυτά περιγράφουν µεταβολές στο χρόνο 

και βασίζονται στη θεωρία των δυναµικών ενεργειακών ισοζυγίων (Dynamic Energy 

Budgets theory) οι βασικές αρχές της οποίας θα αναπτυχθούν παρακάτω. 

Η ανάπτυξη ατοµικών µοντέλων δυναµικού ενεργειακού ισοζυγίου (DEB) 

που θα δίνουν ακριβείς προβλέψεις για τη δοµή και τη λειτουργία των οργανισµών 

αποτελεί ισχυρό κίνητρο για κάποιον που θέλει να ασχοληθεί µε την τέχνη που 

λέγεται, µαθηµατική µοντελοποίηση των ζωντανών οργανισµών.  

Ένα επιτυχηµένο DEB ατοµικό µοντέλο µπορεί στη συνέχεια να 

χρησιµοποιηθεί σαν βάση για την ανάπτυξη ενός δυναµικού πληθυσµιακού µοντέλου 

που θα δίνει προβλέψεις σε φαινόµενα που παρατηρούνται µόνο ή και σε 

πληθυσµούς. 
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1.3   ΣΚΟΠΟΣ ΤΗΣ ΠΑΡΟΥΣΑΣ ΕΡΓΑΣΙΑΣ 

Η παρούσα εργασία αποσκοπεί στην ανάπτυξη ενός DEB ατοµικού µοντέλου 

για τους µονοκύτταρους ευκαρυωτικούς φυτοπλακτονικούς οργανισµούς 

(µικροφύκη) που να προβλέπει µε επιτυχία τις αποκρίσεις του οργανισµού-ατόµου σε 

διαφορετικές συνθήκες ανάπτυξης.  

Οι συνθήκες ανάπτυξης αναφέρονται τόσο στη φωτεινή ένταση  κάτω από την 

οποία αναπτύσσεται το κύτταρο όσο και στη συγκέντρωση 2CO  στο εξωτερικό 

περιβάλλον του κυττάρου.  

Οι συνθήκες µπορούν να µεταβάλλονται στη διάρκεια της ανάπτυξης του 

οργανισµού µπορούν όµως να παραµένουν και σταθερές.  

Οι προβλέψεις του µοντέλου δεν θα αφορούν πολύ υψηλές φωτεινές εντάσεις 

γιατί τότε παρατηρείται το φαινόµενο της φωτοαναστολής που είναι έξω από τους 

σκοπούς της παρούσας εργασίας. Η φωτοαναστολή είναι ένα φαινόµενο µε ιδιαίτερο 

ενδιαφέρον και αφορά στην απόκριση του φωτοσυνθετικού οργανισµού όταν βρεθεί 

σε συνθήκες πολύ υψηλής φωτεινής έντασης προκειµένου να αποφευχθεί η 

καταστροφή του φωτοσυνθετικού του µηχανισµού, γι’ αυτό θα αποτελέσει 

αντικείµενο µιας επόµενης εργασίας. Εξάλλου είναι πιθανόν να παρατηρείται 

αντίστοιχο φαινόµενο και σε πολύ υψηλές συγκεντρώσεις 2CO  οπότε επιβάλλεται η 

ιδιαίτερη µελέτη αυτών των φαινοµένων. 

Οι αποκρίσεις του φωτοσυνθετικού οργανισµού σε διαφορετικές συνθήκες 

φωτισµού συναντούνται στην Ελληνική βιβλιογραφία µε τους όρους 

φωτοπροσαρµογή και φωτοεγκλιµατισµός. Στη διεθνή βιβλιογραφία αναφέρονται 

συνήθως σαν photoadaptation και photoacclimation, όµως αναφέρονται και σαν 

short-term adaptation (µικρής διάρκειας ή βραχυπρόθεσµη προσαρµογή) και long-

term acclimation (µεγάλης διάρκειας προσαρµογή). Η  short-term adaptation αφορά 

στις αποκρίσεις τους φωτοσυνθετικού µηχανισµού όταν αλλάζει γρήγορα η φωτεινή 

ένταση (Ι) στην οποία είναι εκτεθειµένος ο οργανισµός, ενώ η long-term acclimation 

αφορά στις αποκρίσεις του όταν ο οργανισµός είναι εκτεθειµένος σε σταθερή 

φωτεινή ένταση Ι για µεγάλο χρονικό διάστηµα (>24 ώρες). Στην παρούσα µελέτη 

υιοθετούνται οι όροι short-term adaptation και long-term acclimation γιατί 

θεωρούνται σαφέστεροι έναντι των όρων photoadaptation και photoacclimation. 
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2.   ΦΩΤΟΣΥΝΘΕΤΙΚΟΣ   ΜΗΧΑΝΙΣΜΟΣ 

 

2.1    ΧΛΩΡΟΠΛΑΣΤΗΣ    

Ο φωτοσυνθετικός µηχανισµός των ευκαρυωτικών φωτοσυνθετικών 

κυττάρων βρίσκεται µέσα σε ειδικά οργανίδια, τους χλωροπλάστες (Staehelin and van 

der Staay,1996) (Εικόνα 2.1). Ο χλωροπλάστης περιβάλλεται από διπλή µεµβράνη, 

τον πλαστιδιακό φάκελο, που είναι αρκετά διαπερατός στο 2CO  (το 2CO  είναι το 

υπόστρωµα για τη σύνθεση των υδατανθράκων στη διάρκεια των σκοτεινών 

αντιδράσεων της φωτοσύνθεσης). Το θεµελιώδες υλικό του χλωροπλάστη ονοµάζεται 

στρώµα. Στο στρώµα βρίσκονται τα περισσότερα από τα ένζυµα που καταλύουν τις 

σκοτεινές αντιδράσεις. Το στρώµα διακόπτεται από αναδιπλώσεις της εσωτερικής 

µεµβράνης του πλαστιδιακού φακέλου που ονοµάζονται ελασµάτια. Κατά 

διαστήµατα, τα ελασµάτια δηµιουργούν µεµβρανώδεις σάκους, τα θυλακοειδή, που 

περιέχουν ένα εσωτερικό χώρο γνωστό ως µικροχώρο. Τα θυλακοειδή οργανώνονται 

σε στιβάδες που ονοµάζονται grana. Στις µεµβράνες των θυλακοειδών βρίσκονται οι 

φωτοσυνθετικές µονάδες.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

    

 

 

 

Εικόνα 2.1. ∆οµή χλωροπλάστη 
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2.2.    ΦΩΤΟΣΥΝΘΕΤΙΚΗ ΜΟΝΑ∆Α  (PSU) 

Κάθε φωτοσυνθετικός οργανισµός περιέχει οργανικές ενώσεις που έχουν την 

ικανότητα να απορροφούν την ορατή ακτινοβολία. Οι ενώσεις αυτές ονοµάζονται 

φωτοσυνθετικές χρωστικές. Στα ανώτερα φυτά οι φωτοσυνθετικές χρωστικές είναι 

χλωροφύλλες ( a και b) και καροτενοειδή (Douce and Joyard , 1996). Η χλωροφύλλη 

a (chl a) είναι πράσινη και η χλωροφύλλη b (chl b) κιτρινοπράσινη. Τα µέγιστα 

απορρόφησης σε διάλυµα ακετόνης είναι 663/430nm για τη chl a και 645/455nm για 

τη chl b. Τα καροτενοειδή είναι κίτρινες και πορτοκαλί χρωστικές και βρίσκονται σε 

όλα τα φωτοσυνθετικά κύτταρα. Τα καροτενοειδή είναι είτε υδρογονάνθρακες 

(καροτένια) είτε οξυγονοµένοι υδρογονάνθρακες (καροτενόλες ή ξανθοφύλλες) που 

περιέχουν αλυσίδες µε 40 άτοµα άνθρακα. Τα καροτενοειδή µπορούν να δώσουν την 

ενέργεια που απορροφούν στις χλωροφύλλες και επιπλέον έχουν την δυνατότητα να 

προστατεύουν τα µόρια των χλωροφυλλών όταν το κύτταρο βρεθεί σε συνθήκες 

έντονου φωτισµού (Φωτοαναστολή). Παρότι ακούγεται παράδοξο, οι υψηλές 

εντάσεις ορατής ακτινοβολίας µπορεί να επιφέρουν ζηµιές στο φωτοσυνθετικό 

µηχανισµό. Η φωτοαναστολή είναι ένα σύνολο διεργασιών που ξεκινά µε 

απενεργοποίηση αντιδράσεων µεταφοράς ηλεκτρονίων στο φωτοσύστηµα ΙΙ (PS II) 

και καταλήγει σε υποβάθµιση των πρωτεϊνών 1D  και 2D  του πυρήνα του 

φωτοσυστήµατος (Whitmarsh and Pakrasi, 1996). Η φωτοαναστολή αποσκοπεί στην 

προστασία και επιδιόρθωση του φωτοσυνθετικού µηχανισµού σε καταστάσεις 

έντονου φωτισµού και παρουσιάζει ιδιαίτερο ενδιαφέρον τόσο από βιολογική σκοπιά 

όσο και από τη σκοπιά της µαθηµατικής µοντελοποίησής της. 

Εκτός από τις φωτοσυνθετικές χρωστικές, ο φωτοσυνθετικός οργανισµός 

διαθέτει διάφορες πρωτεΐνες, λιπίδια, κινόνες και ιόντα που είναι σηµαντικά στη 

φωτοσυνθετική διαδικασία.  

Κάθε φωτοσυνθετική µονάδα αποτελείται από 4 σύµπλοκα ενζύµων/ 

πρωτεϊνών (Εικόνα 2.2): το φωτοσύστηµα ΙΙ ( PS II) µε το σύµπλοκο συλλογής 

φωτός (LHC II), το φωτοσύστηµα Ι (PS I), το κυτόχρωµα 6b f  (cyt 6b f ) και την 

ATP-άση (ATP synthase) (Ort et al., 1996).  

Τo PS II είναι ένα πολυπρωτεϊνικό σύµπλοκο που αποτελείται από το 

σύµπλοκο συλλογής φωτός (Light Harvesting Complex, LHC ΙΙ ) και τον πυρήνα του 

PS II (PS II core). Το LHC ΙΙ εντοπίζεται περιφερειακά του PS II, και περιέχει 

πρωτεΐνες, µόρια χλωροφύλλης a, χλωροφύλλης b και καροτενοειδών. Το LHC II 
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συνδέει τις µεµβράνες των θυλακοειδών και ελέγχει την κατανοµή της δεσµευµένης 

φωτεινής ενέργειας µεταξύ του PS II και του PS I. Ο πυρήνας του PS II είναι ένα 

πολυπεπτιδικό σύµπλοκο που περιλαµβάνει: το κέντρο αντίδρασης (περιοχή όπου 

πραγµατοποιείται ο πρωτογενής διαχωρισµός φορτίου), το σύµπλοκο έκλυσης 

οξυγόνου (περιοχή συσσώρευσης των οξειδωτικών ισοδύναµων που δηµιουργούνται 

κατά τις φωτοχηµικές αντιδράσεις), τις υδρόφοβες ή µεµβρανικές πρωτεΐνες και τις 

υδρόφιλες ή εξωτερικές πρωτεΐνες. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

    

 

 

Το PS I, στους ευκαρυωτικούς φωτοσυνθετικούς οργανισµούς αποτελείται 

από το σύµπλοκο συλλογής φωτός (Light Harvesting Complex, LHC I) και τον 

πυρήνα του PS I. Το LHC I περιέχει χλωροφύλλη b και δρα σαν βοηθητική 

φωτοσυλλεκτική κεραία. Το LHC I µεταφέρει την ενέργειά του στον πρωτογενή 

ηλεκτρονιοδότη του κέντρου αντίδρασης, 700P , που βρίσκεται στον πυρήνα του PS I. 

Ο πυρήνας του PS I περιέχει επίσης φωτοσυνθετικές χρωστικές (χλωροφύλλη a και β-

καροτένιο) και οξειδοαναγωγικούς παράγοντες. Οι ενώσεις αυτές είναι απαραίτητες 

για να επιτευχθεί η µεταφορά ηλεκτρονίων στο PS I (Ort et al., 1996).   

 Το κυτόχρωµα 6b f αποτελεί το ενδιάµεσο πρωτεϊνικό σύµπλοκο στην µη 

κυκλική φωτοσυνθετική µεταφορά ηλεκτρονίων.   

 Στους χλωροπλάστες, η ATP-άση βρίσκεται κυρίως στα θυλακοειδή του 

στρώµατος. Η ΑΤΡ-άση είναι ένα πρωτεϊνικό σύµπλοκο που καταλύει (σε µορφή 

Εικόνα 2.2.  Λειτουργική δοµή της φωτοσυνθετικής µονάδας (PSU) 
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συνθάσης) τη σύνθεση του ATP από ADP, ανόργανο φωσφόρο (Pi) και πρωτόνια. Η 

ροή πρωτονίων κατά µήκος της µεµβράνης ρίχνει την πρωτονιακή βαθµίδα που 

δηµιουργείται από τη µεταφορά των ηλεκτρονίων. Η πρωτονιακή ροή έχει 

κατεύθυνση από το υψηλό φωτοχηµικό δυναµικό (Positive) προς το χαµηλό 

φωτοχηµικό δυναµικό  (Νegative).  Η ATP-άση (σε µορφή υδρολάσης) καταλύει και 

την υδρόλυση του ADP σε ATP και Pi όπως φαίνεται στη χηµική εξίσωση που 

ακολουθεί (Crofts A., 1996). 

   light+ +
Positive NegativeADP + Pi + nH    ATP + nH  →←      

 

2.3  ΛΕΙΤΟΥΡΓΙΑ ΤΟΥ ΦΩΤΟΣΥΝΘΕΤΙΚΟΥ ΜΗΧΑΝΙΣΜΟΥ 

Η λειτουργία του φωτοσυνθετικού µηχανισµού βασίζεται στην απορρόφηση 

ενός µέρους της ενέργειας που µεταφέρεται από το φως. Κάθε στοιχειώδες ποσό 

(quantum) ενέργειας φE , όπως ορίστηκε από τον Planck (Τραχανάς, 1985), που 

µεταφέρεται από το φως λέγεται φωτόνιο.  

φ
cΕ = h ν=h
λ

⋅ ⋅  

όπου, h η σταθερά του Planck ( -34h=6.6256 10  J s× ⋅ ), c η ταχύτητα του φωτός 

( 8 -1c=3 10  m s× ⋅ ), λ το µήκος κύµατος και ν η συχνότητά του. 

Κάθε φωτεινή δέσµη αποτελείται από πολλές µονοχρωµατικές ακτινοβολίες. 

Κάθε µια από αυτές µεταφέρει φωτόνια της ίδιας συχνότητας ή ισοδύναµα του ίδιου 

µήκους κύµατος.  Το φως λόγω της  κυµατοσωµατιδιακής του φύσης µπορεί, 

ανάλογα µε τις συνθήκες, να συµπεριφερθεί είτε ως κύµα είτε ως σωµατίδιο. Κατά 

την απορρόφησή του στη διάρκεια της φωτοσύνθεσης συµπεριφέρεται ως σωµατίδιο. 

Ένα φωτόνιο που πέφτει πάνω σε µόριο φωτοσυνθετικής χρωστικής είτε 

απορροφάται ολόκληρο είτε δεν απορροφάται καθόλου. Τα φωτόνια που έχουν τη 

δυνατότητα να απορροφηθούν από τις φωτοσυνθετικές χρωστικές αποτελούν την 

φωτοσυνθετικά ενεργή ακτινοβολία (Photosynthetic Active Radiation, PAR: 400 έως 

700nm). Επίσης, φωτόνια της PAR µε διαφορετικό µήκος κύµατος έχουν διαφορετική 

δυνατότητα απορρόφησης από τα µόρια των φωτοσυνθετικών χρωστικών. Η 

χλωροφύλλη a, για παράδειγµα, εµφανίζει µέγιστα απορρόφησης φωτονίων όταν 

αυτά έχουν µήκη κύµατος 663nm ή 430nm. Τέλος, η απορρόφηση ή µη ενός 

φωτονίου από το µόριο µιας φωτοσυνθετικής χρωστικής εξαρτάται από την 
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κατάσταση στην οποία βρίσκεται το µόριο της. Αν το µόριο βρίσκεται σε κατάσταση 

ανάπαυλας (resting state) έχει τη δυνατότητα να απορροφήσει ένα φωτόνιο 

κατάλληλου µήκους κύµατος που πέφτει πάνω σ΄ αυτό και να διεγερθεί, ενώ το 

φωτόνιο δεν απορροφάται αν το µόριο βρίσκεται σε διεγερµένη κατάσταση (excited 

state).  

Η φωτονιακή ποιότητα µιας ακτινοβολίας καθορίζεται από το ποια είναι τα 

διαφορετικά µήκη κύµατος των φωτονίων που µεταφέρει, ενώ η φωτεινή ένταση, Ι, 

από την ποσότητα των φωτονίων που µεταφέρει η ακτινοβολία ανά µονάδα χρόνου 

και ανά µονάδα επιφάνειας. 

Τα φωτόνια που ανακλώνται πάνω στο φωτοσυνθετικό οργανισµό, τα 

φωτόνια που τον διαπερνούν χωρίς να συναντήσουν µόρια φωτοσυνθετικών 

χρωστικών και τα φωτόνια που δεν απορροφώνται γιατί έπεσαν σε διεγερµένα µόρια 

φωτοσυνθετικών χρωστικών περνούν ανεκµετάλλευτα για το φωτοσυνθετικό 

οργανισµό. Ένα µικρό ποσοστό (<10%) µόνο της ηλιακής ακτινοβολίας που πέφτει 

σε φωτοσυνθετικούς οργανισµούς είναι φωτοσυνθετικά αξιοποιήσιµο. 

Η φωτοσυνθετική διαδικασία µπορεί να χωριστεί, σε γενικές γραµµές, στις 

φωτεινές και στις σκοτεινές αντιδράσεις. 

 

Α. ΦΩΤΕΙΝΕΣ ΑΝΤΙ∆ΡΑΣΕΙΣ 

Φωτεινές αντιδράσεις είναι όλες εκείνες οι διαδικασίες που συµβαίνουν σε 

ένα φωτοσυνθετικό οργανισµό και εξαρτώνται άµεσα από την απορρόφηση φωτός. 

 Το µεγαλύτερο µέρος της ακτινοβολίας, που χρησιµοποιείται στη 

φωτοσυνθετική διαδικασία, απορροφάται από τις φωτοσυνθετικές χρωστικές του 

σύµπλοκου συλλογής φωτός LHC II. Η διαδικασία της φωτοσύνθεσης αρχίζει όταν 

απορροφηθεί ένα φωτόνιο που πέφτει πάνω σε ένα µόριο φωτοσυνθετικής χρωστικής 

που βρίσκεται σε κατάσταση ανάπαυλας. Το φωτόνιο δίνει την ενέργειά του σε ένα 

ηλεκτρόνιο, του µορίου, που βρίσκεται σε χαµηλή ενεργειακή στάθµη. Το ηλεκτρόνιο 

παίρνοντας την ενέργεια πηγαίνει σε υψηλότερη ενεργειακή στάθµη. Η διαδικασία 

αυτή λέγεται διέγερση του µορίου της φωτοσυνθετικής χρωστικής. Στη συνέχεια, το 

διεγερµένο µόριο αποδιεγείρεται, καθώς το ηλεκτρόνιο επιστρέφει στη χαµηλή 

ενεργειακή στάθµη, επανεκπέµποντας την ενέργεια που είχε απορροφήσει κατά τη 

διέγερσή του. Η εκπεµπόµενη κατά την αποδιέγερση ενέργεια µπορεί να είναι είτε 

θερµότητα, είτε ορατή αλλά µη αξιοποιήσιµη (φθορισµός) φωτοσυνθετικά 

ηλεκτροµαγνητική ενέργεια, είτε φωτονιακή ενέργεια που µπορεί να απορροφηθεί 



 27

από γειτονικά µόρια χρωστικών και να αξιοποιηθεί φωτοσυνθετικά. Αν όλα τα µόρια 

των φωτοσυνθετικών χρωστικών βρεθούν ταυτόχρονα σε διεγερµένη κατάσταση δε 

µπορεί να γίνει µεταφορά ενέργειας µεταξύ γειτονικών µορίων φωτοσυνθετικών 

χρωστικών και έχουµε φθορισµό. Ο µειωµένος φθορισµός δείχνει ότι η φωτονιακή 

ενέργεια που απορροφά ο οργανισµός αξιοποιήθηκε φωτοσυνθετικά.  

Η ενέργεια που απορροφούν τα µόρια των φωτοσυνθετικών χρωστικών του 

σύµπλοκου συλλογής φωτός, και αξιοποιείται φωτοσυνθετικά,  δεν απελευθερώνεται 

αλλά µεταφέρεται σε γειτονικά µόρια χρωστικών και τα διεγείρει. Η µεταφορά της 

διέγερσης από µόριο σε µόριο των χρωστικών του σύµπλοκου συλλογής φωτός  

συνεχίζεται µέχρι να φτάσει η απορροφηθείσα ενέργεια στα κέντρα αντίδρασης των 

φωτοσυστηµάτων. Η φωτονιακή ενέργεια που καταφθάνει στα φωτοσυνθετικά 

κέντρα αντίδρασης ενεργοποιεί την αλυσίδα µεταφοράς ηλεκτρονίων (electrons chain 

reaction).  

Η απορροφόµενη φωτονιακή ενέργεια που καταλήγει στο κέντρο αντίδρασης 

( 680P ) του φωτοσυστήµατος ΙΙ προκαλεί τη διέγερσή του. Το διεγερµένο κέντρο 

αντίδρασης *
680P  δρα σαν πρωτογενής ηλεκτρονιοδότης απελευθερώνοντας ένα 

ηλεκτρόνιο και µεταπίπτει στην ισχυρή οξειδωτική µορφή +
680P . Το ηλεκτρόνιο που 

απελευθερώθηκε αναπληρώνεται από ένα ηλεκτρόνιο που απελευθερώνεται από τη 

διάσπαση (φωτόλυση) του νερού. Κατά τη φωτόλυση δύο µορίων νερού 

απελευθερώνονται 4 ηλεκτρόνια ( -e ) και 4 κατιόντα υδρογόνου ( +H ) και παράγεται 

σαν παραπροϊόν ένα µόριο 2Ο  όπως φαίνεται στη παρακάτω χηµική εξίσωση: 

   hv - +
2 22H O 4e +4H +O→  

Το πρωτεϊνικό σύµπλοκο στο οποίο συσσωρεύονται τα φορτία και γίνεται η οξείδωση 

του νερού ονοµάζεται σύµπλοκο έκλυσης οξυγόνου (Oxygen Evolving Complex, 

OEC). 

Τα 4 +H απελευθερώνονται στο µικροχώρο και συντελούν στη δηµιουργία 

πρωτονιακής  βαθµίδωσης κατά µήκος της θυλακοειδούς µεµβράνης (Ort et al., 

1996). Τα 4 −e  µεταφέρονται µε ηλεκτρονιοµεταφορείς από το PS II στο κυτόχρωµα 

6b f , στη συνέχεια στο κέντρο αντίδρασης ( 700P ) του PS I και καταλήγουν στο 

+NADP  για να πραγµατοποιηθεί η σύνθεση 4 µορίων NADPH (µη κυκλική ροή 

ηλεκτρονίων) (Diner B.A. and Babcock G.T., 1996). 



 28

 Ορισµένες φορές, ο  φωτοσυνθέτων οργανισµός έχει όλη την αναγωγική 

ενέργεια (NADPH) που χρειάζεται για να συνθέσει οργανικές ενώσεις αλλά, έχει 

ανάγκη του ATP για τις άλλες δραστηριότητες που λαµβάνουν χώρα στο 

χλωροπλάστη. Στις περιπτώσεις αυτές απενεργοποιείται το φωτοσύστηµα ΙΙ και 

παράγεται ATP µέσω της κυκλικής ροής ηλεκτρονίων που ονοµάζεται κυκλική 

φωτοφωσφορυλίωση.   

Εκτός από τη µη κυκλική και την κυκλική ροή ηλεκτρονίων υπάρχει µια 

εναλλακτική ροή ηλεκτρονίων, η ψευδοκυκλική ροή ηλεκτρονίων ή αντίδραση 

Mehler. Στην ψευδοκυκλική ροή ηλεκτρονίων δεν ανάγεται το +NADP  αλλά το 2Ο , 

µε αποτέλεσµα τον ελεγχόµενο σχηµατισµό ενεργών ριζών οξυγόνου και την 

µετατροπή, µε τη χρήση NADPH, σε νερό. Ο ανεξέλεγκτος σχηµατισµός ενεργών 

ριζών οξυγόνου µπορεί να προκαλέσει την καταστροφή του φωτοσυνθετικού 

µηχανισµού. Η ψευδοκυκλική ροή ηλεκτρονίων ενεργοποιείται µόνο όταν υπάρχει 

αυξηµένη ποσότητα 2Ο  στο περιβάλλον του φωτοσυνθετικού οργανισµού οπότε είναι 

αυξηµένη και η πιθανότητα σχηµατισµού ενεργών ριζών οξυγόνου. 

Από τα παραπάνω προκύπτει ότι τα κύρια προϊόντα των φωτεινών 

αντιδράσεων είναι το ισχυρό αναγωγικό NADPH και το ATP , ενώ το 2Ο  αποτελεί 

παραπροϊόν της φωτόλυσης του νερού. Το NADPH συµµετέχει στη σύνθεση των 

υδατανθράκων στη διάρκεια των σκοτεινών αντιδράσεων. 

 

Β. ΣΚΟΤΕΙΝΕΣ  ΑΝΤΙ∆ΡΑΣΕΙΣ 

 Οι σκοτεινές αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης πραγµατοποιούνται ανεξάρτητα 

από την παρουσία ή µη φωτός, όµως χρησιµοποιούν προϊόντα  των φωτεινών 

αντιδράσεων (NADPH και ATP) για να µετατρέψουν ανόργανο άνθρακα 

(ατµοσφαιρικό διοξείδιο του άνθρακα) σε οργανική ύλη. Οι σκοτεινές αντιδράσεις (ή 

αλλιώς κύκλος Calvin – Benson) συµβαίνουν στο στρώµα του χλωροπλάστη. Σε κάθε 

επανάληψη του κύκλου Calvin-Benson ενσωµατώνεται 1 άτοµο C στον συντιθέµενο 

υδατάνθρακα, εποµένως ο κύκλος πρέπει να επαναληφθεί 6 φορές για να συντεθεί 

ένα µόριο υδατάνθρακα µε 6 άτοµα C (εξόζη). Οι Melvin Calvin και Andy Benson 

ανακάλυψαν το 1950 το βιοσυνθετικό µονοπάτι της γλυκόζης. Στην Εικόνα 2.3 

φαίνονται τα τρία κύρια βήµατα που απαιτούνται για να ολοκληρωθεί, µια φορά,  ο 

κύκλος Calvin-Benson. 
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Βήµα 1: Το διοξείδιο του άνθρακα ( 2CO ) διαχέεται από το κυτταρόπλασµα του 

κυττάρου στο στρώµα του χλωροπλάστη. Το ένζυµο καρβοξυλάση/οξυγενάση της 

1,5-διφωσφορικής  ριβουλόζης (Rubisco) καταλύει την αντίδραση 1 µορίου 2CO  µε 1 

µόριο της 1,5-διφωσφορικής  ριβουλόζης (RuBP), όπως φαίνεται στην παρακάτω 

χηµική εξίσωση. 

  

 

Η Rubisco είναι το µοναδικό ένζυµο που έχει την ικανότητα να πραγµατοποιήσει την 

ενσωµάτωση του 2CO . Το τελικό προϊόν αυτής της αντίδρασης είναι δύο µόρια       

Εικόνα 2.3    Κύκλος Calvin-Benson: Τα τρία κύρια βήµατα του κύκλου  
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3-φωσφογλυκερικού οξέος, ένα ενδιάµεσο προϊόν της γλυκογένεσης και της 

γλυκόλυσης. 

Βήµα 2: Κάθε ένα από τα δύο µόρια  του 3-φωσφογλυκερικού οξέος 

µετασχηµατίζεται σε 1,3-διφωσφογλυκερικό (BPG) και µετά σε                              

3-φωσφογλυκεριναλδεΰδη (PGAL ή αλλιώς G3P) µε τη βοήθεια των ενζύµων κινάση 

του φωσφογλυκερικού και υδρογενάση της 3-φωσφογλυκερυναλδεΰδης, αντίστοιχα. 

Στη διάρκεια αυτών των αντιδράσεων απορροφώνται 2 µόρια ΑΤΡ και 2 µόρια 

NADPH, προϊόντα των φωτεινών αντιδράσεων, και απελευθερώνονται 2 µόρια ADP, 

2 µόρια +NADP και 2 µόρια φωσφορικού οξέος που µπορούν να χρησιµοποιηθούν 

στις φωτεινές αντιδράσεις. Επειδή απαιτούνται 6 µόρια 2CO  για τη σύνθεση 1 

µορίου γλυκόζης, χρησιµοποιούνται 12 µόρια ΑΤΡ και 12 µόρια NADPH για να 

παραχθούν 12 µόρια PGAL.      

Βήµα 3:   ∆ύο από τα 12 µόρια της PGAL χρησιµοποιούνται για τη σύνθεση ενός 

µορίου γλυκόζης. Τα υπόλοιπα 10 µόρια της PGAL χρησιµοποιούνται για την 

επανασύνθεση  των 6 µορίων RuBP που είναι απαραίτητα για τις επαναλήψεις του 

κύκλου Calvin-Benson. Για την επανασύνθεση των 6 µορίων RuBP 

χρησιµοποιούνται και 6 µόρια ΑΤΡ.  

Η συνολική χηµική αντίδραση για την παραγωγή 1 µορίου γλυκόζης 

παριστάνεται από την ακόλουθη χηµική εξίσωση: 

 
+

2 2 6 12 66 CO  + 12 NADPH + 12 H O + 18 ATP  C H O  + 12 NADP  +18 ADP + 18 Pi→
 

Οι παραγόµενοι, από τον κύκλο Calvin-Benson, υδατάνθρακες 

χρησιµοποιούνται από το κύτταρο για τη σύνθεση αµινοξέων, λιπιδίων, πρωτεϊνών, 

νουκλεϊκών οξέων αλλά και άλλων υδατανθράκων. 

Με κάποιο τρόπο πρέπει να ελέγχεται ο κύκλος Calvin-Benson σε µια ευρεία 

κλίµακα περιβαλλοντικών συνθηκών (από συνθήκες υψηλής έντασης φωτισµού και 

ελάχιστης παρουσίας 2CO  µέχρι συνθήκες χαµηλής έντασης φωτισµού και αφθονίας 

2CO ). Η Rubisco, το ένζυµο που από τη µία καταλύει το πρώτο βήµα της 

ενσωµάτωσης του ατµοσφαιρικού 2CO  δρώντας σαν καρβοξυλάση και από την άλλη 

ενεργοποιεί τη φωτοαναπνοή δρώντας σαν οξυγενάση, έχει τον πλήρη έλεγχο των 

ροών εισόδου και εξόδου του κύκλου Calvin-Benson. Το 70%, τουλάχιστον, των 
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πρωτεϊνών του στρώµατος των C3 φυτών είναι Rubisco (Gutteridge S. and Douglas 

B.J., 2001 ).  

Μελέτες του ενζύµου, in vitro, έδειξαν ότι η παρουσία µικρής 

γραµµοµοριακής µάζας ενδιάµεσων και προϊόντων της φωτοσύνθεσης που 

συσσωρεύονται κατά τη διάρκεια της ανθρακοενσωµάτωσης επηρεάζουν την 

ισορροπία µεταξύ 2CO  , 2+Mg  και ενζύµου. Κάποια ευνοούν το σχηµατισµό της 

ενεργοποιηµένης µορφής του ECM (Enzyme. 2CO . 2+Mg ) ενώ άλλα την 

παρεµποδίζουν (Gutteridge et al., 1982). Υπάρχουν πειραµατικές µαρτυρίες ότι σε 

συνθήκες υψηλής φωτεινής έντασης Ι το 80% της Rubisco είναι καταλυτικά ενεργό. 

  

ΣΥΝΤΟΝΙΣΜΟΣ ΦΩΤΕΙΝΩΝ – ΣΚΟΤΕΙΝΩΝ ΑΝΤΙ∆ΡΑΣΕΩΝ  

Οι φωτεινές και οι σκοτεινές αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης 

αλληλοεξαρτώνται και αλληλοεπηρεάζονται. Οι σκοτεινές αντιδράσεις εξαρτώνται 

άµεσα από τα προϊόντα των φωτεινών αντιδράσεων (NADPH και ATP). Μπορούν να 

πραγµατοποιούνται για µεγάλο χρονικό διάστηµα στο σκοτάδι µόνο όταν 

προστίθενται εξωγενώς NADPH και ATP. Από την άλλη µεριά, αν παρεµποδιστούν 

οι σκοτεινές αντιδράσεις (π.χ. λόγω έλλειψης 2CO ), η έλλειψη των ενδιάµεσων ADP 

και +NADP  αναστέλλει τις φωτεινές αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης.   

Στη διάρκεια των φωτεινών αντιδράσεων µεταφέρονται πρωτόνια ( +H ) από 

το στρώµα στο µικροχώρο µε αποτέλεσµα να αυξάνεται το pH του στρώµατος. Η 

αύξηση του pH ενεργοποιεί µέχρι και 8 φορές ένζυµα κλειδιά των σκοτεινών 

αντιδράσεων, όπως η καρβοξυλάση της 1,5-διφωσφορικής ριβουλόζης (Rubisco), µε 

αποτέλεσµα τον εν µέρει συντονισµό των φωτεινών και σκοτεινών αντιδράσεων. 

Ο κύριος µηχανισµός συντονισµού γίνεται µέσω µιας αναγωγικής ουσίας 

(θειορεδοξίνης) που βρίσκεται στο στρώµα και του τελευταίου ηλεκτρονιοδότη 

(φερρεδοξίνη) πριν το σχηµατισµό του NADPH.    

Η δραστηριότητα του φωτοσυνθετικού µηχανισµού (συντονισµένη λειτουργία 

φωτεινών και σκοτεινών αντιδράσεων) µπορεί να καταγραφεί ως δέσµευση 2CO ή ως 

απελευθέρωση 2O , συναρτήσει της φωτεινής έντασης Ι. Η καµπύλη που προκύπτει 

ονοµάζεται καµπύλη της φωτοσυνθετικής δραστηριότητας (P-I curve). Στο απόλυτο 

σκοτάδι (Ι=0) η τιµή της απελευθέρωσης 2O είναι αρνητική και υποδηλώνει την 

κυτταρική αναπνοή όπου έχουµε δέσµευση 2O  και απελευθέρωση 2CO . Με τη 
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σταδιακή αύξηση της φωτεινής έντασης Ι η παραγωγή οξυγόνου αυξάνεται και σε 

κάποια τιµή της η παραγωγή οξυγόνου µηδενίζεται λόγω αντιστάθµισης του 

φωτοσυνθετικά παραγόµενου οξυγόνου και του οξυγόνου που καταναλώνεται κατά 

την κυτταρική αναπνοή. Το σηµείο αυτό ονοµάζεται σηµείο αντιστάθµισης. Για 

µεγάλες τιµές της φωτεινής έντασης Ι επέρχεται κορεσµός, οπότε έχουµε τη µέγιστη 

φωτοσυνθετική δραστηριότητα.     

Η σωστή λειτουργία του φωτοσυνθετικού µηχανισµού σε διαφορετικά  

φωτονιακά περιβάλλοντα εξαρτάται άµεσα από τη δυνατότητα προσαρµογής του σε 

διαφορετικές εντάσεις και ποιότητες φωτισµού (Φωτοπροσαρµογή). Για να 

επιβιώσουν και να ευδοκιµήσουν οι φωτοσυνθετικοί οργανισµοί αποκρινόµενοι στα 

διαφορετικά φωτονιακά περιβάλλοντα έχουν αναπτύξει βραχυπρόθεσµες και 

µακροπρόθεσµες στρατηγικές προσαρµογής (Staehelin L.A. and van der Staay, 1996). 

Η φωτοπροσαρµογή ρυθµίζεται στο επίπεδο των µορίων που συµµετέχουν στη 

φωτοσυνθετική διαδικασία.  

Η µακροχρόνια προσαρµογή (long-term acclimation) απαιτεί αλλαγές στη 

σύσταση των φωτοσυνθετικών µεµβρανών. Φυτά που αναπτύσσονται σε σκιερά 

περιβάλλοντα περιέχουν περισσότερα θυλακοειδή ανά χλωροπλάστη και έχουν 

µεγαλύτερη αναλογία grana/στρώµα σε σχέση µε τα φυτά που αναπτύσσονται σε 

υψηλής έντασης φωτισµό. Αυτές οι µορφολογικές διαφορές είναι το αποτέλεσµα 

υποκείµενων αλλαγών σε µοριακό επίπεδο που βελτιστοποιούν τις αναλογίες των 

διαφορετικών λειτουργικών συµπλόκων σε ένα φωτοπεριοριστικό περιβάλλον 

(Staehelin L.A. and van der Staay, 1996). Για το λόγο αυτό οι ‘σκιασµένοι 

χλωροπλάστες’ περιέχουν µεγαλύτερα σύµπλοκα συλλογής φωτός (LHC ΙΙ) ανά 

κέντρο αντίδρασης σε σχέση µε τους ‘ηλιόλουστους χλωροπλάστες’. Επιπλέον, 

υπάρχουν αλλαγές στην αναλογία PS II / PS I. Το γενικό αποτέλεσµα των αλλαγών 

στην αναλογία σύµπλοκα συλλογής φωτός/κέντρο αντίδρασης είναι η µεγιστοποίηση 

του ρυθµού ολοκλήρωσης της αλυσίδας µεταφοράς ηλεκτρονίων σε Low Light (LL) 

συνθήκες. Αυτό έχει επιβεβαιωθεί από µετρήσεις της φωτεινής έντασης Ι που 

απαιτείται για να κορεστεί η λειτουργία των PS II και PS I (Staehelin L.A. and van 

der Staay, 1996).  Η ένταση κορεσµού είναι πολύ µικρότερη σε LL συνθήκες.  Επειδή 

ο ρυθµός µεταφοράς ηλεκτρονίων σε LL συνθήκες είναι µικρότερος (σε σχέση µε τις 

High Light συνθήκες), συµβαίνει σηµαντική µείωση των ηλεκτρονιοµεταφορέων 

(Cyt b6f, πλαστοκινόνη, πλαστοκυανίνη, φερεδοξίνη), καθώς και στα σύµπλοκα της 

ΑΤΡ-συνθάσης. Αντιστρόφως, οι υψηλότερες φωτοσυνθετικές δραστηριότητες των 
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‘ηλιόλουστων χλωροπλαστών’ υποστηρίζονται από την ανάλογη αύξηση των 

συµπλόκων και των µεταφορέων τους ανά µονάδα χλωροφύλλης, καθώς απαιτούνται 

λιγότερα πλούσια σε χλωροφύλλη σύµπλοκα συλλογής φωτός για να υποστηρίξουν 

τους υψηλούς ρυθµούς µεταφοράς ηλεκτρονίων.  

Η φωτοπροσαρµογή ρυθµίζεται στο κυτταρικό επίπεδο. Ο ρυθµός 

προσαρµογής δεν είναι ίδιος για όλους τους φωτοσυνθετικούς οργανισµούς και δεν 

είναι γνωστός για αρκετούς από αυτούς. Πάντως, για το µικροφύκος Dunaliella η 

προσαρµογή από υψηλής σε χαµηλής έντασης φωτισµό και αντιστρόφως συµβαίνει 

περίπου σε µία µέρα ( Staehelin L.A. and van der Staay, 1996).  

Η µικρής διάρκειας προσαρµογή (Short-term adaptation) επιτυγχάνεται µε τη 

χωρική αναδιάταξη των συστατικών των µεµβρανών. Οι αλλαγές που συµβαίνουν 

αποσκοπούν στο να αλλάξει, πρωταρχικά, το µέγεθος της φωτοσυλλεκτικής κεραίας 

του PS II, δευτερευόντως του PS I καθώς και ο επιµερισµός ηλεκτρονιοµεταφορέων 

µεταξύ στρώµατος και grana (Staehelin L.A. and van der Staay, 1996).    

 Σύµφωνα µε το σχηµατικό µοντέλο Ζ (ή αλλιώς µη κυκλική ροή 

ηλεκτρονίων) της φωτοσύνθεσης, τα PS I και PS II δρουν διαδοχικά στη µεταφορά 

ηλεκτρονίων από το νερό στη φερεδοξίνη και µετά στο +NADP . Απαιτούνται 

τουλάχιστον 8 φωτόνια (4 για κάθε φωτοσύστηµα) για να παραχθεί 1 µόριο οξυγόνου 

από την οξείδωση του νερού στο PS II και δηµιουργηθούν τα 4 αναγωγικά ισοδύναµα 

που απαιτούνται για την ενσωµάτωση 1 µορίου 2CO  στον κύκλο Calvin-Benson. 

Εποµένως το Ζ σχηµατικό µοντέλο προβλέπει ότι η µέγιστη απόδοση είναι ίση µε 

0.125 µόρια εκλυόµενου 2O ή δεσµευµένου 2CO / δεσµευµένο φωτόνιο. Μετρήσεις 

της απόδοσης σε  C3  φυτά είναι κοντά σε αυτή τη µέγιστη τιµή (Genty and 

Harbinson, 1996). 
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 3. ΘΕΩΡΙΑ ∆ΥΝΑΜΙΚΟΥ ΕΝΕΡΓΕΙΑΚΟΥ ΙΣΟΖΥΓΙΟΥ 
                      (Dynamic Energy Budget theory) 
 
 

Η θεωρία DEB υποστηρίζει την ανάπτυξη ατοµικών µοντέλων δυναµικού 

ενεργειακού ισοζυγίου (DEB individual models). Τα µοντέλα αυτά χρησιµοποιούν 

διαφορικές εξισώσεις για να περιγράψουν τους ρυθµούς µε τους οποίους οι 

οργανισµοί-άτοµα αφοµοιώνουν και χρησιµοποιούν ενέργεια από την τροφή για τη 

διατήρηση (maintenance), τη σωµατική αύξηση (growth), την αναπαραγωγή 

(reproduction) και την ανάπτυξη (development) τους. Οι ρυθµοί αυτοί εξαρτώνται 

από την κατάσταση του οργανισµού-ατόµου (ηλικία, µέγεθος, φύλλο, θρεπτική 

κατάσταση, κ.α.) και από το περιβάλλον του (πυκνότητα τροφής, θερµοκρασία, κ.α.). 

Οι λύσεις των εξισώσεων ενός µοντέλου DEB αναπαριστούν την πορεία του 

οργανισµού-ατόµου στη διάρκεια της ζωής του µέσα σε ένα δυναµικά 

µεταβαλλόµενο περιβάλλον. 

Η θεωρία δυναµικού ενεργειακού ισοζυγίου διατυπώθηκε από τον Kooijman 

σε µια σειρά από δηµοσιεύσεις το 1986 και το 1988 (Zonneveld, 1992) και 

παρατίθεται αναλυτικά στο βιβλίο του µε τίτλο: Dynamic Energy and Mass Budgets 

in Biological Systems (Kooijman, 2000). Η θεωρία DEB βελτιώνεται και 

επεκτείνεται συνεχώς µε δηµοσιεύσεις τόσο του Kooijman (1998, 2001) όσο και 

άλλων, όπως Ross and Nisbet (1990);  Zonneveld (1996, 1998b); Lika and Nisbet 

(2000); Nisbet et al. (2000); Lika and Kooijman (2003) κ.ά.    

 Στη συνέχεια θα αναφερθούµε στις βασικές αρχές της θεωρίας DEB καθώς 

και σε ορισµούς και έννοιες που θα χρησιµοποιήσουµε για την ανάπτυξη του 

µοντέλου.   
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3.1  ΟΙ   ΑΡΧΕΣ    ΤΗΣ   ΘΕΩΡΙΑΣ   DEB (Kooijman, 2000) 

 

 Αντικείµενο 

Το κύριο αντικείµενο της θεωρίας DEB είναι η διατύπωση ενός συνεκτικού 

πλαισίου εργασίας για την ποσοτικοποίηση των βιοενεργητικών που θα µας 

βοηθήσουν να συνδέσουµε τα διαφορετικά επίπεδα οργάνωσης της ζωής, από τα 

µόρια µέχρι τα οικοσυστήµατα. 

Ο πυρήνας της θεωρίας είναι ένα µοντέλο για τις ενεργητικές ενός οργανισµού-

ατόµου καθώς αυτός αλλάζει κατά τη διάρκεια του κύκλου ζωής του. Ο σκοπός της 

θεωρίας επιβάλλει να µην είναι είδο-εξειδικευµένο αυτό το µοντέλο και να σταθµίζει 

το κριτήριο: «γενικότητα» µε σεβασµό στο «ρεαλισµό» και στην «απλότητα». 

Κάποιος µπορεί να σκεφτεί ότι ένα τέτοιο γενικό µοντέλο καταλήγει σε ελλιπή 

προσαρµογή µε τα πειραµατικά δεδοµένα, αλλά κάτι τέτοιο δεν ισχύει. 

 

 Η θεωρία συστηµάτων σαν γλώσσα του µοντέλου 

Όλα τα µοντέλα που σχετίζονται µε ενεργητικές πρέπει να διατυπώνονται σε 

σχέση µε δυναµικά συστήµατα ή τουλάχιστον να είναι δυνατή η αναµόρφωσή τους µε 

αυτόν τον τρόπο. Το DEB µοντέλο ικανοποιεί αυτή την απαίτηση καθώς έχει 

µεταβλητές κατάστασης, εισόδου και εξόδου και σαφείς κανόνες για τις αλλαγές της 

κατάστασης.  

Για το λόγο αυτό είναι δυνατή η αναπαράσταση του ατόµου σαν ένα σηµείο στη 

χωρο-κατάσταση που µετρείται µε το υπό κλίµακα µήκος, την υπό κλίµακα 

πυκνότητα αποθέµατος και συσσωρευµένης ζηµιάς. Καθώς περνά ο χρόνος, το 

σηµείο µετακινείται κατά µήκος της χωρο-κατάστασης Τα άτοµα εµφανίζονται µε 

µηδενικό υπό κλίµακα µήκος, άπειρη υπό κλίµακα πυκνότητα αποθεµάτων και 

καθόλου ζηµιά και εξαφανίζονται µε το θάνατο. Σε έναν πληθυσµό υπάρχουν πολλά 

άτοµα, έτσι πολλά σηµεία  µετακινούνται ταυτόχρονα κατά µήκος της χωρο-

κατάστασης των ατόµων. Ο πληθυσµός µπορεί να παρακολουθηθεί σαν µια 

µεταβαλλόµενη κατανοµή συχνότητας των ατόµων στη χωρο-κατάσταση των 

ατόµων. 

 

 Συνέπεια 

Η συνέπεια έχει προτεραιότητα έναντι του ρεαλισµού για τα µηχανιστικά 

µοντέλα. Πρώτον γιατί τα µοντέλα αυτά είναι εξιδανικεύσεις, εποµένως είναι 
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αναµενόµενη κάποια έλλειψη ρεαλισµού και δεύτερον γιατί ο ρεαλισµός ενός 

ενδογενώς ασυνεπούς µοντέλου δεν µπορεί να είναι ικανοποιητικός λόγω της 

απουσίας σύνδεσης µε επεξηγηµατικούς µηχανισµούς. 

Η καλή προσαρµογή ενός µοντέλου σε ένα σετ πειραµατικών δεδοµένων δεν 

προσδίδει από µόνη της υποστήριξη στο µοντέλο, αφού ένας έµπειρος µοντελιστής 

ξέρει πολλούς τρόπους για να πετύχει την προσαρµογή του µοντέλου στο σετ των 

πειραµατικών δεδοµένων.  

Η έλλειψη ρεαλισµού δεν σηµαίνει απαραίτητα ότι το µοντέλο είναι λάθος, είναι 

όµως µια καλή αφορµή για την αναθεώρηση των υποθέσεων του. 

 

 Νόµοι διατήρησης  

Οι ακρογωνιαίοι λίθοι της θεωρίας DEB είναι οι νόµοι διατήρησης της µάζας και 

της ενέργειας. Αυτό φαίνεται τετριµµένο στους µη-Βιολόγους αλλά οι περισσότερες 

υπάρχουσες θεωρίες και µοντέλα στη φυσιολογία και στις πληθυσµιακές δυναµικές 

όχι µόνο δεν λαµβάνουν υπόψη τους αυτούς τους νόµους αλλά συχνά τους 

παραβιάζουν. 

Η εφαρµογή αυτών των νόµων σε ανοιχτά συστήµατα, όπως οι ζωντανοί 

οργανισµοί, δεν είναι πάντα εύκολη. 

Η υπόθεση ότι οι ροές µάζας είναι ανάλογες της επιφάνειας φαίνεται φυσιολογική 

και κάνει την κλιµάκωση επιφάνειας και σωµατικής µάζας ιδιαιτέρως ενδιαφέρουσα. 

Η υπόθεση αυτή εισάγει ένα µορφολογικό στοιχείο στη µελέτη των ροών µάζας και 

ενέργειας. 

Εκτός από τη µάζα και την ενέργεια, ο χρόνος είναι επίσης µια διατηρητική 

ποσότητα. Τα ισοζύγια χρόνου έχουν κεντρικό ρόλο στη τροφοληπτική συµπεριφορά 

των οργανισµών. Αυτός ο νόµος διατήρησης είναι η βάση για την υπερβολική 

(Holling type II) λειτουργική απόκριση. Το σύστηµα που προσλαµβάνει τροφή δεν 

αποδέχεται τα καταφθάνοντα κοµµάτια της όταν αυτό είναι απασχοληµένο µε την 

επεξεργασία ενός άλλου κοµµατιού τροφής. Ένα στοιχείο συµπεριφοράς 

(επεξεργασία τροφής) αποκλείει, την ίδια στιγµή, ένα άλλο (πρόσληψη τροφής). 

 

 Γενικότητα 

Η θεωρία DEB είναι πρωτοπόρα από την άποψη ότι οι υποθέσεις της που 

αφορούν την οικοφυσιολογική συµπεριφορά των οργανισµών εφαρµόζεται σε όλα τα 

είδη και σε όλα τα στάδια ζωής, εκτός αν είναι προφανές από τη φύση της υπόθεσης 
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ότι εφαρµόζεται µόνο σε µια περιορισµένη οµάδα ειδών ή/και σταδίων. Η σύγκριση 

των ειδών βοηθά στη διάκριση των ειδοεξειδικευµένων υποθέσεων από τις γενικές 

υποθέσεις. 

 

 Μηχανισµοί 

Η θεωρία DEB δοµείται από µια µικρή λίστα υποθέσεων που µπορούν να 

ονοµαστούν «µηχανιστικές».  

Τα περιγραφικά µοντέλα εφαρµόζονται µόνο στις περιπτώσεις για τις οποίες 

φτιάχτηκαν ενώ τα µηχανιστικά µοντέλα µπορούν να σχεδιαστούν για νέες 

περιπτώσεις χρησιµοποιώντας συµπληρωµατικές υποθέσεις που αφορούν τις 

περιπτώσεις αυτές. Η µαθηµατική διατύπωση διαφέρει από περίπτωση σε περίπτωση 

αλλά οι µηχανιστικές υποθέσεις παραµένουν ίδιες. 

 

 Ιεραρχία στην οργάνωση του µεταβολισµού 

Οι τύποι των υποθέσεων που χρησιµοποιούνται για την εξειδίκευση του µοντέλου 

DEB για τον οργανισµό-άτοµο υποδηλώνουν µια ιεραρχία στην οργάνωση του 

µεταβολισµού.  

Η ιεράρχηση στο µεταβολικό έλεγχο είναι µια βασική αρχή για την κατανόηση 

του γιατί ένα µοντέλο DEB είναι κατάλληλο για οργανισµούς που διαφέρουν στις 

ορµόνες που χρησιµοποιούν. Η αρχή υποδηλώνεται από τη χρήση γενικών 

συστατικών, όπως δοµική βιοµάζα και αποθέµατα παρά ενεργά συστατικά όπως 

πρωτεΐνες. 

Θα ήταν ενδιαφέρον να ανακαλύψουµε σε πιο βαθµό αυτά τα ρυθµιστικά 

συστήµατα δεν είναι ειδο-εξειδικευµένα.  

   

 Υποστήριξη και δυνατότητα ελέγχου 

Τα µοντέλα που έχουν µεγάλο αριθµό παραµέτρων είναι συνήθως ευέλικτα και 

µπορούν να προσαρµοστούν επιτυχώς σε κάθε σετ πειραµατικών δεδοµένων ακόµη 

και αν οι υποκείµενες υποθέσεις στερούνται ρεαλισµού. Για το λόγο αυτό 

καταβλήθηκε µεγάλη προσπάθεια ώστε να είναι όσο το δυνατό απλούστερο το 

µοντέλο DEB.  

Η δυνατότητα ελέγχου του µοντέλου για ρεαλισµό αυξάνει απότοµα αν έχει 

ταυτόχρονη καλή προσαρµογή σε διαφορετικούς τύπους πειραµατικών δεδοµένων. 

Αν τα πειραµατικά δεδοµένα περιλαµβάνουν π.χ. µόνο το βάρος συναρτήσει της 
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ηλικίας, η επιτυχής προσαρµογή του µοντέλου στα δεδοµένα δεν παρέχει υποστήριξη 

στην ορθότητά του αφού απουσιάζει η γνώση για τη διαθεσιµότητα τροφής, το ρυθµό 

τροφοληψίας, την αναπνοή, τη θερµοκρασία κ.α. Αν όµως τα πειραµατικά δεδοµένα 

περιλαµβάνουν πληροφορίες για όλες αυτές τις ποσότητες και η ταυτόχρονη 

προσαρµογή στα δεδοµένα εξακολουθεί να είναι ικανοποιητική, η υποστήριξη της 

ορθότητας αυξάνει σηµαντικά.  

Μια ενδιαφέρουσα όψη της θεωρητικής δουλειάς είναι η ταξινόµηση των 

υποθέσεων σε γενικές και ειδικές. Οι γενικές υποθέσεις του µοντέλου DEB 

εξασφαλίζουν τη θεωρητική βάση για το συνδυασµό µάζας-ενέργειας και για την 

εµπειρική µέθοδο της έµµεσης θερµιδοµέτρησης. Οι ειδικές υποθέσεις µπορούν να 

αλλάζουν χωρίς να επηρεάζεται η θεωρητική βάση ενώ κάθε προσπάθεια αλλαγής 

των γενικών υποθέσεων επιφέρει αλλαγές στις ειδικές υποθέσεις.  

Μπορούµε να αλλάξουµε τις ειδικές υποθέσεις και να µελετήσουµε τις συνέπειες 

στην απόδοση του συστήµατος ενώ χρειαζόµαστε ισχυρά επιχειρήµατα για να 

αλλάξουµε τις γενικές υποθέσεις. 

Οι σωστές προβλέψεις για τη σχέση του υπό κλίµακα µεγέθους σώµατος 

θεωρείται η ισχυρότερη εµπειρική υποστήριξη για το αν το µοντέλο DEB πιάνει τα 

κύρια χαρακτηριστικά των ζωικών ενεργητικών αρκετά ρεαλιστικά. 

Η δυνατότητα ελέγχου δεν είναι µια ιδιότητα µόνο της θεωρίας αλλά της θεωρίας 

σε συνδυασµό µε τις πειραµατικές διατάξεις και τα πειραµατικά δεδοµένα. Επιπλέον, 

η δυνατότητα ελέγχου υπόκειται σε διαβάθµιση. Είναι απλούστερο να µελετήσουµε 

τις διάφορες επιµερισµένες διαδικασίες µία-µία, παρά να µελετήσουµε κατευθείαν το 

συνδυασµό των διαδικασιών.      
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3.2  ΟΡΙΣΜΟΙ ΚΑΙ ΑΝΑΛΥΣΗ ΕΝΝΟΙΩΝ ΠΟΥ ΧΡΗΣΙΜΟΠΟΙΟΥΝΤΑΙ 

ΣΤΗ  ΘΕΩΡΙΑ  DEB 

 

 Μεταβλητές κατάστασης – περιβαλλοντικές µεταβλητές 

Οι µεταβλητές κατάστασης είναι µεγέθη που καταγράφουν την κατάσταση του 

οργανισµού-ατόµου στην πορεία του χρόνου. Το µέγεθος του οργανισµού 

καταγράφεται από τη µεταβλητή κατάστασης V που ονοµάζεται βιοόγκος και είναι ο 

όγκος των δοµικών και λειτουργικών του ιστών.  

Ένας όγκος (οργανισµός-άτοµο) που ζει µέσα σε έναν άλλο όγκο (περιβάλλον) είναι 

περιορισµένος να επικοινωνεί µε αυτόν µέσω της επιφάνειάς του. Η σωµατική 

επιφάνεια (surface area) του οργανισµού-ατόµου είναι συνάρτηση του βιοόγκου του. 

Για την ποσοτικοποίηση των ενεργητικών του οργανισµού ατόµου 

χρησιµοποιούνται, η σωµατική επιφάνεια για τις διαδικασίες απόκτησης και ο 

βιοόγκος για τις διαδικασίες διατήρησης.       

Από µόνος του ο βιοόγκος V δεν επαρκεί για να περιγράψει την κατάσταση του 

οργανισµού-ατόµου για τρεις λόγους. Πρώτον, γιατί απαιτείται ενέργεια για τη 

διατήρησή του ακόµη και όταν δεν υπάρχει τροφή ή αυτή που υπάρχει δεν επαρκεί. 

∆εύτερον, γιατί οι οργανισµοί-άτοµα αντιδρούν αργά στις αλλαγές των συνθηκών 

τροφής και τρίτον γιατί οι οργανισµοί-άτοµα που αναπτύσσονται σε ευτροφικές 

συνθήκες (περιβάλλον πλούσιο σε τροφή) έχουν διαφορετική σωµατική σύσταση από 

αυτούς που αναπτύσσονται ολιγοτροφικές συνθήκες (περιβάλλον που είναι φτωχό σε 

τροφή) (Kooijman, 2000). 

Το ενεργειακό απόθεµα του οργανισµού-ατόµου καταγράφεται από τη µεταβλητή 

κατάστασης E που ονοµάζεται αναπληρούµενο ενεργειακό απόθεµα και είναι η 

ενέργεια που βρίσκεται αποθηκευµένη στους αποθηκευτικούς του ιστούς. 

Η ηλικία του οργανισµού-ατόµου δεν µπορεί να χρησιµοποιηθεί σαν µεταβλητή 

κατάστασης που θα περιγράψει την ανάπτυξη του οργανισµού αφού δεν µπορεί να 

συνδυάσει την ανάπτυξη του οργανισµού-ατόµου µε την πρόσληψη και τη 

χρησιµοποίηση της τροφής. 

Οι περιβαλλοντικές µεταβλητές είναι µεγέθη που καταγράφουν τις συνθήκες 

κάτω από τις οποίες αναπτύσσεται ο οργανισµός-άτοµο. Τέτοια µεγέθη είναι η 

πυκνότητα τροφής, η θερµοκρασία του περιβάλλοντος, η φωτεινή ένταση, η 

αλατότητα κ.α. Οι περιβαλλοντικές µεταβλητές µπορούν να παραµένουν 

χωροχρονικά σταθερές ή να µεταβάλλονται. 
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 Ισοµορφισµός 

Ο ισοµορφισµός είναι µια ιδιότητα που αφορά την πλειονότητα των ειδών στη Γη 

και αναφέρεται στη διατήρηση του σχήµατος του οργανισµού-ατόµου καθώς αυτός 

αυξάνει σε µέγεθος. Το σχήµα του οργανισµού-ατόµου µπορεί να είναι οποιοδήποτε 

και η σύγκριση γίνεται µεταξύ των σχηµάτων του οργανισµού-ατόµου καθώς αυτός 

αυξάνει σε µέγεθος. ∆ύο σχήµατα διαφορετικού µεγέθους είναι ισόµορφα αν είναι 

δυνατό να µετασχηµατίσουµε το ένα στο άλλο µε µια απλή γεωµετρική κλίµακα 

(πολλαπλασιασµός, ταύτιση και περιστροφή) (Kooijman, 2000). 

Αν δύο οργανισµοί είναι ισόµορφοι και µια οµόλογη διάστασή τους παίρνει τιµές 

1L  και 2L , τότε ο λόγος των σωµατικών τους επιφανειών θα είναι ίσος µε 2
1 2(L /L )   

και ο λόγος των όγκων τους θα είναι ίσος µε 3
1 2(L /L ) , ανεξάρτητα από τη µορφή του 

σχήµατος τους.  

 

 Μη ισοµορφικοί οργανισµοί 

Κάποια είδη όπως τα εχινόδερµα και µερικά έντοµα αλλάζουν σχήµα κατά τη 

διάρκεια των διαφορετικών σταδίων της ζωής τους. Το φαινόµενο αυτό είναι πολύ 

πιο εµφανές στα φυτά όπου µάλιστα οι περιβαλλοντικοί παράγοντες συνεισφέρουν 

ουσιαστικά στην αλλαγή του σχήµατος.  

Αν το σχήµα του οργανισµού-ατόµου αλλάζει στην διάρκεια της ζωής του και 

έχει επιλεγεί ο βιοόγκος V για την περιγραφή του µεγέθους του οργανισµού-ατόµου, 

τότε πρέπει να γίνουν διορθώσεις για τις διαδικασίες που σχετίζονται µε την 

σωµατική του επιφάνεια. Ένας βολικός τρόπος για να κάνουµε κάτι τέτοιο είναι η 

αδιάστατη συνάρτηση διόρθωσης σχήµατος ( )M V  που αναφέρεται στην ενεργό 

σωµατική επιφάνεια του µη ισοµορφικού οργανισµού-ατόµου σε σχέση µε τη 

σωµατική επιφάνεια ενός ισοµορφικού ατόµου που έχει τον ίδιο βιοόγκο V µε το µη 

ισοµορφικό (Kooijman, 2000). 

Υπάρχουν δύο ιδεατές µορφές µη ισοµορφικών οργανισµών-ατόµων. Αυτοί που 

διατηρούν σταθερή την επιφάνειά τους σε όλη τη διάρκεια της ζωής τους ή στη 

διάρκεια κάποιου σταδίου της ζωής τους και χαρακτηρίζονται σαν 0V -µορφής  γιατί 

η επιφάνειά τους είναι ανάλογη του όγκου V υψωµένου στη µηδενική δύναµη ( ή 

αλλιώς ανεξάρτητη του V) και αυτοί που αναπτύσσονται µόνο κατά τη µία από τις 

διαστάσεις τους και χαρακτηρίζονται σαν 1V -µορφής γιατί η επιφάνειά τους είναι 

ανάλογη του όγκου V υψωµένου στην πρώτη δύναµη ( ή αλλιώς ανάλογη του V). 
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 Πολλοί πραγµατικοί οργανισµοί προσεγγίζουν αυτούς τους ιδεατούς αρκετά 

καλά ενώ άλλοι µπορούν να θεωρηθούν σαν στατικά ή δυναµικά µίγµατα δύο ή 

περισσότερων ιδεατών µη ισοµορφικών οργανισµών. Τα δινοµαστιγωτά και τα 

διάτοµα είναι παραδείγµατα οργανισµών 0V -µορφής ενώ το αρχαιοβακτήριο 

Methanoplanus και αρκετές αποικίες, όπως του θειοβακτήριου Thiopedia, του 

πρασινοµπλέ βακτηρίου Merismopedia και του πράσινου φύκους Pediastrum είναι 

παραδείγµατα 1V -µορφής. 

Για τους 0V -µορφής: 2/ 3
d( ) (V/V )M V −= , όπου V είναι ο όγκος του 0V -µορφής 

και dV  ο όγκος που έπρεπε να έχει ώστε να έχει την ίδια επιφάνεια µε τον 

ισοµορφικό.  

Για τους 1V -µορφής: 1/3
d( ) (V/V )M V = , όπου V είναι ο όγκος του 1V -µορφής και 

dV  ο όγκος που έπρεπε να έχει ώστε να έχει την ίδια επιφάνεια µε τον ισοµορφικό. 

 

 Οµοιόσταση 

Τα συστατικά που χρησιµοποιούν τα κύτταρα, για να εξυπηρετήσουν το 

µεταβολισµό τους, απαιτούν ένζυµα για το χηµικό τους µετασχηµατισµό. Το κύτταρο 

συνθέτει τα κατάλληλα ένζυµα και έτσι εξασφαλίζει τον πλήρη έλεγχο όλων των 

χηµικών µετασχηµατισµών που συµβαίνουν στο εσωτερικό του (Kooijman, 2000).   

Η οµοιόσταση, δηλαδή η σταθερή χηµική σύσταση είναι σηµαντική προκειµένου 

να επιτευχθεί ο πλήρης έλεγχος. Οι αλλαγές στο περιβάλλον των κυττάρων που 

σχετίζονται µε τη χωροχρονική διαθεσιµότητα των θρεπτικών απαιτεί την ύπαρξη 

αναπληρούµενων ενεργειακών αποθεµάτων που θα εξασφαλίσουν τον ανεφοδιασµό 

του κυττάρου µε τα συστατικά που είναι απαραίτητα για το µεταβολισµό. 

Τα αναπληρούµενα ενεργειακά αποθέµατα (Ε) χρησιµοποιούνται για τις 

φυσιολογικές λειτουργίες του κυττάρου και αναπληρώνονται συνεχώς κατά την 

διάρκεια της κυτταρικής λειτουργίας. Αν το κύτταρο παράγει, περιστασιακά, 

µεγαλύτερη ποσότητα ενεργειακών αποθεµάτων από αυτή που χρησιµοποιεί, τότε 

µετατρέπει το πλεόνασµα σε πολυµερή συστατικά. Τα πολυµερή αυτά δεν είναι 

διαλυτά στο κυτταρόπλασµα και δεν επηρεάζουν ούτε την οσµωτική του πίεση ούτε 

τη χηµική δράση των µονοµερών συστατικών των ενεργειακών αποθεµάτων. 

Τα δοµικά και λειτουργικά συστατικά (V), όπως οι πρωτεΐνες, αποδοµούνται και 

δοµούνται συνεχώς αλλά δεν χρησιµοποιούνται για το µεταβολισµό παρά µόνο σε 
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περιπτώσεις παντελούς έλλειψης τροφής και αφού τελειώσουν τα ενεργειακά 

αποθέµατα του κυττάρου.       

Η θεωρία DEB υποθέτει ότι η χηµική σύσταση τόσο των ενεργειακών 

αποθεµάτων όσο και των δοµικών και λειτουργικών συστατικών παραµένει 

αµετάβλητη. Η υπόθεση αυτή ονοµάζεται «υπόθεση της ισχυρής οµοιόστασης» 

(strong homeostasis assumption) και αποτελεί τη βάση για την ποσοτικοποίηση του 

µεγέθους του οργανισµού-ατόµου. 

Η ποσότητα τόσο των ενεργειακών αποθεµάτων όσο και των δοµικών και 

λειτουργικών συστατικών του κυττάρου µεταβάλλεται στην πορεία του χρόνου ή/και 

όταν αλλάζουν οι συνθήκες κάτω από τις οποίες αναπτύσσεται ο οργανισµός. Επίσης, 

η ποσότητα των αποθεµάτων µπορεί να αλλάζει σε σχέση µε την ποσότητα των 

δοµικών και λειτουργικών συστατικών του κυττάρου. Αυτό σηµαίνει ότι η σύσταση 

του οργανισµού, γενικά, δεν παραµένει σταθερή ( E .
V

σταθ≠ ).  

Η θεωρία DEB υποθέτει ότι η οµοιόσταση ισχύει σε όλο τον οργανισµό-άτοµο 

από τη γέννηση µέχρι το θάνατο αν η πυκνότητα της τροφής είναι σταθερή και τα 

ενεργειακά αποθέµατα είναι σε ισορροπία. Η υπόθεση αυτή ( E .
V

σταθ= ) ονοµάζεται 

«υπόθεση ασθενούς οµοιόστασης» (weak homeostasis assumption) και ισχύει µόνο σε 

καταστάσεις ισορροπίας σε αντίθεση µε την strong homeostasis assumption που 

ισχύει σε κάθε περίπτωση. Στην παρούσα µελέτη τροποποιούµε την «υπόθεση της 

ασθενούς οµοιόστασης» υποθέτοντας ότι σε σταθερές συνθήκες ανάπτυξης 

παραµένει σταθερή η ειδική ως προς την επιφάνεια πυκνότητα αποθεµάτων, 

2/3

E{E}
V

= , και όχι η πυκνότητα αποθεµάτων, E[E]
V

= .  

Η οµοιόσταση προσφέρει τη λύση στο πρόβληµα του καθορισµού και της 

µέτρησης ελεύθερων ενεργειών και εντροπιών. Η λύση βασίζεται στην υπόθεση ότι η 

ελεύθερη ενέργεια ανά mol άνθρακα της δοµικής βιοµάζας και η ελεύθερη ενέργεια 

ανά mol άνθρακα των ενεργειακών αποθεµάτων είναι σταθερές, δηλαδή δεν 

εξαρτώνται από την ποσότητα της δοµικής βιοµάζας και των ενεργειακών 

αποθεµάτων. 
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 Συµπληρωµατικά και υποκαθιστούµενα υποστρώµατα   

∆ύο υποστρώµατα είναι συµπληρωµατικά (supplementary) αν είναι και τα δύο 

απαραίτητα, σε συγκεκριµένη στοιχειοµετρική αναλογία, σε µια χηµική αντίδραση. 

Π.χ. για τη σύνθεση των αµινοξέων απαιτούνται τόσο το διοξείδιο του άνθρακα όσο 

και η αµµωνία και µάλιστα σε συγκεκριµένη στοιχειοµετρική αναλογία για τη 

σύνθεση κάθε αµινοξέος.  

Αυτό είναι σηµαντικό στις συνθέσεις γιατί η απουσία του ενός υποστρώµατος 

εµποδίζει την πρόσληψη του άλλου. Σύµφωνα µε τον κανόνα του ελαχίστου του 

Liebig το υπόστρωµα που είναι σε έλλειψη καθορίζει (περιορίζει) την ποσότητα του 

σε περίσσεια υποστρώµατος που θα αντιδράσει, µε βάση βέβαια τη στοιχειοµετρική 

αναλογία. Ο κανόνας του ελαχίστου δεν ισχύει για την ανάπτυξη του κυττάρου, 

εφόσον βέβαια υπάρχουν επαρκή ενεργειακά αποθέµατα που θα παράσχουν τα 

απαραίτητα υποστρώµατα για τη σύνθεση νέας βιοµάζας παρόλο που κάποιο ή 

κάποια από αυτά απουσιάζουν από το περιβάλλον του κυττάρου.  

∆ύο υποστρώµατα χαρακτηρίζονται υποκαθιστούµενα (substitutable) αν µπορεί 

να χρησιµοποιηθεί είτε το ένα είτε το άλλο για να συντεθεί ένα συγκεκριµένο προϊόν. 

Π.χ. Αρκετοί οργανισµοί µπορούν να χρησιµοποιήσουν διάφορα αζωτούχα 

υποστρώµατα (αµµωνία ή/και νιτρικά άλατα ή/και αµίνες ή/και αµινοξέα) κατά την 

αφοµοίωση, σαν πηγή αζώτου. 

 

 Ροές υποστρωµάτων αντί για συγκεντρώσεις 

Οι κλασσικές κινητικές των ενζύµων συσχετίζουν τις ροές των προϊόντων µε τις 

συγκεντρώσεις των υποστρωµάτων (αντιδρώντων). Αυτό συνδέει αλυσιδωτά δύο 

διαφορετικές διαδικασίες: τη διαδικασία άφιξης των µορίων των υποστρωµάτων στις 

περιοχές δέσµευσης των µορίων των ενζύµων και τη διαδικασία µετασχηµατισµού 

των δεσµευµένων µορίων των υποστρωµάτων σε προϊόντα. 

Η θεωρία DEB χρησιµοποιεί, για την ποσοτικοποίηση των κινητικών, ροές 

υποστρωµάτων αντί για συγκεντρώσεις για τους εξής λόγους.  

1. Σε οµογενή περιβάλλοντα οι ρυθµοί άφιξης των µορίων των υποστρωµάτων 

είναι ανάλογοι µε τις συγκεντρώσεις τους, εφόσον η µεταφορά τους γίνεται µε 

διάχυση. Η µοντελοποίηση της ανάπτυξης συναρτήσει των συγκεντρώσεων 

των υποστρωµάτων είναι δύσκολη επειδή τα απορριπτόµενα µόρια 

υποστρωµάτων επιστρέφουν στο περιβάλλον κάτι που κάνει δύσκολο, αν όχι 

αδύνατο, τον προσδιορισµό των συγκεντρώσεων. Όταν όµως η ανάπτυξη 
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µοντελοποιείται συναρτήσει των ροών των αποθεµάτων το πρόβληµα λύνεται 

γιατί αυτή η διαδικασία αναπαριστά αφίξεις και αντικαθιστά τη µεταφορά µε 

διάχυση. 

2. Η έννοια της συγκέντρωσης είναι µάλλον προβληµατική  σε περιβάλλοντα 

που εµφανίζουν υψηλό βαθµό χωρικής δόµησης, όπως είναι το περιβάλλον 

στο εσωτερικό των αναπτυσσόµενων κυττάρων, όπου πολλοί χηµικοί 

µετασχηµατισµοί γίνονται µε τη µεσολάβηση των ενζύµων που είναι 

συνδεµένα σε µεµβράνες. 

3. Όταν σκεφτόµαστε µε ροές, και όχι µε συγκεντρώσεις, έχουµε τη δυνατότητα 

να µεταχειριστούµε το φως µε τρόπο παρόµοιο µε αυτόν που χρησιµοποιούµε 

για το χειρισµό των χηµικών ουσιών. Ποσοτικοποιώντας το φως σαν φωτεινή 

ροή (mol φωτονίων ανά δευτερόλεπτο) µπορούµε, στη συνέχεια, να το 

εισάγουµε στις φωτοχηµικές εξισώσεις χρησιµοποιώντας και 

στοιχειοµετρικούς συντελεστές όπως ακριβώς και µε τις χηµικές ουσίες.  

4. Οι συγκεντρώσεις αφορούν καταστάσεις του υπό µελέτη συστήµατος. Ο 

συνυπολογισµός των συγκεντρώσεων των ενδιάµεσων µεταβολιτών σε ένα 

µεταβολικό µονοπάτι αυξάνει τον αριθµό των µεταβλητών κατάστασης του 

συστήµατος. Το πρόβληµα αυτό παρακάµπτεται αν χρησιµοποιήσουµε ροές 

υποστρωµάτων γιατί τότε οι ενδιάµεσοι µεταβολίτες δεν συσσωρεύονται.  

 

 Συνθετική Μονάδα (Synthesizing Unit)  SU 

Η εφαρµογή των κλασσικών χηµικών και ενζυµικών κινητικών στον κυτταρικό 

µεταβολισµό παρουσιάζει προβλήµατα που επιβάλλουν την εύρεση εναλλακτικών 

κινητικών. Η επινόηση της ‘συνθετικής µονάδας’ (SU) είναι µια ελπιδοφόρα 

απόπειρα σε αυτή την κατεύθυνση (Kooijman, 2001).  

Η SU εκλαµβάνεται σαν ένα ένζυµο ή ένα σύµπλοκο ενζύµων που 

συµπεριφέρεται σύµφωνα µε τους κανόνες σχηµατισµού και αποδόµησης, όπως αυτοί 

καθορίζονται από τις κλασσικές κινητικές, µε δύο τροποποιήσεις. α) Οι κινητικές δεν 

εκφράζονται συναρτήσει των συγκεντρώσεων των υποστρωµάτων αλλά συναρτήσει 

των ροών µε τις οποίες καταφθάνουν τα µόρια των υποστρωµάτων στο ένζυµο και β) 

το σύµπλοκο ενζύµου-υποστρώµατος δεν αποδοµείται, δηλαδή το ένζυµο 

απελευθερώνεται µετά το σχηµατισµό του προϊόντος από το υπόστρωµα (Εικόνα 3.1). 

Κάθε κύκλος λειτουργίας της SU αποτελείται από την περίοδο δέσµευσης (binding 
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period) του υποστρώµατος και την περίοδο επεξεργασίας (production period) του 

δεσµευµένου υποστρώµατος για να παραχθεί το προϊόν.     

 

 

 
Εικόνα 3.1. Σχηµατική εικόνα λειτουργίας της ‘Συνθετικής Μονάδας’ ( SU)   

 

 Η χρησιµότητα των δύο τροποποιήσεων δεν αναδεικνύεται στις απλές 

µετατροπές (ένα µόριο υποστρώµατος δίνει ένα µόριο προϊόντος σε οµογενές 

περιβάλλον) αλλά σε πολύπλοκες καταστάσεις όπου το τοπικό περιβάλλον δεν είναι 

οµογενές ή οι µετατροπές είναι σύνθετες, όπως θα αναλυθεί παρακάτω.  

Οι κινητικές Michaelis-Menten που θεωρούν ότι οι ρυθµοί παραγωγής προϊόντων 

είναι υπερβολικές συναρτήσεις της συγκέντρωσης του υποστρώµατος υποστηρίζονται 

και από την έννοια της SU. 

Αν οι αφίξεις των µορίων των υποστρωµάτων οφείλονται σε διάχυση ή σε αγωγή 

σε ένα οµογενές περιβάλλον, οι ρυθµοί παραγωγής είναι ανάλογοι της συγκέντρωσης 

του υποστρώµατος. Οι αφίξεις των µορίων των υποστρωµάτων µπορεί επίσης να 

οφείλονται σε ενδοκυτταρική διαδικασία κατανοµής που σχετίζεται µε τους 

µεταβολικούς µετασχηµατισµούς. Οι ροές άφιξης υποδηλώνουν την ύπαρξη και ροών 

απόρριψης µορίων του υποστρώµατος µε συγκεκριµένο προορισµό. Αυτό τοποθετεί 

την κατανοµή των ροών σε κεντρική θέση όσον αφορά την οργάνωση του 

µεταβολισµού.  

  

Μορφές της SU: Η SU µπορεί να έχει διάφορες µορφές, ανάλογα µε τη λειτουργία 

της, οι οποίες αναλύονται παρακάτω (Kooijman, 1998). 

 

περίοδος 
δέσµευσης 

απελευθέρωση  
του προϊόντος  

0 
χρόνος

1t 0t

απελευθέρωση  
του προϊόντος  

περίοδος  
επεξεργασίας 

 κύκλος  λειτουργίας 
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1. Συνθετική µονάδα ενός υποστρώµατος-ενός αντίγραφου (1-SU): 

Στην απλούστερη µορφή της, η SU, δεσµεύει ένα µόριο υποστρώµατος και 

παράγει ένα µόριο προϊόντος ή µια οµάδα προϊόντων. Χάριν απλότητας υποθέτουµε, 

ότι τα µόρια του υποστρώµατος καταφθάνουν στη συνθετική µονάδα ακολουθώντας 

κατανοµή Poisson  και ότι η διάρκεια του σταδίου δέσµευσης (binding stage) και του 

σταδίου επεξεργασίας (production stage) είναι χρονικά διαστήµατα που ακολουθούν 

εκθετική κατανοµή. Επίσης, ότι η δέσµευση των µορίων του υποστρώµατος 

συµβαίνει µε πιθανότητα p αν η SU βρίσκεται στο στάδιο δέσµευσης (binding stage) 

και µηδέν αν η SU βρίσκεται στο στάδιο επεξεργασίας (production stage).  

Έστω ( ) m

Y

J t
t mt J eφ − ⋅= ⋅  η συνάρτηση πυκνότητας πιθανότητας (σ.π.π.) της 

περιόδου επεξεργασίας και 
1
( ) XJ t

t Xt J eφ − ⋅= ⋅  η σ.π.π. της περιόδου δέσµευσης των 

µορίων του υποστρώµατος που καταφθάνουν µε ρυθµό * /X XJ J p= , όπου p είναι η 

πιθανότητα δέσµευσης ανά µόριο υποστρώµατος που καταφθάνει στην SU. Η 

περίοδος ενός κύκλου λειτουργίας της SU, 0t , περιλαµβάνει την περίοδο δέσµευσης 

και την περίοδο επεξεργασίας. Το αντίστροφο της αναµενόµενης τιµής της 0t , 

01/YJ t= õ , είναι ίσο µε το µέσο ρυθµό παραγωγής, που ονοµάζεται ένταση. Η SU 

απορρίπτει, τα καταφθάνοντα µε κατανοµή Poisson µόρια του υποστρώµατος, µε 

κατανοµή Poisson και µε ένταση που εναλλάσσεται µεταξύ των τιµών *(1 ) Xp J−  και 

*
XJ  ανάλογα µε το αν βρίσκεται σε περίοδο δέσµευσης ή περίοδο επεξεργασίας 

αντίστοιχα. Η παραγωγή προϊόντων είναι µια επαναλαµβανόµενη διαδικασία µε 

ένταση 1 1 1( )Y m XJ J J− − −= + .  Η µέση ένταση των απορριπτόµενων µορίων 

υποστρώµατος είναι ίση µε *
X YJ J− .  Οι διαδικασίες απόρριψης µορίων 

υποστρώµατος και παραγωγής µορίων προϊόντος είναι αµοιβαία εξαρτηµένες. 

Αν το υπό µελέτη σύστηµα διαθέτει ένα µεγάλο πλήθος, s, από ανεξάρτητες 

ενεργές SU, το κεντρικό οριακό θεώρηµα για την πρόσθεση ανεξάρτητων 

στοχαστικών σηµειακών διαδικασιών καθορίζει ότι, τα απορριπτόµενα µόρια 

υποστρώµατος και τα παραγόµενα µόρια συγκλίνουν σε ανεξάρτητες διαδικασίες 

Poisson µε σταθερές εντάσεις *
X YJ J−  και 1 1 1(( ) )Y m XJ s J J− − −= ⋅ + , αντίστοιχα. 
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2. SU πολλαπλών υποστρωµάτων-πολλαπλών αντιγράφων: ( 1{ }n
in SU− ) 

Η Συνθετική Μονάδα ενός υποστρώµατος-ενός αντίγραφου (1-SU) µπορεί να 

γενικευτεί για περισσότερα αντίγραφα υποστρώµατος µε την απαίτηση ότι η χρονική 

στιγµή 1t  κατά την οποία η SU εισέρχεται στο στάδιο επεξεργασίας της είναι η 

στιγµή της δέσµευσης του n-οστού αντίγραφου του υποστρώµατος, 1 nXt t= . Μια 

τέτοια SU θα ονοµάζεται ενός υποστρώµατος-πολλαπλών αντιγράφων Συνθετική 

Μονάδα (n-SU). Η περίοδος δέσµευσης ακολουθεί Erlangian κατανοµή 

1

1( )( )
( 1)!

X

n
J tX X

t
J J tt e

n
φ

−
− ⋅⋅ ⋅

= ⋅
−

 που έχει µέση τιµή 1
1 Xt nJ −=õ .  Το αποτέλεσµα αυτό 

προκύπτει από την πρόσθεση n ανεξάρτητων εκθετικά κατανεµηµένων τυχαίων 

µεταβλητών µε παράµετρο XJ . Η διαδικασία παραγωγής είναι και πάλι µια 

επαναλαµβανόµενη διαδικασία µε ένταση 1 1 1( )Y m XJ J nJ− − −= + . Ένα µεγάλο πλήθος 

από s ανεξάρτητες n-SUs θα παράγει σε σειρά Poisson µόρια προϊόντος µε ένταση 
1 1 1(( ) )Y m XJ s J nJ− − −= ⋅ +  και σε σειρά Poisson απορριπτόµενα µόρια του 

υποστρώµατος µε ένταση *
X YJ nJ− .  

Η Συνθετική Μονάδα πολλαπλών υποστρωµάτων-πολλαπλών αντιγράφων, 

1 2, ,..., nn n n SU− , απαιτεί n διαφορετικούς τύπους υποστρωµάτων για την παραγωγή 

ενός µορίου ή µιας οµάδας µορίων προϊόντος Υ. Οι κινητικές της διαδικασίας 

παραγωγής βασίζονται στην ιδέα ότι η SU µπορεί να εισέλθει στο στάδιο παραγωγής 

µόνο αν έχουν δεσµευτεί όλα τα απαιτούµενα µόρια των υποστρωµάτων. Για τη 

δέσµευση των µορίων των πολλαπλών υποστρωµάτων υπάρχουν δύο διαφορετικές 

εκδοχές, η σειριακή και η παράλληλη δέσµευση. 

 

Α. Σειριακή δέσµευση (sequential binding) 

Όταν η SU δεσµεύει n διαφορετικούς τύπους υποστρωµάτων σειριακά, σε τυχαία 

σειρά, το αναµενόµενο χρονικό διάστηµα για τη δέσµευση του in  µορίου του 

υποστρώµατος τύπου i είναι ίσο µε /
ii Xn J . ∆εν έχει σηµασία η σειρά µε την οποία 

δεσµεύονται οι διαφορετικοί τύποι υποστρωµάτων όµως, όταν η SU δεσµεύει µόρια 

του υποστρώµατος τύπου i συνεχίζει µέχρι να δεσµεύσει όλα τα µόρια αυτού του 

υποστρώµατος που είναι απαραίτητα για το σχηµατισµό ενός µορίου του προϊόντος. 
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Το αναµενόµενο χρονικό διάστηµα για την περίοδο δέσµευσης είναι το άθροισµα 

των περιόδων δέσµευσης των διαφορετικών τύπων υποστρωµάτων, δηλαδή:  

                                                1
1

/
i

n

i X
i

t n J
=

= ∑õ   

Ο µέσος ρυθµός παραγωγής της SU είναι ίσος µε:   
1 1( / )

iY m i Xi
J J n J− −= +∑  

Αν οι αφίξεις των υποστρωµάτων οφείλονται σε διάχυση ή µεταγωγή, οι ροές είναι 

ανάλογες των συγκεντρώσεων των υποστρωµάτων στο τοπικό περιβάλλον, οπότε ο 

ρυθµός παραγωγής της SU γίνεται:    
1(1 / )Y m Ki i m ni

J J X X J f−= + = ⋅∑ , 

όπου KiX είναι η σταθερά ηµικορεσµού που εκφράζει την ελκυστική ικανότητα της 

SU στο υπόστρωµα τύπου i και nf  είναι η λειτουργική απόκριση της SU για τους n 

τύπους υποστρωµάτων. Η nf  παίρνει τιµές από 0 έως 1 και έχει αναδροµικό τύπο: 

 
1

1

n n
n

n Kn n

X ff
X X f

−

−

=
+ ,   µε 0 1f =  και n=1,2,….,  

 

ή αλλιώς         
1( )n i i Ki jii i j i

f X X X X −
≠

= +∑∏ ∏ ∏  

 

Β. Παράλληλη δέσµευση (Parallel binding) 

Κατά την παράλληλη δέσµευση, η δέσµευση από την SU ενός τύπου 

υποστρώµατος δεν παρεµποδίζει τη δέσµευση ενός άλλου τύπου υποστρώµατος. Η 

SU δεν θα δεσµεύσει ένα προσερχόµενο µόριο του υποστρώµατος τύπου i µόνο αν 

έχει ήδη δεσµεύσει όλα τα µόρια αυτού του τύπου που απαιτούνται για την παραγωγή 

του προϊόντος αλλά πρέπει να δεσµεύσει µόρια άλλου τύπου υποστρώµατος ή όταν 

βρίσκεται στο στάδιο επεξεργασίας. 

Έστω Xit  η χρονική στιγµή της δέσµευσης του in −στού µορίου του 

υποστρώµατος τύπου i και 1 max { }i Xit t=  η χρονική στιγµή που έχουν δεσµευτεί όλα 

τα απαιτούµενα µόρια των υποστρωµάτων και αρχίζει το στάδιο επεξεργασίας. Η 

συνάρτηση κατανοµής της περιόδου δέσµευσης 1t  είναι: 
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1 1 1
1 1 10

( ) ( ) ( ) ( , )
Xi Xi

tn n n

t t t i Xi
i i i

t t t dt P n tJφ
= = =

Φ = Φ = =∏ ∏ ∏∫ ,   

όπου 1
11

1 1 0
0

1( , ) 1
( ) !

t j
nt n t
j

nP n t e t dt e
n j

−− − −
=

= ⋅ = −
Γ ∑∫  είναι η ατελής συνάρτηση γάµµα. 

Η αναµενόµενη τιµή για την περίοδο δέσµευσης της SU είναι ίση µε

 11
10

(1 ( )) 1 ( , )
i

n

t i X
io

t t dt P n tJ dt
∞ ∞

=

 
= −Φ = − 

 
∏∫ ∫õ  

Η αναµενόµενη τιµή για την περίοδο λειτουργίας της SU είναι ίση µε

 
1

0 1mt J t−= +õ õ . 

Ο µέσος ρυθµός παραγωγής της SU έχει ένταση 1 1
1( )Y mJ J t− −= + õ  και για ένα 

µεγάλο πλήθος από s ανεξάρτητες SUs  1 1
1(( ) )Y mJ sJ t− −= + õ      

Η ένταση µε την οποία απορρίπτονται τα µόρια του υποστρώµατος τύπου i είναι ίση 

µε *
Xi i YJ n J− , όπου * /Xi Xi iJ J p=  είναι η ένταση µε την οποία καταφθάνουν στην SU 

τα µόρια του υποστρώµατος τύπου i, και δεσµεύονται µε πιθανότητα ip  αν αυτή 

βρίσκεται στο στάδιο δέσµευσης.  

 

3. Σύµπλοκο Μεταφορέα-Συνθετικής Μονάδας (CSU complex) 

Μια ενδιαφέρουσα εφαρµογή του µοντέλου της SU είναι ο συνδυασµός της µε 

µεταφορείς (Carriers). Ο µεταφορέας είναι µια 1-SU µε εξειδικευµένη λειτουργία. Ο 

µεταφορέας προσλαµβάνει µόρια υποστρωµάτων που βρίσκονται έξω από το κύτταρο 

ή έξω από το υπό µελέτη κυτταρικό οργανίδιο και παρέχει προϊόντα σε µια οµάδα 

από s SUs που βρίσκονται µέσα στο κύτταρο. Η ροή των µορίων του υποστρώµατος 

προς το µεταφορέα είναι ανάλογη µε τη συγκέντρωσή του υποστρώµατος στο τοπικό 

περιβάλλον. Το προϊόν του µεταφορέα µπορεί να είναι το ίδιο µε το υπόστρωµα που 

προσλαµβάνει, οπότε η λειτουργία του περιορίζεται στο να εισάγει το υπόστρωµα 

από το περιβάλλον του κυττάρου µέσα στο κύτταρο ή µπορεί να είναι διαφορετικό. 

Θεωρούµε ότι η δόµηση και αποδόµηση του υποστρώµατος-µεταφορέα είναι µια 

διαδικασία πολύ γρήγορη σε σχέση µε τις µεταβολές της συγκέντρωσης του 

υποστρώµατος στο περιβάλλον. Το σύµπλοκο CSU παράγει είτε ένα προϊόν είτε µια 

οµάδα διαφορετικών προϊόντων. 
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Οι SUs µπορούν να χρησιµοποιηθούν στην ποσοτικοποίηση της παραγωγής 

γενικευµένων προϊόντων, δηλαδή µειγµάτων που περιέχουν διαφορετικά συστατικά 

σε συγκεκριµένη αναλογία, όπως η βιοµάζα που βρίσκεται κάτω από τον έλεγχο της 

οµοιόστασης. Οι χηµικοί συντελεστές για τα διαφορετικά χηµικά στοιχεία τέτοιων 

γενικευµένων προϊόντων εκφράζονται συνήθως συναρτήσει του άνθρακα και 

θεωρούνται σταθεροί.  

Η χρησιµότητα της εφαρµογής της SU στη µοντελοποίηση της ανάπτυξης του 

φυτοπλαγκτού, που υπόκειται σε ταυτόχρονους περιορισµούς θρεπτικών, φαίνεται 

και στο ατοµικό µοντέλο που θα αναπτυχθεί στα πλαίσια της παρούσας εργασίας. 

 

 Αφοµοίωση  

Η διαδικασία της αφοµοίωσης καθορίζεται από το µετασχηµατισµό των 

υποστρωµάτων που αντλούνται από το περιβάλλον σε αποθέµατα µέσα στον 

οργανισµό. Η αφοµοίωση περιλαµβάνει διαδικασίες µεταφοράς που συνδέονται µε το 

µέγεθος µιας επιφάνειας (µεµβράνες). Η θεωρία DEB παίρνει αυτήν την επιφάνεια 

ανάλογη µε την επιφάνεια του οργανισµού-ατόµου δηλαδή ανάλογη του βιοόγκου2/3 

για ισοµορφικούς οργανισµούς (Kooijman, 2001). Οι αλλαγές στο σχήµα του 

οργανισµού κατά τη διάρκεια της ανάπτυξής του επηρεάζουν την αφοµοίωση. Για 

οργανισµούς που δεν είναι ισοµορφικοί (π.χ. 0V -µορφής , 1V -µορφής) 

χρησιµοποιείται η συνάρτηση διόρθωσης σχήµατος για να γίνουν οι απαραίτητοι 

µετασχηµατισµοί. 

 

 Καταβολισµός 

Οι δυναµικές των αποθεµάτων αποτελούν τον πυρήνα του µοντέλου DEB (Kooijman, 

2001). Η αφοµοίωση τείνει να αυξήσει την ποσότητα των ενεργειακών αποθεµάτων 

ενώ η χρησιµοποίηση τους τείνει να τη µειώσει. Ο ρυθµός χρησιµοποίησης των 

ενεργειακών αποθεµάτων (καταβολικός ρυθµός) εξαρτάται από το µέγεθος του 

οργανισµού-ατόµου και την ποσότητα των ενεργειακών αποθεµάτων.  
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       4. ΤΟ  ΜΟΝΤΕΛΟ ΤΗΣ ΦΩΤΟΣΥΝΘΕΣΗΣ ΚΑΙ  

           ΤΗΣ ΑΝΑΠΤΥΞΗΣ ΤΟΥ ΦΥΤΟΠΛΑΓΚΤΟΥ 

 
4.1. Η ΒΑΣΙΚΗ Ι∆ΕΑ 

  Οι φωτοσυνθετικοί οργανισµοί είναι “διπλοί”. Από δοµική και λειτουργική 

άποψη, ένας φωτοσυνθετικός οργανισµός, µπορεί να διακριθεί, νοητά, σε δύο 

“απλούς” οργανισµούς που αλληλοεπηρεάζονται, παρόλο που χρησιµοποιούν 

διαφορετικούς µηχανισµούς. Το µοντέλο που αναπτύσσεται παρακάτω αναφέρεται σε 

φωτοσυνθετικούς οργανισµούς στους οποίους ο ένας απλός οργανισµός λειτουργεί 

σαν παραγωγός 2O και υδατανθράκων µε τη χρήση 2CO  και φωτός ενώ ο άλλος 

λειτουργεί σαν καταναλωτής 2O και υδατανθράκων. 

Εικόνα 4.1. Σχηµατική απεικόνιση ενός κυττάρου φυτοπλαγκτού, όπως απλοποιείται 

από το µοντέλο, για να µελετηθεί η δοµή και η λειτουργία του. 

 

  

φως 

 

NADPH
  

           
     
    

       
    

  

Παραγωγός  
Φωτεινές 
αντιδράσεις   

 
  
   

Απορριπτόµενο      
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       φωτόνια  

2CO

 ∆ιατήρηση  
παραγωγού 

αφοµοίωση 

ανάπτυξη
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Λόγω της διαφορετικής δοµής και λειτουργίας, κάθε απλός οργανισµός 

µπορεί να µελετηθεί και να µοντελοποιηθεί χωριστά. Η αλληλεπίδραση όµως των δύο 

απλών οργανισµών θα συνδέσει τα δύο επιµέρους µοντέλα και θα καθορίσει την 

τελική µορφή των εξισώσεων που θα περιγράψουν την λειτουργία ολόκληρου του 

φωτοσυνθετικού οργανισµού. 

Το σχηµατικό µοντέλο του οργανισµού-ατόµου φαίνεται στην εικόνα 4.1.      

Ο παραγωγός αποτελείται από ένα µεταφορέα φωτός (Light carrier), από s 

ανεξάρτητες φωτοσυνθετικές µονάδες (PSUs) που δεσµεύουν φωτόνια και 

χρησιµοποιούν νερό για να παράγουν 2O  και NADPH, από µια συνθετική µονάδα 

(Calvin-Benson cycle SU) που χρησιµοποιεί το παραγόµενο  από τις PSUs NADPH 

και το 2CO  που  παίρνει από το µεταφορέα 2CO  και παράγει υδατάνθρακες. 

 Ο καταναλωτής αποτελείται από µια µεταφορική και αναπληρούµενη 

δεξαµενή γενικών αποθεµάτων που συµβολίζεται µε Ε και ένα µόνιµο βιοόγκο V που 

περιλαµβάνει τους δοµικούς και λειτουργικούς ιστούς του οργανισµού. Με 

διακεκοµµένα βέλη συµβολίζονται οι ροές των απορριπτόµενων υποστρωµάτων και 

οι ροές των ενεργειών που υποβαθµίζονται σε θερµότητα  κατά τη λειτουργία του 

οργανισµού.  

Η µεταφορική δεξαµενή E θεωρούµε ότι περιέχει γενικευµένα αποθέµατα 

εκφρασµένα σε mol C για να αποφύγουµε την ποσοτικοποίηση κάθε επιµέρους 

συστατικού. Κάτι τέτοιο θα αύξανε την πολυπλοκότητα του µοντέλου χωρίς να 

συνεισφέρει ουσιαστικά στο σκοπό της παρούσας µελέτης. 

Ο µόνιµος βιοόγκος V περιλαµβάνει εκτός από τους δοµικούς και 

λειτουργικούς ιστούς και το γενετικό υλικό του οργανισµού-ατόµου τόσο χάριν της 

απλότητας του µοντέλου όσο και για το λόγο ότι ο πολλαπλασιασµός του γενετικού 

υλικού του φυτοπλαγκτονικού οργανισµού συµβαίνει παράλληλα µε την ανάπτυξή 

των δοµικών και λειτουργικών του ιστών και η αναπαραγωγή του επέρχεται µε 

κυτταρική διαίρεση. 
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4.2. Η ΑΝΑΠΤΥΞΗ ΤΟΥ ΜΟΝΤΕΛΟΥ 

Το µοντέλο θα αναπτυχθεί για ισοµορφικούς οργανισµούς, δηλαδή για 

οργανισµούς στους οποίους η σωµατική επιφάνεια CA είναι ανάλογη του βιοόγκου2/3. 

Στο παράρτηµα παρατίθενται οι συµβολισµοί των ροών ενέργειας και των 

παραµέτρων του µοντέλου (Πίνακας 1) και οι συµβολισµοί των µεταβλητών 

κατάστασης και των περιβαλλοντικών µεταβλητών (Πίνακας 2). 

 

4.2.1. Παραγωγός 

Α. Φωτεινές  αντιδράσεις  

Το φυτοπλαγκτό, όπως και κάθε φωτοσυνθετικός οργανισµός, αντλεί ενέργεια 

από το περιβάλλον του µέσω των φωτονίων που δεσµεύει ο φωτοσυνθετικός του 

µηχανισµός. Ο µηχανισµός αυτός βρίσκεται µέσα σε ειδικά οργανίδια του κυττάρου, 

τους χλωροπλάστες. Ο χλωροπλάστης περιέχει λειτουργικές µονάδες που λέγονται 

φωτοσυνθετικές µονάδες. Η φωτοσυνθετική µονάδα (PSU) είναι µια οµάδα 

φωτοσυνθετικών χρωστικών, πρωτεϊνών και άλλων µορίων τα οποία είναι 

οργανωµένα σε σύµπλοκα, το σύµπλοκο συλλογής φωτός (Light Harvesting 

Complex), το φωτοσύστηµα ΙΙ (PSII), το φωτοσύστηµα Ι (PSI), το κυτόχρωµα 

6b f ( 6cyt b f ) και την ΑΤΡ-άση. Όλα τα σύµπλοκα συµµετέχουν στη µετατροπή της 

φωτεινής ενέργειας σε χηµική.  

Η µοντελοποίηση των φωτεινών αντιδράσεων επιτυγχάνεται µε τη 

χρησιµοποίηση της ιδέας του σύµπλοκου ‘µεταφορέας-συνθετική µονάδα’ (βλέπε 

§3.2), που αποτελείται από το µεταφορέα φωτός (Light carrier) και τις 

φωτοσυνθετικές µονάδες (PSUs) του οργανισµού-ατόµου.  

 

 Light carrier 

Για να λειτουργήσει ο φωτοσυνθετικός µηχανισµός ενός φωτοσυνθετικού 

οργανισµού απαιτείται η έκθεση του οργανισµού σε φως. Σε ένα κύτταρο 

φυτοπλαγκτού που αναπτύσσεται σε περιβάλλον φωτεινής έντασης Ι 

( -2 -1mol hν  m  s⋅ ⋅ ) τα φωτόνια πέφτουν µε ρυθµό φJ ( -1# hv  s⋅ ). Ένα  ποσοστό σ 

αυτών των φωτονίων πέφτει  µε ρυθµό LJ  πάνω στις φωτοσυνθετικές χρωστικές του 

σύµπλοκου συλλογής φωτός (LHC). Τα φωτόνια αυτά  έχουν πιθανότητα να 

διεγείρουν τα µόρια των φωτοσυνθετικών χρωστικών, ενώ τα υπόλοιπα, ποσοστό (1-

σ), δεν πέφτουν πάνω σε µόρια φωτοσυνθετικών χρωστικών και περνούν 
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ανεκµετάλλευτα. Το ποσοστό σ εκφράζει το µέρος της επιφάνειας του κυττάρου που 

καλύπτεται από φωτοσυνθετικές χρωστικές και θεωρείται σταθερό τόσο γιατί είναι 

µικρό όσο και γιατί δεν υπάρχει ποσοστιαία αύξηση των φωτοσυνθετικών 

χρωστικών, σε σχέση µε το ποσοστό αύξησης της επιφάνειας του κυττάρου κατά την 

ανάπτυξή του σε σταθερές συνθήκες, όσο και γιατί η ποσότητα των φωτοσυνθετικών 

χρωστικών είναι ίδια για κύτταρα ίδιου µεγέθους που αναπτύσσονται σε διαφορετικές 

συνθήκες. 

Η σχηµατική απεικόνιση των προαναφερθέντων επιτυγχάνεται µε την ιδέα του 

µεταφορέα φωτός (Light carrier). Ο µεταφορέας φωτός δεν είναι δοµική ή 

λειτουργική µονάδα του οργανισµού αλλά η σχηµατική απεικόνιση της 

αλληλεπίδρασης του οργανισµού µε το φως που κατευθύνεται προς αυτόν. Με άλλα 

λόγια είναι το «κανάλι» µεταφοράς φωτονίων στις εισόδους του φωτοσυνθετικού 

µηχανισµού που δεν είναι άλλες από τις φωτοσυνθετικές χρωστικές των σύµπλοκων 

συλλογής φωτός. 

   

 PSUs 

Ο µηχανισµός µεταφοράς της φωτονιακής ενέργειας µέσα στο σύµπλοκο 

συλλογής φωτός είναι πολύπλοκος (βλέπε §2.2, §2.3) και µπορεί να απλοποιηθεί ως 

εξής: Το σύµπλοκο συλλογής φωτός (LHC) κάθε PSU περιέχει ένα µεγάλο πλήθος 

µορίων φωτοσυνθετικών χρωστικών (χλωροφύλλες και καροτενοειδή) που έχουν την 

ικανότητα να δεσµεύουν φωτόνια. Κάθε µόριο φωτοσυνθετικής χρωστικής µπορεί να 

βρίσκεται είτε σε κατάσταση ανάπαυλας (resting state) είτε σε διεγερµένη κατάσταση 

(excited state). Η διεγερµένη κατάσταση είναι ενεργειακά υψηλότερη από την 

κατάσταση ανάπαυλας. Η µετάβαση του µορίου της φωτοσυνθετικής χρωστικής από 

τη κατάσταση ανάπαυλας στη διεγερµένη κατάσταση γίνεται µε απορρόφηση ενός 

φωτονίου. Το µόριο της  φωτοσυνθετικής χρωστικής παραµένει σε διεγερµένη 

κατάσταση περίπου 10-9 sec ενώ στη συνέχεια αποδιεγείρεται και µεταβαίνει στην 

κατάσταση ανάπαυλας εκπέµποντας ένα φωτόνιο και ξανά από την αρχή (renewal 

process). Το φωτόνιο που εκπέµπεται από το αποδιεγειρόµενο µόριο φωτοσυνθετικής 

χρωστικής απορροφάται από ένα γειτονικό µόριο φωτοσυνθετικής χρωστικής που 

είναι σε κατάσταση ανάπαυλας. Κάθε µόριο φωτοσυνθετικής χρωστικής έχει τη 

δυνατότητα να διεγερθεί, εφόσον βρίσκεται σε κατάσταση ανάπαυλας, είτε από ένα 

κατάλληλο προσπίπτων φωτόνιο είτε από ένα κατάλληλο φωτόνιο που εκπέµπεται 

από µια αποδιεγειρόµενη γειτονική φωτοσυνθετική χρωστική. Με το µηχανισµό αυτό 
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µεταφέρεται η φωτονιακή ενέργεια µέσα στο σύµπλοκο συλλογής φωτός  (LHC) 

µέχρι να φτάσει στα φωτοσυνθετικά κέντρα αντίδρασης της PSU. Για όσο χρονικό 

διάστηµα bt  (βλέπε §3.2) η ενεργός PSU επιτελεί τη διαδικασία που περιγράφηκε 

παραπάνω βρίσκεται σε στάδιο δέσµευσης (binding stage) των φωτονίων που 

πέφτουν πάνω της. Τα φωτόνια που καταφθάνουν στα φωτοσυνθετικά κέντρα 

αντίδρασης (PSII και PSI) συµµετέχουν, ανά n, στη διαδικασία διάσπασης του Η2Ο 

και σχηµατισµού O2 και NADPH. Η διαδικασία αυτή που πραγµατοποιείται µέσω 

µιας αλυσίδας µεταφοράς ηλεκτρονίων (βλέπε §2.3), αποτελεί το στάδιο 

εκµετάλλευσης της δεσµευµένης φωτονιακής ενέργειας (production stage) και 

διαρκεί χρονικό διάστηµα pt . Το πακέτο των n-φωτονίων προκαλεί τη µεταφορά των 

απαιτούµενων ηλεκτρονίων προκειµένου να διασπαστούν 2 µόρια νερού και να 

παραχθούν ένα µόριο οξυγόνου, 4 µόρια NADPH (χηµική εξίσωση (α)) και ο 

απαιτούµενος αριθµός µορίων ATP που υποστηρίζει ενεργειακά την διαδικασία. 

2 22 H O + n hν + 4 NADP   O  +  4 NADPH     (α)→  

Η µετάβαση κάθε PSU από το στάδιο δέσµευσης φωτονίων στο στάδιο 

εκµετάλλευσης της δεσµευµένης φωτονιακής ενέργειας κ.ο.κ. είναι µια 

επαναλαµβανόµενη διαδικασία (renewal process). Κάθε επανάληψη αυτής της 

διαδικασίας διαρκεί χρονικό διάστηµα c p bt =t + t . 

Αν όλα τα µόρια των φωτοσυνθετικών χρωστικών ενός σύµπλοκου συλλογής 

φωτός βρεθούν ταυτόχρονα σε διεγερµένη κατάσταση τα προσπίπτοντα στην PSU 

φωτόνια δεν αξιοποιούνται φωτοσυνθετικά και έχουµε φθορισµό. Στη διάρκεια του 

φθορισµού η PSU βρίσκεται σε πίεση για διέγερση (excitation pressure) και δεν 

αξιοποιεί τα φωτόνια που πέφτουν πάνω της παρά το ότι δεν έχει υποστεί µόνιµη 

βλάβη. Η συχνότητα εµφάνισης του φθορισµού θεωρούµε ότι αυξάνεται κατά τη 

φωτοπροσαρµογή (short-term adaptation) από LL (µικρές τιµές του Ι) σε HL (µεγάλες 

τιµές του Ι) καθώς  ο ρυθµός πρόσπτωσης των φωτονίων είναι µικρός σε LL και 

µεγάλος σε HL και η φωτοπροσαρµογή επιτυγχάνεται µε χωρική µόνο αναδιάταξη 

των PSUs (βλέπε §2.3), εποµένως η πιθανότητα δέσµευσης ανά προσπίπτων φωτόνιο 

µειώνεται κατά τη φωτοπροσαρµογή (short-term adaptation) από LL σε HL.  

Τα φωτόνια που πέφτουν σε κάθε PSU ακολουθούν κατανοµή Poisson. Μόνο 

τα φωτόνια που έχουν κατάλληλο µήκος κύµατος (βλέπε §2.3) µπορούν να 

απορροφηθούν από τα µόρια των φωτοσυνθετικών χρωστικών του LHC της PSU και 
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να τα διεγείρουν. Η πιθανότητα να δεσµευτεί από τις φωτοσυνθετικές χρωστικές ένα 

φωτόνιο που πέφτει πάνω στην PSU είναι ίση µε Lρ  αν η PSU βρίσκεται σε στάδιο 

δέσµευσης, και µηδέν αν βρίσκεται σε στάδιο εκµετάλλευσης. Εποµένως, η 

πιθανότητα δέσµευσης κάθε προσπίπτοντος φωτονίου ακολουθεί µια 

επαναλαµβανόµενη πορεία (renewal process) που εναλλάσσεται µεταξύ των τιµών Lρ  

και 0 όταν η PSU είναι σε στάδιο δέσµευσης και εκµετάλλευσης, αντίστοιχα. (βλέπε 

§3.2). Η πιθανότητα δέσµευσης Lρ  θεωρούµε ότι είναι µεγάλη για κύτταρα που είναι 

φωτοεγκλιµατισµένα (long-term acclimated) σε χαµηλής έντασης φωτισµό (LL) και 

µικρή για κύτταρα που είναι φωτοεγκλιµατισµένα (long-term acclimated) σε υψηλής 

έντασης φωτισµό (ΗL) γιατί (βλέπε §2.3) τα φωτοεγκλιµατισµένα σε LL περιέχουν 

πολλά µόρια φωτοσυνθετικών χρωστικών στο σύµπλοκο συλλογής φωτός κάθε PSU 

τους  ενώ τα φωτοεγκλιµατισµένα σε HL περιέχουν λίγα και επιπλέον στα 

φωτοεγκλιµατισµένα σε LL κύτταρα οι PSUs είναι οµοιόµορφα κατανεµηµένες σε 

σχέση µε την επιφάνεια του κυττάρου (µεγαλύτερη αναλογία γκράνα/στρώµα) ενώ 

στα φωτοεγκλιµατισµένα σε HL είναι συγκεντρωµένες στην περιφέρειά του µε 

αποτέλεσµα η µεγαλύτερη περιοχή του κυττάρου να είναι κενή φωτοσυνθετικών 

χρωστικών (µικρότερη αναλογία γκράνα/στρώµα) .     

Κατά τη µεταφορά των ηλεκτρονίων µέσα στα φωτοσυνθετικά κέντρα 

αντίδρασης απελευθερώνεται από το νερό οξυγόνο και σχηµατίζεται ο 

οξειδοαναγωγικός παράγοντας NADPH. Σύµφωνα µε την χηµική εξίσωση (α) για να 

παραχθεί ένα µόριο 2O  απαιτείται η δέσµευση n-φωτονίων. Κάθε ενεργός PSU 

παράγει 2O  µε ρυθµό 
2O (psu)J . Το κύτταρο του φωτοσυνθετικού οργανισµού περιέχει 

ένα σηµαντικά µεγάλο αριθµό από s ανεξάρτητες ενεργές PSUs και παράγει 2O  µε 

ρυθµό 
2OJ .   

Στη διάρκεια της ανάπτυξης του κυττάρου (αύξηση του βιοόγκου V) ο 

αριθµός των PSUs αυξάνεται ενώ το µέγεθός τους, σε συγκεκριµένες συνθήκες, δεν 

µεταβάλλεται. Επειδή η πρόσληψη φωτονίων είναι µια διαδικασία που σχετίζεται µε 

την επιφάνεια του κυττάρου µπορούµε να θεωρήσουµε ότι 2/3s={s} V⋅ , όπου {s} είναι 

ο αριθµός ενεργών PSUs ανά µονάδα επιφάνειας του κυττάρου. 

 Ένα κύτταρο που αναπτύσσεται σε LL διαθέτει µικρό αριθµό ενεργών PSUs 

ενώ ένα κύτταρο που αναπτύσσεται σε HL διαθέτει µεγάλο αριθµό ενεργών PSUs 

(βλέπε §2.3), εποµένως για κύτταρα που αναπτύσσονται σε διαφορετικές συνθήκες 
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αλλά βρίσκονται στο ίδιο στάδιο ανάπτυξης (έχουν ίδια κυτταρική επιφάνεια CA ) το 

πλήθος των ενεργών PSUs ανά µονάδα επιφάνειας του κυττάρου, {s}, είναι µικρό για 

το κύτταρο που αναπτύσσεται σε LL και µεγάλο για το κύτταρο που αναπτύσσεται σε 

HL.  

Όσον αφορά την παραγωγή του NADPH, σύµφωνα µε τη στοιχειοµετρία της 

χηµικής αντίδρασης (α), ο ρυθµός παραγωγής NADPH θα είναι ίσος µε: 

2NADPH OJ 4J= . 

  Σύµφωνα µε τα παραπάνω,  ο ρυθµός πρόσπτωσης φωτονίων στην επιφάνεια 

του κυττάρου είναι ίσος µε:      
2/3

φ AJ = N V I⋅ ⋅            (1) 

όπου AN  είναι ο αριθµός Avogadro και εισάγεται προκειµένου να µετασχηµατιστούν 

τα mol φωτονίων σε αριθµό φωτονίων (# hv). Ο ρυθµός πρόσπτωσης φωτονίων στην 

επιφάνεια του κυττάρου είναι εκφρασµένος σε ( -1# hv  s⋅ ).   

Ο ρυθµός πρόσπτωσης φωτονίων στις φωτοσυνθετικές χρωστικές του 

κυττάρου είναι ίσος µε: L φJ =σ J⋅ . Με αντικατάσταση του φJ από τη σχέση (1) 

προκύπτει:         
2/3

L ΑJ σ Ν V I= ⋅ ⋅ ⋅      (2)   

Ο ρυθµός απόρριψης φωτονίων από τον µεταφορέα φωτός είναι ίσος µε 

φ,R φ LJ J J= −  και µε αντικατάσταση από τις (1) και (2) προκύπτει ότι:  

2/3
φ,R ΑJ (1 σ) Ν V Ι= − ⋅ ⋅ ⋅ .  Oι ρυθµοί  LJ  και  φ,RJ είναι εκφρασµένοι σε ( -1# hv  s⋅ ).   

Η χρονική περίοδος εκµετάλλευσης pt  και η χρονική περίοδος δέσµευσης 

bt είναι τυχαίες µεταβλητές που ακολουθούν εκθετική κατανοµή µε µέσες τιµές -1
L,mJ  

και -1
L,bJ , αντίστοιχα. Τα φωτόνια που προσπίπτουν σε κάθε PSU ακολουθούν 

κατανοµή Poisson άρα L
L,b L

J J /ρ
s
= . Η περίοδος δέσµευσής των φωτονίων ακολουθεί 

Erlangian κατανοµή 
( )

L,b

1

L,b L,b J tJ J
( )

( 1)!

n
t

t e
n

φ
−

− ⋅⋅
= ⋅

−
, η οποία έχει µέση τιµή -1

L,bn J⋅ . 

Εποµένως, για τη δέσµευση ενός πακέτου n-φωτονίων απαιτείται χρονικό διάστηµα 
-1
L,bn J⋅ . Το αντίστροφο της αναµενόµενης τιµής του ct  είναι ίσο µε το µέσο ρυθµό 
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L,pJ  των φωτονίων που αξιοποιούνται από το φωτοσυνθετικό µηχανισµό, L,p cJ =1/ tõ , 

δηλαδή των φωτονίων που καταφθάνουν στα δύο φωτοσυνθετικά κέντρα αντίδρασης 

(PSI και PSII), για να αρχίσει η αλυσίδα µεταφοράς ηλεκτρονίων. Κατά τη µεταφορά 

των ηλεκτρονίων απελευθερώνεται από το νερό οξυγόνο και σχηµατίζεται ο 

οξειδοαναγωγικός παράγοντας NADPH. Σύµφωνα µε την χηµική εξίσωση (α) για να 

παραχθεί ένα µόριο 2O  απαιτείται η δέσµευση n-φωτονίων. Εποµένως, 

( ) 1-1 -1
L,p L,m L,bJ J n J

−
= + ⋅ . Με αντικατάσταση του -1

L,bJ  στην παραπάνω εξίσωση, 

προκύπτει ότι ( ) 1-1 -1 -1
L,p L,m L LJ J n s ρ J

−
= + ⋅ ⋅ ⋅ .  

Ο ρυθµός παραγωγής 2O  από κάθε PSU είναι ίσος µε:  

2

L
O (psu) L,m -1

L L L,m

JJ =J
J n s ρ J
⋅

+ ⋅ ⋅ ⋅
 . Όµως το κύτταρο του φωτοσυνθετικού οργανισµού 

περιέχει ένα σηµαντικά µεγάλο αριθµό από s ανεξάρτητες ενεργές PSUs και 

σύµφωνα µε το κεντρικό οριακό θεώρηµα για την πρόσθεση ανεξάρτητων 

στοχαστικών διαδικασιών, ο ρυθµός παραγωγής 2O  από τις s-PSUs συγκλίνει σε 

ανεξάρτητη διαδικασία Poisson µε τιµή: 
2

-1 L
O A L,m -1

L L L,m

JJ =s N J
J n s ρ J

⋅ ⋅ ⋅
+ ⋅ ⋅ ⋅

. Με 

αντικατάσταση των s, LJ , προκύπτει ότι ο ρυθµός παραγωγής 2O  ανά κύτταρο είναι:  

    2 2

max 2/3
O O

K

IJ {J } V
I+I

= ⋅ ⋅       (3)   

όπου 
2

max -1
O A L,m{J } {s} N J≡ ⋅ ⋅  είναι ο ειδικός ρυθµός παραγωγής 2O  ανά κύτταρο και  

-1 -1 1
K A L,m LI n N {s} J ρ σ −≡ ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ ⋅  η σταθερά ηµικορεσµού. 

Σύµφωνα µε τη στοιχειοµετρία της χηµικής αντίδρασης (α) ο ρυθµός 

παραγωγής NADPH θα είναι ίσος µε: 
2NADPH OJ 4J= . Με αντικατάσταση του 

2OJ  από 

τη σχέση (3) προκύπτει ότι ο ρυθµός παραγωγής NADPH ανά κύτταρο είναι:       

  

                     
max 2/3

NADPH NADPH
K

IJ {J } V
I+I

= ⋅ ⋅        (4) 
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όπου,  max -1
NADPH A L,m{J } 4{s} N J≡ ⋅ ⋅  είναι ο ειδικός ρυθµός παραγωγής NADPH ανά 

κύτταρο. Ο ρυθµός παραγωγής NADPH, NADPHJ ,  είναι εκφρασµένος σε 

-1mol NADPH s⋅ .   

 

Οι εξισώσεις (3) και (4) είναι παρόµοιες γι’ αυτό θα εξετάσουµε µόνο τη µία.  

Ιδιότητες του ρυθµού παραγωγής 2O  (εξ. 3): 

Η εξίσωση (3) είναι µια υπερβολική συνάρτηση της έντασης του φωτός δηλαδή ο 

ρυθµός παραγωγής  2 O  εµφανίζει τύπου ΙΙ λειτουργική απόκριση (Holling type II 

functional response) ως προς τη φωτεινή ένταση Ι.  

Ο ρυθµός παραγωγής 2 O  είναι ανάλογος της επιφάνειας του κυττάρου (ανάλογος 

του 2/3V ). 

Ο ασυµπτωτικός µέγιστος ειδικός ρυθµός παραγωγής 2O , ενός κυττάρου µε βιοόγκο 

V, για αρκετά µεγάλη ένταση φωτός Ι είναι: 

2

max 2/3
OI

lim {J } V
→∞

= ⋅  

 Ο ασυµπτωτικός µέγιστος ειδικός ρυθµός παραγωγής 2O  κυττάρων µεγέθους V 

(ίδιου βιοόγκου V), είναι µεγαλύτερος για κύτταρα φωτοεγκλιµατισµένα σε HL από 

αυτόν των ισοµεγεθών κυττάρων που είναι φωτοεγκλιµατισµένα σε LL. Αυτό 

προκύπτει από την υπόθεση ότι το πλήθος των ενεργών PSUs ανά µονάδα επιφάνειας 

του κυττάρου (ή αλλιώς η ειδική πυκνότητα των PSUs), {s}, είναι µεγαλύτερο σε HL 

συνθήκες απ’ ότι σε LL. 

Η κλίση της εξίσωσης για αρκετά µικρή ένταση φωτός ( I 0→ ) είναι: 

2 2

max
O O 2/3 2/3

LI 0
K

dJ {J } σlim  V ρ V
dI I n→

= ⋅ = ⋅ ⋅  

Η κλίση της εξίσωσης για I 0→  είναι µεγάλη για κύτταρα που είναι 

φωτοεγκλιµατισµένα σε LL και µικρή για κύτταρα ίδιου βιοόγκου V που είναι 

φωτοεγκλιµατισµένα σε HL. Αυτό προκύπτει από την υπόθεση ότι η πιθανότητα 

δέσµευσης ανά προσπίπτων στην PSU φωτόνιο, Lρ , είναι µεγάλη για κύτταρα 

φωτοεγκλιµατισµένα σε LL και µικρή για ίδιου µεγέθους κύτταρα που είναι 

φωτοεγκλιµατισµένα σε HL.  
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Η γραφική παράσταση του ρυθµού παραγωγής οξυγόνου από το κύτταρο 

συναρτήσει της φωτεινής έντασης Ι ονοµάζεται καµπύλη φωτοσύνθεσης-

ακτινοβόλισης (Photosynthesis-Irradiance curve ) ή P-I curve. Σύµφωνα µε την εξ. 3 

η P-I curve για ένα κύτταρο µε βιοόγκο V είναι  υπερβολή (Εικ. 4.2). 

 

Κατά τη φωτοπροσαρµογή (short-term adaptation) ο ρυθµός παραγωγής 2 O  από το 

κύτταρο βιοόγκου V αυξάνεται πολύ γρήγορα σε µικρές τιµές της φωτεινής έντασης Ι 

(Irradiance) ενώ σε µεγάλες τιµές της Ι τείνει να σταθεροποιηθεί (κορεσµός).   

Οι ρυθµοί παραγωγής 2 O , κατά τη φωτοπροσαρµογή, κυττάρων ίδιου βιοόγκου V 

που είναι φωτοεγκλιµατισµένα (long-term acclimated) σε LL και HL συνθήκες 

Εικόνα 4.2. P-I curve
σύµφωνα µε την εξ. 3. 

2

max 1 1
O 2{J } 2  O  mol cell sµ − −=

2 1
KI 200  hv mol m sµ − −=  

Εικόνα 4.3. P-I curve σύµφωνα 

µε την εξ. 3 για κύτταρα ίδιου 

µεγέθους φωτοεγκλιµατισµένα 

σε υψηλή (HL) και χαµηλή  (LL)

φωτεινή ένταση. 

2

max 1 1
O LL 2{J } 1.2  O  mol cell sµ − −=

2

max 1 1
O HL 2{J } 2.2  O  mol cell sµ − −=

2 1
K(LL)I 50  hv mol m sµ − −=  

2 1
K(HL)I 300  hv mol m sµ − −=  
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αντίστοιχα φαίνονται στην εικόνα 4.3. Τα κύτταρα που είναι φωτοεγκλιµατισµένα σε 

χαµηλή φωτεινή ένταση Ι (LL), κατά τη φωτοπροσαρµογή τους, φτάνουν σε κορεσµό 

πιο γρήγορα απ’ ότι τα φωτοεγκλιµατισµένα σε υψηλή φωτεινή ένταση (HL), αλλά ο 

κορεσµός τους είναι χαµηλότερος.    

Ο ρυθµός απόρριψης φωτονίων  από το κύτταρο, λόγω φθορισµού, είναι ίσος 

µε το ρυθµό πρόσπτωσης φωτονίων στις φωτοσυνθετικές χρωστικές του κυττάρου 

µείον το ρυθµό δέσµευσης φωτονίων από αυτές, άρα: L,R L L,bJ J s J= − ⋅ . Με 

αντικατάσταση των LJ  και L,bJ  προκύπτει ότι:   

   
2/3

L,R A LJ σ N (1 ρ ) V I= ⋅ ⋅ − ⋅ ⋅           (5)  

Ιδιότητες του ρυθµού απόρριψης φωτονίων από το κύτταρο λόγω φθορισµού (εξ. 5). 

1. Για κύτταρα που είναι φωτοεγκλιµατισµένα σε συγκεκριµένη φωτεινή ένταση 

Ι η απορριπτόµενη λόγω φθορισµού φωτεινή ροή αυξάνεται  κατά την 

ανάπτυξη του κυττάρου. Αυτό δεν σηµαίνει ότι το κύτταρο αποκτά 

µειονέκτηµα καθώς αναπτύσσεται γιατί αυξάνεται και η δεσµευόµενη 

φωτεινή ροή, 2/3
L,b(cell) L,b Α LJ s J σ Ν ρ I V= ⋅ = ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ , µε αποτέλεσµα ο λόγος της 

απορριπτόµενης προς τη δεσµευόµενη φωτεινή ροή παραµένει σταθερός. Ο 

λόγος των δύο ροών παραµένει σταθερός γιατί κατά την ανάπτυξη του 

κυττάρου αυξάνεται το πλήθος των φωτονίων που πέφτουν πάνω του, λόγω 

αύξησης της επιφάνειάς του (αύξηση του V2/3), ενώ δεν µεταβάλλεται η 

πιθανότητα δέσµευσης ανά προσπίπτων φωτόνιο εφόσον το κύτταρο 

αναπτύσσεται σε σταθερές συνθήκες.  

2. Για κύτταρα που βρίσκονται στο ίδιο στάδιο ανάπτυξης (ίδιο V2/3) αλλά είναι 

φωτοεγκλιµατισµένα σε διαφορετικές συνθήκες, η απορριπτόµενη φωτεινή 

ροή είναι µικρή για κύτταρα εγκλιµατισµένα σε χαµηλό φως λόγω της 

µεγάλης τιµής της Lρ  και της µικρής τιµής της φωτεινής έντασης Ι και µεγάλη 

για κύτταρα εγκλιµατισµένα σε υψηλό φως λόγω της µικρής τιµής της Lρ  και 

της µεγάλης τιµής της Ι. 

3. Κατά τη φωτοπροσαρµογή των κυττάρων από χαµηλή φωτεινή ένταση σε 

υψηλή αυξάνεται η απορριπτόµενη φωτεινή ροή λόγω αύξησης της Ι. 

Επιπλέον, αν η Lρ  µειώνεται καθώς αυξάνεται η φωτεινή ένταση, κατά τη 

φωτοπροσαρµογή (βλέπε Κεφ.6 Συζήτηση), η απορριπτόµενη φωτεινή ροή 
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L,RJ  θα αυξάνεται πολύ πιο γρήγορα σε σχέση µε τη περίπτωση που η Lρ  

είναι σταθερή.          

 

Β. Σκοτεινές  αντιδράσεις  

 Η απορρόφηση διοξειδίου του άνθρακα από το κύτταρο γίνεται µε διάχυση. 

Αν όµως η συγκέντρωση διοξειδίου του άνθρακα στο περιβάλλον του κυττάρου είναι 

χαµηλή συµµετέχουν στη διαδικασία και ένζυµα-ανιχνευτές, δηλαδή η απορρόφηση 

γίνεται µε µεταγωγή.  

Η µοντελοποίηση των σκοτεινών αντιδράσεων επιτυγχάνεται µε τη 

χρησιµοποίηση της ιδέας του σύµπλοκου ‘µεταφορέας-συνθετική µονάδα’ (βλέπε 

§3.2), που αποτελείται από το µεταφορέα διοξειδίου του άνθρακα ( 2CO -carrier) και 

τη συνθετική µονάδα του κύκλου Calvin-Benson (Calvin-Benson cycle SU).   

 2CO  carrier 

Για να µετασχηµατίσουµε τη συγκέντρωση του διοξειδίου του άνθρακα σε 

ροή θεωρούµε ένα στοιχειώδη φλοιό πάχους δx=u δt⋅  και επιφάνειας CA  ανάλογης 

του V2/3 που περιβάλλει το κύτταρο. u  είναι το µέτρο της µέσης ταχύτητας των 

µορίων διοξειδίου του άνθρακα και CA  το εµβαδόν της επιφάνειας του κυττάρου. Ο 

φλοιός αυτός έχει όγκο δV και περιέχει δΝ στο πλήθος µόρια διοξειδίου του άνθρακα 

(Βουδούρης, 1978). Όλα τα µόρια δεν έχουν τη ίδια ταχύτητα σε κάθε χρονική 

στιγµή. Χάριν απλότητας µπορούµε να θεωρήσουµε ότι όλα τα µόρια κινούνται µε 

την ίδια κατά µέτρο ταχύτητα, ίσο µε το µέτρο της µέσης ταχύτητας u . Τα µόρια 

κινούνται σε τυχαίες κατευθύνσεις έτσι ώστε, κατά µέσο όρο, το 1/3 από αυτά (λόγω 

της τρισδιάστατης κίνησης) να κινούνται µε επικρατούσα κατεύθυνση τον άξονα x 

που είναι κάθετος στην επιφάνεια του κυττάρου. Τα µισά από αυτά κινούνται 

πλησιάζοντας την επιφάνεια του κυττάρου ενώ τα άλλα µισά κινούνται 

αποµακρυνόµενα από αυτήν. ∆ηλαδή δΝ/6 πλήθος µορίων διοξειδίου του άνθρακα  

κινούνται µε ταχύτητα u  προς την επιφάνεια του κυττάρου. Η ροή µορίων διοξειδίου 

του άνθρακα προς την επιφάνεια του κυττάρου θα είναι ίση µε: 
2CO

A

1 δΝJ
6 N δt

= ⋅
⋅

.     

Η συγκέντρωση 2CO  είναι ίση µε: 
2CO 3

A

δΝX
10 Ν δV

=
⋅

,  άρα: 



 63

2 2

2/3
CO CO3

1J u V X
6 10−= ⋅ ⋅ ⋅
⋅      (6) 

Ο ρυθµός πρόσληψης διοξειδίου του άνθρακα από το µεταφορέα διοξειδίου του 

άνθρακα, 
2COJ , εκφράζεται σε -1

2mol CO  s⋅  και η συγκέντρωση διοξειδίου του 

άνθρακα στο περιβάλλον του κυττάρου, 
2COX , σε -1

2mol CO  L⋅ .  

 Ο µεταφορέας διοξειδίου του άνθρακα ( 2CO -carrier) δεν είναι δοµική ή 

λειτουργική µονάδα του οργανισµού αλλά η σχηµατική απεικόνιση της 

αλληλεπίδρασης του κυττάρου µε τα µόρια διοξειδίου του άνθρακα που 

κατευθύνονται προς αυτό. Έστω c,pt  το χρονικό διάστηµα που απαιτείται για την 

διάχυση 1mol 2CO  µέσω της κυτταρικής µεµβράνης και του κυτταροπλάσµατος στο 

χώρο όπου πραγµατοποιείται ο κύκλος Calvin-Benson και c,bt το χρονικό διάστηµα 

αναµονής του µεταφορέα διοξειδίου του άνθρακα για τη δέσµευση 1mol 2CO  από το 

περιβάλλον του κυττάρου. Θεωρώντας ότι τα µόρια διοξειδίου του άνθρακα 

καταφθάνουν στο µεταφορέα διοξειδίου του άνθρακα ακολουθώντας κατανοµή 

Poisson, η πιθανότητα  για τη δέσµευση 1mol 2CO  από το µεταφορέα είναι ίση µε 

Cρ  αν ο µεταφορέας είναι σε κατάσταση δέσµευσης του διοξειδίου του άνθρακα και 

µηδέν αν είναι σε κατάσταση µεταφοράς του διοξειδίου του άνθρακα το χώρο που 

πραγµατοποιείται ο κύκλος Calvin-Benson (βλέπε §3.2). 

Τα χρονικά διαστήµατα c,pt  και  c,bt  είναι τυχαίες µεταβλητές που 

ακολουθούν εκθετική κατανοµή µε µέσες τιµές 
2

-1
CO ,mJ  και 

2

-1
CO ,bJ  αντίστοιχα. Ο 

ρυθµός δέσµευσης διοξειδίου του άνθρακα από το µεταφορέα είναι ίσος µε 

2 2CO ,b C COJ =ρ J⋅ , δηλαδή: 

 2 2

2/3
CO ,b C CO-3

1J = ρ V u X   
6 10

⋅ ⋅ ⋅
⋅    (6a) 

Ο µεταφορέας διοξειδίου του άνθρακα είναι ένας µηχανισµός που αναφέρεται 

σε όλο το κύτταρο, εποµένως ο ρυθµός επεξεργασίας, 
2CO ,mJ , του διοξειδίου του 

άνθρακα που δεσµεύει σχετίζεται µε το µέγεθος του κυττάρου. Η διάχυση ή η 

µεταγωγή του διοξειδίου του άνθρακα, που αναπαρίσταται σχηµατικά από το 

µεταφορέα διοξειδίου του άνθρακα, γίνεται µέσω της επιφάνειας του κυττάρου, 

σχετίζεται µε το µέγεθός της  και συνεχίζεται µέσα στο κύτταρο. Θεωρούµε ότι ο 



 64

ρυθµός επεξεργασίας 
2CO ,mJ  είναι, χάριν απλότητας, ανάλογος της επιφάνειας του 

κυττάρου, δηλαδή:    

2 2

2/3
CO ,m CO ,mJ {J } V= ⋅                (6b) 

όπου  
2CO ,m{J }  είναι ο ειδικός ως προς την επιφάνεια ρυθµός επεξεργασίας και 

θεωρείται σταθερός γιατί αντιστοιχεί σε συγκεκριµένη ποσότητα ενζύµων που είναι 

απαραίτητη για να επιτελεστεί η επεξεργασία του δεσµευόµενου διοξειδίου του 

άνθρακα. 

Το χρονικό διάστηµα c,ct  αυτού του κύκλου είναι ίσο µε c,c c,p c,bt =t +t . Το 

αντίστροφο της αναµενόµενης τιµής αυτού του χρονικού διαστήµατος, 
2CO ,p c,cJ = 1/ tõ , 

είναι ίσο µε το µέσο ρυθµό διοχέτευσης 2CO  στο χώρο που πραγµατοποιείται ο 

κύκλος Calvin-Benson. Εποµένως:  

 
2 2 2

-1 -1 -1
CO ,p CO ,m CO ,bJ (J +J )  =   

Mε αντικατάσταση των (6a) και (6b) στην παραπάνω σχέση προκύπτει ότι: 

   
2

2 2

2

CO 2/3
CO ,p CO ,m

CO K

X
J {J } V  

X + X
= ⋅ ⋅     (7) 

όπου  
2

-3 -1 -1
K CO ,m CX =6 10 {J } ρ u⋅ ⋅ ⋅ ⋅  είναι η συγκέντρωση ηµικορεσµού, δηλαδή η 

συγκέντρωση 2CO  για την οποία ο ρυθµός παραγωγής διοξειδίου του άνθρακα από 

τον µεταφορέα είναι ο µισός του µέγιστου.  

Τα µόρια διοξειδίου του άνθρακα που δεν καταφέρνουν να περάσουν διαµέσου της 

κυτταρικής µεµβράνης παραµένουν στο περιβάλλον του κυττάρου και παριστάνονται 

σαν απορριπτόµενη από το µεταφορέα ροή διοξειδίου του άνθρακα.  

  
2 2 2CO ,R CO CO ,pJ =J J− . 

Η συγκέντρωση διοξειδίου του άνθρακα, 
2COX , στον µεσοκυττάριο χώρο 

µπορεί να θεωρηθεί σταθερή επειδή: α) η συγκέντρωση διοξειδίου του άνθρακα είναι 

µεγάλη σε σχέση µε την ποσότητα  διοξειδίου του άνθρακα που περνά στο κύτταρο, 

β) υπάρχει ανατροφοδότηση του περιβάλλοντος του κυττάρου µε διοξειδίου του 

άνθρακα από το εξωτερικό περιβάλλον και γ) το απορριπτόµενο, από το µεταφορέα, 

διοξειδίου του άνθρακα παραµένει στο περιβάλλον του κυττάρου. 
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 Calvin-Benson cycle SU 

Ο κύκλος Calvin-Benson (βλέπε §2.3) περιλαµβάνει τη διαδικασία πρόσληψης 

του NADPH που παράγεται κατά τις φωτεινές αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης και του 

2CO  που πέρασε στο εσωτερικό του κυττάρου προς παραγωγή υδατανθράκων. Τα 

υποστρώµατα NADPH και 2CO  είναι συµπληρωµατικά, δηλαδή απαιτείται η 

πρόσληψη και των δύο προκειµένου να λειτουργήσει ο κύκλος Calvin-Benson. 

Οι δοµικοί και λειτουργικοί ιστοί που επιτελούν αυτή τη διαδικασία 

χαρακτηρίζονται σαν συνθετική µονάδα του κύκλου Calvin-Benson (Calvin-Benson 

cycle SU). 

 Η διαδικασία αυτή απαιτεί την παροχή ενέργειας µε τη µορφή ATP και 

γίνεται  παρουσία ενζύµων. Το απαιτούµενο ATP παράγεται στη διάρκεια των 

φωτεινών αντιδράσεων. Η διαδικασία παραγωγής ATP δεν λήφθηκε υπόψη σαν 

ξεχωριστή διαδικασία στο µοντέλο του παραγωγού, για να µη γίνει πολύ 

συνθετότερο, αφού είναι µια διαδικασία που παρέχει τα ίδια προϊόντα, εκτός του 

ATP, µε τη διαδικασία που µελετήθηκε, δηλαδή:  

                   2 22 H O+n hν+2 NADP+2ADP+2P O +2 NADPH+2ATP→  

Η διαδικασία παραγωγής του ATP παρακάµφθηκε µε συνυπολογισµό της στη 

διαδικασία που µελετήθηκε όπως θα αναπτυχθεί στην παράγραφο ‘διατήρηση του 

παραγωγού’. Θα µπορούσε πάντως να µελετηθεί χωριστά σε ένα µελλοντικό, 

περισσότερο λεπτοµερειακό µοντέλο, εφόσον κριθεί απαραίτητο. 

 Η συνθετική µονάδα του κύκλου Calvin-Benson δέχεται παράλληλα τα 

συµπληρωµατικά υποστρώµατα 1 µόριο 2CO  και 4 µόρια NADPH (βλέπε §3.2) µε 

ρυθµούς 
2CO ,PJ  (εξ. 7) και NADPHJ  (εξ. 4) αντίστοιχα. Ο κύκλος Calvin-Benson 

επαναλαµβάνεται x φορές µέχρις ότου παραχθεί το τελικό προϊόν 2 X(CH O) . Κατά 

την πρώτη ολοκλήρωσή του κύκλου παράγεται το µονοµερές 2CH O . Στη συνέχεια ο 

κύκλος επαναλαµβάνεται χρησιµοποιώντας το προϊόν, 2 K-1(CH O) , του προηγούµενου 

κύκλου παράλληλα µε τα συµπληρωµατικά υποστρώµατα 2CO  και NADPH για να 

παράξει το δικό του προϊόν 2 K(CH O) , όπου K [1,x]∈ . Η διαδικασία των 

επαναλήψεων του κύκλου Calvin-Benson είναι σειριακή. Σε κάθε επόµενη 

επανάληψή του κύκλου ενσωµατώνεται το µονοµερές 2CH O  στο προϊόν του 

προηγούµενου κύκλου µε αποτέλεσµα να αυξάνεται, κάθε φορά, κατά ένα ο αριθµός 
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ατόµων άνθρακα του υδατάνθρακα (άνθρακο-ενσωµάτωση) µέχρι να παραχθεί το 

τελικό προϊόν 2 X(CH O)  που οδηγείται µε ρυθµό 
2 X(CH O)J  στη προσωρινή αποθήκη E 

(transient pool) του καταναλωτή. Όπως προαναφέρθηκε, τα υποστρώµατα NADPH 

και 2CO   χαρακτηρίζονται συµπληρωµατικά (supplementary) επειδή είναι και τα δύο 

ταυτόχρονα απαραίτητα στη χηµική αντίδραση. 

 Υποθέτουµε ότι η δέσµευση διοξειδίου του άνθρακα δεν παρεµβαίνει στη 

δέσµευση του NADPH από τη συνθετική µονάδα του κύκλου Calvin-Benson. Η 

συνθετική µονάδα του κύκλου Calvin-Benson δε δεσµεύει κάποιο µόριο NADPH είτε 

όταν έχει ήδη προσλάβει τα απαιτούµενα 4 µόρια NADPH αλλά δεν έχει προσλάβει 

ακόµη το 1 µόριο 2CO , είτε όταν βρίσκεται στο στάδιο επεξεργασίας (άνθρακο-

ενσωµάτωσης) των µορίων που έχει προσλάβει. Το ίδιο ισχύει για τη δέσµευση του 

διοξειδίου του άνθρακα.  

 Έστω N,bt  το χρονικό διάστηµα δέσµευσης των 4 µορίων NADPH, a,bt  το 

χρονικό διάστηµα δέσµευσης του 1 µορίου 2CO  και b N,b a,bt = max{t , t } το 

απαιτούµενο χρονικό διάστηµα για τη δέσµευση των 4 µορίων NADPH και του 1 

µορίου 2CO .  Αµέσως µετά την δέσµευση αυτών των µορίων αρχίζει η διαδικασία 

ανθρακο-ενσωµάτωσης, σύµφωνα µε τη χηµική αντίδραση:  

 

     2 K-1 2 2 K 2(CH O)  + CO  + 4 NADPH  (CH O)  + H O + 4 NADP     (β)→   

 

Για το ενδιάµεσο προϊόν, 2 K-1(CH O) , όπου K [1,x]∈   δεν νοείται χρονικό 

διάστηµα δέσµευσης αφού είναι το προϊόν του προηγούµενου κύκλου και είναι ήδη 

δεσµευµένο τη στιγµή που αρχίζει η δέσµευση των µορίων NADPH και 2CO  από τη 

συνθετική µονάδα για την πραγµατοποίηση του νέου κύκλου. Για τον ίδιο λόγο δεν 

υπάρχει απώλεια αυτού του συστατικού στη διάρκεια της ανθρακο-ενσωµάτωσης 

(Carbon fixation).   

Η συνάρτηση κατανοµής του bt  είναι ίση µε το γινόµενο των συναρτήσεων 

κατανοµής των N,bt  και a,bt , οι οποίες είναι ατελείς συναρτήσεις γάµµα, δηλαδή: 

b b,N b,at t t(t) = Φ (t)  Φ (t)Φ ⋅ . Η αναµενόµενη τιµή του bt  είναι ίση µε: 
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3 i

NADPH
i+1NADPH CO ,p i=02 NADPH CO ,p2

4 1 J=  +  -   b J J (J +J )
t ∑õ        (7a) 

όπου  NADPHJ  και  
2CO ,pJ  είναι οι ρυθµοί µε τους οποίους δέχεται τα δύο 

συµπληρωµατικά  υποστρώµατα η συνθετική µονάδα του κύκλου Calvin-Benson. 

Αν ο ρυθµός µε τον οποίο καταφθάνουν τα µόρια του NADPH στη συνθετική µονάδα 

του κύκλου Calvin-Benson, NADPHJ , είναι πολύ µικρότερος από το ρυθµό µε τον οποίο 

καταφθάνουν τα µόρια του διοξειδίου του άνθρακα, 
2CO ,pJ , δηλαδή NADPHJ <<<

2CO ,PJ , 

τότε  
NADPH

4
b Jtõ . ∆ηλαδή το NADPH δρα περιοριστικά στην πρόσληψη από τη 

συνθετική µονάδα του κύκλου Calvin-Benson των απαιτούµενων υποστρωµάτων και 

κατ’ επέκταση δρα περιοριστικά στην όλη λειτουργία της συνθετικής µονάδας. Ενώ 

αν  
2CO ,pJ <<< NADPHJ  τότε CO ,p2

1
b Jtõ . Στην περίπτωση αυτή περιοριστικός 

παράγοντας είναι το διοξειδίου του άνθρακα.  

 H µέση διάρκεια ανθρακο-ενσωµάτωσης, -1
H,mJ  (εκφρασµένη σε 

1
2 K(mol (CH O) )  s− ⋅ ), είναι ίδια για κάθε επανάληψη του κύκλου Calvin-Benson 

λόγω του ότι η βιοχηµική διαδικασία είναι ίδια. Η Calvin-Benson cycle SU είναι, 

όπως και ο 2CO -carrier, ένας µηχανισµός που αναφέρεται σε όλο το κύτταρο. Ο 

ρυθµός επεξεργασίας των υποστρωµάτων ( 2CO  και NADPH) που δεσµεύει η Calvin-

Benson cycle SU εξαρτάται από την ποσότητα των ενζύµων που είναι διαθέσιµη από 

το κύτταρο για κάθε επανάληψη του κύκλου Calvin-Benson. Η διαθέσιµη ποσότητα 

ενζύµων εξαρτάται, για κύτταρα που αναπτύσσονται σε ίδιες συνθήκες, από το 

µέγεθος του κυττάρου. Επειδή η δράση των ενζύµων είναι µια διαδικασία που 

σχετίζεται µε την  επιφάνεια των υποστρωµάτων, τα οποία καταφθάνουν στην 

Calvin-Benson cycle SU µε ρυθµούς ανάλογους µε την επιφάνεια του κυττάρου (εξ. 4 

και εξ. 7), θεωρούµε ότι ο ρυθµός επεξεργασίας τους, H,mJ , από την Calvin-Benson 

cycle SU είναι ανάλογος µε την επιφάνεια του κυττάρου, δηλαδή     

   
2/3

H,m H,mJ {J } V= ⋅          (7b) 

όπου H,m{J } είναι ο ειδικός ως προς την επιφάνεια µέγιστος ρυθµός παραγωγής 

µονοµερών 2(CH O)  του υδατάνθρακα. 
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        Η αναµενόµενη τιµή για το χρονικό διάστηµα ct  που απαιτεί µια επανάληψη του 

κύκλου Calvin-Benson θα είναι ίση µε 
-1

c H,m bt = J + tõ õ . Επειδή ο κύκλος Calvin-

Benson επαναλαµβάνεται σειριακά και χωρίς διακοπή x φορές µέχρι να παραχθεί ο 

υδατάνθρακας 2 X(CH O) , ο µέσος ρυθµός παραγωγής υδατανθράκων 
2 X(CH O)J , 

µετρηµένος σε -1
2 Xmol (CH O)  s⋅ , µε αντικατάσταση της εξίσωσης (7a) στην 

παραπάνω εξίσωση, γίνεται  

 

  

-1
3 i

-1 NADPH
H,m i+12 X NADPH CO ,p NADPH CO ,pi=02 2

1 J4 1= J  +  -     (CH O) x J J (J +J )
J

 
 +  
 

∑  ή 

 

 
-1-4

CO ,p-1 2
H,m2 X NADPH CO ,p NADPH2

J1 4 1  = J  +  1+     (CH O) x J J J
J

    + ⋅     
 

 

Με αντικατάσταση των NADPHJ , 
2CO ,pJ  και H,mJ  από τις εξισώσεις (4), (7) και (7b), 

αντίστοιχα, προκύπτει ότι 

 
-1

4
CO2

H,m CO K CO KK 2 2
2 1 12 X CO2

K

X
{J } X X X X 2/3I+I= 1 + λ 4λ   1  λ  (CH O) x II X

I+I

J V

−        + +   ⋅ ⋅ + ⋅ + ⋅             

⋅
(8)   

 

όπου    
2CO ,m

1 max
NADPH

{J }
λ =

{J }    και   
2

Η,m
2

CO ,m

{J }
λ =

{J } . 

 

Ο ρυθµός  
H,m{J }
x  είναι ο ειδικός ως προς την επιφάνεια µέγιστος ρυθµός 

παραγωγής υδατανθράκων 2 X(CH O) . 
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Η συντονισµένη λειτουργία φωτεινών και σκοτεινών αντιδράσεων (βλέπε 

§2.3) επιβάλλει να υπάρχει στοιχειοµετρική αναλογία µεταξύ των παραπάνω ειδικών 

ως προς την επιφάνεια  µέγιστων ρυθµών. Για κάθε µόριο παραγόµενου µονοµερούς 

του υδατάνθρακα, 2(CH O) , απαιτείται η ενσωµάτωση 1 µορίου διοξειδίου του 

άνθρακα. Για κάθε µόριο διοξειδίου του άνθρακα που ενσωµατώνεται στον 

υδατάνθρακα απαιτούνται 4 µόρια NADPH.  Εποµένως 

 

2

Η,m
1

CO ,m

{J } 1λ
{J } 1

= =                   και                  
2CO ,m

2 max
NADPH

{J } 1λ
{J } 4

= =                                   

 

Για να µειώσουµε τις παραµέτρους, µπορούµε να µετασχηµατίσουµε τη σχέση 

(8) έτσι ώστε να περιέχει µόνο αδιάστατα µεγέθη. Εισάγοντας τα αδιάστατα µεγέθη 
*

KI I / I=  και  
2 2

*
CO CO KX X /X= , ο σχετικός, ως προς το µέγιστο, ρυθµός παραγωγής 

υδατανθράκων 2 x

2 X

(CH O)*
(CH O) 2/3

H,m

J
J

{J } V / x
=

⋅
 δίνεται από τη σχέση 

 

2

2 2

(CH O)2 x
2

14*
CO

* **
CO CO*

2 1 1 ** *
CO

*

1 +11J = 1 λ 4λ 1 λ

+1

−
−   Χ   

 Χ + Χ Ι +  + ⋅ + ⋅ +   ΙΙ Χ   
   Ι     

    (8*) 

 

Όταν οι φωτεινές και σκοτεινές αντιδράσεις έχουν συντονισµένη λειτουργία, 

ο σχετικός ρυθµός παραγωγής υδατανθράκων, 
2 X

*
(CH O)J , (Εικόνα 4.4α) αυξάνεται 

πολύ γρήγορα αρχικά και πιο αργά στη συνέχεια τείνοντας στη µέγιστη τιµή, κατά 

την αύξηση της σχετικής φωτεινής έντασης, Ι*, και της σχετικής συγκέντρωσης 

διοξειδίου του άνθρακα 
2

*
COX . Το ίδιο συµπέρασµα προκύπτει και από τις ισο-υψείς 

καµπύλες της σχετικής παραγωγής υδατανθράκων (Εικόνα 4.4β) που αραιώνουν 

καθώς τα Ι*, 
2

*
COX  αυξάνονται.  
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Εικόνα 4.4α. Γραφική παράσταση του σχετικού ρυθµού παραγωγής υδατανθράκων 

συναρτήσει της σχετικής φωτεινής έντασης και της σχετικής συγκέντρωσης διοξειδίου 

του άνθρακα, όταν οι φωτεινές και σκοτεινές αντιδράσεις είναι συντονισµένες. 

Εικόνα 4.4β. Ισοϋψείς καµπύλες του σχετικού ρυθµού παραγωγής υδατανθράκων 

συναρτήσει της σχετικής φωτεινής έντασης και της σχετικής συγκέντρωσης διοξειδίου 

του άνθρακα, όταν οι φωτεινές και σκοτεινές αντιδράσεις είναι συντονισµένες. 
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Οριακές περιπτώσεις: 

i) Αν η συγκέντρωση διοξειδίου του άνθρακα στο περιβάλλον του κυττάρου είναι 

πολύ υψηλή 
2CO KX X   ή ισοδύναµα 

2

*
COX 1, δηλαδή υπάρχει υπερπροσφορά 

2CO , ο σχετικός ρυθµός παραγωγής υδατανθράκων είναι υπερβολική συνάρτηση της 

σχετικής φωτεινής έντασης κάτω από την οποία αναπτύσσεται το κύτταρο (εξ. 8*α). 

Το φως είναι περιοριστικός παράγοντας στην παραγωγή υδατανθράκων, όταν τα 

κύτταρα αναπτύσσονται σε περιβάλλον πλούσιο σε διοξείδιο του άνθρακα, λόγω του 

τρόπου λειτουργίας της συνθετικής µονάδας του κύκλου Calvin-Benson. Το 

αποτέλεσµα αυτό φαίνεται στην εικόνα 4.5α.  

 

(CH O)2 x

*
*

*

IJ   
2,5I 0,8+            (8*α) 

 

Εικόνα 4.5α. Γραφική παράσταση του σχετικού ρυθµού παραγωγής υδατανθράκων 

συναρτήσει της σχετικής φωτεινής έντασης για  υψηλή συγκέντρωση 2CO  στο 

περιβάλλον του κυττάρου (
2

*
COX 7= ) . 
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ii) Αν η φωτεινή ένταση στην οποία αναπτύσσεται το κύτταρο είναι πολύ υψηλή 

KI I   ή ισοδύναµα *I 1 , δηλαδή υπάρχει υπερπροσφορά φωτονίων, ο σχετικός 

ρυθµός παραγωγής υδατανθράκων είναι υπερβολική συνάρτηση της σχετικής 

συγκέντρωσης 2CO  στο περιβάλλον του κυττάρου (εξ. 8*β). Το διοξείδιο του 

άνθρακα είναι περιοριστικός παράγοντας στην παραγωγή υδατανθράκων, όταν τα 

κύτταρα αναπτύσσονται σε περιβάλλον πλούσιο σε φως, λόγω του τρόπου 

λειτουργίας της συνθετικής µονάδας του κύκλου Calvin-Benson. Το αποτέλεσµα 

αυτό φαίνεται στην εικόνα 4.5β.   

2

(CH O)2 x
2

*
CO*

*
CO

X
J  

2,5X 0,8+            (8*β) 

 

 

Εικόνα 4.5β. Γραφική παράσταση του σχετικού ρυθµού παραγωγής υδατανθράκων 

συναρτήσει της σχετικής συγκέντρωσης διοξειδίου του άνθρακα σε περιβάλλον υψηλής 

φωτεινής έντασης ( *I 7= ) . 
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∆ιατήρηση του παραγωγού aM   

Υπόθεση: Ο φωτοσυνθετικός οργανισµός θεωρεί ως πρώτη προτεραιότητα τη 

διατήρηση και την προσαρµογή του φωτοσυνθετικού του µηχανισµού γιατί είναι 

αυτός που θα του εξασφαλίσει την επιβίωση και την ανάπτυξή του. Ένα κλάσµα (1-ε) 

της ροής των υδατανθράκων που παράγονται χρησιµοποιούνται για τη διατήρηση 

(λειτουργία και την προσαρµογή) του φωτοσυνθετικού µηχανισµού. Τη διατήρηση 

αυτή την ονοµάζουµε ενεργό διατήρηση aM  (adaptive or active) γιατί σχετίζεται µε 

την παραγωγή της απαιτούµενης ποσότητας ΑΤΡ  που θα υποστηρίξει ενεργειακά την 

παραγωγή υδατανθράκων 2 X(CH O)  και της απαραίτητης ποσότητας ενζύµων που θα 

καταλύσει την παραγωγή τους. Η ενεργός διατήρηση αποκρίνεται στις µεταβολές των 

ενεργειακών πηγών (φως και 2CO ) του παραγωγού και υποθέτουµε ότι είναι ανάλογη 

του ρυθµού παραγωγής υδατανθράκων 
2 X(CH O)J , αφού αυτός καθορίζεται από τη 

φωτεινή ένταση Ι και τη συγκέντρωση διοξειδίου του άνθρακα 
2COX , δηλαδή: 

   
2 Xa (CH O)M =(1-ε) J x⋅ ⋅       (9)   

Το (1-ε) είναι το µοναδιαίο κόστος για την παραγωγή υδατανθράκων και εξαρτάται 

από τις συνθήκες ανάπτυξης του κυττάρου. Το κόστος αυτό είναι υψηλότερο όταν η 

ροή διοξειδίου του άνθρακα προς την Calvin-Benson cycle SU είναι πολύ µικρότερη 

από την αντίστοιχη ροή NADPH (HL συνθήκες) γιατί το κύτταρο συνθέτει επιπλέον 

ένζυµα (ένζυµα-ανιχνευτές) και ΑΤΡ προκειµένου να αυξήσει τη ροή διοξειδίου του 

άνθρακα και κατ’ επέκταση το ρυθµό παραγωγής υδατανθράκων.   
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4.2.2 Καταναλωτής 

Η θεωρία DEB αναπτύσσεται πάνω σε δυναµικά συστήµατα. Κάθε 

οργανισµός-άτοµο εκλαµβάνεται σαν ένα δυναµικό σύστηµα που αλληλεπιδρά µε το 

περιβάλλον του. Η κατάσταση του συστήµατος, κάθε χρονική στιγµή, περιγράφεται 

πλήρως από φυσικά µεγέθη που ονοµάζονται µεταβλητές κατάστασης. Για τον υπό 

µελέτη οργανισµό-σύστηµα οι µεταβλητές κατάστασης είναι δύο. Το αναπληρούµενο 

ενεργειακό απόθεµα της µεταφορικής δεξαµενής E εκφρασµένο σε mol άνθρακα (C-

mol) και ο µόνιµος βιοόγκος V εκφρασµένος σε µονάδες όγκου.  

Η ενέργεια που παράγεται κατά τη διαδικασία της φωτοσύνθεσης µε µορφή 

2 X(CH O)  αποθηκεύεται προσωρινά στη µεταφορική δεξαµενή E σαν αναπληρούµενο 

ενεργειακό απόθεµα. Το αναπληρούµενο ενεργειακό απόθεµα µπορεί να βρίσκεται 

είτε σε µορφή άµεσα χρησιµοποιούµενων µονοµερών, (CH2O), είτε σε µορφή 

πολυµερών (αµυλόκοκκων) που µπορούν να χρησιµοποιηθούν µετά από ενζυµική 

κατεργασία. Η αναπλήρωση των ενεργειακών αποθεµάτων γίνεται µέσω της ροής  

υδατανθράκων 
2 X(CH O)J  που της παρέχει ο παραγωγός ενώ η κατανάλωση µέσω των 

ενεργειακών ροών για τη διατήρηση CM του καταναλωτή  και την ανάπτυξη G  του 

οργανισµού. Ο µόνιµος βιοόγκος V αυξάνεται, λόγω της ανάπτυξης του κυττάρου, 

από 0V  έως dV , όπου 0V  είναι ο βιοόγκος του κάθε θυγατρικού κυττάρου αµέσως 

µετά την κυτταρική διαίρεση ενώ dV  είναι ο βιοόγκος του µητρικού κυττάρου 

ακριβώς πριν την κυτταρική διαίρεση. Κάθε κυτταρική διαίρεση θεωρούµε ότι δίνει 

ν-θυγαρικά κύτταρα (ν=2 έως 8) µε βιοόγκο 0V  το καθένα, εποµένως d 0V =ν V⋅ . 

Η περιγραφή της κατάστασης του οργανισµού-ατόµου γίνεται µε τη βοήθεια 

διαφορικών εξισώσεων των µεταβλητών κατάστασης. Οι εξισώσεις αυτές έχουν 

παραµέτρους που είναι συνήθως χρονικά σταθερές και εξαρτώνται από τον υπό 

µελέτη οργανισµό-άτοµο και τις περιβαλλοντικές συνθήκες στις οποίες αυτός 

αναπτύσσεται.  

 

Α.  Αφοµοίωση A (Assimilation) 

Η ενέργεια που αφοµοιώνει ο καταναλωτής είναι ίση µε την ενέργεια των 

υδατανθράκων που του παρέχει ο παραγωγός,  δηλαδή: 
2 X(CH O)A=ε x J  ⋅ ⋅   

όπου x ο συντελεστής µετατροπής των mol 2 X(CH O)  σε mol C. 
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Η σχέση (8) µπορεί να µετασχηµατιστεί ως εξής: 

H,m

2 X

{J } 2/3
= (CH O) xJ Vf⋅ ⋅ ,  όπου 

 

 

-1
4

CO2

CO K CO KK 2 2
2 1 1

CO2
K

X
X X X XI+I1 + λ 4λ   1  λ  II X

I+I

f

−        + +   = ⋅ ⋅ + ⋅ + ⋅             

 

 

είναι η λειτουργική απόκριση του οργανισµού-ατόµου στην παραγωγή υδατανθράκων 

που παίρνει τιµές,  0 mf f≤ ≤ . 

Η λειτουργική απόκριση f  εξαρτάται µόνο από τις συνθήκες κάτω από τις οποίες 

αναπτύσσεται ο οργανισµός (Ι, 
2COX ) και παραµένει σταθερή όσο οι συνθήκες αυτές 

παραµένουν αµετάβλητες.  

Η mf  είναι η µέγιστη (οριακή) τιµή της λειτουργικής απόκρισης, δηλαδή η τιµή της 

f  για I →∞  και 
2COX →∞ , και δίνεται από την εξίσωση  

( )( )
-1

4
2 1 11 + λ 4λ  1  λ  mf

− 
= ⋅ + + 
   

 

Η τιµή της κατά τη συντονισµένη λειτουργία των φωτεινών και σκοτεινών 

αντιδράσεων ( 1λ 0.25=  και 2λ 1= ) είναι ίση µε 0, 415mf   

 Σύµφωνα µε τον παραπάνω µετασχηµατισµό, ο ρυθµός µε τον οποίο 

αφοµοιώνει ενέργεια ο καταναλωτής θα είναι ίσος µε 

 

2/3
 H,mA= ε {J } Vf⋅ ⋅ ⋅  

Ο συντελεστής m H,m{A }= ε {J }⋅  είναι ο µέγιστος ειδικός ρυθµός αφοµοίωσης του 

οργανισµού-ατόµου για συγκεκριµένη λειτουργική απόκριση f , εποµένως 

 
2/3

mA={A } Vf⋅ ⋅                   (10) 
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Όπως προκύπτει από την εξίσωση (10) ο ρυθµός αφοµοίωσης του καταναλωτή, A , 

εξαρτάται από τις συνθήκες κάτω από τις οποίες αναπτύσσεται  ο οργανισµός, 

m{A }και f ,  και από το µέγεθος του οργανισµού, 2/3V . 

 

 

Β. ∆ιατήρηση M  (Maintenance) 

∆ιακρίνουµε τρία επίπεδα διατήρησης του οργανισµού-ατόµου. Το πρώτο αφορά τον 

οργανισµό-παραγωγό, ενώ τα δύο άλλα αφορούν τον οργανισµό-καταναλωτή.  

i) Η ενεργός διατήρηση aM  (adaptive or active) που σχετίζεται µε την 

παραγωγή των ενζύµων και του ΑΤΡ που απαιτούνται για την 

παραγωγή υδατανθράκων 2 X(CH O)  αναπτύχθηκε στην παράγραφο 

‘διατήρηση του παραγωγού’.  

ii) Η βασική διατήρηση bM  (basic) σχετίζεται µε τη συντήρηση των 

δοµικών ιστών του κυττάρου. Σύµφωνα µε τη θεωρία DEB η βασική 

διατήρηση είναι ανάλογη του µόνιµου βιοόγκου V (Kooijman, 2000), 

η ίδια θεώρηση γίνεται και στο παρόν µοντέλο, δηλαδή bM =[b] V⋅ . Ο 

συντελεστής [b]  είναι το κόστος διατήρησης του βιοόγκου σε mol C 

ανά µονάδα χρόνου και ανά µονάδα βιοόγκου. Επειδή η σύσταση του 

βιοόγκου παραµένει σταθερή (strong homeostasis assumption), οι 

µοναδιαίες ενεργειακές απαιτήσεις διατήρησής του θα παραµένουν 

αµετάβλητες, άρα το  [b]  θα παραµένει σταθερό ανεξάρτητα από τις 

συνθήκες κάτω από τις οποίες αναπτύσσεται ο οργανισµός-άτοµο και 

ανεξάρτητα από το µέγεθός του. 

iii) Η διατήρηση αναβάθµισης uM  (upgrowth) για την αύξηση του 

µόνιµου βιοόγκου V. Η αύξηση του βιοόγκου V δηλαδή η ανάπτυξη 

των δοµικών και λειτουργικών ιστών του οργανισµού είναι διαδικασία 

αναβάθµισης της ενέργειας. Για να παραχθεί ένα αναβαθµισµένο ποσό 

ενέργειας, σύµφωνα µε το δεύτερο νόµο της θερµοδυναµικής, 

απαιτείται όχι ισόποσο αλλά µεγαλύτερο ποσό διαθέσιµης ενέργειας. 

Το επιπλέον απαιτούµενο ποσό ενέργειας υποβαθµίζεται σε θερµότητα 
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προκειµένου να επιτευχθεί η αναβάθµιση του υπόλοιπου ποσού της 

διαθέσιµης ενέργειας. Ο ρυθµός µε τον οποίο υποβαθµίζεται αυτό το 

ποσό ενέργειας ονοµάζεται διατήρηση αναβάθµισης uM  και είναι 

ανάλογη µε το ρυθµό µεταβολής του βιοόγκου V, δηλαδή 

u
dVM =[u]
dt

⋅ .  Η [u] είναι το ειδικό κόστος διατήρησης για την 

αναβάθµιση του βιοόγκου σε mol C ανά µονάδα βιοόγκου. Επειδή η 

σύσταση του βιοόγκου παραµένει σταθερή, οι µοναδιαίες ενεργειακές 

απαιτήσεις διατήρησης για την αναβάθµισή του θα παραµένουν 

αµετάβλητες, άρα [u]=σταθερό (strong homeostasis assumption). 

 

Το συνολικό κόστος διατήρησης για τον καταναλωτή θα είναι ίσο µε 

C
dVM =[b] V+[u]
dt

⋅ ⋅          (11)  

 

 

Γ. Ανάπτυξη G  (Growth) 

Ο δοµικός βιοόγκος V του κυττάρου είναι ο όγκος των δοµικών ιστών (κυτταρικά 

οργανίδια) συµπεριλαµβανοµένου και του γενετικού του υλικού. Αµέσως µετά την 

κυτταρική διαίρεση η τιµή του µόνιµου βιοόγκου είναι 0V . Καθώς το κύτταρο 

αναπτύσσεται η τιµή του V αυξάνεται µέχρι τη τελική τιµή 0ν V⋅ , όπου ν είναι το 

πλήθος των κυττάρων που προκύπτουν από µια κυτταρική διαίρεση. Η καταγραφή 

της ανάπτυξης του κυττάρου γίνεται µέσω της µεταβολής του δοµικού του βιοόγκου 

V, εποµένως ο ρυθµός µε τον οποίο η ενέργεια καταλήγει στην ανάπτυξη θα είναι 

ίσος µε dVG=[G]
dt

⋅ , όπου [G] είναι ο ειδικός συντελεστής µετασχηµατισµού  των 

υδατανθράκων σε µόνιµο βιοόγκο V.   

 Το συνολικό ποσό ενέργειας που επενδύει ο οργανισµός-άτοµο για την 

ανάπτυξή του προκύπτει από το άθροισµα του ενεργειακού ποσού που καταλήγει 

στην ανάπτυξη και του ενεργειακού ποσού που υποβαθµίζεται σε θερµότητα 

προκειµένου να επιτευχθεί η διαδικασία της ανάπτυξης, εποµένως 
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 ug=G+M      ή      
dV dVg=[G] [u]
dt dt

+       ή      
dVg=[g]
dt  

 

όπου  [g]=[G]+[Mu] είναι το ποσό ενέργειας που επενδύεται από τον οργανισµό-

άτοµο στην ανάπτυξή του για  µοναδιαίο ρυθµό µεταβολής του µόνιµου βιοόγκου 

του.  

 

 

∆. Αναπληρούµενο ενεργειακό απόθεµα E (Reserve) 

Σύµφωνα µε τον 1ο νόµο της θερµοδυναµικής (αρχή διατήρησης της ενέργειας), η 

ενέργεια που παίρνει ο καταναλωτής είναι ίση µε την ενέργεια που αποθηκεύει συν 

την ενέργεια που καταναλώνει για να επιτελέσει τις λειτουργίες του. Ο καταναλωτής 

αντλεί ενέργεια από τους υδατάνθρακες που του παρέχει ο παραγωγός µε ρυθµό 
2/3

mA={A } Vf⋅ ⋅  και χρησιµοποιεί την αποθηκευµένη ενέργεια της µεταφορικής 

δεξαµενής µε ρυθµό U . Η ενέργεια που αντλεί από τη µεταφορική δεξαµενή E µε 

ρυθµό U  χρησιµοποιείται για τη διατήρηση, µε ρυθµό bM , και την ανάπτυξη, µε 

ρυθµό g . 

Σύµφωνα µε την αρχή διατήρησης της µάζας:  

α) Ο ρυθµός µεταβολής των αποθεµάτων της µεταφορικής δεξαµενής Ε θα είναι ίσος 

µε το ρυθµό αναπλήρωσής τους µέσω της αφοµοίωσης µείον το ρυθµό 

χρησιµοποίησής τους για την εξυπηρέτηση των φυσιολογικών λειτουργιών του 

κυττάρου, δηλαδή:  

 

   
dE =A-U
dt          (12)   

 

 

β) Τα ενεργειακά αποθέµατα που αντλούνται από τη µεταφορική δεξαµενή Ε 

χρησιµοποιούνται για διατήρηση και ανάπτυξη, εποµένως  

 

dV U= [g]  + [b] V
dt

⋅         (13) 
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Οι δηµιουργούµενοι αµυλόκοκκοι  από την αφοµοίωση των υδατανθράκων 

αυξάνονται επιφανειακά γιαυτό και µοιάζουν περίπου σαν οµόκεντρες σφαίρες. Η 

αποδόµηση των αµυλόκοκκων για την εξυπηρέτηση των φυσιολογικών λειτουργιών 

του κυττάρου γίνεται, κυρίως, από την επιφάνεια των αµυλόκοκκων. 

Η άντληση ενεργειακών αποθεµάτων από τη µεταφορική δεξαµενή E είναι µια 

διεργασία στην οποία εµπλέκονται ένζυµα. Τα περισσότερα ένζυµα είναι λειτουργικά 

µόνο όταν είναι προσδεµένα στην επιφάνεια µιας µεµβράνης (Kooijman, 2000). Τα 

µόρια των ενζύµων που είναι λειτουργικά έχουν την ικανότητα να δεσµεύουν 

υποστρώµατα και να εξασφαλίζουν την παραγωγή προϊόντων, ενώ τα µη λειτουργικά 

µόρια των ενζύµων δεν έχουν αυτή την ικανότητα. Η δραστικότητα του µορίου ενός 

ενζύµου εξαρτάται από τη µορφή της εξωτερικής του επιφάνειας και την κατανοµή 

του ηλεκτρικού του φορτίου. Όταν το µόριο του ενζύµου προσδεθεί στη µεµβράνη 

αλλάζει το σχήµα του ώστε να πάρει τη µορφή που απαιτείται για να καταλύσει την 

αντίδραση, µεταξύ των υποστρωµάτων, που θα οδηγήσει στην παραγωγή προϊόντων. 

Η ποσότητα των λειτουργικών µορίων των ενζύµων είναι ανάλογη µε την επιφάνεια 

των εσωτερικών µεµβρανών στις οποίες προσκολλώνται τα ένζυµα. 

Σε σταθερές συνθήκες ανάπτυξης θεωρούµε ότι η µάζα , ΜC, των µεµβρανών που 

περιβάλλουν τα ενεργειακά αποθέµατα Ε είναι ανάλογη µε τη µάζα, M, της 

κυτταρικής µεµβράνης (structural homeostasis), αφού όλες οι µεµβράνες στο κύτταρο 

έχουν παρόµοια σύσταση (λιποπρωτεϊνική) και εποµένως χρησιµοποιούν παρόµοιο 

ενζυµικό µηχανισµό για να αναπτυχθούν.   

Με τη βοήθεια του σχήµατος που ακολουθεί παριστάνουµε την αύξηση της 

ποσότητας των ενεργειακών αποθεµάτων, Ε, του κυττάρου (κατακόρυφος άξονας) 

και την αύξηση της µάζας της κυτταρικής µεµβράνης, Μ, (οριζόντιος άξονας). Για 

απλότητα µπορούµε να θεωρήσουµε ότι τα ενεργειακά αποθέµατα και το κύτταρο 

είναι σφαιρικού σχήµατος.  
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Κάθε µικρή σφαίρα παριστάνει µια µοναδιαία ποσότητα ενεργειακού 

αποθέµατος που έχει σταθερή ακτίνα, τ, και περιεχόµενο, e.    

Έστω ne ο αριθµός των µοναδιαίων ενεργειακών αποθεµάτων που περιέχει κάθε 

κύτταρο και ΜC η µάζα των µεµβρανών τους. Τα ενεργειακά αποθέµατα έχουν 

σταθερή πυκνότητα, [ΜΕ], και η µεµβράνη που τα περιβάλλει σταθερή επιφανειακή 

πυκνότητα, {ΜC}, λόγω σταθερής σύστασης. 

Οι µεγάλες σφαίρες παριστάνουν το κύτταρο. Έστω r  η ακτίνα του κυττάρου 

όταν έχει µάζα κυτταρικής µεµβράνης Μ  και r′ όταν έχει 2Μ. Η κυτταρική µεµβράνη 

έχει σταθερή επιφανειακή πυκνότητα, {Μ}, λόγω σταθερής σύστασης. 

Όταν διπλασιάζεται η µάζα της κυτταρικής µεµβράνης  

 2 2 1/22M={M} 4 r 2 {M} 4 r  r =2 rπ π′ ′⋅ ⋅ = ⋅ ⋅ ⋅ ⇒   (i) 

Όταν διπλασιάζεται η ποσότητα του ενεργειακού αποθέµατος, διπλασιάζεται και ο 

αριθµός των µοναδιαίων ενεργειακών αποθεµάτων 

3 3
E e E e e e

4 42E=[M ] n 2 [M ] n n = 2 n
3 3
π τ π τ′ ′⋅ ⋅ ⋅ = ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ ⇒   (ii) 

  Οριζόντια, η µάζα των µεµβρανών των ενεργειακών αποθεµάτων παραµένει 

σταθερή ενώ η µάζα της κυτταρικής µεµβράνης αυξάνεται. Κατακόρυφα, η µάζα των 

µεµβρανών των ενεργειακών αποθεµάτων αυξάνεται ενώ η µάζα της κυτταρικής 

µεµβράνης παραµένει σταθερή.  

E 

M

M, E 2M, E

M, 2E 2M, 2E
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∆ιαγώνια:    
2 2(i),(ii)

C C e C e C
2 2

M {M } 4 n {M } 4 2 n M  
2M {M} 4 r {M} 4 2 r M

π τ π τ
π π

′ ′⋅ ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ ⋅
= = =

′⋅ ⋅ ⋅ ⋅ ⋅
   

Μόνο διαγώνια ικανοποιείται η απαίτηση για αναλογική αύξηση της µάζας της 

κυτταρικής µεµβράνης σε σχέση µε τη µάζα των µεµβρανών που περιβάλλει το 

ενεργειακό απόθεµα Ε. Στην ίδια κατεύθυνση παραµένει σταθερό και το πηλίκο του 

ενεργειακού αποθέµατος, Ε, προς τη µάζα της κυτταρικής µεµβράνης. Όµως, η µάζα 

της κυτταρικής µεµβράνης είναι ανάλογη της επιφάνειας του κυττάρου, άρα στη 

διαγώνια κατεύθυνση παραµένει σταθερή η ειδική ως προς την επιφάνεια πυκνότητα, 

2/3

E{E}=
V

, των ενεργειακών αποθεµάτων. Στην παρούσα µελέτη υποθέτουµε ότι σε 

σταθερές συνθήκες ανάπτυξης παραµένει σταθερή η ειδική ως προς την επιφάνεια 

πυκνότητα αποθεµάτων, {Ε}. 

Μπορούµε να αποδείξουµε ότι όταν αυξάνεται το πλήθος ne των µοναδιαίων 

ενεργειακών αποθεµάτων ενώ το περιεχόµενο καθενός παραµένει σταθερό, 

επιτυγχάνεται µεγαλύτερη αύξηση στη συνολική τους επιφάνεια σε σχέση µε την 

αύξηση που επιτυγχάνεται όταν διατηρείται σταθερός ο αριθµός τους και αυξάνεται 

το µέγεθός τους.  

Πράγµατι, για δεδοµένη ποσότητα Ε  ενεργειακού αποθέµατος η συνολική επιφάνεια 

του, ΑΕ, είναι ίση µε 
2

E eA n 4π τ= ⋅ ⋅   (iii)      

όπου    3
e EE n {M } 4π τ= ⋅ ⋅ ⋅  (iv) 

Έστω E′  η νέα τιµή του Ε που είναι κ-φορές µεγαλύτερη του Ε, δηλαδή   E = Eκ′ ⋅  

Αν ο ne παραµένει σταθερός , τότε 

3 3 1/ 3
E e E e

4 4E ={M } n {M } n
3 3
π τ π τ κ τ κ τ′ ′ ′⋅ ⋅ ⋅ = ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ ⇒ = ⋅     (v) 

(iii), (v)
2 2/ 3

E(1) e E(1) EA n 4  A Aπ τ κ′= ⋅ ⋅ ⇒ = ⋅     (vi) 

Αν ο ne αυξάνεται, τότε  

3 3
E e E e e e

4 4E ={M } n {M } n n n
3 3
π τ π τ κ κ′ ′ ′⋅ ⋅ ⋅ = ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ ⇒ = ⋅   (vii) 

(iii), (vii)
2

E(2) e E(2) EA n 4  A Aπ τ κ′= ⋅ ⋅ ⇒ = ⋅    (viii) 

Από τις σχέσεις (vi) και (viii) προκύπτει ότι: E(2) E(1)A  A>  
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Είναι προφανές ότι την ίδια αύξηση ακολουθεί και η επιφάνεια των µεµβρανών που 

περιβάλουν τα ενεργειακά αποθέµατα. 

Επεκτείνοντας µπορούµε να υποθέσουµε ότι, ανεξάρτητα από το σχήµα του 

κυττάρου και των ενεργειακών αποθεµάτων και ανεξάρτητα από το µέγεθος και το 

πλήθος των µοναδιαίων ενεργειακών αποθεµάτων, το κύτταρο επιδιώκει να διατηρεί 

σταθερή την ειδική πυκνότητα αποθεµάτων {Ε} όταν αναπτύσσεται σε σταθερές 

συνθήκες. Αυτό υποστηρίζεται και από την κινητική των ενζύµων, τα περισσότερα 

των οποίων είναι λειτουργικά µόνο όταν είναι προσδεµένα στην επιφάνεια κάποιας 

µεµβράνης.  

∆ιατηρώντας την {Ε} σταθερή το κύτταρο επιτυγχάνει τη µέγιστη δυνατή αύξηση 

των επιφανειών των µεµβρανών, για συγκεκριµένη αύξηση του ενεργειακού 

αποθέµατος Ε, προκειµένου να καθιστά λειτουργική τη µέγιστη δυνατή ποσότητα 

ενζύµων. 

Όσο µεγαλύτερη είναι η ποσότητα των λειτουργικών ενζύµων τόσο µεγαλύτερη 

είναι και η ποσότητα των αποθεµάτων της µεταφορικής δεξαµενής E που 

καταναλώνονται προκειµένου να χρησιµοποιηθούν για τις φυσιολογικές λειτουργίες 

του κυττάρου.  

Εποµένως, θεωρούµε ότι η µεταβολή των ενεργειακών αποθεµάτων 

ακολουθεί κινητικές πρώτης τάξης, ως προς την ειδική πυκνότητα 

αποθεµάτων,{Ε}, δηλαδή   

 

d{E}  = {A} - κ {E}
dt

⋅           (14) 

 

Η σταθερά αναλογίας κ  είναι ο µοναδιαίος ρυθµός άντλησης των ειδικών, ως 

προς την επιφάνεια του κυττάρου, αποθεµάτων από τη µεταφορική δεξαµενή E και ο 

2/3

A{A}=
V

  είναι ο ειδικός ρυθµός αφοµοίωσης. 

Εξ’ ορισµού, 2/3E={E} V⋅ .  Σύµφωνα µε τον κανόνα παραγώγισης γινοµένου 

 

2/3 -1/3dE d{E} 2 dVV  + {E} V
dt dt 3 dt

= ⋅ ⋅ ⋅        (15) 
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Με συνδυασµό των σχέσεων (12), (13), (14) και (15) προκύπτει ότι 

 

        

2/3
+

-1/3

(κ{E} V -[b] V)dV = 2dt [g] {E} V
3

⋅ ⋅

+ ⋅
                    (16) 1  

Με αντικατάσταση της σχέσης (10) στη σχέση (14) προκύπτει ότι 

 

m
d{E} {A } κ {E}

dt
f= ⋅ − ⋅                   (17) 

Για να αναπτύσσεται το κύτταρο πρέπει          

(16)
1/3dV [b]>0  {E}  > V

dt κ
⇒ ⋅  

Η σχέση αυτή δείχνει ότι το κύτταρο αναπτύσσεται µόνο όταν η ενέργεια που 

αντλείται από τα αποθέµατα E είναι ικανή να καλύψει τη βασική διατήρηση του 

κυττάρου. 

Καθώς ο οργανισµός-άτοµο αναπτύσσεται, σε σταθερές συνθήκες, 

αποκαθίσταται κατάστασης δυναµικής ισορροπίας στα ενεργειακά του αποθέµατα. Η 

ειδική πυκνότητα των ενεργειακών του αποθεµάτων στην κατάσταση ισορροπίας, 

{Ε}*, υπολογίζεται από την σχέση (17) αν θέσουµε  d{E} 0
dt

= , οπότε προκύπτει  

* m{A }{E} f
κ
⋅

=                    (18)    

Όταν η λειτουργική απόκριση είναι µέγιστη, δηλαδή mf f= , η µέγιστη 

ειδική πυκνότητα αποθεµάτων σε κατάσταση ισορροπίας, {Εm} θα είναι ίση µε 

m
m

{A }{E } mf
κ
⋅

=                (19) 

Με τη χρησιµοποίηση της σχέσης (19), οι εξισώσεις (17) και (16) 

διαµορφώνονται ως εξής   

 

 

                                                 
1 Η παράσταση (x)+  ορίζεται ως: (x)+ =x για x>0 και (x)+ =0 για x≤0.  
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m
m

d{E} {E}{A }
dt {E }mf f

 
= ⋅ − ⋅ 

 
         (20) 

 

2/3m

m

-1/3

{A } {E} V -[b] V
{E }dV = 2dt [g] {E} V

3

mf⋅ ⋅ ⋅ ⋅

+ ⋅
    (21) 

 

Οι εξισώσεις (20) και (21) είναι οι βασικές εξισώσεις του µοντέλου του 

καταναλωτή και περιγράφουν τη διαχείριση των ενεργειακών του αποθεµάτων και 

την ανάπτυξη του οργανισµού ατόµου ανεξάρτητα από το αν οι συνθήκες ανάπτυξης, 

φωτεινή ένταση και συγκέντρωση διοξειδίου του άνθρακα, παραµένουν σταθερές ή 

µεταβάλλονται. Η µεταβολή στο χρόνο του βιοόγκου V και των ενεργειακών 

αποθεµάτων Ε παρουσιάζονται στην εικόνα 4.6.   

 

Εικόνα 4.6. Οι προβλέψεις του µοντέλου για τη χρονική µεταβολή του βιοόγκου V 

(πάνω) και των ενεργειακών αποθεµάτων Ε (κάτω).     
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 Ο ρυθµός ανάπτυξης (ρυθµός αύξησης του βιοόγκου V) είναι µικρός αµέσως 

µετά την κυτταρική διαίρεση, στη συνέχεια πολύ µεγάλος µέχρι το κύτταρο να 

προσεγγίσει το βιοόγκο στον οποίο συµβαίνει η κυτταρική διαίρεση και τελικά 

µειώνεται καθώς πλησιάζει η κυτταρική διαίρεση. 

 Όταν το νεογέννητο κύτταρο διαθέτει µικρά ενεργειακά αποθέµατα Ε, ο 

ρυθµός αύξησής τους είναι µικρός κατά τα πρώτα και τελευταία στάδια ανάπτυξης 

του κυττάρου και πολύ µεγάλος κατά το ενδιάµεσο στάδιο. 

 Η ικανότητα και η προσπάθεια του οργανισµού να διατηρεί την οµοιόστασή 

του εξαρτάται από το στάδιο ανάπτυξης που βρίσκεται και θεωρούµε ότι εκφράζεται 

µε το ενεργειακό απόθεµα ανά µονάδα επιφάνειας του κυττάρου που µπορεί να 

διατηρεί. Σε σταθερές συνθήκες ανάπτυξης, δηλαδή σε συγκεκριµένη φωτεινή ένταση 

Ι και συγκέντρωση διοξειδίου του άνθρακα 
2COX  έρχεται πολύ γρήγορα σε 

κατάσταση ισορροπίας των ειδικών αποθεµάτων του {E}, δηλαδή σε d{E} 0
dt

= .   

Η διαχείριση των αποθεµάτων θεωρούµε ότι είναι µια διαδικασία που σχετίζεται µε 

την επιφάνεια της µεταφορικής δεξαµενής E επειδή τα ένζυµα δρουν στην επιφάνεια 

της µεταφορικής δεξαµενής E, το κύτταρο τείνει από πολύ νωρίς να διατηρεί την 

ειδική ως προς την εκάστοτε επιφάνεια του πυκνότητα των αποθεµάτων {E} 

σταθερή. Αυτή είναι µια δυναµική κατάσταση ισορροπίας στην οποία έχει το µέγιστο 

δυνατό όφελος αφού καταφέρνει να εκµεταλλεύεται µε το βέλτιστο τρόπο τα 

αποθέµατά του προκειµένου να αναπτυχθεί. Εποµένως µπορούµε να 

χρησιµοποιήσουµε την ειδική πυκνότητα αποθεµάτων για τη µελέτη της διαχείρισής 

τους.  

Αν το κύτταρο βρεθεί σε καταστάσεις πλήρους διακοπής της τροφής (Ι=0 ή 

2COX =0) {A} =0, οπότε η λύση της (20) δίνει εκθετική µείωση της ειδικής 

πυκνότητας αποθεµάτων {E}. Το κύτταρο αναπτύσσεται µέχρις ότου η {E} πέσει 

στην τιµή που µόλις καλύπτει τη διατήρηση, ενώ στη συνέχεια πεθαίνει όταν 

εξαντληθούν τα αποθέµατά του.  
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5. ΕΛΕΓΧΟΣ ΤΟΥ ΜΟΝΤΕΛΟΥ 
 
 

Το µοντέλο που αναπτύχθηκε στην προηγούµενη ενότητα αφορά ένα άτοµο 

φυτοπλαγκτονικού οργανισµού που αναπτύσσεται σε σταθερές συνθήκες καθώς και 

τις αποκρίσεις του φωτοσυνθετικού του µηχανισµού στις µεταβολές της φωτεινής 

έντασης Ι και της συγκέντρωσης του διοξειδίου του άνθρακα στο περιβάλλον του 

κυττάρου. 

Τα πειραµατικά δεδοµένα που λαµβάνονται κατά τη διεξαγωγή οποιουδήποτε 

πειράµατος µε καλλιέργειες φυτοπλαγκτονικών οργανισµών αφορούν ένα ολόκληρο 

πληθυσµό και όχι ένα άτοµο. Κάτω από αυτό το πρίσµα, για να µπορέσουµε να 

εκµεταλλευτούµε τα πειραµατικά δεδοµένα για έλεγχο απαιτείται η ανάπτυξη ενός 

πληθυσµιακού µοντέλου που θα βασίζεται στο παρόν ατοµικό µοντέλο. Επειδή η 

ανάπτυξη του πληθυσµιακού µοντέλου ξεπερνά τα όρια της παρούσας εργασίας  

θεωρήθηκε σκόπιµο να γίνει ένας προσεγγιστικός έλεγχος του µοντέλου θεωρώντας 

ότι όλα τα άτοµα του πληθυσµού είναι όµοια µεταξύ τους. Αν ο προσεγγιστικός 

αυτός έλεγχος δείξει ότι οι προβλέψεις του µοντέλου προσαρµόζονται καλά στα 

πειραµατικά δεδοµένα δεν αποτελεί απόδειξη ότι το ατοµικό µοντέλο είναι καλό, 

σίγουρα όµως αποτελεί µια ισχυρή ένδειξη ότι δεν είναι λάθος. 

Το πείραµα που σχεδιάστηκε για τον προσεγγιστικό έλεγχο του µοντέλου 

αφορά στη µέτρηση της ποσότητας του οξυγόνου που παράγεται κατά τη διαδικασία 

της φωτοσύνθεσης σε δείγµατα δύο καλλιεργειών του µονοκύτταρου χλωροφύκους 

Scenedesmus oblicuus. 

 

ΜΕΤΡΗΣΗ ΦΩΤΟΣΥΝΘΕΤΙΚΟΥ ΟΞΥΓΟΝΟΥ 

Για την οξυγονοµέτρηση, αναπτύχθηκαν δύο αυτότροφες καλλιέργειες 

µικροφυκών η µία σε συνθήκες υψηλής φωτεινής έντασης (HL), 140 
-2 -1µmol hv m s⋅ ⋅ , και η άλλη σε συνθήκες χαµηλής φωτεινής έντασης (LL), 

40 -2 -1µmol hv m s⋅ ⋅ . Και οι δύο καλλιέργειες είχαν µοναδική πηγή άνθρακα το 2CO  

που διοχετεύονταν συνεχώς σε αυτές µέσω µηχανικής αντλίας ενώ τα υπόλοιπα 

απαραίτητα ανόργανα θρεπτικά είχαν διαλυθεί από την έναρξη του πειράµατος µέσα 

στις καλλιέργειες. Σε όλη τη διάρκεια του πειράµατος οι καλλιέργειες διατηρούνταν 

σε σταθερή θερµοκρασία 30ο C. 
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Το όργανο µετρά ένταση ηλεκτρικού ρεύµατος (σε units) που αντιστοιχεί σε 

συγκέντρωση 2O  (σε nmol 2O ) σε ένα υδατικό διάλυµα. Σε αυτό το διάλυµα 

οδηγείται το 2O  που παράγεται φωτοσυνθετικά από το δείγµα και από αυτό το 

διάλυµα τροφοδοτείται µε 2O  το δείγµα όταν δεν φωτοσυνθέτει. Η αντιστοίχηση 

έντασης ηλεκτρικού ρεύµατος και συγκέντρωσης 2O  βασίζεται στη σχέση: 

1870 units  αντιστοιχούν σε 230 nmol  2O  (σε θ=30ο C)  

Για την οξυγονοµέτρηση χρησιµοποιήσαµε 10µL PCV (όγκος πακετταρισµένων 

κυττάρων) τόσο για τις µετρήσεις του δείγµατος που ήταν φωτοεγγλιµατισµένο σε 

HL όσο και σε LL. Πήραµε 5mL από την HL καλλιέργεια µε περιεκτικότητα 2µL 

PCV/mL καλλιέργειας και 12,5mL από την LL µε περιεκτικότητα 0,8µL PCV/mL.  

Πρώτα πήραµε µετρήσεις για το δείγµα που ήταν φωτοεγκλιµατισµένο σε HL και στη 

συνέχεια στο LL. 

Σε κάθε φωτεινή ένταση Ι πήραµε δύο σειρές µετρήσεων, µια για Ι=0 

(σκοτάδι) προκειµένου να µετρήσουµε την κατανάλωση 2O  από το δείγµα και µια 

για Ι=Ιi, όπου Ιi η εκάστοτε φωτεινή ένταση, προκειµένου να µετρήσουµε τη µεικτή 

παραγωγή 2O . Κάθε σειρά µετρήσεων διαρκούσε 2 min και οι µετρήσεις παίρνονταν 

ανά 10sec. 

Για να υπολογίσουµε την καθαρή παραγωγή 2O  (φωτοσυνθετικό οξυγόνο) 

προσθέτουµε την κατανάλωση στη µεικτή παραγωγή 2O .  

Ο υπολογισµός της κατανάλωσης 2O  γίνεται ως εξής: Από την κλίση της 

γραφικής παράστασης συγκέντρωσης- χρόνου υπολογίζουµε το ρυθµό µεταβολής της 

συγκέντρωσης 2O , δηλαδή το ρυθµό κατανάλωσης 2O  , για κάθε σειρά µετρήσεων. 

Ο µέσος όρος αυτών των ρυθµών µεταβολής είναι ο µέσος ρυθµός κατανάλωσης. 

Η µεικτή παραγωγή υπολογίζεται από τις κλίσεις των γραφικών παραστάσεων 

των συγκεντρώσεων του 2O  συναρτήσει του χρόνου, σε κάθε φωτεινή ένταση και για 

κάθε δείγµα χωριστά.  

 Στην εικόνα 5.1 παρουσιάζονται τα πειραµατικά δεδοµένα για το ρυθµό 

παραγωγής οξυγόνου συναρτήσει της φωτεινής έντασης (Ρ-Ι καµπύλη) τόσο για την 

καλλιέργεια που αναπτύχθηκε σε συνθήκες υψηλής φωτεινής έντασης (HL), κύκλοι, 

όσο και χαµηλής (LL), σταυροί, καθώς και οι αντίστοιχες προβλέψεις του µοντέλου.  
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Τα πειραµατικά δεδοµένα που αφορούν κάθε καλλιέργεια ανάχθηκαν σε ένα 

κύτταρο της καλλιέργειας για να γίνει εφικτή η σύγκριση µε τις προβλέψεις του 

µοντέλου. 

Παρά το ότι ο έλεγχος είναι προσεγγιστικός, υπάρχει πολύ καλή προσαρµογή 

των πειραµατικών δεδοµένων µε τις προβλέψεις του µοντέλου. Αξίζει ιδιαίτερης 

προσοχής το γεγονός ότι οι δύο καµπύλες, για HL και LL, τέµνονται τόσο όσον 

αφορά στις πειραµατικές τιµές όσο και στις προβλέψεις του µοντέλου. Αυτό το 

πειραµατικό γεγονός έχει παρατηρηθεί και από άλλους (Kotzabasis and Dornemann, 

1998) και οφείλεται στο ότι η κλίση της Ρ-Ι καµπύλης σε µηδενική φωτεινή ένταση Ι 

είναι µεγαλύτερη για το κύτταρο που είναι φωτοεγκλιµατισµένο σε LL σε σχέση µε 

το HL και ο κορεσµένος ρυθµός παραγωγής οξυγόνου είναι µικρότερος για το 

κύτταρο που είναι φωτοεγκλιµατισµένο σε LL σε σχέση µε το HL. Για τους ίδιους 

λόγους ο κορεσµός επέρχεται γρηγορότερα για το LL-κύτταρο σε σχέση µε το HL. 

 

 

Εικόνα 5.1  Γραφική παράσταση του ρυθµού παραγωγής 
φωτοσυνθετικού οξυγόνου κατά τη φωτοπροσαρµογή 
κυττάρων που είναι φωτοεγκλιµατισµένα  σε HL και LL. 
Πειραµατικές τιµές (    για HL και + για LL)  και προβλέψεις 
του µοντέλου (συνεχόµενη γραµµή για HL και διακεκοµµένη 
για LL) . 
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6. ΣΥΖΗΤΗΣΗ 
 

 Κύτταρο µεγέθους V που είναι εγκλιµατισµένο (long-term acclimated) σε 

χαµηλή φωτεινή ένταση (LL) έχει µικρότερο αριθµό ενεργών PSUs , s, σε σχέση µε 

κύτταρο ίδιου µεγέθους που είναι εγκλιµατισµένο σε υψηλή φωτεινή ένταση (HL), 

γιατί σε LL συνθήκες περισσότερες της µιας PSU χρησιµοποιούν την ίδια αλυσίδα 

µεταφοράς ηλεκτρονίων.  

Η πιθανότητα δέσµευσης ανά προσπίπτων φωτόνιο στην PSU, Lρ , είναι 

µεγαλύτερη για LL φωτοεγκλιµατισµένο κύτταρο παρά για HL γιατί το LL έχει 

µεγαλύτερα σε µέγεθος σύµπλοκα συλλογής φωτός σε σχέση µε το HL. 

Κατά την ανάπτυξη του κυττάρου η ειδική πυκνότητα των ενεργών PSUs,  

{s}, θεωρείται σταθερή γιατί το µέγεθος των χλωροπλαστών αυξάνεται ανάλογα µε 

τη επιφάνεια του κυττάρου. 

Κατά τη φωτοπροσαρµογή (short-term adaptation) από LL σε HL το κύτταρο 

κάνει χωρική µόνο αναδιάταξη των φωτοσυνθετικών χρωστικών γι’ αυτό µειώνεται η 

πιθανότητα δέσµευσης  Lρ  ενώ δε µεταβάλλεται ο αριθµός των PSUs. Περαιτέρω 

αύξηση της φωτεινής έντασης ενεργοποιεί τη φωτοαναστολή που καταγράφεται µε τη 

µείωση της Lρ . Στο παρόν µοντέλο η πιθανότητα Lρ  θεωρήθηκε σταθερή στη 

διάρκεια της φωτοπροσαρµογής, για κάθε κατάσταση φωτοεγκλιµατισµού, γιατί η 

φωτοαναστολή χρήζει ιδιαίτερης µελέτης και θα αποτελέσει αντικείµενο επόµενης 

µελέτης.  

Η ποσοτικοποίηση δεν έγινε µε βάση την ποσότητα των φωτοσυνθετικών 

χρωστικών που περιέχει το κύτταρο γιατί εκτός από την ποσότητα των χρωστικών, 

που είναι περίπου ίδια σε LL και HL, πολύ σηµαντικό ρόλο παίζει η λειτουργική τους 

διάταξη στις PSUs του κυττάρου. Εξ’ άλλου κατά τη φωτοπροσαρµογή το κύτταρο 

δεν προλαβαίνει να συνθέσει επιπλέον ποσότητες χρωστικών παρά µόνο να τις 

αναδιατάξει χωριταξικά.  

Το µοντέλο προβλέπει ότι, οι ρυθµοί παραγωγής οξυγόνου και NADPH (εξ. 3 

και εξ.4) είναι υπερβολικές συναρτήσεις της φωτεινής έντασης Ι και εξαρτώνται από 

την κατάσταση φωτοεγκλιµατισµού του κυττάρου, η κλίση της καµπύλης Ρ-Ι για 

αρκετά µικρή φωτεινή ένταση ( I 0→ ) µεγαλύτερη για το LL φωτοεγκλιµατισµένο 

κύτταρο παρά για το HL, ο ασυµπτωτικός µέγιστος ρυθµός παραγωγής οξυγόνου 
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είναι µεγαλύτερος για τα HL φωτοεγκλιµατισµένο κύτταρο παρά για το LL γι’ αυτό ο 

κορεσµός επέρχεται πιο γρήγορα για το LL φωτοεγκλιµατισµένο κύτταρο. 

Οι προβλέψεις του µοντέλου για τη φωτοπροσαρµογή των κυττάρων 

συµφωνούν µε πειραµατικά δεδοµένα από τη βιβλιογραφία (Bjorkman, 1972; 

Boardman et al., 1974; Fleischhacker et al., 1978; Senger et al., 1987; Kotzabasis and 

Doernemann, 1998; Kotzabasis et al., 1999). Επίσης συµφωνούν µε δεδοµένα  που 

πάρθηκαν από σχετικά πειράµατα στη διάρκεια της παρούσας εργασίας.  

Το µοντέλο δεν είναι είδο-εξειδικευµένο και µπορεί να δώσει προβλέψεις σε 

ευρύ φάσµα φυτοπλαγκτονικών οργανισµών. Π.χ., αν ένας φυτοπλαγτονικός 

οργανισµός παρουσιάζει µικρή διαφορά στον αριθµό των ενεργών PSUs, αλλά 

σηµαντική διαφορά στην πιθανότητα δέσµευσης ανά προσπίπτων στην PSU φωτόνιο 

για κύτταρα που είναι φωτοεγλιµατισµένα σε LL και HL συνθήκες αντίστοιχα, το 

µοντέλο προβλέπει ότι το LL φωτοεγκλιµατισµένο κύτταρο θα φτάνει πιο γρήγορα σε 

κορεσµό ενώ δεν θα υπάρχει µεγάλη διαφορά στον ασυµπτωτικό µέγιστο ειδικό 

ρυθµό παραγωγής οξυγόνου για το LL και για το HL φωτοεγκλιµατισµένο κύτταρο 

(Εικόνα 6.1). Απεναντίας, αν τα φωτοεγκλιµατισµένα σε LL και HL κύτταρα 

παρουσιάζουν σηµαντική διαφορά στον αριθµό των ενεργών PSUs αλλά µικρή 

διαφορά στην πιθανότητα δέσµευσης θα φτάνουν σε κορεσµό σχεδόν ταυτόχρονα 

αλλά το HL φωτοεγκλιµατισµένο κύτταρο θα έχει σηµαντικά υψηλότερο 

ασυµπτωτικό µέγιστο ειδικό ρυθµό παραγωγής οξυγόνου (Εικόνα 6.2). 

     

Εικόνα 6.1 P-I curve

σύµφωνα µε την εξ. 3 για 

κύτταρα ίδιου µεγέθους

φωτοεγκλιµατισµένα σε 

υψηλή (HL) και χαµηλή 

(LL) φωτεινή ένταση. 

2

max
O LL 2{J } 1.1  O  mol cellµ −=

2

max
O HL 2{J } 1.2  O  mol cellµ=

2 1
K(LL)I 50  hv mol m sµ − −=

2 1
K(HL)I 100  hv mol m sµ − −=
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Οι φωτεινές και σκοτεινές αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης αλληλεξαρτώνται 

και αλληλοεπηρεάζονται. Το παρόν µοντέλο ‘πιάνει’ αυτό το φαινόµενο. Οι ρυθµοί 

παραγωγής οξυγόνου και NADPH είναι παρόµοιοι (εξ. 3 και εξ.4), ο πειραµατικός 

έλεγχος όµως γίνεται µε µέτρηση του ρυθµού παραγωγής οξυγόνου γι’ αυτό 

επιλέχτηκε η δική του απεικόνιση. Όταν το κύτταρο αναπτύσσεται σε περιβάλλον 

χαµηλής φωτεινής έντασης (LL) ο ρυθµός παραγωγής NADPH είναι µικρός (εξ. 4), 

τότε η αναµενόµενη τιµή της περιόδου δέσµευσης της Calvin-Benson cycle SU 

καθορίζεται µόνο από αυτό το ρυθµό (βλέπε §4.2.1) και για συντονισµένη λειτουργία 

φωτεινών και σκοτεινών αντιδράσεων ο ρυθµός παραγωγής υδατανθράκων είναι 

υπερβολική συνάρτηση της φωτεινής έντασης: 

  2 X

H,m 2/3
(CH O)

K

{J } IJ V
x 2I+I

⋅ ⋅    

Για να εξασφαλίσει σχετικά υψηλό ρυθµό παραγωγής υδατανθράκων (‘τροφή του 

καταναλωτή’) πρέπει να έχει µικρή ένταση ηµικορεσµού. Αυτό µπορεί να το πετύχει 

(βλέπε §4.2.1) αν έχει µικρό πλήθος ενεργών PSUs και µεγάλη πιθανότητα 

δέσµευσης Lρ . Για το λόγο αυτό το LL φωτοεγκλιµατισµένο κύτταρο ‘επιλέγει’ να 

έχει µικρό πλήθος ενεργών PSUs και µεγάλα σύµπλοκα συλλογής φωτός. Με την 

Εικόνα 6.2 P-I curve

σύµφωνα µε την εξ. 3 για 

κύτταρα ίδιου µεγέθους

φωτοεγκλιµατισµένα σε 

υψηλή (HL) και χαµηλή 

(LL) φωτεινή ένταση. 

2

max
O LL 2{J } 1.2  O  mol cellµ −=

2

max
O HL 2{J } 2.4  O  mol cellµ=

2 1
K(LL)I 45  hv mol m sµ − −=

2 1
K(HL)I 50  hv mol m sµ − −=
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επιλογή αυτή καταφέρνει να συγκρατήσει και το ρυθµό παραγωγής NADPH σε 

ανεκτά επίπεδα (λόγω του µικρού KI , εξ.4). Από την άλλη, όταν το κύτταρο 

αναπτύσσεται σε περιβάλλον υψηλής φωτεινής έντασης (HL) ο ρυθµός παραγωγής 

NADPH είναι µεγάλος (εξ. 4), τότε η αναµενόµενη τιµή της περιόδου δέσµευσης της 

Calvin-Benson cycle SU καθορίζεται µόνο από τη ροή διοξειδίου του άνθρακα που 

είναι πολύ µικρότερη από τη ροή του NADPH (βλέπε §4.2.1) και για συντονισµένη 

λειτουργία φωτεινών και σκοτεινών αντιδράσεων ο ρυθµός παραγωγής 

υδατανθράκων είναι υπερβολική συνάρτηση της συγκέντρωσης διοξειδίου του 

άνθρακα στο περιβάλλον του κυττάρου. 

  
2

2 X

2

COH,m 2/3
(CH O)

CO K

X{J }
J V

x 2X +X
⋅ ⋅    

Για να συντηρήσει υψηλό ρυθµό παραγωγής υδατανθράκων (‘τροφή του 

καταναλωτή’) πρέπει να έχει µικρή συγκέντρωση ηµικορεσµού. Αυτό µπορεί να το 

πετύχει (βλέπε §4.2.1) αυξάνοντας την πιθανότητα δέσµευσης µορίων διοξειδίου του 

άνθρακα, Cρ . Για να επιτύχει την αύξηση της Cρ  συνθέτει και χρησιµοποιεί επιπλέον 

ένζυµα, υπεύθυνα για τη συγκέντρωση µορίων διοξειδίου του άνθρακα. Αυτό του 

αυξάνει το κόστος διατήρησης παραγωγού (βλέπε §4.2.1) λόγω αυξηµένης τιµής του 

(1-ε) και τείνει να του µειώσει την ποσότητα υδατανθράκων που είναι διαθέσιµη στον 

καταναλωτή. Για να διατηρήσει το ρυθµό παραγωγής NADPH σε υψηλά επίπεδα (εξ. 

4) και κατ’ επέκταση να συγκρατήσει το ρυθµό παραγωγής υδατανθράκων πρέπει να 

έχει µεγάλο πλήθος ενεργών PSUs και µικρή πιθανότητα δέσµευσης Lρ . Για το λόγο 

αυτό το HL φωτοεγκλιµατισµένο κύτταρο ‘επιλέγει’ να έχει µεγάλο πλήθος ενεργών 

PSUs και µικρά σύµπλοκα συλλογής φωτός.  

 Παλαιότερες µελέτες (Zonneveld, 1997, 1998c) δεν ‘πιάνουν’ αυτό το 

φαινόµενο γιατί θεωρούν ότι το πλήθος των PSUs είναι µεγαλύτερο για το LL 

φωτοεγκλιµατισµένο κύτταρο παρά για το HL. Επίσης, δεν εξετάζουν την επίδραση 

του διοξειδίου του άνθρακα (Zonneveled et al., 1997), παρότι δέχονται ότι υπάρχει, 

και θεωρούν την αφοµοίωση του καταναλωτή ανάλογη του βιοόγκου V και 

υπερβολική συνάρτηση της φωτεινής έντασης Ι, συνδέοντάς την άµεσα µε το ρυθµό 

παραγωγής οξυγόνου (‘φωτοσυνθετικό’ ρυθµό) και παρακάµπτοντας, ουσιαστικά, το 

ρόλο των σκοτεινών αντιδράσεων χάριν της απλότητας. Κάτι τέτοιο δεν µπορεί να 

γίνει γιατί παρόλο που υπάρχει διαπλοκή µεταξύ φωτεινών και σκοτεινών 
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αντιδράσεων οι φυσικοχηµικοί µηχανισµοί των φωτεινών  αντιδράσεων δεν είναι 

ίδιοι µε αυτούς των σκοτεινών.     

 Ακόµη πιο παλαιές µελέτες θεωρούν ότι ο φωτοσυνθετικός ρυθµός είναι 

εκθετική συνάρτηση (Sakshaug et al.,1989; Arrigo and Sullivan,1994) της φωτεινής 

έντασης (1-exp(-αI), όπου α είναι θετική σταθερά και ονοµάζεται φωτοσυνθετική 

απόδοση) ή ανάλογος (αύξουσα γραµµική συνάρτηση) (Shuter, 1979) της φωτεινής 

έντασης.      

Το παρόν µοντέλο δεν περιγράφει το φαινόµενο της φωτοαναστολής, που 

παρατηρείται σε πολύ µεγάλες φωτεινές εντάσεις κατά τη φωτοπροσαρµογή των 

κυττάρων του φυτοπλαγκτού από LL σε HL συνθήκες.  Κατά τη φωτοπροσαρµογή, 

το κύτταρο δεν προλαβαίνει να αυξήσει τον αριθµό των PSUs ({s}=ct ), όµως 

προλαβαίνει να κάνει χωρική αναδιάταξη των PSUs, τότε µειώνεται, όχι γραµµικά, η 

πιθανότητα δέσµευσης Lρ και µπορούµε να πάρουµε φωτοαναστολή (photoinhibition) 

σε υψηλές τιµές της φωτεινής έντασης Ι. Η συνάρτηση που θα περιγράφει τη µείωση 

της πιθανότητας Lρ  πρέπει να είναι πολύ ευαίσθητη σε υψηλές εντάσεις και ελάχιστα 

ευαίσθητη σε χαµηλές εντάσεις, δηλαδή πρέπει να δίνει απότοµη µείωση της Lρ  σε 

πολύ υψηλά Ι και σχεδόν σταθερή Lρ  σε χαµηλότερα Ι. Η φωτοαναστολή είναι ένα 

πολύ ενδιαφέρον, αλλά πολύπλοκο, φαινόµενο και θα αποτελέσει αντικείµενο 

επόµενης µελέτης. Στα πλαίσια αυτής της εργασίας η πιθανότητα Lρ  θεωρήθηκε 

σταθερή για συγκεκριµένες συνθήκες ανάπτυξης και η τιµή της είναι µικρή για 

κύτταρα που είναι φωτοεγκλιµατισµένα (long-term acclimated) σε HL συνθήκες και 

µεγάλη για κύτταρα που είναι φωτοεγκλιµατισµένα σε LL συνθήκες. Για τον ίδιο 

λόγο δεν µελετήθηκε το φαινόµενο της φωτοαναπνοής. 

Το παρόν µοντέλο προβλέπει ότι, απουσία φωτοαναστολής, ο ρυθµός  

παραγωγής υδατανθράκων από τον κύκλο Calvin-Benson είναι συνάρτηση των 

συνθηκών ανάπτυξης (φωτεινή ένταση, συγκέντρωση 2CO ) και του µεγέθους του 

κυττάρου (βλέπε εξ. 8). Ο ρυθµός παραγωγής υδατανθράκων προβλέπεται ανάλογος 

της επιφάνειας του κυττάρου ( 2/3V ) ανεξάρτητα από το αν η φωτεινή ένταση και η 

συγκέντρωση διοξειδίου του άνθρακα παραµένουν σταθερές ή µεταβάλλονται. Για 

µικρές τιµές της φωτεινής έντασης ο ρυθµός παραγωγής υδατανθράκων προβλέπεται 

να είναι  υπερβολική συνάρτηση της φωτεινής έντασης Ι γιατί τότε το 2CO  είναι σε 

αφθονία (βλέπε εξ. 8*α) ενώ για µεγάλες τιµές της φωτεινής έντασης ο ρυθµός 
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παραγωγής υδατανθράκων προβλέπεται να είναι υπερβολική συνάρτηση της 

συγκέντρωσης του διοξειδίου του άνθρακα στο περιβάλλον του κυττάρου (βλέπε 

εξ.8*β). Στην περίπτωση αυτή το κόστος διατήρησης του παραγωγού, (1-ε), είναι 

υψηλότερο λόγω του ότι συντίθενται επιπλέον ένζυµα για τη µεταφορά του διοξειδίου 

του άνθρακα στην Calvin-Benson cycle SU. Για το λόγο αυτό ο µέγιστος ειδικός 

ρυθµός αφοµοίωσης του οργανισµού-ατόµου (βλέπε εξ.10) είναι µικρότερος για 

κύτταρο που αναπτύσσεται σε HL συνθήκες παρά σε LL. Ο ρυθµός αφοµοίωσης 

προβλέπεται ανάλογος της επιφάνειας του κυττάρου ανεξάρτητα από το αν οι 

συνθήκες ανάπτυξης παραµένουν σταθερές ή µεταβάλλονται και εξαρτάται από τις 

συνθήκες ανάπτυξης (φως, διοξείδιο του άνθρακα). Πάντως οι Zonneveld et al. 

(1997), υποθέτουν ότι η αφοµοίωση είναι ανάλογη του βιοόγκου V, υπερβολική 

συνάρτηση της φωτεινής έντασης και ότι η µέγιστη ικανότητα αφοµοίωσης είναι 

σταθερή εποµένως δεν εξαρτάται από τις συνθήκες ανάπτυξης του οργανισµού-

ατόµου παρά το ότι γνωρίζουν ότι υπάρχει διακύµανση της τιµής της όταν η φωτεινή 

ένταση µεταβάλλεται.  

Το παρόν µοντέλο περιγράφει την ανάπτυξη του οργανισµού-ατόµου (αύξηση 

του V) καθώς και µεταβολή των ενεργειακών του αποθεµάτων του οργανισµού-

ατόµου µε τη βοήθεια διαφορικών εξισώσεων (βλέπε εξ. 20 και εξ. 21). Σε αντίθεση 

µε την θεωρία DEB που υποθέτει ότι σε κατάστασης ισορροπίας το άτοµο διατηρεί 

σταθερή την πυκνότητα [Ε] των αποθεµάτων του, το παρόν µοντέλο υποθέτει ότι 

παραµένει σταθερή η ειδική πυκνότητα αποθεµάτων {Ε}. ∆εν µπορεί όµως να γίνει 

αντιπαράθεση των δύο υποθέσεων απέναντι σε πειραµατικά δεδοµένα γιατί 

απαιτείται η ανάπτυξη ενός πληθυσµιακού µοντέλου που θα είναι βασισµένο στο 

παρόν ατοµικό µοντέλο. Ο πειραµατικός έλεγχος είναι πολύ εύκολος στην περίπτωση 

που θεωρήσουµε ότι το [Ε] παραµένει σταθερό γιατί τότε µπορεί να εξοµοιωθεί 

ολόκληρος ο πληθυσµός µε ένα ‘τεράστιο’ κύτταρο. Όµως οι δυναµικές του 

πληθυσµού δεν είναι ένα απλό άθροισµα των δυναµικών των οργανισµών-ατόµων 

που τον απαρτίζουν. Η ‘διαπλοκή’ φωτεινών και σκοτεινών αντιδράσεων, σύµφωνα 

µε το παρόν µοντέλο, επηρεάζει έµµεσα την ανάπτυξη (αύξηση του V) του 

οργανισµού-ατόµου. Με τη σειρά της η ανάπτυξη του οργανισµού-ατόµου επηρεάζει 

άµεσα τόσο τις φωτεινές όσο και τις σκοτεινές αντιδράσεις αφού οι ρυθµοί 

παραγωγής των προϊόντων τους είναι ανάλογοι του 2/3V . Η επίδραση της ανάπτυξης 

του οργανισµού-ατόµου είναι µικρή γιατί οι µεταβολές του βιοόγκου είναι αργές σε 
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σχέση µε τις πολύ γρήγορες αποκρίσεις του φωτοσυνθετικού µηχανισµού στις 

µεταβολές των συνθηκών ανάπτυξης (φως και διοξείδιο του άνθρακα). Όµως, σε 

επίπεδο πληθυσµού ο ρόλος του V αναµένεται να είναι σηµαντικός γιατί η παρουσία 

των υπόλοιπων κυττάρων του πληθυσµού ‘σκιάζει’ κάθε κύτταρο της καλλιέργειας 

µε αποτέλεσµα το αναπτυσσόµενο κύτταρο µέσα στον πληθυσµό να είναι 

εκτεθειµένο σε χαµηλότερη φωτεινή ένταση σε σχέση µε την φωτεινή ένταση που θα 

ήταν εκτεθειµένος αν δεν υπήρχαν τα γειτονικά κύτταρα. Για το λόγο αυτό δεν 

µελετήθηκε ο αυτοσκιασµός στο παρόν ατοµικό µοντέλο και θα µελετηθεί σε 

επόµενη εργασία αφού πρώτα αναπτυχθεί το πληθυσµιακό µοντέλο που θα βασίζεται 

στο ατοµικό. 

Η παρούσα µελέτη ενδιαφέρεται για την ανάπτυξη του φυτοπλαγκτού σε 

περιοριστικές συνθήκες φωτός και διοξειδίου του άνθρακα, θεωρώντας ότι τα 

υπόλοιπα απαιτούµενα ανόργανα θρεπτικά (Ν,Ρ,Η κ.α.) είναι σε αφθονία, αφού 

αποσκοπεί στην εφαρµογή του για την ανάπτυξη καλλιεργειών φυτοπλαγκτονικών 

οργανισµών. Πάντως το µοντέλο µπορεί να επεκταθεί έτσι ώστε να συµπεριλάβει 

µεταφορικές δεξαµενές διαφορετικών αποθεµάτων µε επιµερισµό των γενικών 

αποθεµάτων και χρησιµοποιώντας τους στοιχειοµετρικούς συντελεστές των 

αντιδράσεων σχηµατισµού αυτών των ουσιών γιατί ο άνθρακας συµµετέχει σε 

οποιαδήποτε από αυτές τις αντιδράσεις. Η θερµοκρασία, όπως και η αλατότητα, στην 

οποία αναπτύσσεται ο φυτοπλαγκτονικός οργανισµός-άτοµο θεωρήθηκε σταθερή γι’ 

αυτό και δεν υπάρχουν σαν παράµετροι στο µοντέλο.         
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7. ΠΡΟΟΠΤΙΚΕΣ 

 
Επόµενοι στόχοι µας είναι η πειραµατική µελέτη και η µοντελοποίηση της 

φωτοαναστολής και της φωτοαναπνοής καθώς και η ανάπτυξη ενός πληθυσµιακού 

µοντέλου για την ανάπτυξη του φυτοπλαγκτού, µε βάση το παρόν ατοµικό µοντέλο, 

που εκτός των άλλων θα δίνει απαντήσεις και στο πολύ ενδιαφέρον φαινόµενο του 

αυτοσκιασµού. Ο αυτοσκιασµός αφορά στη µείωση του ρυθµού ανάπτυξης ενός 

φυτοπλακτονικού πληθυσµού, προϊόντος του χρόνου, παρότι οι εξωτερικές συνθήκες 

φωτεινής έντασης και συγκέντρωσης 2CO  παραµένουν σταθερές. 

Τελικός σκοπός, πέραν της θεωρητικής γνώσης, είναι η αξιοποίηση των 

προβλέψεων του πληθυσµιακού µοντέλου τόσο για την κατασκευή βιοαντιδραστήρων 

που θα χρησιµοποιούν τα µικροφύκη για να δεσµεύουν το ρυπογόνο 2CO  σε µια 

προσπάθεια να αµβλυνθεί το οξυµένο πρόβληµα του φαινοµένου του θερµοκηπίου 

και οι συνακόλουθες επιπτώσεις του όσο και για την ελεγχόµενη ανάπτυξη των 

φυτοπλαγκτονικών πληθυσµών. 

Η καλή προσαρµογή των πειραµατικών δεδοµένων µε τις προβλέψεις του 

ατοµικού µοντέλου αποτελεί κίνητρο για την ανάπτυξη του πληθυσµιακού µοντέλου 

που θα επιτρέψει τον ακριβή έλεγχό του. Κίνητρο αποτελεί επίσης ο πειραµατικός 

έλεγχος του µοντέλου i) µε άλλους φυτοπλαγκτονικούς οργανισµούς όπως για 

παράδειγµα το µονοκύτταρο χλωροφύκος Chlorrella minutissima, ii) µε µέτρηση των 

υδατανθράκων του κυττάρου και iii) µε µέτρηση της βιοµάζας του κυττάρου.        
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8.  ΠΕΡΙΛΗΨΗ 
 
 Η ανάπτυξη του µοντέλου της φωτοσύνθεσης και της ανάπτυξης του 

φυτοπλαγκτού βασίστηκε στη µελέτη των υποκείµενων µηχανισµών και την 

απλοποίηση των διεργασιών που λαµβάνουν χώρα µέσα σε ένα οργανισµό-άτοµο 

φυτοπλαγκτού κατά την ανάπτυξή του σε περιβάλλον όπου οι συνθήκες (φως, 

διοξείδιο του άνθρακα) µεταβάλλονται. Πρόκειται για ατοµικό µοντέλο δυναµικού 

ενεργειακού ισοζυγίου που περιγράφει τη δοµή και τη λειτουργία ενός οργανισµού-

ατόµου φυτοπλαγκτού και χρησιµοποιεί στοιχεία της θεωρίας ∆υναµικού 

Ενεργειακού Ισοζυγίου (DEB theory) για την ποσοτικοποίηση των διεργασιών και 

των ροών ενέργειας και υποστρωµάτων. 

 Το µοντέλο διακρίνει τον οργανισµό-άτοµο σε παραγωγό και καταναλωτή. Ο 

παραγωγός, στη διάρκεια των φωτεινών αντιδράσεων, δεσµεύει φωτεινή ενέργεια και 

τη χρησιµοποιεί για την παραγωγή οξυγόνου και NADPH, ενώ στη διάρκεια των 

σκοτεινών αντιδράσεων χρησιµοποιεί το NADPH που παράγεται κατά τις φωτεινές 

αντιδράσεις και το διοξείδιο του άνθρακα που δεσµεύει από το περιβάλλον του για 

την παραγωγή υδατανθράκων. Ο καταναλωτής αφοµοιώνει ένα κλάσµα των 

υδατανθράκων που παράγει ο παραγωγός και την αποθηκεύει στη µεταφορική 

δεξαµενή γενικευµένων αποθεµάτων, Ε. Η αποθηκευµένη ενέργεια χρησιµοποιείται 

για ανάπτυξη, διατήρηση και αναπαραγωγή.     

Το µοντέλο περιγράφει την απορρόφηση των φωτονίων από τις 

φωτοσυνθετικές µονάδες και τη χρησιµοποίηση της δεσµευµένης φωτονιακής 

ενέργειας από το φωτοσυνθετικό µηχανισµό για την παραγωγή οξυγόνου, NADPH 

και υδατανθράκων. Οι φωτονιακές ροές και οι ρυθµοί παραγωγής οξυγόνου, NADPH 

και υδατανθράκων ποσοτικοποιούνται για µεταβαλλόµενη φωτεινή ένταση και 

συγκέντρωση διοξειδίου του άνθρακα στο περιβάλλον και λαµβάνεται υπόψιν ο 

φωτοεγκλιµατισµός των κυττάρων (ανάπτυξη σε σταθερή φωτεινή ένταση Ι για 

µεγάλο χρονικό διάστηµα). Όλες οι φωτονιακές ροές και οι ρυθµοί υποστρωµάτων 

προκύπτουν ανάλογοι της επιφάνειας του οργανισµού ατόµου δηλαδή του 2/3V . Οι 

ρυθµοί παραγωγής υποστρωµάτων εξαρτώνται, άµεσα ή/και έµµεσα, από τις 

συνθήκες ανάπτυξης του οργανισµού-ατόµου (φως, διοξείδιο του άνθρακα) και 

εξαρτώνται από την κατάσταση φωτοεγκλιµατισµού του. Μελετάται η 

φωτοπροσαρµογή (απόκριση του φωτοσυνθετικού µηχανισµού στις µεταβολές της 

φωτεινής έντασης Ι) κυττάρων που είναι φωτοεγκλιµατισµένα τόσο σε χαµηλή 
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φωτεινή ένταση (LL) όσο και σε υψηλή (HL). Η ‘συνθετική µονάδα’, SU, αποτελεί 

έννοια-κλειδί για την ανάπτυξη του µοντέλου του παραγωγού. Τα µεγέθη-κλειδιά που 

χρησιµοποιούνται στην ποσοτικοποίηση είναι πλήθος των ενεργών PSUs ανά 

κύτταρο, s, η ειδική πυκνότητα ενεργών PSUs ανά κύτταρο, {s}, η πιθανότητα 

δέσµευσης ανά προσπίπτον στην PSU φωτόνιο, Lρ , η πιθανότητα δέσµευσης µορίων 

διοξειδίου του άνθρακα από την Calvin-Benson cycle SU, Cρ , και το µοναδιαίο 

κόστος διατήρησης του καταναλωτή, (1-ε). 

Η αφοµοίωση υδατανθράκων, εκ µέρους του καταναλωτή, είναι ανάλογη του 
2/3V  και  εξαρτάται από τις συνθήκες (φως, διοξείδιο του άνθρακα) στις οποίες 

αναπτύσσεται ο οργανισµός-άτοµο και από την κατάσταση φωτοεγλιµατισµού του. 

Οι µεταβλητές κατάστασης που χρησιµοποιούνται στο µοντέλο του καταναλωτή είναι 

η ποσότητα Ε των γενικευµένων ενεργειακών αποθεµάτων και ο µόνιµος βιοόγκος V 

του οργανισµού-ατόµου. Η βασική διατήρηση θεωρείται ανάλογη του βιοόγκου V. Σε 

κατάσταση ισορροπίας θεωρούµε ότι η ειδική πυκνότητα των ενεργειακών 

αποθεµάτων, {Ε}, παραµένει σταθερή.   

Ο προσεγγιστικός έλεγχος του µοντέλου έδειξε καλή προσαρµογή µε τα 

πειραµατικά δεδοµένα, όµως απαιτείται η ανάπτυξη πληθυσµιακού µοντέλου που θα 

βασίζεται στο παρόν ατοµικό µοντέλο προκειµένου να γίνει ακριβής έλεγχος των 

προβλέψεών του.  
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9. ΠΑΡΑΡΤΗΜΑ 
 
 
Συµβολισµοί: η τελεία πάνω από το σύµβολο αναφέρεται σε ρυθµό (σε ποσότητα 
που είναι εκφρασµένη ανά µονάδα χρόνου), οι αγκύλες […] και τα άγκιστρα {…} 
αναφέρονται σε ποσότητες που εκφράζονται ανά µονάδα βιοόγκου και ανά µονάδα 
επιφάνειας του κυττάρου αντίστοιχα.      
 
 
 
Πίνακας 1.  Ροές ενέργειας και παράµετροι.      

   Σύµβολο           Σηµασία Μονάδα µέτρησης 

       ΠΑΡΑΓΩΓΟΣ  

   φJ , LJ  Ρυθµός πρόσπτωσης φωτονίων στο κύτταρο, -
στις PSUs 

     -1# hv s⋅  

   φ,RJ , L,RJ  Ρυθµός απόρριψης φωτονίων που δεν έπεσαν σε 
PSUs, - δε δεσµεύτηκαν από τις PSUs 

     -1# hv s⋅  

   L,bJ L,mJ   Ρυθµός δέσµευσης , -επεξεργασίας, φωτονίων 
από µια ενεργό  PSU 

     -1# hv s⋅  

   
2CO ,mJ , {

2CO ,mJ } Ρυθµός επεξεργασίας διοξειδίου του άνθρακα 
από το µεταφορέα διοξειδίου του άνθρακα, - 
ειδικός ρυθµός  

   -1
2COmol  s⋅ ,  

   -2 -1
2COmol m s⋅ ⋅  

2COJ ,
2CO ,RJ ,

2CO ,PJ  Ρυθµός πρόσπτωσης, -απόρριψης, -
απορρόφησης διοξειδίου του άνθρακα  από το 
κύτταρο  

   -1
2COmol  s⋅  

2OJ , NADPHJ , 
2 X(CH O)J  Ρυθµός παραγωγής οξυγόνου, -NADPH, 

υδατανθράκων 
   -1mol  s⋅  

{
2

max
OJ }, { max

NADPHJ } Μέγιστος ειδικός ρυθµός παραγωγής οξυγόνου, 
-NADPH 

-2 -1mol m s⋅ ⋅  

H,mJ , { H,mJ } Ρυθµός επεξεργασίας των υποστρωµάτων από 
την Calvin-Benson SU, - ειδικός ρυθµός 

-1
2CH Omol  s⋅ ,  

-2 -1
2CH Omol m s⋅ ⋅  

         aM  Κόστος διατήρησης παραγωγού  -1Cmol s⋅  

          σ Κλάσµα των φωτονίων που πέφτει σε 
χρωστικές 

            - 
           

       Lρ , Cρ  Πιθανότητα δέσµευσης ανά προσπίπτον 
φωτόνιο, -µόριο διοξειδίου του άνθρακα  

            - 

           ε Κλάσµα των υδατανθράκων που οδηγείται στα 
ενεργειακά  αποθέµατα  

            - 
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           s  Αριθµός PSUs /cell  PSU's#  /cell 

         {s} Επιφανειακή πυκνότητα ενεργών PSUs -2PSU's#  m⋅  

           n Αριθµός απαιτούµενων φωτονίων για  την 
παραγωγή ενός µορίου οξυγόνου  

             - 

           x Αριθµός µονοµερών του υδατάνθρακα ή 
συντελεστής µετατροπής mol υδ/κα σε mol C 

    - 

          u  Μέση ταχύτητα διάχυσης των µορίων 
διοξειδίου του άνθρακα   

-1m s⋅  

        1λ , 2λ   
Λόγος των ειδικών ροών 

2CO / hv ,  
 -CH2 O/ 

2CO  

2COmol /mol hv , 
2 2CH O COmol ( )/mol   

        KI , KX  Φωτεινή ένταση, -συγκέντρωση διοξειδίου του 
άνθρακα  ηµικορεσµού   

-2 -1mol hv m s⋅ ⋅ ,
-1

2CO Lmol ⋅   

                                               
                                                       ΚΑΤΑΝΑΛΩΤΗΣ 
 
         A  Ρυθµός παροχής ενέργειας στον καταναλωτή 

(Assimilation)  
-1 Cmol s⋅  

         U  Ρυθµός χρησιµοποίησης των ενεργειακών 
αποθεµάτων 

-1 Cmol s⋅  

      bM , uM  Ρυθµός χρησιµοποίησης της ενέργειας για 
βασική διατήρηση,  -διατήρηση αναβάθµισης 

-1 Cmol s⋅  

         G  Ρυθµός διοχέτευσης της ενέργειας στην 
ανάπτυξη  

-1 Cmol s⋅  

         g  Ρυθµός χρησιµοποίησης της ενέργειας για 
ανάπτυξη 

-1 Cmol s⋅  

      f , mf  Λειτουργική απόκριση στην αφοµοίωση 
υδατανθράκων,  Μέγιστη - 

           - 

       m{A } Μέγιστος ειδικός ρυθµός αφοµοίωσης  -2 -1Cmol m s⋅ ⋅  

         [b]  Κόστος βασικής διατήρησης ανά µονάδα 
µόνιµου βιοόγκου V και ανά µονάδα χρόνου  

-3 -1Cmol m s⋅ ⋅  

         [u] Κόστος αναβάθµισης ανά µονάδα µόνιµου 
βιοόγκου V  

-3Cmol m⋅  

         [G] Ειδικός συντελεστής µετασχηµατισµού  
των  ενεργειακών αποθεµάτων σε βιοόγκο  

-3Cmol m⋅  

         [ g ]  Ειδικός συντελεστής χρησιµοποίησης των  
ενεργειακών αποθεµάτων για ανάπτυξη 

-3Cmol m⋅  

         κ   Μοναδιαίος ρυθµός άντλησης αποθεµάτων για 
ανάπτυξη και διατήρηση 

-1s  

       m{E } Μέγιστη ειδική πυκνότητα αποθεµάτων -2Cmol m⋅  
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Πίνακας 2. Μεταβλητές κατάστασης και περιβαλλοντικές µεταβλητές του µοντέλου.  
 
Σύµβολο                    Σηµασία 

 
Μονάδα µέτρησης 

 ΜΕΤΑΒΛΗΤΕΣ  ΚΑΤΑΣΤΑΣΗΣ  
   
    Ε 
 

Αναπληρούµενο ενεργειακό απόθεµα του 
κυττάρου 

    Cmol  

    V 
 

Μόνιµος βιοόγκος του κυττάρου      3m  

  {Ε} 
 

Ειδική ως προς την επιφάνεια πυκνότητα 
ενεργειακών αποθεµάτων 

    -2Cmol m⋅  

   
                                   ΠΕΡΙΒΑΛΛΟΝΤΙΚΕΣ   ΜΕΤΑΒΛΗΤΕΣ 
 
   Ι 
 

Φωτεινή ένταση -2 -1mol hv  m  s⋅ ⋅  

 
2COX  Συγκέντρωση 2CO  στο περιβάλλον του 

κυττάρου 

-1
2CO Lmol ⋅  
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