
Κ Ε Φ Α Λ Α Ι Ο 1 0 Φωτοσύνθεση 227

T
ο φως του ήλιου είναι η κινητήρια δύναµη της ζωής
στον πλανήτη µας. Η ηλιακή ακτινοβολία φθάνει
στη Γη ύστερα από ένα ταξίδι 150 εκατοµµυρίων

χιλιοµέτρων και δεσµεύεται από ειδικά οργανίδια των φυ-
τών, τους χλωροπλάστες, που τη µετατρέπουν σε χηµική
ενέργεια και την αποθηκεύουν στα µόρια των σακχάρων
και διαφόρων άλλων οργανικών ενώσεων. Αυτή η διερ-
γασία µετατροπής ονοµάζεται φωτοσύνθεση. Θα ξεκινή-
σουµε τη µελέτη της φωτοσύνθεσης από την οικολογική
της σηµασία.

Με τη φωτοσύνθεση τρέφεται, άµεσα ή έµµεσα, το σύ-
νολο σχεδόν του έµβιου κόσµου του πλανήτη µας. ∆ύο εί-
ναι οι κύριοι τρόποι µε τους οποίους µπορεί ένας οργανι-

σµός να αποκτήσει τις οργανικές ενώσεις που χρειάζεται
για να καλύψει τις ανάγκες του σε ενέργεια και αλυσίδες
ατόµων άνθρακα: ο αυτότροφος και ο ετερότροφος. Οι αυ-
τότροφοι οργανισµοί µπορούν να συντηρήσουν τον εαυ-
τό τους χωρίς να χρειάζονται τα προϊόντα άλλων οργανι-
σµών, καθώς είναι σε θέση να παράγουν τις αναγκαίες για
την επιβίωσή τους οργανικές ενώσεις χρησιµοποιώντας
ως πρώτη ύλη το CΟ2 και άλλες ανόργανες πρώτες ύλες
του περιβάλλοντος. Οι αυτότροφοι οργανισµοί αποτελούν
την κύρια πηγή οργανικών ενώσεων για όλους τους µη αυ-
τότροφους οργανισµούς και για τον λόγο αυτό περιγρά-
φονται στη βιολογία ως οι παραγωγοί της βιόσφαιρας.

Αυτότροφοι οργανισµοί είναι όλα σχεδόν τα φυτά. Τα
µόνα θρεπτικά συστατικά που χρειάζονται είναι νερό, ορι-
σµένα µέταλλα από το έδαφος και διοξείδιο του άνθρακα
από την ατµόσφαιρα. Για την ακρίβεια, τα φυτά είναι φω-
τοαυτότροφοι οργανισµοί, δηλαδή οργανισµοί που χρησι-
µοποιούν το φως ως πηγή ενέργειας για να συνθέσουν ορ-
γανικές ενώσεις (Εικόνα 10.1). Άλλες κατηγορίες φωτο-
συνθετικών οργανισµών είναι τα φύκη, ορισµένα πρώτι-
στα και µερικοί προκαρυώτες (βλ. Εικόνα 10.2). Εδώ, θα
αναφερθούµε µεν στις άλλες κατηγορίες αλλά µόνον
ακροθιγώς· το κύριο βάρος θα δοθεί στα φυτά. Η ποικι-
λοµορφία της αυτότροφης θρέψης στους προκαρυώτες και
στα φύκη θα εξεταστεί λεπτοµερέστερα στα Κεφάλαια 27
και 28.

Οι ετερότροφοι οργανισµοί προσλαµβάνουν τα οργα-
νικά υλικά που χρειάζονται µε τον δεύτερο τρόπο θρέψης.
Καθώς είναι ανίκανοι να παράγουν τροφή από µόνοι τους,
εξαρτώνται από τις ενώσεις που παράγουν άλλοι οργανι-
σµοί και γι’ αυτό ονοµάζονται καταναλωτές της βιόσφαι-
ρας. Η πλέον προφανής µορφή ετεροτροφίας είναι ένα ζώο
που τρέφεται µε φυτά ή άλλα ζώα. Υπάρχουν όµως και πιο
σύνθετες µορφές ετερότροφης θρέψης. Ορισµένοι ετερό-
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10.1 Η φωτοσύνθεση µετατρέπει την ενέργεια του
φωτός στη χηµική ενέργεια των τροφών

10.2 Οι φωτεινές αντιδράσεις µετατρέπουν την
ηλιακή ακτινοβολία στη χηµική ενέργεια των
ΑΤΡ και NADPH

10.3 Ο κύκλος του Calvin µετατρέπει CO2 σε
σάκχαρα χρησιµοποιώντας την ενέργεια των
ΑΤΡ και NADPH

10.4 Στις θερµές και ξηρές περιοχές έχουν
αναπτυχθεί εναλλακτικοί µηχανισµοί δέσµευσης
του διοξειδίου του άνθρακα

Ε Π Ι Σ Κ Ο Π Η Σ Η

Η διεργασία που τροφοδοτεί τη
βιόσφαιρα

� Εικόνα 10.1 Με ποιον τρόπο μπορεί το ηλιακό φως (εδώ
εμφανίζεται με τη μορφή του χρωματικού φάσματος του ουράνιου
τόξου) να τροφοδοτήσει ενεργειακά τη σύνθεση οργανικών
ενώσεων;
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τροφοι οργανισµοί καταναλώνουν τα κατάλοιπα νεκρών
οργανισµών, π.χ. πτώµατα, περιττώµατα ζώων ή νεκρά
φύλλα, τα οποία αποικοδοµούν και κατόπιν χρησιµοποι-
ούν τα προϊόντα της αποικοδόµησης για τη θρέψη τους.
Αυτοί οι οργανισµοί είναι γνωστοί ως αποικοδοµητές. Με
αυτό τον τρόπο τρέφονται οι περισσότεροι µύκητες και
πολλά είδη προκαρυωτών. Όλοι σχεδόν οι ετερότροφοι
οργανισµοί, συµπεριλαµβανοµένου του ανθρώπου, εξαρ-
τώνται πλήρως (άµεσα ή έµµεσα) από τους φωτοαυτό-
τροφους οργανισµούς τόσο για την τροφή τους όσο και
για το οξυγόνο, ένα παραπροϊόν της φωτοσύνθεσης.

Σε αυτό το κεφάλαιο θα µάθουµε πώς ακριβώς λει-
τουργεί η φωτοσύνθεση. Αρχικά θα γνωρίσουµε τις γενι-
κές αρχές της φωτοσύνθεσης και κατόπιν θα εξετάσουµε
τα δύο φωτοσυνθετικά στάδια, τις φωτεινές αντιδράσεις,
µε τις οποίες δεσµεύεται η ηλιακή ακτινοβολία και µετα-
τρέπεται σε χηµική ενέργεια, και τον κύκλο του Calvin,
µε τον οποίο η χηµική ενέργεια επενδύεται στην παραγω-

228 Ε Ν Ο Τ Η ΤΑ 2 Το κύτταρο

γή των οργανικών µορίων των τροφών. Τέλος, θα εξετά-
σουµε ορισµένες εξελικτικές πλευρές της φωτοσύνθεσης.

Τ Μ Η Μ Α 10.1

Η φωτοσύνθεση µετατρέπει την
ενέργεια του φωτός στη χηµική
ενέργεια των τροφών

Η αξιοσηµείωτη ικανότητα ενός οργανισµού να δεσµεύει
την ηλιακή ακτινοβολία και να τη χρησιµοποιεί για να τρο-
φοδοτήσει ενεργειακά τη σύνθεση οργανικών ενώσεων εί-
ναι αποτέλεσµα της δοµικής οργάνωσης των κυττάρων του.

Αναγκαία προϋπόθεση για την αποτελεσµατική εκτέ-
λεση όλων των απαραίτητων χηµικών αντιδράσεων είναι

(ε) Πορφυρά
θειοβακτήρια

1,5 μm

(α) Φυτά

(β) Πολυκύτταρα φύκη

(γ) Μονοκύτταρα πρώτιστα
10 μm

(δ) Κυανοβακτήρια 40 μm

� Εικόνα 10.2 Φωτοαυτότροφοι οργανισμοί. Οι οργανισμοί της φωτογραφίας χρησιμοποιούν την ενέργεια του φωτός για να τροφοδοτήσουν
ενεργειακά τη σύνθεση οργανικών μορίων από διοξείδιο του άνθρακα και (στις περισσότερες περιπτώσεις) νερό. Με τη διεργασία αυτή, οι
οργανισμοί δεν τρέφουν μόνο τον εαυτό τους, αλλά και ολόκληρο τον έμβιο κόσμο. (α) Τα φυτά είναι οι κυρίαρχοι παραγωγοί τροφής στην ξηρά. (β)
Στα υδάτινα περιβάλλοντα, φωτοσυνθετικοί οργανισμοί είναι τα πολυκύτταρα φύκη, όπως το φαιοφύκος kelp της φωτογραφίας, ορισμένα
μονοκύτταρα πρώτιστα, όπως η Euglena (γ), τα προκαρυωτικά κυανοβακτήρια (δ) και μερικοί άλλοι φωτοσυνθετικοί προκαρυώτες, όπως τα
πορφυρά θειοβακτήρια που παράγουν θείο (ε) (τα σφαιρίδια της φωτογραφίας είναι κόκκοι θείου). (Οι φωτογραφίες γ, δ και ε έχουν ληφθεί από
οπτικό μικροσκόπιο.)

(α) Φυτά

(
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η οµαδοποιηµένη συνύπαρξη φωτο-
συνθετικών ενζύµων και άλλων
εξειδικευµένων µορίων σε µια ειδι-
κή βιολογική µεµβράνη. Η διεργα-
σία της φωτοσύνθεσης πιθανότατα
ξεκίνησε σε κάποια οµάδα βακτη-
ρίων που διέθεταν αυτά τα µόρια µέ-
σα σε αναδιπλώσεις της κυτταρο-
πλασµατικής µεµβράνης τους. Είναι
χαρακτηριστικό ότι οι αναδιπλώσεις
της φωτοσυνθετικής µεµβράνης στα
φωτοσυνθετικά βακτήρια που ζουν
σήµερα, µοιάζουν πάρα πολύ µε
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Στόματα

Εξωτερική
μεμβράνη

Μεσομεμβρανικός
χώρος

Εσωτερική
μεμβράνη

Θυλακοειδής
χώρος 
(μικροχώρος)

Θυλακοειδές

ΘυλακοσωρόςΣτρώμα

Εγκάρσια τομή φύλλου

Κύτταρο μεσοφύλλου

Χλωροπλάστες

CO2 O2

Αγγείο

Μεσόφυλλο

5 μm

1 μm

� Εικόνα 10.3 Πλησιάζοντας σταδιακά το τμήμα των φυτών όπου
διενεργείται η φωτοσύνθεση. Το κύριο φωτοσυνθετικό όργανο των
φυτών είναι τα φύλλα. Ξεκινώντας από τα φύλλα και την εσωτερική τους
οργάνωση, προχωρούμε στο εσωτερικό ενός κυττάρου και, τέλος, στο
εσωτερικό ενός χλωροπλάστη, το οργανίδιο όπου επιτελείται η φωτο-
σύνθεση. (Στο μέσο, μικροφωτογραφία από οπτικό μικροσκόπιο. κάτω,
μικροφωτογραφία από ηλεκτρονιακό μικροσκόπιο διέλευσης.)

εκείνες της εσωτερικής µεµβράνης των χλωροπλαστών
που γνωρίσαµε στο Κεφάλαιο 6. Πιστεύεται, µάλιστα, ότι
ο πρώτος αρχέγονος χλωροπλάστης ήταν στην πραγµατι-
κότητα ένας φωτοσυνθετικός προκαρυώτης που ζούσε µέ-
σα σε ένα ευκαρυωτικό κύτταρο. (Περισσότερα γι’ αυτή
την υπόθεση συµβίωσης µεταξύ προκαρυωτών και ευκα-
ρυωτών θα µάθουµε στο Κεφάλαιο 25.) Χλωροπλάστες
υπάρχουν σε αρκετούς φωτοσυνθετικούς οργανισµούς,
αλλά εδώ θα εστιάσουµε το ενδιαφέρον µας στους χλω-
ροπλάστες των φυτών.

Χλωροπλάστες: Οι θέσεις
της φωτοσύνθεσης στα φυτά

Όλα τα πράσινα µέρη ενός φυτού έχουν χλωροπλάστες,
συµπεριλαµβανοµένων των πράσινων βλαστών και των
άγουρων φρούτων. Στα περισσότερα φυτά, ωστόσο, κύ-
ριος τόπος φωτοσύνθεσης είναι τα φύλλα (Εικόνα 10.3).
Υπάρχουν περίπου µισό εκατοµµύριο χλωροπλάστες ανά
τετραγωνικό χιλιοστόµετρο στην επιφάνεια ενός φύλλου.
Το χρώµα των φύλλων οφείλεται στη χλωροφύλλη, την
πράσινη χρωστική στο εσωτερικό των χλωροπλαστών.
Πρόκειται για το µόριο των φυτών που απορροφά την
ενέργεια του φωτός µε την οποία τροφοδοτεί κατόπιν τη
σύνθεση οργανικών µορίων στον χλωροπλάστη. Η µεγα-
λύτερη πυκνότητα χλωροπλαστών απαντά στα κύτταρα
του µεσοφύλλου, τον ιστό που καταλαµβάνει το εσωτε-
ρικό κυτταρικό στρώµα των φύλλων. Τα φύλλα έχουν ει-
δικούς µικροσκοπικούς πόρους, τα στόµατα, διαµέσου
των οποίων εισέρχεται στο εσωτερικό του φύλλου το διο-
ξείδιο του άνθρακα και εξέρχεται το οξυγόνο. Το νερό που
απορροφάται από τις ρίζες κατανέµεται στα φύλλα µέσω
αγγείων. Από τα αγγεία αυτά γίνεται και η τροφοδοσία των
ριζών και άλλων µη φωτοσυνθετικών ιστών µε τα σάκχα-
ρα που παράγονται στα φύλλα.

Ένα τυπικό κύτταρο έχει 30 µε 40 χλωροπλάστες, δια-
στάσεων 2-4 µm επί 4-7 µm ο καθένας. Στο εσωτερικό του
χλωροπλάστη υπάρχει ένα πυκνό υγρό που ονοµάζεται
στρώµα και περιβάλλεται από µια διπλή µεµβράνη (όπως
ακριβώς και στα µιτοχόνδρια). Ένα σύστηµα διασυνδεδε-
µένων µεµβρανικών σάκων, τα θυλακοειδή, διαχωρίζει
το στρώµα από ένα επιπλέον διαµέρισµα, αυτό που βρί-
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σκεται στο εσωτερικό των θυλακοειδών και ονοµάζεται
θυλακοειδής χώρος ή µικροχώρος. Ανά διαστήµατα, τα θυ-
λακοειδή στοιβάζονται το ένα πάνω στο άλλο και σχηµα-
τίζουν σωρούς που ονοµάζονται θυλακοσωροί (grana).
Στη µεµβράνη των θυλακοειδών βρίσκεται η χλωροφύλ-
λη. (Οι αναδιπλωµένες φωτοσυνθετικές µεµβράνες των
προκαρυωτών ονοµάζονται επίσης θυλακοειδείς µεµβρά-
νες· βλ. Εικόνα 27.7β.) Έχοντας κάνει µια πρώτη γνωριµία
µε τις θέσεις όπου επιτελείται η φωτοσύνθεση στα φυτά,
είµαστε πλέον έτοιµοι να εξετάσουµε λεπτοµερέστερα την
ίδια τη διεργασία της φωτοσύνθεσης.

Ακολουθώντας τα άτομα κατά τη
φωτοσύνθεση: Επιστημονική διερεύνηση

Οι επιστήµονες προσπαθούσαν επί αιώνες να αποκρυπτο-
γραφήσουν τη διεργασία µε την οποία τα φυτά παράγουν
θρεπτικά υλικά. Αν και ορισµένα επιµέρους στάδια δεν
έχουν κατανοηθεί ακόµα πλήρως, η συνολική αντίδραση
της φωτοσύνθεσης είναι γνωστή ήδη από τα τέλη του
19ου αιώνα. Παρουσία φωτός, τα πράσινα µέρη των φυ-
τών παράγουν οργανικές ενώσεις και οξυγόνο, από διο-
ξείδιο του άνθρακα και νερό. Μπορούµε, µε τη χρήση µο-
ριακών τύπων, να συνοψίσουµε την πολύπλοκη ακολου-
θία των χηµικών αντιδράσεων της φωτοσύνθεσης µε την
ακόλουθη εξίσωση:

6 CO2 + 12 H2O + Ενέργεια του φωτός →
C6H12O6 + 6 O2 + 6 H2O

Στην παραπάνω αντίδραση χρησιµοποιήσαµε γλυκόζη
(C6H12O6) στη θέση των οργανικών προϊόντων της φωτο-
σύνθεσης προκειµένου να απλοποιήσουµε τη σχέση ανά-
µεσα στη φωτοσύνθεση και την αναπνοή, στην πραγµατι-
κότητα όµως άµεσο προϊόν της φωτοσύνθεσης είναι ένα
σάκχαρο µε τρία άτοµα άνθρακα, από το οποίο µπορεί κα-
τόπιν να παραχθεί γλυκόζη. Το νερό εµφανίζεται και στα
δύο σκέλη της εξίσωσης, επειδή κατά τη φωτοσύνθεση
καταναλώνονται 12 µόρια νερού αλλά και συντίθενται εκ
νέου άλλα 6. Αν απλοποιήσουµε ακόµη περισσότερο την
παραπάνω εξίσωση αφήνοντας µόνο την καθαρή κατανά-
λωση νερού, τότε παίρνουµε:

6 CO2 + 6 H2O + Ενέργεια του φωτός → C6H12O6 + 6 O2

Γράφοντας την εξίσωση σε αυτή τη µορφή, βλέπουµε ότι
η συνολική χηµική µεταβολή κατά τη φωτοσύνθεση είναι,
ουσιαστικά, το αντίστροφο της κυτταρικής αναπνοής. Αξί-
ζει να σηµειωθεί ότι και οι δύο αυτές διεργασίες συµβαί-
νουν στα φυτικά κύτταρα. Ωστόσο, όπως θα δούµε σε λί-
γο, ο τρόπος µε τον οποίο οι χλωροπλάστες συνθέτουν
σάκχαρα δεν είναι µια απλή αντιστροφή των σταδίων της
αναπνοής. Ας διαιρέσουµε τώρα την εξίσωση της φωτο-
σύνθεσης µε το 6, για να τη φέρουµε στην απλούστερη
δυνατή µορφή:

CO2 + H2O → [CH2O] + O2
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Οι αγκύλες γύρω από το CH2O σηµαίνουν ότι δεν έχουµε
ένα πραγµατικό σάκχαρο, αλλά ότι πρόκειται απλώς για τον
γενικό τύπο ενός υδατάνθρακα. Πρέπει, µε άλλα λόγια, να
φανταστούµε ότι το µόριο του σακχάρου στα προϊόντα της
φωτοσύνθεσης παρασκευάζεται µε τη διαδοχική προσθή-
κη ενός ατόµου άνθρακα κάθε φορά. Συνεπώς, µε έξι επα-
ναλήψεις της παραπάνω αντίδρασης θα έχουµε, θεωρητικά
τουλάχιστον, την παραγωγή ενός µορίου γλυκόζης. Ας δού-
µε τώρα µε ποιον τρόπο κατόρθωσαν οι ερευνητές να πα-
ρακολουθήσουν, χρησιµοποιώντας την παραπάνω απλου-
στευµένη αντίδραση, την πορεία των στοιχείων C, H και O,
από τα αντιδρώντα της φωτοσύνθεσης στα προϊόντα της.

Η διάσπαση του νερού

Ένα από τα πρώτα στοιχεία για την αποσαφήνιση του φω-
τοσυνθετικού µηχανισµού ήταν η ανακάλυψη ότι το O2
που παράγουν τα φυτά δεν προέρχεται από το CO2, αλλά
από το H2O. Οι χλωροπλάστες διασπούν το νερό σε υδρο-
γόνο και οξυγόνο. Η κυρίαρχη υπόθεση, πριν την ανακά-
λυψη αυτή, ήταν ότι η φωτοσύνθεση αρχικά διασπά το διο-
ξείδιο του άνθρακα (CO2 → C + O2) και κατόπιν προσθέ-
τει νερό στον άνθρακα (C + H2O → [CH2O]). Η υπόθεση
αυτή προέβλεπε ότι το O2 που απελευθερώνεται κατά τη
φωτοσύνθεση προέρχεται από το CO2. Το µοντέλο αυτό
αµφισβητήθηκε από τον C. B. van Niel, του Πανεπιστηµί-
ου Stanford. Ο van Niel ερευνούσε τη φωτοσύνθεση ορι-
σµένων βακτηρίων που παρήγαγαν υδατάνθρακες από
CO2, χωρίς ωστόσο να απελευθερώνουν O2. Ο van Niel
κατέληξε στο συµπέρασµα ότι, σε αυτά τουλάχιστον τα
βακτήρια, το CO2 δεν πρέπει να διασπάται σε άνθρακα και
οξυγόνο. Μία από τις οµάδες των βακτηρίων που µελε-
τούσε χρησιµοποιούσε για τη φωτοσυνθετική λειτουργία
της υδρόθειο (H2S) αντί για νερό και παρήγαγε κίτρινα
κοκκία θείου ως παραπροϊόν (τα κίτρινα κοκκία στην Ει-
κόνα 10.2ε). Η φωτοσύνθεση των θειοβακτηρίων περι-
γράφεται µε την ακόλουθη χηµική αντίδραση:

CO2 + 2 H2S → [CH2O] + H2O + 2 S

O van Niel κατέληξε στο συµπέρασµα ότι τα θειοβακτήρια
διασπούν το H2S και χρησιµοποιούν τα παραγόµενα άτο-
µα του υδρογόνου για να παράγουν τα σάκχαρα που χρει-
άζονται. Στη συνέχεια, γενίκευσε την ιδέα αυτή και υπο-
στήριξε πως όλοι οι φωτοσυνθετικοί οργανισµοί απαιτούν
µια πηγή υδρογόνου για τις φωτοσυνθετικές λειτουργίες
τους, η οποία µπορεί να ποικίλλει:

Θειοβακτήρια: CO2 + 2 H2S → [CH2O] + H2O + 2 S
Φυτά : CO2 + 2 H2Ο → [CH2O] + H2O + 2 O2

Γενικά: CO2 + 2 H2Χ → [CH2O] + H2O + 2 Χ

Έτσι, ο van Niel υπέθεσε ότι τα φυτά διασπούν το νερό
και χρησιµοποιούν τα παραγόµενα άτοµα υδρογόνου ως
πηγή ηλεκτρονίων, απελευθερώνοντας ως παραπροϊόν O2.

Η επιβεβαίωση της υπόθεσης του van Niel επιτεύχθη-
κε 20 περίπου χρόνια αργότερα µε τη χρήση του οξυγό-
νου-18 (18O). Το 18O είναι ένα βαρύ ισότοπο µε το οποίο οι
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επιστήµονες µπόρεσαν να ιχνηθετήσουν τα άτοµα του
οξυγόνου και να παρακολουθήσουν την πορεία τους κατά
την εξέλιξη της φωτοσύνθεσης. Τα πειράµατα έδειξαν ότι
το O2 που παρήγαγαν τα φυτά ήταν ιχνηθετηµένο µε 18O
µόνο όταν πηγή του ήταν το νερό (πείραµα 1). Αν το 18O
εισερχόταν στο φυτό υπό τη µορφή CO2, το εκλυόµενο O2
δεν ήταν ιχνηθετηµένο µε 18O (πείραµα 2). Οι ακόλουθες
αντιδράσεις συνοψίζουν τα ευρήµατα των πειραµάτων αυ-
τών. Τα ιχνηθετηµένα άτοµα του οξυγόνου (18O) συµβο-
λίζονται µε κόκκινο:

Πείραµα 1: CO2 + 2 H2O → [CH2O] + H2O + O2
Πείραµα 2: CO2 + 2 H2O → [CH2O] + H2O + O2

Ένα σηµαντικό αποτέλεσµα της ανακατανοµής των ατό-
µων κατά τη διάρκεια της φωτοσύνθεσης είναι η αποµά-
κρυνση του υδρογόνου από το νερό και η ενσωµάτωσή
του στο παραγόµενο σάκχαρο. Το O2 είναι παραπροϊόν της
φωτοσύνθεσης και απελευθερώνεται στην ατµόσφαιρα. Η
Εικόνα 10.4 παρουσιάζει τον τελικό προορισµό όλων των
ατόµων που συµµετέχουν στη διεργασία της φωτοσύνθε-
σης.

Η φωτοσύνθεση ως οξειδοαναγωγική διεργασία

Ας συγκρίνουµε τώρα συνοπτικά τη φωτοσύνθεση µε την
κυτταρική αναπνοή. Και οι δύο διεργασίες περιλαµβά-
νουν ακολουθίες οξειδοαναγωγικών αντιδράσεων. Στην
κυτταρική αναπνοή, η ενέργεια που απελευθερώνεται
προέρχεται από τα ηλεκτρόνια των υδρογόνων των σακ-
χάρων και µεταφέρεται (µέσω ειδικών πρωτεϊνικών φο-
ρέων) στο οξυγόνο, σχηµατίζοντας νερό ως παραπροϊόν.
Καθώς τα ηλεκτρόνια «πέφτουν» (µέσω της αλυσίδας µε-
ταφοράς ηλεκτρονίων) προς το ηλεκτραρνητικό οξυγόνο,
χάνουν δυναµική ενέργεια την οποία αξιοποιεί το µιτο-
χόνδριο για τη σύνθεση ΑΤΡ (βλ. Εικόνα 9.16). Στη διερ-
γασία της φωτοσύνθεσης έχουµε την αντίστροφη ροή
ηλεκτρονίων. Καθώς το νερό διασπάται, µεταφέρονται
ηλεκτρόνια µαζί µε ιόντα υδρογόνου από το νερό στο διο-
ξείδιο του άνθρακα, το οποίο ανάγουν σε σάκχαρο. Επει-
δή τα ηλεκτρόνια αυξάνουν τη δυναµική τους ενέργεια
κατά τη µετακίνησή τους από το νερό στο σάκχαρο, η όλη
διεργασία απαιτεί την προσθήκη ενέργειας, άρα είναι εν-
δόεργη. Η πρόσθετη αυτή ενεργειακή ώθηση προσφέρε-
ται στα φυτά από το ηλιακό φως.
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Αντιδρώντα: 

Προϊόντα:

6 CO2

C6H12O6 6 O26 H2O

12 H2O

� Εικόνα 10.4 Πορεία των ατόμων κατά τη φωτοσύνθεση. Τα
άτομα στο μόριο του CO2 είναι χρωματισμένα με πορτοκαλί και του Η2O
με γαλάζιο χρώμα.

Τα δύο στάδια της φωτοσύνθεσης:
Προεπισκόπηση

Η αντίδραση που χρησιµοποιήσαµε προηγουµένως για να
συνοψίσουµε τον χηµικό «ισολογισµό» της φωτοσύνθε-
σης είναι υπερβολικά απλουστευµένη, αφού κρύβει την
πολυπλοκότητα των φωτοσυνθετικών διεργασιών. Στην
πραγµατικότητα, η φωτοσύνθεση δεν γίνεται σε ένα αλλά
σε δύο στάδια, που το καθένα περιλαµβάνει αρκετά επι-
µέρους βήµατα. Τα δύο κύρια στάδια της φωτοσύνθεσης
είναι οι φωτεινές αντιδράσεις (το στάδιο που αφορά το
πρώτο συνθετικό της λέξης φωτοσύνθεση, δηλαδή τη συµ-
µετοχή του φωτός) και ο κύκλος του Calvin (το στάδιο
που αφορά το δεύτερο συνθετικό της λέξης φωτοσύνθε-
ση, δηλαδή τη σύνθεση οργανικών ενώσεων) (Εικόνα
10.5).

Οι φωτεινές αντιδράσεις είναι το στάδιο της φωτοσύν-
θεσης που µετατρέπει την ηλιακή ακτινοβολία σε χηµική
ενέργεια. Στο στάδιο αυτό διασπάται το νερό, οπότε δια-
σφαλίζεται µια πηγή ηλεκτρονίων και πρωτονίων (ιόντων
υδρογόνου, Η+) και απελευθερώνεται Ο2 (ως παραπροϊόν
της φωτοσύνθεσης). Το φως που απορροφά η χλωροφύλ-
λη τροφοδοτεί ενεργειακά τη µεταφορά ηλεκτρονίων και
ιόντων υδρογόνου από το νερό σε έναν δέκτη που ονοµά-
ζεται NADP+ (φωσφορικό δινουκλεοτίδιο νικοτιναµίδης-
αδενίνης), όπου αυτά αποθηκεύονται προσωρινά. Ο ηλε-
κτρονιοδέκτης NADP+ είναι «πρώτος εξάδελφος» του
NAD+, του φορέα ηλεκτρονίων που γνωρίσαµε στην κυτ-
ταρική αναπνοή. Μοναδική διαφορά µεταξύ τους είναι η
παρουσία µίας επιπλέον φωσφορικής οµάδας στο µόριο
του NADP+. Οι φωτεινές αντιδράσεις χρησιµοποιούν την
ενέργεια της ηλιακής ακτινοβολίας για την αναγωγή του
NADP+ σε NADPH, µε την προσθήκη ενός ζεύγους ηλε-
κτρονίων και ενός Η+. Ένα άλλο σηµαντικό προϊόν των
φωτεινών αντιδράσεων είναι η ΑΤΡ. Η ΑΤΡ παράγεται µε
την προσθήκη µιας φωσφορικής οµάδας στην ADP, ενώ η
απαιτούµενη ενέργεια προέρχεται από τον µηχανισµό της
χηµειώσµωσης· η όλη διεργασία ονοµάζεται φωτοφω-
σφορυλίωση. Βλέπουµε, δηλαδή, ότι η ενέργεια του φω-
τός µετατρέπεται αρχικά σε χηµική ενέργεια µε τη µορφή
δύο ενώσεων, του NADPH και της ΑΤΡ. Το NADPH δρα
ως «αναγωγική δύναµη», µε άλλα λόγια ως πηγή ηλε-
κτρονίων που µπορεί να τροφοδοτήσει κάποιον ηλεκτρο-
νιοδέκτη και να προκαλέσει την αναγωγή του, ενώ η ΑΤΡ
συνιστά ένα ευέλικτο ενεργειακό νόµισµα για µεγάλο
αριθµό κυτταρικών αντιδράσεων. Προσέξτε ότι κατά τη
διάρκεια των φωτεινών αντιδράσεων δεν παράγονται σάκ-
χαρα. Η παραγωγή σακχάρων γίνεται στο δεύτερο στάδιο
της φωτοσύνθεσης, στον κύκλο του Calvin.

Ο κύκλος του Calvin πήρε την ονοµασία του από τον
Melvin Calvin, ο οποίος µελέτησε τα στάδια της φωτο-
σύνθεσης µαζί µε τους συνεργάτες του στα τέλη της δε-
καετίας του 1940. Ο κύκλος ξεκινά µε την ενσωµάτωση
του ατµοσφαιρικού CO2 σε οργανικά µόρια που υπάρχουν
ήδη στους χλωροπλάστες. Η αρχική ενσωµάτωση του άν-
θρακα στις οργανικές ενώσεις είναι γνωστή ως δέσµευση
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του άνθρακα. Στη συνέχεια, ο κύκλος του Calvin προ-
σθέτει ηλεκτρόνια στον νεοενσωµατωµένο άνθρακα, ανά-
γοντάς τον σε υδατάνθρακα. Η αναγωγική ισχύς προέρ-
χεται από το NADPH (που, όπως είπαµε, αποκτά τα ηλε-
κτρόνιά του στο στάδιο των φωτεινών αντιδράσεων). Για
τη µετατροπή του CO2 σε υδατάνθρακα, ο κύκλος του
Calvin χρειάζεται πρόσθετη χηµική ενέργεια υπό τη µορ-
φή ΑΤΡ, που επίσης παράγεται µε τις φωτεινές αντιδρά-
σεις. Τα επιµέρους µεταβολικά βήµατα του κύκλου του
Calvin αναφέρονται ενίοτε και ως «σκοτεινές αντιδρά-
σεις» ή φωτοανεξάρτητες αντιδράσεις, επειδή σε κανένα
από αυτά δεν απαιτείται άµεσα η παρουσία φωτός. Στα πε-
ρισσότερα φυτά, όµως, ο κύκλος του Calvin λαµβάνει χώ-
ρα κατά τη διάρκεια της ηµέρας, γιατί µόνο τότε µπορούν
να παραχθούν (από τις φωτεινές αντιδράσεις) τα απαι-
τούµενα NADPH και ΑΤΡ. Ουσιαστικά, δηλαδή, οι χλω-
ροπλάστες παράγουν σάκχαρα χρησιµοποιώντας την ηλια-
κή ακτινοβολία για να συντονίσουν τα δύο φωτοσυνθετι-
κά στάδια.

Όπως δείχνει η Εικόνα 10.5, οι φωτεινές αντιδράσεις
εκτελούνται στα θυλακοειδή των χλωροπλαστών, ενώ ο
κύκλος του Calvin στο στρώµα. Στα θυλακοειδή γίνεται η
προσθήκη ηλεκτρονίων και φωσφορικής οµάδας, αντί-
στοιχα, στα µόρια των NADP+ και ADP. Τα µόρια αυτά
απελευθερώνονται εν συνεχεία στο στρώµα, όπου παίζουν
καθοριστικό ρόλο στον κύκλο του Calvin. Στην εικόνα πα-
ρουσιάζονται τα δύο φωτοσυνθετικά στάδια σαν ένα εί-
δος µεταβολικών «µηχανών» που εισάγουν στο εσωτερι-
κό τους συγκεκριµένες «πρώτες ύλες» και παράγουν συγ-
κεκριµένα προϊόντα. Στη συνέχεια θα εξετάσουµε λεπτο-
µερέστερα τον τρόπο λειτουργίας κάθε σταδίου χωριστά,
ξεκινώντας από τις φωτεινές αντιδράσεις.
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Τ Μ Η Μ Α 10.2

Οι φωτεινές αντιδράσεις
µετατρέπουν την ηλιακή
ακτινοβολία στη χηµική ενέργεια
των ΑΤΡ και NADPH

Οι χλωροπλάστες είναι χηµικά «εργοστάσια» που τροφο-
δοτούνται ενεργειακά από τον ήλιο. Οι µεµβράνες των θυ-
λακοειδών µετατρέπουν την ηλιακή ακτινοβολία στη χη-

Ε Λ Ε Γ Χ Ο Σ Ε Ν Ν Ο Ι Ω Ν 10.1

1. Πώς φθάνουν στους χλωροπλάστες των φύλλων τα
αντιδρώντα µόρια της φωτοσύνθεσης;

2. Με ποιον τρόπο συνέβαλε η χρήση ισοτόπων του
οξυγόνου στην αποσαφήνιση της χηµείας της φωτο-
σύνθεσης;

3. Tα προϊόντα των φωτεινών
αντιδράσεων, ΑΤΡ και NADPH, είναι απαραίτητα
για τη λειτουργία του κύκλου του Calvin. Ας υποθέ-
σουµε ότι κάποιος µελετητής δηλώνει ότι το αντί-
στροφο δεν αληθεύει, δηλαδή ότι τα προϊόντα των
φωτεινών αντιδράσεων δεν εξαρτώνται από τον κύ-
κλο του Calvin και ότι µε συνεχή φωτισµό θα µπο-
ρούσαν να παράγονται διαρκώς ΑΤΡ και NADPH.
Συµφωνείτε ή διαφωνείτε, και γιατί;
Για προτεινόµενες απαντήσεις, βλ. Παράρτηµα Α.

ΤΙ ΘΑ ΓΙΝΟΤΑΝ ΑΝ...;

Φως

Χλωροπλάστης

NADP+

ADP

[CH2O]
(σάκχαρο)

Φωτεινές
αντιδράσεις

Κύκλος
του Calvin

NADPH

ATP

+ P i

H2O

O2

CO2

� Εικόνα 10.5 Επισκόπηση της
φωτοσύνθεσης: συνεργασία των φωτεινών
αντιδράσεων με τον κύκλο του Calvin. Οι
φωτεινές αντιδράσεις εκτελούνται στις
θυλακοειδείς μεμβράνες, ενώ ο κύκλος του
Calvin στο στρώμα του χλωροπλάστη. Οι
φωτεινές αντιδράσεις αξιοποιούν την ηλιακή
ενέργεια για να συνθέσουν ΑΤΡ και NADPH,
τα οποία τροφοδοτούν (αντίστοιχα) με χημική
ενέργεια και αναγωγική ισχύ τον κύκλο του
Calvin. Ο κύκλος του Calvin ενσωματώνει το
CO2 σε οργανικά μόρια, που κατόπιν
μετατρέπονται σε σάκχαρα. (Υπενθυμίζουμε
ότι ο συντακτικός τύπος των περισσότερων
απλών σακχάρων είναι ένα πολλαπλάσιο της
δομικής μονάδας CH2O.)

Εφεξής θα χρησιμοποιείται μια πιο συνοπτική
μορφή αυτού του διαγράμματος που θα
δείχνει σε ποιο φωτοσυνθετικό στάδιο (τις
φωτεινές αντιδράσεις ή τον κύκλο του Calvin)
ανήκουν οι εκάστοτε περιγραφόμενες
διεργασίες.
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µική ενέργεια των ΑΤΡ και NADPH. Για να κατανοήσου-
µε καλύτερα τη µετατροπή αυτή, είναι απαραίτητο να γνω-
ρίζουµε ορισµένες σηµαντικές ιδιότητες του φωτός.

Η φύση του ηλιακού φωτός

Το φως είναι ουσιαστικά µια µορφή ηλεκτροµαγνητικής
ενέργειας, που ονοµάζεται επίσης ηλεκτροµαγνητική ακτι-
νοβολία. Η ηλεκτροµαγνητική ενέργεια ταξιδεύει υπό τη
µορφή κυµάτων, που µοιάζουν κατά κάποιο τρόπο µε τα
κύµατα που δηµιουργούνται όταν ρίχνουµε µια πέτρα στα
ήρεµα νερά µιας λίµνης. Ωστόσο, αντίθετα µε τη διατα-
ραχή ενός υλικού µέσου, όπως είναι το νερό της λίµνης, τα
ηλεκτροµαγνητικά κύµατα συνιστούν διαταραχές σε ηλε-
κτροµαγνητικά πεδία.

Η απόσταση ανάµεσα στις κορυφές δύο διαδοχικών
κυµάτων (ηλεκτροµαγνητικών ή άλλων) ονοµάζεται µή-
κος κύµατος. Τα µήκη των ηλεκτροµαγνητικών κυµάτων
κυµαίνονται από µικρότερα του ενός νανοµέτρου (στην
περίπτωση των ακτινών γάµµα) έως πάνω από ένα χιλιό-
µετρο (στην περίπτωση των ραδιοκυµάτων). Το συνολικό
εύρος των µηκών κύµατος της ηλεκτροµαγνητικής ακτι-
νοβολίας είναι γνωστό ως ηλεκτροµαγνητικό φάσµα (Ει-
κόνα 10.6). Για τη ζωή, το πιο σηµαντικό τµήµα του ηλε-
κτροµαγνητικού φάσµατος είναι η στενή ζώνη ανάµεσα
στα 380 nm και στα 750 nm περίπου. Η ακτινοβολία ανά-
µεσα σε αυτά τα µήκη κύµατος είναι γνωστή ως ορατό
φως, διότι µπορεί να γίνει αντιληπτή (µε τη µορφή των
διαφόρων χρωµάτων) από το ανθρώπινο µάτι.

Η θεώρηση του φωτός ως κύµατος εξηγεί πολλές από
τις ιδιότητές του, αλλά όσον αφορά ορισµένα χαρακτηρι-
στικά του το φως συµπεριφέρεται σαν να αποτελείται από
διακριτά σωµάτια, που ονοµάζονται φωτόνια. Τα φωτόνια
δεν είναι χειροπιαστά αντικείµενα αλλά συµπεριφέρονται
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ως τέτοια, υπό την έννοια ότι περιέχουν συγκεκριµένη πο-
σότητα ενέργειας. Η ποσότητα της ενέργειας που περιέχει
ένα φωτόνιο είναι αντιστρόφως ανάλογη του µήκους κύ-
µατος του φωτός. Όσο µικρότερο είναι το µήκος κύµατος
δεδοµένης ακτινοβολίας τόσο περισσότερη ενέργεια πε-
ριέχει κάθε φωτόνιό της. Έτσι, ένα φωτόνιο κυανού φωτός
περιέχει σχεδόν διπλάσια ποσότητα ενέργειας από εκείνη
ενός φωτονίου ερυθρού φωτός.

Η ηλιακή ακτινοβολία εκπέµπει ολόκληρο το φάσµα
της ηλεκτροµαγνητικής ενέργειας. Ωστόσο, η παρουσία
της ατµόσφαιρας γύρω από τη Γη λειτουργεί ως φίλτρο
διαλογής, που επιτρέπει τη διέλευση του ορατού φωτός,
εµποδίζοντας το µεγαλύτερο µέρος της υπόλοιπης ακτι-
νοβολίας να φθάσει στη γήινη επιφάνεια. Κατά συνέπεια,
το µέρος του φάσµατος που µπορούµε να αντιληφθούµε
(δηλαδή το ορατό φως) είναι ταυτόχρονα το είδος της
ακτινοβολίας που τροφοδοτεί ενεργειακά και τη φωτο-
σύνθεση.

Φωτοσυνθετικές χρωστικές:
Οι υποδοχείς του φωτός

Όταν το φως πέσει σε ένα τεµάχιο ύλης µπορεί είτε να
ανακλαστεί είτε να διέλθει µέσα από το συγκεκριµένο υλι-
κό είτε να απορροφηθεί. Όσες ουσίες απορροφούν το ορα-
τό φως φέρουν την ονοµασία χρωστικές. ∆ιαφορετικές
χρωστικές απορροφούν διαφορετικά µήκη κύµατος του
φωτός. Εκείνα τα µήκη κύµατος που απορροφώνται από
µια χρωστική απουσιάζουν από το φως. Αν φωτίσουµε µια
χρωστική µε λευκό φως, το χρώµα που βλέπουµε να εκ-
πέµπει η χρωστική είναι εκείνο που ανακλάται ή διέρχεται
µέσα από τη χρωστική. (Αν µια χρωστική απορροφά όλα
τα µήκη κύµατος, τότε φαίνεται µαύρη.) Τα φύλλα µάς
φαίνονται πράσινα επειδή η χλωροφύλλη απορροφά στο
ιώδες-κυανό και στο ερυθρό τµήµα του φωτός, επιτρέ-
ποντας τη διέλευση και ανάκλαση του πράσινου φωτός
(Εικόνα 10.7). Η ικανότητα µιας χρωστικής να απορροφά
διάφορα µήκη κύµατος του φωτός µετριέται µε µια ειδική
συσκευή που ονοµάζεται φασµατοφωτόµετρο. Το εν λό-
γω µηχάνηµα έχει την ικανότητα να παράγει µια δέσµη
φωτός µε συγκεκριµένο κάθε φορά µήκος κύµατος και,
αφού την κατευθύνει στο διάλυµα µιας χρωστικής, να µε-
τρά στη συνέχεια το κλάσµα του φωτός που διέρχεται σε
κάθε µήκος κύµατος. Το γράφηµα που αναπαριστά την
απορρόφηση του φωτός µιας χρωστικής ως προς τα διά-
φορα µήκη κύµατος ονοµάζεται φάσµα απορρόφησης
αυτής της χρωστικής (Εικόνα 10.8).

Τα φάσµατα απορρόφησης των χρωστικών των χλω-
ροπλαστών µάς δίνουν πολύ σηµαντικές πληροφορίες για
τη σχετική αποτελεσµατικότητα κάθε µήκους κύµατος στη
λειτουργία της φωτοσύνθεσης, καθώς το φως µπορεί να
επιτελέσει έργο µόνο εάν απορροφηθεί. Η Εικόνα 10.9α
δείχνει το φάσµα απορρόφησης τριών τύπων χρωστικής
των χλωροπλαστών: τη χλωροφύλλη α, που συµµετέχει
άµεσα στις φωτεινές αντιδράσεις, τη βοηθητική χρωστι-
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� Εικόνα 10.6 Το ηλεκτρομαγνητικό φάσμα. Το λευκό φως είναι
ένα μείγμα από όλα τα μήκη κύματος του ορατού φωτός. Με τη βοήθεια
ενός πρίσματος μπορούμε να αναλύσουμε το λευκό φως στα συστατικά
του χρώματα, επειδή το πρίσμα κάμπτει με διαφορετική γωνία το φως
κάθε διαφορετικού μήκους κύματος. (Το ουράνιο τόξο προκαλείται από
τα σταγονίδια νερού της ατμόσφαιρας που δρουν ως πρίσματα, βλ.
Εικόνα 10.1) Το ορατό φως τροφοδοτεί ενεργειακά τη φωτοσύνθεση.
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χλωροφύλλης α. Το φάσµα απορρόφησης της χλωροφύλ-
λης α «αποσιωπά» το ότι η ενεργειακή τροφοδότηση της
φωτοσύνθεσης µπορεί, εν µέρει, να γίνει και από ορισµέ-
να άλλα µήκη κύµατος (δηλαδή διαφορετικά από εκείνα
που η ίδια απορροφά). Αυτό συµβαίνει επειδή τα διάφορα
µήκη κύµατος των βοηθητικών χρωστικών παίζουν και αυ-
τά φωτοσυνθετικό ρόλο, γεγονός που αυξάνει το φάσµα
των χρωµάτων που µπορεί να χρησιµοποιηθεί για τη φω-
τοσύνθεση. Στην Εικόνα 10.10 βλέπουµε τις δοµικές δια-
φορές ανάµεσα στη χλωροφύλλη α και σε µια βοηθητική
χρωστική, τη χλωροφύλλη β. Η µικρή δοµική διαφορά

Χλωροπλάστης

Φως
Ανακλώμενο
φως

Διερχόμενο
φως

Απορροφώμενο
φως Θυλ

ακο
σωρ
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� Εικόνα 10.7 Γιατί είναι πράσινα τα φύλλα: η αλληλεπίδραση του
φωτός με τους χλωροπλάστες. Τα φύλλα φαίνονται πράσινα επειδή τα
μόρια της χλωροφύλλης των χλωροπλαστών απορροφούν το κυανό και
το ερυθρό φως (τα δύο αποτελεσματικότερα χρώματα για τη διενέργεια
της φωτοσύνθεσης) και ανακλούν ή επιτρέπουν τη διέλευση του
πράσινου φωτός.

κή χλωροφύλλη β και µια τρίτη οµάδα βοηθητικών χρω-
στικών που ονοµάζονται καροτενοειδή. Το φάσµα απορ-
ρόφησης της χλωροφύλλης α υποδηλώνει ότι τα πλέον
αποτελεσµατικά µήκη κύµατος για τη φωτοσύνθεση εντο-
πίζονται στο κυανό-ιώδες και στο ερυθρό τµήµα του φά-
σµατος. Αυτά άλλωστε είναι και τα µήκη κύµατος που
απορροφώνται. Το λιγότερο αποτελεσµατικό µήκος κύµα-
τος για τη φωτοσύνθεση είναι το πράσινο. Τα συµπερά-
σµατα αυτά επιβεβαιώνονται και από το φάσµα δράσης
της φωτοσύνθεσης (Εικόνα 10.9β), το οποίο µετρά τη σχε-
τική αποτελεσµατικότητα που έχουν για τη φωτοσυνθετι-
κή διεργασία τα διάφορα µήκη κύµατος µιας ακτινοβολίας.
Για να πάρουµε το φάσµα δράσης, φωτίζουµε έναν χλω-
ροπλάστη µε διαφορετικά χρώµατα και κατόπιν κατα-
σκευάζουµε µια γραφική παράσταση, όπου στον άξονα
των x θέτουµε τα µήκη κύµατος και στον άξονα των y κά-
ποια χαρακτηριστική παράµετρο της ταχύτητας της φωτο-
σύνθεσης, π.χ. την κατανάλωση CO2 ή την απελευθέρωση
Ο2. Το φάσµα δράσης της φωτοσύνθεσης µετρήθηκε για
πρώτη φορά το 1883 από έναν Γερµανό βοτανολόγο. Με
ένα ευφυέστατο πείραµα, ο Theodor W. Engelmann κατά-
φερε (πολύ πριν επινοηθούν οι συσκευές µέτρησης της
συγκέντρωσης Ο2) να µετρήσει την ταχύτητα της φωτο-
σύνθεσης στα νηµατώδη φύκη, χρησιµοποιώντας ως δεί-
κτη της φωτοσυνθετικής λειτουργίας έναν πληθυσµό βα-
κτηρίων (Εικόνα 10.9γ). Τα αποτελέσµατά του ταιριάζουν
εξαιρετικά µε εκείνα που παίρνουµε σήµερα χρησιµοποι-
ώντας εξειδικευµένες συσκευές (βλ. Εικόνα 10.9β).

Αν συγκρίνουµε προσεκτικά τις Εικόνες 10.9α και
10.9β, θα δούµε ότι το φάσµα δράσης της φωτοσύνθεσης
δεν ταιριάζει απόλυτα µε το φάσµα απορρόφησης της
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� Εικόνα 10.8 Ερευνητικήμέθοδος
Προσδιορισμόςφάσματος απορρόφησης

Το φάσμα απορρόφησης είναι η γραφική
αναπαράσταση του πόσο καλά μπορεί συγκεκριμένη χρωστική να
απορροφήσει τα διάφορα μήκη κύματος του ορατού φωτός.
Προσδιορίζοντας τα φάσματα απορρόφησης των διαφόρων
χρωστικών που υπάρχουν στους χλωροπλάστες, μπορούμε να
κατανοήσουμε καλύτερα τον ρόλο κάθε χρωστικής σε ένα φυτό.

Το φασματοφωτόμετρο μπορεί να μετρήσει
τις σχετικές ποσότητες φωτός που απορροφώνται ή διέρχονται
από ένα διάλυμα χρωστικής, στα διάφορα μήκη κύματος.

Το λευκό φως αναλύεται με ένα πρίσμα σε χρώματα (διαφο-
ρετικά μήκη κύματος).

Το δείγμα (εν προκειμένω, η χλωροφύλλη) φωτίζεται
διαδοχικά με διάφορα χρώματα. Εδώ παρουσιάζονται μόνο
το κυανό και το πράσινο.

Το διερχόμενο φως πέφτει σε έναν φωτοηλεκτρικό σωλήνα,
που μετατρέπει τη φωτεινή ενέργεια σε ηλεκτρισμό.

Το ηλεκτρικό ρεύμα μετριέται με γαλβανόμετρο. Το όργανο
αυτό μετρά το ποσοστό του φωτός που διέρχεται από το
δείγμα, άρα μετρά έμμεσα το ποσοστό του φωτός που έχει
απορροφηθεί από το δείγμα.

Τα διάφορα φάσματα απορρόφησης για τους
τρεις τύπους χρωστικών των χλωροπλαστών παρουσιάζονται στην
Εικόνα 10.9α.
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ανάµεσα στα δύο µόρια αρκεί για να διαφοροποιήσει ελα-
φρά την απορρόφηση του φωτός στα µήκη κύµατος του
κυανού και του ερυθρού (βλ. Εικόνα 10.9α). Μια ορατή
συνέπεια αυτών των διαφορών είναι ότι η χλωροφύλλη α
έχει κυανοπράσινο χρώµα, ενώ η χλωροφύλλη β έχει ελαι-
οπράσινο.

Τρίτη οµάδα βοηθητικών χρωστικών είναι τα καρο-
τενοειδή. Τα καροτενοειδή είναι υδρογονάνθρακες σε
διάφορες αποχρώσεις του κίτρινου και του πορτοκαλί,
επειδή απορροφούν το φως στα µήκη κύµατος του ιώ-
δους, του κυανού και του πράσινου (βλ. Εικόνα 10.9α). Η
παρουσία αυτών των ενώσεων στους χλωροπλάστες δι-
ευρύνει περαιτέρω το φάσµα των χρωµάτων που συνει-
σφέρουν στη φωτοσύνθεση. Ωστόσο, τα καροτενοειδή (ή
τουλάχιστον ορισµένα από αυτά) φαίνεται να επιτελούν
µια ακόµη σηµαντικότερη λειτουργία, τη φωτοπροστασία.
Τα καροτενοειδή έχουν την ιδιότητα να απορροφούν και
να διαχέουν την ενέργεια του φωτός όταν ο περιβαλλον-
τικός φωτισµός φθάσει σε εντάσεις τόσο υψηλές που θα
µπορούσαν να προξενήσουν βλάβες στο µόριο της χλω-
ροφύλλης ή να επιτρέψουν τη δηµιουργία δραστικών
ενώσεων του οξυγόνου επικίνδυνων για το κύτταρο. Αξί-
ζει να αναφερθεί ότι µόρια παραπλήσια µε τα καροτενο-
ειδή των χλωροπλαστών υπάρχουν και στο ανθρώπινο
µάτι, όπου έχουν παρόµοια φωτοπροστατευτική λειτουρ-
γία. Αυτά και άλλα παρεµφερή µόρια αντιοξειδωτικής
δράσης (όλα τα εν λόγω µόρια φέρουν τη συλλογική ονο-

� Εικόνα 10.9 Διερεύνηση
Ποια μήκη κύματος τουφωτός είναι
αποτελεσματικότερα για την ενεργειακή
τροφοδότηση τηςφωτοσύνθεσης;

Τα φάσματα απορρόφησης και δράσης,
καθώς και η αποτελεσματικότητα των διαφόρων μηκών κύματος
στη φωτοσύνθεση, προσδιορίστηκαν με το κλασικό πείραμα του
Theodor W. Engelmann.

Αποτελεσματικότερα τμήματα του ορατού
φάσματος του φωτός είναι το ιώδες-κυανό και το ερυθρό.

T. W. Engelmann, Bacterium photometricum.
Ein Betrag zur vergleichenden Physiologie des Licht- und
farbensinnes, Archiv. für Physiologie. 30:95–124 (1883).

Αν υποθέσουμε ότι ο Engelmann είχε
τοποθετήσει ένα κόκκινο φίλτρο ανάμεσα στο πρίσμα και στα
φύκη, πώς θα διαφοροποιούνταν τα αποτελέσματα του παραπάνω
πειράματος;

ΤΙ ΘΑ ΓΙΝΟΤΑΝ ΑΝ...;

ΠΗΓΗ
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(β) Φάσμα δράσης. Το γράφημα αναπαριστά την ταχύτητα φωτοσύνθε-
σης ως προς το μήκος κύματος. Η καμπύλη που προκύπτει ονομάζε-
ται φάσμα δράσης και μοιάζει, χωρίς να ταιριάζει απόλυτα, με το 
φάσμα απορρόφησης της χλωροφύλλης α [βλ. (α)]. Εν μέρει, αυτό
οφείλεται στην απορρόφηση του φωτός από ορισμένες βοηθητικές 
χρωστικές, όπως η χλωροφύλλη β και τα καροτενοειδή.
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Το πείραμα του Engelmann. Το 1883, ο T. W. Engelmann ανέλυσε 
το λευκό φως (διοχετεύοντάς το μέσα από ένα πρίσμα) στα συστα-
τικά του χρώματα και φώτισε με αυτά τα διάφορα τμήματα ενός
νηματώδους φύκους. Χρησιμοποίησε επίσης έναν δεύτερο πληθυσμό 
από αερόβια βακτήρια (που συγκεντρώνονται κοντά στην πηγή 
οξυγόνου) για να προσδιορίσει ποιο τμήμα του φύκους απελευθε-
ρώνει τη μεγαλύτερη ποσότητα O2 και επομένως εμφάνιζε τη μέγιστη
φωτοσυνθετική δράση. Η μεγαλύτερη πυκνότητα βακτηρίων 
εντοπίστηκε στα τμήματα του φύκους που φωτίζονταν με ιώδες
(δηλαδή βαθύ κυανό) ή ερυθρό φως.
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Δακτύλιος πορφυρίνης:
φωτοσυλλεκτική «κεφαλή»
του μορίου. Προσέξτε ότι
στο κέντρο του δακτυλίου
υπάρχει ένα άτομο
μαγνησίου.

Υδρογονανθρακική ουρά:
αλληλεπιδρά με τις υδρόφοβες
περιοχές των πρωτεϊνών στο
εσωτερικό της θυλακοειδούς
μεμβράνης των χλωροπλαστών.
Τα άτομα Η παραλείπονται.

Mg

CH3

� Εικόνα 10.10 Δομή του μορίου της χλωροφύλλης στους
χλωροπλάστες των φυτών. Η χλωροφύλλη α και η χλωροφύλλη β
διαφέρουν μόνο σε μία από τις λειτουργικές ομάδες που συνδέονται με
μια οργανική δομή που ονομάζεται δακτύλιος της πορφυρίνης.
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µασία «φυτοχηµικά») υπάρχουν σε σχετική αφθονία στις
αποκαλούµενες υγιεινές τροφές. Ενώ τα φυτά συνθέτουν
µόνα τους όλα τα αντιοξειδωτικά µόρια που χρειάζονται,
ο άνθρωπος και πολλά αλλά ζώα πρέπει να προσλαµβά-
νουν ορισµένες τουλάχιστον από αυτές τις ενώσεις µέσω
της διατροφής τους.

Διέγερση της χλωροφύλλης από το φως

Ας δούµε τώρα τι ακριβώς συµβαίνει όταν η χλωροφύλλη
και οι άλλες χρωστικές απορροφούν φως. Τα χρώµατα που
αντιστοιχούν στα απορροφώµενα µήκη κύµατος εξαφανί-
ζονται από το φάσµα του διερχόµενου και ανακλώµενου
φωτός, αλλά η ενέργεια δεν µπορεί να εξαφανιστεί. Όταν
ένα µόριο απορροφά ένα φωτόνιο, ένα από τα ηλεκτρό-
νια του µορίου µετατοπίζεται σε τροχιακό υψηλότερης
ενεργειακής στάθµης. Όταν το ηλεκτρόνιο βρίσκεται στο
κανονικό τροχιακό του, το µόριο της χρωστικής βρίσκεται
στη θεµελιώδη κατάσταση. Η απορρόφηση του φωτονίου,
και η επακόλουθη µετατόπιση του ηλεκτρονίου σε τρο-
χιακό υψηλότερης ενεργειακής στάθµης, φέρνει το µόριο
της χρωστικής στη διεγερµένη κατάσταση. Τα µόνα φωτό-
νια που απορροφώνται είναι εκείνα που η ενέργειά τους
ισούται ακριβώς µε τη διαφορά ενέργειας µεταξύ διεγερ-
µένης και θεµελιώδους κατάστασης, η οποία όµως µπο-
ρεί να ποικίλλει από το ένα είδος µορίου στο άλλο. Κατά
συνέπεια, κάθε συγκεκριµένη ένωση απορροφά µόνο εκεί-
να τα φωτόνια που αντιστοιχούν σε συγκεκριµένα µήκη
κύµατος (αυτός είναι µάλιστα ο λόγος για τον οποίο κάθε
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χρωστική έχει το δικό της χαρακτηριστικό φάσµα απορ-
ρόφησης).

Ένα ηλεκτρόνιο το οποίο, λόγω της απορρόφησης του
φωτονίου, µεταβαίνει από τη θεµελιώδη στη διεγερµένη
κατάσταση δεν µπορεί να παραµείνει εκεί για πολύ. Η διε-
γερµένη κατάσταση, όπως και όλες οι καταστάσεις υψηλής
ενέργειας, είναι ασταθής. Εν γένει, όταν τα µόρια µιας
αποµονωµένης χρωστικής απορροφήσουν φως, τα διεγερ-
µένα ηλεκτρόνια επανέρχονται στο τροχιακό της θεµε-
λιώδους κατάστασης µέσα σε ένα δισεκατοµµυριοστό του
δευτερολέπτου, απελευθερώνοντας την περίσσεια ενέρ-
γειας υπό µορφή θερµότητας. Αυτή η µετατροπή της ηλε-
κτροµαγνητικής ενέργειας σε θερµότητα εξηγεί γιατί θερ-
µαίνεται τόσο πολύ το πάνω µέρος των αυτοκινήτων τις
ηλιόλουστες ηµέρες. (Τα λευκά αυτοκίνητα θερµαίνονται
λιγότερο, επειδή το λευκό χρώµα ανακλά όλα τα µήκη κύ-
µατος του ορατού φωτός, αν και απορροφά ακτινοβολία
στο υπεριώδες και σε µερικά άλλα µη ορατά τµήµατα του
ηλεκτροµαγνητικού φάσµατος.) Σε ορισµένες αποµονω-
µένες χρωστικές (µεταξύ των οποίων και στη χλωροφύλ-
λη), η απορρόφηση φωτονίων δεν προκαλεί µόνο εκποµ-
πή θερµότητας αλλά και εκποµπή φωτός. Αυτό συµβαίνει
διότι η επιστροφή των διεγερµένων ηλεκτρονίων στη θε-
µελιώδη κατάσταση συνοδεύεται από εκποµπή φωτονίων.
Αυτή η «δευτερογενής» εκποµπή φωτός ονοµάζεται φθο-
ρισµός. Αν φωτίσουµε µε λευκό φως ένα διάλυµα αποµο-
νωµένης χλωροφύλλης (που έχει εξαχθεί από τον χλωρο-
πλάστη), το διάλυµα αυτό εκπέµπει εκτός από θερµότητα
και ένα φθορίζον φως στο ερυθρό-πορτοκαλί τµήµα του
φάσµατος (Εικόνα 10.11).

Φωτόνιο

Φωτόνιο
(φθορισμός)

Διεγερμένη
κατάσταση

Θερμότητα

Μόριο
χλωροφύλλης
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Διέγερση απομονωμένου μορίου χλωροφύλλης (β) Φθορισμός

Θεμελιώδης
κατάσταση

� Εικόνα 10.11 Διέγερση απομονωμένης χλωροφύλλης από το φως. (α) Η απορρόφηση ενός φωτονίου προκαλεί μετάβαση του μορίου της
χλωροφύλλης από τη θεμελιώδη στη διεγερμένη κατάσταση. Το φωτόνιο εξαναγκάζει ένα ηλεκτρόνιο να μετακινηθεί σε τροχιακό με υψηλότερη
δυναμική ενέργεια. Αν το μόριο της χλωροφύλλης που δέχεται τη φωτεινή ακτινοβολία είναι απομονωμένο (εκτός χλωροπλάστη), το διεγερμένο
ηλεκτρόνιο επανέρχεται αμέσως στο αρχικό τροχιακό και η περίσσεια ενέργειας αποδίδεται ως θερμότητα και φθορισμός (φως). (β) Ένα διάλυμα
χλωροφύλλης που διεγείρεται με υπεριώδες φως αποκτά κοκκινοπορτοκαλί λάμψη.

Αν ένα φύλλο που περιέχει την ίδια συγκέντρωση χλωροφύλλης με το διάλυμα της φωτογραφίας (β) εκτεθεί στο ίδιο υπεριώδες
φως, δεν θα παρατηρηθεί φθορισμός. Πώς πιστεύετε ότι εξηγείται αυτή η διαφορά του εκπεμπόμενου φθορισμού ανάμεσα στο διάλυμα και στο ακέραιο
φύλλο;

ΤΙ ΘΑ ΓΙΝΟΤΑΝ ΑΝ...;
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Ένα φωτοσύστημα: Σύμπλοκο του κέντρου
αντίδρασης που συνδέεται με σύμπλοκα
συλλογής του φωτός

Όταν τα µόρια της χλωροφύλλης βρίσκονται µέσα σε έναν
ακέραιο χλωροπλάστη, τότε η διέγερσή τους µε φως έχει
πολύ διαφορετικά αποτελέσµατα από εκείνα που παρατη-
ρούνται σε ένα διάλυµα αποµονωµένης χλωροφύλλης (βλ.
Εικόνα 10.11). Αυτό συµβαίνει επειδή τα µόρια της χλω-
ροφύλλης που βρίσκονται στο φυσικό τους περιβάλλον,
δηλαδή στη µεµβράνη των θυλακοειδών, δεν είναι απο-
µονωµένα αλλά οργανώνονται µαζί µε διάφορα άλλα µι-
κρά οργανικά µόρια και πρωτεΐνες σε λειτουργικούς σχη-
µατισµούς που ονοµάζονται φωτοσυστήµατα.

Το φωτοσύστηµα αποτελείται από ένα πρωτεϊνικό
σύµπλοκο, το σύµπλοκο του κέντρου αντίδρασης, που
περιβάλλεται από αρκετά σύµπλοκα συλλογής του φωτός
(Εικόνα 10.12). Το σύµπλοκο του κέντρου αντίδρασης πε-
ριλαµβάνει ένα ειδικό ζεύγος µορίων της χλωροφύλλης α.
Κάθε σύµπλοκο συλλογής του φωτός αποτελείται από
πολλά µόρια χρωστικών (µπορεί να περιλαµβάνουν χλω-
ροφύλλη α, χλωροφύλλη β και καροτενοειδή) συνδεδεµέ-
να µε πρωτεΐνες. Ο αριθµός και η ποικιλία όλων αυτών
των χρωστικών επιτρέπουν στο φωτοσύστηµα να συλλέ-
γει το φως σε σχετικά µεγάλη επιφάνεια και για µεγαλύ-
τερο τµήµα του φάσµατος απ’ ότι θα µπορούσε να απορ-
ροφήσει οποιοδήποτε µεµονωµένο µόριο µιας χρωστικής.
Το σύνολο όλων αυτών των συµπλόκων συλλογής του φω-
τός δρα σαν ένα είδος «κεραίας» που λειτουργεί έτσι ώστε
να τροφοδοτεί το σύµπλοκο του κέντρου αντίδρασης.
Όταν ένα µόριο χρωστικής απορροφήσει ένα φωτόνιο, η
ενέργεια µεταφέρεται διαδοχικά από το ένα µόριο της
χρωστικής του συµπλόκου συλλογής φωτός στο επόµενο
µέχρι να περάσει τελικά στο σύµπλοκο του κέντρου αντί-
δρασης (µπορούµε να παροµοιάσουµε το όλο φαινόµενο
µε τα ανθρώπινα κύµατα «όλε» στις κερκίδες ενός γηπέ-
δου). Το σύµπλοκο του κέντρου αντίδρασης περιέχει ένα
µόριο ικανό να δέχεται ηλεκτρόνια και να ανάγεται, το
οποίο ονοµάζεται πρωτογενής δέκτης ηλεκτρονίων ή
πρωτογενής ηλεκτρονιοδέκτης. Το ζεύγος των µορίων
χλωροφύλλης α στο σύµπλοκο του κέντρου αντίδρασης
ονοµάζεται «ειδικό» επειδή το µοριακό τους περιβάλλον–
δηλαδή η ακριβής θέση τους και τα άλλα µόρια µε τα
οποία σχετίζονται– τους επιτρέπει να χρησιµοποιούν την
ενέργεια του φωτός όχι µόνο για να µετατοπίσουν ένα από
τα ηλεκτρόνιά τους σε υψηλότερη ενεργειακή στάθµη, αλ-
λά και για να το µεταφέρουν τελικά σε ένα εντελώς δια-
φορετικό µόριο, τον πρωτογενή δέκτη ηλεκτρονίων.

Η µεταφορά ενός ηλεκτρονίου από το ζεύγος των µο-
ρίων χλωροφύλλης α του κέντρου αντίδρασης στον πρω-
τογενή ηλεκτρονιοδέκτη αποτελεί το πρώτο βήµα των φω-
τεινών αντιδράσεων. Μόλις το ηλεκτρόνιο της χλωρο-
φύλλης διεγερθεί και µεταβεί σε υψηλότερο ενεργειακό
επίπεδο, ο πρωτογενής ηλεκτρονιοδέκτης το συλλέγει µε
µια αντίδραση οξειδοαναγωγής. Ο λόγος για τον οποίο η
αποµονωµένη χλωροφύλλη φθορίζει όταν διεγερθεί µε
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φως είναι το ότι δεν υπάρχει δίπλα της ο πρωτογενής δέ-
κτης ηλεκτρονίων, οπότε επιστρέφει άµεσα στη θεµελιώ-
δη κατάσταση, αποδίδοντας την ενέργεια της διέγερσης
ως φθορίζον φως. Στον ακέραιο χλωροπλάστη, όµως, η
δυναµική ενέργεια που αποκτά το διεγερµένο ηλεκτρόνιο
δεν «χάνεται» ως φως, αλλά µεταδίδεται σε άλλα µόρια.
Το κάθε φωτοσύστηµα λοιπόν (δηλαδή το σύµπλοκο του
κέντρου αντίδρασης µαζί µε τα σύµπλοκα συλλογής του
φωτός που το περιβάλλουν) λειτουργεί ενιαία, ως µία µο-
νάδα. Έργο αυτής της µονάδας είναι να µετατρέπει την
ενέργεια του φωτός στη χηµική ενέργεια που θα χρησιµο-
ποιηθεί αργότερα για τη σύνθεση των σακχάρων.

Στη θυλακοειδή µεµβράνη υπάρχουν δύο τύποι φωτο-
συστηµάτων που συνεργάζονται µεταξύ τους στις φωτει-
νές αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης. Αυτά ονοµάζονται
φωτοσύστηµα ΙΙ (PS II) και φωτοσύστηµα Ι (PS I). (Η
ονοµασίες Ι και ΙΙ ακολουθούν τη σειρά µε την οποία ανα-
καλύφθηκαν, αλλά το φωτοσύστηµα ΙΙ λειτουργεί πρώτο
στις φωτεινές αντιδράσεις.) Κάθε φωτοσύστηµα έχει ένα
ιδιαίτερο σύµπλοκο του κέντρου αντίδρασης (µε άλλα λό-
για έχει έναν ιδιαίτερο πρωτογενή ηλεκτρονιοδέκτη µαζί
µε το ειδικό ζεύγος µορίων χλωροφύλλης α σε συνδυασµό
µε άλλες ειδικές πρωτεΐνες). Στο φωτοσύστηµα ΙΙ, η χλω-
ροφύλλη α του κέντρου αντίδρασης είναι γνωστή ως P680,
επειδή εµφανίζει µέγιστη απορρόφηση φωτός στα 680 nm
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� Εικόνα 10.12 Συλλογή φωτονίων από ένα φωτοσύστημα. Όταν
ένα φωτόνιο συναντήσει κάποιο μόριο χρωστικής του συμπλόκου
συλλογής του φωτός, η ενέργειά του μεταφέρεται από μόριο σε μόριο
μέχρι να φθάσει στο σύμπλοκο του κέντρου αντίδρασης. Εκεί, ένα
διεγερμένο ηλεκτρόνιο μεταφέρεται από το ειδικό ζεύγος μορίων της
χλωροφύλλης α στον πρωτογενή ηλεκτρονιοδέκτη.
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(αντιστοιχεί στο ερυθρό τµήµα του φάσµατος). Στο φω-
τοσύστηµα Ι, η χλωροφύλλη α του κέντρου αντίδρασης
ονοµάζεται P700, επειδή έχει µέγιστη απορρόφηση στα
700 nm (αντιστοιχεί στο βαθύ ερυθρό τµήµα του φάσµα-
τος). Οι δύο αυτές χρωστικές, P680 και P700, έχουν σχε-
δόν ταυτόσηµη δοµή (βλ. Εικόνα 10.10). Ωστόσο, ο συν-
δυασµός τους µε διαφορετικές πρωτεΐνες της θυλακοει-
δούς µεµβράνης επηρεάζει την κατανοµή των ηλεκτρο-
νίων στα δύο µόρια και επάγει τις µικρές διαφορές που
εµφανίζουν στις φωτοαπορροφητικές τους ιδιότητες. Ας
δούµε τώρα µε ποιον ακριβώς τρόπο λειτουργούν τα δύο
φωτοσυστήµατα όταν αξιοποιούν την ηλιακή ακτινοβο-
λία για να παραγάγουν ΑΤΡ και NADPH, τα δύο κύρια
προϊόντα των φωτεινών αντιδράσεων.

Μη κυκλική (γραμμική) ροή ηλεκτρονίων

Το φως τροφοδοτεί ενεργειακά τη σύνθεση ΑΤΡ και
NADPH ενεργοποιώντας τα δύο φωτοσυστήµατα της θυ-
λακοειδούς µεµβράνης των χλωροπλαστών. Κλειδί για
τον συγκεκριµένο ενεργειακό µετασχηµατισµό είναι η ροή
ηλεκτρονίων µέσα από τα φωτοσυστήµατα και τα άλλα
ενσωµατωµένα συστατικά της θυλακοειδούς µεµβράνης.
Η συγκεκριµένη ροή ονοµάζεται µη κυκλική (γραµµική)
ροή ηλεκτρονίων και συµβαίνει κατά τη διάρκεια των
φωτεινών αντιδράσεων της φωτοσύνθεσης (Εικόνα
10.13). Οι αριθµοί στο κείµενο που ακολουθεί αντιστοι-
χούν στα αριθµηµένα στάδια της εικόνας.

Ένα φωτόνιο πέφτει σε κάποιο µόριο χρωστικής του
συµπλόκου συλλογής του φωτός, εξαναγκάζοντας
ένα από τα ηλεκτρόνιά της να µετατοπιστεί σε υψη-
λότερη ενεργειακή στάθµη. Τη στιγµή που το ηλε-
κτρόνιο επανέρχεται στη θεµελιώδη κατάσταση, ένα
ηλεκτρόνιο από κάποιο γειτονικό µόριο χρωστικής
µεταβαίνει στη διεγερµένη κατάσταση. Η διαδικα-
σία αυτή συνεχίζεται, µεταδίδοντας ενέργεια από το
ένα µόριο χρωστικής στο επόµενο, µέχρι να φθάσει
στο ζεύγος µορίων της χλωροφύλλης P680, στο
σύµπλοκο του κέντρου αντίδρασης του φωτοσυστή-
µατος ΙΙ. Εκεί διεγείρει ένα ηλεκτρόνιο του χλωρο-
φυλλικού ζεύγους ωθώντας το σε υψηλότερη ενερ-
γειακή στάθµη.

Το εν λόγω ηλεκτρόνιο µεταφέρεται από τη διεγερ-
µένη P680 στον πρωτογενή ηλεκτρονιοδέκτη. Ας
συµφωνήσουµε ότι θα ονοµάζουµε τη µορφή της
P680 από την οποία απουσιάζει ένα ηλεκτρόνιο, ως
P680+.

Κάποιο ένζυµο καταλύει τη διάσπαση ενός µορίου
νερού σε δύο ηλεκτρόνια, δύο ιόντα υδρογόνου και
ένα άτοµο οξυγόνου. Ένα-ένα τα ηλεκτρόνια που
προέρχονται από το νερό τροφοδοτούν το ζεύγος
P680+, αντικαθιστώντας εκείνα που µεταφέρθηκαν
στον πρωτογενή ηλεκτρονιοδέκτη. (Το µόριο της
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P680+ είναι ο ισχυρότερος οξειδωτικός παράγοντας
βιολογικής προέλευσης που γνωρίζουµε. ∆ιαθέτει
ένα ηλεκτρονιακό «κενό» που πρέπει απαραιτήτως
να αναπληρωθεί, κάτι που διευκολύνει σηµαντικά τη
µεταφορά ηλεκτρονίων από το διασπασµένο µόριο
του νερού.) Το άτοµο του οξυγόνου συνδέεται αµέ-
σως µε ένα άτοµο οξυγόνου, από τη διάσπαση κά-
ποιου άλλου µορίου του νερού, και σχηµατίζει Ο2.

Κάθε φωτοδιεγερµένο ηλεκτρόνιο µεταφέρεται από
τον πρωτογενή δέκτη ηλεκτρονίων του PS II στο PS
I µέσω µιας αλυσίδας µεταφοράς ηλεκτρονίων. Τα
επιµέρους συστατικά της αλυσίδας αυτής είναι πα-
ρόµοια µε εκείνα της αλυσίδας µεταφοράς ηλεκτρο-
νίων στην κυτταρική αναπνοή. Η αλυσίδα µεταφο-
ράς ηλεκτρονίων µεταξύ PS II και PS I αποτελείται
από τον φορέα ηλεκτρονίων πλαστοκινόνη (Pq), ένα
σύµπλοκο κυτοχρωµάτων, και µια πρωτεΐνη που
ονοµάζεται πλαστοκυανίνη (Pc).

Η εξώεργη «πτώση» ηλεκτρονίων σε χαµηλότερη
ενεργειακή στάθµη παρέχει την απαιτούµενη ενέρ-
γεια για τη σύνθεση ΑΤΡ. Καθώς τα ηλεκτρόνια διέρ-
χονται από το σύµπλοκο των κυτοχρωµάτων, η άντ-
ληση πρωτονίων δηµιουργεί µια διαβάθµιση πρωτο-
νίων που αξιοποιείται εν συνεχεία από τον µηχανι-
σµό της χηµειώσµωσης.

Εν τω µεταξύ, η ενέργεια του φωτός στο PS I έχει
µεταφερθεί µέσω χρωστικών του συµπλέγµατος
συλλογής φωτός στο σύµπλοκο του κέντρου αντί-
δρασης, όπου προκάλεσε τη διέγερση ενός ηλεκτρο-
νίου του εκεί ζεύγους χλωροφυλλών α (Ρ700). Το
φωτοδιεγερµένο ηλεκτρόνιο µεταφέρθηκε κατόπιν
στον πρωτογενή ηλεκτρονιοδέκτη του PS I, δηµι-
ουργώντας ένα ηλεκτρονιακό «κενό» στην Ρ700,
που µετατρέπεται πλέον σε Ρ700+. Τώρα, η Ρ700+

µπορεί να δράσει ως δέκτης ηλεκτρονίων και να δε-
σµεύσει το ηλεκτρόνιο που φθάνει στο τέρµα της
αλυσίδας µεταφοράς ηλεκτρονίων από το PS IΙ.

Τα φωτοδιεγερµένα ηλεκτρόνια µεταφέρονται, µέ-
σω σειράς οξειδοαναγωγικών αντιδράσεων, από τον
πρωτογενή ηλεκτρονιοδέκτη του PS I στην πρωτεΐ-
νη φερρεδοξίνη (Fd) και από εκεί σε µια δεύτερη
αλυσίδα µεταφοράς ηλεκτρονίων. (Η αλυσίδα αυτή
δεν δηµιουργεί διαβάθµιση πρωτονίων, εποµένως
δεν οδηγεί στη σύνθεση ΑΤΡ.)

Το ένζυµο αναγωγάση του NADP+ καταλύει τη µε-
ταφορά ηλεκτρονίων από τη φερρεδοξίνη στο µόριο
του NADP+. Απαιτούνται δύο ηλεκτρόνια για την
αναγωγή του NADP+ σε NADPΗ. Επειδή το µόριο
αυτό βρίσκεται σε υψηλότερη ενεργειακή στάθµη
συγκριτικά µε το νερό, τα ηλεκτρόνιά του µπορούν
να χρησιµοποιηθούν ευκολότερα στις αντιδράσεις
του κύκλου του Calvin απ’ ό,τι εκείνα των µορίων
του νερού.

8

7

6

5

4
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Όσο περίπλοκο κι αν είναι εκ πρώτης όψεως το διάγραµ-
µα της Εικόνας 10.13, ας κρατήσουµε στον νου µας την
αλληλουχία των επιµέρους φωτοσυνθετικών λειτουργιών.
Οι φωτεινές αντιδράσεις χρησιµοποιούν την ενέργεια του
φωτός για να παράγουν ΑΤΡ και NADPH. Τα µόρια αυτά
παρέχουν, αντίστοιχα, τη χηµική ενέργεια και την αναγω-
γική ισχύ που απαιτούν οι αντιδράσεις σύνθεσης υδαταν-
θράκων στον κύκλο του Calvin. Στην Εικόνα 10.14 πα-
ρουσιάζεται ένα µηχανικό ανάλογο των ενεργειακών µε-
ταβολών των ηλεκτρονίων, καθώς αυτά ρέουν µέσω των
φωτεινών αντιδράσεων.

Κυκλική ροή ηλεκτρονίων

Σε συγκεκριµένες περιστάσεις, υπάρχει ενδεχόµενο τα
φωτοδιεγερµένα ηλεκτρόνια να ακολουθήσουν µια εναλ-
λακτική διαδροµή, την αποκαλούµενη κυκλική ροή ηλε-
κτρονίων, η οποία χρησιµοποιεί µόνο το φωτοσύστηµα Ι
χωρίς καµία ανάµειξη του φωτοσυστήµατος ΙΙ. Όπως
µπορούµε να δούµε στην Εικόνα 10.15, η κυκλική ροή
είναι στην ουσία ένα βραχυκύκλωµα: Αντί να µετατοπι-
στούν τα ηλεκτρόνια από τη φερρεδοξίνη στην αναγωγά-
ση του NADP+, επανέρχονται στο σύµπλοκο των κυτο-
χρωµάτων και από εκεί σε µια χλωροφύλλη Ρ700 του
συµπλόκου του κέντρου αντίδρασης στο PS I. Σε αυτή τη
διαδροµή των ηλεκτρονίων δεν παράγεται NADPH και
δεν απελευθερώνεται οξυγόνο. Με την κυκλική ροή,
ωστόσο, παράγεται ΑΤΡ.
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Ορισµένες οµάδες φωτοσυνθετικών βακτηρίων που
ζουν σήµερα γνωρίζουµε ότι διαθέτουν φωτοσύστηµα Ι,
αλλά όχι και φωτοσύστηµα ΙΙ. Σε αυτά τα είδη, που περι-
λαµβάνουν τα πορφυρά θειοβακτήρια της Εικόνας 10.2ε,
η κυκλική ροή των ηλεκτρονίων είναι η µόνη φωτοσυν-
θετική µέθοδος παραγωγής ΑΤΡ. Πιστεύεται ότι οι συγκε-
κριµένες βακτηριακές οµάδες είναι απόγονοι των αρχέγο-
νων βακτηρίων όπου πρωτοεµφανίστηκε, µε µια τέτοια
µορφή κυκλικής ροής ηλεκτρονίων, η διεργασία της φω-
τοσύνθεσης.
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� Εικόνα 10.14 Μηχανικό ανάλογο των φωτεινών αντιδράσεων.

� Εικόνα 10.13 Παραγωγή ΑΤΡ και NADPH από τη
γραμμική ροή ηλεκτρονίων κατά τις φωτεινές
αντιδράσεις. Τα κίτρινα βέλη δείχνουν τη φωτοεπαγόμενη
ροή ηλεκτρονίων από το νερό στο NADPΗ.
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Κυκλική ροή ηλεκτρονίων εµφανίζεται, πάντως, και
σε φωτοσυνθετικά είδη που διαθέτουν και τα δύο φωτο-
συστήµατα. Τέτοια είδη είναι ορισµένοι προκαρυώτες,
όπως τα κυανοβακτήρια της Εικόνας 10.2δ, καθώς και όλα
τα ευκαρυωτικά φωτοσυνθετικά είδη που έχουν (µέχρι σή-
µερα) ελεγχθεί ως προς αυτή την ιδιότητα. Η κυκλική ροή
ηλεκτρονίων αποτελεί µάλλον –σε κάποιον βαθµό– ένα
«εξελικτικό κατάλοιπο», όµως είναι φανερό ότι για τους
οργανισµούς που τη διαθέτουν παίζει έναν, τουλάχιστον,
ευεργετικό ρόλο. Φυτά που λόγω µεταλλάξεων δεν µπο-
ρούν να επιτελέσουν την κυκλική ροή των ηλεκτρονίων,
µπορούν να αναπτυχθούν καλά σε χαµηλό φως, αλλά όχι
και σε συνθήκες έντονου φωτισµού. Αυτό υποδηλώνει ότι
η κυκλική ροή ηλεκτρονίων µπορεί να έχει φωτοπροστα-
τευτικό ρόλο, προφυλάσσοντας τα φυτά από φωτοεπαγό-
µενες βλάβες. Λίγο παρακάτω στο κεφάλαιο αυτό, θα γνω-
ρίσουµε περισσότερα για την κυκλική ροή των ηλεκτρο-
νίων, αφού σχετίζεται µε µια ιδιαίτερη φωτοσυνθετική
προσαρµογή ορισµένων φυτών (βλ. Τµήµα 10.4).

Με όποιον τρόπο κι αν ρέουν τα ηλεκτρόνια πάντως
(είτε µη κυκλικά είτε κυκλικά), ο µηχανισµός παραγωγής
ΑΤΡ παραµένει ίδιος. Πριν αρχίσουµε λοιπόν να εξετά-
ζουµε τον κύκλο του Calvin, ας προχωρήσουµε σε µια
σύντοµη ανασκόπηση του µηχανισµού της χηµειώσµω-
σης, για να ξαναθυµηθούµε πώς συζευγνύονται, µέσω των
βιολογικών µεµβρανών, οι οξειδοαναγωγικές αντιδράσεις
µε τη σύνθεση της ΑΤΡ.

Σύγκριση της χημειώσμωσης
στους χλωροπλάστες και στα μιτοχόνδρια

Οι χλωροπλάστες και τα µιτοχόνδρια παράγουν ΑΤΡ µε
τον ίδιο βασικό µηχανισµό, τη χηµειώσµωση. Πρώτο κοµ-
βικό στοιχείο του µηχανισµού είναι η αλυσίδα µεταφοράς
ηλεκτρονίων που υπάρχει ενσωµατωµένη στη µεµβράνη
και αντλεί πρωτόνια από τη µία πλευρά της µεµβράνης
στην άλλη, ενόσω µεταφέρει ηλεκτρόνια µέσω σειράς φο-
ρέων οι οποίοι γίνονται ολοένα και πιο ηλεκτραρνητικοί.
Με αυτό τον τρόπο, η αλυσίδα µεταφοράς ηλεκτρονίων
µετατρέπει το οξειδοαναγωγικό δυναµικό σε πρωτονιε-
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γερτική δύναµη, δηλαδή στη δυναµική ενέργεια που απο-
θηκεύεται ως διαβάθµιση Η+ εκατέρωθεν της µεµβράνης.
Ενσωµατωµένο στην ίδια µεµβράνη είναι και το σύµπλο-
κο της συνθάσης της ΑΤΡ, που συζευγνύει τη διάχυση των
ιόντων υδρογόνου (σύµφωνα µε τη διαβάθµιση της συγ-
κέντρωσής τους µεταξύ των δύο πλευρών της µεµβράνης)
µε τη φωσφορυλίωση της ADP. Ορισµένοι πρωτεϊνικοί φο-
ρείς ηλεκτρονίων, όπως οι σιδηροφόρες πρωτεΐνες των κυ-
τοχρωµάτων, µοιάζουν πάρα πολύ στους χλωροπλάστες
και στα µιτοχόνδρια. Τα σύµπλοκα της συνθάσης της ΑΤΡ

ATP
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� Εικόνα 10.16 Σύγκριση της χημειώσμωσης στα μιτοχόνδρια και
στους χλωροπλάστες. Και τα δύο οργανίδια διαθέτουν αλυσίδες
μεταφοράς ηλεκτρονίων που αντλούν πρωτόνια (Η+) από την πλευρά
της μεμβράνης με χαμηλή συγκέντρωση Η+ (ανοιχτό γκρίζο) προς την
πλευρά με υψηλή συγκέντρωση Η+ (σκούρο γκρίζο). Κατόπιν, τα
πρωτόνια διαχέονται σύμφωνα με τη διαβάθμιση της συγκέντρωσής
τους και ξαναπερνούν από τη μεμβράνη. Επειδή όμως σε αυτή την
πορεία κινούνται μέσω της διόδου που τους παρέχει η συνθάση της ΑΤΡ,
θέτουν σε κίνηση τον μηχανισμό σύνθεσης ΑΤΡ.
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� Εικόνα 10.15 Κυκλική ροή
ηλεκτρονίων. Τα φωτοδιεγερμένα
ηλεκτρόνια του PS Ι ενίοτε εκτρέπονται από
τη φερρεδοξίνη (Fd) προς το σύμπλοκο των
κυτοχρωμάτων και την πλαστοκυανίνη (Pc),
απ’ όπου επανέρχονται στη χλωροφύλλη.
Αυτή η ηλεκτρονιακή εκτροπή ενισχύει την
παραγωγή ΑΤΡ (μέσω της χημειώσμωσης),
αλλά μειώνει την παραγωγή NADPH. Στην
εικόνα έχουν συμπεριληφθεί για λόγους
σύγκρισης τόσο η κυκλική όσο και η μη
κυκλική (γραμμική) ροή ηλεκτρονίων (γκρίζο
χρώμα). Τα δύο μόρια φερρεδοξίνης (το ένα
με γκρίζο χρώμα) είναι στην πραγματικότητα
ένα και το αυτό, και συγκεκριμένα ο τελικός
φορέας ηλεκτρονίων στην αλυσίδα
μεταφοράς ηλεκτρονίων του PS Ι.
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στα δύο οργανίδια µοιάζουν επίσης πάρα πολύ µεταξύ
τους. Υπάρχουν όµως και αξιοσηµείωτες διαφορές ανά-
µεσα στην οξειδωτική φωσφορυλίωση των µιτοχονδρίων
και τη φωτοφωσφορυλίωση των χλωροπλαστών. Στα µι-
τοχόνδρια, τα ηλεκτρόνια υψηλής ενέργειας που ρέουν κα-
τά µήκος της αλυσίδας µεταφοράς προέρχονται από ορ-
γανικά µόρια (που έτσι οξειδώνονται), ενώ στους χλωρο-
πλάστες πηγή των ηλεκτρονίων είναι το νερό. Οι χλωρο-
πλάστες δεν χρειάζονται τροφικά µόρια για να παραγά-
γουν ΑΤΡ, αφού έχουν την ικανότητα αρχικά να παγι-
δεύουν την ενέργεια του φωτός και κατόπιν να την εκµε-
ταλλεύονται για να οδηγήσουν τα ηλεκτρόνια από το νε-
ρό στην κορυφή της αλυσίδας µεταφοράς. Κοντολογίς,
ενώ τα µιτοχόνδρια χρησιµοποιούν τη χηµειώσµωση για
να µεταφέρουν τη χηµική ενέργεια των τροφικών µορίων
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� Εικόνα 10.17 Φωτεινές αντιδράσεις και
χημειώσμωση: οργάνωση της θυλακοειδούς
μεμβράνης. Το διάγραμμα παρουσιάζει το
μοντέλο που δεχόμαστε σήμερα για την οργά-
νωση της θυλακοειδούς μεμβράνης. Τα κίτρινα
βέλη δείχνουν τη μη κυκλική (γραμμική) ροή
των ηλεκτρονίων, όπως παρουσιάστηκε στην
Εικόνα 10.13. Καθώς τα ηλεκτρόνια μεταπη-
δούν από φορέα σε φορέα κατά τη διάρκεια
των οξειδοαναγωγικών αντιδράσεων, τα ιόντα
υδρογόνου απομακρύνονται από το στρώμα
και αποθηκεύονται στον θυλακοειδή χώρο. Η
συσσώρευση αυτή δημιουργεί μια διαβάθμιση

Η+ που αποθηκεύει ενέργεια υπό τη μορφή
πρωτονιεγερτικής δύναμης ανάμεσα στις δύο
πλευρές της θυλακοειδούς μεμβράνης. Τρία
τουλάχιστον είναι τα στάδια των φωτεινών αν-
τιδράσεων που συνεισφέρουν στον σχηματι-
σμό της διαβάθμισης πρωτονίων: Η διά-
σπαση του νερού από το φωτοσύστημα Ι, στην
πλευρά της μεμβράνης προς τον θυλακοειδή
χώρο. Κατά τη μεταφορά των ηλεκτρονίων
μέσω της πλαστοκινόνης (Pq) στο σύμπλοκο
των κυτοχρωμάτων, τα πρωτόνια μετατοπίζον-
ται μέσω της μεμβράνης στον θυλακοειδή χώ-
ρο. Τα ιόντα υδρογόνου απομακρύνονται

από το στρώμα κατά την πρόσληψή τους από
το NADP+. Παρατηρήστε με ποιον τρόπο αντ-
λούνται τα ιόντα υδρογόνου από το στρώμα
στον θυλακοειδή χώρο (βλ. και Εικόνα 10.16).
Η διάχυση των ιόντων Η+ (σύμφωνα με τη δια-
βάθμιση της συγκέντρωσής τους) από τον θυ-
λακοειδή χώρο πίσω στο στρώμα συνιστά την
κινητήρια δύναμη για τη λειτουργία της συνθά-
σης της ΑΤΡ. Η ενέργεια που απελευθερώνεται
από τις φωτεινές αντιδράσεις αποθηκεύεται
στα μόρια των ΑΤΡ και NADPH και, μέσω αυ-
τών, μεταφέρεται στον κύκλο του Calvin για να
χρησιμοποιηθεί στη σύνθεση υδατανθράκων.3

2

1

στην ΑΤΡ, οι χλωροπλάστες µετατρέπουν την ενέργεια του
φωτός στη χηµική ενέργεια της ΑΤΡ.

Η χωρική οργάνωση της χηµειώσµωσης στους χλωρο-
πλάστες και στα µιτοχόνδρια εµφανίζει µικρές διαφορές,
αλλά και εξίσου ευδιάκριτες οµοιότητες (Εικόνα 10.16).
Η εσωτερική µεµβράνη του µιτοχονδρίου αντλεί πρωτόνια
από τη θεµέλια ουσία προς τον µεσοµεµβρανικό χώρο, ο
οποίος µπορεί στη συνέχεια να δράσει ως δεξαµενή Η+. Η
θυλακοειδής µεµβράνη του χλωροπλάστη αντλεί πρωτό-
νια από το στρώµα στον θυλακοειδή χώρο (δηλαδή στον
χώρο που λειτουργεί ως δεξαµενή). Για να κατανοήσουµε
την οµοιότητα των δύο διατάξεων, ας υποθέσουµε ότι οι
µιτοχονδριακές ακρολοφίες αποκόπτονται από την εσω-
τερική µεµβράνη των µιτοχονδρίων και σχηµατίζουν σά-
κους που αρχίζουν να αιωρούνται µέσα στη θεµέλια ου-
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σία. Τώρα είναι πιο εύκολο να αντιληφθούµε την οµοι-
ότητα ανάµεσα στον θυλακοειδή χώρο των χλωροπλα-
στών και στον µεσοµεµβρανικό χώρο των µιτοχονδρίων.
Ό,τι είναι η θεµέλια ουσία στα µιτοχόνδρια, είναι το στρώ-
µα στους χλωροπλάστες. Στο µιτοχόνδριο, τα πρωτόνια
διαχέονται –ακολουθώντας τη διαβάθµιση της συγκέν-
τρωσής τους– από τον µεσοµεµβρανικό χώρο στη θεµέ-
λια ουσία, διαµέσου της συνθάσης της ΑΤΡ, συνθέτοντας
κατά συνέπεια ΑΤΡ. Στον χλωροπλάστη, η ΑΤΡ συντίθεται
καθώς τα ιόντα υδρογόνου διαχέονται από τον θυλακοει-
δή χώρο πίσω στο στρώµα µέσω των συµπλόκων της συν-
θάσης της ΑΤΡ, των οποίων τα καταλυτικά κέντρα βρί-
σκονται στην πλευρά της µεµβράνης που είναι στραµµέ-
νη προς το στρώµα. Εποµένως, η ΑΤΡ σχηµατίζεται στο
στρώµα, όπου και συνεισφέρει ενεργειακά στη σύνθεση
των σακχάρων που παράγονται κατά τον κύκλο του Cal-
vin (Εικόνα 10.17, σελ. 241).

Η διαβάθµιση πρωτονίων (Η+), ή διαβάθµιση pH, ανά-
µεσα στις δύο πλευρές της θυλακοειδούς µεµβράνης έχει
καθοριστική σηµασία. Αν, χρησιµοποιώντας κατάλληλη
πειραµατική διάταξη, φωτίσουµε αποµονωµένους χλωρο-
πλάστες, το pH στον θυλακοειδή χώρο πέφτει γύρω στο 5
(η συγκέντρωση Η+ αυξάνεται), ενώ το pH στο στρώµα
ανεβαίνει γύρω στο 8 (η συγκέντρωση Η+ µειώνεται). Αυ-
τή η διαφορά των 3 περίπου µονάδων pH αντιστοιχεί σε
διαφορά συγκέντρωσης των Η+ κατά χίλιες φορές. Αν στο
ίδιο πείραµα διακόψουµε τον φωτισµό, η διαβάθµιση του
pH εξανεµίζεται, αλλά επανέρχεται τάχιστα αν ανάψουµε
πάλι το φως. Πειραµατικά αποτελέσµατα αυτού του εί-
δους αποτέλεσαν ισχυρά επιχειρήµατα υπέρ του µοντέλου
της χηµειώσµωσης.

Με βάση τις µελέτες διαφόρων εργαστηρίων, το µον-
τέλο που δεχόµαστε σήµερα όσον αφορά την οργάνωση
του µηχανισµού των φωτεινών αντιδράσεων στη θυλα-
κοειδή µεµβράνη παρουσιάζεται στην Εικόνα 17. ∆εν πρέ-
πει να ξεχνάµε ότι κάθε µόριο και µοριακό σύµπλοκο της
εικόνας αυτής υπάρχει σε πάρα πολλά αντίτυπα σε κάθε
θυλακοειδές. Παρατηρήστε επίσης ότι τόσο το NADPH
όσο και η ΑΤΡ παράγονται στην πλευρά της µεµβράνης
που είναι στραµµένη προς το στρώµα, όπου λαµβάνει χώ-
ρα ο κύκλος του Calvin.

Ας συνοψίσουµε τώρα τα γεγονότα των φωτεινών αν-
τιδράσεων. Η ροή των ηλεκτρονίων αφαιρεί ηλεκτρόνια
από το νερό, όπου βρίσκονται σε κατάσταση χαµηλής δυ-
ναµικής ενέργειας, και τα µεταφέρει στο NADPH, όπου
αποθηκεύονται σε κατάσταση υψηλής δυναµικής ενέρ-
γειας. Κατά τη µεταφορά αυτή, το φωτοεπαγόµενο ρεύµα
ηλεκτρονίων παράγει ταυτοχρόνως ΑΤΡ. Έτσι, η ενσω-
µατωµένη φωτοσυνθετική συσκευή της θυλακοειδούς
µεµβράνης µετατρέπει την ενέργεια του φωτός σε χηµική
ενέργεια, η οποία αποθηκεύεται στα µόρια των ΑΤΡ και
NADPH. (Το οξυγόνο είναι ένα απλό παραπροϊόν της
φωτοσυνθετικής διεργασίας.) Ας δούµε τώρα µε ποιον
τρόπο ο κύκλος του Calvin χρησιµοποιεί τα προϊόντα των
φωτεινών αντιδράσεων για να συνθέσει σάκχαρα από το
CO2.
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Ε Λ Ε Γ Χ Ο Σ Ε Ν Ν Ο Ι Ω Ν 10.2
1. Ποιο από τα χρώµατα του φωτός είναι εκείνο µε τη

µικρότερη αποτελεσµατικότητα στη λειτουργία της
φωτοσύνθεσης; Εξηγήστε.

2. Συγκριτικά µε τον φωτισµό ενός ακέραιου χλωρο-
πλάστη, ο φωτισµός ενός διαλύµατος αποµονωµένης
χλωροφύλλης απελευθερώνει περισσότερη θερµό-
τητα και παράγει λιγότερο φθορισµό. Εξηγήστε.

3. Ποιος είναι ο αρχικός δότης ηλεκτρονίων στις φω-
τεινές αντιδράσεις; Πού καταλήγουν αυτά;

4. Στο πλαίσιο πειράµατος,
τοποθετούµε αποµονωµένους χλωροπλάστες σε ένα
διάλυµα που περιέχει τα κατάλληλα συστατικά και
διαπιστώνουµε ότι οι χλωροπλάστες αρχίζουν να
συνθέτουν ΑΤΡ. Προβλέψτε τι θα συµβεί στην ταχύ-
τητα της σύνθεσης ΑΤΡ, αν στο διάλυµα προσθέ-
σουµε µια ένωση που καθιστά τις µεµβράνες πλή-
ρως διαπερατές στα ιόντα υδρογόνου.
Για προτεινόµενες απαντήσεις, βλ. Παράρτηµα Α.

ΤΙ ΘΑ ΓΙΝΟΤΑΝ ΑΝ...;

Τ Μ Η Μ Α 10.3

Ο κύκλος του Calvin µετατρέπει
CO2 σε σάκχαρα χρησιµοποιώντας
την ενέργεια των ΑΤΡ και NADPH

Ο κύκλος του Calvin µοιάζει µε τον κύκλο του κιτρικού
οξέος ως προς το ότι το αρχικό υλικό αναγεννάται µετά την
είσοδο και έξοδο των αντίστοιχων µορίων. Ο κύκλος του
κιτρικού οξέος, όµως, είναι ένας καταβολικός κύκλος που
οξειδώνει τη γλυκόζη χρησιµοποιώντας την προκύπτουσα
ενέργεια για να συνθέσει ΑΤΡ, ενώ ο κύκλος του Calvin εί-
ναι ένας αναβολικός κύκλος στον οποίο καταναλώνεται
ενέργεια για να συντεθούν υδατάνθρακες από µικρότερα
µόρια. Ο άνθρακας εισέρχεται στον κύκλο του Calvin υπό
τη µορφή CO2 και εξέρχεται υπό τη µορφή σακχάρου. Ο
κύκλος χρησιµοποιεί την ενέργεια της ΑΤΡ και την αναγω-
γική ισχύ του NADPH για να προσθέσει ηλεκτρόνια υψη-
λής ενεργειακής στάθµης στα παραγόµενα σάκχαρα.

Ο υδατάνθρακας που παράγεται άµεσα από τον κύκλο
του Calvin δεν είναι η γλυκόζη, αλλά ένα σάκχαρο τριών
ατόµων άνθρακα που ονοµάζεται 3-φωσφορική γλυκε-
ραλδεΰδη (G3P). Αυτό σηµαίνει ότι για την καθαρή σύν-
θεση ενός µορίου G3P χρειάζεται η δέσµευση τριών µο-
ρίων CO2, εποµένως ο κύκλος πρέπει να εκτελεστεί τρεις
φορές. (Υπενθυµίζεται ότι ο όρος «δέσµευση του άνθρα-
κα» σηµαίνει την αρχική ενσωµάτωση του CO2 σε κάποιο
οργανικό υλικό.) Έτσι, καθώς ακολουθούµε τις διάφορες
επιµέρους αντιδράσεις του κύκλου πρέπει να έχουµε κατά
νου ότι ουσιαστικά παρακολουθούµε την πορεία τριών µο-
ρίων CO2. Η Εικόνα 10.18 χωρίζει τον κύκλο του Calvin
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σε τρεις φάσεις: τη δέσµευση του άνθρακα, την αναγωγή
του µορίου που δέχεται το CO2 και, τέλος, την αναγέννη-
ση αυτού του µορίου.

Φάση 1: ∆έσµευση του άνθρακα. Ο κύκλος του Calvin
ενσωµατώνει τα µόρια του CO2 ένα-ένα. Κάθε µόριο
CO2 προσδένεται σε ένα σάκχαρο πέντε ατόµων άν-
θρακα, τη διφωσφορική ριβουλόζη (RuBP). Το ένζυ-
µο που καταλύει αυτό το αρχικό βήµα είναι η καρβο-
ξυλάση της RuBP, συντετµηµένα rubisco. (Είναι η
αφθονότερη πρωτεΐνη στους χλωροπλάστες, ενδεχο-
µένως και η αφθονότερη στη Γη.) Το προϊόν της αντί-
δρασης, µια ενδιάµεση ένωση µε έξη άτοµα άνθρακα,
είναι τόσο ασταθές, ώστε διασπάται αµέσως στη µέση
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σχηµατίζοντας δύο µόρια 3-φωσφογλυκερικού οξέος
(για κάθε δεσµευµένο CO2).

Φάση 2: Αναγωγή. Κάθε µόριο 3-φωσφογλυκερικού οξέ-
ος αποκτά µία επιπλέον φωσφορική οµάδα από την
ΑΤΡ και µετατρέπεται σε 1,3-διφωσφογλυκερικό οξύ.
Στη συνέχεια, το NADPH παραχωρεί ένα ζεύγος ηλε-
κτρονίων και ανάγει το 1,3-διφωσφογλυκερικό (που
ταυτόχρονα χάνει µία φωσφορική οµάδα) σε G3P. Πιο
συγκεκριµένα, τα ηλεκτρόνια από το NADPH ανάγουν
την καρβοξυλοµάδα του 1,3-διφωσφογλυκερικού στην
αλδεϋδοµάδα της G3P, αυξάνοντας τη δυναµική ενέρ-
γεια που περιέχει το µόριο αυτό. Η G3P είναι ένα σάκ-
χαρο, και µάλιστα το ίδιο σάκχαρο τριών ατόµων άν-
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� Εικόνα 10.18 Ο κύκλος του Calvin. Το
διάγραμμα δείχνει τη διαδρομή των ατόμων
άνθρακα (γκρίζες σφαίρες) μέσα στον κύκλο
του Calvin. Οι τρεις φάσεις του κύκλου
αντιστοιχούν στις τρεις φάσεις που
αναλύονται στο κείμενο. Τελικά, για κάθε τρία
μόρια CO2 που εισέρχονται στον κύκλο
παράγεται ένα μόριο 3-φωσφορικής

γλυκεραλδεΰδης, δηλαδή ένα σάκχαρο με
τρία άτομα άνθρακα. Οι φωτεινές
αντιδράσεις διατηρούν σε κίνηση τον κύκλο
του Calvin με το να αναγεννούν διαρκώς ΑΤΡ
και NADPΗ.

Ξανασχεδιάστε τον
κύκλο του Calvin χρησιμοποιώντας αριθμούς,

αντί για γκρίζες σφαίρες, για να συμβολίσετε
το ισοζύγιο των ατόμων του άνθρακα. Κάντε
τους απαραίτητους πολλαπλασιασμούς σε
κάθε στάδιο του κύκλου για να βεβαιωθείτε
ότι δεν έχετε ξεχάσει κάποιο άτομο άνθρακα.
Με ποια μορφή εισέρχονται στον κύκλο τα
άτομα του άνθρακα και με ποια μορφή τον
εγκαταλείπουν;

ΣΧΕΔΙΑΣΤΕ!
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θρακα που σχηµατίζεται κατά τη διάρκεια της γλυκό-
λυσης από τη διάσπαση της γλυκόζης (βλ. Εικόνα 9.9).
Παρατηρήστε ότι σε κάθε τρία µόρια CO2 της Εικόνας
10.18 αντιστοιχούν έξι µόρια G3P. Ωστόσο, από αυτά
τα έξη σάκχαρα τριών ατόµων άνθρακα µόνο ένα µπο-
ρεί να θεωρηθεί ως καθαρό κέρδος σε υδατάνθρακα. Ο
κύκλος ξεκίνησε µε 3 υδατάνθρακες των 5 ατόµων άν-
θρακα, οι οποίοι περιείχαν συνολικά 15 άτοµα άνθρα-
κα. Τώρα έχουν δηµιουργηθεί 6 µόρια G3P µε συνολι-
κή περιεκτικότητα 18 ατόµων άνθρακα. Ένα από αυτά
τα 6 εγκαταλείπει τον κύκλο, για να χρησιµοποιηθεί
από το φυτικό κύτταρο, αλλά τα υπόλοιπα 5 πρέπει να
υποστούν όλες τις απαραίτητες µετατροπές ώστε να
αναγεννηθούν τα τρία µόρια της RuBP.

Φάση 3: Αναγέννηση µορίου-δέκτη του CO2 (RuBP).
Στα τελευταία βήµατα του κύκλου του Calvin αναδια-
τάσσονται, µέσω µιας σύνθετης σειράς αντιδράσεων,
οι ανθρακικοί σκελετοί των πέντε µορίων G3P, έτσι
ώστε να προκύψουν τρία µόρια RuBP. Για να επιτευχ-
θεί αυτό, ο κύκλος χρειάζεται να δαπανήσει τρία ακό-
µη µόρια ΑΤΡ. Μετά από αυτά τα βήµατα, η RuBP εί-
ναι και πάλι σε θέση να δεχθεί CO2 και ο κύκλος µπο-
ρεί να συνεχιστεί.

Η συνολική δαπάνη για την καθαρή σύνθεση ενός µο-
ρίου G3P στον κύκλο του Calvin είναι εννέα µόρια ΑΤΡ
και έξη µόρια NADPH. Τα ΑΤΡ και NADPH αναγεννών-
ται στις φωτεινές αντιδράσεις. Το µόριο της G3P που εγ-
καταλείπει τον κύκλο του Calvin αποτελεί την πρώτη ύλη
διαφόρων µεταβολικών οδών, από τις οποίες θα συντε-
θούν οργανικές ενώσεις, όπως η γλυκόζη και άλλοι υδα-
τάνθρακες. Κανένα από τα δύο φωτοσυνθετικά στάδια
(ούτε οι φωτεινές αντιδράσεις ούτε ο κύκλος του Calvin)
δεν µπορεί από µόνο του να παραγάγει σάκχαρα από CO2.
Η φωτοσύνθεση είναι µια ιδιότητα που µπορεί να εµφα-
νιστεί µόνο στον ακέραιο χλωροπλάστη, γιατί µόνο τότε
µπορούν τα δύο φωτοσυνθετικά στάδια να συνυπάρξουν
και να αλληλοσυµπληρωθούν.
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Τ Μ Η Μ Α 10.4

Στις θερµές και ξηρές περιοχές
έχουν αναπτυχθεί εναλλακτικοί
µηχανισµοί δέσµευσης του
διοξειδίου του άνθρακα

Από τότε που τα φυτά εποίκησαν τη στεριά, εδώ και 475
περίπου εκατοµµύρια χρόνια, διεξάγουν έναν διαρκή αγώ-
να προσαρµογής στους περιορισµούς της χερσαίας ζωής,
και ειδικά στο πρόβληµα της αφυδάτωσης. Στα Κεφάλαια
29 και 36 θα γνωρίσουµε τις ανατοµικές προσαρµογές που
έχουν αναπτύξει για να µειώσουν τις υδατικές τους απώ-
λειες. Εδώ θα ασχοληθούµε µε τις µεταβολικές προσαρ-
µογές των φυτών. Τις περισσότερες φορές, οι λύσεις που
βρίσκουν οι οργανισµοί για τα διάφορα προβλήµατά τους
είναι κατ’ ουσίαν συµβιβασµοί. Σηµαντικό παράδειγµα
αποτελεί ο συµβιβασµός ανάµεσα στην ανάγκη ενός φυ-
τού να φωτοσυνθέσει και στην παράλληλη ανάγκη του να
προφυλαχθεί από την υπερβολική απώλεια νερού. Το CO2
που απαιτείται στη φωτοσύνθεση εισέρχεται στα φύλλα
από τα στόµατα, τους ειδικούς πόρους που βρίσκονται διά-
σπαρτοι στην επιφάνεια των φύλλων (βλ. Εικόνα 10.3).
Ταυτόχρονα, όµως, τα στόµατα είναι και η κύρια οδός της
διαπνοής, δηλαδή της απώλειας νερού από τα φύλλα λόγω
του φαινοµένου της εξάτµισης. Όταν οι ηµέρες είναι ζε-
στές και ξηρές, τα περισσότερα φυτά αντιδρούν µε το να
κλείνουν τα στόµατα των φύλλων, προκειµένου να διατη-
ρήσουν το υδατικό τους περιεχόµενο. Η απόκριση αυτή,
όµως, µειώνει την απόδοση της φωτοσύνθεσης, διότι πε-
ριορίζει την παροχή CO2 στα φωτοσυνθετικά κύτταρα.
Ακόµη και όταν τα στόµατα είναι απλώς µισόκλειστα, η
συγκέντρωση CO2 στα διαµερίσµατα αέρος του εσωτερι-
κού των φύλλων αρχίζει να µειώνεται, ενώ η συγκέντρω-
ση του O2 που απελευθερώνεται από τις φωτεινές αντι-
δράσεις αρχίζει να αυξάνεται. Οι συνθήκες αυτές στο εσω-
τερικό των φύλλων ευνοούν µια «σπάταλη» διεργασία που
ονοµάζεται φωτοαναπνοή.

Φωτοαναπνοή: Ένα εξελικτικό κατάλοιπο;

Στα περισσότερα φυτά, η αρχική δέσµευση του άνθρακα
γίνεται από τη rubisco, το ένζυµο του κύκλου του Calvin
που προσθέτει CO2 στη διφωσφορική ριβουλόζη. Τα φυτά
αυτού του είδους ονοµάζονται φυτά C3, επειδή η πρώτη
οργανική ένωση που παράγεται από τη δέσµευση του άν-
θρακα είναι µια ένωση µε τρία άτοµα άνθρακα, το 3-φω-
σφογλυκερικό οξύ (βλ. Εικόνα 10.18). Φυτά C3 είναι, επί
παραδείγµατι, ορισµένα φυτά µεγάλης γεωργικής σηµα-
σίας, όπως το ρύζι, το σιτάρι και η σόγια. Τις θερµές και
ξηρές ηµέρες, τα φυτά C3 κλείνουν τα στόµατά τους και η
παραγωγή σακχάρων µειώνεται, επειδή µειώνεται αντί-
στοιχα η τροφοδοσία του κύκλου του Calvin µε CO2. Επι-

Ε Λ Ε Γ Χ Ο Σ Ε Ν Ν Ο Ι Ω Ν 10.3
1. Κατά τη σύνθεση ενός µορίου γλυκόζης, ο κύκλος

του Calvin χρησιµοποιεί _________ µόρια CΟ2,
_________ µόρια ΑΤΡ και _________ µόρια
NADPH.

2. Ο µεγάλος αριθµός µορίων ΑΤΡ και ΝΑDPΗ που
χρησιµοποιούνται κατά τον κύκλο του Calvin είναι
αντίστοιχος µε τη µεγάλη αξία της γλυκόζης ως πη-
γής ενέργειας; Εξηγήστε.

3. Εξηγήστε γιατί τα δηλητή-
ρια που αναστέλλουν κάποιο από τα ένζυµα του κύ-
κλου του Calvin αναστέλλουν τελικά και τις φωτει-
νές αντιδράσεις.
Για προτεινόµενες απαντήσεις, βλ. Παράρτηµα Α.

ΤΙ ΘΑ ΓΙΝΟΤΑΝ ΑΝ...;
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πλέον, η rubisco αρχίζει να δεσµεύει O2 αντί για CO2. Όσο
αραιώνει το CO2 στο εσωτερικό των φύλλων, η rubisco
τροφοδοτεί τον κύκλο του Calvin µε ολοένα και περισσό-
τερο O2 αντί για CO2. Το προϊόν που σχηµατίζεται δια-
σπάται γρήγορα και εκείνο που τελικά βγαίνει από τον
χλωροπλάστη είναι µια ένωση µε δύο µόνο άτοµα άνθρα-
κα. Η ένωση αυτή διασπάται από τα υπεροξεισώµατα και
τα µιτοχόνδρια, απελευθερώνοντας CO2. Η παραπάνω
διεργασία ονοµάζεται φωτοαναπνοή, αφ’ ενός επειδή
συµβαίνει µόνο παρουσία φωτός και αφ’ ετέρου επειδή
παράγει CO2 καταναλώνοντας O2 (αναπνοή). Αντίθετα µε
τη φυσιολογική κυτταρική αναπνοή, η φωτοαναπνοή όχι
µόνο δεν παράγει, αλλά καταναλώνει ΑΤΡ. Επίσης, σε αν-
τιδιαστολή µε τη συνήθη φωτοσυνθετική λειτουργία, η
φωτοαναπνοή δεν παράγει σάκχαρα. Για την ακρίβεια, µά-
λιστα, η φωτοαναπνοή µειώνει τη φωτοσυνθετική απόδο-
ση, διότι αφαιρεί οργανική ύλη από τον κύκλο του Cal-
vin, καθώς απελευθερώνει εκείνο το CO2 που κανονικά θα
έπρεπε να δεσµεύει.

Προκύπτει λοιπόν το εξής ερώτηµα: πώς εξηγείται η
παρουσία µιας µεταβολικής διεργασίας που φαίνεται να
είναι τόσο αντιπαραγωγική για τα φυτά; Σύµφωνα µε µια
από τις πρώτες υποθέσεις που διατυπώθηκαν σχετικά, η
φωτοαναπνοή δεν είναι τίποτε άλλο παρά ένα εξελικτικό
«βαρίδι», ένα µεταβολικό κατάλοιπο προγενέστερων επο-
χών, στις οποίες η ατµόσφαιρα είχε πολύ λιγότερο O2 και
πολύ περισσότερο CO2 απ’ ό,τι σήµερα. Έτσι, στις συν-
θήκες της αρχέγονης ατµόσφαιρας στις οποίες πρωτοεµ-
φανίστηκε η rubisco, η ανικανότητα του ενεργού κέντρου
της να αποκλείει το Ο2 δεν πρέπει να είχε µεγάλη σηµασία
και ήταν, µάλλον, συµπτωµατική. Σύµφωνα µε την υπό-
θεση αυτή, λοιπόν, η σύγχρονη rubisco διατηρεί κάποια
από την αρχέγονη συγγένειά της προς το Ο2 και, λόγω της
αρκετά υψηλής συγκέντρωσης του Ο2 στη σηµερινή ατµό-
σφαιρα, είναι αναπόφευκτο να προκαλείται ένας αντί-
στοιχα υψηλός βαθµός φωτοαναπνοής.

Σήµερα γνωρίζουµε όµως ότι η φωτοαναπνοή παίζει,
σε ορισµένες τουλάχιστον περιπτώσεις, προστατευτικό
ρόλο για τα φυτά. Φυτά που λόγω µεταλλάξεων των υπεύ-
θυνων γονιδίων έχουν ελαττωµατική φωτοαναπνευστική
ικανότητα, είναι πολύ πιο ευάλωτα στις βλάβες που προ-
καλεί ο έντονος φωτισµός. Το γεγονός αυτό θεωρείται σα-
φής ένδειξη ότι πραγµατική λειτουργία της φωτοαναπνοής
είναι να εξουδετερώνει τα «επιβλαβή» προϊόντα που συσ-
σωρεύονται µε τις φωτεινές αντιδράσεις, όταν λόγω της
χαµηλής συγκέντρωσης CO2 περιορίζεται η οµαλή πορεία
του κύκλου του Calvin. ∆εν γνωρίζουµε αν υπάρχουν και
άλλες ευεργετικές συνέπειες της φωτοαναπνοής. Σε πολ-
λά είδη φυτών (συµπεριλαµβανοµένων πολλών καλλιερ-
γήσιµων ειδών), η φωτοαναπνοή «ξοδεύει» µέχρι και το
50% του άνθρακα που δεσµεύεται στον κύκλο του Calvin.
Εµείς οι άνθρωποι που, ως ετερότροφοι οργανισµοί, εξαρ-
τόµαστε για την τροφή µας από τη δέσµευση του άνθρα-
κα στους χλωροπλάστες, είναι αυτονόητο να θεωρούµε τη
φωτοαναπνοή σαν ένα είδος σπατάλης. Και πράγµατι, αν
µπορούσαµε να µειώσουµε τη φωτοαναπνοή σε ορισµένα
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φυτικά είδη, χωρίς βέβαια να επηρεάσουµε µε κάποιον άλ-
λο τρόπο τη φωτοσυνθετική παραγωγικότητα, η απόδοση
των καλλιεργειών και η παραγωγή τροφίµων θα αυξάνον-
ταν σηµαντικά.

Σε µερικά άλλα φυτικά είδη έχουν αναπτυχθεί εναλ-
λακτικοί τρόποι δέσµευσης του άνθρακα, που ελαχιστο-
ποιούν το φαινόµενο της φωτοαναπνοής και βελτιστοποι-
ούν την απόδοση του κύκλου του Calvin, ακόµη και σε
συνθήκες ζέστης και ξηρασίας. Οι δύο σηµαντικότερες
φωτοσυνθετικές προσαρµογές αυτού του είδους αφορούν
τα φυτά C4 και τα φυτά CAM.

Φυτά C4

Τα φυτά C4 ονοµάζονται έτσι επειδή κατά την πρώτη αν-
τίδραση του κύκλου του Calvin ο άνθρακας δεσµεύεται
σε µια ένωση µε τέσσερα (αντί τρία) άτοµα άνθρακα. Η
παρουσία της οδού C4 έχει ταυτοποιηθεί σε αρκετές χι-
λιάδες είδη από τουλάχιστον 19 οικογένειες φυτικών ει-
δών. Στα φυτά C4 µε σηµαντική γεωργική αξία ανήκουν
και δύο είδη από την οικογένεια των αγρωστωδών, το
σακχαροκάλαµο και το καλαµπόκι.

Ο µηχανισµός της φωτοσύνθεσης τύπου C4 συνοδεύε-
ται από ένα ιδιαίτερο ανατοµικό χαρακτηριστικό των φύλ-
λων (πρβλ. Εικόνα 10.19 µε την Εικόνα 10.3). Στα φυτά
C4 υπάρχουν δύο διακριτοί τύποι φωτοσυνθετικών κυττά-
ρων, τα κύτταρα του κολεού της δέσµης και τα κύτταρα
του µεσοφύλλου. Τα κύτταρα του κολεού της δέσµης
διατάσσονται σε πολύ πυκνές δέσµες, σχηµατίζοντας µια
θήκη (κολεό) γύρω από τα αγγεία του φύλλου. Ανάµεσα
στον κολεό της δέσµης και στα επιφανειακά κύτταρα του
φύλλου απαντά µια πιο χαλαρή διάταξη κυττάρων, που
ονοµάζονται κύτταρα του µεσοφύλλου. Ο κύκλος του
Calvin εντοπίζεται αποκλειστικά στους χλωροπλάστες
των κυττάρων του κολεού της δέσµης. Ωστόσο, πριν από
τη φάση αυτή λαµβάνουν χώρα η φάση της δέσµευσης του
CO2 και η φάση ενσωµάτωσης του άνθρακα σε οργανικές
ενώσεις. Αυτές οι δύο φάσεις εντοπίζονται στα κύτταρα
του µεσοφύλλου (βλ. τα αριθµηµένα στάδια της Εικόνας
10.19). � Το πρώτο βήµα διενεργείται από ένα ένζυµο
που υπάρχει µόνο στα κύτταρα του µεσοφύλλου και ονο-
µάζεται καρβοξυλάση-ΡΕΡ. Το ένζυµο αυτό προσθέτει
CO2 στο φωσφοενολοπυροσταφυλικό οξύ (ΡΕΡ), σχηµα-
τίζοντας ένα προϊόν µε τέσσερα άτοµα άνθρακα, το οξα-
λοξικό οξύ. Σε σχέση µε τη rubisco, η καρβοξυλάση-ΡΕΡ
έχει πολύ µεγαλύτερη συγγένεια µε το CO2 και καθόλου
συγγένεια µε το O2. Έτσι, τις θερµές και ξηρές ηµέρες, η
καρβοξυλάση-ΡΕΡ είναι σαφώς αποτελεσµατικότερη στη
δέσµευση του άνθρακα από τη rubisco, επειδή τις ηµέρες
αυτές τα στόµατα είναι µισόκλειστα, µε αποτέλεσµα η
συγκέντρωση του CO2 στο φύλλο να µειώνεται και εκεί-
νη του O2 να αυξάνεται. � Εφόσον το φυτό C4 ολοκλη-
ρώσει τη δέσµευση του άνθρακα του CO2, ακολουθεί η
εξαγωγή του προϊόντος µε τα τέσσερα άτοµα άνθρακα
(στην περίπτωση της Εικόνας 10.19 είναι το µηλικό οξύ)
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από τα κύτταρα του µεσοφύλλου και η µεταφορά του στα
κύτταρα του κολεού της δέσµης. Η µεταφορά αυτή γίνε-
ται µέσω πλασµοσυνδέσµων (βλ. Εικόνα 6.31). � Μόλις
η ένωση µε τα τέσσερα άτοµα άνθρακα εισέλθει στα κύτ-
ταρα του κολεού της δέσµης, το CO2 απελευθερώνεται ξα-
νά και ενσωµατώνεται σε οργανικό υλικό από τη rubisco
και τον κύκλο του Calvin. Με την αντίδραση απελευθέ-
ρωσης του CO2 αναγεννάται το πυροσταφυλικό οξύ, το
οποίο µεταφέρεται πίσω στα κύτταρα του µεσοφύλλου.
Εκεί δέχεται µια φωσφορική οµάδα από την ΑΤΡ και µε-
τατρέπεται εκ νέου σε ΡΕΡ, προκειµένου να συµµετάσχει
και πάλι στις αντιδράσεις δέσµευσης του CO2. Η κατανά-
λωση αυτής της ΑΤΡ µπορεί να θεωρηθεί ως το «τίµηµα»
που καταβάλλεται για να αυξηθεί η συγκέντρωση CO2 στα
κύτταρα του κολεού της δέσµης. Για να παράγουν αυτή
την επιπλέον ΑΤΡ, τα κύτταρα του κολεού της δέσµης χρη-
σιµοποιούν τον µηχανισµό της κυκλικής ροής ηλεκτρο-
νίων που γνωρίσαµε λίγο νωρίτερα (βλ. Εικόνα 10.15).
Για την ακρίβεια, µάλιστα, το µόνο φωτοσύστηµα που
έχουν τα κύτταρα αυτά είναι το PS I, εποµένως η κυκλική
ροή ηλεκτρονίων είναι η µόνη φωτοσυνθετική µέθοδος
που διαθέτουν για να παράγουν ΑΤΡ.

Σκοπός του παραπάνω µηχανισµού των φυτών C4 είναι
η άντληση CO2 από τα κύτταρα του µεσοφύλλου και η µε-
ταφορά τους στον κολεό της δέσµης. Με αυτό τον τρόπο,
η συγκέντρωση του CO2 παραµένει σε υψηλά επίπεδα και
η rubisco των κυττάρων του κολεού µπορεί να δεσµεύσει
αποτελεσµατικά το CO2, χωρίς να «αδρανοποιείται» από
το O2. Το τµήµα του µηχανισµού που παίζει τον ρόλο της
προωθητικής αντλίας του CO2 είναι ο κύκλος αντιδράσε-
ων της καρβοξυλάσης-ΡΕΡ και της αναγέννησης του ΡΕΡ,
που τροφοδοτείται ενεργειακά από την ΑΤΡ. Με αυτό τον
τρόπο, η φωτοσύνθεση C4 καταφέρνει να ελαχιστοποιήσει
το φαινόµενο της φωτοαναπνοής και να αυξήσει την πα-
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ραγωγή σακχάρων. Είναι προφανές ότι αυτή η φωτοσυν-
θετική προσαρµογή συνιστά ιδιαίτερο πλεονέκτηµα στις
περιοχές εκείνες όπου, λόγω υψηλών θερµοκρασιών και
έντονου φωτισµού, τα στόµατα των φυτών παραµένουν
µισόκλειστα κατά τη διάρκεια της ηµέρας. Μάλιστα, σε
αυτά ακριβώς τα περιβάλλοντα εξελίχθηκαν τα φυτά C4
και συνεχίζουν να ευδοκιµούν µέχρι σήµερα.

Φυτά CAM

Πολλά φυτικά είδη που ζουν σε ξηρές περιοχές (π.χ. πολ-
λά παχύφυτα, κακτοειδή, ο ανανάς και διάφοροι αντιπρό-
σωποι άλλων φυτικών οικογενειών) έχουν αναπτύξει µια
διαφορετική φωτοσυνθετική προσαρµογή. Τα φυτά αυτά
ανοίγουν τα στόµατά τους κατά τη διάρκεια της νύχτας και
τα κλείνουν την ηµέρα, δηλαδή συµπεριφέρονται κατά
τρόπο αντίστροφο από εκείνο των υπόλοιπων φυτών. Το
κλείσιµο των στοµάτων στη διάρκεια της ηµέρας βοηθά
µεν να διατηρηθεί το υδατικό περιεχόµενοτων εν λόγω φυ-
τών, ταυτόχρονα όµως εµποδίζει την είσοδο του CO2 στα
φύλλα. Έτσι, τα φυτά αυτά προσλαµβάνουν CO2 κατά τη
διάρκεια της νύχτας, όταν είναι ανοιχτά τα στόµατά τους,
και το ενσωµατώνουν σε διάφορα οργανικά οξέα. Ο συγ-
κεκριµένος τρόπος δέσµευσης του άνθρακα ονοµάζεται
µεταβολισµός οξέων τύπου Crassulaceae ή CAM (Cras-
sulacean Acid Metabolism) και έχει πάρει την ονοµασία
του από την οικογένεια Crassulaceae, που περιλαµβάνει
τα είδη των παχυφύτων στα οποία πρωτοανακαλύφθηκε η
διεργασία αυτή. Τα οργανικά οξέα που παράγονται στα
φυτά CAM κατά τη διάρκεια της νύχτας αποθηκεύονται
στα χυµοτόπια των κυττάρων του µεσοφύλλου, όπου και
παραµένουν µέχρι το κλείσιµο των στοµάτων το πρωί.
Όταν µε την έλευση της ηµέρας και την έναρξη των φω-
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3

� Εικόνα 10.19 Ανατομική φύλλου ενός φυτού C4 και η οδός C4. Η
δομή και οι βιοχημικές λειτουργίες των φύλλων των φυτών C4 είναι μια
εξελικτική προσαρμογή στα θερμά και ξηρά κλίματα. Με την προσαρμογή
αυτή διασφαλίζεται ότι η συγκέντρωση του CO2 στον κολεό της δέσμης
παραμένει σταθερή, γεγονός που ευνοεί τη φωτοσύνθεση έναντι της
φωτοαναπνοής.
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τεινών αντιδράσεων µπορεί πλέον να αρχίσει η τροφοδο-
σία του κύκλου του Calvin µε ΑΤΡ και NADPH, το CO2
απελευθερώνεται από τα οργανικά οξέα που δηµιουργή-
θηκαν την προηγούµενη νύχτα και µεταφέρεται στους
χλωροπλάστες, όπου ενσωµατώνεται στα σάκχαρα.

Παρατηρήστε στην Εικόνα 10.20 ότι η οδός CAM και
η οδός C4 εµφανίζουν µια σηµαντική οµοιότητα. Και στις
δύο, το διοξείδιο του άνθρακα ενσωµατώνεται αρχικά σε
κάποια ενδιάµεση οργανική ένωση πριν εισέλθει στον κύ-
κλο του Calvin. Εκεί που διαφέρουν οι δύο οδοί είναι στο
ότι, ενώ τα αρχικά στάδια δέσµευσης του άνθρακα και ο
κύκλος του Calvin διεξάγονται στα φυτά C4 σε διαφορε-
τικά κύτταρα (τοπικός διαχωρισµός), στα φυτά CAM τα
δύο στάδια λαµβάνουν χώρα στο ίδιο κύτταρο αλλά σε
διαφορετικές χρονικές φάσεις (χρονικός διαχωρισµός).
(∆εν πρέπει να ξεχνάµε ότι όλα τα φυτά, είτε CAM είτε C4
είτε C3, χρησιµοποιούν τελικά τον κύκλο του Calvin για να
παραγάγουν σάκχαρα από διοξείδιο του άνθρακα.)
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Σάκχαρο

CO2

CO2

Κύκλος
του Calvin

Κύκλος 
του Calvin

Σάκχαρο

CO2

Οργανικό οξύ

CO2

Κύτταρο 
κολεού της
δέσμης

Κύτταρο
μεσοφύλλου

C4 CAM

Ημέρα

Νύχτα
Οργανικό οξύ

Σακχαροκάλαμο

(α)

Ανανάς

Τοπικός διαχωρισμός των δύο 
σταδίων. Στα φυτά C4, η δέσμευση
του άνθρακα και ο κύκλος του Calvin
λαμβάνουν χώρα σε διαφορετικά 
κύτταρα.

(β) Χρονικός διαχωρισμός των δύο σταδίων. 
Στα φυτά CAM, η δέσμευση του άνθρακα 
και ο κύκλος του Calvin  λαμβάνουν χώρα 
στα ίδια κύτταρα, αλλά σε διαφορετικές
χρονικές φάσεις.

Το CO2 ενσωματώνε-
ται σε οργανικά οξέα
τεσσάρων ατόμων
άνθρακα (δέσμευση
του άνθρακα)

Τα οργανικά οξέα
απελευθερώνουν το
CO2 στον κύκλο του
Calvin

1

2

� Εικόνα 10.20 Σύγκριση της φωτοσύνθεσης στα φυτά C4 και CAM. Και στις δύο προσαρμογές, το CO2

ενσωματώνεται αρχικά σε οργανικά οξέα και κατόπιν μεταφέρεται στον κύκλο του Calvin.
Οι οδοί C4 και CAM συνιστούν δύο διαφορετικές εξελικτικές λύσεις στο πρόβλημα της συνέχισης της φωτοσύνθεσης,
ενώ τα στόματα είναι εν μέρει ή εντελώς κλειστά τις ζεστές και ξηρές ημέρες.

2
1

Ε Λ Ε Γ Χ Ο Σ Ε Ν Ν Ο Ι Ω Ν 10.4

1. Εξηγήστε γιατί η φωτοαναπνοή µειώνει την αποδο-
τικότητα της φωτοσύνθεσης.

2. Το γεγονός ότι τα κύτταρα του κολεού της δέσµης
στα φυτά C4 διαθέτουν µόνο το φωτοσύστηµα PS I
(και όχι το PS II) επηρεάζει τη συγκέντρωση Ο2.
Ποια ακριβώς είναι αυτή η επίδραση και πώς θα µπο-
ρούσε να έχει ευεργετικά αποτελέσµατα για το φυτό;

3. Πώς αναµένετε να επηρεα-
στεί η σχετική παρουσία των φυτών C3, C4 και CAM
σε µια περιοχή όπου το κλίµα µεταβάλλεται και γί-
νεται πολύ πιο θερµό και ξηρό;

Για προτεινόµενες απαντήσεις, βλ. Παράρτηµα Α.

ΤΙ ΘΑ ΓΙΝΟΤΑΝ ΑΝ...;
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Η σημασία της φωτοσύνθεσης:
Ανακεφαλαίωση

Σε αυτό το κεφάλαιο παρακολουθήσαµε την πορεία της
φωτοσύνθεσης από τα φωτόνια µέχρι τα µόρια των τρο-
φών. Οι φωτεινές αντιδράσεις συλλέγουν την ηλιακή ακτι-
νοβολία και τη χρησιµοποιούν για να παράγουν ΑΤΡ και
να µεταφέρουν ηλεκτρόνια από το νερό στην ΑΤΡ και στο
NADP+. Ο κύκλος του Calvin χρησιµοποιεί την ΑΤΡ και
το NADPH για να παράγει σάκχαρα από διοξείδιο του άν-
θρακα. Η ενέργεια εισέρχεται στους χλωροπλάστες υπό
τη µορφή ηλεκτροµαγνητικής ακτινοβολίας και αποθη-
κεύεται στη χηµική ενέργεια των παραγόµενων οργανι-
κών ενώσεων. Μια σύνοψη της φωτοσυνθετικής διεργα-
σίας παρουσιάζεται στην Εικόνα 10.21.

Ποια είναι η τύχη των φωτοσυνθετικών προϊόντων; Τα
σάκχαρα που παράγονται στους χλωροπλάστες τροφοδο-
τούν ολόκληρο τον πλανήτη µε χηµική ενέργεια και αν-
θρακικούς σκελετούς, που χρησιµοποιούνται για τη σύν-
θεση των κυριότερων οργανικών µορίων των φυτικών
κυττάρων. Το 50% περίπου της φωτοσυνθετικά παραγό-
µενης οργανικής ύλης καταναλώνεται ως καύσιµο υλικό
κατά την κυτταρική αναπνοή των µιτοχονδρίων των φυτι-
κών κυττάρων. Υπό ορισµένες συνθήκες υπάρχει και µια
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πρόσθετη απώλεια φωτοσυνθετικών προϊόντων, λόγω του
φαινοµένου της φωτοαναπνοής.

Από τεχνική άποψη, τα πράσινα κύτταρα είναι τα µό-
να αυτότροφα µέρη ενός φυτού. Το υπόλοιπο φυτό εξαρ-
τάται για την επιβίωσή του από τα οργανικά µόρια που πα-
ράγονται στα φύλλα και διανέµονται µε τα αγγεία. Στα πε-
ρισσότερα φυτά, ο υδατάνθρακας που εξάγεται από τα
φύλλα είναι η σακχαρόζη (ένας δισακχαρίτης). Η σακχα-
ρόζη που φθάνει στα µη φωτοσυνθετικά κύτταρα χρησι-
µοποιείται είτε ως καύσιµη ύλη για να καλύψει τις ανάγ-
κες της κυτταρικής αναπνοής είτε ως πρόδροµο µόριο σε
µια πληθώρα αναβολικών οδών, από τις οποίες παράγον-
ται πρωτεΐνες, λιπίδια και άλλα προϊόντα. Σηµαντικό πο-
σοστό των σακχάρων, και συγκεκριµένα της γλυκόζης, πο-
λυµερίζεται και σχηµατίζει τον πολυσακχαρίτη κυτταρί-
νη. Η διεργασία αυτή είναι ιδιαίτερα έντονη στα φυτικά
κύτταρα που βρίσκονται ακόµη στο στάδιο της ανάπτυξης
και ωρίµανσης. Η κυτταρίνη συνιστά το κύριο συστατικό
των κυτταρικών τοιχωµάτων και το πιο διαδεδοµένο ορ-
γανικό µόριο των φυτών, ίσως µάλιστα και ολόκληρης της
επιφάνειας του πλανήτη.

Τα περισσότερα φυτά καταφέρνουν να παράγουν σε
ηµερήσια βάση περισσότερα οργανικά υλικά απ’ όσα χρει-
άζονται ως καύσιµα για την κυτταρική αναπνοή ή ως πρό-

Κύκλος
του Calvin

Φωτεινές
αντιδράσειs:

Χλωροπλάστης

NADP+

ADP

Σακχαρόζη (εξαγωγή)

NADPH

ATP

+ P i

Οι φωτεινές αντιδράσεις:

• Διεκπεραιώνονται από μόρια της
 θυλακοειδούς μεμβράνης

• Μετατρέπουν την ενέργεια του φωτός
 στη χημική ενέργεια των ATP και NADPH

• Διασπούν H2O και απελευθερώνουν O2
στην ατμόσφαιρα 

Οι αντιδράσεις του κύκλου του Calvin:

• Εκτελούνται στο στρώμα

• Χρησιμοποιούν ATP και NADPH για να
 μετατρέψουν το CO2 στο σάκχαρο G3P

• Επιστρέφουν ADP, ανόργανο φωσφόρο
 και NADP+ στις φωτεινές αντιδράσεις

G3P

3-ΦωσφογλυκερικόRuBP

Άμυλο
(αποθήκευση)

Φωτοσύστημα II
Αλυσίδα μεταφοράς ηλεκτρονίων

Φωτοσύστημα I
Αλυσίδα μεταφοράς ηλεκτρονίων

Φως

H2O

O2

CO2

� Εικόνα 10.21 Σύνοψη της
φωτοσύνθεσης. Στο διάγραμμα
αναφέρονται τα κύρια αντιδρώντα και
προϊόντα των φωτεινών αντιδράσεων
και του κύκλου του Calvin στους
χλωροπλάστες των φυτικών κυττάρων.
Ολόκληρη η σειρά των διεργασιών
εξαρτάται από τη δομική ακεραιότητα
του χλωροπλάστη και των μεμβρανών
του. Τα ένζυμα των χλωροπλαστών και
του κυτταροπλάσματος μετατρέπουν
την 3-φωσφορική γλυκεραλδεΰδη
(G3P), το άμεσο προϊόν του κύκλου του
Calvin, σε πολλές άλλες οργανικές
ενώσεις.
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δροµα µόρια για τη βιοσύνθεση. Η περίσσεια σακχάρων
αποθηκεύεται υπό µορφή αµύλου εν µέρει στους ίδιους
τους χλωροπλάστες και εν µέρει στα αποθηκευτικά κύτ-
ταρα των ριζών, των φυµάτων, των σπόρων και των καρ-
πών. Ωστόσο, δεν πρέπει να ξεχνούµε ότι η κατανάλωση
των µορίων που παράγονται µε τη φωτοσύνθεση και χρη-
σιµεύουν για τη θρέψη των ετερότροφων οργανισµών
(στους οποίους ανήκει και ο άνθρωπος) δεν περιορίζεται
µόνο στο άµυλο, αλλά περιλαµβάνει επίσης τα φύλλα, τις
ρίζες, τους βλαστούς, τους καρπούς, ενίοτε και ολόκληρο
το φυτικό σώµα.

Η φωτοσύνθεση είναι µια διεργασία πλανητικής κλί-
µακας, στην οποία οφείλεται η ύπαρξη του οξυγόνου στην

ατµόσφαιρα της Γης. Η συνολική παραγωγικότητα των µι-
κροσκοπικών χλωροπλαστών σε ό,τι αφορά την παραγωγή
τροφίµων είναι γιγαντιαία. Έχει υπολογιστεί ότι µε τη φω-
τοσύνθεση παράγονται 160 δισεκατοµµύρια µετρικοί τό-
νοι υδατανθράκων κάθε χρόνο (ένας µετρικός τόνος ισού-
ται µε 1.000 kg). Αυτή η οργανική ύλη ισοδυναµεί µε 60
τρισεκατοµµύρια αντίτυπα του βιβλίου που κρατάτε στα
χέρια σας, που αν µπορούσαµε να τα στοιβάξουµε το ένα
πάνω στο άλλο θα καλύπταµε 17 φορές την απόσταση Γης-
Ηλίου! Καµιά άλλη χηµική διεργασία στον πλανήτη µας
δεν µπορεί να συγκριθεί σε παραγωγικότητα µε τη φωτο-
σύνθεση. Και καµιά άλλη διεργασία δεν είναι τόσο ση-
µαντική για τη ζωή στη Γη όσο αυτή.
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ΣΥΝΟΨΗ ΒΑΣΙΚΩΝ ΕΝΝΟΙΩΝ

T M H M A 10.1
Ηφωτοσύνθεση μετατρέπει την ενέργεια του
φωτός στη χημική ενέργεια των τροφών (σ. 228-
232)
� Χλωροπλάστες: Οι θέσεις της φωτοσύνθεσης στα

φυτά Στους αυτότροφους ευκαρυώτες, η φωτοσύνθεση γί-
νεται στους χλωροπλάστες, τα οργανίδια που περιέχουν τα
θυλακοειδή. Τα θυλακοειδή σχηµατίζουν σωρούς που ονο-
µάζονται θυλακοσωροί (grana).

� Ακολουθώντας τα άτομα κατά τη φωτοσύνθεση: Επι-
στημονική διερεύνηση Η συνολική αντίδραση της φωτο-
σύνθεσης είναι η ακόλουθη:

6 CO2 + 12 H2O + φωτεινή ενέργεια →
C6H12O6 + 6 O2 + 6 H2O

Οι χλωροπλάστες διασπούν το νερό σε υδρογόνο και οξυ-
γόνο, ενσωµατώνοντας τα ηλεκτρόνια του υδρογόνου σε
µόρια σακχάρων. Η φωτοσύνθεση είναι µια οξειδοαναγω-
γική διαδικασία στην οποία οξειδώνεται το H2O και ανάγε-
ται το CO2.

� Τα δύο στάδια της φωτοσύνθεσης: Προεπισκόπηση
Στα θυλακοειδή, οι φωτεινές αντιδράσεις διασπούν νερό,
απελευθερώνουν Ο2 και παράγουν ΑΤΡ και NADPH. Στο
στρώµα, ο κύκλος του Calvin σχηµατίζει σάκχαρα από το
CO2, χρησιµοποιώντας την ενέργεια της ΑΤΡ και την ανα-
γωγική ισχύ του NADPH.

T M H M A 10.2
Οι φωτεινές αντιδράσεις μετατρέπουν την ηλιακή
ακτινοβολία στη χημική ενέργεια των ΑΤΡ και
NADPH (σ. 232-242)
� Ηφύση του ηλιακού φωτός Το φως είναι µια µορφή ηλε-

κτροµαγνητικής ακτινοβολίας. Τα χρώµατα του ορατού φω-
τός περιέχουν τα µήκη κύµατος που τροφοδοτούν τη
φωτοσύνθεση.

� Φωτοσυνθετικές χρωστικές: Οι υποδοχείς του φωτός
Κάθε χρωστική απορροφά ένα συγκεκριµένο µήκος κύµα-

Κεφάλαιο10 Επανάληψη
τος του φωτός. Κύρια φωτοσυνθετική χρωστική των φυτών
είναι η χλωροφύλλη α. Οι υπόλοιπες βοηθητικές χρωστικές
απορροφούν διαφορετικά µήκη κύµατος του φωτός και µε-
ταβιβάζουν την ενέργεια στη χλωροφύλλη α.

� Διέγερση της χλωροφύλλης από το φως Όταν µια χρω-
στική απορροφά ένα φωτόνιο, ένα ηλεκτρόνιο του µορίου
της ωθείται σε τροχιακό υψηλότερης ενέργειας, προκαλών-
τας µετάβαση ολόκληρου του µορίου της χρωστικής από τη
θεµελιώδη στη διεγερµένη κατάσταση. Η διεγερµένη κατά-
σταση είναι ασταθής. Σε αποµονωµένα µόρια χρωστικών,
τα ηλεκτρόνια τείνουν να επιστρέψουν στη θεµελιώδη κα-
τάσταση, αποδίδοντας θερµότητα ή/και φως.

� Ένα φωτοσύστημα: Σύμπλοκο του κέντρου αντίδρα-
σης που συνδέεται με σύμπλοκα συλλογής του φωτός
Ένα φωτοσύστηµα αποτελείται από ένα σύµπλοκο του κέν-
τρου αντίδρασης γύρω από το οποίο βρίσκονται τα σύµ-
πλοκα συλλογής του φωτός. Αυτά διοχετεύουν την ενέργεια
των φωτονίων στο σύµπλοκο του κέντρου αντίδρασης.
Η απορρόφηση ενέργειας από το ειδικό ζεύγος µορίων χλω-
ροφύλλης α στο κέντρο αντίδρασης προκαλεί µετάβαση
ενός ηλεκτρονίου των µορίων αυτών σε υψηλότερο ενερ-
γειακό επίπεδο και τέλος τη µεταφορά του στον πρωτογενή
δέκτη ηλεκτρονίων. Το σύµπλοκο του κέντρου αντίδρασης
στο φωτοσύστηµα Ι περιέχει µόρια της χλωροφύλλης α τύ-
που Ρ700, ενώ εκείνο του φωτοσυστήµατος ΙΙ µόρια χλω-
ροφύλλης α τύπου Ρ680.

� Μη κυκλική (γραμμική) ροή ηλεκτρονίωνΗ ροή ηλε-
κτρονίων κατά τη διάρκεια των φωτεινών αντιδράσεων πα-
ράγει NADPH, ATP και οξυγόνο.

Φωτοσύστημα II

Φωτοσύστημα I
ATP

Pq

Fd
Πρωτογενής
δέκτης

Pc

Σύμπλοκο
κυτοχρώματος

Αναγωγάση 
του NADP+

NADP+

+ H+

NADPH

Πρωτογενής
δέκτης

O2

H2O

Αλυσίδα μεταφοράς

ηλεκτρονίων

Αλυσίδα μεταφοράς

ηλεκτρονίων
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� Κυκλική ροή ηλεκτρονίωνΚυκλική ροή των ηλεκτρο-
νίων συµβαίνει µόνο στο φωτοσύστηµα Ι και οδηγεί σε αύ-
ξηση της παραγωγής ΑΤΡ, αλλά δεν συνοδεύεται από
παραγωγή NADPH ή O2.

� Σύγκριση της χημειώσμωσης στους χλωροπλάστες
και στα μιτοχόνδριαΚαι στα δύο οργανίδια, οι οξειδοα-
ναγωγικές αντιδράσεις των αλυσίδων µεταφοράς ηλεκτρο-
νίων δηµιουργούν µια διαβάθµιση συγκέντρωσης
εκατέρωθεν µιας µεµβράνης. Αυτή η πρωτονιεγερτική δύ-
ναµη χρησιµοποιείται από τη συνθάση της ΑΤΡ για την πα-
ραγωγή ΑΤΡ.

T M H M A 10.3
Ο κύκλος του Calvin μετατρέπει CO2 σε σάκχαρα
χρησιμοποιώντας την ενέργεια των ΑΤΡ και
NADPH (σ. 242-244)
� Ο κύκλος του Calvin λαµβάνει χώρα στο στρώµα και χρη-

σιµοποιεί τα ηλεκτρόνια του NADPH και την ενέργεια της
ΑΤΡ. Για κάθε τρία µόρια CO2 που δεσµεύονται στον κύ-
κλο του Calvin τελικά παράγεται ένα G3P, που κατόπιν µε-
τατρέπεται σε γλυκόζη και άλλα οργανικά µόρια.

ΕΡΩΤΗΣΕΙΣ ΑΥΤΟΑΞΙΟΛΟΓΗΣΗΣ

1. Οι φωτεινές αντιδράσεις τροφοδοτούν τον κύκλο του Calvin
µε
α. φωτεινή ενέργεια.
β. CO2 και ΑΤΡ.
γ. Η2Ο και NADPH.
δ. ΑΤΡ και NADPH.
ε. σάκχαρα και O2.

2. Ποια από τις παρακάτω αλληλουχίες αναπαριστά ορθά την
ηλεκτρονιακή ροή κατά τη φωτοσύνθεση;
α. NADPH → O2 → CO2
β. Η2Ο → NADPH → κύκλος του Calvin
γ. NADPH → χλωροφύλλη → κύκλος του Calvin
δ. Η2Ο → φωτοσύστηµα Ι → φωτοσύστηµα ΙΙ
ε. NADPH → αλυσίδα µεταφοράς ηλεκτρονίων → O2

3. Ως µηχανισµός, η φωτοφωσφορυλίωση µοιάζει περισσότερο µε
α. τη φωσφορυλίωση σε επίπεδο υποστρώµατος κατά τη γλυ-

κόλυση.
β. την οξειδωτική φωσφορυλίωση κατά την κυτταρική ανα-

πνοή.
γ. τον κύκλο του Calvin.

δ. τη δέσµευση του άνθρακα.
ε. την αναγωγή του NADP+.

4. Τι κοινό έχει η φωτοσύνθεση στα φυτά C4 και στα φυτά CAM;
α. Και στις δύο περιπτώσεις χρησιµοποιείται µόνο το φωτο-

σύστηµα Ι.
β. Και στις δύο κατηγορίες φυτών, η παραγωγή σακχάρων

γίνεται εκτός του κύκλου του Calvin.
γ. Η rubisco δεν χρησιµοποιείται σε κανένα από τα δύο φυτά

για τη δέσµευση του άνθρακα.
δ. Και οι δύο κατηγορίες φυτών παράγουν το µεγαλύτερο µέ-

ρος των σακχάρων τους στο σκοτάδι.
ε. Τα θυλακοειδή δεν µετέχουν στη φωτοσύνθεση σε καµία

από τις δύο κατηγορίες φυτών.

5. Ποια διεργασία καθοδηγείται πιο άµεσα από την ηλιακή ακτι-
νοβολία;
α. η άντληση πρωτονίων και η δηµιουργία διαβάθµισης του

pH εκατέρωθεν της θυλακοειδούς µεµβράνης
β. η δέσµευση του άνθρακα στο στρώµα
γ. η αναγωγή µορίων NADP+

δ. η αποµάκρυνση ηλεκτρονίων από τα µόρια της χλωροφύλ-
λης

ε. η σύνθεση ΑΤΡ

Κύκλος
του Calvin

Δέσμευση
 του άνθρακα

Αναγέννηση 
μορίου-δέκτη

του CO2

Αναγωγή

3 x 5C 6 x 3C

5 x 3C

1 G3P (3C)

3 CO2

T M H M A 10.4
Στις θερμές και ξηρές περιοχές έχουν αναπτυχθεί
εναλλακτικοί μηχανισμοί δέσμευσης του διοξει-
δίου του άνθρακα (σ. 244-247)

� Φωτοαναπνοή: ένα εξελικτικό κατάλοιπο; Στις ξηρές
και ζεστές ηµέρες, τα φυτά C3 κλείνουν τα στόµατά τους
για να προφυλαχθούν από την απώλεια νερού. Το οξυγόνο
που παράγεται από τις φωτεινές αντιδράσεις αρχίζει να
συσσωρεύεται και, µε τη διεργασία της φωτοαναπνοής, αν-
τικαθιστά το CO2 στο ενεργό κέντρο της rubisco. Η διεργα-
σία αυτή καταναλώνει οργανικά καύσιµα και απελευθερώ-
νει CO2 χωρίς να παράγονται ΑΤΡ ή υδατάνθρακες.

� Φυτά C4 Τα φυτά C4 ελαχιστοποιούν το κόστος της φωτοα-
ναπνοής ενσωµατώνοντας το CO2 σε ενώσεις τεσσάρων
ατόµων άνθρακα στα κύτταρα του µεσοφύλλου. Οι ενώσεις
αυτές εξάγονται κατόπιν στα κύτταρα του κολεού της δέ-
σµης, όπου απελευθερώνουν το διοξείδιο του άνθρακα για
να χρησιµοποιηθεί στον κύκλο του Calvin.

� Φυτά CAM Τα φυτά CAM ανοίγουν τα στόµατά τους τη
νύχτα, ενσωµατώνοντας το CO2 σε οργανικά οξέα που απο-
θηκεύονται στα κύτταρα του µεσοφύλλου. Κατά τη διάρ-
κεια της ηµερας, τα στόµατα κλείνουν και το CO2 απελευ-
θερώνεται από τα οργανικά οξέα για να χρησιµοποιηθεί
στον κύκλο του Calvin.

� Η σημασία της φωτοσύνθεσης: Ανακεφαλαίωση Οι ορ-
γανικές ουσίες που παράγονται µε τη φωτοσύνθεση παρέ-
χουν τόσο την ενέργεια όσο και τις πρώτες ύλες για όλα τα
οικοσυστήµατα του πλανήτη µας.

ΕΛΕΓΞΤΕ ΤΙΣ ΓΝΩΣΕΙΣ ΣΑΣ
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6. Ποια από τις ακόλουθες προτάσεις περιγράφει ορθότερα τη
διαφορά ανάµεσα στους ετερότροφους και στους αυτότρο-
φους οργανισµούς;
α. Μόνον οι ετερότροφοι οργανισµοί χρειάζονται οργανικές

ενώσεις από το περιβάλλον τους.
β. Η κυτταρική αναπνοή χαρακτηρίζει µόνο τους ετερότρο-

φους οργανισµούς.
γ. Μόνον οι ετερότροφοι οργανισµοί έχουν µιτοχόνδρια.
δ. Μόνον οι αυτότροφοι οργανισµοί µπορούν να τραφούν

µόνοι τους χρησιµοποιώντας CO2 και άλλα ανόργανα θρε-
πτικά συστατικά.

ε. Μόνον οι ετερότροφοι οργανισµοί χρειάζονται οξυγόνο.

7. Ποιο από τα παρακάτω δεν συµβαίνει κατά τον κύκλο του
Calvin;
α. δέσµευση του άνθρακα
β. οξείδωση του NADPH
γ. απελευθέρωση O2
δ. αναγέννηση µορίου-δέκτη του CO2
ε. κατανάλωση της ΑΤΡ

Για τις απαντήσεις των ερωτήσεων αυτοαξιολόγησης, βλ. Πα-
ράρτηµα Α.

ΣΥΣΧΕΤΙΣΗ ΜΕ ΤΗΝ ΕΞΕΛΙΞΗ

8. Η φωτοαναπνοή µπορεί να µειώσει την αποδοτικότητα της
φωτοσύνθεσης στην καλλιεργήσιµη σόγια µέχρι και κατά
50%. Αναµένετε το ποσοστό αυτό να είναι υψηλότερο ή χαµη-
λότερο στα άγρια συγγενικά είδη της σόγιας, και γιατί;

ΕΠΙΣΤΗΜΟΝΙΚΗ ΑΝΑΖΗΤΗΣΗ

9. Το ακόλουθο διάγραµµα αναπαριστά ένα
πείραµα µε αποµονωµένους χλωροπλάστες. Αρχικά, προκλή-
θηκε οξίνιση των χλωροπλαστών µε τη διατήρησή τους για
κάποιο χρονικό διάστηµα σε διάλυµα µε pH 4. Όταν το pH

ΣΧΕΔΙΑΣΤΕ!

του θυλακοειδούς χώρου έφθασε το 4, οι χλωροπλάστες µετα-
φέρθηκαν σε βασικό διάλυµα µε pH 8. Στη συνέχεια, οι χλω-
ροπλάστες αφέθηκαν να παραγάγουν ΑΤΡ στο σκοτάδι.
Σχεδιάστε σε µεγέθυνση ένα τµήµα της θυλακοειδούς µεµβρά-
νης από το διάλυµα των χλωροπλαστών µε pH 8. Σχεδιάστε τη
συνθάση της ΑΤΡ. Σηµειώστε τις περιοχές υψηλής και χαµη-
λής συγκέντρωσης Η+. Σχεδιάστε την κατεύθυνση της ροής
πρωτονίων µέσω του ενζύµου και την αντίδραση σχηµατισµού
της ΑΤΡ. Τελικά, τα µόρια της σχηµατιζόµενης ΑΤΡ θα βρε-
θούν µέσα ή έξω από το θυλακοειδές; Πώς εξηγείται η ικανό-
τητα των χλωροπλαστών του πειράµατος να παράγουν ΑΤΡ
στο σκοτάδι;

ΕΠΙΣΤΗΜΗ, ΤΕΧΝΟΛΟΓΙΑ ΚΑΙ ΚΟΙΝΩΝΙΑ

10. Τα επιστηµονικά δεδοµένα δείχνουν ότι η αυξανόµενη συσσώ-
ρευση CO2 στην ατµόσφαιρα από την καύση ξύλου και ορυ-
κτών καυσίµων συµβάλλει στο φαινόµενο της «υπερθέρµαν-
σης», δηλαδή στην αύξηση της µέσης θερµοκρασίας του πλα-
νήτη. Αν και τα τροπικά δάση βροχής συµµετέχουν, όπως υπο-
λογίζεται, στην παγκόσµια φωτοσύνθεση µε ποσοστό πάνω
από 20%, εν τούτοις η κατανάλωση τεράστιων ποσοτήτων
CO2 από τα δάση αυτά φαίνεται να επιδρά ελάχιστα ή και κα-
θόλου στη µείωση της υπερθέρµανσης του πλανήτη. Πώς µπο-
ρούµε να εξηγήσουµε αυτό το γεγονός; (Υπόδειξη: Σκεφθείτε
τι συµβαίνει αν οι θρεπτικές ύλες που παράγει ένα δέντρο τρο-
πικού δάσους βροχής καταναλωθούν από ένα ζώο ή αν το δέν-
τρο πεθαίνει.)

pH 7

pH 4

pH 4

pH 8

ATP
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Το κύτταρο θα πρέπει να 19πλασιάσει τον ρυθμό κατανάλωσης γλυ-
κόζης (στη ζύμωση παράγονται 2 μόρια ΑΤΡ, ενώ στην κυτταρική ανα-
πνοή 38).

Έλεγχος εννοιών 9.6
1. Τα λίπη είναι πολύ πιο ανηγμένα από τους υδατάνθρακες, με άλλα
λόγια τα λίπη είναι πολύ λιγότερο οξειδωμένα από τους υδατάνθρα-
κες. Τα μόρια των λιπών έχουν πολλές μονάδες —CH2—, στις οποίες
τα ηλεκτρόνια κατανέμονται ισότιμα στο σύνολο των δεσμών τους.
Αντίθετα, τα ηλεκτρόνια σε ένα μόριο υδατάνθρακα είναι μερικώς
οξειδωμένα (δηλαδή δεν κατανέμονται ισότιμα στους δεσμούς), επει-
δή αρκετά από αυτά έλκονται από τα άτομα οξυγόνου του υδατάν-
θρακα.��2. Όταν καταναλώνουμε περισσότερη τροφή απ’όση χρει-
αζόμαστε για τις μεταβολικές μας διεργασίες, το σώμα την αποθηκεύει
υπό μορφή του λίπους, για μεταγενέστερη χρήση.��3. Θα αρχίσει να
συσσωρεύεται ΑΜΡ με αποτέλεσμα να αυξηθεί η δραστικότητα της
φωσφοφρουκτοκινάσης, άρα και ο ρυθμός της γλυκόλυσης. Εφόσον,
σύμφωνα με τα δεδομένα της ερώτησης, δεν υπάρχει οξυγόνο, το κύτ-
ταρο θα συνεχίσει να μετατρέπει το πυροσταφυλικό σε γαλακτικό μέ-
σω της γαλακτικής ζύμωσης, προσφέροντας μια πηγή ΑΤΡ.

Ερωτήσεις αυτοαξιολόγησης
1. β��2. δ��3. γ��4. γ��5. α��6. α��7. δ��8. β��9. β
10.

ΚΕΦΑΛΑΙΟ 10
Ερωτήσεις εικόνων
Εικόνα 10.9 Μέσα από το φίλτρο θα περνούσαν τα μήκη κύματος του
ερυθρού φωτός, αλλά όχι και του κυανού-ιώδους. Κατά συνέπεια, τα
βακτήρια δεν θα συγκεντρώνονταν στην περιοχή του κυανού-ιώδους,
άρα θα απουσίαζε από το φάσμα η αριστερή κορυφή. Ωστόσο, η δε-
ξιά κορυφή του φάσματος δράσης θα εξακολουθούσε να υπάρχει, δε-
δομένου ότι το κόκκινο φως εξακολουθεί να περνά από το φίλτρο και
να χρησιμοποιείται για φωτοσύνθεση.��Εικόνα 10.11 Στο ακέραιο
φύλλο, τα περισσότερα ηλεκτρόνια που διεγείρονται από την απορ-
ρόφηση του φωτός χρησιμοποιούνται για να τροφοδοτήσουν ενερ-
γειακά τις αντιδράσεις της φωτοσύνθεσης.
Εικόνα 10.18

Στον κύκλο εισέρχονται συνολικά τρία άτομα άνθρακα, το ένα μετά
το άλλο, υπό τη μορφή τριών μεμονωμένων μορίων CΟ2, και εξέρ-
χονται, ανά τρεις περιστροφές του κύκλου, υπό τη μορφή ενός μορί-
ου με τρία άτομα άνθρακα (G3P).

Έλεγχος εννοιών 10.1
1. Το CΟ2 εισέρχεται στα φύλλα μέσω των στομάτων, ενώ το νερό ει-
σέρχεται στο φυτό από τις ρίζες και φθάνει στα φύλλα μέσω αγγεί-
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ων.��2. Χρησιμοποιώντας για τη σήμανση των ουσιών το 18Ο, ένα
βαρύ ισότοπο του οξυγόνου, ο van Niel μπόρεσε να δείξει ότι το οξυ-
γόνο που παράγεται κατά τη τη φωτοσύνθεση προέρχεται από το νε-
ρό και όχι από το CΟ2.��3. Οι φωτεινές αντιδράσεις δεν θα μπορού-
σαν να συνεχίσουν την παραγωγή ΑΤΡ και NADPH στο διηνεκές, χωρίς
να τροφοδοτούνται με τα ADP, NADP+ και Pi που παράγει ο κύκλος του
Calvin. Οι δύο κύκλοι αλληλοεξαρτώνται.

Έλεγχος εννοιών 10.2
1. Το πράσινο, επειδή το πράσινο φως είναι εκείνο που διέρχεται και
ανακλάται περισσότερο (δεν απορροφάται) από τις φωτοσυνθετικές
χρωστικές.��2. Σε έναν ακέραιο χλωροπλάστη, τα φωτοδιεγερμένα
ηλεκτρόνια παγιδεύονται από τον πρωτογενή ηλεκτρονιοδέκτη, ο
οποίος τα εμποδίζει να επιστρέψουν στη βασική τους κατάσταση.
Στην απομονωμένη χλωροφύλλη, ωστόσο, δεν υπάρχει ο πρωτογε-
νής ηλεκτρονιοδέκτης και τα φωτοδιεγερμένα ηλεκτρόνια επιστρέ-
φουν αμέσως στη βασική κατάσταση, εκπέμποντας θερμότητα και
φως.��3. Αρχικός δότης ηλεκτρονίων είναι το Η2Ο. Το NADP+ δέχεται
τα ηλεκτρόνια στο τέλος της αλυσίδας και ανάγεται σε NADPH.��4.
Σε αυτό το πείραμα, η ταχύτητα σύνθεσης της ΑΤΡ θα άρχιζε να μει-
ώνεται και τελικά η σύνθεση ΑΤΡ θα σταματούσε εντελώς. Επειδή η
ένωση που προσθέσαμε εμποδίζει τη δημιουργία διαβάθμισης πρω-
τονίων εκατέρωθεν της μεμβράνης, η συνθάση της ΑΤΡ δεν θα μπορεί
να συνεχίσει την καταλυτική λειτουργία της.

Έλεγχος εννοιών 10.3
1. 6, 18, 12.��2. Όσο περισσότερη δυναμική ενέργεια περιέχει ένα
μόριο τόσο περισσότερη ενέργεια και αναγωγική δύναμη απαιτείται
για τη δημιουργία του. Η γλυκόζη είναι πολύτιμη πηγή ενέργειας, επει-
δή είναι ένα έντονα ανηγμένο μόριο και έχει αποθηκεύσει μεγάλες πο-
σότητες δυναμικής ενέργειας στα ηλεκτρόνιά της. Η αναγωγή του CΟ2

σε γλυκόζη απαιτεί άφθονη ενέργεια και αναγωγική δύναμη, υπό τη
μορφή μεγάλου αριθμού μορίων ΑΤΡ και NADPH, αντίστοιχα.��3. Οι
φωτεινές αντιδράσεις απαιτούν ADP και NADP+ που δεν σχηματίζον-
ται σε επαρκείς ποσότητες (από ΑΤΡ και NADPH) αν σταματήσει ο κύ-
κλος του Calvin.

Έλεγχος εννοιών 10.4
1. Η φωτοαναπνοή μειώνει την αποδοτικότητα της φωτοσύνθεσης
διότι προσθέτει οξυγόνο, αντί για CΟ2, στον κύκλο του Calvin. Αποτέ-
λεσμα είναι, αφ’ ενός να μη γίνεται σύνθεση σακχάρου (αφού δεν δε-
σμεύεται άνθρακας) και αφ’ ετέρου, αντί για σχηματισμό, να έχουμε
κατανάλωση Ο2.��2. Χωρίς το PS II, τα κύτταρα του κολεού της δέ-
σμης δεν μπορούν να παράγουν Ο2, συνεπώς παρακάμπτεται ο αντα-
γωνισμός του Ο2 με το CΟ2, σε ό,τι αφορά τη δέσμευσή τους στη ru-
bisco.��3. Τα είδη C4 και CAM θα αντικαθιστούσαν πολλά από τα εί-
δη C3.

Ερωτήσεις αυτοαξιολόγησης
1. δ��2. β��3. β��4. γ��5. δ��6. δ��7. γ

Επιστημονική αναζήτηση
9.

μετοχή των φωτεινών αντιδράσεων για τη δημιουργία της διαβάθμι-
σης Η+ που απαιτείται για να λειτουργήσει η συνθάση της ΑΤΡ.

Η ΑΤΡ θα καταλήξει έξω από το θυλακοειδές. Οι χλωροπλάστες θα
μπορέσουν να συνθέσουν ΑΤΡ στο σκοτάδι διότι, λόγω του συγκεκρι-
μένου πειραματικού χειρισμού, δημιουργείται τεχνητά η διαβάθμιση
συγκέντρωσης πρωτονίων εκατέρωθεν της θυλακοειδούς μεμβράνης.
Στο συγκεκριμένο πείραμα, επομένως, δεν είναι απαραίτητη η συμ-

Υψηλή συγκέν-
τρωση H+

Χαμηλή συγκέν-
τρωση H+




