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παναηδνήζεζξ ηαζ ζοιαμοθέξ ημοξ. Δοπανζζηχ, θμζπυκ, εενιά ημκ Δπίημονμ Καεδβδηή η. 

Κμζιά Υαναθαιπίδδ ηαζ ημκ Δπίημονμ Καεδβδηή η. Ακδνέα Pμφζζδ, υπςξ ηαζ ημοξ Γνεξ 

Liam Dolan, Gerd Jürgens, Martine Pastuglia, David Bouchez ηαζ Andrei Smertenko. Γζα 

ημοξ παναπάκς θυβμοξ, ηδκ πμθφηζιδ αμήεεζα ημοξ ηαζ επζπθέμκ ηδ ζοιπανάζηαζδ ηαζ ηδκ 

εκίζποζδ ημοξ εοπανζζηχ εενιά ημοξ Γνεξ Ηςάκκδ Αδαιάηδ, Δθέκδ Γζακκμφηζμο, Γεχνβζμ 
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ΠΗΝΑΚΑ΢ ΢ΤΝΣΜΖ΢ΔΧΝ 

ΚΟΜ: Κέκηνμ Ονβάκςζδξ Μζηνμζςθδκίζηςκ 

ΜΑ: Μζηνμκδιάηζα Αηηίκδξ,  

actin microfilaments 

MK: Μδηνζηυ ηφηηανμ ημο Καηαθναηηζημφ  

ηοηηάνμο, guard cell mother cell  

ΜΠ: Μδηνζηυ ηφηηανμ ημο Παναζημιαηζημφ  

ηοηηάνμο, subsidiary cell mother cell  

M΢: Μζηνμζςθδκίζημζ, microtubules 

ABA: Abscisic Αcid, απμζπζζζηυ μλφ 

AIR9: Αuxin-Ηnduced in Root cultures 9 

ANP: Arabidopsis homologues of NPK1, 

          ηζκάζεξ ημο θοημφ Arabidopsis  

          μιυθμβεξ ηδξ NPK1  

AOX: Alternative Oxidase,  

εκαθθαηηζηή μλεζδάζδ 

APC: Anaphase Promoting Complex, 

          ζφιπθμημ πνμχεδζδξ ηδξ ακάθαζδξ  

APS: Ammonium Persulfate, 

         οπενεεζζηυ αιιχκζμ  

ARF: ADP-Ribosylation Factors, πανάβμκηαξ    

          νζαμγοθίςζδξ ΑDP 

ARK: Armadillo Repeat domain-containing    

Kinesin, ηζκδζίκδ πμο πενζέπεζ      

επακαθήρεζξ ηδξ επζηνάηεζαξ armadillo  

Arp2/3: Actin Related Protein 2/3, 

             πνςηεΐκδ ζπεηζγυιεκδ ιε αηηίκδ 2/3 

ATK: Arabidopsis thaliana Kinesin, 

          ηζκδζίκδ ημο θοημφ Arabidopsis thaliana 

ATP: Adenosine Triphosphate,  

 ηνζθςζθμνζηή αδεκμζίκδ 

BSA: Bovine Serum Albumin, αθαμοιίκδ μνμφ    

         αμδζκμφ 

CDK: Cyclin Dependent Kinases, 

          ηοηθίκμ-ελανηχιεκδ ηζκάζδ 

cDNA: complementary DNA,   

            ζοιπθδνςιαηζηυ DNA 

CDPKs: Calcium Dependent Protein Kinases 

              πνςηεσκζηέξ ηζκάζεξ ελανηχιεκεξ απυ  

              ζυκηα αζαεζηίμο 

CIL1: COPPER INDUCED LEAVES 1 

CLASP: CLIP-Associated proteins 

CLIP: Cytoplasmic Linker Protein 

CLSM: Confocal Laser Scanning Microscope, 

  ζοκεζηζαηυ ιζηνμζηυπζμ ζάνςζδξ  

             αηηίκςκ θέζγεν   

DCF: 2,7 Dichlorofluorescein Diacetate,    

          δζπθςνμ-δζμλζηή θθμομνεζηεΐκδ 

 DMSO: Dimethyl Sulfoxide,     

δζιέεοθμζμοθθμλείδζμ 

DNA: Deoxy-Ribonucleic Acid,    

           δεoλονζαμκμοηθεσηυ μλφ 

dNTPs: deoxynucleotide, δεμλοκμοηθεμηίδζα 

DPI: Diphenylene Iodonium 

DUOX: Dual Oxidase, δζπθή μλεζδάζδ 

 

EB1: End Binding Protein 1  

EDE1: Endosperm Defective 1 

EDTA: Ethylene diamine tetraacetic Acid, 

             αζεοθεκμδζαιζκμηεηναμλζηυ μλφ 

EGTA: Ethylene glycol tetraacetic acid, 

            Αζεοθέκμβθοηυθδ-δζξ(2-αιζκμαζεοθμ)  

            Ν,Ν,Ν΄,Ν΄ηεηναμλζηυ μλφ        

FAD: Flavin Adenine Dinucleotide, 

          θθααίκμ-αδεκίκμ-δζκμοηθεμηίδζμ 

FDA: Fluorescein Diacetate 

         δζμλζηή θθμομνεζηεΐκδ  

GAPDH: Glyceraldehyde 3-phosphate  

Dehydrogenase, αθοδνμβμκάζδ ηδξ    

3-θςζθμνζηήξ βθοηενζκαθδεΰδδξ  

β-TURC: β-Σubulin Containing Ring   

                Complexes, δαηηοθζμεζδή ζφιπθμηα    

πμο πενζέπμοκ β-ζςθδκίκδ 

GCP: β-Tubulin Complex Protein, πνςηεΐκδ   

          ημο ζοιπθυημο ηδξ β-ζςθδκίκδξ  

GDP: Guanine Diphosphate, 

          δζθςζθμνζηή βμοακμζίκδ    

GFP: Green Fluorescent Protein, 

          πνάζζκδ θεμνίγμοζα πνςηεΐκδ  

GTP: Guanine Triphosphate, 

         ηνζθςζθμνζηή βμοακμζίκδ   

GUS: α-Glucuronidase 

          α-βθοημονμκζδάζδ 

H2DCF: 2,7 Dihydrodichlorofluorescein  

              Diacetate, 2,7 δζοδνμ-δζπθςνμ-δζμλζηή  

              θθμομνεζηεΐκδ 

HDA: Histone Deacetylase,  

           απμαηεηοθάζδ ζζηυκδξ 

IAA: Indole-3-Acetic Acid, Ηκδμθοθμλζηυ μλφ 

KCBP: Kinesin-like Calmodulin Binding   

            Protein, πνςηεΐκδ υιμζα ιε ηζκδζίκδ πμο   

            δεζιεφεζ ηαθιμδμοθίκδ 

MAP: Μicrotubule Associated Proteins, 

           πνςηεΐκεξ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε Μ΢ 

MAPK: Mitogen Activated Protein Kinase, 

             πνςηεσκζηή ηζκάζδ πμο εκενβμπμζείηαζ    

             απυ ιζημβυκα  

MAPKAPΚ: MAPK Activated Protein Kinase, 

                     πνςηεΐκζηή ηζκάζδ πμο   

                     εκενβμπμζείηαζ απυ MAPK  

ΜΑPKK: MAPK Kinase, 

                ηζκάζδ ηδξ ΜΑPK 

MAPKKK: ΜAPK Kinase Kinase, 

                   ηζκάζδ ηδξ ΜΑPKK 

MDP: Microtubule Destabilizing Protein,  

           πνςηεΐκδ πμο απμζηαεενμπμζεί ημοξ Μ΢ 

MEN: Menadione, ιεκαδζυκδ 

MKK: MAPK kinase (Arabidopsis) 

MKP: MAPK Phosphatase, θςζθαηάζδ ΜΑPK 

MOR1: Microtubule Organization 1 
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MPK: MAPK (Arabidopsis) 

MS: Murashige and Skoog 

MSD1: MnSOD 1, οπενμλεζδζηή δζζιμοηάζδ     

            ιαββακίμο 1 

MTOC: Microtubule Organizing Center 

NAC: N-Acetyl Cysteine, Ν-αηεηοθμηοζηεΐκδ 

NADPH: Nikotinamide Adenine Dinucleotide  

                Phosphate, θςζθμνζηυ κζημηζκαιίδμ-   

                αδεκίκμ-δζκμοηθεμηίδζμ           

NEDD1: Neural precursor cell Expressed 

                Developmentally Down-regulated                  

                protein 1 

NEK: NIMA-related Kinases 

NOX: NADPH-Oxidase, ΝADPH-Ολεζδάζδ 

NPK: Nucleus and Phragmoplast localizing  

          Kinase  

NPR1: Nonexpressor of Pathogenesis-Related      

            genes 1 

OXI1: Oxidative Signal-Inducible 1 

ox-IAA: 2-oxindole-3-acetic-acid  

PA: Phosphatidic Acid, θςζθαηζδζηυ μλφ 

PAMP: Pathogen-associated Molecular    

             Patterns, ιμνζαηά πνυηοπα πμο     

             ζπεηίγμκηαζ ιε παεμβυκα  

PAN: PANGLOSS 

PBS: Phosphate-Buffered Saline 

PCR: Polymerase Chain Reaction,  

          αθοζζδςηή ακηίδναζδ πμθοιενάζδξ 

PDK: Phosphoinositide-Dependent Kinase, 

          ηζκάζδ ελανηχιεκδ απυ θςζθμσκμζζηίδζα  

PEM: PIPES, EGTA, MgSO4 

PFA: Paraformadehyde, παναθμνιαθδεΰδδ 

PFT1: PHYTOCHROME AND    

          FLOWERING TIME 1 

PI: Propidium Ηodide, ζςδζμφπμ πνμπίδζμ 

PI3K: Phosphatidyl-Inositol-3-Kinase, 

           ηζκάζδ ηδξ 3-θςζθμνζηήξ    

           θςζθαηζδοθμ-ζκμζζηυθδξ 

PI3P: Phosphatidyl-Inositol-3-Phosphate,  

          3-θςζθμνζηή θςζθαηζδοθμ-ζκμζζηυθδ  

PIPES: Piperazine-1,4-bis(2-ethanesulfonic  

             acid,  

PLC: Phospholipase C, Φςζθμθζπάζδ C 

PLD: Phospholipase D, Φςζθμθζπάζδ D 

+TIPs: plus End-Binding Proteins, πνςηεΐκεξ   

            πμο ζοκδέμκηαζ ζημ (+) άηνμ ηςκ Μ΢ 

POK: Phragmoplast Orienting Kinesin 

PP2A: Protein Phosphatase 2A,  

           πνςηεσκζηή θςζθαηάζδ 2Α 

PRC1: Protein Regulating Cytokinesis 1            

 

 

 

PTP1: Protein Tyrosine Phosphatase 1     

Rboh: Respiratory Burst Oxidase Homolog,   

           oλεζδάζδ μιυθμβδ ηςκ μλεζδαζχκ  

           ακαπκεοζηζηήξ έηνδλδξ 

Redox: Reduction-Oxidation, 

  ακαβςβή-μλείδςζδ 

RHD2: Root Hair Defective 2 

RIC: ROP-interactive CRIB-containing    

         Protein, πνςηεΐκδ πμο αθθδθεπζδνά ιε   

         ROP ηαζ θένεζ ηδκ επζηνάηεζα CRIB 

RIP: ROP-Interacting Protein, πνςηεΐκδ πμο   

        αθθδθεπζδνά ιε ROP 

RLK: Receptor Like Kinase 

RNA: Ribonucleic Acid, νζαμκμοηθεσηυ μλφ 

ROP: Rho-related GTPases of Plants 

ROS: Reactive Οxygen Species, 

          δναζηζηέξ ιμνθέξ μλοβυκμο  

RT-PCR: Reverse Transcriptase PCR, 

                PCR-ακηίζηνμθδξ ιεηαβναθάζδξ  

SCAR: Suppressor of cAMP Receptor,       

             ηαηαζημθέαξ ημο οπμδμπέα ημο cAMP 

SDS: Sodium Dodecyl Sulfate, 

         δςδεηοθμεεζζηυ κάηνζμ 

SHR: Short Root 

SIEL: SHR-Interacting Embryonic Lethal  

SKOR: Stelar K
+
 Outward Rectifier 

SOD: Superoxide Dismutase,  

          οπενμλεζδζηή δζζιμοηάζδ  

SPR: SPIRAL 

TAN: TANGLED 

TBS: Tris-Buffered Saline 

TEMED: Tetramethylethylenediamine,  

                ηεηναιεεοθέκμδζαιίκδ 

t-BuOOH: t-Butul-hydroperoxide, 

                  t-αμοηοθμτπενμλείδζμ ημο οδνμβυκμο 

TFC: Tubulin Folding Cofactors,   

         ΢οιπανάβμκηεξ ακαδίπθςζδξ ηδξ    

         ζςθδκίκδξ 

TOG: Tumor Overexpressing Gene 

TON: TONNEAU 

TPC: Two-Pore Channel Protein 

TPX2: Targeting Protein for Xkpl2 

TGN: trans-Golgi Network,  

          trans-δίηηομ Golgi 

WAVE: Wiskott-Aldrich syndrome protein, 

              πνςηεΐκδ ημο ζοκδνυιμο Wiskott-  

              Aldrich 

Zat: Zing finger of A. thaliana, πνςηεΐκεξ ημο   

        θοημφ Α. thaliana πμο πενζέπμοκ δάηηοθμ  

        ρεοδανβφνμο 
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I. ΔΗ΢ΑΓΧΓΖ 

Η.1 ΟΗ ΓΡΑ΢ΣΗΚΔ΢ ΜΟΡΦΔ΢ ΟΞΤΓΟΝΟΤ (ROS) ΚΑΗ Ο ΡΟΛΟ΢ ΣΟΤ΢ 

΢ΣΖ ΒΗΟΛΟΓΗΑ ΣΧΝ ΦΤΣΧΝ  

Η.1.1 Δθεύεενεξ νίγεξ  

Οζ εθεφεενεξ νίγεξ απμηεθμφκ ιία ηαηδβμνία ιμνζαηχκ μκημηήηςκ ζδζαζηένμο εκδζαθένμκημξ, 

πμο πενζέπμοκ έκα ή πενζζζυηενα αζφγεοηηα δθεηηνυκζα ηαζ μζ μπμίεξ δδιζμονβμφκηαζ ζε 

δζάθμνα πδιζηά ή αζμθμβζηά ζοζηήιαηα (Halliwell 2001). Έκα δθεηηνυκζμ εεςνείηαζ ςξ 

αζφγεοηημ, υηακ δεκ ζπδιαηίγεζ γεφβμξ ιε ηάπμζμ άθθμ δθεηηνυκζμ (Halliwell 2006). Ο υνμξ 

«εθεφεενεξ» πνμζδζμνίγεζ ηδκ ζηακυηδηα ηςκ νζγχκ κα παναιέκμοκ ακελάνηδηεξ ζηα 

ζοζηήιαηα ζηα μπμία δδιζμονβμφκηαζ (Halliwell ηαζ Gutteridge 2006). Οζ εθεφεενεξ νίγεξ 

ηαλζκμιμφκηαζ ακάθμβα ιε ημ ηφνζμ ζημζπείμ πμο πενζέπμοκ ηαζ ζημ μπμίμ ιπμνεί κα ακήηεζ 

ημ αζφγεοηημ δθεηηνυκζμ. Ζ πζμ απθή νίγα είκαζ ημ άημιμ ημο οδνμβυκμο, ηαεχξ απμηεθείηαζ 

απυ έκα πνςηυκζμ ηαζ έκα δθεηηνυκζμ, εκχ οπάνπμοκ εθεφεενεξ νίγεξ ιε ηεκηνζηυ άημιμ ημ 

μλοβυκμ, ημ εείμ, ημκ άκεναηα ηαζ ημ άγςημ (Πίκαηαξ 1Α, Halliwell 2001). 

Ακηζπνμζςπεοηζηέξ νίγεξ, ζηζξ μπμίεξ ημ εθεφεενμ δθεηηνυκζμ ακήηεζ ζημ μλοβυκμ, είκαζ ημ 

ακζυκ οπενμλείδζμο (superoxide, Ο2·
-
), δ νίγα οδνμλοθίμο (hydroxyl, ΖΟ·) ηαζ δ νίγα 

οπενμλοθίμο (peroxyl radical, ROO·). Δπζπθέμκ, υπςξ ακαθένεδηε πνμδβμοιέκςξ, οπάνπμοκ 

νίγεξ εείμο (RS·) ηαζ άκεναηα (π.π. δ νίγα ημο ηνζπθςνμιεεοθίμο, trichloromethyl, CCl3·). Ζ 

νίγα ημο ιμκμλεζδίμο ημο αγχημο (nitric oxide, ΝΟ·) έπεζ ςξ ηεκηνζηυ άημιμ ημ άγςημ, 

ςζηυζμ ημ εθεφεενμ δθεηηνυκζμ εκημπίγεηαζ ιεηαλφ ημο μλοβυκμο ηαζ ημο αγχημο (Halliwell, 

2001). ΢ηα επυιεκα ηεθάθαζα εα ακαθενεμφιε ηαηά ηφνζμ θυβμ ζε εκχζεζξ ζηζξ μπμίεξ ημ 

ηεκηνζηυ άημιμ είκαζ ημ μλοβυκμ.          

Ζ πανμοζία εκυξ ή πενζζζυηενςκ αζφγεοηηςκ δθεηηνμκίςκ ηαεζζηά ηζξ εθεφεενεξ 

νίγεξ αζηαεείξ ηαζ ελαζνεηζηά δναζηζηέξ (Valko ηαζ ζοκ. 2007). ΢ηδ αζαθζμβναθία απακηά ηαζ 

μ υνμξ ROS (Reactive oxygen species, δναζηζηέξ ιμνθέξ μλοβυκμο), πμο πενζθαιαάκεζ ηαζ 

ηζξ εκχζεζξ μζ μπμίεξ είκαζ πανάβςβα ημο μλοβυκμο, πςνίξ ςζηυζμ κα θένμοκ αζφγεοηημ 

δθεηηνυκζμ. Με αάζδ αοηυ ημκ μνζζιυ υθεξ μζ εθεφεενεξ νίγεξ μλοβυκμο είκαζ ROS, ςζηυζμ, 

δεκ είκαζ υθεξ μζ ROS εθεφεενεξ νίγεξ (Πίκαηαξ 1Β, Halliwell, 2006). Οζ εκχζεζξ αοηέξ 

ειθακίγμοκ επίζδξ αολδιέκδ δναζηζηυηδηα, εκχ ζηδκ ηαηδβμνία αοηή οπάβμκηαζ ημ 

οπενμλείδζμ ημο οδνμβυκμο (hydrogen peroxide, H2O2), ημ υγμκ (Ο3), ημ ιμκήνεξ μλοβυκμ 

(singlet oxygen, 
1
O2) ηαζ ημ οπμπθςνζχδεξ μλφ (hypochlorus acid, HOCl). Αλίγεζ κα 

ζδιεζςεεί υηζ μζ ROS δεκ απμηεθμφκ ιζα εκζαία μκηυηδηα, ακηίεεηα, ηάεε ιία έκςζδ πμο 

ακήηεζ ζηζξ ROS έπεζ λεπςνζζηέξ πδιζηέξ ζδζυηδηεξ ηαζ δναζηζηυηδηα (Halliwell, 2012). ΢ημκ 

Πίκαηα 1B πανμοζζάγμκηαζ μζ ηονζυηενεξ ROS ηαζ μ πνυκμξ διζγςήξ ημοξ.       
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Πίκαηαξ 1. Α. Γναζηζηέξ εκχζεζξ ηαλζκμιδιέκεξ ζε εθεφεενεξ νίγεξ ηαζ ιδ. Σνμπμπμζδιέκμ 

απυ: Halliwell (2006). Β. Οζ ηονζυηενεξ δναζηζηέξ ιμνθέξ μλοβυκμο (ROS) ηαζ μ πνυκμξ 

διζγςήξ ημοξ. Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Devasagayam ηαζ ζοκ. (2004).  

 

Η.1.2 Υαναηηδνζζηζηά ηαζ ιδπακζζιμί δδιζμονβίαξ ηςκ ROS 

Ζ δδιζμονβία εθεοεένςκ νζγχκ είκαζ απμηέθεζια ηδξ δζάζπαζδξ αζηαεχκ δεζιχκ ιεηαλφ 

ηςκ αηυιςκ εκυξ ιμνίμο. Χζηυζμ, μζ πδιζημί δεζιμί υηακ δζαζπχκηαζ δεκ αθήκμοκ ζοκήεςξ 

ιυνζα ιε αζφγεοηημ δθεηηνυκζμ. Οζ εθεφεενεξ νίγεξ είκαζ πμθφ αζηαεείξ ηαζ ακηζδνμφκ 

ηαπφηαηα ιε άθθα ιυνζα, ζηδκ πνμζπάεεζά ημοξ κα ελαζθαθίζμοκ έκα επζπθέμκ δθεηηνυκζμ, 

ημ μπμίμ εα ημοξ πνμζδχζεζ ζηαεενυηδηα. Σμ ιυνζμ, ημ μπμίμ πάκεζ ημ δθεηηνυκζμ 

ιεηαηνέπεηαζ ζε εθεφεενδ νίγα, βεβμκυξ πμο πονμδμηεί αθοζζδςηέξ ακηζδνάζεζξ. Ο πνυκμξ 

πναβιαημπμίδζδξ ηςκ ακηζδνάζεςκ αοηχκ είκαζ ηδξ ηάλεςξ ιενζηχκ ns (Das Sarma ηαζ ζοκ. 

2010).   

 Οζ εθεφεενεξ νίγεξ θαιαάκμοκ ιένμξ ζε ακηζδνάζεζξ οπμηαηάζηαζδξ ή πνμζεήηδξ 

ηαζ ζοιιεηέπμοκ επίζδξ ςξ δναζηζηά εκδζάιεζα πνμσυκηα. Οζ αθοζζδςηέξ ακηζδνάζεζξ πμο 
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πενζθαιαάκμοκ ζοιιεημπή εθεοεένςκ νζγχκ δζαζνμφκηαζ ζε ηνεζξ ηαηδβμνίεξ: α) ηζξ 

ακηζδνάζεζξ έκανλδξ, μζ μπμίεξ έπμοκ ςξ απμηέθεζια ηδκ αφλδζδ ημο ανζειμφ ηςκ 

εθεοεένςκ νζγχκ, α) ηζξ ακηζδνάζεζξ δζάδμζδξ, ζηζξ μπμίεξ μ ανζειυξ ηςκ εθεοεένςκ νζγχκ 

ιέκεζ ζηαεενυξ ηαζ β) ηζξ ακηζδνάζεζξ ηενιαηζζιμφ, ζηζξ μπμίεξ μ ανζειυξ ηςκ εθεοεένςκ 

νζγχκ εθαηηχκεηαζ. Ζ ηεθεοηαία ηαηδβμνία πενζθαιαάκεζ ζοκήεςξ αιμζααίεξ ακηζδνάζεζξ δφμ 

εθεοεένςκ νζγχκ ιε απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία πζμ ζηαεενχκ εκχζεςκ (Hamilton ηαζ ζοκ. 

1997). ΢ηδ ζοκέπεζα, εα ακαθενεμφκ ηα ηονζυηενα παναηηδνζζηζηά ηαζ μζ ακηζδνάζεζξ ιε ηζξ 

μπμίεξ δδιζμονβμφκηαζ μζ ROS ηαζ μζ μπμίεξ έπμοκ ζδζαίηενδ ζδιαζία βζα ηδ αζμθμβία ηςκ 

μνβακζζιχκ.    

 Σμ ιμνζαηυ μλοβυκμ θένεζ δφμ αζφγεοηηα δθεηηνυκζα ζηδκ ελςηενζηή δθεηηνμκζηή 

ζηζαάδα, ηα μπμία ανίζημκηαζ ζε δφμ δζαθμνεηζηά ηνμπζαηά ηαζ επμιέκςξ ηζκμφκηαζ ζε 

λεπςνζζηέξ ηνμπζέξ (Apel ηαζ Hirt 2004). Σμ Ο2·
-
 πνμηφπηεζ απυ ηδκ ακαβςβή ημο ιμνζαημφ 

μλοβυκμο. Οζ πδιζηέξ ημο ζδζυηδηεξ πμζηίθθμοκ ακάθμβα ιε ηδ ζφζηαζδ ημο πενζαάθθμκημξ 

ζημ μπμίμ είκαζ δζαθοιέκμ. Σμ Ο2·
- 

είκαζ αζεεκήξ μλεζδςηζηυξ πανάβμκηαξ ζε οδαηζηά 

δζαθφιαηα, εκχ είκαζ ζδζαίηενα δναζηζηυ υηακ εονίζηεηαζ ζε μνβακζηά δζαθφιαηα (Bergendi 

ηαζ ζοκ. 1999). ΢ε οδαηζηά δζαθφιαηα δ δζάνηεζα γςήξ ημο είκαζ 4 ιs, εκχ ζε πμθζημφξ 

δζαθφηεξ δ ακηίζημζπδ δζάνηεζα είκαζ 100 ιs (Foyer ηαζ Harbinson 1994). To Ο2·
-
 δεκ ιπμνεί 

κα δζαπενάζεζ ηζξ αζμθμβζηέξ ιειανάκεξ ηαζ ιεηαηνέπεηαζ ηάπζζηα ζε Ζ2Ο2 (Bhattacharjee 

2005).     

 Σμ Ζ2Ο2 πνμηφπηεζ επίζδξ απυ ηδκ ακαβςβή ημο ιμνζαημφ μλοβυκμο. Δίκαζ ζπεηζηά 

δναζηζηυ ηαζ έπεζ ανηεηά ιεβάθμ πνυκμ γςήξ (1 ms, Bhattacharjee 2005). Ο πνυκμξ γςήξ ημο 

Ζ2Ο2 ηαζ ημ ιζηνυ ιέβεευξ ημο ημ ηαεζζημφκ ζηακυ κα δζαπέεηαζ ζε ηάπμζα απυζηαζδ απυ ημκ 

ηυπμ παναβςβήξ ημο, εκχ έπεζ ηδκ ζηακυηδηα κα δζαπενκά ηζξ αζμθμβζηέξ ιειανάκεξ (Petrov 

ηαζ Van Breusegem 2012). Πανμοζία ιεηαθθζηχκ ζυκηςκ (π.π. δζζεεκμφξ παθημφ ή δζζεεκμφξ 

ζζδήνμο) ιπμνεί κα μδδβήζεζ ζηδκ παναβςβή ΖΟ· (Bergendi ηαζ ζοκ. 1999).  

 Οζ νίγεξ ΖΟ·, εηηυξ απυ ηδκ παναβςβή ημοξ ηαηά ηδκ ακηίδναζδ ημο Ζ2Ο2 ιε 

ιεηαθθζηά ζυκηα, είκαζ ημ ηφνζμ πνμσυκ πμο πνμηφπηεζ απυ ηδ ναδζυθοζδ ημο κενμφ 

(Gutteridge 1994). Οζ νίγεξ αοηέξ είκαζ πζεακυηαηα μζ πθέμκ δναζηζηέξ ROS βζαηί είκαζ 

ελαζνεηζηά αζηαεείξ ιε δζάνηεζα γςήξ ιυθζξ 1 ιs. Σμ βεβμκυξ αοηυ ηζξ ηαεζζηά ζηακέξ κα 

ακηζδνμφκ ιε μπμζμδήπμηε ζοζηαηζηυ ημο ηοηηάνμο ανεεεί πθδζίμκ ημοξ (Bhattacharjee 

2012).      

 To ιμκήνεξ μλοβυκμ, υπςξ ακαθένεδηε πνμδβμοιέκςξ, δεκ ακήηεζ ζηζξ εθεφεενεξ 

νίγεξ (Kim ηαζ ζοκ. 2008). Πνμηφπηεζ απυ ηδ ιεηαθμνά εκένβεζαξ ζημ ιμνζαηυ μλοβυκμ ηαζ 

ζοκζζηά δναζηζηή ιμνθή μλοβυκμο πμο ιπμνεί κα μλεζδχζεζ ανηεηά είδδ ιμνίςκ (Gutteridge 

1994). Σμ υγμκ απμηεθείηαζ απυ ηνία άημια μλοβυκμο ηαζ είκαζ θζβυηενμ ζηαεενυ απυ ημ 

ιμνζαηυ μλοβυκμ. ΋θα ηα δθεηηνυκζά ημο ζπδιαηίγμοκ γεφβδ ηαζ επμιέκςξ δεκ ακήηεζ ζηζξ 
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εθεφεενεξ νίγεξ. Δίκαζ ζζπονυ μλεζδςηζηυ, ζπεηζηά ζηαεενυ, δζαθοηυ ζε μνβακζημφξ δζαθφηεξ 

ηαζ πμθφ θζβυηενμ δζαθοηυ ζημ κενυ (Biń 2006, Iriti ηαζ Faoro 2008).  

 

Η.1.3 Αθθδθεπζδνάζεζξ ηςκ ROS ιε αζμθμβζηά ιόνζα 

Γεδμιέκδξ ηδξ δναζηζηυηδηαξ ηςκ ROS, δ πανμοζία ημοξ ζημοξ μνβακζζιμφξ είκαζ δοκαηυ κα 

πνμηαθέζεζ ζεζνά μλεζδςηζηχκ ηνμπμπμζήζεςκ ζε αζμθμβζηά ιυνζα, μζ μπμίεξ ιπμνεί κα είκαζ 

ακηζζηνεπηέξ ή ιδ ακηζζηνεπηέξ. Σα ιυνζα ιε ηα μπμία αθθδθεπζδνμφκ μζ ROS είκαζ ηα 

θζπίδζα, ημ DNA ηαζ μζ πνςηεΐκεξ (Boguszewska ηαζ Zagdańska 2012). Ζ πδιζηή 

δναζηζηυηδηα ηάεε ιίαξ απυ ηζξ ROS ελανηάηαζ απυ ημ εάκ πνμηαθεί ηδκ αθαίνεζδ εκυξ ή 

δφμ δθεηηνμκίςκ (Dickinson ηαζ Chang 2011). Δπζπθέμκ, μζ επζπηχζεζξ ελανηχκηαζ ζε 

ιεβάθμ ααειυ απυ ημ πμζα ιυνζα εα ανεεμφκ ημκηά ζηζξ εέζεζξ παναβςβήξ ηςκ ROS, βεβμκυξ 

πμο εα ιπμνμφζε κα απμδμεεί ζημοξ ιζηνμφξ πνυκμοξ διζγςήξ ηςκ ROS (Dickinson ηαζ 

Chang 2011).    

 Μζα απυ ηζξ πθέμκ ηαηαζηνεπηζηέξ δζενβαζίεξ βζα ημοξ μνβακζζιμφξ, ζηζξ μπμίεξ 

ειπθέημκηαζ μζ ROS, είκαζ δ οπενμλείδςζδ ηςκ θζπζδίςκ. Ζ ζοβηεηνζιέκδ ακηίδναζδ   αθμνά 

ζηδκ αθαίνεζδ δθεηηνμκίςκ απυ πμθοαηυνεζηα πνυδνμια, ζηα μπμία πενζθαιαάκμκηαζ 

ιζηνμφ ιήημοξ οδνμβμκάκεναηεξ, ηεηυκεξ, μνζζιέκεξ αθδεΰδεξ η.ά. (Boguszewska ηαζ 

Zagdańska 2012). Ζ οπενμλείδςζδ ηςκ θζπζδίςκ πνμηαθεί ηαηαζηνμθέξ ζηζξ αζμθμβζηέξ 

ιειανάκεξ, ιεηααάθθμκηαξ ηδ νεοζηυηδηά ημοξ. Ζ δζαδζηαζία αοηή αθμνά ηυζμ ζε αοηέξ ηςκ 

μνβακζδίςκ υζμ ηαζ ζημ πθαζιαθήιια (Das Sarma ηαζ ζοκ. 2010). Σμ απμηέθεζια είκαζ κα 

ηαείζηαηαζ δοκαηή δ δζαννμή ιμνίςκ, πμο θοζζμθμβζηά δεκ ιπμνμφκ κα δζαπενάζμοκ ηζξ 

ιειανάκεξ. Ζ οπενμλείδςζδ ιπμνεί κα πνμηαθέζεζ ζμαανέξ αθθμζχζεζξ ζε δζάθμνεξ 

ιειανακζηέξ πνςηεΐκεξ, κα αδνακμπμζήζεζ πνςηεσκζημφξ οπμδμπείξ, έκγοια ηαζ ηακάθζα 

ιεηαθμνάξ ζυκηςκ (Gill ηαζ Tuteja 2010).  

  

 

 

 

 

 

 

 

 

΢πήια 1. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ηςκ 

ακηζδνάζεςκ πμο πναβιαημπμζμφκηαζ 

ιεηαλφ δζαθυνςκ πνςηεσκζηχκ μιάδςκ ηαζ  

ROS. Απυ: Dickinson ηαζ Chang (2011).  
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 Οζ πνςηεΐκεξ είκαζ ηα αζμθμβζηά ιαηνμιυνζα ηα μπμία μλεζδχκμκηαζ απυ ηζξ ROS ιε 

ιεβαθφηενδ ζοπκυηδηα, ζε ζφβηνζζδ ιε ηα οπυθμζπα ιαηνμιυνζα. Μάθζζηα, έπεζ οπμθμβζζηεί 

υηζ ημ 68% ηςκ ιμνίςκ ημο ηοηηάνμο πμο μλεζδχκμκηαζ απυ ηζξ ROS είκαζ πνςηεΐκεξ (΢πήια 

1, Rinalducci ηαζ ζοκ. 2008). Ζ δζενβαζία είκαζ ιδ ακηζζηνεπηή, εηηυξ απυ ηζξ πενζπηχζεζξ 

πμο αθμνoφκ ζε ηάπμζα αιζκμλέα ηα μπμία πενζέπμοκ άημια εείμο (Ghezi ηαζ Bonetto 2003).  

Σα αιζκμλέα πμο είκαζ πενζζζυηενμ δεηηζηά ζε μλείδςζδ είκαζ δ ηοζηεΐκδ ηαζ δ 

ιεεεζμκίκδ. Αιθυηενα πενζέπμοκ εείμ. Ζ εεζμθζηή μιάδα ηδξ ηοζηεΐκδξ ιπμνεί κα μλεζδςεεί 

πνμξ δζζμοθθίδζμ απυ ΖΟ·, Ο2·
-
 ηαζ Ζ2Ο2 (΢πήια 1). Ζ μλείδςζδ ηδξ ιεεεζμκίκδξ δεκ 

επδνεάγεζ ζδζαίηενα ηδ δμιή ηςκ πνςηεσκχκ (Boguszewska ηαζ Zagdańska 2012). Ακηίεεηα, δ 

μλείδςζδ ηαηαθμίπςκ ηονμζίκδξ (΢πήια 1), επεζδή ιεηααάθθεζ ηδκ οδνμθμαζηυηδηα, είκαζ 

δοκαηυ κα πνμηαθέζεζ αθθαβέξ ζηδ δμιή ηςκ πνςηεσκχκ, εκχ ηαζ δ μλείδςζδ ηδξ 

ηνοπημθάκδξ είκαζ ιδ ακηζζηνεπηή δζαδζηαζία (Rinalducci ηαζ ζοκ. 2008). Ζ πζμ ζοπκή 

μλεζδςηζηή ηνμπμπμίδζδ ηςκ πνςηεσκχκ μκμιάγεηαζ ηαναμκοθίςζδ (΢πήια 1). Πνμηαθείηαζ 

απυ ηδκ μλείδςζδ αιζκμλέςκ, υπςξ δ ανβζκίκδ, δ θοζίκδ, δ ζζηζδίκδ, δ πνμθίκδ, δ ενεμκίκδ 

ηαζ δ ηνοπημθάκδ. Έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία εθεφεενςκ ηαναμκοθζηχκ μιάδςκ, μζ 

μπμίεξ ιπμνμφκ κα αδνακμπμζδεμφκ, δζεοημθφκμκηαξ ημ ζπδιαηζζιυ δεζιχκ ή ηδκ 

ηαηαζηνμθή ηςκ πνςηεσκχκ (Møller ηαζ ζοκ. 2007, Foyer ηαζ Noctor 2009). Μάθζζηα, ημ 

πμζμζηυ ηδξ ηαναμκοθίςζδξ ηςκ πνςηεσκχκ ζοπκά απμηεθεί δείηηδ βζα ηδκ εηηίιδζδ ηδξ 

μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ (Stadtman 2006).  

 Σμ DNA απμηεθεί επίζδξ ζηυπμ ηςκ ROS. Ζ πνμζαμθή απυ ROS ιπμνεί κα 

πνμηαθέζεζ ημκ ηαηαηενιαηζζιυ ημο (Dickinson ηαζ Chang 2011). Τρδθά επίπεδα ROS ηαζ 

ζδζαίηενα ΖΟ·, ιπμνμφκ κα πνμηαθέζμοκ αθάαεξ ζε μπμζμδήπμηε απυ ηα ζοζηαηζηά ημο 

DNA, ζοιπενζθαιαακμιέκςκ ηςκ πμονζκχκ, ηςκ πονζιζδζκχκ αθθά ηαζ ηδξ δεμλονζαυγδξ. Σμ 

ιμκήνεξ μλοβυκμ ηαηαζηνέθεζ ηδ βμοακίκδ, εκχ ημ Ζ2Ο2 ηαζ ημ Ο2·
-
 δεκ θαίκεηαζ κα 

ακηζδνμφκ ιε ημ DNA (Boguszewska ηαζ Zagdańska 2012).    

 

Η.1.4 Κοηηανζηέξ εέζεζξ δδιζμονβίαξ ROS 

Ζ παναβςβή ROS ζηα ηφηηανα είκαζ ζοκεπήξ. H δδιζμονβία ημοξ επζηοβπάκεηαζ ιέζς 

δζαθυνςκ ιεηααμθζηχκ ιμκμπαηζχκ, ηα μπμία θαιαάκμοκ πχνα εκηυξ υθςκ ζπεδυκ ηςκ 

ηοηηανζηχκ μνβακζδίςκ ηςκ εοηανοςηζηχκ ηοηηάνςκ (Boguszewska ηαζ Zagdańska 2012). 

Οζ ROS, ζηδκ πθεζμκυηδηά ημοξ, πνμηφπημοκ ςξ παναπνμσυκηα ιεηααμθζηχκ ακηζδνάζεςκ 

ηαζ ςξ ζοκέπεζα δζαθυνςκ ιμνθχκ ηαηαπυκδζδξ (Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 2012). ΢ηα 

γςζηά ηφηηανα, μζ ROS πανάβμκηαζ ζημκ ελςηοηηάνζμ πχνμ απυ έκγοια πμο εδνάγμκηαζ ζημ 

πθαζιαθήιια αθθά ηαζ ζε εέζεζξ εκηυξ ηςκ ηοηηάνςκ, επίζδξ ςξ απμηέθεζια εκγοιζηήξ 

δναζηδνζυηδηαξ. ΢ε αοηέξ πενζθαιαάκμκηαζ ηα ιζημπυκδνζα, ζηα μπμία πανάβεηαζ ηαζ ημ 

ιεβαθφηενμ πμζμζηυ ηςκ ROS (Finkel 2011). ΢ηα θοηζηά ηφηηανα, δ δδιζμονβία ηςκ ROS 

θαιαάκεζ πχνα ζημοξ πθςνμπθάζηεξ, ηα ιζημπυκδνζα, ηα οπενμλεζδζμζχιαηα ηαζ ημκ 
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απμπθάζηδ (΢πήια 2, Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 2011). Δπζπθέμκ, πνυζθαηα δεδμιέκα 

οπμζηδνίγμοκ υηζ μζ ROS ιπμνεί κα δδιζμονβμφκηαζ ηαζ ζε άθθεξ εέζεζξ, υπςξ μ πονήκαξ ηαζ 

ημ εκδμπθαζιαηζηυ δίηηομ (Shapiguzov ηαζ ζοκ. 2012). Ζ παναβςβή ROS εκηυξ ηςκ 

δζαθυνςκ ηοηηανζηχκ δζαιενζζιάηςκ επδνεάγεζ ζοπκά ηαζ άθθεξ ηοηηανζηέξ εέζεζξ αθθά ηαζ 

ηα βεζημκζηά ηφηηανα (΢πήια 2, Shapiguzov ηαζ ζοκ. 2012). Τπμζηδνίγεηαζ υηζ ζε 

θςημζοκεεηζημφξ ζζημφξ, πανμοζία θςηυξ, μζ πθςνμπθάζηεξ ηαζ ηα οπενμλεζδζμζχιαηα είκαζ 

ηα μνβακίδζα πμο πανάβμοκ ηζξ ιεβαθφηενεξ πμζυηδηεξ ROS εκχ ακηίεεηα ζημ ζημηάδζ αοηά 

είκαζ ηα ιζημπυκδνζα (Gill ηαζ Tuteja, 2010). ΢ηδ ζοκέπεζα, ακαθένμκηαζ μζ ηονζυηενεξ 

ηοηηανζηέξ εέζεζξ ηαζ μζ ζδιακηζηυηενεξ ακηζδνάζεζξ πμο μδδβμφκ ζηδ δδιζμονβία ROS.             

 

 

 

 

 

 

 

 

΢πήια 2. Γζαβναιιαηζηή απεζηυκζζδ 

ηςκ ηοηηανζηχκ εέζεςκ παναβςβήξ 

ROS ζηα θοηά. Απυ: Jaspers ηαζ 

Kangasjärvi (2010).   

 

Θ.1.4.1 Μηηνρόλδξηα 

Σα ιζημπυκδνζα εεςνμφκηαζ ςξ «ενβμζηάζζα» παναβςβήξ εκένβεζαξ ημο ηοηηάνμο ηαζ είκαζ 

ηα μνβακίδζα ζηα μπμία πανάβμκηαζ ιεβάθεξ πμζυηδηεξ ROS, υπςξ βζα πανάδεζβια Ζ2Ο2 ηαζ 

ζυκηα Ο2·
-
. Δπμιέκςξ, ηα ιζημπυκδνζα είκαζ ηα μνβακίδζα εηείκα ηα μπμία οθίζηακηαζ 

ηαηελμπήκ ηζξ επζπηχζεζξ ηδξ παναβςβήξ δναζηζηχκ ιμνθχκ μλοβυκμο. Σα ιζημπυκδνζα ηςκ 

θοηζηχκ ηοηηάνςκ επζηεθμφκ ή ζοιιεηέπμοκ ζε μνζζιέκεξ παναηηδνζζηζηέξ θεζημονβίεξ, 

υπςξ δ θςημακαπκμή εκχ μνζζιέκα ζοζηαηζηά ηδξ ακαπκεοζηζηήξ αθοζίδαξ δζαθένμοκ απυ 

ηα ακηίζημζπα ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ. Δπζπθέμκ, ημ πενζαάθθμκ ζηα ιζημπυκδνζα ηςκ θοηζηχκ 

ηοηηάνςκ είκαζ ζδζαίηενμ, ηαεχξ είκαζ πθμφζζμ ζε μλοβυκμ ηαζ οδαηάκεναηεξ, ςξ απυννμζα 

ηδξ θςημζοκεεηζηήξ θεζημονβίαξ (Gill ηαζ Tuteja 2010). Ζ μλεζδςηζηή θςζθμνοθίςζδ, απυ 

ηζξ ηφνζεξ θεζημονβίεξ πμο επζηεθμφκηαζ ζηα ιζημπυκδνζα, είκαζ ιζα δζαδζηαζία πμο δζελάβεηαζ 

ζημ ζφζηδια ιεηαθμνάξ δθεηηνμκίςκ ηδξ ακαπκεοζηζηήξ αθοζίδαξ. Σμ ηεθεοηαίμ 

πνδζζιμπμζεί δθεηηνυκζα ιε εθεφεενδ εκένβεζα ιεβαθφηενδ απυ ιζα μνζζιέκδ ηζιή βζα ηδκ 

ακαβςβή ημο ιμνζαημφ μλοβυκμο. Μέζς αοηήξ ηδξ δζαδζηαζίαξ, δ αενυαζα ακαπκμή έπεζ ςξ 

πανάπθεονδ ζοκέπεζα ηδκ παναβςβή ROS ζηα ιζημπυκδνζα, ζε δζάθμνα ζηάδζα ηδξ αθοζίδαξ 

ιεηαθμνάξ δθεηηνμκίςκ (Rhoads ηαζ ζοκ. 2006). Σα ζφιπθμηα I ηαζ ΗΗΗ ηδξ ακαπκεοζηζηήξ 

αθοζίδαξ είκαζ μζ ηονζυηενεξ εέζεζξ παναβςβήξ Ο2·
-
. Σα ζυκηα αοηά, ακ ηαζ είκαζ ζδζαζηένςξ 
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δναζηζηά, ιπμνεί κα ακαπεμφκ πεναζηένς ζπδιαηίγμκηαξ Ζ2Ο2 ιε ακηίδναζδ ηαοηυπνμκδξ 

μλείδςζδξ ηαζ ακαβςβήξ (dismutation), δ μπμία ηαηαθφεηαζ απυ ημ έκγοιμ οπενμλεζδζηή 

δζζιμοηάζδ (superoxide dismutase, SOD). Δηηζιάηαζ υηζ ημ 1/5 ημο μλοβυκμο πμο 

ηαηακαθχκεηαζ ζηα ιζημπυκδνζα μδδβεί ζηδκ παναβςβή Ζ2Ο2 (Møller 2001). Σμ Ζ2Ο2, οπυ 

ηδκ πανμοζία ιεηαθθζηχκ ζυκηςκ ζζδήνμο (Fe
2+

) ηαζ παθημφ (Cu
2+

), ιπμνεί κα ζπδιαηίζεζ 

ΖΟ· ιέζς ηςκ ακηζδνάζεςκ Fenton ηαζ Haber-Weiss (΢πήια 3, Halliwell 2006, Møller ηαζ 

ζοκ. 2007).  

                                                                             

 

 

 

΢πήια 3. ΢πδιαηζζιυξ ΖΟ·, ιέζς ηςκ 

ακηζδνάζεςκ Fenton (1) ηαζ Haber-Weiss (4). 

Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Liochef ηαζ Fridovich 

(2002). 

 

 

Οζ νίγεξ ΖΟ· πμο ζπδιαηίγμκηαζ ιε ημκ ηνυπμ αοηυ είκαζ ζδζαίηενα ημλζηέξ. Αοηέξ 

ιπμνεί κα ακηζδνάζμοκ ιε πμθοαηυνεζηα θζπανά μλέα ηδξ ιζημπμκδνζαηήξ ιειανάκδξ 

πνμηαθχκηαξ ζδιακηζηέξ αθθμζχζεζξ, αθθά ηαζ κα δζαπενάζμοκ ηδ ιειανάκδ ηαζ κα 

ελέθεμοκ απυ ημ ιζημπυκδνζμ (Gill ηαζ Tuteja 2010).  

 

Θ.1.4.2 Φισξνπιάζηεο 

Ο πθαζηζδζαηυξ θάηεθμξ είκαζ ελίζμο πθμφζζμξ ζε πμθοαηυνεζηα θζπανά μλέα ηαζ, 

επμιέκςξ, είκαζ εοαίζεδημξ ζηδκ έηεεζδ ζε ROS (Gill ηαζ Tuteja 2010). Ζ δδιζμονβία ROS 

εκηυξ ηςκ πθςνμπθαζηχκ είκαζ ζοκοθαζιέκδ ιε ηζξ θεζημονβίεξ πμο αοημί επζηεθμφκ:  

αζμζφκεεζδ ηδξ πθςνμθφθθδξ ηαζ θςημζφκεεζδ (Shapiguzov ηαζ ζοκ. 2012). Οζ ηφνζεξ 

ιμνθέξ ROS πμο πανάβμκηαζ ζημοξ πθςνμπθάζηεξ είκαζ ημ Ο2·
-
, ημ Ζ2Ο2 ηαζ ημ ιμκήνεξ 

μλοβυκμ. Ζ δζέθεοζδ ημο μλοβυκμο, πμο πανάβεηαζ ηαηά ηδ θςημζφκεεζδ δζα ιέζμο ηςκ 

θςημζοζηδιάηςκ, έπεζ ςξ απμηέθεζια ημ μλοβυκμ κα δέπεηαζ δθεηηνυκζα ηαζ κα 

ιεηαηνέπεηαζ ζε Ο2·
-
. Ο δυηδξ ηςκ δθεηηνμκίςκ είκαζ δ θεννεδμλίκδ. Ζ ακηίδναζδ, ιέζς ηδξ 

μπμίαξ πναβιαημπμζείηαζ δ ακαβςβή ημο ιμνζαημφ μλοβυκμο πνμξ Ο2·
-
, μκμιάγεηαζ 

ακηίδναζδ Mehler (Gill ηαζ Tuteja 2010). Ζ SOD πμο ανίζηεηαζ ζηδ ιειανάκδ ηςκ 

εοθαημεζδχκ είκαζ οπεφεοκδ βζα ηδκ παναβςβή Ζ2Ο2 απυ ηα ζυκηα Ο2·
-
 (΢πήια 4, Asada 

2006). 
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΢πήια 4. ΢πδιαηζηή ζοκμπηζηή απεζηυκζζδ ηςκ δζαθυνςκ μδχκ παναβςβήξ ROS ζημοξ 

πθςνμπθάζηεξ. Απυ: Asada (2006).  

 

 Χζηυζμ, ιεηαλφ ηςκ δζαθμνεηζηχκ ROS, δ πζμ βκςζηή έκςζδ πμο πανάβεηαζ ζημοξ 

πθςνμπθάζηεξ είκαζ ημ ιμκήνεξ μλοβυκμ. Πνμηφπηεζ ςξ παναπνμσυκ ηδξ θςημζοκεεηζηήξ 

δζαδζηαζίαξ ηαζ πανάβεηαζ ηονίςξ ζημ θςημζφζηδια II (P680), ιέζς ακηζδνάζεςκ 

ιεηαθμνάξ εκένβεζαξ ιεηαλφ ηςκ δζεβενιέκςκ ιμνίςκ ηςκ πθςνμθοθθχκ ηαζ εηείκςκ ημο 

ιμνζαημφ μλοβυκμο (΢πήια 4, Buchert ηαζ Forreiter 2010). ΢οβηεηνζιέκα, δ θςηεζκή 

αηηζκμαμθία πνμηαθεί ηδ δζέβενζδ ηςκ πθςνμθοθθχκ ηαζ ηδ ιεηάααζή ημοξ ζηδκ 

αζοκήεζζηδ ηνζπθή εκενβεζαηή ηαηάζηαζδ. ΢ηδ ζοκέπεζα, αοηέξ ακάβμοκ ημ ηνζπθά 

δζεβενιέκμ μλοβυκμ (ιμνζαηυ μλοβυκμ) ιε απμηέθεζια ηδκ παναβςβή ημο ιμκήνμοξ 

μλοβυκμο (Krieger-Liszkay ηαζ ζοκ. 2008). Ζ δζαδζηαζία είκαζ ζοκεπήξ αηυιδ ηαζ ζε 

ζοκεήηεξ παιδθμφ θςηζζιμφ, εκχ εκηείκεηαζ υηακ ηα επίπεδα ηδξ θςηεζκήξ αηηζκμαμθίαξ 

είκαζ ορδθά (Brosché ηαζ ζοκ. 2010).   

 

Θ.1.4.3 Υπεξνμεηδηνζώκαηα 

Σα οπενμλεζδζμζχιαηα, υπςξ ηα ιζημπυκδνζα ηαζ μζ πθςνμπθάζηεξ, είκαζ εέζεζξ παναβςβήξ 

ιεβάθςκ πμζμηήηςκ εκδμηοηηανζηχκ ROS, ηονίςξ Ο2·
-
 ηαζ Ζ2Ο2 (Gill ηαζ Tuteja 2010). 

Πζεακυηαηα, ζε αοηά πανάβμκηαζ μζ ιεβαθφηενεξ πμζυηδηεξ Ζ2Ο2 (del Río ηαζ ζοκ. 2006). Ζ 

αολδιέκδ παναβςβή ROS είκαζ ζοκέπεζα ηδξ θοζζμθμβζηήξ θεζημονβίαξ ηςκ μνβακζδίςκ 

αοηχκ (Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 2011). ΢οβηεηνζιέκα, ημ Ο2·
- 
πανάβεηαζ ζε δφμ εέζεζξ. 

΢ημ ζηνχια ηςκ οπενμλεζδζμζςιάηςκ, δ μλεζδάζδ ηδξ λακείκδξ (XOD, xanthine oxidase) 

ηαηαθφεζ ηδκ μλείδςζδ ηδξ λακείκδξ ηαζ ηδξ οπμλακείκδξ, ιε απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία 

μονζημφ μλέμξ ηαζ ζυκηςκ Ο2·
-
 (΢πήια 5, Corpas ηαζ ζοκ. 2001). Ζ δεφηενδ εέζδ παναβςβήξ 
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ζυκηςκ Ο2·
-
 είκαζ δ ιειανάκδ ηςκ οπενμλεζδζμζςιάηςκ. Σα ζυκηα αοηά απεθεοεενχκμκηαζ 

ζημ ηοηυπθαζια. Πανάβμκηαζ απυ ηδ δνάζδ ιίαξ ιζηνήξ αθοζίδαξ ιεηαθμνάξ δθεηηνμκίςκ 

πμο απανηίγεηαζ απυ ηνεζξ πμθοπεπηζδζηέξ αθοζίδεξ, ιία θθααμπνςηεΐκδ ιε εκενβυηδηα 

ακαβςβάζδξ, ημ ηοηυπνςια b ηαζ ιία άθθδ ακαβςβάζδ πμο πζεακμθμβείηαζ υηζ είκαζ 

ακαβςβάζδ ημο ιμκμδεΰδνμ-αζημναζημφ μλέμξ. Ο δυηδξ ηςκ δθεηηνμκίςκ ζηδκ πενίπηςζδ 

αοηή είκαζ ημ NAD(P)H, δδθαδή ημ ακδβιέκμ NAD(P)
+
 (nikotinamide dinucleotide 

phosphate, ΢πήια 5, Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 2011).    

 

   

 

 

 

 

 

 

΢πήια 5. ΢πδιαηζηή  

απεζηυκζζδ ηςκ δζαθυνςκ 

μδχκ παναβςβήξ ROS ζηα 

οπενμλεζδζμζχιαηα. Απυ: del 

Río ηαζ ζοκ. (2006).  

 

Σμ Ζ2Ο2 ιπμνεί κα πνμηφρεζ ζηα οπενμλεζδζμζχιαηα, υπςξ ζοιααίκεζ ηαζ ζηζξ 

πενζπηχζεζξ ηςκ άθθςκ μνβακζδίςκ, απυ ηδ δνάζδ ηδξ SOD (΢πήια 5, Karuppanapandian ηαζ 

ζοκ. 2011). Χζηυζμ, μζ ιεβαθφηενεξ πμζυηδηεξ ημο Ζ2Ο2 πανάβμκηαζ ηαηά ηδ δζαδζηαζία ηδξ 

θςημακαπκμήξ ηαζ ζοβηεηνζιέκα ηαηά ηδκ μλείδςζδ ημο βθοημθζημφ μλέμξ απυ ηδκ 

μιχκοιδ μλεζδάζδ (Noctor ηαζ ζοκ. 2002). Δηηυξ απυ ηζξ πενζπηχζεζξ πμο ιυθζξ 

ακαθένεδηακ, ζηα οπενμλεζδζμζχιαηα πανάβεηαζ Ζ2Ο2 απυ ηδ α-μλείδςζδ ηςκ θζπανχκ 

μλέςκ ηαζ απυ ηδ δναζηδνζυηδηα μλεζδαζχκ ηδξ θθααίκδξ (΢πήια 5, Corpas ηαζ ζοκ. 2001).     

 

Θ.1.4.4 Απνπιάζηεο  

Δηηυξ απυ ηζξ εέζεζξ πμο πενζβνάθδηακ πνμδβμοιέκςξ, πμθφ ζδιακηζηή εέζδ παναβςβήξ 

ROS είκαζ ηαζ μ απμπθάζηδξ. Πενζθαιαάκεζ ημ ηοηηανζηυ ημίπςια, ημ πχνμ ιεηαλφ ημο 

ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ ηαζ ημο πθαζιαθήιιαημξ ηαζ ημοξ ιεζμηοηηάνζμοξ πχνμοξ 

(Sattelmacher 2001). ΢ε υθμοξ αοημφξ ημοξ πχνμοξ έπεζ ηαηαβναθεί δ πανμοζία ROS 

(Rodríguez ηαζ ζοκ. 2002). Σα πζμ βκςζηά ιυνζα παναβςβήξ ROS ζημκ απμπθάζηδ είκαζ ιζα 

ηαηδβμνία εκγφιςκ πμο μκμιάγμκηαζ NADPH-μλεζδάζεξ (Jaspers ηαζ Kangasjärvi 2010). 

Πνυηεζηαζ βζα έκγοια πμο εδνάγμκηαζ ζημ πθαζιαθήιια ηαζ ηαηαθφμοκ ηδκ παναβςβή Ο2·
- 

ζημ πχνμ ιεηαλφ πθαζιαθήιιαημξ ηαζ ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ, πνδζζιμπμζχκηαξ ςξ δυηδ 

δθεηηνμκίςκ ημ NADPH (nicotinamide adenine dinucleotide phosphate, θςζθμνζηυ 
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κζημηζκαιίδμ-αδεκίκμ-δζκμοηθεμηίδζμ, Sagi ηαζ Fluhr 2001, αθέπε εκυηδηα Η.1.5). Σα ζυκηα 

αοηά ιεηαηνέπμκηαζ ζε Ζ2Ο2 ιε ηδ δνάζδ ηδξ SOD. ΢ηα γςζηά ηφηηανα, ημ Ο2·
-
 ιπμνεί κα 

εζζέθεεζ ζημ ηοηυπθαζια ιέζς εζδζηχκ ηακαθζχκ ακζυκηςκ. Χζηυζμ, ιέπνζ ζήιενα, δεκ έπεζ 

ανεεεί ηάηζ ακηίζημζπμ ζηα θοηζηά ηφηηανα. Γζα ημ θυβμ αοηυ δ παναβςβή ιμνίςκ Ζ2Ο2 ζημκ 

απμπθάζηδ εεςνείηαζ ζδιακηζηή, δζυηζ αοηά ηα ιυνζα ιπμνμφκ ιε παεδηζηή δζάποζδ κα 

δζαπενάζμοκ ημ πθαζιαθήιια ηαζ κα εζζέθεμοκ ζημ ηοηυπθαζια (Shapiguzov ηαζ ζοκ. 

2012). Έπεζ υιςξ οπμζηδνζπεεί υηζ δ δζέθεοζδ ημο Ζ2Ο2 ιπμνεί κα πναβιαημπμζδεεί ηαζ 

ιέζς ηακαθζχκ ημο πθαζιαθήιιαημξ πμο ιεηαθένμοκ ιυνζα κενμφ, ηζξ θεβυιεκεξ 

οδαημπμνίκεξ (aquaporins, Dynowski ηαζ ζοκ. 2008).  

 Δπζπθέμκ, ζηδκ παναβςβή ROS ζημκ απμπθαζηζηυ πχνμ ζοιιεηέπμοκ ηαζ άθθα 

έκγοια, υπςξ μζ οπενμλεζδάζεξ ημο ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ, δ δναζηδνζυηδηα ηςκ μπμίςκ 

ελανηάηαζ απυ ημ pH (pH-dependent cell wall peroxidases). Δκενβμπμζμφκηαζ ζε αθηαθζηυ 

πενζαάθθμκ ηαζ πανάβμοκ Ζ2Ο2 πανμοζία ακαβςβζημφ πανάβμκηα (Mittler 2002). Άθθα 

έκγοια πμο εκημπίγμκηαζ ζημκ απμπθάζηδ ηαζ δ δναζηδνζυηδηά ημοξ μδδβεί ζηδκ παναβςβή 

Ζ2Ο2 είκαζ δζάθμνεξ μλεζδάζεξ, υπςξ αοηέξ ημο μλαθζημφ μλέμξ ηαζ ηςκ αιζκχκ (Gill ηαζ 

Tuteja 2010, Mittler 2002).  

 

Θ.1.4.5 Άιιεο ελδνθπηηαξηθέο ζέζεηο παξαγσγήο ROS 

Σμ εκδμπθαζιαηζηυ δίηηομ ζοκζζηά επίζδξ εέζδ παναβςβήξ ROS, ηονίςξ Ο2·
-
 (Gill ηαζ 

Tuteja 2010). Ζ άπμρδ αοηή οπμζηδνίγεηαζ απυ ηδκ πανμοζία ηοημπνςιάηςκ, υπςξ π.π. ημο 

ηοημπνχιαημξ P450, ιε πζμ βκςζηή πενίπηςζδ ηοημπνχιαημξ P450 ζηα θοηά αοηήκ ηδξ  

οδνμλοθάζδξ ημο 4-ηζκκαιζημφ μλέμξ (Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 2011).  

 ΢πεηζηά ιε ηδκ παναβςβή ROS ζημ ηοηυπθαζια δεκ οπάνπμοκ αζαθζμβναθζηέξ 

ακαθμνέξ, ημοθάπζζημκ βζα ηα θοηζηά ηφηηανα. Χζηυζμ, ημ ηοηυπθαζια είκαζ μ πχνμξ ζημκ 

μπμίμ ζοζζςνεφμκηαζ μζ δζάθμνεξ ιμνθέξ ROS, μζ μπμίεξ πανάβμκηαζ ζημκ απμπθάζηδ ή ζηα 

μνβακίδζα πμο ακαθένεδηακ πνμδβμοιέκςξ (Brosché ηαζ ζοκ. 2010). 

 Δίκαζ επίζδξ βκςζηυ υηζ ζημ πονδκυπθαζια μνζζιέκςκ ηφπςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ 

εκημπίγεηαζ ιία NADPH-μλεζδάζδ πμο μκμιάγεηαζ ΝΟΥ4, δ μπμία ειθακίγεζ ανηεηέξ 

δζαθμνέξ ζε ζπέζδ ιε ηζξ οπυθμζπεξ μλεζδάζεξ ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ (Serrander ηαζ ζοκ. 

2007). Σα θοηζηά ηφηηανα δεκ δζαεέημοκ ηδ ζοβηεηνζιέκδ μλεζδάζδ. Έπεζ υιςξ δζαπζζηςεεί 

δ πανμοζία ROS ζε πονήκεξ θοηζηχκ ηοηηάνςκ, βεβμκυξ πμο ιπμνεί κα ελδβείηαζ ιε ηδ 

ιεηαθμνά ROS, μζ μπμίεξ έπμοκ παναπεεί ζε άθθεξ ηοηηανζηέξ εέζεζξ (Ashtamker ηαζ ζοκ. 

2007). Χζηυζμ, μζ Ashtamker ηαζ ζοκ. (2007) έδεζλακ ιε ζεζνά πεζναιαηζηχκ ζοκδοαζιχκ, 

ζε ηφηηανα ηαθθζενβεζχκ ημο θοημφ Nicotiana tabacum, υηζ δεκ ιπμνεί κα απμηθεζζηεί δ 

πζεακυηδηα μνζζιέκεξ πενζμπέξ ημο πονήκα ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ κα απμηεθμφκ εέζεζξ 

παναβςβήξ ROS.      
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Η.1.5 Έκγοια πμο ειπθέημκηαζ ζηδκ παναβςβή ROS 

Οζ ROS, ζφιθςκα ιε υζα ακαθένεδζακ ζηα πνμδβμφιεκα ηεθάθαζα, πανάβμκηαζ είηε ςξ 

παναπνμσυκηα δζαθυνςκ ηοηηανζηχκ δζενβαζζχκ ή απυ ηδ δναζηδνζυηδηα ζοβηεηνζιέκςκ 

εκγοιζηχκ ακηζδνάζεςκ. Ο ηεθεοηαίμξ ηνυπμξ ακαθένεηαζ ζοπκά ζηδ αζαθζμβναθία ςξ 

«εημφζζα ή ζηυπζιδ» παναβςβή (deliberate, Marino ηαζ ζοκ. 2012). Ακηζπνμζςπεοηζηά 

έκγοια πμο ζπεηίγμκηαζ ιε ηδ ζηυπζιδ παναβςβή ROS είκαζ μζ οπενμλεζδάζεξ ηδξ ηάλεςξ III 

(class III peroxidases), μζ μλεζδάζεξ ηςκ αιζκχκ ηαζ ημο μλαθζημφ μλέμξ, μζ θζπμλοβμκάζεξ 

(lipoxygenases), μζ ακαβςβάζεξ ηζκυκδξ (quinμne reductases), μζ μλεζδάζεξ ηδξ λακείκδξ ηαζ 

μζ NADPH-oλεζδάζεξ (Πίκαηαξ 2, Mittler 2002, Marino ηαζ ζοκ. 2012).    

Πίκαηαξ 2. Οζ ηονζυηενμζ ιδπακζζιμί παναβςβήξ ROS ζηα θοηζηά ηφηηανα. ΢ημκ Πίκαηα 

ακαθένμκηαζ ημ ηοηηανζηυ δζαιένζζια παναβςβήξ ηαζ δ πνςηανπζηή δναζηζηή ιμνθή 

μλοβυκμο πμο πανάβεηαζ ζε ηάεε πενίπηςζδ. Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Mittler ηαζ ζοκ. (2002). 

 

Θ.1.5.1 Υπεξνμεηδάζεο 3
εο

 ηάμεσο 

Ο υνμξ οπενμλεζδάζδ πνδζζιμπμζείηαζ βζα κα πενζβνάρεζ έκγοια πμο ηαηαθφμοκ 

μλεζδμακαβςβζηέξ ακηζδνάζεζξ ιεηαλφ ημο Ζ2Ο2 ηαζ ακαβςβζηχκ ιέζςκ (Hiraga ηαζ ζοκ. 

2001). Σα έκγοια αοηά απακημφκ ζε υθμοξ ημοξ μνβακζζιμφξ ηαζ ηαηαηάζζμκηαζ ζε ηνεζξ 

ιεβάθεξ μζημβέκεζεξ. ΢ηα θοηά, μζ οπενμλεζδάζεξ δζαηνίκμκηαζ ζε ηνεζξ ηάλεζξ (ηάλεζξ Η, ΗΗ, 

ΗΗΗ, Hiraga ηαζ ζοκ. 2001). Οζ οπενμλεζδάζεξ ηδξ ηνίηδξ ηάλεςξ ζοκζζημφκ ιία μιάδα 

εκγφιςκ πμο ακάβμοκ ημ Ζ2Ο2 πανέπμκηαξ δθεηηνυκζα ζε πμθθά δζαθμνεηζηά οπμζηνχιαηα. 

Ζ δζαδζηαζία αοηή πενζθαιαάκεζ έκακ ηφηθμ ακηζδνάζεςκ, ιέζς ημο μπμίμο ζπδιαηίγμκηαζ 

ROS, υπςξ νίγεξ Ο2·
-
 ηαζ οδνμλοπενμλοθίμο (Passardi ηαζ ζοκ. 2005). Μεβάθμξ ανζειυξ  

βμκζδίςκ είκαζ οπεφεοκμξ βζα ηδκ παναβςβή αοηχκ ηςκ οπενμλεζδαζχκ. ΢ημ θοηυ 
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Arabidopsis thaliana, βζα πανάδεζβια, έπμοκ ηαοημπμζδεεί 73 βμκίδζα πμο ηςδζημπμζμφκ  

οπενμλεζδάζεξ ηδξ ηνίηδξ ηάλεςξ ηαζ ηα μπμία ανίζημκηαζ δζάζπανηα ζε υθα ηα 

πνςιμζχιαηα (Tognolli ηαζ ζοκ. 2002). Σα ιέθδ ηδξ μιάδαξ αοηήξ δζαθένμοκ ιεηαλφ ημοξ 

ζε υηζ αθμνά ηδκ αθθδθμοπία ηςκ αιζκμλέςκ, ςζηυζμ δζαεέημοκ μνζζιέκα ημζκά ηιήιαηα 

πμο αθμνμφκ ζε ηνεζξ δμιζηέξ πενζμπέξ, δφμ πμο πνμζδέκμοκ μιάδεξ αίιδξ ηαζ ιία ηεκηνζηή 

ζοκηδνδιέκδ πενζμπή άβκςζηδξ θεζημονβίαξ (Hiraga ηαζ ζοκ. 2001).       

 

Θ.1.5.2 Ληπνμπγνλάζεο 

Οζ θζπμλοβμκάζεξ είκαζ πνςηεΐκεξ πμο απακημφκ ζημοξ γςζημφξ ηαζ ημοξ θοηζημφξ 

μνβακζζιμφξ. Ακήημοκ ζηδκ ηαηδβμνία ηςκ δζμλοβμκαζχκ, πνμζδέκμοκ ζυκηα ζζδήνμο αθθά 

δεκ πενζέπμοκ αίιδ. Σα έκγοια αοηά ηαηαθφμοκ ηδκ πνμζεήηδ ημο ιμνζαημφ μλοβυκμο ζε 

πμθοαηυνεζηα θζπανά μλέα, ιε απμηέθεζια ηδκ οπενμλείδςζή ημοξ. Σα ηονζυηενα 

οπμζηνχιαηα ηςκ θζπμλοβμκαζχκ ζηα θοηά είκαζ ημ θζκμθεκζηυ ηαζ ημ θζκεθασηυ μλφ (Porta 

ηαζ Rocha-Sosa 2002). Ζ δναζηδνζυηδηα ηςκ θζπμλοβμκαζχκ έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ 

παναβςβή ROS δζαθυνςκ ιμνθχκ, υπςξ νζγχκ αθημλοθίμο, οπενμλοθίμο, ηαζ Ο2·
-
 (Roy ηαζ 

ζοκ. 1994). ΢ημοξ θοηζημφξ μνβακζζιμφξ έπεζ δεζπεεί υηζ ημ πνυηοπμ έηθναζδξ ηςκ βμκζδίςκ  

πμο ηςδζημπμζμφκ ηζξ πνςηεΐκεξ αοηέξ πανμοζζάγεζ ορδθή ζζημεζδζηή ελεζδίηεοζδ (Porta ηαζ 

Rocha-Sosa 2002).      

 

 Θ.1.5.3 Αλαγσγάζεο θηλόλεο 

Οζ ακαβςβάζεξ ηζκυκδξ είκαζ έκγοια πμο έπμοκ ηαοημπμζδεεί ζε ααηηήνζα, ιφηδηεξ, 

θοηζημφξ ηαζ γςζημφξ μνβακζζιμφξ. ΢ημοξ θοηζημφξ μνβακζζιμφξ, ηα έκγοια αοηά 

δζαηνίκμκηαζ ζε δφμ ηαηδβμνίεξ: ηζξ ακαβςβάζεξ ηδξ ηζκυκδξ πμο είκαζ υιμζεξ ιε ηζξ 

θθααμδμλίκεξ ηαζ ηζξ NADPH-μλεζδμακαβςβάζεξ ηζκυκδξ (Heyno ηαζ ζοκ. 2013). Ζ 

ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηά ημοξ πνμηαθεί ηδκ ακαβςβή ηςκ ηζκμκχκ ιε ηδ ιεηαθμνά ζε 

αοηέξ εκυξ ή δφμ δθεηηνμκίςκ, βεβμκυξ πμο έπεζ ςξ απμηέθεζια ημ ζπδιαηζζιυ οδνυλο-

ηζκμκχκ (Deller ηαζ ζοκ. 2008). Οζ ακαβςβάζεξ ηζκυκδξ εεςνμφκηαζ ιυνζα πμο ζοκεζζθένμοκ 

ζηδκ απμημλίκςζδ ηςκ ηοηηάνςκ. Ο θυβμξ είκαζ υηζ μ ηφηθμξ ακηζδνάζεςκ, ζημκ μπμίμ 

ζοιιεηέπμοκ, έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ απμθοβή δδιζμονβίαξ διζηζκμκχκ, ηαεχξ αοηέξ είκαζ 

πμθφ αζηαεή εκδζάιεζα πνμσυκηα πμο ιπμνεί κα μδδβήζμοκ ζημ ζπδιαηζζιυ ROS (Heyno 

ηαζ ζοκ. 2013). Χζηυζμ, είκαζ βκςζηυ υηζ μζ ακαβςβάζεξ αοηέξ ιπμνμφκ, πνδζζιμπμζχκηαξ 

ςξ οπυζηνςια μνζζιέκεξ ηαηδβμνίεξ ηζκμκχκ, υπςξ μζ καθεμηζκυκεξ, κα πανάβμοκ ROS 

ελαζηίαξ ημο ζπδιαηζζιμφ δζοδνμηζκμκχκ (Schopfer ηαζ ζοκ. 2008).          

 

Θ.1.5.4 Ομεηδάζεο ακηλώλ, νμαιηθνύ νμένο θαη μαλζίλεο 

Οζ μλεζδάζεξ ηςκ αιζκχκ είκαζ έκγοια, ηα μπμία ηαηαθφμοκ ηδκ μλεζδςηζηή απαιίκςζδ ηςκ 

πμθοαιζκχκ. Ακήημοκ ζε δφμ μιάδεξ, ηζξ μλεζδάζεξ ηςκ πμθοαιζκχκ, μζ μπμίεξ πενζέπμοκ 
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ζημ ιυνζμ ημοξ θθααίκδ ηαζ ηζξ μλεζδάζεξ ηςκ αιζκχκ πμο πενζέπμοκ άημια παθημφ. Οζ 

πμθοαιίκεξ είκαζ πμθοηαηζμκζηά ιυνζα πμο ειπθέημκηαζ ζε πθήεμξ ζδιακηζηχκ δζενβαζζχκ 

βζα ηδ θεζημονβία ημο ηοηηάνμο (Angelini ηαζ ζοκ. 2010). Απυ ηζξ πζμ βκςζηέξ πμθοαιίκεξ 

είκαζ δ ζπενιίκδ, δ ζπενιζδίκδ ηαζ δ πμοηνεζηίκδ (Moschou ηαζ ζοκ. 2008). ΢ε υθεξ ηζξ 

ακηζδνάζεζξ απαιίκςζδξ πμο ηαηαθφμκηαζ απυ ηζξ μλεζδάζεξ ηςκ αιζκχκ πανάβεηαζ Ζ2Ο2 

(Cona ηαζ ζοκ. 2006). Γζα ημ θυβμ αοηυ, μ αζμθμβζηυξ νυθμξ πμο απμδίδεηαζ ζηα έκγοια αοηά 

ζπεηίγεηαζ πενζζζυηενμ ιε ηδκ ημπζηή παναβςβή Ζ2Ο2 ηαζ θζβυηενμ ιε ημ ιεηααμθζζιυ ηςκ 

πμθοαιζκχκ (Angelini ηαζ ζοκ. 2010).  

 Μία άθθδ ηαηδβμνία μλεζδαζχκ πμο ζοιιεηέπμοκ ζηδκ παναβςβή ROS είκαζ μζ 

μλεζδάζεξ ημο μλαθζημφ μλέμξ, μζ μπμίεξ ηαηαθφμοκ ηδκ απμζημδυιδζή ημο. Σμ μλαθζηυ μλφ 

πανάβεηαζ ζε ιεβάθεξ πμζυηδηεξ ηαηά ηδ δζάνηεζα ιεηααμθζηχκ δζενβαζζχκ ηαζ είκαζ ημλζηυ 

βζα ηα ηφηηανα. Οζ μλεζδάζεξ μλαθζημφ μλέμξ ηαηαθφμοκ ηδ ιεηαηνμπή αοημφ ζε δζμλείδζμ 

ημο άκεναηα, ιε ηαοηυπνμκμ ζπδιαηζζιυ Ζ2Ο2 (Svedružić ηαζ ζοκ. 2005). Γζαηνίκμκηαζ ζε 

δφμ μιάδεξ. Ζ πνχηδ πενζθαιαάκεζ ηζξ μλεζδάζεξ πμο είκαζ μιυθμβεξ ιε ηζξ πνςηεΐκεξ 

βενιίκεξ (Germins), μζ μπμίεξ έπμοκ ανεεεί ζε μνζζιέκα ιμκμημηοθήδμκα θοηά ηαζ δ δεφηενδ 

ηζξ μλεζδάζεξ ημο μλαθζημφ μλέμξ πμο οπάνπμοκ ζε υθα ηα οπυθμζπα θοηά (Lane 2002).     

 Δηηυξ απυ ηα παναπάκς έκγοια, ιία άθθδ ηαηδβμνία μλεζδαζχκ, μζ μλεζδάζεξ ηζξ 

λακείκδξ, ηαηαθφμοκ ηδκ μλείδςζδ ηδξ λακείκδξ ηαζ ηδξ οπμλακείκδξ πνμξ μονζηυ μλφ (Lin 

ηαζ ζοκ. 2002). ΢ηδκ πενίπηςζδ αοηή, μ δυηδξ δθεηηνμκίςκ είκαζ δ λακείκδ ή δ οπμλακείκδ 

(Blokhina ηαζ ζοκ. 2003). Σα έκγοια ακήημοκ ζηζξ θθααμπνςηεΐκεξ ηαζ πενζέπμοκ ζημ ιυνζυ 

ημοξ ιμθοαδαίκζμ ηαζ ζίδδνμ. Μεηαλφ άθθςκ, πνμσυκηα ηςκ ακηζδνάζεςκ πμο ηαηαθφμοκ 

είκαζ ημ Ζ2Ο2 ηαζ ημ Ο2·
-
 (Hancock ηαζ ζοκ. 2001). Tέθμξ, δ πζμ βκςζηή ηαζ επανηχξ 

ιεθεηδιέκδ μιάδα μλεζδαζχκ πενζθαιαάκεζ ηζξ μλεζδάζεξ πμο πνδζζιμπμζμφκ ημ NADPH ςξ 

δυηδ δθεηηνμκίςκ. Πθδνμθμνίεξ βζα ηζξ μλεζδάζεξ εα ακαθενεμφκ ζηδκ επυιεκδ εκυηδηα.     

 

Θ.1.5.5 NADPH-νμεηδάζεο 

Η.1.5.5.1 Γεκζηά   

Ζ ακαπκεοζηζηή ή μλεζδςηζηή έηνδλδ (respiratory or oxidative burst), ςξ θαζκυιεκμ πμο 

θαιαάκεζ πχνα ζηα ιαηνμθάβα ηαζ ζε άθθμοξ ηφπμοξ γςζηχκ ηοηηάνςκ, ήηακ βκςζηυ πνζκ 

απυ πμθθά πνυκζα. Ζ ακαηάθορδ, υιςξ, ζηα ηέθδ ηδξ δεηαεηίαξ ημο 1960, ημο εκγφιμο 

NADPH-μλεζδάζδ ζηα μοδεηενυθζθα, ηα μπμία απμηεθμφκ ιία ηαηδβμνία θεοηχκ 

αζιμζθαζνίςκ, ήηακ δ πνχηδ ακαθμνά ηδξ φπανλδξ εκυξ ιδπακζζιμφ πμο πανάβεζ ROS 

ζηυπζια ηαζ υπζ ςξ παναπνμσυκ ηάπμζαξ ιεηααμθζηήξ ακηίδναζδξ (Bedard ηαζ Krause 2007). 

΢ηδ ζοκέπεζα, ανέεδηε υηζ απυ ηδκ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ημο εκγφιμο αοημφ 

πανάβμκηαζ ζυκηα Ο2·
- 
ηαζ Ζ2Ο2 ηαζ υηζ δ ΝADPH-μλεζδάζδ εηδδθχκεζ εηθεηηζηυηδηα πνμξ 

ημ NADPH ζε ζφβηνζζδ ιε ημ NADH (Babior ηαζ ζοκ. 1975). ΢ήιενα βκςνίγμοιε υηζ δ 

ΝADPH-μλεζδάζδ είκαζ έκα έκγοιμ πμο ηαηαθφεζ ηδκ ακαβςβή ημο μλοβυκμο πνμξ ζυκηα Ο2·
-
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πνδζζιμπμζχκηαξ ςξ δυηδ δθεηηνμκίςκ ημ NADPH. Δκ ζοκεπεία, ηα ζυκηα αοηά ακηζδνμφκ 

ιεηαλφ ημοξ είηε αοευνιδηα είηε ιε ηδ δνάζδ ημο εκγφιμο SOD ηαζ ζπδιαηίγμοκ Ζ2Ο2 ηαζ Ο2 

(Babior 2002).  

΢ηα ηφηηανα ημο ακενχπμο οπάνπμοκ 5 λεπςνζζηέξ δμιζηέξ ηαηδβμνίεξ NADPH-

μλεζδαζχκ (ΝΟΥ1-5). Οζ ηνεζξ πνχηεξ ηαηδβμνίεξ (ΝΟΥ1-3) δζαεέημοκ ηδ ααζζηή δμιή ηςκ 

NOX ηαζ δ εκενβμπμίδζή ημοξ ελανηάηαζ απυ ηδκ αθθδθεπίδναζή ημοξ ιε αμδεδηζηέξ 

πνςηεΐκεξ, ηονίςξ ιία ιζηνή GTPάζδ, ηδκ Rac (Bedard ηαζ Krause 2007). Ακηίεεηα, δ 

θεζημονβία ηδξ NOX4 δεκ απαζηεί αμδεδηζηέξ πνςηεΐκεξ (Martyn ηαζ ζοκ. 2006). Δπζπθέμκ, 

οπάνπμοκ ηαζ έκγοια ιε δζαθμνεηζηή δμιή, ηα μπμία μκμιάγμκηαζ NOX5, DUOX1, DUOX2 

(Dual Oxidase, δζπθή μλεζδάζδ, Fluhr 2009). Οζ πενζζζυηενμζ γςζημί μνβακζζιμί δζαεέημοκ 

ηάπμζεξ απυ ηζξ παναπάκς ιμνθέξ, μζ πενζζζυηενεξ μιάδεξ ιοηήηςκ δζαεέημοκ ηνεζξ απυ 

αοηέξ, εκχ μζ ζαηπανμιφηδηεξ ζηενμφκηαζ πνςηεσκχκ μιμθυβςκ ηςκ NOX (Kawahara ηαζ 

ζοκ. 2007, Takemoto ηαζ ζοκ. 2007). ΢ηα θοηζηά ηφηηανα οπάνπμοκ πνςηεΐκεξ πμο είκαζ 

μιυθμβεξ ιε ηζξ  NADPH-μλεζδάζεξ ηαζ παναηηδνίγμκηαζ «μιυθμβεξ ηςκ μλεζδαζχκ ηδξ 

ακαπκεοζηζηήξ έηνδλδξ» (Respiratory burst oxidase homologue, Rboh, Sagi ηαζ Fluhr, 2006). 

Αοηέξ είκαζ μιυθμβεξ ιε ηζξ NOX ηαζ ζοβηεηνζιέκα ιε εηείκδ ηςκ θαβμηοηηάνςκ (ΝΟΥ2, 

gp91
phox

), ςζηυζμ δζαεέημοκ ηαζ δμιζηέξ επζηνάηεζεξ πμο είκαζ πανμφζεξ ζε άθθεξ ΝΟΥ, 

υπςξ δ ΝΟΥ5 (Suzuki ηαζ ζοκ. 2011). Οζ Rbohs ζοκζζημφκ ιία πμθοβμκζδζαηή μζημβέκεζα 

ηαζ έπμοκ ηαοημπμζδεεί ζε πμθθά ιμκμημηοθήδμκα ηαζ δζημηοθήδμκα θοηά (Kaur ηαζ ζοκ. 

2014). ΢ημ βμκζδίςια ημο θοημφ A. thaliana οπάνπμοκ 10 βμκίδζα πμο ηςδζημπμζμφκ ηζξ 

Rbohs (Torres ηαζ Dangl 2005).               

 

Η.1.5.5.2 Γμιζηά παναηηδνζζηζηά ηςκ Rbohs 

Οζ Rbohs είκαζ δζαιειανακζηέξ πνςηεΐκεξ ηαζ, υπςξ μζ πενζζζυηενεξ πνςηεΐκεξ αοηήξ ηδξ 

ηαηδβμνίαξ, δεκ είκαζ εφημθμ κα ηνοζηαθθςεμφκ χζηε κα δζαθεοηακεεί πθήνςξ δ δμιή ημοξ. 

Χζηυζμ, έπμοκ πνμηφρεζ ανηεηά δεδμιέκα απυ ηδ ιεθέηδ ηδξ δμιήξ ημοξ (Fluhr 2009). H 

ηφνζα επζηνάηεζά ημοξ, δ μπμία είκαζ υιμζα ιε ηδκ ακηίζημζπδ ηςκ NOX, απμηεθείηαζ απυ έλζ 

δζαιειανακζηά ηιήιαηα πμο ζοκδέμκηαζ ιε πέκηε εδθζέξ (΢πήια 6, Kaur ηαζ ζοκ. 2014). Σα 

ηιήιαηα αοηά ζοβηναημφκ δφμ μιάδεξ αίιδξ, μζ μπμίεξ ζοκδέμκηαζ ζε ζοβηεηνζιέκεξ 

ζζηζδίκεξ πμο ακήημοκ ζημ 3o
 
ηαζ 5o δζαιειανακζηυ ηιήια ηαζ είκαζ ζοκηδνδιέκεξ (΢πήια 6, 

Fluhr 2009). Σμ ηαναμλοηεθζηυ άηνμ απμηεθείηαζ απυ δφμ οδνυθζθεξ επζηνάηεζεξ, ζηζξ μπμίεξ 

ζοκδέεηαζ ημ FAD (flavin adenine dinucleotide, θθααζκμ-αδεκζκμ-δζκμοηθεμηίδζμ) ηαζ ημ 

NADPH (Segal ηαζ ζοκ. 1992). Σμ αιζκμηεθζηυ άηνμ ηςκ Rbohs είκαζ οδνυθζθμ ηαζ 

απμηεθείηαζ απυ 300 πενίπμο αιζκμλέα. Πζζηεφεηαζ υηζ ζε μνζζιέκα ζδιεία ημο ζπδιαηίγεζ 

δζιενή, εκχ θένεζ ηαζ επζηνάηεζεξ EF (Oda ηαζ ζοκ. 2008). Αοηέξ απμηεθμφκ εέζεζξ 

δέζιεοζδξ ηςκ RΖΟ GTPαζχκ, εκχ μνζζιέκα αιζκμλέα ηςκ πενζμπχκ αοηχκ απμηεθμφκ 

εέζεζξ δέζιεοζδξ ζυκηςκ αζαεζηίμο (Wong ηαζ ζοκ. 2007, Kaur ηαζ ζοκ. 2014).  
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΢πήια 6. ΢πδιαηζηή 

απεζηυκζζδ ηδξ δμιήξ 

ηςκ θοηζηχκ NADPH-

μλεζδαζχκ (Rbohs). 

Tνμπμπμζδιέκμ απυ: 

Suzuki ηαζ ζοκ. (2011). 

 

 

Η.1.5.5.3 Μδπακζζιυξ παναβςβήξ ROS απυ ηζξ NADPH-μλεζδάζεξ  

Οζ NOX, βεκζηά, θεζημονβμφκ ςξ αθοζίδεξ ιεηαθμνάξ δθεηηνμκίςκ. Ο δυηδξ δθεηηνμκίςκ 

είκαζ ημ NADPH, ημ μπμίμ πανέπεζ δφμ δθεηηνυκζα ηαζ ανίζηεηαζ ζηδκ ηοημπθαζιαηζηή 

πθεονά ημο πθαζιαθήιιαημξ, εκχ μ ηεθζηυξ απμδέηηδξ ηςκ δθεηηνμκίςκ είκαζ δφμ ιυνζα 

μλοβυκμο πμο ανίζημκηαζ ζηδκ πθεονά ημο απμπθάζηδ (΢πήια 6). ΢ημ πνχημ ζηάδζμ, ηα δφμ 

δθεηηνυκζα ιεηαθένμκηαζ ζημ FAD, ημ μπμίμ ακάβεηαζ ζε FADH2. ΢ηδ ζοκέπεζα, ηα 

δθεηηνυκζα αοηά ιεηαθένμκηαζ έκα-έκα ζημ άημιμ ημο ζζδήνμο πμο ανίζηεηαζ ζηδκ 

εζςηενζηή μιάδα ηδξ αίιδξ. Σμ άημιμ ημο ζζδήνμο ιπμνεί κα θάαεζ ιυκμ έκα δθεηηνυκζμ 

ηάεε θμνά ηαζ, βζα ημ θυβμ αοηυ, πνζκ δεπηεί ημ επυιεκμ πνέπεζ κα δχζεζ ημ πνχημ 

δθεηηνυκζμ ζηδκ αίιδ πμο ανίζηεηαζ πνμξ ηδκ ελςηενζηή πθεονά ημο πθαζιαθήιιαημξ 

(΢πήια 6). Ζ ιεηαθμνά ημο δθεηηνμκίμο ζηδκ ελςηενζηή αίιδ είκαζ ακηίεεηδ ιε ηδκ 

δθεηηνμπδιζηή ηθίζδ ιεηαλφ ηςκ δφμ μιάδςκ αίιδξ. Ζ επζεοιδηή εκενβεζαηή ηαηάζηαζδ 

δζαιμνθχκεηαζ ιε ηδκ πνυζδεζδ εκυξ μλοβυκμο ζηδκ ελςηενζηή αίιδ. Αημθμφεςξ, ημ 

δθεηηνυκζμ ιεηαθένεηαζ απυ ηδκ αίιδ ζημ μλοβυκμ, ακ ηαζ δεκ είκαζ πθήνςξ ηαηακμδηυξ μ 

ιδπακζζιυξ ιε ημκ μπμίμ πναβιαημπμζείηαζ αοηή δ ιεηαθμνά. Πζζηεφεηαζ υηζ ηαείζηαηαζ 

εθζηηή ιυκμ έπεζηα απυ εκενβμπμίδζδ ηαζ αθθαβή ηδξ δζαιυνθςζδξ ημο εκγοιζημφ ιμνίμο. Ζ 

ιεηαθμνά ημο δθεηηνμκίμο ζημ μλοβυκμ έπεζ ςξ απμηέθεζια ημ ζπδιαηζζιυ Ο2·
- 

ζημκ 

απμπθαζηζηυ πχνμ. Σα ζυκηα αοηά δεκ ιπμνμφκ κα δζαπενάζμοκ ημ πθαζιαθήιια, 

ημοθάπζζημκ ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ, υιςξ ιπμνμφκ κα πνςημκζςεμφκ ηαζ κα πνμηφρμοκ νίγεξ 

οδνμτπενμλοθίμο ή κα ιεηαηναπμφκ, αοευνιδηα ή ιε ηδ δνάζδ ιίαξ SOD, ζε Ζ2Ο2, εκχζεζξ 

μζ oπμίεξ ιπμνμφκ κα δζαπενάζμοκ ημ πθαζιαθήιια ηαζ κα εζζέθεμοκ ζημ ηοηυπθαζια (Sagi 

ηαζ Fluhr 2006).         
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Η.1.5.5.4 Δκενβμπμίδζδ ηςκ Rbohs  

 ΋πςξ ακαθένεδηε πνμδβμοιέκςξ, ηα έκγοια αοηήξ ηδξ ηαηδβμνίαξ πανάβμοκ ROS 

«ζηυπζια». Δπμιέκςξ, είκαζ εφθμβμ κα οπμεέζμοιε υηζ εα πνέπεζ κα οπάνπμοκ 

ζοβηεηνζιέκμζ ιδπακζζιμί ιε ημοξ μπμίμοξ εκενβμπμζμφκηαζ μζ NADPH-μλεζδάζεξ (΢πήια 

7). Σα ηεθεοηαία πνυκζα έπμοκ πνμηφρεζ πμθθά δεδμιέκα ζπεηζηά ιε ιδπακζζιμφξ πμο 

εκενβμπμζμφκ ηζξ NADPH-μλεζδάζεξ ηαζ αθμνμφκ ηαηά ηφνζμ θυβμ ζε δζάθμνεξ ιεηα-

ιεηαθναζηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ πμο οθίζηακηαζ ηα εκγοιζηά ιυνζα (Marino ηαζ ζοκ. 2012). 

Έκαξ απυ αοημφξ ημοξ ιδπακζζιμφξ είκαζ δ θςζθμνοθίςζδ ημο εκγοιζημφ ιμνίμο ζε 

ζοβηεηνζιέκα αιζκμλζηά ηαηάθμζπα. ΢ημ αιζκμηεθζηυ άηνμ ημο ιμνίμο ηςκ θοηζηχκ 

NADPH-μλεζδαζχκ έπμοκ ηαοημπμζδεεί ηαζ παναηηδνζζηεί ανηεηέξ εέζεζξ θςζθμνοθίςζδξ 

πμο ακηζζημζπμφκ ζε εέζεζξ ζενίκδξ (Fluhr 2009). Γζάθμνεξ ηζκάζεξ ειπθέημκηαζ ζηδ 

θςζθμνοθίςζή ημοξ (΢πήια 7A-Γ). Γζα πανάδεζβια, ζημ θοηυ A. thaliana, δ θςζθμνοθίςζδ 

ηδξ AtRbohF πναβιαημπμζείηαζ απυ ηδκ ηζκάζδ OSK1 (Open Stomata Kinase 1, Sirichandra 

ηαζ ζοκ. 2009), εκχ ζε ηφηηανα ημο θοημφ Solanum tuberosum δφμ CDPKs (Calcium 

Dependent Protein Kinases, πνςηεσκζηέξ ηζκάζεξ πμο ελανηχκηαζ απυ ζυκηα αζαεζηίμο) 

θςζθμνοθζχκμοκ ηδκ πνςηεΐκδ StRbohB ζε εέζεζξ ζενίκδξ (Kobayashi ηαζ ζοκ. 2007). 

Δπζπθέμκ, ηα ιμηίαα EF πμο απακημφκ ζημ αιζκμηεθζηυ άηνμ απμηεθμφκ εέζεζξ ζηζξ μπμίεξ 

δεζιεφμκηαζ ζυκηα αζαεζηίμο (Sagi ηαζ Fluhr 2006, ΢πήια 7). H πνυζδεζδ ηςκ ζυκηςκ 

αζαεζηίμο πνμηαθεί αθθαβέξ ζηδ ζηενεμδζαιυνθςζδ ηςκ ιμηίαςκ αοηχκ, βεβμκυξ πμο 

πονμδμηεί ηδκ παναβςβή ROS απυ ηζξ NADPH-μλεζδάζεξ (Baxter ηαζ ζοκ. 2014). Πνυζθαηα 

δεδμιέκα οπμζηδνίγμοκ υηζ δ εκενβμπμίδζδ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ απαζηεί ζοκδοαζιυ 

θςζθμνοθίςζδξ ηαζ πνυζδεζδξ ζυκηςκ αζαεζηίμο (Kimura ηαζ ζοκ. 2012). Δίκαζ εκδζαθένμκ 

υηζ, ζημ θοηυ A. thaliana, δ AtRbohD εκενβμπμζείηαζ ιε ηδκ πνυζδεζδ θςζθαηζδζημφ μλέμξ 

(PA, phosphatidic acid), ημ μπμίμ πανάβεηαζ απυ ηδκ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ημο εκγφιμο 

θςζθμθζπάζδ D (phospholipase D, PLD, ΢πήια 7). Σμ PA πνμζδέκεηαζ ζε ζοβηεηνζιέκα 

ηαηάθμζπα ανβζκίκδξ πμο ανίζημκηαζ ζημ ιυνζμ ηδξ AtRbohD (Zhang ηαζ ζοκ. 2009). 

Χζηυζμ, ζημ ιυνζμ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ ιπμνμφκ κα πνμζδεεμφκ μθυηθδνα πνςηεσκζηά 

ιυνζα ηαζ κα ηδκ εκενβμπμζήζμοκ. 

 Δίκαζ βκςζηυ απυ ηα γςζηά ηφηηανα, υηζ μνζζιέκεξ NADPH-μλεζδάζεξ ηαείζηακηαζ 

πθήνςξ θεζημονβζηέξ ιυκμ έπεζηα απυ ηδ δνάζδ Rac GTPάζδξ. Χζηυζμ, αιθζζαδηείηαζ δ 

ακαβηαζυηδηα ιζηνχκ G-πνςηεσκχκ (GTP-binding proteins) βζα ηδ δναζηδνζυηδηα ηςκ 

Rbohs. Ο θυβμξ είκαζ υηζ απυ αοηέξ απμοζζάγμοκ ηα αιζκμλέα, ηα απαναίηδηα βζα ηδκ 

αθθδθεπίδναζδ ηςκ NADPH-μλεζδαζχκ ιε Rac GTPάζεξ (Fluhr 2009). Πεζνάιαηα υιςξ πμο 

έπμοκ πναβιαημπμζδεεί ζημ θοηυ Oryza sativa έδεζλακ υηζ ιία πνςηεΐκδ, μιυθμβδ ιε ηδ Rac 

GTPάζδ (ROPs, Rho-related GTPases of Plants), αθθδθεπζδνά ιε πενζμπέξ ημο αιζκμηεθζημφ 

άηνμο ηδξ OsRbohB, μζ μπμίεξ ανίζημκηαζ ημκηά ζηα ιμηίαα EF ηαζ ηδκ εκενβμπμζεί (Wong 

ηαζ ζοκ. 2007). Τπμζηδνίγεηαζ υηζ ζε αοηή ηδκ πενίπηςζδ μ νοειζζηήξ ηδξ πνυζδεζδξ είκαζ δ 



| 19 

 

 
 

ζοβηέκηνςζδ ηςκ ηοημπθαζιαηζηχκ ζυκηςκ αζαεζηίμο (Οda ηαζ ζοκ. 2010). Αλίγεζ κα 

ζδιεζςεεί υηζ ζηα ηφηηανα ημο θοημφ Nicotiana tabacum ιία ROP GTPάζδ, δ NtRac, 

ηαηαζηέθθεζ ηδ δναζηδνζυηδηα ηδξ NtRbohD (Morel ηαζ ζοκ. 2004).            

 

΢πήια 7. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ηςκ δζαθμνεηζηχκ ιδπακζζιχκ εκενβμπμίδζδξ ηςκ Rbohs. 

Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Baxter ηαζ ζοκ. (2014).   

 

Η.1.5.5.5 Πνυηοπα έηθναζδξ  

Πανάθθδθα ιε ηδκ φπανλδ πθήεμοξ ιδπακζζιχκ, ιε ημοξ μπμίμοξ νοειίγεηαζ δ 

δναζηδνζυηδηα ηςκ Rbohs, ηα πνυηοπα έηθναζδξ ηςκ δζαθμνεηζηχκ ακηζπνμζχπςκ 

ελανηχκηαζ απυ ημ θοηζηυ είδμξ, ημκ ζζηυ, ημκ ηοηηανζηυ ηφπμ ηαζ ηζξ ζοκεήηεξ, μζ μπμίεξ 

ηζκδημπμζμφκ ηδκ παναβςβή ROS. Οζ πζμ βκςζηέξ αζηίεξ πμο εοεφκμκηαζ βζα αολδιέκδ 

δναζηζηυηδηα ηςκ NADPH-μλεζδαζχκ είκαζ μζ ααζμηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ ηαζ μ ηναοιαηζζιυξ ή 

δ φπανλδ ηάπμζμο παεμβυκμο. Απυ ηζξ Rbohs, δ RbohD δζαδναιαηίγεζ ημκ πζμ ζδιακηζηυ 

νυθμ ζηδκ απυηνζζδ έκακηζ ηςκ δζαθυνςκ ηαηαπμκήζεςκ (Suzuki ηαζ ζοκ. 2011). ΢ημ θοηυ 

A. thaliana, δ ΑtRbohD, υπςξ ηαζ δ AtRbohF, πανάβμκηαζ ζε υθμοξ ημοξ ζζημφξ, μζ 
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ΑtRbohA-G ηαζ ΑtRbohΗ ζηζξ νίγεξ ηαζ μζ ΑtRbohΖ ηαζ J ζηα άκεδ ηαζ ημοξ βονεμζςθήκεξ 

(Fluhr 2009). O νυθμξ ηδξ ηαηεοεοκυιεκδξ παναβςβήξ ROS απυ ηζξ Rbohs ζηδ αζμθμβία ηςκ 

θοηχκ εα ζογδηδεεί ζε επυιεκδ εκυηδηα.   

 

I.1.6 Ακηζμλεζδςηζημί ιδπακζζιμί  

Ζ παναβςβή ROS ιπμνεί κα έπεζ ηαηαζηνεπηζηέξ ζοκέπεζεξ βζα ηα ηφηηανα. Γζα πανάδεζβια, 

μζ νίγεξ ΖΟ·, μζ μπμίεξ είκαζ απυ ηζξ πθέμκ δναζηζηέξ ROS, ιπμνμφκ κα πνμηαθέζμοκ 

ακεπακυνεςηεξ αθάαεξ. Χξ εη ημφημο, ηα ηφηηανα έπμοκ ακαπηφλεζ ιδπακζζιμφξ ιε ημοξ 

μπμίμοξ δζαπεζνίγμκηαζ ηδκ πανμοζία ηςκ ROS ή επδνεάγμοκ ηδκ παναβςβή ημοξ (Apel ηαζ 

Hirt 2004). ΢οπκά, ζηδ αζαθζμβναθία μζ ιδπακζζιμί αοημί ακαθένμκηαζ ζοκμθζηά ςξ 

«ακηζμλεζδςηζημί ιδπακζζιμί». Ο υνμξ πνδζζιμπμζείηαζ βζα κα πενζβνάρεζ έκα ιεβάθμ εφνμξ 

δνάζεςκ (Πίκαηαξ 3). Ακηζμλεζδςηζηή εεςνείηαζ μπμζαδήπμηε μοζία ανίζηεηαζ ζε 

παιδθυηενεξ ζοβηεκηνχζεζξ, ζε ζφβηνζζδ ιε έκα οπυζηνςια ζηακυ κα μλεζδςεεί, ηαζ ιπμνεί 

κα ηαεοζηενήζεζ ή κα ακαζηείθεζ ζε ιεβάθμ ααειυ ηδκ μλείδςζδ ημο (Halliwell 2005). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Πίκαηαξ 3. Οζ ηονζυηενμζ εκγοιζημί ηαζ ιδ εκγοιζημί ακηζμλεζδςηζημί ιδπακζζιμί πμο 

θεζημονβμφκ ζηα θοηζηά ηφηηανα. Ακαθένμκηαζ μζ πδιζηέξ ακηζδνάζεζξ πμο θαιαάκμοκ πχνα 

ηαζ ηα μνβακίδζα ζηα μπμία δζελάβμκηαζ. Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 

(2011).  

 

Οζ ακηζμλεζδςηζημί ιδπακζζιμί πςνίγμκηαζ ζε δφμ ιεβάθεξ ηαηδβμνίεξ, ημοξ  

εκγοιζημφξ ηαζ ημοξ ιδ εκγοιζημφξ ακηζμλεζδςηζημφξ ιδπακζζιμφξ. Ακηζμλεζδςηζηά έκγοια 

είκαζ, βζα πανάδεζβια, δ SOD, δ ηαηαθάζδ, δ οπενμλεζδάζδ ημο αζημναζημφ μλέμξ ηαζ άθθεξ 

οπενμλεζδάζεξ, μζ ακαβςβάζεξ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ ή μζ ακαβςβάζεξ ημο ιμκμδεΰδνμ- ηαζ 
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δεΰδνμ-αζημναζημφ μλέμξ. ΢ηα ιδ εκγοιζηά ακηζμλεζδςηζηά ακήημοκ, ιεηαλφ άθθςκ, δ 

βθμοηαεεζυκδ, ημ αζημναζηυ μλφ, δ πνμθίκδ, ηα ηανμηζκμεζδή, ηα θθααμκμεζδή ηαζ μζ 

ημημθενυθεξ (Πίκαηαξ 3, Gill ηαζ Tuteja 2010). Οζ ακηζμλεζδςηζημί ιδπακζζιμί δνμοκ ιε 

πμθθμφξ ηνυπμοξ. Δκενβμφκ απμιαηνφκμκηαξ ημ μλοβυκμ ή ιεζχκμκηαξ ηδ ζοβηέκηνςζή ημο, 

απμιαηνφκμκηαξ απαναίηδηα ιεηαθθζηά ζυκηα βζα ηδ δζελαβςβή ακηζδνάζεςκ πμο πανάβμοκ 

ROS, ή ακηζδνμφκ ηαζ ελμοδεηενχκμοκ ROS, υπςξ μζ νίγεξ οδνμλοθίμο, αθημλοθίμο ηαζ 

αθηοθμτπενμλοθίμο αθθά ηαζ ημ ιμκήνεξ μλοβυκμ (Gutteridge 1994).  

 

I.1.6.1 Ελδπκηθνί αληηνμεηδσηηθνί κεραληζκνί 

Η.1.6.1.1 Τπενμλεζδζηή δζζιμοηάζδ (SOD) 

Σμ έκγοιμ SOD είκαζ απυ ηα ηφνζα έκγοια, ηα μπμία ζπεηίγμκηαζ ιε ηδκ απμθοβή αθααχκ 

πμο πνμηαθμφκηαζ απυ ηζξ ROS, ηαζ απακηά ζε υθμοξ ημοξ αενυαζμοξ μνβακζζιμφξ. Ζ 

θεζημονβία ημο ελανηάηαζ απυ ηδκ πανμοζία ιεηαθθζηχκ ζυκηςκ (Gill ηαζ Tuteja 2010). ΋πςξ 

ακαθένεδηε ζε πνμδβμφιεκα ηεθάθαζα, δ παναβςβή Ο2·
- 

ζηα θοηζηά ηφηηανα 

πναβιαημπμζείηαζ ζε δζάθμνα μνβακίδζα, εζδζηά ζε πενζπηχζεζξ πμο θεζημονβμφκ αθοζίδεξ 

ιεηαθμνάξ δθεηηνμκίςκ. Σμ βεβμκυξ ελδβεί ηδκ πανμοζία ημο εκγφιμο αοημφ ζε πμθθά 

δζαθμνεηζηά ηοηηανζηά μνβακίδζα, ηαεχξ δ SOD ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ απμιάηνοκζδ ηςκ ζυκηςκ 

Ο2·
-
 (Alscher ηαζ ζοκ. 2002). Οζ SODs ηαηαηάζζμκηαζ ζε ηνεζξ ηφπμοξ ιε αάζδ ημ ιεηαθθζηυ 

ζυκ πμο θένμοκ ςξ ζοιπανάβμκηα: α) Cu/ZnSOD, α) FeSOD ηαζ β) ΜnSOD. Oζ SODs πμο 

απαζημφκ βζα ηδ δναζηδνζυηδηά ημοξ ζυκηα παθημφ ηαζ ρεοδανβφνμο εκημπίγμκηαζ ζημοξ 

πθςνμπθάζηεξ ηαζ ημ ηοηυπθαζια, μζ FeSODs ιυκμ ζημοξ πθςνμπθάζηεξ, εκχ ζηα 

ιζημπυκδνζα ηαζ ηα οπενμλεζδζμζχιαηα απακημφκ μζ SODs ιαββακίμο. Δπζπθέμκ, SODs 

εκημπίγμκηαζ ηαζ ζημκ απμπθάζηδ (Mittler 2002). Πανά ηδκ φπανλδ δζαθμνεηζημφ ιεηαθθζημφ 

ζυκημξ ζημ εκενβυ ηέκηνμ ηςκ εκγφιςκ, ζε υθεξ ηζξ πενζπηχζεζξ μζ SODs ηαηαθφμοκ ηδκ 

ακηίδναζδ αοημ-μλεζδμακαβςβήξ ηςκ ζυκηςκ Ο2·
-
 ιε απμηέθεζια ημ ζπδιαηζζιυ δφμ ιμνίςκ 

Ζ2Ο2 ηαζ εκυξ ιμνίμο μλοβυκμο (Gill ηαζ Tuteja 2010, Πίκαηαξ 3). Ζ ακηίδναζδ εεςνείηαζ 

ζδζαίηενα ζδιακηζηή, δζυηζ ιεζχκεζ ημκ ηίκδοκμ ζπδιαηζζιμφ ηςκ ελαζνεηζηά επζαθααχκ 

νζγχκ οδνμλοθίμο. Γζα ημκ έθεβπμ ηςκ ζοβηεκηνχζεςκ ημο παναβυιεκμο Ζ2Ο2 θεζημονβμφκ 

έκγοια, υπςξ μζ ηαηαθάζεξ ηαζ δζάθμνεξ οπενμλεζδάζεξ (Broshé ηαζ ζοκ. 2010).  

 

Η.1.6.1.2 Καηαθάζδ 

Ζ ηαηαθάζδ, δ μπμία απακηά ζε υθμοξ ημοξ αενυαζμοξ μνβακζζιμφξ, είκαζ ημ πνχημ έκγοιμ 

ιε ακηζμλεζδςηζηή δνάζδ πμο ακαηαθφθεδηε ηαζ παναηηδνίζηδηε. Δίκαζ έκγοιμ, ημ μπμίμ 

πενζέπεζ μιάδα αίιδξ ηαζ ηαηαθφεζ ηδκ ακηίδναζδ αοημ-μλεζδμακαβςβήξ δφμ ιμνίςκ Ζ2Ο2 ιε 

απμηέθεζια ηδκ παναβςβή δφμ ιμνίςκ κενμφ ηαζ εκυξ ιμνίμο μλοβυκμο (Πίκαηαξ 3). Σα 

έκγοια ζοβηνμημφκ ηεηναιενή, ζηα μπμία ημ ηάεε ιμκμιενέξ έπεζ ιμνζαηυ αάνμξ 50-70 kDa 

(Boguszewska ηαζ Zagdańska 2012). ΢ηα θοηά, έπμοκ ανεεεί ανηεηέξ ζζμιμνθέξ ηαηαθαζχκ, 
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μζ μπμίεξ εκημπίγμκηαζ ζηα ιζημπυκδνζα ηαζ ημ ηοηυπθαζια ηαζ, ηαηά ηφνζμ θυβμ, ζηα 

οπενμλεζδζμζχιαηα. Ζ ηαηαθάζδ είκαζ ζδζαίηενα ζδιακηζηή βζα ηδκ απμιάηνοκζδ ημο Ζ2Ο2  

πμο πανάβεηαζ ζηα οπενμλεζδζμζχιαηα απυ ηδ α-μλείδςζδ θζπανχκ μλέςκ, ηδ θςημακαπκμή 

ηαζ ημ ιεηααμθζζιυ ηςκ πμονζκχκ (Gill ηαζ Tuteja 2010). Πανμοζζάγεζ ελαζνεηζηά ορδθυ 

νοειυ ιεηαηνμπήξ ημο Ζ2Ο2, ηαεχξ έκα ιυνζμ ηαηαθάζδξ ιπμνεί κα δζαζπάζεζ έλζ 

εηαημιιφνζα ιυνζα Ζ2Ο2. Δπζπθέμκ, έπεζ ακαθενεεί υηζ, εηηυξ απυ ημ Ζ2Ο2, ιπμνεί κα 

ακηζδνά ηαζ ιε ηάπμζα οδνμτπενμλείδζα (Gill ηαζ Tuteja 2010). 

 

Η.1.6.1.3 Τπενμλεζδάζδ ημο αζημναζημφ μλέμξ  

Δκχ δ ηαηαθάζδ εοεφκεηαζ βζα ηδ ιείςζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ημο Ζ2Ο2 ηονίςξ ζηα 

οπενμλεζδζμζχιαηα, δ οπενμλεζδάζδ ημο αζημναζημφ μλέμξ δζαδναιαηίγεζ ακηίζημζπα 

ζδιακηζηυ νυθμ ζημοξ πθςνμπθάζηεξ ηαζ ημ ηοηυπθαζια (Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 2011). 

H οπενμλεζδάζδ ημο αζημναζημφ μλέμξ ακήηεζ ζηδκ πνχηδ ηάλδ ηςκ οπενμλεζδαζχκ πμο 

πενζέπμοκ αίιδ. Οζ δζάθμνεξ ζζμιμνθέξ ηαλζκμιμφκηαζ ακάθμβα ιε ημ οπμηοηηανζηυ 

δζαιένζζια ζημ μπμίμ εκημπίγμκηαζ. Τπάνπμοκ δζαθοηέξ ιμνθέξ ημο εκγφιμο, μζ μπμίεξ 

ανίζημκηαζ ζημ ηοηυπθαζια, ηα ιζημπυκδνζα ηαζ ημ ζηνχια ηςκ πθςνμπθαζηχκ, αθθά ηαζ 

ζζμιμνθέξ πμο πνμζδέκμκηαζ ζε ιειανάκεξ ηαζ απακημφκ ζηα οπενμλεζδζμζχιαηα, ηα 

βθομλοζςιάηζα ηαζ ηα εοθαημεζδή ηςκ πθςνμπθαζηχκ (Cavrezan ηαζ ζοκ. 2012). Οζ 

οπενμλεζδάζεξ αοηέξ ηαηαθφμοκ ηδ δζάζπαζδ ημο Ζ2Ο2 ηαζ ηδκ παναβςβή δφμ ιμνίςκ κενμφ 

ηαζ μθείθμοκ ηδκ μκμιαζία ημοξ ζημ βεβμκυξ υηζ μ δυηδξ δθεηηνμκίςκ είκαζ ημ αζημναζηυ 

μλφ (Boguszewska ηαζ Zagdańska 2012). Χξ απμηέθεζια, πανάβεηαζ ιμκμδεΰδνμ-αζημναζηυ 

μλφ πμο πενζέπεζ εθεφεενμ δθεηηνυκζμ, ημ μπμίμ ιμθμκυηζ είκαζ εθεφεενδ νίγα, δεκ ακηζδνά 

άιεζα ιε άθθα ιυνζα ηαζ δεκ είκαζ ζδζαίηενα δναζηζηυ (Navas ηαζ ζοκ. 1994).         

 

Η.1.6.1.4 Τπενμλεζδάζδ ηδξ βμοασαηυθδξ 

Έκα αηυιδ έκγοιμ πμο ζπεηίγεηαζ ιε ηδ ιείςζδ ηςκ ζοβηεκηνχζεςκ Ζ2Ο2 είκαζ δ 

οπενμλεζδάζδ ηδξ βμοασαηυθδξ. Φένεζ μιάδα αίιδξ ηαζ μλεζδχκεζ δζάθμνα οπμζηνχιαηα, 

υπςξ θαζκυθεξ, ανςιαηζηέξ αιίκεξ ηαζ οδνμηζκυκεξ, δαπακχκηαξ ιυνζα Ζ2Ο2 

(Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 2011). Σα ηονζυηενα οπμζηνχιαηά ηδξ είκαζ δ βμοασαηυθδ ηαζ δ 

πονoβαθθυθδ, εκχ δ πανμοζία ηδξ ακζπκεφεηαζ ζημ ηοηυπθαζια ηαζ ημκ απμπθάζηδ 

(Boguszewska ηαζ Zagdańska 2012). Γζα ημ θυβμ αοηυ εεςνείηαζ ζδζαίηενα ζδιακηζηυ, 

πζζηεφεηαζ δε υηζ εκενβμπμζείηαζ ζε πενζπηχζεζξ ηαηαπμκήζεςκ (Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 

2011).        

 

Η.1.6.1.5 Ακαβςβάζεξ ημο ιμκμδεΰδνμ- ηαζ δεΰδνμ-αζημναζημφ μλέμξ 

΋πςξ ακαθένεδηε πνμδβμοιέκςξ, ημ αζημναζηυ μλφ ιπμνεί κα πάζεζ δθεηηνυκζα ηαζ κα 

ιεηαηναπεί ζε ιμκμδεΰδνμ-αζημναζηυ μλφ. Σμ ιoκμδεΰδνμ-αζημναζηυ μλφ ιεηαηνέπεηαζ 
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αοηυιαηα ζε δεΰδνμ-αζημναζηυ μλφ (Apel ηαζ Hirt 2004). Αοηέξ μζ ιμνθέξ ημο αζημναζημφ 

μλέμξ ιεηαηνέπμκηαζ ζε αζημναζηυ ιε ηδ δνάζδ δφμ ακαβςβαζχκ, ημο ιμκμδεΰδνμ-

αζημναζημφ ηαζ ημο δεΰδνμ-αζημναζημφ μλέμξ, ακηίζημζπα. Ζ πνχηδ πνδζζιμπμζεί ςξ δυηδ 

δθεηηνμκίςκ ημ NADPH, ιε απμηέθεζια ηδκ παναβςβή αζημναζημφ μλέμξ. Χζηυζμ, ημ 

ιμκμδεΰδνμ-αζημναζηυ μλφ θεζημονβχκηαξ ηαζ ιυκμ ημο ςξ δέηηδξ δθεηηνμκίςκ ιπμνεί κα 

δεπηεί δθεηηνυκζα απυ ηδ θςημζοκεεηζηή αθοζίδα ιεηαθμνάξ δθεηηνμκίςκ 

(Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 2011). Ζ ακαβςβάζδ ημο ιμκμδεΰδνμ-αζημναζημφ μλέμξ 

εκημπίγεηαζ ζε δζάθμνα ηοηηανζηά δζαιενίζιαηα, υπςξ μζ πθςνμπθάζηεξ, ημ ηοηυπθαζια, ηα 

ιζημπυκδνζα ηαζ ηα οπενμλεζδζμζχιαηα (Boguszewska ηαζ Zagdańska 2012).  

Ζ δεφηενδ ακαβςβάζδ εκημπίγεηαζ επίζδξ ζημοξ πθςνμπθάζηεξ, ηα ιζημπυκδνζα ηαζ 

ημ ηοηυπθαζια, ηαζ ηαηαθφεζ ηδ ιεηαηνμπή ημο δεΰδνμ-αζημναζημφ μλέμξ ζε αζημναζηυ 

μλφ. Θεςνείηαζ ζδιακηζηυξ νοειζζηήξ ηδξ ακαηφηθςζδξ ημο αζημναζημφ μλέμξ. Ζ εκγοιζηή 

ακηίδναζδ βζα ηδκ παναβςβή ημο αζημναζημφ μλέμξ απαζηεί ηδκ μλείδςζδ ηδξ ακδβιέκδξ 

βθμοηαεεζυκδξ βζα ημ ζπδιαηζζιυ δζζμοθθζδίμο ηδξ βθμοηαεεζυκδξ. Σμ δζζμοθθίδζμ ηδξ 

βθμοηαεεζυκδξ ζπδιαηίγεηαζ απυ ηδκ έκςζδ δφμ ακδβιέκςκ ιμνίςκ βθμοηαεεζυκδξ ιε 

δζζμοθθζδζηυ δεζιυ (Potters ηαζ ζοκ. 2002). Οζ ακηζδνάζεζξ πμο ηαηαθφμκηαζ απυ ηα έκγοια 

αοηά ηαζ εηείκδ πμο πναβιαημπμζείηαζ ιε ηδ αμήεεζα ηδξ οπενμλεζδάζδξ ημο αζημναζημφ 

μλέμξ εεςνμφκηαζ ζδιακηζηέξ, ηυζμ βζαηί ζοιιεηέπμοκ ζηδ δζάζπαζδ ηαζ δζαπείνζζδ ημο 

Ζ2Ο2, υζμ ηαζ δζυηζ ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ακαηφηθςζδ ημο αζημναζημφ μλέμξ 

(Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 2011), ημ μπμίμ είκαζ πμθφ απμηεθεζιαηζηυ ακηζμλεζδςηζηυ. Οζ 

ηνεζξ αοηέξ ακηζδνάζεζξ εκηάζζμκηαζ ζ‟ έκακ ηφηθμ ακηζδνάζεςκ πμο μκμιάγεηαζ ηφηθμξ ημο 

αζημναζημφ μλέμξ-βθμοηαεεζυκδξ. ΢ε αοηυκ εκηάζζεηαζ ηαζ δ ακηίδναζδ πμο ηαηαθφεηαζ απυ 

ηδκ ακαβςβάζδ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ (Apel ηαζ Hirt 2004).    

 

Η.1.6.1.6 Ακαβςβάζδ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ 

Ζ ακαβςβάζδ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ είκαζ ιία μλεζδμακαβςβάζδ πμο πενζέπεζ μιάδα θθααίκδξ. 

Καηαθφεζ ηδ ακαβςβή ημο δζζμοθθζδζημφ δεζιμφ ζημ δζζμοθθίδζμ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ, ιε 

απμηέθεζια ηδκ παναβςβή βθμοηαεεζυκδξ (Noctor ηαζ ζοκ. 2012), ιίαξ πμθφ ζδιακηζηήξ 

ακηζμλεζδςηζηήξ έκςζδξ, ηδξ μπμίαξ μ νυθμξ εα πενζβναθεί ζηδ ζοκέπεζα. Απακηά ηυζμ ζημοξ 

πνμηανοςηζημφξ υζμ ηαζ ζημοξ εοηανοςηζημφξ μνβακζζιμφξ ηαζ, πανυθμ πμο εκημπίγεηαζ 

ηονίςξ ζημοξ πθςνμπθάζηεξ, ιπμνεί κα ανίζηεηαζ ηαζ ζηα ιζημπυκδνζα ηαζ ημ ηοηυπθαζια 

(Gill ηαζ Tuteja 2010). Ζ ακηίδναζδ, δ μπμία ηαηαθφεηαζ απυ ηδκ ακαβςβάζδ ηδξ 

βθμοηαεεζυκδξ, ελανηάηαζ απυ ημ NADPH (Πίκαηαξ 3).      

 

Η.1.6.1.7 Τπενμλεζδάζεξ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ 

Οζ οπενμλεζδάζεξ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ ζοκζζημφκ ιία ιεβάθδ μζημβέκεζα εκγφιςκ πμο 

πνδζζιμπμζμφκ ηδ βθμοηαεεζυκδ βζα ηδκ ακαβςβή ημο Ζ2Ο2 ηαζ δζαθυνςκ μνβακζηχκ ηαζ 
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θζπζδζηχκ οδνμτπενμλείδζςκ. Ζ ακηίδναζδ πμο ηαηαθφμοκ έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ 

παναβςβή κενμφ ηαζ δζζμοθθζδίμο ηδξ βθμοηαεεζυκδξ (Apel ηαζ Hirt 2004). Δπμιέκςξ, 

εεςνμφκηαζ έκγοια πμο αμδεμφκ ηα θοηζηά ηφηηανα κα ακηζιεηςπίζμοκ ηζξ επζπηχζεζξ ηδξ 

μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ, δζυηζ ειπθέημκηαζ ζηδ ιείςζδ ημο Ζ2Ο2 ηαζ άθθςκ ROS (Νoctor 

ηαζ ζοκ. 2002). ΢ημ θοηυ A. thaliana έπμοκ ηαοημπμζδεεί 7 ιέθδ, ηα μπμία εκηάζζμκηαζ ζε 

αοηή ηδκ μζημβέκεζα εκγφιςκ ηαζ απακημφκ ζημ ηοηυπθαζια, ημοξ πθςνμπθάζηεξ, ηα 

ιζημπυκδνζα ηαζ ημ εκδμπθαζιαηζηυ δίηηομ (Millar ηαζ ζοκ. 2003). Οζ ακαβςβάζεξ ηαζ μζ 

οπενμλεζδάζεξ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ είκαζ ηα έκγοια πμο ζοιιεηέπμοκ ζημκ θεβυιεκμ ηφηθμ 

ηδξ οπενμλεζδάζδξ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ (Apel ηαζ Hirt 2004).  

 

I.1.6.1.8 Δκαθθαηηζηή μλεζδάζδ 

Ζ εκαθθαηηζηή μλεζδάζδ (alternative oxidase, AOX) είκαζ πνςηεΐκδ πμο ανίζηεηαζ ζηδκ 

εζςηενζηή ιειανάκδ ημο ιζημπμκδνζαημφ θαηέθμο (Maxwell ηαζ ζοκ. 1999) ηαζ ζοιιεηέπεζ 

ζηδκ πμνεία ηδξ ιζημπμκδνζαηήξ ακαπκμήξ, ηαηαθφμκηαξ ηδκ ακαβςβή ημο ιμνζαημφ 

μλοβυκμο ζε κενυ (Polidoros ηαζ ζοκ. 2009). Δηηυξ απυ ηα ιζημπυκδνζα, υπμο μ δυηδξ ηςκ 

δθεηηνμκίςκ είκαζ δ ακδβιέκδ μοιπζηζκυκδ, εκημπίγεηαζ ηαζ ζημοξ πθςνμπθάζηεξ (Mylona 

ηαζ Polydoros 2010). ΢ε αοηή ηδκ πενίπηςζδ, δυηδξ είκαζ δ ακδβιέκδ πθαζημηζκυκδ (Asada 

2006). Ζ ΑΟΥ εκενβμπμζείηαζ υηακ δ δζαεεζζιυηδηα ηςκ ακαπκεοζηζηχκ οπμζηνςιάηςκ 

είκαζ ορδθή εκχ δ δναζηδνζυηδηά ηδξ επάβεηαζ υηακ αολάκεηαζ δ ζοβηέκηνςζδ ηςκ ROS. 

Δπεζδή δ δνάζδ ηδξ απμηνέπεζ ηδκ παναβςβή ROS, ζοπκά δεκ ηαηαηάζζεηαζ ζηα έκγοια ιε 

αιζβχξ ακηζμλεζδςηζηή δνάζδ. Ονζζιέκμζ ζοββναθείξ εεςνμφκ υηζ δ δνάζδ ηδξ εκηάζζεηαζ 

ζε λεπςνζζηή ηαηδβμνία αιοκηζηχκ ιδπακζζιχκ πμο μκμιάγμκηαζ ιδπακζζιμί απμθοβήξ ηςκ 

ROS (Mittler 2002). Χζηυζμ, ζε δζαβμκζδζαηά θοηά Nicotiana tabacum, ηα μπμία 

οπενελέθναγακ ημ βμκίδζμ AOX1, ηα επίπεδα ηςκ ROS ήηακ πμθφ παιδθά ζε ζφβηνζζδ ιε 

ηςκ θοηχκ-ιανηφνςκ. Ακηίζημζπα, ζε θοηά, ηα μπμία ζηενμφκηακ ηδ θεζημονβία ημο 

ζοβηεηνζιέκμο εκγφιμο, ηα επίπεδα ROS πμο ακζπκεφηδηακ ήηακ ζδζαίηενα ορδθά. Σμ 

βεβμκυξ αοηυ οπμδδθχκεζ υηζ δ εκενβμπμίδζδ ηδξ ΑΟΥ1 πζεακυκ ζπεηίγεηαζ ηαζ ιε ηδκ 

επαβςβή άθθςκ ακηζμλεζδςηζηχκ εκγφιςκ ή ιδπακζζιχκ ηαζ ζοιιεηέπεζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ 

ιε ημοξ μπμίμοξ εθέβπμκηαζ μζ ζοβηεκηνχζεζξ ηςκ ROS (Maxwell ηαζ ζοκ. 1999).    

 

I.1.6.1.9 Θεζμννεδμλίκεξ 

΢ηδκ ηαηδβμνία ηςκ εκγφιςκ πμο δεκ έπμοκ αιζβχξ ακηζμλεζδςηζηή δνάζδ, αθθά δ 

δναζηδνζυηδηά ημοξ εκηάζζεηαζ ζημοξ ακηζμλεζδςηζημφξ ιδπακζζιμφξ, ακήημοκ ηαζ μζ 

εεζμννεδμλίκεξ (Dos Santos ηαζ Rey 2006). Οζ εεζμννεδμλίκεξ είκαζ πνςηεΐκεξ ιζηνμφ ΜΒ, μζ 

μπμίεξ ηαηαθφμοκ ηδκ ακαβςβή δζζμοθθζδίςκ. Μεβάθμξ ανζειυξ βμκζδίςκ ηζξ ηςδζημπμζεί 

ζηα θοηά. Υςνίγμκηαζ ζε δζάθμνεξ μιάδεξ, εκχ ακηζπνμζςπεοηζηά ιέθδ ηςκ εεζμννεδμλζκχκ 

ανίζημκηαζ ζηα ιζημπυκδνζα, ημοξ πθςνμπθάζηεξ, ημ εκδμπθαζιαηζηυ δίηηομ ηαζ ημκ πονήκα 
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(Buchanan ηαζ Balmer 2005). ΢ηα ηφηηανα ηςκ εδθαζηζηχκ, ηα έκγοια αοηά ζοιιεηέπμοκ 

ζημοξ ιδπακζζιμφξ πμο εθέβπμοκ ηδκ μιμζυζηαζδ ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ηςκ 

ηοηηάνςκ (redox, reduction-oxidation, ακαβςβή-μλείδςζδ). Ακηίζημζπα, ζηα θοηζηά ηφηηανα 

έπεζ ανεεεί υηζ δ ιεηαβναθή ηςκ βμκζδίςκ ηςκ εεζμννεδμλζκχκ επάβεηαζ απυ ηδκ αφλδζδ ηδξ 

ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ROS, εκχ μζ ζμοθθοδνοθζηέξ μιάδεξ πμθθχκ εκγφιςκ, ηα μπμία 

ειπθέημκηαζ ζημοξ ακηζμλεζδςηζημφξ ιδπακζζιμφξ, απμηεθμφκ οπμζηνχιαηα ηδξ 

δναζηδνζυηδηαξ ηςκ εεζμννεδμλζκχκ. Έκγοια αοηήξ ηδξ ηαηδβμνίαξ είκαζ μζ ηαηαθάζεξ, μζ 

οπενμλεζδάζεξ ημο αζημναζημφ μλέμξ ηαζ μζ ακαβςβάζεξ ημο δεΰδνμ-αζημναζημφ μλέμξ, 

υπςξ επίζδξ ηαζ δ S-ηνακζθενάζδ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ (Dos Santos ηαζ Rey 2006). Οζ ηνεζξ 

ηεθεοηαίεξ μιάδεξ εκγοιζηχκ ιμνίςκ ζπεηίγμκηαζ ιε ηζξ ζοβηεκηνχζεζξ ηςκ πμθφ ζδιακηζηχκ 

βζα ηα ηφηηανα ακηζμλεζδςηζηχκ μοζζχκ, ημο αζημναζημφ μλέμξ ηαζ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ.     

 

I.1.6.2 Με ελδπκηθνί αληηνμεηδσηηθνί κεραληζκνί 

Η.1.6.2.1 Αζημναζηυ μλφ  

Σμ αζημναζηυ μλφ (αζηαιίκδ C) είκαζ έκα απυ ηα πζμ ζδιακηζηά ηαζ άθεμκα ακηζμλεζδςηζηά, 

ημ μπμίμ δνα πενζμνίγμκηαξ ή ειπμδίγμκηαξ ηζξ ηαηαζηνμθέξ πμο πνμηαθμφκ μζ ROS ζηα 

θοηά (Gill ηαζ Tuteja 2010). Απακηά ζε υθμοξ ημοξ ζζημφξ ηςκ θοηχκ αθθά ζε ορδθυηενεξ 

ζοβηεκηνχζεζξ εκημπίγεηαζ ζημοξ θςημζοκεεηζημφξ ζζημφξ, ηονίςξ ζε θφθθα πμο δζαεέημοκ 

πθήνςξ δζαθμνμπμζδιέκμοξ πθςνμπθάζηεξ. Δηηζιάηαζ υηζ ημ 30-40% ημο αζημναζημφ μλέμξ 

πανάβεηαζ ζημοξ πθςνμπθάζηεξ (Shao ηαζ ζοκ. 2008α). Δηηυξ απυ ηα πθαζηίδζα, εκημπίγεηαζ 

ζημ ηοηυπθαζια ηαζ ζε υθα ζπεδυκ ηα οπυθμζπα μνβακίδζα, υπςξ ζηα ποιμηυπζα, ηα 

οπενμλεζδζμζχιαηα ηαζ ηα ιζημπυκδνζα, αθθά ηαζ ζημκ απμπθάζηδ (Πίκαηαξ 3, Smirnoff ηαζ 

Wheeler 2000). Αλίγεζ κα ζδιεζςεεί ιε ακμζμσζημπδιζηέξ ιεευδμοξ δ εκηυπζζδ ελαζνεηζηά 

ορδθχκ ζοβηεκηνχζεςκ αζημναζημφ μλέμξ ηαζ ζημκ πονήκα ηοηηάνςκ ηςκ θοηχκ A. 

thaliana ηαζ Nicotiana tabacum (Zechmann ηαζ ζοκ. 2011). Δηηυξ απυ ηδ ζοιιεημπή ημο 

ζηδκ εκγοιζηή απμιάηνοκζδ ημο Ζ2Ο2, ιέζς ηδξ οπενμλεζδάζδξ ημο αζημναζημφ μλέμξ, δ 

μπμία ακαθένεδηε ζε πνμδβμφιεκδ εκυηδηα, ημ αζημναζηυ μλφ ιπμνεί κα ακηζδνάζεζ 

απεοεείαξ ιε πμθθέξ ROS, υπςξ ιε ηζξ νίγεξ οδνμλοθίμο ηαζ οπενμλοθίμο ηαζ ιε εηείκεξ ηςκ 

ακζυκηςκ Ο2·
-
 (Halliwell 2006). Δπζπθέμκ, ημ αζημναζηυ μλφ επδνεάγεζ ηζξ ζοβηεκηνχζεζξ ηδξ 

βθμοηαεεζυκδξ ηαζ ζοιιεηέπεζ ζηδκ ακαηφηθςζδ ηδξ ημημθενυθδξ ηαζ ηςκ ηανμηζκμεζδχκ, 

εκχζεςκ μζ μπμίεξ έπμοκ επίζδξ ακηζμλεζδςηζηή δνάζδ (Potters ηαζ ζοκ. 2002).   

 

Η.1.6.2.2 Γθμοηαεεζυκδ 

Ζ βθμοηαεεζυκδ (β-βθμοηαιοθ-ηοζηεσκοθ-βθοηίκδ) είκαζ έκα ηνζπεπηίδζμ, ημ μπμίμ 

δζαδναιαηίγεζ ζδιακηζηυ νυθμ ζε υθμοξ ζπεδυκ ημοξ μνβακζζιμφξ. Ζ βθμοηαεεζυκδ 

ανίζηεηαζ ζε ακδβιέκδ ηαηάζηαζδ ή, υπςξ ακαθένεδηε, ζε ιία μλεζδςιέκδ ηαηάζηαζδ, ηαηά 

ηδκ μπμία δφμ ιυνζα βθμοηαεεζυκδξ εκχκμκηαζ ιε δζζμοθθζδζηυ δεζιυ (Rouchier ηαζ ζοκ. 
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2008). Απμηεθεί ηδκ ηφνζα πδβή εεζμθζηχκ μιάδςκ (εεζμθχκ, thiols), μζ μπμίεξ δεκ ζοκζζημφκ 

ζοζηαηζηά ηάπμζαξ πνςηεΐκδξ (Shao ηαζ ζοκ. 2008α). Ακζπκεφεηαζ ζε υθα ηα ηοηηανζηά 

μνβακίδζα, ζοιπενζθαιαακμιέκςκ ηςκ πθςνμπθαζηχκ ηαζ ηςκ ιζημπμκδνίςκ, ηαεχξ ηαζ ζημ 

ηοηυπθαζια (Πίκαηαξ 3, Foyer ηαζ Noctor 2003). Ζ βθμοηαεεζυκδ ζοιιεηέπεζ ζε πθήεμξ 

θοζζμθμβζηχκ ηοηηανζηχκ δζενβαζζχκ. Δζδζηά βζα ημοξ πθςνμπθάζηεξ, δ δνάζδ ηδξ 

βθμοηαεεζυκδξ είκαζ ελαζνεηζηά ζδιακηζηή, δζυηζ πνμζηαηεφεζ ηδ θςημζοκεεηζηή ζοζηεοή 

απυ ηζξ μλεζδςηζηέξ αθάαεξ (Boguszewska ηαζ Zagdańska 2012). Δηηυξ απυ ηδ ζοκεζζθμνά 

ηδξ ζηδκ ακαβέκκδζδ ημο αζημναζημφ μλέμξ, ιέζς ηςκ ακηζδνάζεςκ ημο ηφηθμο 

αζημναζημφ-βθμοηαεεζυκδξ, δ ακηζμλεζδςηζηή δνάζδ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ έβηεζηαζ ηαζ ζηδ 

δοκαηυηδηά ηδξ κα ακηζδνά απεοεείαξ ιε ημ ιμκήνεξ μλοβυκμ, ημ Ζ2Ο2 ηαζ ιε νίγεξ 

οδνμλοθίμο (Gill ηαζ Tuteja 2010). H εεζμθζηή μιάδα ηδξ ηοζηεΐκδξ, δ μπμία πανμοζζάγεζ 

απυ πδιζηή άπμρδ, ελαζνεηζηά πονδκυθζθμ παναηηήνα, εοεφκεηαζ βζ‟ αοηέξ ηζξ ζδζυηδηεξ ηδξ 

βθμοηαεεζυκδξ. Ζ ηεθεοηαία ιπμνεί κα δεζιεφεζ επζπθέμκ ηαζ ιεηαθθζηά ζυκηα. Σμ βεβμκυξ 

αοηυ, ζε ζοκδοαζιυ ιε ηδ ζηαεενυηδηα πμο έπεζ δ βθμοηαεεζυκδ ζε οδαηζηά δζαθφιαηα, ηδκ 

ηαεζζηά ζδιακηζηυ πνμζηαηεοηζηυ ιυνζμ βζα ηα ηφηηανα (Shao ηαζ ζοκ. 2008α). 

 

Η.1.6.2.3 Σμημθενυθεξ 

Οζ ημημθενυθεξ είκαζ ιία μιάδα θζπμδζαθοηχκ πδιζηχκ εκχζεςκ ιε ακηζμλεζδςηζηέξ 

ζδζυηδηεξ. Δίκαζ απαναίηδηα ζοζηαηζηά ηςκ αζμθμβζηχκ ιειανακχκ (Kiffin ηαζ ζοκ. 2006). 

Δζδζηυηενα, εεςνείηαζ υηζ πνμζηαηεφμοκ ηδ ζηαεενυηδηα ηδξ ιειανάκδξ, αθμφ, ιεηαλφ 

άθθςκ, ελμοδεηενχκμοκ ROS, υπςξ ημ ιμκήνεξ μλοβυκμ, ηαζ ειπμδίγμοκ ηδκ επζηέθεζδ ηςκ 

ακηζδνάζεςκ επζιήηοκζδξ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ αοημ-μλείδςζδξ ηςκ θζπζδίςκ. Με ημκ ηνυπμ 

αοηυ πνμζηαηεφμκηαζ ηα πμθοαηυνεζηα θζπανά μλέα (Gill ηαζ Tuteja 2010). Οζ ημημθενυθεξ 

εκημπίγμκηαζ ζηζξ ιειανάκεξ ηςκ εοθαημεζδχκ ηαζ ζοιαάθθμοκ ζηδ δζαηήνδζδ ηδξ δμιήξ ηαζ 

ηδξ θεζημονβίαξ ημο θςημζοζηήιαημξ ΗΗ. Πανάθθδθα, δ έηθναζδ βμκζδίςκ πμο ζπεηίγμκηαζ 

ιε ηδ ζφκεεζή ημοξ επάβεηαζ ζε πενζπηχζεζξ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ (Wu ηαζ ζοκ. 2007). 

Οζ ημημθενυθεξ απμηεθμφκηαζ απυ ηέζζενζξ ηαηδβμνίεξ ζζμιενχκ εκχζεςκ (α-δ). Απυ αοηέξ, 

μζ α-ημημθενυθεξ (αζηαιίκδ Δ) πανμοζζάγμοκ ηδ ιεβαθφηενδ ακηζμλεζδςηζηή δναζηδνζυηδηα, 

ελαζηίαξ ηδξ πανμοζίαξ ηνζχκ ιεεοθμιάδςκ ζημ ιυνζυ ημοξ (Boguszewska ηαζ Zagdańska 

2012).  

 

Η.1.6.2.4 Κανμηζκμεζδή 

Σα ηανμηζκμεζδή ζοκζζημφκ ιία μιάδα ιε πενζζζυηενα απυ 600 ιέθδ πνςζηζηχκ εκχζεςκ, μζ  

μπμίεξ ανίζημκηαζ ζημοξ θοηζημφξ μνβακζζιμφξ ηαζ ανηεημφξ ιζηνμμνβακζζιμφξ 

(Boguszewska ηαζ Zagdańska 2012). Δίκαζ θζπμδζαθοηέξ ηαζ απακημφκ ζηα πθαζηίδζα 

θςημζοκεεηζηχκ ηαζ ιδ θςημζοκεεηζηχκ ζζηχκ (Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 2011). Οζ 

ακηζμλεζδςηζηέξ ζδζυηδηεξ ηςκ ηανμηζκμεζδχκ μθείθμκηαζ ζηδκ ζηακυηδηά ημοξ κα ακηζδνμφκ 
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ιε εθεφεενεξ νίγεξ, ιεηαλφ ηςκ μπμίςκ πενζθαιαάκμκηαζ ηαζ ROS. Γζα πανάδεζβια, ηα 

ηανμηζκμεζδή ιπμνμφκ κα ακηζδνμφκ ιε νίγεξ οπενμλοθίμο πμο πνμηφπημοκ απυ ηδκ αοημ-

μλείδςζδ ηςκ θζπζδίςκ (Gill ηαζ Tuteja 2010). Οζ ακηζδνάζεζξ ηςκ ηανμηζκμεζδχκ ιε 

εθεφεενεξ νίγεξ ιπμνεί κα πνμηαθέζμοκ ημ ζπδιαηζζιυ νζγχκ ηανμηζκμεζδχκ. Ζ ακαβέκκδζδ 

ηςκ ηανμηζκμεζδχκ ζε αοηή ηδκ πενίπηςζδ βίκεηαζ έπεζηα απυ ακηίδναζδ ιε άθθα 

ακηζμλεζδςηζηά, υπςξ ημ αζημναζηυ μλφ ή μζ ημημθενυθεξ (El-Agamey ηαζ ζοκ. 2004). 

Πανάθθδθα, δ πανμοζία ημοξ πανέπεζ πνμζηαζία ζηα θςημζοζηήιαηα ηςκ πθςνμπθαζηχκ, 

επεζδή ιπμνεί κα απμηνέπεζ ηδ δδιζμονβία ιμκήνμοξ μλοβυκμο. Αοηυ επζηοβπάκεηαζ ιε ηδκ 

ακηίδναζδ δζεβενιέκςκ ιμνίςκ πθςνμθφθθδξ ιε ηα ηανμηζκμεζδή, ιε απμηέθεζια δ εκένβεζα 

απυ ηα ιυνζα ηδξ πθςνμθφθθδξ κα ιδ ιεηαθένεηαζ ζημ ιμνζαηυ μλοβυκμ (Karuppanapandian 

ηαζ ζοκ. 2011, αθέπε εκυηδηα Η.1.4.2).   

 

I.1.6.2.5 Άθθεξ εκχζεζξ ιε ακηζμλεζδςηζηή δνάζδ 

Δηηυξ απυ ηζξ εκχζεζξ πμο ακαθένεδηακ ιέπνζ ηχνα, οπάνπμοκ ηαζ άθθεξ ηαηδβμνίεξ 

εκχζεςκ, μζ μπμίεξ ηαηαηάζζμκηαζ ζηα ακηζμλεζδςηζηά, υπςξ ημ αιζκμλφ πνμθίκδ ηαζ ηα 

θθααμκμεζδή (Boguszewska ηαζ Zagdańska 2012). H πνμθίκδ είκαζ βκςζηή ζηα θοηζηά 

ηφηηανα, ελαζηίαξ ημο βεβμκυημξ υηζ δ παναβςβή ηδξ ζε ανηεηέξ πενζπηχζεζξ ηαηαπυκδζδξ 

είκαζ αολδιέκδ ηαζ επεζδή είκαζ ιία ςζιςηζηά εκενβή έκςζδ πμο ζοιιεηέπεζ ζηδκ 

ςζιςνφειζζδ (Gill ηαζ Tuteja 2010). Πνυζθαηα δεδμιέκα δείπκμοκ υηζ δ πνμθίκδ ειθακίγεζ 

ηαζ ακηζμλεζδςηζηή δνάζδ, επεζδή ακηζδνά ηαζ ελμοδεηενχκεζ ROS, εκχ απμηνέπεζ ηδκ 

παναβςβή ιμκήνμοξ μλοβυκμο (Szabados ηαζ Savouré 2010). Δπίζδξ, δ επίδναζδ ιε πνμθίκδ 

ζε ηφηηανα ιοηήηςκ ιεζχκεζ ηα επίπεδα ηςκ ROS ηαζ θεζημονβεί ςξ ακαζημθέαξ ηδξ πμνείαξ 

ημο πνμβναιιαηζζιέκμο ηοηηανζημφ εακάημο (Chen ηαζ Dickman 2005).  

 Σα θθααμκμεζδή είκαζ ιία ηαηδβμνία δεοηενμβεκχκ ιεηααμθζηχκ, ηα μπμία είκαζ 

άθεμκα ζημοξ θοηζημφξ ζζημφξ ηαζ απακημφκ ζηα θφθθα, ηα άκεδ ηαζ ημοξ βονεμηηυημοξ. Με 

ηνζηήνζμ ηδ δμιή ημοξ πςνίγμκηαζ ζε θθααυκεξ, θθααμκυθεξ, ζζμθθααυκεξ ηαζ ακεμηοακίκεξ 

(Gill ηαζ Tuteja 2010). Λυβς ηδξ δμιήξ ημοξ, μζ εκχζεζξ αοηέξ ιπμνμφκ κα δεζιεφμοκ ROS 

ηαζ εεςνμφκηαζ πμθφ ζδιακηζηά ακηζμλεζδςηζηά. Μάθζζηα, έπεζ οπμθμβζζηεί ζε in vitro 

ιεθέηεξ υηζ είκαζ πζμ απμηεθεζιαηζηά ακηζμλεζδςηζηά απυ ημ αζημναζηυ μλφ ηαζ ηζξ 

ημημθενυθεξ (Karuppanapandian ηαζ ζοκ. 2011). Έπμοκ ηδ δοκαηυηδηα κα θεζημονβμφκ ςξ 

δυηεξ δθεηηνμκίςκ, κα ακηζδνμφκ ιε εθεφεενεξ νίγεξ ηαζ κα ηζξ ελμοδεηενχκμοκ (Ahmad ηαζ 

ζοκ. 2010). Σέθμξ, δ ακηζμλεζδςηζηή δνάζδ ηςκ θθααμκμεζδχκ έπεζ έκα ζδζαίηενμ 

παναηηδνζζηζηυ, πμθφ ζδιακηζηυ βζα ηδκ πνμζηαζία ηςκ ηοηηάνςκ απυ ηδκ μλεζδςηζηή 

ηαηαπυκδζδ: είκαζ ζηακέξ κα δεζιεφμοκ πδθζηά δζάθμνα ιεηαθθζηά ζυκηα, ιεηαλφ ηςκ μπμίςκ 

ηαζ ζυκηα παθημφ ηαζ ζζδήνμο (Rice-Evans ηαζ ζοκ. 1997).  

 

Η.1.6.2.6 Ρφειζζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ζυκηςκ ζζδήνμο 



| 28 

 

 
 

Ονζζιέκεξ ROS, υπςξ ημ Ο2·
- 

ή ημ Ζ2Ο2, πανμοζζάγμοκ ιζηνήξ ειαέθεζαξ 

ηοηηανμημλζηυηδηα, ημοθάπζζημκ ζε ζφβηνζζδ ιε ηζξ ελαζνεηζηά δναζηζηέξ ηαζ 

ηαηαζηνεπηζηέξ νίγεξ οδνμλοθίμο. Οζ ηεθεοηαίεξ είκαζ οπεφεοκεξ βζα ημ ιεβαθφηενμ ιένμξ 

ηδξ μλεζδςηζηήξ αθάαδξ πμο πνμηαθείηαζ ζηα αζμθμβζηά ζοζηήιαηα (Halliwell ηαζ Gutteridge 

2006). Ζ ακάβηδ ελμοδεηένςζδξ ημο Ο2·
- 

ή ημο Ζ2Ο2 ζπεηίγεηαζ ζοπκά υπζ ηυζμ ιε ηδ 

δναζηζηυηδηα ηςκ ίδζςκ ηςκ εκχζεςκ, υζμ ιε ηδκ απμηνμπή δδιζμονβίαξ νζγχκ οδνμλοθίμο 

ιέζς ηςκ ακηζδνάζεςκ Fenton ηαζ Haber-Weiss (Halliwell 2012, Ravet ηαζ Pilon 2012, 

αθέπε εκυηδηα Η.1.4.1). Ηυκηα ζζδήνμο ηαζ παθημφ ηαηαθφμοκ ηζξ ζοβηεηνζιέκεξ ακηζδνάζεζξ. 

Δπμιέκςξ, είκαζ πνμθακήξ δ ακάβηδ εθέβπμο ηςκ ζοβηεκηνχζεςκ ηςκ ζυκηςκ αοηχκ, πνμξ 

απμθοβή παναβςβήξ ηςκ ζδζαζηένα ημλζηχκ νζγχκ οδνμλοθίμο (Ravet ηαζ Pilon 2012).  

Ζ ημλζηυηδηα μνζζιέκςκ ιεηάθθςκ, υπςξ μ ζίδδνμξ, νοειίγεηαζ ιε ηδ πδθζηή 

δέζιεοζδ ηςκ ζυκηςκ ζε απμεδηεοηζηέξ πνςηεΐκεξ, ζηδκ πενίπηςζδ ημο ζζδήνμο ζε 

ζζδδνμπνςηεΐκεξ. Δπίζδξ, έπεζ δζαηοπςεεί δ άπμρδ υηζ μζ πνςηεΐκεξ αοηέξ, υπςξ βζα 

πανάδεζβια δ θεννζηίκδ, πανειπμδίγμοκ ηδκ ακηίδναζδ ημο ζζδήνμο ιε ημ μλοβυκμ (Briat ηαζ 

ζοκ. 1999). ΢ηα θοηζηά ηφηηανα, δ θεννζηίκδ εκημπίγεηαζ ηονίςξ ζημοξ πθςνμπθάζηεξ ηαζ 

θζβυηενμ ζηα ιζημπυκδνζα (Ravet ηαζ Pilon 2012). Ζ ζηεκή ζπέζδ ηδξ μλεζδςηζηήξ 

ηαηαπυκδζδξ ιε ηδκ μιμζυζηαζδ ηςκ ζυκηςκ ζζδήνμο είκαζ ηαθφηενα εειεθζςιέκδ ζηα γςζηά 

ηφηηανα (Galaris ηαζ Pantopoulos 2008). Σα ηεθεοηαία πνυκζα, δ άπμρδ αοηή θαίκεηαζ κα 

επζηναηεί ηαζ ζημοξ θοηζημφξ μνβακζζιμφξ, βεβμκυξ πμο οπμζηδνίγεηαζ απυ δζάθμνα 

πεζναιαηζηά δεδμιέκα. Γζα πανάδεζβια, δ επίδναζδ ιε H2O2 πνμηαθεί αφλδζδ ηδξ 

ιεηαβναθήξ ηςκ βμκζδίςκ πμο ηςδζημπμζμφκ ηδ θεννζηίκδ (Petit ηαζ ζοκ. 2001). Δπζπθέμκ, 

ηνζπθά ιεηαθθάβιαηα Arabidopsis, ηα μπμία ζηενμφκηαζ βμκζδίςκ ηδξ θεννζηίκδξ, ειθακίγμοκ 

ζδζαίηενα ορδθά επίπεδα ROS (Ravet ηαζ ζοκ. 2009, Briat ηαζ ζοκ. 2010). Αλίγεζ πάκηςξ κα 

ζδιεζςεεί υηζ, αθεκυξ δ θεννζηίκδ δεκ είκαζ δ ιμκαδζηή εέζδ απμεήηεοζδξ ζζδήνμο ζηα 

θοηζηά ηφηηανα ηαζ αθεηένμο υηζ μζ νίγεξ Ο2·
-
 ιπμνμφκ κα πνμηαθέζμοκ ηδκ απμδέζιεοζδ 

ζυκηςκ ζζδήνμο, ηα μπμία είκαζ δεζιεοιέκα ζηζξ ζζδδνμπνςηεΐκεξ (Ravet ηαζ ζοκ. 2009, 

Ravet ηαζ Pilon 2012).  

Με αάζδ ηα υζα ακαθένεδηακ ιέπνζ ηχνα, θαίκεηαζ υηζ ηα ηφηηανα δζαεέημοκ 

πμθθμφξ δζαθμνεηζημφξ ιδπακζζιμφξ πμο ζοπκά αθθδθμεπζηαθφπημκηαζ, ηυζμ βζα ηδκ 

παναβςβή ηςκ ROS υζμ ηαζ βζα ηδκ ελμοδεηένςζή ημοξ. Ζ φπανλδ εκυξ ηυζμ πμθφπθμημο 

ηνυπμο εθέβπμο ηδξ παναβςβήξ ηςκ ROS οπμδδθχκεζ ηδκ ακάβηδ θεζημονβίαξ 

μιμζμζηαηζηχκ ιδπακζζιχκ. Οζ ιδπακζζιμί αοημί αθεκυξ απμηνέπμοκ ημκ ηίκδοκμ 

πνυηθδζδξ αθααχκ ζηα ηφηηανα, θυβς ηδξ έηεεζήξ ημοξ ζηζξ ROS, ηαζ αθεηένμο επζηνέπμοκ 

ζηζξ ROS κα ζοιιεηέπμοκ ζε δζάθμνεξ ζδιακηζηέξ ηοηηανζηέξ δζενβαζίεξ, υπςξ εα δμφιε 

ζηδ ζοκέπεζα.    
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I.1.7 Ο νόθμξ ηςκ ROS ζηδ αζμθμβία ηςκ θοηώκ 

Θ.1.7.1 Η πξνζαξκνγή ησλ νξγαληζκώλ ζηελ παξνπζία ηνπ αηκνζθαηξηθνύ νμπγόλνπ 

Ζ εζζαβςβή ζδιακηζηχκ πμζμηήηςκ ιμνζαημφ μλοβυκμο ζηδκ αηιυζθαζνα ζοκέαδ πνζκ απυ 

πενζζζυηενα απυ 2,2 δζζεηαημιιφνζα έηδ. Ζ αθθαβή αοηή μθείθεηαζ ηονίςξ ζημοξ πνμβυκμοξ 

ηςκ ζδιενζκχκ ηοακμααηηδνίςκ πμο απέηηδζακ ηδκ ζηακυηδηα κα θςημζοκεέημοκ. Ζ 

θςημζοκεεηζηή θεζημονβία επέηνερε ηδκ αλζμπμίδζδ ηδξ δθζαηήξ εκένβεζαξ, αθθά ζοβπνυκςξ 

είπε ςξ απμηέθεζια ηδκ απεθεοεένςζδ ημο μλοβυκμο ςξ παναπνμσυκημξ ηδξ θςημζφκεεζδξ 

(Halliwell 2006). Πανάθθδθα, μζ αενυαζμζ μνβακζζιμί ελανηχκηαζ απυ ημ μλοβυκμ βζα ηδκ 

παναβςβή εκένβεζαξ, πανυθμ πμο ημ ζημζπείμ αοηυ είκαζ ημλζηυ. ΋θμζ μζ αενυαζμζ μνβακζζιμί 

οθίζηακηαζ αθάαεξ, υηακ εηηίεεκηαζ ζε ορδθέξ ζοβηεκηνχζεζξ μλοβυκμο (Schippers ηαζ ζοκ. 

2012). Ζ πνμζανιμβή ηςκ μνβακζζιχκ ζηδκ πανμοζία ημο μλοβυκμο πενζθαιαάκεζ ηδκ 

εκζςιάηςζή ημο ζε αζμπδιζηά ιμκμπάηζα ηαζ ηδκ ακηζηαηάζηαζδ μνζζιέκςκ ιμκμπαηζχκ 

μοζζχδμοξ ζδιαζίαξ βζα ημοξ ακαενυαζμοξ μνβακζζιμφξ (Reymond ηαζ Segrè 2006). 

Δπζπθέμκ, ημ μλοβυκμ δζαεέηεζ δφμ αζφγεοηηα δθεηηνυκζα ιε δζαθμνεηζηή ηζιή ηαακηζημφ 

ανζειμφ spin ηαζ ιπμνεί κα θεζημονβήζεζ ςξ δέηηδξ δθεηηνμκίςκ. Με ημκ ηνυπμ αοηυ 

ζπδιαηίγμκηαζ πανάβςβα ημο μλοβυκμο, ηα μπμία ελαζηίαξ ηδξ θφζδξ ημοξ, είκαζ πμθφ 

δναζηζηά ηαζ ιπμνμφκ κα αθθδθεπζδνμφκ ιε άθθα αζμθμβζηά ιυνζα ηαζ κα ηα ηαηαζηνέθμοκ 

(del Rio ηαζ Puppo 2009). Ζ έκκμζα ηδξ «μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ» (oxidative stress) 

πνδζζιμπμζείηαζ βζα κα πενζβνάρεζ αοηήκ αηνζαχξ ηδ αθααενή επίδναζδ πμο δοκδηζηά 

πνμηαθεί δ παναβςβή ROS ζηα ηφηηανα ηςκ μνβακζζιχκ. Χζηυζμ, δ ακάπηολδ δζαθυνςκ 

ακηζμλεζδςηζηχκ ιδπακζζιχκ ηαζ άθθςκ πνμζανιμβχκ, πμο ελαζθαθίγμοκ ηδκ ακημπή ηςκ 

μνβακζζιχκ ζηδκ πανμοζία ηςκ ROS, επέηνερε ηδ πνήζδ αοηχκ ηςκ δναζηζηχκ ιμνίςκ πνμξ 

υθεθυξ ημοξ (del Rio ηαζ Puppo 2009). Ζ αλζμπμίδζδ ηδξ ακαπυθεοηηδξ παναβςβήξ ROS 

μδήβδζε ζηδκ ηαεζένςζδ ιίαξ άθθδξ έκκμζαξ, δ μπμία ζοκεπχξ ηενδίγεζ έδαθμξ, ηδξ 

«μλεζδςηζηήξ ζδιαημδυηδζδξ» (oxidative signaling, Foyer ηαζ Noctor, 2005α). ΢ηα επυιεκα 

ηεθάθαζα εα πενζβναθμφκ μζ ζπέζεζξ ηςκ ROS ιε πενζααθθμκηζηά ενεείζιαηα, μνιμκζηέξ ηαζ 

ακαπηολζαηέξ δζαδζηαζίεξ, ηαζ βεκζηυηενα μ νυθμξ ημοξ ςξ ζδιαημδμηζηχκ ιμνίςκ ζηδ 

αζμθμβία ηςκ θοηχκ. Γζα ηδκ επίηεολδ αοημφ ημο νυθμο, μζ ROS ηαηέζηδζακ ακαπυζπαζημ 

ιένμξ πμθφπθμηςκ ιμκμπαηζχκ ιεηαβςβήξ ζήιαημξ (Mittler ηαζ ζοκ. 2004). Χζηυζμ, μζ 

αθααενέξ ζοκέπεζεξ πμο ηα ιυνζα αοηά ιπμνεί κα πνμηαθέζμοκ, έπμοκ μδδβήζεζ ζηδκ 

ακάπηολδ μιμζμζηαηζηχκ ιδπακζζιχκ, ιε ημοξ μπμίμοξ μζ μνβακζζιμί νοειίγμοκ ηα επίπεδα 

ηςκ ROS ζημ εζςηενζηυ ημοξ πενζαάθθμκ (Mittler ηαζ ζοκ. 2011).  

 

I.1.7.2 Ομεηδσηηθή θαηαπόλεζε θαη νμεηδναλαγσγηθή θαηάζηαζε (redox status) 

Παναδμζζαηά, ςξ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ μνίγεηαζ δ ζδιακηζηή δζαηάναλδ ηδξ ζζμννμπίαξ 

ιεηαλφ ηδξ παναβςβήξ ROS ηαζ ηδξ ακηζμλεζδςηζηήξ δναζηδνζυηδηαξ, ζηδκ μπμία επζηναηεί δ 

παναβςβή ROS (Halliwell 2011). Ζ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ ιπμνεί κα πνμέθεεζ είηε απυ ηδ 
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ιεβάθδ ιείςζδ ηςκ ακηζμλεζδςηζηχκ εκχζεςκ, είηε απυ ηδκ αολδιέκδ παναβςβή ROS 

(Halliwell ηαζ Whiteman 2004). Ζ ηαηαζηνμθή πμο πνμηαθείηαζ απυ ηδκ οπενπαναβςβή 

ROS ζηα ηφηηανα ηαζ ημοξ ζζημφξ μκμιάγεηαζ μλεζδςηζηή ηαηαζηνμθή (Halliwell 2011).  

Αθμνά ζηζξ αθάαεξ ηςκ αζμθμβζηχκ ιμνίςκ πμο πνμηαθμφκηαζ απυ ηζξ ROS (Halliwell ηαζ 

Whiteman 2004). H αθθδθεπίδναζδ ηςκ ROS ιε ηα δζάθμνα αζμθμβζηά ιυνζα είκαζ ζε εέζδ 

κα πνμηαθέζεζ ακηζζηνεπηέξ ή ιδ ακηζζηνεπηέξ ηνμπμπμζήζεζξ ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ 

ηαηάζηαζδξ ηςκ ιμνίςκ αοηχκ (Dickinson ηαζ Chang 2011). Καηά ζοκέπεζα, είκαζ πνμθακέξ 

υηζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS πμο απμζημπεί ζηδ δζαηήνδζδ ηδξ ζζμννμπίαξ ηςκ 

ζοβηεκηνχζεχκ ημοξ επδνεάγεζ άιεζα ηδκ μλεζδoακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηςκ ηοηηάνςκ 

(cellular redox state). Ζ ηεθεοηαία δζαιμνθχκεηαζ απυ ημ ζφκμθμ ηςκ μλεζδoακαβςβζηχξ 

εκενβχκ ιμνίςκ, ηα μπμία είκαζ ζηακά πνμξ μλείδςζδ ή ακαβςβή (Potters ηαζ ζοκ. 2010). 

Ροειζζηζηά ζημζπεία ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ηςκ ηοηηάνςκ είκαζ μζ δζάθμνεξ 

ROS, ηα έκγοια πμο ηζξ πανάβμοκ, ηα ακηζμλεζδςηζηά έκγοια, μζ μλεζδςιέκεξ ιμνθέξ ημοξ 

ηαζ δ μλεζδμακαβςβζηή ημοξ ηαηάζηαζδ (Foyer ηαζ Noctor 2005α, Foyer ηαζ Noctor 2005α). 

΢ε αοηή ηδκ πενίπηςζδ, εα πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δ μιμζυζηαζδ ελανηάηαζ απυ ηδκ 

ακηίζημζπδ ηαηάζηαζδ ηςκ ηονζυηενςκ γεοβχκ εκχζεςκ, μζ μπμίεξ είκαζ μλεζδμακαβςβζηά 

εκενβέξ ηαζ ζοκεζζθένμοκ ζηδ δζαιυνθςζδ ηδξ ζοκμθζηήξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ 

ημο ηοηηάνμο (Πίκαηαξ 4, Foyer ηαζ Noctor 2009). Πανυηζ μζ ROS εοεφκμκηαζ ζε πμθφ 

ιεβάθμ ααειυ βζα ηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηςκ ηοηηάνςκ, αοηή επδνεάγεηαζ ηαζ απυ 

ηζξ δναζηζηέξ εκχζεζξ ηαζ άθθςκ ζημζπείςκ, ηονίςξ ηςκ δναζηζηχκ ιμνθχκ αγχημο 

(Halliwell 2011).   

 

 

 

 

 

Πίκαηαξ 4. Σα ηονζυηενα μλεζδμακαβςβζηχξ εκενβά γεφβδ εκχζεςκ πμο ζοκεζζθένμοκ ζηδ 

δζαιυνθςζδ ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ. Γζα ηάεε έκα απυ 

αοηά ακαθένεηαζ ημ μλεζδμακαβςβζηυ δοκαιζηυ. Tνμπμπμζδιέκμ απυ: Foyer ηαζ Noctor 

(2005α). 

 

H μιμζυζηαζδ ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ (redox state) ημο ηοηηάνμο είκαζ 

ζδζαίηενα ζδιακηζηή βζα ηδ θεζημονβία ημο, δζυηζ ημο επζηνέπεζ κα δζαπεζνίγεηαζ βεβμκυηα 

υπςξ, δ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ (Potters ηαζ ζοκ. 2010). Δπμιέκςξ, δ ζζμννμπία ελανηάηαζ 
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απυ δζάθμνεξ παναιέηνμοξ, ιεηαλφ ηςκ μπμίςκ είκαζ μζ ιδπακζζιμί δζαηήνδζδξ μιμζυζηαζδξ 

ηςκ ROS. Θα πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υιςξ υηζ μζ ROS, εηηυξ απυ ηζξ αθααενέξ ζοκέπεζεξ πμο 

πνμηαθμφκ, θεζημονβμφκ ηαζ ςξ ιυνζα ιεηαθμνάξ ιδκοιάηςκ. Θεςνείηαζ υηζ δ ζοβηεηνζιέκδ 

δναζηδνζυηδηά ημοξ επζηοβπάκεηαζ ιε ηδκ ηνμπμπμίδζδ πνςηεσκζηχκ ιμνίςκ-ζηυπςκ ή 

επδνεάγμκηαξ ηδ ζοκμθζηή μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ημο ηοηηάνμο (Bartosz 2009).      

 

I.1.7.3 Οη ROS σο κόξηα κεηαγσγήο κελύκαηνο  

Δίκαζ ζηυπζιμ δ ακαθμνά ζηζξ ROS ηαζ ζηζξ επζπηχζεζξ ημοξ ζηδ αζμθμβία ηςκ μνβακζζιχκ 

κα ζοκμδεφεηαζ απυ ηδ δζεοηνίκζζδ πμζα ιυνζα ROS ειπθέημκηαζ ζε πμζεξ δζενβαζίεξ. Ο 

θυβμξ είκαζ υηζ μζ ROS απμηεθμφκ ιία εονεία μιάδα δναζηζηχκ εκχζεςκ, πανά ημ υηζ ζοπκά 

εεςνείηαζ θακεαζιέκα υηζ πνυηεζηαζ βζα υιμζεξ εκχζεζξ (Murphy ηαζ ζοκ. 2011). Οζ 

ηονζυηενεξ ROS ηςκ μνβακζζιχκ είκαζ ημ Ο2·
-
, ημ Ζ2Ο2, ημ ΖΟCl, ημ ιμκήνεξ μλοβυκμ, ηα 

οπενμλείδζα ηςκ θζπζδίςκ, ημ υγμκ ηαζ μζ νίγεξ οδνμλοθίμο (Dickinson ηαζ Chang 2011).   

 Ζ ζηακυηδηα ηςκ ηοηηάνςκ κα πνδζζιμπμζμφκ ηζξ ROS ςξ ζδιαημδμηζηά ιυνζα είκαζ 

πζεακυκ απμηέθεζια ελεθζηηζηήξ δζαδζηαζίαξ, πμο αημθμφεδζε ηδκ απυηηδζδ ηδξ ζηακυηδηαξ 

ηςκ ηοηηάνςκ κα δζαπεζνίγμκηαζ ηδξ επζπηχζεζξ ηδξ αολδιέκδξ δναζηζηυηδηαξ ηςκ ROS 

(Mittler ηαζ ζοκ. 2004). Πανάθθδθα, δ ηαηαθθδθυηδηά ημοξ ςξ ιμνίςκ, ηα μπμία 

οπεζζένπμκηαζ ζε δζαδζηαζίεξ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, πνέπεζ κα ζπεηίγεηαζ ιε μνζζιέκα 

πθεμκεηηήιαηα. Υαναηηδνζζηζηά πθεμκεηηήιαηα είκαζ δ ζηακυηδηα ηςκ ηοηηάνςκ κα 

πανάβμοκ ηαζ κα ελμοδεηενχκμοκ ηζξ ROS ζε πμθφ ιζηνμφξ πνυκμοξ ηαζ μ ορδθυξ ααειυξ 

εθέβπμο ηδξ ημπζηήξ παναβςβήξ ROS ζηα δζάθμνα ηοηηανζηά δζαιενίζιαηα. Οζ ROS 

ιπμνμφκ κα ιεηαθένμκηαζ ζε ιεβάθεξ απμζηάζεζξ εκχ δ φπανλδ ιμνθχκ ιε δζαθμνεηζηέξ 

ζδζυηδηεξ, υπςξ μ πνυκμξ διζγςήξ, δ ζηαεενυηδηα ηαζ δ ζηακυηδηα ιεηαθμνάξ δζα ιέζμο ηςκ 

ιειανακχκ, ημοξ πνμζδίδεζ ανηεηά ιεβάθδ εοεθζλία. Πανάθθδθα, δ παναβςβή ημοξ είκαζ 

άννδηηα ζοκδεδειέκδ ιε ημ ιεηααμθζζιυ ηςκ ηοηηάνςκ ηαζ ηδκ μιμζυζηαζή ημοξ. Σμ 

βεβμκυξ αοηυ ηζξ ηαεζζηά πνήζζια ιυνζα βζα ηδκ ακηίθδρδ αθθαβχκ πμο ζοιααίκμοκ ζημκ 

ηοηηανζηυ ιεηααμθζζιυ (Mittler ηαζ ζοκ. 2011). Χζηυζμ, δζενεοκάηαζ αηυιδ μ ηνυπμξ ηαζ μζ 

ιδπακζζιμί ιε ημοξ μπμίμοξ επζηοβπάκεηαζ δ ζημπεοιέκδ δνάζδ ημοξ, πανυηζ μζ ROS 

ηζκδημπμζμφκ ή επδνεάγμοκ πμθθά δζαθμνεηζηά ιμκμπάηζα ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, (Møller 

ηαζ Sweetlove 2010). 

 Λυβς ηδξ ιζηνήξ δζάνηεζαξ γςήξ ημοξ, δ δναζηζηυηδηα ηςκ ROS ςξ ιμνίςκ, ηα 

μπμία ιεηαθένμοκ ηάπμζμ ιήκοια, εηδδθχκεηαζ ζε ζοκάνηδζδ ιε ημ είδμξ ηςκ αζμθμβζηχκ 

ιμνίςκ πμο ανίζημκηαζ ημκηά ζηζξ εέζεζξ παναβςβήξ ημοξ (Dickinson ηαζ Chang 2011). 

΋πςξ ήδδ ακαθένεδηε, μζ ROS ακηζδνμφκ ιε ηα αζμθμβζηά ιυνζα ηαζ ιπμνμφκ κα 

πνμηαθέζμοκ ακηζζηνεπηέξ ή ιδ αθθαβέξ ζε αοηά ή ηαζ κα ηα ηαηαζηνέρμοκ. ΢ε ηάεε 

πενίπηςζδ, μζ αθθαβέξ αοηέξ είκαζ ζε εέζδ κα δνμιμθμβήζμοκ ζοβηεηνζιέκεξ απμηνίζεζξ 

(Bartosz 2009). Οζ ROS ιπμνμφκ κα πνμηαθέζμοκ ζεζνά μλεζδςηζηχκ ηνμπμπμζήζεςκ ζηζξ 
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πθεονζηέξ μιάδεξ αιζκμλέςκ ηαζ ιε ημκ ηνυπμ αοηυ κα επδνεάζμοκ ηδ θεζημονβία ηδξ 

εηάζημηε πνςηεΐκδξ.  

Ζ πζμ βκςζηή ηαζ πζμ ηαθά ιεθεηδιέκδ ηνμπμπμίδζδ είκαζ δ μλείδςζδ ηςκ εεζμθζηχκ 

μιάδςκ ηδξ ηοζηεΐκδξ απυ ημ Ζ2Ο2 (Dickinson ηαζ Chang 2011). Ζ μλείδςζδ αοηή μδδβεί 

είηε ζηδ δδιζμονβία ζμοθθμκζηχκ μλέςκ, είηε δζζμοθθζδζηχκ δεζιχκ, έπεζηα απυ ακηίδναζδ 

ιε ηοζηεΐκεξ άθθςκ πνςηεσκχκ ή ιε βθμοηαεεζυκδ. Οζ δζζμοθθζδζημί δεζιμί ιπμνμφκ κα 

ακαπεμφκ απυ βθμοηανεδμλίκεξ, εεζμννεδμλίκεξ ή βθμοηαεεζυκδ. Γζα ημ θυβμ αοηυ, είκαζ 

ακηζζηνεπηή δζαδζηαζία (Bartosz 2009). Δζδζηά, δ βθμοηαεεζμκοθίςζδ εεςνείηαζ ηυζμ ζοπκή, 

χζηε κα ιπμνεί κα ζοβηνζεεί ιε ηδ θςζθμνοθίςζδ (Townsend 2007). Ολείδςζδ ηδξ 

ιεεεζμκίκδξ πνμηαθείηαζ απυ υθεξ ζπεδυκ ηζξ ROS. Δίκαζ ακηζζηνεπηή, θυβς ηδξ πανμοζίαξ 

ακαβςβαζχκ ημο ζμοθθμλεζδίμο ηδξ ιεεεζμκίκδξ (methionine sulfoxide reductases, Cabreiro 

ηαζ ζοκ. 2006).  

Δπζπθέμκ, δ μλείδςζδ άθθςκ αιζκμλζηχκ ηαηαθμίπςκ, υπςξ ηδξ θοζίκδξ, ηδξ 

ανβζκίκδξ ή ηδξ ζζηζδίκδξ, μδδβεί ζηδ ιεηαηνμπή ηςκ αιζκμιάδςκ ηςκ αιζκμλέςκ ζε 

ηαναμκοθμιάδεξ, δ μπμία ιπμνεί κα επδνεάζεζ ηδ θεζημονβία ιίαξ πνςηεΐκδξ. Πανυηζ 

παναδμζζαηά δ ηαναμκοθίςζδ εεςνείηαζ ςξ ιδ ακηζζηνεπηή ηνμπμπμίδζδ (Møller ηαζ ζοκ. 

2007), έπεζ δζαηοπςεεί δ άπμρδ υηζ απμηεθεί ιένμξ ηςκ ιδπακζζιχκ  ζδιαημδυηδζδξ ιέζς 

ROS, αθθά ηαζ υηζ δ απμηαναμκοθίςζδ είκαζ εθζηηή (Wong ηαζ ζοκ. 2008). Δλαζηίαξ ηςκ 

απμηεθεζιάηςκ ηδξ δνάζδξ ημοξ, μζ ROS ιπμνμφκ κα επδνεάγμοκ ιμκμπάηζα ιεηαβςβήξ 

ιδκφιαημξ. Έπμοκ πενζβναθεί ιέπνζ ζήιενα δζάθμνεξ μλεζδςηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ πμο 

ζοιιεηέπμοκ ζηδ νφειζζδ ηδξ θεζημονβίαξ πθήεμοξ πνςηεσκζηχκ ιμνίςκ, υπςξ οπμδμπέςκ, 

ιεηαβναθζηχκ παναβυκηςκ, ηζκαζχκ, θςζθαηαζχκ ή ηακαθζχκ ιεηαθμνάξ ζυκηςκ (Bartosz 

2009).     

 

Θ.1.7.4 Η αληίιεςε ησλ ROS από ηα θύηηαξα 

Οζ ιεηαβναθζημί πανάβμκηεξ είκαζ δ πενζζζυηενμ ιεθεηδιέκδ ηαηδβμνία πνςηεσκζηχκ 

ιμνίςκ, ηα μπμία ζοιιεηέπμοκ ζηζξ απμηνίζεζξ, μζ μπμίεξ επάβμκηαζ απυ ηδκ αφλδζδ ηςκ 

επζπέδςκ ηςκ ROS. Μεηαβναθζημί πανάβμκηεξ πμο ακηαπμηνίκμκηαζ ζηζξ αθθαβέξ ηδξ 

μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ηςκ ηοηηάνςκ έπμοκ ανεεεί ζε ανηεηέξ ηαηδβμνίεξ 

μνβακζζιχκ, αηυιδ ηαζ ζε ααηηήνζα (Brigelius-Flohé ηαζ Flohé, 2011). Ακηζπνμζςπεοηζηυ 

πανάδεζβια ζηα θοηά απμηεθεί δ πνςηεΐκδ ΣGA1, δ μπμία αθθδθεπζδνά ιε ημκ 

ζοιπανάβμκηα NPR1 (Nonexpressor of Pathogenesis-Related genes 1), δνμιμθμβχκηαξ ηζξ 

απμηνίζεζξ ζε αζμηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ ή μνιμκζηά ενεείζιαηα πμο πνμηαθμφκ ιεηααμθέξ ηδξ 

μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ηςκ ηοηηάνςκ. ΢ε θοζζμθμβζηέξ ζοκεήηεξ, δ πνςηεΐκδ NPR1 

ανίζηεηαζ ζε μλεζδςιέκδ ιμνθή ζημ ηοηυπθαζια, υπμο ζπδιαηίγεζ μθζβμιενή. Ζ αθθαβή 

ζηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ πνμηαθεί ηδκ ακαβςβή ηδξ απυ ιία εεζμννεδμλίκδ, 

βεβμκυξ ημ μπμίμ έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ απεθεοεένςζδ ιμκμιενχκ ιμνθχκ ηδξ NPR1. Οζ 
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ιμκμιενείξ αοηέξ ιμνθέξ εζζένπμκηαζ ζημκ πονήκα (΢πήια 8, Wrzaczek ηαζ ζοκ. 2013). 

Πανάθθδθα, δ πνςηεΐκδ TGA1 οθίζηαηαζ ιζα άθθδ ηαηδβμνία μλεζδςηζηήξ ηνμπμπμίδζδξ, 

εηείκδ ηδξ κζηνμγοθίςζδξ ηςκ ηαηαθμίπςκ ηοζηεΐκδξ (S-nitrosylation, Wrzaczek ηαζ ζοκ. 

2013). ΢ηδ ζοβηεηνζιέκδ πενίπηςζδ, αοηή πνμζηαηεφεζ ηζξ ηοζηεΐκεξ απυ άθθεξ 

ηνμπμπμζήζεζξ ηαζ εοκμεί ηδκ δέζιεοζδ ηδξ ΣGA1 ζημ DNA (Lindemayer ηαζ ζοκ. 2010). Ζ 

νφειζζδ ηδξ θεζημονβίαξ ιεηαβναθζηχκ παναβυκηςκ, ιέζς ημο εθέβπμο ηδξ ηαηάζηαζδξ 

ηαηαθμίπςκ ηοζηεΐκδξ, πναβιαημπμζείηαζ ηαζ ζε άθθα ιέθδ ηδξ μζημβέκεζαξ ΣGA (Wrzaczek 

ηαζ ζοκ. 2013).  

Μία ζεζνά ιεηαβναθζηχκ παναβυκηςκ νοειίγεηαζ ιε πανυιμζμ ηνυπμ, υπςξ βζα 

πανάδεζβια μ ANAC089, o RAP2.4a ηαζ μ R2R3. Ζ εκενβμπμίδζδ ημο ΑΝΑC089 έπεζ άιεζδ 

ζπέζδ ιε ηδκ ακηίθδρδ ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ηςκ ηοηηάνςκ. Ζ πνςηεΐκδ αοηή 

ζοκδέεηαζ ιε ημ πθαζιαθήιια. Ζ επζηνάηδζδ ζζπονχκ ακαβςβζηχκ ζοκεδηχκ ζηα ηφηηανα 

πνμηαθεί ηδκ απεθεοεένςζή ηδξ ηαζ ηδ ιεηαηίκδζή ηδξ ζημκ πονήκα. Δηεί πνμζδέκεηαζ ζημ 

DNA, ιέζς ιίαξ επζηνάηεζαξ πμο δζαεέηεζ ζημ αιζκμηεθζηυ άηνμ, ηαζ ηαηαζηέθθεζ ηδ 

ιεηαβναθή ημο βμκζδίμο ηδξ οπενμλεζδάζδξ ημο αζημναζημφ μλέμξ, έκγοιμο, ημ μπμίμ 

εκημπίγεηαζ ζημ ζηνχια ηςκ πθςνμπθαζηχκ (Klein ηαζ ζοκ. 2012). Οζ RAP2.4 ηαζ R2R3, δ 

εκενβμπμίδζδ ηςκ μπμίςκ ελανηάηαζ απυ ηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηςκ ηοηηάνςκ, 

επίζδξ πνμζδέκμκηαζ ζημ DNA, ιέζς bZIP ηαζ ΜΤΒ επζηναηεζχκ ακηίζημζπα, ηαζ ιε ημκ 

ηνυπμ αοηυ νοειίγμοκ ηδ ιεηαβναθή μνζζιέκςκ βμκζδίςκ (Wrzaczek ηαζ ζοκ. 2013). Ο 

RAP2.4 ιάθζζηα, εκενβμπμζείηαζ απυ ROS ηαζ δ πανμοζία ημο ζημκ πονήκα πνμηαθεί ηδ 

ιεηαβναθή ακηζμλεζδςηζηχκ βμκζδίςκ πμο ηςδζημπμζμφκ έκγοια, ηα μπμία εκημπίγμκηαζ ζηα 

πθαζηίδζα (Shaikhali ηαζ ζοκ. 2008).  

Μία άθθδ ηαηδβμνία ιεηαβναθζηχκ παναβυκηςκ, δ θεζημονβία ηςκ μπμίςκ ζπεηίγεηαζ 

επίζδξ ιε ηδκ παναβςβή ROS, είκαζ αοηή ηςκ παναβυκηςκ ημο εενιζημφ ζμη (Heat Shock 

Factors). Έπεζ ζδζαίηενμ εκδζαθένμκ δ πνυζθαηδ δζαπίζηςζδ ζημ θοηυ A. thaliana εκυξ 

ιεηαβναθζημφ πανάβμκηα εενιμηναζζαημφ ζμη (HsfA1, heat shock factor A1), μ μπμίμξ 

εκενβμπμζείηαζ υηακ ιεηααάθθεηαζ δ μλεζδμακαβςβζηή ημο ηαηάζηαζδ, ιεηά απυ έηεεζδ ζε 

δζαθυνμοξ ηφπμοξ ηαηαπυκδζδξ, υπςξ δ ορδθή εενιμηναζία, μζ αθθαβέξ ημο pH ηαζ δ 

επίδναζδ ιε Ζ2Ο2 (Liu ηαζ ζοκ. 2013).  

Σα ηεθεοηαία πνυκζα πθδεαίκμοκ μζ πθδνμθμνίεξ ζπεηζηά ιε κέμοξ ιδπακζζιμφξ 

νφειζζδξ απυ ηζξ ROS ηδξ δναζηδνζυηδηαξ άθθςκ θεζημονβζηχκ πνςηεσκζηχκ μιάδςκ πμο 

αθμνμφκ ζηα θοηζηά ηφηηανα. Γζα πανάδεζβια, απεκενβμπμζείηαζ ιία ATPάζδ ηφπμο V πμο 

ανίζηεηαζ ζημκ ημκμπθάζηδ, υηακ μλεζδςεεί έκα ζοβηεηνζιέκμ ηαηάθμζπμ ηοζηεΐκδξ. Σμ ίδζμ 

ζοιααίκεζ ηαζ ιε ιία ηζκάζδ ηςκ πθςνμπθαζηχκ πμο μκμιάγεηαζ cPK2 (Wrzaczek ηαζ ζοκ. 

2013). Δπζπθέμκ, ζδζαίηενμ εκδζαθένμκ έπμοκ ηα πεζναιαηζηά δεδμιέκα πμο δείπκμοκ υηζ δ 

θςζθμνοθίςζδ ιίαξ πνςηεΐκδξ ιπμνεί κα επδνεάγεηαζ απυ ηδκ μλεζδςηζηή ηδξ ηαηάζηαζδ,  

ζοβηεηνζιέκα υηζ δ θςζθμνοθίςζδ πμο ηαηαθφεηαζ απυ ηζκάζεξ Ser/Thr ελανηάηαζ απυ ηδκ 
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ακαβκχνζζδ εκυξ οδνυθμαμο αιζκμλζημφ ηαηαθμίπμο. ΢ημ θοηυ A. thaliana, βζα πανάδεζβια, 

δ κζηνζηή ακαβςβάζδ θςζθμνοθζχκεηαζ απυ ιία CDPK. ΢ε αοηή ηδκ πενίπηςζδ, ημ 

οδνυθμαμ ηαηάθμζπμ ηδξ κζηνζηήξ ακαβςβάζδξ είκαζ δ ιεεεζμκίκδ. ΋ηακ αοηή μλεζδςεεί, π.π. 

έπεζηα απυ επίδναζδ ιε Ζ2Ο2, ακαζηέθθεηαζ δ θςζθμνοθίςζδ απυ CDPKs (Hardin ηαζ ζοκ. 

2009).    

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

΢πήια 8. Γζαβναιιαηζηή απεζηυκζζδ ιδπακζζιχκ ακηίθδρδξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS. 

Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Wrzaczek ηαζ ζοκ. (2013).     

 

Δηηυξ υιςξ απυ ηζξ πνςηεΐκεξ μζ μπμίεξ ακηαπμηνίκμκηαζ ζηζξ αθθαβέξ ηςκ επζπέδςκ 

ηςκ ROS ζημκ πνςημπθάζηδ, οπάνπμοκ ηαζ άθθεξ μζ μπμίεξ είκαζ οπεφεοκεξ βζα ηδκ 

ακηίθδρδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ζημκ απμπθάζηδ. Δίκαζ θμβζηυ υηζ δ ηαηεοεοκυιεκδ 

παναβςβή ROS ζημκ απμπθάζηδ εα πνέπεζ κα ζοκδέεηαζ ιε ιδπακζζιμφξ πμο ιεηαθένμοκ 

αοηή ηδκ πθδνμθμνία εκηυξ ηςκ ηοηηάνςκ. Χζηυζμ, είκαζ θίβεξ μζ δζαεέζζιεξ πθδνμθμνίεξ 

βζ‟ αοημφξ ημοξ ιδπακζζιμφξ (Wrzaczek ηαζ ζοκ. 2013). Γζα πανάδεζβια, ζημ θοηυ A. 

thaliana, ηάπμζα ηακάθζα ιεηαθμνάξ ηαθίμο (SKOR, stelar K
+
 outward rectifier) ηα μπμία 

εδνάγμκηαζ ζημ πθαζιαθήιια, εεςνείηαζ υηζ ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ακηίθδρδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ 

ROS. Αοηυ μθείθεηαζ ζημ βεβμκυξ υηζ δ είζμδμξ ζυκηςκ ηαθίμο ζημ ηοηυπθαζια 

επζηοβπάκεηαζ ιυκμ έπεζηα απυ αθθαβή ηδξ ζηενεμδζαιυνθςζδξ ηςκ ηακαθζχκ, ηδκ μπμία 

πνμηαθμφκ μζ ROS πμο ανίζημκηαζ ζημκ απμπθάζηδ (Garcia-Mata ηαζ ζοκ. 2010). Οιμίςξ, 

έπεζ δεζπεεί υηζ δ πανμοζία υγμκημξ ζημκ απμπθάζηδ πνμηαθεί ηδκ είζμδμ ζυκηςκ αζαεζηίμο 

ζημ ηοηυπθαζια, έπεζηα απυ εκενβμπμίδζδ ηακαθζχκ ιεηαθμνάξ αζαεζηίμο, πμο 

πναβιαημπμζείηαζ ιε ηνυπμ ακηίζημζπμ ιε εηείκμ ηςκ ηακαθζχκ SKOR (Kangasjärvi ηαζ 

Kangasjärvi 2014). Σα ιυνζα ημο υγμκημξ ιπμνμφκ κα πνμηαθέζμοκ επίζδξ ηδκ εκενβμπμίδζδ 
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RLKs (Receptor Like Kinases), θυβς ημο υηζ μζ πνςηεΐκεξ αοηέξ θένμοκ ιεβάθμ ανζειυ 

ηοζηεσκχκ ζημ ηιήια ημο ιμνίμο, ημ μπμίμ ανίζηεηαζ ζημκ απμπθάζηδ (΢πήια 8, Wrzaczek 

ηαζ ζοκ. 2010). Πανάθθδθα, ημ βεβμκυξ υηζ δζάθμνεξ πνςηεΐκεξ, μζ μπμίεξ εηηνίκμκηαζ απυ 

ημκ πνςημπθάζηδ ιέζς ελςηφηςζδξ είκαζ πθμφζζεξ ζε ηαηάθμζπα ηοζηεΐκδξ, ηζξ ηαεζζηά 

πζεακμφξ οπμδμπείξ ή αζζεδηήνεξ ηδξ πανμοζίαξ ROS ζημκ απμπθάζηδ, πςνίξ ςζηυζμ κα 

έπεζ επζαεααζςεεί αοηυ ημ εκδεπυιεκμ (Wrzaczek ηαζ ζοκ. 2013). Σέθμξ, πζζηεφεηαζ υηζ δ 

νφειζζδ ηςκ οδαημπμνζκχκ, πμο εεςνείηαζ υηζ εοεφκμκηαζ βζα ηδκ είζμδμ Ζ2Ο2 απυ ημκ 

απμπθάζηδ ζημ ζοιπθάζηδ, ελανηάηαζ απυ ηζξ ROS, ηαη‟ ακηζζημζπία ημο ιδπακζζιμφ 

ακηίθδρδξ ηςκ ROS πμο πανάβμκηαζ απυ ηδκ NADPH-μλεζδάζδ ζηα ηφηηανα εδθαζηζηχκ 

(Kangasjärvi ηαζ Kangasjärvi 2014).     

 

I.1.7.5 Μεραληζκνί κεηαγσγήο κελύκαηνο 

I.1.7.5.1 MAPKs  

Οζ ιδπακζζιμί ζδιαημδυηδζδξ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε ηζξ ROS εκηάζζμκηαζ ζε δζάθμνα 

ιμκμπάηζα ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ. Αοηά πενζθαιαάκμοκ, ιεηαλφ άθθςκ, ιεηααμθζηά 

ιμκμπάηζα, ιμκμπάηζα πνςηεσκζηχκ ηζκαζχκ ηαζ ιδπακζζιμφξ ζδιαημδυηδζδξ ημο 

αζαεζηίμο. Έκα απυ ηα πζμ ηαθά ιεθεηδιέκα παναδείβιαηα ηδξ ζφκδεζδξ ηςκ ROS ιε ημοξ 

ιδπακζζιμφξ ιεηαβςβήξ ζήιαημξ είκαζ ηα ιμκμπάηζα ζηα μπμία ζοιιεηέπμοκ πνςηεσκζηέξ 

ηζκάζεξ πμο εκενβμπμζμφκηαζ απυ ιζημβυκα (MAPKs, Mitogen Activated Protein Kinase). 

Γζάθμνα πεζναιαηζηά δεδμιέκα δείπκμοκ αθεκυξ υηζ μζ ROS εκενβμπμζμφκ ιμκμπάηζα 

ζδιαημδυηδζδξ MAPKs ηαζ αθεηένμο υηζ μζ ROS πανάβμκηαζ ςξ απμηέθεζια ηδξ 

εκενβμπμίδζδξ εκυξ ΜΑΡΚ ιμκμπαηζμφ (Pitzschke ηαζ ζοκ. 2009α, Mittler ηαζ ζοκ. 2011). ΢ε 

ηαεέκα ιμκμπάηζ ΜAPK ζοιιεηέπμοκ ημοθάπζζημκ ιία MAPK ηζκάζδ ηζκάζδ (MAPKKK), 

ιία ΜAPK ηζκάζδ (ΜΑΡΚΚ) ηαζ ιία MAPK. Ζ εκενβμπμίδζδ ιίαξ ΜAPKKK πνμηαθεί ηδ 

ιεηαβςβή ημο ιδκφιαημξ ιέζς θςζθμνοθίςζδξ ηδξ MAPKK, δ μπμία ιε ηδ ζεζνά ηδξ 

ηαηαθφεζ ηδ θςζθμνοθίςζδ ηδξ ΜΑΡΚ (Pitzschke ηαζ ζοκ. 2009α). Οζ ΜΑPKs ζημπεφμοκ 

ζηδ ζοκέπεζα δζάθμνεξ πνςηεΐκεξ, υπςξ άθθεξ ηζκάζεξ, έκγοια ή ιεηαβναθζημφξ πανάβμκηεξ 

(Suarez Rodriguez ηαζ ζοκ. 2010). ΢ημ βμκζδίςια ημο θοημφ A. thaliana πενζέπμκηαζ βμκίδζα 

πμο ηςδζημπμζμφκ πενζζζυηενεξ απυ 60 ΜΑPKKKs, 20 ΜAPKKs ηαζ 10 ΜAPKs (Xu ηαζ 

Zhang 2015).  

Ακάθμβα ιε ημ ενέεζζια πμο δέπμκηαζ ηα ηφηηανα ή ημ ακαπηολζαηυ ημοξ ζηάδζμ, μζ 

πνςηεΐκεξ αοηέξ ιπμνμφκ κα δνμοκ ζε ιμκμπάηζα ΜΑPKs, αθθδθεπζδνχκηαξ ιεηαλφ ημοξ ζε 

δζάθμνμοξ ζοκδοαζιμφξ (ΜAPK group, Ichimura ηαζ ζοκ. 2002). Ζ επίδναζδ ιε H2O2 

πνμηαθεί ηδκ εκενβμπμίδζδ ηςκ ΜAPKs, ΜPK3 ηαζ ΜPK6 (΢πήια 9). Ανπζηά, 

δζαπζζηχεδηε υηζ δ πανμοζία ημο H2O2 ζε πνςημπθάζηεξ ηοηηάνςκ θφθθμο ημο θοημφ A. 

thaliana έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ εκενβμπμίδζδ ιίαξ MAPKKK, ηδξ ΑΝP1 (Arabidopsis 

Nicotiana Protein kinase 1-like). Σμ βεβμκυξ αοηυ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ έκανλδ ζεζνάξ 
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θςζθμνοθζχζεςκ, μζ μπμίεξ ηεθζηά εκενβμπμζμφκ ηζξ MPK3 ηαζ MPK6 (Kovtun ηαζ ζοκ. 

2000). Οζ ηεθεοηαίεξ δφμ ΜAPKs ιπμνμφκ επίζδξ κα εκενβμπμζδεμφκ απυ ηζξ MAPKKs, 

MKK4 ηαζ ΜKK5. Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ, έπεζηα απυ επίδναζδ ιε H2O2, αοηέξ μζ ΜΑPKKs 

ιε ηδ δναζηδνζυηδηά ημοξ εκενβμπμζμφκ ηζξ ΜPK3/MPK6, αθθά ζοιιεηέπμοκ ηαζ ζε έκα 

ηφηθμ ακάδναζδξ, μ μπμίμξ έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ παναβςβή H2O2, θυβς ηδξ 

εκενβμπμίδζδξ ηςκ ΜPK3/MPK6 (Ren ηαζ ζοκ. 2002, Colcombet ηαζ Hirt 2009). Χζηυζμ, 

εκενβμπμίδζδ ηςκ MPK3 ηαζ MPK6 απυ ημ H2O2 ιπμνεί κα επζηεοπεεί ηαζ έπεζηα απυ ηδκ 

αθθδθεπίδναζή ημοξ ιε ηδκ ηζκάζδ NDPK2 (΢πήια 9, Nucleoside-diphosphate kinase 2). 

Mάθζζηα, ζηδκ πενίπηςζδ αοηή έπεζ ακαθενεεί υηζ δ απυηνζζδ βίκεηαζ πνμξ ηδκ ηαηεφεοκζδ 

ηδξ ιείςζδξ ηςκ επζπέδςκ ημο H2O2 (Moon ηαζ ζοκ. 2003). Μία επζπθέμκ πνςηεσκζηή ηζκάζδ, 

δ μπμία μκμιάγεηαζ ΟΥΗ1 (oxidative signal Induced 1), είκαζ ηαζ αοηή ζηακή κα πνμηαθέζεζ 

ηδκ εκενβμπμίδζδ ηςκ ΜPK3 ηαζ ΜPK6 (Rentel ηαζ ζοκ. 2004). Eίκαζ εκδζαθένμκ υηζ δ 

εκενβμπμίδζδ ηδξ OXI1 ηαηαθφεηαζ απυ ηδκ PDK1 (phosphoinositide-dependent kinase 1, 

ηζκάζδ ελανηχιεκδ απυ θςζθμσκμζζηίδζα 1), δ μπμία εκενβμπμζείηαζ απυ ηδκ πανμοζία PA 

(Opdenakker ηαζ ζοκ. 2012).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

΢πήια 9. Γζαβναιιαηζηή απεζηυκζζδ ηςκ ηονζυηενςκ ιμκμπαηζχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ πμο 

πενζθαιαάκμοκ ηδκ εκενβμπμίδζδ ΜΑPKs. Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Opdenakker ηαζ ζοκ. 

(2012).  
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Έκα άθθμ ιμκμπάηζ ΜΑPK, πμο επάβεηαζ απυ ημ H2O2, είκαζ ημ ιμκμπάηζ ΜΔΚΚ1-

ΜΚΚ1/2-ΜΡΚ4 (΢πήια 9, Colcombet ηαζ Hirt 2009), ημ μπμίμ θεζημονβεί ςξ έκαξ απυ ημοξ 

πμθφ ζδιακηζημφξ ζοκηεθεζηέξ ηςκ ιδπακζζιχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε 

ηζξ ROS ηαζ εζδζηυηενα ιε ηδκ μιμζυζηαζή ημοξ. H MEKK1 είκαζ ιία ΜΑPKKK δ μπμία, 

εηηυξ ηςκ άθθςκ, ιπμνεί κα εκενβμπμζήζεζ ηαζ ηζξ MPK3 ηαζ ΜΡΚ6, εκχ είκαζ απμθφηςξ 

απαναίηδηδ βζα ηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ ΜPK4 (΢πήια 9). Φοηά Arabidopsis, ηα μπμία 

ζηενμφκηαζ ηδξ δνάζδξ ηδξ ΜΔΚΚ1 ηαζ ηδξ MPK4 έπμοκ πανυιμζμ θαζκυηοπμ, εκχ 

δζαθένμοκ απυ ηα ιεηαθθάβιαηα mpk3 ηαζ mpk6 (Nakagami ηαζ ζοκ. 2006). ΢ηα θοηά αοηά, 

εηηυξ ηςκ άθθςκ πνμαθδιάηςκ πμο ειθακίγμοκ ςξ πνμξ ηδκ ακάπηολδ, ακζπκεφμκηαζ πμθφ 

ορδθά επίπεδα ROS. H ακάθοζδ ηδξ έηθναζδξ ηςκ βμκζδίςκ ζηα ιεηαθθάβιαηα mekk1, 

mpkk1/2 ηαζ mpk4 ιε ηδ αμήεεζα ιζηνμζοζημζπζχκ απμηάθορε υηζ δζαηανάζζεηαζ ημ πνυηοπμ 

έηθναζδξ ηςκ βμκζδίςκ, ηα μπμία ζπεηίγμκηαζ ιε ηζξ απμηνίζεζξ ζηδκ παναβςβή ROS, αθθά 

ηαζ εηείκςκ πμο αθμνμφκ ζε ακηζμλεζδςηζημφξ ιδπακζζιμφξ (Pitszchke ηαζ ζοκ. 2009α). Έκα 

αηυιδ ιμκμπάηζ πμο εκενβμπμζείηαζ απυ ηδκ παναβςβή ROS είκαζ ημ ΜΚΚ3-ΜPK7. 

Δζδζηυηενα, ζε πνςημπθάζηεξ A. thaliana ανέεδηε υηζ δ εκενβμπμίδζδ ηδξ ΜPK7 

πναβιαημπμζείηαζ υηακ δ ζοβηέκηνςζδ H2O2 οπεναεί ηάπμζα επίπεδα ηαζ ελανηάηαζ απυ ηδκ 

εκενβμπμίδζδ ηδξ ΜΚΚ3 (Doczi ηαζ ζοκ. 2007). Αζθαθχξ, εηηυξ απυ ηα ηφνζα αοηά 

ιμκμπάηζα ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, ζηα μπμία ειπθέημκηαζ μζ ROS, οπάνπμοκ ηαζ άθθα πμο 

πενζθαιαάκμοκ ηδ ζοιιεημπή ηαζ άθθςκ ΜAPKs.  

Ζ δναζηδνζυηδηα ηςκ ιμκμπαηζχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ ΜΑPK ηενιαηίγεηαζ απυ 

άθθεξ πνςηεΐκεξ πμο μκμιάγμκηαζ θςζθαηάζεξ (΢πήια 9) ηαζ έπμοκ ηδκ ζηακυηδηα κα 

απμθςζθμνοθζχκμοκ ηα θςζθμνοθζςιέκα αιζκμλζηά ηαηάθμζπα. Υςνίγμκηαζ ζε ηαηδβμνίεξ, 

ιε ηνζηήνζμ ηα ηαηάθμζπα ηα μπμία ιπμνμφκ κα απμθςζθμνοθζχζμοκ. Με αάζδ ηδκ 

ηαηδβμνζμπμίδζδ αοηή έπμοκ πνμηφρεζ ηνεζξ μιάδεξ θςζθαηαζχκ, μζ θςζθαηάζεξ 

ηονμζίκδξ, ζενίκδξ-ενεμκίκδξ ηαζ μζ θςζθαηάζεξ πμο έπμοκ δζπθή εζδζηυηδηα ηαζ ιπμνμφκ 

κα απμθςζθμνοθζχζμοκ ηαηάθμζπα ηονμζίκδξ ηαζ ζενίκδξ-ενεμκίκδξ. Ηδζαίηενδ πνμζμπή 

δίκεηαζ ζηδκ ηεθεοηαία μιάδα θςζθαηαζχκ, δ μπμία ζημ βμκζδίςια ημο θοημφ A. thaliana 

ανζειεί πέκηε ιέθδ, ηαεχξ βζα ηδκ πθήνδ απεκενβμπμίδζδ ηςκ MAPKs είκαζ απαναίηδηδ δ 

απμθςζθμνοθίςζδ ηαζ ηςκ δφμ παναπάκς ηαηαθμίπςκ (Bartels ηαζ ζοκ. 2010). ΢ε in vitro 

πεζνάιαηα έπεζ δεζπεεί υηζ ιζα απυ ηζξ θςζθαηάζεξ αοηέξ, δ DsPTP1 (Dual-specificity protein 

tyrosine phosphatase 1) απμθςζθμνοθζχκεζ ηδκ MPK4. Ακηίζημζπα, δ ΜΚΡ2 (ΜΑΡK 

Phosphatase 2, θςζθαηάζδ ΜΑPK 2) ηαηαθφεζ ηδκ απμθςζθμνοθίςζδ ηςκ MPK3 ηαζ 

ΜPK6. ΋πςξ έπεζ δεζπεεί ζε πεζνάιαηα δζπθμφ οανζδζζιμφ ζε ζαηπανμιφηδηεξ (yeast two 

hybrid), δ PTP1 απμθςζθμνοθζχκεζ επίζδξ ηδκ ΜPK6 (Andreasson ηαζ Ellis 2010). 

Δπζπθέμκ, ιε ηδκ ίδζα πεζναιαηζηή δζαδζηαζία ανέεδηε υηζ δ ΜΚΡ1 (ΜΑΡ Kinase 

Phosphatase1) ιπμνεί ηαζ αθθδθεπζδνά ιε ηζξ ΜPK3, ΜΡΚ4 ηαζ ΜΡΚ6, εκχ έπεζ δζαπζζηςεεί 

δ ζηακυηδηά ηδξ κα απεκενβμπμζεί ηδκ ΜΡΚ6 ζε πνςημπθάζηεξ (Bartels ηαζ ζοκ. 2010).   



| 38 

 

 
 

I.1.7.5.2 Μεηαβναθζημί πανάβμκηεξ 

΢ε πνμδβμφιεκδ εκυηδηα, ζογδηήεδηε δ απεοεείαξ επίδναζδ ηδξ παναβςβήξ ROS ζηδ 

θεζημονβία ιεηαβναθζηχκ παναβυκηςκ, ιέζς μλεζδςηζηχκ ηνμπμπμζήζεςκ. Δηηυξ αοημφ, έκα 

απυ ηα αήιαηα πμο αημθμοεμφκ ηδκ εκενβμπμίδζδ ηςκ MAPK ιμκμπαηζχκ απυ ηζξ ROS 

είκαζ δ ζηναημθυβδζδ δζαθυνςκ ιεηαβναθζηχκ παναβυκηςκ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε ηδ νφειζζδ 

ηδξ ιεηαβναθήξ (΢πήια 10). Δίκαζ βκςζηυ υηζ δ έηθναζδ ανηεηχκ ηαηδβμνζχκ 

ιεηαβναθζηχκ παναβυκηςκ, υπςξ ιεθχκ ηςκ πνςηεσκζηχκ μζημβεκεζχκ WRKY, Zat, RAV, 

GRAS ηαζ ΜΤΒ, επάβεηαζ απυ ηζξ ROS ιέζς ιδπακζζιχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ (Mittler ηαζ 

ζοκ. 2004).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

΢πήια 10. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ηςκ 

ιδπακζζιχκ ακηίθδρδξ ηςκ επζπέδςκ 

ηςκ ROS ηαζ ηςκ ιδπακζζιχκ ιεηαβςβήξ 

ζήιαημξ, μζ μπμίμζ επάβμκηαζ απυ αοηέξ 

ηαζ ζπεηίγμκηαζ ιε ηδ νφειζζδ ηδξ 

ιεηαβναθήξ. Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Apel 

ηαζ Hirt (2004).  

 

Οζ πνςηεΐκεξ WRKY μθείθμοκ ηδκ μκμιαζία ημοξ ζημ βεβμκυξ υηζ πενζέπμοκ ηδκ 

αθθδθμοπία WRKY (Trp-Arg-Lys-Tyr). Πνμζδέκμκηαζ ζημ DNA ζηα W-ιμηίαα (W-box) ηαζ 

νοειίγμοκ εεηζηά ή ανκδηζηά ηδκ έηθναζδ ηςκ βμκζδίςκ-ζηυπςκ (Euglem ηαζ ζοκ. 2000). Ζ 

μζημβέκεζα αοηχκ ηςκ ιεηαβναθζηχκ παναβυκηςκ είκαζ πμθοπθδεήξ ηαζ ιυκμ ζημ θοηυ A. 

thaliana ανζειεί πενζζζυηενα απυ 74 ιέθδ (Euglem ηαζ Somssich 2007). Οζ WRKY 

δζαδναιαηίγμοκ ζδιακηζηυ νυθμ ζηζξ απμηνίζεζξ ζε δζάθμνεξ πενζααθθμκηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ, 

ζοιπενζθαιαακμιέκδξ ηαζ ηδξ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ (Miller ηαζ ζοκ. 2008). Γεδμιέκα 

απυ ηδκ ακάθοζδ ηςκ ιεηαβναθδιάηςκ ιε ηδ αμήεεζα ιζηνμζοζημζπζχκ, έπεζηα απυ 

επίδναζδ ιε ιμκήνεξ μλοβυκμ, υγμκ ηαζ Ο2·
-
, έδεζλακ υηζ επάβεηαζ δ έηθναζδ ημο βμκζδίμο 

ηδξ WRΚY22 (Gadjev ηαζ ζοκ. 2006). Δπίζδξ, έπεζ παναηδνδεεί αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ  

πνςηεΐκδξ WRKY22, ιεηά ηδκ επίδναζδ ιε Ζ2Ο2 (Zhou ηαζ ζοκ. 2011). H WRKY22, υπςξ 

ηαζ δ μιυθμβδ ηδξ WRKY29, εκενβμπμζμφκηαζ απυ ιμκμπάηζα MAPK, υπςξ βζα πανάδεζβια 

ημ MEKK1-MKK4/MKK5-MPK3/MPK6 (Opdenakker ηαζ ζοκ. 2012). Έπεζ δεζπεεί υηζ έκα 



| 39 

 

 
 

άθθμ ιέθμξ ηδξ μζημβέκεζαξ, δ WRKY53, αθθδθεπζδνά απεοεείαξ ιε ηδκ ΜΔΚΚ1 (Miao ηαζ 

ζοκ. 2007). Μάθζζηα, δ WKRY53 ειπθέηεηαζ ηαζ ζηδ νφειζζδ ηδξ έηθναζδξ βμκζδίςκ πμο 

ηςδζημπμζμφκ πνςηεΐκεξ ιε ακηζμλεζδςηζηή δνάζδ (Miao ηαζ ζοκ. 2004). Χζηυζμ, δ αφλδζδ 

ηδξ έηθναζδξ ακηζπνμζςπεοηζηχκ ιεθχκ ηδξ μζημβέκεζαξ WRKY οπυ ζοκεήηεξ μλεζδςηζηήξ 

ηαηαπυκδζδξ ελανηάηαζ ηαζ απυ ηδ δναζηδνζυηδηα άθθςκ ιεηαβναθζηχκ παναβυκηςκ. Γζα 

πανάδεζβια, δ WRKY25 εκενβμπμζείηαζ ιεηά ηδ ιεζμθάαδζδ ηδξ πνςηεΐκδξ Zat12 (Rizhsky 

ηαζ ζοκ. 2004).      

H μζημβέκεζα πνςηεσκχκ Zat (Zing finger of A. thaliana) πενζθαιαάκεζ πενζζζυηενα 

απυ 20 ιέθδ, ηα μπμία θεζημονβμφκ ςξ ιεηαβναθζημί πανάβμκηεξ. Σμ υκμιά ημοξ μθείθεηαζ 

ζηδκ πανμοζία εκυξ ζοβηεηνζιέκμο ιμηίαμο ζημ ιυνζμ ημοξ πμο μκμιάγεηαζ δάηηοθμξ 

ρεοδανβφνμο (zing finger). Γζάθμνα ιέθδ ηδξ εεςνείηαζ υηζ ζοιιεηέπμοκ ζηδ ζδιαημδυηδζδ 

πμο επάβεηαζ απυ ηζξ ROS (Miller ηαζ ζοκ. 2008). Γζα πανάδεζβια, έπεζ δεζπεεί υηζ δ 

οπενέηθναζδ ηςκ βμκζδίςκ ηςκ πνςηεσκχκ Zat12 ηαζ Zat10 ζπεηίγεηαζ ιε ηδ νφειζζδ ηδξ 

έηθναζδξ ιεβάθμο ανζειμφ βμκζδίςκ πμο ηςδζημπμζμφκ ακηζμλεζδςηζηά έκγοια. Πμθθά απυ 

αοηά ηα βμκίδζα θαίκεηαζ υηζ επάβμκηαζ ηαζ έπεζηα απυ ηδκ επίδναζδ ιε H2O2, δ μπμία 

πανάθθδθα έπεζ δεζπεεί υηζ πνμηαθεί ηδκ αφλδζδ ηςκ ιεηαβνάθςκ ηςκ Zat12 ηαζ Zat10, αθθά 

ηαζ άθθςκ ιεθχκ ηςκ Zat, υπςξ ηδξ πνςηεΐκδξ Zat7 (Rizhsky ηαζ ζοκ. 2004, Davletova ηαζ 

ζοκ. 2005). Χζηυζμ, ανηεηέξ άθθεξ ηαηδβμνίεξ ιεηαβναθζηχκ παναβυκηςκ ζπεηίγμκηαζ ιε 

ηδκ απυηνζζδ ζηδκ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ. Μάθζζηα, δ ακάθοζδ δεδμιέκςκ, ηα μπμία έπμοκ 

πνμηφρεζ ιε ηδ αμήεεζα ιζηνμζοζημζπζχκ, απμηάθορε υηζ ημ πνυηοπμ ηδξ έηθναζδξ 

πενζζζυηενςκ ηςκ 500 ιεηαβναθζηχκ παναβυκηςκ αθθάγεζ έπεζηα απυ επίδναζδ ιε ROS 

(Gadjev ηαζ ζοκ. 2006). Ζ επαβςβή ζοβηεηνζιέκςκ ιεηαβναθζηχκ παναβυκηςκ, ςξ απυηνζζδ 

ζηδκ παναβςβή ROS, ζοπκά δζαδναιαηίγεζ ζδιακηζηυ νυθμ ζε δζάθμνεξ ακαπηολζαηέξ ηαζ 

άθθεξ αζμθμβζηέξ δζενβαζίεξ, ζηζξ απμηνίζεζξ ζε μνιμκζηά ενεείζιαηα, υπςξ ηαζ ζηζξ 

απμηνίζεζξ έκακηζ αζμηζηχκ ηαζ ααζμηζηχκ ηαηαπμκήζεςκ (Kim ηαζ ζοκ. 2009, ΢πήια 11). 

Δπζπθέμκ, δ παναβςβή ROS ειπθέηεηαζ, ιεηαλφ άθθςκ, ζηδκ πνμχεδζδ ημο 

πνμβναιιαηζζιέκμο ηοηηανζημφ εακάημο (Kim ηαζ ζοκ. 2009, ΢πήια 11).    

 

 

 

 

΢πήια 11. Ζ παναβςβή 

ROS επάβεηαζ απυ πμζηίθα 

ενεείζιαηα ηαζ ζοβπνυκςξ 

ιπμνεί ηαζ επδνεάγεζ 

δζάθμνεξ αζμθμβζηέξ 

δζενβαζίεξ. Σνμπμπμζδιέκμ 

απυ: Kim ηαζ ζοκ. (2009). 
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I.1.7.6 Η ζπκκεηνρή ησλ ROS ζε βηνινγηθέο δηεξγαζίεο ησλ θπηώλ  

Η.1.7.6.1 ROS ηαζ έθεβπμξ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο 

Ο ηοηηανζηυξ ηφηθμξ είκαζ έκαξ ααζζηυξ ηοηηανζηυξ ιδπακζζιυξ, ζημκ μπμίμ θαίκεηαζ κα 

ειπθέημκηαζ μζ ROS. Γζάθμνα πεζναιαηζηά δεδμιέκα δείπκμοκ υηζ, ηυζμ ζημοξ γςζημφξ υζμ 

ηαζ ζημοξ θοηζημφξ μνβακζζιμφξ, δ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηςκ ηοηηάνςκ ζπεηίγεηαζ ιε 

ηδκ πμνεία ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο (Vivancos ηαζ ζοκ. 2010). ΢ημοξ γςζημφξ μνβακζζιμφξ 

έπμοκ ιεθεηδεεί εηηεκέζηενα μζ ιδπακζζιμί πμο δζέπμοκ ηδκ εκενβμπμίδζδ ημο ηοηηανζημφ 

ηφηθμο πμο επάβεηαζ απυ ηζξ ROS (Considine ηαζ Foyer 2014). ΢ηα θοηά είκαζ βκςζηυ υηζ μζ 

ζοβηεκηνχζεζξ ηςκ ROS ηαζ δζαθυνςκ ακηζμλεζδςηζηχκ εκχζεςκ πανμοζζάγμοκ 

δζαηοιάκζεζξ ηαηά ηδ δζάνηεζα ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο (Potters ηαζ ζοκ. 2002, Vivancos ηαζ 

ζοκ. 2010). Δπίζδξ, έπεζ δεζπεεί υηζ, ζε ηαθθζένβεζα πνςημπθαζηχκ απυ ηφηηανα θφθθςκ ημο 

θοημφ Medicago sativa, δ ιεηάααζδ ηςκ ηοηηάνςκ απυ ηδ θάζδ δνειίαξ G0 ζηδ G1 απαζηεί 

ηδκ παναβςβή ROS, δ μπμία ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ εκενβμπμίδζδ ηζκαζχκ πμο ελανηχκηαζ απυ 

ηοηθίκεξ (cyclin dependent kinases, ηοηθίκμ-ελανηχιεκεξ ηζκάζεξ, CDKs). ΢ηδ 

ζοβηεηνζιέκδ πενίπηςζδ, δ παναβςβή ηςκ ROS επάβεηαζ απυ ηδ δνάζδ ιίαξ θοημμνιυκδξ, 

ηδξ αολίκδξ (Fehér ηαζ ζοκ. 2008). Πανάθθδθα, ζηα ζδιεία εθέβπμο ηδξ ιεηάααζδξ ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο απυ ηδ θάζδ G1 ζηδκ S, αθθά ηαζ απυ ηδ θάζδ S ζηδ G2, παναηδνείηαζ 

αφλδζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ROS, δ μπμία αημθμοεείηαζ απυ ηδκ εκενβμπμίδζδ 

ακηζμλεζδςηζηχκ ιδπακζζιχκ (Potters ηαζ ζοκ. 2002, Kadota ηαζ ζοκ. 2005). Οζ δζαηοιάκζεζξ 

ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ημο H2O2 ζε ηφηηανα ηαθθζενβεζχκ απυ ημ θοηυ Nicotiana tabacum 

ζπεηίγμκηαζ ιε ημ ζηάδζμ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο ηαζ έπμοκ ςξ απμηέθεζια ηδκ εκενβμπμίδζδ 

ηακαθζχκ αζαεζηίμο, ηα μπμία πνμηαθμφκ εθεβπυιεκδ είζμδμ ζυκηςκ αζαεζηίμο ζημ 

ηοηυπθαζια (Kadota ηαζ ζοκ. 2005).  

 ΢ε ακηζζημζπία ιε υ,ηζ ζζπφεζ βζα ημοξ γςζημφξ μνβακζζιμφξ, θαίκεηαζ υηζ ηαζ ζηα 

θοηά δ αφλδζδξ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ROS ζηδ θάζδ G1 ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ εκενβμπμίδζδ 

ιδπακζζιχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, μζ μπμίμζ πνμςεμφκ ημκ πμθθαπθαζζαζιυ ηςκ ηοηηάνςκ 

(Menon ηαζ Goswami 2007, Vivancos ηαζ ζοκ. 2010). ΢ε ηαθθζένβεζεξ ηοηηάνςκ A. thaliana 

έπεζ παναηδνδεεί υηζ δ αφλδζδ ηςκ ROS ζοιπίπηεζ πνμκζηά ιε ηδ ζοζζχνεοζδ 

βθμοηαεεζυκδξ ζημκ πονήκα. Σμ βεβμκυξ αοηυ εεςνείηαζ ιένμξ ηςκ ιδπακζζιχκ νφειζζδξ 

ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ημο πονήκα, μζ μπμίμζ ελαζθαθίγμοκ υηζ δ ακηζβναθή ημο 

DNA εα θάαεζ πχνα ζε πενζαάθθμκ απαθθαβιέκμ απυ ημκ ηίκδοκμ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ 

(Vivancos ηαζ ζοκ. 2010). Ζ επίδναζδ ιε menadione (ιεκαδζυκδ, MEN), ιία μοζία πμο 

πνμηαθεί μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ (αθέπε παναηάης), ζηαιαηά ηδ ιεηάααζδ ηςκ ηοηηάνςκ 

απυ ηδ G1 ζηδ θάζδ S ηαζ επδνεάγεζ ηδ ζφκεεζδ ημο DNA, επζαναδφκμκηαξ ηδκ μθμηθήνςζή 

ηδξ (Reichheld ηαζ ζοκ. 1999). Σμ βεβμκυξ υηζ μζ ROS επδνεάγμοκ ηυζμ απμθαζζζηζηά ηδκ 

πμνεία ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, εεηζηά ή ανκδηζηά, ιπμνεί ςξ έκα ααειυ κα ενιδκεφζεζ 

δζάθμνεξ παναηδνήζεζξ πμο αθμνμφκ ζηα ηφηηανα ημο ηέκηνμο δνειίαξ ημο αηναίμο 
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ιενζζηχιαημξ ηδξ νίγαξ (Considine ηαζ Foyer 2014). Δκχ δ δμιή ηςκ ηοηηάνςκ ημο ηέκηνμο 

δνειίαξ δεκ δζαθένεζ απυ εηείκδ ηςκ οπμθμίπςκ ηοηηάνςκ ημο αηναίμο ιενζζηχιαημξ, ηα 

πενζζζυηενα απυ αοηά ανίζημκηαζ ζηδ θάζδ G1 ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο ηαζ πανμοζζάγμοκ 

παιδθυ νοειυ ηοηηανμδζαζνέζεςκ. Οζ ζοβηεκηνχζεζξ ηςκ ζυκηςκ Ο2·
-
 ηαζ ημο H2O2 ζε αοηά 

είκαζ ανηεηά ιεβαθφηενεξ ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκεξ ηςκ βεζημκζηχκ ιενζζηςιαηζηχκ ηοηηάνςκ, 

ηα μπμία πανμοζζάγμοκ ορδθυ νοειυ ηοηηανμδζαζνέζεςκ (Jiang ηαζ ζοκ. 2003). ΢οβπνυκςξ, 

ζηα ηφηηανα αοηά μζ ζοβηεκηνχζεζξ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ ηαζ ημο αζημναζημφ μλέμξ είκαζ 

παιδθέξ (Kerk ηαζ ζοκ. 2000). ΢οκεπχξ, δ νφειζζδ ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ηςκ 

ηοηηάνςκ ημο αηναίμο ιενζζηχιαημξ ηδξ νίγαξ ζπεηίγεηαζ ηαζ ιε ηδ δζαηήνδζδ ηδξ 

ηαοηυηδηαξ ηςκ ηοηηάνςκ (Considine ηαζ Foyer 2003).           

 

Η.1.7.6.2 ROS ηαζ ακάπηολδ ηδξ νίγαξ 

Δηηυξ απυ ημκ έθεβπμ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, μζ ROS ειπθέημκηαζ ηαζ ζηδ δζαθμνμπμίδζδ 

ηςκ ηοηηάνςκ ηδξ νίγαξ. Δζδζηυηενα, ζηδ νίγα ημο θοημφ A. thaliana μ θυβμξ ηδξ 

ζοβηέκηνςζδξ Ο2·
- 

πνμξ H2O2 ζπεηίγεηαζ άιεζα ιε ηδ δζαθμνμπμίδζδ. ΢ηα ηφηηανα ηδξ 

γχκδξ επζιήηοκζδξ εκημπίγεηαζ πενζζζυηενμ H2O2 ηαζ θζβυηενα ζυκηα Ο2·
-
. Ακηίεεηα, 

πενζζζυηενα ζυκηα Ο2·
-
 ζοζζςνεφμκηαζ ζηα ηφηηανα ημο ιενζζηχιαημξ (Tsukagoshi ηαζ ζοκ. 

2010). Ζ δζαηήνδζδ αοηήξ ηδξ δζααάειζζδξ ζπεηίγεηαζ ιε ηδ δναζηδνζυηδηα εκυξ 

ιεηαβναθζημφ πανάβμκηα πμο μκμιάγεηαζ UPBEAT1, o μπμίμξ νοειίγεζ ανκδηζηά ηδκ 

έηθναζδ βμκζδίςκ οπενμλεζδαζχκ. Αλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ ζε ιεηάθθαβια ημο θοημφ 

Arabidopsis, ημ μπμίμ ζηενείηαζ ηδξ δνάζδξ αοημφ ημο ιεηαβναθζημφ πανάβμκηα, ημ πνυηοπμ 

ηδξ ηαηακμιήξ ηςκ ROS ζηδ νίγα ακηζζηνέθεηαζ ηαζ ζε αοηή μ ανζειυξ ηςκ ιενζζηςιαηζηχκ 

ηοηηάνςκ είκαζ αολδιέκμξ (Tsukagoshi ηαζ ζοκ. 2010). Πνυζθαηα, ανέεδηε υηζ μ 

ζοβηεηνζιέκμξ ιεηαβναθζηυξ πανάβμκηαξ εκημπίγεηαζ ηαζ ζηζξ ηαηααμθέξ ηςκ πθάβζςκ νζγχκ. 

΢ηδ εέζδ αοηή πανάβμκηαζ επίζδξ Ο2·
-
 ηαζ H2O2, βεβμκυξ πμο οπμδδθχκεζ υηζ μζ ROS 

ειπθέημκηαζ ηαζ ζηδ δδιζμονβία πθάβζςκ νζγχκ (Manzano ηαζ ζοκ. 2014, αθέπε παναηάης).    

 Πανάθθδθα, δ πνήζδ ελεζδζηεοιέκςκ ακαζημθέςκ ηδξ παναβςβήξ ROS ηαζ ηεπκζηχκ 

εκηυπζζήξ ημοξ, έδεζλε υηζ δ παναβςβή ROS απυ ηζξ NADPH-μλεζδάζεξ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ 

ακάπηολδ ηςκ θφθθςκ ηαζ ηδξ νίγαξ ημο θοημφ Zea mays (Rodríguez ηαζ ζοκ. 2002, Liszkay 

ηαζ ζοκ. 2004). Πεζναιαηζηά δεδμιέκα απυ ιεηαθθάβιαηα Arabidopsis, ηα μπμία ζηενμφκηαζ 

ηάπμζαξ/ςκ NADPH-μλεζδαζχκ, απμηάθορε υηζ δ ακαζημθή ηδξ παναβςβήξ ROS επδνεάγεζ 

ηδκ ακάπηολδ ηςκ θοηχκ (Swanson ηαζ Gilroy 2010). Γζα πανάδεζβια, ηα θοηά rhd2 (root 

hair defective 2), απυ ηα μπμία απμοζζάγεζ δ δναζηδνζυηδηα ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ 

ΑtRbohC, έπμοκ 20% πζμ ημκηέξ νίγεξ ζε ζφβηνζζδ ιε ηζξ ακηίζημζπεξ ηςκ θοηχκ άβνζμο 

ηφπμο (Foreman ηαζ ζοκ. 2003). Χζηυζμ, ημ πζμ ζδιακηζηυ παναηηδνζζηζηυ ηςκ θοηχκ 

αοηχκ είκαζ δ πανμοζία νζγζηχκ ηνζπζδίςκ ιζηνμφ ιήημοξ. Ο νυθμξ πμο δζαδναιαηίγμοκ μζ 

ROS ζηδκ ηαεζένςζδ ηδξ ημνοθαίαξ αφλδζδξ έπεζ ιεθεηδεεί δζελμδζηά. Πνυηεζηαζ βζα ιία 
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απυ ηζξ πζμ ηαθά εειεθζςιέκεξ πενζπηχζεζξ ζοιιεημπήξ ηςκ ROS ζηδκ ηοηηανζηή 

ιμνθμβέκεζδ ηςκ θοηχκ (Swanson ηαζ Gilroy 2010).        

 

Η.1.7.6.3 ROS ηαζ ημνοθαία αφλδζδ  

Σμ βμκίδζμ RHD2 ηςδζημπμζεί ιία NADPH-μλεζδάζδ υιμζα ιε ηδκ gp91
phox

 ηςκ εδθαζηζηχκ 

(Foreman ηαζ ζοκ. 2003). Ακ ηαζ δ πνςηεΐκδ αοηή πανάβεηαζ ζε υθα ηα ηφηηανα ηδξ γχκδξ 

επζιήηοκζδξ ηδξ νίγαξ, έπεζ ζδζαίηενδ πανμοζία ζημοξ ηνζπμαθάζηεξ, δδθαδή ζηα ηφηηανα 

πμο εα δδιζμονβήζμοκ ηα νζγζηά ηνζπίδζα. ΢οβηεηνζιέκα, εκημπίγεηαζ ζημ πμθζηυ άηνμ ημο 

ηνζπμαθάζηδ, υπμο εα ζπδιαηζζηεί ημ νζγζηυ ηνζπίδζμ, παναιέκεζ ζηαεενά ζηδκ ημνοθαία 

πενζμπή ημο ακαπηοζζυιεκμο νζγζημφ ηνζπζδίμο ηαζ ελαθακίγεηαζ ιεηά ηδκ πενάηςζδ ηδξ 

ακάπηολήξ ημο (Takeda ηαζ ζοκ. 2008). Ακηίζημζπα, μζ ROS ζοζζςνεφμκηαζ ανπζηά ζηδ εέζδ 

δδιζμονβίαξ ηςκ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ ηαζ εκ ζοκεπεία ζηδκ ημνοθή ηςκ ακαπηοζζυιεκςκ 

νζγζηχκ ηνζπζδίςκ (Foreman ηαζ ζοκ. 2003, Carol ηαζ ζοκ. 2005). ΢ηδ νζγμδενιίδα ημο 

ιεηαθθάβιαημξ rhd2, ημ μπμίμ ζηενείηαζ πθήνςξ ηδξ δνάζδξ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ, μζ 

ηνζπμαθάζηεξ δδιζμονβμφκ ηοηηανζηή πνμεηαμθή, δ μπμία υιςξ ζηδ ζοκέπεζα απμηοβπάκεζ 

κα επζιδηοκεεί. Αοηυ έπεζ ςξ απμηέθεζια ημ ζπδιαηζζιυ άηοπςκ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ, ηα μπμία 

είκαζ δζμβηςιέκα ηαζ ημκηά (Foreman ηαζ ζοκ. 2003). ΢οβπνυκςξ, δζαηανάζζεηαζ ημ πνυηοπμ 

ηαηακμιήξ ηςκ ROS ζημοξ ηνζπμαθάζηεξ ηαζ ηα νζγζηά ηνζπίδζα ηςκ rhd2 ιεηαθθαβιάηςκ. 

Πανμοζζάγεζ εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ, ιεηά απυ επίδναζδ ιε diphenylene iodonium (DPI), 

μοζία πμο ακαζηέθθεζ ηδ δναζηδνζυηδηα ηςκ NADPH-μλεζδαζχκ (αθέπε παναηάης), ηα 

νζγζηά ηνζπίδζα πμο δδιζμονβμφκηαζ ζε θοηά αβνίμο ηφπμο, είκαζ ζοβηνίζζια ιε εηείκα ημο 

ιεηαθθάβιαημξ (Foreman ηαζ ζοκ. 2003). Σα δεδμιέκα αοηά δείπκμοκ υηζ δ ημπζηή παναβςβή 

ROS απυ ηζξ NADPH-μλεζδάζεξ είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδκ ηαεζένςζδ ηδξ ημνοθαίαξ 

αφλδζδξ ηαηά ηδκ ακάπηολδ ηςκ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ (Carol ηαζ Dolan 2006).   

 Έκα άθθμ πνςηεσκζηυ ιυνζμ, ζδιακηζηυ βζα ηδκ πμνεία δδιζμονβίαξ ηςκ νζγζηχκ 

ηνζπζδίςκ, είκαζ δ ηζκάζδ ηδξ 3-θςζθμνζηήξ θςζθαηζδοθμ-ζκμζζηυθδξ (PI3K, phosphatidyl-

inositol-3-kinase). Ζ ακάζπεζδ ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ PI3K, ιε ηδ πνήζδ ημο 

ελεζδζηεοιέκμο ακαζημθέα LY294002, πνμηαθεί ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ζηα 

ακαπηοζζυιεκα νζγζηά ηνζπίδζα, ιε ζοκέπεζα ηα επδνεαζιέκα νζγζηά ηνζπίδζα κα ιμζάγμοκ 

ιμνθμθμβζηά ιε εηείκα ημο rhd2 ιεηαθθάβιαημξ (Lee ηαζ ζοκ. 2008). Δίκαζ εκδζαθένμοζα δ 

δζαπίζηςζδ υηζ δ PI3K ηαζ ημ πνμσυκ πμο πανάβεηαζ απυ ηδκ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηά ηδξ, 

δ 3-θςζθμνζηή θςζθαηζδοθμ-ζκμζζηυθδ (PI3P, phosphatidylinositol-3-phosphate), 

ζπεηίγμκηαζ ιε ηδκ εκενβμπμίδζδ ηςκ NADPH-μλεζδαζχκ (Liu ηαζ ζοκ. 2012α). Δπζπθέμκ, μζ 

ROS πμο πανάβμκηαζ απυ ηδ δναζηδνζυηδηα ηςκ NADPH-μλεζδαζχκ έπμοκ ςξ απμηέθεζια 

ηδκ εκενβμπμίδζδ ηακαθζχκ αζαεζηίμο ημο πθαζιαθήιιαημξ (Foreman ηαζ ζοκ. 2003). Ζ 

πανμοζία ζυκηςκ αζαεζηίμο ζηδκ ημνοθή ημο ακαπηοζζυιεκμο νζγζημφ ηνζπζδίμο πνμηαθεί, 

ιεηαλφ άθθςκ, ηαζ ηδκ εκενβμπμίδζδ ηςκ NADPH-μλεζδαζχκ (αθέπε εκυηδηα Η.1.5.5.4), 



| 43 

 

 
 

βεβμκυξ πμο οπμδδθχκεζ ηδκ φπανλδ εκυξ νοειζζηζημφ ιδπακζζιμφ ακάδναζδξ ζηζξ πενζμπέξ 

υπμο θαιαάκεζ πχνα δ ημνοθαία αφλδζδ ηςκ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ (Takeda ηαζ ζοκ. 2008).  

Ζ ακάβηδ ηδξ ζημπεοιέκδξ παναβςβήξ ROS, ηαηά ηδκ ακάπηολδ δζαθυνςκ 

ηοηηανζηχκ ηφπςκ, θαίκεηαζ υηζ οπυηεζηαζ ζε ιεηαβναθζηυ έθεβπμ. Γζα πανάδεζβια, μ 

ιεηαβναθζηυξ πανάβμκηαξ PFT1 (PHYTOCHROME AND FLOWERING TIME 1) 

ζοιιεηέπεζ ζηδκ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS, εθέβπμκηαξ ηδκ έηθναζδ βμκζδίςκ οπενμλεζδαζχκ 

ηαζ NADPH-μλεζδαζχκ. Φοηά Arabidopsis, ζηα μπμία δεκ θεζημονβεί μ PFT1, ζπδιαηίγμοκ 

ημκηά νζγζηά ηνζπίδζα. Δκδζαθένμκ πανμοζζάγεζ ημ βεβμκυξ υηζ δ επίδναζδ ζηα ζοβηεηνζιέκα 

θοηά ιε H2O2 ακαζηνέθεζ ημ θαζκυηοπυ ημοξ ηαζ υηζ αοηά δζαεέημοκ νζγζηά ηνζπίδζα υιμζα ιε 

εηείκα ημο αβνίμο ηφπμο (Sundaravelpandian ηαζ ζοκ. 2013).  

 Ζ πμνεία ακάπηολδξ ηςκ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ δεκ είκαζ δ ιυκδ πενίπηςζδ ημνοθαίαξ 

αφλδζδξ, ζηδκ μπμία ζοιιεηέπμοκ μζ ROS. Με πανυιμζμ ηνυπμ, ηα ιυνζα αοηά ειπθέημκηαζ 

ηαζ ζηδ δζαδζηαζία ακάπηολδξ ηςκ βονεμζςθήκςκ. ΢ηδκ ημνοθή ημο ακαπηοζζυιεκμο 

βονεμζςθήκα παναηδνείηαζ ζοζζχνεοζδ ROS αθθά ηαζ ζυκηςκ αζαεζηίμο (Swanson ηαζ 

Gilroy 2010). ΢ε βονεμηυηημοξ απυ ημ θοηυ Nicotiana tabacum, δ ακάπηολδ ημο 

βονεμζςθήκα ακαζηέθθεηαζ, ηυζμ ιεηά ηδκ επίδναζδ ιε DPI υζμ ηαζ έπεζηα απυ 

απεκενβμπμίδζδ ημο βμκζδίμο ιίαξ NADPH-μλεζδάζδξ, ημ μπμίμ εηθνάγεηαζ εζδζηά ζηα 

ζοβηεηνζιέκα ηφηηανα (Potocký ηαζ ζοκ. 2007). Δπμιέκςξ, δ ζοζζχνεοζδ ROS ζημ πμθζηυ 

άηνμ ηαζ δ παναβςβή ημοξ απυ ηζξ NADPH-μλεζδάζεξ θαίκεηαζ υηζ απμηεθεί έκα βεκζηυηενμ 

θαζκυιεκμ ηςκ ηοηηάνςκ πμο ακαπηφζζμκηαζ ιε ημνοθαία αφλδζδ (Swanson ηαζ Gilroy 

2010).  

Δηηυξ απυ αοηέξ ηζξ πενζπηχζεζξ, μζ ROS ειπθέημκηαζ ηαζ ζηδκ ακάπηολδ ημο 

γοβχηδ ζημ θφημξ Fucus serratus. ΢ηδκ ακαπηοζζυιεκδ ημνοθή ηςκ νζγμεζδχκ ημο γοβχηδ 

εκημπίγεηαζ δζααάειζζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ROS, δ μπμία ζοιπίπηεζ ιε ακηίζημζπδ 

δζααάειζζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ζυκηςκ Ca
2+

, εκχ δ ακάζπεζδ ηδξ παναβςβήξ ROS πνμηαθεί 

ακαζημθή ηδξ πμθζηήξ ακάπηολδξ ημο γοβχηδ (Coelho ηαζ ζοκ. 2008). ΢ηα ακαπηοζζυιεκα 

νζγζηά ηνζπίδζα ηαζ ημοξ ακαπηοζζυιεκμοξ βονεμζςθήκεξ, μζ ROP GTPάζεξ ειπθέημκηαζ 

ζηδκ εκενβμπμίδζδ ηςκ NADPH-μλεζδαζχκ (Carol ηαζ ζοκ. 2005, Potocký ηαζ ζοκ. 2007). 

Δίκαζ εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ μζ RΟΡ GTPάζεξ πανμοζζάγμοκ πμθζηή ηαηακμιή ζηα 

νζγμεζδή ημο θφημοξ Fucus distichus (Fowler ηαζ ζοκ. 2004). Δπμιέκςξ, δ ζοιιεημπή ηςκ 

ROS ζηδκ ηαεζένςζδ ηδξ ηοηηανζηήξ πμθζηυηδηαξ ιπμνεί κα θαιαάκεζ πχνα ιέζς ROP 

GTPαζχκ. 

 

Η.1.7.6.4 ROS, ακάπηολδ ημο ειανομζάηημο ηαζ βμκζιμπμίδζδ 

Ζ δδιζμονβία ημο εδθοημφ βαιεημθφημο (ειανομζάηημο) ηςκ ακςηένςκ ηναπεμθφηςκ είκαζ 

ιία ακαπηολζαηή πμνεία, δ μπμία επίζδξ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS (Martin ηαζ 

ζοκ. 2013α). Μία MnSOD, δ MSD1 εκημπίγεηαζ ζε υθμ ημκ ειανουζαηημ ηαηά ηα ανπζηά 
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ζηάδζα ηδξ ακάπηολήξ ημο. ΢ε εηενυγοβα ιεηαθθάβιαηα Arabidopsis, ζηα μπμία δ 

δναζηδνζυηδηα ηδξ ζοβηεηνζιέκδξ πνςηεΐκδξ είκαζ ιεζςιέκδ, ηα επίπεδα ηςκ ROS είκαζ 

ζδζαίηενα ορδθά ζημκ ακαπηοζζυιεκμ ειανουζαηημ (Martin ηαζ ζοκ. 2013α). Ζ ακάπηολδ 

ηςκ ειανομζάηηςκ ζηα ιεηαθθαβιέκα θοηά δζαηανάζζεηαζ, ιε απμηέθεζια κα ζπδιαηίγεηαζ 

ιζηνυηενμξ ανζειυξ πονήκςκ ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκςκ ηςκ ειανομζάηηςκ ηςκ θοζζμθμβζηχκ 

θοηχκ. ΢ηδκ πενίπηςζδ πμο μζ ειανουζαηημζ ηαημνεχζμοκ κα θεάζμοκ ζημ ζηάδζμ ηςκ 

μηηχ πονήκςκ, μζ ηεθεοηαίμζ δεκ ειθακίγμοκ ηδκ ηαηακμιή εηείκςκ ημο αβνίμο ηφπμο. Σμ 

βεβμκυξ αοηυ οπμδδθχκεζ υηζ δ ακελέθεβηηδ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS επδνεάγεζ ηαζ 

ηδ ιεηακάζηεοζή ημοξ ζηδ ζςζηή εέζδ (Martin ηαζ ζοκ. 2013α).           

 Ζ ακίπκεοζδ ROS ζε χνζιμοξ ειανομζάηημοξ θοηχκ αβνίμο ηφπμο έδεζλε υηζ ζημ 

ηεκηνζηυ δζαιένζζια (central cell) ημο ειανομζάηημο ηα επίπεδα ηςκ ROS είκαζ πμθφ ορδθά. 

Ζ πανμοζία πμθθχκ ιζημπμκδνίςκ ηαζ δ απμοζία ηδξ MSD1 ζηδ εέζδ αοηή οπμζηδνίγμοκ ηα 

παναπάκς εονήιαηα (Martin ηαζ ζοκ. 2013α, 2014). Ζ πανμοζία ROS ζημ ηεκηνζηυ 

δζαιένζζια ημο ειανουζαηημο έπεζ ζοζπεηζζηεί ιε ηζξ θεζημονβίεξ πμο αοηυ επζηεθεί, 

ζοβηεηνζιέκα, ιε ηδκ ηαεμδήβδζδ ημο βονεμζςθήκα, ηδκ ηαηαζηνμθή ηςκ ακηίπμδςκ ιεηά 

ηδ βμκζιμπμίδζδ, ηαζ ηδ δδιζμονβία ημο εκδμζπενιίμο ηαηά ηδκ ακάπηολδ ημο ζπένιαημξ 

(Martin ηαζ ζοκ. 2013α, 2013α). Πνζκ απυ ηδ βμκζιμπμίδζδ, έπεζ δζαπζζηςεεί αολδιέκδ 

παναβςβή ROS ζηζξ ζοκενβίδεξ, εκχ ιεηά ηδκ είζμδμ ημο βονεμζςθήκα δεκ ακζπκεφμκηαζ 

ROS ζημκ ειανουζαηημ (Martin ηαζ ζοκ. 2013α). Πνυζθαηα, ζημ θοηυ A. thaliana ανέεδηε 

υηζ δ εκημπζζιέκδ παναβςβή ROS ζε πενζμπέξ ημο ειανουζαηημο ημκηά ζηδ ιζηνμπφθδ ηδξ 

ζπενιαηζηήξ αθάζηδξ δζεοημθφκεζ ηδ δζάννδλδ ηδξ ημνοθήξ ημο βονεμζςθήκα, υηακ αοηυξ 

εζζένπεηαζ ζημκ ειανουζαηημ. Ζ πεζναιαηζηή ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS πνμηάθεζε 

ακάζπεζδ ηδξ δζάννδλδξ, ιε απμηέθεζια κα ζοκεπίγεηαζ δ ακάπηολδ ημο βονεμζςθήκα εκηυξ 

ημο ειανουζαηημο. Δπζπνμζεέηςξ, ζε πεζνάιαηα in vitro, ανέεδηε υηζ πενζαάθθμκ πθμφζζμ 

ζε ROS είκαζ ζηακυ κα πνμηαθέζεζ ηδ δζάννδλδ ηδξ ημνοθήξ ηςκ βονεμζςθήκςκ (Duan ηαζ 

ζοκ. 2014). ΢ηδκ επζημζκςκία ηαζ ακαβκχνζζδ ηςκ ζοκενβίδςκ απυ ημ βονεμζςθήκα θαίκεηαζ 

υηζ ειπθέηεηαζ ιία RLK πμο μκμιάγεηαζ FERONIA ηαζ δ μπμία εκενβμπμζείηαζ ζηδκ 

επζθάκεζα ηςκ ζοκενβίδςκ (Escobar-Restrepo ηαζ ζοκ. 2007). Πανμοζζάγεζ εκδζαθένμκ ημ 

βεβμκυξ υηζ δ FERONIA ειπθέηεηαζ, ιεηαλφ άθθςκ, ζηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ NADPH-

μλεζδάζδξ, ιέζς ηδξ αθθδθεπίδναζήξ ηδξ ιε ROP GTPάζεξ. ΋πςξ επζαεααζχεδηε ηαζ ιεηά 

ηδκ επίδναζδ ιε DPI, δ παναβςβή ROS ιέζς ηδξ ΝΑDPH-μλεζδάζδξ, είκαζ απαναίηδηδ βζα 

ηδκ απεθεοεένςζδ ηςκ ανζεκζηχκ βαιεηχκ ζημ εζςηενζηυ ημο ειανομζάηημο ηαζ ηαη‟ 

επέηηαζδ βζα ηδκ πναβιαημπμίδζδ ηδξ βμκζιμπμίδζδξ (Duan ηαζ ζοκ. 2014).            
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I.1.7.7 Η ζπκκεηνρή ησλ ROS ζε δηεξγαζίεο, νη νπνίεο ειέγρνληαη από νξκνληθά 

εξεζίζκαηα 

I.1.7.7.1 ROS ηαζ θεζημονβία ζημιάηςκ 

΢ε ανηεηέξ πενζπηχζεζξ, δ ζοιιεημπή ηςκ ROS ζε δζάθμνεξ αζμθμβζηέξ δζενβαζίεξ ηςκ 

θοηχκ, ςξ ιμνίςκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ φπανλδ εκυξ μνιμκζημφ 

ενεείζιαημξ (Kwak ηαζ ζοκ. 2006). Υαναηηδνζζηζηυ πανάδεζβια απμηεθεί δ θεζημονβία ηςκ 

ζημιάηςκ. Σα θοηά νοειίγμοκ ημ άκμζβια ηαζ ηθείζζιμ ημο ζημιαηζημφ πυνμο δζαηδνχκηαξ 

ηδκ ζζμννμπία ιεηαλφ ηδξ απχθεζαξ κενμφ ηαζ ηδξ πνυζθδρδξ δζμλεζδίμο ημο άκεναηα. Ζ 

μνιυκδ ΑΒΑ (abscisic acid, απμζπζζζηυ μλφ) επάβεζ ημ ηθείζζιμ ηςκ ζημιάηςκ, ςξ απυηνζζδ 

ζε ζοκεήηεξ λδναζίαξ. Ο ιδπακζζιυξ ιε ημκ μπμίμ αοηυ επζηοβπάκεηαζ έπεζ ςξ αάζδ ηζξ 

αθθαβέξ πμο πνμηαθεί ημ ABA ζηα δθεηηνμθοζζμθμβζηά παναηηδνζζηζηά δζαθυνςκ 

ηακαθζχκ ζυκηςκ ηςκ ηαηαθναηηζηχκ ηοηηάνςκ, υπςξ ακηθζχκ Ζ
+
, ηακαθζχκ ηαθίμο, 

ηακαθζχκ αζαεζηίμο ηαζ, πζεακυκ, οδαημπμνζκχκ (Mori ηαζ ζοκ. 2009). Ανπζηά, 

δζαπζζηχεδηε υηζ δ απυηνζζδ ηςκ ζημιάηςκ ζημ ABA πενζθαιαάκεζ ηδκ επαβυιεκδ απυ 

H2O2 εκενβμπμίδζδ ηακαθζχκ αζαεζηίμο (Köhler ηαζ ζοκ. 2003). ΢ηδ ζοκέπεζα, ανέεδηε υηζ 

οπεφεοκεξ βζα ηδκ παναβςβή ROS ζηα ηαηαθναηηζηά ηφηηανα, ιεηά ηδκ επίδναζδ ιε ABA, 

ήηακ μζ ΝADPH-μλεζδάζεξ AtRbohD ηαζ AtRbohF (Kwak ηαζ ζοκ. 2006). ΢ημ ιδπακζζιυ 

εκενβμπμίδζδξ ηςκ μλεζδαζχκ εεςνείηαζ υηζ ζοιιεηέπεζ ηαζ δ PI3K. ΢ημ θοηυ Vicia faba, δ 

πεζναιαηζηή ακάζπεζδ ηδξ ηαηαθοηζηήξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ PI3K ειπμδίγεζ ημ ηθείζζιμ ηςκ 

ζημιάηςκ, έπεζηα απυ επίδναζδ ιε ABA. ΢ηδκ πνμηεζιέκδ πενίπηςζδ, μ νυθμξ ηδξ PI3K 

ζηδκ παναβςβή ROS, δ μπμία είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδκ απυηνζζδ ηςκ ζημιάηςκ ζημ ABA, 

επζαεααζχεδηε ιεηά ηδ δζαπίζηςζδ υηζ ημ ελςβεκχξ πανεπυιεκμ H2O2 πνμηαθεί ηθείζζιμ 

ηςκ ζημιάηςκ ζε θοηά επδνεαζιέκα ηαοηυπνμκα ιε ΑΒΑ ηαζ ακαζημθείξ ηδξ 

δναζηδνζυηδηαξ ηδξ PI3K (Park ηαζ ζοκ. 2003). ΢ε θοηά Arabidopsis, ζηα μπμία δεκ 

θεζημονβμφζε ημ βμκίδζμ PLD1α, δζαπζζηχεδηε υηζ ακηίζημζπμ νυθμ ζηδκ επαβςβή ημο 

ηθεζζίιαημξ ηςκ ζημιάηςκ απυ ημ ABA δζαδναιαηίγεζ ηαζ δ PLD ιέζς ηδξ παναβςβήξ PA. 

΢ε θοηά pld1a, ηα oπμία είπακ επδνεαζηεί ιε ABA, ακζπκεφηδηακ ιεζςιέκα επίπεδα ROS ζηα 

ηαηαθναηηζηά ηφηηανα, βεβμκυξ πμο ζοκμδεουηακ απυ ακάζπεζδ ημο ηθεζζίιαημξ ημο 

ζημιαηζημφ πυνμο (Zhang ηαζ ζοκ. 2009). ΢ηδκ ίδζα ιεθέηδ, ακαθένεηαζ υηζ ημ PA 

δεζιεφεηαζ ζηδκ ηοημπθαζιαηζηή πθεονά ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ AtRbohD ηαζ ηδκ 

εκενβμπμζεί (αθέπε εκυηδηα Η.1.5.5.4). Ακ ηαζ εεςνείηαζ αέααζμ υηζ δ παναβςβή ROS 

ζοκδέεηαζ ιε ηδκ εκενβμπμίδζδ ηακαθζχκ αζαεζηίμο, μ ηνυπμξ ιε ημκ μπμίμ αοηυ 

επζηοβπάκεηαζ ή πμζεξ αηνζαχξ ROS εκενβμπμζμφκ ηα ηακάθζα αζαεζηίμο απμηεθμφκ 

ενςηήιαηα, ηα μπμία δεκ έπμοκ πθήνςξ δζαθεοηακεεί (Mori ηαζ ζοκ. 2009). Δπζζδιαίκεηαζ 

υηζ δ επίδναζδ ιε ιεεοθμ-ζαζιμκζηυ μλφ, έκα πανάβςβμ ημο ζαζιμκζημφ μλέμξ, πνμηαθεί ιε 

ημκ ίδζμ ηνυπμ ημ ηθείζζιμ ηςκ ζημιάηςκ, δδθαδή ιέζς ηδξ εκενβμπμίδζδξ NADPH-

μλεζδαζχκ ηαζ ηδξ παναβςβήξ ROS (Mori ηαζ ζοκ. 2009).           
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I.1.7.7.2 ROS ηαζ θφηνςζδ ζπενιάηςκ 

Καηά ηδ δζάνηεζα ηδξ δδιζμονβίαξ ημο ζπένιαημξ, ημ πμζμζηυ οβναζίαξ ζε αοηυ 

ιεηααάθθεηαζ. Οζ αθθαβέξ ηδξ οβναζίαξ έπμοκ ακηίηηοπμ ζηδκ παναβςβή ROS ζηα 

ζπένιαηα. ΢ηα ανπζηά ζηάδζα ακάπηολδξ ηςκ ζπενιάηςκ, πδβή παναβςβήξ ROS είκαζ ηα 

πθαζηίδζα, εκχ ζε επυιεκα ζηάδζα ROS πανάβμκηαζ ζηα ιζημπυκδνζα, ηα οπενμλεζδζμζχιαηα 

ηαζ ημκ απμπθάζηδ απυ ηζξ NADPH-μλεζδάζεξ ημο πθαζιαθήιιαημξ. Χζηυζμ, ιεηά ηδ 

ιείςζδ ηδξ οβναζίαξ ζηα ζπένιαηα ηαζ ηδκ εθανιμβή θδεάνβμο ζε αοηά, ηαηά ηδκ μπμία δ 

εκγοιζηή δναζηδνζυηδηα ιεζχκεηαζ ζδιακηζηά, δ παναβςβή ηςκ ROS πνμηαθείηαζ 

πζεακυηαηα απυ ιδ εκγοιζημφξ ιδπακζζιμφξ (El-Maarouf-Bouteau ηαζ Bailly 2008). H 

θφηνςζδ ηςκ ζπενιάηςκ πνμτπμεέηεζ επακεηηίκδζδ ημο ιεηααμθζζιμφ ημοξ, ιεηά ηδ 

δζάανελή ημοξ. ΢ηα ανπζηά ζηάδζα δζάανελδξ ηςκ ζπενιάηςκ πμθθχκ θοηζηχκ εζδχκ 

ζοζζςνεφεηαζ Ζ2Ο2 ζε αοηά, εκχ ηαζ άθθα είδδ ROS πανάβμκηαζ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ 

θφηνςζδξ (Barba-Espin ηαζ ζοκ. 2010). Σμ H2O2 εεςνείηαζ υηζ δνα εοκμσηά, ηαεχξ έπεζ 

δζαπζζηςεεί υηζ ζε πμθθά είδδ δ επίδναζδ ιε Ζ2Ο2 πνμςεεί ηδ θφηνςζδ ηςκ ζπενιάηςκ 

(Katzman ηαζ ζοκ. 2001).  

΢ημκ έθεβπμ ημο θδεάνβμο ηαζ ηδξ θφηνςζδξ ηςκ ζπενιάηςκ ειπθέημκηαζ υθεξ 

ζπεδυκ μζ μιάδεξ ηςκ θοηζηχκ μνιμκχκ, ζοιπενζθαιαακμιέκςκ ημο ABA, ηςκ 

βζααενεθζκχκ, ημο αζεοθεκίμο, ηδξ αολίκδξ, ηςκ ιπναζζζκμζηενμεζδχκ ηαζ ημο ζαζιμκζημφ 

μλέμξ (Finkelstein ηαζ ζοκ. 2008), ιε ηδ ζοιιεημπή ηςκ ROS ςξ ιμνίςκ ιεηαβςβήξ ηςκ 

μνιμκζηχκ ιδκοιάηςκ (Gomes ηαζ Garcia 2013). Δίκαζ βκςζηυ υηζ ημ ABA παναηείκεζ ηδ 

δζαηήνδζδ ημο θδεάνβμο ηαζ ακαζηέθθεζ ηδ θφηνςζδ ηςκ ζπενιάηςκ. Ζ επίδναζδ ιε Ζ2Ο2 

πνμηαθεί ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ημο ABA ζηα ζπένιαηα, βεβμκυξ πμο πνμςεεί ηδ θφηνςζή 

ημοξ (Wang ηαζ ζοκ. 1998). Δπζπθέμκ, ημ Ζ2Ο2 πνμηαθεί ηδκ απεκενβμπμίδζδ δφμ 

θςζθαηαζχκ ηφπμο 2C, ηςκ ΑΒΗ1 ηαζ ΑΒΗ2 (ΑΒΑ-insensitive), μζ μπμίεξ ζοιιεηέπμοκ 

ζημοξ ιδπακζζιμφξ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ ημο ABA (Barba-Espin ηαζ ζοκ. 2010). 

Πανάθθδθα, ημ H2O2 επάβεζ ηδκ παναβςβή βζααενεθζκχκ, δ πανμοζία ηςκ μπμίςκ πνμςεεί ηδ 

θφηνςζδ, εκχ ζοβπνυκςξ ακαζηέθθεζ ηδ δναζηδνζυηδηα ακηζμλεζδςηζηχκ εκγφιςκ (Gomes 

ηαζ Garcia 2013). Ζ πνήζδ μοζζχκ πμο επάβμοκ ηδκ παναβςβή ROS ζημ θοηυ Helianthus 

annuus, έδεζλε υηζ ηα αολδιέκα επίπεδα ROS πνμςεμφκ ηδ θφηνςζδ ηαζ ζπεηίγμκηαζ ιε ηδκ 

εκενβμπμίδζδ βμκζδίςκ πμο ζοιιεηέπμοκ ζηδκ απυηνζζδ ζημ αζεοθέκζμ. Σμ ηεθεοηαίμ 

ειπθέηεηαζ ζηδκ άνζδ ημο θδεάνβμο ηςκ ζπενιάηςκ ημο θοημφ αοημφ (Oracz ηαζ ζοκ. 2009). 

Γζάθμνα πεζναιαηζηά δεδμιέκα οπμζηδνίγμοκ υηζ μζ οπυθμζπεξ ηαηδβμνίεξ μνιμκχκ 

ειπθέημκηαζ ζηδ θφηνςζδ ηςκ ζπενιάηςκ, υιςξ δεκ είκαζ βκςζηυ εάκ αοηή δ δνάζδ 

επζηοβπάκεηαζ ιε ιδπακζζιμφξ ζδιαημδυηδζδξ ιέζς ROS (El-Maarouf-Bouteau ηαζ Bailly 

2008).         
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I.1.7.7.3 ROS ηαζ αανοηνμπζζιυξ 

Ηδζαίηενμ εκδζαθένμκ έπεζ δ δζαπίζηςζδ υηζ μζ ROS απμηεθμφκ ιένμξ ημο ζδιαημδμηζημφ 

ιδπακζζιμφ ιεηαβςβήξ ημο ιδκφιαημξ ηδξ αολίκδξ, δ μπμία έπεζ ααζζηυ ακαπηολζαηυ νυθμ 

ζηα θοηά (Tognetti ηαζ ζοκ. 2012). Μεηαλφ άθθςκ, μζ ROS ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ακηίθδρδ ηδξ 

αανφηδηαξ απυ ηδ νίγα, θαζκυιεκμ ημ μπμίμ ελανηάηαζ ηαηελμπήκ απυ ηδ δνάζδ ηδξ αολίκδξ 

(Pasternak ηαζ ζοκ. 2005). ΋ηακ δ ηφνζα νίγα ημπμεεηείηαζ μνζγυκηζα, δ θοζζμθμβζηή 

ζοιπενζθμνά ηδξ είκαζ κα ηάιπηεηαζ ηαζ κα ζοκεπίγεζ κα ακαπηφζζεηαζ πνμξ ηα ηάης, ηάεεηα 

ζημκ μνζγυκηζμ άλμκα. ΢ε νίγεξ ημο θοημφ Zea mays, μζ μπμίεξ ημπμεεηήεδηακ μνζγυκηζα, 

δζαπζζηχεδηε αθθαβή ηδξ ηαηακμιήξ ηςκ ROS εκηυξ ιζηνμφ πνμκζημφ δζαζηήιαημξ, ιε 

απμηέθεζια ηδ ζοζζχνεοζή ημοξ ζημ θθμζυ ηδξ νίγαξ πμο ανίζηεηαζ πνμξ ηδκ πθεονά ημο 

εδάθμοξ. Ζ αζφιιεηνδ ηαηακμιή ηςκ ROS θαίκεηαζ υηζ είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδκ απυηνζζδ 

ηδξ νίγαξ ζηδ δφκαιδ ηδξ αανφηδηαξ, ηαεχξ δ επίδναζδ ιε Ζ2Ο2 ζηα ηφηηανα ημο θθμζμφ 

ζηδ ζοβηεηνζιέκδ πθεονά ηδξ νίγαξ πνμηαθεί πζμ έκημκδ αανοηνμπζηή απυηνζζδ, δ μπμία 

ακαζηέθθεηαζ, υηακ δ επίδναζδ βίκεηαζ ζηα ηφηηανα ημο θθμζμφ πμο ανίζημκηαζ ζηδκ 

απέκακηζ πθεονά (Joo ηαζ ζοκ. 2001). Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ δ παναβςβή ROS ζηα ηφηηανα 

ημο θθμζμφ ηδξ νίγαξ μθείθεηαζ ζηδκ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ηδξ ΝADPH-μλεζδάζδξ, δ 

μπμία ελανηάηαζ απυ ηδ δζαεεζζιυηδηα ηδξ PI3P (Joo ηαζ ζοκ. 2005). 

 Δπίζδξ, είκαζ βκςζηυ υηζ βζα ηδ αανοηνμπζηή απυηνζζδ ηδξ νίγαξ είκαζ ακαβηαία δ 

ακαηαηακμιή ηδξ αολίκδξ. Οζ Joo ηαζ ζοκ. (2001) πναβιαημπμίδζακ επίδναζδ ιε 

ζκδμθοθμλζηυ μλφ (IAA, indole-3-acetic acid) ζηζξ δφμ πθεονέξ αηνυννζγςκ ημο θοημφ Zea 

mays πμο ήηακ ημπμεεηδιέκεξ ηαηαηυνοθα. ΢ηδκ πθεονά ζηδκ μπμία εθανιυζηδηε δ 

επίδναζδ ιε αολίκδ, δζαπζζηχεδηε ζοζζχνεοζδ ROS ηαζ ηάιρδ ηδξ νίγαξ. Σμ βεβμκυξ υηζ δ 

αολίκδ επάβεζ ηδκ παναβςβή ROS επζαεααζχεδηε ηαζ ζε πνςημπθάζηεξ ηοηηάνςκ νίγαξ ημο 

θοημφ Zea mays (Joo ηαζ ζοκ. 2001). Δπζπθέμκ, δ παναβςβή ROS δ μπμία επάβεηαζ απυ ηδκ 

αολίκδ ακεζηάθδ ζε πνςημπθάζηεξ ημο θοημφ Arabidopsis, μζ μπμίμζ έπεζηα απυ ηαηάθθδθμ 

ιεηαζπδιαηζζιυ δζέεεηακ έκα πεπηίδζμ πμο δεζιεφεζ ηδκ PI3P (δαηηφθζμξ FYVE ηδξ 

ακενχπζκδξ πνςηεΐκδξ ΔΔΑ1, Joo ηαζ ζοκ. 2005). To βεβμκυξ αοηυ οπμζηδνίγεζ υηζ ζηδκ 

απυηνζζδ ηδξ νίγαξ ζηδ αανφηδηα ζοιιεηέπεζ δ αολίκδ, δ μπμία ιέζς ηδξ PI3K ηαηεοεφκεζ 

ηδκ παναβςβή ROS απυ ηδκ ΝΑDPH-μλεζδάζδ (Joo ηαζ ζοκ. 2001, 2005). Ζ αζφιιεηνδ 

ηαηακμιή ηδξ αολίκδξ ηαζ δ ζπέζδ ηδξ ιε ηζξ ROS έπεζ ακαθενεεί ηαζ ζε άθθεξ ακαπηολζαηέξ 

δζαδζηαζίεξ πμο αθμνμφκ ζηδ νίγα, υπςξ δ δδιζμονβία πθάβζςκ νζγχκ (Μa ηαζ ζοκ. 2014).   

 

I.1.7.7.4 ROS ηαζ δδιζμονβία πθάβζςκ νζγχκ 

Ζ έκανλδ ηδξ δδιζμονβίαξ πθάβζςκ νζγχκ ζημ θοηυ A. thaliana πναβιαημπμζείηαζ ιε ηδκ 

αζφιιεηνδ δζαίνεζδ δφμ ηοηηάνςκ ημο πενζηοηθίμο. Μεηά ηδ δδιζμονβία ηδξ ηαηααμθήξ ηδξ 

πθάβζαξ νίγαξ, ηα ηφηηανά ηδξ οθίζηακηαζ ζοκεπείξ ζφιιεηνεξ δζαζνέζεζξ πμο μδδβμφκ ζηδ 

δδιζμονβία εκυξ πθδεοζιμφ ιενζζηςιαηζηχκ ηοηηάνςκ. ΢ηδ ζοκέπεζα, δ ηαηααμθή ηδξ 
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πθάβζαξ νίγαξ ακαπηφζζεηαζ ιε επζιήηοκζδ ηςκ ηοηηάνςκ ηδξ ηαζ δζαζπίγμκηαξ ημκ θθμζυ 

ηαζ ηδ νζγμδενιίδα πνμεηαάθθεζ ζημ ελςηενζηυ πενζαάθθμκ, ηάεεηα ζημκ άλμκα ηδξ ηφνζαξ 

νίγαξ (Lucas ηαζ ζοκ. 2008). Ζ αολίκδ δζαδναιαηίγεζ ζδιακηζηυ νυθμ ζε υθα ηα ζηάδζα 

δδιζμονβίαξ πθάβζςκ νζγχκ. ΢οιιεηέπεζ ηυζμ ζηα βεβμκυηα πμο πνμδβμφκηαζ ηδξ αζφιιεηνδξ 

δζαίνεζδξ ηςκ ηοηηάνςκ πμο εα δδιζμονβήζμοκ ηδκ ηαηααμθή ηδξ πθάβζαξ νίγαξ, υζμ ηαζ 

ιεηά, ζηδ δζαδζηαζία ηδξ ακάπηολήξ ηδξ (Lucas ηαζ ζοκ. 2008). Ζ ελςβεκήξ πμνήβδζδ ΗΑΑ ή 

ζοκεεηζηχκ αολζκχκ, υπςξ ημ καθεαθεκμλζηυ μλφ (ΝΑΑ, 1-naphthylacetic acid) επάβεζ ηδ 

δδιζμονβία πθάβζςκ νζγχκ, εκχ επίδναζδ ιε ακαζημθείξ ιεηαθμνάξ αολίκδξ ακαζηέθθεζ ηδκ 

έκανλδ ζπδιαηζζιμφ ημοξ (Casimiro ηαζ ζοκ. 2001). Έπεζ δζαπζζηςεεί υηζ, δ παναβςβή 

αολίκδξ ζε κεανά ανηίαθαζηα, ηυζμ απυ ηα θφθθα, υζμ ηαζ απυ ηδκ ηφνζα νίγα είκαζ 

απαναίηδηδ βζα ηδ δδιζμονβία πθάβζςκ νζγχκ (Bhalerao ηαζ ζοκ. 2002). Ζ αολίκδ ειπθέηεηαζ, 

εηηυξ ηςκ άθθςκ, ζηδκ εκενβμπμίδζδ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, πνμςεχκηαξ ηδκ έηθναζδ 

βμκζδίςκ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε ηδ ιεηάααζδ ηςκ ηοηηάνςκ απυ ηδ θάζδ G1 ζηδκ S ηαζ ηδ 

ιεηάααζδ απυ ηδ θάζδ G2 ζηδκ Μ (Himanen ηαζ ζοκ. 2004). Ζ δνάζδ ηδξ μνιυκδξ 

πενζθαιαάκεζ ηδκ επαβςβή ηδξ παναβςβήξ H2O2. Δπζδνάζεζξ ιε μοζίεξ πμο δεζιεφμοκ ημ 

H2O2, υπςξ ημ αζημναζηυ μλφ ηαζ δ δζιεεοθεεζμονία, έδεζλακ υηζ δ παναβςβή ROS είκαζ 

απαναίηδηδ βζα ηδκ επαβυιεκδ απυ ηδκ αολίκδ δδιζμονβία πθάβζςκ νζγχκ, ηαεχξ ζηα 

επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα δεκ δδιζμονβμφκηαζ πθάβζεξ νίγεξ (Μa ηαζ ζοκ. 2014). ΢ηδκ ίδζα 

ιεθέηδ, μζ Ma ηαζ ζοκ. δζαπίζηςζακ υηζ ανπζηά είκαζ απαναίηδηδ δ εκενβμπμίδζδ ιίαξ 

μλοβεκάζδξ ηδξ αίιδξ, ηδξ HY1, δ δνάζδ ηδξ μπμίαξ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ παναβςβή ROS ιέζς 

NADPH-μλεζδάζδξ.  

 Δηηυξ υιςξ απυ ηδκ αολίκδ, ημ ABA ειπθέηεηαζ ζηδ δδιζμονβία ηαζ ακάπηολδ ηςκ 

πθάβζςκ νζγχκ, έπμκηαξ ακηίεεηδ δνάζδ απυ αοηή ηδξ αολίκδξ (Deak ηαζ Malami 2005). To 

βεβμκυξ αοηυ πανμοζζάγεζ εκδζαθένμκ, ηαεχξ ηαζ μζ δφμ μνιυκεξ πνμηαθμφκ ηδκ παναβςβή 

ROS. Πνυζθαηα πεζναιαηζηά δεδμιέκα οπμζηδνίγμοκ υηζ δ αολίκδ επάβεζ ηδκ έηθναζδ 

βμκζδίςκ, ηα μπμία νοειίγμοκ ανκδηζηά ηδκ παναβςβή ROS, ςξ απυηνζζδ ζημ ABA. 

΢οβηεηνζιέκα, ζηζξ νίγεξ ημο θοημφ Brassica carinata δ παναβςβή ηδξ πνςηεΐκδξ CIL1 

(COPPER INDUCED LEAVES 1), ιίαξ GPI-ζοκδεδειέκδξ πνςηεΐκδξ (GPI, 

glycosylphosphatidyl-inositol) δ μπμία εδνάγεηαζ ζημ πθαζιαθήιια ηαζ ημκ απμπθάζηδ, 

επάβεηαζ απυ ηδκ αολίκδ (Gibson ηαζ ζοκ. 2012). ΋ηακ επζδνμφκ ζοβπνυκςξ δφμ μνιμκζηά 

ενεείζιαηα, εηείκα ηδξ αολίκδξ ηαζ ημο ABA, δ CIL1 εκενβμπμζείηαζ απυ ηδκ αολίκδ ηαζ 

νοειίγεζ ηδ δνάζδ δζαθυνςκ εκγφιςκ πμο ειπθέημκηαζ ζηδκ παναβςβή ηαζ ακαηφηθςζδ ηςκ 

ROS, υπςξ δ NADPH-μλεζδάζδ, δ SOD, δ οπενμλεζδάζδ ημο αζημναζημφ μλέμξ ηαζ δ 

οπενμλεζδάζδ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ. Με ημκ ηνυπμ αοηυ επδνεάγεηαζ δ ζοβηέκηνςζδ ROS ζημκ 

απμπθάζηδ (Gibson ηαζ ζοκ. 2012). Τπμζηδνίγεηαζ υηζ δ απεθεοεένςζδ ηδξ CIL1 απυ ηo 

πθαζιαθήιια, δ μπμία ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ θςζθμθζπάζδξ C (phospholipase 



| 49 

 

 
 

C, PLC) θυβς ηδξ πανμοζίαξ ABA, έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ απεκενβμπμίδζδ ηδξ CIL1 ηαζ 

ηδκ αολδιέκδ παναβςβή ROS απυ ηδ δνάζδ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ (Gibson ηαζ ζοκ. 2012).                 

 Πανάθθδθα ιε ηδκ πνμβναιιαηζζιέκδ ηαζ μνιμκζηά εθεβπυιεκδ δδιζμονβία πθάβζςκ 

νζγχκ, ζπδιαηζζιυ πθάβζςκ νζγχκ ιπμνμφκ κα πνμηαθέζμοκ ηαζ μζ ιδπακζηέξ ηαηαπμκήζεζξ 

πμο αζημφκηαζ ζηδ νίγα (Richter ηαζ ζοκ. 2009). Αοηέξ μζ ηαηαπμκήζεζξ ιπμνεί κα 

πνμηθδεμφκ είηε απυ ηδκ ηάιρδ ηδξ νίγαξ ςξ απυηνζζδ ζηδ αανφηδηα, είηε απυ ηδκ 

εθανιμβή ελςηενζηήξ δφκαιδξ (Ditengou ηαζ ζοκ. 2008). Καζ ζε αοηέξ ηζξ πενζπηχζεζξ, πνζκ 

απυ ηδ δδιζμονβία ηδξ πθάβζαξ νίγαξ, παναηδνείηαζ ζημ ηεηαιιέκμ ηιήια ζοζζχνεοζδ 

αολίκδξ, δ μπμία ζοιαάθθεζ ζηδ δζαθμνμπμίδζδ ζοβηεηνζιέκςκ ηοηηάνςκ ημο πενζηοηθίμο 

ηαζ ζηδ ιεηαηνμπή ημοξ ζε ανπζηά ηφηηανα πμο εα δδιζμονβήζμοκ ζηδ ζοκέπεζα ηδκ πθάβζα 

νίγα (Ditengou ηαζ ζοκ. 2008). O ηνυπμξ ιε ημκ μπμίμ δ ιδπακζηή ηαηαπυκδζδ βίκεηαζ 

ακηζθδπηή θαίκεηαζ υηζ ζπεηίγεηαζ ιε ηδ ζοζζχνεοζδ ζυκηςκ αζαεζηίμο, ηαεχξ ζηδκ 

ηεηαιιέκδ πθεονά ηδξ νίγαξ δζαπζζηχεδηε αφλδζδ ηδξ ζοβηέκηνςζήξ ημοξ ζηα ηφηηανα ηδξ 

νζγμδενιίδαξ, ημο θθμζμφ ηαζ ημο πενζηοηθίμο (Richter ηαζ ζοκ. 2009). Tμοθάπζζημκ ζηδκ 

πενίπηςζδ ηδξ δδιζμονβίαξ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ, δ αφλδζδ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο πνμηαθεί ηδκ 

εκενβμπμίδζδ ηδξ παναβςβήξ ROS ιέζς ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ (Takeda ηαζ ζοκ. 2008). 

Δπμιέκςξ, είκαζ θμβζηυ κα οπμηεεεί υηζ ηαζ ηαηά ηδ δδιζμονβία ηςκ πθάβζςκ νζγχκ πμο 

επάβμκηαζ απυ ιδπακζηέξ ηαηαπμκήζεζξ ζοιιεηέπμοκ μζ ROS, μζ μπμίεξ πανάβμκηαζ ςξ 

απυηνζζδ ζηδκ αφλδζδ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο (αθέπε επίζδξ Steinhorst ηαζ Kudla 2013). 

 Καηά ηδ δδιζμονβία ηςκ επζβεκχκ νζγχκ ζοιιεηέπεζ ιία άθθδ μνιυκδ, ημ αζεοθέκζμ, 

ημ μπμίμ επίζδξ πνμηαθεί ηδκ παναβςβή ROS. Χζηυζμ, ζηδκ πενίπηςζδ αοηή, δ παναβςβή 

ROS ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ πνυηθδζδ ηοηηανζημφ εακάημο ζηα επζδενιζηά ηφηηανα ημο αθαζημφ, 

ζημ ζδιείμ υπμο εα δδιζμονβδεεί δ ηαηααμθή ηδξ επζβεκμφξ νίγαξ (Steffens ηαζ ζοκ. 2012).  

 

I.1.7.8 ROS θαη πξνγξακκαηηζκέλνο θπηηαξηθόο ζάλαηνο  

Ζ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηςκ ηοηηάνςκ ζπεηίγεηαζ ηαζ ιε ηζξ δζαδζηαζίεξ ηδξ βήνακζδξ 

ηαζ ημο ηοηηανζημφ εακάημο. ΢οπκά, μ ηοηηανζηυξ εάκαημξ απμηεθεί ακαπυζπαζημ ιένμξ 

δζαθυνςκ ακαπηολζαηχκ δζαδζηαζζχκ ηαζ ζε αοηή ηδκ πενίπηςζδ εεςνείηαζ ςξ 

πνμβναιιαηζζιέκμξ (Kocsy ηαζ ζοκ. 2013). Υαναηηδνζζηζηυ πανάδεζβια είκαζ μ εάκαημξ ηςκ 

ηοηηάνςκ ηδξ ζηζαάδαξ ηδξ αθεονυκδξ ηςκ ζπενιάηςκ. ΢ε πμθθά ιμκμημηοθήδμκα θοηά, ηα 

ηφηηανα ηδξ ζηζαάδαξ αοηήξ οθίζηακηαζ ηδ δζαδζηαζία ημο πνμβναιιαηζζιέκμο ηοηηανζημφ 

εακάημο, δ μπμία επάβεηαζ απυ βζαενεθθίκδ ηαζ ακαζηέθθεηαζ απυ ABA (Kwak ηαζ ζοκ. 

2006). ΢ημ θοηυ Hordeum vulgare, ημ H2O2 είκαζ ιία απυ ηζξ ηφνζεξ ROS πμο ζοιιεηέπμοκ 

ζημ εάκαημ ηςκ ηοηηάνςκ ηδξ αθεονυκδξ (Bethke ηαζ Jones 2001). Δπζπθέμκ, υηακ ηα 

ηφηηανα αοηά οθίζηακηαζ ηδκ επίδναζδ βζαενεθθίκδξ, ιεζχκεηαζ δ έηθναζδ βμκζδίςκ πμο 

ηςδζημπμζμφκ ακηζμλεζδςηζηά έκγοια, εκχ ακηίεεηα δ επίδναζδ ιε ABA επάβεζ ηδ 

ιεηαβναθή εκυξ βμκζδίμο πμο ηςδζημπμζεί ηδκ ηαηαθάζδ (Fath ηαζ ζοκ. 2001). 
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Πνμβναιιαηζζιέκμξ ηοηηανζηυξ εάκαημξ εηδδθχκεηαζ ηαζ ηαηά ηα ηεθζηά ζηάδζα 

δζαθμνμπμίδζδξ ηςκ ηναπεζαηχκ ζημζπείςκ, δζαδζηαζία πμο πνμςεείηαζ απυ ημ αζεοθέκζμ 

(Pesquet ηαζ Tuominen 2011), υπςξ επίζδξ ηαζ ηαηά ηδκ ειανομβέκεζδ (Filonova ηαζ ζοκ. 

2002), ηδ βαιεημβέκεζδ (Wang ηαζ ζοκ. 1999), ηδκ αδνακμπμίδζδ αζφιααηςκ βονεμηυηηςκ 

(Thomas ηαζ Franklin-Tong 2004) ηαζ ημ εάκαημ ηςκ θφθθςκ ηαζ ηςκ πεηάθςκ ηςκ ακεέςκ 

πμο ανίζημκηαζ ζε δζαδζηαζία βήνακζδξ (Bell ηαζ ζοκ. 2009, Kocsy ηαζ ζοκ. 2013). ΢ηζξ 

δζαδζηαζίεξ αοηέξ, μ ηοηηανζηυξ εάκαημξ ζοκμδεφεηαζ απυ ηδκ παναβςβή ROS, πςνίξ 

ςζηυζμ κα είκαζ πάκηα ηαηακμδηυξ μ νυθμξ πμο δζαδναιαηίγμοκ ζε ηάεε πενίπηςζδ (Bell ηαζ 

ζοκ. 2009). ΢ε ανηεηέξ απυ αοηέξ ηζξ πενζπηχζεζξ, έκα δ πενζζζυηενα μνιμκζηά ενεείζιαηα 

πνμηαθμφκ ηδκ παναβςβή ROS, βεβμκυξ πμο μδδβεί ζηδκ επαβςβή ημο πνμβναιιαηζζιέκμο 

ηοηηανζημφ εακάημο (Mori ηαζ ζοκ. 2009).  

Δπζπθέμκ, πμθθμί ααζμηζημί πανάβμκηεξ, υπςξ μζ αένζμζ νφπμζ, δ οπενζχδδξ 

αηηζκμαμθία, δ αθαηυηδηα ηαζ μζ αηναίεξ εενιμηναζίεξ ιπμνεί κα πνμηαθέζμοκ μλεζδςηζηή 

ηαηαπυκδζδ, δ μπμία ιε ηδ ζεζνά ηδξ είκαζ δοκαηυ κα μδδβήζεζ ζε πνμβναιιαηζζιέκμ 

ηοηηανζηυ εάκαημ (Gadjev ηαζ ζοκ. 2008). Γζα πανάδεζβια, ημ υγμκ, ημ μπμίμ ακήηεζ ζηζξ 

ROS ηαζ εεςνείηαζ αένζμξ νφπμξ, ιε ηδκ είζμδυ ημο ζημκ απμπθάζηδ ηςκ ηοηηάνςκ 

πονμδμηεί ηδκ παναβςβή επζπθέμκ ROS, ηονίςξ Ζ2Ο2 (Pellinen ηαζ ζοκ. 2002). ΢ηα 

βεβμκυηα, ηα μπμία ζοκμδεφμοκ ηδκ πνυηθδζδ ηοηηανζημφ εακάημο οπυ ηδκ επίδναζδ ημο 

υγμκημξ, πενζθαιαάκμκηαζ αθθαβέξ ζηδκ οπμηοηηανζηή ηαηακμιή δζαθυνςκ ζυκηςκ,  

ζοννίηκςζδ ημο πονήκα, ζοιπφηκςζδ ηδξ πνςιαηίκδξ, ηαηαηενιαηζζιυξ ημο DNA, αθθαβέξ 

ζημ πνυηοπμ ηδξ βμκζδζαηήξ έηθναζδξ ηαζ ιεηααμθέξ ζηδ ζφζηαζδ ημο ηοηηανζημφ 

ημζπχιαημξ (Overmyer ηαζ ζοκ. 2005). Ζ πανμοζία αανέςκ ιεηάθθςκ ιπμνεί επίζδξ κα 

πνμηαθέζεζ ημ εάκαημ ηςκ ηοηηάνςκ. ΢ε αοηή ηδκ πενίπηςζδ, μζ ROS ζοζζςνεφμκηαζ, 

ηονίςξ ζηα ιζημπυκδνζα ηαζ ημκ απμπθάζηδ. Γζα πανάδεζβια, έπεζηα απυ επίδναζδ ιε ηάδιζμ, 

ιία απυ ηζξ αζηίεξ πνυηθδζδξ ημο εακάημο ηςκ ηοηηάνςκ απμηεθεί δ αφλδζδ ηδξ 

ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο πμο επάβεζ ηδκ παναβςβή ROS, ιέζς ηδξ 

εκενβμπμίδζδξ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ. Οζ ROS πνμηαθμφκ ηαζ οπενμλείδςζδ ηςκ θζπζδίςκ, 

βεβμκυξ πμο μδδβεί ζηδκ ηαηαζηνμθή ηςκ ιειανακχκ (Garnier ηαζ ζοκ. 2006). Καζ άθθα 

αανέα ιέηαθθα, υπςξ ημ ανβίθζμ ή μ παθηυξ, επζθένμοκ ημ εάκαημ ηςκ ηοηηάνςκ ιε 

πανυιμζμ ηνυπμ, δδθαδή δζαηανάζζμκηαξ ηδκ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS (Gadjev ηαζ ζοκ. 2008).       

 Κοηηανζηυξ εάκαημξ εηδδθχκεηαζ ηαζ ηαηά ηδκ ακηίδναζδ οπενεοαζζεδζίαξ ηςκ 

θοηχκ, έπεζηα απυ αθθδθεπίδναζδ ιε παεμβυκα. Ζ δζαδζηαζία παναηηδνίγεηαζ απυ ηαπφηαηδ 

ηαηαζηνμθή ηςκ ηοηηάνςκ ημκηά ζημ ζδιείμ ηδξ πνμζαμθήξ, δ μπμία απμζημπεί ζηδκ 

πνμζηαζία ημο θοημφ απυ ημκ πμθθαπθαζζαζιυ ηαζ ηδκ ελάπθςζδ ημο παεμβυκμο 

ιζηνμμνβακζζιμφ (Gadjev ηαζ ζοκ. 2008). O ιδπακζζιυξ κέηνςζδξ ηςκ ηοηηάνςκ ζηζξ 

πενζπηχζεζξ ηςκ ακηζδνάζεςκ οπενεοαζζεδζίαξ έπεζ μνζζιέκεξ μιμζυηδηεξ ιε ηδκ απυπηςζδ 

(Lam 2004). Καζ ζε αοηή ηδκ πενίπηςζδ, μζ ROS, πμο ζοκήεςξ πανάβμκηαζ απυ NADPH- 
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μλεζδάζεξ ημο πθαζιαθήιιαημξ ηαζ απυ οπενμλεζδάζεξ πμο ανίζημκηαζ ζημκ απμπθάζηδ 

ζοιιεηέπμοκ ζηδ κέηνςζδ ηςκ ηοηηάνςκ (Gadjev ηαζ ζοκ. 2008).   

Θα πνέπεζ, ηέθμξ, κα ζδιεζςεεί υηζ ζηα θοηά δ έκκμζα ημο πνμβναιιαηζζιέκμο 

ηοηηανζημφ εακάημο ειπενζέπεζ δζάθμνεξ ιμνθέξ ηοηηανζηήξ ηαηαζηνμθήξ, μζ μπμίεξ δεκ 

έπμοκ δζεοηνζκζζηεί πθήνςξ (de Pinto ηαζ ζοκ. 2012). Ακηίεεηα, ζημοξ γςζημφξ μνβακζζιμφξ 

θεζημονβμφκ ηνεζξ δζαθμνεηζημί ηφπμζ πνμβναιιαηζζιέκμο ηοηηανζημφ εακάημο: δ απυπηςζδ, 

δ αοημθαβία ηαζ έκαξ ηνίημξ ηφπμξ, μ μπμίμξ ακαθένεηαζ ζοκήεςξ ςξ υιμζμξ ηδξ κέηνςζδξ 

(Portt ηαζ ζοκ. 2011). Οζ ROS πμο πανάβμκηαζ ςξ απυηνζζδ ζηζξ δζάθμνεξ πενζααθθμκηζηέξ 

ηαηαπμκήζεζξ ζοιιεηέπμοκ ζηζξ δζαδζηαζίεξ ημο ηοηηανζημφ εακάημο, ηυζμ ςξ ημλζηά ιυνζα, 

υζμ ηαζ ςξ ιυνζα ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ (Gadjev ηαζ ζοκ. 2008). Ζ ηεθεοηαία πενίπηςζδ 

ζπεηίγεηαζ ιε ημκ πμθφ ζδιακηζηυ νυθμ πμο δζαδναιαηίγμοκ μζ ROS ζηδκ ακηίθδρδ ηςκ 

δζαθμνεηζηχκ ιμνθχκ ηαηαπυκδζδξ απυ ημοξ μνβακζζιμφξ ηαζ ηζξ απμηνίζεζξ ημοξ ζε αοηέξ 

(Hong-bo ηαζ ζοκ. 2008).    

 

I.1.7.9 Η ζπκκεηνρή ησλ ROS ζηηο απνθξίζεηο ζε πεξηβαιινληηθέο θαηαπνλήζεηο 

I.1.7.9.1 Βζμηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ 

Οζ ROS ζοιιεηέπμοκ ζηα βεβμκυηα πμο αημθμοεμφκ ηδκ πνμζαμθή ηςκ θοηζηχκ 

ηοηηάνςκ απυ παεμβυκμοξ ιζηνμμνβακζζιμφξ. Γζα ηδκ ακαβκχνζζδ ημο παεμβυκμο είκαζ 

απαναίηδηδ δ ηαπφηαηδ παναβςβή ιεβάθςκ πμζμηήηςκ ROS, απυηνζζδ πμο ζοπκά 

πενζβνάθεηαζ ηαζ ςξ μλεζδςηζηή έηνδλδ (Torres ηαζ ζοκ. 2005). Ζ παναβςβή ηςκ ROS 

πναβιαημπμζείηαζ ζοκήεςξ ζε δφμ θάζεζξ (΢πήια 12). Ανπζηά πανάβμκηαζ ROS θίβα θεπηά 

απυ ηδ ζηζβιή ηδξ πνμζαμθήξ ηαζ ανβυηενα ιεηά απυ ηάπμζεξ χνεξ. Ζ πνχηδ θάζδ 

ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ ακαβκχνζζδ, εκχ δ δεφηενδ ιε ηζξ δνμιμθμβμφιεκεξ απμηνίζεζξ (Torres 

2010). ΢ημ ζδιείμ ζημ μπμίμ βίκεηαζ δ απυπεζνα εζζαμθήξ ημο παεμβυκμο ιζηνμμνβακζζιμφ, 

πανάβμκηαζ ζημκ απμπθάζηδ Ζ2Ο2 ή Ο2·
-
 αθθά ηαζ άθθεξ ROS (Foyer ηαζ Noctor 2005α). 

Παναβςβή ROS πναβιαημπμζείηαζ ηυζμ ζηζξ αθθδθεπζδνάζεζξ ηςκ θοηχκ ιε ηάπμζμ 

παεμβυκμ ιζηνμμνβακζζιυ, υζμ ηαζ ζηζξ ζοιαζςηζηέξ αθθδθεπζδνάζεζξ (Nanda ηαζ ζοκ. 

2010).       

Σμ πνχημ αήια βζα ηδκ άιοκα ημο θοημφ έκακηζ εκυξ παεμβυκμο ιηνμμνβακζζιμφ 

είκαζ δ ακαβκχνζζδ ηδξ πανμοζίαξ ιζηνμαζαηχκ επζηυπςκ ζηδκ επζθάκεζά ημοξ, μζ μπμίμζ 

ζοπκά ακαθένμκηαζ ζοκμθζηά ςξ ιμνζαηά πνυηοπα πμο ζπεηίγμκηαζ ιε παεμβυκα (PAMP, 

pathogen-associated molecular patterns). Αοηά είκαζ ιζηνά ιυνζα, ζοπκά ημζκά βζα ιία μιάδα 

ιζηνμαίςκ, ηαζ ιπμνεί κα είκαζ δμιέξ πμο ανίζημκηαζ ζηδκ επζθάκεζα ηςκ ααηηδνίςκ, υπςξ, 

βζα πανάδεζβια, δ θθαββεθίκδ, θζπμπμθοζαηπανίηεξ, πεπηζδμβθοηάκεξ ή ζοζηαηζηά ηςκ 

ηοηηανζηχκ ημζπςιάηςκ ηςκ ιοηήηςκ, υπςξ βθμοηάκεξ ή πζημγάκεξ (Pitzschke ηαζ ζοκ. 

2009α, Torres 2010). Ζ ακαβκχνζζδ βίκεηαζ απυ οπμδμπείξ πμο εδνάγμκηαζ ζημ 

πθαζιαθήιια ηαζ ζοκήεςξ δ εκενβμπμίδζή ημοξ επζθένεζ αθθαβέξ ζηδκ ηαηακμιή ηςκ 
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ζυκηςκ ζημ ηοηυπθαζια (΢πήια 12). Αημθμφεςξ, εκενβμπμζείηαζ δ παναβςβή ROS απυ 

δζάθμνα έκγοια, υπςξ δ NADPH-μλεζδάζδ, δ μλεζδάζδ ηδξ λακείκδξ, οπενμλεζδάζεξ η.ά. 

(Ο‟Brien ηαζ ζοκ. 2012). Ζ παναβςβή ROS, ζδζαίηενα νζγχκ οδνμλοθίμο, ιπμνεί κα έπεζ 

άιεζμ απμηέθεζια ηαζ κα πνμηαθέζεζ αθάαεξ ζημοξ ιζηνμμνβακζζιμφξ (Torres 2010). 

Βέααζα, πμθθά ααηηήνζα ηαζ ιφηδηεξ έπμοκ ηδ δοκαηυηδηα κα ακαπηφζζμκηαζ ζε ζπεηζηά 

ορδθέξ ζοβηεκηνχζεζξ ROS (Peng ηαζ Kuc 1992, Takemoto ηαζ ζοκ. 2007). Πανάθθδθα, μζ 

ROS ιπμνεί κα ζοιιεηέπμοκ ηαζ ζε άθθεξ αιοκηζηέξ δναζηδνζυηδηεξ, υπςξ δ επαβςβή ηδξ 

έηθναζδξ δζαθυνςκ βμκζδίςκ, δ δδιζμονβία δεζιχκ ιεηαλφ πνςηεσκχκ ημο ηοηηανζημφ 

ημζπχιαημξ, δ παναβςβή θοημαθελζκχκ, μζ μπμίεξ είκαζ ακηζιζηνμαζαηέξ μοζίεξ, δ εκαπυεεζδ 

ηαθθυγδξ, δ δδιζμονβία θοζζηχκ θναβιχκ ηαζ μζ ακηζδνάζεζξ οπενεοαζζεδζίαξ πμο 

ακαθένεδηακ παναπάκς (O‟Brien ηαζ ζοκ. 2012).  

΢πήια 12. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ημο νυθμο ηςκ ROS ζηζξ αθθδθεπζδνάζεζξ ηςκ θοηχκ ιε 

παεμβυκμοξ ιζηνμμνβακζζιμφξ. Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Ο‟Brien ηαζ ζοκ. (2012).  

 

  Πμθθά απυ ηα βκςζηά PAMPs ιπμνμφκ κα εκενβμπμζμφκ ιμκμπάηζα MAPKs. Γζα 

πανάδεζβια, ημ πεπηίδζμ flg22, ημ μπμίμ πνμένπεηαζ απυ ηδ θθαββεθίκδ, πνμηαθεί 

εκενβμπμίδζδ ηςκ MPK3, MPK4 ηαζ ΜPK6. Ακηίζημζπα, δ harpin πμο εηηνίκεηαζ απυ πμθθά 

ανκδηζηά ηαηά gram παεμβυκα ααηηήνζα εκενβμπμζεί ηζξ MPK4 ηαζ ΜΡΚ6. Σα ιμκμπάηζα 

ηςκ ΜΑΡΚs πμο εκενβμπμζμφκηαζ ζηζξ πενζπηχζεζξ αοηέξ ζοιιεηέπμοκ, ιεηαλφ άθθςκ, ζηζξ 

αιοκηζηέξ απμηνίζεζξ (Pitzschke ηαζ ζοκ. 2009α), εκχ εκενβμπμζμφκηαζ ηαζ απυ ROS 

(Colcombet ηαζ Hirt 2008). ΢ηδκ εκενβμπμίδζδ ηςκ ιμκμπαηζχκ ιέζς ROS ειπθέημκηαζ ηαζ 
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άθθεξ ηζκάζεξ, υπςξ βζα πανάδεζβια δ ηζκάζδ ΟΥI1, δ μπμία εκενβμπμζεί ηα ιμκμπάηζα ηςκ 

MPK3 ηαζ ΜΡΚ6. ΢ηα ιεηαθθάβιαηα oxi1 ημο θοημφ A. thaliana, ηα μπμία δεκ δζαεέημοκ ηδ 

ζοβηεηνζιέκδ ηζκάζδ, δεκ παναηδνείηαζ εκενβμπμίδζδ ηςκ ΜΡΚ3 ηαζ ΜΡΚ6 έπεζηα απυ 

επίδναζδ ιε Ζ2Ο2. Δπζπθέμκ, υηακ ηα θοηά πνμζαάθθμκηαζ απυ ημκ παεμβυκμ ιφηδηα 

Peronospora parasitika ειθακίγμοκ ιεζςιέκδ ακηίζηαζδ (Rentel ηαζ ζοκ. 2004).  

Αλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δ παναβςβή ROS, ηαηά ηδ ζηζβιή ηδξ πνμζαμθήξ απυ 

ηάπμζμ παεμβυκμ μνβακζζιυ, ιπμνεί κα πονμδμηήζεζ ζεζνά βεβμκυηςκ δζαηοηηανζηήξ 

επζημζκςκίαξ, ιε απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία εκυξ ηφιαημξ ROS πμο λεηζκά απυ ιία ιζηνή 

μιάδα ηοηηάνςκ ηαζ δζαδίδεηαζ ζημοξ βεζημκζημφξ ζζημφξ, αηυιδ ηαζ ζε μθυηθδνμ ημ θοηυ 

(Mittler ηαζ ζοκ. 2011, Baxter ηαζ ζοκ. 2014). Ζ ιεηάδμζδ ημο ζήιαημξ πνμτπμεέηεζ ηδ 

ζοκεπή παναβςβή H2O2 απυ NAPDH μλεζδάζεξ, ημ μπμίμ εζζένπεηαζ ζηα βεζημκζηά ηφηηανα 

ηαζ εκενβμπμζεί ιε ηδ ζεζνά ημο ηζξ NADPH-μλεζδάζεξ ηςκ ηοηηάνςκ αοηχκ (Wong ηαζ 

Shimamoto 2009). Μεηά ηδ ιυθοκζδ θοηχκ A. thaliana απυ θοημθάβα έκημια δζαπζζηχεδηε 

ελάπθςζδ ηδξ παναβςβήξ ROS ζε υθμ ημ θοηυ (Miller ηαζ ζοκ. 2009). ΋ηακ ιμθοκεήηακ 

θοηά rbohD, ηα μπμία δεκ δζέεεηακ ηδκ NADPH-μλεζδάζδ RbohD, ημ ηφια αοηυ δεκ 

ιεηαδζδυηακ, εκχ ηα θοηά αοηά ήηακ πζμ εοαίζεδηα. Τπμθμβίγεηαζ υηζ ημ ζήια ROS ιπμνεί 

κα ιεηαηζκείηαζ ιε ηαπφηδηα ιενζηχκ εηαημζηχκ ακά θεπηυ. Ζ ακαηνμθμδμημφιεκδ 

επέηηαζδ ηδξ παναβςβήξ ROS ζε υθμ ημ θοηυ έπεζ δζαπζζηςεεί ηαζ ζε πενζπηχζεζξ 

ααζμηζηχκ ηαηαπμκήζεςκ (Miller ηαζ ζοκ. 2009).           

 

I.1.7.9.2 Ααζμηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ 

H ακηίδναζδ ηαζ πνμζανιμβή ηςκ θοηχκ ζηζξ αθθαβέξ ημο πενζαάθθμκημξ πενζθαιαάκεζ ηδκ 

εκενβμπμίδζδ πθεζάδαξ ιδπακζζιχκ ιε ζημπυ ηδ δζαηήνδζδ ηδξ ηοηηανζηήξ μιμζυζηαζδξ 

(Miller ηαζ ζοκ. 2010). H δζαηάναλδ ηδξ ηεθεοηαίαξ απυ ηδκ επίδναζδ ηςκ δζαηοιάκζεςκ 

μνζζιέκςκ πενζααθθμκηζηχκ παναιέηνςκ ζοπκά ζοκδέεηαζ ιε ηδκ παναβςβή ROS (Mittler 

ηαζ ζοκ. 2002). Ζ επίδναζδ ααζμηζηχκ ηαηαπμκήζεςκ αολάκεζ δναιαηζηά ηδκ παναβςβή 

ROS, ιε πζεακή ζοκέπεζα ηδκ πνυηθδζδ μλεζδςηζηχκ αθααχκ ηςκ ηοηηανζηχκ ζοζηαηζηχκ. 

΢οβπνυκςξ, υιςξ, μζ ROS θαίκεηαζ κα δνμοκ ηαζ ςξ ιυνζα ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ. Ζ αφλδζδ 

ηςκ ROS πμο μθείθεηαζ ζηδκ επίδναζδ ααζμηζηχκ ηαηαπμκήζεςκ εεςνείηαζ έςξ ηαζ 

ιμκυδνμιμξ βζα ηδκ ακηίθδρδ ηςκ ηαηαπμκήζεςκ ηαζ ηδ δνμιμθυβδζδ ηςκ απμηνίζεςκ 

(΢πήια 13, Mittler ηαζ ζοκ. 2004, Miller ηαζ ζοκ. 2010). 

Αφλδζδ ηδξ παναβςβή ROS έπεζ ηαηαβναθεί ζε πενζπηχζεζξ ααζμηζηχκ 

ηαηαπμκήζεςκ, ζηζξ μπμίεξ πενζθαιαάκμκηαζ μζ αηναίεξ εενιμηναζίεξ, δ έηεεζδ ζηδκ 

οπενζχδδ αηηζκμαμθία, δ έθθεζρδ κενμφ, δ αολδιέκδ αθαηυηδηα, δ ςζιςηζηή ηαηαπυκδζδ, μ 

ηναοιαηζζιυξ ή δ πανμοζία αανέςκ ιεηάθθςκ (΢πήια 13, Smékalová ηαζ ζοκ. 2014α).  

Οζ Rbohs έπμοκ ηονίανπμ νυθμ ζηδκ ακηίθδρδ πμθθχκ ααζμηζηχκ ηαηαπμκήζεςκ 

(Kaur ηαζ ζοκ. 2014). ΋πςξ ζοιααίκεζ ζηζξ αζμηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ, ημ ιήκοια ηςκ ROS ζε 
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ζοκεήηεξ ααζμηζηήξ ηαηαπυκδζδξ, ιεηαθένεηαζ ζε ιεβάθεξ απμζηάζεζξ ζημ θοηζηυ ζχια ιε 

ηδ αμήεεζα ηςκ Rbohs (Miller ηαζ ζοκ. 2009). Γζα ηδκ εκενβμπμίδζή ημοξ είκαζ απαναίηδημ 

κα πνμδβδεμφκ δζάθμνα βεβμκυηα, υπςξ δ αφλδζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο 

ζημ ηοηυπθαζια, δ θςζθμνοθίςζδ CDPKs, δ ζοιιεημπή ROP GTPαζχκ ηαζ δ 

εκενβμπμίδζδ ηςκ PLDs, μζ μπμίεξ πανάβμοκ PA (΢πήια 13, Wong ηαζ Shimamoto 2009).      

Χζηυζμ, μζ RΟS δεκ πανάβμκηαζ ιυκμ απυ ηδ δναζηδνζυηδηα ηςκ εκγφιςκ ημο  

πθαζιαθήιιαημξ. Σα δζάθμνα ιεηααμθζηά ιμκμπάηζα πμο θεζημονβμφκ ζηα μνβακίδζα είκαζ 

εοαίζεδηα ζηζξ ηνμπμπμζήζεζξ ηςκ ζοκεδηχκ ημο πενζαάθθμκημξ. Οζ αθθαβέξ ζηζξ 

ακηζδνάζεζξ ημο ιεηααμθζζιμφ ζοκηεθμφκ ζηδκ παναβςβή ηαζ ζοζζχνεοζδ ROS ζηα 

ηοηηανζηά μνβακίδζα (Suzuki ηαζ ζοκ. 2012). H μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηςκ μνβακζδίςκ, 

εζδζηά ηςκ πθςνμπθαζηχκ ηαζ ηςκ ιζημπμκδνίςκ, ηνμπμπμζεί ηα ζήιαηα πμο ηαηεοεφκμκηαζ 

πνμξ ημκ πονήκα. Ζ ιμνζαηή ζοκμιζθία ιεηαλφ ηςκ δζαθυνςκ μνβακζδίςκ ηαζ ημο πονήκα 

έπεζ πμθφ ιεβάθδ ζδιαζία βζα ηδκ απυηνζζδ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ ζηζξ πενζααθθμκηζηέξ 

ηαηαπμκήζεζξ (Pogson ηαζ ζοκ. 2008). Καηά ζοκέπεζα, ημ ηοηυπθαζια, ημ μπμίμ απμηεθεί 

εέζδ ζοζζχνεοζδξ ROS δζαθμνεηζηχκ πδβχκ πνμέθεοζδξ, εα πνέπεζ κα ζοιιεηέπεζ ζηδ 

δζαπείνζζδ αοηχκ ηςκ δζαθμνεηζηχκ ζδιάηςκ. Έκαξ ηνυπμξ ιε ημκ μπμίμ επζηοβπάκεηαζ αοηυ 

είκαζ δ πανμοζία ζοζηαηζηχκ πμο δεζιεφμοκ ROS ζημ ηοηυπθαζια (Suzuki ηαζ ζοκ. 2012). 

Πανά ημ βεβμκυξ υηζ μζ ακηζμλεζδςηζημί ιδπακζζιμί ζημπεφμοκ ζηδκ απμηαηάζηαζδ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ, δ αφλδζδ ηςκ ROS είκαζ ζηακή κα πονμδμηήζεζ ιδπακζζιμφξ ιεηαβςβήξ 

ιδκφιαημξ, ηονίςξ ιμκμπάηζα MAPK (΢πήια 13, Smékalová ηαζ ζοκ. 2014α). 

΢ηζξ πενζζζυηενεξ πενζπηχζεζξ, ηα αολδιέκα επίπεδα ηςκ ROS εκενβμπμζμφκ ηζξ 

MPK3 ηαζ ΜPK6, αθθά ηαζ ηδκ ΜΡΚ4 ιέζς ημο ιμκμπαηζμφ ΜΔΚΚ1-ΜΚΚ1/2 (Pitzschke 

ηαζ ζοκ. 2009α, Lumbreras ηαζ ζοκ. 2010). Ζ OXI1, δ μπμία ειπθέηεηαζ ζηδκ εκενβμπμίδζδ 

ηςκ MPK3 ηαζ ΜΡΚ6, θαίκεηαζ υηζ ζοιιεηέπεζ ζηδκ ακηίθδρδ ηδξ αφλδζδξ ηςκ επζπέδςκ 

ηςκ ROS ηαζ ζηζξ ααζμηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ  (Rentel ηαζ ζοκ. 2004). Αλίγεζ κα επζζδιακεεί υηζ 

ημ PA, ημ μπμίμ πανάβεηαζ απυ ηδκ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ηςκ PLCs ηαζ PLDs, 

εκενβμπμζεί υπζ ιυκμ ηζξ Rbohs αθθά ηαζ ηδκ PDK1, δ μπμία εκενβμπμζεί ζηδ ζοκέπεζα ηδκ 

OXI1 (΢πήια 13, Smékalová ηαζ ζοκ. 2014α). Αημθμοεεί δ εκενβμπμίδζδ ιεηαβναθζηχκ 

παναβυκηςκ, βεβμκυξ μοζζχδμοξ ζδιαζίαξ, ηαεχξ είκαζ αοηυ πμο ζοβηεηνζιεκμπμζεί ηζξ 

απμηνίζεζξ ζηζξ δζάθμνεξ πενζααθθμκηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ, ιέζς ηδξ επαβςβήξ ηδξ έηθναζδξ 

ζοβηεηνζιέκςκ μιάδςκ βμκζδίςκ (Atkinson ηαζ Urwin 2012).                                                                                                            
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΢πήια 13. ΢πδιαηζηή ακαπανάζηαζδ ηςκ ιδπακζζιχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ ζημ θοηυ A. 

thaliana, μζ μπμίμζ ειπθέημκηαζ ζηζξ απμηνίζεζξ έκακηζ δζαθυνςκ ιμνθχκ ααζμηζηχκ 

ηαηαπμκήζεςκ. Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Smékalová ηαζ ζοκ. (2014α). 

   

 Μία άθθδ ηαηδβμνία ιμνίςκ πμο ζοιιεηέπεζ ζηδ δζαδζηαζία πνμζανιμβήξ ηςκ 

θοηχκ ζηζξ ααζμηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ είκαζ μζ θοημμνιυκεξ, μζ μπμίεξ ιεηαλφ άθθςκ 

επδνεάγμοκ ζοπκά ηδ ιεηαβναθή βμκζδίςκ (Peleg ηαζ Blumwald 2011). Απυ ηζξ πενζζζυηενμ 

ιεθεηδιέκεξ πενζπηχζεζξ μνιμκχκ πμο ζοιαάθθμοκ ζηδκ ακμπή, εζδζηά ζηδκ πενίπηςζδ ηδξ 

οδαηζηήξ ηαηαπυκδζδξ ηαζ παιδθχκ εενιμηναζζχκ, είκαζ ημ ABA. ΢ημ θοηυ A. thaliana έπεζ 

ηαοημπμζδεεί ιεβάθμξ ανζειχκ βμκζδίςκ πμο εηθνάγμκηαζ ςξ απυηνζζδ ζηδκ παναβςβή 

ABA, εκχ είκαζ βκςζηυ υηζ δ μνιυκδ αοηή ζπεηίγεηαζ ηαζ ιε ηδκ παναβςβή ROS (΢πήια 13, 

Xing ηαζ ζοκ. 2008). Κάηζ ακηίζημζπμ ζοιααίκεζ ηαζ ιε ημ ζαθζηοθζηυ μλφ, ημ ζαζιμκζηυ μλφ 

ηαζ ηα ιπναζζζκμζηενμεζδή (Peleg ηαζ Blumwald 2011). Σα ιπναζζζκμζηενμεζδή πανέπμοκ 

πνμζηαζία ζε πενζπηχζεζξ ορδθχκ ή παιδθχκ εενιμηναζζχκ, λδναζίαξ ηαζ ορδθήξ 

αθαηυηδηαξ (Kagale ηαζ ζοκ. 2007). Ζ δνάζδ ημοξ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ έηθναζδ βμκζδίςκ πμο 

επάβμκηαζ ηαηά ηζξ ηαηαπμκήζεζξ, ηδ ζοζζχνεοζδ ςζιςθοηχκ ηαζ ηδκ εκενβμπμίδζδ 

ακηζμλεζδςηζηχκ εκγφιςκ. Δζδζηυηενα, ημ ηεθεοηαίμ έπεζ εκδζαθένμκ, ηαεχξ βζα ηδκ 

ακηζμλεζδςηζηή δνάζδ ηςκ ιπναζζζκμζηενμεζδχκ είκαζ απαναίηδηδ δ παναβςβή Ζ2Ο2, δ 

μπμία επάβεηαζ απυ ηα ίδζα ηα ιπναζζζκμζηενμεζδή (Zhang ηαζ ζοκ. 2010). Πανυιμζα είκαζ 

ηαζ δ πενίπηςζδ ημο ζαθζηοθζημφ μλέμξ, πμο πνμζθένεζ ακημπή ζε ηαηαπμκήζεζξ, υπςξ ζηδκ 

ορδθή αθαηυηδηα, ηδκ οπενζχδδ αηηζκμαμθία, ηδκ λδναζία, ηαζ ηδκ επίδναζδ ιε αανέα 

ιέηαθθα (Metwally ηαζ ζοκ. 2003). Σμ ζαθζηοθζηυ μλφ επάβεζ ηδκ παναβςβή ROS, εκχ 

ζοβπνυκςξ μζ ROS ιπμνμφκ κα πνμηαθέζμοκ ηδκ παναβςβή ζαθζηοθζημφ μλέμξ. Χζηυζμ, 

δζάθμνα πεζναιαηζηά δεδμιέκα δείπκμοκ υηζ, πανμοζία ζαθζηοθζημφ μλέμξ, εκενβμπμζμφκηαζ 

δζάθμνμζ ακηζμλεζδςηζημί ιδπακζζιμί (Holuigue ηαζ ζοκ. 2007). Σέθμξ, ηo ζαζιμκζηυ μλφ, ημ 

μπμίμ ζοκηίεεηαζ ηαηά ημκ ηναοιαηζζιυ ηςκ θοηχκ ηαζ είκαζ απαναίηδημ βζα ηδ ιεηέπεζηα 

δνμιμθυβδζδ αιοκηζηχκ απμηνίζεςκ, πνμηαθεί πεναζηένς αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ημο H2O2, 

ηαεχξ επάβεζ ηδκ εκενβμπμίδζδ ηςκ NAPDH μλεζδαζχκ (Hu ηαζ ζοκ. 2009).      
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Η.2 Ο ΚΤΣΣΑΡΟ΢ΚΔΛΔΣΟ΢ ΣΧΝ ΦΤΣΗΚΧΝ ΚΤΣΣΑΡΧΝ  

O θοηζηυξ ηοηηανμζηεθεηυξ δζαδναιαηίγεζ ιμκαδζηυ νυθμ ζε ιζα ζεζνά ακαπηολζαηχκ 

αζμθμβζηχκ δζενβαζζχκ ηςκ θοηχκ, ζηζξ μπμίεξ πενζθαιαάκμκηαζ δ ηοηηανζηή δζαίνεζδ, δ 

ηοηηανζηή ιμνθμβέκεζδ ηαζ δ μνβακμβέκεζδ (Kost ηαζ ζοκ. 1999). Δπζπθέμκ, ζοιιεηέπεζ ζηζξ 

απμηνίζεζξ ηςκ θοηχκ ζε μνιμκζηά ή πενζααθθμκηζηά ενεείζιαηα (Wasteneys ηαζ Yang 

2004). ΢ε ακηίεεζδ ιε ηα γςζηά ηφηηανα, ζηα μπμία μ ηοηηανμζηεθεηυξ απμηεθείηαζ απυ 

ηνεζξ ηφπμοξ πνςηεσκζηχκ πμθοιενχκ, ηα ιζηνμκδιάηζα ηδξ αηηίκδξ (ΜΑ, actin 

microfilaments), ημοξ ιζηνμζςθδκίζημοξ (Μ΢, microtubules) ηαζ ηα εκδζάιεζα κδιάηζα, μ 

ηοηηανμζηεθεηυξ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ ζοβηνμηείηαζ απυ MA ηαζ Μ΢. Γεδμιέκα, ηα μπμία 

ακαθένμκηαζ ζηδκ πανμοζία εκδζάιεζςκ κδιαηίςκ ζηα θοηά, είκαζ ζπάκζα ηαζ ζοπκά 

ακηζηνμουιεκα (Kost ηαζ Chua 2002).    

 

Η.2.1 Ο ηοηηανμζηεθεηόξ ηδξ αηηίκδξ 

Ζ αηηίκδ είκαζ απυ ηζξ πζμ ζοκηδνδιέκεξ ηαζ δζαδεδμιέκεξ πνςηεΐκεξ ηςκ εοηανοςηζηχκ 

μνβακζζιχκ, απακηά ζε αθεμκία ζημ ηοηυπθαζια, εκχ εκημπίγεηαζ ηαζ ζημκ πονήκα 

(Meagher ηαζ ζοκ. 2011, Thomas 2012). ΢ηα ηφηηανα, μζ ζθαζνζηέξ οπμιμκάδεξ (G-αηηίκδ) 

ηδξ αηηίκδξ πμθοιενίγμκηαζ ζε ΜΑ (F-αηηίκδ), ηα μπμία δζαιμνθχκμοκ ζημ πχνμ δεζιίδεξ 

πανάθθδθςκ ΜΑ ή δίηηοα. Ο ηοηηανμζηεθεηυξ ηδξ αηηίκδξ δζαεέηεζ ιεβάθμ ααειυ 

«πθαζηζηυηδηαξ», βεβμκυξ πμο επζηνέπεζ ηδ δδιζμονβία, ηδκ ηαηαζηνμθή ή ηδκ 

ακαδζμνβάκςζδ δζάθμνςκ κδιαημεζδχκ δμιχκ ζε ιζηνυ πνμκζηυ δζάζηδια (Thomas 2012). 

΋θεξ αοηέξ μζ δοκαιζηέξ αθθδθμιεηαηνμπέξ επζηοβπάκμκηαζ ιε ηδ αμήεεζα ιεβάθμο ανζειμφ 

πνςηεσκχκ πμο ζοκδέμκηαζ ιε ηδκ αηηίκδ (Thomas ηαζ ζοκ. 2009). 

 Δκχ ζηα πενζζζυηενα ιεηάγςα, μ ανζειυξ ηςκ βμκζδίςκ πμο ηςδζημπμζμφκ ηδκ 

αηηίκδ είκαζ ιζηνυηενμξ απυ δέηα, ζηα θοηά μ ανζειυξ αοηυξ πμζηίθθεζ ζδιακηζηά. Γζα 

πανάδεζβια, ζηo θοηυ Petunia δ μζημβέκεζα ηςκ βμκζδίςκ ηδξ αηηίκδξ ανζειεί πενζζζυηενα 

απυ εηαηυ ιέθδ, εκχ ζημ θοηυ Zea mays εζημζζέκα (Šlajcherová ηαζ ζοκ. 2012). ΢ημ A. 

thaliana οπάνπμοκ δέηα βμκίδζα πμο ηςδζημπμζμφκ ηδκ αηηίκδ, μηηχ απυ ηα μπμία είκαζ 

θεζημονβζηά, εκχ ηα οπυθμζπα δφμ είκαζ ρεοδμβμκίδζα (Meagher ηαζ Fechheimer 2003). Ζ 

έηθναζδ ηςκ βμκζδίςκ αοηχκ αημθμοεεί έκα παναηηδνζζηζηυ πνυηοπμ. Γζαηνίκμκηαζ δφμ 

μιάδεξ, ηα βμκίδζα πμο εηθνάγμκηαζ ηαηά ηδ αθαζηδηζηή θάζδ ημο θοημφ ηαζ εηείκα πμο 

εηθνάγμκηαζ ζηδκ ακαπαναβςβζηή θάζδ (McDowell ηαζ ζοκ. 1996). Σα βμκίδζα ΑCT2, ACT7 

ηαζ ΑCT8 εηθνάγμκηαζ ζηδ νίγα, ημ αθαζηυ ηαζ ηα θφθθα εκχ ηα ACT1, ACT3, ACT4, ACT11 

ηαζ ACT12 εηθνάγμκηαζ ζημοξ βονεμηυηημοξ, ηδκ ςμεήηδ ηαζ ηα ζπένιαηα (Šlajcherová ηαζ 

ζοκ. 2012). 

H αηηίκδ είκαζ ζθαζνζηή πνςηεΐκδ ιμνζαημφ αάνμοξ 42 kDa πενίπμο, δ μπμία 

ακζπκεφεηαζ ζε εκδμηοηηανζηέξ ζοβηεκηνχζεζξ έςξ ηαζ ιενζηέξ εηαημκηάδεξ mM (Staiger ηαζ 
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Blanchoin 2006). Σα ιυνζα ηδξ απμηεθμφκηαζ απυ 4 οπμπενζμπέξ πμο μνβακχκμκηαζ βφνς απυ 

έκα πχνμ, μ μπμίμξ πενζέπεζ εέζεζξ δέζιεοζδξ κμοηθεμηζδίςκ ηαζ δζζεεκχκ ηαηζυκηςκ (Li ηαζ 

ζοκ. 2015). ΢ε ηάεε ζθαζνζηή οπμιμκάδα αηηίκδξ είκαζ πνμζδεδειέκμ έκα ιυνζμ ATP 

(adenosine triphosphate, ηνζθςζθμνζηή αδεκμζίκδ), ημ μπμίμ ηαηά ημκ πμθοιενζζιυ ηςκ MA 

οδνμθφεηαζ. In vitro, o πμθοιενζζιυξ ημοξ ελανηάηαζ απυ ηδ δζαεεζζιυηδηα ATP ηαζ 

δζζεεκχκ ηαηζυκηςκ, υπςξ Μg
2+ 

(Pollard 2000). Σμ ηνίζζιμ αήια βζα ηδ ζοβηνυηδζδ είκαζ μ 

ζπδιαηζζιυξ εκυξ ιζηνμφ πονήκα απυ ηνεζξ οπμιμκάδεξ. Μεηά ηδ δδιζμονβία αοηήξ ηδξ 

ιμκάδαξ πονήκςζδξ, ημ ΜΑ ζοβηνμηείηαζ ηαπφηαηα ιε πνμζεήηδ ιμκμιενχκ ηαζ ζηα δφμ 

άηνα ημο (Li ηαζ ζοκ. 2015). Ζ πνμζεήηδ βίκεηαζ ιε ηαπφηενμ νοειυ ζημ έκα άηνμ ημο ΜΑ, 

ημ μπμίμ παναηηδνίγεηαζ ςξ εεηζηυ (+) άηνμ. ΢ημ άηνμ αοηυ μζ οπμιμκάδεξ ηδξ αηηίκδξ είκαζ 

ζοκδεδειέκεξ ιε ATP, εκχ ζημ άθθμ, ημ ανκδηζηυ (-) άηνμ πναβιαημπμζείηαζ ηαηά ηφνζμ 

θυβμ μ απμπμθοιενζζιυξ ηςκ MΑ ηαζ δ αηηίκδ είκαζ ζοκδεδειέκδ ιε ADP (adenosine 

diphosphate, Dominguez ηαζ Holmes 2011). Αλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ ηαηά ιήημξ ηςκ ΜΑ, ηα 

μπμία έπμοκ δζάιεηνμ 7-9 nm, μζ οπμιμκάδεξ ημοξ ειθακίγμοκ εθζημεζδή δζάηαλδ (Li ηαζ ζοκ. 

2015). 

Ζ νφειζζδ ηςκ δοκαιζηχκ ιεηααμθχκ ηςκ ζοζηδιάηςκ ΜΑ επζηεθείηαζ ιε ηδ 

ζοιιεημπή πνςηεσκχκ, μζ μπμίεξ δεζιεφμκηαζ ζηδκ αηηίκδ (Drøbak ηαζ ζοκ. 2004). ΢ηα θοηά 

έπμοκ πνμζδζμνζζηεί ανηεηά πνςηεσκζηά ιυνζα πμο δζαεέημοκ αοηή ηδκ ζηακυηδηα (Thomas 

ηαζ ζοκ. 2009). Γζαηνίκμκηαζ ιε αάζδ ηδ αζμπδιζηή ημοξ δναζηδνζυηδηα ζε 5 μιάδεξ, μζ 

μπμίεξ πενζθαιαάκμοκ πανάβμκηεξ πονήκςζδξ ηςκ ΜΑ, πνςηεΐκεξ πμο δεζιεφμοκ ηα 

ιμκμιενή ηδξ αηηίκδξ, πνςηεΐκεξ πμο ζοκδέμκηαζ ζε ηάπμζμ απυ ηα άηνα ηςκ ΜΑ, άθθεξ πμο 

ηειαπίγμοκ ηα ΜΑ ηαζ άθθεξ πμο εοεφκμκηαζ βζα ηδ δεζιίδςζδ ηςκ ΜΑ ή ημ ζπδιαηζζιυ 

ζοκδέζεςκ ιεηαλφ ηςκ ΜΑ ηαζ άθθςκ πνςηεσκζηχκ δμιχκ (Li ηαζ ζοκ. 2015, ΢πήια 14).  

  

 

   

 

 

 

 

 

 

 

΢πήια 14. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ηδξ 

θεζημονβίαξ ηςκ δζαθυνςκ πνςηεσκζηχκ 

μιάδςκ πμο ειθακίγμοκ ζηακυηδηα 

δέζιεοζδξ ηδξ αηηίκδξ. Σνμπμπμζδιέκμ 

απυ: McCurdy ηαζ ζοκ. (2001).  
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 Σα ΜΑ ζοιιεηέπμοκ ζε ζεζνά ηοηηανζηχκ θεζημονβζχκ, υπςξ δ ηαεζένςζδ 

ηοηηανζηήξ πμθζηυηδηαξ, μ ηαεμνζζιυξ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ, δ ιεηαθμνά οθζηχκ 

βζα ηδ ζφκεεζδ ημο ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ, μζ ιεηαηζκήζεζξ ηςκ δζαθυνςκ ηοηηανζηχκ 

ζημζπείςκ ηαζ δ ηοημπθαζιαηζηή νμή. Δπζπθέμκ, ειπθέημκηαζ ηαζ ζε άθθεξ, υπςξ, βζα 

πανάδεζβια ζηδ θεζημονβία ηςκ πθαζιμδεζιχκ ιέζς ηςκ μπμίςκ δζελάβεηαζ δ ηοηηανζηή 

επζημζκςκία, ζηδ θεζημονβία ηςκ ζημιάηςκ ηαζ ζηζξ απμηνίζεζξ ηςκ θοηχκ ιεηά ηδκ 

πνμζαμθή ημοξ απυ παεμβυκμοξ ιζηνμμνβακζζιμφξ (McCurdy ηαζ ζοκ. 2001, Mathur ηαζ 

Hülskamp 2002). 

΢ηζξ δζαδζηαζίεξ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ πμο εθέβπμοκ ηδ δναζηδνζυηδηα ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ αηηίκδξ ζοιιεηέπμοκ δζάθμνμζ ιδπακζζιμί, μζ μπμίμζ αθμνμφκ ζηδ  

θεζημονβία ηςκ πνςηεσκχκ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε ηδκ αηηίκδ. ΢ε αοηά ηα πμθφπθμηα δίηηοα 

ειπθέημκηαζ ηαζ μζ ROP GTPάζεξ, μζ μπμίεξ ζπεηίγμκηαζ ηαζ ιε ημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ 

ζςθδκίκδξ.  

 

Η.2.2 Ο ηοηηανμζηεθεηόξ ηδξ ζςθδκίκδξ  

Θ.2.2.1 Γεληθά 

Ζ οπενμζημβέκεζα πνςηεσκχκ ηδξ ζςθδκίκδξ/FtsZ απακηά ζε υθμοξ ημοξ μνβακζζιμφξ. Ζ 

ζςθδκίκδ είκαζ απυ ηζξ πζμ ζοκηδνδιέκεξ μιάδεξ πνςηεσκχκ ηςκ εοηανοςηζηχκ μνβακζζιχκ, 

δ μπμία ζοιιεηέπεζ ζηδ δδιζμονβία ηςκ Μ΢ (Breviario ηαζ ζοκ. 2013). Οζ Μ΢ είκαζ 

πμθοιενή εηενμδζιενχκ α- ηαζ α-ζςθδκίκδξ ηαζ είκαζ απυ ηζξ πζμ ζδιακηζηέξ δμιέξ ημο 

ηοηηάνμο, ηαεχξ ζοιιεηέπμοκ ζηδ δζεηπεναίςζδ πμθφ ααζζηχκ δζενβαζζχκ, υπςξ δ 

ηοηηανζηή δζαίνεζδ ηαζ δ ηοηηανζηή ιμνθμβέκεζδ, δ ιεηαθμνά ηοζηζδίςκ, δ πςνμηαλζηή 

μνβάκςζδ ημο πνςημπθάζηδ ηαζ δ ακάπηολδ ηοηηάνςκ πμο παναηηδνίγμκηαζ απυ ημνοθαία 

αφλδζδ (Breviario ηαζ ζοκ. 2013). Ζ δοκαιζηή ζοιπενζθμνά ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢ 

επδνεάγεηαζ απυ ιεβάθμ ανζειυ εκδμηοηηανζηχκ ηαζ ελςηοηηανζηχκ ζδιάηςκ (Cai 2010).  

Οζ α-, α- ηαζ ηδ β-ζςθδκίκδ, εκημπίγμκηαζ ζε υθμοξ ημοξ εοηανοςηζημφξ μνβακζζιμφξ 

ηαζ ζε πμθθέξ πενζπηχζεζξ είκαζ μζ ιυκμζ ακηζπνυζςπμζ ηδξ μζημβέκεζαξ ηδξ ζςθδκίκδξ 

(Breviario ηαζ ζοκ. 2013). Άθθα ιέθδ αοηήξ ηδξ μζημβέκεζαξ, υπςξ δ δ-, ε-, γ-, ηαζ δ-

ζςθδκίκδ, απμοζζάγμοκ απυ ηα πενζαία θοηά ηαζ ημοξ ιφηδηεξ, εκχ ζοκακηχκηαζ ζε άθθεξ 

μιάδεξ μνβακζζιχκ, ηονίςξ πνχηζζηα, ηαζ δεκ ζοβηνμημφκ πμθοιενή (Breviario ηαζ ζοκ. 

2013). Κάπμζεξ απυ αοηέξ οπάνπμοκ ηαζ ζηα γςζηά ηφηηανα, εκχ ζηα πνχηζζηα έπμοκ 

ακζπκεοεεί πενζζζυηενα ιέθδ ηδξ μζημβέκεζαξ ηδξ ζςθδκίκδξ (Ludueña 2013). Ζ μνβάκςζδ 

ηαζ θεζημονβία ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ εθέβπμκηαζ απυ δζάθμνμοξ ιδπακζζιμφξ, 

ζημοξ μπμίμοξ ειπθέηεηαζ ζεζνά πνςηεσκχκ πμο ζπεηίγεηαζ ιε ημοξ Μ΢ ηαζ πμνείεξ 

ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ (Komis ηαζ ζοκ. 2011, Hamada 2014). ΢ηα επυιεκα ηεθάθαζα εα 

παναηεεμφκ πενζζζυηενεξ θεπημιένεζεξ βζα ηδ ζςθδκίκδ, ημοξ Μ΢ ηαζ ηα άθθα πμθοιενή 

ζςθδκίκδξ, υπςξ επίζδξ ηαζ βζα ημοξ ιδπακζζιμφξ μνβάκςζδξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ 
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ζςθδκίκδξ. Σα δεδμιέκα ηδξ πανμφζαξ δζαηνζαήξ αθμνμφκ, ηαηά ηφνζμ θυβμ, ζημκ 

ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ, ζοκεπχξ δ πενζβναθή εα είκαζ πζμ εηηεηαιέκδ ζε ζπέζδ ιε 

ηδκ ακηίζημζπδ βζα ημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ αηηίκδξ.            

 

Θ.2.2.2 Γνλίδηα πνπ εκπιέθνληαη ζηε ζύλζεζε ηεο ζσιελίλεο ζηα θπηηθά θύηηαξα 

΢ημ πονδκζηυ βμκζδίςια ηςκ θοηχκ ανίζημκηαζ ηυζμ ηα βμκίδζα ηδξ ζςθδκίκδξ υζμ ηαζ 

εηείκα πμο ηςδζημπμζμφκ ηζξ πνςηεΐκεξ FtsZ, δ δνάζδ ηςκ μπμίςκ εηδδθχκεηαζ ηαηά ηδ 

δζαίνεζδ ηςκ πθαζηζδίςκ (Breviario ηαζ ζοκ. 2013). ΢ημ βμκζδίςια ημο θοημφ A. thaliana  

οπάνπμοκ ημοθάπζζημκ δεηαεπηά βμκίδζα πμο ηςδζημπμζμφκ ηδ ζςθδκίκδ, έλζ βζα ηδκ α-

ζςθδκίκδ, εκκέα βζα ηδ α-ζςθδκίκδ ηαζ δφμ βζα ηδ β-ζςθδκίκδ (Meagher ηαζ Fechheimer 

2003). Σμ πνχημ επίπεδμ εθέβπμο ηδξ ζφκεεζδξ ηδξ ζςθδκίκδξ είκαζ αοηυ ηδξ ιεηαβναθήξ ηςκ 

βμκζδίςκ. Σα βμκίδζα ηδξ ζςθδκίκδξ πενζθαιαάκμοκ εζχκζα, μ ανζειυξ ηαζ δ εέζδ ηςκ μπμίςκ 

είκαζ ανηεηά ζηαεενυξ ζηα δζαθμνεηζηά θοηζηά είδδ (Brevario ηαζ ζοκ. 2013). Μέπνζ ζήιενα, 

δεκ έπεζ ακαθενεεί εκαθθαηηζηυ «ιάηζζια» ηςκ mRNA ηδξ ζςθδκίκδξ (Brevario ηαζ ζοκ. 

2013). ΋πςξ ηαζ ζηδκ πενίπηςζδ ηδξ αηηίκδξ, μζ ακηζπνυζςπμζ ηςκ μζημβεκεζχκ ηδξ α- ηαζ α-

ζςθδκίκδξ ιπμνμφκ κα δζαηνζεμφκ ζε αοημφξ πμο ζοιιεηέπμοκ ζηδ αθαζηδηζηή θάζδ ηαζ ζε 

αοηέξ πμο απακημφκ ζηδκ ακαπαναβςβζηή θάζδ ηςκ θοηχκ (Meagher ηαζ Fechheimer 2003). 

΢ηα θοηζηά ηφηηανα, θαίκεηαζ υηζ θεζημονβεί ιδπακζζιυξ επζθμβήξ ημο ζζμηφπμο α- ή α- 

ζςθδκίκδξ πμο εα παναπεεί, ηαηά πενίπηςζδ. Αοηυξ ιπμνεί κα ελανηάηαζ απυ ημκ ηοηηανζηυ 

ηφηθμ, ημ ζηάδζμ ηδξ ακάπηολδξ, ημκ ηφπμ ημο ζζημφ ή ημο θοηζημφ μνβάκμο, υπςξ επίζδξ απυ 

εκδμηοηηανζηά ή ελςηενζηά ενεείζιαηα (Breviario 2008). Δπζπθέμκ, έπεζ εκδζαθένμκ κα 

ακαθενεεί υηζ, ημοθάπζζημκ ζηα γςζηά ηφηηανα, δ έηθναζδ ηςκ ζζμηφπςκ ηδξ ζςθδκίκδξ 

νοειίγεηαζ ζε ιεηα-ιεηαβναθζηυ επίπεδμ ηαζ απυ ιζηνμιμνζαηά RNAs (miRNAs, Lobert ηαζ 

Graichen 2013), εκχ θεζημονβμφκ ιδπακζζιμί πμο ελαζθαθίγμοκ ζζυηζιδ ζφκεεζδ α- ηαζ α-

ζςθδκίκδξ (Nogales 2004).  

 

Θ.2.2.3 Τα κνλνκεξή ηεο ζσιελίλεο ζηα θπηηθά θύηηαξα 

Οζ α-, α-, ηαζ β- ζςθδκίκεξ απμηεθμφκ ηδκ εθάπζζηδ απαναίηδηδ μιάδα πνςηεσκχκ βζα ηδκ 

μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ. Σα ιμκμιενή ηδξ α- ηαζ α-ζςθδκίκδξ, 

ζοβηνμημφκ έκα εηενμδζιενέξ, ειθακίγμοκ πενίπμο 50% ηαοηυζδιδ αιζκμλζηή αθθδθμοπία 

ηαζ ημ ηάεε έκα απυ αοηά έπεζ ΜΒ 50 kDa πενίπμο (Desai ηαζ Mitchison 1997). Ζ β-

ζςθδκίκδ εκημπίγεηαζ ζηα ηέκηνα μνβάκςζδξ Μ΢ (Brown ηαζ Lemmon 2007, αθέπε 

παναηάης).  

Σα πμθοπεπηίδζα ηδξ α-, α-, ηαζ β-ζςθδκίκδξ έπμοκ υλζκμ παναηηήνα ηαζ 

απμηεθμφκηαζ απυ 445-450 αιζκμλέα (Fosket ηαζ Morejohn 1992). Γζαθένμοκ ιεηαλφ ημοξ ςξ 

πνμξ ημ δθεηηνζηυ θμνηίμ, ηδ δζπμθζηή νμπή ηαζ άθθεξ θοζζημπδιζηέξ ζδζυηδηεξ (Tuszynski 

ηαζ ζοκ. 2006). Μεηά ηδ ζφκεεζή ημοξ, μζ α- ηαζ α-ζςθδκίκεξ οθίζηακηαζ ηδ δζαδζηαζία 
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ακαδίπθςζδξ ιε ηδ αμήεεζα πνςηεσκχκ, υπςξ είκαζ μζ prefoldins ηαζ μζ chaperones ηαζ άθθμζ 

ζοιπανάβμκηεξ. Ζ ακαδίπθςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ δζελάβεηαζ ηυζμ ζε επίπεδμ ιμκμιενχκ, υζμ 

ηαζ εηενμδζιενχκ (Breviario ηαζ ζοκ. 2013). Ζ α- ηαζ δ α-ζςθδκίκδ έπμοκ υιμζα δεοηενμηαβή 

ηαζ ηνζημηαβή δμιή. Πενζέπμοκ ιία ηεκηνζηή πενζμπή α-πηοπςιέκδξ επζθάκεζαξ πμο 

πενζαάθθεηαζ απυ 2 α-έθζηεξ (΢πήια 15, Dowing ηαζ Nogales 1998). Κάεε ιμκμιενέξ θένεζ 

ιία επζηνάηεζα πμο δεζιεφεζ GTP (guanine triphosphate, ηνζθςζθμνζηή βμοακμζίκδ), ιία 

εκδζάιεζδ ζηδκ μπμία δεζιεφεηαζ δ ηαλυθδ ηαζ ιία αιζκμηεθζηή πενζμπή πμο απμηεθεί ηδ 

εέζδ πνυζδεζδξ ηζκδηδνίςκ ηαζ άθθςκ πνςηεσκχκ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε ημοξ Μ΢. ΋πςξ 

ακαθένεδηε, ηάεε ιμκμιενέξ δεζιεφεζ έκα ιυνζμ GTP. ΢ηδκ πενίπηςζδ ηδξ α-ζςθδκίκδξ, ημ 

ιυνζμ αοηυ δεκ ακηαθθάζζεηαζ ηαζ δ εέζδ πνυζδεζδξ ημο παναηηδνίγεηαζ ςξ ιδ ακηαθθάλζιδ 

N-εέζδ (non-exchangable). Ζ ακηίζημζπδ εέζδ ζηδ α-ζςθδκίκδ μκμιάγεηαζ ακηαθθάλζιδ E-

εέζδ (exchangable). Γζα ημκ πμθοιενζζιυ ηδξ ζςθδκίκδξ ζηδκ Δ-εέζδ πνέπεζ κα οπάνπεζ 

GTP, ημ μπμίμ οδνμθφεηαζ πνμξ GDP (guanine diphosphate, δζθςζθμνζηή βμοακμζίκδ) ηαζ 

δεκ ακηαθθάζζεηαζ ηαηά ηδ δζάνηεζα ημο πμθοιενζζιμφ (Nogales ηαζ Downing 2008).    

 
΢πήια 15. ΢πδιαηζηή ακαπανάζηαζδ ηδξ δμιήξ ηδξ α- ηαζ α-ζςθδκίκδξ (Α ηαζ Β, 

ακηίζημζπα). Με ιπθε πνχια απεζημκίγμκηαζ μζ α-έθζηεξ, ιε ηίηνζκμ μζ α-πηοπςηέξ επζθάκεζεξ 

ηαζ ιε ηυηηζκμ ημ GTP (A) ηαζ GDP (B). Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Breviario ηαζ ζοκ. (2013). 

 

Θ.2.2.4 Τα εηεξνδηκεξή ηεο ζσιελίλεο θαη ε δεκηνπξγία ΜΣ 

΢ε ακηίεεζδ ιε ηα εηενμδζιενή ηδξ ζςθδκίκδξ, ηα ιμκμιενή είκαζ ανηεηά αζηαεή (Dowing 

ηαζ Nogales 1998). ΢ηδκ αολδιέκδ ζηαεενυηδηα ηςκ δζιενχκ ζοκεζζθένεζ επζπθέμκ δ 

πνυζδεζδ ημο ηαηζυκημξ Mg
2+ 

ζηδ εέζδ Ν ηδξ α-ζςθδκίκδξ (Menéndez ηαζ ζοκ. 1998). ΢ημ 

ζπδιαηζζιυ ηςκ εηενμδζιενχκ θαιαάκμοκ ιένμξ δζάθμνεξ πθεονζηέξ μιάδεξ ηςκ αιζκμλέςκ 

ηδξ α- ηαζ α-ζςθδκίκδξ. Οζ δεζιμί, μζ μπμίμζ δδιζμονβμφκηαζ ιεηαλφ ηςκ ιμκμιενχκ ημο 

εηενμδζιενμφξ αθθά ηαζ ιεηαλφ βεζημκζηχκ εηενμδζιενχκ είκαζ πανυιμζμζ, εκχ δ θφζδ ηςκ 

αιζκμλέςκ πμο ζοιιεηέπμοκ είκαζ εκδεζηηζηή ηδξ ζηαεενυηδηαξ ηαζ ημο ακηζζηνεπημφ 

παναηηήνα ηςκ επαθχκ (Nogales ηαζ Downing 2008). 

        

Α Β 
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΢πήια 16. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ηδξ δμιήξ 

ημο εηενμδζιενμφξ αα ζςθδκίκδξ. Σα αέθδ 

ζδιεζχκμοκ ηδκ πμθζηυηδηα ημο 

πνςημκδιαηίμο. Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Amos 

ηαζ Schlieper (2005).  

 

 Δκχ ζηα ιμκμιενή δ εέζδ ζφκδεζδξ ημο GTP είκαζ ζηαεενή (΢πήια 15), ζημ δζιενέξ 

δ εέζδ ημοξ είκαζ δζαθμνεηζηή (΢πήια 16). Σμ GTP πμο ζοκδέεηαζ ιε ηδκ α-ζςθδκίκδ, 

δδθαδή ανίζηεηαζ ζηδ εέζδ Ν, είκαζ ηάπςξ «ηνοιιέκμ» ημκηά ζηζξ εέζεζξ ζφκδεζδξ ηδξ α- 

ηαζ α-ζςθδκίκδξ. Αοηυ ελδβεί ηαζ ημ βεβμκυξ υηζ δεκ είκαζ ακηαθθάλζιμ. Ακηίεεηα, δ εέζδ Δ 

ζηδ α-ζςθδκίκδ είκαζ ιενζηχξ εηηεεεζιέκδ ζηδκ επζθάκεζα ημο δζιενμφξ (΢πήια 16). Καηά 

ιήημξ εκυξ πνςημκδιαηίμο, ημ μπμίμ είκαζ έκα βναιιζηυ πμθοιενέξ εηενμδζιενχκ 

ζςθδκίκδξ, μζ επαθέξ ιεηαλφ ιμκμιενχκ, αθθά ηαζ ιεηαλφ βεζημκζηχκ εηενμδζιενχκ είκαζ 

υιμζεξ ηαζ ζε αοηέξ ζοιιεηέπεζ ημ κμοηθεμηίδζμ. Λυβς αοημφ, ιία απυ ηζξ ζοκέπεζεξ ηδξ 

δζαδζηαζίαξ ημο πμθοιενζζιμφ ηςκ Μ΢ είκαζ δ απυηνορδ ηαζ ηδξ Δ εέζδξ, βεβμκυξ πμο έπεζ 

ςξ απμηέθεζια ζημ Μ΢ ημ GDP ηδξ α-ζςθδκίκδξ κα ιδκ είκαζ ακηαθθάλζιμ (Nogales ηαζ 

Dowing 2008).  

Κάεε εηενμδζιενέξ ζςθδκίκδξ έπεζ ιήημξ 8 nm ηαζ αθθδθεπζδνά ιε ηα βεζημκζηά 

εηενμδζιενή ηαηά ιήημξ ημο πνςημκδιαηίμο (Downing ηαζ Nogales 1998). ΢ημ 

πνςημκδιάηζμ, ηα εηενμδζιενή ζοκδέμκηαζ ιε ζοβηεηνζιέκμ ηνυπμ. Αοηυ ελδβεί ηδ 

δζαιμνθχζδ πμθζηυηδηαξ, ζημ πθαίζζμ ηδξ μπμίαξ ημ πνςημκδιάηζμ έπεζ εεηζηυ (+) άηνμ ηαζ 

ανκδηζηυ (-) άηνμ (Amos ηαζ Schlieper 2005). ΢ημ (+) άηνμ ημο πνςημκδιαηίμο εκημπίγεηαζ 

α-ζςθδκίκδ, εκχ ακηίεεηα ζημ (–) άηνμ α-ζςθδκίκδ (΢πήια 16, Desai ηαζ Mitchinson 1997). 

O πμθοιενζζιυξ ηςκ Μ΢ είκαζ απμηέθεζια ζοκδοαζιμφ πονήκςζδξ ηαζ επζιήηοκζδξ ηςκ 

πνςημκδιαηίςκ. Ζ πονήκςζδ ακαθένεηαζ ζηδ δδιζμονβία εκυξ πονήκα πάκς ζημκ μπμίμ 

«ηηίγμκηαζ» ηα πνςημκδιάηζα, εκχ δ επζιήηοκζδ ζοκηεθείηαζ ιε ηαπφηαηδ πνμζεήηδ 
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εηενμδζιενχκ (΢πήια 17, Jordan ηαζ Wilson 2004α). ΋πζ ιυκμ ηα πνςημκδιάηζα, αθθά ηαζ μζ 

Μ΢ δζαεέημοκ (+) ηαζ (-) άηνα, βεβμκυξ πμο ακηακαηθά ημοξ δζαθμνεηζημφξ νοειμφξ 

πμθοιενζζιμφ πμο παναηηδνίγμοκ ζηα άηνα ημοξ. Ζ πνμζεήηδ εηενμδζιενχκ 

πναβιαημπμζείηαζ ιε ηαπφηενμ νοειυ ζημ (+) άηνμ ηαζ ανηεηά αναδφηενμ ζημ (-) άηνμ (Desai 

ηαζ Mitchinson 1997). ΢ημοξ δεζιμφξ πμο δδιζμονβμφκηαζ ιεηαλφ βεζημκζηχκ 

πνςημκδιαηίςκ ζοιιεηέπμοκ ζοβηεηνζιέκεξ πενζμπέξ ηδξ ζςθδκίκδξ (Nogales 2000). 

΢οκήεςξ, 13 πνςημκδιάηζα ζοκδέμκηαζ ιεηαλφ ημοξ βζα κα ζπδιαηίζμοκ έκακ ημίθμ 

ηφθζκδνμ, μ μπμίμξ έπεζ ελςηενζηή δζάιεηνμ 25 nm (Struk ηαζ Dhonukshe 2014). Ο ανζειυξ 

ηςκ πνςημκδιαηίςκ ζε ηάεε Μ΢ είκαζ ζοκήεςξ 13, ακ ηαζ ζε ηάπμζεξ πενζπηχζεζξ ιπμνεί κα 

πμζηίθθεζ απυ 8 έςξ 16 (Topalidou ηαζ ζοκ. 2012, Breviario ηαζ ζοκ. 2013).   

 

΢πήια 17. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ηδξ 

πμνείαξ δδιζμονβίαξ εκυξ Μ΢. Ζ 

ζοβηνυηδζή ημο πενζθαιαάκεζ δφμ 

ζηάδζα, ηδκ πονήκςζδ ηαζ ηδκ 

επζιήηοκζδ. Συζμ ημ πνςημκδιάηζμ 

υζμ ηαζ μ Μ΢ έπμοκ (+) ηαζ (-) άηνμ. 

Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Jordan ηαζ 

Wilson (2004α).  

 

Θ.2.2.5 Δπλακηθή ζπκπεξηθνξά ΜΣ 

O πμθοιενζζιυξ ηςκ Μ΢ είκαζ πμθφπθμηδ δοκαιζηή δζαδζηαζία πμο απαζηεί εκένβεζα, δ 

μπμία πανέπεηαζ απυ ηδκ οδνυθοζδ ημο GTP, υηακ δ ζςθδκίκδ πνμζηίεεηαζ ζημ άηνμ ημο Μ΢ 

(Jordan ηαζ Wilson 2004α). O νοειυξ οδνυθοζδξ ημο GTP είκαζ πμθφ αναδφξ ζηα εθεφεενα 

δζιενή, επζηαπφκεηαζ υιςξ ιεηά ημκ πμθοιενζζιυ ημοξ (Amos ηαζ Schlieper 2005). Χζηυζμ, 

ζημ (+) άηνμ ηςκ ηαπέςξ επζιδηοκυιεκςκ Μ΢, μζ οπμιμκάδεξ απμηεθμφκηαζ απυ δζιενή πμο 

είκαζ ζοκδεδειέκα ιε GTP, ηα μπμία δζαιμνθχκμοκ έκα GTP-ηάθοιια (cap) (΢πήια 18). Σμ 

ηάθοιια αοηυ ζοιαάθθεζ ζηδ ζηαεενμπμίδζδ ημο Μ΢ (Desai ηαζ Mitchinson 1997) ηαζ 

επζηνέπεζ ηδκ επζιήηοκζή ημο (Jordan ηαζ Wilson 2004α). ΋ηακ δεκ οπάνπεζ ηάθοιια GTP, 

οπμιμκάδεξ αθαζνμφκηαζ ηαπφηαηα απυ ημκ Μ΢ ιε απμηέθεζια ηδ ανάποκζή ημο (Jordan ηαζ 

Wilson 2004α). ΢ηδ θάζδ ημο απμπμθοιενζζιμφ, μζ οπμιμκάδεξ GDP-ζςθδκίκδξ 

απεθεοεενχκμκηαζ απυ ημ Μ΢ ιε βνήβμνμ νοειυ (Desai ηαζ Mitchinson 1997).  

Χξ απμηέθεζια ηςκ παναπάκς, μζ Μ΢ ειθακίγμοκ ζοβηεηνζιέκα παναηηδνζζηζηά 

δοκαιζηήξ ζοιπενζθμνάξ (Jordan ηαζ Wilson 2004α). Έκα απυ αοηά είκαζ δ δοκαιζηή 

αζηάεεζά (dynamic instability) ημοξ πμο πενζβνάθεζ ημ θαζκυιεκμ, ηαηά ημ μπμίμ ηαζ ηα δφμ 

άηνα ηςκ Μ΢ αναπφκμκηαζ ηαζ επζιδηφκμκηαζ εκαθθάλ (Mitchison ηαζ Kirschner 1984). Αοηυ 

είκαζ πμθφ πζμ έκημκμ ζηo (+) άηνμ απυ υηζ ζημ (-) άηνμ, εκχ μζ Μ΢ δζένπμκηαζ θάζεζξ, ηαηά 

ηζξ μπμίεξ ημ ιήημξ ημοξ ιεηααάθθεηαζ ηαζ άθθεξ υπμο αοηυ θαίκεηαζ κα παναιέκεζ ζηαεενυ 



| 63 

 

 
 

(Jordan ηαζ Wilson 2004α). H δοκαιζηή αζηάεεζα ηςκ Μ΢ παναηηδνίγεηαζ απυ ηέζζενζξ 

ιεηααθδηέξ: ημοξ νοειμφξ πμθοιενζζιμφ ηαζ απμπμθοιενζζιμφ, ηδ ζοπκυηδηα ιεηάααζδξ 

απυ ηδ θάζδ ηαηαζηνμθήξ ζηδ θάζδ δδιζμονβίαξ, ηαζ ημ ακηίζηνμθμ (Desai ηαζ Mitchinson 

1997). Καηαζηνμθή (catastrophe) μκμιάγεηαζ δ θάζδ ηαηά ηδκ μπμία μ Μ΢ 

απμδζμνβακχκεηαζ. Ζ ιείςζδ ημο ιήημοξ ημο Μ΢ ιπμνεί κα πανμδζηά κα ζηαιαηήζεζ. O Μ΢ 

αοηυξ ιπμνεί κα λεηζκήζεζ κα επζιδηοκεηαζ ηαζ πάθζ. Ζ δζαδζηαζία αοηή μκμιάγεηαζ δζάζςζδ 

(rescue, ΢πήια 18, Amos ηαζ Schlieper 2005)   ΢οπκά πνδζζιμπμζείηαζ μ υνμξ δοκαιζηυηδηα 

βζα κα πενζβναθεί βεκζηυηενα μ νοειυξ ακηαθθαβήξ ηςκ εηενμδζιενχκ ζηα άηνα ημο Μ΢ 

(Jordan ηαζ Wilson 2004α). ΋ηακ ηαζ ηα δφμ άηνα είκαζ εθεφεενα, μ πμθοιενζζιυξ ηαζ 

απμπμθοιενζζιυξ ζοιααίκμοκ ηαζ ζηα δφμ άηνα. Οζ Μ΢ επζιδηφκμκηαζ, υηακ δ ζοβηέκηνςζδ 

ηδξ εθεφεενδξ ζςθδκίκδξ οπενααίκεζ ιία μνζζιέκδ ηζιή. Αοηή δ ηνίζζιδ ηζιή είκαζ 

ορδθυηενδ ζημ (-) άηνμ, βεβμκυξ πμο δζηαζμθμβεί ημ βεβμκυξ υηζ μ πμθοιενζζιυξ ζημ – άηνμ 

ζηαιαηά κςνίηενα (Amos 2004).  

 

΢πήια 18. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ηδξ 

δοκαιζηήξ αζηάεεζαξ ηςκ Μ΢. Ζ εκαθθαβή 

θάζεςκ πμθοιενζζιμφ-απμπμθοιενζζιμφ 

είκαζ παναηηδνζζηζηυ ηδξ δοκαιζηήξ 

αζηάεεζαξ ηςκ Μ΢. ΢διεζχκεηαζ υηζ, ακ 

ηαζ αζηάεεζα παναηηδνίγεζ ηαζ ηα δφμ 

άηνα ημοξ, ζημ ζπήια απεζημκίγεηαζ ιυκμ 

ημ έκα. Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Kline-Smith 

ηαζ Walczak (2004). 

 

Μία άθθδ δοκαιζηή δζαδζηαζία ηςκ Μ΢ είκαζ μ αηένιςκ ή αέκαμξ ακαζπδιαηζζιυξ 

(treadmilling). Ο υνμξ πενζβνάθεζ ηδκ ηαηάζηαζδ ηαηά ηδκ μπμία πνμζηίεεκηαζ δζιενή ιυκμ 

ζημ έκα άηνμ ηαζ αθαζνμφκηαζ απυ ημ άθθμ άηνμ. Αοηυ έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδ νμή 

οπμιμκάδςκ ζςθδκίκδξ πνμξ ιζα ηαηεφεοκζδ ηαζ ζοκμθζηά ηδ «ιεηαηυπζζδ» ημο Μ΢ πνμξ ημ 

(+) άηνμ (Dixit ηαζ Cyr 2004, ΢πήια 19).  

 

 

΢πήια 19. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ημο αηένιμκμξ  

ακαζπδιαηζζιμφ. Αοηή είκαζ ιία δοκαιζηή ηαηάζηαζδ ηαηά 

ηδκ μπμία πναβιαημπμζείηαζ πμθοιενζζιυξ ιυκμ ζημ (+) 

άηνμ ηαζ απμπμθοιενζζιυξ ζημ (-) άηνμ. Σμ βεβμκυξ έπεζ ςξ 

απμηέθεζια ηδ ιεηαηυπζζδ ηςκ οπμιμκάδςκ ημο 

πμθοιενμφξ (βηνζ πνχια) ηαζ ηδκ ακηίζημζπδ «ιεηαηυπζζδ» 

ημο πμθοιενμφξ ηαηά ηδ δζάνηεζα ημο πνυκμο. 

Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Dixit ηαζ Cyr (2004).  
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Αοηυ μθείθεηαζ ζηζξ δζαθμνέξ ηδξ ηνίζζιδξ ηζιήξ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ 

οπμιμκάδςκ ζηα δφμ άηνα ημο Μ΢ (Jordan ηαζ Wilson 2004α).  Ο αηένιςκ ακαζπδιαηζζιυξ 

ηαζ δ δοκαιζηή αζηάεεζα είκαζ δζαδζηαζίεξ πμο ιπμνεί κα εκαθθάζζμκηαζ ιεηαλφ ημοξ, εκχ 

ζοπκά ηάπμζα απυ ηζξ δφμ επζηναηεί (Jordan ηαζ Wilson 2004α). Οζ ιδπακζζιμί πμο 

ηαεμνίγμοκ πμζα απυ ηζξ δφμ ηαηαζηάζεζξ εα επζηναηήζεζ ζε έκα πθδεοζιυ Μ΢ πζεακυκ 

ζπεηίγμκηαζ ιε ημοξ ζζμηφπμοξ ηδξ ζςθδκίκδξ, ημ πμζμζηυ ιεηα-ιεηαθναζηζηχκ 

ηνμπμπμζήζεςκ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ ηδ δνάζδ δζαθυνςκ νοειζζηζηχκ πνςηεσκχκ (Jordan ηαζ 

Wilson 2004α).    

΋πςξ ακαθένεδηε πνμδβμοιέκςξ, δ δζαδζηαζία πμθοιενζζιμφ ηαζ απμπμθοιενζζιμφ 

ηςκ Μ΢ είκαζ δοκαιζηή. Οζ Μ΢ είκαζ δμιέξ, μζ μπμίεξ δεκ είκαζ ζηαεενέξ, αθθά έπμοκ 

πενζμνζζιέκδ δζάνηεζα γςήξ, δζυηζ, πανά ημκ ορδθυ νοειυ πμθοιενζζιμφ, in vivo 

ηαηαζηνέθμκηαζ ιε πμθφ ορδθή ζοπκυηδηα (Desai ηαζ Mitchinson 1997). Πεζναιαηζηά 

δεδμιέκα πμο οπμζηδνίγμοκ ηδ θεζημονβία ηδξ δοκαιζηήξ ακαηφηθςζδξ ηςκ Μ΢ in vivo 

πενζθαιαάκμοκ ιεηνήζεζξ ημο πνυκμο διζγςήξ ηςκ δζαθυνςκ ζοζηδιάηςκ Μ΢. Έβποζδ ιε 

ιζηνμζφνζββα ζςθδκίκδξ ζδιαζιέκδξ ιε carboxyfluorescein ζε ηφηηανα ημο θοημφ 

Trandescantia virginiana, επέηνερε ημκ οπμθμβζζιυ ημο πνυκμο διζγςήξ ηςκ Μ΢ ιε ηδκ 

ηεπκζηή ηδξ επακαθμνάξ ημο θεμνζζιμφ ιεηά απυ θςημθεφηακζδ (FRAP, fluorescence 

recovery after photobleaching). Ζ ακαηφηθςζδ ηςκ Μ΢ ηδξ ιζηςηζηήξ ζοζηεοήξ είπε πνυκμ 

διζγςήξ 31 s, εκχ μ πνυκμξ διζγςήξ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢, ηαζ εηείκςκ ηδξ πνμ-

πνμθαζζηήξ γχκδξ ηαζ ημο θναβιμπθάζηδ ηοιαζκυηακ απυ 60-67 s (Hush ηαζ ζοκ. 1994). 

Ακηίζημζπμζ πνυκμζ παναηηδνίγμοκ ημοξ ιζηςηζημφξ ηαζ ηοημπθαζιαηζημφξ Μ΢ γςζηχκ 

ηοηηάνςκ. ΢οβηεηνζιέκα, μ πνυκμξ διζγςήξ ηςκ Μ΢ ηαθθζενβμφιεκςκ ζκμαθαζηχκ 

ηοιαίκεηαζ ιεηαλφ 200 έςξ 270 s, εηείκμξ ηςκ δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ είκαζ ηδξ ηάλεςξ ηςκ 

11-87 s, εκχ ζημοξ κεονάλμκεξ ακένπεηαζ ζε ιενζηά θεπηά (Hepler ηαζ Hush 1996). Ο 

πμθοιενζζιυξ ηαζ μ απμπμθοιενζζιυξ ηςκ Μ΢ ελανηχκηαζ απυ δζάθμνμοξ άθθμοξ 

πανάβμκηεξ, υπςξ δ ζοβηέκηνςζδ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο ηαζ ιαβκδζίμο, δ πανμοζία αθάηςκ, 

δ δζαεεζζιυηδηα GTP ηαζ δ εενιμηναζία (Timasheff ηαζ Grisham 1980). Σέθμξ, δ πονήκςζδ 

πμο πνμδβείηαζ ηδξ επζιήηοκζδξ ηςκ Μ΢ ακηζπνμζςπεφεζ έκα ηαεμνζζηζηυ ζηάδζμ βζα ημ 

νοειυ δδιζμονβίαξ ημοξ (Fosket ηαζ Morejohn 1992).      

 

Θ.2.2.6 Κέληξα νξγάλσζεο ΜΣ 

Σα ιμκμιενή ηδξ ζςθδκίκδξ ζηα βεζημκζηά πνςημκδιάηζα δεκ ανίζημκηαζ ημ έκα απέκακηζ 

απυ ημ άθθμ, αθθά είκαζ εθαθνά ιεηαημπζζιέκα ιεηαλφ ημοξ ιε απμηέθεζια κα 

ζπδιαηίγμκηαζ ζημ θθμζυ ημο Μ΢ δφμ ανζζηενυζηνμθεξ έθζηεξ απμηεθμφιεκεξ απυ α- ηαζ απυ 

α-ζςθδκίκδ, ακηίζημζπα (΢πήια 20). Χξ ζοκέπεζα, ζηα άηνα ημο Μ΢ μζ έθζηεξ αθήκμοκ 

εηηεεεζιέκα ηνία ιμκμιενή ζςθδκίκδξ πμο ακήημοκ ζε έκα πνςημκδιάηζμ (Amos ηαζ 

Schlieper 2005). In vivo, δ ζδζμιμνθία αοηή επδνεάγεζ ηδκ πονήκςζδ ηςκ Μ΢ (Hashimoto 
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2013). Δκχ ζε in vitro ζοκεήηεξ ορδθήξ ζοβηέκηνςζδξ ζςθδκίκδξ δεκ απαζημφκηαζ 

ζφιπθμηα βζα κα οπμαμδεήζμοκ ηδκ πονήκςζδ ηςκ Μ΢, in vivo ημ ζηάδζμ ηδξ πονήκςζδξ 

εθέβπεηαζ απυ ηδ δναζηδνζυηδηα ζοβηεηνζιέκςκ πνςηεσκζηχκ ζοιπθυηςκ. Ζ πανμοζία ημοξ 

ηαεζζηά εθζηηή ηδκ έκανλδ ημο ζπδιαηζζιμφ ηςκ Μ΢ ζε παιδθυηενεξ ζοβηεκηνχζεζξ 

ζςθδκίκδξ (Seltzer ηαζ ζοκ. 2008). Δπζπθέμκ, ηα ζφιπθμηα πονήκςζδξ ηαεμνίγμοκ ημκ 

ανζειυ ηςκ πνςημκδιαηίςκ ηςκ Μ΢, μ μπμίμξ είκαζ ζοκήεςξ 13. Ο ανζειυξ αοηυξ έπεζ 

ζδζαίηενδ ζδιαζία, δζυηζ δ ζοβηνυηδζδ Μ΢ απυ 13 πνςημκδιάηζα είκαζ δ ιυκδ δ μπμία 

επζηνέπεζ ζε αοηά κα δζαηάζζμκηαζ αηνζαχξ πανάθθδθα πνμξ ημκ άλμκα ημο Μ΢ (Hashimoto 

2013). 

 Ο ζπδιαηζζιυξ ηςκ Μ΢ in vivo ελανηάηαζ απυ ηδ θεζημονβία πνςηεσκζηχκ 

ζοιπθυηςκ πονήκςζδξ, ηα μπμία πενζέπμοκ β-ζςθδκίκδ ηαζ 5 πνςηεΐκεξ πμο ζοκδέμκηαζ ιε 

αοηή (GCP2-GCP6, β-tubulin complex protein 2-6). Γζαιμνθχκμοκ ηεθζηά δαηηοθζμεζδή 

ζφιπθμηα πμο πενζέπμοκ β-ζςθδκίκδ (β-TuRC, β-tubulin containing ring complexes), ηα 

μπμία μνίγμοκ ηζξ εέζεζξ έκανλδξ ζπδιαηζζιμφ ηςκ πνςημκδιαηίςκ (Kollman ηαζ ζοκ. 2011). 

΢ημ θοηυ A. thaliana έπμοκ ανεεεί ζφιπθμηα πμο είκαζ πανυιμζα ιε ηα β-TuRC ηςκ γςζηχκ 

ηοηηάνςκ (Hashimoto 2013). Ζ πονήκςζδ ηςκ Μ΢ ιε ηδ αμήεεζα αοηχκ ηςκ ζοιπθυηςκ 

είκαζ πμθφ έκημκδ ζε εέζεζξ μζ μπμίεξ παναηηδνίγμκηαζ ςξ «ηέκηνα μνβάκςζδξ Μ΢» (KOM, 

MTOCs, microtubule organizing centers, Kollman ηαζ ζοκ. 2011).    

 

 

 

 

 

 

΢πήια 20. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ηδξ δμιήξ εκυξ Μ΢ 

πμο απμηεθείηαζ απυ 13 πνςημκδιάηζα. Ο ηνυπμξ 

δζεοεέηδζδξ ηςκ ιμκμιενχκ ζςθδκίκδξ ζηα 

πνςημκδιάηζα δζαιμνθχκεζ ζημ θθμζυ ηςκ Μ΢ ιία 

έθζηα απυ α- ηαζ ιία απυ α-ζςθδκίκδ, μζ μπμίεξ ζημ 

ηέθμξ ημοξ αθήκμοκ εηηεεεζιέκα ηνία ιμκμιενή 

ζςθδκίκδξ. ΢διεζχκεηαζ επίζδξ δ εέζδ ηςκ 

ζοιπθυηςκ πονήκςζδξ. Σνμπμπμζδιέκμ απυ: 

Hashimoto (2013).    

  

Σα ηονζυηενα ΚΟΜ ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ, πμθθχκ θοηχκ ηαζ μνζζιέκςκ ιοηήηςκ 

είκαζ ηα ηεκηνμζςιάηζα. Ζ β-ζςθδκίκδ εκημπίγεηαζ ζημ άιμνθμ οθζηυ πμο πενζαάθθεζ ηα 

ηεκηνφθζα ζηα ηφηηανα ηςκ παναπάκς μνβακζζιχκ, υπςξ επίζδξ ηαζ ηζξ εέζεζξ ηςκ πμθζηχκ 

ζςιαηίςκ, ηα μπμία εκημπίγμκηαζ ζημοξ πυθμοξ ηδξ αηνάηημο μνζζιέκςκ ιοηήηςκ. Χζηυζμ, 
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μνζζιέκμζ ηφπμζ γςζηχκ ηοηηάνςκ πενζέπμοκ δζαηάλεζξ Μ΢, δ πονήκςζδ ηςκ μπμίςκ δεκ 

πναβιαημπμζείηαζ ζε ηεκηνμζςιάηζα (Seltzer ηαζ ζοκ. 2008). 

Σα ηφηηανα ηςκ ακςηένςκ θοηχκ ζηενμφκηαζ ηεκηνμζςιαηίςκ ηαζ δμιζηά 

ακαβκςνίζζιςκ ΚΟΜ ζε υθα ηα ζηάδζα ηδξ ακάπηολήξ ημοξ (Schmit 2002). Tα ΚΟΜ ζε αοηά 

ακηζζημζπμφκ ζε δζάποηεξ εέζεζξ πονήκςζδξ πμο δεκ είκαζ ζηαεενέξ, αθθά αθθάγμοκ εέζδ ηαζ 

μνβάκςζδ ζημ ηοηυπθαζια ακάθμβα ιε ημ ζηάδζμ ακάπηολδξ ηςκ ηοηηάνςκ ή ηδ θάζδ ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο, πενζέπμοκ υιςξ β-ζςθδκίκδ (Brown ηαζ Lemmon 2007). ΢ηα ηφηηανα 

ηςκ ακςηένςκ θοηχκ, ΚΟΜ εκημπίγμκηαζ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια, ζηδκ επζθάκεζα ημο 

πνμ-πνμθαζζημφ/πνμθαζζημφ πονήκα, ζηδκ πενζμπή ηςκ πυθςκ ηδξ αηνάηημο, ζηδκ ηεκηνζηή 

πενζμπή ημο θναβιμπθάζηδ, υπςξ επίζδξ ηαζ ζηδκ επζθάκεζα ηςκ πθαζηζδίςκ ζε 

ιμκμπθαζηζδζαηά ηφηηανα (Brown ηαζ Lemmon 2007). 

 

Θ.2.2.7 Μεηα-κεηαθξαζηηθέο ηξνπνπνηήζεηο ηεο ζσιελίλεο 

Οζ ζζυηοπμζ ηδξ ζςθδκίκδξ πμο θαιαάκμοκ ιένμξ ζηδ ζοβηνυηδζδ ηςκ Μ΢ ιπμνεί, υπςξ 

ακαθένεδηε, κα δζαθένμοκ. Οζ ζζυηοπμζ είκαζ απμηέθεζια ηδξ φπανλδξ δζαθμνεηζηχκ 

βμκζδίςκ πμο ηςδζημπμζμφκ ηδκ ίδζα ζςθδκίκδ. Γζαθένμοκ ςξ πνμξ ηδκ αθθδθμοπία ηςκ 

αιζκμλέςκ ηαζ, επμιέκςξ, είκαζ θμβζηυ κα ζοιπεναίκεηαζ υηζ μζ Μ΢, μζ μπμίμζ ζοβηνμημφκηαζ 

απυ δζαθμνεηζηά εηενμδζιενή ζςθδκίκδξ ιπμνεί, κα έπμοκ δζαθμνεηζηή δοκαιζηή (Ludueña 

2013).  

 

΢πήια 21. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ηςκ πζμ βκςζηχκ ιεηα-ιεηαθναζηζηχκ ηνμπμπμζήζεςκ ηδξ 

ζςθδκίκδξ πμο θαιαάκμοκ πχνα ζημοξ εοηανοςηζημφξ μνβακζζιμφξ. Σνμπμπμζδιέκμ απυ: 

Magiera ηαζ Janke (2014). 

 

Μία άθθδ ζδζυηδηα ηδξ ζςθδκίκδξ, δ μπμία είκαζ ζδζαζηένςξ ζδιακηζηή βζα ηζξ 

ζδζυηδηεξ ηςκ Μ΢ ηαζ ηζξ θεζημονβίεξ ημοξ, είκαζ μζ ιεηα-ιεηαθναζηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ πμο 
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οθίζηαηαζ (Janke ηαζ Bulinski 2011). Πενζθαιαάκμοκ ηδκ πνμζεήηδ παναηηδνζζηζηχκ 

πδιζηχκ μιάδςκ ζε ζοβηεηνζιέκα αιζκμλζηά ηαηάθμζπα ηδξ α- ηαζ ηδξ α-ζςθδκίκδξ (΢πήια 

21). Σμ απμηέθεζια ηδξ δζαδζηαζίαξ, δ μπμία εεςνείηαζ ακελάνηδηδ απυ εηείκδ ηδξ ζφκεεζδξ 

δζαθμνεηζηχκ ζζμηφπςκ ζςθδκίκδξ, είκαζ δ δδιζμονβία δζαθμνεηζηχκ ζζμιμνθχκ ζςθδκίκδξ 

(Parrotta ηαζ ζοκ. 2014).  

Οζ ιεηα-ιεηαθναζηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ αθθάγμοκ ηζξ πδιζηέξ ζδζυηδηεξ ηδξ ζςθδκίκδξ  

επδνεάγμκηαξ ηδ δοκαιζηή ζοιπενζθμνά ηςκ Μ΢. Σμ εφνμξ ηςκ ηνμπμπμζήζεςκ είκαζ ανηεηά 

ιεβάθμ (Ludueña 2013), ιε ηονζυηενεξ ηδκ ηονμζζκίςζδ, ηδκ αηεηοθίςζδ, πμθοβθοηοθίςζδ, 

θςζθμνοθίςζδ, πμθοαιίκςζδ, πμθοβθμοηαιοθίςζδ ηαζ ηζξ ακηίζηνμθεξ ακηζδνάζεζξ (΢πήια 

21, Parrotta ηαζ ζοκ. 2014) εκχ έπμοκ ακαθενεεί ηαζ άθθεξ πμο δεκ έπμοκ ιεθεηδεεί επανηχξ 

ιέπνζ ζήιενα (Magiera ηαζ Janke 2014). Κάπμζεξ αθμνμφκ ιυκμ ζηδκ εθεφεενδ ζςθδκίκδ, 

εκχ έπεζ δζαπζζηςεεί ηαζ ζοκδοαζιυξ ιεηα-ιεηαθναζηζηχκ ηνμπμπμζήζεςκ (Janke ηαζ 

Bulinski 2011). Αλίγεζ επίζδξ κα ζδιεζςεεί υηζ πμθθέξ απυ ηζξ βκςζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ ηδξ 

ζςθδκίκδξ δεκ έπμοκ ανεεεί ζηα θοηζηά ηφηηανα (Ludueña 2013). 

 

Η.2.2.7.1 Σονμζζκίςζδ/απμηονμζζκίςζδ 

Ζ απoηονμζζκίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ είκαζ ιζα απυ ηζξ πζμ ημζκέξ ιεηα-ιεηαθναζηζηέξ 

ηνμπμπμζήζεζξ (Parrotta ηαζ ζοκ. 2014). ΢ηα πενζζζυηενα γςζηά ηαζ θοηζηά ηφηηανα, ημ  

ηεθεοηαίμ αιζκμλφ ζημ ηαναμλοηεθζηυ άηνμ ηδξ α-ζςθδκίκδξ είκαζ δ ηονμζίκδ ηαζ ημ αιέζςξ 

πνμδβμφιεκμ ημ βθμοηαιζκζηυ μλφ (Ludueña 2013). Ζ απμιάηνοκζδ ηδξ ηονμζίκδξ 

δδιζμονβεί απμηονμζζκζςιέκδ ζςθδκίκδ, δ μπμία ζοπκά μκμιάγεηαζ Glu-ζςθδκίκδ. Ζ 

απμιάηνοκζδ πναβιαημπμζείηαζ ιε ηδ δνάζδ ιίαξ ηαναμλοπεπηζδάζδξ (Kumar ηαζ Flavin 

1981). H ακηίζηνμθδ δζαδζηαζία ηαηαθφεηαζ απυ ημ έκγοιμ θζβάζδ ηδξ ηονμζίκδξ ηδξ 

ζςθδκίκδξ, ιε ηαηακάθςζδ ATP (Barra ηαζ ζοκ. 1974). ΢ημ ζδιείμ αοηυ πνέπεζ κα 

ακαθενεεί υηζ δ ηονμζζκίςζδ δζελάβεηαζ ζηα εθεφεενα δζιενή, εκχ δ απμηονμζζκίςζδ ζημοξ 

Μ΢ (Ludueña 2013). Αολδιέκα επίπεδα απμηονμζζκζςιέκδξ ζςθδκίκδξ θαίκεηαζ υηζ 

ζπεηίγμκηαζ ιε αολδιέκδ ζηαεενυηδηα ηςκ Μ΢, δζυηζ εεςνείηαζ υηζ δ απμηονμζζκίςζδ 

πνμζηαηεφεζ ημοξ Μ΢ απυ ημκ απμπμθοιενζζιυ (Parrotta ηαζ ζοκ. 2014). ΢ηα θοηζηά 

ηφηηανα, ηα επίπεδα ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ ζςθδκίκδξ πμζηίθθμοκ ζε δζαθμνεηζημφξ 

πθδεοζιμφξ Μ΢, πςνίξ ςζηυζμ κα έπεζ δζαπζζηςεεί ιζα λεηάεανδ ζοζπέηζζδ ιε ημ ααειυ 

ζηαεενυηδηαξ ηςκ Μ΢ ζε ηάεε πενίπηςζδ (Parrotta ηαζ ζοκ. 2014). Ακαθένεηαζ πάκηςξ υηζ δ 

ζοκηνζπηζηή πθεζμρδθία ηςκ Μ΢ δζαεέηεζ ηονμζίκδ ηαζ ιυκμ θίβμζ απυ αοημφξ πενζέπμοκ 

απμηονμζζκζςιέκδ ζςθδκίκδ (Smertenko ηαζ ζοκ. 1997). Πένα απυ ηα παναπάκς, δ 

πανμοζία ηδξ ηονμζίκδξ ζημ ηαναμλοηεθζηυ άηνμ ηδξ ζςθδκίκδξ εεςνείηαζ υηζ έπεζ ζδζαίηενδ 

ζδιαζία βζα ηδ δέζιεοζδ πνςηεσκχκ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε ημοξ Μ΢ (microtubule associated 

proteins, MAPs, Parrotta ηαζ ζοκ. 2014). 
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Η.2.2.7.2 Αηεηοθίςζδ 

Ζ αηεηοθίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ είκαζ πμθφ ζοκηδνδιέκδ ιεηα-ιεηαθναζηζηή ηνμπμπμίδζδ, δ 

μπμία έπεζ δζαπζζηςεεί ζε υθμοξ ζπεδυκ ημοξ εοηανοςηζημφξ μνβακζζιμφξ, εηηυξ απυ ημοξ 

ιφηδηεξ (Ludueña 2013). Πνυζθαηα πεζναιαηζηά δεδμιέκα έδεζλακ υηζ ζηδ εέζδ 252 ηδξ α-

ζςθδκίκδξ ιπμνεί κα ζοιαεί αηεηοθίςζδ ιίαξ θοζίκδξ. ΢ε ηφηηανα HeLa ανέεδηακ 

εηενμδζιενή ζςθδκίκδξ, ηα μπμία είπακ οπμζηεί αοηή ηδκ ηνμπμπμίδζδ. Τπμζηδνίγεηαζ υηζ δ 

αηεηοθίςζδ ηδξ Κ252 αθθάγεζ ηδ δζαιυνθςζδ ηςκ εηενμδζιενχκ, ιε απμηέθεζια ηδκ 

πανειπυδζζδ ηδξ εκζςιάηςζήξ ημοξ ζημοξ Μ΢ (Chu ηαζ ζοκ. 2011). Χζηυζμ, εηηυξ απυ ηδκ 

παναπάκς πενίπηςζδ, δ μπμία είκαζ πζμ ζπάκζα, δ αηεηοθίςζδ πενζθαιαάκεζ ηδ ιεηαθμνά 

ιίαξ αηεηοθμιάδαξ ζηδ θοζίκδ πμο ανίζηεηαζ ζηδ εέζδ 40 ηδξ α-ζςθδκίκδξ ηαζ ζοπκά 

ζοζπεηίγεηαζ ιε Μ΢, μζ μπμίμζ επζδεζηκφμοκ αολδιέκδ ζηαεενυηδηα (Perdiz ηαζ ζοκ. 2011). H 

δζαδζηαζία ηαηαθφεηαζ απυ αηεηοθάζεξ ηδξ ζςθδκίκδξ. ΢ημ θοηυ A. thaliana, ημ έκγοιμ 

ELP3 (elongator protein 3) πζζηεφεηαζ υηζ δνα ςξ αηεηοθάζδ ηδξ ζςθδκίκδξ (Gardiner ηαζ 

Marc 2011). Αλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δ αηεηοθίςζδ είκαζ ακηζζηνεπηή δζαδζηαζία. Ακ ηαζ δεκ 

είκαζ ημ έκγοιμ πμο είκαζ οπεφεοκμ βζα ηδκ ακηίδναζδ ηδξ απμαηεηοθίςζδξ, πνυζθαηα 

πεζναιαηζηά δεδμιέκα έδεζλακ υηζ ζε αοηή πζεακυκ κα ειπθέηεηαζ ιία απμαηεηοθάζδ ηδξ 

ζζηυκδξ, δ HDA14 (histone deacetylase 14, απμαηεηοθάζδ ζζηυκδξ 14, Σran ηαζ ζοκ. 2012). 

Oζ Tran ηαζ ζοκ. (2012) έδεζλακ υηζ δ HDA14 ηαηαθφεζ ηδκ απμαηεηοθίςζδ ηδξ θοζίκδξ 40 

in vitro, εκχ ζημ θοηυ A.thaliana ζοκδέεηαζ ιε ηα αα εηενμδζιενή ηδξ ζςθδκίκδξ. 

  Ο νυθμξ ηδξ αηεηοθίςζδξ ηδξ ζςθδκίκδξ ζηα θοηζηά ηφηηανα δεκ έπεζ αηυια 

πθήνςξ δζαθεοηακεεί (Parrotta ηαζ ζοκ. 2014). Οζ Μ΢ πμο απμηεθμφκηαζ απυ αηεηοθζςιέκδ 

ζςθδκίκδ είκαζ πζμ ακεεηηζημί ζε πανάβμκηεξ πμο πνμηαθμφκ ημκ απμπμθοιενζζιυ ημοξ 

(Parrotta ηαζ ζοκ. 2014). Καηά ηακυκα, δ αηεηοθζςιέκδ α-ζςθδκίκδ απμοζζάγεζ απυ ηζξ νίγεξ 

ηςκ αββεζμζπένιςκ, εκχ εκημπίγεηαζ ζηα θφθθα ημοξ (Wang ηαζ ζοκ. 2004, Giannoutsou ηαζ 

ζοκ. 2012). Δπζπθέμκ, έπεζ ακαθενεεί υηζ δ επίδναζδ ιε βζαενεθθζηυ μλφ επάβεζ ηδκ 

αηεηοθίςζδ ηδξ α-ζςθδκίκδξ ζε ηαθθζένβεζα πνςημπθαζηχκ ηςκ ηοηηάνςκ ημο θοημφ Zea 

mays ηαζ απμηνέπεζ ημκ απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ ζημ ρφπμξ (Huang ηαζ Lloyd 1999). ΢ηα 

γςζηά ηφηηανα δ αηεηοθίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ειπθέηεηαζ ζε δζαδζηαζίεξ ιεηαθμνάξ, ζηζξ 

μπμίεξ ζοιιεηέπμοκ ηζκδζίκεξ. Μέπνζ ζήιενα, υιςξ, δεκ έπεζ απμδεζπεεί ακηίζημζπδ ζπέζδ 

ηδξ ιε ηζξ ηζκδζίκεξ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ (Parrotta ηαζ ζοκ. 2014). Ζ αηεηοθζςιέκδ θοζίκδ 

40 ανίζηεηαζ εζςηενζηά ημο ημίθμο ηοθίκδνμο πμο ζπδιαηίγεζ μ Μ΢ (΢πήια 21, Sirajuddin 

ηαζ ζοκ. 2014). Γζα ημ θυβμ αοηυ δεκ εεςνείηαζ υηζ επδνεάγεζ ηδκ αθθδθεπίδναζδ ημο 

ηαναμλοηεθζημφ άηνμο ηδξ ζςθδκίκδξ, ημ μπμίμ ανίζηεηαζ ζηδκ ελςηενζηή πθεονά ηςκ Μ΢, 

ιε MAPs (Magiera ηαζ Janke 2014). Σέθμξ, έπεζ δζαηοπςεεί ηαζ δ άπμρδ υηζ δ πανμοζία ηδξ 

θοζίκδξ ζηδ εέζδ 40 είκαζ απυ ιυκδ ηδξ βεβμκυξ φρζζηδξ ζδιαζίαξ, ακελάνηδηα απυ ηδκ 

πανμοζία αηεηοθμιάδαξ. ΢οβηεηνζιέκα, ζε θοηά Α. thaliana δ ακηζηαηάζηαζδ ηδξ θοζίκδξ 

40 ιε αθακίκδ ή βθμοηαιίκδ ζηδ ζςθδκίκδ πμο ηςδζημπμζείηαζ απυ ημ βμκίδζμ ΣUA6 
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πνμηάθεζε ζμαανέξ ακςιαθίεξ ζηδκ ακάπηολή ημοξ. Ακηίεεηα, ηα θοηά ζηα μπμία είπε 

πναβιαημπμζδεεί ακηζηαηάζηαζδ ηδξ θοζίκδξ ιε ανβζκίκδ είπακ ακάπηολδ πανυιμζα ιε 

εηείκδ ηςκ θοηχκ αβνίμο ηφπμο (Xiong ηαζ ζοκ. 2013).   

 

Η.2.2.7.3 Φςζθμνοθίςζδ 

Ζ θςζθμνοθίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ είκαζ ιζα ηνμπμπμίδζδ πμο δεκ ζοιααίκεζ ζοπκά, εκχ μ 

αηνζαήξ νυθμξ ηδξ είκαζ άβκςζημξ (Parrotta ηαζ ζοκ. 2014). Δίκαζ υιςξ βκςζηυ, υηζ ζηα 

γςζηά ηφηηανα δζάθμνεξ ηζκάζεξ ηαηαθφμοκ ηδκ ακηίδναζδ αοηή (Blume ηαζ ζοκ. 2008). 

Έιιεζδ έκδεζλδ θςζθμνοθίςζδξ ηδξ ζςθδκίκδξ πανέπμοκ πεζνάιαηα, ζφιθςκα ιε ηα μπμία 

δ πνήζδ ακαζημθέςκ πνςηεσκζηχκ ηζκαζχκ ή θςζθαηαζχκ επδνεάγεζ ηδκ μνβάκςζδ ηςκ 

πενζθενεζαηχκ Μ΢ (Baskin ηαζ Wilson 1997). Πανάθθδθα, αζμπδιζηέξ πνμζεββίζεζξ έδεζλακ 

υηζ δ θςζθμνοθίςζδ ηδξ α- ηαζ ηδξ α-ζςθδκίκδξ πναβιαημπμζείηαζ ηονίςξ ζε ηαηάθμζπα 

ηονμζίκδξ αθθά ηαζ ζενίκδξ/ενεμκίκδξ (Ban ηαζ ζοκ. 2013, Parrotta ηαζ ζοκ. 2014). Δπίζδξ, 

ιε ακμζμεκηυπζζδ δζαπζζηχεδηε θςζθμνοθίςζδ ηονμζίκδξ ζε Μ΢ ημο πενζθενεζαημφ 

ηοημπθάζιαημξ ή ηδξ ιζηςηζηήξ ζοζηεοήξ (Blume ηαζ ζοκ. 2008, Sheremet ηαζ ζοκ. 2010). 

΢ηα θοηά, δ πνχηδ ζζπονή έκδεζλδ ηδξ φπανλδξ ζπέζδξ ιεηαλφ ηδξ θςζθμνοθίςζδξ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ηαζ ηδξ δοκαιζηήξ ηςκ Μ΢ πνμέηορε απυ πνυζθαηα πεζνάιαηα ζε ηφηηανα ηςκ 

A. thaliana ηαζ Oryza sativa. ΢ε αοηά, δ οπενςζιςηζηή ηαηαπυκδζδ πνμηάθεζε ηδκ ηαπεία 

θςζθμνοθίςζδ ηδξ ενεμκίκδξ πμο ανίζηεηαζ ζηδ εέζδ 349 ηδξ α-ζςθδκίκδξ, εκχ δ 

επακαθμνά ηςκ ηοηηάνςκ ζε θοζζμθμβζηέξ ζοκεήηεξ μδήβδζε ζηδκ απμθςζθμνοθίςζή ηδξ 

(Ban ηαζ ζοκ. 2013). Ζ θςζθμνοθίςζδ ζε αοηή ηδ εέζδ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ ηαηαζηνμθή ηςκ 

Μ΢ πμο επάβεηαζ απυ ηδκ οπενςζιςηζηή ηαηαπυκδζδ. Σμ βεβμκυξ υηζ δ εέζδ 

θςζθμνοθίςζδξ ανίζηεηαζ ζηδκ επζθάκεζα επαθήξ ηδξ α- ιε ηδ α-ζςθδκίκδ, δείπκεζ υηζ αοηή 

ζοιααίκεζ ιάθθμκ ιυκμ ζε ιυνζα εθεφεενδξ ζςθδκίκδξ ηαζ επδνεάγεζ ημκ πμθοιενζζιυ ηςκ 

Μ΢ (Ban ηαζ ζοκ. 2013).      

 

Η.2.2.7.4 Πμθοβθμοηαιοθίςζδ, πμθοβθοηοθίςζδ, ηαζ πμθοαιίκςζδ 

Ζ εκγοιζηή πνμζεήηδ πθεονζηχκ αθοζίδςκ βθμοηαιζκζημφ μλέμξ ζε ηαηάθμζπα 

βθμοηαιζκζημφ ηδξ ζςθδκίκδξ μκμιάγεηαζ πμθοβθμοηαιοθίςζδ (΢πήια 21). Ζ πνμζεήηδ 

αοηή πναβιαημπμζείηαζ ζε δζάθμνα ζδιεία ημο ηαναμλοηεθζημφ άηνμο ηδξ α- ή α-ζςθδκίκδξ, 

εκχ ημ ιήημξ ηςκ αθοζίδςκ πμζηίθθεζ (Magiera ηαζ Janke 2014). Χζηυζμ, ζε έκα 

ζοβηεηνζιέκμ ηαηάθμζπμ βθμοηαιζκζημφ μλέμξ ιπμνεί κα πνμζηεεεί ιία αθοζίδα αιζκμλέςκ 

βθοηίκδξ ηαζ ζε αοηή ηδκ πενίπηςζδ δ ηνμπμπμίδζδ μκμιάγεηαζ πμθοβθοηοθίςζδ (Ludueña 

2013). ΢ηα θοηζηά ηφηηανα δεκ είκαζ βκςζηά ηα έκγοια ηα μπμία ηαηαθφμοκ ηζξ πνμζεήηεξ 

αοηέξ, εκχ ηαζ μζ δφμ ηνμπμπμζήζεζξ πναβιαημπμζμφκηαζ ζημοξ Μ΢ ηαζ υπζ ζηδκ εθεφεενδ 

ζςθδκίκδ (Parrotta ηαζ ζοκ. 2014). Σα επίπεδα ημο επζπθέμκ βθμοηαιζκζημφ μλέμξ ζπεηίγμκηαζ 

ιε ηδ ζηαεενυηδηα ηςκ Μ΢, εκχ δ πμθοβθοηοθίςζδ παναηδνείηαζ πανμιμίςξ ζε πζμ 
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ζηαεενμφξ Μ΢ (Ludueña 2013). Ζ πμθοβθμοηαιοθίςζδ ιεηααάθθεζ ηα θμνηία ηςκ 

ηαναμλοηεθζηχκ άηνςκ ηδξ ζςθδκίκδξ, ζοκεπχξ ειπθέηεηαζ ζηδκ αθθδθεπίδναζδ ηςκ Μ΢ ιε 

πνςηεΐκεξ (Magiera ηαζ Janke 2014). Τπμζηδνίγεηαζ υηζ ηαζ μζ δφμ ηνμπμπμζήζεζξ 

ειπθέημκηαζ ζημ ιδπακζζιυ ηαηαηενιαηζζιμφ ηςκ Μ΢ απυ ηδκ πνςηεΐκδ ηαηακίκδ (Sharma 

ηαζ ζοκ. 2007). Δπζπθέμκ, ημοθάπζζημκ ζηα γςζηά ηφηηανα, εεςνείηαζ υηζ δ 

πμθοβθμοηαιοθίςζδ είκαζ ζδιακηζηή βζα ηδκ αθθδθεπίδναζδ ηςκ Μ΢ ιε ιζα ηαηδβμνία 

ηζκδηήνζςκ πνςηεσκχκ, ηζξ δοκεΐκεξ (Ikegami ηαζ Setou 2010). ΢ηα θοηζηά ηφηηανα, έπεζ 

δζαπζζηςεεί πμθοβθμοηαιοθίςζδ ζε M΢ ηοηηάνςκ ηςκ θοηχκ Nicotiana tabacum ηαζ Zea 

mays, εκχ δεκ είκαζ ιέπνζ ζήιενα ζαθέξ εάκ πναβιαημπμζείηαζ πμθοβθοηοθίςζδ (Smertenko 

ηαζ ζοκ. 1997, Wang ηαζ ζοκ. 2004, Ludueña 2013).   

 Σέθμξ, δ πμθοαιίκςζδ είκαζ ιδ ακηζζηνεπηή ηνμπμπμίδζδ, δ μπμία πενζθαιαάκεζ ηδκ 

πνμζεήηδ πνςημηαβχκ ή δεοηενμηαβχκ αιζκχκ ζε ηαηάθμζπα βθμοηαιίκδξ, ηα μπμία 

ζοκδέμκηαζ ιε ηζξ αιίκεξ ιε μιμζμπμθζηυ δεζιυ (Magiera ηαζ Janke 2014, Parrotta ηαζ ζοκ. 

2014). Σμ έκγοιμ πμο ειπθέηεηαζ ζε αοηή ηδ δζαδζηαζία μκμιάγεηαζ ηνακζβθμοηαιζκάζδ ηαζ 

ιπμνεί κα ηαηαθφζεζ ηδκ πνμζεήηδ πμθοαιζκχκ ηυζμ ζηδκ εθεφεενδ ζςθδκίκδ υζμ ηαζ 

ζημοξ Μ΢. Θέζεζξ πνμζεήηδξ έπμοκ ανεεεί ζηζξ πενζμπέξ υπμο δ α-ζςθδκίκδ δεζιεφεζ ημ 

GTP, αθθά ιεηαλφ α- ηαζ α-ζςθδκίκδξ (Magiera ηαζ Janke 2014). Οζ Μ΢ πμο έπμοκ οπμζηεί 

πμθοαιίκςζδ πζζηεφεηαζ υηζ παναιέκμοκ ζηαεενμί ζε ζοκεήηεξ πμο πνμηαθμφκ ηδκ 

απμδζμνβάκςζή ημοξ, υπςξ μζ αολδιέκεξ ζοβηεκηνχζεζξ ζυκηςκ αζαεζηίμο ή μζ παιδθέξ 

εενιμηναζίεξ (Magiera ηαζ Janke 2014). ΢ε βονεμηυηημοξ ημο θοημφ Malus domestica, δ 

πνμζεήηδ αιζκχκ ζηδ ζςθδκίκδ απυ ιία ηνακζβθμοηαιζκάζδ επδνεάγεζ ανκδηζηά ηζξ 

αθθδθεπζδνάζεζξ ηδξ ιε ηδκ ηζκδζίκδ (Del Duca ηαζ ζοκ. 2009).   

  

Θ.2.2.8 Σπζρέηηζε ηζνηύπσλ θαη ηζνκνξθώλ κε ηα πνιπκεξή ζσιελίλεο 

΋πςξ ήδδ ακαθένεδηε, μζ δζαθμνεηζημί ζζυηοπμζ ηαζ ζζμιμνθέξ ηδξ ζςθδκίκδξ ζπεηίγμκηαζ 

ζηεκά ιε ηζξ ζδζυηδηεξ ηςκ Μ΢ (Janke ηαζ Bulinski 2011). O πμθοιενζζιυξ ηδξ ζςθδκίκδξ, δ 

δζάνηεζα γςήξ ηςκ Μ΢, υπςξ ηαζ δ ακημπή ημοξ ζε ζοκεήηεξ ηαηαπυκδζδξ ελανηχκηαζ απυ 

ημοξ ζζμηφπμοξ ηαζ ηζξ ζζμιμνθέξ ηδξ ζςθδκίκδξ (Ludueña 2013). Δπζπθέμκ, μζ δζαθμνεηζημί 

ζζυηοπμζ ηαζ ζζμιμνθέξ ζοπκά έπμοκ ςξ απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ιε 

δμιζηά παναηηδνζζηζηά δζαθμνεηζηά απυ εηείκα ηςκ ηοπζηχκ Μ΢. ΢οκήεςξ, μζ Μ΢ 

απμηεθμφκηαζ απυ 13 πνςημκδιάηζα ηαζ έπμοκ ελςηενζηή δζάιεηνμ 25 nm. Χζηυζμ, Μ΢ πμο 

δδιζμονβμφκηαζ in vitro απμοζία ημο ζοιπθυημο ηδξ β-ζςθδκίκδξ ιπμνεί κα ζοβηνμημφκηαζ 

απυ δζαθμνεηζηυ ανζειυ πνςημκδιαηίςκ (Ludueña 2013). Δπζπθέμκ, έπεζ ανεεεί, ζε in vitro 

ιεθέηεξ πμθοιενζζιμφ ηδξ ζςθδκίκδξ ηοηηάνςκ εβηεθάθμο, υηζ μ ανζειυξ ηςκ 

πνςημκδιαηίςκ πμζηίθθεζ ακάθμβα ιε ηζξ ζοκεήηεξ πμο επζηναημφκ ζημ δζάθοια, ζημ μπμίμ 

ανίζηεηαζ δ ζςθδκίκδ (Pierson ηαζ ζοκ. 1978). 
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Δκαθθαηηζηά, μ ανζειυξ ηςκ πνςημκδιαηίςκ ιπμνεί κα ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ έηθναζδ 

ζοβηεηνζιέκςκ βμκζδίςκ ζςθδκίκδξ ηαζ ηδκ παναβςβή δζαθμνεηζηχκ ζζμηφπςκ ηδξ. Γζα 

πανάδεζβια, ζημκ Caenorabditis elegans μνζζιέκμζ κεονχκεξ δζαεέημοκ Μ΢ ιε ιεβάθδ 

δζάιεηνμ πμο ζοκηίεεκηαζ απυ 15 πνςημκδιάηζα. Αοημί απμηεθμφκηαζ απυ ζοβηεηνζιέκμοξ 

ζζμηφπμοξ α- ηαζ α-ζςθδκίκδξ (Savage ηαζ ζοκ. 1989, Fukushige ηαζ ζοκ. 1999). Χζηυζμ, 

πνυζθαηα ανέεδηε υηζ εηηυξ απυ ημοξ ζζμηφπμοξ, έκα απυ ηα αίηζα ηδξ φπανλδξ ιεβαθφηενμο 

ανζειμφ πνςημκδιαηίςκ ζημοξ Μ΢ ιπμνεί κα είκαζ ηαζ μζ ιεηα-ιεηαθναζηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ 

ηδξ ζςθδκίκδξ. ΢ημοξ κεονχκεξ ημο C. elegans, ανέεδηε υηζ δ αηεηοθίςζδ ηδξ θοζίκδξ 40 

ηδξ α-ζςθδκίκδξ ζπεηίγεηαζ ιε ηδ δδιζμονβία Μ΢ ιεβάθδξ δζαιέηνμο (Cueva ηαζ ζοκ. 2012). 

Πζζηεφεηαζ υηζ ιε ηδκ αηεηοθίςζδ απμηνέπεηαζ δ δδιζμονβία βέθοναξ άθαημξ ιεηαλφ ηδξ 

θοζίκδξ 40 ηαζ ημο βθμοηαιζκζημφ πμο ανίζηεηαζ ζημ ίδζμ ιυνζμ ζηδ εέζδ 55. Με ημκ ηνυπμ 

αοηυ ζηαεενμπμζμφκηαζ μζ αθθδθεπζδνάζεζξ ιεηαλφ βεζημκζηχκ πνςημκδιαηίςκ ηαζ μζ βςκίεξ 

ζηζξ μπμίεξ αοηά ημπμεεημφκηαζ (Cueva ηαζ ζοκ. 2012). Ο ιεβαθφηενμξ ανζειυξ 

πνςημκδιαηίςκ, ζοπκά, έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ αφλδζδ ηδξ ελςηενζηήξ δζαιέηνμο ηςκ Μ΢ 

(Gaertig ηαζ Wloga 2012).  

Ο υνμξ «ιαηνμζςθδκίζημζ» έπεζ πνδζζιμπμζδεεί επακεζθδιιέκα βζα ηδκ πενζβναθή 

πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ, ηα μπμία έπμοκ αζοκήεζζηα ιεβάθδ δζάιεηνμ. Ζ δζάιεηνμξ ηςκ 

ιαηνμζςθδκίζηςκ ιπμνεί κα θεάζεζ αηυια ηαζ ηα 60 nm ηαζ μ ανζειυξ ηςκ πνςημκδιαηίςκ 

ηα 18-20 (Tyson ηαζ Βulger 1973, Hinkley 1978). Μαηνμζςθδκίζημζ ιπμνμφκ κα 

δδιζμονβδεμφκ in vitro ηαζ in vivo, έπεζηα απυ επίδναζδ ιε πδιζηέξ μοζίεξ (Tyson ηαζ Βulger 

1973, Hinkley 1978). ΢ηα θοηζηά ηφηηανα, δ πανμοζία ημοξ έπεζ δζαπζζηςεεί ζε 

ζοβηεηνζιέκμοξ ηοηηανζημφξ ηφπμοξ, υπςξ ηα δζαθμνμπμζμφιεκα εθαζμζςιάηζα ημο 

ανομθφημο Marchantia palacea (Galatis ηαζ Αpostolakos 1976, Apostolakos ηαζ Galatis 

1998) ή ηα εθαζμζςιάηζα ηςκ επζδενιζηχκ ηοηηάνςκ ηδξ ςμεήηδξ ημο θοημφ Ornithogalum 

umbellatum (Kwiatkowska ηαζ ζοκ. 2006, 2009). Δπζπθέμκ, δ δδιζμονβία ιαηνμζςθδκίζηςκ 

επάβεηαζ οπυ ηδκ επίδναζδ πενζααθθμκηζηχκ ηαηαπμκήζεςκ. Γζα πανάδεζβια, έπεζ 

πενζβναθεί δ ζοβηνυηδζδ ιαηνμζςθδκίζηςκ ζε ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ Triticum 

turgidum, ηα μπμία είπακ οπμζηεί οπενςζιςηζηή ηαηαπυκδζδ (Komis ηαζ ζοκ. 2002) ή 

επίδναζδ ιε ανβίθζμ (Frantzios ηαζ ζοκ. 2000), υπςξ επίζδξ ηαζ ζε αηνυννζγα ημο θοημφ 

Pisum sativum επδνεαζιέκα απυ δζζθαζκυθδ Α (Adamakis ηαζ ζοκ. 2013). Δπζζδιαίκεηαζ υηζ 

μνζζιέκεξ πδιζηέξ μοζίεξ πνμηαθμφκ ημ ζπδιαηζζιυ δμιχκ πμο απμηεθμφκηαζ απυ ζςθδκίκδ, 

αθθά δεκ έπμοκ ζςθδκμεζδή δζαιυνθςζδ. Οζ δμιέξ αοηέξ ιπμνεί κα ζοκοπάνπμοκ ιε ηα άθθα 

πμθοιενή ζςθδκίκδξ (Hinkley 1978). Γζα πανάδεζβια, ζε ηφηηανα αηνυννζγμο 

αββεζμζπένιςκ θοηχκ, ηα μπμία έπμοκ οπμζηεί ηδκ επίδναζδ ημθπζηίκδξ ζπδιαηίγμκηαζ 

παναηνοζηαθθζηέξ δζαηάλεζξ πμο απμηεθμφκηαζ απυ ζφιπθμηα ζςθδκίκδξ-ημθπζηίκδξ, ηα 

μπμία μκμιάγμκηαζ «παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ» (Apostolakos ηαζ ζοκ. 1990, 

Karagiannidou ηαζ ζοκ. 1995, Lazareva ηαζ ζοκ. 2003, Panteris ηαζ ζοκ. 2010). Oζ δφμ 
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ηαηδβμνίεξ πμθοιενχκ, δδθαδή ιαηνμζςθδκίζημζ ηαζ παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ, ζοπκά 

πενζβνάθμκηαζ ςξ «άηοπα πμθοιενή» ζςθδκίκδξ (Komis ηαζ ζοκ. 2002).    

Ζ ζηακυηδηα ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ κα ζοβηνμημφκ Μ΢, ζοζηήιαηα Μ΢ ή 

ζοζηήιαηα πμο απμηεθμφκηαζ απυ άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ελανηάηαζ απυ ηδκ φπανλδ 

δζαθμνεηζηχκ πνςηεσκχκ πμο ζοκδέμκηαζ ιε ημοξ Μ΢ (ΜAPs) ηαζ άθθεξ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε 

ηδ δναζηδνζυηδηά ημοξ (Hamada ηαζ ζοκ. 2007, Panteris ηαζ ζοκ. 2010).  

 

Θ.2.2.9 Πξσηεΐλεο πνπ ζρεηίδνληαη κε ΜΣ (MAPs) 

O υνμξ ΜΑP πνδζζιμπμζήεδηε ανπζηά βζα κα πενζβνάρεζ ηζξ πνςηεΐκεξ εηείκεξ, μζ μπμίεξ 

απμιμκχκμκηακ ιαγί ιε Μ΢, έπεζηα απυ δζαδμπζημφξ ηφηθμοξ δδιζμονβίαξ-ηαηαζηνμθήξ Μ΢ 

ζε πεζνάιαηα πμο πνδζζιμπμζήεδηακ εηποθίζιαηα απυ ηφηηανα εβηεθάθμο (Lloyd ηαζ 

Hussey 2001). Ζ δζαδζηαζία αοηή έπεζ ςξ απμηέθεζια, ιεηά απυ ανηεημφξ ηφηθμοξ 

πμθοιενζζιμφ-απμπμθοιενζζιμφ-θοβμηέκηνδζδξ, ηδκ απμιυκςζδ ηοηηανζηχκ ηθαζιάηςκ 

πθμφζζςκ ζε ζςθδκίκδ. Tα ηθάζιαηα πενζέπμοκ ηαζ πθήεμξ άθθςκ πνςηεσκχκ πμο 

δεζιεφμκηαζ ζζπονά ζηδ ζςθδκίκδ (Hamada ηαζ ζοκ. 2013). Παν‟ υθα αοηά, ηάπμζεξ 

πνςηεΐκεξ, ακ ηαζ είκαζ βκςζηυ υηζ ζοιιεηέπμοκ ζηδκ μνβάκςζδ ηαζ θεζημονβία ηςκ Μ΢, 

ιπμνεί κα ιδκ απμιμκχκμκηαζ απυ αοηά, δζυηζ ζοκδέμκηαζ ζηδ ζςθδκίκδ ιε ιζηνυηενδ 

ζοκάθεζα. Γζα ημ θυβμ αοηυ, ηα ηεθεοηαία πνυκζα μ υνμξ ΜΑPs πενζθαιαάκεζ υθεξ ηζξ 

πνςηεΐκεξ, μζ μπμίεξ έζης ηαζ πανμδζηά, ζοκεκημπίγμκηαζ ιε Μ΢ ηαζ δ θεζημονβία ημοξ 

ζπεηίγεηαζ ιε αοημφξ (Hamada 2014). Οζ ΜΑPs ζοιιεηέπμοκ ζηδ ζοβηνυηδζδ ηςκ 

εηενμδζιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ, ζημκ πμθοιενζζιυ ηαζ ηδ ζηαεενμπμίδζδ ηςκ Μ΢ ή ηαηαθφμοκ 

ημκ ηαηαηενιαηζζιυ ημοξ ηαζ πνμςεμφκ ημκ απμπμθοιενζζιυ ημοξ, ή εοεφκμκηαζ βζα ηδκ 

μνβάκςζδ δζαθυνςκ ζοζηδιάηςκ Μ΢ (Struk ηαζ Dhonukshe 2014).    

 

Η.2.2.9.1 Μμνζαηέξ ζοκμδμί 

Ζ δδιζμονβία εηενμδζιενχκ αα ζςθδκίκδξ πμο ακαδζπθχκμκηαζ ιε ημ ζςζηυ ηνυπμ 

πνμτπμεέηεζ ηδ δναζηδνζυηδηα αμδεδηζηχκ πνςηεσκχκ, μζ μπμίεξ μκμιάγμκηαζ ιμνζαηέξ 

ζοκμδμί ή ηζαπενυκεξ. H ζςθδκίκδ ακαδζπθχκεηαζ ανπζηά ιε ηδ αμήεεζα ηδξ ηζαπενυκδξ 

CCT (cytosolic chaperonin containing TCP-1, Struk ηαζ Dhonukshe 2014). ΢ηα γςζηά 

ηφηηανα, δ πνςηεΐκδ αοηή εκημπίγεηαζ ζηα ηεκηνμζςιάηζα. ΢ηα θοηζηά ηφηηανα, απακηά ζε 

ηοηηανζηέξ εέζεζξ ζηζξ μπμίεξ δζελάβεηαζ πονήκςζδ κέςκ Μ΢, εκχ ζοκεκημπίγεηαζ ιε ηα 

δζάθμνα ζοζηήιαηα Μ΢ (Nick ηαζ ζοκ. 2000). ΢ηδ ζοκέπεζα, δ μνεή ζοβηνυηδζδ 

εηενμδζιενχκ δζεοημθφκεηαζ απυ ζοιπανάβμκηεξ πμο ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ακαδίπθςζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ (TFCs, tubulin folding cofactors). Πνυηεζηαζ βζα πνςηεΐκεξ, μζ μπμίεξ ιεηαλφ 

άθθςκ ειπθέημκηαζ ζηδ δζαεεζζιυηδηα ηςκ εηενμδζιενχκ ηαζ ηδ ζηαεενυηδηα ηςκ Μ΢ (Struk 

ηαζ Dhonukshe 2014). ΢ηα θοηά, οπάνπεζ ιία μιάδα βμκζδίςκ πμο ηςδζημπμζμφκ μνευθμβεξ 

πνςηεΐκεξ ηςκ TFCs ηαζ μκμιάγoκηαζ PILZ. Σα ιεηαθθάβιαηα pilz ημο θοημφ A. thaliana 
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ειθακίγμοκ ζμαανά πνμαθήιαηα ζηδ δδιζμονβία Μ΢ (Mayer ηαζ ζοκ. 1999). Μία άθθδ πμθφ 

ζοκηδνδιέκδ ιμνζαηή ζοκμδυξ, δ μπμία ανίζηεηαζ ζηα ηεκηνμζςιάηζα ηαζ έπεζ, εηηυξ ηςκ 

άθθςκ, ηδκ ζηακυηδηα κα ζοκδέεηαζ ηυζμ ζηα εθεφεενα δζιενή υζμ ηαζ ζε Μ΢ είκαζ δ 

πνςηεΐκδ Hsp90 (heat shock protein 90). In vitro, απμηηά θεζημονβζηή ζηενεμδζαιυνθςζδ 

ιαγί ιε ημοξ Μ΢ εκχ ζε ηαθθζένβεζα ηοηηάνςκ ημο θοημφ Nicotiana tabacum ζοκδέεηαζ ιε 

ημοξ Μ΢ ηαζ ειπθέηεηαζ ζηδκ ακαδζμνβάκςζδ ηςκ δζαθυνςκ ζοζηδιάηςκ ημοξ (Krtková ηαζ 

ζοκ. 2012).  

 

Η.2.2.9.2 Πνςηεΐκεξ ημο ζοιπθυημο ηδξ β-ζςθδκίκδξ 

΋πςξ ακαθένεδηε παναπάκς, δ πονήκςζδ ηςκ Μ΢ in vitro ιπμνεί κα πναβιαημπμζδεεί 

απμοζία ΜΑPs. Χζηυζμ, εκηυξ ηςκ ηοηηάνςκ δ πονήκςζδ πνμςεείηαζ απυ ΜΑPs, χζηε κα 

επζηοβπάκεηαζ δ ιείςζδ ηδξ ηζιήξ ηδξ ηνίζζιδξ ζοβηέκηνςζδξ ηδξ ζςθδκίκδξ πμο απαζηείηαζ 

βζα ημκ πμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ (Hamada 2014). To ζφιπθμημ ηδξ β-ζςθδκίκδξ είκαζ απυ ηζξ 

πζμ ιεθεηδιέκεξ δμιέξ πμο ζοιιεηέπμοκ ζηδκ πονήκςζδ Μ΢ (αθέπε εκυηδηα 1.2.2.5). Ζ 

ζηυπεοζδ ηδξ β-ζςθδκίκδξ ζηζξ εέζεζξ πονήκςζδξ ηςκ Μ΢ απαζηεί ηδ δνάζδ ημο ζοιπθυημο 

ηδξ πνςηεΐκδξ Αugmin. Ζ πνςηεΐκδ αοηή ζηα γςζηά ηφηηανα εκημπίγεηαζ ζηδ ιζηςηζηή 

ζοζηεοή ηαζ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ πονήκςζδ ηςκ Μ΢ ηδξ αηνάηημο, εκχ απμοζζάγεζ απυ ηα 

ηεκηνμζςιάηζα (Goshima ηαζ ζοκ. 2007). ΢ημ θοηυ A. thaliana δ Αugmin ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ 

αοημμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ηδξ ιζηςηζηήξ αηνάηημο ηαζ ημο θναβιμπθάζηδ. Ζ απεκενβμπμίδζδ 

ημο βμκζδίμο ηδξ Αugmin δζαηανάζζεζ ημ πνυηοπμ ειθάκζζδξ ηδξ β-ζςθδκίκδξ ηαζ πνμηαθεί 

ηδ δδιζμονβία θζβυηενςκ ηαζ ιεβαθφηενςκ ζε ιήημξ Μ΢ ζηδκ άηναηημ (Hotta ηαζ ζοκ. 

2012). Γεκ ζπεηίγμκηαζ υθα ηα ιέθδ πμο ακήημοκ ζηζξ Αugmins ιε ημ ιεζμθαζζηυ 

πενζθενεζαηυ ζφζηδια Μ΢. ΋ιςξ, δ οπμιμκάδα ΑUG8 ανίζηεηαζ ζημ (+) άηνμ ηςκ 

πενζθενεζαηχκ Μ΢ ηαζ ειπθέηεηαζ ζηδκ μνβάκςζή ημοξ (Hotta ηαζ ζοκ. 2012). Δηηυξ απυ 

ηδκ Αugmin, ηαζ δ πνςηεΐκδ ΝΔDD1 (neural precursor cell expressed developmentally down-

regulated protein 1), δ μπμία πενζέπεζ επακαθαιαακυιεκα ιμηίαα ηνοπημθάκδξ αζπανηζημφ 

(WD40), ζπεηίγεηαζ ιε ημ ζφιπθμημ ηδξ β-ζςθδκίκδξ. ΢ημ A. thaliana, δ πνςηεΐκδ αοηή 

εκημπίγεηαζ ζημοξ Μ΢ ηδξ ιζηςηζηήξ ζοζηεοήξ, ηαηά ηφνζμ θυβμ ζημ (-) άηνμ ημοξ (Zeng ηαζ 

ζοκ. 2009). Τπμζηδνίγεηαζ υηζ, ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ ιίηςζδξ, δ ΝΔDD1 θαιαάκεζ ιένμξ ζηδ 

ζφκδεζδ ηδξ Augmin ιε ημ ζφιπθμημ ηδξ β-ΣuRC (Hashimoto 2013).  

 

Η.2.2.9.3 ΢φιπθμημ πνςηεσκζηήξ θςζθαηάζδξ 2Α 

Ζ TONNEAU1 (TON1) είκαζ πνςηεΐκδ, δ μπμία πανμοζζάγεζ ορδθή μιμζυηδηα ιε ηδκ FOP 

(FGR1 oncogene partner) πμο εκημπίγεηαζ ζηα ηεκηνμζςιάηζα ηςκ ηοηηάνςκ ημο ακενχπμο 

(Struk ηαζ Dhonukshe 2014). ΢ηα θοηζηά ηφηηανα, δ ΣΟΝ1 απακηά ζημ πενζθενεζαηυ 

ζφζηδια Μ΢ ηαζ ηδκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢. Σα ton1 ιεηαθθάβιαηα ζημ Arabidopsis, 

ειθακίγμοκ ζδιακηζηέξ αθθμζχζεζξ ζημ θαζκυηοπμ ζε ζφβηνζζδ ιε ηα θοηά αβνίμο ηφπμο, 
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βεβμκυξ ημ μπμίμ απμδίδεηαζ ζηδκ απμοζία πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢ ηαζ ηδκ επαηυθμοεδ 

απμηοπία ηαεμνζζιμφ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ (Azimzadeh ηαζ ζοκ. 2008). Ζ TON1 

αθθδθεπζδνά ιε ιία πνςηεΐκδ ημο A. thaliana, δ μπμία είκαζ μιυθμβδ ηδξ ηεκηνίκδξ 

(Azimzadeh ηαζ ζοκ. 2008). H TON1 ιαγί ιε ηδκ ΣΟΝΝΔΑU2 (ΣΟΝ2)/FASS ζπδιαηίγμοκ 

έκα ζφιπθμημ πνςηεσκζηήξ θςζθαηάζδξ PP2A (protein phosphatase 2A), ζημ μπμίμ δ ΣΟΝ2 

απμηεθεί νοειζζηζηή οπμιμκάδα (Spinner ηαζ ζοκ. 2013). Ο θαζκυηοπμξ ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ 

fass είκαζ πανυιμζμξ ιε αοηυκ ηςκ ton1, εκχ ηαζ απυ ηα θοηά αοηά απμοζζάγεζ δ πνμ-

πνμθαζζηή γχκδ Μ΢ (Camilleri ηαζ ζοκ. 2002). Πνυζθαηα πεζναιαηζηά δεδμιέκα 

οπμζηδνίγμοκ ηδκ άπμρδ υηζ δ ΣΟΝ2 ειπθέηεηαζ εζδζηά ζηδκ πονήκςζδ Μ΢, υηακ αοηή 

ααζίγεηαζ ζε πνμτπάνπμκηεξ Μ΢ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια (Kirik ηαζ ζοκ. 2012). ΢ημ 

ζφιπθμημ ηδξ PP2A ζοιιεηέπεζ ηαζ δ TRM (ΣΟΝ1 recruiting motif), δ μπμία αθεκυξ 

αθθδθεπζδνά ηαζ ιε ηδκ ΣΟΝ2 ηαζ αθεηένμο εοεφκεηαζ βζα ηδ ζηυπεοζδ ηδξ ΣΟΝ1 ζημοξ Μ΢ 

ημο πενζθενεζαημφ ηοημπθάζιαημξ (Spinner ηαζ ζοκ. 2013). 

  

Η.2.2.9.4 ΜΟR1 

Ζ πνςηεΐκδ MOR1 ακήηεζ ζηδκ μζημβέκεζα πνςηεσκχκ ΜΑΡ215. Σα ιέθδ αοηήξ ηδξ 

μζημβέκεζαξ επδνεάγμοκ ηδ δοκαιζηή ηςκ Μ΢, δζυηζ πνμςεμφκ ηδκ αφλδζδ ή ηδ ζοννίηκςζδ 

ηςκ Μ΢ ηαζ πνμάβμοκ ηδ ζοβηνυηδζδ Μ΢ in vivo ηαζ in vitro (Hamada 2014). H ΜΟR1 

ακαηαθφθεδηε ζε ιεηαθθάβιαηα ημο θοημφ A. thaliana, ζηα μπμία δζαπζζηχεδηε 

απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ζε εενιμηναζίεξ ορδθυηενεξ ηςκ 29 
o
C (Whittington ηαζ ζοκ. 

2001). ΢ηα θοηά δ MOR1 εκημπίγεηαζ ζε υθα ηα ζοζηήιαηα Μ΢ (Hamada 2014). ΢ε 

ιεηαθθάβιαηα, ζηα μπμία δ ΜΟR1 απμοζζάγεζ, δζαηανάζζεηαζ δ μνβάκςζδ Μ΢ ημο 

πενζθενεζαημφ ηοημπθάζιαημξ, ηδξ ιζηςηζηήξ αηνάηημο ή ημο θναβιμπθάζηδ (Whittington 

ηαζ ζοκ. 2001, Eleftheriou ηαζ ζοκ. 2005, Kawamura ηαζ ζοκ. 2006α). Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ 

ζηα ιεηαθθάβιαηα αοηά δ δοκαιζηή ηςκ Μ΢ επδνεάγεηαζ, αηυια ηαζ ζε εενιμηναζίεξ ηάης 

ηςκ 29 
o
C. Δπζπθέμκ, δζαηανάζζεηαζ ηαζ ημ πνυηοπμ ηαηακμιήξ ιίαξ άθθδξ ΜΑP, ηδξ ΔΒ1, 

βεβμκυξ πμο οπμδδθχκεζ υηζ δ ΜΟR1 ειπθέηεηαζ ζηδκ αθθδθεπίδναζδ ηδξ ΔΒ1 ιε ημοξ Μ΢ 

(Kawamura ηαζ Wasteneys 2008).  

 

Η.2.2.9.5 ΔΒ1 

H EB1 (end binding protein 1) είκαζ πνςηεΐκδ πμο απακηά ζε υθμοξ ημοξ εοηανοςηζημφξ 

μνβακζζιμφξ (Hamada 2014). Ακήηεζ ζηζξ +ΣΗPs, δδθαδή ζηζξ ΜΑPs πμο ζοκδέμκηαζ ζημ 

ακαπηοζζυιεκμ (+) άηνμ ηςκ Μ΢ (plus end-binding proteins). Οζ πνςηεΐκεξ αοηέξ πνμςεμφκ 

ημκ πμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ ηαζ πζζηεφεηαζ υηζ έπμοκ ζδιακηζηυ νυθμ ζηδ νφειζζδ ηδξ 

δοκαιζηήξ ημοξ ηαηάζηαζδξ, αθθά ηαζ ζηζξ αθθδθεπζδνάζεζξ ηςκ Μ΢ ιε άθθεξ πνςηεΐκεξ ή 

ηοηηανζηέξ δμιέξ (Kumar ηαζ Whittman 2012). H EB1 εεςνείηαζ υηζ ζηαεενμπμζεί ηδ 

ζςθδκμεζδή δμιή ηςκ Μ΢ ηαζ ειπμδίγεζ ηδ ιείςζδ ημο ιήημοξ ηςκ ακαπηοζζυιεκςκ (+) 
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άηνςκ ημοξ (Struk ηαζ Dhonukshe 2014). ΢ημ θοηυ A. thaliana οπάνπμοκ ηνεζξ πνςηεΐκεξ 

ΔΒ1, μζ ΔΒ1a, EB1b ηαζ ΔΒ1c. Οζ δφμ πνχηεξ εκημπίγμκηαζ ζημ (+) άηνμ ηςκ Μ΢ ζε υθα ηα 

ζοζηήιαηα Μ΢. Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ ζημ ηαναμλοηεθζηυ άηνμ αοηχκ ηςκ πνςηεσκχκ 

οπάνπεζ ιία επζηνάηεζα, ιέζς ηδξ μπμίαξ μζ ΔΒ1a ηαζ EB1b ειπμδίγμοκ ηδ ζοβηνυηδζδ Μ΢ 

in vitro. Ακηίεεηα, δ ΔΒ1c δεκ δζαεέηεζ αοηή ηδ παναηηδνζζηζηή επζηνάηεζα, έπεζ έκημκδ 

πανμοζία ζημ ιεζμθαζζηυ πονδκυπθαζια ηςκ ιενζζηςιαηζηχκ ηοηηάνςκ, εκχ ηαηά ηδκ 

ηοηηανμδζαίνεζδ εκημπίγεηαζ ζημοξ Μ΢ ηδξ ιζηςηζηήξ αηνάηημο ηαζ ημο θναβιμπθάζηδ 

(Komaki ηαζ ζοκ. 2010). Ζ άηναηημξ ηαζ μ θναβιμπθάζηδξ έπμοκ άηοπδ μνβάκςζδ ζηα 

ιεηαθθάβιαηα, ηα μπμία ζηενμφκηαζ ηαζ ηςκ ηνζχκ βμκζδίςκ ΔΒ1 (Komaki ηαζ ζοκ. 2010). 

Δπζπθέμκ, εεςνείηαζ υηζ μζ οπυθμζπεξ +ΣIPs πνμζδέκμκηαζ ζημ (+) άηνμ ηςκ Μ΢ ιέζς ηδξ 

ΔΒ1 (Kumar ηαζ Whittman 2012). 

 

Η.2.2.9.6 CLASP 

΢ηδκ μιάδα ηςκ πνςηεσκχκ πμο πνμζδέκμκηαζ ζημ (+) άηνμ ηςκ Μ΢ ακήημοκ ηαζ μζ 

πνςηεΐκεξ CLASP (CLIP-associated proteins, Akhamanova ηαζ ζοκ. 2001, Horio ηαζ Murata 

2014). Οθείθμοκ ηδκ μκμιαζία ημοξ ζημ βεβμκυξ υηζ δεζιεφμκηαζ, εηηυξ απυ ημοξ Μ΢, ζηζξ 

πνςηεΐκεξ CLIP (cytoplasmic linker protein), oζ μπμίεξ απμηεθμφκ ζφκδεζιμ ηςκ Μ΢ ιε 

άθθεξ ηοηηανζηέξ δμιέξ (Hamada 2014). ΢οκδέμκηαζ ηαηά ηφνζμ θυβμ πθδζίμκ ημο (+) άηνμο 

ηςκ Μ΢, αθθά εκημπίγμκηαζ ηαζ ηαηά ιήημξ μθυηθδνδξ ηδξ επζθάκεζαξ ημοξ (Struk ηαζ 

Dhonukshe 2014). ΢ε υηζ αθμνά ζηδ δμιή ημοξ, πανμοζζάγμοκ μιμζυηδηεξ ιε ηζξ ΥΜΑΡ215 

ηαζ ηδκ μιυθμβδ πνςηεΐκδ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ ΜΟR1, θένμοκ δε ηδκ επζηνάηεζα TΟG 

(tumor overexpressing gene), ιέζς ηδξ μπμίαξ δεζιεφμκηαζ ζηα εηενμδζιενή ηδξ ζςθδκίκδξ 

(Al-Bassam ηαζ Chang 2011). ΢ηα γςζηά ηφηηανα, μζ CLASP επζηεθμφκ δζάθμνεξ 

θεζημονβίεξ, ζηαεενμπμζμφκ ηα (+) άηνα ηςκ Μ΢ ηαζ απμηνέπμοκ ημκ απμπμθοιενζζιυ ημοξ, 

ιέζς ηδξ ζφκδεζήξ ημοξ ζηδκ επζθάκεζα ηςκ Μ΢. Οζ CLASPs ζοκδέμοκ ηα (+) άηνα ηςκ Μ΢ 

ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ ηςκ πνςιμζςιάηςκ ή ημ πθαζιαθήιια (Hamada 2014). Δίκαζ 

απαναίηδηεξ ζηα θοηά βζα ηδκ μνβάκςζδ ηδξ ιζηςηζηήξ αηνάηημο ηαζ ημο θναβιμπθάζηδ εκχ 

εκημπίγμκηαζ ηαζ ζε υθα ηα οπυθμζπα ζοζηήιαηα Μ΢ (Ambrose ηαζ ζοκ. 2007). ΢ημ θοηυ A. 

thaliana, δ CLASP απμηνέπεζ ημκ απμπμθοιενζζιυ Μ΢, πμο πνμηαθείηαζ υηακ μζ ηεθεοηαίμζ 

θεάκμοκ ζηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο (Ambrose ηαζ ζοκ. 2011).  

  

Η.2.2.9.7 TPX2 

Ζ TPX2 (targeting protein for Xkpl2) είκαζ ιία ΜΑΡ ιε πμθθέξ θεζημονβίεξ, δ μπμία 

ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ μνβάκςζδ ηδξ ιζηςηζηήξ ζοζηεοήξ ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ (Hamada 2014). 

Ανπζηά ανέεδηε υηζ ειπθέηεηαζ ζηδ ζηυπεοζδ ηδξ ηζκδζίκδξ 12 ζημοξ πυθμοξ ηδξ αηνάηημο, 

εκχ ζηδ ζοκέπεζα ηαοημπμζήεδηε ςξ οπμρήθζμξ ζηυπμξ ηδξ Ran GTPάζδξ (Petrovská ηαζ 

ζοκ. 2013). ΢ηα γςζηά ηφηηανα, ζηδ ιεζυθαζδ εκημπίγεηαζ ζημκ πονήκα ηαζ ζηδ ζοκέπεζα, 
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ηαηά ημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ, ιεηαθένεηαζ ζημ ηοηυπθαζια, υπμο ηαζ ζοιιεηέπεζ ζηδκ 

πονήκςζδ Μ΢ ζημοξ ηζκδημπχνμοξ ηςκ πνςιμζςιάηςκ ηαηά ηδκ πνμιεηάθαζδ ηαζ 

ιεηάθαζδ (Vos ηαζ ζοκ. 2008). H TPX2 εκενβμπμζεί ηδκ ηζκάζδ aurora Α, δ μπμία 

δζαδναιαηίγεζ πμθθμφξ νυθμοξ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ (Vos ηαζ ζοκ. 2008). 

΢ηα θοηζηά ηφηηανα, οπάνπμοκ πμθθά οπμρήθζα βμκίδζα, έκα απυ ηα μπμία ηςδζημπμζεί ιία 

πνςηεΐκδ μνευθμβδ ηδξ TPX2 (Vos ηαζ ζοκ. 2008). ΢ημ θοηυ A. thaliana, δ πνςηεΐκδ αοηή 

ελένπεηαζ απυ ημκ πονήκα ζημ ηέθμξ ηδξ θάζδξ G2 ηαζ θαιαάκεζ ιένμξ ζηδκ πονήκςζδ ηςκ 

πενζπονδκζηχκ Μ΢. Αημθμφεςξ, ζοιιεηέπεζ ζηδκ πονήκςζδ ηαζ ηδ ζηαεενμπμίδζδ ηςκ Μ΢ 

ηδξ ιζηςηζηήξ αηνάηημο εκχ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ ηοημηίκδζδξ απμδζμνβακχκεηαζ (Vos ηαζ 

ζοκ. 2008, Evrard ηαζ ζοκ. 2009). Δπίζδξ, ζε ηφηηανα θφθθμο ημο πηενζδυθοημο Asplenium 

nidus, έπεζ ανεεεί ιία πνςηεΐκδ πμο ακαβκςνίγεηαζ απυ ημ ακηίζςια έκακηζ ηδξ AtΣPX2. 

Αοηή ζοκεκημπίγεηαζ ιε ημοξ Μ΢ ημο πενζπονδκζημφ ηοημπθάζιαημξ, ηδξ πνμθαζζηήξ, 

ιεηαθαζζηήξ ηαζ ακαθαζζηήξ αηνάηημο ηαζ ημο δζαγςκζημφ ηεθμθαζζημφ ζοζηήιαημξ Μ΢. 

Δπζπθέμκ, εκημπίγεηαζ ζημ θναβιμπθάζηδ ηςκ ηοημηζκδηζηχκ ηοηηάνςκ ηαζ ζε ιζα πενζμπή 

ημο πονδκζημφ θαηέθμο πμο ανίζηεηαζ πνμξ ημ εοβαηνζηυ ηοηηανζηυ ημίπςια. Απακηά επίζδξ 

ηαζ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια πμο επεκδφεζ ημ εοβαηνζηυ ημίπςια (Panteris ηαζ ζοκ. 

2013). 

 

Η.2.2.9.8 MAP70   

Μία άθθδ ΜΑP, δ μπμία έπεζ ανεεεί ιυκμ ζηα θοηζηά ηφηηανα, είκαζ δ ΜΑΡ70 (Korolev ηαζ 

ζοκ. 2005, Hamada 2014). ΢ημ θοηυ A. thaliana έπμοκ ηαοημπμζδεεί πέκηε ιέθδ ηδξ 

πνςηεΐκδξ αοηήξ (Korolev ηαζ ζοκ. 2005). H MAP70-1 ζοκεκημπίγεηαζ ιε υθα ηα ζοζηήιαηα 

Μ΢ ηαζ δζαεέηεζ ηδκ ζηακυηδηα κα δεζιεφεηαζ ζημοξ Μ΢ ηαζ in vitro (Korolev ηαζ ζοκ. 2005). 

Ζ ΜΑΡ70-5, ακηίεεηα απυ ηδ ΜΑP70-1, δ μπμία πανάβεηαζ ζε υθα ηα υνβακα, εκημπίγεηαζ 

ιυκμ ζηα δζαθμνμπμζμφιεκα ηφηηανα ημο λοθχιαημξ (Korolev ηαζ ζοκ. 2005). Ζ θεζημονβία 

ηςκ δζαθμνεηζηχκ ακηζπνμζχπςκ ηδξ ΜΑΡ70 δεκ είκαζ πθήνςξ βκςζηή (Hamada 2014). 

Χζηυζμ, βζα ηδκ ΜΑΡ70-5 είκαζ βκςζηυ υηζ επδνεάγεζ ημκ πμθοιενζζιυ ηαζ ηδ δοκαιζηή ηςκ 

Μ΢. ΢ε in vitro πεζνάιαηα, δ πανμοζία ηδξ μδήβδζε ζηδ ζοβηνυηδζδ Μ΢ ιε ιεβαθφηενμ 

ιήημξ ζε ζπέζδ ιε ημοξ ακηίζημζπμοξ πμο ζπδιαηίγμκηαζ απμοζία ηάπμζαξ ΜΑΡ (Korolev 

ηαζ ζοκ. 2007). Ζ απμζζχπδζδ ημο βμκζδίμο ηδξ ΜΑΡ70-5 ζε ηφηηανα νίγαξ πνμηαθεί ηδ 

δδιζμονβία πενζεζηναιιέκςκ βφνς απυ ημκ άλμκα αφλδζδξ θοηζηχκ μνβάκςκ, ηα μπμία 

έπμοκ εθζημεζδή ειθάκζζδ (Korolev ηαζ ζοκ. 2007).   

 

Η.2.2.9.9 SPIRAL 

Πενζεζηναιιέκα υνβακα δδιζμονβμφκηαζ, ακηίζημζπα, ηαζ ζηα ιεηαθθάβιαηα Arabidopsis 

απυ ηα μπμία απμοζζάγμοκ μζ πνςηεΐκεξ SPIRAL1 ηαζ SPIRΑL2 (SPR1, SPR2, Furutani ηαζ 

ζοκ. 2000). Ζ πνςηεΐκδ SPR1 είκαζ έκα ιυνζμ ιζηνμφ ιεβέεμοξ ιε ΜΒ ιυθζξ 12 kDa πμο 
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ακήηεζ ζηζξ +ΣΗPs. Δκημπίγεηαζ ζημ ηαπφηενα ακαπηοζζυιεκμ (+) άηνμ ζε υθα ηα ζοζηήιαηα 

Μ΢ ηαζ ελαθακίγεηαζ υηακ αοημί ζοννζηκχκμκηαζ. Σμ βεβμκυξ αοηυ οπμδδθχκεζ υηζ δ SPR1 

είηε πνμςεεί ημκ πμθοιενζζιυ ζημ (+) άηνμ ηςκ Μ΢ ή απμηνέπεζ ηδκ ηαηαζηνμθή ημοξ 

(Sedbrook ηαζ ζοκ. 2004). ΢ε ζοκεήηεξ ηαηαπυκδζδξ πμο πνμηαθμφκ ηδκ απμδζμνβάκςζδ 

ηςκ Μ΢, υπςξ είκαζ δ ορδθή αθαηυηδηα, δ SPR1 οθίζηαηαζ πνςηευθοζδ απυ ημ πνςηεάζςια 

26S (Wang ηαζ ζοκ. 2011α). Ζ SPR1 είκαζ ζοκηδνδιέκδ πνςηεΐκδ πμο απακηά ιυκμ ζηα 

θοηζηά ηφηηανα. ΢ημ A. thaliana οπάνπμοκ έλζ πνςηεΐκεξ αοηήξ ηδξ μιάδαξ (Hamada ηαζ ζοκ. 

2013). H SPR2 ανίζηεηαζ επίζδξ ιυκμ ζηα θοηζηά ηφηηανα, δζαεέηεζ ηδκ επζηνάηεζα TOG ηαζ 

δεζιεφεηαζ ζημ (+) άηνμ ηςκ Μ΢. Χζηυζμ, αοηή παναιέκεζ ζημ (+) άηνμ ηςκ Μ΢ αηυιδ ηαζ 

υηακ αοημί ζοννζηκχκμκηαζ (Whittman ηαζ ζοκ. 2013). In vivo, εκημπίγεηαζ ζε υθεξ ηζξ 

δζαηάλεζξ Μ΢ ηαζ επδνεάγεζ ηδ δοκαιζηή ημοξ. Ζ δνάζδ ηδξ είκαζ υιμζα ιε ηδκ ακηίζημζπδ 

ηςκ πνςηεσκχκ ΜΑΡ215 (Hamada 2014). ΢ε θοηά A. thaliana δζαπζζηχεδηε υηζ, δ πανμοζία 

ηδξ SPR2 ζηα άηνα ηςκ Μ΢ ζε εέζεζξ δζαζηαφνςζδξ Μ΢ ιε δζαθμνεηζηυ πνμζακαημθζζιυ, 

ζηαεενμπμζεί ηζξ εέζεζξ αοηέξ ηαζ απμηνέπεζ ηδ δνάζδ ηδξ ηαηακίκδξ, ιίαξ πνςηεΐκδξ πμο 

ηαηαηενιαηίγεζ ημοξ Μ΢ (αθέπε παναηάης, Whittman ηαζ ζοκ. 2013).   

 

Η.2.2.9.10 AIR9 

Ζ έηθναζδ ημο βμκζδίμο πμο ηςδζημπμζεί ηδκ πνςηεΐκδ AIR9 (auxin-induced in root cultures 

9) επάβεηαζ απυ ηδ δνάζδ ηδξ αολίκδξ ηαηά ηδ δζάνηεζα ζπδιαηζζιμφ ηςκ πθάβζςκ νζγχκ 

(Bushmann ηαζ ζοκ. 2006, Hamada 2014). H ΑΗR9 είκαζ  MAP ιμνζαημφ αάνμοξ 187 kDa, δ 

μπμία είκαζ ζοκηδνδιέκδ ζηα θοηά, εκχ απακηά ηαζ ζε ηάπμζα πνςηυγςα. ΢οκεκημπίγεηαζ ιε 

ημοξ πενζθενεζαημφξ Μ΢ ζηδ ιεζυθαζδ ηαζ ιε εηείκμοξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, εκχ δεκ 

ακζπκεφεηαζ ηαηά ηδ ιίηςζδ. Δίκαζ εκδζαθένμκ υιςξ υηζ επακειθακίγεηαζ ζημ θναβιμπθάζηδ 

ηαζ, ζηδ ζοκέπεζα, ζηδ εέζδ, υπμο είπε ζπδιαηζζηεί δ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢, υηακ μ 

θναβιμπθάζηδξ πθδζζάγεζ ζηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο. Σεθζηά, εκημπίγεηαζ ζημ 

πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια πμο επεκδφεζ ημ εοβαηνζηυ ημίπςια (Bushmann ηαζ ζοκ. 2006). 

Ακ ηαζ ηαηαηάζζεηαζ ζηζξ ΜΑPs, πνμξ ημ πανυκ δεκ είκαζ βκςζηυξ μ νυθμξ ημκ μπμίμ 

επζηεθεί (Hamada 2014).     

 

Η.2.2.9.11 ΔDE1 

Μία πνςηεΐκδ πμο επίζδξ απακηά ιυκμ ζηα θοηά ηαζ ακήηεζ ζηζξ ΜΑPs είκαζ δ EDE1 

(endosperm defective 1). Tα θοηά, ηα μπμία ζηενμφκηαζ ημο βμκζδίμο EDE1, ειθακίγμοκ 

πνμαθήιαηα ακάπηολδξ ημο ζπένιαημξ ηαζ δδιζμονβίαξ ημο εκδμζπενιίμο, ηαεχξ 

δδιζμονβείηαζ πμθφ ιζηνυηενμξ ανζειυξ εκδμζπενιζηχκ πονήκςκ ζε ζπέζδ ιε ηα θοηά 

αβνίμο ηφπμο. Σμ βμκίδζμ EDE1 εηθνάγεηαζ ιυκμ ζημ εκδμζπένιζμ ηαζ ημ έιανομ ηςκ 

ακαπηοζζυιεκςκ ζπενιάηςκ. Ζ EDE1 εκημπίγεηαζ απμηθεζζηζηά ζημοξ Μ΢ ηδξ ιζηςηζηήξ 
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αηνάηημο ηαζ ημο θναβιμπθάζηδ. Δπζπθέμκ, έπεζ δζαπζζηςεεί δ ζηακυηδηά ηδξ κα δεζιεφεηαζ 

ζημοξ Μ΢ in vitro (Pignocchi ηαζ ζοκ. 2009, Hamada 2014).     

 

Η.2.2.9.12 Ζ μζημβέκεζα πνςηεσκχκ ΜΑΡ65 

Oζ δεζιίδεξ Μ΢ ζοβηνμημφκηαζ ιε ηδ αμήεεζα πνςηεσκχκ πμο ζοκδέμοκ ημοξ Μ΢ ιεηαλφ 

ημοξ. Οζ πζμ βκςζηέξ πνςηεΐκεξ ιε αοηή ηδ θεζημονβία ζηα θοηζηά ηφηηανα είκαζ ηα ιέθδ ηδξ 

μζημβέκεζαξ ΜΑΡ65 εκχ οπάνπμοκ μιυθμβεξ ζηα γςζηά ηφηηανα (PRC1, protein regulating 

cytokinesis 1) ηαζ ημοξ ιφηδηεξ (Ase1, anaphase spindle elongation 1, Walczak ηαζ Shaw 

2010). Οζ MAP65 ζοκζζημφκ ιζα ζοκηδνδιέκδ μζημβέκεζα πνςηεσκχκ ιε ιέθδ πμο έπμοκ ΜΒ 

60-65 kDa (Chang-Jie ηαζ Sonobe 1993). Σμ θοηυ A. thaliana δζαεέηεζ εκκέα ιέθδ, εκχ ζημ 

Oryza sativa έπμοκ ανεεεί έκηεηα (Hamada 2014). 

 

Πίκαηαξ 5. Σμ πνυηοπμ ειθάκζζδξ ηςκ δζαθυνςκ ζζμιμνθχκ MAP65 ζηδ δζάνηεζα ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο. Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Hamada (2014).   

 

΋θεξ μζ ΜΑΡ65 θένμοκ ιία πενζμπή ζημ αιζκμηεθζηυ άηνμ, δ μπμία απμηεθείηαζ απυ 

πενζεζηναιιέκεξ α-έθζηεξ πμο δζαιμνθχκμοκ έκα ζπείναια (coiled-coil region), ημ μπμίμ 

ημοξ πνμζδίδεζ ηδκ ζηακυηδηα ζπδιαηζζιμφ δζιενχκ (Ho ηαζ ζοκ. 2012). ΢ημ ηαναμλοηεθζηυ 

άηνμ ανίζηεηαζ δ πενζμπή, ιέζς ηδξ μπμίαξ δεζιεφμκηαζ ζημοξ Μ΢. Γζαθένεζ ζηζξ 

δζαθμνεηζηέξ ζζμιμνθέξ ηςκ ΜΑP65 ηαζ ηαεμνίγεζ ηζξ ζδζυηδηέξ ημοξ (Smertenko ηαζ ζοκ. 

2008). Οζ ΜΑΡ65 εκημπίγμκηαζ ζε δεζιίδεξ Μ΢ ιε ακηζπανάθθδθμ ή ιε ημκ ίδζμ 
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πνμζακαημθζζιυ ηαζ πνμςεμφκ ημ ζπδιαηζζιυ αοηχκ ηςκ δεζιίδςκ Μ΢ (Stoppin-Mellet ηαζ 

ζοκ. 2013). Σμ πνυηοπμ ειθάκζζδξ ηάεε ιίαξ απυ ηζξ πνςηεΐκεξ ηδξ μζημβέκεζαξ ΜΑΡ65 

δζαθένεζ ακάθμβα ιε ημ ζηάδζμ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο (Πίκαηαξ 5, Hamada 2014). 

Ζ MAP65-1 είκαζ δ πενζζζυηενμ ιεθεηδιέκδ πνςηεΐκδ ηδξ μζημβέκεζαξ ΜΑP65 

(Ehrhardt 2008). Ζ ηαηακμιή ηδξ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηςκ δζαθυνςκ θάζεςκ ηδξ 

ηοηηανμδζαίνεζδξ θαίκεηαζ υηζ εθέβπεηαζ αοζηδνά (Chang ηαζ ζοκ. 2005). ΢ημ θοηυ Α. 

thaliana ζοκδέεηαζ ιε ημοξ ιεζμθαζζημφξ Μ΢ ημο πενζθενεζαημφ ηοημπθάζιαημξ. Καηά ηδ 

δζάνηεζα ηδξ ιίηςζδξ εκημπίγεηαζ ζημοξ Μ΢ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, δ πανμοζία ηδξ δεκ 

είκαζ έκημκδ ζηδ ιεηαθαζζηή άηναηημ, εκχ επακειθακίγεηαζ ζε ηεκηνζηέξ εέζεζξ ηδξ 

ακαθαζζηήξ αηνάηημο υπμο μζ Μ΢ αθθδθμεπζηαθφπημκηαζ. Δπζπθέμκ, ηαηά ηδκ ηοημηίκδζδ 

εκημπίγεηαζ ζημ θναβιμπθάζηδ ηαζ, ζδζαίηενα, ζηδκ ηεκηνζηή πενζμπή ημο (Smertenko ηαζ 

ζοκ. 2004).  

  Ζ ΜΑΡ65-1 δεζιεφεηαζ ζημοξ Μ΢ ιε ηδ ιμνθή δζιενχκ, δδιζμονβχκηαξ πμθθέξ 

εβηάνζζεξ βέθονεξ ιεηαλφ βεζημκζηχκ Μ΢, μζ μπμίεξ έπμοκ ιήημξ 25 nm (΢πήια 22, Li ηαζ 

ζοκ. 2007α). Τπμζηδνίγεηαζ υηζ δ ΜΑΡ65-1 δεζιεφεηαζ ηαηά ηακυκα ζε Μ΢ ιε 

ακηζπανάθθδθμ πνμζακαημθζζιυ, αθθά ηαζ ζε Μ΢ ιε ημκ ίδζμ πνμζακαημθζζιυ (Hamada 

2014). Ζ δδιζμονβία ζοκδέζεςκ, ιέζς ηδξ ΜΑΡ65, ιεηαλφ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ελανηάηαζ 

απυ ηδ βςκία πμο ζπδιαηίγεηαζ ιεηαλφ ημοξ (Tulin ηαζ ζοκ. 2012). Ζ MAP65-1, υπςξ εα 

δμφιε ζε επυιεκδ εκυηδηα, απμηεθεί ζηυπμ ΜΑPKs ηαζ άθθςκ ηζκαζχκ (Smertenko ηαζ ζοκ. 

2006). Ζ θςζθμνοθίςζδ ηδξ ΜΑΡ65-1 ζε εέζεζξ πμο ανίζημκηαζ ζημ αιζκμηεθζηυ άηνμ ημο 

ιμνίμο πνμηαθεί ηδκ απμδέζιεοζή ηδξ απυ ημοξ Μ΢ (Smertenko ηαζ ζοκ. 2006). 

 

 

 

 

 

΢πήια 22. Δβηάνζζα βέθονα ιεηαλφ 

δφμ βεζημκζηχκ Μ΢ (πνάζζκμ) απυ 

δζιενή ΜΑΡ65-1 (ηυηηζκμ). 

Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Pleskot ηαζ ζοκ. 

(2013).   

 

Ζ MAP65-1, πανάθθδθα ιε ηδ δνάζδ ηδξ ςξ πνςηεΐκδξ πμο ζοκδέεζ βεζημκζημφξ Μ΢ 

ιε απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία δεζιίδςκ Μ΢, πζζηεφεηαζ υηζ πνμςεεί ηδκ πονήκςζδ ηαζ ημκ 

πμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢, εκχ δ πανμοζία ηδξ ιεζχκεζ ηδκ ηνίζζιδ ζοβηέκηνςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ 

πμο απαζηείηαζ βζα ημκ πμθοιενζζιυ ημοξ (Mao ηαζ ζοκ. 2005). Ζ άπμρδ αοηή εκζζπφεηαζ απυ 

πεζναιαηζηά δεδμιέκα πμο δείπκμοκ υηζ δ ΑtMAP65-1 ιπμνεί κα ζοκδεεεί ιε ηα εηενμδζιενή 

ηδξ ζςθδκίκδξ in vitro (Li ηαζ ζοκ. 2007α). Δπζπθέμκ, οπμζηδνίπεδηε πνυζθαηα υηζ μζ 

πνςηεΐκεξ ηδξ μζημβέκεζαξ ΜΑP65 ζπεηίγμκηαζ ιε ηδ δδιζμονβία ηαζ ζηαεενμπμίδζδ ηαζ 
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άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. ΢ε ηφηηανα νίγαξ ημο θοημφ Vigna sinensis, δ ζοβηνυηδζδ 

παναηνοζηάθθςκ ζςθδκίκδξ, έπεζηα απυ επίδναζδ ιε ημθπζηίκδ, θαίκεηαζ υηζ επζηοβπάκεηαζ 

ιε ηδ αμήεεζα πνςηεσκχκ ΜΑP65. Ζ δέζιεοζή ημοξ ζηα πμθοιενή ζςθδκίκδξ-ημθπζηίκδξ 

θαίκεηαζ υηζ εθέβπεηαζ ιε θςζθμνοθίςζδ. Με αάζδ ηα παναπάκς, μζ ΜΑΡ65 πνςηεΐκεξ 

δζαεέημοκ ηαζ παναηηδνζζηζηά πνςηεσκχκ πμο ζπεηίγμκηαζ βεκζηυηενα ιε ζςθδκίκδ (tubulin 

associated proteins, Panteris ηαζ ζοκ. 2010). 

 

Η.2.2.9.13 TANGLED1 

Ζ πνςηεΐκδ TANGLED1 (ΣΑΝ1) απακηά απμηθεζζηζηά ζηα θοηζηά ηφηηανα.  

Aκαηαθφθεδηε πνχηδ θμνά ζε ιεηαθθάβιαηα ημο θοημφ Zea mays, ζηα μπμία μ ηαεμνζζιυξ 

ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ έπεζ δζαηαναπεεί. Ζ πνςηεΐκδ αοηή ειθακίγεζ μιμζυηδηα ιε 

ηδκ πνςηεΐκδ APC (anaphase promoting complex, ζφιπθμημ πνμχεδζδξ ηδξ ακάθαζδξ) ηςκ 

γςζηχκ ηοηηάνςκ, υζμκ αθμνά ζηδκ πενζμπή πμο είκαζ οπεφεοκδ βζα ηδ δέζιεοζδ ηδξ ΑPC 

ζημοξ M΢ (Smith ηαζ ζοκ. 2001). Ζ TAN1 δεζιεφεηαζ ζημοξ Μ΢ in vitro, εκχ ζε 

δζαζνμφιεκα ηφηηανα ηαηααμθχκ θφθθμο ημο θοημφ Z. mays εκημπίγεηαζ ιαγί ιε ηα 

δζαδμπζηά ζοζηήιαηα M΢ πμο ζπδιαηίγμκηαζ ηαηά ηδκ ηοηηανμδζαίνεζδ (Smith ηαζ ζοκ. 

2001). ΢ημ θοηυ Αrabidopsis, υιςξ, απακηά ζηδκ πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ ηαζ 

παναιέκεζ ζηδ εέζδ ημο ιεθθμκηζημφ επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ ιέπνζ ηαζ ημ ηέθμξ ηδξ 

ηοημηίκδζδξ. ΢οιιεηέπεζ πζεακυκ ζηδκ ηαεμδήβδζδ ημο ακαπηοζζυιεκμο θναβιμπθάζηδ 

πνμξ πνμηαεμνζζιέκεξ εέζεζξ ημο ιδηνζημφ ημζπχιαημξ (Walker ηαζ ζοκ. 2007). Ζ ειθάκζζδ 

ηδξ TAN1 ζηδ εέζδ ημο επζπέδμο δζαίνεζδξ πνμτπμεέηεζ ηδκ αθθδθεπίδναζή ηδξ ιε 

ηζκδηήνζεξ πνςηεΐκεξ, ηζξ ηζκδζίκεξ POK1 ηαζ POK2 (phragmoplast orienting kinesins, 

Rasmussen ηαζ ζοκ. 2011).        

 

Η.2.2.9.14 Κζκδηήνζεξ πνςηεΐκεξ 

Οζ ηζκδηήνζεξ πνςηεΐκεξ ζημοξ εοηανοςηζημφξ μνβακζζιμφξ ηαηαηάζζμκηαζ ζε ηνεζξ 

μζημβέκεζεξ, ηζξ ιομζίκεξ, ηζξ δοκεΐκεξ ηαζ ηζξ ηζκδζίκεξ. Οζ δφμ ηεθεοηαίεξ απμηεθμφκ ηζξ 

ηζκδηήνζεξ πνςηεΐκεξ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε ημοξ Μ΢. Αοηέξ πνδζζιμπμζμφκ ηδκ εκένβεζα πμο 

απεθεοεενχκεηαζ απυ ηδκ οδνυθοζδ ημο ATP βζα κα ηζκμφκηαζ ηαηά ιήημξ ηςκ Μ΢ (Reddy 

ηαζ Day 2011). Οζ ηζκδζίκεξ είκαζ ζοκηδνδιέκεξ πνςηεΐκεξ ζημοξ εοηανοςηζημφξ 

μνβακζζιμφξ (Hamada 2014). Καηαηάζζμκηαζ ζε 14 μζημβέκεζεξ απυ ηζξ μπμίεξ μζ 2, 3, 9 ηαζ 

11 δεκ έπμοκ ανεεεί ζηα θοηζηά ηφηηανα. ΢ε αοηά έπμοκ εκημπζζηεί ανηεηά ιέθδ ηςκ 

μζημβεκεζχκ 7 ηαζ 14 (Struck ηαζ Dhonukshe 2014). ΢ηo βμκζδίςια ημο θοημφ A. thaliana 

έπμοκ ανεεεί 61 βμκίδζα πμο ηςδζημπμζμφκ ηζκδζίκεξ (Reddy ηαζ Day 2001).  

Οζ ηζκδζίκεξ δνμοκ ζοκήεςξ ςξ δζιενή. Κάεε ιυνζμ δζαεέηεζ ιία πενζμπή ιήημοξ 350 

αιζκμλέςκ πενίπμο πμο είκαζ οπεφεοκδ βζα ηδ δναζηδνζυηδηά ημοξ. Αοηή θένεζ ιία πενζμπή 

δέζιεοζδξ ATP ηαζ ιία άθθδ, δ μπμία πνδζζιεφεζ βζα ηδκ πνυζδεζή ημοξ ζηδκ επζθάκεζα ηςκ 
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Μ΢. Ζ ηαηαθοηζηή επζηνάηεζα (ηεθαθή) ζοκδέεηαζ ζοκήεςξ ζε ιία πενζμπή πμο μκμιάγεηαζ 

θαζιυξ, δ μπμία εκζζπφεζ ηζξ αθθαβέξ ηδξ ζηενεμδζαιυνθςζδξ ηςκ ηζκδζζκχκ, μζ μπμίεξ 

επάβμκηαζ απυ ημ ATP (Zhu ηαζ Dixit 2012). Ζ ηεθαθή ηαεμνίγεζ επίζδξ ηδκ ηαηεφεοκζδ ηδξ 

ιεηαηίκδζδξ ηςκ ηζκδζζκχκ ηαηά ιήημξ ηςκ Μ΢. Έπεζ οπμθμβζζηεί υηζ, ιε ηαηακάθςζδ 100 

ιμνίςκ ATP, δ ηζκδζίκδ ιπμνεί κα ιεηαηζκείηαζ αηυιδ ηαζ ιε ηαπφηδηα 800 nm/sec (Yildiz 

ηαζ Selvin 2005). H πενζμπή ηδξ ηεθαθήξ ζοκδέεηαζ, ιέζς ημο ζηεθέπμοξ, ιε ηδκ μονά ηδξ 

ηζκδζίκδξ, δ μπμία είκαζ οπεφεοκδ βζα ηδκ πνυζδεζδ ημο θμνηίμο πμο ιεηαηζκείηαζ ιε ηδ 

αμήεεζα ηδξ ηζκδζίκδξ (΢πήια 23, Yildiz ηαζ Selvin 2005). Σμ ζηέθεπμξ απμηεθείηαζ απυ α-

έθζηεξ πμο πενζζηνέθμκηαζ πεναζηένς ζπδιαηίγμκηαξ έκα ζπείναια, ιέζς ημο μπμίμο είκαζ 

εθζηηή δ δδιζμονβία δζιενχκ. Ζ πενζμπή ιε ηδκ μπμία δ ηζκδζίκδ δεζιεφεηαζ ζημ θμνηίμ πμο 

ιεηαθένεζ δεκ είκαζ ίδζα βζα υθεξ ηζξ ηζκδζίκεξ (Zhu ηαζ Dixit 2012). H νφειζζδ ηδξ 

δναζηδνζυηδηαξ ηςκ ηζκδζζκχκ βίκεηαζ ιε δζάθμνμοξ ηνυπμοξ ηαζ είκαζ πνςηανπζηήξ 

ζδιαζίαξ, δζυηζ είκαζ ακαβηαίμ κα απμθεφβεηαζ δ άζημπδ οδνυθοζδ ATP (Reddy ηαζ Day 

2011).  

 

΢πήια 23. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ηδξ 

δμιήξ εκυξ ιμνίμο ηζκδζίκδξ. 

Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Yildiz ηαζ Selvin 

(2005).  

 

Οζ ηζκδζίκεξ είκαζ απαναίηδηεξ βζα ιζα ζεζνά ηοηηανζηχκ δζενβαζζχκ. Ζ δνάζδ ημοξ 

ηαηδβμνζμπμζείηαζ ζε δφμ επίπεδα, αοηυ ηδξ μνβάκςζδξ ζοζηδιάηςκ Μ΢ ηαζ αοηυ ηδξ 

ιεηαθμνάξ ηοηηανζηχκ ζημζπείςκ ιέζς ηςκ ζοζηδιάηςκ Μ΢. Ζ ζοιιεημπή ημοξ ζηδκ 

μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ επζηεθείηαζ ιε ηδ νφειζζδ ηδξ δοκαιζηήξ ηςκ πμθοιενχκ 

ηδξ ζςθδκίκδξ, ζπδιαηίγμκηαξ δεζιίδεξ ιεηαλφ ηςκ βεζημκζηχκ Μ΢ ή αμδεχκηαξ ζηδκ 

αιμζααία ιεηαηίκδζή ημοξ (Zhu ηαζ Dixit 2012). Γζάθμνεξ ηζκδζίκεξ εκενβμπμζμφκηαζ ηαηά 

ηδ δζάνηεζα ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ (Reddy ηαζ Day 2011). Μία απυ αοηέξ είκαζ δ ΚCBP 

(kinesin-like calmodulin binding protein, πνςηεΐκδ υιμζα ιε ηζκδζίκδ πμο δεζιεφεζ 

ηαθιμδμοθίκδ), δ μπμία εηηυξ απυ ηδκ ηαηαθοηζηή επζηνάηεζα δζαεέηεζ ηαζ ιία άθθδ πμο 

δεζιεφεζ ηαθιμδμοθίκδ. Ζ δναζηδνζυηδηά ηδξ ελανηάηαζ απυ ηζξ ζοβηεκηνχζεζξ ηςκ ζυκηςκ 

αζαεζηίμο (Narasimhulu ηαζ Reddy 1998). Ζ KCBP ζοιαάθθεζ ζηδ δδιζμονβία δεζιίδςκ 

Μ΢ ηαζ εκημπίγεηαζ ζηδκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢, ζηδ ιζηςηζηή άηναηημ ηαζ ημ 

θναβιμπθάζηδ Μ΢ (Reddy ηαζ Day 2011). Γφμ άθθεξ ηζκδζίκεξ μζ ΑRK1 ηαζ ARK2 

(armadillo repeat domain-containing kinesins, ηζκδζίκδ πμο πενζέπεζ επακαθήρεζξ ηδξ 

επζηνάηεζαξ armadillo) πνμςεμφκ ηδκ μνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια 

(Sakai ηαζ ζοκ. 2008). Oζ ΑΣΚ1 ηαζ ΑΣΚ5 (A. thaliana kinesin, ηζκδζίκεξ ημο θοημφ A. 

thaliana) ακήημοκ ζηζξ ηζκδζίκεξ ηδξ μζημβέκεζαξ 14 ηαζ ζοιιεηέπμοκ ζηδκ μνβάκςζδ ηαζ 

θεζημονβία ηδξ ιζηςηζηήξ ζοζηεοήξ (Ambrose ηαζ ζοκ. 2005, 2007). ΢ηδκ ίδζα μζημβέκεζα 
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ακήημοκ ηαζ μζ ΚCA1 ηαζ ΚCA2, μζ μπμίεξ ειπθέημκηαζ ζηδ ιεηαηίκδζδ μνβακζδίςκ ηαζ 

άθθςκ ιμνίςκ ηαηά ιήημξ ηςκ Μ΢ ζε ιζηνέξ απμζηάζεζξ (Suetsugu ηαζ ζοκ. 2010). Ζ 

ηζκδζίκδ 13Α ζοιιεηέπεζ ζε ιεηαηζκήζεζξ πμο αθμνμφκ ζηα δζηηομζςιάηζα (Lu ηαζ ζοκ. 

2005). Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ δ ηζκδζίκδ αοηή εκημπίγεηαζ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια ηαζ 

είκαζ απαναίηδηδ βζα ημκ απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ ζηδ εέζδ δδιζμονβίαξ ηςκ αμενίςκ (Oda 

ηαζ Fukuda 2013). Tέθμξ, μζ ηζκδζίκεξ POK1 ηαζ POK2 αθθδθεπζδνμφκ ιε ηδκ ΜΑΡ ΣΑΝ1 

ηαζ είκαζ απαναίηδηεξ βζα ηδ ζηυπεοζδ ηδξ ηεθεοηαίαξ ζημ ιεθθμκηζηυ επίπεδμ 

ηοηηανμδζαίνεζδξ (Rasmussen ηαζ ζοκ. 2011). Αλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ ημοθάπζζημκ 23 

δζαθμνεηζηέξ ηζκδζίκεξ θαίκεηαζ υηζ εκενβμπμζμφκηαζ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ 

(Reddy ηαζ Day 2011). 

Μέπνζ ζήιενα, δ φπανλδ ηςκ δοκεσκχκ ζηα θοηά αιθζζαδηείηαζ. ΢ημ βμκζδίςια ημο 

θοημφ A. thaliana, δ ακαγήηδζδ αθθδθμοπζχκ πμο μιμζάγμοκ ιε ηζξ ακηίζημζπεξ ηςκ βμκζδίςκ 

ηςκ δοκεσκχκ δεκ έπεζ δχζεζ ηάπμζμ απμηέθεζια (Wickstead ηαζ Gull 2007). Χζηυζμ, ηα 

ηεθεοηαία πνυκζα επζηναηεί δ άπμρδ υηζ ζηα θοηζηά ηφηηανα μζ ηζκδζίκεξ πμο ακήημοκ ζηδκ 

μζημβέκεζα 14 οπμηαεζζημφκ ηζξ δοκεΐκεξ (Vale 2003). Ακ αοηή δ οπυεεζδ είκαζ ζςζηή, ηυηε 

εα πνέπεζ κα οπάνπμοκ ιέθδ ηδξ μζημβέκεζαξ 14 πμο πνμζδέκμκηαζ ζημ (-) άηνμ ηςκ Μ΢ ηαζ 

ζοιιεηέπμοκ ζηδ ζοβηνυηδζδ ηδξ ιζηςηζηήξ αηνάηημο. ΢ηζξ πνςηεΐκεξ, μζ μπμίεξ 

πνμζδέκμκηαζ ζημ (-) άηνμ ηςκ Μ΢, δ επζηνάηεζα πμο θμβίγεηαζ ςξ δ ηζκδηήνζα ανίζηεηαζ ζημ 

ηαναμλοηεθζηυ άηνμ ηαζ αοηυ ζοιααίκεζ ζε πέκηε απυ ηα εζημζζέκα ιέθδ ηδξ μζημβέκεζαξ 14 

(Reddy ηαζ Day 2001). Δπζπνμζεέηςξ, έπεζ ανεεεί υηζ ηάπμζα απυ αοηά ηα πνςηεσκζηά ιυνζα 

είκαζ απαναίηδηα βζα ηδκ μνβάκςζδ ηδξ ιζηςηζηήξ αηνάηημο. Σα παναπάκς δεδμιέκα 

οπμζηδνίγμοκ υηζ ηα ιέθδ αοηήξ ηδξ μζημβέκεζαξ είκαζ πζεακυκ κα οπμηαεζζημφκ ηδ 

θεζημονβία ηςκ δοκεσκχκ (Zhu ηαζ Dixit 2012).     

 

Η.2.2.9.15. Πνςηεΐκεξ πμο ηαηαηενιαηίγμοκ ή απμζηαεενμπμζμφκ ημοξ Μ΢  

Ζ ηαηακίκδ είκαζ δ ιυκδ απυ ηζξ πνςηεΐκεξ πμο ηαηαηενιαηίγμοκ Μ΢, δ μπμία έπεζ ανεεεί 

ζηα θοηά (Struk ηαζ Dhonukshe 2014). ΢ηα γςζηά ηφηηανα, εηηυξ ηδξ ηαηακίκδξ, ηδκ ίδζα 

ζηακυηδηα έπμοκ μζ πνςηεΐκεξ spastin ηαζ fidgetin (Roll-Mecak ηαζ McNally 2010). H 

ηαηακίκδ εκημπίγεηαζ πθδζίμκ ηςκ ηεκηνμζςιαηίςκ ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ ηαζ ηέικεζ ημοξ 

Μ΢ ζε πμθθά ζδιεία ημκηά ζηζξ εέζεζξ δδιζμονβίαξ ημοξ, μδδβχκηαξ ηεθζηά ζημκ 

απμπμθοιενζζιυ ημοξ (Struk ηαζ Dhonukshe 2014). ΢ηα θοηά, έπμοκ ανεεεί πνςηεΐκεξ 

μιυθμβεξ ιε ηδκ ηαηακίκδ, μζ μπμίεξ θαίκεηαζ υηζ δζαδναιαηίγμοκ ακηίζημζπα ζδιακηζηυ νυθμ 

(Kumar Ghosh ηαζ ζοκ. 2012). 

 Ζ ηαηακίκδ ζοβηνμηεί εηενμδζιενή, δζαεέηεζ δναζηζηυηδηα ATPάζδξ ηαζ 

ηαηαηενιαηίγεζ ημοξ Μ΢ ιεηά ηδκ πνυζδεζή ηδξ πθεονζηά ηςκ Μ΢ (΢πήια 24 Α, Struk ηαζ 

Dhonukshe 2014). Απμηεθείηαζ απυ δφμ πμθοπεπηίδζα, ηζξ πνςηεΐκεξ p60 ηαζ p80. H πνχηδ 

έπεζ δναζηζηυηδηα ATPάζδξ ηαζ ιπμνεί κα ηυαεζ ημοξ Μ΢, αηυια ηαζ απμοζία ηδξ p80. H 
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p80 δζαεέηεζ ιζα WD40 επζηνάηεζα, δ μπμία είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδ ζηυπεοζδ ηδξ ηαηακίκδξ 

ζηα ηεκηνμζςιάηζα, εκχ δ πενζμπή ημο ηαναμλοηεθζημφ άηνμο ηδξ είκαζ οπεφεοκδ βζα ηδκ 

αθθδθεπίδναζδ ιε ηδκ p60 (Burk ηαζ ζοκ. 2007). Tδ δνάζδ ηδξ ηαηακίκδξ ιπμνεί κα 

οπμαμδεήζεζ δ πανμοζία ηζκδηδνίςκ πνςηεσκχκ. Πζζηεφεηαζ υηζ ιε ηδκ πνυζδεζδ ηαζ ηδκ 

ηίκδζή ημοξ ηαηά ιήημξ ηςκ Μ΢ μζ ηζκδηήνζεξ πνςηεΐκεξ πνμηαθμφκ ηάιρδ ζημοξ Μ΢, 

δζεοημθφκμκηαξ ηδκ απεθεοεένςζδ ηςκ εηενμδζιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ απυ ηζξ εέζεζξ αοηέξ, 

ιέζς ηδξ ηαηακίκδξ (΢πήια 24Β, Kumar Ghosh ηαζ ζοκ. 2012). Οζ εέζεζξ πμο ζοπκά 

πνμηζιχκηαζ απυ ηδκ ηαηακίκδ είκαζ αοηέξ πμο πενζέπμοκ ιεηα-ιεηαθναζηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ 

ζςθδκίκδξ, ηαεχξ ηαζ μζ εέζεζξ δζαζηαφνςζδξ ιεηαλφ Μ΢ ιε δζαθμνεηζημφξ 

πνμζακαημθζζιμφξ (΢πήια 24Γ, Γ, Kumar Ghosh ηαζ ζοκ. 2012).   

΢πήια 24. Μδπακζζιμί ημιήξ Μ΢ ιε ηδ δνάζδ ηδξ ηαηακίκδξ. Οζ δφμ οπμιμκάδεξ, p60 ηαζ 

p80 ηδξ ηαηακίκδξ απεζημκίγμκηαζ ιε πνοζαθί ηαζ ηίηνζκμ πνχια ακηίζημζπα. ΢ημ Γ, ιε 

πμνημηαθί ηαζ πνάζζκμ απεζημκίγμκηαζ ιεηα-ιεηαθναζηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ ηδξ ζςθδκίκδξ. 

Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Kumar Ghosh ηαζ ζοκ. (2012). 

     

Tμ βμκζδίςια ημο θοημφ A. thaliana πενζέπεζ έκα βμκίδζμ πμο ηςδζημπμζεί ηδκ p60 

ηαζ ηέζζενα ηδκ p80 οπμιμκάδα ηδξ ηαηακίκδξ. H ιζηνή οπμιμκάδα έπεζ ηδκ ζηακυηδηα κα 

ηέικεζ ημοξ Μ΢ in vitro (Stoppin-Mellet ηαζ ζοκ. 2006). Ζ ηαηακίκδ εκημπίγεηαζ ζημ 

πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια, ηδκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢, ημ πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια, ημοξ 

πυθμοξ ηδξ αηνάηημο ηαζ ημ θναβιμπθάζηδ (ΜcClinton ηαζ ζοκ. 2001, Burk ηαζ ζοκ. 2007, 

Panteris ηαζ ζοκ. 2011, Hamada 2014). Έπμοκ δδιζμονβδεεί δζάθμνα ιεηαθθάβιαηα 

Arabidopsis απυ ηα μπμία απμοζζάγεζ δ p60, υπςξ ηα fra2, lue1, bot1, erh3  (Struk ηαζ 

Dhonukshe 2014). ΢ε αοηά, δζαπζζηχεδηε ανπζηά δ αδοκαιία θοζζμθμβζηήξ μνβάκςζδξ ηςκ 

πενζθενεζαηχκ Μ΢ ζε ηφηηανα ηα μπμία επζιδηφκμκηαζ (Burk ηαζ ζοκ. 2007). Πνυζθαηα, 

ανέεδηε υηζ δ απμοζία ηαηακίκδξ απυ ηα lue1 ηαζ fra2 επδνεάγεζ ηδκ μνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ηδξ 

πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, δζαηανάζζεζ ηδκ μνβάκςζδ ηδξ πνμθαζζηήξ αηνάηημο ηαζ ημο 

θναβιμπθάζηδ Μ΢, αθθά ηαζ ημκ ηαεμνζζιυ ημο επζπέδμο δζαίνεζδξ (Panteris ηαζ ζοκ. 

2011). Γεκζηά, θαίκεηαζ υηζ δ ηαηακίκδ ζπεηίγεηαζ ιε ηδ δδιζμονβία πανάθθδθςκ δζαηάλεςκ 

Μ΢, ηδ δεζιίδςζδ ηαζ ηδκ ακαδζμνβάκςζδ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢, ηαεχξ δζαζπά ηα 

ηιήιαηα Μ΢ πμο απμηθίκμοκ ζηζξ εέζεζξ δζαζηαφνςζδξ Μ΢. Δπζπθέμκ, οπμζηδνίγεηαζ υηζ  δ 

δνάζδ ηδξ ηαηακίκδξ είκαζ απαναίηδηδ υπζ ιυκμ βζα ημοξ πενζθενεζαημφξ Μ΢, αθθά ηαζ βζα 
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ηδκ μνβάκςζδ ηςκ δζπμθζηχκ ζοζηδιάηςκ Μ΢, ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ 

(Panteris ηαζ ζοκ. 2011).   

 Δηηυξ απυ ηδκ ηαηακίκδ, δ μπμία πνμςεεί ημκ απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ ιεηά ημκ 

ηαηαηενιαηζζιυ ημοξ, οπάνπμοκ ηαζ άθθεξ πνςηεΐκεξ πμο απμζηαεενμπμζμφκ ή 

απμπμθοιενίγμοκ ημοξ Μ΢. ΋πςξ ακαθένεδηε, απμζηαεενμπμίδζδ Μ΢ ιπμνμφκ κα 

πνμηαθέζμοκ ηαζ ηζκδζίκεξ πμο ακήημοκ ζε ζοβηεηνζιέκεξ μζημβέκεζεξ. ΢ηα γςζηά ηφηηανα, 

δ Οp18/stathmin (oncoprotein18) απμζηαεενμπμζεί ημοξ Μ΢, υιςξ δεκ έπμοκ ανεεεί 

μιυθμβεξ πνςηεΐκεξ ζηα θοηά (Hamada 2007). ΢ηα θοηά, δ μζημβέκεζα ηδξ ΜΑΡ18 έπεζ 

δεζπεεί υηζ ιπμνεί κα δεζιεφεηαζ ζημοξ Μ΢ ηαζ κα ειπμδίγεζ ημκ πμθοιενζζιυ ηδξ ζςθδκίκδξ 

in vitro (Hamada 2014). ΢ημ θοηυ A. thaliana, δ ΜΑΡ18 ζοκεκημπίγεηαζ ιε ημοξ 

πενζθενεζαημφξ Μ΢. Λυβς ηδξ ζηακυηδηάξ ηδξ κα πνμηαθεί ημκ απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢, 

πζζηεφεηαζ υηζ πνμςεεί ηδκ ακαδζμνβάκςζδ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ (Wang ηαζ ζοκ. 2007). 

΢ηδκ μζημβέκεζα ηδξ MAP18 ακήηεζ ηαζ δ πνςηεΐκδ MDP25 (microtubule destabilizing 

protein 25, πνςηεΐκδ πμο απμζηαεενμπμζεί ημοξ Μ΢ 25), δ μπμία ειθακίγεζ πανυιμζα 

θεζημονβζηά παναηηδνζζηζηά. ΢ε ακαπηοζζυιεκα ηφηηανα οπμημηοθίμο ημο θοημφ A. 

thaliana, δ MDP25 είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδκ αθθαβή πνμζακαημθζζιμφ ηςκ πενζθενεζαηχκ 

Μ΢ ηαηά ηδ δζάνηεζα ακάπηολδξ ημο οπμημηοθίμο, πνμηαθχκηαξ ημκ απμπμθοιενζζιυ ηςκ 

Μ΢ (Li ηαζ ζοκ. 2011). Οιμίςξ, δ MDP40 εκημπίγεηαζ ζημοξ πενζθενεζαημφξ Μ΢ ηαζ 

ζοιιεηέπεζ ζημκ έθεβπμ ηδξ μνβάκςζδξ ηςκ Μ΢ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ επζιήηοκζδξ ηςκ 

ηοηηάνςκ ημο οπμημηοθίμο ημο Α. thaliana, δ μπμία επάβεηαζ απυ ηδκ επίδναζδ 

ιπναζζζκμζηενμεζδχκ (Wang ηαζ ζοκ. 2012α). Eίκαζ εκδζαθένμκ υηζ δ ΜΑΡ18 δεζιεφεηαζ 

ηαζ ζε ΜΑ ηαζ δζαεέηεζ ηδκ ζηακυηδηα κα ηα ηαηαηενιαηίγεζ (Hamada 2014). Πανάθθδθα, 

οπάνπμοκ ηαζ άθθεξ πνςηεΐκεξ, μζ μπμίεξ ιπμνμφκ κα ζοκδέμκηαζ ηυζμ ζε Μ΢ υζμ ηαζ ζε 

ΜΑ.  

 

Η.2.2.9.16 Πνςηεΐκεξ πμο ζοκδέμκηαζ ιε Μ΢ ηαζ ΜΑ 

Έπεζ ανεεεί in vitro υηζ δ MAP190 ζοκδέεηαζ ηυζμ ζε Μ΢ υζμ ηαζ ζε ΜΑ. H πνςηεΐκδ  

εκημπίγεηαζ ζημκ πονήκα ηςκ ηοηηάνςκ ηαηά ηδ ιεζυθαζδ ηαζ ζηδκ άηναηημ ηαζ ημ 

θναβιμπθάζηδ Μ΢, ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ (Hamada 2014). Άθθα 

πνςηεσκζηά ιυνζα πμο δζαεέημοκ ηδκ ζηακυηδηα αοηή είκαζ μζ θμνιίκεξ (Formins). Αοηέξ 

πνμςεμφκ ηδ ζοβηνυηδζδ ΜΑ ηαζ θαίκεηαζ υηζ ηυζμ ζηα γςζηά υζμ ηαζ ζηα θοηζηά ηφηηανα 

ζοιιεηέπμοκ ζηζξ αθθδθεπζδνάζεζξ ιεηαλφ Μ΢ ηαζ ΜΑ (Hamada 2014). Ζ AtFormin16 

δζαεέηεζ ηδκ ζηακυηδηα κα δεζιεφεηαζ ζε Μ΢ ηαζ κα πνμςεεί ηδ δεζιίδςζή ημοξ (Wang ηαζ 

ζοκ. 2013). Ζ ΑtFormin14 εκημπίγεηαζ ζε υθεξ ηζξ δζαηάλεζξ Μ΢, εκχ ζηα ιεηαθθάβιαηα, απυ 

ηα μπμία απμοζζάγεζ, επδνεάγεηαζ δ μνβάκςζδ ηςκ δζαθυνςκ ζοζηδιάηςκ Μ΢ ηαηά ηδ 

δζάνηεζα ηδξ ιείςζδξ (Li ηαζ ζοκ. 2010).         
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Η.2.3 Μδπακζζιμί ιεηαβςβήξ ιδκύιαημξ ηαζ ηοηηανμζηεθεηόξ ηςκ Μ΢ 

Ζ μνβάκςζδ ηαζ δ δοκαιζηή ηςκ Μ΢ νοειίγμκηαζ απυ πθδεχνα ιδπακζζιχκ. Αοημί  

αθμνμφκ ζηδκ παναβςβή ηδξ ζςθδκίκδξ ή ζηδ θεζημονβία ηςκ ΜΑPs. ΢ημοξ ιδπακζζιμφξ 

αοημφξ ζοιιεηέπμοκ δζάθμνα ιμκμπάηζα ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, ηα μπμία πενζθαιαάκμοκ 

πνςηεσκζηέξ ηζκάζεξ ηαζ θςζθαηάζεξ, ιμκμπάηζα ΜΑPKs, θςζθμθζπάζεξ ηαζ GTPάζεξ. Οζ 

ζζυηοπμζ ηαζ μζ ζζμιμνθέξ ηδξ ζςθδκίκδξ επδνεάγμοκ ηζξ αθθδθεπζδνάζεζξ ηςκ Μ΢ ιε ηζξ 

ΜΑPs, ιε απμηέθεζια αοηέξ κα ζοιιεηέπμοκ ζηδ νφειζζδ ηδξ ζοιπενζθμνάξ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢ (Cai 2010). Ζ επαβςβή ηδξ ιεηαβναθήξ ηςκ βμκζδίςκ ηδξ 

ζςθδκίκδξ είκαζ πμθφ ζοπκή (Matsumoto ηαζ ζοκ. 2007). ΋πςξ ακαθένεδηε ζε πνμδβμφιεκδ 

εκυηδηα, ηα ηφηηανα έπμοκ ηδ δοκαηυηδηα κα επζθέβμοκ ημκ ζζυηοπμ ηδξ ζςθδκίκδξ, ακάθμβα 

ιε ηζξ ζοκεήηεξ μζ μπμίεξ επζηναημφκ. Δπίζδξ, ιπμνεί κα εοκμείηαζ ιία ζοβηεηνζιέκδ 

ζζμιμνθή ζςθδκίκδξ, έπεζηα απυ ηάπμζα ιεηα-ιεηαθναζηζηή ηνμπμπμίδζδ (Parrotta ηαζ ζοκ. 

2014). Mζα απυ ηζξ ηνμπμπμζήζεζξ είκαζ δ θςζθμνοθίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ, δ μπμία ιπμνεί κα 

πναβιαημπμζδεεί ζε δζάθμνεξ εέζεζξ ημο ιμνίμο. Πνμδβμοιέκςξ, ακαθένεδηε, υηζ δ α-

ζςθδκίκδ ιπμνεί κα θςζθμνοθζςεεί ζηδ εέζδ 349, υπμο εκημπίγεηαζ ενεμκίκδ (Ban ηαζ ζοκ. 

2013). Σμ έκγοιμ, ημ μπμίμ οπμζηδνίγεηαζ υηζ ηαηαθφεζ ηδ θςζθμνοθίςζδ ζηδ εέζδ αοηή, 

είκαζ ιία άηοπδ ηζκάζδ ζςθδκίκδξ, δ PHS1 (PROPYZAMIDE HYPERSENSITIVE 1, Fujita 

ηαζ ζοκ. 2013). Δπζπθέμκ, μζ ηζκάζεξ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε ηζξ ΝΗΜΑ (NEKs, NΗΜΑ- related 

kinases) ζοκζζημφκ ζοκηδνδιέκδ μιάδα ηζκαζχκ, μζ μπμίεξ εθέβπμοκ δζάθμνα βεβμκυηα ηδξ 

ιίηςζδξ ηςκ εοηανοςηζηχκ μνβακζζιχκ. Ζ ΝΔΚ6 δεζιεφεηαζ ζημοξ Μ΢ in vitro, 

θςζθμνοθζχκεζ ηδ α-ζςθδκίκδ, αθθδθεπζδνά ιε άθθεξ NEKs ηαζ νοειίγεζ ηδκ μνβάκςζδ ηςκ 

πενζθενεζαηχκ M΢ ζηα ηφηηανα οπμημηοθίμο ημο θοημφ A. thaliana (Μotose ηαζ ζοκ. 2011). 

Πανυθμ πμο είκαζ βκςζηυ υηζ δ ζςθδκίκδ οπυηεζηαζ ζε θςζθμνοθίςζδ, ιέπνζ ζηζβιήξ δεκ 

έπεζ δεζπεεί υηζ μζ ζςθδκίκεξ απμηεθμφκ ζηυπμ ηςκ ΜΑPKs. Χζηυζμ, έπμοκ ηαοημπμζδεεί ςξ 

οπμζηνχιαηα ηςκ ΜΑPKs άθθεξ πνςηεΐκεξ πμο αθθδθεπζδνμφκ ιε Μ΢, υπςξ μζ ΜΑPs 

(Komis ηαζ ζοκ. 2011). 

 Γζάθμνεξ ιεθέηεξ έπμοκ δείλεζ υηζ μζ ΜΑPKs επδνεάγμοκ ηδκ ακαδζεοεέηδζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, αθθά ηαζ ημ ακηίεεημ, δδθαδή υηζ δ ακαδζμνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ιπμνεί κα είκαζ πνμαπαζημφιεκμ βζα ηδ δνμιμθυβδζδ ηάπμζαξ απυηνζζδξ 

ιέζς ΜΑPKs (Komis ηαζ ζοκ. 2011, αθέπε παναηάης). Γζα πανάδεζβια, δ πνςηεΐκδ MPΚ18 

ειπθέηεηαζ ζηδκ μνβάκςζδ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ ηαζ ζηδ δοκαιζηή ζοιπενζθμνά ηςκ Μ΢.  

΢ε ιεηαθθάβιαηα mpk18-1 ημο θοημφ A. thaliana, μζ πενζθενεζαημί Μ΢ ειθακίγμκηαζ 

ζδζαζηένςξ ζηαεενμί έπεζηα απυ επίδναζδ ιε μοζίεξ πμο πνμηαθμφκ απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ 

(Walia ηαζ ζοκ. 2009). Τπμζηδνίγεηαζ υηζ δ εκενβμπμίδζδ ηδξ ΜPK18 πνμηαθεί ηδκ 

οπενθςζθμνοθίςζδ ΜΑP πνςηεσκχκ, ιε απμηέθεζια ηδκ απμδέζιεοζδ ηςκ ηεθεοηαίςκ απυ 

ημοξ Μ΢ ηαζ ηδκ απμζηαεενμπμίδζδ ηςκ Μ΢ ζηδ ζοκέπεζα (Walia ηαζ ζοκ. 2009). H ελέηαζδ 

ηδξ αθθδθμοπίαξ δζαθυνςκ πνςηεσκχκ οπμδδθχκεζ υηζ είκαζ πζεακυκ κα απμηεθμφκ μζ ΜΑPs 
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ζηυπμ ΜΑPKs. Μία απυ αοηέξ, δ MOR1, πενζέπεζ πζεακέξ εέζεζξ θςζθμνοθίςζδξ 

ζενίκδξ/ενεμκίκδξ (Walia ηαζ ζοκ. 2009, Komis ηαζ ζοκ. 2011).  

Σμ πζμ βκςζηυ ιμκμπάηζ MAPK πμο ζοιιεηέπεζ ζηδκ ηοηηανζηή δζαίνεζδ είκαζ ημ 

ΝPK1-NQK1-NRK1. Έπεζ ανεεεί ζημ θοηυ Nicotiana tabacum ηαζ εθέβπεζ, εηηυξ ηςκ άθθςκ, 

ηδκ επέηηαζδ ημο θναβιμπθάζηδ. H NPK1 (nucleus and phragmoplast localizing kinase1) 

είκαζ ιία MAPKKK, δ μπμία εκενβμπμζείηαζ ζημ ηέθμξ ηδξ ιίηςζδξ (Xu ηαζ Εhang 2015). 

΢ημ θοηυ A. thaliana έπμοκ ανεεεί μιυθμβεξ πνςηεΐκεξ πμο ζοιιεηέπμοκ ζημ ζοβηεηνζιέκμ 

ιμκμπάηζ. Οζ ANPs (Arabidopsis homologues of NPK1, ηζκάζεξ ημο θοημφ Arabidopsis 

μιυθμβεξ ηδξ NPK1) είκαζ ΜΑPKKKs ηαζ απμηεθμφκηαζ απυ ηζξ ΑNP1, ΑΝΡ2 ηαζ ΑΝΡ3. Ζ 

ΜΑPKK ΑΝQ/ΜΚΚ6 είκαζ μιυθμβδ ηδξ ΝQΚ ηαζ δ MPK13 είκαζ μιυθμβδ ηδξ ΝRK1 

(Komis ηαζ ζοκ. 2011). Οζ ANP2 ηαζ ΑΝP3 ειπθέημκηαζ ζηδκ μνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ (Beck ηαζ ζοκ. 2010). 

Δπζπθέμκ, δ MPK4 είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδκ μνβάκςζδ ηδξ ιζηςηζηήξ ηαζ ηοημηζκδηζηήξ 

ζοζηεοήξ (Beck ηαζ ζοκ. 2011), εκχ δ MPK6 εκημπίγεηαζ ζηδκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢ ηαζ 

ημ θναβιμπθάζηδ (Müller ηαζ ζοκ. 2010). Οζ ΜPK3 ηαζ MPK6 ακήημοκ ζημ ιμκμπάηζ 

YODA (MPKKK4)/MKK4/5/MPK3/6 (Υu ηαζ Zhang 2015). Eίκαζ εκδζαθένμκ υηζ, ζε υθα ηα 

ιμκμπάηζα πμο ακαθένεδηακ παναπάκς, έκα απυ ηα οπμζηνχιαηα ηςκ ΜPKs είκαζ μζ 

πνςηεΐκεξ ηδξ μζημβέκεζαξ ΜΑP65. Γζα πανάδεζβια, δ ΝRK1 ζημ θοηυ N. tabacum, 

θςζθμνοθζχκεζ ηδκ ΜΑΡ65-1 ζε έκα ηαηάθμζπμ ενεμκίκδξ ζηδ εέζδ 579. Ζ θςζθμνοθίςζή 

ηδξ ιεζχκεζ ηδ ζοκάθεζα ηδξ ΜΑΡ65-1 ιε ημοξ Μ΢, ιε απμηέθεζια κα απμζηαεενμπμζμφκηαζ 

μζ Μ΢ ηαζ κα οπμαμδεάηαζ δ ακαηφηθςζδ ηςκ Μ΢ ηαζ δ επέηηαζδ ημο θναβιμπθάζηδ 

(Sasabe ηαζ ζοκ. 2006). ΢ημ θοηυ A. thaliana, δ ΜΑΡ65-1 θςζθμνοθζχκεηαζ απυ ηδκ ΜΡΚ4, 

ΜΡΚ3 ηαζ ΜPK6 (Smertenko ηαζ ζοκ. 2006, Sasabe ηαζ ζοκ. 2011α, Hoehenwarter ηαζ ζοκ. 

2013, Smékalová ηαζ ζοκ. 2014α). Ζ ΜΡΚ4 θςζθμνοθζχκεζ επίζδξ ηζξ ΜΑΡ65-2 ηαζ 

ΜΑP65-3 (Sasabe ηαζ ζοκ. 2011α).  

 Έκα απυ ηα πμθφ ζδιακηζηά ιυνζα ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, ημ μπμίμ πνμζδέκεηαζ ζηδ 

MAP65-1 είκαζ ημ PA, ημ μπμίμ πανάβεηαζ απυ ηδ δνάζδ ηςκ PLDs (Pleskot ηαζ ζοκ. 2013). 

H δέζιεοζδ ιμνίςκ PA απυ ηδκ ΜAP65-1 πνμςεεί ημκ πμθοιενζζιυ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ ηδ 

δδιζμονβία δεζιίδςκ Μ΢ in vitro (Zhang ηαζ ζοκ. 2012α). Δπζπθέμκ, δ αθθδθεπίδναζδ αοηή 

είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο πενζθενεζαημφ ηοηηανμζηεθεημφ ζε ηφηηανα 

οπμημηοθίμο ημο θοημφ A. thaliana, ηα μπμία έπμοκ οπμζηεί επίδναζδ NaCl (Zhang ηαζ ζοκ. 

2012α). Πανάθθδθα, δ παναβςβή PA απυ ηζξ PLDs είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδκ απυηνζζδ ηςκ 

ηοηηάνςκ ζηδκ ςζιςηζηή ηαηαπυκδζδ. ΢ημ θοηυ Triticum turgidum, δ απυηνζζδ ζηδκ 

επίδναζδ οπενςζιςηζημφ ιέζμο πενζθαιαάκεζ ηδ δδιζμονβία ακεεηηζηχκ ιαηνμζςθδκίζηςκ 

(Komis ηαζ ζοκ. 2002). ΢ηδ δδιζμονβία ημοξ ζοιιεηέπεζ ιία MAPK, υιμζα ιε ηδκ p38 ηςκ 

εδθαζηζηχκ (Komis ηαζ ζοκ. 2004), δ εκενβμπμίδζδ ηδξ μπμίαξ ελανηάηαζ απυ ηδκ παναβςβή 

PA (Komis ηαζ ζοκ. 2006). Πνυζθαηα, ανέεδηε υηζ ημ PA ζοιιεηέπεζ ζηζξ αθθαβέξ ηδξ 
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μνβάκςζδξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢ πμο επάβμκηαζ απυ ABA ζηα ηαηαθναηηζηά 

ηφηηανα. Ζ παναβςβή ημο PA πονμδμηείηαζ απυ αφλδζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ζυκηςκ 

ηοημπθαζιαηζημφ αζαεζηίμο, εκχ ζοιιεηέπεζ ζε ιζα πμνεία ακάδναζδξ, ζηδκ μπμία δ 

παναβςβή PA πνμηαθεί πεναζηένς αφλδζδ ημο ηοημπθαζιαηζημφ αζαεζηίμο. Ζ ηεθεοηαία 

ζοκδέεηαζ ιε ημκ απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ πμο πναβιαημπμζείηαζ ηαηά ημ ηθείζζιμ ηςκ 

ζημιάηςκ (Jiang ηαζ ζοκ. 2014). Έκα άθθμ έκγοιμ, δ PLC ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ ακαηφηθςζδ 

ηςκ θςζθμθζπζδίςκ ηαζ ζοιιεηέπεζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ ηςκ θοηζηχκ 

ηοηηάνςκ. Ζ ακαζημθή ηδξ δναζηδνζυηδηάξ ηδξ πνμηαθεί ημκ απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ ηαζ 

ειπμδίγεζ ηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ (Komis ηαζ ζοκ. 2008, 

Andreeva ηαζ ζοκ. 2010). Οζ επζπηχζεζξ απυ ηδκ ακάζπεζδ ηδξ ηαηαθοηζηήξ δναζηδνζυηδηαξ 

ηδξ PLC είκαζ πζεακυκ υηζ ζπεηίγμκηαζ ηαζ ιε ηδ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ημο 

ηοημπθαζιαηζημφ αζαεζηίμο (Komis ηαζ ζοκ. 2008).  

Οζ παιδθέξ ζοβηεκηνχζεζξ ζυκηςκ αζαεζηίμο είκαζ απαναίηδηεξ βζα ηδ ζοβηνυηδζδ 

Μ΢, δ αφλδζδ υιςξ ηδξ ζοβηέκηνςζήξ ημοξ ιπμνεί κα πνμηαθέζεζ ημκ απμπμθοιενζζιυ ημοξ 

in vitro (O‟Brien ηαζ ζοκ. 1997). Χζηυζμ, ηα ζυκηα αζαεζηίμο ζπεηίγμκηαζ ηαζ ιε ηδ 

θεζημονβία MAPs. Γζα πανάδεζβια, δ KCBP, δ μπμία έπεζ ανεεεί ηαζ ζημ θοηυ A. thaliana 

δζαεέηεζ ιία επζηνάηεζα δέζιεοζδξ ηαθιμδμοθίκδξ (Narasimhulu ηαζ Reddy 1998). Ζ 

ηαθιμδμοθίκδ είκαζ ιζηνή πνςηεΐκδ, δ μπμία ζοκδέεηαζ ιε ζυκηα αζαεζηίμο, βεβμκυξ πμο 

πνμηαθεί αθθαβέξ ζηδ ζηενεμδζαιυνθςζή ηδξ. Δπδνεάγεζ ηδ δναζηδνζυηδηα ηςκ πνςηεσκχκ 

ιε ηζξ μπμίεξ αθθδθεπζδνά. Δκ πνμηεζιέκς, δ KCBP πνμζδέκεηαζ ζημοξ Μ΢ απμοζία 

ηαθιμδμοθίκδξ, εκχ πανμοζία ηδξ ηαθιμδμοθίκδξ δ πνυζδεζδ αοηή ακαζηέθθεηαζ (Reddy 

ηαζ Day 2011).       

 Δηηυξ απυ ηα παναπάκς, ηδ θεζημονβία ηζκδζζκχκ ιπμνεί κα επδνεάζεζ ηαζ δ δνάζδ 

ηςκ ROP GTPαζχκ, ηςκ μπμίςκ ηεθεζηέξ, ιεηαλφ άθθςκ, είκαζ μζ RIPs (ROP-interacting 

proteins, πνςηεΐκεξ πμο αθθδθεπζδνμφκ ιε ROPs, Mucha ηαζ ζοκ. 2011). Ζ RIP3 ιπμνεί κα 

δεζιεφεηαζ ζηζξ ROPs, εκχ αθθδθεπζδνά ηαζ ιε ηδκ ηζκδζίκδ 13Α. Με ημκ ηνυπμ αοηυ 

ειπθέηεηαζ ζηδ δοκαιζηή ηςκ Μ΢ ηαηά ηδ δζάνηεζα ιμνθμβέκεζδξ ηςκ ηνζπχκ ζηα θφθθα 

ημο θοημφ A. thaliana (Mucha ηαζ ζοκ. 2010). Δπζπθέμκ, ζηδ δζαδζηαζία ηδξ ιμνθμβέκεζδξ 

ηςκ θμαςηχκ επζδενιζηχκ ηοηηάνςκ ημο θοημφ A. thaliana, μζ ROPs ζοιιεηέπμοκ ζηδκ 

ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ιέζς ηςκ πνςηεσκχκ RICs (ROP-interactive CRIB-

containing proteins, πνςηεΐκεξ πμο αθθδθεπζδνμφκ ιε ROPs ηαζ θένμοκ ηδκ επζηνάηεζα 

CRIB, Fu ηαζ ζοκ. 2005 Fu ηαζ ζοκ. 2009). Οζ RICs είκαζ πνςηεΐκεξ, δ δναζηδνζυηδηα ηςκ 

μπμίςκ επίζδξ επδνεάγεηαζ απυ ηζξ ROPs. Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ, ζηδκ πενζμπή υπμο 

δδιζμονβείηαζ δ θυαςζδ ηςκ επζδενιζηχκ ηοηηάνςκ, δ RIC1 απεκενβμπμζείηαζ απυ ηδκ 

ROP2 ηαζ απμδεζιεφεηαζ απυ ημοξ Μ΢, εκχ δ ROP6 εκενβμπμζεί επίζδξ ηδκ RIC1 ζηζξ 

εέζεζξ ιεηαλφ δφμ θμαχκ. H ηεθεοηαία ιε ηδ ζεζνά ηδξ πνμηαθεί ηδκ μιαδμπμίδζδ ηςκ 

πενζθενεζαηχκ Μ΢ (Fu ηαζ ζοκ. 2005, Fu ηαζ ζοκ. 2009). ΢ημ ίδζμ ζφζηδια, ημ ιμκμπάηζ 
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ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ ROP6-RIC1 ειπθέηεηαζ ηαζ ζηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ ηαηακίκδξ, 

βεβμκυξ ημ μπμίμ εοκμεί ηδκ ακαδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ (Lin ηαζ ζοκ. 2013).  

Ζ εκενβμπμίδζδ ηςκ ηζκδζζκχκ ιπμνεί κα πναβιαημπμζείηαζ ηαζ ιε θςζθμνοθίςζή 

ημοξ απυ ηζξ CDKs ηαζ ηζξ Aurora ηζκάζεξ, ημοθάπζζημκ ζηα γςζηά ηφηηανα. Δπμιέκςξ, 

θαίκεηαζ υηζ δ θςζθμνοθίςζδ ηςκ ΜΑΡs ιπμνεί κα πναβιαημπμζδεεί ηαζ ιε άθθμοξ 

ηνυπμοξ, εηηυξ ηςκ ΜΑPKs. Tα πεζναιαηζηά δεδμιέκα πμο αθμνμφκ ζε θοηζηά ηφηηανα 

είκαζ εθάπζζηα (Reddy ηαζ Day 2011). Γζα πανάδεζβια, μζ πνςηεΐκεξ ηδξ μζημβέκεζαξ ΜΑΡ65 

πενζθαιαάκμοκ εέζεζξ θςζθμνοθίςζδξ απυ ηζξ CDKs ηαζ ηδκ ηζκάζδ Aurora B (Struk ηαζ 

Dhonukshe 2014). ΢ημ θοηυ A. thaliana, δ ηζκάζδ ΑtAurora1 εκημπίγεηαζ ιαγί ιε ηδκ 

AtTPX2 ηαζ ηδ β-ζςθδκίκδ ζηα ζοζηήιαηα ηςκ Μ΢ απυ ηδκ πνμ-πνυθαζδ έςξ ηδκ ηεθυθαζδ 

(Petrovská ηαζ ζοκ. 2012). Δπζπθέμκ, έπεζ ανεεεί υηζ μζ ΣPX2 ηαζ μζ Aurora ηζκάζεξ 

αθθδθεπζδνμφκ (Vos ηαζ ζοκ. 2008, Petrovská ηαζ ζοκ. 2012).     

 ΢ημοξ ιδπακζζιμφξ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ πμο ειπθέημκηαζ ζηδκ μνβάκςζδ ημο 

θοηζημφ ηοηηανμζηεθεημφ ζοιιεηέπμοκ ελίζμο ηυζμ μζ ηζκάζεξ, υζμ ηαζ μζ θςζθαηάζεξ. 

΢οπκά, μζ επζπηχζεζξ ζηδ ιμνθμβέκεζδ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ, έπεζηα απυ επίδναζδ 

ακαζημθέςκ πνςηεσκζηχκ ηζκαζχκ ηαζ ακαζημθέςκ θςζθαηαζχκ είκαζ πανυιμζεξ (Baskin 

ηαζ Wilson 1997). Γζα πανάδεζβια, ζημ A. thaliana, δ πνήζδ ακαζημθέςκ θςζθαηαζχκ 

πνμηάθεζε απμπμθοιενζζιυ ή αθθαβή ζημκ πνμζακαημθζζιυ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ ζε 

ηφηηανα νίγαξ (Baskin ηαζ Wilson 1997, Yemets ηαζ ζοκ. 2008). Δπίζδξ, δζαπζζηχεδηε υηζ ζε 

βονεμηυηημοξ ημο θοημφ Lilium, μζ μπμίμζ αθαζηάκμοκ πανμοζία ακαζημθέςκ θςζθαηαζχκ 

ή έπεζηα απυ επίδναζδ ιε ημοξ ίδζμοξ ακαζημθείξ ζε αθαζηδιέκμοξ βονεμηυηημοξ, μζ 

ακαζημθείξ πνμηαθμφκ ηδκ απμδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢ (Foissner ηαζ ζοκ. 

2002). Σμ ζφιπθμημ πνςηεσκζηήξ θςζθαηάζδξ PP2A έπεζ ανεεεί υηζ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ 

ακαδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ηαηά ηδ ιεηάααζδ ζηδ ιίηςζδ, εκχ ζηδ δζαιυνθςζδ ηαζ ηδ 

θεζημονβία ημο ζοιπθυημο ζοιιεηέπμοκ μζ ΜAPs TONNEAU1, FASS ηαζ ΣRΜ1 (Spinner 

ηαζ ζοκ. 2013).          

 

Η.2.4 Λεζημονβίεξ ημο ηοηηανμζηεθεημύ ηςκ Μ΢ 

Θ.2.4.1 Η ζπκκεηνρή ηνπ θπηηαξνζθειεηνύ ζηηο αλαπηπμηαθέο δηεξγαζίεο ησλ θπηώλ  

Η.2.4.1.1 Ζ ζοιιεημπή ηςκ Μ΢ ζηδκ ηοηηανζηή δζαίνεζδ 

Ο ηοηηανμζηεθεηυξ ηςκ Μ΢ απμηεθεί ααζζηυ ζημζπείμ ηςκ ιδπακζζιχκ, ιε ημοξ μπμίμοξ 

πναβιαημπμζείηαζ δ ιίηςζδ ηαζ δ ηοημηίκδζδ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ. ΢ηα αθαζηδηζηά 

ιενζζηςιαηζηά ηφηηανα ηςκ ακςηένςκ θοηχκ μζ Μ΢ ζοβηνμημφκ δζαδμπζηά ηα παναηάης 

δζαηνζηά ζοζηήιαηα: ημ πενζθενεζαηυ ζφζηδια Μ΢, ηδκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢, ηδκ 

πνμθαζζηή, ιεηαθαζζηή ηαζ ακαθαζζηή άηναηημ ηαζ ημ θναβιμπθάζηδ (Sano ηαζ ζοκ. 2007). 

΢ηδ ιεζυθαζδ, Μ΢ εκημπίγμκηαζ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια, επεκδφμκηαξ ημ 

πθαζιαθήιια, ιε ημ μπμίμ ζοκδέμκηαζ ιε εβηάνζζεξ πνςηεσκζηέξ βέθονεξ (Hashimoto ηαζ 

http://jxb.oxfordjournals.org/content/64/14/4575.long#ref-48
http://jxb.oxfordjournals.org/content/64/14/4575.long#ref-48
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Kato 2006). ΢οκήεςξ, πνμζακαημθίγμκηαζ πανάθθδθα ιεηαλφ ημοξ ηαζ ηάεεηα πνμξ ημκ ηαηά 

ιήημξ άλμκα ημο ηοηηάνμο (Hashimoto ηαζ Kato 2006). Καηά ηδ θάζδ G2, ηςκ αθαζηδηζηχκ 

ηοηηάνςκ ηςκ ακςηένςκ θοηχκ, ημ πενζθενεζαηυ ζφζηδια Μ΢ απμδζμνβακχκεηαζ ηαζ 

ακηζηαείζηαηαζ απυ έκα δαηηφθζμ πμο δδιζμονβείηαζ απυ αθθδθμεπζηαθοπηυιεκμοξ Μ΢, ηδκ 

πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢, δ μπμία πνμζδιεζχκεζ ημ επίπεδμ ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ (Mineyuki 

1999, Murata ηαζ Sasabe 2011). Δζδζηυηενα, μ ζπδιαηζζιυξ αοηυξ δδιζμονβείηαζ πνζκ ηδκ 

έκανλδ ηδξ ιίηςζδξ, ζηζξ εέζεζξ εηείκεξ υπμο δ ζπδιαηζγυιεκδ ηοηηανζηή πθάηα εα 

ζοκηδπεεί ζημ ηέθμξ ηδξ ηοημηίκδζδξ ιε ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα, ηαζ απμδζμνβακχκεηαζ ηαηά 

ημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ (Mineyuki 1999, Rogers 2005). ΢ηα ηφηηανα, ηα μπμία εα οπμζημφκ 

ζφιιεηνδ δζαίνεζδ δ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ εκημπίγεηαζ ζε ηεκηνζηυ επίπεδμ ημο ηοηηάνμο, 

εκχ ζε εηείκα πμο δζαζνμφκηαζ αζφιιεηνα αοηή μνβακχκεηαζ έηηεκηνα ζημ πμθςιέκμ άηνμ 

ημο ηοηηάνμο ηαζ ιπμνεί κα είκαζ ζδζυιμνθδ (Mineyuki 1999, Panteris ηαζ ζοκ. 2006). 

Ακηίεεηα, υηακ δ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ M΢ απμοζζάγεζ, υπςξ ζηδκ πενίπηςζδ ηδξ 

δδιζμονβίαξ βαιεηχκ, ημ επίπεδμ δζαίνεζδξ ημο ηοηηάνμο ηαεμνίγεηαζ ιε δζαθμνεηζηυ 

ιδπακζζιυ (Nick 2008).  

Καηά ηδ δζάνηεζα ηδξ πνμ-πνυθαζδξ/πνυθαζδξ μ ανζειυξ ημκ πενζπονδκζηχκ Μ΢ 

αολάκεηαζ ηαζ ηαεχξ δ πνυθαζδ πνμπςνά, ζοβηνμηείηαζ δζπμθζηή πνμθαζζηή άηναηημξ, δ 

μπμία απμηεθείηαζ απυ Μ΢ πμο ζοβηθίκμοκ ιε ηα ανκδηζηά άηνα ημοξ ζημοξ δφμ πυθμοξ ηδξ 

αηηνάηημο (Duroc ηαζ ζοκ. 2011). Αημθμφεςξ, μνβακχκεηαζ δ ιζηςηζηή άηναηημξ, δ μπμία 

είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδκ ημπμεέηδζδ ηςκ πνςιμζςιάηςκ ζημ ζζδιενζκυ επίπεδμ, ζηδ 

ζοκέπεζα βζα ηδ ιεηαηίκδζδ ηςκ εοβαηνζηχκ πνςιμζςιάηςκ ζημοξ πυθμοξ ηαζ ηεθζηά ηδκ 

ζζυηζιδ ιεηααίααζή ημοξ ζημοξ εοβαηνζημφξ πονήκεξ. Ζ ιεηαθαζζηή άηναηημξ Μ΢ έπεζ 

αανεθμεζδέξ ζπήια ηαζ απμηεθείηαζ απυ δεζιίδεξ Μ΢, πμο ζοκδέμκηαζ ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ 

ηςκ πνςιμζςιάηςκ ηαζ απυ ημοξ Μ΢ ημο ζηεθεημφ ηδξ αηνάηημο. Ο νυθμξ ηδξ είκαζ δ 

δζάηαλδ ηαζ μ πνμζακαημθζζιυξ ηςκ πνςιμζςιάηςκ ζημ ζζδιενζκυ επίπεδμ. Ζ ακαθαζζηή 

άηναηημξ Μ΢ ιεηαηζκεί ηζξ εοβαηνζηέξ μιάδεξ πνςιμζςιάηςκ πνμξ ημοξ πυθμοξ. Ο 

ιδπακζζιυξ ιεηαηίκδζδξ ζοκίζηαηαζ ζηδκ αιμζααία μθίζεδζδ ηςκ Μ΢ ημο ζηεθεημφ ηδξ 

αηνάηημο, μζ μπμίμζ αθθδθμεπζηαθφπημκηαζ ζημ ζζδιενζκυ επίπεδμ, ιε ηδ αμήεεζα ηζκδζζκχκ, 

ιε ηαοηυπνμκδ ιείςζδ ημο ιήημοξ ηςκ δεζιίδςκ Μ΢ ηζκδημπχνςκ. Καηά ηδκ ακάπηολδ ηδξ 

ιεηαθαζζηήξ αηνάηημο, ημ άηνμ ηςκ Μ΢ πμο ζοκδέεηαζ ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ θεζημονβεί ςξ 

(+) άηνμ, απυ υπμο ηαηά ηδκ ακάθαζδ πναβιαημπμζείηαζ ηαπεία απμιάηνοκζδ δζιενχκ 

ζςθδκίκδξ ιε απμηέθεζια κα ζοιπενζθένεηαζ ςξ (-) άηνμ (Ambrose ηαζ Cyr 2007). 

Καηά ηδκ ηοημηίκδζδ μνβακχκεηαζ μ θναβιμπθάζηδξ, έκαξ αανεθμεζδήξ 

ζπδιαηζζιυξ Μ΢, μ μπμίμξ απμηεθείηαζ απυ δφμ δζαηάλεζξ πανάθθδθςκ Μ΢ πμο έπμοκ 

ακηίεεημ πνμζακαημθζζιυ. Σα εεηζηά άηνα ηςκ Μ΢ αθθδθμεπζηαθφπημκηαζ ζημ ζζδιενζκυ 

επίπεδμ ημο θναβιμπθάζηδ, υπμο εκημπίγεηαζ δθεηηνμκζηά ποηκυ οθζηυ, εκχ ηα ανκδηζηά 

ανίζημκηαζ ημκηά ζημοξ δφμ εοβαηνζημφξ πονήκεξ. Καηά ηδκ πνυμδμ ηδξ ηοημηίκδζδξ, μ 
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θναβιμπθάζηδξ επεηηείκεηαζ πνμξ ηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο ιε πμθοιενζζιυ κέςκ Μ΢ 

ζηα πενζεχνζά ημο ηαζ ημκ ηαοηυπνμκμ απμπμθοιενζζιυ ημοξ ζηζξ ηεκηνζηέξ 

ζηαεενμπμζδιέκεξ πενζμπέξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ (McMichael ηαζ Bednarek 2013). Ζ 

ηφνζα θεζημονβία ημο είκαζ δ ιεηαθμνά ηςκ ηοζηζδίςκ, ηα μπμία απεθεοεενχκμκηαζ απυ ηα 

δζηηομζςιάηζα, ζημ ζζδιενζκυ επίπεδμ ημο θναβιμπθάζηδ, υπμο ζοκηδηυιεκα εα 

ζπδιαηίζμοκ ηδκ ηοηηανζηή πθάηα, δ μπμία, ζηδ ζοκέπεζα, εα ιεηαζπδιαηζζηεί ζε εοβαηνζηυ 

ημίπςια (Otegui ηαζ ζοκ. 2005). Θα πνέπεζ επίζδξ κα ακαθενεεί υηζ, εηηυξ ημο 

θναβιμπθάζηδ ηςκ Μ΢, ζηδκ ίδζα εέζδ δδιζμονβείηαζ ηαζ θναβιμπθάζηδξ ΜΑ, μ μπμίμξ έπεζ 

ηα ίδζα δμιζηά παναηηδνζζηζηά. Ο πνυκμξ ειθάκζζδξ ηαζ απμδζμνβάκςζήξ ημο ζοιπίπηεζ ιε 

εηείκμοξ ημο θναβιμπθάζηδ ηςκ Μ΢, εκχ μ νυθμξ ημο δεκ έπεζ δζεοηνζκζζηεί (Wright ηαζ 

Smith 2007). 

 

Θ.2.4.1.1.1 Η διαδικαζία οργάνωζης ηης κσηηαρικής πλάκας ζηα ανώηερα θσηά 

Ζ ηφνζα θεζημονβία ημο θναβιμπθάζηδ είκαζ δ ιεηαθμνά ηςκ ηοζηζδίςκ Golgi ζημ ζζδιενζκυ 

επίπεδμ ημο δζαζνμφιεκμο ηοημηζκδηζημφ ηοηηάνμο, ηα μπμία, ζηδ ζοκέπεζα, ζοκηήημκηαζ 

ιεηαλφ ημοξ βζα κα ζπδιαηίζμοκ ηδκ ηοηηανζηή πθάηα (΢πήια 25Α, Otegui ηαζ ζοκ. 2005). Ζ 

δμιή αοηή ανπίγεζ κα δδιζμονβείηαζ ζε ηεκηνζηυ επίπεδμ ιεηαλφ ηςκ δφμ εοβαηνζηχκ 

πονήκςκ, ακαπηφζζεηαζ δε θοβυηεκηνα ιέπνζξ υημο ζοκακηήζεζ ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα, ιε ηα 

μπμία ηεθζηά ζοκηήηεηαζ. Αημθμοεεί μ ιεηαζπδιαηζζιυξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ζε 

εοβαηνζηυ ηοηηανζηυ ημίπςια (Staehelin ηαζ Hepler 1996). Ζ ακάπηολδ ηδξ ηοηηανζηήξ 

πθάηαξ πναβιαημπμζείηαζ ιε ηδ ζοκεπή ζφκηδλδ ηοζηζδίςκ. ΢οιιεηέπμοκ ηονίςξ ηοζηίδζα 

δζηηομζςιαηίςκ, ηα μπμία ιεηαθένμοκ ζηδκ ηοηηανζηή πθάηα πμθοζαηπανίηεξ ημο 

ζηνχιαημξ ημο ημζπχιαημξ (΢πήια 25Α). Χζηυζμ, ζφιθςκα ιε ημοξ Dhonukshe ηαζ ζοκ. 

(2006) εκδμηοηςηζηά ηοζηίδζα πμο πανάβμκηαζ απυ ημ πθαζιαθήιια, ιεηαθένμοκ ζηδκ 

ηοηηανζηή πθάηα επζπθέμκ οθζηά ημο ιδηνζημφ ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ.  

H θεπημιενήξ ιεθέηδ ηδξ δδιζμονβίαξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ απέδεζλε υηζ αοηή 

είκαζ ιζα πμθφπθμηδ δζαδζηαζία, δ μπμία ιπμνεί κα δζαηνζεεί ζε επζιένμοξ ζηάδζα (΢πήια 

25Β). Ανπζηά, ζηδκ ηεκηνζηή πενζμπή ημο επζπέδμο ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ ζοβηεκηνχκμκηαζ 

ηοζηίδζα, ηα μπμία ζοκηήημκηαζ ιεηαλφ ημοξ ζπδιαηίγμκηαξ ιειανακζηέξ δμιέξ πμο θένμοκ 

αζαθέξ πενίαθδια (fuzzy coat, ΢πήια 25Β1). H ζοκεπήξ ζφκηδλδ ηοζηζδίςκ δδιζμονβεί έκα 

ζςθδκμεζδέξ-ηοζηζδζαηυ δίηηομ (tubule-vesicular network, ΢πήια 25Β2), ζημ μπμίμ 

ζοκηήημκηαζ κέα ηοζηίδζα. Σμ ιειανακζηυ αοηυ ζφζηδια ζηαδζαηά ιεηαζπδιαηίγεηαζ ζε  

ζςθδκμεζδέξ δίηηομ (tubular network, ΢πήια 25Β3) ηαζ ηεθζηά ζε έκα δζάηνδημ δζάθναβια 

(fenestrated sheet, ΢πήια 25Β4, Jürgens 2005). Με ημκ ηνυπμ αοηυ δ ηοηηανζηή πθάηα 

ζηαεενμπμζείηαζ ηαζ βίκεηαζ επίπεδδ.  

Δπεζδή δ πμνεία αοηή λεηζκά απυ ηεκηνζηέξ εέζεζξ ηαζ ααειζαία, ιε ηδ ζοκεπή 

ζφκηδλδ ηοζηζδίςκ ζηα πενζεχνζά ηδξ, επεηηείκεηαζ πνμξ ηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο 
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(΢πήια 25Β), μζ δζαθμνεηζηέξ πενζμπέξ ηδξ ανίζημκηαζ ζε δζαθμνεηζηά ζηάδζα ακάπηολδξ. H 

πενίζζεζα ημο ιειανακζημφ οθζημφ απμιαηνφκεηαζ απυ ηδκ ηοηηανζηή πθάηα ιε ηδκ 

παναβςβή εκυξ εζδζημφ ηφπμο ηναπέςκ ηοζηζδίςκ απυ ηζξ πενζμπέξ ηδξ πμο έπμοκ δμιή 

ζςθδκμεζδμφξ-ηοζηζδζαημφ δζηηφμο ηαζ ζςθδκμεζδμφξ δζηηφμο. Σα ηοζηίδζα αοηά, ηα μπμία 

ζοπκά είκαζ ηαθοιιέκα ιε ηθαενίκδ, ηαηεοεφκμκηαζ πνμξ ηα εκδμζχιαηα ιε ηα μπμία 

ζοκηήημκηαζ (Jürgens 2005). ΢ημ εζςηενζηυ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ εκημπίγμκηαζ οθζηά ημο 

ζηνχιαημξ ημο ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ, υπςξ πδηηίκεξ, διζηοηηανίκεξ ηαζ ιεβάθεξ πμζυηδηεξ 

ηαθθυγδξ. Μεηά ηδ ζφκηδλδ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ιε ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα, δ ηαθθυγδ 

ακηζηαείζηαηαζ απυ ηοηηανίκδ ηαζ δ ηοηηανζηή πθάηα ιεηαζπδιαηίγεηαζ ζε κεανυ εοβαηνζηυ 

ημίπςια (΢πήια 25Β5, Jürgens 2005). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

΢πήια 25. Α. Γζαβναιιαηζηή ακαπανάζηαζδ ηδξ δδιζμονβίαξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ζηα 

ηοημηζκδηζηά ηφηηανα ηςκ ακςηένςκ θοηχκ. Ζ ζοβηνυηδζδ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ 

(ζδιεζχκεηαζ ιε ηίηνζκμ πνχια) λεηζκά ζε ηεκηνζηυ επίπεδμ ιεηαλφ ηςκ δφμ εοβαηνζηχκ 

πονήκςκ (Ν) ηαζ επζηοβπάκεηαζ ιε ηδ ζοκεπή ζφκηδλδ ηοζηζδίςκ (V) πμο πνμένπμκηαζ απυ ηα 

δζηηομζςιάηζα (ζδιεζχκμκηαζ ιε ιπθε πνχια) ηαζ ηαεμδδβμφκηαζ απυ ημοξ Μ΢ ημο 

θναβιμπθάζηδ (δείπκμκηαζ ιε πνάζζκμ). Σνμπμπμζδιέκμ, απυ: Otegui ηαζ ζοκ. (2005). Β. 

΢πδιαηζηή ακαπανάζηαζδ ηςκ δζαδμπζηχκ ζηαδίςκ ζοβηνυηδζδξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ πμο 

μδδβεί ζημ ζπδιαηζζιυ ημο εοβαηνζημφ ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ (secretory vesicles: εηηνζηζηά 

ηοζηίδζα, fuzzy matrix: αζαθέξ οθζηυ, TVN: ζςθδκμεζδέξ-ηοζηζδζαηυ δίηηομ, ΣΝ: 

ζςθδκμεζδέξ δίηηομ, fenestrated sheet: δζάηνδημ δζάθναβια, new cell wall: κέμ εοβαηνζηυ 

ημίπςια). Σνμπμπμζδιέκμ απυ: Staehelin ηαζ Hepler (1996). 
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 Η.2.4.1.2 Ζ ζοιιεημπή ηςκ Μ΢ ζηδκ ηοηηανζηή ιμνθμβέκεζδ 

Οζ πενζθενεζαημί Μ΢ είκαζ «μνβακίδζμ-ηθεζδί», ζημ μπμίμ ααζίγεηαζ μ ιδπακζζιυξ ηδξ 

ιμνθμβέκεζδξ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ (Cyr 1994). Ζ επίδναζδ ιε μοζίεξ πμο 

απμδζμνβακχκμοκ ημοξ Μ΢ δζαηανάζζεζ δναιαηζηά ημ ιδπακζζιυ ιμνθμβέκεζδξ, 

δδιζμονβχκηαξ ηφηηανα ιε ακχιαθμ ζπήια (Baskin ηαζ ζοκ. 1994, Panteris ηαζ Galatis 

2005). Απμδείλεζξ ημο ιμνθμβεκεηζημφ νυθμο ηςκ Μ΢ πνμηφπημοκ απυ ηδ ιεθέηδ 

ιεηαθθαβιάηςκ θοηχκ, ζηα μπμία δ μνβάκςζδ ηςκ Μ΢ δζαηανάζζεηαζ. Σα ιεηαθθαβιέκα 

ηφηηανα ειθακίγμοκ ακχιαθα ζπήιαηα ηαζ άηοπα πνυηοπα αφλδζδξ (Ivakov ηαζ Persson 

2013). Οζ πενζθενεζαημί Μ΢ ηαεμνίγμοκ ημκ άλμκα ηδξ αφλδζδξ ηςκ ηοηηάνςκ, εθέβπμκηαξ 

ηδκ ηαηακμιή ηαζ ηδκ ηαηεφεοκζδ ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηςκ ζοιπθυηςκ ηςκ ζοκεεηαζχκ ηδξ 

ηοηηανίκδξ (Paredez ηαζ ζοκ. 2006). Με ημ ιδπακζζιυ αοηυ, μ πνμζακαημθζζιυξ ηςκ 

πενζθενεζαηχκ Μ΢ ηαεμνίγεζ ημκ πνμζακαημθζζιυ ηςκ κέμ-εκαπμηζεέιεκςκ ιζηνμσκζδίςκ ηδξ 

ηοηηανίκδξ (Deinum ηαζ Mulder 2013). Έπεζ δεζπεεί υηζ, ηυζμ μζ ζφιιεηνεξ υζμ ηαζ μζ 

αζφιιεηνεξ ηοηηανζηέξ ιμνθέξ απμηεθμφκ έηθναζδ ημο πνμζακαημθζζιμφ ηαζ ηδξ 

μνβάκςζδξ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ (Hashimoto 2011). ΢ε ηφηηανα ηα μπμία επζιδηφκμκηαζ 

ιε ηαπείξ νοειμφξ, μζ Μ΢ δζαιμνθχκμοκ πανάθθδθεξ δζαηάλεζξ δζεοεεηδιέκεξ ηάεεηα πνμξ 

ημκ άλμκα επζιήηοκζδξ. ΢ε ηφηηανα ηα μπμία επζιδηφκμκηαζ ιε αναδείξ νοειμφξ ηαζ έπμοκ 

ηοθζκδνζηυ ζπήια μζ πενζθενεζαημί Μ΢ είκαζ ζοκήεςξ δζαηεηαβιέκμζ είηε ηαηά ιήημξ ημο 

ιεβάθμο άλμκα ηςκ ηοηηάνςκ ή οπυ βςκία (Hashimoto 2011). Δπζπθέμκ, ζε ανηεηέξ 

πενζπηχζεζξ, δζαηάλεζξ πενζθενεζαηχκ Μ΢ ορδθήξ μνβάκςζδξ ζοιιεηέπμοκ ζηδ δδιζμονβία 

ημπζηχκ ημζπςιαηζηχκ παπφκζεςκ (Oda ηαζ ζοκ. 2005). Αλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δζάθμνα 

πενζααθθμκηζηά ηαζ μνιμκζηά ενεείζιαηα εκενβμπμζμφκ ιδπακζζιμφξ ακαδζμνβάκςζδξ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢. Με ημκ ηνυπμ αοηυ μζ Μ΢ ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ακηίθδρδ 

ελςηενζηχκ παναβυκηςκ, μζ μπμίμζ επδνεάγμοκ ή εθέβπμοκ ηδκ ηοηηανζηή ιμνθμβέκεζδ (Fu 

ηαζ Yang 2011).    

 

Η.2.4.1.3 Ζ ζοιιεημπή ηςκ Μ΢ ζηδκ μνβακμβέκεζδ 

Πθήεμξ δεδμιέκςκ οπμζηδνίγεζ υηζ μζ Μ΢ ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ακάπηολδ ηςκ ζζηχκ ηςκ 

δζαθυνςκ θοηζηχκ μνβάκςκ (Kost ηαζ ζοκ. 1999). Σοπζηυ πανάδεζβια απμηεθεί ημ λφθςια, 

ημ μπμίμ ζοβηνμηείηαζ απυ δζάθμνμοξ ηοηηανζημφξ ηφπμοξ: ηναπεζαηά ζημζπεία, 

ζηθδνεβποιαηζηέξ ίκεξ ηαζ πανεβποιαηζηά ηφηηανα. Κμζκυ παναηηδνζζηζηυ ηςκ δφμ πνχηςκ 

ηφπςκ ηοηηάνςκ ημο λοθχιαημξ είκαζ δ εκαπυεεζδ δεοηενμβεκμφξ ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ. 

΢ηα ηναπεζαηά ζημζπεία μζ ημπζηέξ δεοηενμβεκείξ παπφκζεζξ ημο δεοηενμβεκμφξ ηοηηανζημφ 

ημζπχιαημξ εκαπμηίεεκηαζ ζε εέζεζξ υπμο εκημπίγμκηαζ ηαθά μνβακςιέκεξ δεζιίδεξ 

πενζθενεζαηχκ Μ΢, μζ μπμίεξ ηαεμνίγμοκ ηδ ιμνθή ηαζ ηδκ έηηαζδ ηςκ παπφκζεςκ (Pesquet 

ηαζ Lloyd 2011). Σμ βεβμκυξ αοηυ επζαεααζχεδηε in vivo ηαζ in vitro ζε δζαθμνμπμζμφιεκα 

ηναπεζαηά ζημζπεία ημο θοημφ A. thaliana. ΢ηδ δζαδζηαζία αοηή ζοιιεηέπμοκ δζάθμνεξ 



| 93 

 

 
 

ΜΑΡs (Pesquet ηαζ Lloyd 2011). Ζ ελέηαζδ ημο πνμηφπμο ηαηακμιήξ ηςκ ζοιπθυηςκ 

ζοκεεηάζδξ ηδξ ηοηηανίκδξ έδεζλε υηζ αοηυ ζοιπίπηεζ ιε εηείκμ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢. Ζ 

επίδναζδ μνογαθίκδξ δζαηανάζζεζ ημ πνυηοπμ αοηυ (Wightman ηαζ Σurner 2008). 

 Πανάθθδθα, μ ηοηηανμζηεθεηυξ ηςκ Μ΢ ηαζ μζ πνςηεΐκεξ πμο ζοιιεηέπμοκ ζηδκ 

μνβάκςζή ημο είκαζ απαναίηδηεξ βζα ηδκ ακάπηολδ ηαζ δζαθμνμπμίδζδ ηςκ θοηζηχκ 

μνβάκςκ. Γζα πανάδεζβια, ζε ιεηαθθάβιαηα ΜΑΡs απυ ημ θοηυ Arabidopsis, υπςξ είκαζ ηα 

ton/fass, δ ηαεζένςζδ ημο άλμκα αφλδζδξ απμηοβπάκεζ, εκχ ζηα ανηίαθαζηα δεκ 

ακαπηφζζμκηαζ μζ ημηοθδδυκεξ μφηε, ζε επυιεκμ ζηάδζμ, ηα άκεδ (Kost ηαζ ζοκ. 1999). 

Δπζπθέμκ, ζημ αηναίμ ιενίζηςια ημο αθαζημφ ημο A. thaliana μζ ιδπακζηέξ ηαηαπμκήζεζξ 

πμο αζημφκηαζ ζηα ηφηηανά ημο επδνεάγμοκ ηδκ ηαηακμιή ηςκ ιεηαθμνέςκ ηδξ αολίκδξ ηαζ 

αοηή ηαεμνίγεζ ηδ ζοιπενζθμνά ημο πενζθενεζαημφ ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢. Σα βεβμκυηα 

αοηά είκαζ απαναίηδηα βζα ηδκ ηαεζένςζδ κέςκ αλυκςκ αφλδζδξ ηαζ ηδ δδιζμονβία θοηζηχκ 

μνβάκςκ (Sassi ηαζ ζοκ. 2014).      

 

Η.2.4.1.4 Ζ ζοιιεημπή ηςκ Μ΢ ζηδκ ημνοθαία αφλδζδ 

Oζ Μ΢ ηαζ ηα μνιμκζηά ενεείζιαηα ζοιιεηέπμοκ επίζδξ ζε πμνείεξ ημνοθαίαξ αφλδζδξ, 

υπςξ δ δδιζμονβία νζγζηχκ ηνζπζδίςκ, δ ακάπηολδ ηςκ βονεμζςθήκςκ η.ά. (Blume ηαζ ζοκ. 

2012, Σominaga-Wada ηαζ ζοκ. 2011). Ακ ηαζ μ ηοηηανμζηεθεηυξ ηςκ ΜΑ παίγεζ ημκ ηφνζμ 

νυθμ ζηδκ ημνοθαία αφλδζδ ηςκ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ, θαίκεηαζ υηζ ηαζ μζ Μ΢ έπμοκ ζδιακηζηή 

ζοιιεημπή (Sieberer ηαζ ζοκ. 2005α). ΢ημ θοηυ A. thaliana, ζε αδζαθμνμπμίδηα ηφηηανα ηδξ 

νζγμδενιίδαξ, μζ πενζθενεζαημί Μ΢ ειθακίγμκηαζ ηαηά ηφνζμ θυβμ πνμζακαημθζζιέκμζ 

ηάεεηα πνμξ ημκ άλμκα επζιήηοκζδξ ηςκ ηοηηάνςκ. ΢ημοξ ηνζπμαθάζηεξ, μζ Μ΢ 

ακαδζμνβακχκμκηαζ ηαηά ηδκ εηηίκδζδ ηδξ δδιζμονβίαξ ηςκ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ ηαζ 

απμπμθοιενίγμκηαζ ζηδ εέζδ δδιζμονβίαξ ηδξ ηοηηανζηήξ πνμεηαμθήξ πμο εα δδιζμονβήζεζ 

ημ ζςθήκα ημο νζγζημφ ηνζπζδίμο. ΢ηδ ζοκέπεζα, μζ πενζθενεζαημί Μ΢ ηαζ μζ Μ΢ ημο 

εκδμπθάζιαημξ πνμζακαημθίγμκηαζ πανάθθδθα πνμξ ημκ άλμκα επζιήηοκζδξ ημο ζςθήκα 

νζγζημφ ηνζπζδίμο. ΢ηα πθήνςξ δζαθμνμπμζδιέκα νζγζηά ηνζπίδζα μ ανζειυξ ηςκ 

πενζθενεζαηχκ Μ΢ ιεζχκεηαζ, εκχ απμοζζάγμοκ μζ εκδμπθαζιζημί Μ΢, μζ μπμίμζ ζηα 

ακαπηοζζυιεκα νζγζηά ηνζπίδζα δζαηνέπμοκ ημ ηοηυπθαζια ιεηαλφ ημο πονήκα ηαζ ηδξ 

ακαπηοζζυιεκδξ ημνοθήξ (Van Bruaene ηαζ ζοκ. 2004). H ζοιιεημπή ημο ηοηηανμζηεθεημφ 

ηςκ Μ΢ ζηδκ παναπάκς δζαδζηαζία έπεζ ηεηιδνζςεεί απυ επζδνάζεζξ ιε πδιζηέξ μοζίεξ πμο 

δζαηανάζζμοκ ημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ ή ιε πεζνάιαηα, ζηα μπμία έπεζ 

ηνμπμπμζδεεί δ θεζημονβία ηςκ βμκζδίςκ ηδξ ζςθδκίκδξ. Καζ ζηζξ δφμ πενζπηχζεζξ 

επδνεάγεηαζ δναιαηζηά δ ακάπηολδ ηςκ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ. Δπζπθέμκ, δ ιεθέηδ 

ιεηαθθαβιάηςκ ηαηακίκδξ (erh3, ectopic root hair3) ημο θοημφ Α. thaliana έδεζλε υηζ μζ Μ΢ 

ειπθέημκηαζ ηαζ ζημκ ηαεμνζζιυ ηςκ ηοηηάνςκ ηδξ νζγμδενιίδαξ πμο εα δζαθμνμπμζδεμφκ 
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ζε ηνζπμαθάζηεξ. Ζ απμοζία ηδξ ηαηακίκδξ πνμηαθεί αθθαβέξ ζημ πνυηοπμ δζαθμνμπμίδζδξ 

ηςκ ηοηηάνςκ ηδξ νζγμδενιίδαξ (Σominaga-Wada ηαζ ζοκ. 2011). 

 Eκα αηυιδ πνυηοπμ ζφζηδια ιεθέηδξ ηδξ ημνοθαίαξ αφλδζδξ είκαζ αοηυ ηςκ 

ακαπηοζζυιεκςκ βονεμζςθήκςκ. Ζ δζάιεηνμξ ηςκ βονεμζςθήκςκ είκαζ 10-20 ιm, εκχ ημ 

ιήημξ ημοξ, πμο αολάκεζ ηαπφηαηα, ιπμνεί κα θεάζεζ ανηεηά cm (Κμst ηαζ ζοκ. 1999). Οζ 

Μ΢ θαίκεηαζ κα απμοζζάγμοκ απυ ηδκ ημνοθή ημο ακαπηοζζυιεκμο βονεμζςθήκα, 

ζπδιαηίγμοκ υιςξ δεζιίδεξ πμο δζαηνέπμοκ ημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια ημο οπυθμζπμο 

ηιήιαημξ ημο βονεμζςθήκα πανάθθδθα πνμξ ημκ άλμκά ημο. Δπζδνάζεζξ ιε μοζίεξ πμο 

δζαηανάζζμοκ ηδκ μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢ έπμοκ δείλεζ υηζ αοημί έπμοκ 

ιζηνή ζοιιεημπή ζηδκ ιεηαηίκδζδ ηςκ μνβακζδίςκ ηαηά ιήημξ ημο βονεμζςθήκα, αθθά 

μοζζαζηζηυ νυθμ ζηδ ιεηαηίκδζδ ηςκ ζπενιαηζηχκ ηοηηάνςκ (Cai ηαζ Cresti 2010). Δίκαζ 

αλζμζδιείςημ υηζ, εκχ ζηα αββεζυζπενια δ ακάπηολδ ημο βονεμζςθήκα δεκ ακαζηέθθεηαζ 

ιεηά ηδκ επίδναζδ ιε μνογαθίκδ δ μπμία ηαηαζηνέθεζ ημοξ Μ΢, ζε μνζζιέκα βοικυζπενια δ 

πμνεία αοηή ακαζηέθθεηαζ. ΢ε ακαπηοζζυιεκμοξ βονεμηυηημοξ ημο θοημφ Picea abies, μζ 

Μ΢ ειθακίγμκηαζ ζηδκ ημνοθή ημο βονεμζςθήκα, βεβμκυξ πμο οπμδδθχκεζ υηζ, ημοθάπζζημκ 

ζηδκ πενίπηςζδ αοηή, μζ Μ΢ είκαζ απαναίηδημζ βζα ηδκ ακάπηολδ ημο βονεμζςθήκα 

(Anderhag ηαζ ζοκ. 2000).        

 

Η.2.4.1.5 Ζ ζοιιεημπή ηςκ Μ΢ ζηδ δζαηοηηανζηή επζημζκςκία  

Ζ επζημζκςκία ιεηαλφ ηςκ πνςημπθαζηχκ βεζημκζηχκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ επζηοβπάκεηαζ ιέζς 

ηςκ πθαζιμδεζιχκ. ΢ηδ νίγα ημο θοημφ A. thaliana, δ έκανλδ ηδξ δδιζμονβίαξ ηςκ 

ηοηηάνςκ ηδξ εκδμδενιίδαξ ηαζ ημο θθμζμφ πνμτπμεέηεζ ηδ ιεηαηίκδζδ εκυξ ιεηαβναθζημφ 

πανάβμκηα, ημο SHR (short root) απυ ημ αβςβυ ζφζηδια ζηα ηφηηανα ηδξ εκδμδενιίδαξ 

ιέζς ηςκ πθαζιμδεζιχκ (Vatén ηαζ ζοκ. 2011). Ζ ιεηαηίκδζδ αοηή επζηοβπάκεηαζ ιε ηδ 

αμήεεζα ιίαξ άθθδξ πνςηεΐκδξ, ηδξ SIEL (SHR-interacting embryonic lethal). Τπμζηδνίγεηαζ 

υηζ μζ Μ΢ είκαζ απαναίηδημζ βζα ηδκ ιεηαηίκδζδ ηδξ SIEL ιέζς ηςκ εκδμζςιάηςκ ζηδκ 

πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο, πμνεία πμο δζαηυπηεηαζ απυ ηδκ μνογαθίκδ (Wu ηαζ Gallagher 

2013). Σα εκδμζχιαηα απμηεθμφκ ιζηνά εκδμηοηηανζηά δζαιενίζιαηα πμο πενζαάθθμκηαζ 

απυ ζημζπεζχδδ ιειανάκδ, ζηα μπμία ζοβηεκηνχκεηαζ οθζηυ ιέζς ηδξ ζφκηδλδξ 

εκδμηοηςηζηχκ ηοζηζδίςκ. Αοηά απμηεθμφκ εέζεζξ απμεήηεοζδξ ηαζ δζαθμβήξ οθζηχκ ηα 

μπμία ζηδ ζοκέπεζα, ιπμνμφκ κα ιεηαθενεμφκ ζε άθθα μνβακίδζα ζηυπμοξ (Contento ηαζ 

Bassham 2012). Ζ SIEL αθθδθεπζδνά ηαζ ιε άθθμοξ ιεηαβναθζημφξ πανάβμκηεξ πμο 

ιεηαθένμκηαζ ιε ημκ ίδζμ ιδπακζζιυ, πςνίξ ςζηυζμ κα έπεζ ανεεεί ακ ζηδ ιεηαηίκδζή ημοξ 

ζοιιεηέπμοκ μζ Μ΢ (Han ηαζ ζοκ. 2014). Δπζπθέμκ, ζε πενζπηχζεζξ ιυθοκζδξ ηςκ θοηζηχκ 

ηοηηάνςκ απυ ζμφξ, ζηζξ μπμίεξ δ ιεηαηίκδζδ ημο βμκζδζχιαηυξ ημοξ απυ ηφηηανμ ζε 

ηφηηανμ πναβιαημπμζείηαζ ιέζς πθαζιμδεζιχκ, μζ Μ΢ ζοιιεηέπμοκ ζηδ ιεηαθμνά ηςκ 

κμοηθεμπνςηεσκχκ ζηδκ πενζμπή ηςκ πθαζιμδεζιχκ (Niehl ηαζ ζοκ. 2013).  
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Θ.2.4.2 Οη ζπκκεηνρή ηνπ θπηηαξνζθειεηνύ ηεο ζσιελίλεο ζηηο απνθξίζεηο ζε βηνηηθέο θαη 

αβηνηηθέο θαηαπνλήζεηο 

Ο ηοηηανμζηεθεηυξ ηδξ ζςθδκίκδξ, εηηυξ απυ ηδκ μοζζαζηζηή ζοιιεημπή ημο ζηδκ 

ηοηηανζηή δζαίνεζδ, ηδκ ηοηηανζηή ιμνθμβέκεζδ ηαζ βεκζηυηενα ηδ δζαθμνμπμίδζδ ηςκ 

θοηχκ, ειπθέηεηαζ ηαζ ζηζξ απμηνίζεζξ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ ζε πενζααθθμκηζηέξ 

ηαηαπμκήζεζξ (Wang ηαζ ζοκ. 2011α). Δίκαζ βκςζηυ υηζ δ μνβάκςζδ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ 

ιεηααάθθεηαζ απυ ηδκ πανμοζία ζδιάηςκ ελςηοηηανζηήξ ή εκδμηοηηανζηήξ πνμέθεοζδξ 

(Nick 2014). ΢οβηεηνζιέκα, μ ηοηηανμζηεθεηυξ ηςκ Μ΢ επδνεάγεηαζ απυ μνιμκζηά 

ενεείζιαηα, ηδ ιδπακζηή ηαηαπυκδζδ ή ηδ αανφηδηα (Nick 2013). Τπμζηδνίγεηαζ υηζ δ 

απυηνζζδ ζηδκ εθανιμβή ιδπακζηήξ ηαηαπυκδζδξ βίκεηαζ ακηζθδπηή απυ ημκ 

ηοηηανμζηεθεηυ ηςκ Μ΢, ιε απμηέθεζια ηδκ ζοβηνυηδζδ δεζιίδςκ Μ΢ πανάθθδθα πνμξ 

ηδκ ηαηεφεοκζδ εθανιμβήξ ηδξ ιέβζζηδξ ηάζδξ (Landrein ηαζ Hamant 2013). ΋πζ ιυκμ μζ 

ιδπακζηέξ ηαηαπμκήζεζξ, αθθά ηαζ άθθεξ ιμνθέξ ααζμηζηήξ ηαηαπυκδζδξ επάβμοκ ηδκ 

ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ. Πνυζθαηα δεδμιέκα οπμζηδνίγμοκ υηζ 

μζ ιεηααμθέξ, ηζξ μπμίεξ επζθένμοκ μζ ααζμηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ 

ζςθδκίκδξ, δεκ ακηζπνμζςπεφμοκ απθά έκα πανάπθεονμ απμηέθεζια. Ακηίεεηα, πζζηεφεηαζ 

υηζ μ ηοηηανμζηεθεηυξ ζοιιεηέπεζ εκενβά ζηδκ ακηίθδρδ ηςκ ενεεζζιάηςκ, ιε ηδκ 

εκενβμπμίδζδ ιδπακζζιχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ ηαζ ηδ δνμιμθυβδζδ ηοηηανζηχκ 

απμηνίζεςκ (Nick 2011).  

 Πεζναιαηζηά δεδμιέκα, ηα μπμία πνμέηορακ απυ ηδ ιεθέηδ ηςκ ηοηηάνςκ πμο 

οθίζηακηαζ ηδκ επίδναζδ ορδθήξ αθαηυηδηαξ, έδεζλακ υηζ μζ πενζθενεζαημί Μ΢ 

απμπμθοιενίγμκηαζ ηαζ ζηδ ζοκεπεία πμθοιενίγμκηαζ λακά. Ζ πμνεία αοηή εεςνείηαζ υηζ 

είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδκ επζαίςζδ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ ηαζ ηδκ ακημπή ημοξ ζηδ 

ζοβηεηνζιέκδ ηαηαπυκδζδ (Wang ηαζ ζοκ. 2007). Ζ ζοιπενζθμνά αοηή ημο πενζθενεζαημφ 

ηοηηανμζηεθεημφ είκαζ ημζκή ζε ανηεηέξ πενζπηχζεζξ ααζμηζηχκ ηαηαπμκήζεςκ. Γζα 

πανάδεζβια, ζε ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ Triticum turgidum δ επίδναζδ 

οπενςζιςηζηχκ ιέζςκ πνμηαθεί ηδκ απμδζμνβάκςζδ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ ηαζ ηδ 

ζοβηνυηδζδ ιαηνμζςθδκίζηςκ. Οζ ηεθεοηαίμζ θαίκεηαζ υηζ απμηεθμφκ πνμτπυεεζδ βζα ηδ 

ζηαεενμπμίδζδ ημο υβημο ημο πθαζιμθοιέκμο πνςημπθάζηδ (Komis ηαζ ζοκ. 2002). 

Δπζπθέμκ, είκαζ βκςζηυ υηζ μζ Μ΢ απμδζμνβακχκμκηαζ ζημ ρφπμξ ηαζ βζα ημ θυβμ αοηυ 

εεςνείηαζ υηζ ειπθέημκηαζ ζηδκ ακηίθδρδ ηδξ πηχζδξ ηδξ εενιμηναζίαξ απυ ηα θοηζηά  

ηφηηανα. Χζηυζμ, δ εοαζζεδζία ζημ ρφπμξ ηαζ δ ηνίζζιδ εενιμηναζία ηάης απυ ηδκ μπμία 

μζ Μ΢ απμπμθοιενίγμκηαζ δζαθένμοκ ιεηαλφ ηςκ θοηζηχκ εζδχκ (Nick 2013). Αηυιδ ηαζ ζε 

θοηά, ηα μπμία είκαζ πνμζανιμζιέκα κα επζαζχκμοκ ζε παιδθέξ εενιμηναζίεξ, δ ναβδαία 

πηχζδ ηδξ εενιμηναζίαξ πνμηαθεί απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢. ΢οπκά, ημ επυιεκμ αήια ζε 

αοηή ηδ δζαδζηαζία είκαζ δ ζηαεενμπμίδζδ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ, πμνεία ζηδκ 

μπμία ζοιιεηέπμοκ ηαζ θοημμνιυκεξ (Seung ηαζ ζοκ. 2013). Τπμζηδνίγεηαζ υηζ δ απυηνζζδ 
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αοηή, δ μπμία ζοιαάθθεζ ζηδκ πνμζανιμβή ηςκ θοηχκ ζημ ρφπμξ, είκαζ ακηίζημζπδ εηείκδξ 

ηςκ ηοηηάνςκ πμο οθίζηακηαζ ςζιςηζηή ηαηαπυκδζδ ηαζ μδδβεί ζηδ ζοβηνυηδζδ ηςκ 

ιαηνμζςθδκίζηςκ (Nick 2013).  

 Ζ δδιζμονβία ιαηνμζςθδκίζηςκ δεκ πενζμνίγεηαζ ιυκμ ζηζξ πενζπηχζεζξ πμο 

ακαθένεδηακ. Ζ επίδναζδ πδιζηχκ μοζζχκ ή δζαθυνςκ ιεηάθθςκ πνμηαθεί ηδκ μνβάκςζδ 

άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. Γζα πανάδεζβια, δ επίδναζδ δζζθαζκυθδξ Α έπεζ ςξ 

απμηέθεζια ηδκ μνβάκςζδ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια ηαζ 

ηδ δζαηαναπή ηδξ μνβάκςζδξ ηδξ ιζηςηζηήξ ηαζ ηοημηζκδηζηήξ ζοζηεοήξ (Adamakis ηαζ ζοκ. 

2013). Ο πενζθενεζαηυξ ηοηηανμζηεθεηυξ απμηεθεί ζηυπμ ιεηάθθςκ, υπςξ ημ αμθθνάιζμ 

(Adamakis ηαζ ζοκ. 2010). Aκηίζημζπα, δ πανμοζία αανέςκ ιεηάθθςκ, υπςξ ημ ανβίθζμ, έπεζ 

πμθθαπθέξ επζπηχζεζξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ. Ζ επίδναζδ ιε ανβίθζμ ζε 

ηφηηανα νίγαξ δζαθμνχκ θοηζηχκ εζδχκ πνμηαθεί απμπμθοιενζζιυ Μ΢, ακαδζμνβάκςζδ ημο 

πενζθενεζαημφ ηοηηανμζηεθεημφ ή ακηζηαηάζηαζδ ηςκ Μ΢ ιε ιαηνμζςθδκίζημοξ (Frantzios 

ηαζ ζοκ. 2005). Δίκαζ βκςζηυ υηζ ημ πνχιζμ είκαζ απυ ηα πενζζζυηενμ ημλζηά αανέα ιέηαθθα. 

Ζ επίδναζδ ιε ελαζεεκέξ πνχιζμ ζε ηφηηανα νίγαξ ημο θοημφ Allium cepa πνμηαθεί 

ηαηαηενιαηζζιυ ηαζ απμπμθοιενζζιυ Μ΢. Ακηίεεηα, ζημ θοηυ Lens culinaris δ πανμοζία 

ημο πνςιίμο πνμηαθεί ζηαεενμπμίδζδ ηςκ Μ΢ ηαζ ηδ δδιζμονβία δεζιίδςκ Μ΢ (Eleftheriou 

ηαζ ζοκ. 2013).                

 Χζηυζμ, δ ζηαεενμπμίδζδ ηςκ Μ΢ ζηδκ ηεθεοηαία πενίπηςζδ εοκμείηαζ ηαζ απυ ηδκ 

επαβςβή αηεηοθίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ (Eleftheriou ηαζ ζοκ. 2013). ΋πςξ ακαθένεδηε 

πνμδβμοιέκςξ, δ επίδναζδ ααζμηζηχκ ηαηαπμκήζεςκ μδδβεί ζε αθθαβέξ ζημ πνυηοπμ ηςκ 

ιεηα-ιεηαθναζηζηχκ ηνμπμπμζήζεςκ ηδξ ζςθδκίκδξ. Πζζηεφεηαζ υηζ δ πανμοζία 

βζααενεθίκδξ πνμζθένεζ πνμζηαζία ζημοξ Μ΢ έκακηζ ηςκ παιδθχκ εενιμηναζζχκ, ιε ηδκ 

αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ αηεηοθζςιέκδξ ζςθδκίκδξ (Huang ηαζ Lloyd 1999). Ακηίζημζπδ 

είκαζ ηαζ δ πενίπηςζδ ηδξ θςζθμνοθίςζδξ ηδξ α-ζςθδκίκδξ πμο δζαπζζηχεδηε ζε ηφηηανα 

ηςκ θοηχκ A. thaliana ηαζ Oryza sativa, έπεζηα απυ οπενςζιςηζηή ηαηαπυκδζδ (Ban ηαζ 

ζοκ. 2013).  

 Δπζπθέμκ ηςκ υζςκ ακαθένεδηακ παναπάκς, μζ Μ΢ είκαζ απαναίηδημζ ηαζ βζα ηδκ 

αθθδθεπίδναζδ ηςκ θοηχκ ιε ιζηνμμνβακζζιμφξ, είηε πνυηεζηαζ βζα ηδκ εβηαείδνοζδ 

ζοιαζςηζηχκ ζπέζεςκ ή απυηνζζδ ηςκ θοηχκ ζηδκ πνμζαμθή απυ παεμβυκμοξ 

ιζηνμμνβακζζιμφξ (Hardham 2013). Γζα πανάδεζβια, ηαηά ηδ δδιζμονβία ηςκ θοιαηίςκ, 

ανπζηά ηα ζοιαζςηζηά ααηηήνζα πνμζαάθθμοκ ηδκ ημνοθή ηςκ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ. Μεηά ηδκ 

πνμζέββζζδ ηςκ ααηηδνίςκ ζημ νζγζηυ ηνζπίδζμ, μζ Μ΢ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια ηαζ μζ 

εκδμπθαζιζημί Μ΢ πμο ανίζημκηαζ πθδζίμκ ηδξ ημνοθήξ ημο νζγζημφ ηνζπζδίμο 

απμδζμνβακχκμκηαζ. Καεχξ δ πνμζαμθή ελεθίζζεηαζ, ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια 

μνβακχκεηαζ έκα ζφζηδια Μ΢ πμο πενζαάθθεζ ηα δζεζζδφμκηα ααηηήνζα (Sieberer ηαζ ζοκ. 

2005α), εκχ πανάθθδθα μ ηοηηανμζηεθεηυξ ηςκ Μ΢ ηςκ ηοηηάνςκ ημο θθμζμφ ηδξ νίγαξ 
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οθίζηαηαζ ακαδζμνβάκςζδ. Θεςνείηαζ υηζ δ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ζοιιεηέπεζ ζημ ιδπακζζιυ πμο ηαηεοεφκεζ ηα ααηηήνζα απυ ηδκ επζδενιίδα ηδξ 

νίγαξ ζηα ηφηηανα ημο θθμζμφ βζα ηδ δδιζμονβία ημο θοιαηίμο (Hardham 2013). Δπίζδξ, ζε 

πενζπηχζεζξ ζχζεςκ, μζ Μ΢ δζεοημθφκμοκ ηδ ιεηαθμνά κμοηθεμπνςηεσκχκ ή μθυηθδνςκ ζχκ 

απυ ηα ιμθοζιέκα ζηα βεζημκζηά οβζή ηφηηανα, ιέζς ηςκ πθαζιμδεζιχκ (Niehl ηαζ ζοκ. 

2013).    

 O ηοηηανμζηεθεηυξ ηςκ Μ΢ επδνεάγεηαζ ηαζ απυ ηδκ πανμοζία παεμβυκςκ 

ααηηδνίςκ. Έκαξ απυ ημοξ ηνυπμοξ εηδήθςζδξ ηδξ ιμθοζιαηζηυηδηαξ είκαζ δ απεθεοεένςζδ 

ααηηδνζαηχκ ημλζκχκ ζημ ηοηυπθαζια ηςκ ηοηηάνςκ ημο λεκζζηή (Hardham 2013). Ζ 

επίδναζδ ιε ηδκ ημλίκδ harpin ζε ηφηηανα δζαθμνεηζηχκ πμζηζθζχκ ηςκ θοηχκ Vitis vinifera 

ηαζ Vitis rupestris, μζ μπμίεξ ειθακίγμοκ δζαθμνέξ ςξ πνμξ ηδκ ακεεηηζηυηδηά ημοξ ζηδκ 

πνμζαμθή απυ ααηηήνζα, πνμηαθεί δζαθμνεηζηέξ επζπηχζεζξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ 

ζςθδκίκδξ. ΢ηδκ πζμ ακεεηηζηή πμζηζθία, δ μνβάκςζδ ηςκ Μ΢ δζαηανάζζεηαζ ηαζ μζ 

πενζθενεζαημί Μ΢ ακηζηαείζηακηαζ απυ άθθμοξ ιζηνυηενμο ιήημοξ, εκχ ζηδκ εοαίζεδηδ 

πμζηζθία δ απυηνζζδ δεκ είκαζ ηυζμ έκημκδ (Qiao ηαζ ζοκ. 2010). Μία άθθδ ααηηδνζαηή 

ημλίκδ, δ flg22, πνμηαθεί απμδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢ ηδξ ακεεηηζηήξ 

πμζηζθίαξ, υπζ υιςξ ηδξ εοαίζεδηδξ (Chang ηαζ Nick 2012). Καζ ζηζξ δφμ πενζπηχζεζξ μζ 

αθθαβέξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢ εεςνμφκηαζ πνμτπυεεζδ ηδξ έηθναζδξ αιοκηζηχκ 

βμκζδίςκ, βεβμκυξ πμο εκζζπφεζ ηδκ άπμρδ υηζ μζ Μ΢ ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ακηίθδρδ ηςκ 

αζμηζηχκ ηαηαπμκήζεςκ ηαζ δνμιμθμβμφκ ηζξ αιοκηζηέξ απμηνίζεζξ (Qiao ηαζ ζοκ. 2010, 

Chang ηαζ Nick 2012). Aλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δ επίδναζδ ιε ηδκ ημλίκδ harpin θοηχκ ηδξ 

εοαίζεδηδξ πμζηζθίαξ πνμηάθεζε ιεβάθδ αφλδζδ ζηα επίπεδα ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ ζςθδκίκδξ 

(Qiao ηαζ ζοκ. 2010). Δίκαζ επίζδξ εκδζαθένμκ υηζ μ ίδζμξ μ παεμβυκμξ πανάβμκηαξ ιπμνεί κα 

ηνμπμπμζήζεζ ημ πνυηοπμ ηςκ ιεηα-ιεηαθναζηζηχκ ηνμπμπμζήζεςκ ηδξ ζςθδκίκδξ. Ζ 

πνςηεΐκδ HopZ1a, βζα πανάδεζβια, πανάβεηαζ απυ ημ ααηηήνζμ Pseudomonas syringae ηαζ δ 

πανμοζία ηδξ δζαηανάζζεζ ηδκ μνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ζημ θοηυ A. thaliana. H HopZ1a είκαζ ιζα 

αηεηοθμηνακζθενάζδ πμο ηαηαθφεζ ηδκ αηεηοθίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ηςκ ηοηηάνςκ ημο 

λεκζζηή. Ζ αηεηοθίςζδ ηδξ α-ζςθδκίκδξ ειπμδίγεζ ηδκ εκζςιάηςζδ ηςκ εηενμδζιενχκ ζημοξ 

Μ΢ ηαζ ηαηά ζοκέπεζα ημκ πμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ (Lee ηαζ ζοκ. 2012, Hardham 2013).  

 Γεκζηά, δ είζμδμξ εκυξ παεμβυκμο πνμηαθεί απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ ζημ ζδιείμ 

ηδξ εζζαμθήξ. Αοηή δ δζαδζηαζία ιπμνεί κα ζοκμδεφεηαζ ηαζ απυ ηδ δδιζμονβία κέςκ 

δεζιίδςκ Μ΢. ΢ε ακηζδνάζεζξ οπενεοαζζεδζίαξ, μζ μπμίεξ πενζθαιαάκμοκ ηδκ εηδήθςζδ 

πνμβναιιαηζζιέκμο ηοηηανζημφ εακάημο ιε ζημπυ ηδκ απμηνμπή ηδξ ελάπθςζδξ ηδξ 

ιυθοκζδξ, μ ηοηηανμζηεθεηυξ ηςκ Μ΢ θαίκεηαζ υηζ έπεζ ζδιακηζηή ζοιιεημπή (Smertenko 

ηαζ Franklin-Tong 2011). Δπζπθέμκ, μζ Μ΢ δζαδναιαηίγμοκ ζδιακηζηυ νυθμ ηαζ ζηδκ 

εηδήθςζδ πνμβναιιαηζζιέκμο ηοηηανζημφ εακάημο ηαηά ηδ δζαθμνμπμίδζδ μνζζιέκςκ 

ηοηηανζηχκ ηφπςκ ή ηαηά ηδκ ακάπηολδ βονεμηυηηςκ, μζ μπμίμζ δεκ είκαζ ζοιααημί ιε ημκ 
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φπενμ, ζημκ μπμίμ έπμοκ ιεηαθενεεί (Smertenko ηαζ ζοκ. 2003, Poulter ηαζ ζοκ. 2008, 

Smertenko ηαζ Franklin-Tong 2011). Ζ απυηνζζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, δ 

μπμία θαίκεηαζ κα ειπθέηεηαζ ζηδκ εηδήθςζδ πνμβναιιαηζζιέκμο ηοηηανζημφ εακάημο, 

πενζθαιαάκεζ ημκ απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ ηαζ ηδ δδιζμονβία δεζιίδςκ κέςκ Μ΢, 

θαζκυιεκα ηα μπμία επζηοβπάκμκηαζ πάνδ ζηδ ζηναημθυβδζδ ΜΑΡs (Smertenko ηαζ Franklin-

Tong 2011). Πανάθθδθα, ζε ηφηηανα, ηα μπμία ανίζημκηαζ ζηδ δζαδζηαζία ημο 

πνμβναιιαηζζιέκμο ηοηηανζημφ εακάημο θυβς βήνακζδξ, έπεζ δζαπζζηςεεί ιείςζδ ηδξ 

έηθναζδξ ηςκ βμκζδίςκ πμο ηςδζημπμζμφκ ζςθδκίκεξ ηαζ επίζδξ πηχζδ ηςκ επζπέδςκ αοηχκ 

ηςκ πνςηεσκχκ (Swidzinski ηαζ ζοκ. 2002). Σέθμξ, αλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δ ζοιιεημπή ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ αηηίκδξ ζε αοηή ηδ δζαδζηαζία έπεζ εειεθζςεεί ηαθφηενα ζε ζφβηνζζδ 

ιε εηείκδ ηςκ Μ΢. Ο πνμβναιιαηζζιέκμξ ηοηηανζηυξ εάκαημξ ζοπκά επάβεηαζ ςξ απυηνζζδ 

ζηζξ αθθαβέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS (Smertenko ηαζ Franklin-Tong 2011).          

 

Η.2.5 ROS ηαζ ηοηηανμζηεθεηόξ  

Θ.2.5.1 ROS θαη θπηηαξνζθειεηόο ηεο αθηίλεο 

Ζ μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ αηηίκδξ θαίκεηαζ υηζ επδνεάγεηαζ απυ ηδκ αολδιέκδ 

παναβςβή ROS. Ακηζπνμζςπεοηζηυ πανάδεζβια απμηεθεί δ επαβςβή πνμβναιιαηζζιέκμο 

ηοηηανζημφ εακάημο ηςκ βονεμηυηηςκ, μζ μπμίμζ δεκ είκαζ ζοιααημί ιε ημ ζηίβια πμο έπμοκ 

επζηαείζεζ. ΢ε αοημφξ παναηδνμφκηαζ αθθαβέξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ αηηίκδξ. Ανπζηά, ηα 

ΜΑ δζαηάζζμκηαζ ηαηά ιήημοξ ημο ακαπηοζζυιεκμο βονεμζςθήκα. Λίβα θεπηά ιεηά ηδκ 

ακηίθδρδ ηδξ αζοιααηυηδηαξ, ηα ΜΑ απμπμθοιενίγμκηαζ, δζαδζηαζία δ μπμία αημθμοεείηαζ 

απυ ηδ ζοβηνυηδζδ «ζηζηηχκ ιαγχκ F-αηηίκδξ» (Smertenko ηαζ Franklin-Tong 2011). ΢ε 

αζφιααημοξ βονεμηυηημοξ ημο θοημφ Pyrus pyrifolia δζαπζζηχεδηε υηζ δ αφλδζδ ηδξ 

παναβςβήξ ROS ζπεηίγεηαζ ιε ημκ απμπμθοιενζζιυ ηςκ ΜΑ. Σμ πμζμζηυ ηςκ 

βονεμζςθήκςκ, ζημοξ μπμίμοξ ηα ΜΑ είπακ ηαηαζηναθεί, ήηακ πμθφ ιζηνυηενμ ζηδκ 

πενίπηςζδ πμο αοημί είπακ οπμζηεί επίδναζδ ιε DPI, μοζία δ μπμία ακαζηέθθεζ ηδκ 

παναβςβή ROS απυ ηδ δνάζδ ηςκ Rbohs (Wang ηαζ ζοκ. 2010). Δπζπθέμκ, ζηδκ πενίπηςζδ 

επαβςβήξ πνμβναιιαηζζιέκμο ηοηηανζημφ εακάημο, θυβς αζοιααηυηδηαξ, ζε βονεμηυηημοξ 

ημο θοημφ Papaver rhoeas, ηυζμ μ απμπμθοιενζζιυξ ηςκ ΜΑ, υζμ ηαζ μ ιεηέπεζηα 

πμθοιενζζιυξ ηδξ αηηίκδξ πμο μδδβεί ζηδ δδιζμονβία ζηζηηχκ ιαγχκ αηηίκδξ, ελανηάηαζ απυ 

ηδκ αολδιέκδ παναβςβή ROS ηαζ ΝΟ ζημκ βονεμζςθήκα (Wilkins ηαζ ζοκ. 2011).       

 Δπζπθέμκ, έπεζ δζαηοπςεεί δ άπμρδ υηζ, ζε ζοκεήηεξ ορδθήξ αθαηυηδηαξ πμο 

πνμηαθμφκ ημκ απμπμθοιενζζιυ ηςκ ΜΑ ηαζ ηδκ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS, μ 

ηοηηανμζηεθεηυξ ηδξ αηηίκδξ εθέβπεζ ηδκ παναβςβή ηςκ ηεθεοηαίςκ. ΢ε ηφηηανα αηνυννζγμο 

ημο θοημφ Α. thaliana, ηα μπμία οπέζηδζακ ηδκ επίδναζδ NaCl, δ απμδζμνβάκςζδ ηςκ ΜΑ 

θαίκεηαζ υηζ πνμηαθεί ηδκ αφλδζδ ηδξ παναβςβήξ ROS ιέζς ηδξ AtRbohC (Liu ηαζ ζοκ. 
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2012α). Χζηυζμ, δζάθμνα πεζναιαηζηά δεδμιέκα ζοκδβμνμφκ ηαζ βζα ημ ακηίεεημ. Γζα 

πανάδεζβια, ζημ ιφηδηα Magnaporthe oryzae πμο ιμθφκεζ ημ θοηυ Oryza sativa, δ 

ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ αηηίκδξ ημο ιφηδηα, δ μπμία εθέβπεηαζ απυ 

GTPάζεξ ηαζ ζοιααίκεζ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ πνμζαμθήξ, νοειίγεηαζ απυ NADPH-μλεζδάζεξ 

ημο ιφηδηα (Ryder ηαζ ζοκ. 2013). ΢ηα νζγζηά ηνζπίδζα ημο θοημφ A. thaliana, δ 

εκενβμπμίδζδ ηδξ AtRbohC ηαζ δ παναβςβή ROS πνμηαθεί ηδκ είζμδμ ζυκηςκ αζαεζηίμο 

ιέζς ηακαθζχκ ημο πθαζιαθήιιαημξ, βεβμκυξ ημ μπμίμ, ιεηαλφ άθθςκ, επδνεάγεζ ηδ 

δοκαιζηή ηςκ ΜΑ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ ακάπηολδξ ηςκ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ (Foreman ηαζ ζοκ. 

2003). Πανάθθδθα, ζηα θφθθα ημο θοημφ Α. thaliana δ παναβςβή Ζ2Ο2, πμο επάβεηαζ απυ ημ 

ABA ηαζ ζπεηίγεηαζ ιε ημ ηθείζζιμ ηςκ ζημιάηςκ, επδνεάγεζ ηδ ζοιπενζθμνά ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ αηηίκδξ, ιέζς ημο εθέβπμο ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηςκ πνςηεσκχκ ημο 

ζοιπθυημο Arp2/3 (actin related protein 2/3, πνςηεΐκδ ζπεηζγυιεκδ ιε αηηίκδ 2/3). ΢ηδ 

ζοκέπεζα, μζ αθθαβέξ ηδξ μνβάκςζδξ ηςκ ΜΑ εκζζπφμοκ ακαδναζηζηά ηδκ πεναζηένς αφλδζδ 

ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ημο H2O2 απυ ηζξ Rbohs (Li ηαζ ζοκ. 2014).    

Ζ ζπέζδ ηςκ ROS ιε ημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ αηηίκδξ είκαζ πενζζζυηενμ 

ηεηιδνζςιέκδ ζηα γςζηά ζε ζπέζδ ιε ηα θοηζηά ηφηηανα ηαζ ιάθζζηα είκαζ βκςζηυ υηζ δ 

επίδναζδ ιε μλεζδςηζηά ιέζα δζαηανάζζεζ ηδκ μνβάκςζή ημο. Ζ δζαηάναλδ ζοπκά μθείθεηαζ 

ζηζξ αθθαβέξ πμο επάβμκηαζ ζηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηδξ αηηίκδξ ή ηςκ πνςηεσκχκ 

πμο ζπεηίγμκηαζ ιε αοηή. Έκαξ απυ ημοξ ηφνζμοξ ζηυπμοξ ηςκ μλεζδςηζηχκ εκχζεςκ είκαζ μζ 

εεζμθζηέξ μιάδεξ ηδξ ηοζηεΐκδξ ηαζ ιεεεζμκίκδξ (Dalle-Done ηαζ ζοκ. 2001). Ακαθένεηαζ, 

επίζδξ, υηζ ζηα αιζκμλέα ηδξ αηηίκδξ ιπμνεί κα πναβιαημπμζδεεί πνμζεήηδ βθμοηαεεζυκδξ 

ζηζξ ζμοθθζδνοθζηέξ μιάδεξ ηδξ ή ηαναμκοθίςζδ, ςξ απμηέθεζια ηδξ πανμοζίαξ Ζ2Ο2 ή 

άθθςκ ROS (Dalle-Done ηαζ ζοκ. 2001, Lassing ηαζ ζοκ. 2007). Δπζπθέμκ, οπμζηδνίγεηαζ υηζ 

δ ήπζα μλείδςζδ ηςκ ιμνίςκ ηδξ G-αηηίκδξ πνμςεεί, θυβς ημο ζπδιαηζζιμφ δζζμοθθζδζηχκ 

δεζιχκ ιεηαλφ βεζημκζηχκ πνςηεσκζηχκ ιμνίςκ, ηδ δδιζμονβία δζιενχκ ή μθζβμιενχκ 

αηηίκδξ ηαζ ημ ζπδιαηζζιυ δεζιχκ ιεηαλφ βεζημκζηχκ ΜΑ. Σα παναπάκς αολάκμοκ ηδκ 

εοεθζλία ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ αηηίκδξ ζηα γςζηά ηφηηανα (Tang ηαζ ζοκ. 1999). ΢ε 

ηφηηανα παβηνέαημξ πμκηζημφ, δ επίδναζδ ιε ROS πνμηαθεί ηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ αηηίκδξ (Rosado ηαζ ζοκ. 2002). Αλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ ημ ιμκμπάηζ 

ΜΑPK p38/MAPKAPK2 (MAPK Activated Protein Kinase 2, πνςηεσκζηή ηζκάζδ πμο 

εκενβμπμζείηαζ απυ MAPK 2) ειπθέηεηαζ ζηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ 

αηηίκδξ ζε ζοκεήηεξ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ (Dalle-Donne ηαζ ζοκ. 2001).                   

 

Θ.2.5.2 ROS θαη θπηηαξνζθειεηόο ηεο ζσιελίλεο 

Μέπνζ ζήιενα μζ πενζζζυηενεξ πθδνμθμνίεξ βζα ηζξ επζπηχζεζξ ηςκ ROS ζημκ 

ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ αθμνμφκ ζε ιεθέηεξ γςζηχκ ηοηηάνςκ. Γεκζηά, θαίκεηαζ υηζ 

δ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηδξ ζςθδκίκδξ επδνεάγεζ εοεέςξ ημκ πμθοιενζζιυ ηδξ 
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(Landino ηαζ ζοκ. 2004α). Δίκαζ βκςζηυ υηζ δ ζςθδκίκδ είκαζ εοαίζεδηδ ζηδκ μλεζδςηζηή 

ηαηαπυκδζδ ηαζ υηζ ηα ηαηάθμζπα ηοζηεΐκδξ ιπμνμφκ πμθφ εφημθα κα μλεζδςεμφκ (Ludueña 

2013). H μλείδςζή ημοξ ζπεηίγεηαζ ιε ηδ δδιζμονβία δζζμοθθζδζηχκ δεζιχκ ιεηαλφ α- ηαζ α-

ζςθδκίκδξ, ιε απμηέθεζια κα ειπμδίγεηαζ μ πμθοιενζζιυξ ηδξ ηαζ ηαη‟ επέηηαζδ δ 

ζοβηνυηδζδ Μ΢ (Clark ηαζ ζοκ. 2014). ΢ε in vitro ιεθέηδ, ζηδκ μπμία είπε απμιμκςεεί 

ζςθδκίκδ απυ κεονχκεξ εβηεθάθςκ, δ μλείδςζδ ηςκ εεζμθζηχκ μιάδςκ ηςκ αιζκμλέςκ ηδξ 

ζςθδκίκδξ, έπεζηα απυ ηδκ επίδναζδ ιε μλεζδςηζηά ιέζα, πνμηάθεζε ακαζημθή ημο 

πμθοιενζζιμφ Μ΢. Ζ ακαζημθή αοηή ήηακ ακηζζηνεπηή, ηαεχξ ιε ηδκ πνμζεήηδ 

βθμοηαεεζυκδξ, βθμοηανεδμλίκδξ ή ακαβςβάζδξ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ, μζ δζζμοθθζδζημί δεζιμί, 

μζ μπμίμζ είπακ δδιζμονβδεεί, οπέζηδζακ ακαβςβή, βεβμκυξ πμο επέηνερε ημκ εη κέμο 

πμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ (Landino ηαζ ζοκ. 2004α). Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ ζε κεονχκεξ αζεεκχκ 

απυ ηδ κυζμ Alzheimer, ζημοξ μπμίμοξ ηα επίπεδα ηςκ ROS είκαζ αολδιέκα, έκα πμζμζηυ 

ιμνίςκ α-ζςθδκίκδξ ζπδιαηίγμοκ δεζιμφξ ιεηαλφ ημοξ (Santa-Maria ηαζ ζοκ. 2005). 

Δπζπθέμκ, ζε ηοηηανζηέξ ζεζνέξ ακενχπζκςκ κεονχκςκ δ επίδναζδ ιε t-Butul-hydroperoxide 

(t-αμοηοθμτπενμλείδζμ ημο οδνμβυκμο, t-BuOOH) πνμηαθεί αθθμζχζεζξ ηδξ μνβάκςζδξ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢ ηαζ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ α-ζςθδκίκδξ (Allani ηαζ ζοκ. 2004). 

Οιμίςξ, δ επίδναζδ ιε ηζκυκεξ, μζ μπμίεξ επίζδξ πνμηαθμφκ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ, 

πνμςεεί ηδκ ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢ ακενχπζκςκ κεονχκςκ ηαζ ηδ ιείςζδ ημο πμζμζημφ ημο 

πμθοιενζζιμφ κέςκ Μ΢ (Santa Maria ηαζ ζοκ. 2005). 

Ζ ζςθδκίκδ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ θαίκεηαζ υηζ επίζδξ είκαζ εοαίζεδηδ ζηδκ 

μλείδςζδ, εκχ οπάνπμοκ ηαζ εκδείλεζξ θεζημονβίαξ πνμζηαηεοηζηχκ ιδπακζζιχκ. ΢ε ηφηηανα 

ημο θοημφ A. thaliana, ζηα μπμία πναβιαημπμζήεδηε πνςηεμιζηή ακάθοζδ, δ ηαοημπμίδζδ  

πνςηεσκχκ, ηςκ μπμίςκ δ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ιεηααάθθεηαζ απυ ηδκ επίδναζδ 

H2O2, απμηάθορε υηζ μζ α- ηαζ α-ζςθδκίκδ είκαζ εοαίζεδηεξ ζηδκ πανμοζία μλεζδςηζηχκ 

ιέζςκ (Wang ηαζ ζοκ. 2012α). Με ηδκ ίδζα πεζναιαηζηή πνμζέββζζδ είπε πνμδβμοιέκςξ 

δεζπεεί υηζ δ επίδναζδ t-BuOOH πνμηαθεί ηδ βθμοηαεεζμκοθίςζδ ηδξ α- ηαζ α-ζςθδκίκδξ 

(Dixon ηαζ ζοκ. 2005). ΋πςξ ήδδ ακαθένεδηε, δ πνμζεήηδ βθμοηαεεζυκδξ ζηζξ εεζμθζηέξ 

μιάδεξ ηζξ πνμζηαηεφεζ, δζυηζ απμηνέπεζ ηδκ μλείδςζή ημοξ (Rouhier ηαζ ζοκ. 2008). 

 Οζ ζοκέπεζεξ ηδξ αφλδζδξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ζηα θοηζηά ηφηηανα αθμνμφκ, ηαηά ηφνζμ θυβμ, ζε πενζπηχζεζξ ηαηαπμκήζεςκ. 

Γζα πανάδεζβια, δ αολδιέκδ παναβςβή ημοξ πμο παναηδνείηαζ ζε ηφηηανα ηαθθζένβεζαξ ημο 

θοημφ Nicotiana tabacum, ιεηά απυ παναηεηαιέκδ έηεεζδ ζηδκ οπενζχδδ αηηζκμαμθία, 

ιπμνεί κα πνμηαθέζεζ ακάζπεζδ ηδξ ιίηςζδξ (Dixit ηαζ Cyr 2003). Δπζπθέμκ, δ έηεεζδ 

επζδενιζηχκ ηοηηάνςκ θφθθςκ A. thaliana ζε κακμζςιαηίδζα δζμλεζδίμο ημο ηζηακίμο (TiO2) 

πμο εοεφκμκηαζ βζα ηδ δδιζμονβία ζοκεδηχκ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ, δζαηανάζζεζ ηδκ 

μνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ηαζ εοκμεί ηδ δδιζμονβία ζοκαενμίζεςκ ζςθδκίκδξ (Wang ηαζ ζοκ. 

2011β). ΢οπκά, μζ επζπηχζεζξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ, υπςξ εηείκεξ πμο 
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δζαπζζηχεδηακ ζε ηφηηανα πμο οθίζηακηαζ ηδκ επίδναζδ δζζθαζκυθδξ Α, πνςιίμο ή ορδθήξ 

αθαηυηδηαξ, απμδίδμκηαζ ζηδκ αολδιέκδ παναβςβή ROS (Wang ηαζ ζοκ. 2007, Adamakis 

ηαζ ζοκ. 2013, Eleftheriou ηαζ ζοκ. 2013, αθέπε εκυηδηα Η.2.4.2). Πμθφ πνυζθαηα, 

οπμζηδνίπεδηε υηζ δ ακαδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ζηδκ πενίπηςζδ ηδξ ςζιςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ 

πζεακυκ πναβιαημπμζείηαζ ιε ιδπακζζιμφξ ζημοξ μπμίμοξ ζοιιεηέπεζ δ ΝΑDPH-μλεζδάζδ 

ηαζ ηα ζυκηα αζαεζηίμο (Nick 2014). 

 Δηηυξ απυ ηζξ ααζμηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ, δ αθθδθεπίδναζδ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ ιε 

παεμβυκα ή πνμσυκηα ημοξ έπεζ ςξ ζοκέπεζα ηδκ αφλδζδ ηδξ παναβςβήξ ROS, ηδκ 

απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ηαζ ζοπκά ηδκ ακαδζμνβάκςζή ημοξ. H ηεθεοηαία είκαζ απαναίηδηδ 

βζα ηζξ αιοκηζηέξ απμηνίζεζξ. Ζ επίδναζδ ζε ηφηηανα θφθθμο ημο θοημφ A. thaliana ιε 

ημλίκεξ πμο πανάβμκηαζ απυ ημ ιφηδηα Verticillium dahliae πνμηαθεί ημκ απμπμθοιενζζιυ 

ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢. Ζ απυηνζζδ αοηή θαίκεηαζ υηζ είκαζ απμηέθεζια ηδξ αφλδζδξ ηςκ 

ζοβηεκηνχζεςκ H2O2, εκχ είκαζ εκδζαθένμκ υηζ ζε ιεηαθθάβιαηα, ηα μπμία ζηενμφκηαζ ηζξ 

NADPH-μλεζδάζεξ RbohD ηαζ RbohF, παναηδνήεδηε πμθφ πζμ ανβή απυηνζζδ ηαζ επίζδξ 

υηζ μζ Μ΢ ηςκ επζδενιζηχκ ηοηηάνςκ ημοξ δεκ απμδζμνβακχεδηακ πθήνςξ (Yao ηαζ ζοκ. 

2011). Αθθαβέξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηαζ ζημ πνυηοπμ ιεηα-ιεηαθναζηζηχκ ηνμπμπμζήζεςκ 

ηδξ ζςθδκίκδξ δζαπζζηχεδηακ ηαζ ζηδκ πενίπηςζδ ηδξ πανμοζίαξ ααηηδνζαηχκ ημλζκχκ, 

υπςξ δ harpin ηαζ δ flg22 ζε ηοηηανζηέξ ζεζνέξ BY-2. Καζ ζε αοηή ηδκ πενίπηςζδ, ζηζξ 

απμηνίζεζξ ειπθέηεηαζ δ εκενβμπμίδζδ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ ηαζ ηαη‟ επέηηαζδ δ 

παναβςβή ROS (Chang ηαζ Nick 2012). ΢ηζξ παναπάκς πενζπηχζεζξ, μ απμπμθοιενζζιυξ 

ηςκ Μ΢ πανμοζία ηςκ ημλζκχκ παεμβυκςκ ιζηνμμνβακζζιχκ εεςνείηαζ πνμαπαζημφιεκμ βζα 

ηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ έηθναζδξ αιοκηζηχκ βμκζδίςκ (Yao ηαζ ζοκ. 2011, Chang ηαζ Nick 

2012). ΢ε πνμδβμφιεκδ εκυηδηα (Η.1.7.9), ακαθένεδηε υηζ ηάηζ ακηίζημζπμ ζζπφεζ ηαζ βζα ηδκ 

παναβςβή ηςκ ROS, έπεζηα απυ αθθδθεπίδναζδ ιε παεμβυκμοξ ιζηνμμνβακζζιμφξ (Ο‟Brien 

ηαζ ζοκ. 2012).             
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Η.3 ΑΝΣΗΚΔΗΜΔΝΟ ΜΔΛΔΣΖ΢ 

Απυ υζα ακαθένεδηακ ζηα πνμδβμφιεκα ηεθάθαζα, ηαείζηαηαζ ζαθέξ υηζ μζ ROS, εηηυξ ημο 

υηζ ακηζπνμζςπεφμοκ ιυνζα πμο ιπμνμφκ κα πνμηαθέζμοκ αθάαεξ ζημοξ μνβακζζιμφξ, 

δζαδναιαηίγμοκ πμθφ ζδιακηζηυ νυθμ ζηδκ ακηίθδρδ ηςκ αζμηζηχκ ηαζ ααζμηζηχκ 

ηαηαπμκήζεςκ ηαζ ηςκ μνιμκζηχκ ενεεζζιάηςκ αθθά ηαζ ζηζξ απμηνίζεζξ ηςκ θοηζηχκ 

ηοηηάνςκ ζε αοηά. Πανάθθδθα, μζ ROS είκαζ απαναίηδηεξ βζα ιζα ζεζνά απυ ακαπηολζαηέξ 

δζενβαζίεξ ηςκ θοηχκ. Γζα ημοξ θυβμοξ αοημφξ μζ ROS απμηεθμφκ πμθφ ζδιακηζηά ιυνζα βζα 

ηδκ επζαίςζδ ηαζ ηδ θεζημονβία ηςκ θοηχκ. Σεθζηά, ηα θοηζηά ηφηηανα έπμοκ πνμζανιμζηεί 

ζηδκ πανμοζία ημοξ, έπμοκ ακαπηφλεζ ιδπακζζιμφξ ιε ημοξ μπμίμοξ απμθεφβμοκ ηδκ 

μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ ηαζ ηζξ μλεζδςηζηέξ αθάαεξ ηαζ ηαοηυπνμκα πνδζζιμπμζμφκ πνμξ 

υθεθμξ ημοξ ηζξ ROS ηαεζζηχκηαξ αοηέξ πμθφ ζδιακηζηέξ βζα ηδ ιεηαβςβή ιδκοιάηςκ.  

 Δίκαζ επίζδξ βκςζηυ υηζ μ θοηζηυξ ηοηηανμζηεθεηυξ αθεκυξ ιεκ ακηαπμηνίκεηαζ 

άιεζα ζε πενζααθθμκηζηά ενεείζιαηα ηαζ ηαηαπμκήζεζξ, αθεηένμο δε υηζ εθέβπεζ ηδκ 

ηοηηανζηή ιμνθμβέκεζδ, ηδκ ηοηηανζηή δζαθμνμπμίδζδ ηαζ ηδκ μνβακμβέκεζδ, ηαζ επμιέκςξ 

ειπθέηεηαζ ζημοξ ίδζμοξ ιδπακζζιμφξ ιε ηζξ ROS. Δκδεζηηζηά ακαθένεηαζ υηζ, υπςξ ηαζ μζ 

Μ΢, μζ ROS ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ακηίθδρδ ηςκ αζμηζηχκ ηαζ ααζμηζηχκ ηαηαπμκήζεςκ ηαζ ηδ 

δνμιμθυβδζδ ηςκ ηοηηανζηχκ απμηνίζεςκ ζε αοηέξ. Δπζπθέμκ, μ ηοηηανμζηεθεηυξ 

ακαδζμνβακχκεηαζ πανμοζία μνιμκζηχκ ενεεζζιάηςκ, εκχ είκαζ επίζδξ βκςζηυ υηζ ζπεδυκ 

υθεξ μζ θοημμνιυκεξ επάβμοκ ηδκ παναβςβή ROS, δ μπμία ιάθζζηα εεςνείηαζ 

πνμαπαζημφιεκμ βζα ηδκ απυηνζζδ ζημ εηάζημηε μνιμκζηυ ενέεζζια. Σαοηυπνμκα, μζ ROS 

είκαζ απαναίηδηεξ βζα δζάθμνεξ ακαπηολζαηέξ δζενβαζίεξ, ααζζηυ ζημζπείμ ημο ιδπακζζιμφ 

δζεηπεναίςζδξ ηςκ μπμίςκ είκαζ μ ηοηηανμζηεθεηυξ. Γζα πανάδεζβια, μζ ROS εθέβπμοκ ηδκ 

πμνεία ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, ζηδκ δζάνηεζα ημο μπμίμο πναβιαημπμζείηαζ ζοκεπήξ 

ακαδζμνβάκςζδ ηςκ ζοζηδιάηςκ Μ΢ εκχ, υπςξ ηαζ μ ηοηηανμζηεθεηυξ, ειπθέημκηαζ ηαζ ζε 

πμνείεξ ηαεζένςζδξ ηοηηανζηήξ πμθζηυηδηαξ. Δπμιέκςξ, ηαείζηαηαζ ακηζθδπηυ υηζ, εθυζμκ 

μζ ROS ζοιιεηέπμοκ ζε δζενβαζίεξ, ζηζξ μπμίεξ ειπθέηεηαζ ηαζ μ ηοηηανμζηεθεηυξ, οπάνπεζ 

ιεβάθδ πζεακυηδηα αοηά ηα πμθφ ζδιακηζηά «ενβαθεία» βζα ημ ηφηηανμ κα αθθδθεπζδνμφκ 

ιεηαλφ ημοξ. 

 ΢ηα θοηζηά ηφηηανα, ιέπνζ ζήιενα, ηονζανπεί δ ακηίθδρδ υηζ δ αολδιέκδ παναβςβή 

ROS πνμηαθεί ηδκ ηαηαζηνμθή ηςκ δζαθυνςκ ζοζηδιάηςκ Μ΢. Χζηυζμ, πανυηζ αοηυ είκαζ 

πνάβιαηζ ζε έκα ααειυ αθδεέξ, ένπεηαζ ζε ακηίθαζδ ιε ημ βεβμκυξ υηζ μζ ROS ηαζ μ 

ηοηηανμζηεθεηυξ ηδξ ζςθδκίκδξ ζοιιεηέπμοκ ζηζξ ίδζεξ ακαπηολζαηέξ πμνείεξ ηαζ 

ακηαπμηνίκμκηαζ ζε ημζκά ενεείζιαηα.  

Λαιαάκμκηαξ οπυρδ ηα παναπάκς, δ πανμφζα δζαηνζαή απμζημπεί ζηδ δζενεφκδζδ 

ηδξ θεζημονβζηήξ ζπέζδξ ηςκ ROS ιε ημκ θοηζηυ ηοηηανμζηεθεηυ, εζηζάγμκηαξ ζηδ ιεθέηδ 

ηςκ ιδπακζζιχκ αθθδθεπίδναζδξ ηςκ ROS ιε ημκ ηοηηανμζηεθεηυ, ηαηά ηφνζμ θυβμ εηείκμκ 

ηδξ ζςθδκίκδξ. Χξ πεζναιαηζηυ θοηζηυ οθζηυ πνδζζιμπμζήεδηακ ηνία είδδ αββεζμζπένιςκ, 
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ηα ιμκμημηοθήδμκα Triticum turgidum ηαζ Zea mays ηαζ ημ δζημηοθήδμκμ Arabidopsis 

thaliana.  

 

΢οκμπηζηά, ηα ηφνζα ενςηήιαηα πμο δζενεοκήεδηακ ήηακ: 

1. Ζ ζπέζδ ηςκ ROS ιε ηδκ μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ ζηα θοηζηά 

ηφηηανα: 

Ανηίαθαζηα ηςκ παναπάκς θοηχκ οπέζηδζακ επζδνάζεζξ ιε μοζίεξ πμο αολάκμοκ ηα επίπεδα 

ηςκ ROS, ηαεχξ ηαζ ιε ακηζμλεζδςηζηέξ εκχζεζξ ή ιε ακαζημθείξ εκγφιςκ πμο πνμηαθμφκ 

ιεζςιέκδ παναβςβή ROS. Γζα ηδ ιεθέηδ ηςκ επζπηχζεςκ ηδξ ιεηααμθήξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ 

ROS ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ πνδζζιμπμζήεδηακ ηονίςξ ηφηηανα αηνυννζγμο, 

ηα μπμία ειθακίγμοκ έκημκδ ιενζζηςιαηζηή δναζηδνζυηδηα. ΢ηα ηφηηανα αοηά 

πναβιαημπμζείηαζ έκημκδ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηαηά ηδ δζάνηεζα ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο (ΜcCurdy ηαζ Gunning 1990). Υνδζζιμπμζήεδηακ, επζπθέμκ, 

ιεηαθθάβιαηα ημο θοημφ Arabidopsis, ηα μπμία ζηενμφκηαζ ηδξ δνάζδξ ιίαξ NADPH-

μλεζδάζδξ, ηδξ AtRbohC, υπςξ επίζδξ ηαζ ιεηαζπδιαηζζιέκα θοηά, ηα μπμία ελέθναγακ ηα 

βμκίδζα ΣUA6 ή ΣUB6 ιαγί ιε ημ βμκίδζμ ηδξ πνάζζκδξ θεμνίγμοζαξ πνςηεΐκδξ (GFP, green 

fluorescent protein). 

 

2. Ο νυθμξ ηςκ ROS ζηδκ πμνεία ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο:  

Γζενεοκήεδηε μ νυθμξ ηςκ ROS ζοκμθζηά ζηδκ πμνεία ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο ηαζ ζε 

μνζζιέκα απυ ηα θαζκυιεκα πμο ηδ ζοκμδεφμοκ. Υνδζζιμπμζήεδηακ επζπθέμκ, θοηά, ζηα 

μπμία μ οπμηζκδηήξ ημο βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ B1 είπε ζοκηδπεεί ιε ημ βμκίδζμ ηδξ α-

βθοημονμκζδάζδξ (GUS, α-glucuronidase).  

 

3. Οζ πζεακμί ιδπακζζιμί ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ πμο ζοκδέμοκ ηζξ ROS ιε ημκ 

ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ: 

Γζενεοκήεδηε δ ζοιιεημπή πνςηεσκχκ πμο ειπθέημκηαζ ζηδκ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ 

ROS, υπςξ δ PI3K, ζηδκ μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ. Δπζπθέμκ, 

δζενεοκήεδηε εάκ ζημοξ παναπάκς ιδπακζζιμφξ ζοιιεηέπεζ ηαζ ιία ΜΑPK, υιμζα ιε ηδκ 

p38 ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ, δεδμιέκμο υηζ: α) δ p38-ΜΑPK ζηα γςζηά ηφηηανα 

εκενβμπμζείηαζ ζε πενζπηχζεζξ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ (Gaitanaki ηαζ ζοκ. 2006), ηαζ α) 

αοηή δ MAPK ζηα θοηζηά ηφηηανα ζοιιεηέπεζ ζηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ 

ηδξ ζςθδκίκδξ ζε ζοκεήηεξ ςζιςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ (Komis ηαζ ζοκ. 2004).  

 

4. Ο νυθμξ ηςκ ROS, ςξ ιμνίςκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ πμο εθέβπμοκ ιμνθμβεκεηζηέξ 

πμνείεξ, ζηδ δζελαβςβή ηςκ μπμίςκ μ ηοηηανμζηεθεηυξ απμηεθεί ααζζηυ ζημζπείμ: 
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Γζενεοκήεδηε μ νυθμξ ηςκ ROS ζηδκ μκημβέκεζδ ηςκ ζημιαηζηχκ ζοιπθυηςκ ημο θοημφ Z. 

mays, ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ μπμίαξ, ηαηεοεοκυιεκα ημπζηά επαβςβζηά ενεείζιαηα πμο 

εηπέιπμκηαζ απυ ζοβηεηνζιέκα ηφηηανα, ηαεζενχκμοκ ηοηηανζηή πμθζηυηδηα ζηα βεζημκζηά 

ημοξ ηφηηανα, ιε απμηέθεζια ηδκ εηδήθςζδ αζοιιέηνςκ ηοηηανμδζαζνέζεςκ. ΢ηζξ 

δζαδζηαζίεξ αοηέξ, μ ηοηηανμζηεθεηυξ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ εηείκμξ ηδξ αηηίκδξ δζαδναιαηίγμοκ 

πνςηανπζηυ νυθμ (Galatis ηαζ Apostolakos 2004, Facette ηαζ Smith 2012). 
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ΗΗ. ΤΛΗΚΑ ΚΑΗ ΜΔΘΟΓΟΗ 

II.1 ΦΤΣΗΚΟ ΤΛΗΚΟ 

΢ηδκ πανμφζα δζαηνζαή, ςξ πεζναιαηζηυ οθζηυ πνδζζιμπμζήεδηακ ανηίαθαζηα ηςκ θοηχκ 

Τriticum turgidum var. Athos, Arabidopsis thaliana μζηυηοπμξ Columbia ηαζ Zea mays var. 

Ptolemaios. Οζ ηανουρεζξ ηςκ θοηχκ T. turgidum ηαζ Ζ. mays παναπςνήεδηακ απυ ημ 

Ηκζηζημφημ ΢ζηδνχκ (Θεζζαθμκίηδ), εκχ ηα ζπένιαηα ημο θοημφ Α. thaliana απυ ημκ Γνα. Κ. 

Υαναθαιπίδδ (Σιήια Βζμθμβίαξ, Πακεπζζηήιζμ Αεδκχκ).  

 Δπζπθέμκ, πνδζζιμπμζήεδηακ ζπένιαηα μνζζιέκςκ βεκεηζηά ηνμπμπμζδιέκςκ θοηχκ 

Arabidopsis. ΢οβηεηνζιέκα, πνδζζιμπμζήεδηακ ηα ιεηαθθάβιαηα rhd2-5 ηαζ rhd2-6 

(πνμζθμνά ημο Γνα L. Dolan, John Innes Centre, Norwich, UK) ηαζ ton1 (πνμζθμνά ημο Γνα 

D. Βouchez, Institut Jean-Pierre Bourgin, Versailles, France) ηαζ θοηά ηςκ δζαβμκζδζαηχκ 

ζεζνχκ FA4C, ηα μπμία πενζέπμοκ ημ βμκίδζμ ακαθμνάξ α-βθοημονμκζδάζδξ οπυ ημκ έθεβπμ 

ημο οπμηζκδηή ηδξ ηοηθίκδξ B1 (πνμζθμνά ημο Γνα Κ. Υαναθαιπίδδ), GFP-TUA6 ηαζ GFP-

TUB6 (πνμζθμνά ημο Γνα Η.Γ. Αδαιάηδ, Σιήια Βζμθμβίαξ, Ανζζημηέθεζμ Πακεπζζηήιζμ 

Θεζζαθμκίηδξ). 

 

II.2 ΑΝΑΠΣΤΞΖ ΦΤΣΗΚΟΤ ΤΛΗΚΟΤ 

Οζ ηανουρεζξ ημο θοημφ T. turgidum ημπμεεηήεδηακ ζε ηνοαθία πμο πενζείπακ δζδεδηζηυ 

πανηί δζαανεβιέκμ ιε απεζηαβιέκμ κενυ, εκχ εηείκεξ ημο Ζ. mays ημπμεεηήεδηακ ανπζηά ζε 

δζαανεβιέκμ δζδεδηζηυ πανηί ηαζ, ζηδ ζοκέπεζα, ζε βοάθζκα δμπεία. Οζ ηανουρεζξ T.turgidum 

ηαζ Ζ. mays αθέεδηακ κα θοηνχζμοκ ζημ ζημηάδζ ζε εάθαιμ ζηαεενήξ εενιμηναζίαξ 

(Heraeus, Belingen, Germany) 25 ± 1 
μ
C βζα 48 h ηαζ 72 h, ακηίζημζπα. 

 Γζα ηδκ ακάπηολδ ανηζαθάζηςκ ημο θοημφ Arabidopsis ηα ζπένιαηα εκοδαηχκμκηαζ 

ζημοξ 4
 μ
C βζα 48 h ηαζ αημθμφεςξ απμθοιαίκμκηαζ ζε άζδπηεξ ζοκεήηεξ ιε οδαηζηυ δζάθοια 

πθςνίκδξ 25% (v/v) ηαζ αζεακυθδξ 70% (v/v). ΢ηδ ζοκέπεζα, ιεηαθένμκηαζ ζε ηνοαθία ή ζε 

ηςκζηέξ θζάθεξ πμο πενζέπμοκ, ακηίζημζπα, απμζηεζνςιέκμ ζηενευ ή οβνυ (1/2) ενεπηζηυ 

δζάθοια ιάηνμ- ηαζ ιζηνμενεπηζηχκ μοζζχκ Μurashige ηαζ Skoog (MS, Μurashige ηαζ 

Skoog 1962). Αοηυ πνμηφπηεζ απυ ηδ δζάθοζδ ηςκ ιεζβιάηςκ αθάηςκ ηαζ αζηαιζκχκ MS 

(Duchefa, Haarlem, The Netherlands) ηαζ Gamborg Β5 (Duchefa) ζε ΜΔS (methanesulfonic 

acid, Serva, Heidelberg, Germany). Tμ pH ημο δζαθφιαημξ αοημφ νοειίγεηαζ ζημ 5,7 ιε ηδ 

πνήζδ ΚΟΖ. Γζα ηδ ζηενεμπμίδζδ ημο ενεπηζημφ ιέζμο πνμζηέεδηε 0,8% Phytagel 

(Duchefa).  

Σα ηνοαθία ή μζ ηςκζηέξ θζάθεξ ιεηαθένμκηαζ ζε εάθαιμ επχαζδξ ζηαεενήξ 

εενιμηναζίαξ 22 
μ
C ηαζ ακαπηφζζμκηαζ ιε θςημπενίμδμ 16 h. ΢ε μνζζιέκεξ πενζπηχζεζξ, ηα 

ζπένιαηα ημο θοημφ Arabidopsis ημπμεεηήεδηακ ζε ηνοαθίμ ιε δζαανεβιέκμ δζδεδηζηυ πανηί 

ηαζ αθέεδηακ κα θοηνχζμοκ ζημοξ 22 
μ
C ιε θςημπενίoδμ 16 h. 
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II.3 ΔΠΗΓΡΑ΢ΔΗ΢ 

Ανηίαθαζηα Triticum turgidum, Arabidopsis thaliana ηαζ Ζea mays οπέζηδζακ επζδνάζεζξ ιε 

μοζίεξ πμο δζαηανάζζμοκ ηδκ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS, υπςξ ηαζ ιε μνζζιέκμοξ ακαζημθείξ. 

Οθυηθδνα ανηίαθαζηα Τ. turgidum ηαζ Α. thaliana ημπμεεηήεδηακ ζηα δζαθφιαηα ηςκ  

επζδνάζεςκ. Οζ επζδνάζεζξ ζηα ανηίαθαζηα ημο θοημφ Ζ. mays έθααακ πχνα ζε πμηήνζα 

γέζεςξ, ηα μπμία πενζείπακ ααιαάηζ ειπμηζζιέκμ ιε ημ ακηίζημζπμ οδαηζηυ δζάθοια. Σα 

ανηίαθαζηα ημπμεεηήεδηακ ζημ δζάθοια ηδξ επίδναζδξ, ιεηά ηδκ αθαίνεζδ ηδξ ηφνζαξ νίγαξ. 

Λεπηέξ ημιέξ ή ιζηνά ηειάπζα ηςκ επδνεαζιέκςκ θφθθςκ οπέζηδζακ πεζναιαηζημφξ 

πεζνζζιμφξ υπςξ πενζβνάθμκηαζ παναηάης.      

 ΢ε μνζζιέκεξ απυ ηζξ αζμπδιζηέξ ακαθφζεζξ πμο πναβιαημπμζήεδηακ, μζ νίγεξ 

ανηζαθάζηςκ ημο θοημφ T. turgidum αθαζνέεδηακ ηαζ ημπμεεηήεδηακ ζε ενεπηζηυ δζάθοια 

Hoagland βζα 3 h, χζηε κα ακαηάιρμοκ απυ ημκ ηναοιαηζζιυ. Αημθμφεδζακ επζδνάζεζξ ιε 

μοζίεξ δζαθοιέκεξ ζε δζάθοια Hoagland. ΢ε υθεξ ηζξ οπυθμζπεξ πενζπηχζεζξ, νίγεξ απυ 

αηέναζα ανηίαθαζηα T. turgidum ηαζ Arabidopsis αοείζηδηακ ζε οδαηζηά δζαθφιαηα ηςκ 

μοζζχκ.        

 To ενεπηζηυ δζάθοια Hoagland είκαζ οδαηζηυ δζάθοια αθάηςκ ηαζ απμηεθείηαζ απυ 

20 mΜ MES, ηζηθμδμηδιέκμ ιε ΚΟΖ, χζηε ημ pH ημο δζαθφιαημξ κα είκαζ 5,6, 5 mΜ CaCl2, 

5 mΜ KNO3, 2 mΜ MgSO4, 2 mΜ KH2PO4, 1 ιΜ NaFeEDTA, 0,1 ιΜ NaMoO4, 0,1 ιΜ 

CuSO4, 0,1 ιΜ ZnSO4 ηαζ 0,1 ιΜ MnCl2 ηαζ επζπθέμκ 20 mΜ βθοηυγδ. 

 

ΗΗ.4 ΟΤ΢ΗΔ΢ ΠΟΤ ΥΡΖ΢ΗΜΟΠΟΗΖΘΖΚΑΝ ΢ΣΗ΢ ΔΠΗΓΡΑ΢ΔΗ΢  

Οθυηθδνα ανηίαθαζηα ή νίγεξ ηςκ οπυ ιεθέηδ θοηχκ οπέζηδζακ επζδνάζεζξ ιε ηζξ παναηάης 

μοζίεξ ή ακαζημθείξ: 

1. DPI (Diphenylene iodonium, Dibenziodolium chloride, Sigma, Saint Louis, MO, USA)  

Σμ DPI ακαζηέθθεζ ηδ δναζηδνζυηδηα ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ, βεβμκυξ ημ μπμίμ πνμηαθεί 

ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS (Bolwell ηαζ Wojtaszek 1997, Foreman ηαζ ζοκ. 2003). 

Υνδζζιμπμζήεδηε ζε ζοβηεκηνχζεζξ 10-50 ιM, μζ μπμίεξ πνμέηορακ απυ ποηκυ δζάθοια 10 

mM DPI ζε δζιεεοθoζμοθθμλείδζμ (dimethyl sulfoxide, DMSO). 

2. NAC (N-acetyl cysteine, Ν-αηεηοθμηοζηεΐκδ Sigma) 

Ζ ΝΑC αθθδθεπζδνά ιε δζάθμνεξ ROS, ζοιπενζθαιαακμιέκςκ ηςκ H2O2, Ο2·
- 

ηαζ ΖΟ· 

(Aruoma ηαζ ζοκ. 1989, Benrahmoune ηαζ ζοκ. 2000). Ζ ΝΑC ανπζηά παναζηεοάζηδηε ζε 

ποηκυ οδαηζηυ δζάθοια 100 mM ηαζ πνδζζιμπμζήεδηε ζε ζοβηεκηνχζεζξ 100-500 ιΜ. 

3. MEN (Menadione, 2-Methyl-1,4-naphthoquinone, Sigma) 

Ζ ΜΔΝ είκαζ πανάβςβμ ηδξ αζηαιίκδξ Κ1. Ζ είζμδυξ ηδξ ζηα ηφηηανα έπεζ ςξ απμηέθεζια 

ηδκ ακαβςβή ηδξ, ηδκ παναβςβή οδνμηζκυκδξ (hydroquinone) ηαζ ηδκ αφλδζδ ηςκ 

εκδμηοηηανζηχκ επζπέδςκ ηςκ ROS πανμοζία μλοβυκμο (Kawamura ζοκ. 2006α). 
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Υνδζζιμπμζήεδηε ζε ζοβηεκηνχζεζξ 10-50 ιΜ, μζ μπμίεξ πνμέηορακ απυ ποηκυ δζάθοια 100 

mM ζε DMSO. 

4. H2O2 (Hydrogen peroxide, Merck, Darmstadt, Germany) 

Σμ Ζ2Ο2 είκαζ έκα ήπζμ μλεζδςηζηυ ιέζμ, ημ μπμίμ δζαπενκά ιε εοημθία ημ πθαζιαθήιια 

(Neill ηαζ ζοκ. 2002). Υνδζζιμπμζήεδηε ζε ζοβηεκηνχζεζξ 100 ιΜ-10 mM, μζ μπμίεξ 

πνμέηορακ απυ ποηκυ δζάθοια πενζεηηζηυηδηαξ 30% (w/v) ζε κενυ. 

5. LY294002 (2-(4-morpholinyl)-8-phenyl-4H-1-benzopyran-4-one, Sigma)  

O LY294002 είκαζ ελεζδζηεοιέκμξ ακαζημθέαξ ηδξ ηαηαθοηζηήξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ PI3K 

(Vlachos ηαζ ζοκ. 1994). Γζα ηδκ επίδναζδ πνδζζιμπμζήεδηακ δζαθφιαηα  LY294002 50 ιΜ, 

ηα μπμία παναζηεοάζηδηακ απυ ποηκυ δζάθοια 10 mM ηδξ μοζίαξ αοηήξ ζε DMSO.  

6. SB203580 (4-(4-fluorophenyl)-2-(4-methylsulfinylphenyl)-5-(4-pyridyl)-imidazole, 

Calbiochem-Millipore, Billerica, MA, USA) Ο SB203580 είκαζ ελεζδζηεοιέκμξ ακαζημθέαξ 

ηδξ p38-MAPK (Young ηαζ ζοκ. 1997) ηαζ έπεζ πνδζζιμπμζδεεί ηαη‟ επακάθδρδ ζηα θοηζηά 

ηφηηανα (Komis ηαζ ζοκ. 2004, Izumi ηαζ ζοκ. 2012). O ακαζημθέαξ πνδζζιμπμζήεδηε ζε 

ζοβηεκηνχζεζξ 10-100 ιΜ, μζ μπμίεξ πνμέηορακ απυ ποηκυ δζάθοια ζοβηέκηνςζδξ 10 mM 

ζε DMSO. 

 Καηά ηδ δζάνηεζα ηςκ επζδνάζεςκ, ηα ανηίαθαζηα T. turgidum ηαζ Ζ. mays 

ημπμεεηήεδηακ ζε εάθαιμ ζηαεενήξ εενιμηναζίαξ 25 ± 1 
μ
C, εκχ εηείκα ημο Arabidopsis ζε 

εάθαιμ 22 
μ
C ζημ ζημηάδζ ή ιε θςημπενίμδμ 16 h. 

Οζ ζοβηεκηνχζεζξ ηςκ μοζζχκ, μζ μπμίεξ πνδζζιμπμζήεδηακ, επζθέπεδηακ ιεηά απυ 

πνμηαηανηηζηά πεζνάιαηα ιε δζαθμνεηζηέξ ζοβηεκηνχζεζξ ηαζ ήηακ ίδζεξ ή ιζηνυηενεξ ιε 

εηείκεξ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ ζε άθθεξ πενζπηχζεζξ. Σα ηνζηήνζα βζα ηδκ επζθμβή ηδξ 

ηαηάθθδθδξ ζοβηέκηνςζδξ ήηακ δ θήρδ επακαθήρζιςκ απμηεθεζιάηςκ ηαζ δ ζηακυηδηα ηςκ 

επδνεαζιέκςκ ανηζαθάζηςκ κα ακαηάιπημοκ ζε απεζηαβιέκμ κενυ ιεηά ημ ηέθμξ ηδξ 

επίδναζδξ. 

 Χξ δείβιαηα ιάνηονεξ, πνδζζιμπμζήεδηακ ανηίαθαζηα ή νίγεξ πμο οπέζηδζακ 

επίδναζδ ιε απεζηαβιέκμ κενυ ή οδαηζηά δζαθφιαηα DMSO. ΢ε αοηά ηα πεζνάιαηα, μζ 

ζοβηεκηνχζεζξ ημο DMSO ήηακ ίδζεξ ιε εηείκεξ ηςκ δζαθοιάηςκ ηςκ επζδνάζεςκ. Ζ ιέβζζηδ 

ηεθζηή ζοβηέκηνςζδ DMSO ζηα δζαθφιαηα ηδξ επίδναζδξ ήηακ 0,5% (v/v).  

 

ΗΗ.5 ΥΡΧ΢ΔΗ΢ ΢Δ ΕΧΝΣΑΝΟ ΦΤΣΗΚΟ ΤΛΗΚΟ 

΢ε γχκηα ανηίαθαζηα ή νίγεξ ημο θοημφ T. turgidum, ανηίαθαζηα Arabidopsis ηαζ ημιέξ ή 

ηιήιαηα θφθθμο ανηζαθάζηςκ Z. mays εθανιυζηδηακ in vivo πνχζεζξ ιε ηζξ παναηάης 

μοζίεξ: 
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1. Fluorescein diacetate (δζμλζηή θθμομνεζηεΐκδ, FDA, Sigma)/Propidium iodide (ζςδζμφπμ 

πνμπίδζμ, PI, Serva) 

H ηαοηυπνμκδ πνχζδ FDA/PI επζηνέπεζ ηδ δζάηνζζδ γςκηακχκ ηαζ κεηνχκ ηοηηάνςκ. Σμ 

FDA εζζένπεηαζ ζηα γςκηακά ηφηηανα. Μεηά ηδκ είζμδυ ημο ζημ ηοηυπθαζια, δζάθμνεξ 

εζηενάζεξ ηαηαθφμοκ ηδκ απμαηεηοθίςζή ημο, ιε απμηέθεζια ηδκ παναβςβή ημο 

θεμνίγμκημξ ιμνίμο fluorescein (θθμομνεζηεΐκδ). Ακηίεεηα, ημ PI εζζένπεηαζ ιυκμ ζηα κεηνά 

ηφηηανα ή ζε ηφηηανα, ζηα μπμία ημ πθαζιαθήιια έπεζ ηαηαζηναθεί ηαζ πνςιαηίγεζ ημκ 

πονήκα (Darzynkiewicz ηαζ ζοκ. 1994). FDA ηαζ PI ζε ηεθζηή ζοβηέκηνςζδ 10 ιg/ml 

πνμζηίεεκηαζ ζημ δζάθοια ηδξ επίδναζδξ 10 min πνζκ απυ ημ ηέθμξ ηςκ επζδνάζεςκ, ιε 

ζημπυ κα δζαπζζηςεεί εάκ μζ μοζίεξ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ πνμηαθμφκ κεηνςηζηά θαζκυιεκα 

ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα. 

2. 2,7-Dichlorofluorescein diacetate (δζπθςνμ-δζμλζηή θθμομνεζηεΐκδ, DCF, Sigma) ηαζ 2,7-

dichlorodihydrofluorescein diacetate (2,7-δζοδνμδζπθςνμ-δζμλζηή θθμομνεζηεΐκδ, Ζ2DCF, 

Sigma) 

To DCF ηαζ ημ H2DCF πνδζζιμπμζμφκηαζ εονέςξ ςξ δείηηεξ ηδξ πανμοζίαξ ROS ηυζμ ζε 

γςζηά υζμ ηαζ ζε θοηζηά ηφηηανα. H είζμδυξ ημοξ ζηα ηφηηανα αημθμοεείηαζ απυ ηδκ 

οδνυθοζή ημοξ απυ εζηενάζεξ. Απεθεοεενχκμκηαζ μζ μοζίεξ dichlorofluorescein ηαζ 

dichlorodihydrofluorescein, μζ μπμίεξ ακηζδνμφκ ιε Ζ2Ο2 ηαζ άθθεξ ROS. Ζ ακηίδναζδ ιε ηζξ 

ROS έπεζ ηαζ ζηζξ δφμ πενζπηχζεζξ ςξ απμηέθεζια ημ ζπδιαηζζιυ θεμνίγμκημξ ιμνίμο 

(Gomes ηαζ ζοκ. 2005, Sandalio ηαζ ζοκ. 2008). DCF ηαζ H2DCF ζε ηεθζηή ζοβηέκηνςζδ 25 

ιΜ ηαζ 20 ιΜ, ακηίζημζπα, πνμζηέεδηακ ζημ δζάθοια θίβμ πνζκ απυ ημ ηέθμξ ηδξ ηάεε 

επίδναζδξ. Χζηυζμ, ζηδκ πενίπηςζδ ημο θοημφ Z. mays παναδενιζηέξ ημιέξ θφθθςκ ή 

θςνίδεξ θφθθςκ ειααπηίζηδηακ ζε δζάθοια ίδζμ ιε εηείκμ ηδξ επίδναζδξ πμο πενζείπε DCF ή 

H2DCF βζα 15 min. Οζ δζαθμνέξ ζηδκ έκηαζδ ημο θεμνζζιμφ ιεηνήεδηακ ιε ηδ αμήεεζα εκυξ 

θμβζζιζημφ Java (Image Color Gauge version 0.1, N. Αpostolakos, Laboratoire d‟ 

Astrophysique de Marseille, France) ή ημο θμβζζιζημφ Image J v.1.46 (National Institutes of 

Health, Bethesda, MD, USA). Ζ ιέηνδζδ ηδξ έκηαζδξ ημο θεμνζζιμφ ιε ηα παναπάκς 

πνμβνάιιαηα θμβζζιζημφ πναβιαημπμζήεδηε ζε ρδθζαηέξ εζηυκεξ, μζ μπμίεξ είπακ θδθεεί ιε 

ημκ ίδζμ πνυκμ έηεεζδξ.     

3. Aniline blue (Serva) 

Σμ ηοακμφκ ηδξ ακζθίκδξ είκαζ θεμνίγμοζα πνςζηζηή πμο πνςιαηίγεζ έκημκα ηα κεανά 

εοβαηνζηά ηοηηανζηά ημζπχιαηα πμο πενζέπμοκ ηαθθυγδ. Οθυηθδνα ανηίαθαζηα ή ημιέξ 

θφθθςκ ημπμεεηήεδηακ ζε δζάθοια 0,05% (w/v) πνςζηζηήξ ζε 0,07 Μ Κ2ΖPO4, pH 8,5 

(O‟Brien ηαζ McCully 1981).   
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ΗΗ.6 ΥΡΖ΢Ζ ΓΗΑΓΟΝΗΓΗΑΚΧΝ ΦΤΣΧΝ Arabidopsis 

ΗΗ.6.1 Φοηά πμο πανάβμοκ GFP-ζςθδκίκδ 

Οζ επζπηχζεζξ ηδξ δζαηάναλδξ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ιεθεηήεδηακ ηαζ ιε ηδ αμήεεζα ηςκ δζαβμκζδζαηχκ θοηχκ GFP-TUA6 ηαζ GFP-

TUB6. Σα θοηά αοηά πανάβμοκ ημ ιυνζμ ηδξ GFP, ημ μπμίμ έπεζ ζοκηδπεεί ζημ αιζκμηεθζηυ 

άηνμ ηδξ α- ή ηδξ α-ζςθδκίκδξ ακηίζημζπα, οπυ ημκ έθεβπμ ημο οπμηζκδηή CaMV 35S (Ueda 

ηαζ ζοκ. 1999). Δπδνεαζιέκα ανηίαθαζηα ηςκ θοηχκ αοηχκ ιεηαθένεδηακ ζε 

ακηζηεζιεκμθυνμ πθάηα πάκς ζε ζηαβυκα φδαημξ ηαζ παναηδνήεδηακ ζε ιζηνμζηυπζμ 

επζθεμνζζιμφ (αθέπε παναηάης). 

 

ΗΗ.6.2 Φοηά πμο εηθνάγμοκ GUS:Cyclin B1 

Υνδζζιμπμζήεδηε δ δζαβμκζδζαηή ζεζνά Arabidopsis FA4C. Σα θοηά αοηά πενζέπμοκ ημ 

ζφζηδια ακαθμνάξ cyclin B1:1 α-glucuronidase (α-βθοημονμκζδάζδ, GUS). ΢ε αοηά, μ 

οπμηζκδηήξ ημο βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ Β1 είκαζ ζοκδεδειέκμξ ιε ημ βμκίδζμ ηδξ α-

βθοημονμκζδάζδξ (Colón-Carmona ηαζ ζοκ. 1999). Με ηδ πνήζδ ηαηάθθδθμο οπμζηνχιαημξ, 

δ α-βθοημονμκζδάζδ ηαηαθφεζ ηδ ιεηαηνμπή ημο οπμζηνχιαημξ ζε έβπνςιμ πνμσυκ, 

απμηαθφπημκηαξ ιία εκδεζηηζηή εζηυκα ημο πνμηφπμο έηθναζδξ ημο βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ. 

Ανηίαθαζηα ηςκ θοηχκ αοηχκ οπέζηδζακ επίδναζδ ιε μοζίεξ πμο δζαηανάζζμοκ ηδκ 

μιμζυζηαζδ ηςκ ROS. Mεηά ημ ηέθμξ ηδξ επίδναζδξ, αημθμφεδζε δ παναηάης πεζναιαηζηή 

δζαδζηαζία πμο επζηνέπεζ ηδκ ακίπκεοζδ ημο πνμηφπμο έηθναζδξ ημο βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ 

B1. 

1. Σα ανηίαθαζηα αοείζηδηακ ζε οδαηζηυ δζάθοια 90% (v/v) παβςιέκδξ αηεηυκδξ ηαζ έπεζηα 

αθέεδηακ ζε αοηυ βζα 25 min, ζημοξ 25 
μ
C. 

2. Ζ αηεηυκδ αθαζνέεδηε ηαζ αημθμφεδζακ πθφζεζξ ιε παβςιέκμ δζάθοια πνχζδξ GUS 

(αθέπε παναηάης). 

3. ΢ηδ ζοκέπεζα, πναβιαημπμζήεδηε επχαζδ ηςκ ανηζαθάζηςκ ιε δζάθοια ίδζαξ ζφζηαζδξ ιε 

ημ παναπάκς δζάθοια, ημ μπμίμ πενζείπε επζπθέμκ 2 mg/ml ημο οπμζηνχιαημξ ηδξ α-

βθοημονμκζδάζδξ, Υ-glca (5-bromo-4-chloro-3-indolyl-beta-D-glucuronic acid 

cyclohexylammonium salt, Duchefa), ζημοξ 37 
μ
C βζα 12 h.   

4. Αημθμφεδζακ δζαδμπζηέξ αθοδαηχζεζξ δζάνηεζαξ 30 min ιε 20%, 30%, 50%, 70%, 90%, 

100% ηαζ ηέθμξ 90% αζεακυθδ, ζημοξ 25 
μ
C. 

5. ΢ηδ ζοκέπεζα, ηα δείβιαηα ιεηαθένεδηακ ζε οδαηζηυ δζάθοια 70% αζεακυθδξ ζημοξ 4 
μ
C, 

υπμο ηαζ θοθάζζμκηαζ.  

6. Σα δείβιαηα ιεθεηήεδηακ ιε θςημκζηυ ιζηνμζηυπζμ. Σα ανηίαθαζηα ειθακίγμοκ ιπθε 

πνχια, θυβς ηδξ παναβςβήξ βθοημονμκζημφ μλέμξ, ιεηά ηδ δνάζδ ηδξ α-βθοημονμκζδάζδξ. 
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 Σμ δζάθοια ηδξ πνχζδξ GUS πενζέπεζ 0,2% (v/v) Σriton X-100 (Sigma), 1 mM 

ζζδδνμηοακζμφπμο ηαθίμο (potassium ferrocyanide, Sigma), 1 mM ζζδδνζηοακζμφπμο ηαθίμο 

potassium ferricyanide (Sigma) ζε δζάθοια 0,1 Μ θςζθμνζημφ καηνίμο (sodium phosphate) 

pH 7,2. Φοθάζζεηαζ ζημοξ 4 
μ
C, εκχ, υηακ πενζέπεζ ημ οπυζηνςια Υ-glca, θοθάζζεηαζ ζημοξ 

-20 
μ
C. 

 

ΗΗ.7 ΑΝΟ΢ΟΔΝΣΟΠΗ΢Ζ   

ΗΗ.7.1 Πνμεημζιαζία ηςκ δεζβιάηςκ 

Ζ δζαδζηαζία ακμζμζήιακζδξ δζάθμνςκ αζμθμβζηχκ ιαηνμιμνίςκ ιε ηδ αμήεεζα 

ηαηάθθδθςκ ακηζζςιάηςκ πενζθαιαάκεζ ηα παναηάης ζηάδζα επελενβαζίαξ ηςκ δεζβιάηςκ:  

1. ΢ηενέςζδ ημο θοηζημφ οθζημφ  

Αηνυννζγα ανηζαθάζηςκ Τ. turgidum αοείζηδηακ ζε δζάθοια 8% (w/v) παναθμνιαθδεΰδδξ 

(PFA, παναθμνιαθδεΰδδ, Merck) ζε νοειζζηζηυ δζάθοια PEM (PIPES, EGTA, MgSO4, 

αθέπε παναηάης) pH 6,8 βζα 45 min ή 1 h ζημοξ 25 
μ
C. Αηνυννζγα ή μθυηθδνα ανηίαθαζηα 

ηςκ θοηχκ Αrabidopsis, υπςξ επίζδξ ηαζ μζ ημιέξ θφθθςκ ανηζαθάζηςκ Z. mays 

ζηενεχεδηακ ιε δζάθοια πμο πενζείπε 4% (w/v) PFA. Δκίμηε, ημ ζηενεςηζηυ δζάθοια 

πενζείπε 0,05% (v/v) Triton X-100 ηαζ 0,1-5% (v/v) DMSO.  

Γζα ηδκ παναζηεοή ημο ζηενεςηζημφ δζαθφιαημξ δζαθφεδηε ηαηάθθδθδ πμζυηδηα 

PFA ιε εένιακζδ ζε PEM. Σμ ζηενεςηζηυ δζάθοια δζαιμζνάγεηαζ ζε ιζηνυηενεξ πμζυηδηεξ 

ηαζ θοθάζζεηαζ ζημοξ -20 
μ
C.  

2. Πθφζεζξ  

Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε PEM δζάνηεζαξ 15 min δ ηάεε ιία. 

3. Δκγοιζηή πέρδ ημο ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ  

Ζ πέρδ ηςκ ζοζηαηζηχκ ημο ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ πναβιαημπμζήεδηε ιε ηδκ επχαζδ ηςκ 

δεζβιάηςκ ιε ηαηάθθδθμ εκγοιζηυ ιείβια, ζημοξ 25 
μ
C. ΢ε υθεξ ηδξ πενζπηχζεζξ, ημ εκγοιζηυ 

ιείβια δζαθφεδηε ζε PEM pH 5,6. Tα αηνυννζγα T. turgidum επςάζηδηακ ιε 2% (w/v) 

cellulase (Onozuka R10, Yacult-Honshua, Tokyo, Japan), 1% (w/v) macerozyme (Onozuka 

R10), 1% (w/v) driselase (Sigma) ηαζ 1% (v/v) α-glucuronidase (Sigma) βζα 30-60 min. ΢ηδκ 

πενίπηςζδ ηςκ αηνυννζγςκ ηαζ ηςκ ανηζαθάζηςκ Α. thaliana, ημ εκγοιζηυ ιείβια πενζείπε 

0,5% cellulase ηαζ 1% (w/v) macerozyme, εκχ δ δζάνηεζα ηδξ επχαζδξ ήηακ 15-30 min. Οζ 

ημιέξ θφθθςκ ημο θοημφ Z. mays επςάζηδηακ βζα 15 min ιε 1% (w/v) cellulase, 1% (w/v) 

macerozyme ηαζ 1% (w/v) driselase.  

4. Πθφζεζξ  

Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε PEM δζάνηεζαξ 15 min δ ηάεε ιία. 
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5. Απμπςνζζιυξ ηςκ ηοηηάνςκ ηαζ επίζηνςζδ ζε ηαθοπηνίδεξ 

 Οζ ηαθοπηνίδεξ δζαηδνμφκηαζ ζε δζάθοια ποηκμφ κζηνζημφ μλέμξ. Πνζκ απυ ηδ πνήζδ, 

πθέκμκηαζ επζιεθχξ ιε κενυ ηαζ αηεηυκδ ηαζ επζζηνχκμκηαζ ιε οδαηζηυ δζάθοια πμθο-L-

θοζίκδξ (poly-L-Lysine, Sigma) 0,1% (w/v). ΢ηδ ζοκέπεζα, ηα αηνυννζγα T. turgidum ηαζ Α. 

thaliana ιεηαθένμκηαζ ζε ηαεανέξ ηαθοπηνίδεξ ηαθοιιέκεξ ιε πμθο-L-θοζίκδ. Με ηδ 

αμήεεζα βοάθζκδξ νάαδμο, ηα δείβιαηα πζέγμκηαζ πνμζεηηζηά, χζηε κα δζαπςνζζημφκ ηα 

ηφηηανα, ζηδ ζοκέπεζα δε αθέεδκμκηαζ κα ζηεβκχζμοκ. ΢ηζξ οπυθμζπεξ πενζπηχζεζξ, ημ αήια 

αοηυ παναθείπεηαζ. 

6. Δηπφθζζδ  

H αφλδζδ ηδξ δζαπεναηυηδηαξ ηςκ ηοηηανζηχκ ιειανακχκ πναβιαημπμζήεδηε ιε ηδ αμήεεζα 

δζαθφιαημξ PBS (Phosphate Buffered Saline, αθέπε παναηάης) πμο πενζείπε Triton X-100 

ηαζ DMSO. Οζ ηαθοπηνίδεξ πμο έθενακ ηφηηανα αηνυννζγςκ ημο θοημφ T. turgidum 

επςάζηδηακ ιε δζάθοια πμο πενζείπε 2% (v/v) Triton X-100 ηαζ 5% (v/v) DMSO, εκχ 

εηείκεξ ιε ηα ηφηηανα Α. thaliana ιε δζάθοια 0,5% (v/v) Triton X-100 ηαζ 1% (v/v) DMSO. 

΢ηδκ πενίπηςζδ ηςκ ανηζαθάζηςκ A. thaliana ηαζ ηςκ θφθθςκ Z. mays ημ δζάθοια πενζείπε 

0,05% (v/v) Triton X-100, 0,1% (v/v) DMSO ηαζ 1% (v/v) Triton X-100 ηαζ 5% (v/v) 

DMSO, ακηίζημζπα. Ζ δζάνηεζα εηπφθζζδξ ήηακ 15-60 min. ΢ηδκ πενίπηςζδ ηςκ μθυηθδνςκ 

ανηζαθάζηςκ A. thaliana, πνμδβήεδηε ηδξ επίδναζδξ επχαζδ ιε παβςιέκδ απυθοηδ 

ιεεακυθδ βζα 10 min ζημοξ -20
 μ
C.   

7. Πθφζεζξ  

Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε PBS, δζάνηεζαξ 10 min δ ηάεε ιία. 

8. Γέζιεοζδ ιδ εζδζηχκ εέζεςκ  

Ζ δέζιεοζδ ιδ εζδζηχκ εέζεςκ (blocking) πναβιαημπμζήεδηε ιε ηδκ επχαζδ ηςκ δεζβιάηςκ 

ιε δζάθοια PBS πμο πενζέπεζ 2% (w/v) ΒSA (bovine serum albumin, αθαμοιίκδ μνμφ 

αμδζκμφ, Fluka, Buchs, Switzerland). Ονζζιέκεξ θμνέξ ημ BSA πνμζηέεδηε ζημ δζάθοια 

εηπφθζζδξ. 

9. Δπχαζδ ιε ημ πνχημ ακηίζςια 

Αημθμοεεί επχαζδ ιε ηαηάθθδθα ακηζζχιαηα (αθέπε παναηάης), ηα μπμία δζαθφμκηαζ ζε 

ζοβηεηνζιέκεξ αναζχζεζξ ζε PBS πμο πενζέπεζ 2% (w/v) BSA. Σα δείβιαηα επςάγμκηαζ βζα 

12 h ιε ημ δζάθοια ημο ακηζζχιαημξ, ζε εενιμηναζία 4
 
ή 25

 μ
C. 

10. Πθφζεζξ  

Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε PBS, δζάνηεζαξ 10 min δ ηάεε ιία. 

11. Eπχαζδ ιε ακηζζχιαηα ζογεοβιέκα ιε ηαηάθθδθα θεμνζμπνχιαηα 

Σα δείβιαηα επςάζηδηακ βζα 1-4 h ζημοξ 37
 μ

C ιε ιείβιαηα ακμζμζθαζνζκχκ ζογεοβιέκςκ 

ιε θεμνζμπνχιαηα (Sigma), ηονίςξ ιε fluorescein isothiocyanate. Υνδζζιμπμζήεδηακ 

ακμζμζθαζνίκεξ πμο ακαβκςνίγμοκ ηζξ ακμζμζθαζνίκεξ επίιοςκ, πμκηζηχκ ηαζ ημοκεθζχκ, 
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ακάθμβα ιε ημ είδμξ ζημ μπμίμ είπε παναζηεοαζηεί ημ πνχημ ακηίζςια (αθέπε παναηάης). Ζ 

αναίςζδ ηςκ ακηζζςιάηςκ ήηακ 1:100 ή 1:40 ζε δζάθοια PBS πμο πενζείπε 2% BSA. 

12. Πθφζεζξ  

Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε PBS, δζάνηεζαξ 10 min δ ηάεε ιία. 

13. Υνχζδ ημο DNA 

 H πνχζδ ημο DNA (deoxy-ribonucleic acid, δεμλονζαμκμοηθεσηυ μλφ) πναβιαημπμζήεδηε ιε 

10 ιg/ml Hoechst 33258 (bis-Benzimide, Molecular Probes, Eugene, OR, USA) ή 2,5 ιg/ml 

PI. 

14. Πθφζεζξ 

 Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε PBS, δζάνηεζαξ 10 min δ ηάεε ιία. 

15. Κάθορδ ηςκ δεζβιάηςκ 

 Σα δείβιαηα ημπμεεηήεδηακ ζε ακηζηεζιεκμθυνμ πθάηα πμο πενζείπε ιία ζηαβυκα οθζημφ 

ηάθορδξ, ημ μπμίμ αμδεά ζηδ δζαηήνδζδ ημο θεμνζζιμφ. Υνδζζιμπμζήεδηε οθζηυ ηάθορδξ 

Dabco (Sigma) ή δζάθοια PBS ιε βθοηενυθδ ζε ακαθμβία 1:2 (v/v) ημ μπμίμ πενζείπε 0,36% 

(w/v) p-phenylenediamine (Sigma), ημ μπμίμ παναζηεοάζηδηε ζημ ενβαζηήνζμ. 

16. Μεθέηδ ιε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ ή ζοκεζηζαηυ ιζηνμζηυπζμ laser (αθέπε 

παναηάης).  

  

ΗΗ.7.2 Ακηζζώιαηα  

΢ηδκ πανμφζα δζαηνζαή πναβιαημπμζήεδηε ακμζμζήιακζδ δζαθυνςκ αζμθμβζηχκ 

ιαηνμιμνίςκ ιε ηδ πνήζδ ακηζζςιάηςκ πμο ακαβκςνίγμοκ εηθεηηζηά ηα ιαηνμιυνζα αοηά.  

1. Γζα ηδ ζήιακζδ ηδξ α-ζςθδκίκδξ πνδζζιμπμζήεδηακ ηα ιμκμηθςκζηά ακηζζχιαηα ΤΟL 

clone 1/34 (Serotec, Oxford, UK) ηαζ DM1A (Sigma), ηα μπμία ακαπηφπεδηακ απυ 

οανζδχιαηα επίιομξ ηαζ πμκηζημφ ακηίζημζπα, ζε αναζχζεζξ 1: 100 ή 1:40. 

2. Γζα ηδ ζήιακζδ ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ πνδζζιμπμζήεδηε ηαηάθθδθμ 

ιμκμηθςκζηυ ακηίζςια (clone TUB-1A2, Sigma). Σμ ακηίζςια παναζηεοάγεηαζ απυ 

οανζδχιαηα πμκηζημφ ηαζ ακαβκςνίγεζ ημ ηαναμλοηεθζηυ άηνμ ηδξ α-ζςθδκίκδξ, ημ μπμίμ 

πενζέπεζ ηονμζίκδ. H αναίςζδ ημο ακηζζχιαημξ ήηακ 1:40.  

3. Γζα ηδ ζήιακζδ ηδξ αηεηοθζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ πνδζζιμπμζήεδηε ιμκμηθςκζηυ 

ακηίζςια (clone 6-11Β-1, Sigma). Σμ ακηίζςια αοηυ παναζηεοάγεηαζ απυ οανζδχιαηα 

πμκηζημφ ηαζ ακαβκςνίγεζ ηδκ α-ζςθδκίκδ, ζηδκ μπμία δ θοζίκδ-40 έπεζ οπμζηεί αηεηοθίςζδ. 

H αναίςζδ ημο ακηζζχιαημξ ήηακ 1:40.  

4. Γζα ηδ ζήιακζδ ηςκ HDEL πνςηεσκχκ ημο εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο πνδζζιμπμζήεδηε ζε 

αναίςζδ 1:40 ημ ιμκμηθςκζηυ ακηίζςια 2Δ7 (clone 2E7, Santa Cruz Biotechnology, San 

Diego, CA, USA), ημ μπμίμ ακαπηφπεδηε απυ οανζδχιαηα πμκηζημφ. 

5. Ζ πνςηεΐκδ MAP65-1 εκημπίζεδηε ιε ηδ αμήεεζα εκυξ πμθοηθςκζημφ ακηζζχιαημξ πμο 

πενζέπεηαζ ζε μνυ ημοκεθζμφ ακμζμπμζδιέκμο ιε ηδκ ακαζοκδοαζιέκδ πνςηεΐκδ MAP65-1 
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ημο θοημφ A. thaliana (πνμζθμνά ημο Γνα A. Smertenko, University of Durham, Durham, 

UK, Smertenko ηαζ ζοκ. 2004). Ζ αναίςζδ ημο ακηζζχιαημξ ήηακ 1:200.  

6. Γζα ηδ ζήιακζδ ηδξ ζοκηαλίκδξ KNOLLE πνδζζιμπμζήεδηε ακηίζςια πμο πνμένπεηαζ απυ 

μνυ ημοκεθζχκ ακμζμπμζδιέκςκ ιε ηδκ ακαζοκδοαζιέκδ πνςηεΐκδ KNOLLE, δ μπμία 

πανάβεηαζ ζε ααηηήνζα Escherichia coli (πνμζθμνά ημο Γνα G. Jürgens, University of 

Tübingen, Tübingen, Germany, Lauber ηαζ ζοκ. 1997). Ζ αναίςζδ ημο ακηζζχιαημξ ήηακ 

1:250. 

7. Γζα ηδκ ακμζμεκηυπζζδ ηςκ PLDs πνδζζιμπμζήεδηε, ζε αναίςζδ 1:100, πμθοηθςκζηυ 

ακηίζςια πμο ακαβκςνίγεζ αοηέξ ηζξ πνςηεΐκεξ (Biotrend Chemicals, Köln, Germany, 

πνμζθμνά ημο Γνα H. Quader, Biocenter Klein Flottbek, Univesity of Hamburg, Hamburg, 

Germany). 

8. Ζ ηαθθυγδ εκημπίζεδηε ιε ακηίζςια πμκηζημφ πμο ακαβκςνίγεζ ηδκ (1→3)-α-βθοηάκδ 

(Biosupplies, Victoria, Australia). ΢ηδκ πενίπηςζδ αοηή δ πέρδ ηςκ ηοηηανζηχκ ημζπςιάηςκ 

έβζκε ιε 1% cellulase ηαζ δ δζάνηεζα ηδξ επχαζδξ ήηακ 15 min.    

9. Tέθμξ, πνδζζιμπμζήεδηε ιμκμηθςκζηυ ακηίζςια επίιομξ (JIM5, Plant Probes, Leeds, UK), 

ημ μπμίμ ακαβκςνίγεζ ιενζηχξ εζηενμπμζδιέκμοξ επζηυπμοξ ηςκ μιμβαθαηημονμκακχκ 

(Willats ηαζ ζοκ. 2000). Ζ αναίςζδ ημο ακηζζχιαημξ ήηακ 1:40. ΢ηδκ πενίπηςζδ αοηή δ 

πέρδ ηςκ ηοηηανζηχκ ημζπςιάηςκ έβζκε ιε 1% cellulase βζα 15 in.    

 

ΗΗ.7.3 Γζαθύιαηα  

1. Γζάθοια PEM 

 Σμ δζάθοια αοηυ πενζέπεζ 50 mM PIPES (piperazine-1,4-bis(2-ethanesulfonic acid), 5 mm 

EGTA (ethyleneglycol-O,O′-bis(2-aminoethyl)-N,N,N′,N′-tetraacetic acid, Αζεοθέκμβθοηυθδ-

δζξ(2-αιζκμαζεοθμ) Ν,Ν,Ν΄,Ν΄ηεηναμλζηυ μλφ), 5 mm MgSO4·7H2O ηαζ 0,005% (w/v) NaN3. 

Tα παναπάκς ζοζηαηζηά δζαθφμκηαζ οπυ ακάδεοζδ ζε απεζηαβιέκμ κενυ. Ζ νφειζζδ ημο pH 

ζηδκ ηζιή 6,8 επζηοβπάκεηαζ ιε ηδ αμήεεζα δζζηίςκ KOH. ΢οκήεςξ, παναζηεοάγεηαζ ποηκυ 

δζάθοια 2Υ, ημ μπμίμ δζαηδνείηαζ ζημοξ 4 
μ
C. Σμ pH ημο δζαθφιαημξ PEM πμο 

πνδζζιμπμζείηαζ βζα ηδκ εκγοιζηή πέρδ ηςκ ηοηηανζηχκ ημζπςιάηςκ νοειίγεηαζ ζηδκ ηζιή 

5,6, ιε HCl.      

2. Γζάθοια PBS 

 Σμ δζάθοια αοηυ πνμηφπηεζ απυ ηδκ ακάιζλδ ζοβηεηνζιέκδξ πμζυηδηαξ ηςκ δζαθοιάηςκ 

Na2HPO4 1 Μ ηαζ ΝaH2PO4 1 Μ. Ζ πμζυηδηα ελανηάηαζ απυ ημ επζεοιδηυ pH ημο 

δζαθφιαημξ. ΢ηδκ πανμφζα ενβαζία πνδζζιμπμζήεδηε PBS pH 7.0. Γζα ηδκ παναζηεοή 1 L 

δζαθφιαημξ ακαιζβκφμκηαζ 39 ml ΝaH2PO4 ηαζ 61 ml Νa2HPO4. ΢ηδ ζοκέπεζα, 

ζοιπθδνχκεηαζ μ ηεθζηυξ υβημξ ιε απεζηαβιέκμ κενυ, αθμφ έπεζ πνχηα πνμζηεεεί NaCl ζε 

ηεθζηή ζοβηέκηνςζδ 150 mM ηαζ 0,005% (w/v) NaN3.  
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II.8 ΥΡΧ΢Ζ ΜΗΚΡΟΝΖΜΑΣΗΧΝ ΑΚΣΗΝΖ΢ 

Γζα ηδ πνχζδ MΑ ζε ημιέξ θφθθςκ ημο θοημφ Z. mays πνδζζιμπμζήεδηε θαθθμσδίκδ ζηδκ 

μπμία έπεζ ζογεοπεεί ημ θεμνζυπνςια Alexa 568, ζφιθςκα ιε ημ πνςηυημθθμ πμο 

πενζβνάθεηαζ απυ ημοξ Panteris ηαζ ζοκ. (2006): 

1. ΢ηαεενμπμίδζδ ΜΑ  

Σμιέξ ή ιζηνέξ θςνίδεξ θφθθςκ αοείζηδηακ ζε δζάθοια PEM, pH 6,8, πμο πενζείπε 300 ιΜ 

m-maleimidobezoyl-N-hydroxysuccinimide ester (Sigma), 2% (v/v) DMSO ηαζ 0.1% (v/v) 

Triton X-100 ηαζ πανέιεζκακ βζα 30 min ζημ ζημηάδζ, ζημοξ 25
 μ
C.   

2. ΢ηενέςζδ ημο θοηζημφ οθζημφ  

Σμ θοηζηυ οθζηυ πνμ-ζηενεχεδηε ζε δζάθοια 1% (w/v) PFA ζε PEM βζα 20 min. 

Αημθμφεδζε ιεηα-ζηενέςζδ ζε 4% (w/v) PFA βζα 1 h. 

3. Πθφζεζξ 

Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε PEM, δζάνηεζαξ 15 min δ ηάεε ιία. 

4. Δηπφθζζδ  

Σα θφθθα εηποθίζηδηακ ιε 5% (v/v) DMSO ηαζ 1% (v/v) Triton X-100 ζε PEM βζα 20 min. 

5. Πθφζεζξ  

Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε PEM, δζάνηεζαξ 10 min δ ηάεε ιία. 

6. Δπχαζδ ιε θαθθμσδίκδ  

Σα δείβιαηα επςάζηδηακ βζα 1 h ζημοξ 37 
μ
C ζε δζάθοια 10% θαθθμσδίκδξ ζογεοβιέκδξ ιε 

ημ θεμνζυπνςια Alexa 568 (Molecular Probes) ζε PEM. Ζ αναίςζδ έβζκε απυ ποηκυ 

δζάθοια 200 units/ml θαθθμσδίκδξ δζαθοιέκδξ ζε ιεεακυθδ. 

7. Υνχζδ ημο DNA 

 H πνχζδ ημο DNA πναβιαημπμζήεδηε ιε 10 ιg/ml Hoechst 33258. 

8. Κάθορδ ηςκ δεζβιάηςκ  

Σα δείβιαηα ημπμεεηήεδηακ ζε ακηζηεζιεκμθυνμ πθάηα πμο πενζείπε ιία ζηαβυκα οθζημφ 

ηάθορδξ, ημ μπμίμ πενζείπε p-phenylenediamine.  

9. Παναηήνδζδ ιε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ  

(αθέπε παναηάης)  

 

II.9 ΜΗΚΡΟ΢ΚΟΠΗΑ ΚΑΗ ΢ΣΔΡΔΟ΢ΚΟΠΗΑ ΠΟΤ ΥΡΖ΢ΗΜΟΠΟΗΖΘΖΚΑΝ 

Σα δείβιαηα ιεθεηήεδηακ ιε θςημκζηυ ιζηνμζηυπζμ Zeiss Αxioplan (Zeiss, Oberkochen, 

Germany), εθμδζαζιέκμ ιε πδβή οπενζχδμοξ αηηζκμαμθίαξ, ρδθζαηή ηάιενα Zeiss Axiocam 

ΜRc5 ηαζ ηαηάθθδθμ ζφζηδια ιμκμπνςιαηζηχκ θίθηνςκ Zeiss (1.θίθηνμ εηπμιπήξ: 365 nm, 

θίθηνμ θναβιμφ: 420 nm, 2. θίθηνμ εηπμιπήξ: 450-490 nm, θίθηνμ θναβιμφ: 515-565 nm, 3. 

θίθηνμ εηπμιπήξ: 546 nm, θίθηνμ θναβιμφ: 590 nm). Δπζπθέμκ, πνδζζιμπμζήεδηακ ηα 

ζοκεζηζαηά ιζηνμζηυπζα ζάνςζδξ αηηίκςκ laser (CLSM, confocal laser scanning 
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microscope) Leica (Leica Microsystems, Bensheim, Germany) TCS 4D (Biocenter Klein 

Flottbek, Hamburg, Germany) ηαζ ΣCS SP5II (Ίδνοια Ηαηνμαζμθμβζηχκ Δνεοκχκ, Αεήκα). 

Σέθμξ, βζα ηδ θςημβνάθζζδ θοηχκ Arabidopsis αβνίμο ηφπμο ή ιεηαθθαβιέκςκ 

πνδζζιμπμζήεδηε ζηενεμζηυπζμ Εeiss Stemi 2000-C εθμδζαζιέκμ ιε ρδθζαηή ηάιενα 

Jenoptik ProgRes3 (Jenoptik, Jena, Germany).    

 Ζ ιέηνδζδ ηςκ δζαζηάζεςκ ηςκ ηοηηάνςκ πναβιαημπμζήεδηε είηε ζε μπηζηυ 

ιζηνμζηυπζμ Zeiss εθμδζαζιέκμ ιε ιζηνμιεηνζηή ηθίιαηα ή ζημ ιζηνμζηυπζμ Zeiss Axioplan 

ζε ρδθζαηέξ εζηυκεξ, ιε ηδ αμήεεζα ημο θμβζζιζημφ Axiocam Rel 4.4. 

 

ΗΗ.10 ΠΑΡΑΣΖΡΖ΢Ζ ΜΔ ΣΟ ΖΛΔΚΣΡΟΝΗΚΟ ΜΗΚΡΟ΢ΚΟΠΗΟ 

ΓΗΔΛΔΤ΢Ζ΢  

II.10.1 Πνμεημζιαζία ηςκ δεζβιάηςκ ηαζ παναηήνδζδ 

H πνμεημζιαζία ημο πεζναιαηζημφ οθζημφ βζα ηδ ιεθέηδ ιε δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ 

δζέθεοζδξ πενζθαιαάκεζ ηα παναηάης ζηάδζα πμο θαιαάκμοκ πχνα ζε βοάθζκα θζαθίδζα ή 

ζςθήκεξ eppendorf:  

1. ΢ηενέςζδ ημο θοηζημφ οθζημφ  

Αηνυννζγα T. turgidum ηαζ μθυηθδνα ανηίαθαζηα A. thaliana ζηενεχεδηακ ιε 3% (v/v) 

βθμοηαναθδεΰδδ (Sigma) ζε δζάθοια 50 mM ηαηςδοθζημφ καηνίμο pH 7,0, ημ μπμίμ πενζέπεζ 

ηαζ 1% (w/v) ηακκζηυ μλφ, βζα 1,5 h ζημοξ 25
 μ
C. 

2. Πθφζεζξ 

Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε ημ δζάθοια ηαηςδοθζημφ καηνίμο, δζάνηεζαξ 15 min δ ηάεε 

ιία. 

3. Μεηα-ζηενέςζδ  

Σα δείβιαηα, ζηδ ζοκέπεζα, ιεηαθένεδηακ ζε δζάθοια 1% (w/v) ηεηνμλεζδίμο ημο μζιίμο 

(OsO4) ζε νοειζζηζηυ δζάθοια ηαηςδοθζημφ καηνίμο, βζα 4-12 h, ζημ ζημηάδζ, ζημοξ 4
 μ
C. 

4. Πθφζεζξ 

 Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε ημ νοειζζηζηυ δζάθοια ηαηςδοθζημφ καηνίμο, δζάνηεζαξ 15 

min δ ηάεε ιία. 

5. Αθοδάηςζδ ημο οθζημφ  

 To αζμθμβζηυ οθζηυ αθοδαηχεδηε ζηαδζαηά ιε δζαθφιαηα αηεηυκδξ αολακυιεκδξ 

ζοβηέκηνςζδξ 50% (v/v), 70% (v/v), 90% (v/v) ζε απεζηαβιέκμ κενυ, βζα 20-60 min ηάεε 

θμνά, ζημοξ 25 
μ
C. Αημθμφεδζακ ηνεζξ αθθαβέξ ιε 100% αηεηυκδ, βζα 20-60 min. 

6. Πνμποθεκμλείδζμ 

Σα δείβιαηα, ζηδ ζοκέπεζα, ειααπηίγμκηαζ ζε ηαεανυ πνμποθεκμλείδζμ (propyleneoxide, 

Serva) δφμ θμνέξ, δζάνηεζαξ 15 min δ ηάεε ιία. Σμ ζηάδζμ αοηυ έπεζ ςξ ζηυπμ κα 

πνμεημζιάζεζ ηδκ ειπυηζζδ ημο ζζημφ ιε νδηίκδ. 
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7. Διπυηζζδ ιε νδηίκδ Spurr  

Σμ θοηζηυ οθζηυ ειπμηίζηδηε ζηαδζαηά ιε ιείβιαηα νδηίκδξ Spurr‟s (αθέπε παναηάης) ηαζ 

πνμποθεκμλεζδίμο, ζε ζηάδζα δζάνηεζαξ 12 h, ηαηά ηα μπμία δ ζοβηέκηνςζδ ηδξ νδηίκδξ 

αολακυηακ πνμμδεοηζηά. ΢οβηεηνζιέκα, ηα δείβιαηα επςάζηδηακ ιε 30% (v/v), 50% (v/v) 

ηαζ 70% (v/v) νδηίκδξ. Έπεζηα, ηα θζαθίδζα πανέιεζκακ ακμζηηά, χζηε κα ελαηιζζηεί ημ 

πνμποθεκμλείδζμ, ιε απμηέθεζια ηδ ζηαδζαηή αφλδζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηδξ νδηίκδξ. ΢ηδ 

ζοκέπεζα, ημπμεεηήεδηε ζημ θζαθίδζμ ηαεανή νδηίκδ, δ μπμία αθέεδηε βζα 4-12 h οπυ 

ακάδεοζδ.      

8. Έβηθεζζδ 

Σα αηνυννζγα T. turgidum ηαζ μθυηθδνα ανηίαθαζηα A. thaliana εβηθείζεδηακ ζε ιζηνά 

πθαζηζηά ζηαθίδζα πμο πενζείπακ ηαεανή νδηίκδ. 

9. Πμθοιενζζιυξ  

Tα ζηαθίδζα ιεηαθένεδηακ ζε ηθίαακμ εενιμηναζίαξ 60
 μ

C βζα 48 h, ιε ζημπυ ημκ 

πμθοιενζζιυ ηδξ νδηίκδξ.  

10. Σμιέξ ημο θοηζημφ οθζημφ 

 Οζ ημιέξ θήθεδηακ ιε οπενιζηνμηυιμ Ultratome III (LKB Produkter AB, Stockholm-

Bromma 1, Sweden), ιε ηδ βοάθζκα ιαπαζνίδζα. Αοηά παναζηεοάγμκηαζ απυ 

παναθθδθεπίπεδεξ οάθζκεξ νάαδμοξ ζε εζδζηή ζοζηεοή (Knifemaker 7801B, LKB).  

11. ΢οθθμβή θεπηχκ ημιχκ 

 Οζ ζεζνέξ ηςκ θεπηχκ ημιχκ επζπθέμοκ ζε θεηακίδζα βειάηα ιε απεζηαβιέκμ κενυ, ηα μπμία 

ηαηαζηεοάγμκηαζ ζηα ιαπαζνίδζα ηαζ ζοθθέβμκηαζ ζε πθέβιαηα παθημφ ηαθοιιέκα ιε θεπηυ 

οιέκζμ. Σμ οιέκζμ παναζηεοάγεηαζ απυ δζάθοια 0,5% (w/v) Pioloform (polyvinyl butyral, 

Agar Scientific, Stansted, UK) ζε πθςνμθυνιζμ. 

12. Υνχζδ ηςκ ημιχκ ιε μλζηυ μονακφθζμ ηαζ ηζηνζηυ ιυθοαδμ 

 H ζηακυηδηα ηςκ αζμθμβζηχκ οθζηχκ κα ζηεδάγμοκ ηα δθεηηνυκζα ζημ δθεηηνμκζηυ 

ιζηνμζηυπζμ δζέθεοζδξ εκζζπφεδηε ιε ηδ «πνχζδ» ηςκ θεπηχκ ημιχκ ανπζηά ιε 4% (w/v) 

μλζηυ μονακφθζμ ζε δζάθοια 70% (v/v) αζεακυθδξ βζα 30 min. ΢ηδ ζοκέπεζα, ιεηά απυ 

πνμζεηηζηή πθφζδ ιε δζάθοια 50% (v/v) αζεακυθδξ, μζ ημιέξ, «πνςιαηίγμκηαζ» ιε δζάθοια 

ηζηνζημφ ιμθφαδμο (Reynolds 1963) βζα 20 min ζε εενιμηναζία πενζαάθθμκημξ. Αημθμοεεί 

πθφζζιμ ηςκ ημιχκ ιε απεζηαβιέκμ κενυ.    

13. Παναηήνδζδ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ  

H ελέηαζδ ηςκ ημιχκ πναβιαημπμζήεδηε ζε δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ δζέθεοζδξ Philips EM 

300. Ζ θςημβνάθζζδ ηςκ δεζβιάηςκ έβζκε ιε θζθι Copex Pan 35 mm (Agfa-Gevaert, 

Leverkusen, Germany). 
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14. Φδθζμπμίδζδ ηςκ εζηυκςκ  

Μεηά ηδκ επελενβαζία ημο θζθι (ειθακζζηήξ D19, Kodak, Rochester, NY, USA), ηα 

ανκδηζηά ρδθζμπμζήεδηακ ζε ανπεία jpeg ιε ηδ αμήεεζα ζανςηή Epson Perfection 4490 

(Epson, Tokyo, Japan) ή Reflecta RPS 7200 (Reflecta, Rottenburg, Germany). 

 

II.10.2 Γζαθύιαηα  

1. Γζάθοια ηαηςδοθζημφ καηνίμο 

 Πμζυηδηα ηαηςδοθζημφ καηνίμο ηεθζηήξ ζοβηέκηνςζδξ 100 mM δζαθφεηαζ οπυ ακάδεοζδ ζε 

απεζηαβιέκμ κενυ. Σμ δζάθοια θοθάζζεηαζ ζημοξ 4 
μ
C. Απυ αοηυ πανάβεηαζ ημ δζάθοια 

πνήζδξ (50 mM ηαηςδοθζηυ) ιε αναίςζδ ιε απεζηαβιέκμ κενυ.   

2. Mείβια νδηίκδξ Spurr‟s 

To ιείβια ηδξ νδηίκδξ Spurr ηδξ Δηαζνίαξ Serva παναζηεοάγεηαζ ιε ηδκ ακάιζλδ 

ζοβηεηνζιέκςκ πμζμηήηςκ απυ ηέζζενα δζαθμνεηζηά ακηζδναζηήνζα. Oζ πμζυηδηεξ αοηέξ 

είκαζ 2,5 g vinyl cyclohexene dioxide (ERL, ιμκμιενέξ), 1,5 g diglycidyl ether of 

polypropylene glycol (D.E.R. 736, δζαζογεοηηήξ), 6,5 g nonenylsuccinic anhydride (NSA, 

πθαζηζημπμζδηήξ), 0,1g dimethylaminoethanol (S1, επζηαποκηήξ). Σμ ιείβια δζαηδνείηαζ 

ζημοξ -20 
o
C. 

3. Oλζηυ μονακφθζμ 

 Πμζυηδηα μλζημφ μονακοθίμο δζαθφεηαζ ζε οδαηζηυ δζάθοια 70% (v/v) αζεακυθδξ, χζηε δ 

ηεθζηή ζοβηέκηνςζή ημο κα βίκεζ 4% (w/v). Σμ δζάθοια  θοθάζζεηαζ ζημοξ 4 
o
C. 

4. Κζηνζηυξ ιυθοαδμξ 

Γζα ηδκ παναζηεοή 50 ml δζαθφιαημξ ηζηνζημφ ιμθφαδμο 1,33 g κζηνζημφ ιμθφαδμο ηαζ 1,76 

g ηζηνζημφ καηνίμο ημπμεεημφκηαζ ζε πμηήνζ γέζεςξ ιε 30 ml απεζηαβιέκμ κενυ (Reynolds 

1963). To ιείβια ακαδεφεηαζ ιε εένιακζδ, ιε απμηέθεζια ημ ζπδιαηζζιυ βαθαηηχδμοξ 

οβνμφ. ΢ημ δζάθοια πνμζηίεεκηαζ 800 ιl ΝaOH 10 N, μπυηε ηαείζηαηαζ δζαοβέξ ηαζ ζηδ 

ζοκέπεζα, μ υβημξ ημο ζοιπθδνχκεηαζ ιέπνζ ηα 50 ml ιε απεζηαβιέκμ κενυ (Reynolds 1963). 

Σμ δζάθοια ημο ηζηνζημφ ιμθφαδμο θοθάζζεηαζ ζημοξ 4 
o
C ζε ζημηάδζ.  

 

II.10.3 Υνώζδ H2O2 ιε CeCl3 

Σμ H2O2 εκημπίγεηαζ ζημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ ιε επχαζδ ηςκ δεζβιάηςκ ζε δζάθοια 

CeCl3. Ζ ιέεμδμξ ααζίγεηαζ ζηδκ ακηίδναζδ ημο H2O2 ιε ημ CeCl3, δ μπμία μδδβεί ζημ 

ζπδιαηζζιυ Ce(OH)2OOH ηαζ Ce(OH)3OOH. Ζ παναβςβή ηςκ παναπάκς έπεζ ςξ 

απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία δθεηηνμκζυποηκςκ ζςιαηζδίςκ, μναηχκ ζημ δθεηηνμκζηυ 

ιζηνμζηυπζμ (Bestwick ηαζ ζοκ. 1997). ΢οβηεηνζιέκα, ιζηνά ηιήιαηα κςπμφ ζζημφ 

επςάζηδηακ ιε δζάθοια 50 mM MOPS pH 7,0 (1-morpholinepropanesulfonic acid, Alfa 

aesar), πμο πενζείπε 5 mM CeCl3 (Cerium chloride, Alfa aesar), βζα 1 h. Αημθμφεςξ, ηα 
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δείβιαηα πθφεδηακ ιε ημ ίδζμ δζάθοια ηαζ ζηενεχεδηακ ιε 2,5% (v/v) βθμοηαναθδεΰδδ ηαζ 

1,25% (w/v) PFA ζε δζάθοια 50 mM ηαηςδοθζημφ καηνίμο, βζα 1,5 h. Αημθμφεδζακ ηνεζξ 

πθφζεζξ ηαζ επχαζδ ζε 1% OsO4 ζε δζάθοια ηαηςδοθζημφ καηνίμο ηαζ, ζηδ ζοκέπεζα, ηα 

δείβιαηα αημθμφεδζακ ηδ δζαδζηαζία πμο πενζβνάθεηαζ ζηδκ εκυηδηα ΗΗ.10.1 (ζηάδζα 4-11). 

H πνχζδ ηςκ ημιχκ πναβιαημπμζήεδηε ιε μλζηυ μονακφθζμ βζα 5 min. Οζ ημιέξ 

παναηδνήεδηακ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ.  

 

II.10.4 Ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ιε ηδ ιέεμδμ ημο ακμζμπνοζμύ 

Γζα ηδκ ακμζμεκηυπζζδ αζμθμβζηχκ ιαηνμιμνίςκ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ δζέθεοζδξ 

αημθμοεήεδηε παναθθαβή ηδξ δζαδζηαζίαξ πμο πενζβνάθεηαζ ζηδκ εκυηδηα ΗΗ.10.2.1. Ζ 

δζαδζηαζία πνμεημζιαζίαξ ημο δείβιαημξ είκαζ δπζυηενδ, ηαεχξ επζδζχηεηαζ δ ηαθφηενδ ηαηά 

ημ δοκαηυκ δζαηήνδζδ ηςκ ακηζβμκζηχκ επζηυπςκ, εκχ δ ειπυηζζδ ημο αζμθμβζημφ οθζημφ 

βίκεηαζ ζε δζαθμνεηζηή νδηίκδ. Μεηά ηδκ έβηθεζζδ ηςκ δεζβιάηςκ ζηδ νδηίκδ ηαζ ηδ ζοθθμβή 

θεπηχκ ημιχκ, μζ επίημπμζ ζδιαίκμκηαζ ιε ακμζμζθαζνίκεξ ζογεοβιέκεξ ιε ημθθμεζδή 

ζςιαηίδζα πνοζμφ. Ζ ακμζμεκηυπζζδ ηδξ ζςθδκίκδξ πναβιαημπμζήεδηε ζε θεπηέξ ημιέξ 

ηοηηάνςκ αηνυννζγμο T. turgidum ηαζ A. thaliana, ζφιθςκα ιε ηδκ παναηάης δζαδζηαζία.  

1. ΢ηενέςζδ ημο θοηζημφ οθζημφ  

Σα δείβιαηα ζηενεχεδηακ ιε δζάθοια PEM pH 6,8, ημ μπμίμ πενζείπε 2% (w/v) PFA ηαζ 

0,1% βθμοηαναθδεΰδδ. Πανέιεζκακ ζημ ζηενεςηζηυ δζάθοια, βζα 1,5 h, ζημοξ 4 
o
C. 

2. Πθφζεζξ  

Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε παβςιέκμ PEM (4 
o
C), δζάνηεζαξ 15 min δ ηάεε ιία. 

3. Αθοδάηςζδ ημο οθζημφ 

Σμ οθζηυ αθοδαηχεδηε ζε ιείβιαηα αολακυιεκδξ ζοβηέκηνςζδξ αζεακυθδξ ζε κενυ ζημοξ 0 

o
C. ΢οβηεηνζιέκα, μ ζζηυξ αθοδαηχεδηε ιε 10% (v/v), 30% (v/v), 50% (v/v), 70% (v/v), 90% 

(v/v) αζεακυθδξ ηαζ, ζηδ ζοκέπεζα, ηνεζξ θμνέξ ιε απυθοηδ αζεακυθδ. H δζάνηεζα ημο ηάεε 

ζηαδίμο ήηακ 30 min. Ονζζιέκεξ θμνέξ ημ οθζηυ πανέιεκε ζε δζάθοια 30% αζεακυθδξ βζα 12 

h.  

΢οκήεςξ, απμθεφβεηαζ δ ιεηα-ζηενέςζδ ιε OsO4 ή υηακ πνδζζιμπμζείηαζ έπεζ 

πενζμνζζιέκδ δζάνηεζα. Κάπμζεξ θμνέξ, ηαηά ημ ζηάδζμ ηδξ επχαζδξ ιε 30% αζεακυθδ, ζημ 

δζάθοια πνμζηέεδηε OsO4 ζε ηεθζηή ζοβηέκηνςζδ 0,25% (w/v).  

4. Διπυηζζδ ιε νδηίκδ 

Ζ ειπυηζζδ ηςκ δεζβιάηςκ ιε νδηίκδ έβζκε ζηαδζαηά ιε ηδ πνήζδ αολακυιεκςκ 

ζοβηεκηνχζεςκ νδηίκδξ ζε αζεακυθδ ζημοξ 4 
o
C. Υνδζζιμπμζήεδηε δ αηνοθζηή νδηίκδ 

London Resin White (Sigma). Σα δείβιαηα ημπμεεηήεδηακ ζε δζαθφιαηα 10% (v/v), 20% 

(v/v), 30% (v/v), 50% (v/v), 60% (v/v) 70% (v/v), 80% (v/v), 90% (v/v), βζα 1 h ηάεε θμνά ή 

ζε δζαθφιαηα 30% (v/v), 50% (v/v), 70% (v/v) βζα 12 h. ΢ηδ ζοκέπεζα, μ ζζηυξ ειπμηίγεηαζ ιε 

ηαεανή νδηίκδ βζα 6 h. 
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5. Έβηθεζζδ 

Σα δείβιαηα ημπμεεημφκηαζ ζε ηαρίδζα γεθαηίκδξ, ηα μπμία πενζέπμοκ ηαεανή νδηίκδ. 

6. Πμθοιενζζιυξ 

 Ζ νδηίκδ πμθοιενίγεηαζ ζημοξ 50 
o
C, βζα 48 h, πανμοζία ηαηαθφηδ (benzoyl peroxide, 

Sigma), δ ζοβηέκηνςζδ ημο μπμίμο ζημ δζάθοια ηδξ νδηίκδξ ακένπεηαζ ζε 2% (w/v).   

7. ΢οθθμβή θεπηχκ ημιχκ 

Λεπηέξ ημιέξ ημο οθζημφ παναζηεοάζεδηακ ιε οπενιζηνμηυιμ ηαζ ζοθθέπεδζακ ζε 

πθέβιαηα πνοζμφ. 

8. Κάθορδ ιδ εζδζηχκ εέζεςκ  

Σα πθέβιαηα ιεηαθένμκηαζ ζηδκ επζθάκεζα ζηαβυκαξ δζαθφιαημξ PBS, υπμο ηαζ  παναιέκμοκ 

βζα 30 min. Αημθμοεεί επχαζδ ζε 5% (w/v) BSA ζε PBS βζα 5 h. 

9. Δπχαζδ ιε πνχημ ακηίζςια  

Σμ οθζηυ επςάζηδηε ιε ημ ακηίζςια ΤΟL 1/34, ημ μπμίμ ακαβκςνίγεζ ηδκ α-ζςθδκίκδ, 

αναζςιέκμ 1:40 ζε PBS πμο πενζείπε 2% (w/v) BSA. Ζ δζάνηεζα ηδξ επχαζδξ ήηακ 4 h ζημοξ 

37 
o
C.  

10. Πθφζεζξ  

Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε PΒS πμο πενζείπε 2% (w/v) BSA, δζάνηεζαξ 15 min δ ηάεε 

ιία. 

11. Δπχαζδ ιε δεοηενμβεκέξ ακηίζςια 

Αημθμφεδζε επχαζδ βζα 12 h, ζημοξ 25
 o

C, ιε πμθοηθςκζηυ ιείβια ακμζμζθαζνζκχκ, μζ 

μπμίεξ ακαβκςνίγμοκ ηζξ ακμζμζθαζνίκεξ επίιομξ ηαζ είκαζ ζογεοβιέκεξ ιε ζςιαηίδζα 

ημθθμεζδμφξ πνοζμφ δζαιέηνμο 10 nm (Sigma).   

12. Πθφζεζξ 

Αημθμφεδζακ ηνεζξ πθφζεζξ ιε PΒS, δζάνηεζαξ 15 min δ ηάεε ιία. 

13. Υνχζδ ηςκ ημιχκ ιε μλζηυ μονακφθζμ  

Οζ ημιέξ «πνςιαηίζηδηακ» βζα 5 min ιε οδαηζηυ δζάθοια 2% (w/v) μλζημφ μονακοθίμο.   

14. Παναηήνδζδ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ 

 Οζ θεπηέξ ημιέξ ιεθεηήεδηακ ηαζ θςημβναθήεδηακ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ. 

Αημθμφεδζε ρδθζμπμίδζδ ηςκ εζηυκςκ ιε ηδ αμήεεζα ημο ζανςηή Epson.  

 

II.10.5 Μέηνδζδ ηδξ δζαιέηνμο ηςκ πμθοιενώκ ηδξ ζςθδκίκδξ  

Ζ δζάιεηνμξ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ηαζ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ 

ιεηνήεδηε ζε ρδθζαηέξ εζηυκεξ δθεηηνμκζημφ ιζηνμζημπίμο, ιε ηδ αμήεεζα ημο θμβζζιζημφ 

CorelDraw Graphics Suite X4 (Corel Suite, Pantone Ottawa, Canada). H ιέηνδζδ ηςκ 

δζαζηάζεςκ έβζκε ιε ηδ αμήεεζα ρδθζμπμζδιέκςκ εζηυκςκ ααειμκμιδιέκςκ πθεβιάηςκ. 
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ΗΗ.11 ΑΝΟ΢ΟΑΠΟΣΤΠΧ΢Ζ ΚΑΣΑ WESTERN 

Με ζημπυ ηδ ιεθέηδ ηςκ επζπέδςκ μνζζιέκςκ πνςηεσκζηχκ ιμνίςκ, απμιμκχεδηακ 

πνςηεσκζηά εηποθίζιαηα απυ νίγεξ ανηζαθάζηςκ T. turgidum ηαζ αηέναζα ανηίαθαζηα Α. 

thaliana, θοζζμθμβζηά ή επδνεαζιέκα. Σα εηποθίζιαηα αοηά δθεηηνμθμνήεδηακ ζε 

πήηηςια πμθοαηνοθαιίδδξ (SDS-PAGE, SDS polyacrylamide gel electrophoresis) ηαζ 

αημθμφεδζε ιεηαθμνά ηςκ πνςηεσκχκ ζε ιειανάκδ κζηνμηοηηανίκδξ. Ζ ιεθέηδ ηςκ 

επζπέδςκ δζαθυνςκ πνςηεσκζηχκ ιμνίςκ ιεθεηήεδηε ιε ηδ πνήζδ ηαηάθθδθςκ ακηζζςιάηςκ.  

 

II.11.1 Απμιόκςζδ πνςηεσκζηώκ εηποθζζιάηςκ 

1. ΢οθθμβή θοηζημφ οθζημφ 

 Οζ νίγεξ επδνεαζιέκςκ ανηζαθάζηςκ T. turgidum ημπμεεημφκηαζ ζε πνμγοβζζιέκμ πμηήνζ 

γέζεςξ ηαζ γοβίγμκηαζ βζα κα οπμθμβζζεεί δ κςπή ιάγα ημοξ. ΢ηδκ πενίπηςζδ πμο δ επίδναζδ 

βίκεηαζ ζε ημιιέκεξ νίγεξ T. turgidum, αοηή πναβιαημπμζείηαζ ζε πνμγοβζζιέκα πμηήνζα 

γέζεςξ. Μεηά ημ ηέθμξ ηδξ επίδναζδξ, αθαζνείηαζ ημ δζάθοια ηαζ οπμθμβίγεηαζ ημ κςπυ 

αάνμξ ηςκ νζγχκ. Σα ανηίαθαζηα A. thaliana ιεηαθένμκηαζ ζε πνμγοβζζιέκμοξ ζςθήκεξ 

eppendorf, γοβίγμκηαζ ηαζ, ζηδ ζοκέπεζα, ειααπηίγμκηαζ ζε δμπείμ, ημ μπμίμ πενζέπεζ οβνυ 

άγςημ.          

2. Οιμβεκμπμίδζδ 

 Οζ νίγεξ Τ. turgidum ηαζ ηα ανηίαθαζηα Α. thaliana μιμβεκμπμζμφκηαζ ιε ίζμ υβημ G-buffer 

(αθέπε παναηάης). ΢ηδκ πνχηδ πενίπηςζδ, δ μιμβεκμπμίδζδ πναβιαημπμζείηαζ ζε παβςιέκμ 

βμοδί πμο πενζέπεζ ιζηνή πμζυηδηα παθαγζαηήξ άιιμο. ΢ηδ δεφηενδ, ηα ανηίαθαζηα 

μιμβεκμπμζμφκηαζ ζε ζςθήκεξ eppendorf ιε ηδ αμήεεζα εζδζημφ ιζηνμειαυθμο. Σμ 

μιμβεκμπμίδια δζδεείηαζ ιε απμζηεζνςιέκδ βάγα ηαζ ιεηαθένεηαζ ζε ζςθήκεξ eppendorf πμο 

ανίζημκηαζ ζε πάβμ, υπμο παναιέκμοκ βζα 15 min.    

3. ΢οθθμβή πνςηεσκζηχκ εηποθζζιάηςκ  

To μιμβεκμπμίδια θοβμηεκηνείηαζ ζε 6000 g βζα 30 min ζε επζηναπέγζα θοβυηεκηνμ (Costar, 

Cambridge, MA, USA) ζημοξ 4 
o
C. Μεηά ημ ηέθμξ ηδξ θοβμηέκηνδζδξ ζοθθέβεηαζ ημ 

οπενηείιεκμ. 

4. Πμζμηζηυξ πνμζδζμνζζιυξ ζοβηέκηνςζδξ πνςηεσκχκ ζηα δείβιαηα 

Ζ μθζηή πμζυηδηα ηςκ πνςηεσκχκ ηάεε δείβιαημξ πνμζδζμνίζεδηε ιε ηδ ιέεμδμ Bradford 

(Bradford 1976). Ζ ηαηαζηεοή ηδξ πνυηοπδξ ηαιπφθδξ έβζκε ιε ηδ αμήεεζα θζαθζδίςκ 

βκςζηήξ ζοβηέκηνςζδξ BSA (Sigma). ΢οβηεηνζιέκδ πμζυηδηα ηςκ δεζβιάηςκ, βκςζηήξ ηαζ 

άβκςζηδξ πενζεηηζηυηδηαξ ζε πνςηεΐκεξ, ακαιίπεδηε ιε ημ ακηζδναζηήνζμ Bradford (Sigma). 

Αημθμφεδζε θςημιέηνδζδ ζηα 595 nm ζε θςηυιεηνμ μναημφ-οπενζχδμοξ Novaspec II 

(Pharmacia LKB, Uppsala, Sweden).   
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ΗΗ.11.2 Ζθεηηνμθόνδζδ ηαζ ιεηαθμνά ζε ιειανάκεξ κζηνμηοηηανίκδξ 

1. Ακάιζλδ ιε δζάθοια ηαηενβαζίαξ 

Καηάθθδθδ πμζυηδηα δεζβιάηςκ ακαιεζβκφεηαζ ιε δζάθοια ηαηενβαζίαξ (sample buffer) 4X 

(αθέπε παναηάης). Tα ιείβιαηα εενιαίκμκηαζ ζε οδαηυθμοηνμ ζημοξ 100 
μ
C βζα 3 min. Με 

αοηυ ημκ ηνυπμ μζ πνςηεΐκεξ απμδζαηάζζμκηαζ. Αημθμοεεί ζφκημιδ θοβμηέκηνδζδ.      

2. Hθεηηνμθυνδζδ  

Σα ιείβιαηα δθεηηνμθμνήεδηακ ζε πήηηςια πμθοαηνοθαιίδδξ, ημ μπμίμ απμηεθείηαζ απυ 

δφμ επζιένμοξ πδηηχιαηα, ημ πήηηςια επζζημίααλδξ (stacking) ηαζ ημ πήηηςια δζαπςνζζιμφ 

(resolving, αθέπε παναηάης). Ζ πενζεηηζηυηδηα ζε πμθοαηνοθαιίδδ ηςκ πδηηςιάηςκ 

δζαπςνζζιμφ ήηακ 10% (w/v) ή 12% (w/v). Ζ δθεηηνμθυνδζδ πναβιαημπμζήεδηε ιε ηδ 

ζοζηεοή Mini-PROTEAN tetra cell (Bio-Rad). Μεηά ηδκ πνμζανιμβή ηςκ πδηηςιάηςκ ζηδ 

ζοζηεοή, πνμζηέεδηε νοειζζηζηυ δζάθοια δθεηηνμθυνδζδξ (running buffer, αθέπε 

παναηάης). ΢ηδ ζοκέπεζα, ζηζξ μπέξ πμο έπμοκ ζπδιαηζζηεί ζημ πήηηςια επζζημίααλδξ, 

εζζάβμκηαζ πμζυηδηεξ ιεζβιάηςκ απυ ηα δζαθμνεηζηά δείβιαηα, μζ μπμίεξ πενζέπμοκ ίζεξ 

ζοβηεκηνχζεζξ μθζηήξ πνςηεΐκδξ. ΢ε ιία απυ αοηέξ εζζάβεηαζ ιείβια πνςηεσκχκ βκςζημφ 

ιμνζαημφ αάνμοξ (New England Biolabs, Beverly, MA, USA). H ζοζηεοή δθεηηνμθυνδζδξ 

ζοκδέεηαζ ιε ηνμθμδμηζηυ νεφιαημξ PowerPac Universal (Bio-Rad) ηαζ αημθμοεεί 

δθεηηνμθoνδηζηυξ δζαπςνζζιυξ ηςκ πνςηεσκχκ ζε ζηαεενή ηάζδ 180 V, βζα πενίπμο 1 h.  

3. Μεηαθμνά ηςκ πνςηεσκχκ ζε ιειανάκδ κζηνμηοηηανίκδξ  

Οζ δζαπςνζζιέκεξ πνςηεΐκεξ ιεηαθένμκηαζ δθεηηνμθμνδηζηά απυ ημ πήηηςια 

πμθοαηνοθαιίδδξ ζε ιειανάκεξ κζηνμηοηηανίκδξ, ιε πυνμοξ 0,45 ιm (Protran, Schleicher 

and Schuell, Dassel, Germany). Υνδζζιμπμζήεδηε δ ζοζηεοή διίλδνδξ ιεηαθμνάξ Trans 

Blot SD (Bio-Rad). ΢ε αοηή ημπμεεημφκηαζ ιε ηδκ ελήξ ζεζνά: έκα θφθθμ ειπμηζζιέκμ ιε 

νοειζζηζηυ δζάθοια ιεηαθμνάξ (αθέπε παναηάης) εζδζημφ πανηζμφ Extra Thick Blot Paper 

PROTEAN (Bio-Rad), έκα ημιιάηζ κζηνμηοηηανίκδξ ημιιέκμ ζηζξ δζαζηάζεζξ ημο 

πδηηχιαημξ, ημ πήηηςια πμθοαηνοθαιίδδξ ηαζ έκα αηυιδ θφθθμ Thick paper. Σα εζδζηά 

πανηζά, ημ θφθθμ κζηνμηοηηανίκδξ ηαζ ημ πήηηςια, πνζκ απυ ηδκ ημπμεέηδζδ ημοξ ζηδ 

ζοζηεοή ιεηαθμνάξ, ειααπηίγμκηαζ ζε δμπεία πμο πενζέπμοκ νοειζζηζηυ δζάθοια ιεηαθμνάξ 

(transfer buffer, αθέπε παναηάης). Mεηά ηδκ μθμηθήνςζδ ηδξ δζαδζηαζίαξ πμο πενζβνάθδηε 

παναπάκς, πνμζανιυγεηαζ δ άκμδμξ ζηδ ζοζηεοή, δ μπμία ζοκδέεηαζ ιε ημ ηνμθμδμηζηυ. Ζ 

ιεηαθμνά ηςκ πνςηεσκχκ ζηδ ιειανάκδ πναβιαημπμζείηαζ ζε ζηαεενή ηάζδ 12V βζα 45-90 

min, βεβμκυξ πμο επζαεααζχκεηαζ, ιεηά απυ πνχζδ ηδξ ιε δζάθοια πνςζηζηήξ Ponceau-S 

(Sigma). H πνςζηζηή απμιαηνφκεηαζ ιε δζαδoπζηέξ πθφζεζξ ηδξ ιειανάκδξ ιε νοειζζηζηυ 

δζάθοια TBS-T. 
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ΗΗ.11.3 Ακίπκεοζδ πνςηεσκώκ ζηζξ ιειανάκεξ κζηνμηοηηανίκδξ 

1. Κάθορδ ιδ εζδζηχκ εέζεςκ 

H ιειανάκδ επςάγεηαζ ιε δζάθοια TBS-T πμο πενζέπεζ 5% (w/v) BSA, βζα 1 h ζημοξ 25
 o

C, 

οπυ ζοκεπή ακαηίκδζδ.   

2. Δπχαζδ ιε πνχημ ακηίζςια 

Αημθμοεεί επχαζδ ηδξ ιειανάκδξ ιε ηαηάθθδθα ακηζζχιαηα (αθέπε παναηάης). Σα 

ακηζζχιαηα δζαθφμκηαζ ζε ζοβηεηνζιέκεξ αναζχζεζξ, ζε TBS-T πμο πενζέπεζ 5% (w/v) BSA. 

Σα δείβιαηα επςάγμκηαζ βζα 12 h ιε ημ δζάθοια ημο ακηζζχιαημξ ζημοξ 4
 μ
C. 

3. Πθφζεζξ 

Αημθμοεμφκ ηνεζξ πθφζεζξ ιε ΣΒS-T, δζάνηεζαξ 10 min δ ηάεε ιία. 

4. Δπχαζδ ιε δεοηενμβεκέξ ακηίζςια 

Οζ ιειανάκεξ επςάγμκηαζ ιε ιείβιαηα ακμζμζθαζνζκχκ, ζογεοβιέκςκ ιε ημ έκγοιμ 

οπενμλεζδάζδ ημο θοημφ Rapanus sativus (ΖRP, horseradish peroxidase, Santa Cruz), μζ 

μπμίεξ ακαβκςνίγμοκ ακμζμζθαζνίκεξ πμκηζηχκ ή ημοκεθζχκ. Ζ αναίςζδ ήηακ 1:5000 ζε 

δζάθοια TBS-T πμο πενζείπε 5% (w/v) BSA.      

5. Πθφζεζξ  

Αημθμοεμφκ ηνεζξ πθφζεζξ ιε ΣΒS-T, δζάνηεζαξ 10 min δ ηάεε ιία. 

6. Έηεεζδ ηαζ ειθάκζζδ ζε θζθι 

Σα αηζκδημπμζδιέκα ακμζμζοιπθέβιαηα-ΖRP απμηοπχκμκηαζ ζε θζθι Super RX (Fujifilm 

Corporation, Tokyo, Japan). Ανπζηά, πμζυηδηα ιείβιαημξ ακηζδναζηδνίςκ εκζζποιέκδξ 

πδιεζμθςηαφβεζαξ (Perkin Elmer, Boston, MA, USA) ημπμεεηείηαζ ζηδ ιειανάκδ 

κζηνμηοηηανίκδξ. Ζ ιειανάκδ ημπμεεηείηαζ ιαγί ιε ημ θζθι ζε εζδζηή εήηδ (Amersham, 

Oakville, Ontario, Canada). Οζ γχκεξ ειθακίγμκηαζ ζημ θζθι ιεηά ηδ δζαδμπζηή ειαάπηζζή 

ημο ζε δμπεία, ηα μπμία πενζέπμοκ δζάθοια ειθάκζζδξ Kodak GBX (Sigma), κενυ, ηαζ 

ζηενεςηζηυ δζάθοια Kodak (Sigma).   

 

ΗΗ.11.4 Ακηζζώιαηα  

Σα επίπεδα ηςκ παναηάης πνςηεσκχκ ιεθεηήεδηακ ιε ηδκ ηεπκζηή ηδξ ακμζμαπμηφπςζδξ 

ηαηά Western, ιε ηδ πνήζδ ηαηάθθδθςκ ακηζζςιάηςκ: 

1. Ακηίζςια DM1A πμο ακαβκςνίγεζ ηδκ α-ζςθδκίκδ ζε αναίςζδ 1:500   

2. Ακηίζςια πμο ακαβκςνίγεζ ηδκ ηονμζζκζςιέκδ α-ζςθδκίκδ (clone ΣUB-1A2) ζε αναίςζδ 

1:1000. 

3. Ακηίζςια πμο ακαβκςνίγεζ ηδκ αηεηοθζςιέκδ α-ζςθδκίκδ (clone 6-11Β-1) ζε αναίςζδ 

1:1000. 

4. Ακηίζςια πμο εκημπίγεζ ηδκ εκενβμπμζδιέκδ p38-MAPK (Cell Signaling, Beverly, MA, 

USA) ζε αναίςζδ 1:1000. Σμ ακηίζςια αοηυ είκαζ πμθοηθςκζηυ ηαζ πανάβεηαζ απυ ημοκέθζα 
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ακμζμπμζδιέκα ιε ζοκεεηζηυ θςζθμπεπηίδζμ, ημ μπμίμ ακηζζημζπεί ζηζξ αθθδθμοπίεξ πμο 

ανίζημκηαζ πθδζίμκ ημο εκενβμφ ηέκηνμο ηδξ p38-MAPK ηςκ εδθαζηζηχκ. Ακαβκςνίγεζ ηδκ 

p38-MAPK, δ μπμία έπεζ θςζθμνοθζςεεί ζηδ ενεμκίκδ 180 ή/ηαζ ηδκ ηονμζίκδ 182. To 

ακηίζςια έπεζ πνδζζιμπμζδεεί επζηοπχξ ζε πνςηεσκζηά εηποθίζιαηα θοηζηχκ ηοηηάνςκ 

(Komis ηαζ ζοκ. 2004). 

5. Πμθοηθςκζηυ ακηίζςια ημοκεθζχκ πμο ακαβκςνίγεζ ηδκ MAPKAPK2, δ μπμία έπεζ 

θςζθμνοθζςεεί ζηδ εέζδ 334 (Cell Signaling), ζε αναίςζδ 1:1000. Ζ ΜΑΡΚΑΡΚ2 είκαζ έκα 

απυ ηα οπμζηνχιαηα ηδξ p38-MAPK (Τuan ηαζ ζοκ. 2010).    

6. Σα επίπεδα ηδξ GAPDH (glyceraldehyde 3-phosphate dehydrogenase, αθοδνμβμκάζδ ηδξ 

3-θςζθμνζηήξ βθοηενζκαθδεΰδδξ) ζηα πνςηεσκζηά εηποθίζιαηα πνμζδζμνίζηδηακ είηε ιε 

πμθοηθςκζηυ ακηίζςια πμο πνμένπεηαζ απυ μνυ ημοκεθζχκ ηαζ ακαβκςνίγεζ ηδ θοηζηή 

GAPDH (πνμζθμνά ημο Γνα Η.Γ. Αδαιάηδ) ή ιε ιμκμηθςκζηυ ακηίζςια, ημ μπμίμ 

πανάβεηαζ απυ οανζδχιαηα πμκηζημφ (Ambion, Austin, TX, USA). Ζ GAPDH 

πνδζζιμπμζήεδηε ςξ πνςηεΐκδ εθέβπμο, εκχ δ αναίςζδ ηςκ ακηζζςιάηςκ ηαζ ζηζξ δφμ 

πενζπηχζεζξ ήηακ 1:5000.  

 

ΗΗ.11.5 Ποηκμιέηνδζδ 

H ποηκμιέηνδζδ ηςκ γςκχκ πμο ειθακίγμκηαζ ζημ θίθι πναβιαημπμζήεδηε ιε ημ πνυβναιια 

Image J ζε εζηυκεξ ημο θζθι, μζ μπμίεξ ρδθζμπμζήεδηακ ιε ηδ αμήεεζα ημο ζανςηή Epson. 

Γζα ηδ ζφβηνζζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ πνςηεΐκδξ ιεηαλφ δζαθμνεηζηχκ δεζβιάηςκ 

πνδζζιμπμζήεδηε μ θυβμξ ηδξ ποηκυηδηαξ ηδξ γχκδξ πμο ακηζζημζπεί ζηδκ πνςηεΐκδ αοηή 

πνμξ ηδκ ποηκυηδηα ηδξ γχκδξ ηδξ πνςηεΐκδξ εθέβπμο GAPDH. 

 

ΗΗ.11.6 Γζαθύιαηα  

1. G-buffer  

Γζάθοια 20 mM ΖΔPES (4-(2-hydroxyethyl)-1-piperazine ethanesulfonic acid, Sigma) pH 

7,5, ημ μπμίμ πενζέπεζ 20 mM α-glycerophosphate (Sigma), 50 mM NaF (Sigma), 2 mm 

EDTA (ethylenediamine tetraacetic acid, αζεοθεκμδζαιζκμηεηναμλζηυ μλφ, Alfa aesar, Ward 

Hill, MA, USA), 10 mm dithiothreitol (Merck), 0,2 mm Na3VO4. ΢ε αοηυ πνμζηίεεηαζ έκα 

δζζηίμ ιείβιαημξ ακαζημθέςκ πνςηεαζχκ Mini Complete (Roche Diagnostics Ltd, 

Mannheim, Germany). 

2. Πήηηςια δζαπςνζζιμφ  

To πήηηςια δζαπςνζζιμφ παναζηεοάγεηαζ ιε ηδκ ακάιζλδ ηαηάθθδθςκ πμζμηήηςκ (αθέπε 

πίκαηα): α) δζαθφιαημξ 29,2% (w/v) αηνοθαιίδδξ ηαζ 0,8% (w/v) bis-αηνοθαιζδίμο, α) 

απεζηαβιέκμο κενμφ, β) δζαθφιαημξ 1,5 Μ Σris pH 8.8, δ) δζαθφιαημξ 10% (w/v) SDS 

(sodium dodecyl sulfate, δςδεηοθμεεζζηυ κάηνζμ, Sigma), ε) 10% (w/v) ΑPS (ammonium 
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persulfate, οπενεεζζηυ αιιχκζμ, Sigma), ηαζ ζη) ΣΔΜΔD (tetramethylethylenediamine, 

ηεηναιεεοθεκμδζαιίκδ, Sigma). Μεηά ηδκ ακάιζλδ ηςκ ζοζηαηζηχκ, ημ ιείβια ημπμεεηείηαζ 

ζημ πχνμ ιεηαλφ δφμ ηαηάθθδθςκ βοάθζκςκ πθαηχκ (Bio-Rad) ηαζ αθήκεηαζ κα 

πμθοιενζζηεί. 

 

Πήηηςια δζαπςνζζιμύ 10% 12% 

Ζ2Ο 4,0 ml 3,3 ml 

Μείβια 30% αηνοθαιίδδξ 3,3 ml 4,0 ml 

1,5 Μ Σris pH 8.8 2,5 ml 2,5 ml 

10% SDS 100 ιl 100 ιl 

10% APS 100 ιl 100 ιl 

TEMED      4 ιl      4 ιl 

΢οκμθζηόξ όβημξ 10 ml 10 ml 

       

3. Πήηηςια επζζημίααλδξ  

To πήηηςια επζζημίααλδξ παναζηεοάγεηαζ ιε ηδκ ακάιζλδ ηαηάθθδθςκ πμζμηήηςκ (αθέπε 

πίκαηα): α) δζαθφιαημξ 29,2% (w/v) αηνοθαιίδδξ ηαζ 0,8% (w/v) bis-αηνοθαιζδίμο, α) 

απεζηαβιέκμο κενμφ, β) δζαθφιαημξ 1,0 Μ Σris pH 6.8, δζαθφιαημξ, δ) 10% (w/v) SDS, ε) 

10% (w/v) ΑPS, ηαζ ζη) ΣΔΜΔD. Μεηά ηδκ ακάιζλδ ηςκ ζοζηαηζηχκ, ημ ιείβια ημπμεεηείηαζ 

ιεηαλφ ηςκ δφμ βοάθζκςκ πθαηχκ (Bio-Rad), πάκς απυ ημ πήηηςια δζαπςνζζιμφ ηαζ 

αθήκεηαζ κα πμθοιενζζηεί.  

 

Πήηηςια επζζημίααλδξ 5% 

Ζ2Ο 4,1 ml 

Μείβια 30% αηνοθαιίδδξ 1,0 ml 

1,0 Μ Σris pH 6.8 750 ιl 

10% SDS 60 ιl 

10% APS 60 ιl 

TEMED 6 ιl 

΢οκμθζηόξ όβημξ 6 ml 

 

4. Γζάθοια ηαηενβαζίαξ  

Σμ δζάθοια ηαηενβαζίαξ παναζηεοάγεηαζ ςξ ποηκυ δζάθοια 5Υ, ημ μπμίμ πενζέπεζ 330 mM 

Tris-HCl pH 6,8, 10% (w/v) SDS, 50% (v/v) βθοηενυθδ, 20% (v/v) α-ιενηαπημαζεακυθδ ηαζ 

0,2% (w/v) ηοακμφκ ηδξ ανςιμθαζκυθδξ (Laemmli 1970). Σμ δζάθοια αναζχκεηαζ 

ηαηάθθδθα ιε ημ πνςηεσκζηυ ιείβια.  

 

 



| 125 

 

 
 

5. Ροειζζηζηυ δζάθοια δθεηηνμθυνδζδξ 

To νοειζζηζηυ δζάθοια δθεηηνμθυνδζδξ πενζέπεζ 25 mM Tris, 192 mM βθοηίκδ ηαζ 0,1% 

(w/v) SDS. Παναζηεοάγεηαζ ςξ ποηκυ δζάθοια 5Υ ηαζ αναζχκεηαζ ηαηάθθδθα ιε 

απεζηαβιέκμ κενυ. Σμ pH ημο δζαθφιαημξ είκαζ πενίπμο 8,3.     

6. Ροειζζηζηυ δζάθοια ιεηαθμνάξ 

To νοειζζηζηυ δζάθοια ιεηαθμνάξ πνδζζιμπμζείηαζ βζα ηδ ιεηαθμνά ηςκ πνςηεσκχκ απυ ημ 

πήηηςια ζηδ ιειανάκδ κζηνμηοηηανίκδξ. Πενζέπεζ 15,6 mM Tris, 120 ιΜ βθοηίκδ, 0,03% 

(w/v) SDS ηαζ 20% (v/v) ιεεακυθδ. Σμ pH ημο δζαθφιαημξ είκαζ πενίπμο 8,3.     

7. TBS-Σ 

To δζάθοια αοηυ παναζηεοάγεηαζ ιε ηδκ πνμζεήηδ 0,05% (v/v) Σween 20 (Serva) ζε 

δζάθοια ΣΒS (Tris Buffered Saline). Σμ ΣΒS πενζέπεζ 10 mM Tris ηαζ 150 mM NaCl. 

Παναζηεοάγεηαζ ςξ ποηκυ δζάθοια 10Υ ηαζ αναζχκεηαζ ηαηάθθδθα ιε απεζηαβιέκμ κενυ 

πνζκ απυ ηδ πνήζδ. Kαηά ηδκ παναζηεοή ημο ποηκμφ δζαθφιαημξ, πνζκ απυ ηδ ζοιπθήνςζδ 

ημο ηεθζημφ υβημο, ημ pH νοειίγεηαζ, ιε ηδκ πνμζεήηδ HCl, χζηε δ ηζιή ημο κα είκαζ 7,5.        

 

ΗΗ.12 ΠΡΟ΢ΓΗΟΡΗ΢ΜΟ΢ ΣΧΝ ΜΔΣΑΓΡΑΦΗΚΧΝ ΔΠΗΠΔΓΧΝ ΣΟΤ 

ΓΟΝΗΓΗΟΤ TON1a  

Σα ιεηαβναθζηά επίπεδα ημο βμκζδίμο Ton1a πνμζδζμνίζηδηακ ιε ηδ ιέεμδμ ηδξ 

διζπμζμηζηήξ αθοζζδςηήξ ακηίδναζδξ ακηίζηνμθδξ ιεηαβναθάζδξ-πμθοιενάζδξ (semi-

quantitative RT-PCR, reverse transcriptase-polymerase chain reaction), χζηε κα δζαπζζηςεεί 

εάκ αοηά επδνεάγμκηαζ απυ ηζξ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS. Γζα ημ ζημπυ αοηυ 

απμιμκχεδηε RNA (ribonucleic acid, νζαμκμοηθεσηυ μλφ) απυ θοζζμθμβζηά ηαζ επδνεαζιέκα 

ανηίαθαζηα A. thaliana. ΢ηδ ζοκέπεζα, ιε ηδ αμήεεζα ημο εκγφιμο ακηίζηνμθδ ιεηαβναθάζδ 

πναβιαημπμζήεδηε ζφκεεζδ ιμνίςκ DNA ζοιπθδνςιαηζηχκ ιε ηα χνζια mRNA (cDNA, 

complementary DNA). Σα ιυνζα cDNA πμο ακηζζημζπμφκ ζημ mRNA ηςκ βμκζδίςκ πμο 

ιεθεηήεδηακ εκζζπφεδηακ ιε ηδ ιέεμδμ ηδξ αθοζζδςηήξ ακηίδναζδξ πμθοιενάζδξ (PCR, 

polymerase chain reaction), ιε ηδ αμήεεζα εζδζηχκ εηηζκδηχκ. Σα πνμσυκηα ηδξ PRC 

ακαθφεδηακ ιε δθεηηνμθυνδζδ ζε πήηηςια αβανυγδξ.        

 

II.12.1 Απμιόκςζδ μθζημύ RNA ανηζαθάζηςκ A. thaliana 

H απμιυκςζδ μθζημφ RNA απυ ηα ανηίαθαζηα ημο θοημφ A. thaliana πναβιαημπμζήεδηε ιε 

ηδ δζαδζηαζία πμο έπεζ πενζβναθεί απυ ημοξ Logemann ηαζ ζοκ. (1987), ιε μνζζιέκεξ 

ηνμπμπμζήζεζξ.    

1. Μεηά ημ ηέθμξ ηδξ επίδναζδξ, μθυηθδνα ανηίαθαζηα ημπμεεηήεδηακ ζε ζςθήκεξ 

eppendorf ηαζ ειααπηίζηδηακ ζε δμπείμ πμο πενζέπεζ οβνυ άγςημ. Έπεζηα μιμβεκμπμζήεδηακ 

ζε ζςθήκεξ eppendorf, ιε ηδ αμήεεζα ιζηνμειαυθμο, ιε ηδκ πνμζεήηδ 400 ιl 
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απμζηεζνςιέκμο δζαθφιαημξ μιμβεκμπμίδζδξ ηαζ ίζδξ πμζυηδηαξ θαζκυθδξ (Sigma). Σα 

παναπάκς ακαιζβκφμκηαζ ηαζ, ζηδ ζοκέπεζα, θοβμηεκηνμφκηαζ ζε 12000 g, βζα 10 min, ζημοξ 

25 
μ
C. ΢ημ ηέθμξ ηδξ θοβμηέκηνδζδξ, εκηυξ ημο θζαθζδίμο, δζαιμνθχκμκηαζ δφμ θάζεζξ, ιία 

οδαηζηή ηαζ ιία μνβακζηή. Ζ οδαηζηή θάζδ, ζηδκ μπμία πενζέπμκηαζ ηα κμοηθεσηά μλέα 

ζοθθέβεηαζ ηαζ ημπμεεηείηαζ ζε κέμ θζαθίδζμ. To δζάθοια μιμβεκμπμίδζδξ πενζέπεζ 100 mM 

Tris ηαζ 0,5% (w/v) SDS. To pH ημο δζαθφιαημξ νοειίγεηαζ ιε HCl ζηδκ ηζιή 9,5. 

2. Σμ δείβια ηαεανίγεηαζ ιε πνμζεήηδ θαζκυθδξ ηαζ θοβμηέκηνδζδ ζε δζαδμπζημφξ ηφηθμοξ, 

ηαζ ηέθμξ, ιε ηδκ ηαηενβαζία ζε δζάθοια, ημ μπμίμ πενζέπεζ θαζκυθδ, πθςνμθυνιζμ ηαζ 

ζζμαιοθζηή αθημυθδ ζε ακαθμβίεξ 25:24:1 (v/v). Σα δείβιαηα ακαηζκμφκηαζ έκημκα ηαζ 

θοβμηεκηνμφκηαζ βζα 5 min, ζημοξ 25 
μ
C. Μεηά ημ ηέθμξ ηδξ θοβμηέκηνδζδξ αημθμοεεί δ 

ζοθθμβή ηδξ οδαηζηήξ θάζδξ.   

3. Με ζηυπμ ηδκ ηαηαηνήικζζδ ηςκ κμοηθεσηχκ μλέςκ ζηα δείβιαηα πνμζηίεεηαζ δζπθάζζμξ 

υβημξ αζεακυθδξ ηαζ 1/10 ημο υβημο δζαθφιαημξ 3Μ μλζημφ καηνίμο (pH 5,2) ηαζ αοηά 

επςάγμκηαζ ζημοξ -20 
μ
C βζα 12 h. ΢ηδ ζοκέπεζα, ηα δείβιαηα θοβμηεκηνμφκηαζ ζε 12000 g, 

ζε εενιμηναζία 4 
μ
C, βζα 20 min. Σμ οπενηείιεκμ απμννίπηεηαζ ηαζ ημ ίγδια λεπθέκεηαζ ιε 

75% (v/v) αζεακυθδ. To ζηάδζμ αοηυ επακαθαιαάκεηαζ ηαζ εκ ζοκεπεία ημ ίγδια αθήκεηαζ κα 

λδνακεεί. Ο έθεβπμξ ηδξ απμιυκςζδξ ηςκ κμοηθεσηχκ μλέςκ πναβιαημπμζείηαζ ιε ηδκ 

δθεηηνμθυνδζδ ηςκ δεζβιάηςκ ζε πήηηςια αβανυγδξ 0,8% (w/v).     

4. ΢ε πμζυηδηα ημο δείβιαημξ πναβιαημπμζήεδηε πέρδ ημο DNA ιε DNAάζδ ηαζ 

απμιυκςζδ ηαεανμφ RNA. ΢ημ δείβια πνμζηέεδηακ 2 U/ιl DNAάζδξ (Biolabs) ηαζ 10 mM 

Σris-HCl (pH 7,6) νοειζζηζηυ δζάθοια πμο πενζείπε 2,5 mM MgCl2 ηαζ 10 mM CaCl2 

(Biolabs). To δείβια επςάζηδηε βζα 10 min ζημοξ 37 
μ
C. H ακηίδναζδ πέρδξ ηενιαηίζηδηε 

ιε ηδκ πνμζεήηδ πμζυηδηαξ οδαηζημφ δζαθφιαημξ 0,5 Μ EDTA ζε ηεθζηή ζοβηέκηνςζδ 5 

mM.  

5. Σμ δείβια ηαεανίγεηαζ εη κέμο ιε πνμζεήηδ δζαθφιαημξ θαζκυθδξ ηαζ θοβμηέκηνδζδ. Σμ 

RNA ηαηαηνδικίγεηαζ ιε ηδ αμήεεζα ηαεανήξ αζεακυθδξ ηαζ δζαθφιαημξ 3 Μ μλζημφ 

αιιςκίμο βζα 12 h ζημοξ -20 
μ
C ηαζ θοβμηέκηνδζδ ζε 12000 g, ζε εενιμηναζία 4 

μ
C. Μεηά 

ηδ θοβμηέκηνδζδ, ημ οπενηείιεκμ απμννίπηεηαζ, εκχ ζημ ίγδια πνμζηίεεηαζ 75% (v/v) 

αζεακυθδξ ηαζ αθήκεηαζ κα λδνακεεί βζα θίβα θεπηά. 

6. Σμ ίγδια επακαδζαθοημπμζείηαζ ζε δζζαπεζηαβιέκμ κενυ ηαζ ημ δείβια οθίζηαηαζ 

δθεηηνμθυνδζδ ζε πήηηςια αβανυγδξ. 

 

II.12.2 Aκηίδναζδ ακηίζηνμθδξ ιεηαβναθάζδξ 

Ζ παναπάκς δζαδζηαζία έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ απμιυκςζδ μθζημφ RNA απυ ηα 

θοζζμθμβζηά ή επδνεαζιέκα θοηά. ΋ιςξ, επεζδή μ ζηυπμξ είκαζ μ ηαεμνζζιυξ ηςκ επζπέδςκ 

ηςκ ιεηαβνάθςκ ηςκ βμκζδίςκ, πναβιαημπμζείηαζ δ ακηίδναζδ ηδξ ακηίζηνμθδξ 

ιεηαβναθάζδξ, ιε ηδ πνήζδ εηηζκδηχκ ιε αθθδθμοπία αάζεςκ εοιίκδξ, χζηε κα επζθεβμφκ 



| 127 

 

 
 

ιυκμ ηα ιυνζα πμο θένμοκ μονά poly-A (χνζια mRNA). Με ηδκ ακηίδναζδ ηδξ ακηίζηνμθδξ 

ιεηαβναθάζδξ, απυ ημ ζφκμθμ ηςκ mRNAs ηςκ δεζβιάηςκ, πνμηφπηεζ έκα ζφκμθμ 

ιμκυηθςκςκ ιμνίςκ DNA (cDNA). Ζ ακηίδναζδ πενζθαιαάκεζ ηδκ απμδζάηαλδ ηςκ ιμνίςκ 

RNA, ημκ οανζδζζιυ ηςκ ιμνίςκ ιε ημοξ εηηζκδηέξ ηαζ, ζηδ ζοκέπεζα, ηδκ επέηηαζδ ηςκ 

ηιδιάηςκ ιε ηδκ πνμζεήηδ κμοηθεμηζδίςκ, δ μπμία ηαηαθφεηαζ απυ ηδ δνάζδ ηδξ 

ακηίζηνμθδξ ιεηαβναθάζδξ. Υνδζζιμπμζήεδηακ ηα ακηζδναζηήνζα ηδξ Δηαζνίαξ Roche ηαζ 

εενιζηυξ ηοηθμπμζδηήξ Bio-Rad PTC-200. Αημθμοεήεδηε δ δζαδζηαζία ζφιθςκα ιε ημ 

πνςηυημθθμ πμο ζοκμδεφεζ ηα ακηζδναζηήνζα.  

1. ΢ε έκα θζαθίδζμ PCR πνμζηίεεκηαζ ημ RNA ηςκ δεζβιάηςκ (έςξ 5 ιg), 50 pM εηηζκδηχκ 

[(μθζβμκμοηθεμηίδζα πμο απμηεθμφκηαζ απυ 17 αάζεζξ εοιίκδξ, ΟligoDT (VBC, Vienna, 

Austria)], ηαζ 1mΜ ιείβια κμοηθεμηζδίςκ (dNTPs, deoxynucleotides, Qiagen, Hilden, 

Germany) ζε νοειζζηζηυ δζάθοια 50 mM Tris-HCl πμο πενζέπεζ 75 mM KCl ηαζ 3 mM 

MgCl2 pH 8,3 (Roche) ηαζ ηαηάθθδθδ πμζυηδηα δζζαπεζηαβιέκμο κενμφ. Μεηά ηδκ ακάιεζλδ 

ηςκ ζοζηαηζηχκ αοηχκ, αημθμοεεί επχαζδ βζα 5 min ζημοξ 65 
o
C. Σα δείβιαηα 

ημπμεεημφκηαζ αιέζςξ ζε πάβμ.       

2. Αημθμοεεί δ πνμζεήηδ κμοηθεμηζδίςκ απυ ηδκ ακηίζηνμθδ ιεηαβναθάζδ. Σμ ζηάδζμ αοηυ 

πναβιαημπμζείηαζ ζημοξ 42 
o
C βζα 1 h, αθμφ πνμζηεεεί ζημ πνμδβμφιεκμ ιείβια ακαζημθέαξ 

RNAαζδξ (Biolabs), ζε ηεθζηή ζοβηέκηνςζδ 20 pM, ακηίζηνμθδ ιεηαβναθάζδ Expand 

(Roche) ζε ηεθζηή ζοβηέκηνςζδ 100U, πμζυηδηα απυ ημ πνμδβμφιεκμ δζάθοια ηαζ 

ηαηάθθδθδ πμζυηδηα δζζαπεζηαβιέκμο κενμφ (Merck). 

3. Ζ ακηίδναζδ ηενιαηίγεηαζ έπεζηα απυ επχαζδ ηςκ δεζβιάηςκ ζημοξ 75 
μ
C βζα 15 min. Σα 

δείβιαηα θοθάζζμκηαζ ζημοξ 4 
μ
C.   

 

II.12.3 Aθοζζδςηή ακηίδναζδ πμθοιενάζδξ  

Σα ιυνζα cDNA πμο πνμηφπημοκ απυ ηδκ παναπάκς δζαδζηαζία πνδζζιμπμζήεδηακ βζα κα 

εηηζιδεμφκ ηα επίπεδα ηςκ ιεηαβνάθςκ ηςκ βμκζδίςκ TΟΝ1a ηαζ 18S RNA. To ηεθεοηαίμ 

πνδζζιμπμζήεδηε ςξ βμκίδζμ ακαθμνάξ. Πναβιαημπμζήεδηε αθοζζδςηή ακηίδναζδ 

πμθοιενάζδξ, ιε ζημπυ κα εκζζποεμφκ απυ ηδκ DNA-πμθοιενάζδ μζ αθθδθμοπίεξ cDNA 

πμο ακηζζημζπμφκ ζηα βμκίδζα αοηά, ιε ηδ αμήεεζα εζδζηχκ εηηζκδηχκ (Bartlett ηαζ Stirling, 

2003). ΢ε ηαεειία πενίπηςζδ πνδζζιμπμζήεδηε έκα γεφβμξ εηηζκδηχκ. Ο έκαξ εηηζκδηήξ 

είκαζ ζοιπθδνςιαηζηυξ ημο 5΄-άηνμο ηαζ μ άθθμξ ημο 3΄-άηνμο, ημο ηιήιαημξ DNA πμο 

πνυηεζηαζ κα εκζζποεεί. Οζ αθθδθμοπίεξ ηςκ εηηζκδηχκ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ ακαθένμκηαζ 

παναηάης: 
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At18S-F: 5’ TTG ATT CTA TGG GTG GTG GT 3’ 

At18S-R: 5’ CCT TGT TAC GAC TTC TCC TT 3’ 

AtTON1a-F: 5’ GTG GAC CAC TCC TTC TCG 3’ 

AtTON1a-R: 5’ CAC AAA CCA TTA CTC TAC TAA TCC 3’ 

 Ζ ακηίδναζδ πναβιαημπμζείηαζ ζημκ εενιζηυ ηοηθμπμζδηή ηαζ δ πμνεία αοηήξ 

πςνίγεηαζ ζε επζιένμοξ ζηάδζα, ιενζηά απυ ηα μπμία επακαθαιαάκμκηαζ ηοηθζηά. Σα 

δείβιαηα εενιαίκμκηαζ ανπζηά βζα 2 min ζε εενιμηναζία 94 
μ
C ηαζ, ζηδ ζοκέπεζα, βζα 30 s 

ζηδκ ίδζα εενιμηναζία. Τπυ αοηέξ ηζξ ζοκεήηεξ ημ DNA απμδζαηάζζεηαζ, ιε ζοκέπεζα κα 

είκαζ δοκαηή δ ζφκδεζδ ηςκ εηηζκδηχκ ζηα ιμκυηθςκα ιυνζα DNA πμο πνμηφπημοκ. ΢ημ 

δεφηενμ ζηάδζμ, ηδκ ακαδζάηαλδ, ιεζχκεηαζ δ εενιμηναζία ιε ζημπυ κα βίκεζ οανζδμπμίδζδ 

ηςκ εηηζκδηχκ ιε ηα ιυνζα DNA. Ζ ηζιή ηδξ εενιμηναζίαξ ελανηάηαζ απυ ηδ εενιμηναζία 

ηήλδξ ηςκ εηηζκδηχκ. ΢ημ ηνίημ ζηάδζμ βίκεηαζ δ επέηηαζδ, ηαηά ηδκ μπμία δ DNA- 

πμθοιενάζδ πνμζεέηεζ dNTPs ζημοξ 72 
μ
C, ζφιθςκα ιε ηδκ αθθδθμοπία ημο ηιήιαημξ πμο 

θεζημονβεί ςξ ιήηνα, ηαζ ημ μπμίμ μνίγεηαζ απυ ημοξ εηηζκδηέξ. Αημθμοεεί δ επακάθδρδ ηςκ 

ζηαδίςκ αοηχκ. Ζ ζοβηέκηνςζδ ηςκ πνμσυκηςκ ελανηάηαζ απυ ημκ ανζειυ επακαθήρεςκ ηςκ 

παναπάκς ζηαδίςκ (Έκαξ ηφηθμξ: 94 
μ
C, 30 sec, ακαδζάηαλδ, επέηηαζδ). ΢ημ ηέθμξ, ηα 

δείβιαηα αθήκμκηαζ ζημοξ 72 
μ
C βζα 5-10 min. Σα πνμσυκηα ηδξ ακηίδναζδξ θοθάζζμκηαζ 

ζημοξ 4 
μ
C. Oζ πνυκμζ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ ζε ηάεε ζηάδζμ, ακά πενίπηςζδ 

πανμοζζάγμκηαζ παναηάης:    

΢ηάδζμ TON1a 18S 

1. Απμδζάηαλδ 94 
o
C, 2 min 94 

o
C, 2 min 

2. Απμδζάηαλδ 94 
o
C, 30 s  94 

o
C, 30 s 

3. Ακαδζάηαλδ 53 
o
C, 30 s 52 

o
C, 30 s 

4. Δπέηηαζδ 72 
o
C, 15 s 72 

o
C, 30 s 

5. Κύηθμζ 2-3-4 33 22 

6. Δπέηηαζδ 72 
o
C, 5 min 72 

o
C, 5 min 

 ΢ημ εενιζηυ ηοηθμπμζδηή ημπμεεημφκηαζ θζαθίδζα PCR, ηα μπμία πενζέπμοκ 

ηαηάθθδθδ πμζυηδηα cDNA, δζζαπεζηαβιέκμο κενμφ, 0,3 ιΜ έηαζημο εηηζκδηή, 200 ιΜ 

ιείβιαημξ δευλονζαμκμοηθεμηζδίςκ, 1,5 mM MgCl2 (Invitrogen, Carlsbad, CA, USA), 1.0 

U/50 µl DNA-πμθοιενάζδξ (Invitrogen, Carlsbad, CA, USA) ηαζ νοειζζηζηυ δζάθοια 

πμθοιενάζδξ Taq (Invitrogen). Σμ δζάθοια αοηυ έπεζ ηεθζηή ζοβηέκηνςζδ 20 mM Tris-HCl 

ηαζ 500mM KCl, εκχ δ ηζιή ημο pH είκαζ 8,4. 
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II.12.4 Hθεηηνμθόνδζδ ημο DNA ζε πήηηςια αβανόγδξ 

Ζ ακάθοζδ ηςκ πνμσυκηςκ ηδξ ακηίδναζδξ PCR πναβιαημπμζείηαζ ιε ηδκ δθεηηνμθυνδζή 

ημοξ ζε πήηηςια 0,8% (w/v) αβανυγδξ. Tα κμοηθεσηά μλέα ηαείζηακηαζ μναηά ιεηά απυ 

πνχζδ ημο πδηηχιαημξ ιε ανςιζμφπμ αζείδζμ ηαζ παναηήνδζδ ηάης απυ οπενζχδεξ θςξ. ΢ηδ 

ζοκέπεζα, πενζβνάθμκηαζ ιε θεπημιένεζα ηα ζηάδζα ηδξ αημθμοεμοιέκδξ δζαδζηαζίαξ.   

1. Παναζηεοή ημο πδηηχιαημξ αβανυγδξ  

Καηάθθδθδ πμζυηδηα αβανυγδξ δζαθφεηαζ εκ αναζιχ ζε νοειζζηζηυ δζάθοια 

δθεηηνμθυνδζδξ. Σμ δζάθοια πενζέπεζ 0,04% (w/v) NaOH ηαζ 2,25% (w/v) αμνζηυ μλφ. 

Μεηά ηδ δζάθοζδ ηδξ αβανυγδξ, ημ ιείβια ημπμεεηείηαζ ζε εζδζηυ δμπείμ ηαζ αθήκεηαζ κα 

πμθοιενζζηεί.  

2. Hθεηηνμθυνδζδ ηςκ δεζβιάηςκ 

 Σμ πήηηςια, ημ μπμίμ πενζέπεζ μπέξ βζα ηδκ ημπμεέηδζδ ηςκ δεζβιάηςκ, ιεηαθένεηαζ ζηδ 

ζοζηεοή δθεηηνμθυνδζδξ (Cleaver Scientific, Warwickshire, UK). Σμ δμπείμ ηδξ ζοζηεοήξ 

πθδνχκεηαζ ιε νοειζζηζηυ δζάθοια δθεηηνμθυνδζδξ. Σα δείβιαηα ημπμεεημφκηαζ ζηζξ μπέξ 

ημο πδηηχιαημξ. ΢ε αοηά έπεζ πνμζηεεεί πμζυηδηα ηδξ πνςζηζηήξ ηοακμφκ ηδξ 

ανςιμθαζκυθδξ πμο επζηνέπεζ ηδκ παναημθμφεδζδ ηδξ πμνείαξ ηδξ δθεηηνμθυνδζδξ. ΢ε ιία 

μπή ημπμεεηείηαζ δείβια ιάνηονα πμο πενζέπεζ ιυνζα DNA βκςζηχκ ιεβεεχκ (1Kb, 

Invitrogen). Ζ ζοζηεοή ζοκδέεηαζ ζε ηνμθμδμηζηυ πανμπήξ νεφιαημξ E-C (E-C Corporation, 

St. Petersburg, FL, USA) ηαζ αημθμοεεί δθεηηνμθυνδζδ ηςκ δεζβιάηςκ ζε ζηαεενή ηάζδ 70 

V βζα 30 min. 

3. Υνχζδ ιε ανςιζμφπμ αζείδζμ ηαζ θςημβνάθζζδ 

 Μεηά ημ ηέθμξ ηδξ δθεηηνμθυνδζδξ, ημ πήηηςια ιεηαθένεηαζ ζε δζάθοια πμο πενζέπεζ 1 

mg/ml ανςιζμφπμο αζεζδίμο ζε νοειζζηζηυ δζάθοια ηαζ αθήκεηαζ βζα 15-20 min. Αημθμφεςξ, 

ημ πήηηςια ημπμεεηείηαζ ζε ζοζηεοή θςημβνάθζζδξ ιε πδβή οπενζχδμοξ αηηζκμαμθίαξ 

(UVP Inc., San Gabriel, CA, USA).   

 

II.12.5 Ποηκμιέηνδζδ 

H ποηκμιέηνδζδ ηςκ γςκχκ πναβιαημπμζήεδηε ζηζξ ρδθζαηέξ εζηυκεξ, ιε ημ πνυβναιια 

Image J. Γζα ηδ ζφβηνζζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ιεηαβνάθςκ ημο βμκζδίμο ΤΟΝ1a ιεηαλφ ηςκ 

δζαθμνεηζηχκ δεζβιάηςκ πνδζζιμπμζήεδηε μ θυβμξ ηδξ ποηκυηδηαξ ηδξ γχκδξ πμο 

ακηζζημζπεί ζημ βμκίδζμ αοηυ πνμξ ηδκ ποηκυηδηα ηδξ γχκδξ ημο βμκζδίμο ακαθμνάξ. 

 

ΗΗ.13 ΢ΣΑΣΗ΢ΣΗΚΖ ΔΠΔΞΔΡΓΑ΢ΗΑ 

Σα απμηεθέζιαηα ηςκ πεζναιάηςκ επελενβάζηδηακ ζηαηζζηζηά ιε ηδ αμήεεζα ημο 

πνμβνάιιαημξ Excel ημο Μicrosoft Office (Microsoft Corp., Redmond, Washington). Ζ 
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φπανλδ ζηαηζζηζηά ζδιακηζηχκ δζαθμνχκ πζζημπμζήεδηε ιε ηδ δμηζιαζία Student‟s t-test. Οζ 

δζαθμνέξ εεςνήεδηακ ζηαηζζηζηά ζδιακηζηέξ, υηακ δ ηζιή P ήηακ ιζηνυηενδ απυ 0,05. 
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ΗΗΗ. ΑΠΟΣΔΛΔ΢ΜΑΣΑ 

ΗII.1 ΓΗΔΡΔΤΝΖ΢Ζ ΣΖ΢ ΑΠΟΣΔΛΔ΢ΜΑΣΗΚΟΣΖΣΑ΢ ΣΧΝ ΔΠΗΓΡΑ΢ΔΧΝ 

ΣΧΝ ΟΤ΢ΗΧΝ ΠΟΤ ΥΡΖ΢ΗΜΟΠΟΗΖΘΖΚΑΝ ΓΗΑ ΣΖ ΓΗΑΣΑΡΑΞΖ ΣΧΝ 

ΔΠΗΠΔΓΧΝ ΣΧΝ ROS ΢ΣΑ ΑΚΡΟΡΡΗΕΑ 

΢ημ πθαίζζμ ηδξ πανμφζαξ δζαηνζαήξ αηνυννζγα ηςκ ανηζαθάζηςκ Arabidopsis thaliana ηαζ 

Triticum turgidum οπέζηδζακ ηδκ επίδναζδ μοζζχκ πμο αολάκμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS, υπςξ 

δ ΜΔΝ ηαζ ημ H2O2, ηαζ μοζζχκ πμο πνμηαθμφκ ηδ ιείςζή ημοξ, αθθδθεπζδνχκηαξ ιε ηζξ 

ROS (NAC) ή ακαζηέθθμκηαξ ηδ δναζηδνζυηδηα ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ (DPI), εκυξ εη ηςκ 

ηονζμηένςκ εκγφιςκ παναβςβήξ ROS. Χξ θοηά ιάνηονεξ πνδζζιμπμζήεδηακ ανηίαθαζηα, ηα 

μπμία είπακ οπμζηεί ηδκ ίδζα αηνζαχξ ιεηαπείνζζδ, ιε ηδ δζαθμνά υηζ ημ δζάθοια ηδξ 

επίδναζδξ ήηακ απεζηαβιέκμ κενυ ή οδαηζηά δζαθφιαηα πμο πενζείπακ DMSO ζε 

ζοβηέκηνςζδ ίδζα ιε αοηή πμο οπήνπε ζηα δζαθφιαηα ηδξ επίδναζδξ.  

Ζ ζηακυηδηα ηςκ μοζζχκ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ κα δζαηανάζζμοκ ηδκ μιμζυζηαζδ 

ηςκ ROS ζηα αηνυννζγα δζενεοκήεδηε ζε γςκηακά ανηίαθαζηα ηςκ θοηχκ A. thaliana ηαζ T. 

turgidum ιε ηδ αμήεεζα ηςκ πνςζηζηχκ DCF ηαζ H2DCF, μζ μπμίεξ εκημπίγμοκ ηζξ ROS. 

Αοηέξ ακηζδνμφκ ιε ηζξ ROS, ιε απμηέθεζια ηδκ παναβςβή θεμνζγυκηςκ ιμνίςκ (αθέπε 

ηεθάθαζμ ΗΗ). Ζ πνμζεήηδ ηςκ πνςζηζηχκ ζηα δζαθφιαηα πμο πενζείπακ ηζξ μοζίεξ, μζ μπμίεξ 

δζαηανάζζμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS, έβζκε πνζκ απυ ημ ηέθμξ ηδξ ηάεε επίδναζδξ. Θα πνέπεζ 

κα ζδιεζςεεί υηζ δζενεοκήεδηε ηαζ δ πζεακυηδηα αοημθεμνζζιμφ ηςκ αηνυννζγςκ. 

Γζαπζζηχεδηε υηζ αοηά δεκ αοημθεμνίγμοκ ζηα ιήηδ ηφιαημξ, ζηα μπμία βίκεηαζ δ 

παναηήνδζδ ηςκ παναπάκς πνςζηζηχκ (Δζη. 1). 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 1. Aηνυννζγμ Α. thaliana αβνίμο ηφπμο, 

υπςξ θαίκεηαζ ιε ημ μπηζηυ ζφζηδια Nomarski (A) 

ηαζ ημ ιζηνμζηυπζμ θεμνζζιμφ (Β). Σμ ζφζηδια 

θίθηνςκ πμο πνδζζιμπμζήεδηε βζα ηδ θήρδ ηδξ (Β) 

είκαζ ημ ίδζμ ιε εηείκμ, ιε ημ μπμίμ παναηδνήεδηακ 

ηα αηνυννζγα ηδξ Δζη. 2. Μεβέεοκζδ: X900. 

 

Ζ ελέηαζδ ανηζαθάζηςκ-ιανηφνςκ ημο θοημφ A. thaliana έδεζλε υηζ μζ ROS 

ζοζζςνεφμκηαζ ηαηά ηφνζμ θυβμ ζημ αηνυννζγμ. Οζ πενζμπέξ πμο ελέπειπακ ημκ πθέμκ 

έκημκμ θεμνζζιυ ήηακ ημ ιενίζηςια ηαζ ηα ηφηηανα ηδξ ηαθφπηναξ (Δζη. 2Α). ΢ηα 

αηνυννζγα, ηα μπμία είπακ οπμζηεί επίδναζδ DPI ηαζ ΝΑC, δ έκηαζδ ημο θεμνζζιμφ ήηακ 

αζζεδηά ιεζςιέκδ ζε ζπέζδ ιε ηδκ ακηίζημζπδ ημο ιάνηονα (Δζη. 2Β,Γ ζφβηνζκε ιε Δζη. 2Α). 

Ακηίεεηα, δ επίδναζδ ιε ηζξ μοζίεξ ΜΔΝ ηαζ ημ H2O2 πνμηάθεζε ιεβάθδ αφλδζδ ηδξ 
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έκηαζδξ ημο θεμνζζιμφ (Δζη. 2Γ,Δ ζφβηνζκε ιε Δζη. 2A), βεβμκυξ πμο δείπκεζ υηζ ζηα 

αηνυννζγα ζοζζςνεφμκηαζ ιεβάθεξ πμζυηδηεξ ROS.   

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 2. Αηνυννζγα ιάνηονα A. thaliana (Α) ηαζ επδνεαζιέκςκ θοηχκ (Β-Δ), έπεζηα απυ 

πνχζδ ιε DCF, υπςξ θαίκμκηαζ ζημ ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. Οζ εζηυκεξ είκαζ 

εζηζαζιέκεξ ζηα ηφηηανα ηδξ νζγμδενιίδαξ. Οζ θςημβναθίεξ έπμοκ θδθεεί ιε ημκ ίδζμ πνυκμ 

έηεεζδξ. Πνζκ απυ ημ ηέθμξ ηάεε επίδναζδξ (30 min), πνμζηέεδηακ ζημ δζάθοια 25 ιM 

DCF. Δπζδνάζεζξ: CONTR: H2O 2 h, DPI: 25 ιΜ 2 h, NAC: 250 ιΜ 2 h, MEN 25 ιΜ 2 h, 

H2O2 4 mM 2 h. Μεβέεοκζδ: X500.     

 

Ζ απμηεθεζιαηζηυηδηα ηςκ επζδνάζεςκ επζαεααζχεδηε ηαζ ζηα ανηίαθαζηα ημο 

θοημφ T. turgidum. Σα απμηεθέζιαηα πμο πνμέηορακ ήηακ υιμζα ιε εηείκα ηςκ αηνυννζγςκ 

ημο A. thaliana (Δζη. 3). Ζ ιεθέηδ αηνυννζγςκ θοηχκ-ιανηφνςκ (Δζη. 3Α) ηαζ αηνυννζγςκ 

θοηχκ επδνεαζιέκςκ ιε ηζξ μοζίεξ NAC, MEN ηαζ Ζ2Ο2 (Δζη. 3Β-Γ) έδεζλε υηζ μζ 

πενζζζυηενεξ ROS ανίζημκηαζ εκηυξ ηςκ ηοηηάνςκ, πςνίξ υιςξ κα απμηθείεηαζ δ πανμοζία 

ημοξ ηαζ ζημκ απμπθάζηδ (Δζη. 3), υπςξ ηαζ υηζ ηα επδνεαζιέκα αηνυννζγα δζαεέημοκ 

ιζηνυηενεξ (Δζη. 3Β) ηαζ ιεβαθφηενεξ πμζυηδηεξ ROS (Δζη. 3Γ,Γ) ζε ζπέζδ ιε ημ ιάνηονα, 

ακηίζημζπα (Δζη. 3Α). 

 

Δζηόκα 3. Αηνυννζγα ιάνηονα T. turgidum (Α) ηαζ επδνεαζιέκςκ θοηχκ (Β-Γ), έπεζηα απυ 

πνχζδ ιε DCF. Οζ εζηυκεξ Α-Γ δείπκμοκ μπηζηέξ ημιέξ ηδξ νζγμδενιίδαξ πμο εθήθεδζακ ιε 

CLSM. Ζ εζηυκα Γ έπεζ θδθεεί ιε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. Πνζκ απυ ημ ηέθμξ ηάεε 

επίδναζδξ (30 min), πνμζηέεδηακ ζημ δζάθοια 25 ιM DCF. Δπζδνάζεζξ: CONTR: H2O 1 h, 

NAC: 500 ιΜ 1 h, MEN 50 ιΜ 1 h, H2O2 4 mM 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ1000.    
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ΗII.2 Ο ΠΔΗΡΑΜΑΣΗΚΟ΢ ΥΔΗΡΗ΢ΜΟ΢ ΣΧΝ ΑΡΣΗΒΛΑ΢ΣΧΝ ΓΔΝ 

ΠΡΟΚΑΛΔΗ ΝΔΚΡΧΣΗΚΑ ΦΑΗΝΟΜΔΝΑ  

Ο έθεβπμξ ηδξ πζεακυηδηαξ πνυηθδζδξ κεηνςηζηχκ θαζκμιέκςκ ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα, 

ηα μπμία πζεακυκ πνμηαθμφκηαζ απυ ηζξ ζοβηεκηνχζεζξ ηαζ ημοξ πνυκμοξ επίδναζδξ ηςκ 

μοζζχκ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ, έβζκε ιε ηδ αμήεεζα ηςκ θεμνζγμοζχκ πνςζηζηχκ FDA ηαζ 

PI. Αοηέξ πνμζηέεδηακ ζηα ακηίζημζπα δζαθφιαηα πνζκ ημ ηέθμξ ηδξ ηάεε επίδναζδξ. H 

ηαοηυπνμκδ πνχζδ FDA/PI επζηνέπεζ ηδ δζάηνζζδ ηςκ γςκηακχκ ηαζ ηςκ κεηνχκ ηοηηάνςκ. 

Ζ ιεθέηδ ηςκ εζηυκςκ έδεζλε υηζ ζηα επδνεαζιέκα αηνυννζγα, δ πθεζμρδθία ηςκ ηοηηάνςκ 

ήηακ γςκηακά. ΢ε αοηά ημ PI πενζμνίγεηαζ ζηα ηοηηανζηά ημζπχιαηα, ηα μπμία πνςιαηίγμκηαζ 

ηυηηζκα. ΢ηα εθάπζζηα κεηνά ηφηηανα, ημ PI είπε εζζπςνήζεζ, ιε απμηέθεζια μ πονήκαξ κα 

ειθακίγεηαζ ιε ηυηηζκμ πνχια (Δζη. 4).    

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 4. Δπδνεαζιέκα αηνυννζγα Τ. turgidum, έπεζηα απυ πνχζδ ιε FDA/PI. Πνμαμθή 

ιειμκςιέκςκ μπηζηχκ ημιχκ νίγαξ ανηζαθάζηςκ πμο έπμοκ θδθεεί ιε CLSM (Α,Β) ηαζ 

εζηυκεξ ηδξ ίδζαξ πενζμπήξ νίγαξ, υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά ηδ πνήζδ δζαθμνεηζηχκ θίθηνςκ ημο 

ιζηνμζημπίμο επζθεμνζζιμφ (Γ,Γ). Σα ηφηηανα, ηα μπμία είκαζ κεηνά ζημ ηέθμξ ηδξ 

επίδναζδξ είκαζ εθάπζζηα. Δπζδνάζεζξ: DPI: 50 ιΜ 1 h, ΝAC: 500 ιΜ 1 h, MEN 50 ιΜ 1 h. 

Μεβέεοκζδ: Υ800.  
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ΗΗΗ.3 H ΓΗΑΣΑΡΑΞΖ ΣΖ΢ ΟΜΟΗΟ΢ΣΑ΢Ζ΢ ΣΧΝ ROS ΔΠΖΡΔΑΕΔΗ ΣΖΝ 

ΠΟΡΔΗΑ ΣΟΤ ΚΤΣΣΑΡΗΚΟΤ ΚΤΚΛΟΤ 

ΗΗΗ.3.1 Ζ πμνεία ημο ηοηηανζημύ ηύηθμο ζε θοζζμθμβζηά ηαζ επδνεαζιέκα 

αηνόννζγα 

Ζ δζενεφκδζδ ηδξ πζεακήξ ζοιιεημπήξ ηςκ ROS ζημκ έθεβπμ ηδξ πμνείαξ ημο ηοηηανζημφ 

ηφηθμο πναβιαημπμζήεδηε ιε ηδ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζήξ ημοξ ιε ηδ αμήεεζα DPI, NAC 

ηαζ ΜΔΝ. Δκ ζοκεπεία, πνμζδζμνίζηδηακ ηαζ ζοβηνίεδηακ ιεηαλφ ημοξ ηα πμζμζηά ηςκ 

ηοηηάνςκ πμο ανίζημκηαζ ζηζξ δζάθμνεξ θάζεζξ ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ ζε θοζζμθμβζηά ηαζ 

επδνεαζιέκα αηνυννζγα (Δζη. 5). Ζ ηαηάηαλδ ηςκ ηοηηάνςκ ζηζξ επζιένμοξ θάζεζξ ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο έβζκε αάζεζ ηδξ μνβάκςζδξ ηδξ πνςιαηίκδξ, υπςξ αοηή θαίκεηαζ έπεζηα 

απυ πνχζδ ιε Hoechst 33258 ηαζ ηδξ ακηίζημζπδξ μνβάκςζδξ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ 

ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ.  

΢ηα αηνυννζγα πμο είπακ οπμζηεί επίδναζδ DPI, NAC ηαζ ΜΔΝ δζαπζζηχεδηε 

ιείςζδ ημο πμζμζημφ ηςκ ιεζμθαζζηχκ ηοηηάνςκ ζε ζπέζδ ιε εηείκμ ηςκ θοζζμθμβζηχκ 

αηνυννζγςκ, βεβμκυξ ημ μπμίμ οπμδδθχκεζ υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS 

πνμηαθεί ηδκ αφλδζδ ηςκ δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ, πζεακυκ θυβς ηδξ αδοκαιίαξ ελυδμο ημοξ 

απυ ημκ ηοηηανζηυ ηφηθμ (Δζη. 5Α). Σα πμζμζηά πμο παναηίεεκηαζ ζηδκ Δζη. 5Α πνμέηορακ 

απυ ηδκ ηαηαιέηνδζδ 3306 ηοηηάνςκ θοζζμθμβζηχκ αηνυννζγςκ T. turgidum, 1812 

ηοηηάνςκ επδνεαζιέκςκ ιε DPI, 1421 επδνεαζιέκςκ ιε NAC ηαζ 1636 επδνεαζιέκςκ ιε 

ΜΔΝ. Αοηά ήηακ απμηέθεζια δφμ ακελάνηδηςκ πεζναιάηςκ, εκχ μζ δζαθμνέξ ιεηαλφ 

θοζζμθμβζηχκ ηαζ επδνεαζιέκςκ είκαζ ζηαηζζηζηά ζδιακηζηέξ. ΢ε υθεξ ηζξ πενζπηχζεζξ, ηα 

δζαζνμφιεκα ηφηηανα ηαλζκμιήεδηακ ζηζξ ελήξ θάζεζξ: πνμ-πνυθαζδ, πνυθαζδ, 

πνμιεηάθαζδ/ιεηάθαζδ, ακάθαζδ/ηεθυθαζδ ηαζ ηοημηίκδζδ/ιεηαηοημηίκδζδ. O ανζειυξ 

ηςκ δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ ζηα θοζζμθμβζηά θοηά ήηακ 963, εκχ ηςκ επδνεαζιέκςκ ιε 

DPI, NAC ηαζ ΜΔΝ ήηακ ακηίζημζπα 610, 537 ηαζ 634 ηφηηανα. ΢ηδ ζοκέπεζα, ηα πμζμζηά 

ηςκ ηοηηάνςκ ηάεε θάζδξ ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ οπμθμβίζηδηακ ζημ ζφκμθμ ηςκ 

δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ πμο ηαηαιεηνήεδηακ ζε ηάεε πενίπηςζδ (Δζη. 5Β). ΋πςξ θαίκεηαζ 

απυ ηδκ Δζη. 5Β, ημ πμζμζηυ ηςκ επδνεαζιέκςκ πνμ-πνμθαζζηχκ ηοηηάνςκ ήηακ ιεζςιέκμ 

ζε ζπέζδ ι‟ εηείκμ ηςκ θοζζμθμβζηχκ αηνυννζγςκ. ΢ηα ηεθεοηαία, ηα πνμ-πνμθαζζηά 

ηφηηανα ακηζζημζπμφζακ ζημ 32,19%, ηςκ δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ, εκχ ζηα αηνυννζγα πμο 

ήηακ επδνεαζιέκα ιε DPI, NAC ηαζ ΜΔΝ ζημ 28,03%, 23,65% ηαζ 23,50% ακηίζημζπα (Δζη. 

5Β). Σμ πμζμζηυ ηςκ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ πμο ήηακ ζε πνυθαζδ ήηακ πμθφ ιεβαθφηενμ 

απυ εηείκμ ηςκ θοζζμθμβζηχκ αηνυννζγςκ. ΢ηα επδνεαζιέκα αηνυννζγα ηα πνμθαζζηά 

ηφηηανα ακηζπνμζςπεφμοκ ημ 52,62% ηςκ δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ, ιεηά ηδκ επίδναζδ ιε 

DPI, ημ 56,05%, ζηδκ επίδναζδ ιε ΝΑC ηαζ ημ 56,47% ζηδκ επίδναζδ ιε ΜΔΝ. Σα πμζμζηά 

αοηά είκαζ ζδιακηζηά αολδιέκα ζε ζπέζδ ιε ηα αηνυννζγα ημο ιάνηονα, ζηα μπμία ημ 

πμζμζηυ αοηυ ήηακ 32,61% (Δζη. 5Β). Ακηίεεηα, ζηα επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα ημ πμζμζηυ 
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ηςκ ηοηηάνςκ πμο ανίζημκηαζ ζηδ πνμιεηάθαζδ/ιεηάθαζδ ηαζ ακάθαζδ ηεθυθαζδ ήηακ 

ιεζςιέκμ (Δζη. 5Β). Οζ δζαθμνέξ πμο ζδιεζχκμκηαζ ζηδκ Δζη. 5Β είκαζ ζηαηζζηζηά 

ζδιακηζηέξ ηαζ δείπκμοκ υηζ ζηα επδνεαζιέκα αηνυννζγα πναβιαημπμζείηαζ: α) ζοζζχνεοζδ 

ηςκ δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ ζηδκ πνυθαζδ, α) ηαεοζηένδζδ ηδξ ιεηάααζδξ ηςκ ηοηηάνςκ 

απυ ηδ ιεηάθαζδ ζηδκ ακάθαζδ ηαζ β) ηαεοζηένδζδ ηδξ ελυδμο απυ ηδκ ηοηηανμδζαίνεζδ. 

Σα πμζμζηά πμο πανμοζζάγμκηαζ αθμνμφκ ιυκμ ζηα ανηίαθαζηα T. turgidum, δζυηζ μζ 

δζαθμνέξ πμο πνμέηορακ απυ ηδκ ηαηαιέηνδζδ θοζζμθμβζηχκ ηαζ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ 

ζηα αηνυννζγα Α. thaliana δεκ ήηακ ζηαηζζηζηά ζδιακηζηέξ, θυβς ημο ιζηνμφ ανζειμφ 

δζαζνμοιέκςκ ηοηηάνςκ.             

 

Δζηόκα 5. Πμζμζηά ιεζμθαζζηχκ ηαζ δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ θοζζμθμβζηχκ ηαζ 

επδνεαζιέκςκ αηνυννζγςκ ημο θοημφ Triticum turgidum, έπεζηα απυ ηαηαιέηνδζδ ηαζ 

ηαηάηαλδ ηςκ ηοηηάνςκ ζηα δζάθμνα ζηάδζα ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο. ΢ημ δζάβναιια A 

απεζημκίγμκηαζ ηα πμζμζηά ηςκ ιεζμθαζζηχκ ηαζ δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ εηθναζιέκα ζημ 

ζφκμθμ ηςκ ηοηηάνςκ πμο ηαηαιεηνήεδηακ ζε ηάεε πενίπηςζδ, εκχ ζημ δζάβναιια B εηείκα 

ηςκ ηοηηάνςκ πμο ανίζημκηαζ ζηζξ επζιένμοξ θάζεζξ ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ εηθναζιέκα ζημ 

ζφκμθμ ηςκ δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ πμο ηαηαιεηνήεδηακ. Δπζδνάζεζξ: CONTROL: H2O 1 

h, DPI: 50 ιΜ 1 h, NAC: 500 ιΜ 1 h, MEN 50 ιΜ 1 h.     
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ΗΗΗ.3.2 Ζ δζαηάναλδ ηδξ μιμζόζηαζδξ ηςκ ROS επδνεάγεζ ηδκ έηθναζδ ημο 

βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ B1 

H δζαπίζηςζδ υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζοκμδεφεηαζ απυ δζαηάναλδ ηδξ 

πμνείαξ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο (Δζη. 5), μδήβδζε ζηδκ ακαγήηδζδ πζεακχκ αζηζχκ αοημφ ημο 

θαζκμιέκμο. Ανπζηά, δζενεοκήεδηε ημ εκδεπυιεκμ δ αφλδζδ ή δ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ 

ROS κα επδνεάγεζ ημ πνυηοπμ ηδξ έηθναζδξ ημο βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ B1. Οζ ηοηθίκεξ 

ηφπμο Β απμηεθμφκ ημιαζηά ιυνζα πμθθχκ ζδιείςκ εθέβπμο ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, υπςξ, 

βζα πανάδεζβια, βζα ηδ ιεηάααζδ απυ ηδ θάζδ G2 ζηδ ιίηςζδ ηαζ ηδκ ακηίζημζπδ απυ ηδ 

ιεηάθαζδ ζηδκ ακάθαζδ (Dewitte ηαζ Murray 2003).    

 

Δζηόκα 6. Αηνυννζγα απυ ανηίαθαζηα Α. thaliana ηδξ δζαβμκζδζαηήξ ζεζνάξ FA4C. Σα θοηά 

πενζέπμοκ ημ ζφζηδια ακαθμνάξ cyclin B1:1 α-glucuronidase (GUS). H ιείςζδ ηςκ 

ηοηηάνςκ, ζηα μπμία εηθνάγεηαζ δ ηοηθίκδ Β1, ζηα επδνεαζιέκα αηνυννζγα ζε ζπέζδ ιε ημ 

ιάνηονα είκαζ ειθακήξ (B-E ζφβηνζκε ιε Α). CONTROL: Θνεπηζηυ ιέζμ 6 h, DPI: 25 ιΜ 6 

h NAC: 250 ιΜ 6 h, MEN 25 ιΜ 6 h, Ζ2Ο2 5 mΜ 6 h. Μεβέεοκζδ: Υ800.     

 

Ζ ιεθέηδ ημο πνμηφπμο έηθναζδξ ημο βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ B1 πναβιαημπμζήεδηε 

ιε ημ ζφζηδια ακαθμνάξ GUS. ΢οβηεηνζιέκα, πνδζζιμπμζήεδηακ θοηά Α. thaliana ηδξ 

ζεζνάξ FA4C. Σα θοηά αοηά είκαζ ηαηάθθδθα ιεηαζπδιαηζζιέκα, χζηε o οπμηζκδηήξ ημο 

βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ Β1 κα ανίζηεηαζ ζοκδεδειέκμξ ιε ημ βμκίδζμ ηδξ α-βθοημονμκζδάζδξ. 

Ζ πνήζδ ηαηάθθδθςκ εκχζεςκ, ηα μπμία ιπμνμφκ κα απμηεθέζμοκ οπμζηνχιαηα ηδξ α-

βθοημονμκζδάζδξ, πνμηαθεί ηδκ παναβςβή έβπνςιςκ πνμσυκηςκ, έπεζηα απυ ηδ 

δναζηδνζυηδηα ημο εκγφιμο. Ζ ζοζζχνεοζδ ηςκ πνμσυκηςκ αοηχκ ζηα ηφηηανα οπμδεζηκφεζ 

υηζ επάβεηαζ δ έηθναζδ ημο βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ Β1. Ανηίαθαζηα cyclin B1:1 α-

glucuronidase δθζηίαξ 6 διενχκ οπέζηδζακ ηδκ επίδναζδ DPI, NAC, MEN ηαζ Ζ2Ο2 (Δζη. 

6). Ζ ζφβηνζζδ ηςκ αηνυννζγςκ, ζηα μπμία δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS είπε δζαηαναπεεί, ιε 

εηείκα ηςκ ανηζαθάζηςκ ημο ιάνηονα δείπκεζ υηζ ζηα πνχηα μ ανζειυξ ηςκ ηοηηάνςκ πμο 

δίκμοκ εεηζηή ακηίδναζδ GUS είκαζ ιεζςιέκμξ (Δζη. 6Β-Δ ζφβηνζκε ιε Δζη. 6Α). Ζ ιείςζδ 

ήηακ ειθακέζηενδ ζηα αηνυννζγα πμο είπακ οπμζηεί επίδναζδ ιε ηζξ μοζίεξ NAC, MEN ηαζ 

Ζ2Ο2, ζοβηνζηζηά ιε αοηά πμο επδνεάζηδηακ ιε DPI (Δζη. 6Β-Γ). Σα παναπάκς δεδμιέκα 
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οπμζηδνίγμοκ υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS, επδνεάγεζ ημ πνυηοπμ έηθναζδξ 

ημο βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ Β1. 

 

ΗΗΗ.3.3 Ζ δζαηάναλδ ηδξ μιμζόζηαζδξ ηςκ ROS επδνεάγεζ ηδ ζοιπενζθμνά ημο 

πονδκζημύ θαηέθμο ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ ιίηςζδξ 

Απυ ηα δεδμιέκα πμο πανμοζζάγμκηαζ ζηδκ Δζη. 5, ζοκάβεηαζ υηζ ζηα επδνεαζιέκα 

αηνυννζγα ηα δζαζνμφιεκα ηφηηανα ζοζζςνεφμκηαζ ζηδκ πνυθαζδ. Σμ βεβμκυξ αοηυ δείπκεζ 

υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS πζεακυκ ηαεοζηενεί ή ακαζηέθθεζ ηδ ιεηάααζδ 

ηςκ ηοηηάνςκ απυ ηδκ πνυθαζδ ζηδκ πνμιεηάθαζδ. Γζενεοκήεδηε ημ εκδεπυιεκμ δ 

δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS κα επδνεάγεζ ηδκ απμδζμνβάκςζδ ημο πονδκζημφ 

θαηέθμο, πμο απμηεθεί ζδιακηζηυ θαζκυιεκμ αοηήξ ηδξ θάζδξ (Evans ηαζ ζοκ. 2011). Γζα ημ 

ζημπυ αοηυ ανηίαθαζηα T. turgidum οπέζηδζακ επίδναζδ ιε DPI, NAC, MEN ηαζ 

αημθμφεδζε ακμζμζήιακζδ ηςκ πνςηεσκχκ ημο εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο πμο θένμοκ ημ 

πεπηίδζμ HDEL πνδζζιμπμζχκηαξ ημ ακηίζςια 2Δ7. Σμ ακηίζςια αοηυ είκαζ αλζυπζζημ ηαζ 

έπεζ πνδζζιμπμζδεεί ηαη‟ επακάθδρδ βζα ηδκ εκηυπζζδ ημο εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο ηαζ ημο 

πονδκζημφ θαηέθμο ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ (Napier ηαζ ζοκ. 1992). 

  Σα θοζζμθμβζηά πνμθαζζηά ηφηηανα ηδξ νίγαξ δζαεέημοκ πονήκεξ μζ μπμίμζ 

πενζαάθθμκηαζ απυ αηέναζμ πονδκζηυ θάηεθμ (Δζη. 7Α). Αοηυξ απμδζμνβακχκεηαζ, ηαηά ηδ 

ιεηάααζδ ημο ηοηηάνμο απυ ηδκ πνυθαζδ ζηδκ πνμιεηάθαζδ, ιε απμηέθεζια ηδκ 

απεθεοεένςζδ ηςκ πνμιεηαθαζζηχκ πνςιμζςιάηςκ ζημ ηοηυπθαζια. Σμ ηφηηανμ ηδξ Δζη. 

7Β, ανίζηεηαζ ζηδ θάζδ ηδξ ιεηάααζδξ απυ ηδκ πνυθαζδ ζηδκ πνμιεηάθαζδ. Αοηυ 

ζοιπεναίκεηαζ απυ ημ βεβμκυξ υηζ ηα πνςιμζχιαηα είκαζ μναηά, εκχ ημ πενίβναιια ημο 

πονήκα δεκ είκαζ μιαθυ (έκεεηδ Δζη. 7Β). Οζ αζοκέπεζεξ ζημ ζήια θεμνζζιμφ ημο πονδκζημφ 

θαηέθμο πμο θαίκμκηαζ ζηδκ Δζη. 7Β ακηζζημζπμφκ ζηζξ εέζεζξ απυ υπμο έπεζ ανπίζεζ δ 

απμδζμνβάκςζή ημο. Ακηίεεηα, ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα, ηα μπμία δζαεέημοκ πνμθαζζηή ή 

πνμιεηαθαζζηή μνβάκςζδ ηδξ πνςιαηίκδξ (έκεεηεξ Δζη. 7Γ,Γ) ημ ζήια θεμνζζιμφ πμο 

ακηζζημζπεί ζημκ  πονδκζηυ θάηεθμ είκαζ ζοκεπέξ (Δζη. 7Γ,Γ). Σμ βεβμκυξ αοηυ δείπκεζ υηζ 

αοηυξ παναιέκεζ αηέναζμξ, ακ ηαζ ημ ηφηηανμ ανίζηεηαζ ζημ ζηάδζμ ηδξ πνμιεηάθαζδξ (Δζη. 

7Γ,Γ ζφβηνζκε ιε Δζη. 7Β).   

Σμ θαζκυιεκμ αοηυ επζαεααζχεδηε ηαζ ιεηά απυ ηδ ιεθέηδ ηςκ επδνεαζιέκςκ 

ηοηηάνςκ ζημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ δζέθεοζδξ. Σμ ηφηηανμ ηδξ Δζη. 7Δ ανίζηεηαζ ζηδκ 

πνμιεηάθαζδ, βεβμκυξ πμο ζοκάβεηαζ απυ ηδκ πανμοζία ηαθά μνβακςιέκςκ πνςιμζςιάηςκ 

ηαζ απυ ηδκ απμδζμνβάκςζδ ημο πονδκίζημο (έκεεηδ Δζη. 7Δ). Χζηυζμ, μ πονδκζηυξ θάηεθμξ 

ειθακίγεηαζ αηέναζμξ ηαζ ιε αοηυκ ζοκδέμκηαζ ηα πνμιεηαθαζζηά πνςιμζχιαηα (Δζη. 7Δ). 

Ζ ακάζπεζδ ηδξ απμδζμνβάκςζδξ ημο πονδκζημφ θαηέθμο ηαηά ημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ 

δζαπζζηχεδηε ηυζμ έπεζηα απυ επίδναζδ ιε DPI ηαζ ΝΑC (Δζη. 7), υζμ ηαζ ιεηά απυ 

μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ πμο πνμηθήεδηε απυ ηδκ επίδναζδ ιε ΜΔΝ.    
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Δζηόκα 7. (Α-Γ): Κφηηανα αηνυννζγμο Τ. turgidum απυ θοζζμθμβζηά (Α,Β) ηαζ επδνεαζιέκα 

ιε NAC ανηίαθαζηα (Γ-Γ), έπεζηα απυ ακμζμεκηυπζζδ ημο εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο ηαζ ημο 

πονδκζημφ θαηέθμο ιε ημ ακηίζςια 2Δ7. ΢ηζξ έκεεηεξ εζηυκεξ πανμοζζάγμκηαζ μζ πονήκεξ 

ηςκ παναπάκς ηοηηάνςκ, ιεηά ηδ πνχζδ ημο DNA ιε Hoechst 33258. Με αάζδ ηδ 

ζοιπφηκςζδ ηδξ πνςιαηίκδξ ηςκ ηοηηάνςκ ζηζξ (A,Γ) ζοκάβεηαζ υηζ αοηά ανίζημκηαζ ζηδκ 

ανπή ηδξ πνυθαζδξ, εκχ ηα ηφηηανα ζηζξ (Β,Γ) ζημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ/ανπή ηδξ 

πνμιεηάθαζδξ. (E): Ο πονήκαξ εκυξ επδνεαζιέκμο ιε DPI ηοηηάνμο, υπςξ ειθακίγεηαζ ζημ 

δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ δζέθεοζδξ. Δίκαζ ζαθέξ υηζ δζαεέηεζ άεζηημ πονδκζηυ θάηεθμ 

(αέθδ), πανά ηδκ πανμοζία πνμιεηαθαζζηχκ πνςιμζςιάηςκ ζημ πονδκυπθαζια. Ο 

αζηενίζημξ ζηδκ έκεεηδ εζηυκα δείπκεζ ηα οπμθείιιαηα ημο πονδκίζημο. Δπζδνάζεζξ:  

CONTR: H2O 2 h, DPI: 50 ιΜ 2 h, NAC: 500 ιΜ 1,5 h. Μεβέεοκζδ: (Α-Γ) X900, (Δ) 

X22000.  
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 Ζ ηαεοζηένδζδ ηδξ απμδζμνβάκςζδξ ημο πονδκζημφ θαηέθμο ηςκ επδνεαζιέκςκ 

πνμιεηαθαζζηχκ ηοηηάνςκ μδήβδζε ζημ ενχηδια ηαηά πυζμ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ 

ηςκ ROS επδνεάγεζ ηαζ ηδκ επακαζοβηνυηδζή ημο ηαηά ηδκ ηεθυθαζδ. Ζ ακμζμζήιακζδ ημο 

πονδκζημφ θαηέθμο ιε ημ ακηίζςια 2Δ7 έδεζλε υηζ ζηα θοζζμθμβζηά ηφηηανα μ πονδκζηυξ 

θάηεθμξ ηςκ εοβαηνζηχκ πονήκςκ μθμηθδνχκεηαζ ζημ ηέθμξ ηδξ ηεθυθαζδξ (Δζη. 8Α). 

  

Δζηόκα 8. Σεθμθαζζηά/ηοημηζκδηζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ Τ. turgidum απυ 

θοζζμθμβζηά (Α) ηαζ επδνεαζιέκα (B-Γ) ανηίαθαζηα, ιεηά ηδκ ακμζμεκηυπζζδ ηςκ 

πνςηεσκχκ πμο θένμοκ ημ πεπηίδζμ HDEL ηαζ ηδ πνχζδ ηςκ πονήκςκ ιε Hoechst 33258 

(έκεεηεξ εζηυκεξ). ΢ημ ηφηηανμ απυ ημ θοζζμθμβζηυ αηνυννζγμ (Α), έκημκμ ζήια θεμνζζιμφ 

εκημπίγεηαζ βφνς απυ ηάεε εοβαηνζηυ πονήκα, ηαεχξ ηαζ ζηδκ πενζμπή ηδξ ηοηηανζηήξ 

πθάηαξ (αέθμξ). ΢ηα ηφηηανα ηςκ επδνεαζιέκςκ αηνυννζγςκ (Β-Γ) ημ ζήια θεμνζζιμφ 

βφνς απυ ημοξ εοβαηνζημφξ πονήκεξ είκαζ αζοκεπέξ. (E): Πονήκαξ ηοημηζκδηζημφ ηοηηάνμο 

επδνεαζιέκμο ιε DPI. Σα αέθδ ζδιεζχκμοκ ηζξ πενζμπέξ, ζηζξ μπμίεξ δεκ έπεζ αηυιδ 

ζπδιαηζζηεί μ πονδκζηυξ θάηεθμξ. Δπζδνάζεζξ: CONTR: H2O 2 h, DPI: 50 ιΜ 2 h, NAC: 

500 ιΜ 1,5 h. Μεβέεοκζδ: (Α-Γ) X1200, (Δ) X22000. 

 

Ακηίεεηα, ζηα ηφηηανα, ηα μπμία ήηακ επδνεαζιέκα ιε DPI, NAC ηαζ MEN, ημ ζήια 

θεμνζζιμφ πμο εηπέιπεηαζ απυ ηδκ πενζθένεζα ηςκ εοβαηνζηχκ πονήκςκ ήηακ αζοκεπέξ 

(Δζη. 8Β-Γ). Σμ βεβμκυξ αοηυ απμηαθφπηεζ ηδκ ηαεοζηένδζδ ηδξ ακαζοβηνυηδζδξ ημο 

πονδκζημφ θαηέθμο ηςκ εοβαηνζηχκ πονήκςκ, πανυηζ δ απμζοζπείνςζδ ηςκ πνςιμζςιάηςκ 

ημοξ ειθακίγεηαζ πνμπςνδιέκδ (έκεεηεξ Δζη. 8Β-Γ). Σμ θαζκυιεκμ αοηυ επζαεααζχεδηε απυ 

ηδ ιεθέηδ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ δζέθεοζδξ. ΢ηδκ Δζη. 8Δ δείπκεηαζ ηιήια εκυξ 
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εοβαηνζημφ πονήκα ηοημηζκδηζημφ ηοηηάνμο επδνεαζιέκμο ιε DPI, ζηδκ μπμία 

ζδιεζχκμκηαζ ιε αέθδ μζ πενζμπέξ, υπμο δεκ έπεζ αηυιδ ζοβηνμηδεεί πονδκζηυξ θάηεθμξ. Σα 

παναπάκς μδδβμφκ ζημ ζοιπέναζια υηζ, ηυζμ δ ιείςζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ROS ζημ 

αηνυννζγμ υζμ ηαζ δ αφλδζή ημοξ, δζαηανάζζμοκ υπζ ιυκμ ηδκ απμδζμνβάκςζδ ημο 

πονδκζημφ θαηέθμο ζηδκ πνμιεηάθαζδ αθθά ηαζ ηδκ επακαζοβηνυηδζή ημο ηαηά ηδκ 

ηεθυθαζδ. 

 

ΗΗΗ.4 Ζ ΓΗΑΣΑΡΑΞΖ ΣΖ΢ ΟΜΟΗΟ΢ΣΑ΢Ζ΢ ΣΧΝ ROS ΔΠΖΡΔΑΕΔΗ ΣΖΝ 

ΟΡΓΑΝΧ΢Ζ ΢Τ΢ΣΖΜΑΣΧΝ Μ΢ ΢Δ ΜΔΡΗ΢ΣΧΜΑΣΗΚΑ ΚΤΣΣΑΡΑ   

ΗΗΗ.4.1 Μεζόθαζδ   

Σμ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια ηςκ θοζζμθμβζηχκ ιεζμθαζζηχκ ηοηηάνςκ ημο αηνυννζγμο 

ηςκ θοηχκ T. turgidum ηαζ Α. thaliana δζαηνέπεηαζ απυ ηαθά μνβακςιέκεξ δζαηάλεζξ Μ΢. 

Αοηέξ απμηεθμφκηαζ απυ Μ΢, μζ μπμίμζ είκαζ πανάθθδθμζ ιεηαλφ ημοξ ηαζ ζοκήεςξ 

πνμζακαημθζζιέκμζ ηάεεηα πνμξ ημ ιεβάθμ άλμκα ηςκ ηοηηάνςκ (Δζη. 9Α, Δζη. 10Α). 

Δπζπθέμκ, ηα ηφηηανα αοηά θένμοκ ηαζ εκδμπθαζιζημφξ Μ΢, ηονίςξ ζημ πενζπονδκζηυ 

ηοηυπθαζια. Σα ηφηηανα αηνυννζγςκ, ηα μπμία είπακ οπμζηεί επίδναζδ ιε DPI ηαζ NAC, 

ζηενμφκηαζ ηοπζηχκ δζαηάλεςκ Μ΢ (Δζη. 9Β,Γ, Δζη. 10Β,Γ ζφβηνζκε ιε Δζη. 9Α, Δζη. 10Α). 

΢ημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια αοηχκ ηςκ ηοηηάνςκ δδιζμονβμφκηαζ βναιιζηά, ηαιπφθα ή 

αηυιδ ηαζ ηοηθζηά πμθοιενή ζςθδκίκδξ (Δζη. 9Β,Γ, Δζη. 10Β,Γ). Ζ δζεοεέηδζή ημοξ είκαζ 

ζοκήεςξ ηοπαία, εκχ μζ δζαζηάζεζξ ημοξ πμζηίθθμοκ (Δζη. 9Β,Γ, Δζη. 10Β,Γ ζφβηνζκε ιε Δζη. 

9Α, Δζη. 10Α). Ζ πανμοζία ηςκ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ δεκ πενζμνίγεηαζ ιυκμ ζημ 

πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια, αθθά αοηά εκημπίγμκηαζ ηαζ ζε δζάθμνεξ εέζεζξ ημο 

εκδμπθάζιαημξ.  

Δζηόκα 9. Μεζμθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγςκ Τ. turgidum θοζζμθμβζηχκ (Α) ηαζ 

επδνεαζιέκςκ ιε DPI, NAC, MEN ηαζ Ζ2Ο2 (Β-Δ), έπεζηα απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ. Ζ εζηυκα Α ακηζπνμζςπεφεζ μπηζηή ημιή CLSM, εκχ μζ οπυθμζπεξ έπμοκ θδθεεί 

ιε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. Σα επδνεαζιέκα ηφηηανα δζαεέημοκ άηοπα πμθοιενή 

ζςθδκίκδξ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια (Β-Δ ζφβηνζκε ιε Α). Δπζδνάζεζξ: CONTR: dH2O 

1 h, DPI: 25 ιΜ 1 h NAC: 250 ιΜ 1 h, MEN: 25 ιΜ 1 h, Ζ2Ο2: 4 mM 1 h. Μεβέεοκζδ: 

Υ1200. 
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Σα ιεζμθαζζηά ηφηηανα, ηα μπμία οθίζηακηαζ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ, ςξ ζοκέπεζα 

ηδξ επίδναζδξ ιε ΜΔΝ, ζηενμφκηαζ επίζδξ ηοπζηχκ δζαηάλεςκ Μ΢ (Δζη. 9Γ, Δζη. 10Γ 

ζφβηνζκε ιε Δζη. 9Α, Δζη. 10Α). ΢ε αοηά εκημπίγμκηαζ άιμνθεξ, βναιιζηέξ ή ηοιαημεζδείξ 

δμιέξ ζςθδκίκδξ, μζ μπμίεξ ιπμνεί κα ζπδιαηίγμοκ δίηηομ (Δζη. 9Γ, Δζη. 10Γ). ΢ηδκ 

πενίπηςζδ ηαηά ηδκ μπμία ηα αηνυννζγα οθίζηακηαζ επίδναζδ ιε Ζ2Ο2, δ μνβάκςζδ ηςκ 

πμθοιενχκ ιμζάγεζ ιε εηείκδ ηςκ ηοηηάνςκ πμο είπακ επδνεαζηεί ιε DPI, ζηα μπμία ηα 

επίπεδα ηςκ ROS είκαζ ιεζςιέκα (Δζη. 9Δ, Δζη. 10Δ ζφβηνζκε ιε Δζη. 9Β, Δζη. 10Β). 

΢οβηεηνζιέκα, ημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια ηςκ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ πενζέπεζ άηοπα 

πμθοιενή ζςθδκίκδξ δζαθυνςκ ζπδιάηςκ, ηα μπμία είκαζ πανάθθδθα ιεηαλφ ημοξ ή έπμοκ 

ηοπαίμ πνμζακαημθζζιυ (Δζη. 9Δ, Δζη. 10Δ). 

 

 

Δζηόκα 10. Μεζμθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγμο Α. thaliana θοζζμθμβζημφ (Α) ηαζ 

επδνεαζιέκμο ιε DPI, NAC, MEN ηαζ Ζ2Ο2 (Β-Δ), έπεζηα απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ηαζ παναηήνδζδ ιε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. Σμ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια 

ηςκ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ δζαηνέπεηαζ απυ άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ιε ηοπαίμ 

πνμζακαημθζζιυ. Δπζδνάζεζξ: CONTR: dH2O 1 h, DPI: 25 ιΜ 1 h NAC: 250 ιΜ 1 h, MEN: 

25 ιΜ 1 h, Ζ2Ο2: 4 mM 1 h. Μεβέεοκζδ: X1200.     

 

Οζ παναπάκς αηοπίεξ ηδξ μνβάκςζδξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ 

επζαεααζχεδηακ ηαζ ιε ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ζε μθυηθδνα αηνυννζγα Α. thaliana. 

΢ηδκ Δζη. 11 πανμοζζάγμκηαζ ηφηηανα ηδξ νζγμδενιίδαξ ηαζ ημο θθμζμφ αηνυννζγςκ, έπεζηα 

απυ επίδναζδ ιε DPI (Δζη. 11Α,Β) ηαζ ΜΔΝ (Δζη. 11Γ). Σα επδνεαζιέκα ιε DPI ηφηηανα 

δζαεέημοκ βναιιζημφξ ή ηοηθζημφξ ζπδιαηζζιμφξ ζςθδκίκδξ. Αοηά ηα άηοπα πμθοιενή 

εκημπίγμκηαζ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια ηαζ πανμοζζάγμοκ ηοπαία δζάηαλδ. Πανυιμζεξ 

δμιέξ δδιζμονβμφκηαζ ηαζ ζημ εκδυπθαζια, ημ μπμίμ ζοπκά δζαηνέπμοκ απυ ηδ ιία άηνδ ημο 

ηοηηάνμο έςξ ηδκ άθθδ (Δζη. 11Α,Β). ΢ηα ηφηηανα, ηα μπμία οθίζηακηαζ ηδκ επίδναζδ ΜΔΝ 

ειθακίγμκηαζ ιάγεξ ζςθδκίκδξ ηοπαία ηαηακειδιέκεξ, ηυζμ ζηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο 

υζμ ηαζ ζημ εκδυπθαζια (Δζη. 11Γ).  
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Δζηόκα 11. Κφηηανα νζγμδενιίδαξ (Α,Γ) ηαζ θθμζμφ (Β) απυ αηνυννζγα επδνεαζιέκα ιε DPI 

(A,B) ηαζ ΜΔΝ (Γ), έπεζηα απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ζε μθυηθδνα ανηίαθαζηα A. 

thaliana. Οζ εζηυκεξ πνμέηορακ απυ ηδκ πνμαμθή μπηζηχκ ημιχκ, έπεζηα απυ παναηήνδζδ ιε 

CLSM. Σα αέθδ δείπκμοκ άηοπα πμθοιενή ηδξ ζςθδκίκδξ. Δπζδνάζεζξ: DPI: 25 ιΜ 2 h, 

ΜEN 25 ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: X800.     

 

Ζ πναβιαημπμίδζδ επζδνάζεςκ ζε δζαθμνεηζημφξ πνυκμοξ απμηάθορε υηζ, ζηα 

ηφηηανα, ηςκ μπμίςκ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS έπεζ δζαηαναπεεί,δ ακηζηαηάζηαζδ ηςκ Μ΢ απυ 

άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ αημθμοεεί ζε υθεξ ηζξ πενζπηχζεζξ έκα παναηηδνζζηζηυ πνυηοπμ. 

΢οβηεηνζιέκα, ζε ανηίαθαζηα T. turgidum πναβιαημπμζήεδηακ επζδνάζεζξ ιε υθεξ ηζξ μοζίεξ 

πμο ιεηααάθθμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS βζα πνυκμοξ 15 min, 30 min, 1 h, 2 h, ηαζ 4 h. ΢ηδκ 

Δζη. 12Α-Ε πανμοζζάγμκηαζ ηφηηανα πμο έπμοκ οπμζηεί επίδναζδ ιε DPI. Γζαπζζηχκεηαζ υηζ 

ημ πενζθενεζαηυ ζφζηδια Μ΢ ανπίγεζ κα απμδζμνβακχκεηαζ ιεηά απυ 15 min επίδναζδξ (Δζη. 

12Β ζφβηνζκε ιε Δζη. 12Α). Αημθμοεεί μ ζπδιαηζζιυξ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, ηα 

μπμία ιεηά απυ 30 min είκαζ ειθακχξ πενζζζυηενα (Δζη. 12Γ), εκχ ιεηά απυ 1 h επίδναζδξ 

δεκ δζαηνίκμκηαζ Μ΢ (Δζη. 12Γ,Γ). Μεηά απυ 2 h επίδναζδξ ημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια 

παναηηδνίγεηαζ απυ έκημκδ πανμοζία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ δζαθυνςκ ιμνθχκ (Δζη. 

12Δ). ΢ηδκ Δζη. 12Ε ημ ζήια θεμνζζιμφ ηδξ ζςθδκίκδξ είκαζ ελαζνεηζηά αζεεκέξ, πζεακυκ 

θυβς ηδξ έκανλδξ κεηνςηζηχκ θαζκμιέκςκ, ιεηά απυ 4 h παναιμκήξ ημο ηοηηάνμο ζημ DPI.  

Αλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ, ηυζμ μζ πνυκμζ επίδναζδξ υζμ ηαζ μζ ζοβηεκηνχζεζξ ηςκ 

μοζζχκ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ, επζθέπεδηακ αάζεζ ζοβηεηνζιέκςκ ηνζηδνίςκ. Χξ αέθηζζημζ 

εεςνήεδηακ μζ πνυκμζ επζδνάζεςκ ηαζ μζ ζοβηεκηνχζεζξ μοζζχκ πμο επδνεάγμοκ ημκ 

ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ, πςνίξ ςζηυζμ κα πνμηαθμφκ κέηνςζδ ηςκ ηοηηάνςκ ημο 

αηνυννζγμο. ΋πςξ θαίκεηαζ απυ ηζξ Δζη. 12Ζ-Η, μζ επζπηχζεζξ ελανηχκηαζ απυ ηδ 

ζοβηέκηνςζδ ηδξ μοζίαξ ζημ δζάθοια ηδξ επίδναζδξ. Γζα πανάδεζβια, ζηζξ επζδνάζεζξ ιε 

DPI δ πανμοζία ηςκ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ήηακ πμθφ πζμ έκημκδ υηακ δ 
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ζοβηέκηνςζδ ημο DPI ήηακ 25 ιΜ ηαζ 50 ιΜ ζε ζφβηνζζδ ιε ηδ παιδθυηενδ ζοβηέκηνςζδ 

ηςκ 10 ιΜ (Δζη. 12Θ, Η ζφβηνζκε ιε Δζη. 12Ζ).      

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 12. Μεζμθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ T. turgidum θοζζμθμβζηά (Α) ηαζ 

επδνεαζιέκα απυ DPI (B-Η), έπεζηα απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. O πνυκμξ ηδξ 

επίδναζδξ (Β-Ε) ηαζ δ ζοβηέκηνςζδ ημο DPI (Ζ-Η) πμζηίθθμοκ. Σα αέθδ δείπκμοκ ηα 

βναιιζηά άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ηαζ μζ ηεθαθέξ αεθχκ ηα ηοηθζηά. Ο ανζειυξ ηςκ 

άηοπςκ πμθοιενχκ ελανηάηαζ ηυζμ απυ ημ πνυκμ ηδξ επίδναζδξ, υζμ ηαζ ηδ ζοβηέκηνςζδ 

ημο δζαθφιαημξ ημο DPI. Δπζδνάζεζξ: (Β): 25 µM DPI 15 min, (Γ): 25 µM DPI 30 min, (Γ): 

25 µM DPI 1 h, (Δ): 25 µM DPI 2 h, (Ε): 25 µM DPI 4 h, (Ζ): 10 µM DPI 2 h, (Θ): 25 µM 

DPI 2 h, (Η): 50 µM DPI 2 h. Μεβέεοκζδ X1000. 

 

Οζ αθθαβέξ πμο επάβμκηαζ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ απυ ηζξ ιεηααμθέξ 

ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS επζαεααζχεδηακ ηαζ ζε πεζνάιαηα ζηα μπμία πνδζζιμπμζήεδηακ 

γςκηακά ανηίαθαζηα Arabidopsis, ηαηάθθδθα ιεηαζπδιαηζζιέκα χζηε κα εηθνάγμοκ ηo 

βμκίδζμ ΣUA6 ή ημ βμκίδζμ ΣUB6, ηα μπμία ηςδζημπμζμφκ ζζυηοπμοξ ζςθδκίκδξ ιαγί ιε 

εηείκμ ηδξ πνςηεΐκδξ GFP. Ανηίαθαζηα ηςκ θοηχκ αοηχκ δθζηίαξ ηεζζάνςκ διενχκ, 

οπέζηδζακ πεζναιαηζηή δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ηαζ ιεθεηήεδηακ μζ 

επζπηχζεζξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ. Ο πεζνζζιυξ αοηυξ έπεζ ημ πθεμκέηηδια υηζ 

πναβιαημπμζείηαζ ζε γςκηακά θοηά, βεβμκυξ πμο επζηνέπεζ ηδ ιεθέηδ ηδξ ζοιπενζθμνάξ ημο 
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ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ ζημ ίδζμ θοηυ, ηαηά ηδ δζάνηεζα ημο πνυκμο. Γζαπζζηχεδηε 

υηζ, υηακ ηα επίπεδα ηςκ ROS αολάκμοκ, αθθά ηαζ υηακ αοηά ιεζχκμκηαζ, μ ηοηηανμζηεθεηυξ 

ηδξ ζςθδκίκδξ ηςκ επζδενιζηχκ ηοηηάνςκ ηςκ ημηοθδδυκςκ ηαζ ημο οπμημηοθίμο ειθακίγεζ 

ζοιπενζθμνά πανυιμζα ιε εηείκδ ηςκ ιεζμθαζζηχκ ηοηηάνςκ ημο αηνυννζγμο.  

Δζηόκα 13. Δπζδενιζηά ηφηηανα οπμημηοθίμο γςκηακχκ ανηζαθάζηςκ Arabidopsis πμο 

εηθνάγμοκ GFP-TUA6, έπεζηα απυ παναηήνδζδ ιε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. Σα ηφηηανα 

ηςκ (Β,Γ) είκαζ επδνεαζιέκα ιε DPI βζα δζαθμνεηζηυ πνμκζηυ δζάζηδια. Γζαπζζηχκεηαζ δ 

ααειζαία απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ (Β,Γ ζφβηνζκε ιε Α). Δπζδνάζεζξ: CONTR: Ζ2Ο 2 h, DPI: 

50 ιΜ 30 min (B), 1,5 h (Γ). Μεβέεοκζδ: X1000. 

Δζηόκα 14. Δπζδενιζηά ηφηηανα οπμημηοθίμο γςκηακχκ ανηζαθάζηςκ Arabidopsis πμο 

εηθνάγμοκ GFP-TUA6, έπεζηα απυ παναηήνδζδ ιε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. Σα ηφηηανα 

ηςκ (B-E) πνμένπμκηαζ απυ ανηίαθαζηα, ζηα μπμία έπεζ πναβιαημπμζδεεί επίδναζδ ιε μοζίεξ 

πμο δζαηανάζζμοκ ηδκ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS. Δίκαζ ειθακήξ δ ακαδζμνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ. ΢ηα επδνεαζιέκα ηφηηανα (Β-Δ ζφβηνζκε ιε Α). 

Δπζδνάζεζξ: CONTR: Ζ2Ο 2 h, DPI: 50 ιΜ 2 h, ΝΑC: 500 ιΜ 2 h, ΜΔΝ: 50 ιΜ 2 h, Ζ2Ο2: 

5 mM 2 h. Μεβέεοκζδ: X1100. 

  

Δπμιέκςξ, ηαζ άθθμζ ηφπμζ ηοηηάνςκ είκαζ εοαίζεδημζ ζηζξ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ 

ηςκ ROS. ΢ηα ηφηηανα ηςκ θοηχκ αοηχκ, μ ηοηηανμζηεθεηυξ ηςκ Μ΢ απμδζμνβακχκεηαζ 
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πενίπμο 30 min ιεηά ηδκ έκανλδ ηδξ επίδναζδξ (Δζη. 13Α-Γ). Καηά ημ ίδζμ πνμκζηυ 

δζάζηδια, ζημ ηοηυπθαζια ηςκ ηοηηάνςκ δζαηνίκμκηαζ πμθοάνζεια ημηηία πμο 

απμηεθμφκηαζ απυ GFP-ζςθδκίκδ (Δζη. 13Β). Αημθμφεςξ, ειθακίγμκηαζ πμθοιενή, ηα μπμία 

δζαθένμοκ απυ ημοξ Μ΢ (Δζη. 13Γ, Δζη. 14Β-Δ ζφβηνζκε ιε Δζη. 13Α, Δζη. 14Α). Ο 

πνμζακαημθζζιυξ ηςκ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ πμζηίθθεζ, εκχ αοηά ζε ιενζηέξ 

πενζπηχζεζξ ζπδιαηίγμοκ δίηηομ (Δζη. 14Β). 

 

ΗΗΗ.4.2 Πνμ-πνόθαζδ/Πνόθαζδ 

Καηά ηδκ πνμ-πνυθαζδ ηςκ αηνυννζγςκ ηςκ θοηχκ Τ. turgidum ηαζ A. thalianα 

απμδζμνβακχκεηαζ ημ πενζθενεζαηυ ζφζηδια ηςκ Μ΢ ηαζ ειθακίγεηαζ έκα κέμ πενζθενεζαηυ 

ζφζηδια Μ΢, δ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ ηςκ Μ΢, ζημ επίπεδμ υπμο δ ιεθθμκηζηή ηοηηανζηή 

πθάηα εα ζοκηδπεεί ιε ηα παηνζηά ημζπχιαηα. Έπεζ ηδ ιμνθή ηθεζζημφ δαηηοθίμο, μ μπμίμξ 

ηαηά ηδκ πνμ-πνυθαζδ έπεζ ιεβάθμ εφνμξ. Σμ εφνμξ αοηυ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ πνυθαζδξ  

ιεζχκεηαζ ζδιακηζηά. Καηά ηδ θάζδ ηδξ πθήνμοξ ςνζιυηδηάξ ηδξ ηαείζηαηαζ δφζημθδ δ 

δζάηνζζδ ιειμκςιέκςκ Μ΢ ζημ ιζηνμζηυπζμ θεμνζζιμφ (Δζη. 15Β,Γ, Δζη. 17Β). Ο 

ζπδιαηζζιυξ αοηυξ απμδζμνβακχκεηαζ πνζκ απυ ηδκ είζμδμ ηςκ ηοηηάνςκ ζηδ ιεηάθαζδ 

(Δζη. 15Γ, Δζη. 17Γ). Πανάθθδθα ιε ηδκ πμνεία ςνίιακζδξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢, 

ειθακίγμκηαζ ζημ πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια πμθοάνζειμζ Μ΢ (Δζη. 15Β, Δζη. 17Β), μζ 

μπμίμζ, ζηδ ζοκέπεζα, δζαιμνθχκμοκ έκα δζπμθζηυ ζφζηδια, ηδκ πνμθαζζηή άηναηημ (Δζη. 

15Γ,Γ, Δζη. 17Γ). Καηά ηακυκα, ηα πνμθαζζηά ηφηηανα δεκ θένμοκ Μ΢ ζε άθθεξ εέζεζξ ημο 

εκδμπθάζιαημξ (Δζη. 15Γ, Δζη. 17Γ). Ζ ιεηάααζδ απυ ηδκ πνμ-πνυθαζδ ζηδκ πνμιεηάθαζδ 

παναηηδνίγεηαζ απυ ζηαδζαηή ζοιπφηκςζδ ηδξ πνςιαηίκδξ, ιε απμηέθεζια ηδκ ειθάκζζδ 

εοηνζκχκ πνςιμζςιάηςκ ηαηά ημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ (Δζη. 15A-Γ, Δζη. 17Α-Γ).  

Σα πνμ-πνμθαζζηά/πνμθαζζηά ηφηηανα ημο αηνυννζγμο, ηα μπμία οθίζηακηαζ ηδκ 

επίδναζδ DPI ηαζ ΝΑC, δδθαδή ιε μοζίεξ πμο πνμηαθμφκ ιείςζδ ζηα επίπεδα ηςκ ROS, 

ειθακίγμοκ πμθθέξ αηοπίεξ μνβάκςζδξ ηςκ ζοζηδιάηςκ ηςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. ΢ε 

πμθθά απυ αοηά απμοζζάγεζ δ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢ (Δζη. 15Δ-Ζ,Η, Δζη. 17Γ). ΢οπκά, δ 

πενζμπή ηδξ ή ηαζ μθυηθδνμ ημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια ηςκ ηοηηάνςκ ηαηαθαιαάκεηαζ 

απυ βναιιζηά πμθοιενή ζςθδκίκδξ, ηα μπμία έπμοκ ηοπαίμ πνμζακαημθζζιυ (Δζη. 15Δ-Ε,Η,Κ,  

Δζη. 17Γ,Θ). Γεκζηά, δζαπζζηχκεηαζ αζοιθςκία ζημ ααειυ ςνίιακζδξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ 

γχκδξ ζε ζπέζδ ιε ημ ααειυ ζοιπφηκςζδξ ηδξ πνςιαηίκδξ (Δζη. 15Ζ,Κ,Λ, Δζη. 17Δ,Ε,Η). 

΢ηα ηφηηανα πμο έπμοκ επδνεαζηεί ιε DPI ηαζ ΝΑC είκαζ ειθακήξ δ απμοζία πενζπονδκζηχκ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, ακ ηαζ ζε μνζζιέκα απυ αοηά εκημπίγμκηαζ ζημ πενζπονδκζηυ 

ηοηυπθαζια άιμνθεξ ιάγεξ ζςθδκίκδξ (Δζη. 15Ε-Θ,Λ, Δζη. 17Δ-Ζ,Η). Σμ βεβμκυξ αοηυ 

πζεακυκ ελδβεί ηδκ απμοζία πνμθαζζηήξ αηνάηημο ζε ιεβάθμ ανζειυ ηοηηάνςκ. Χξ 

απμηέθεζια, πονήκεξ ιε μναηά πνςιμζχιαηα πενζαάθθμκηαζ απυ άηοπα πμθοιενή 

ζςθδκίκδξ, ηα μπμία δεκ δζαιμνθχκμοκ δζπμθζηά ζοζηήιαηα (Δζη. 15Θ,Μ, Δζη. 17Ε). 
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Μεηαλφ ημο πονήκα ηαζ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, αθθά ηαζ ζε άθθεξ ηοημπθαζιαηζηέξ 

εέζεζξ, εκημπίγμκηαζ πμθοιενή ζςθδκίκδξ δζαθυνςκ ιμνθχκ (Δζη. 15Ε,Μ, Δζη. 17Ζ).  

 

Δζηόκα 15. Πνμ-πνμθαζζηά/πνμθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγμο πμο έπμοκ θδθεεί απυ 

θοζζμθμβζηά (Α-Γ) ηαζ επδνεαζιέκα ιε DPI (E-Θ) ηαζ ΝΑC (I-M) ανηίαθαζηα ημο θοημφ Τ. 

turgidum, υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ζςθδκίκδξ. Οζ (Α,Γ) πνμέηορακ απυ ηδκ 

πνμαμθή μπηζηχκ ημιχκ CLSM, εκχ μζ οπυθμζπεξ εζηυκεξ έπμοκ θδθεεί ιε ιζηνμζηυπζμ 

επζθεμνζζιμφ. ΢ηζξ έκεεηεξ εζηυκεξ πανμοζζάγμκηαζ μζ πονήκεξ, ιεηά ηδ πνχζδ ημο DNA ιε 

Hoechst 33258 (ιπθε πνχια) ή PI (ηυηηζκμ πνχια, A,Γ). Σα αέθδ ζηζξ (Α,Β,Δ,Κ) δείπκμοκ 

ηδκ πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. ΢ηζξ (Α-Γ) πανμοζζάγεηαζ δ πμνεία ςνίιακζδξ ηδξ 

πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢ ηαζ αοηή ηδξ δδιζμονβίαξ δζπμθζηήξ πνμθαζζηήξ αηνάηημο. ΢ηα 

επδνεαζιέκα ηφηηανα απμοζζάγεζ δ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢ (Ε,Η) ή απμηεθείηαζ απυ άηοπα 

πμθοιενή ζςθδκίκδξ (Δ,Κ). Σα πνμθαζζηά ηφηηανα δεκ δζαεέημοκ ηαθά μνβακςιέκμ 

πενζπονδκζηυ ζφζηδια Μ΢ (Ε,Λ), εκχ υηακ οπάνπεζ δεκ μνβακχκεηαζ ζε δζπμθζηή πνμθαζζηή 

άηναηημ (Ζ,Θ,Μ). Πανάθθδθα, άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ παναηδνμφκηαζ ηαζ ζε άθθεξ 

εέζεζξ ημο ηοημπθάζιαημξ (Ε,Μ). Δπζδνάζεζξ: CONTR: Ζ2Ο 2 h, DPI: 25 ιΜ 1 h, ΝΑC: 500 

ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ1100.  
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Σα πνμ-πνμθαζζηά/πνμθαζζηά ηφηηανα T. turgidum ηαζ Α. thaliana, ηα μπμία 

οθίζηακηαζ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ θυβς ηδξ επίδναζδξ ιε ΜΔΝ ή H2O2, ειθακίγμοκ 

ακηίζημζπεξ αηοπίεξ ζηδκ μνβάκςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. Γζα πανάδεζβια, πμθθά πνμ-πνμθαζζηά 

ηαζ πνμθαζζηά ηφηηανα απμηοβπάκμοκ κα ζοβηνμηήζμοκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢ (Δζη. 

16Α,Γ,Δ, Δζη. 17Λ,Μ), αθθά ηαζ υηακ αοηή ειθακίγεηαζ, ηαεοζηενεί δ πμνεία ςνίιακζήξ ηδξ 

(Δζη. 16Ε). Ζ πανμοζία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, είκαζ ζδζαίηενα έκημκδ ζημ 

πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια, ζε εέζεζξ ιεηαλφ ηδξ πενζμπήξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ ηαζ 

ημο πονήκα, αθθά ηαζ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια (Δζη. 16Β,Γ,Δ,Ζ, Δζη. 17Κ,Λ). ΢ηα 

πενζζζυηενα ηφηηανα απμοζζάγεζ δ δζπμθζηή πνμθαζζηή άηναηημξ, εκχ ζε ηφηηανα, ηα μπμία 

ανίζημκηαζ ζημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ μ πονήκαξ πενζαάθθεηαζ απυ ιάγεξ πμθοιενχκ 

ζςθδκίκδξ ιε άηοπδ ειθάκζζδ (Δζη. 16Γ,Θ, Δζη. 17Μ).   

 

 

 

Δζηόκα 16. Πνμ-πνμθαζζηά/πνμθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ Τ. turgidum  

επδνεαζιέκα ιε ΜΔΝ (Α-Γ) ηαζ Ζ2Ο2 (Δ-Θ), υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ηαζ παναηήνδζδ ζε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. ΢ηζξ έκεεηεξ εζηυκεξ 

πανμοζζάγμκηαζ μζ πονήκεξ ηςκ ηοηηάνςκ ιεηά ηδ πνχζδ ημο DNA ιε Hoechst 33258. Σα 

αέθδ (Β) δείπκμοκ άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ζηδκ πενζμπή ιεηαλφ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ 

γχκδξ ηαζ ημο πονήκα. ΢ηα επδνεαζιέκα ηφηηανα δ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢ ιπμνεί κα 

απμοζζάγεζ (Α,Δ,Ζ). Σα πνμθαζζηά ηφηηανα δεκ δζαεέημοκ ηαθά μνβακςιέκμ πενζπονδκζηυ 

ζφζηδια Μ΢ (Β), εκχ απμοζζάγεζ δ πνμθαζζηή άηναηημξ (Γ,Ζ,Θ). Άηοπα πμθοιενή 

ζςθδκίκδξ παναηδνμφκηαζ ηαζ ζε άθθεξ εέζεζξ ημο ηοημπθάζιαημξ (Β,Γ,Θ). Δπζδνάζεζξ:  

ΜΔΝ: 50 ιΜ 1 h, Ζ2Ο2: 4 ιΜ 1 h. Μεβέεοκζδ: Υ1100.  
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Δζηόκα 17. Φοζζμθμβζηά (Α-Γ) ηαζ επδνεαζιέκα ιε DPI (Γ-Ε), ΝΑC (Ζ-Η) ηαζ ΜΔΝ (Κ-Μ) 

πνμ-πνμθαζζηά/πνμθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ανηζαθάζηςκ ημο θοημφ Α. thaliana, υπςξ 

θαίκμκηαζ ιεηά ηδκ ακμζμζήιακζδ ζςθδκίκδξ ζε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. ΢ηζξ έκεεηεξ 

εζηυκεξ πανμοζζάγμκηαζ μζ πονήκεξ ηςκ ηοηηάνςκ, έπεζηα απυ πνχζδ ημο DNA ιε Hoechst 

33258. Σα αέθδ δείπκμοκ ηδκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ. Δπζδνάζεζξ: CONTR: Ζ2Ο 2 h, DPI: 25 

ιΜ 1 h, ΝΑC: 500 ιΜ 2 h, ΜΔΝ: 50 ιΜ 1 h. Μεβέεοκζδ: Υ1100.  
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ΗΗΗ.4.3 Πνμιεηάθαζδ/Μεηάθαζδ 

΢ηα θοζζμθμβζηά πνμιεηαθαζζηά ηφηηανα ηςκ θοηχκ T. turgidum ηαζ Α. thaliana, ιεηά ηδκ 

απμδζμνβάκςζδ ημο πονδκζημφ θαηέθμο, ακάιεζα ζηα πνμιεηαθαζζηά πνςιμζχιαηα 

εκημπίγμκηαζ δεζιίδεξ Μ΢ (Δζη. 18Α,Ε), μζ μπμίεξ ζοκδέμκηαζ ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ. Αοηέξ 

ιαγί ιε ημοξ Μ΢ ημο ζηεθεημφ ηδξ αηνάηημο δζαιμνθχκμοκ ηδ δζπμθζηή ιεηαθαζζηή 

άηναηημ (Δζη. 18Λ,Π). ΢ημ θοηυ Τ. turgidum δ ιεηαθαζζηή άηναηημξ έπεζ αανεθμεζδή 

δζαιυνθςζδ, εκχ ζημ θοηυ Α. thaliana ζηα πενζζζυηενα ηφηηανα μζ δεζιίδεξ Μ΢ 

ηζκδημπχνςκ ζοβηθίκμοκ έκημκα ζημοξ πυθμοξ (Δζη. 18Λ ζφβηνζκε ιε Δζη. 18Π). Ζ 

ακαδζεοεέηδζδ ηςκ πνςιμζςιάηςκ, θυβς ηδξ δδιζμονβίαξ ηδξ ιεηαθαζζηήξ αηνάηημο, έπεζ 

ςξ απμηέθεζια ηδ δζάηαλδ ηςκ ηζκδημπχνςκ ηςκ πνςιμζςιάηςκ ζημ ζζδιενζκυ επίπεδμ ηαζ 

ημκ πνμζακαημθζζιυ ηςκ αναπζυκςκ ημοξ πνμξ ημοξ πυθμοξ (έκεεηεξ Δζη. 18Λ,Π). ΢ε 

ηφηηανα πμο ανίζημκηαζ ζε πνμιεηάθαζδ, επδνεαζιέκα απυ DPI, NAC, MEN ηαζ Ζ2Ο2 είκαζ 

ειθακήξ δ ηαεοζηένδζδ ηδξ απμδζμνβάκςζδξ ημο πονδκζημφ θαηέθμο, ιε απμηέθεζια ημκ 

εβηθςαζζιυ ηςκ πνςιμζςιάηςκ ζηδκ πονδκζηή πενζμπή (έκεεηεξ Δζη. 18Β-Δ,Ζ-Κ). Γφνς 

απυ αοηά εκημπίγμκηαζ δεζιίδεξ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, μζ μπμίεξ υιςξ δεκ ζοκδέμκηαζ ιε 

ημοξ ηζκδημπχνμοξ ηςκ πνςιμζςιάηςκ (Δζη. 18Β-Δ,Ζ-Κ).   

 ΢ηα επδνεαζιέκα ηφηηανα δζαηανάζζεηαζ, επίζδξ, δ μνβάκςζδ ηδξ ιεηαθαζζηήξ 

αηνάηημο (Δζη. 18Μ-Ο,Ρ-Τ ζφβηνζκε ιε Δζη. 18Λ,Π). ΢ημοξ ηζκδημπχνμοξ ηςκ 

πνςιμζςιάηςκ ηαηαθήβμοκ δεζιίδεξ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, μζ μπμίεξ ζπδιαηίγμοκ 

δίηηοα ή δζαζπίγμοκ ημ ηοηυπθαζια ζε δζάθμνεξ ηαηεοεφκζεζξ, εκχ ζοπκά ζοβηθίκμοκ 

έκημκα ζε πμθθά ζδιεία (Δζη. 18Μ,Ν,Ξ,Ο,P). Λυβς ηςκ αηοπζχκ αοηχκ επδνεάγεηαζ δ 

δζάηαλδ ηςκ ηζκδημπχνςκ ηςκ πνςιμζςιάηςκ ζημ ζζδιενζκυ επίπεδμ ηδξ αηνάηημο (έκεεηεξ 

Δζη. 18Μ-Ο,Ρ-Τ), εκχ ζοπκά αοηά δζαζπείνμκηαζ ζε υθμ ημκ ηοηηανζηυ πχνμ (έκεεηεξ Δζη. 

18Ν,Ξ,Σ). Ακ ηαζ ζηα θοζζμθμβζηά ιεηαθαζζηά ηφηηανα δεκ εκημπίγμκηαζ Μ΢ εηηυξ απυ 

εηείκμοξ ηδξ αηνάηημο, ζηα επδνεαζιέκα παναηδνμφκηαζ πμθοιενή ζςθδκίκδξ ζε δζάθμνεξ 

ηοπαίεξ εέζεζξ. Σα πμθοιενή αοηά έπμοκ άηοπδ ειθάκζζδ, πμζηίθμ ζπήια ηαζ εκημπίγμκηαζ ζε 

εέζεζξ πμο ανίζημκηαζ ζε απυζηαζδ απυ ηα πνςιμζχιαηα, αηυιδ ηαζ πθδζίμκ ημο 

πθαζιαθήιιαημξ, πςνίξ υιςξ κα ζοκδέμκηαζ ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ ηςκ πνςιμζςιάηςκ 

(Δζη. 18Μ,Ν,Ξ,΢).      
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Δζηόκα 18. Πνμιεηαθαζζηά (Α-Κ) ηαζ ιεηαθαζζηά (Λ-Τ) ηφηηανα αηνυννζγςκ Τ. turgidum 

(A-E,Λ-Ο) ηαζ Α. thaliana (Ε-Κ,Π-Τ) θοζζμθμβζηχκ (Α,Ε,Λ,Π) ηαζ επδνεαζιέκςκ ιε DPI 

(Β,Ζ,Μ,Ρ), NAC (Γ,Θ,Η,Ν,΢,Σ), ΜΔΝ (Γ,Κ,Ξ,Τ) ηαζ Ζ2Ο2 (Δ,Ο) ανηζαθάζηςκ, υπςξ 

θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. Οζ (Μ,Ξ) ακηζπνμζςπεφμοκ πνμαμθή 

μπηζηχκ ημιχκ CLSM, εκχ μζ οπυθμζπεξ εζηυκεξ έπμοκ θδθεεί ιε ιζηνμζηυπζμ 

επζθεμνζζιμφ. ΢ηζξ έκεεηεξ εζηυκεξ πανμοζζάγμκηαζ μζ πονήκεξ ή ηα πνςιμζχιαηα ηςκ 

ηοηηάνςκ, ιεηά ηδ πνχζδ ημο DNA ιε Hoechst 33258 (ιπθε πνχια) ή PI (ηυηηζκμ πνχια, 

Μ,Ξ). Δπζδνάζεζξ: CONTR: Ζ2Ο 2 h, DPI: 25 ιΜ 1,5 h, NAC: 500 ιΜ 1 h, ΜΔΝ: 50 ιΜ 1 

h, Ζ2Ο2: 4 ιΜ 1 h. Μεβέεοκζδ: Υ1100.  
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ΗΗΗ.4.4 Ακάθαζδ/Σεθόθαζδ 

Ζ ακαθαζζηή άηναηημξ Μ΢ ιεηαηζκεί ηζξ εοβαηνζηέξ μιάδεξ πνςιμζςιάηςκ πνμξ ημοξ 

πυθμοξ, θυβς ηδξ αιμζααίαξ μθίζεδζδξ ηςκ Μ΢ ημο ζηεθεημφ ηδξ αηνάηημο ηαζ ηδξ 

ηαοηυπνμκδξ ιείςζδξ ημο ιήημοξ ηςκ δεζιίδςκ Μ΢ ηζκδημπχνςκ (Δζη. 19Α,Ε). ΢ηα ηφηηανα 

πμο είκαζ επδνεαζιέκα ιε DPI, NAC, MEN ηαζ Ζ2Ο2 δ ακαθαζζηή άηναηημξ έπεζ ζοκήεςξ 

άηοπδ μνβάκςζδ, δδθαδή απμηεθείηαζ απυ άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ, ηα μπμία δεκ 

ζοβηνμημφκ δζπμθζηυ ζφζηδια (Δζη. 19Β-Δ,Ζ-Κ ζφβηνζκε ιε Δζη. 19Α,Ε). Πανάθθδθα, 

άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ιπμνμφκ κα παναηδνδεμφκ ηαζ ζε ηοπαίεξ ηοημπθαζιαηζηέξ 

εέζεζξ (Δζη. Ζ-Η). Λυβς ηδξ άηοπδξ μνβάκςζδξ ηδξ ακαθαζζηήξ αηνάηημο, δζαηανάζζεηαζ ή 

ακαζηέθθεηαζ δ ακαθαζζηή ηίκδζδ ηαζ μ δζαπςνζζιυξ ηςκ εοβαηνζηχκ μιάδςκ 

πνςιμζςιάηςκ (έκεεηεξ Δζη. 19Β-Δ,Ζ-Κ ζφβηνζκε ιε έκεεηεξ Δζη.19Α,Ε).    

 

Δζηόκα 19. Ακαθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγςκ Τ. turgidum (A-E) ηαζ Α. thaliana (Ε-Κ), ηα 

μπμία έπμοκ θδθεεί απυ θοζζμθμβζηά (Α,Ε) ηαζ επδνεαζιέκα ιε DPI (Β,Ζ), NAC (Γ,Θ,Η), 

ΜΔΝ (Γ,Κ) ηαζ Ζ2Ο2 (Δ) ανηίαθαζηα, υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ. Ζ (Α) ακηζπνμζςπεφεζ πνμαμθή μπηζηχκ ημιχκ CLSM, εκχ μζ οπυθμζπεξ εζηυκεξ 

έπμοκ θδθεεί ιε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. ΢ηζξ έκεεηεξ εζηυκεξ πανμοζζάγμκηαζ ηα 

πνςιμζχιαηα ηςκ ηοηηάνςκ, ιεηά ηδ πνχζδ ημο DNA ιε Hoechst 33258 (ιπθε πνχια) ή PI 

(ηυηηζκμ πνχια, Α). Δπζδνάζεζξ: CONTR: Ζ2Ο 2 h, DPI: 25 ιΜ 1,5 h, NAC: 500 ιΜ 1 h, 

ΜΔΝ: 50 ιΜ 1 h, Ζ2Ο2: 4 ιΜ 1 h. Μεβέεοκζδ: Υ1100. 

 

 ΢ηα θοζζμθμβζηά ηεθμθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ηαζ ηςκ δφμ θοηχκ ακαπηφζζεηαζ 

έκα ηαθά μνβακςιέκμ δζαγςκζηυ ζφζηδια Μ΢ ιεηαλφ ηςκ δφμ εοβαηνζηχκ πονήκςκ (Δζη. 

20Α,Ε). Αοηυ ζοβηνμηείηαζ απυ πανάθθδθεξ δεζιίδεξ Μ΢ πμο αθθδθμεπζηαθφπημκηαζ ζημ 
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ζζδιενζκυ επίπεδμ. ΢ε αοηή ηδ θάζδ μζ δεζιίδεξ Μ΢ ηςκ ηζκδημπχνςκ απμδζμνβακχκμκηαζ 

(Δζη. 20Α,Ε). Ζ πανμοζία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ιεηαλφ ηςκ δφμ εοβαηνζηχκ 

πονήκςκ είκαζ ειθακήξ ζηα επδνεαζιέκα ηεθμθαζζηά ηφηηανα (Δζη. 20Β-Δ,Ζ-Κ). Ακηίεεηα 

ιε υηζ ζοιααίκεζ ζηα θοζζμθμβζηά ηεθμθαζζηά ηφηηανα, ζηα επδνεαζιέκα ηαεοζηενεί δ 

απμδζμνβάκςζδ ηςκ δεζιίδςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ πμο ζοκδέμκηαζ ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ 

(Δζη. 20Γ,Γ,Δ,Ζ,Η,Κ).  

Δζηόκα 20. Σεθμθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγςκ Τ. turgidum (A-E) ηαζ Α. thaliana (Ε-Κ) 

θοζζμθμβζηχκ (Α,Ε) ηαζ επδνεαζιέκςκ ιε DPI (Β,Ζ,Θ), NAC (Γ,Η), ΜΔΝ (Γ,Κ) ηαζ Ζ2Ο2 

(Δ) ανηζαθάζηςκ, υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. Ζ (Α) 

ακηζπνμζςπεφεζ πνμαμθή μπηζηχκ ημιχκ CLSM, εκχ μζ οπυθμζπεξ εζηυκεξ έπμοκ θδθεεί ιε 

ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. ΢ηζξ έκεεηεξ εζηυκεξ πανμοζζάγμκηαζ μζ εοβαηνζηέξ μιάδεξ 

πνςιμζςιάηςκ, ιεηά ηδ πνχζδ ημο DNA ιε Hoechst 33258 (ιπθε πνχια) ή PI (ηυηηζκμ 

πνχια, Α). Δπζδνάζεζξ: CONTR: Ζ2Ο 2 h, DPI: 25 ιΜ 1,5 h, NAC: 500 ιΜ 1 h, ΜΔΝ: 50 

ιΜ 1 h, Ζ2Ο2: 4 ιΜ 1 h. Μεβέεοκζδ: Υ1100.  

 

Δπζπθέμκ, δζαπζζηχκεηαζ ηαεοζηένδζδ ηδξ επακαζοβηνυηδζδξ ηςκ εοβαηνζηχκ 

πονήκςκ, εκχ ζε ιενζηά ηεθμθαζζηά ηφηηανα μζ εοβαηνζηέξ μιάδεξ πνςιμζςιάηςκ δεκ 

δζαπςνίγμκηαζ πθήνςξ (έκεεηεξ Δζη. 20Β,Γ,Γ,Θ,Κ). ΢ηα επδνεαζιέκα ηεθμθαζζηά ηφηηανα 

παναηδνμφκηαζ πμθοιενή ζςθδκίκδξ ζε απυζηαζδ απυ ημοξ δφμ εοβαηνζημφξ πονήκεξ (Δζη. 

20Γ). 

 

ΗΗΗ.4.5 Κοημηίκδζδ/Μεηαηοημηίκδζδ 

΢ηα θοζζμθμβζηά ηοημηζκδηζηά ηφηηανα, ιεηαλφ ηςκ δφμ εοβαηνζηχκ πονήκςκ μνβακχκεηαζ 

μ θναβιμπθάζηδξ, έκαξ αανεθμεζδήξ ζπδιαηζζιυξ Μ΢, μ μπμίμξ απμηεθείηαζ απυ δφμ 

οπμζοζηήιαηα πανάθθδθςκ Μ΢ ακηίεεηδξ πμθζηυηδηαξ πμο αθθδθμεπζηαθφπημκηαζ ζημ 

ζζδιενζκυ επίπεδμ ημο ηοηηάνμο (Δζη. 21Α,Β, Δζη. 22Α). ΢ημ επίπεδμ αθθδθμεπζηάθορδξ ηςκ 
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Μ΢ ζπδιαηίγεηαζ δ ηοηηανζηή πθάηα. Καεχξ πνμπςνεί δ ηοημηίκδζδ, ημ ζφζηδια 

θναβιμπθάζηδ/ηοηηανζηήξ πθάηαξ επεηηείκεηαζ πνμξ ηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο ιε 

πμθοιενζζιυ κέςκ Μ΢ ζηα πενζεχνζά ημο. Σαοημπνυκςξ, απμπμθοιενίγμκηαζ μζ Μ΢ ζηζξ 

ηεκηνζηέξ εέζεζξ, υπμο δ ηοηηανζηή πθάηα έπεζ ζηαεενμπμζδεεί (Δζη. 21Β, Δζη. 22Β).  

΢οβπνυκςξ ιε ηδκ επέηηαζδ ημο ζοζηήιαημξ θναβιμπθάζηδ/ηοηηανζηήξ πθάηαξ, ζοκεπίγεηαζ 

ηαζ δ ακαζοβηνυηδζδ ηςκ εοβαηνζηχκ πονήκςκ ιε ηδκ μθμηθήνςζδ ηδξ ζοβηνυηδζδξ ημο 

πονδκζημφ θαηέθμο ηαζ ηδκ απμζοζπείνςζδ ηδξ πνςιαηίκδξ (έκεεηεξ Δζη. 21Α,Β ηαζ έκεεηδ 

Δζη. 22Α).  

 

Δζηόκα 21. Κοημηζκδηζηά ηφηηανα αηνυννζγςκ Τ. turgidum θοζζμθμβζηχκ (Α,Β) ηαζ 

επδνεαζιέκςκ απυ DPI (Γ-Δ), NAC (Ε-Η), ΜΔΝ (Κ,Λ) ηαζ Ζ2Ο2 (Μ) ανηζαθάζηςκ, υπςξ 

θαίκμκηαζ έπεζηα απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. Οζ (Γ,Ε,Ζ,Λ) ακηζπνμζςπεφμοκ 

πνμαμθή μπηζηχκ ημιχκ CLSM, εκχ μζ οπυθμζπεξ εζηυκεξ έπμοκ θδθεεί ιε ιζηνμζηυπζμ 

επζθεμνζζιμφ. ΢ηζξ έκεεηεξ εζηυκεξ πανμοζζάγμκηαζ μζ εοβαηνζημί πονήκεξ ηςκ ηοηηάνςκ, 

ιεηά ηδ πνχζδ ημο DNA ιε Hoechst 33258 (ιπθε πνχια), εκχ ζηζξ (Γ,Ε,Ζ,Λ) ιε ηυηηζκμ 

πνχια θαίκμκηαζ μζ εοβαηνζημί πονήκεξ ιεηά απυ πνχζδ ιε PI. Δπζδνάζεζξ: CONTR: Ζ2Ο 2 

h, DPI: 25 ιΜ 2 h, NAC: 250 ιΜ 2 h, ΜΔΝ: 25 ιΜ 2 h, Ζ2Ο2: 4 ιΜ 1 h. Μεβέεοκζδ: 

Υ1100.  
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 Σα επδνεαζιέκα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα ηςκ αηνυννζγςκ ηςκ θοηχκ T. turgidum ηαζ 

Α. thaliana, ηα μπμία έπμοκ οπμζηεί επίδναζδ ιε μοζίεξ πμο δζαηανάζζμοκ ηδκ μιμζυζηαζδ 

ηςκ ROS, πανμοζζάγμοκ ζεζνά αηοπζχκ. ΢ηα ηφηηανα, ηα μπμία εζζένπμκηαζ ζε επίδναζδ ζε 

θάζδ ηαηά ηδκ μπμία είπε ανπίζεζ δ μνβάκςζδ ημο θναβιμπθάζηδ, δζαπζζηχεδηε αδοκαιία 

επέηηαζήξ ημο πνμξ ηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο. ΢οβπνυκςξ, δζαηδνμφκηαζ ηα πμθοιενή 

ζςθδκίκδξ ζηζξ ηεκηνζηέξ πενζμπέξ ημο θναβιμπθάζηδ (Δζη. 21Γ,Δ,Ζ,Λ, Δζη. 22Δ,Ε). ΢ε 

μνζζιέκα ηφηηανα, ημ δζαγςκζηυ ζφζηδια απμηοβπάκεζ κα ιεηαζπδιαηζζηεί ζε 

θναβιμπθάζηδ. Χξ απμηέθεζια, ζε αοηά ηα ηφηηανα, ιεηαλφ ηςκ εοβαηνζηχκ πονήκςκ πμο 

ανίζημκηαζ ζε πνμπςνδιέκμ ζηάδζμ ακαζοβηνυηδζδξ, πανειαάθθμκηαζ ιάγεξ πμθοιενχκ 

ζςθδκίκδξ, άηαηηα δζεοεεηδιέκεξ (Δζη. 21Γ,Ε,Θ,Η,Κ, Δζη. 22Γ,Γ). Σα πμθοιενή αοηά δεκ 

δζαιμνθχκμοκ δζπμθζηυ ζφζηδια ηαζ παναηηδνίγμκηαζ απυ αδοκαιία επέηηαζδξ πνμξ ηδκ 

πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο. ΢ηα επδνεαζιέκα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα επάβεηαζ επίζδξ δ 

δδιζμονβία πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζε ηοπαίεξ ηοημπθαζιαηζηέξ εέζεζξ. Άηοπα πμθοιενή 

ανίζημκηαζ βφνς απυ ημοξ εοβαηνζημφξ πονήκεξ, ζε εέζεζξ ιεηαλφ ηςκ εοβαηνζηχκ πονήκςκ 

ή ιαηνζά απυ αοημφξ (Δζη. 21Γ,Γ,Ε,Κ,Λ,Μ, Δζη. 22Γ,Δ).  

   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 22. Κοημηζκδηζηά ηφηηανα αηνυννζγςκ A. thaliana θοζζμθμβζηχκ (Α,Β) ηαζ 

επδνεαζιέκςκ ιε DPI (Γ), NAC (Γ,E), ΜΔΝ (Ε) ανηζαθάζηςκ, υπςξ θαίκμκηαζ έπεζηα απυ 

ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. Οζ εζηυκεξ έπμοκ θδθεεί ιε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. ΢ηζξ 

έκεεηεξ εζηυκεξ πανμοζζάγμκηαζ μζ εοβαηνζημί πονήκεξ ηςκ ηοηηάνςκ, ιεηά ηδ πνχζδ ημο 

DNA ιε Hoechst 33258. Δπζδνάζεζξ: CONTR: Ζ2Ο 2 h, DPI: 25 ιΜ 2 h, NAC: 250 ιΜ 2 h, 

ΜΔΝ: 25 ιΜ 2 h, Ζ2Ο2: 4 ιΜ 1 h. Μεβέεοκζδ: Υ1100.  
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 Οζ αηοπίεξ μνβάκςζδξ ημο θναβιμπθάζηδ επζηνέπμοκ ζημοξ εοβαηνζημφξ πονήκεξ κα 

πθδζζάγμοκ ιεηαλφ ημοξ ηαζ κα ζοκηήημκηαζ, ιε απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία πμθοπθμεζδζηχκ 

πονήκςκ, εκχ δ δζαηάναλδ ζηδκ μνβάκςζδ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ μδδβεί ζηδ δδιζμονβία 

δζπφνδκςκ ηοηηάνςκ (αθέπε εκυηδηα ΗΗΗ.9.1). ΋πςξ εα πενζβναθεί παναηάης, ζηα 

επδνεαζιέκα ηφηηανα δζαηανάζζεηαζ ή ακαζηέθθεηαζ δ δδιζμονβία ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ.   

 
 

Δζηόκα 23. Μεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα αηνυννζγςκ Τ. turgidum (A-Ε) ηαζ Α. thaliana (Ζ-Η), 

απυ θοζζμθμβζηά (Α) ηαζ επδνεαζιέκα απυ DPI (Β,Γ,Ζ), NAC (Γ,Δ,Θ), ΜΔΝ (Η) ηαζ Ζ2Ο2 

(Ε) ανηίαθαζηα, υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. Οζ (Α,Γ,Γ) 

ακηζπνμζςπεφμοκ πνμαμθή μπηζηχκ ημιχκ CLSM, εκχ μζ οπυθμζπεξ εζηυκεξ έπμοκ θδθεεί ιε 

ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. ΢ηζξ έκεεηεξ εζηυκεξ πανμοζζάγμκηαζ μζ εοβαηνζημί πονήκεξ, 

έπεζηα απυ πνχζδ ημο DNA ιε Hoechst 33258 (ιπθε πνχια) ή PI (ηυηηζκμ πνχια, Α,Β,Γ,Γ). 

Δπζδνάζεζξ: CONTR: Ζ2Ο 2 h, DPI: 25 ιΜ 2 h, NAC: 500 ιΜ 1 h, ΜΔΝ: 50 ιΜ 1 h, Ζ2Ο2: 

4 ιΜ 1 h. Μεβέεοκζδ: Υ1200. 

 

Σα θοζζμθμβζηά ιεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα αηνυννζγμο παναηηδνίγμκηαζ απυ ηδκ 

πανμοζία ζοβηνμηδιέκςκ εοβαηνζηχκ πονήκςκ πμο θένμοκ παναηηδνζζηζημφξ 

κεμζπδιαηζζιέκμοξ πονδκίζημοξ (έκεεηδ Δζη. 23Α). Οζ Μ΢ ημο θναβιμπθάζηδ δεκ 
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οθίζηακηαζ πθέμκ, εκχ αολάκεζ μ ανζειυξ ηςκ πενζπονδκζηχκ Μ΢, μζ μπμίμζ ζοβηνμημφκ έκα 

αηηζκςηυ πενζπονδκζηυ ζφζηδια (Δζη. 23Α). Έπεηαζ δ μνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ημο πενζθενεζαημφ 

ζοζηήιαημξ. ΢ηδ ζοκέπεζα, ηα ηφηηανα εζζένπμκηαζ ζε ιεζυθαζδ. Σα επδνεαζιέκα 

ιεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα ζοπκά θένμοκ ιάγεξ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζημ πενζπονδκζηυ 

ηοηυπθαζια, μζ μπμίεξ δεκ ζπδιαηίγμοκ αηηζκςηυ πενζπονδκζηυ ζφζηδια (Δζη. 23Β,Δ,Ζ,Η 

ζφβηνζκε ιε Δζη. 23Α). ΢ε μνζζιέκα απυ αοηά, εκχ δ ακαζοβηνυηδζδ ηςκ εοβαηνζηχκ 

πονήκςκ έπεζ μθμηθδνςεεί ηαζ έπμοκ ειθακζζηεί πενζθενεζαηά πμθοιενή ζςθδκίκδξ, ζηδ 

εέζδ ημο θναβιμπθάζηδ δζαηδνμφκηαζ πμθοιενή ζςθδκίκδξ (Δζη. 23Γ). Δπζπθέμκ, ζε πμθθά 

ιεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα δζαηανάζζεηαζ δ ζοβηνυηδζδ ημο πενζθενεζαημφ ζοζηήιαημξ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. ΢ηδκ πενζθένεζα ηςκ ηοηηάνςκ εκημπίγμκηαζ άηοπα εοεφβναιια ή 

ηοηθζηά πμθοιενή ζςθδκίκδξ ιε ηοπαίμ πνμζακαημθζζιυ, ηα μπμία ζοπκά ζπδιαηίγμοκ 

δίηηομ (Δζη. 23Γ,Θ,Ε).   

 

ΗΗΗ.5 ΟΡΓΑΝΧ΢Ζ ΣΟΤ ΚΤΣΣΑΡΟ΢ΚΔΛΔΣΟΤ ΣΖ΢ ΢ΧΛΖΝΗΝΖ΢ ΢Δ 

ΚΤΣΣΑΡΑ ΑΚΡΟΡΡΗΕΟΤ ΣΧΝ ΜΔΣΑΛΛΑΓΜΑΣΧΝ rhd2 

Απυ υζα έπμοκ πενζβναθεί πνμδβμοιέκςξ, ζοκάβεηαζ υηζ δ επίδναζδ ημο DPI, ημ μπμίμ, 

πνμηαθχκηαξ ακάζπεζδ ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ, ιεζχκεζ ηα επίπεδα ηςκ 

ROS, επζθένεζ εηηεηαιέκεξ αθθαβέξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ. Γζα ηδκ πεναζηένς 

εκίζποζδ ηδξ άπμρδξ αοηήξ, ιεθεηήεδηακ ιεηαθθαβιέκα θοηά Arabidopsis, ηα μπμία 

ζηενμφκηαζ ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ AtRbohC, ιίαξ απυ ηζξ 10 ζοκμθζηά NADPH-μλεζδάζεξ 

πμο δζαεέηεζ ημ θοηυ A. thaliana. Σα θοηά αοηά είκαζ ηα ιεηαθθάβιαηα rhd2 ηαζ ζηενμφκηαζ 

ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ ζοβηεηνζιέκδξ μλεζδάζδξ, επεζδή δ θεζημονβία ημο βμκζδίμο ηδξ έπεζ 

απεκενβμπμζδεεί ιε έκεεζδ T-DNA (Foreman ηαζ ζοκ. 2003). Υνδζζιμπμζήεδηακ δφμ ζεζνέξ 

ιεηαθθαβιάηςκ, ηα rhd2-5 ηαζ rhd2-6, πμο δζαθένμοκ ιεηαλφ ημοξ ςξ πνμξ ημ ζδιείμ ημο 

βμκζδίμο ζημ μπμίμ έπεζ βίκεζ δ έκεεζδ ημο T-DNA. Σμ βμκίδζμ αοηυ εηθνάγεηαζ ηαηά ηφνζμ 

θυβμ ζηζξ νίγεξ ηαζ πενζζζυηενμ έκημκα ζηδ γχκδ ηςκ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ, ζηδ γχκδ 

επζιήηοκζδξ, ζηα ηφηηανα ηδξ νζγμδενιίδαξ ηαζ ηδξ εκδμδενιίδαξ ηαζ ζηα νζγζηά ηνζπίδζα 

(Foreman ηαζ ζοκ. 2003). Απμηέθεζια ηδξ έθθεζρδξ ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ AtRbohC ζηα 

θοηά rhd2 είκαζ δ δδιζμονβία αναπφηενςκ νζγζηχκ ηνζπζδίςκ ζε ζφβηνζζδ ιε αοηά ημο αβνίμο 

ηφπμο, εκχ θαίκεηαζ υηζ έπμοκ ηαζ αναπφηενεξ νίγεξ (Δζη. 24). O θαζκυηοπμξ ηςκ rhd2-5 

θοηχκ είκαζ πανυιμζμξ ιε εηείκμ ηςκ rhd2-6 (Δζη. 24).   
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Δζηόκα 24. Ανηίαθαζηα ηνζχκ διενχκ θοηχκ A. thaliana αβνίμο ηφπμο (A) ηαζ 

ιεηαθθαβιάηςκ rhd2-5 (B) ηαζ rhd2-6 (Γ), υπςξ θαίκμκηαζ ζημ ζηενεμζηυπζμ. Tα 

ιεηαθθάβιαηα ηςκ (Β,Γ) δζαεέημοκ νζγζηά ηνζπίδζα, ηα μπμία έπμοκ ζδιακηζηά ιζηνυηενμ 

ιήημξ ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ηςκ θοηχκ αβνίμο ηφπμο (Α). Δπζπθέμκ, μζ νίγεξ ηςκ θοηχκ ημο 

αβνίμο ηφπμο έπμοκ ιεβαθφηενμ ιήημξ. Μεβέεοκζδ: Υ100. 

  

Πναβιαημπμζήεδηε πνχζδ ιε DCF βζα κα δζαπζζηςεεί εάκ δ απμοζία ηδξ AtRbohC 

επδνεάγεζ ηδ ζοζζχνεοζδ ηςκ ROS ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο ηαζ ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ 

rhd2. ΢ηδκ Δζη. 25 πανμοζζάγμκηαζ αηνυννζγα αβνίμο ηφπμο (Α) ηαζ ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ 

rhd2-5 ηαζ rhd2-6 (Β,Γ), ιεηά απυ πνχζδ ιε DCF βζα 30 min. Οζ εζηυκεξ έπμοκ θδθεεί ιε ημκ 

ίδζμ πνυκμ έηεεζδξ. Ζ ιεθέηδ ηςκ εζηυκςκ μδδβεί ζημ ζοιπέναζια υηζ ζηα θοηά rhd2 ηα 

επίπεδα ηςκ ROS είκαζ ιεζςιέκα ζε ζφβηνζζδ ιε ηα αηνυννζγα ηςκ θοηχκ ημο αβνίμο ηφπμο 

(Δζη. 25Β). H ιέηνδζδ ηδξ έκηαζδξ ζηα αηνυννζγα ιε ηδ αμήεεζα ηαηάθθδθμο θμβζζιζημφ 

έδεζλε υηζ αοηή ήηακ 47% ηαζ 70% ακηίζημζπα, ηδξ έκηαζδξ πμο πνμζδζμνίζηδηε βζα ηα 

αηνυννζγα ημο αβνίμο ηφπμο.    

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 25. Ανηίαθαζηα ηνζχκ διενχκ θοηχκ A. thaliana αβνίμο ηφπμο (A) ηαζ 

ιεηαθθαβιέκςκ rhd2-5 (B) ηαζ rhd2-6 (Γ), υπςξ θαίκμκηαζ έπεζηα απυ επχαζδ ιε DCF βζα 

30 min ηαζ παναηήνδζδ ζημ ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. Οζ μπηζηέξ ημιέξ δζένπμκηαζ απυ ηδ 

νζγμδενιίδα. Μεβέεοκζδ: Υ700. 
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 Αημθμφεδζε ακμζμεκηυπζζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ζηα αηνυννζγα ηςκ θοηχκ rhd2. 

Βνέεδηε υηζ ζε πμθθά ηφηηανα δ μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ ήηακ 

ηοπζηή, υιμζα ιε εηείκδ ηςκ θοηχκ αβνίμο ηφπμο. Χζηυζμ, ζε έκα ιεβάθμ ανζειυ ηοηηάνςκ 

δζαπζζηχεδηακ αηοπίεξ ζοβηνίζζιεξ ιε αοηέξ πμο ειθακίγμκηαζ ιεηά απυ επίδναζδ ιε DPI 

ηαζ NAC (Δζη. 26). Σμ εφνδια πανμοζζάγεζ εκδζαθένμκ, ηαεχξ αοηά ηα θοηά δεκ οπέζηδζακ 

ηάπμζα επίδναζδ. ΢ηα ιεζμθαζζηά ηφηηανα ημο αηνυννζγμο οπήνπακ βναιιζηά πμθοιενή 

ζςθδκίκδξ πάπμοξ ιεβαθφηενμο απυ εηείκμο ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ ηςκ ηοηηάνςκ 

αηνυννζγμο αβνίμο ηφπμο (Δζη. 26Α,Β). Δπζπθέμκ, ηα πμθοιενή αοηά δεκ είπακ πανάθθδθδ 

δζάηαλδ, αθθά μ πνμζακαημθζζιυξ ημοξ ήηακ ηοπαίμξ (Δζη. 26Α,Β). Γδιζμονβμφκηαζ υπζ ιυκμ 

ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια, αθθά ηαζ ζε άθθεξ ηοημπθαζιαηζηέξ εέζεζξ (Δζη. 26Β).  

 

Δζηόκα 26. Κφηηανα αηνυννζγμο ηςκ θοηχκ rhd2, ηα μπμία ανίζημκηαζ ιεζυθαζδ ή ζε 

δζαθμνεηζηέξ θάζεζξ ηδξ ιίηςζδξ, ιεηά απυ ακμζμεκηυπζζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ παναηήνδζδ 

ζημ ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. ΢ηζξ έκεεηεξ εζηυκεξ, ιε ιπθε πνχια θαίκμκηαζ μζ πονήκεξ 

ηαζ ηα πνςιμζχιαηα ηςκ ηοηηάνςκ, ιεηά απυ πνχζδ ιε Hoechst 33258. Μεβέεοκζδ: Υ1200.      
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 Άηοπα πμθοιενή παναηδνήεδηακ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια ηοηηάνςκ, ηα μπμία 

είπακ εζζέθεεζ ζηδκ πνυθαζδ (Δζη. 26Γ). Ανηεηά ηφηηανα θαίκεηαζ υηζ ηαεοζηενμφκ κα 

πενάζμοκ απυ ηα δζάθμνα ζηάδζα ηδξ πνυθαζδξ, ιε απμηέθεζια ηδκ φπανλδ αζοιθςκίαξ 

ιεηαλφ ηδξ ζοιπφηκςζδξ ηδξ πνςιαηίκδξ ηαζ ημο ααειμφ ςνίιακζδξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ 

γχκδξ (Δζη. 26Γ,Γ). ΢ηα πνμθαζζηά ηφηηανα δζαπζζηχεδηε επίζδξ απμοζία πενζπονδκζηχκ 

Μ΢. ΢οπκά, ζηα ηφηηανα πμο ανίζημκηαζ ζημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ, ηαεοζηενεί δ 

απμδζμνβάκςζδ ημο πονδκζημφ θαηέθμο. Σμ βεβμκυξ αοηυ έπεζ ςξ ζοκέπεζα ηα 

πνμιεηαθαζζηά πνςιμζχιαηα κα πενζαάθθμκηαζ απυ πμθοιενή ζςθδκίκδξ, πςνίξ υιςξ κα 

ζοκδέμκηαζ ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ ηςκ πνςιμζςιάηςκ. Αηυιδ, παναηδνήεδηακ δεζιίδεξ 

Μ΢ ζοκδεδειέκεξ ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ, πςνίξ ςζηυζμ κα έπμοκ ζςζηυ πνμζακαημθζζιυ 

(Δζη. 26Δ,Ε,Ζ). Χξ απμηέθεζια ηδξ δδιζμονβίαξ άηοπδξ ιεηαθαζζηήξ αηνάηημο, ηα 

πνςιμζχιαηα απμηοβπάκμοκ κα δζαηαπεμφκ ζημ ζζδιενζκυ επίπεδμ (Δζη. 26Θ,Η,Κ). Ζ 

ακαθαζζηή ιεηαηίκδζδ ηςκ πνςιμζςιάηςκ ηαεοζηενεί, βεβμκυξ πμο ελδβείηαζ απυ ηδκ 

μνβάκςζδ άηοπδξ ακαθαζζηήξ αηνάηημο (Δζη. 26Λ). Σα ηεθμθαζζηά ηφηηανα δζαεέημοκ 

δζαγςκζηυ ζφζηδια πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, δ ειθάκζζδ ημο μπμίμο δεκ είκαζ ηοπζηή. ΢ηα ίδζα 

ηφηηανα ηαεοζηενεί ηαζ δ απμδζμνβάκςζδ ηςκ δεζιίδςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, ηα μπμία 

είκαζ ζοκδεδειέκα ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ (Δζη. 26Μ).      

    

Δζηόκα 27. Κοημηζκδηζηά (A-Γ) ηαζ ιεηαηοημηζκδηζηά (Γ,Δ) ηφηηανα απυ αηνυννζγα ηςκ 

θοηχκ rhd2. ΢ηζξ έκεεηεξ εζηυκεξ ιε ιπθε πνχια ειθακίγμκηαζ μζ πονήκεξ ηαζ ηα 

πνςιμζχιαηα ηςκ ηοηηάνςκ, ιεηά απυ πνχζδ ιε Hoechst 33258. Μεβέεοκζδ: Υ1200.      

 

 ΢ε πμθθά ηοημηζκδηζηά ηφηηανα rhd2 μ θναβιμπθάζηδξ πανμοζζάγεζ ηοπζηή 

ειθάκζζδ. Χζηυζμ αηυιδ ηαζ ζε αοηά παναηδνείηαζ ηαεοζηένδζδ ηδξ επέηηαζήξ ημο πνμξ 

ηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο (Δζη. 27Α-Γ). Δπζπθέμκ, μ θναβιμπθάζηδξ ζοπκά απμηεθείηαζ 

απυ ιζηνά ακελάνηδηα ηιήιαηα (Δζη. 27Γ), εκχ ζηδ εέζδ ημο εκημπίγμκηαζ ηαζ ιάγεξ απυ 

πμθοιενή ζςθδκίκδξ πμο δεκ ζπδιαηίγμοκ δφμ δζαηνζηά οπμζοζηήιαηα (Δζη. 27B). 

Πανάθθδθα, μζ Μ΢ ημο θναβιμπθάζηδ ηαεοζηενμφκ κα απμδζμνβακςεμφκ ζηζξ ηεκηνζηέξ 

πενζμπέξ, πανυηζ αοηυξ έπεζ θεάζεζ ζηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο (Δζη. 27Γ). ΢ε έκακ ανζειυ 

ιεηαηοημηζκδηζηχκ ηοηηάνςκ παναηδνμφκηαζ, ιεηαλφ ηςκ δφμ εοβαηνζηχκ πονήκςκ, 
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παναιέκμκηεξ Μ΢ θναβιμπθάζηδ (Eζη. 27Δ), αθθά ηαζ άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ, ηα μπμία 

λεηζκμφκ απυ ημ πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια ηαζ είκαζ δζεοεεηδιέκα αηηζκςηά βφνς απυ ημοξ 

πονήκεξ ή δζαηνέπμοκ μθυηθδνμ ημ ηοηυπθαζια (Δζη. 27Γ,Δ).        

 

  

III.6 ΓΗΔΡΔΤΝΖ΢Ζ ΣΖ΢ ΦΤ΢Ζ΢ ΣΧΝ ΑΣΤΠΧΝ ΠΟΛΤΜΔΡΧΝ 

΢ΧΛΖΝΗΝΖ΢ 

III.6.1 Μαηνμζςθδκίζημζ 

Με ηδ αμήεεζα ημο δθεηηνμκζημφ ιζηνμζημπίμο δζέθεοζδξ δζενεοκήεδηε δ δμιή ηςκ 

πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ ζε θοζζμθμβζηά ηαζ επδνεαζιέκα ηφηηανα ηςκ θοηχκ T. turgidum 

ηαζ A. thaliana, ηαεχξ επίζδξ ηαζ ζε ηφηηανα νίγαξ ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ rhd2 ημο θοημφ 

Arabidopsis. Μεθεηήεδηακ ηα ηφηηανα ηδξ νζγμδενιίδαξ, ημο θθμζμφ ηαζ ημο ηεκηνζημφ 

ηοθίκδνμο ζηδκ πενζμπή ημο ιενζζηχιαημξ ηαζ ηδξ γχκδξ επζιήηοκζδξ ηδξ νίγαξ.   

 

Eζηόκα 28. Eζηυκεξ δθεηηνμκζημφ ιζηνμζημπίμο δζέθεοζδξ. (Α) Πενζθενεζαημί Μ΢ απυ 

θοζζμθμβζηυ ηφηηανμ αηνυννζγμο A. thaliana ζε εβηάνζζα ημιή. (Β-Ε) Μαηνμζςθδκίζημζ ζε 

εβηάνζζα ημιή απυ ηφηηανα T. turgidum (Β,Γ,Ε) ηαζ A. thaliana (Γ,Δ) επδνεαζιέκα ιε DPI 

(Β,Γ), NAC (Γ,Δ) ηαζ Ζ2Ο2 (Ε). Ζ ιεβέεοκζδ είκαζ ίδζα βζα ηζξ (Α-Θ). (Ζ) Μαηνμζςθδκίζημζ 

απυ ηφηηανμ T. turgidum επδνεαζιέκμ ιε DPI, υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ιε ηδ ιέεμδμ ημο ακμζμπνοζμφ (XΡ, πνςιυζςια). (Θ) Μαηνμζςθδκίζημξ απυ 

νζγζηυ ηνζπίδζμ (έκεεηδ εζηυκα) ημο ιεηαθθάβιαημξ rhd2-5. Δπζδνάζεζξ: CONTR: dΖ2Ο, DPI: 

25 ιΜ 1,5h, NAC: 500 ιΜ 1 h, Ζ2Ο2: 4 mM 1 h. Μεβέεοκζδ: X60000.   

 

Μεηνήζεζξ πμο πναβιαημπμζήεδηακ απυ εζηυκεξ δθεηηνμκζημφ ιζηνμζημπίμο 

έδεζλακ υηζ μζ Μ΢ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ηοηηάνςκ έπμοκ ελςηενζηή δζάιεηνμ 19-25 nm πενίπμο 

(Δζη. 28Α, Πίκαηαξ 6). ΋ιςξ, ηα ηφηηανα πμο είπακ οπμζηεί ηδκ επίδναζδ DPI ή ΝΑC, εηηυξ 

απυ Μ΢, πενζείπακ ζςθδκμεζδείξ δμιέξ ιε ελςηενζηή δζάιεηνμ ιεβαθφηενδ απυ 25 nm (Δζη. 

28Β-Δ ζφβηνζκε ιε Δζη. 28Α, Πίκαηαξ 6). Σμ βεβμκυξ αοηυ δζαπζζηχεδηε ηυζμ ζε ηφηηανα  

ανηζαθάζηςκ T. turgidum υζμ ηαζ ζε εηείκα ημο θοημφ A. thaliana. Ζ ιεθέηδ δεζβιάηςκ ιεηά 
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απυ ακμζμεκηυπζζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ιε ηδ ιέεμδμ ημο ακμζμπνοζμφ, έδεζλε υηζ αοηέξ μζ 

ζςθδκμεζδείξ δμιέξ απμηεθμφκηαζ απυ ζςθδκίκδ (Δζη. 28Ζ). Σμ εφνδια αοηυ οπμζηδνίγεζ υηζ 

δ ακάζπεζδ ηδξ ηαηαθοηζηήξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ αθθά ηαζ δ ιείςζδ ηςκ 

επζπέδςκ ηςκ ROS, θυβς ηδξ πανμοζίαξ ΝΑC, επάβεζ ηδ αθεκυξ ηδκ ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢ 

ηαζ αθεηένμο ηδ δδιζμονβία ιαηνμζςθδκίζηςκ ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο. Πανμοζζάγεζ 

εκδζαθένμκ δ παναηήνδζδ ιαηνμζςθδκίζηςκ ηαζ ζε ηφηηανα ηδξ νίγαξ ηςκ ανηζαθάζηςκ 

ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ rhd2 ημο θοημφ Arabidopsis, ηα μπμία ζηενμφκηαζ ηδξ δνάζδξ ηδξ 

AtRbohC ηαζ θυβς αοημφ ηα επίπεδα ηςκ ROS είκαζ παιδθά (Δζη. 28Θ, Πίκαηαξ 6). Ζ 

επίδναζδ ιε Ζ2Ο2 είπε επίζδξ ςξ απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία ιαηνμζςθδκίζηςκ (Δζη. 28Ε, 

Πίκαηαξ 6). Ακηίεεηα, υηακ δ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ πνμηθήεδηε απυ ηδκ επίδναζδ ιε 

MEN, δεκ παναηδνήεδηακ ιαηνμζςθδκίζημζ, αθθά έκαξ άθθμξ ηφπμξ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, 

μ μπμίμξ εα πενζβναθεί ζηδ ζοκέπεζα.       

Αημθμφεδζε δ ηαηαιέηνδζδ ιεβάθμο ανζειμφ Μ΢ ηαζ ιαηνμζςθδκίζηςκ ηςκ 

θοζζμθμβζηχκ ηαζ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ ηαζ οπμθμβίζηδηακ ηα πμζμζηά ημοξ, δ ιέζδ, δ 

εθάπζζηδ ηαζ δ ιέβζζηδ δζάιεηνυξ ημοξ. Σα δεδμιέκα πμο πνμέηορακ πανμοζζάγμκηαζ ζημκ 

Πίκαηα 6. Με ελαίνεζδ ηα ηφηηανα πμο είπακ οπμζηεί επίδναζδ ιε ΜΔΝ, ηα μπμία έθενακ 

ιυκμ θίβμοξ Μ΢, ζε υθεξ ζπεδυκ ηζξ οπυθμζπεξ πενζπηχζεζξ μζ ιαηνμζςθδκίζημζ 

απμηεθμφζακ ηδκ πθεζμρδθία ηςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ηαζ ζοκοπήνπακ ιε έκα ιζηνυ 

πθδεοζιυ Μ΢ (Πίκαηαξ 6). To πμζμζηυ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ ήηακ 93-95% ζηα ηφηηανα 

T. turgidum, ηα μπμία είπακ οπμζηεί επίδναζδ ιε DPI ηαζ ΝΑC (Πίκαηαξ 6). Σμ ακηίζημζπμ 

πμζμζηυ ηςκ ηοηηάνςκ ημο Arabidopsis ήηακ 71-74% (Πίκαηαξ 6). ΋πςξ ακαθένεδηε 

πνμδβμοιέκςξ, δ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ ιε Ζ2Ο2 πνμηαθεί ηδ δδιζμονβία 

ιαηνμζςθδκίζηςκ, ημ πμζμζηυ ηςκ μπμίςκ ακένπεηαζ ζημ 77,27% ημο ζοκυθμο ηςκ 

πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ (Πίκαηαξ 6). Σα ηφηηανα ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ rhd2 πενζείπακ 

επίζδξ ζδιακηζηυ ανζειυ ιαηνμζςθδκίζηςκ (Πίκαηαξ 6). Αοημί ήηακ πενζζζυηενμζ ζηα 

θοηά rhd2-6 (63,9%) ζε ζφβηνζζδ ιε ηα rhd2-5 (32,4%).  

Ζ δζάιεηνμξ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ πμο ηαηαιεηνήεδηακ ηοιαίκεηαζ απυ 25,92 έςξ 

43,89 nm. ΢ημ θοηυ A. thaliana μζ ιαηνμζςθδκίζημζ είπακ ιέβζζηδ ελςηενζηή δζαιέηνμο 

34,58 nm. ΢ε υθεξ ηζξ πενζπηχζεζξ, δ ιέζδ ηζιή ηδξ ελςηενζηήξ δζαιέηνμο ηοιαίκεηαζ απυ 

29,00 nm έςξ 32,52 nm (Πίκαηαξ 6).    
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Πίκαηαξ 6. Οζ ηζιέξ ηδξ ελςηενζηήξ δζαιέηνμο, δ ιέζδ δζάιεηνμξ ηαζ μζ ζοπκυηδηεξ ηςκ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, υπςξ πνμέηορακ απυ ηδκ ακάθοζδ ηςκ εζηυκςκ ημο δθεηηνμκζημφ 

ιζηνμζημπίμο δζέθεοζδξ (n: μ ανζειυξ ηςκ πμθοιενχκ πμο ηαηαιεηνήεδηακ ζε ηάεε 

πενίπηςζδ).  

 

Αημθμφεδζε ηαηάηαλδ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ ζε ηαηδβμνίεξ, ακάθμβα ιε 

ηδκ ελςηενζηή ημοξ δζάιεηνμ, ηαζ οπμθμβίζηδηακ μζ ζοπκυηδηεξ ηςκ πμθοιενχκ βζα ηάεε ιία 

απυ αοηέξ. Σα απμηεθέζιαηα πμο πνμέηορακ πανμοζζάγμκηαζ ζηζξ Δζη. 29, 30. Ζ Δζη. 29 

πενζθαιαάκεζ ηζξ ιεηνήζεζξ πμο πναβιαημπμζήεδηακ ζηα θοζζμθμβζηά ηαζ επδνεαζιέκα 

ηφηηανα ηςκ αηνυννζγςκ ημο θοημφ T. turgidum, εκχ δ Δζη. 30 εηείκεξ ηςκ ανηζαθάζηςκ ημο 

A. thaliana. ΢ημ T. turgidum ηα πενζζζυηενα πμθοιενή είπακ ελςηενζηή δζάιεηνμ ιεηαλφ 

29,0-32,00 nm ηαζ 28,51-32,00 nm ζημ Α.thaliana (Δζη. 29,30). 
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Eζηόκα 29. Καηάηαλδ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ πμο ιεηνήεδηακ ζηα ηφηηανα ημο 

θοημφ T. turgidum ιε αάζδ ηδκ ελςηενζηή ημοξ δζάιεηνμ. CONTROL: Ζ2Ο, DPI: 50 ιΜ 2 h, 

NAC: 500 ιΜ 1 h, Ζ2Ο2: 4 mM 1 h. 

 

Δζηόκα 30. Καηάηαλδ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ πμο ιεηνήεδηακ ζηα ηφηηανα ημο 

θοημφ Α. thaliana ιε αάζδ ηδκ ελςηενζηή ημοξ δζάιεηνμ. CONTROL: Ζ2Ο, DPI: 50 ιΜ 2 h, 

NAC: 500 ιΜ 1 h. 
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 Δπζπθέμκ, ελεηάζηδηε εάκ δ αφλδζδ ηδξ ελςηενζηήξ δζαιέηνμο ηςκ 

ιαηνμζςθδκίζηςκ ζοκμδεφεηαζ ηαζ απυ ακάθμβδ αφλδζδ ηδξ εζςηενζηήξ δζαιέηνμο. Ζ 

εζςηενζηή δζάιεηνμξ οπμθμβίζηδηε, υπςξ αηνζαχξ ηαζ δ ελςηενζηή. Οζ ιεηνήζεζξ έδεζλακ υηζ 

μζ ιαηνμζςθδκίζημζ δεκ δζαεέημοκ ιυκμ ιεβαθφηενδ ελςηενζηή δζάιεηνμ απυ εηείκδ ηςκ 

Μ΢, αθθά ηαζ εζςηενζηή (Πίκαηαξ 7).  

 

Πίκαηαξ 7. H ιέζδ εζςηενζηή δζάιεηνμξ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ ζε θοζζμθμβζηά ηαζ 

επδνεαζιέκα ηφηηανα αηνυννζγςκ T. turgidum ηαζ Α. thaliana. Δπζδνάζεζξ: CONTROL: 

Ζ2Ο, DPI: 50 ιΜ 2 h. (n: μ ανζειυξ ηςκ πμθοιενχκ πμο ηαηαιεηνήεδηακ ζε ηάεε 

πενίπηςζδ).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 31. Γζαβναιιαηζηή απεζηυκζζδ ηςκ δεδμιέκςκ ηςκ ιεηνήζεςκ πμο πανμοζζάγμκηαζ 

ζημκ Πίκαηα 7. 

  

΢ηδκ Δζη. 31 παναηίεεηαζ ημ δζάβναιια πμο πνμέηορε απυ ηα δεδμιέκα ημο Πίκαηα 

7. Σα δεδμιέκα δείπκμοκ υηζ δ ιέζδ εζςηενζηή δζάιεηνμξ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ πμο 

ζοβηνμημφκηαζ πανμοζία DPI είκαζ ζδιακηζηά αολδιέκδ ζε ζπέζδ ιε ηδκ ακηίζημζπδ ηςκ Μ΢ 

ηςκ θοζζμθμβζηχκ ηοηηάνςκ. ΢οβηεηνζιέκα, αοηή ήηακ 60% ιεβαθφηενδ απυ εηείκδ ηςκ Μ΢ 

ζηδκ πενίπηςζδ ημο T. turgidum ηαζ 39% ιεβαθφηενδ ζημ A. thaliana (Πίκαηαξ 7, Δζη. 31). 
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 ΋πςξ ακαθένεδηε παναπάκς, ηα πμθοιενή ηδξ ζςθδκίκδξ ηςκ ηοηηάνςκ ημο 

αηνυννζγμο ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ ημο θοημφ Arabidopsis είκαζ ιαηνμζςθδκίζημζ ηαζ Μ΢. 

Αοηυ δζαπζζηχεδηε ζηα ιεηαθθάβιαηα ηαζ ηςκ δφμ δζαβμκζδζαηχκ ζεζνχκ πμο 

πνδζζιμπμζήεδηακ, δδθαδή ζηα θοηά rhd2-5 ηαζ rhd2-6 (Πίκαηαξ 6, Δζη. 30). ΢ηζξ ζεζνέξ 

αοηέξ, ιεθεηήεδηε επίζδξ ημ πμζμζηυ ειθάκζζδξ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ ζε δζαθμνεηζημφξ 

ηοηηανζημφξ ηφπμοξ ηδξ νίγαξ (Πίκαηαξ 8). Σα ιεβαθφηενα πμζμζηά ιαηνμζςθδκίζηςκ ζημ 

ζφκμθμ ηςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ δζαπζζηχεδηακ ζηα νζγζηά ηνζπίδζα. Σμ πμζμζηυ ημοξ ζηα 

ηφηηανα ηδξ νζγμδενιίδαξ ηαζ εκδμδενιίδαξ ζηδ γχκδ επζιήηοκζδξ ήηακ επίζδξ ορδθυ 

(Πίκαηαξ 8). ΢ηδ νζγμδενιίδα ζηδκ πενζμπή ημο ιενζζηχιαημξ ηδξ νίγαξ μζ ιαηνμζςθδκίζημζ 

ήηακ 32,7% ηαζ 24,5% ηςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, ζηα ηφηηανα ηδξ νίγαξ ηςκ θοηχκ rhd2-5 

ηαζ rhd2-6, ακηίζημζπα (Πίκαηαξ 8). Σέθμξ, δεκ εκημπίζηδηακ ιαηνμζςθδκίζημζ ζηα 

δζαθμνμπμζμφιεκα ηναπεζαηά ζημζπεία ηςκ θοηχκ rhd2 (Πίκαηαξ 8). Δίκαζ ζδζαίηενα 

εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ ημ πνυηοπμ ειθάκζζδξ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ ζηα θοηά rhd2 

ζοιπίπηεζ ιε ημ ακηίζημζπμ ηδξ έηθναζδξ ημο βμκζδίμο ηδξ AtRbohC (Foreman ηαζ ζοκ. 

2003). Αοηυ οπμδδθχκεζ υηζ δ απχθεζα ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ 

ΑtRbohC ζοκδέεηαζ ιε ηδκ ειθάκζζδ ιαηνμζςθδκίζηςκ ζημ αηνυννζγμ ηςκ θοηχκ rhd2.    

 

Πίκαηαξ 8. ΢οπκυηδηεξ ειθάκζζδξ ηςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζημοξ δζάθμνμοξ ηοηηανζημφξ 

ηφπμοξ ηδξ νίγαξ ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ rhd2 ημο θοημφ Arabidopsis (n: μ ανζειυξ ηςκ 

πμθοιενχκ πμο ηαηαιεηνήεδηακ ζε ηάεε πενίπηςζδ).  

 

H ιεθέηδ θεπηχκ ημιχκ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ απμηάθορε υηζ πθήεμξ 

ιειμκςιέκςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ, αθθά ηαζ δεζιίδεξ ιαηνμζςθδκίζηςκ, δζαηνέπμοκ ημ 

ηοηυπθαζια πςνίξ ζοβηεηνζιέκμ πνμζακαημθζζιυ (Δζη. 32Α-Γ). Δπζπθέμκ, παναηδνήεδηακ 

ηαζ ηαιπφθμζ ιαηνμζςθδκίζημζ (Δζη. 32Γ). Σα δεδμιέκα πμο πνμέηορακ ιε ηδ αμήεεζα ημο 

δθεηηνμκζημφ ιζηνμζημπίμο δζέθεοζδξ επζαεααζχκμοκ εηείκα πμο πνμέηορακ ιεηά απυ 

ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. Πνμθακχξ, μζ δεζιίδεξ ιαηνμζςθδκίζηςκ ακηζζημζπμφκ ζηα 

βναιιζηά πμθοιενή ζςθδκίκδξ. Δπζπθέμκ, δ ζηακυηδηα ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ κα 

θαιαάκμοκ ηαιπφθμ ζπήια εα ιπμνμφζε κα μδδβήζεζ ζηδ ζοβηνυηδζδ  ηοηθζηχκ δζαηάλεςκ, 
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πμο κα ακηζζημζπμφκ ζηα ηοηθζηά πμθοιενή ζςθδκίκδξ πμο παναηδνμφκηαζ ζημ ιζηνμζηυπζμ 

επζθεμνζζιμφ (Δζη. 32 ζφβηνζκε ιε Δζη. 9). Tέθμξ, πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ υηακ 

δζαηανάζζεηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS ιπμνμφκ κα παναηδνδεμφκ ιειμκςιέκμζ 

ιαηνμζςθδκίζημζ, δεζιίδεξ ιαηνμζςθδκίζηςκ ή αηυιδ ηαζ δζπμθζηά ζοζηήιαηα 

ιαηνμζςθδκίζηςκ ζε δζάθμνεξ πενζμπέξ ημο ηοημπθάζιαημξ (Δζη. 32).       

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 32. (A-Γ) Κφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ T. turgidum επδνεαζιέκα ιε DPI, υπςξ 

θαίκμκηαζ ζημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ δζέθεοζδξ. Σα αέθδ δείπκμοκ ημοξ 

ιαηνμζςθδκίζημοξ. (Α,Β) Μαηνμζςθδκίζημζ ζε εβηάνζζα ημιή, μζ μπμίμζ ζπδιαηίγμοκ 

δεζιίδεξ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια (Α) ηαζ ημ εκδυπθαζια (Β). (Γ) Γεζιίδα 

ιαηνμζςθδκίζηςκ ζε ηαηά ιήημξ ημιή. (Γ) Μαηνμζςθδκίζημξ ζε ηαηά ιήημξ ημιή, μ 

μπμίμξ ειθακίγεζ ηαιπφθμ ζπήια. Δπζδνάζεζξ: DPI: 25 µM 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ50000. 

 

 

III.6.2. Παναηνύζηαθθμζ ζςθδκίκδξ 

Ακ ηαζ δ επίδναζδ ιε MEN δεκ πνμηαθεί δδιζμονβία ιαηνμζςθδκίζηςκ, ζε επδνεαζιέκα 

ηφηηανα T. turgidum ηαζ Α. thaliana ανέεδηακ εθάπζζημζ Μ΢ (Πίκαηαξ 6). Σμ βεβμκυξ 

οπμδδθχκεζ υηζ δ ΜΔΝ επάβεζ ηδκ ελαθάκζζδ ηςκ ηοπζηχκ Μ΢. 
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Eζηόκα 33. Παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ (αέθδ ζηζξ Ε,H) ηαζ ζοβηεκηνχζεζξ 

δθεηηνμκζυποηκμο οθζημφ (αέθδ ζηζξ Δ,Θ) ζε επδνεαζιέκα ηφηηανα αηνυννζγμο ηςκ θοηχκ 

Τ. turgidum (A-E,H,Θ) ηαζ Α. thaliana (Ε). (Γ,Δ, Ε έκεεηδ) Ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ιε 

ηδ ιέεμδμ ημο ακμζμπνοζμφ. Σμ ημηηία πνοζμφ εκημπίγμκηαζ ζε ζοβηεκηνχζεζξ άιμνθμο 

δθεηηνμκζυποηκμο οθζημφ ηαζ ζημοξ παναηνοζηάθθμοξ. Δπζδνάζεζξ: ΜΔΝ: 50 ιΜ 1 h. 

Μεβέεοκζδ: (Α-Γ) Υ25000, (Γ,E) Υ80000, (Z) X30000, (H,Θ) Υ35000. 
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Σα ηφηηανα ηα μπμία είπακ οπμζηεί μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ, έπεζηα απυ επίδναζδ ιε 

ΜΔΝ, δζέεεηακ παναηνοζηαθθζημφξ ζπδιαηζζιμφξ ιε δμιή πανυιμζα ιε εηείκδ ηςκ 

παναηνοζηάθθςκ ζςθδκίκδξ πμο έπμοκ πενζβναθεί ζε άθθεξ πενζπηχζεζξ (Apostolakos ηαζ 

ζοκ. 1990, Karagiannidou ηαζ ζοκ. 1995, Δζη. 33Α,Γ,Ε). Δπζπθέμκ, ζημ ηοηυπθαζια ηςκ 

επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ ανέεδηακ δθεηηνμκζυποηκεξ ζοβηεκηνχζεζξ άιμνθμο οθζημφ (Δζη. 

33Β,Θ). Ζ ακμζμεκηυπζζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ιε ηδ ιέεμδμ ημο ακμζμπνοζμφ απμηάθορε υηζ 

ηυζμ μζ παναηνοζηαθθζηέξ δμιέξ, υζμ ηαζ ημ άιμνθμ οθζηυ πενζέπμοκ ή απμηεθμφκηαζ απυ 

ζςθδκίκδ. ΢ηζξ δμιέξ αοηέξ εκημπίγμκηαζ ημηηία πνοζμφ (Δζη. 33Γ-Ε). Οζ ζπδιαηζζιμί αοημί 

ζοπκά ηαηαθαιαάκμοκ ιεβάθμ ιένμξ ημο ηοημπθάζιαημξ ηαζ ζπδιαηίγμοκ δίηηοα (Δζη. 

33Ζ,Θ). Δπμιέκςξ, είκαζ θμβζηή δ οπυεεζδ υηζ αοηά ηα δίηηοα ακηζζημζπμφκ ζημ δζάποημ 

πνυηοπμ ηαηακμιήξ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ πμο δζαπζζηχεδηε ζηα επδνεαζιέκα 

ηφηηανα, ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ, ζημ ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ (Δζη. 33 

ζφβηνζκε ιε Δζη. 9).  

 

III.7 ΜΖΥΑΝΗ΢ΜΟΗ ΟΡΓΑΝΧ΢Ζ΢ ΣΧΝ ΑΣΤΠΧΝ ΠΟΛΤΜΔΡΧΝ 

΢ΧΛΖΝΗΝΖ΢ 

ΗΗΗ.7.1 H δζαηάναλδ ηδξ μιμζόζηαζδξ ηςκ ROS επάβεζ αθθαβέξ ζηδ ζςθδκίκδ 

Αημθμφεςξ, δζενεοκήεδηακ μζ ιδπακζζιμί ιε ημοξ μπμίμοξ μζ ιεηααμθέξ ζηα επίπεδα ηςκ 

ROS πνμηαθμφκ ηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ ηδ δδιζμονβία 

άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. Ανπζηά ιεθεηήεδηε ηαηά πυζμ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ 

ηςκ ROS ζπεηίγεηαζ ιε ημ πνυηοπμ ηςκ ιεηα-ιεηαθναζηζηχκ ηνμπμπμζήζεςκ ηδξ ζςθδκίκδξ 

ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο. Γζα ημ ζημπυ αοηυ πναβιαημπμζήεδηε απμιυκςζδ πνςηεσκχκ 

απυ νίγεξ ανηζαθάζηςκ T. turgidum πμο οπέζηδζακ ηδκ επίδναζδ μοζζχκ, μζ μπμίεξ 

ιεηααάθθμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS. Σδκ δθεηηνμθυνδζδ ηςκ πνςηεσκζηχκ εηποθζζιάηςκ 

αημθμφεδζε ιεηαθμνά ηςκ πνςηεσκχκ ζε ιειανάκδ κζηνμηοηηανίκδξ ηαζ πνμζδζμνζζιυξ ηςκ 

επζπέδςκ ηδξ μθζηήξ α-ζςθδκίκδξ, ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ ηαζ ηδξ αηεηοθζςιέκδξ 

α-ζςθδκίκδξ ιε ηδ πνήζδ ηαηάθθδθςκ ακηζζςιάηςκ.  

Ζ ιεθέηδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ ζςθδκίκδξ απμηάθορε υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ 

ηςκ ROS πνμηαθεί ιεηααμθέξ ζηα επίπεδα ηδξ α-ζςθδκίκδξ. Γζαπζζηχεδηε υηζ δ ακάζπεζδ 

ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ απυ ημ DPI, δ ελμοδεηένςζδ ηςκ ROS απυ ηδκ NAC αθθά ηαζ δ 

μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ πμο πνμηαθείηαζ απυ ημ H2O2 αολάκεζ ηα επίπεδα ηδξ ζςθδκίκδξ 

(Δζη. 34). Ακηίεεηα, ηα επίπεδα ηδξ α-ζςθδκίκδξ ηςκ ηοηηάνςκ πμο είπακ οπμζηεί επίδναζδ 

ιε MEN, ήηακ ζδιακηζηά ιεζςιέκα ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ηςκ θοζζμθμβζηχκ αηνυννζγςκ 

(Δζη. 34). Δπζπθέμκ, ιε ηδ πνήζδ ημο ακηζζχιαημξ 6-11Β-1, δζαπζζηχεδηε υηζ ζε υθεξ ηζξ 

επζδνάζεζξ επάβεηαζ δ αηεηοθίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ (Δζη. 34). Σμ ακηίζςια αοηυ ακζπκεφεζ 

εηθεηηζηά ηδ α-ζςθδκίκδ, δ μπμία έπεζ οπμζηεί αηεηοθίςζδ ηδξ θοζίκδξ ζηδ εέζδ 40. Σμ 

βεβμκυξ αοηυ πανμοζζάγεζ εκδζαθένμκ, ηαεχξ δ αηεηοθζςιέκδ ζζμιμνθή ηδξ α-ζςθδκίκδξ 
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απμοζζάγεζ απυ ηα θοζζμθμβζηά ηφηηανα ηδξ νίγαξ ημο θοημφ T. turgidum (Δζη. 34). Δπίζδξ, 

αλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS πνμηαθεί ιείςζδ ηςκ 

επζπέδςκ ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ (Δζη. 34).     

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 34. Ακμζμαπμηφπςια ηαηά Western ζε πνςηεσκζηά εηποθίζιαηα νζγχκ ημο θοημφ T. 

turgidum. Σα ανηίαθαζηα πανέιεζκακ ζημ δζάθοια ηδξ επίδναζδξ βζα 1 h. ΢ε ηάεε πενίπηςζδ 

πνδζζιμπμζήεδηακ 20 ιg πνςηεΐκδξ. Ζ ζοβηέκηνςζδ ηςκ πνςηεσκχκ ζηα εηποθίζιαηα 

πνμζδζμνίζηδηε ιε ηδκ ιέεμδμ πμζμηζημφ πνμζδζμνζζιμφ πνςηεσκχκ Bradford. Δπζδνάζεζξ: 

CONT: dH2O, DPI: 25 mM, NAC: 250 mM, MEN: 25 mM, H2O2: 4 mM. 

 

Ζ πανμοζία ηδξ αηεηοθζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα ημο 

αηνυννζγμο επζαεααζχεδηε ιε ακμζμζήιακζδ, ιε ηδ πνήζδ ημο ίδζμο ακηζζχιαημξ. Οζ M΢ 

ηςκ θοζζμθμβζηχκ ηοηηάνςκ ημο αηνυννζγμο δεκ πενζέπμοκ αηεηοθζςιέκδ ζςθδκίκδ (Δζη. 

35Α). Ακηίεεηα, ζηα επδνεαζιέκα αηνυννζγα, δ ζζμιμνθή αοηή ακζπκεφεηαζ ζηζξ ηοηηανζηέξ 

εέζεζξ, υπμο εκημπίγμκηαζ ζοκαενμίζεζξ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ (Δζη. 35Β-Γ). 

 

 

Δζηόκα 35. Κφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ T. turgidum, απυ θοζζμθμβζηά (Α) ηαζ 

επδνεαζιέκα ιε DPI (B) ηαζ ΜΔΝ (Γ,Γ) ανηίαθαζηα, υπςξ θαίκμκηαζ ζημ ιζηνμζηυπζμ 

επζθεμνζζιμφ, ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ αηεηοθζςιέκδξ ζςθδκίκδξ ιε ημ ακηίζςια 6-

11Β-1. ΢ηα θοζζμθμβζηά ηφηηανα δεκ ακζπκεφεηαζ ζήια θεμνζζιμφ αηεηοθζςιέκδξ 

ζςθδκίκδξ (Α). Ακηίεεηα, ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα αηεηοθζςιέκδ ζςθδκίκδ  εκημπίγεηαζ ζε 

δζάθμνεξ ηοημπθαζιαηζηέξ εέζεζξ (αέθδ ζηζξ Β-Γ). Eπζδνάζεζξ: CONTR: dH2O, DPI: 25 mM 

1 h, MEN: 50 mM 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ1000. 

 

Δπζπθέμκ, δζενεοκήεδηε εάκ δ ιείςζδ ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ πμο 

πζζημπμζήεδηε ιεηά απυ ακίπκεοζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ ζε πνςηεσκζηά εηποθίζιαηα ηςκ 
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επδνεαζιέκςκ αηνυννζγςκ, ακηζηαημπηνίγεηαζ ζηα δζάθμνα ζοζηήιαηα ηςκ άηοπςκ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. ΢ηα θοζζμθμβζηά ηφηηανα δ ηονμζζκζςιέκδ α-ζςθδκίκδ απακηά ζε 

υθα ηα ζοζηήιαηα Μ΢ (Δζη. 36Α-Γ). Ζ πανμοζία ηδξ είκαζ πμθφ έκημκδ ζημοξ Μ΢ ηςκ 

δζπμθζηχκ ζοζηδιάηςκ, υπςξ εηείκμοξ ηδξ ιζηςηζηήξ αηνάηημο ή ημο θναβιμπθάζηδ ηαζ 

ακζπκεφεηαζ ζε ιζηνυηενμ ααειυ ζημοξ πενζθενεζαημφξ Μ΢ (Δζη. 36Α-Γ). ΢ηα επδνεαζιέκα 

αηνυννζγα, ηα άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ηςκ ιεζμθαζζηχκ, ιζηςηζηχκ ηαζ ηοημηζκδηζηχκ 

ηοηηάνςκ πενζέπμοκ ηονμζζκζςιέκδ α-ζςθδκίκδ (Δζη. 36Γ-Ε). Χζηυζμ, δ έκηαζδ ημο 

ζήιαημξ ημο θεμνζζιμφ ζε αοηά είκαζ ιεζςιέκδ (Δζη. 36 Γ-Ε ζφβηνζκε ιε Δζη. 36 Α-Γ). Σμ 

βεβμκυξ αοηυ επζαεααζχκεζ υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζοκμδεφεηαζ απυ 

ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ (Δζη. 34).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 36. Κφηηανα ημο θοημφ T. turgidum απυ θοζζμθμβζηά (Α-Γ) ηαζ επδνεαζιέκα ιε DPI 

(Γ-Ε) αηνυννζγα, υπςξ θαίκμκηαζ ζημ ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ, ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ 

ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ. ΢ηα θοζζμθμβζηά ανηίαθαζηα ζήια θεμνζζιμφ 

ηονμζζκζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ εκημπίγεηαζ ζηδκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢, ζηδ ιζηςηζηή 

άηναηημ ηαζ ημ θναβιμπθάζηδ (αέθδ ζηζξ Α-Γ). Αοηυ είκαζ πζμ έκημκμ ζηζξ δφμ ηεθεοηαίεξ 

πενζπηχζεζξ. Ακηίεεηα, ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα, ζηδκ ακηίζημζπδ θάζδ ημο ηοηηανζημφ 

ηφηθμο ημ ζήια θεμνζζιμφ ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ είκαζ πζμ αζεεκέξ ζε ζπέζδ ιε 

ηα θοζζμθμβζηά (Γ-Ε ζφβηνζκε ιε Α-Γ). Eπζδνάζεζξ: CONTR: dH2O 1 h, DPI: 25 mM 1 h. 

Μεβέεοκζδ: Υ1100.  
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ΗΗΗ.7.2 Οζ MAPs ζοιιεηέπμοκ ζηδκ μνβάκςζδ ηςκ άηοπςκ πμθοιενώκ 

ζςθδκίκδξ 

΢ηδ ζοκέπεζα, δζενεοκήεδηε δ πζεακή ζοιιεημπή ΜΑΡ πνςηεσκχκ ζηδκ μνβάκςζδ ηςκ 

άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, ηα μπμία δδιζμονβμφκηαζ υηακ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS 

δζαηανάζζεηαζ. ΢οβηεηνζιέκα, ιεθεηήεδηε δ ζοιιεημπή ηδξ ΜΑP65-1 επεζδή έπεζ 

ζοζπεηζζεεί ιε ηδ ζοβηνυηδζδ παναηνοζηάθθςκ ζςθδκίκδξ πμο δδιζμονβμφκηαζ ζηα 

ηφηηανα ημο θοημφ Vigna sinensis, έπεζηα απυ επίδναζδ ημθπζηίκδξ (Panteris ηαζ ζοκ. 2010). 

Πναβιαημπμζήεδηε ακμζμεκηυπζζδ ιε ηδ αμήεεζα εκυξ ακηζζχιαημξ πμο ακαβκςνίγεζ 

εηθεηηζηά ηδκ MAP65-1 ημο θοημφ A. thaliana.   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 37. Ακμζμεκηυπζζδ ηδξ MAP65-1 ζε ηφηηανα αηνυννζγμο απυ θοζζμθμβζηά (Α) ηαζ 

επδνεαζιέκα (Β-Ε) ανηίαθαζηα Α. thaliana. ΢ηδκ (A) δ ΜΑP65-1 ζοκεκημπίγεηαζ ιε ημοξ 

πενζθενεζαημφξ Μ΢, εκχ ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα δ MAP65-1 (αέθδ ζηζξ Β-Ε) απακηά ζε 

ζπδιαηζζιμφξ πμο πνμζμιμζάγμοκ ζηα άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ. Δπζδνάζεζξ: CONTR: 

dΖ2Ο 2 h, DPI: 25 ιΜ 2 h, ΝΑC: 250 ιΜ 2 h, ΜΔΝ: 25 ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ 1100. 

Με ημ ακηίζςια αοηυ επζαεααζχεδηε υηζ δ ΜΑΡ65-1 ζοκεκημπίγεηαζ ιε ημοξ Μ΢ 

ηςκ ηοηηάνςκ ηςκ θοζζμθμβζηχκ αηνυννζγςκ ημο θοημφ A. thaliana (Δζη. 37Α). ΢ηα ηφηηανα 

πμο έπμοκ επδνεαζηεί ιε DPI, NAC ή ΜΔΝ δ πνςηεΐκδ αοηή εκημπίγεηαζ ζε ζπδιαηζζιμφξ 

πμο έπμοκ δμιή υιμζα ιε εηείκδ ηςκ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ αοηχκ ηςκ ηοηηάνςκ 

(Δζη. 37B-Z ζφβηνζκε ιε Δζη. 10B-Γ). Δπμιέκςξ, δ MAP65-1 θαίκεηαζ υηζ ειπθέηεηαζ υπζ 

ιυκμ ζηδ ζοβηνυηδζδ ή/ηαζ μνβάκςζδ ηςκ Μ΢, αθθά επίζδξ ηαζ ζε εηείκδ ηςκ 

ιαηνμζςθδκίζηςκ ηαζ ηςκ παναηνοζηάθθςκ ζςθδκίκδξ (αθέπε επίζδξ Panteris ηαζ ζοκ. 

2010).  
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ΗΗΗ.8 ΜΖΥΑΝΗ΢ΜΟΗ ΜΔΣΑΓΧΓΖ΢ ΜΖΝΤΜΑΣΟ΢ ΚΑΗ ΓΖΜΗΟΤΡΓΗΑ 

ΑΣΤΠΧΝ ΠΟΛΤΜΔΡΧΝ ΢ΧΛΖΝΗΝΖ΢ 

ΗΗΗ.8.1 ΢οιιεημπή ηδξ PI3-ηζκάζδξ ζηδκ μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημύ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ηςκ δζαζνμύιεκςκ ηοηηάνςκ 

΢ημ πθαίζζμ ηδξ πανμφζαξ δζαηνζαήξ δζενεοκήεδηακ επίζδξ πζεακμί ιδπακζζιμί ιεηαβςβήξ 

ιδκφιαημξ, μζ μπμίμζ ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ηαεζένςζδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ή ηδκ ακηίθδρδ ηςκ 

επζπέδςκ ηςκ ROS ηαζ ζημκ έθεβπμ ηδξ μνβάκςζδξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ. 

Μεηαλφ άθθςκ, ιεθεηήεδηε δ ζοιιεημπή ημο εκγφιμο PI3K ζηα παναπάκς θαζκυιεκα, 

θαιαάκμκηαξ οπυρδ υηζ ειπθέηεηαζ ζηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ ηαζ επμιέκςξ 

εοεφκεηαζ βζα ηδκ αφλδζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ROS ζηα ηφηηανα (αθέπε εκυηδηα 1.1.7.3). 

Ανηίαθαζηα T. turgidum ηαζ A. thaliana οπέζηδζακ ηδκ επίδναζδ ηδξ μοζίαξ LY294002, δ 

μπμία είκαζ ελεζδζηεοιέκμξ ακαζημθέαξ ηδξ ηαηαθοηζηήξ δναζηδνζυηδηαξ ημο εκγφιμο.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 38. Αηνυννζγμ ιάνηονα A. thaliana (Α) ηαζ επδνεαζιέκμ ιε LY294002 (Β), ιεηά 

απυ πνχζδ ιε DCF, υπςξ θαίκμκηαζ ζημ ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. Οζ εζηυκεξ είκαζ 

εζηζαζιέκεξ ζημ επίπεδμ ηδξ νζγμδενιίδαξ ηαζ έπμοκ θδθεεί ιε ημκ ίδζμ πνυκμ έηεεζδξ. Πνζκ 

απυ ημ ηέθμξ ηδξ επίδναζδξ (30 min) πνμζηέεδηακ ζημ δζάθοια 25 ιM DCF. Δίκαζ ζαθήξ δ 

δζαθμνά ζηδκ έκηαζδ ηδξ αηηζκμαμθίαξ ιεηαλφ (Α) (Β). Δπζδνάζεζξ: CONTR: dH2O 1 h, 

LY294002: 50 ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: X600.     

 

Γζαπζζηχεδηε υηζ δ ακάζπεζδ ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ PI3K, ιεηά ηδκ επίδναζδ ημο 

LY294002, ιεηααάθθεζ ηα επίπεδα ηςκ ROS ζηα αηνυννζγα (Δζη. 38). ΢ηδκ Δζη. 38 

πανμοζζάγμκηαζ έκα θοζζμθμβζηυ ηαζ έκα επδνεαζιέκμ αηνυννζγμ, ιεηά απυ πνχζδ ιε DCF. 

Ζ ζφβηνζζδ ηδξ έκηαζδξ ημο θεμνζζιμφ ηςκ δφμ αηνυννζγςκ ηδξ Δζη. 38 απμηαθφπηεζ ηδκ 

φπανλδ ζδιακηζηήξ δζαθμνάξ ζηα επίπεδα ηςκ ROS.     

Σα επδνεαζιέκα ηφηηανα παναηηδνίγμκηαζ απυ ηδκ ειθάκζζδ αηοπζχκ ζηδκ 

μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, μζ μπμίεξ έπμοκ ανηεηέξ μιμζυηδηεξ ιε 
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εηείκεξ πμο πνμηαθμφκηαζ απυ ηδκ επίδναζδ ιε DPI. ΢οβηεηνζιέκα, ζηα επδνεαζιέκα 

ιεζμθαζζηά ηφηηανα απμοζζάγεζ ημ ηοπζηυ πενζθενεζαηυ ζφζηδια Μ΢, αοηά δζαεέημοκ υιςξ 

πθήεμξ άηοπςκ πενζθενεζαηχκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ιε ηοπαία δζεοεέηδζδ (Δζη. 39Α,Λ). ΢ε 

ανηεηέξ πενζπηχζεζξ, πμθοάνζεια άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ δζαηνέπμοκ ηαζ ημ εκδυπθαζια 

(Δζη. 39Β). ΢οπκά, δ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢ απμοζζάγεζ ή απμηεθείηαζ απυ εθάπζζηα άηοπα 

πμθοιενή ζςθδκίκδξ (Δζη. 39Γ,Μ), εκχ είκαζ ειθακήξ ηαζ δ απμοζία ηοπζηήξ πνμθαζζηήξ 

αηνάηημο απυ ηα πνμθαζζηά ηφηηανα (Δζη. 39Γ). ΢ε μνζζιέκα απυ αοηά εκημπίγμκηαζ έκημκεξ 

ζοκαενμίζεζξ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζε μθυηθδνμ ημ πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια ή 

ζηδκ πενζμπή ηςκ πυθςκ, μζ μπμίεξ υιςξ δεκ ζπδιαηίγμοκ δζπμθζηυ ζφζηδια (Δζη. 39Γ,Δ,Ε). 

Δπζπθέμκ, ηαεοζηενεί δ απμδζμνβάκςζδ ημο πονδκζημφ θαηέθμο, ιε απμηέθεζια κα 

ειπμδίγεηαζ δ απεθεοεένςζδ ηςκ πνμιεηαθαζζηχκ πνςιμζςιάηςκ (Δζη. 39Δ,Ε,Ν).  

Σα επδνεαζιέκα ιεηαθαζζηά ηφηηανα παναηηδνίγμκηαζ απυ έκημκεξ δζαηαναπέξ ηδξ  

μνβάκςζδξ ηδξ ιεηαθαζζηήξ αηνάηημο (Δζη. 39Ζ). ΢οκήεςξ αοηά δζαεέημοκ δεζιίδεξ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ πμο ζοκδέμκηαζ ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ ηαζ ειθακίγμοκ έκημκδ 

ζφβηθζζδ ζημοξ πυθμοξ. Τπάνπμοκ υιςξ πμθθέξ πενζπηχζεζξ, ηαηά ηζξ μπμίεξ αοηά δεκ 

ένπμκηαζ ζε επαθή ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ ηαζ έπμοκ ηοπαίμοξ πνμζακαημθζζιμφξ (Δζη. 39Ζ). 

Αοηυ έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ αδοκαιία δζεοεέηδζδξ ηςκ ηζκδημπχνςκ ζημ ζζδιενζκυ 

επίπεδμ ηαζ ηδ δζαζπμνά ηςκ ιεηαθαζζηχκ πνςιμζςιάηςκ ζε υθμ ημκ ηοηηανζηυ πχνμ (Δζη. 

39Ζ).  

Ζ ακαθαζζηή άηναηημξ ζηενείηαζ επίζδξ ηοπζηήξ μνβάκςζδξ ηαζ ζοβηνμηείηαζ απυ 

άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ. Γεκζηά, δζαπζζηχκεηαζ ηαεοζηένδζδ ηδξ ανάποκζδξ ηςκ 

δεζιίδςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ πμο ζοκδέμκηαζ ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ ηαζ επμιέκςξ ηδξ 

ιεηαηίκδζδξ ηςκ πνςιμζςιάηςκ πνμξ ημοξ πυθμοξ (Δζη. 39Ξ). Καηά ηδκ ηεθυθαζδ, ιεηαλφ 

ηςκ εοβαηνζηχκ πονήκςκ παναηδνμφκηαζ άηοπεξ ιάγεξ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ (Δζη. 39Θ). 

Άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ εκημπίγμκηαζ ζημ άιεζμ πενζαάθθμκ ηςκ εοβαηνζηχκ 

πνςιμζςιάηςκ αθθά ηαζ ιεηαλφ ηςκ πνςιμζςιάηςκ, εκχ δ δζαδζηαζία ακαζοβηνυηδζδξ 

ηςκ εοβαηνζηχκ πονήκςκ θαίκεηαζ υηζ ηαεοζηενεί (Δζη. 39Θ). Σέθμξ, μ θναβιμπθάζηδξ ηςκ 

επδνεαζιέκςκ ηοημηζκδηζηχκ ηοηηάνςκ ειθακίγεζ ζδιακηζηέξ δζαηαναπέξ (Δζη. 39Η,Κ). Ο 

θναβιμπθάζηδξ ηςκ ηοηηάνςκ, ηα μπμία εζζένπμκηαζ ζηδκ επίδναζδ ζε ηοημηζκδηζηυ ζηάδζμ, 

ειθακίγεζ αηοπίεξ ζηδ δμιή ημο, εκχ ακαζηέθθεηαζ δ επέηηαζή ημο πνμξ ηδκ πενζθένεζα ημο 

ηοηηάνμο (Δζη. 39Η,Κ). Πανάθθδθα ιε ηδκ αδοκαιία επέηηαζδξ ημο θναβιμπθάζηδ, είκαζ 

ειθακήξ ηαζ δ ηαεοζηένδζδ ηδξ απμδζμνβάκςζήξ ημο (Δζη. 39Ο).  
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Δζηόκα 39. Kφηηανα αηνυννζγμο ηςκ θοηχκ T. turgidum (Α-Κ) ηαζ Α. thaliana (Λ-Ο), ηα 

μπμία έπμοκ οπμζηεί ηδκ επίδναζδ LY294002, υπςξ θαίκμκηαζ έπεζηα απυ ακμζμζήιακζδ 

ηδξ ζςθδκίκδξ, ζε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ (A-Γ,Ε,Θ-Ο) ηαζ ζε CLSM (Δ,Ζ,Κ). ΢ηζξ 

έκεεηεξ εζηυκεξ, ιε ιπθε πνχια ειθακίγμκηαζ ηα πνςιμζχιαηα ηαζ μζ πονήκεξ ηςκ 

ηοηηάνςκ, ιεηά απυ πνχζδ ιε Hoechst 33258. Σμ ηυηηζκμ πνχια ηςκ πνςιμζςιάηςκ ηαζ 

ηςκ πονήκςκ ηςκ ηοηηάνςκ ηςκ εζηυκςκ (Δ,Ζ,Κ), μθείθεηαζ ζηδ πνχζδ ιε PI. Δπζδνάζεζξ: 

LY294002 50 ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: (Α-Κ) Υ1100, (Λ-Ο) Υ1200. 

 

III.8.2 Ζ εκενβμπμίδζδ ιίαξ ηζκάζδξ πανόιμζαξ ιε ηδκ p38-MAPK ζπεηίγεηαζ ιε 

ηδκ ακηίθδρδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ηαζ ειπθέηεηαζ ζηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημύ ηδξ ζςθδκίκδξ  

Λαιαάκμκηαξ οπυρδ υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ηαζ δ ακάζπεζδ ηδξ 

δναζηδνζυηδηαξ ηδξ PI3K, δ μπμία πνμηαθεί ιείςζδ ζηα επίπεδά ημοξ, μδδβμφκ ζηδκ 

ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢ ηαζ ηδκ ακηζηαηάζηαζή ημοξ ιε άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ, 

επζπεζνήεδηε δ δζενεφκδζδ ηςκ πζεακχκ ιδπακζζιχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, ιε ημοξ μπμίμοξ 

ηα ηφηηανα ακηζθαιαάκμκηαζ ηζξ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS. Eπζπθέμκ, ιεθεηήεδηε δ 

ζοιιεημπή ηςκ ιδπακζζιχκ αοηχκ ζηζξ αθθαβέξ πμο πονμδμημφκ μζ ιεηααμθέξ ηςκ ROS 
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ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ. ΢ημ πθαίζζμ αοηυ δζενεοκήεδηε μ νυθμξ ιίαξ ηζκάζδξ 

ηςκ θοηχκ, δ μπμία πανμοζζάγεζ ακμζμθμβζηέξ ηαζ θανιαημθμβζηέξ ζδζυηδηεξ υιμζεξ ιε 

εηείκεξ ηδξ p38-MAPK ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ (Komis ηαζ ζοκ. 2004). Ο θυβμξ ήηακ υηζ 

αθεκυξ ιεκ δ p38-ΜΑΡΚ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ απυηνζζδ ηςκ ηοηηάνςκ ζηδκ μλεζδςηζηή 

ηαηαπυκδζδ ηαζ ζε άθθα πενζααθθμκηζηά ενεείζιαηα (Zarubin ηαζ Ζan 2005, Gaitanaki ηαζ 

ζοκ. 2006), αθεηένμο δε δζυηζ ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο ημο θοημφ T. turgidum δ ηζκάζδ 

ηςκ θοηχκ p46-MAPK, δ μπμία είκαζ υιμζα ιε ηδκ p38-MAPK, ειπθέηεηαζ ζηδκ ακηίθδρδ 

ηδξ οπενςζιςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ ηαζ ηδξ επαηυθμοεδξ δδιζμονβίαξ ιαηνμζςθδκίζηςκ 

(Κμmis ηαζ ζοκ. 2004). 

 

III.8.2.1 Η θσζθνξπιίσζε ηεο p46 θαη ηα επίπεδα ησλ ROS 

΢φιθςκα ιε υζα ακαθένμκηαζ παναπάκς, ιεθεηήεδηακ μζ επζπηχζεζξ ηςκ μοζζχκ πμο 

πνμηαθμφκ αφλδζδ ή ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ή ζοκδοαζιμί ηςκ μοζζχκ αοηχκ ζηα 

επίπεδα ηδξ θςζθμνοθζςιέκδξ ιμνθήξ αοηήξ ηδξ ηζκάζδξ (p46-ΜΑΡΚ) ζε αηνυννζγα ηςκ 

θοηχκ T. turgidum ηαζ Α. thaliana. Πανάθθδθα, δζενεοκήεδηακ ηαζ μζ επζπηχζεζξ ηδξ 

ακαζημθήξ ηδξ ηαηαθοηζηήξ δναζηδνζυηδηάξ ηδξ ιε ηδ πνήζδ ημο ελεζδζηεοιέκμο ακαζημθέα 

SB203580. Ζ ιεθέηδ επεηηάεδηε ηαζ ζηα ιεηαθθάβιαηα rhd2 ημο θοημφ Arabidopsis.  

 Ανπζηά, δζενεοκήεδηε ιε ηδ πνήζδ ημο DCF εάκ μζ πεζναιαηζημί πεζνζζιμί πμο 

πναβιαημπμζήεδηακ επδνεάγμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS ζημ αηνυννζγμ. ΋πςξ πενζβνάθδηε 

πνμδβμοιέκςξ (εκυηδηα ΗΗΗ.1), δ επίδναζδ ιε DPI ηαζ ΝΑC πνμηαθεί ιείςζδ ζηα επίπεδα 

ηςκ ROS (Δζη. 40Β,Γ ζφβηνζκε ιε Δζη. 40Α), εκχ αοηά πανμοζζάγμκηαζ ζδζαίηενα αολδιέκα 

υηακ ηα ανηίαθαζηα έπμοκ οπμζηεί ηδκ επίδναζδ MEN ή H2O2 (Δζη. 40Γ,Δ ζφβηνζκε ιε Δζη. 

40Α).  

΢ηδκ Δζη. 40Ε πανμοζζάγεηαζ έκα αηνυννζγμ ημο ιεηαθθάβιαημξ rhd2-6, εκχ ζηζξ 

Δζη. 40Ζ-Κ αηνυννζγα ζηα μπμία έβζκε επίδναζδ ιε έκα μλεζδςηζηυ ιέζμ (MEN ή H2O2) ηαζ 

ιία απυ ηζξ μοζίεξ πμο πνμηαθμφκ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS (DPI ή ΝΑC). Με ημ 

ζοκδοαζιυ ηςκ εκχζεςκ αοηχκ, ηα επίπεδα ηςκ ROS ζηα αηνυννζγα είκαζ ζοβηνίζζια ιε 

εηείκα ηςκ αηνυννζγςκ ηςκ ανηζαθάζηςκ ημο ιάνηονα (Δζη. 40Ζ-Κ ζφβηνζκε ιε Δζη. 40Α). 

Δπζπθέμκ, ηα επίπεδα ηςκ ROS ζηα ανηίαθαζηα, ζημ δζάθοια ηδξ επίδναζδξ ηςκ μπμίςκ 

(DPI, ΝΑC, MEN ηαζ H2O2) είπε πνμζηεεεί μ ακαζημθέαξ SB203580, δεκ ιεηααάθθμκηαζ ζε 

ζπέζδ ιε εηείκα ηςκ ακηίζημζπςκ αηνυννζγςκ πμο οπέζηδζακ ηδκ επίδναζδ ηςκ δζαθοιάηςκ 

απμοζία ημο ακαζημθέα (Δζη. 40Λ-Ο ζφβηνζκε ιε Δζη. 40Α-Δ). Δπμιέκςξ, μ SB203580 δεκ 

επδνεάγεζ ηα επίπεδα ηςκ ROS. 
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Δζηόκα 40. Φοζζμθμβζηά (Α), επδνεαζιέκα (Β-Δ,Ζ-Ο) ηαζ rhd2-6 (Ε) αηνυννζγα, υπςξ 

θαίκμκηαζ έπεζηα απυ πνχζδ ιε DCF ηαζ παναηήνδζδ ιε ημ ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. Οζ 

θςημβναθίεξ έπμοκ θδθεεί ιε ημκ ίδζμ πνυκμ έηεεζδξ, εκχ μζ μπηζηέξ ημιέξ δζένπμκηαζ απυ 

ηδ νζγμδενιίδα. Ζ πνμζεήηδ ημο DCF πναβιαημπμζήεδηε 30 min πνζκ απυ ημ ηέθμξ ηάεε 

επίδναζδξ ζε ηεθζηή ζοβηέκηνςζδ 25 ιM. Ζ έκηαζδ ημο ζήιαημξ είκαζ εκδεζηηζηή ηδξ 

ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ROS. Δπζδνάζεζξ: CONTR: H2O 2 h, DPI: 25 ιΜ 2 h, NAC: 250 ιΜ 2 h, 

MEN 25 ιΜ 2 h, Ζ2Ο2: 4 mM 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ500.   

 

Ανπζηά, επζαεααζχεδηε υηζ, ζηα πνςηεσκζηά εηποθίζιαηα ηςκ νζγχκ ημο θοημφ T. 

turgidum, ημ ακηίζςια έκακηζ ηδξ phospho-p38-ΜΑΡΚ ακαβκςνίγεζ ιία πνςηεΐκδ 46 kDa 

(p46, Komis ηαζ ζοκ. 2004). Δπίζδξ, ανέεδηε υηζ δ θςζθμνοθίςζδ αοηήξ ηδξ πνςηεΐκδξ 

επάβεηαζ απυ ηδκ πανμοζία H2O2 (Δζη. 41). H αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ p46 ζηα ηφηηανα, ηα 

μπμία οθίζηακηαζ επίδναζδ ιε Ζ2Ο2, ελανηάηαζ ηυζμ απυ ηδ ζοβηέκηνςζή ημο (Δζη. 42), υζμ 

ηαζ απυ ημ πνυκμ ηδξ επίδναζδξ (Δζη. 41). 
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Δζηόκα 41. H μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ πμο πνμηαθείηαζ απυ ημ H2O2 ζοκμδεφεηαζ απυ 

αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46. Ακμζμαπμηφπςια ηαηά Western ηδξ phospho-p46, 

έπεζηα απυ επίδναζδ νζγχκ ανηζαθάζηςκ ημο θοημφ T. turgidum ιε H2O2 ζε δζαθμνεηζημφξ 

πνυκμοξ. H απυηνζζδ ελανηάηαζ απυ ημ πνυκμ ηδξ επίδναζδξ. ΢ημ δζάβναιια πανμοζζάγμκηαζ 

ηα επίπεδα ηδξ phospho-p46 ζε αοεαίνεηεξ ιμκάδεξ, ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ημο ιάνηονα. Σα 

δεδμιέκα έπμοκ πνμηφρεζ απυ ημ ιέζμ υνμ ηςκ ηζιχκ ηνζχκ ακελάνηδηςκ πεζναιάηςκ. Με 

ηδ ζοβηέκηνςζδ αοηή, ιεβαθφηενδ εκενβμπμίδζδ επζηοβπάκεηαζ 15 min ιεηά απυ ηδκ έκανλδ 

ηδξ επίδναζδξ. Χξ πνςηεΐκδ εθέβπμο πνδζζιμπμζήεδηε δ GAPDH. H επίδναζδ 

πναβιαημπμζήεδηε ζε απμιμκςιέκεξ νίγεξ πμο ανίζημκηακ ζε ενεπηζηυ δζάθοια Hoagland. 

Δπίδναζδ: CTR:Hoagland, Ζ2Ο2: 4 mM. Οζ δζαθμνέξ ιε ημ ιάνηονα εεςνήεδηακ ζηαηζζηζηά 

ζδιακηζηέξ υηακ δ ηζιή P ήηακ ιζηνυηενδ απυ 0,05. *ηζιή-P < 0,05, ** ηζιή-P < 0,01, *** 

ηζιή-P < 0,001.  

 

Απυ ηδ ιεθέηδ ηδξ εζηυκαξ 41 δζαπζζηχκεηαζ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46 

απυ ηα πνχηα 5 min ηδξ επίδναζδξ. Ζ ιέβζζηδ απυηνζζδ παναηδνείηαζ ζηα 15 min, εκχ ζε 

ιεβαθφηενμοξ πνυκμοξ δ εκενβμπμίδζδ ιεζχκεηαζ ζηαδζαηά (Δζη. 41). H ζοβηέκηνςζδ H2O2, 

ζηδκ μπμία ηαηαβνάθεηαζ δ ιέβζζηδ ιεηααμθή ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46, είκαζ 4 mM 

(Δζη. 42). H ζοβηέκηνςζδ αοηή επζθέπεδηε βζα ηα οπυθμζπα πεζνάιαηα. Γζα ηζξ μοζίεξ DPI, 

ΝΑC ηαζ ΜΔΝ πνδζζιμπμζήεδηακ μζ ζοβηεκηνχζεζξ, μζ μπμίεξ είπακ επζθεβεί πνμδβμοιέκςξ 

ιε αάζδ ηζξ επζπηχζεζξ πμο πνμηαθμφκ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ.   

Σα ανηίαθαζηα ημο θοημφ T. turgidum, ζηα μπμία ιεθεηήεδηακ ηα επίπεδα ηδξ 

phospho-p46, αημθμφεδζακ ηδ ιία απυ ηζξ δφμ δζαδζηαζίεξ πμο πενζβνάθμκηαζ παναηάης. 

΢ηδκ πνχηδ πενίπηςζδ πνδζζιμπμζήεδηακ νίγεξ κεανχκ ανηζαθάζηςκ, μζ μπμίεξ 

ημπμεεηήεδηακ ζε δζάθοια Hoagland. ΢ημ δζάθοια αοηυ πανέιεζκακ βζα 3 h πνμηεζιέκμο κα 

ακαηάιρμοκ απυ ημκ ηναοιαηζζιυ, χζηε κα απμθεοπεεί δ πζεακή αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ 
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ROS, θυβς ημο ηναοιαηζζιμφ. Αημθμφεςξ, μζ νίγεξ οπέζηδζακ επίδναζδ ιε ηζξ επζθεβιέκεξ 

μοζίεξ, μζ μπμίεξ είπακ πνμζηεεεί ζημ δζάθοια Hoagland. ΢ηδ δεφηενδ πενίπηςζδ, 

πνδζζιμπμζήεδηακ μθυηθδνα ανηίαθαζηα ηαζ μζ μοζίεξ δζαθφεδηακ ζε απεζηαβιέκμ κενυ. 

Καζ μζ δφμ πεζναιαηζημί πεζνζζιμί έδςζακ πανυιμζα απμηεθέζιαηα, ιε ηδ δζαθμνά υηζ δ 

ιέβζζηδ απυηνζζδ ζηδ δεφηενδ πενίπηςζδ δζαπζζηχεδηε ιεηά απυ πνυκμ επίδναζδξ ιίαξ 

χναξ (Δζη.43). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 42. H μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ πμο πνμηαθείηαζ απυ ημ H2O2 επάβεζ ηδκ αφλδζδ ηςκ 

επζπέδςκ ηδξ phospho-p46. Ακμζμαπμηφπςια ηαηά Western ηδξ phospho-p46, έπεζηα απυ 

επίδναζδ ιε δζαθμνεηζηέξ ζοβηεκηνχζεζξ H2O2 (1-10 mM)ζε νίγεξ ανηζαθάζηςκ ημο θοημφ 

T. turgidum, βζα 15 min. H απυηνζζδ ελανηάηαζ απυ ημ πνυκμ ηδξ επίδναζδξ. ΢ημ δζάβναιια 

πανμοζζάγμκηαζ ηα επίπεδα ηδξ phospho-p46 ζε αοεαίνεηεξ ιμκάδεξ, ζε ζφβηνζζδ ιε ημ 

ιάνηονα. Σα δεδμιέκα έπμοκ πνμηφρεζ απυ ημ ιέζμ υνμ ηςκ ηζιχκ ηνζχκ ακελάνηδηςκ 

πεζναιάηςκ. Ζ ιεβαθφηενδ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46 επζηοβπάκεηαζ ιε ηδ 

ζοβηέκηνςζδ 4 mM Ζ2Ο2. Χξ πνςηεΐκδ εθέβπμο πνδζζιμπμζήεδηε δ GAPDH. H επίδναζδ 

πναβιαημπμζήεδηε ζε απμιμκςιέκεξ νίγεξ πμο ανίζημκηακ ζε ενεπηζηυ δζάθοια Hoagland. 

Δπίδναζδ: CTR:Hoagland, Ζ2Ο2: 1-10 mM, 15 min. Οζ δζαθμνέξ ιε ημ ιάνηονα εεςνήεδηακ 

ζηαηζζηζηά ζδιακηζηέξ, υηακ δ ηζιή P ήηακ ιζηνυηενδ απυ 0,05. *ηζιή-P < 0,05, ** ηζιή-P < 

0,01, *** ηζιή-P < 0,001.  

 

Σα δεδμιέκα ηδξ Δζη. 43 δείπκμοκ υηζ υθεξ μζ μοζίεξ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ βζα ηδ 

δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS μδήβδζακ ζηδκ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-

p46. Σα επίπεδά ηδξ ήηακ ηαηά ιέζμ υνμ 2,90 ± 0,04, 2,45 ± 0,24, 2,60 ± 0,21 ηαζ 2,20 ± 0,12 

ιμκάδεξ ζηζξ επδνεαζιέκεξ νίγεξ ιε DPI, ΝΑC, ΜΔΝ ηαζ H2O2, ακηίζημζπα, βζα 15 min (Δζη. 

43Α). ΢ηα ανηίαθαζηα πμο είπακ οπμζηεί επίδναζδ βζα 1 h ιε οδαηζηά δζαθφιαηα DPI, ΝΑC, 
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ΜΔΝ ηαζ H2O2 δ ζοζζχνεοζδ ηδξ phospho-p46 ήηακ 3,02 ± 0,29, 2,92 ± 0,27, 2,80 ± 0,14, 

2,93 ± 0,4 ιμκάδεξ, ιεβαθφηενδ ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκδ ημο θοζζμθμβζημφ οθζημφ (Δζη. 43Β). 

 

Δζηόκα 43. Ακίπκεοζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46, έπεζηα απυ δζαηάναλδ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζε ημιιέκεξ νίγεξ (Α) ή μθυηθδνα ανηίαθαζηα (Β) ημο θοημφ T. 

turgidum. Σα επίπεδα ηδξ phospho-p46 πανμοζζάγμκηαζ ζηα δζαβνάιιαηα ζε αοεαίνεηεξ 

ιμκάδεξ, ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ηςκ θοηχκ-ιανηφνςκ. ΢ε υθεξ ηζξ πενζπηχζεζξ, αοηά έπμοκ 

πνμηφρεζ απυ ημ ιέζμ υνμ ηςκ ηζιχκ ηεζζάνςκ ακελάνηδηςκ πεζναιάηςκ. Χξ πνςηεΐκδ 

εθέβπμο πνδζζιμπμζήεδηε δ GAPDH. Δίκαζ ζαθέξ υηζ ζε υθεξ ηζξ επζδνάζεζξ πνμηαθείηαζ 

αφλδζδ ηδξ θςζθμνοθζςιέκδξ ιμνθήξ ηδξ p46. Δπζδνάζεζξ: (A) CTR: Hoagland 15 min, 

DPI: 25 ιΜ 15 min, NAC: 250 ιΜ 15 min, ΜΔΝ: 25 ιΜ 15 min, Ζ2Ο2: 4 mM 15 min, (B) 

CTR: dH2O 1 h, DPI: 25 ιΜ 1 h, NAC: 250 ιΜ 1 h, ΜΔΝ: 25 ιΜ 1 h, Ζ2Ο2: 4 mM 1 h. Οζ 

δζαθμνέξ ιε ημ ιάνηονα εεςνήεδηακ ζηαηζζηζηά ζδιακηζηέξ, υηακ δ ηζιή P ήηακ ιζηνυηενδ 

απυ 0,05. *ηζιή-P < 0,05, ** ηζιή-P < 0,01, *** ηζιή-P < 0,001.  

 

Οζ παναπάκς επζδνάζεζξ πναβιαημπμζήεδηακ ηαζ ζε ανηίαθαζηα ηςκ θοηχκ A. 

thaliana. Αημθμφεδζε ακμζμαπμηφπςζδ ηαηά Western ιε ηδ πνήζδ ημο ίδζμο ακηζζχιαημξ, 

ημ μπμίμ ακαβκςνίγεζ ηδκ p38-ΜΑΡΚ ηςκ γςζηχκ μνβακζζιχκ. Γζαπζζηχεδηε υηζ ζηα 

πνςηεσκζηά εηποθίζιαηα ημο θοημφ Arabidopsis ημ ακηίζςια αοηυ ακαβκςνίγεζ ιία 

πνςηεΐκδ, δ μπμία έπεζ ΜΒ πενίπμο 46 kDa, δδθαδή ίδζμο ιεβέεμοξ ιε εηείκμ ηδξ MAPK ημο 

T. turgidum (Δζη. 44). Ζ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS πνμηαθεί επίζδξ ηδκ 

θςζθμνοθίςζδ ηδξ p46, υπςξ αοηή δζαπζζηχκεηαζ απυ ηδκ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ ζηα 

επδνεαζιέκα αηνυννζγα (Δζη. 44). ΢ηδκ Δζη. 44 θαίκεηαζ υηζ, ηυζμ δ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ 
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ηςκ ROS (επίδναζδ ιε MEN ηαζ H2O2) υζμ ηαζ δ ιείςζή ημοξ (επίδναζδ ιε DPI ηαζ ΝΑC) 

αολάκεζ ηδκ εκενβμπμζδιέκδ ιμνθή ηδξ p46 (Δζη. 40, Δζη. 44). ΢οβηεηνζιέκα, ηα επίπεδα ηδξ 

phospho-p46 ήηακ 2,6 ιμκάδεξ ζηα επδνεαζιέκα ιε DPI ανηίαθαζηα, ορδθυηενα ζε ζπέζδ 

ιε εηείκα ημο ιάνηονα, 2,15 ζηα επδνεαζιέκα ιε NAC, 2,22 ζηα επδνεαζιέκα ιε ΜΔΝ ηαζ 

3 ιμκάδεξ ζε εηείκα πμο είπακ οπμζηεί επίδναζδ ιε H2O2 (Δζη. 44). Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ ζηα 

ανηίαθαζηα ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ rhd2, ηα μπμία παναηηδνίγμκηαζ απυ παιδθά επίπεδα ROS 

(Δζη. 40), ηα επίπεδα ηδξ phospho-p46 ήηακ εεαιαηζηά ορδθυηενα ζοβηνζηζηά ιε ηα 

θοζζμθμβζηά αηνυννζγα ημο άβνζμο ηφπμο (Δζη. 44).     

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 44. Ακίπκεοζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46, ιεηά απυ ηδ δζαηάναλδ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζε ανηίαθαζηα rhd2 ηαζ ζε μθυηθδνα ανηίαθαζηα A. thaliana αβνίμο 

ηφπμο, θοζζμθμβζηά ή επδνεαζιέκα. ΢ηo δζάβναιια πανμοζζάγμκηαζ ηα επίπεδα ηδξ phospho-

p46 ζε αοεαίνεηεξ ιμκάδεξ, ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ημο ιάνηονα. Αοηυ έπεζ πνμηφρεζ απυ ημ 

ιέζμ υνμ ηςκ ηζιχκ ηνζχκ ακελάνηδηςκ πεζναιάηςκ. Χξ πνςηεΐκδ εθέβπμο πνδζζιμπμζήεδηε 

δ GAPDH. ΢ε υθεξ ηζξ επζδνάζεζξ δζαπζζηχκεηαζ αφλδζδ ηδξ θςζθμνοθζςιέκδξ ιμνθήξ ηδξ 

p46, εκχ ζηα θοηά rhd2-6 ηα επίπεδά ηδξ είκαζ εκηοπςζζαηά αολδιέκα. Δπζδνάζεζξ: CTR: 

dH2O 2 h, DPI: 25 ιΜ 2 h, NAC: 250 ιΜ 2 h, ΜΔΝ: 25 ιΜ 2 h,  Ζ2Ο2: 4 mM 2 h. Οζ 

δζαθμνέξ ιε ημ ιάνηονα εεςνήεδηακ ζηαηζζηζηά ζδιακηζηέξ, υηακ δ ηζιή P ήηακ ιζηνυηενδ 

απυ 0,05. *ηζιή-P < 0,05, ** ηζιή-P < 0,01.  

΢ηδ ζοκέπεζα, πναβιαημπμζήεδηακ επζπθέμκ πεζνάιαηα πνμηεζιέκμο κα επζαεααζςεεί 

υηζ μζ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46 είκαζ υκηςξ απμηέθεζια ηςκ αθθαβχκ ζηα 

επίπεδα ηςκ ROS πμο πνμηαθμφκηαζ απυ ηζξ μοζίεξ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ. Γζα ημ ζημπυ 

αοηυ ηα ανηίαθαζηα επςάζηδηακ ζοβπνυκςξ ιε δφμ εκχζεζξ, ιία πμο πνμηαθεί αφλδζδ ηαζ 

ιία πμο πνμηαθεί ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS. ΢οβηεηνζιέκα, ανηίαθαζηα T. turgidum 
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επςάζεδηακ ζε δζαθφιαηα Hoagland ηα μπμία πενζείπακ ηα αηυθμοεα γεφβδ εκχζεςκ: (1) 

H2O2 + DPI, (2) H2O2 + NAC, (3) MEN + DPI ηαζ (4) MEN + NAC. ΋πςξ θαίκεηαζ ζηδκ 

Δζη. 40Ζ-Κ ηα αηνυννζγα πμο οθίζηακηαζ ηδκ επίδναζδ αοηχκ ηςκ ζοκδοαζιχκ μοζζχκ 

ειθακίγμοκ έκηαζδ ημο θεμνζζιμφ ζοβηνίζζιδ ιε αοηή πμο παναηδνείηαζ ζηα θοζζμθμβζηά 

αηνυννζγα (Δζη. 40Ζ-Κ ζφβηνζκε ιε Δζη. 40Α). Έπεζ εκδζαθένμκ υηζ μ ζοκδοαζιυξ ηςκ 

παναπάκς επζδνάζεςκ πνμηαθεί ζδιακηζηή ιεηααμθή ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46, χζηε 

κα πνμζεββίγμοκ εηείκα ηςκ νζγχκ ημο ιάνηονα (Δζη. 45). To βεβμκυξ αοηυ, ζε ζοκδοαζιυ ιε 

ηα πμθφ ορδθά επίπεδα πμο παναηδνμφκηαζ ζηα θοηά rhd2, ηα μπμία δεκ έπμοκ οπμζηεί 

ηαιία επίδναζδ (Δζη. 44), οπμζηδνίγεζ υηζ δ phospho-p46 εκενβμπμζείηαζ υηακ ζοιααίκεζ 

ζδιακηζηή ιεηααμθή ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS, είηε ιείςζδ, είηε αφλδζδ (Δζη. 40, Δζη. 44, Δζη. 

45).         

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 45. Ζ ηαοηυπνμκδ επίδναζδ ιε έκα μλεζδςηζηυ ιέζμ ηαζ ιε έκα ιέζμ, ημ μπμίμ 

πνμηαθεί ιείςζδ ζηα επίπεδα ηςκ ROS, επζθένμοκ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46 ζε 

ζφβηνζζδ ιε ηα επίπεδα ηδξ ίδζαξ πνςηεΐκδξ ζε νίγεξ, μζ μπμίεξ έπμοκ επδνεαζηεί ιυκμ ιε έκα 

απυ ηα παναπάκς ιέζα. ΢ηo δζάβναιια πανμοζζάγμκηαζ ηα επίπεδα ηδξ phospho-p46 ζε 

αοεαίνεηεξ ιμκάδεξ, ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ημο ιάνηονα. Σα δεδμιέκα ακηζπνμζςπεφμοκ ημ 

ιέζμ υνμ ηςκ ηζιχκ ηνζχκ ακελάνηδηςκ πεζναιάηςκ. Χξ πνςηεΐκδ εθέβπμο πνδζζιμπμζήεδηε 

δ GAPDH. Δπζδνάζεζξ: CTR: dH2O, DPI: 25 ιΜ, NAC: 250 ιΜ, ΜΔΝ:25 ιΜ, Ζ2Ο2: 4 

mM.Οζ επζδνάζεζξ έβζκακ ζε νίγεξ T. turgidum πμο ανζζηυηακ ζε ενεπηζηυ δζάθοια Hoagland 

ηαζ είπακ δζάνηεζα 15 min. Οζ δζαθμνέξ εεςνήεδηακ ζηαηζζηζηά ζδιακηζηέξ, υηακ δ ηζιή P 

ήηακ ιζηνυηενδ απυ 0,05. *ηζιή-P < 0,05, ** ηζιή-P < 0,01.  
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 Δπζπθέμκ, δζενεοκήεδηε εάκ μ ελεζδζηεοιέκμξ ακαζημθέαξ ηδξ ηαηαθοηζηήξ 

δναζηδνζυηδηαξ ηδξ p38-ΜΑΡΚ SB203580 ήηακ ζε εέζδ κα ακαζηείθεζ ηαζ ηδκ 

εκενβμπμίδζδ ηδξ p46 ζημ ζφζηδιά ιαξ. Ρίγεξ ανηζαθάζηςκ T. turgidum, μζ μπμίεξ είπακ 

πνμεπςαζηεί ιε ημκ ακαζημθέα SB203580 οπέζηδζακ ηδκ επίδναζδ H2O2 πανμοζία 

αολακυιεκςκ ζοβηεκηνχζεςκ ημο SB203580. ΢οβηνίκμκηαξ ηα επίπεδα θςζθμνοθίςζδξ ηδξ 

p46 ζηδκ πενίπηςζδ ημο H2O2 ηαζ ηα επίπεδά ηδξ υηακ μ SB203580 ζοκοπήνπε ιε ημ H2O2, 

παναηδνείηαζ υηζ ζηδκ ηεθεοηαία πενίπηςζδ αοηά είκαζ ζδιακηζηά ιεζςιέκα (Δζη. 46). 

    

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 46. Οζ επζπηχζεζξ ηδξ επίδναζδξ δζαθμνεηζηχκ ζοβηεκηνχζεςκ ημο ακαζημθέα 

SB203580 ζηδκ θςζθμνοθίςζδ ηδξ p46, δ μπμία επάβεηαζ απυ ηδκ επίδναζδ 4 mM H2O2 βζα 

15 min. Aνπζηά μζ νίγεξ πνμ-επςάζηδηακ βζα 30 min ιε ημκ SB203580. Ο ακαζημθέαξ αοηυξ 

πνμηαθεί ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46, δ μπμία ελανηάηαζ απυ ηδ ζοβηέκηνςζδ 

ημο ακαζημθέα. Σα επίπεδα ηδξ phospho-p46 πανμοζζάγμκηαζ ζημ δζάβναιια ζε αοεαίνεηεξ 

ιμκάδεξ, ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ημο ιάνηονα. Σα δεδμιέκα έπμοκ πνμηφρεζ απυ ημ ιέζμ υνμ 

ηςκ ηζιχκ ηνζχκ ακελάνηδηςκ πεζναιάηςκ. Χξ πνςηεΐκδ εθέβπμο πνδζζιμπμζήεδηε δ 

GAPDH. Οζ δζαθμνέξ εεςνήεδηακ ζηαηζζηζηά ζδιακηζηέξ, υηακ δ ηζιή P ήηακ ιζηνυηενδ 

απυ 0,05. *ηζιή-P < 0,05, ** ηζιή-P < 0,01, *** ηζιή-P < 0,001.  
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H δζάνηεζα επίδναζδξ ζηα παναπάκς πεζνάιαηα ήηακ 15 min, ηαεχξ ζημ πνυκμ αοηυ 

είπε δζαπζζηςεεί δ ιέβζζηδ απυηνζζδ (Δζη. 41). ΢ηα επυιεκα πεζνάιαηα πνδζζιμπμζήεδηε δ 

ιζηνυηενδ ζοβηέκηνςζδ ημο ακαζημθέα (10 ιM), δ μπμία επζθένεζ ζδιακηζηή ιείςζδ ζηδκ 

εκενβμπμίδζδ ηδξ p46. Ζ πανμοζία 10 ιM SB203580 πνμηάθεζε ιείςζδ ζηα επίπεδα ηδξ 

phospho-p46, ιεβαθφηενδ απυ 46% ηαηά ιέζμ υνμ, ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ηςκ νζγχκ πμο 

είπακ οπμζηεί επίδναζδ ιυκμ ιε Ζ2Ο2. 

Σα παναπάκς δεδμιέκα δείπκμοκ υηζ δ p46-MAPK είκαζ υιμζα ιε ηδκ p38-MAPK 

ηςκ γςζηχκ μνβακζζιχκ (αθέπε επίζδξ ηαζ Komis ηαζ ζοκ. 2004). Ζ άπμρδ αοηή εκζζπφεδηε 

πεναζηένς απυ δεδμιέκα πεζναιάηςκ, ζηα μπμία πνδζζιμπμζήεδηε ημ ακηίζςια πμο 

ακαβκςνίγεζ ηδκ phospho-MAPKAPK2. Ζ πνςηεΐκδ αοηή απμηεθεί έκα απυ ηα οπμζηνχιαηα 

ηδξ p38-ΜΑPK ηςκ γςζηχκ μνβακζζιχκ (Yuan ηαζ ζοκ. 2010).  

 

    

   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 47. Ακμζμαπμηφπςια ηαηά Western ζε πνςηεσκζηά εηποθίζιαηα νζγχκ ημο θοημφ T. 

turgidum ζημ μπμίμ πνδζζιμπμζήεδηε ημ ακηίζςια έκακηζ ηδξ phospho-MAPKAPK2. To 

ακηίζςια αοηυ ζημ ζφζηδιά ιαξ ακαβκςνίγεζ ιία πνςηεΐκδ πενίπμο 50 kDa. Σα επίπεδά ηδξ 

αολάκμκηαζ πανμοζία H2O2, εκχ είκαζ ζοβηνίζζια ιε εηείκα ημο ιάνηονα υηακ ζημ δζάθοια 

ηδξ επίδναζδξ πνμζηίεεηαζ μ ακαζημθέαξ SB203580. ΢ηo δζάβναιια πανμοζζάγμκηαζ ηα 

επίπεδα ηδξ phospho-p46 ζε αοεαίνεηεξ ιμκάδεξ, ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ημο ιάνηονα. Σμ 

δζάβναιια έπεζ πνμηφρεζ απυ ημ ιέζμ υνμ ηςκ ηζιχκ ηνζχκ ακελάνηδηςκ πεζναιάηςκ. Χξ 

πνςηεΐκδ εθέβπμο πνδζζιμπμζήεδηε δ GAPDH. Οζ δζαθμνέξ εεςνήεδηακ ζηαηζζηζηά 

ζδιακηζηέξ, υηακ δ ηζιή P ήηακ ιζηνυηενδ απυ 0,05. *ηζιή-P < 0,05.  
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΢ηα πνςηεσκζηά εηποθίζιαηα νζγχκ ημο θοημφ T. turgidum ημ ακηίζςια έκακηζ ηδξ 

phospho-MAPKAPK2 ακαβκςνίγεζ ιία πνςηεΐκδ ιε ΜΒ 50 KDa πενίπμο. ΢ηδκ Δζη. 47 

θαίκεηαζ υηζ, έπεζηα απυ επίδναζδ ιε H2O2, ηα επίπεδα ηδξ πνςηεΐκδξ αοηήξ αολάκμοκ (2,4 

ιμκάδεξ ηαηά ιέζμ υνμ). Χζηυζμ, δ αφλδζδ αοηή ακαζηέθθεηαζ υηακ μζ νίγεξ οθίζηακηαζ 

ανπζηά επίδναζδ ιε 10 ιM SB203580 βζα 30 min ηαζ έπεζηα ιε ημ δζάθοια ηδξ επίδναζδξ ιε 

H2O2, ζημ μπμίμ είπακ πνμζηεεεί 10 ιΜ SB203580 (Δζη. 47). Σα δεδμιέκα αοηά εκζζπφμοκ 

ηδκ άπμρδ υηζ δ p46 είκαζ ιία MAPK υιμζα ιε ηδκ p38 ηαζ, επζπθέμκ υηζ μ ακαζημθέαξ 

SB203580 ακαζηέθθεζ ηδκ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ηδξ πνςηεΐκδξ αοηήξ.      

΢ηδ ζοκέπεζα, δζενεοκήεδηε δ πζεακυηδηα μ SB203580 κα επδνεάγεζ ηαζ ηδκ 

εκενβμπμίδζδ ηδξ p46, δ μπμία επάβεηαζ απυ ηζξ οπυθμζπεξ εκχζεζξ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ. 

΋πςξ πενζβνάθδηε πνμδβμοιέκςξ ζπεηζηά ιε ηδκ επίδναζδ ιε H2O2, μ SB203580 πνμηάθεζε 

επίζδξ ακάζπεζδ ηδξ αφλδζδξ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46, ζε ζφβηνζζδ ιε ηζξ νίγεξ πμο 

είπακ οπμζηεί επίδναζδ ιε DPI, ΝΑC ηαζ ΜΔΝ (Δζη. 48). H ιείςζδ αοηή ζηδκ πενίπηςζδ 

ημο DPI ήηακ ηαηά ιέζμ υνμ 29,00%, 21,10% ιεηά απυ ηδκ επίδναζδ ιε ΝΑC ηαζ 27,00% 

ιεηά απυ ηδκ επίδναζδ ιε MEN (Δζη. 48Α). Πανυιμζα ήηακ ηα απμηεθέζιαηα υηακ δ 

επίδναζδ ιε οδαηζηά δζαθφιαηα ηςκ μοζζχκ πναβιαημπμζήεδηε ζε μθυηθδνα ανηίαθαζηα. Tα 

επίπεδα ηδξ θςζθμνοθζςιέκδξ p46 ήηακ ιεζςιέκα ηαηά 53,60% ζηα δζαθφιαηα πμο 

πενζείπακ SB203580 ιαγί DPI, 53,80% ζε εηείκα πμο πενζείπακ SB203580 ιαγί ιε NAC. 

Ακηίζημζπα, ήηακ ιεζςιέκα ηαηά 29,00% υηακ μ ακαζημθέαξ ανζζηυηακ ζημ δζάθοια ιαγί ιε 

ΜΔΝ ηαζ 48,80% υηακ ζοκοπήνπε ιε H2O2 (Δζη. 48 Β). Οζ επζδνάζεζξ είπακ δζάνηεζα ιίαξ 

χναξ, εκχ πνζκ απυ αοηέξ ηα ανηίαθαζηα επςάζηδηακ ιε 10 ιΜ SB203580 βζα 30 min. 

Αλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δ πανμοζία ημο SB203580 δεκ πνμηαθεί ιεηααμθέξ ζηα επίπεδα ηςκ 

ROS ζημ αηνυννζγμ. ΋πςξ θαίκεηαζ ζηδκ Δζη. 40Λ, ηα επίπεδα ηςκ ROS ιεηά απυ επχαζδ 

ηςκ ανηζαθάζηςκ ιυκμ ιε ημκ ακαζημθέα, είκαζ ζοβηνίζζια ιε εηείκα ηςκ αηνυννζγςκ ημο 

ιάνηονα (Δζη. 40Λ ζφβηνζκε ιε Δζη. 40Α). Δπζπθέμκ, δ πανμοζία ημο SB203580 ζηα 

δζαθφιαηα ημο DPI, NAC, MEN ηαζ Ζ2Ο2 δεκ επδνεάγεζ ηδκ ακαιεκυιεκδ ιεηααμθή ηςκ 

επζπέδςκ ηςκ ROS (Δζη. 40Β-Δ ζφβηνζκε ιε Δζη. 40Μ-Ο).        
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Δζηόκα 48. Οζ επζπηχζεζξ ημο ακαζημθέα SB203580 ζηα επίπεδα ηδξ phospho-46, ιεηά απυ 

δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζε ημιιέκεξ νίγεξ (Α) ή μθυηθδνα ανηίαθαζηα (Β) ημο 

θοημφ T. turgidum. Πνμδβήεδηε επχαζδ ηςκ δεζβιάηςκ ιε ημκ SB203580 βζα 30 min. ΢ηα 

δζαβνάιιαηα πανμοζζάγμκηαζ ηα επίπεδα ηδξ phospho-p46 ζε αοεαίνεηεξ ιμκάδεξ, ζε 

ζφβηνζζδ ιε εηείκα ημο ιάνηονα. Αοηά έπμοκ πνμηφρεζ απυ ημ ιέζμ υνμ ηςκ ηζιχκ ηνζχκ 

ακελάνηδηςκ πεζναιάηςκ. Ζ πανμοζία ημο SB203580 πνμηαθεί ακάζπεζδ ηδξ αφλδζδξ ηςκ 

επζπέδςκ πμο πνμηαθείηαζ απυ DPI, NAC, MEN ηαζ Ζ2Ο2. Χξ πνςηεΐκδ εθέβπμο 

πνδζζιμπμζήεδηε δ GAPDH. Δπζδνάζεζξ: (A) CTR: Hoagland 15 min, DPI: 25 ιΜ 15 min, 

NAC: 250 ιΜ 15 min, ΜΔΝ:25 ιΜ 1 h, (B) CTR: dH2O 1 h, DPI: 25 ιΜ 1 h, NAC: 250 ιΜ 

1 h, ΜΔΝ:25 ιΜ 1 h, Ζ2Ο2: 4 mM 1 h. Οζ δζαθμνέξ εεςνήεδηακ ζηαηζζηζηά ζδιακηζηέξ, 

υηακ δ ηζιή P ήηακ ιζηνυηενδ απυ 0.05. *ηζιή-P < 0.05, ** ηζιή-P < 0.01, *** ηζιή-P < 

0.001.  

 

Σέθμξ, πνέπεζ κα ακαθενεεί υηζ πεζνάιαηα εθέβπμο έδεζλακ υηζ μζ ιεηααμθέξ ηςκ 

επζπέδςκ ηδξ phospho-p46 δεκ ζπεηίγμκηαζ ιε ηδκ πανμοζία DMSO ή ημο ακαζημθέα 

SB203580 ζηα δζαθφιαηα ηδξ επίδναζδξ. Ονζζιέκα απυ αοηά πανμοζζάγμκηαζ ζηδκ Δζη. 49. 

΢οβηεηνζιέκα, πναβιαημπμζήεδηακ επςάζεζξ νζγχκ ή μθυηθδνςκ ανηζαθάζηςκ ζε δζαθφιαηα 

Hoagland ή οδαηζηά δζαθφιαηα, ζηα μπμία είπε πνμζηεεεί ηαηάθθδθδ πμζυηδηα DMSO, χζηε 

δ ζοβηέκηνςζή ημο κα είκαζ ηάεε θμνά ίζδ ιε εηείκδ ηςκ δζαθοιάηςκ ηδξ επίδναζδξ (Δζη. 

49). Δπζπθέμκ, είκαζ ζαθέξ υηζ μ SB203580 ιυκμξ ημο δεκ πνμηαθεί ζδιακηζηή ιεηααμθή ζηα 

επίπεδα ηδξ phospho-p46 (Δζη. 49).   
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Δζηόκα 49. Οζ επζπηχζεζξ ημο SB203580 ηαζ ημο DMSO ζηα επίπεδα ηδξ phospho-p46. Ζ 

επχαζδ έβζκε ζε νίγεξ ανηζαθάζηςκ ημο θοημφ T. turgidum (δελζά) ή ζε μθυηθδνα 

ανηίαθαζηα (ανζζηενά). ΢ηδκ πνχηδ πενίπηςζδ, ημ DMSO ηαζ μ ακαζημθέαξ είπακ δζαθοεεί 

ζε δζάθοια Hoagland, εκχ ζηδ δεφηενδ ζε απεζηαβιέκμ κενυ (δελζά). ΢ηo δζάβναιια 

πανμοζζάγμκηαζ ηα επίπεδα ηδξ phospho-p46 ζε αοεαίνεηεξ ιμκάδεξ, ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα 

ημο ιάνηονα. Σα δεδμιέκα ημο δζαβνάιιαημξ έπμοκ πνμηφρεζ απυ ημ ιέζμ υνμ ηςκ ηζιχκ 

ηεζζάνςκ ακελάνηδηςκ πεζναιάηςκ. Χξ πνςηεΐκδ εθέβπμο πνδζζιμπμζήεδηε δ GAPDH. 

Δπζδνάζεζξ (απυ ανζζηενά): 1. Γζάθοια Hoagland 15 min, 2. 10 ιΜ SB203580 15 min, 3. 

0,35% (v/v) DMSO 15 min (΢οβηέκηνςζδ DMSO ακηίζημζπή ηδξ επίδναζδξ SB+DPI), 4. 

0,25% (v/v) DMSO 15 min (΢οβηέκηνςζδ DMSO ακηίζημζπή ηδξ επίδναζδξ DPI), 5. 

Γζάθοια Hoagland 15 min, 6. 0,025% (v/v) DMSO 15 min (΢οβηέκηνςζδ DMSO ακηίζημζπή 

ηδξ επίδναζδξ MEN), 7. dH2O 1 h, 8. 0,25% (v/v) DMSO 1 h (΢οβηέκηνςζδ DMSO 

ακηίζημζπή ηδξ επίδναζδξ DPI). Οζ δζαθμνέξ ιε ημ ιάνηονα δεκ ήηακ ζηαηζζηζηά ζδιακηζηέξ 

(ηζιή P ιεβαθφηενδ απυ 0,05). 
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III.8.2.2 Η θσζθνξπιίσζε ηεο p46 θαη ε αλαδηνξγάλσζε ηνπ θπηηαξνζθειεηνύ ηεο 

ζσιελίλεο 

Oπςξ πενζβνάθδηε ζε πνμδβμφιεκα ηεθάθαζα, δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζηα 

αηνυννζγα επάβεζ ηδκ απμδζμνβάκςζδ ηςκ ηοπζηχκ Μ΢ ηαζ ηδ ζοβηνυηδζδ άηοπςκ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο. Δπίζδξ, δ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ 

ROS πμο πνμηαθείηαζ απυ ηδκ επίδναζδ ιε DPI ηαζ NAC, αθθά ηαζ δ ζοζζχνεοζδ ROS ζηα 

ηφηηανα, ηα μπμία ήηακ επδνεαζιέκα ιε MEN ηαζ H2O2 πνμηαθεί αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ 

θςζθμνοθζςιέκδξ p46-ΜΑΡΚ. Γζα ημ θυβμ αοηυ, δζενεοκήεδηε εάκ μζ αθθαβέξ ηδξ 

μνβάκςζδξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, μζ μπμίεξ επάβμκηαζ απυ ηζξ ιεηααμθέξ ηδξ 

ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ROS, ζπεηίγμκηαζ ιε ηάπμζμ ηνυπμ ιε ηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ p46.  

   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 50. O ακαζημθέαξ ηδξ p38-

MAPK SB203580 ακαζηέθθεζ ηδκ 

απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ πμο πνμηαθεί δ 

δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS. 

Ακμζμεκηυπζζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ζε 

ιεζμθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ημο 

θοημφ Τ. turgidum επδνεαζιέκα ιε DPI 

(A), ΝΑC (Γ), MEN (Δ), H2O2 (Ζ) βζα 15 

min ηαζ ηφηηανα ζηα μπμία 

πναβιαημπμζήεδηε πνμ-επχαζδ ιε ημκ 

ακαζημθέα SB203580 βζα 30 min ηαζ ζηδ 

ζοκέπεζα επίδναζδ ιε SB203580 + DPI 

(B), SB203580 + ΝΑC (Γ), SB203580 + 

MEN (Ε), SB203580 + H2O2 (Θ) βζα 15 

min. Δπζδνάζεζξ: DPI: 25 ιΜ, NAC: 250 

ιΜ, MEN: 25 ιΜ, Ζ2Ο2: 4mM, 

SB203580: 10 ιΜ. Μεβέεοκζδ: Υ1000.  
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Γζενεοκήεδηε δ πζεακυηδηα δ απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢, δ μπμία επάβεηαζ απυ ηδκ 

αφλδζδ ή ηδ ιείςζδ ηςκ ROS ζημ αηνυννζγμ, κα επζηεθείηαζ ιέζς ιδπακζζιχκ μζ μπμίμζ 

πενζθαιαάκμοκ ηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ p46. Aηνυννζγα επςάζηδηακ ανπζηά ιε SB203580 βζα 

30 min, ζηδ ζοκέπεζα οπέζηδζακ επίδναζδ ιε SB203580 + DPI, SB203580 + ΝΑC, 

SB203580 + MEN, SB203580 + H2O2 βζα 15 min, ηαζ αημθμφεδζε ακμζμεκηυπζζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ. ΢ηδκ Δζη. 50 θαίκεηαζ υηζ δ απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢, δ μπμία είκαζ μναηή 15 min 

απυ ηδκ έκανλδ ηδξ επίδναζδξ, ακαζηέθθεηαζ πανμοζία ημο ακαζημθέα ηδξ p38-MAPK (Δζη. 

50Β,Γ,Ε,Θ ζφβηνζκε ιε Δζη. 50Α,Γ,Δ,Ζ). Σμ βεβμκυξ αοηυ οπμδδθχκεζ υηζ δ εκενβμπμίδζδ 

ηδξ p46 ειπθέηεηαζ ζηδκ ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢ πμο πνμηαθείηαζ απυ ηδ δζαηάναλδ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS.    

Λυβς ημο υηζ δ απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα αημθμοεείηαζ 

απυ ημ ζπδιαηζζιυ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ (Δζη. 51Α-Δ), ελεηάζηδηε εάκ υκηςξ δ 

ιεηααμθή ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ζοκζζηά ηδκ ηφνζα αζηία δδιζμονβίαξ ηςκ άηοπςκ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. Ζ επίδναζδ αηνυννζγςκ ιε ζοκδοαζιμφξ μοζζχκ, μζ μπμίεξ έπμοκ 

ακηίεεηεξ επζπηχζεζξ ζηα επίπεδα ηςκ ROS ηαζ ηζξ δζαηδνμφκ ζε επίπεδα ζοβηνίζζια ιε 

εηείκα ημο ιάνηονα (Δζη. 40Ζ-Κ ζφβηνζκε ιε Δζη. 40Α), θαίκεηαζ υηζ ακαζηέθθεζ ηδ 

ζοβηνυηδζδ ηςκ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο (Δζη. 51Ζ-Κ 

ζφβηνζκε ιε Δζη. 51Β-Δ). Ζ μνβάκςζδ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ ζημ πενζθενεζαηυ 

ηοηυπθαζια ηςκ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ ήηακ υιμζα ιε εηείκδ ηςκ θοζζμθμβζηχκ 

ηοηηάνςκ (Δζη. 51Ζ-Κ ζφβηνζκε ιε Δζη. Α,Ε). Πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ ζε αοηέξ ηζξ ζοκεήηεξ 

ηαζ ηα επίπεδα ηδξ phospho-p46 είκαζ παιδθά ηαζ ζοβηνίζζια ιε εηείκα ηςκ ηοηηάνςκ ημο 

ιάνηονα (Δζη. 45), βεβμκυξ πμο οπμζηδνίγεζ υηζ δ p46-MAPK ειπθέηεηαζ ζηδ δδιζμονβία 

ηςκ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. 

Γζα κα ηεηιδνζςεεί πεναζηένς δ άπμρδ αοηή, πναβιαημπμζήεδηε επίδναζδ βζα 1 h 

ιε DPI, NAC, MEN ηαζ Ζ2Ο2 ηαοηυπνμκα ιε 10 ιM SB203580 ζε ηφηηανα αηνυννζγςκ, ζηα 

μπμία είπε βίκεζ πνμ-επχαζδ ιε 10 ιΜ SB203580 βζα 30 min. Γζαπζζηχεδηε υηζ, υηακ 

δζαηανάζζμκηαζ ηα επίπεδα ηςκ ROS, πανμοζία ημο ακαζημθέα SB203580, δ μνβάκςζδ ηςκ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ πνμζμιμζάγεζ ιε εηείκδ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ηοηηάνςκ. Απυ ημ 

πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια ηςκ ηοηηάνςκ αοηχκ απμοζζάγμοκ ηα δαηηοθζμεζδή ή βναιιζηά 

πμθοιενή ηδξ ζςθδκίκδξ, υπςξ ηαζ ηα δίηηοα απυ άιμνθεξ ιάγεξ ζςθδκίκδξ (Δζη. 51Μ-Ο 

ζφβηνζκε ιε Δζη. 51B-E). Σέθμξ, πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ ηυζμ ημ DMSO, υζμ ηαζ μ 

SB203580, δεκ πνμηαθμφκ μναηέξ αθθμζχζεζξ ζηδκ μνβάκςζδ ημο πενζθενεζαημφ 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ ηςκ ιεζμθαζζηχκ ηοηηάνςκ (Δζη. 51Ε,Λ ζφβηνζκε ιε 51Α).  
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Δζηόκα 51. Άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ δεκ ζπδιαηίγμκηαζ, υηακ ημ πεζναιαηζηυ οθζηυ 

οθίζηαηαζ ηαοηυπνμκδ επίδναζδ ιε δφμ μοζίεξ πμο έπμοκ ακηίεεηδ δνάζδ ζηα επίπεδα ηςκ 

ROS ή υηακ ζημ δζάθοια ηδξ επίδναζδξ ζοκοπάνπεζ μ ακαζημθέαξ SB203580. (A-E): 

Φοζζμθμβζηά (Α) ηαζ επδνεαζιέκα βζα 1 h, ιε μοζίεξ πμο δζαηανάζζμοκ ηδκ μιμζυζηαζδ ηςκ 

ROS (Β-Δ), ιεζμθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ T. turgidum. (Z-K): Μεζμθαζζηά 

ηφηηανα, ζηα μπμία έβζκε επίδναζδ ιε DMSO (Z) ηαζ ζοκδοαζιμφξ μοζζχκ: MEN + DPI (H), 

H2O2 + NAC (Θ), MEN + NAC (Η), H2O2 + DPI (Κ) βζα 1 h. (Λ-Ο) Μεζμθαζζηά ηφηηανα 

επδνεαζιέκα ιε SB203580 βζα 1,5 h (Λ) ηαζ επδνεαζιέκα ιε ίδζμ ακαζημθέα βζα 30 min ηαζ, 

ζηδ ζοκέπεζα, βζα 1 h ιε DPI + SB203580 (Μ), NAC + SB203580 (Ν), MEN + SB203580 

(Ξ), H2O2 + SB203580 (Ο). ΢ε υθεξ ηζξ πενζπηχζεζξ έπεζ πναβιαημπμζδεεί ακμζμζήιακζδ 

ηδξ ζςθδκίκδξ. Δπζδνάζεζξ: DPI: 25 ιΜ, NAC: 250 ιΜ, MEN: 25 ιΜ, Ζ2Ο2: 4 mM, 

SB203580: 10 ιΜ. Μεβέεοκζδ: Υ1000.  

 

Σα δεδμιέκα απυ ηα πεζνάιαηα ακμζμθεμνζζιμφ ηδξ ζςθδκίκδξ ιε ηδ πνήζδ ημο 

ακαζημθέα SB203580 επζαεααζχεδηακ ηαζ ιεηά απυ ηδ ιεθέηδ ηςκ ηοηηάνςκ ιε ημ 

δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ δζέθεοζδξ. ΋ηακ ακαζηέθθεηαζ δ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ηδξ 

p46, ιεζχκεηαζ ζε ιεβάθμ ααειυ δ πανμοζία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. ΢ηα ηφηηανα 

νζγχκ, ζηζξ μπμίεξ έβζκε επίδναζδ ιε SB203580 + ΜΔΝ, δεκ ανέεδηακ παναηνφζηαθθμζ 

ζςθδκίκδξ, εκχ υθα ηα πμθοιενή πμο ηαηαιεηνήεδηακ ήηακ Μ΢, ιε ιέζδ δζάιεηνμ 23,94 ± 

0,16 nm. Σα δεδμιέκα απυ ηδκ ηαηαιέηνδζδ ηςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ βζα ηζξ πενζπηχζεζξ 

ηςκ επζδνάζεςκ ιε DPI, ΝΑC ηαζ Ζ2Ο2 πανμοζία SB203580 ζοκμρίγμκηαζ ζημκ παναηάης 

πίκαηα.      
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Πίκαηαξ 9. ΢οβηεκηνςηζηά απμηεθέζιαηα πμο πνμέηορακ απυ ηδκ παναηήνδζδ ζημ 

δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ δζέθεοζδξ ηαζ ηζξ ηαηαιεηνήζεζξ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ ζε 

ηφηηανα επδνεαζιέκα ιε DPI, NAC, Ζ2Ο2 (αθέπε ηαζ Πίκαηα 6) ηαζ ηφηηανα επδνεαζιέκα 

ιε SB203580 βζα 30 min ηαζ, ζηδ ζοκέπεζα, ιε DPI + SB203580, NAC + SB203580, H2O2 + 

SB203580 βζα 1 h (n: o ανζειυξ ηςκ πμθοιενχκ πμο ηαηαιεηνήεδηακ ζε ηάεε πενίπηςζδ). 

Δπζδνάζεζξ: DPI: 25 ιΜ, NAC: 250 ιΜ, Ζ2Ο2: 4 mM, SB203580: 10 ιΜ. 

 

Πανμοζία ημο SB203580, ζε υθεξ ηζξ πενζπηχζεζξ, μ ανζειυξ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ 

ιεζχκεηαζ ζδιακηζηά. Σμ πμζμζηυ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ ήηακ ακηίζημζπα 26,50%, 25,53% 

ηαζ 27,56% ζηα ηφηηανα, ηα μπμία ήηακ επδνεαζιέκα ιε SB203580 + DPI, SB203580 + 

ΝΑC ηαζ SB203580 + H2O2 (Πίκαηαξ 9). Ακηίεεηα, ζε αοηά πμο είπακ επδνεαζηεί ιυκμ ιε 

DPI, NAC ηαζ Ζ2Ο2 μζ ιαηνμζςθδκίζημζ ακηζζημζπμφζακ ζημ 92,60%, 95,10% ηαζ 77,27% 

ημο ζοκυθμο ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ. ΋θα ηα παναπάκς δείπκμοκ υηζ δ δδιζμονβία 

ηςκ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ πναβιαημπμζείηαζ ιυκμ υηακ ιεηααάθθμκηαζ ζδιακηζηά 

ηα επίπεδα ηςκ ROS ηαζ υηζ δ p46-ΜΑΡΚ ζοιιεηέπεζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ πμο μδδβμφκ ζηδ 

δδιζμονβία ημοξ. 

 

ΗΗΗ.9 ΢ΤΜΜΔΣΟΥΖ ΣΧΝ ROS ΢ΣΟΤ΢ ΜΖΥΑΝΗ΢ΜΟΤ΢ ΑΝΑΠΣΤΞΖ΢ 

ΣΖ΢ ΚΤΣΣΑΡΗΚΖ΢ ΠΛΑΚΑ΢ ΚΑΗ ΣΟΝ ΚΑΘΟΡΗ΢ΜΟ ΣΟΤ ΔΠΗΠΔΓΟΤ 

ΚΤΣΣΑΡΟΓΗΑΗΡΔ΢Ζ΢    

ΗΗΗ.9.1 Ζ δζαηάναλδ ηδξ μιμζόζηαζδξ ηςκ ROS επδνεάγεζ ηδ δδιζμονβία ηδξ 

ηοηηανζηήξ πθάηαξ 

ΘΘΘ.9.1.1 Δεδνκέλα νπηηθνύ θαη ειεθηξνληθνύ κηθξνζθνπίνπ  

Λαιαάκμκηαξ οπυρδ υηζ μζ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ζηα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα 

επδνεάγμοκ ηδκ μνβάκςζδ ημο θναβιμπθάζηδ (αθέπε εκυηδηα ΗΗΗ.4.5), δζενεοκήεδηε εάκ δ 

δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS επδνεάγεζ ηαζ ηδκ ακάπηολδ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ. Ζ 

ηοημηίκδζδ ηαζ εζδζηυηενα μ ζπδιαηζζιυξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ζηα δζαζνμφιεκα ηφηηανα 
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ηςκ θοζζμθμβζηχκ ανηζαθάζηςκ ηςκ θοηχκ, ηα μπμία ιεθεηήεδηακ ζηδκ πανμφζα δζαηνζαή, 

αημθμοεεί ημ πνυηοπμ ακάπηολδξ πμο πενζβνάθεηαζ ζηδκ εκυηδηα Η.2.4.1.1.1, ηαζ είκαζ ημζκυ 

ζηα ακχηενα θοηά.  

Δζηόκα 52. Κοημηζκδηζηά ηφηηανα αηνυννζγςκ θοζζμθμβζηχκ (Α,Β) ηαζ επδνεαζιέκςκ ιε 

LY294002 (Γ), DPI (Γ-H), ΝΑC (Θ), MEN (I,Κ) ανηζαθάζηςκ ημο θοημφ T. turgidum, υπςξ 

θαίκμκηαζ ιε ημ μπηζηυ ζφζηδια Nomarski. Σα αέθδ δείπκμοκ ηδκ ηοηηανζηή πθάηα. 

Δπζδνάζεζξ: CONTR: dH2O 2 h, LY294002: 50 ιΜ 2 h, DPI: 25 ιΜ 2 h NAC: 250 ιΜ 1,5 h, 

MEN 25 ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ1300. 

 

΢ηα απμιμκςιέκα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα θοζζμθμβζηχκ ηαζ επδνεαζιέκςκ 

αηνυννζγςκ δ ηοηηανζηή πθάηα είκαζ μναηή ιε ημ μπηζηυ ζφζηδια Nomarski (Δζη. 52). ΢ηζξ 

Δζη. 52Α,Β πανμοζζάγμκηαζ δζαδμπζηά ζηάδζα ακάπηολδξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ζε 

ηοημηζκδηζηά ηφηηανα θοζζμθμβζηχκ αηνυννζγςκ. ΢ηδκ Δζη. 52Α αοηή εκημπίγεηαζ ιεηαλφ 

ηςκ δφμ εοβαηνζηχκ πονήκςκ, εκχ ζηδκ Δζη. 52Β δ θοβυηεκηνδ ακάπηολή ηδξ πνμξ ηδκ 

πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο έπεζ μθμηθδνςεεί. Ζ θεπημιενήξ ιεθέηδ ηςκ επζπηχζεςκ ηδξ 

δζαηάναλδξ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζηδκ μνβάκςζδ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ έδεζλε υηζ 

αοηέξ ζπεηίγμκηαζ ιε ημ επίπεδμ ηδξ μνβάκςζήξ ηδξ ηαηά ηδκ έκανλδ ηδξ επίδναζδξ. ΢ηα 

ηφηηανα, ηα μπμία οθίζηακηαζ ηδκ επίδναζδ ζε ανπζηά ζηάδζα ηδξ ηοημηίκδζδξ, δ δδιζμονβία 

ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ακαζηέθθεηαζ πθήνςξ (Δζη. 52Γ). ΢ηδκ πενίπηςζδ, ηαηά ηδκ μπμία 

εζζένπμκηαζ ζηδκ επίδναζδ ηοημηζκδηζηά ηφηηανα ιε ηοηηανζηή πθάηα ζε εκδζάιεζα ζηάδζα 

ακάπηολδξ, ζπδιαηίγεηαζ άηοπδ ηοηηανζηή πθάηα ζημ ζζδιενζκυ επίπεδμ, δ μπμία απμηεθείηαζ 

απυ έκα ή δφμ ιεβάθα ή απυ πμθθά ιζηνυηενα ακελάνηδηα δζμβηςιέκα ηιήιαηα (Δζη. 52Δ-

Ζ). ΢ε πμθθέξ πενζπηχζεζξ αοηά δεκ εκημπίγμκηαζ υθα ζημ ίδζμ επίπεδμ, θαίκεηαζ δε υηζ 

ζηενμφκηαζ ηδξ δοκαηυηδηαξ πεναζηένς επέηηαζδξ (Δζη. 52Δ). Οζ ηοηηανζηέξ πθάηεξ πμο 
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οθίζηακηαζ επίδναζδ υηακ ανίζημκηαζ ζε ηεθζηά ζηάδζα ακάπηολδξ, ζηαεενμπμζμφκηαζ ζημ 

ηέκηνμ ημο ηοηηάνμο ή ειθακίγμκηαζ κα έπμοκ ζοκηδπεεί ιε ημ έκα ιδηνζηυ ημίπςια. Ζ 

πεναζηένς ακάπηολή ημοξ ακαζηέθθεηαζ (Δζη. 52Γ,Θ,Η), ιε απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία αηεθχκ 

εοβαηνζηχκ ημζπςιάηςκ (Δζη. 52Γ,Θ,Η). Σέθμξ, αλίγεζ κα ζδιεζςεεί υηζ παναηδνήεδηακ 

επδνεαζιέκα ιεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα, ζηα μπμία δ ηεκηνζηή πενζμπή ημο κεανμφ 

εοβαηνζημφ ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ ήηακ δζμβηςιέκδ (Δζη. 52Κ). Ζ δζυβηςζδ αοηή, 

ζοκήεςξ, μδδβεί ζηδ δδιζμονβία αζοκέπεζαξ ζημ ηέκηνμ ημο εοβαηνζημφ ημζπχιαημξ. 

 Οζ παναπάκς παναηδνήζεζξ επζαεααζχεδηακ ηαζ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ 

δζέθεοζδξ. ΢ηζξ εζηυκεξ 53Α,Β πανμοζζάγμκηαζ ηφηηανα επδνεαζιέκα ιε DPI. Με ηνζηήνζμ 

ηδκ μνβάκςζδ ηςκ εοβαηνζηχκ πονήκςκ ηαζ ηα δφμ ηφηηανα έπνεπε κα δζαεέημοκ ιδ 

ζηαεενμπμζδιέκδ ηοηηανζηή πθάηα ανπζηχκ ζηαδίςκ ακάπηολδξ. Καζ ζηζξ δφμ πενζπηχζεζξ 

απμοζζάγεζ δ ηοηηανζηή πθάηα απυ ημ ζζδιενζκυ επίπεδμ, ακ ηαζ ηα ηφηηανα πενζέπμοκ δμιέξ 

πμο απμηεθμφκηαζ απυ ιαηνμζςθδκίζημοξ πμο πνμζμιμζάγμοκ ζε θναβιμπθάζηδ. ΢ημ 

ηφηηανμ ηδξ Δζη. 53Α δεκ εκημπίγμκηαζ ηοζηίδζα ιεηαλφ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ. Δπζπθέμκ, 

είκαζ εκδζαθένμκ υηζ ζημ ηφηηανμ ηδξ Δζη. 53Β, ακ ηαζ ζοβηεκηνχκμκηαζ ηοζηίδζα ιεηαλφ ηςκ 

ιαηνμζςθδκίζηςκ ημο θναβιμπθάζηδ, αοηά δεκ είκαζ δζεοεεηδιέκα ζε έκα επίπεδμ ηαζ δεκ 

ζοκηήημκηαζ ιεηαλφ ημοξ βζα κα ζπδιαηίζμοκ ιειανακζηέξ δμιέξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ, υιμζεξ 

εηείκςκ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ηοημηζκδηζηχκ ηοηηάνςκ. Σα δεδμιέκα αοηά δζηαζμθμβμφκ ηδκ 

απμοζία ηοηηανζηχκ πθαηχκ πμο δζαπζζηχκεηαζ ιε ημ μπηζηυ ιζηνμζηυπζμ ζε μνζζιέκα 

ηφηηανα (Δζη. 52Γ).    

΢ε ηοημηζκδηζηά ηφηηανα, ηα μπμία εζζένπμκηαζ ζε επίδναζδ ιε πενζζζυηενμ ή 

θζβυηενμ ζηαεενμπμζδιέκδ ηοηηανζηή πθάηα, αοηή απμηηά άηοπδ μνβάκςζδ, εκχ 

ακαζηέθθεηαζ δ επέηηαζή ηδξ πνμξ ηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο. Σα ηφηηανα αοηά 

ηαηαηάζζμκηαζ ζε δφμ μιάδεξ. ΢ηδκ πνχηδ ζπδιαηίγμκηαζ ζε ηεκηνζηή πενζμπή ακελάνηδηεξ 

κδζίδεξ ιειανακζημφ οθζημφ, μζ μπμίεξ ζοπκά δζεοεεημφκηαζ ζε δζαθμνεηζηά επίπεδα. Οζ 

άηοπεξ αοηέξ κδζίδεξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ειθακίγμοκ πμζηζθία ιεβεεχκ, μνζζιέκεξ θμνέξ 

είκαζ ζδζαζηένςξ δζμβηςιέκεξ (Δζη. 53Γ,Γ), θαίκεηαζ δε υηζ ακηζζημζπμφκ ζε ημιέξ ηςκ άηοπςκ 

ηοηηανζηχκ πθαηχκ πμο έπμοκ παναηδνδεεί ιε ημ μπηζηυ ιζηνμζηυπζμ (Δζη. 52Δ-Ζ).  

΢ηδ δεφηενδ ηαηδβμνία ακήημοκ ηφηηανα, ηα μπμία ζηδκ ανπή ηδξ επίδναζδξ 

δζαεέημοκ ηοηηανζηέξ πθάηεξ πμο ανίζημκηαζ ζε πνμπςνδιέκμ ζηάδζμ ακάπηολδξ. Αοηέξ 

ζηαεενμπμζμφκηαζ ζημ ηέκηνμ ημο ηοηηάνμο, αθθά ακαζηέθθεηαζ πθήνςξ δ επέηηαζή ημοξ 

πνμξ ηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο, πανά ημ υηζ ζηα πενζεχνζά ημοξ οπάνπεζ 

«θναβιμπθάζηδξ» ιαηνμζςθδκίζηςκ (Δζη. 53Δ,Ε). ΢ημ ηφηηανμ ηδξ Δζη. 53Ζ,  δ ηοηηανζηή 

πθάηα έπεζ ζοκηδπεεί ιε ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα ζηδ ιία πθεονά ημο ηοηηάνμο, εκχ έπεζ 

ακαζηαθεί δ επέηηαζή ηδξ πνμξ ηδκ άθθδ πθεονά. Αοηή ζε ημιή θαίκεηαζ υηζ απμηεθείηαζ απυ 

πμθθά ακελάνηδηα δζμβηςιέκα ηιήιαηα, ιεηαλφ ηςκ μπμίςκ οπάνπμοκ ιαηνμζςθδκίζημζ. 

΢ηα πενζεχνζα ηαζ ζηα δζάηεκά ηδξ δεκ παναηδνμφκηαζ ηοζηίδζα. 
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Δζηόκα 53. Δζηυκεξ δθεηηνμκζημφ ιζηνμζημπίμο δζέθεοζδξ ηοημηζκδηζηχκ ηοηηάνςκ 

επδνεαζιέκςκ ιε DPI (Α,Β,Δ,Ε), NAC (Γ,Ζ), ΜΔΝ (Γ) ηαζ ιεηαηοημηζκδηζημφ ηοηηάνμο 

επδνεαζιέκμο ιε NAC (Θ). Οζ έκεεηεξ εζηυκεξ ζηζξ (A-Z) δείπκμοκ ημοξ εοβαηνζημφξ 

πονήκεξ, εκχ ζηδκ (Ζ) ηδκ ηοηηανζηή πθάηα. ΢ηζξ (Γ-Ζ) ηα αέθδ δείπκμοκ πενζμπέξ ηςκ 

άηοπςκ ηοηηανζηχκ πθαηχκ. ΢ηδκ (Θ) ηα αέθδ δείπκμοκ ηδκ ηεκηνζηή πενζμπή ημο 

εοβαηνζημφ ημζπχιαημξ, δ μπμία έπεζ δζμβηςεεί. Δπζδνάζεζξ: DPI: 25 ιΜ 2 h, ΝΑC: 100 ιΜ 

4 h, ΜΔΝ 50 ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: (Α) Υ40000, (Β) Υ15000, (Γ-Ζ) Υ20000, (Θ) 12000.  
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΢ημ ιεηαηοημηζκδηζηυ ηφηηανμ ηδξ Δζη. 53Θ δ ηεκηνζηή πενζμπή ημο εοβαηνζημφ 

ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ έπεζ δζμβηςεεί ηαζ έπεζ ιεηαζπδιαηζζηεί ζε έκα δθεηηνμκζηά δζαθακή 

ιειανακχδδ ζπδιαηζζιυ. Σα πενζεχνζα ημο εοβαηνζημφ ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ αοημφ πμο 

είκαζ ακηίζημζπμ εηείκμο ηδξ Δζη. 52Κ, έπμοκ ηοπζηή δμιή. ΋πςξ έπεζ ήδδ ακαθενεεί, δ 

δζμβηςιέκδ πενζμπή ημο εοβαηνζημφ ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ ιπμνεί κα ηαηαζηναθεί ιε 

απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία ημζπςιαηζηήξ αζοκέπεζαξ ζηδκ πενζμπή αοηή. 

    

ΘΘΘ.9.1.2 Αλνζνεληόπηζε πξσηετλώλ ελδνπιαζκαηηθνύ δηθηύνπ 

 Δίκαζ βκςζηυ υηζ ζε ανπζηά ηοημηζκδηζηά ζηάδζα ζοζζςνεφεηαζ ζηδκ πενζμπή ημο 

θναβιμπθάζηδ ηαζ ηδξ ηοηηανζηή πθάηαξ εκδμπθαζιαηζηυ δίηηομ (Segui-Simarro ηαζ ζοκ. 

2004). H ακμζμεκηυπζζδ ημο εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο ηαζ ημο πονδκζημφ θαηέθμο ιε ημ 

ακηίζςια 2E7, ημ μπμίμ ακαβκςνίγεζ ηζξ πνςηεΐκεξ πμο θένμοκ ημ πεπηίδζμ HDEL, έδεζλε υηζ 

ιεβάθεξ πμζυηδηεξ εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο εκημπίγμκηαζ ζηδ κεανή ηοηηανζηή πθαηά ηςκ 

θοζζμθμβζηχκ ηοημηζκδηζηχκ ηοηηάνςκ, ηαζ βφνς απυ αοηή. ΢ηα ιεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα, 

ζημζπεία εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο εκημπίγμκηαζ ηαηά ιήημξ ημο κεανμφ εοβαηνζημφ 

ημζπχιαημξ (Δζη. 54Α,Β). 

 

 

Δζηόκα 54. Κοημηζκδηζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ Τ. turgidum απυ θοζζμθμβζηά 

(Α,B) ηαζ επδνεαζιέκα (Γ-Θ) ανηίαθαζηα, ιεηά απυ ακμζμεκηυπζζδ ηςκ πνςηεσκχκ πμο 

θένμοκ ημ πεπηίδζμ HDEL. Με ημ ακηίζςια αοηυ επζηοβπάκεηαζ δ ακμζμεκηυπζζδ ημο 

εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο ηαζ ημο πονδκζημφ θαηέθμο. Δπζδνάζεζξ: CONTR: H2O 2 h, DPI: 

50 ιΜ 2 h, NAC: 500 ιΜ 1,5 h, MEN 25 ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ1200.  
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Σα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα ηςκ επδνεαζιέκςκ αηνυννζγςκ παναηηδνίγμκηαζ απυ 

δζαηάναλδ ηδξ ηαηακμιήξ ημο εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο. ΢ε ιενζηά απυ αοηά απμοζζάγεζ ημ 

εκδμπθαζιαηζηυ δίηηομ απυ ημ ζζδιενζκυ επίπεδμ (Δζη. 54Ζ), εκχ ακηίεεηα άθθα ηφηηανα 

θένμοκ ζδζαίηενα αολδιέκεξ ζοκαενμίζεζξ εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο ζε μθυηθδνδ ηδκ 

πενζμπή ιεηαλφ ηςκ δφμ εοβαηνζηχκ πονήκςκ (Δζη. 54Ε). ΢ηδκ Δζη. 54Γ πανμοζζάγεηαζ 

ηοημηζκδηζηυ ηφηηανμ επδνεαζιέκμ απυ DPI, ζημ μπμίμ δ ηοηηανζηή πθάηα απμηεθείηαζ απυ 

πενζζζυηενα ημο εκυξ ηιήιαηα. Πθδζίμκ αοηχκ εκημπίγμκηαζ ζοκαενμίζεζξ εκδμπθαζιαηζημφ 

δζηηφμο, ακμιμζυιμνθα ηαηακειδιέκεξ. Δπίζδξ, ημ ηοηυπθαζια πμο πενζαάθθεζ ηζξ 

δζμβηςιέκεξ ηοηηανζηέξ πθάηεξ ζηενείηαζ ιειανακχκ εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο, ημ μπμίμ 

εκημπίγεηαζ ιυκμ ζηα πενζεχνζά ημοξ (Δζη. 54Γ,Θ). ΢ε μνζζιέκα ηφηηανα δεκ ακζπκεφεηαζ 

εκδμπθαζιαηζηυ δίηηομ ζημ ηοηυπθαζια ιεηαλφ ηςκ δφμ εοβαηνζηχκ πονήκςκ, αθθά ιυκμ 

ζε πενζθενεζαηέξ εέζεζξ, υπμο δ ηοηηανζηή πθάηα θαίκεηαζ υηζ έπεζ ζοκηδπεεί ιε ημ ιδηνζηυ 

ημίπςια (αέθμξ ζηδκ Δζη. 54E).  

 

ΘΘΘ.9.1.3 Aλνζνζήκαλζε PLDs 

Λαιαάκμκηαξ οπυρδ ηα υζα πενζβνάθδηακ πνμδβμοιέκςξ ηαζ ημ βεβμκυξ υηζ δ ηοημηίκδζδ 

παναηηδνίγεηαζ απυ εηηεηαιέκδ παναβςβή, ιεηαθμνά ηαζ ζφκηδλδ ηοζηζδίςκ 

δζηηομζςιαηίςκ, επζπεζνήεδηε δ δζενεφκδζδ ηδξ ηαηακμιήξ ηςκ PLDs ιεηά ηδ δζαηάναλδ 

ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζηα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα. Οζ PLDs επεθέβδζακ κα ιεθεηδεμφκ 

δζυηζ είκαζ έκγοια ηα μπμία εκημπίγμκηαζ, ιεηαλφ άθθςκ, ζηζξ ιειανάκεξ ημο 

εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο ηαζ ηςκ δζηηομζςιαηίςκ. Δπζπθέμκ, πνμςεμφκ ηδκ παναβςβή 

ηοζηζδίςκ απυ ηα ηεθεοηαία, ειπθέημκηαζ δε ηαζ ζε πμνείεξ εκδμηφηςζδξ ηαζ ελςηφηςζδξ 

(Freyberg ηαζ ζοκ. 2003). 

  Ζ ακμζμζήιακζδ ηςκ PLDs απμηάθορε υηζ ηα θοζζμθμβζηά ηφηηανα πμο 

ανίζημκηαζ ζηδκ ανπή ηδξ ηοημηίκδζδξ δζαεέημοκ πμθοάνζειμοξ ζθαζνζημφξ ζπδιαηζζιμφξ 

πμο εηπέιπμοκ ζήια θεμνζζιμφ. Οζ πενζζζυηενμζ απυ αοημφξ εκημπίγμκηαζ βφνς απυ ημοξ 

δφμ εοβαηνζημφξ πονήκεξ, θίβμζ δε ιεηαλφ αοηχκ (Δζη. 55Α). Οζ ζπδιαηζζιμί αοημί είκαζ 

πζεακυκ υηζ ακηζζημζπμφκ ζε δζηηομζςιάηζα, ηα μπμία ζε αοηή ηδ θάζδ πανάβμοκ 

πμθοάνζεια ηοζηίδζα. Σμ ζήια ημο θεμνζζιμφ πμο εηπέιπεζ δ ακαπηοζζυιεκδ ηοηηανζηή 

πθάηα δεκ είκαζ ζδζαίηενα έκημκμ (Δζη. 55Α). ΢ηα ηφηηανα πμο ανίζημκηαζ ζημ ηέθμξ ηδξ 

ηοημηίκδζδξ εκημπίγεηαζ έκημκμ ζήια θεμνζζιμφ ηαηά ιήημξ υθδξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ, 

εκχ εηαηένςεεκ αοηήξ οπάνπμοκ πμθοάνζειμζ θεμνίγμκηεξ ιζηνμί ζθαζνζημί ζπδιαηζζιμί 

(Δζη. 55Β). Έκημκα θεμνίγμκηεξ ζθαζνζημί ζπδιαηζζιμί εκημπίγμκηαζ επίζδξ ζηδκ πενζμπή 

ηςκ εοβαηνζηχκ ηοηηάνςκ απέκακηζ απυ ηδκ ηοηηανζηή πθάηα (Δζη. 55Β). 
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Δζηόκα 55. Κοημηζκδηζηά/ιεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ Τ. turgidum απυ 

θοζζμθμβζηά (Α,B) ηαζ επδνεαζιέκα (Γ-Ε) ανηίαθαζηα, ιεηά απυ ακμζμεκηυπζζδ ηδξ PLD. 

Σα αέθδ δείπκμοκ ηδκ ηοηηανζηή πθάηα ή ημ κεανυ εοβαηνζηυ ηοηηανζηυ ημίπςια. 

Δπζδνάζεζξ: CONTR: H2O 2 h, LY294002: 50 ιΜ 2 h, DPI: 25 ιΜ 2 h, NAC: 250 ιΜ 1,5 h, 

MEN 25 ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ1200.   

    

΢ηα επδνεαζιέκα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα, μζ ζθαζνζημί ζπδιαηζζιμί πμο εηπέιπμοκ 

ζήια θεμνζζιμφ είκαζ θζβυηενμζ ζε ανζειυ ηαζ ειθακίγμοκ δζαθμνεηζηή ηαηακμιή απυ εηείκδ 

ηςκ θοζζμθμβζηχκ ηοημηζκδηζηχκ ηοηηάνςκ (Δζη. 55Γ-Ε ζφβηνζκε ιε Δζη. 55Α,Β). Ζ 

πανμοζία ηςκ PLDs ζηα ηφηηανα, ζηα μπμία έπεζ ακαζηαθεί μ ζπδιαηζζιυξ ηδξ ηοηηανζηήξ 

πθάηαξ, είκαζ πενζμνζζιέκδ ζηδκ πενζμπή ιεηαλφ ηςκ εοβαηνζηχκ πονήκςκ (Δζη. 55Γ,Ε). 

Φεμνίγμκηεξ ζθαζνζημί ζπδιαηζζιμί εκημπίγμκηαζ ζηδκ πενζμπή ηςκ πυθςκ, υπμο 

ζπδιαηίγμοκ εηηεηαιέκεξ ζοκαενμίζεζξ ή πανμοζζάγμοκ ηοπαία ηαηακμιή (Δζη. 55Γ,Ε), 

βεβμκυξ ημ μπμίμ δεκ παναηδνείηαζ ζηα θοζζμθμβζηά ηοημηζκδηζηά ηφηηανα. ΢ηα 

επδνεαζιέκα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα, ηα δζμβηςιέκα ιειανακζηά ηιήιαηα ηδξ ηοηηανζηήξ 

πθάηαξ εηπέιπμοκ επίζδξ ζήια θεμνζζιμφ (Δζη. 55Γ). Σέθμξ, ζε ηφηηανα πμο ανίζημκηαζ 

ζημ ηέθμξ ηδξ ηοημηίκδζδξ, PLDs εκημπίγμκηαζ ιυκμ ζηα πενζεχνζα ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ, 

εκχ απμοζζάγμοκ απυ ηδκ ηεκηνζηή πενζμπή ηδξ (Δζη. 55Δ ζφβηνζκε ιε Δζη. 55Β). Δίκαζ 

πζεακυ υηζ δ πενζμπή αοηή ακηζζημζπεί ζηδ δζμβηςιέκδ πενζμπή ηςκ κεανχκ εοβαηνζηχκ 

ημζπςιάηςκ, υπςξ εηείκςκ πμο πανμοζζάγμκηαζ ζηζξ Δζη. 52Κ, Δζη. 53Θ.          
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ΘΘΘ.9.1.4 Αλνζνζήκαλζε ηεο ζπληαμίλεο KNOLLE 

Ζ ζφκηδλδ ηςκ ηοζηζδίςκ πμο μδδβεί ζηδ ζοκέπεζα ζηδ δδιζμονβία ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ, 

επζηοβπάκεηαζ ιε ηδ αμήεεζα πνςηεσκχκ πμο εκημπίγμκηαζ ζηδκ επζθάκεζά ημοξ. Μεηαλφ ηςκ 

πνςηεσκχκ αοηχκ είκαζ ηαζ μζ ζοκηαλίκεξ. Μία απυ ηζξ ζοκηαλίκεξ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ 

είκαζ δ πνςηεΐκδ KNOLLE, δ μπμία είκαζ μιυθμβδ ηδξ ζοκηαλίκδξ 1 ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ  

(Verma 2001).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 56. Κοημηζκδηζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ Τ. turgidum απυ θοζζμθμβζηά 

(Α,B) ηαζ επδνεαζιέκα (Γ-Η) ανηίαθαζηα, ιεηά απυ ακμζμεκηυπζζδ ηδξ ζοκηαλίκδξ 

KNOLLE. Οζ (Α,Β,Ζ) είκαζ απμηέθεζια πνμαμθήξ μπηζηχκ ημιχκ CLSM. ΢ε αοηέξ ιε 

ηυηηζκμ πνχια ειθακίγμκηαζ μζ πονήκεξ ηςκ ηοηηάνςκ, έπεζηα απυ πνχζδ ημο DNA ιε PI. 

Οζ (Γ-Δ,Θ,Η) έπμοκ θδθεεί ιε ηδ αμήεεζα ιζηνμζημπίμο επζθεμνζζιμφ. H (Z) πανμοζζάγεζ ημ 

ηφηηανμ ηδξ εζηυκαξ (Δ), υπςξ αοηυ θαίκεηαζ ιε ημ μπηζηυ ζφζηδια Nomarski. Σα αέθδ 

δείπκμοκ ηδκ ηοηηανζηή πθάηα. Δπζδνάζεζξ: CONTR: H2O 2 h, DPI: 25 ιΜ 2 h, NAC: 250 

ιΜ 2 h, MEN 25 ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ1200.   

 

Υνδζζιμπμζχκηαξ ακηίζςια εζδζηυ βζα ηδκ πνςηεΐκδ KNOLLE, επζπεζνήεδηε κα 

δζενεοκδεεί ημ εκδεπυιεκμ μζ αηοπίεξ ηδξ ακάπηολδξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ζηα 
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επδνεαζιέκα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα, κα ζπεηίγμκηαζ ιε ηδκ ακάζπεζδ ηδξ ζφκηδλδξ ηςκ 

ηοζηζδίςκ ιε αοηή. ΢ηα θοζζμθμβζηά ηοημηζκδηζηά ηφηηανα, δ KNOLLE απακηά ηυζμ ζηζξ 

ακαπηοζζυιεκεξ ηοηηανζηέξ πθάηεξ, υζμ ηαζ ζε εηείκεξ ηςκ μπμίςκ δ επέηηαζδ έπεζ 

μθμηθδνςεεί ηαζ έπμοκ ζοκηδπεεί ιε ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα (Δζη. 56Α,Β). Σμ βεβμκυξ αοηυ 

οπμδδθχκεζ υηζ ζφκηδλδ ηοζηζδίςκ πναβιαημπμζείηαζ ζε υθα ηα ζηάδζα ακάπηολδξ ηδξ 

ηοηηανζηήξ πθάηαξ. ΢ηα ηεθζηά ζηάδζα ακάπηολδξ, δ ζφκηδλδ ηοζηζδίςκ ζοιαάθθεζ ζημ 

ηθείζζιμ ηςκ αζοκεπεζχκ ηαζ ηδ ιεηαηνμπή ηδξ ζε ζοκεπή ζπδιαηζζιυ. 

΢ηα επδνεαζιέκα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα, ημ ζήια θεμνζζιμφ ηδξ KNOLLE είκαζ 

έκημκμ ζηζξ ζηαεενμπμζδιέκεξ πενζμπέξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ, δ επέηηαζδ ηςκ μπμίςκ πνμξ 

ηδκ πενζθένεζα έπεζ ακαζηαθεί (Δζη. 56Γ,Ζ,Η). Ζ απμοζία ηδξ απυ ηάπμζα ζοβηεηνζιέκδ 

πενζμπή είκαζ πζεακυκ κα ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ ακάζπεζδ ηδξ δζαδζηαζίαξ ζφκηδλδξ ηοζηζδίςκ 

ηαζ ηδκ πμνεία επζπεδμπμίδζδξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ. Γζα πανάδεζβια, υπςξ πνμηφπηεζ απυ 

ηδκ ηαηακμιή ημο ζήιαημξ θεμνζζιμφ ζηδκ Δζη. 56E, δ KNOLLE εκημπίγεηαζ ζε δφμ εέζεζξ 

ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ. Ζ εέζδ, απυ ηδκ μπμία απμοζζάγεζ, ακηζζημζπεί ζε άηοπμ δζμβηςιέκμ 

ηιήια ηοηηανζηήξ πθάηαξ (Δζη. 56Ε). ΢ε άθθεξ πενζπηχζεζξ θεμνζζιυξ εκημπίγεηαζ 

πενζιεηνζηά ηςκ άηοπςκ δζμβηςιέκςκ ηιδιάηςκ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ (Δζη. 56Θ). ΢ε 

ιεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα, ζηα μπμία έπεζ ανπίζεζ μ ιεηαζπδιαηζζιυξ ηδξ ηοηηανζηήξ 

πθάηαξ ζε εοβαηνζηυ ημίπςια ηαζ δ ηεκηνζηή πενζμπή είκαζ δζμβηςιέκδ (Δζη. 52Κ, Δζη. 53Θ), 

έκημκμ ζήια θεμνζζιμφ εκημπίγεηαζ ζηζξ πενζθενεζαηέξ εέζεζξ, υπζ υιςξ ηαζ ζημ ηέκηνμ ηδξ 

(Δζη. 56Γ). 

 

ΘΘΘ.9.1.5 Αλνζνεληόπηζε θαιιόδεο 

Δίκαζ βκςζηυ υηζ, ζηδκ ακαπηοζζυιεκδ ηοηηανζηή πθάηα, ζοκηίεεκηαζ ιεβάθεξ πμζυηδηεξ 

ηαθθυγδξ απυ εζδζηά εκγοιζηά ζφιπθμηα πμο εκημπίγμκηαζ ζηδ ιειανάκδ πμο ηδκ επεκδφεζ. 

Καηά ημ ιεηαζπδιαηζζιυ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ζε ηοηηανζηυ ημίπςια, δ ηαθθυγδ 

απμζημδμιείηαζ ηαζ ακηζηαείζηαηαζ απυ ηοηηανίκδ (Samuels ηαζ ζοκ. 1995). ΢ε ηοημηζκδηζηά 

ηφηηανα θοζζμθμβζηχκ αηνυννζγςκ, ζηα μπμία έπεζ ακμζμζδιακεεί δ ηαθθυγδ, θεμνίγεζ υθδ 

δ επζθάκεζα ηςκ ακαπηοζζυιεκςκ ηοηηανζηχκ πθαηχκ, υπςξ ηαζ εηείκςκ πμο έπμοκ 

ζοκηδπεεί ιε ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα (Δζη. 57A,B). ΢ηα επδνεαζιέκα ηφηηανα, ζηα μπμία έπεζ 

ακαζηαθεί δ δδιζμονβία ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ, ηαθθυγδ εκημπίγεηαζ ηαηά ιήημξ ηςκ 

ιδηνζηχκ ημζπςιάηςκ (Δζη. 57Ζ). Φαίκεηαζ επίζδξ υηζ ζφκεεζδ ηαθθυγδξ δζελάβεηαζ ηαζ ζηζξ 

κδζίδεξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ, μζ μπμίεξ αδοκαημφκ κα ζοκηδπεμφκ, βεβμκυξ πμο οπμζηδνίγεηαζ 

απυ ηζξ ημηηζχδεζξ εκαπμεέζεζξ ηαθθυγδξ πμο εκημπίγμκηαζ ιεηαλφ ηςκ εοβαηνζηχκ πονήκςκ 

ζηα επδνεαζιέκα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα (Δζη. 56Γ). Δπίζδξ, ιεβάθεξ πμζυηδηεξ ηαθθυγδξ 

εκαπμηίεεκηαζ ζηζξ άηοπεξ ηοηηανζηέξ πθάηεξ, πμο απμηεθμφκηαζ απυ ακελάνηδηα ηιήιαηα 

ηαζ ζε εηείκεξ, ηςκ μπμίςκ δ επέηηαζδ πνμξ ηδκ πενζθένεζα έπεζ ακαζηαθεί, ζοπκά ζε 

ιεβάθεξ πμζυηδηεξ (57Γ,Δ,Ε). ΢ε ηφηηανα, ζηα μπμία ημ κεανυ εοβαηνζηυ ημίπςια δζαεέηεζ 
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ζημ ηέκηνμ ιεβάθμοξ δζμβηςιέκμοξ ζπδιαηζζιμφξ, ημ ζήια ηδξ ηαθθυγδξ απμοζζάγεζ απυ 

ηεκηνζηέξ εέζεζξ, εκχ εκημπίγεηαζ ζε πενζθενεζαηέξ εέζεζξ ημο (Δζη. 57Θ). 

 

Δζηόκα 57. Κοημηζκδηζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ Τ. turgidum απυ θοζζμθμβζηά 

(Α,B) ηαζ επδνεαζιέκα (Γ-Θ) ανηίαθαζηα, ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ ηαθθυγδξ. Ζ (Γ) 

ακηζπνμζςπεφεζ ηεκηνζηή μπηζηή ημιή πμο έπεζ θδθεεί ζε CLSM. Οζ (Α,Β,Γ,Ε,Ζ) είκαζ 

απμηέθεζια πνμαμθήξ μπηζηχκ ημιχκ ημο CLSM. Mε ηυηηζκμ πνχια ειθακίγμκηαζ μζ 

πονήκεξ ηςκ ηοηηάνςκ, έπεζηα απυ ηδ πνχζδ ημο DNA ιε PI. Οζ (Δ,Θ) έπμοκ θδθεεί ιε ηδ 

αμήεεζα ιζηνμζημπίμο επζθεμνζζιμφ. Σα αέθδ δείπκμοκ ηοπζηέξ ή άηοπεξ ηοηηανζηέξ πθάηεξ. 

Δπζδνάζεζξ: CONTR: H2O 2 h, LY294002 50 ιΜ 2 h, DPI: 25 ιΜ 2 h, NAC: 250 ιΜ 2 h, 

MEN 25 ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ1200.   

 

ΘΘΘ.9.1.6 Αλνζνεληόπηζε κεξηθώο εζηεξνπνηεκέλσλ νκνγαιαθηνπξνλαλώλ 

Έπεζ ακαθενεεί, υηζ ζηδ ζοβηνυηδζδ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ζοιαάθθμοκ ηαζ εκδμηοηςηζηά 

ηοζηίδζα πμο πανάβμκηαζ απυ ημ πθαζιαθήιια, ηα μπμία ιεηαθένμοκ πδηηίκεξ, ηονίςξ 

μνζζιέκεξ ιενζηχξ εζηενμπμζδιέκεξ μιμβαθαηημονμκάκεξ (Dhonukshe ηαζ ζοκ. 2006). ΢ηδκ 

πανμφζα δζαηνζαή δζενεοκήεδηε δ πζεακυηδηα μζ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS κα 

επδνεάγμοκ ηδκ ηαηακμιή ηςκ πδηηζκχκ αοηχκ. Γζα ημ θυβμ αοηυ πνδζζιμπμζήεδηε ημ 

ακηίζςια JIM5, πμο ακαβκςνίγεζ ηζξ ιενζηχξ εζηενμπμζδιέκεξ μιμβαθαηημονμκάκεξ, ηςκ 

μπμίςκ μ ααειυξ εζηενμπμίδζδξ είκαζ έςξ 40% (Willats ηαζ ζοκ. 2000).     
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Δζηόκα 58. Κοημηζκδηζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ Τ. turgidum απυ θοζζμθμβζηά 

(Α,B) ηαζ επδνεαζιέκα (Γ-Δ) ανηίαθαζηα, ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ιε ημ ακηίζςια JIM5 

πμο ακαβκςνίγεζ εηθεηηζηά ηζξ ιενζηχξ εζηενμπμζδιέκεξ (ιέπνζ 40%) πδηηίκεξ. ΢ηδκ (Δ) δ 

έκεεηδ εζηυκα δείπκεζ ημ ηφηηανμ, υπςξ θαίκεηαζ ιε ημ μπηζηυ ζφζηδια Nomarski. Σα αέθδ 

δείπκμοκ ηδκ ηοηηανζηή πθάηα. Δπζδνάζεζξ: CONTR: H2O 2 h, DPI: 25 ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: 

Υ1150.   

  

 ΢ηα θοζζμθμβζηά ηοημηζκδηζηά ηφηηανα ημ ακηίζςια αοηυ «ακαβκςνίγεζ» ηοηηανζηέξ 

πθάηεξ ζε πνμπςνδιέκα ζηάδζα ακάπηολδξ, ηαεχξ επίζδξ ηαζ ιζηνμφξ ζθαζνζημφξ 

ζπδιαηζζιμφξ πμο εκημπίγμκηαζ πθδζίμκ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ή ζε άθθεξ εέζεζξ (Δζη. 

58Α). Αοημί μζ ζπδιαηζζιμί πζεακυκ ακηζζημζπμφκ ζε εκδμζχιαηα, ζηα μπμία ηαηεοεφκμκηαζ 

ηα εκδμηοηςηζηά ηοζηίδζα (Baluška ηαζ ζοκ. 2005). ΢ε ηφηηανα πμο ανίζημκηαζ ζημ ηέθμξ ηδξ 

ηοημηίκδζδξ, αοηή δ ηαηδβμνία πδηηζκχκ έπεζ ζδζαίηενα έκημκδ πανμοζία ζε μθυηθδνδ ηδκ 

επζθάκεζα ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ πμο έπεζ ζοκηδπεεί ιε ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα (Δζη. 58Β). 

 ΢ηα επδνεαζιέκα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα μζ ζθαζνζημί ζπδιαηζζιμί πμο 

ακαβκςνίγμκηαζ απυ ημ ακηίζςια JIM5 είκαζ πενζζζυηενμζ ζε ανζειυ ηαζ ιεβαθφηενμζ ζε 

ιέβεεμξ ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκμοξ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ηοηηάνςκ (Δζη. 58Γ-Δ ζφβηνζκε ιε Δζη. 

58Α,Β). Αοημί εκημπίγμκηαζ πθδζίμκ ηςκ άηοπςκ ηοηηανζηχκ πθαηχκ, ηαεχξ ηαζ ζε άθθεξ 

ηοημπθαζιαηζηέξ εέζεζξ (Δζη. 58Γ,Γ). Πανμοζζάγεζ εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ ζε ηφηηανα, 

ζηα μπμία δ ηοηηανζηή πθάηα είπε ήδδ ζοκηδπεεί ιε ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα ζηδκ ανπή ηδξ 

επίδναζδξ (έκεεηδ Δζη. 58Δ), δεκ παναηδνείηαζ ζήια θεμνζζιμφ ηαηά ιήημξ αοηήξ (Δζη. 58Δ 

ζφβηνζκε ιε Δζη 58Β). Ακηίεεηα, ζε αοηά οπάνπμοκ πμθοάνζειμζ θεμνίγμκηεξ ζθαζνζημί 

ζπδιαηζζιμί, μζ μπμίμζ ηαηακέιμκηαζ ηοπαία ζε μθυηθδνμ ημκ ηοηηανζηυ πχνμ (Δζη. 58Δ 

ζφβηνζκε ιε Δζη 58Β). Σα παναπάκς δεδμιέκα οπμζηδνίγμοκ υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS δεκ επδνεάγεζ ηδ ιεηαθμνά ηςκ ιενζηχξ εζηενμπμζδιέκςκ πδηηζκχκ 

απυ ημ ηοηηανζηυ ημίπςια ζημ εζςηενζηυ ηςκ ηοηηάνςκ, ιέζς εκδμηφηςζδξ. Χζηυζμ, είκαζ 

πζεακυκ υηζ ακαζηέθθεηαζ δ ιεηέπεζηα ζηυπεοζδ ηςκ ιμνίςκ αοηχκ πνμξ ηδκ ηοηηανζηή 

πθάηα.    
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ΘΘΘ.9.1.7. Δηαηάξαμε ηεο δνκήο ησλ δηθηπνζσκαηίσλ ζηα επεξεαζκέλα θύηηαξα 

΋πςξ ακαθένεδηε πνμδβμοιέκςξ, ζε ανζειυ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ πμο ανίζημκηαζ ζηδκ 

ανπή ηδξ ηοημηίκδζδξ δεκ παναηδνμφκηαζ ηοζηίδζα ζηδκ πενζμπή ημο άηοπμο θναβιμπθάζηδ. 

Χξ εη ημφημο, ιεθεηήεδηε δ δμιή ηςκ δζηηομζςιαηίςκ ζε ηφηηανα επδνεαζιέκα ιε DPI, 

ΝΑC ηαζ ΜΔΝ. ΢ηα θοζζμθμβζηά ηφηηανα ηαζ ηςκ δφμ θοηχκ πμο ιεθεηήεδηακ, ηα 

δζηηομζςιάηζα έπμοκ ηδκ ηοπζηή δμιή ηςκ μνβακζδίςκ αοηχκ ζηα ακχηενα θοηά. ΢ηδκ Δζη. 

59Α θαίκεηαζ έκα δζηηομζςιάηζμ ημο θοημφ Α. thaliana, ζημ μπμίμ ακαβκςνίγεηαζ δ 

εηηνζηζηή ηαζ δ ακαβεκκχιεκδ πθεονά, ηαεχξ ηαζ ηα ηοζηίδζα πμο απμηυπημκηαζ απυ ηα 

άηνα ηςκ ζαηηζδίςκ.  

 Έπεζ εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ μζ μοζίεξ πμο δζαηανάζζμοκ ηδκ μιμζυζηαζδ ηςκ 

ROS, δζαηανάζζμοκ ηαζ ηδκ παναβςβή ηοζηζδίςκ απυ ηα δζηηομζςιάηζα. Ζ επζθάκεζα ηςκ 

ζαηηζδίςκ αολάκεζ ηαζ ζοπκά αοηά ηαείζηακηαζ ηαιπφθα, μνζζιέκεξ θμνέξ ιάθζζηα ηα 

δζηηομζςιάηζα ζε ημιέξ ειθακίγμοκ δαηηοθζμεζδή ιμνθή ή ιμνθή U (Eζη. 59Β-Ε). Ζ 

δζαδζηαζία αοηή έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδ ιεηαηνμπή ηςκ δζηηομζςιαηίςκ ζε «ηοπεθμεζδείξ» 

ζπδιαηζζιμφξ, ζημ εζςηενζηυ ηςκ μπμίςκ εβηθςαίγμκηαζ ηοημπθαζιαηζηά ζημζπεία (Δζη. 

59Β-Ε). Σα άηοπα αοηά δζηηομζςιάηζα εβηθςαίγμοκ ηοζηίδζα ηαζ νζαμζχιαηα. ΢ε ιενζηέξ 

πενζπηχζεζξ ημ εζςηενζηυ ζαηηίδζμ, ημ μπμίμ πζεακυκ ακηζζημζπεί ζημ TGN (trans-golgi 

network, trans-δίηηομ Golgi), «απεθεοεενχκεηαζ» απυ ηδ ζοζημζπία ηςκ ζαηηζδίςκ ημο 

δζηηομζςιαηίμο (Δζη. 59Ε), εκχ ζε άθθεξ παναιέκεζ ζε αοηυ (Δζη. 59Δ). ΢ε ηάπμζεξ 

πενζπηχζεζξ ηα επδνεαζιέκα δζηηομζςιάηζα πενζαάθθμκηαζ απυ εκδμπθαζιαηζηυ δίηηομ 

(Δζη. 59Γ). Σα παναπάκς δεδμιέκα δείπκμοκ υηζ μζ ζδιακηζηέξ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ 

ROS επδνεάγμοκ δναιαηζηά ηδ δμιή ηαζ ηδ δναζηδνζυηδηα ηςκ δζηηομζςιαηίςκ.   

 

 

Δζηόκα 59. Δζηυκεξ δθεηηνμκζημφ 

ιζηνμζημπίμο θοζζμθμβζηχκ (A) ηαζ 

επδνεαζιέκςκ (Β-Ε) ηοηηάνςκ A. 

thaliana (Α,Β) ηαζ Τ. turgidum (Γ-Δ) 

ιε DPI (Β-Γ), NAC (Δ) ηαζ ΜΔΝ (Ε). 

Οζ εζηυκεξ δείπκμοκ δζηηομζςιάηζα. 

Ονζζιέκεξ θμνέξ ζηα επδνεαζιέκα 

ηφηηανα, ηα δζηηομζςιάηζα 

ειθακίγμοκ δαηηοθζμεζδή ιμνθή ηαζ 

ζημ εζςηενζηυ ημοξ εκημπίγμκηαζ 

ηοημπθαζιαηζηά ζημζπεία. 

Δπζδνάζεζξ: DPI: 25 ιΜ 2 h, ΝΑC: 

500 ιΜ 1 h, ΜΔΝ: 50 ιΜ 2 h. 

Μεβέεοκζδ: Υ40000. 
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ΗΗΗ.9.2 Οζ ROS ειπθέημκηαζ ζημκ ηαεμνζζιό ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ 

Σα δεδμιέκα ηδξ εκυηδηαξ ΗΗΗ.4.2 απμηάθορακ βζα πνχηδ θμνά υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS μδδβεί ζηδ δζαηάναλδ ηδξ μνβάκςζδξ ηαζ ςνίιακζδξ ηδξ πνμ-

πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢. Μεηαλφ άθθςκ, δ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ απμοζζάγεζ απυ έκακ ανζειυ 

επδνεαζιέκςκ πνμ-πνμθαζζηχκ/πνμθαζζηχκ ηοηηάνςκ (Δζη. 60Γ-Ε ζφβηνζκε ιε Δζη. 60Α), 

ηα μπμία ακαβκςνίγμκηαζ απυ ηδκ πνμπςνδιέκδ ζοιπφηκςζδ ηδξ πνςιαηίκδξ (έκεεηδ Δζη. 

60Γ), εκχ ζε ανζειυ άθθςκ ειθακίγμκηαζ ζηδκ πενζμπή ηδξ άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ (Eζη. 

60B, Γ ζφβηνζκε ιε Δζη. 60Α). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 60. Πνμ-πνμθαζζηά/πνμθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγμο θοζζμθμβζηχκ (Α) ηαζ 

επδνεαζιέκςκ (Β-Ε) ανηζαθάζηςκ ημο θοημφ T. turgidum, υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ 

ακμζμεκηυπζζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ζε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. ΢ηδκ (Γ) δ έκεεηδ εζηυκα 

δείπκεζ ημκ πονήκα ημο ηοηηάνμο, ιεηά απυ πνχζδ ημο DNA ιε Hoechst 33258. Άηοπα 

πμθοιενή ζςθδκίκδξ εκημπίγμκηαζ ζηδκ πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ (αέθδ ζηζξ Β,Γ 

ζφβηνζκε ιε Α). ΢ηα ηφηηανα ζηζξ (Γ-Ε) δ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ απμοζζάγεζ. Δπζδνάζεζξ: 

DPI: 25 ιΜ 2 h, ΝΑC: 250 ιΜ 2 h, ΜΔΝ: 25 ιΜ 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ1200.  

 Γεδμιέκδξ ηδξ απμοζίαξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ απυ ζδιακηζηυ ανζειυ 

επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ, δζενεοκήεδηε δ ζοιιεημπή ηςκ ROS ζημοξ ιδπακζζιμφξ  

ηαεμνζζιμφ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ ζημ αηνυννζγμ. Ανπζηά πνμζδζμνίζηδηε ημ 

πμζμζηυ ηςκ ηοηηάνςκ πμο ζηενμφκηαζ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. ΢ε απμιμκςιέκα 

ιενζζηςιαηζηά ηφηηανα ανηζαθάζηςκ, ηα μπμία είπακ οπμζηεί επίδναζδ DPI, NAC ή ΜΔΝ 

βζα 4 h, πναβιαημπμζήεδηε ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ πνχζδ ημο DNA ιε Hoechst 
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33258. Αοηά ηαηαηάπεδηακ ζηζξ επζιένμοξ θάζεζξ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, ιε αάζδ ηδ 

ζοιπφηκςζδ ηδξ πνςιαηίκδξ ηαζ ηδκ μνβάκςζδ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ. Μεηνήεδηακ 

ζοκμθζηά 1029, 1003 ηαζ 792 ηφηηανα επδνεαζιέκα ιε DPI, NAC ηαζ MEN ακηίζημζπα. 

Μεηαλφ αοηχκ, οπήνπακ 250 πνμ-πνμθαζζηά/πνμθαζζηά ηφηηανα επδνεαζιέκα ιε DPI, 230 

επδνεαζιέκα ιε NAC ηαζ 182 ηφηηανα επδνεαζιέκα ιε MEN. Σμ 23,87% ηςκ 

πνμθαζζηχκ/πνμθαζζηχκ ηοηηάνςκ πμο είπε οπμζηεί επίδναζδ DPI, ζηενείημ πνμ-

πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢. Σμ ακηίζημζπμ πμζμζηυ ηςκ πνμ-πνμθαζζηχκ/πνμθαζζηχκ ηοηηάνςκ 

ηςκ επδνεαζιέκςκ ιε NAC ήηακ 28,35% ηαζ εηείκμ ηςκ ηοηηάνςκ πμο είπακ επδνεαζηεί ιε 

MEN 22,15%. 

΢ηδ ζοκέπεζα, ιεθεηήεδηε μ πνμζακαημθζζιυξ ημο θναβιμπθάζηδ ηαζ δ δζεοεέηδζδ 

ηςκ εοβαηνζηχκ ηοηηανζηχκ ημζπςιάηςκ αηνυννζγςκ, ζηα μπμία είπε δζαηαναπεεί δ 

μιμζυζηαζδ ηςκ ROS, ιεηά ηδκ ακάηαιρή ημοξ ζε θοζζμθμβζηέξ ζοκεήηεξ. Με αοηυ ημκ 

ηνυπμ επζπεζνήεδηε δ δζενεφκδζδ ηδξ ζοιπενζθμνάξ ηςκ ηοημηζκδηζηχκ ηοηηάνςκ, ηα μπμία 

ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ επίδναζδξ εζηενμφκημ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, χζηε κα δζαπζζηςεεί δ 

πζεακή ζοιιεημπή ηςκ ROS ζημκ ηαεμνζζιυ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ.  

 Ζ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ζηα ακαηάιπημκηα αηνυννζγα απμηάθορε ηδκ 

επακειθάκζζδ ηςκ Μ΢ ζηα ιενζζηςιαηζηά ηφηηανα, ηα μπμία οθίζηακηαζ ηοπζηή ιίηςζδ ηαζ 

ηοημηίκδζδ. Χζηυζμ, ζε ζδιακηζηυ ανζειυ ηοημηζκδηζηχκ ηοηηάνςκ μ πνμζακαημθζζιυξ  

ημο θναβιμπθάζηδ απέηθζκε ζδιακηζηά ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκμκ ηςκ θοζζμθμβζηχκ 

ηοημηζκδηζηχκ ηοηηάνςκ (Δζη. 61Β-Δ ζφβηνζκε ιε Δζη. 61Α).   

 

Δζηόκα 61. Ακαηάιπημκηα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα αηνυννζγμο ανηζαθάζηςκ ημο θοημφ T. 

turgidum πμο είπακ οπμζηεί επίδναζδ ιε dH2O (A), DPI (B,Γ), ΝΑC (Γ), ΜΔΝ (Δ), υπςξ 

θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμεκηυπζζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ παναηήνδζδ ιε ημ ιζηνμζηυπζμ 

επζθεμνζζιμφ. Σα αέθδ δείπκμοκ ημ θναβιμπθάζηδ. Δπζδνάζεζξ: CONT rec: dH2O 4 h + 

dH2O 2 h, DPI rec: DPI 10 ιΜ 4 h + dH2O 2 h, ΝΑC rec: ΝΑC 100 ιΜ 4 h + dH2O 2 h, 

ΜΔΝ rec: MEN 10 ιΜ 4 h + dH2O 2 h. Μεβέεοκζδ: Υ1200. 

 

 Σα δεδμιέκα αοηά δείπκμοκ υηζ, ζε ανζειυ δζαζνμοιέκςκ ηοηηάνςκ πμο ακαηάιπημοκ 

απυ ηζξ επζδνάζεζξ, δζαηανάζζεηαζ μ πνμζακαημθζζιυξ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ. Γζα 
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ηδκ πεναζηένς εειεθίςζδ ημο θαζκμιέκμο αοημφ, ηαηαβνάθδηε δ πμζηζθία ηςκ δζαθμνεηζηχκ 

δζεοεεηήζεςκ ηςκ ηοηηανζηχκ ημζπςιάηςκ ζηα ακαηάιπημκηα αηνυννζγα ηαζ ζοβηνίεδηε ιε 

εηείκδ ηςκ θοζζμθμβζηχκ αηνυννζγςκ. Σα κεανά εοβαηνζηά ημζπχιαηα ηαείζηακηαζ ειθακή, 

ιεηά απυ πνχζδ ιε ηοακμφκ ηδξ ακζθίκδξ, δ μπμία ακηζδνά ιε ηδκ ηαθθυγδ πμο πενζέπμοκ. 

΢ημ ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ ηα ημζπχιαηα αοηά θεμνίγμοκ πμθφ πζμ έκημκα απυ ηα 

οπυθμζπα ηοηηανζηά ημζπχιαηα.  

 

Δζηόκα 62. Κφηηανα νζγμδενιίδαξ αηνυννζγςκ T. turgidum απυ ανηίαθαζηα, ηα μπμία 

ακέηαιπηακ απυ επίδναζδ ιε dH2O (A), DPI (B), ΝΑC (Γ-Ε), ΜΔΝ (Ζ,Θ), υπςξ θαίκμκηαζ 

ιεηά απυ πνχζδ ιε ηοακμφκ ηδξ ακζθίκδξ ηαζ παναηήνδζδ ιε ημ ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. 

Οζ (Δ,Ε) δείπκμοκ ηα ίδζα ηφηηανα ζε δζαθμνεηζηά επίπεδα εζηίαζδξ. Σα αέθδ δείπκμοκ κεανά 

εοβαηνζηά ημζπχιαηα ηαζ μζ ηεθαθέξ αεθχκ (Δ,Ε,Θ) ηζξ εέζεζξ ζφκηδλδξ ημο εοβαηνζημφ 

ημζπχιαημξ ιε ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα. Σμ δζπθυ αέθμξ (Α) δείπκεζ ημκ άλμκα ηδξ νίγαξ. 

Δπζδνάζεζξ: CONT rec: dH2O 4 h + dH2O 24 h, DPI rec: DPI 10 ιΜ 4 h + dH2O 24 h, ΝΑC 

rec: ΝΑC 100 ιΜ 4 h + dH2O 24 h, ΜΔΝ rec: MEN 10 ιΜ 4 h + dH2O 24 h. Μεβέεοκζδ: 

Υ900.  

  

Σα πενζζζυηενα κεανά ηοηηανζηά ημζπχιαηα ηδξ νζγμδενιίδαξ ηςκ θοζζμθμβζηχκ 

αηνυννζγςκ είκαζ πνμζακαημθζζιέκα ηάεεηα πνμξ ημκ άλμκα ηδξ νίγαξ (Δζη. 62Α, Δζη. 63). 

΢ε ιζηνυ ανζειυ ηοηηάνςκ αοηά δζεοεεημφκηαζ δζαβχκζα, εκχ οπάνπμοκ ηαζ ηφηηανα ζηα 

μπμία μζ εέζεζξ ζφκηδλδξ ηςκ εοβαηνζηχκ ημζπςιάηςκ «ιεηαηζκμφκηαζ» ηαηά ιήημξ ηςκ 

ακηζηθζκχκ ιδηνζηχκ ημζπςιάηςκ.  

Oζ δζεοεεηήζεζξ ηςκ κεανχκ εοβαηνζηχκ ημζπςιάηςκ ηαηαιεηνήεδηακ ζε 

θοζζμθμβζηά ηαζ επδνεαζιέκα αηνυννζγα πμο ανίζημκηαζ ζε ακάηαιρδ, έπεζηα απυ πνχζδ 
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ιε ημ ηοακμφκ ηδξ ακζθίκδξ. Αημθμφεδζε δ ηαηάηαλή ημοξ ζηζξ ηαηδβμνίεξ πμο ακαθένεδηακ 

παναπάκς (Δζη. 63). 

΢ηα επδνεαζιέκα αηνυννζγα πμο ακαηάιπημοκ δζαπζζηχεδηε ιζηνή ιείςζδ ημο 

πμζμζημφ ηςκ εοβαηνζηχκ ημζπςιάηςκ ιε εβηάνζζα δζεοεέηδζδ (Δζη. 63Α) ηαζ ειθακήξ 

αφλδζδ ημο πμζμζημφ εοβαηνζηχκ ημζπςιάηςκ ιε δζαβχκζα δζεοεέηδζδ (Δζη. 62Β,Γ ζφβηνζκε 

ιε 63Β). Ακ ηαζ ζηα αηνυννζγα ημο ιάνηονα, ημ πμζμζηυ ηςκ δζαβχκζςκ εοβαηνζηχκ 

ημζπςιάηςκ ακενπυηακ ζημ 0,14% ημο ζοκυθμο ηςκ 704 δζαζνεεέκηςκ ηοηηάνςκ πμο 

ιεηνήεδηακ, ημ ακηίζημζπμ πμζμζηυ ζηα επδνεαζιέκα αηνυννζγα πμο ακέηαιπηακ ήηακ πμθφ 

ιεβαθφηενμ (Δζη. 63Β). Γζα πανάδεζβια, έπεζηα απυ 12 χνεξ ακάηαιρδξ απυ ημ DPI, ημ 

πμζμζηυ αοηυ ήηακ 4,58% (n=415 ηφηηανα) ηαζ 7,7% 24 h ιεηά απυ ηδκ επίδναζδ ιε NAC 

(n=190 ηφηηανα). Δπίζδξ, ζε ιζηνυ ανζειυ ηοηηάνςκ ημ εοβαηνζηυ ημίπςια ήηακ 

πνμζακαημθζζιέκμ πανάθθδθα πνμξ ημκ άλμκα ηδξ νίγαξ (Δζη. 62Β), βεβμκυξ ημ μπμίμ δεκ 

ζοιααίκεζ ζηδ νζγμδενιίδα ηςκ θοζζμθμβζηχκ ανηζαθάζηςκ.  

Μεηά απυ 12 χνεξ ακάηαιρδξ απυ ηζξ επζδνάζεζξ ιε ΝΑC ηαζ ΜΔΝ, ημ πμζμζηυ 

ηςκ δζαζνεεέκηςκ ηοηηάνςκ, ηα μπμία είπακ εοβαηνζηά ημζπχιαηα ηδξ ηνίηδξ ηαηδβμνίαξ, 

ήηακ εθαθνά αολδιέκμ ηαζ αολακυηακ πενζζζυηενμ έπεζηα απυ 24 χνεξ ακάηαιρδξ (Δζη. 

63Γ). ΢ε μνζζιέκεξ πενζπηχζεζξ, εκχ μζ εέζεζξ ζφκηδλδξ ημο εοβαηνζημφ ημζπχιαημξ ιε ημ 

έκα ακηζηθζκέξ ημίπςια δεκ ιεηααάθθμκηαζ ζημ πχνμ, μζ ακηίζημζπεξ εέζεζξ ζφκηδλδξ ιε ημ 

απέκακηζ ακηζηθζκέξ ημίπςια «ιεηαηζκμφκηαζ» (Δζη. 62Δ,Ε,Θ). ΢ηζξ Δζη. 62Δ,Ε 

πανμοζζάγμκηαζ μπηζηέξ ημιέξ ηςκ ίδζςκ ηοηηάνςκ ζε δζαθμνεηζηά επίπεδα εζηίαζδξ, υπμο 

είκαζ εοδζάηνζηδ δ ιεηααμθή ηςκ εέζεςκ ζφκηδλδξ (ηεθαθέξ αεθχκ) ηαηά ιήημξ ημο 

ιδηνζημφ ημζπχιαημξ. Σέθμξ, ζε μνζζιέκεξ πενζπηχζεζξ οπήνπακ ηφηηανα, ηα μπμία δζέεεηακ 

αηεθή εοβαηνζηά ημζπχιαηα ιε ηοπαίμ πνμζακαημθζζιυ (Δζη. 62Γ). Σα παναπάκς δεδμιέκα 

δείπκμοκ υηζ δ απμοζία ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, πμο πνμηαθείηαζ απυ ηδ δζαηάναλδ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS, αημθμοεείηαζ απυ δζαηάναλδ ηδξ δζεοεέηδζδξ ηςκ εοβαηνζηχκ 

ηοηηανζηχκ ημζπςιάηςκ. Δπμιέκςξ, ιπμνεί κα ζοκαπεεί ημ ζοιπέναζια υηζ μζ ROS 

απμηεθμφκ ζημζπείμ ημο ιδπακζζιμφ, ιε ημκ μπμίμ ηα θοηζηά ηφηηανα ηαεμνίγμοκ ημ επίπεδμ 

δζαίνεζήξ ημοξ.   
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Δζηόκα 63. Γζαβνάιιαηα πμο πνμέηορακ απυ ηδκ ηαηαιέηνδζδ δζαζνεεέκηςκ ηοηηάνςκ 

αηνυννζγςκ πμο ακέηαιπηακ ιεηά απυ επίδναζδ ιε dH2O, DPI, NΑC ηαζ ΜΔΝ. Σα 

δζαβνάιιαηα ακαθένμκηαζ ζηζξ ηαηδβμνίεξ δζεοεέηδζδξ ηςκ κεανχκ ηοηηανζηχκ ημζπςιάηςκ 

πμο απεζημκίγμκηαζ ζημ ζπήια ζηδκ ημνοθή ηάεε δζαβνάιιαημξ. Σα δφμ ζπήιαηα ζημ (Γ) 

δείπκμοκ ηδ δζεοεέηδζδ ημο ίδζμο ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ ζε δζαθμνεηζηά επίπεδα. Οζ 

ηάεεηεξ ζηήθεξ ακηζζημζπμφκ ζημ πμζμζηυ ηςκ ηοηηάνςκ ηάεε ηαηδβμνίαξ, εκχ ζημκ 

μνζγυκηζμ άλμκα ζδιεζχκεηαζ δ επίδναζδ πμο είπε πναβιαημπμζδεεί. Σμ δζπθυ αέθμξ δείπκεζ 

ημκ άλμκα ηδξ νίγαξ. Ανζειυξ ηοηηάνςκ (n): CONTROL: n=704, DPI rec: 12 h n=415, DPI 

rec: 24 h n=458, NAC rec: 12 h n=637, NAC rec: 24 h n=190, MEN rec: 12 h n=437, MEN 

rec: 24 h n=143. Δπζδνάζεζξ: DPI 10 ιΜ 4 h, NAC 100 ιΜ 4 h, MEN 10 ιΜ 4 h.  

  

 Ζ αδοκαιία ζοβηνυηδζδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢ ζε ηφηηανα, ηα μπμία 

ανίζημκηαζ ζε πνμ-πνυθαζδ/πνυθαζδ, ιε ηνζηήνζμ ηδ ζοιπφηκςζδ ηδξ πνςιαηίκδξ ηαζ δ 

πανμοζία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζηδκ πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, είκαζ 

επίζδξ έκημκδ ζηα αηνυννζγα A. thaliana, ζηα μπμία έπμοκ δζαηαναπεεί ηα επίπεδα ηςκ ROS 

(Δζη. 64Β-Γ ζφβηνζκε ιε Δζη. 64Α). Ακηίζημζπεξ αηοπίεξ παναηδνήεδηακ ηαζ ζηα ηφηηανα 

αηνυννζγμο ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ rhd2 (Δζη. 64Δ,Ε).   
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Δζηόκα 64. Πνμ-πνμθαζζηά/πνμθαζζηά ηφηηανα αηνυννζγμο θοζζμθμβζηχκ (Α),  

επδνεαζιέκςκ (Β-Γ) ηαζ rhd2 (E,Z) ανηζαθάζηςκ ημο θοημφ A. thaliana, υπςξ θαίκμκηαζ 

ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ζε ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. Οζ έκεεηεξ εζηυκεξ 

(Δ,Ε) δείπκμοκ ημκ πονήκα ημο ηοηηάνμο, ιεηά απυ πνχζδ ημο DNA ιε Hoechst 33258. Να 

ζδιεζςεεί δ πανμοζία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζηδκ πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ 

γχκδξ (αέθδ). Σα ηφηηανα ηςκ εζηυκςκ (Β,Ε) ζηενμφκηαζ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. 

Δπζδνάζεζξ: CONTR: dH2O 2 h, DPI: 25 ιΜ 2 h, ΝΑC: 250 ιΜ 2 h, ΜΔΝ: 25 ιΜ 2 h. 

Μεβέεοκζδ: Υ1200.  

 Λαιαάκμκηαξ οπυρδ ηα υζα πνμακαθένεδηακ, δζενεοκήεδηε πεναζηένς δ ζπέζδ ηςκ 

ROS ιε ημοξ ιδπακζζιμφξ δδιζμονβίαξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. Γζα ημ ζημπυ αοηυ 

πναβιαημπμζήεδηε απμιυκςζδ μθζημφ RNA ηαζ πνμζδζμνίζηδηακ ηα επίπεδα ηςκ 

ιεηαβνάθςκ ημο βμκζδίμο ΤΟΝΝΕΑU1a (ΤON1a) απυ ανηίαθαζηα A. thaliana πμο είπακ 

επδνεαζηεί ιε DPI, NAC, MEN ηαζ Ζ2Ο2 Σμ ζοβηεηνζιέκμ βμκίδζμ επεθέβδ, δζυηζ 

ηςδζημπμζεί ηδκ πνςηεΐκδ TON1a, δ μπμία ιαγί ιε ηδκ ΣΟΝ1b ζοκεκημπίγoκηαζ ιε ημοξ 

ιεζμθαζζημφξ πενζθενεζαημφξ Μ΢ ηαζ εηείκμοξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. Oζ πνςηεΐκεξ 

αοηέξ (ΣΟΝ1) απμηεθμφκ νοειζζηζηή οπμιμκάδα ημο ζοιπθυημο ηδξ πνςηεσκζηήξ 

θςζθαηάζδξ PP2A ηαζ ζοιιεηέπμοκ ζηδ δδιζμονβία ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ (Spinner 

ηαζ ζοκ. 2013). Σα ιεηαθθάβιαηα ton1, ηα μπμία ζηενμφκηαζ ηςκ πνςηεσκχκ TON1a ηαζ 

ΣΟΝ1b, υπςξ ηαζ ηα fass/tonneau2, είκαζ ηα ιυκα ιεηαθθάβιαηα ημο θοημφ Arabidopsis, ηα 

μπμία αδοκαημφκ κα ζπδιαηίζμοκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢ (Azimzadeh ηαζ ζοκ. 2008). 

Αοηυ έπεζ ζδιακηζηέξ επζπηχζεζξ ζημκ ηαεμνζζιυ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ, βεβμκυξ 
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πμο επδνεάγεζ ειθακχξ ηδκ ζζημθμβζηή μνβάκςζδ ηαζ ηδ ιμνθμβέκεζδ ηςκ ιεηαθθαβιέκςκ 

θοηχκ (Δζη. 65Β ζφβηνζκε ιε 65Α, Azimzadeh ηαζ ζοκ. 2008).           

  

 

 

 

Δζηόκα 65. Ανηίαθαζηα Α. thaliana αβνίμο ηφπμο (Α) ηαζ ιεηαθθαβιέκα ανηίαθαζηα ton1 (Β) 

δθζηίαξ ιίαξ εαδμιάδαξ. Ζ απμοζία ηδξ θεζημονβίαξ ηςκ βμκζδίςκ ΤON1 πνμηαθεί ζδιακηζηή 

δζαηάναλδ ηδξ μνβακμβέκεζδ ηαζ ηδξ ιμνθήξ ηςκ θοηχκ. Μεβέεοκζδ: Υ100. 

 Ζ ιεθέηδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ιεηαβνάθςκ ημο βμκζδίμο TON1a ιε ηδκ διζπμζμηζηή 

ιέεμδμ ηδξ αθοζζδςηήξ ακηίδναζδξ ακηίζηνμθδξ ιεηαβναθάζδξ-πμθοιενάζδξ (RT-PCR) 

απμηάθορε υηζ ηα επίπεδα ηδξ έηθναζήξ ημο είκαζ ζδιακηζηά ιεζςιέκα ζηα επδνεαζιέκα 

ανηίαθαζηα ιε DPI, NAC ή ΜΔΝ ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ηςκ ιανηφνςκ (Δζη. 66). Δίκαζ 

εκδζαθένμκ υηζ δ πανμοζία H2O2, ακηίεεηα ιε ηδκ ΜΔΝ, δεκ πνμηάθεζε ιείςζδ ζηδκ 

έηθναζδ ημο βμκζδίμο TON1a αθθά ακηίεεηα επέθενε ιζηνή αφλδζή ηδξ (Δζη. 66). 

Ζ δζαπίζηςζδ υηζ μζ επζδνάζεζξ ιε μοζίεξ πμο ιεηααάθθμοκ ηζξ ζοβηεκηνχζεζξ ηςκ 

ROS επδνεάγμοκ ηδκ έηθναζδ ημο βμκζδίμο TON1a, μδήβδζε ζηδ δζενεφκδζδ ημο 

ενςηήιαημξ, ηαηά πυζμ δ απμοζία ηδξ θεζημονβίαξ ηςκ βμκζδίςκ ton1 έπεζ ακηίηηοπμ ζηα 

επίπεδα ηςκ ROS. Βνέεδηε υηζ, ηυζμ ζηδ νίγα ηςκ εηενυγοβςκ θοηχκ πμο ζηενμφκηαζ εκυξ 

θεζημονβζημφ ακηζβνάθμο ηςκ βμκζδίςκ ΤΟΝ1, υζμ ηαζ ζε εηείκδ ηςκ μιυγοβςκ 

ιεηαθθαβιέκςκ ανηζαθάζηςκ, ημ ζήια θεμνζζιμφ ιεηά ηδκ επχαζδ ιε DCF βζα ημ ίδζμ 

πνμκζηυ δζάζηδια ήηακ αζζεδηά ιεζςιέκμ (Δζη 67Β,Γ ζφβηνζκε ιε Δζη. 67Α). Σμ βεβμκυξ 

αοηυ οπμζηδνίγεζ υηζ ηα επίπεδα ηςκ ROS ζηα ιεηαθθάβιαηα είκαζ πμθφ παιδθυηενα ζε 

ζπέζδ ιε εηείκα ηςκ ανηζαθάζηςκ-ιανηφνςκ.    

Γεδμιέκδξ ηδξ δζαθμνεηζηήξ ζοιπενζθμνάξ ηςκ ανηζαθάζηςκ αβνίμο ηφπμο ζε ζπέζδ 

ιε ηδκ έηθναζδ ημο βμκζδίμο TON1a, υηακ ζημ δζάθοια ηδξ επίδναζδξ οπάνπεζ Ζ2Ο2 (Δζη. 

66), ιεηαθθαβιέκα θοηά ton1 δθζηίαξ ιίαξ εαδμιάδαξ (Δζη. 68Α,Γ) ιεηαθένεδηακ ζε 

δζάθοια Ζ2Ο2 ζοβηέκηνςζδξ 4 mM ζε οβνυ ενεπηζηυ ιέζμ, ημ μπμίμ ακακεςκυηακ 

ηαεδιενζκά. Σα θοηά ακαπηφπεδηακ ζε αοηέξ ηζξ ζοκεήηεξ βζα 20 διένεξ. Γζαπζζηχεδηε υηζ, 

ζε ζπέζδ ιε ηα ton1 ιεηαθθάβιαηα πμο ανζζηυκημοζακ ζε οβνυ ενεπηζηυ απμοζία Ζ2Ο2, δ 

πανμοζία Ζ2Ο2 ζημ ενεπηζηυ ιέζμ πνμχεδζε ηδκ ακάπηολδ ηςκ θοηχκ (Δζη. 68Γ ζφβηνζκε 

ιε Δζη. 68Β), πςνίξ ςζηυζμ κα ιεηααάθθεζ ημ δζαηαναβιέκμ πνυηοπμ ακάπηολδξ ηςκ θοηχκ 

αοηχκ (Δζη. 68Β,Γ ζφβηνζκε Δζη. 68Α,Γ). 
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Δζηόκα 66. Μεθέηδ ηδξ έηθναζδξ ημο βμκζδίμο TON1a ζε ανηίαθαζηα ιάνηονα ηαζ 

επδνεαζιέκα ιε DPI, NAC, MEN ηαζ Ζ2Ο2, ιέζς ηδξ αθοζζδςηήξ ακηίδναζδξ πμθοιενάζδξ 

ακηίζηνμθδξ ιεηαβναθάζδξ (RT-PCR). Χξ βμκίδζμ ακαθμνάξ πνδζζιμπμζήεδηε ημ βμκίδζμ 

18S RNA. ΢ημ δζάβναιια πανμοζζάγμκηαζ ηα επίπεδα έηθναζδξ ημο TON1a ζηα 

επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα ζε ζπέζδ ιε εηείκα ημο ιάνηονα. Δπζδνάζεζξ: CONTR: οβνυ 

ενεπηζηυ ιέζμ MS 12 h, DPI: 25 ιΜ 12 h, ΝΑC: 250 ιΜ 12 h, ΜΔΝ: 25 ιΜ 12 h, H2O2 4 

mM 12h. 

  

 

 

Δζηόκα 67. Αηνυννζγα θοζζμθμβζηχκ (Α), εηενυγοβςκ (+/-) (Β) ηαζ μιυγοβςκ 

ιεηαθθαβιέκςκ ton1 (Γ) ανηζαθάζηςκ, υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ πνχζδ ιε DCF ζημ 

ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. Οζ θςημβναθίεξ έπμοκ θδθεεί ιε ημκ ίδζμ πνυκμ έηεεζδξ. 

Δπίδναζδ: DCF 25 ιM 30 min. Μεβέεοκζδ: (Α,Β) Υ500, (Γ) Υ700.   
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Δζηόκα 68. Ανηίαθαζηα ton1 δθζηίαξ ιίαξ 

εαδμιάδαξ (Α,Γ), ηα μπμία επςάζηδηακ βζα 

20 διένεξ ζε οβνυ ενεπηζηυ ιέζμ ΜS (B) ηαζ 

ενεπηζηυ ιέζμ MS πμο πενζείπε 4 mΜ Ζ2Ο2 

(Γ). Σα θοηά πμο ιεβαθχκμοκ πανμοζία 

Ζ2Ο2 ειθακίγμκηαζ πενζζζυηενμ 

ακεπηοβιέκα ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ηςκ 

θοηχκ-ιανηφνςκ (Γ ζφβηνζκε ιε Β). Σα 

θοηά Β ηαζ Γ είκαζ αοηά ηςκ εζηυκςκ Α ηαζ Γ 

ακηίζημζπα, ιεηά απυ 20 διένεξ παναιμκήξ 

ζημ δζάθοια ηδξ επίδναζδξ. Μεβέεοκζδ: 

Υ100. 

 

 

 ΢ε ηφηηανα αηνυννζγςκ θοηχκ ημο ιεηαθθάβιαημξ ton1 ιεθεηήεδηε δ μνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, ιεηά ηδκ ακμζμζήιακζή ηδξ. Σα ηφηηανα αοηά ειθακίγμοκ 

πμζηίθα ζπήιαηα, θυβς ηδξ απμηοπίαξ ηαεμνζζιμφ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ. Καηά ηδ 

ιεζυθαζδ, είκαζ ειθακήξ δ δζαηάναλδ ηδξ μνβάκςζδξ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ (Δζη. 69Α,Γ 

ζφβηνζκε ιε Δζη. 10Α). ΢ημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια εκημπίγμκηαζ πμθοιενή ζςθδκίκδξ, ηα 

μπμία είκαζ πνμζακαημθζζιέκα πανάθθδθα, εβηάνζζα ή ηοπαία ζε ζπέζδ ιε ημκ ηαηά ιήημξ 

άλμκα ημο ηοηηάνμο, εκχ μνζζιέκεξ θμνέξ ηα πμθοιενή ζςθδκίκδξ έπμοκ εκηεθχξ άηοπδ 

ειθάκζζδ (Δζη. 69Α,Γ, Azimzadeh ηαζ ζοκ. 2008). Οζ ίδζεξ αηοπίεξ παναηηδνίγμοκ ηαζ ηα 

πενζθενεζαηά πμθοιενή ζςθδκίκδξ ηςκ ηοηηάνςκ, ηα μπμία ιε ηνζηήνζμ ηδ ζοιπφηκςζδ ηδξ 

πνςιαηίκδξ ανίζημκηαζ ζε πνμ-πνυθαζδ/πνυθαζδ (Δζη. 69Γ,Γ). Σα ηφηηανα αοηά δεκ 

ζπδιαηίγμοκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ (Δζη. 69Γ,Γ). Ακηίεεηα, δ πνμθαζζηή άηναηημξ, δ 

ιζηςηζηή άηναηημξ ηαζ μ θναβιμπθάζηδξ Μ΢ έπμοκ ηοπζηή μνβάκςζδ (Azimzadeh ηαζ ζοκ. 

2008, αθέπε επίζδξ Δζη. 69Β).  
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Δζηόκα 69. Κφηηανα αηνυννζγμο 

ανηζαθάζηςκ ton1 ημο θοημφ Arabidopsis, 

υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ζημ ιζηνμζηυπζμ επζθεμνζζιμφ. 

Οζ έκεεηεξ εζηυκεξ (Γ-Ε) δείπκμοκ ημοξ 

πονήκεξ ηςκ ηοηηάνςκ, ιεηά απυ πνχζδ ημο 

DNA ιε Hoechst 33258. Δπζδνάζεζξ: 

CONTR: οβνυ ενεπηζηυ ιέζμ MS 1 

εαδμιάδα, Ζ2Ο2: 4 mM ζε οβνυ ενεπηζηυ 

ιέζμ MS 1 εαδμιάδα. Μεβέεοκζδ: (Α,Β) 

Υ700, (Γ,Γ) 800, (Δ,Ε) 900.  

 

΢ηα ανηίαθαζηα ton1 ηα μπμία έπμοκ οπμζηεί επίδναζδ ιε H2O2 είκαζ ειθακήξ δ 

αφλδζδ ημο ανζειμφ ηςκ δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ (Δζη. 69Β), βεβμκυξ ημ μπμίμ πζεακυκ 

ελδβεί ηαζ ηδ ιεβαθφηενδ ακάπηολδ ηςκ θοηχκ αοηχκ ζε ζπέζδ ιε εηείκα πμο είπακ 

ακαπηοπεεί απμοζία H2O2 (Δζη. 68). Δπζπθέμκ, ζε ιεηαθθάβιαηα επδνεαζιέκα ιε Ζ2Ο2, έκαξ 

πθδεοζιυξ ηοηηάνςκ, ηα μπμία ιε ηνζηήνζμ ηδ ζοιπφηκςζδ ηδξ πνςιαηίκδξ ανίζημκηακ ζε 

πνμ-πνυθαζδ/πνυθαζδ, έθενε ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια εοεφβναιια πμθοιενή. Αοηά 

ειθάκζγακ ηάζδ μιαδμπμίδζδξ ηαζ είπακ πενζζζυηενμ ηοπζηή ειθάκζζδ ζοβηνζηζηά ιε εηείκα 

ηςκ θοηχκ-ιανηφνςκ (Δζη. 69Δ,Ε).  

Σα εονήιαηα πμο πενζβνάθδηακ ζηδκ εκυηδηα αοηή μδδβμφκ ζημ ζοιπέναζια υηζ μζ 

ROS ζοιιεηέπμοκ ζημοξ ιδπακζζιμφξ ηαεμνζζιμφ ημο επζπέδμο ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ. 

Δπίζδξ, είκαζ πζεακυκ υηζ μζ ROS ζπεηίγμκηαζ ιε πνςηεΐκεξ πμο ζοιιεηέπμοκ ζηδ 

ζοβηνυηδζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢.     
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ΗΗΗ.10 ΢ΤΜΜΔΣΟΥΖ ΣΧΝ ROS ΢ΣΖΝ ΑΝΣΗΛΖΦΖ ΚΑΗ ΜΔΣΑΓΧΓΖ 

ΜΟΡΦΟΓΔΝΔΣΗΚΧΝ ΔΡΔΘΗ΢ΜΑΣΧΝ ΠΟΤ ΔΛΔΓΥΟΤΝ ΣΖΝ 

ΑΝΑΠΣΤΞΖ ΣΧΝ ΢ΣΟΜΑΣΗΚΧΝ ΢ΤΜΠΛΟΚΧΝ ΣΟΤ ΦΤΣΟΤ Ζ. mays  

ΗΗΗ.10.1 Γεκζηά 

Ζ «ζηναημθυβδζδ» ηςκ ROS, μζ μπμίεξ ζοιιεηέπμοκ ζηδ ιεηαβςβή ιδκοιάηςκ πμο 

εθέβπμοκ ιμνθμβεκεηζηέξ δζενβαζίεξ ηςκ θοηχκ, επάβεηαζ, ιεηαλφ άθθςκ, απυ μνιμκζηά 

ενεείζιαηα (Kwak ηαζ ζοκ. 2006), εκχ ζοπκά δ παναβςβή ημοξ εθέβπεηαζ ημπζηά ηαζ πνμκζηά 

απυ ηδ δνάζδ ηδξ αολίκδξ (Joo ηαζ ζοκ. 2005). Δπζπθέμκ, ηα δεδμιέκα ηδξ πανμφζαξ 

δζαηνζαήξ έδεζλακ υηζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS δζαδναιαηίγεζ μοζζαζηζηυ νυθμ ζηδ νφειζζδ 

ηςκ δζαθυνςκ βεβμκυηςκ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο.  

 Λαιαάκμκηαξ οπυρδ ηα παναπάκς, ηαζ πνυζθαηα δεδμιέκα πμο δείπκμοκ υηζ δ 

μνιυκδ αολίκδ ειπθέηεηαζ ζημ ιδπακζζιυ επαβςβήξ ηςκ αζφιιεηνςκ δζαζνέζεςκ πμο 

δδιζμονβμφκ ηα παναζημιαηζηά ηφηηανα ηςκ ζημιαηζηχκ ζοιπθυηςκ ημο θοημφ Zea mays 

(Livanos ηαζ ζοκ. 2015), δζενεοκήεδηε μ νυθμξ ηςκ ROS ζηδκ ακάπηολδ ηςκ ηεθεοηαίςκ. 

΢ηδ δζαδζηαζία αοηή ηαεμνζζηζηυ νυθμ δζαδναιαηίγμοκ ηαηεοεοκυιεκα ημπζηά επαβςβζηά 

δζαηοηηανζηά ενεείζιαηα, εκχ δ αθθδθμοπία ηαζ μ πνμζακαημθζζιυξ ηςκ ηοηηανμδζαζνέζεςκ 

αημθμοεμφκ αοζηδνά ηαεμνζζιέκα πνυηοπα (Γαθάηδξ 1974, Galatis ηαζ Apostolakos 2004, 

Facette ηαζ Smith 2012). Χξ εη ημφημο, κεανά ανηίαθαζηα ημο θοημφ Ζ. mays οπέζηδζακ  

επζδνάζεζξ ιε DPI, NAC, MEN ηαζ H2O2 ηαζ ιεθεηήεδηακ μζ επζπηχζεζξ ημοξ ζηδκ ακάπηολδ 

ηςκ ζημιαηζηχκ ζοιπθυηςκ. Υνδζζιμπμζήεδηε επίζδξ μ ελεζδζηεοιέκμξ ακαζημθέαξ ηδξ 

PI3K LY294002, θυβς ημο υηζ ημ έκγοιμ αοηυ επδνεάγεζ ηα επίπεδα ηςκ ROS ηαζ 

ειπθέηεηαζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ ηδξ αολίκδξ (Joo ηαζ ζοκ. 2005). 

 

ΗΗΗ.10.2 Οκημβέκεζδ ηςκ ζημιαηζηώκ ζοιπθόηςκ ζε θοζζμθμβζηά ανηίαθαζηα 

Σα ζημιαηζηά ζφιπθμηα ημο θοημφ Z. mays απμηεθμφκηαζ απυ έκα γεφβμξ ηαηαθναηηζηχκ 

ηοηηάνςκ, ηα μπμία πθαζζζχκμκηαζ απυ δφμ παναζημιαηζηά ηφηηανα (Δζη. 70Δ). Ζ 

μκημβέκεζδ ηςκ ζημιαηζηχκ ζοιπθυηςκ ανπίγεζ ζε μνζζιέκεξ ηοηηανζηέξ ζεζνέξ (ζημιαηζηέξ 

ζεζνέξ), πθδζίμκ ημο ιενζζηχιαημξ πμο θεζημονβεί ζηδ αάζδ ημο θφθθμο. Σα ηφηηανα ηςκ 

ζημιαηζηχκ ζεζνχκ δζαζνμφκηαζ αζφιιεηνα, ιε άλμκα ηδξ αηνάηημο πνμζακαημθζζιέκμ 

πανάθθδθα πνμξ ημκ άλμκα ημο θφθθμο. Κάεε δζαζνμφιεκμ ηφηηανμ δδιζμονβεί πνμξ ηδκ 

ημνοθή ημο θφθθμο έκα ιζηνυ ηφηηανμ, ημ ιδηνζηυ ηφηηανμ ηςκ ηαηαθναηηζηχκ ηοηηάνςκ 

(ΜΚ, guard cell mother cell) ηαζ έκα ιεβαθφηενμ πμο δζαθμνμπμζείηαζ ζε εκδζάιεζμ ηφηηανμ 

ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ (Δζη. 70Α). ΢ε ηαη‟ επζθάκεζα παναηήνδζδ, ηα κεμζπδιαηζζιέκα ΜΚ 

ειθακίγμοκ παναθθδθυβναιιμ ζπήια, ιε ιήημξ πμθφ ιζηνυηενμ απυ ημ πθάημξ ημοξ. Ο 

ιεβαθφηενμξ άλμκάξ ημοξ είκαζ πνμζακαημθζζιέκμξ ηάεεηα πνμξ ημκ άλμκα ηδξ ζημιαηζηήξ 

ζεζνάξ (Δζη. 70Α). Χξ ιήημξ μνίγεηαζ δ δζάζηαζδ πμο είκαζ πανάθθδθδ πνμξ ημκ άλμκα ηδξ 

ζημιαηζηήξ ζεζνάξ, εκχ ςξ πθάημξ δ ηάεεηδ πνμξ αοηυκ. Σα ΜΚ πμο δζαεέημοκ ηα παναπάκς 

παναηηδνζζηζηά μνίγμκηαζ ςξ «κεανά». ΢ηδ ζοκέπεζα, αοηά αολάκμοκ ζε ιέβεεμξ πανάθθδθα 
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πνμξ ημκ άλμκα ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ ηαζ ηείκμοκ κα απμηηήζμοκ ηεηνάβςκμ, ζε ηαη‟ 

επζθάκεζα παναηήνδζδ, ζπήια. Σα παναπάκς ΜΚ παναηηδνίγμκηαζ ςξ «χνζια» (Δζη. 

70Β,Γ). Σα ηφηηανα, ηα μπμία ανίζημκηαζ εηαηένςεεκ ηςκ ΜΚ θεζημονβμφκ, ζηδ ζοκέπεζα, 

ςξ ιδηνζηά ηφηηανα ηςκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ (ΜΠ, subsidiary cell mother cell). Πνζκ 

ηδ δζαίνεζή ημοξ, ηα ΜΠ αολάκμοκ ζε ιέβεεμξ ηαζ πνμεηαάθθμοκ πνμξ ημ βεζημκζηυ ΜΚ, 

βεβμκυξ πμο μθείθεηαζ ζημκ αζοκήεδ ιμνθμβεκεηζηυ ιδπακζζιυ ηςκ ηεθεοηαίςκ (Δζη. 70Γ). 

Σα χνζια ΜΚ εηπέιπμοκ έκα ιμνθμβεκεηζηυ ενέεζζια πμο επάβεζ ηδκ ηαεζένςζδ 

πυθςζδξ ηαζ ηδκ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ ζηα βεζημκζηά ΜΠ (Δζη. 70Β). Ζ ηαεζένςζδ ηδξ 

πυθςζδξ εηδδθχκεηαζ ζε ιμνθμθμβζηυ επίπεδμ ιε: (1) ηδ ιεηακάζηεοζδ ημο πονήκα ζημ 

πμθζηυ άηνμ ημο ΜΠ, δδθαδή πθδζίμκ ημο επάβμκημξ ΜΚ, (2) ημ ζπδιαηζζιυ ιίαξ πμθζηήξ 

πθάηαξ-ΜΑ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια πμο επεκδφεζ ημ ηιήια ημο ημζπχιαημξ ημο ΜΠ 

πμο εθάπηεηαζ εηείκμο ημο επάβμκημξ ΜΚ, (3) ηδ δδιζμονβία ιίαξ ζδζυιμνθδξ πνμ-

πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢ πθεονζηά ημο επάβμκημξ ΜΚ, (4) ηδκ μνβάκςζδ ιμκμπμθζηήξ 

πνμθαζζηήξ αηνάηημο πμο ζοκδέεηαζ ιε ηδκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢, ηαζ (5) ηδ 

ζηαεενμπμίδζδ ημο εκυξ πυθμο ηδξ αηνάηημο πθδζίμκ ημο επάβμκημξ ΜΚ (Δζη. 70Γ,Γ). 

Δζηόκα 70. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ ηδξ ακάπηολδξ ηςκ ζημιαηζηχκ ζοιπθυηςκ ημο θοημφ 

Zea mays, ζηδκ μπμία πανμοζζάγεηαζ δ ιμκαδζηή αθθδθμοπία ηςκ βεβμκυηςκ πμο 

παναηηδνίγμοκ ηδκ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ ηςκ ιδηνζηχκ ηοηηάνςκ ηςκ παναζημιαηζηχκ 

ηοηηάνςκ.  

 

Σμ επίπεδμ ηδξ αζφιιεηνδξ δζαίνεζδξ πμο αημθμοεεί είκαζ πανάθθδθμ πνμξ ημκ 

άλμκα ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ (Δζη. 70Γ), εκχ ημ ηαιπφθμ εοβαηνζηυ ημίπςια ακαπηφζζεηαζ 

ιε ηαεμνζζιέκμ ηνυπμ, χζηε κα ζοκηδπεεί ιε ηζξ πνμηαεμνζζιέκεξ απυ ηδκ πνμ-πνμθαζζηή 

γχκδ πενζμπέξ ημο ιδηνζημφ ημζπχιαημξ. Ζ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδ 

δδιζμονβία δφμ ιζηνχκ θαημεζδχκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ εηαηένςεεκ ημο επάβμκημξ 

ΜΚ (Δζη. 70Γ). Ζ μκημβέκεζδ ηςκ ζημιαηζηχκ ζοιπθυηςκ μθμηθδνχκεηαζ ιε ηδκ ηαηά 
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ιήημξ ζφιιεηνδ δζαίνεζδ ημο ΜΚ πμο δίκεζ βέκεζδ ζηα δφμ ηαηαθναηηζηά ηφηηανα (Δζη. 

70Δ).                  

 

ΗΗΗ.10.3 Καηακμιή ηςκ ROS ζε ακαπηοζζόιεκα ζημιαηζηά ζύιπθμηα  

H πνχζδ ημιχκ θφθθμο ιε DCF ηαζ Ζ2DCF απμηάθορε υηζ μζ ROS πανμοζζάγμοκ 

ηαεμνζζιέκμ πνυηοπμ ηαηακμιήξ ζε δζαθμνεηζηέξ πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ ημο θοημφ Z. 

mays. Πθδζίμκ ηδξ αάζδξ ημο θφθθμο εκημπίγμκηαζ ιζηνμί ζπδιαηζζιμί πμο εηπέιπμοκ ζήια 

θεμνζζιμφ, μζ μπμίμζ ηαηακέιμκηαζ μιμζυιμνθα ηαηά ιήημξ ηςκ εβηάνζζςκ ηοηηανζηχκ 

ημζπςιάηςκ ηαζ ημο πενζθενεζαημφ ηοημπθάζιαημξ πμο ηα επεκδφεζ (Eζη. 71Α). Ζ ηαηακμιή 

αοηή δζαπζζηχεδηε ζηα κεανά ΜΚ ηαζ ΜΠ, ζηα εκδζάιεζα ηφηηανα ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ 

αθθά ηαζ ζηα οπυθμζπα πνςημδενιζηά ηφηηανα (Δζη. 71Α). Σμ θεμνίγμκ ζήια ζηα ςξ άκς 

ηφηηανα δεκ είκαζ ηυζμ έκημκμ. Χξ εβηάνζζα μνίγμκηαζ ηα ημζπχιαηα, ηα μπμία είκαζ ηάεεηα 

πνμξ ημκ άλμκα ημο θφθθμο ηαζ ςξ ηαηά ιήημξ εηείκα πμο δζεοεεημφκηαζ πανάθθδθα πνμξ 

αοηυκ. ΢ε πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ πμο πενζέπμοκ πενζζζυηενμ δζαθμνμπμζδιέκα ΜΚ, μζ 

ROS ηαηακέιμκηαζ ιάθθμκ μιμζυιμνθα ζε υθεξ ηζξ πθεονέξ ηςκ πνςημδενιζηχκ ηοηηάνςκ, 

ζοιπενζθαιαακμιέκςκ ηςκ ΜΚ ηαζ ΜΠ (Δζη. 71Β). Σμ εκδυπθαζια ηςκ ηοηηάνςκ εηπέιπεζ 

αζεεκέξ ζήια θεμνζζιμφ ROS (Δζη. 71Β). 

 Δίκαζ ζδζαίηενα εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ, υηζ ζηζξ πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ πμο 

θένμοκ πμθςιέκα ΜΠ ζε επαθή ιε χνζια ΜΚ, ROS εκημπίγμκηαζ ηαηά ηφνζμ θυβμ ζηα ΜΠ, 

δ πμθζηή πενζμπή ηςκ μπμίςκ εηπέιπεζ έκημκμ ζήια θεμνζζιμφ. ΢οβηεηνζιέκα, θεμνίγεζ 

ηυζμ ημ ημζκυ ηοηηανζηυ ημίπςια ιεηαλφ ημο ΜΠ ηαζ ημο επάβμκημξ ΜΚ, υζμ ηαζ ημ 

ηοηυπθαζια πμο ηα επεκδφεζ (Δζη. 71Γ,Γ). ΢ηα πμθςιέκα ΜΠ, ROS ζοζζςνεφμκηαζ, επίζδξ, 

ζημ πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια ηαζ ηα πθαζηίδζα, ηα μπμία εκημπίγμκηαζ ζε αοηυ (Δζη. 71Γ,Γ). 

Ζ ςξ άκς ηαηακμιή ROS παναηδνείηαζ ηαζ ζε ΜΠ, ζηα μπμία μ πονήκαξ είκαζ ζε πμνεία 

ιεηακάζηεοζδξ πνμξ ζηδκ πμθζηή πενζμπή ημο ΜΠ (Δζη. 71Γ,Δ). Απυ ηα παναπάκς 

ζοιπεναίκεηαζ υηζ ζηα πμθςιέκα ΜΠ μζ ROS έπμοκ πμθζηή ηαηακμιή. Σέθμξ, πνέπεζ κα 

ζδιεζςεεί υηζ ηα κεανά ηαηαθναηηζηά ηαζ παναζημιαηζηά ηφηηανα δεκ δζαεέημοκ αλζυθμβμ 

ζήια θεμνζζιμφ ROS, ιε ελαίνεζδ ημ θαημεζδέξ ηοηηανζηυ ημίπςια πμο δζαπςνίγεζ ημ 

παναζημιαηζηυ ηφηηανμ απυ ημ βεζημκζηυ ημο πνςημδενιζηυ ηφηηανμ.  

 Ζ πνχζδ ημιχκ επδνεαζιέκςκ θφθθςκ επζαεααίςζε ημ βεβμκυξ, υηζ μζ μοζίεξ πμο 

πνδζζιμπμζήεδηακ βζα ημοξ πεζναιαηζζιμφξ, ιεηααάθθμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS ζηα ηφηηανα 

ημο πνςημδένιαημξ. ΢ηδκ Δζη. 71Ε πανμοζζάγεηαζ πενζμπή ημο πνςημδένιαημξ θφθθμο 

επδνεαζιέκμο ιε DPI, ηα ηφηηανα ημο μπμίμο δζαεέημοκ ειθακχξ ιεζςιέκα επίπεδα ROS 

(ζφβηνζκε ιε Δζη. 71Β). Ακηίεεηα, δ επίδναζδ ιε MEN ηαζ Ζ2Ο2 έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ 

ειθακή αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS. Γζα πανάδεζβια, ζηζξ επδνεαζιέκεξ πενζμπέξ ημο 

πνςημδένιαημξ πμο πενζέπμοκ πμθςιέκα ΜΠ, εηηυξ απυ ηζξ εέζεζξ πμο ακαθένεδηακ ηαζ 
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ζηζξ μπμίεξ ημ ζήια θεμνζζιμφ είκαζ έκημκμ, ROS εκημπίγμκηαζ ηαζ ζε άθθεξ εέζεζξ ηςκ ΜΠ, 

υπςξ επίζδξ ηαζ ζηα ΜΚ (Δζη. 71H,Θ ζφβηνζκε ιε Δζη. 71Γ,Γ).        

 

Δζηόκα 71. Πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ θφθθςκ ημο θοημφ Z. mays απυ θοζζμθμβζηά (Α-Δ) 

ή επδνεαζιέκα ιε DPI (Ε), MEN (Ζ) ηαζ Ζ2Ο2 (Θ) ανηίαθαζηα, υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ 

πνχζδ ιε 25 ιΜ DCF (Γ,Δ-Θ) ή 20 ιM H2DCF (A,Γ,Γ). Με αζηενίζημ ζδιεζχκμκηαζ ηα 

ΜΚ, εκχ ηα ΜΠ δείπκμκηαζ ιε θεοηυ ηεηνάβςκμ. Σα αέθδ δείπκμοκ ημ ημίπςια ιεηαλφ ΜΠ 

ηαζ ΜΚ, εκχ μζ ηεθαθέξ αεθχκ ημκ πονήκα ηςκ ΜΠ. Σμ ΜΠ ζηδκ (Δ) ανίζηεηαζ ζε επαθή ιε 

δφμ ΜΚ. Δπζδνάζεζξ: CONTR: dΖ2Ο, DPI: 50 ιΜ 48 h, ΜΔΝ: 50 ιΜ 48 h, H2O2 5 mM 48 

h. Μεβέεοκζδ: Υ850. 

 

 Ζ πανμοζία ROS ζηδκ πμθςιέκδ πενζμπή ηςκ ΜΠ επζαεααζχεδηε ηαζ ζημ 

δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ, ιεηά απυ ηαηενβαζία ημο ζζημφ ιε CeCl3, ημ μπμίμ ακηζδνά ιε 

H2O2. ΢ηζξ εέζεζξ υπμο εκημπίγεηαζ ημ ηεθεοηαίμ ζπδιαηίγμκηαζ δθεηνμκζυποηκεξ 

εκαπμεέζεζξ cerium perhydroxide (Bestwick ηαζ ζοκ. 1997, Libik-Konieczny ηαζ ζοκ. 2014). 

΢ηδκ Δζη. 72 πανμοζζάγμκηαζ χνζια ΜΚ ζε εβηάνζζα ημιή ηαζ ημ έκα βεζημκζηυ ημοξ ΜΠ. 

΢ηα ηεθεοηαίμ έπεζ ηαεζενςεεί πμθζηυηδηα, ηαεχξ μ πονήκαξ ανίζηεηαζ ζε επαθή ιε ημ 

επάβμκ ΜΚ (Δζη. 72Α, έκεεηδ Δζη. 72Δ). Σμ ημζκυ ηοηηανζηυ ημίπςια ιεηαλφ ΜΚ ηαζ ΜΠ, 
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μζ εέζεζξ ζοκανιμβήξ ηςκ ημζπςιάηςκ ιεηαλφ ΜΚ ηαζ ΜΠ, ημ πθαζιαθήιια πμο επεκδφεζ 

ηζξ παναπάκς ημζπςιαηζηέξ πενζμπέξ, μ ιεζμηοηηάνζμξ πχνμξ πμο έπεζ ακαπηοπεεί ιεηαλφ 

ΜΚ ηαζ ΜΠ, υπςξ επίζδξ ηαζ ημ ηοηυπθαζια ζημ πμθζηυ άηνμ ημο ΜΠ, θένμοκ πμθθά 

ημηηία δθεηηνμκζηά ποηκμφ οθζημφ (Δζη. 72Β-Δ). Ζθεηνμκζυποηκεξ εκαπμεέζεζξ cerium 

perhydroxide δεκ εκημπίγμκηαζ ζηζξ οπυθμζπεξ πενζμπέξ ημο ΜΠ. Σα δεδμιέκα αοηά δείπκμοκ 

υηζ Ζ2Ο2 ζοζζςνεφεηαζ ζημκ απμπθάζηδ ιεηαλφ ΜΚ ηαζ ΜΠ, υπςξ επίζδξ ηαζ ζημ πμθζηυ 

άηνμ ημο ΜΠ.          

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 72. Δζηυκεξ δθεηηνμκζημφ ιζηνμζημπίμο πμο έπμοκ θδθεεί απυ εβηάνζζεξ ημιέξ 

θφθθςκ θοζζμθμβζηχκ ανηζαθάζηςκ Z. mays, ηα μπμία έπμοκ επςαζηεί ζε δζάθοια CeCl3, βζα 

1 h. ΢ηδκ (A) ηαζ ζηδκ έκεεηδ (Δ) δζαηνίκμκηαζ ΜΚ (αζηενίζημξ) ηαζ ηιήια ημο εκυξ ΜΠ 

(ηεηνάβςκμ), μ πονήκαξ ημο μπμίμο ανίζηεηαζ ζε πμθζηή εέζδ. ΢ηζξ B-Γ δείπκμκηαζ ζε 

ιεβαθφηενδ ιεβέεοκζδ πενζμπέξ ηδξ εέζδξ επαθήξ ιεηαλφ ΜΚ ηαζ ΜΠ ηδξ Δζη. Α. ΢ηδκ Δ 

πανμοζζάγεηαζ ζε ιεβαθφηενδ ιεβέεοκζδ δ εέζδ ζοκανιμβήξ ημο εζςηενζημφ πενζηθζκμφξ 

ημζπχιαημξ ημο ΜΠ ηδξ έκεεηδξ εζηυκαξ ιε ημ ημίπςια ημο βεζημκζημφ ΜΚ. Σα αέθδ 

ζδιεζχκμοκ ηα δθεηηνμκζυποηκα ημηηία cerium perhydroxide. Μεβέεοκζδ: (Α) Υ2000, (Β-

Γ) Υ20000, (Δ) Υ35000. 
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ΗΗΗ.10.4 H δζαηάναλδ ηδξ μιμζόζηαζδξ ηςκ ROS επδνεάγεζ ηδκ πμθζηή 

ημπμεέηδζδ ημο πονήκα ζηα ΜΠ 

Πνμδβμφιεκεξ ιεθέηεξ ζε ανηίαθαζηα Z. mays πμο έπμοκ ακαπηοπεεί ζημοξ 25 ± 1 
o
C, ζε 

ζημηάδζ, έπμοκ δείλεζ υηζ ηα ΜΚ ηςκ μπμίςκ μ θυβμξ πθάημοξ/ιήημοξ ηοιαίκεηαζ ιεηαλφ 0,8 

ηαζ 1,4, είκαζ ζηδκ πθεζμρδθία ημοξ ζηακά κα επάβμοκ πυθςζδ ζηα βεζημκζηά ημοξ ΜΠ 

(Apostolakos ηαζ ζοκ. 2008). Σμ βεβμκυξ αοηυ επζαεααζχεδηε ηαζ ζηδκ πανμφζα δζαηνζαή. 

΢ημ 77,56% ηςκ ΜΠ (575 ηαηαιεηνδιέκα ΜΠ), ηα μπμία ήηακ ζε επαθή ιε χνζια ΜΚ, μ 

πονήκαξ είπε θάαεζ πμθζηή εέζδ (Δζη. 73, Δζη. 74Β). Ακηίεεηα, ιυθζξ ημ 26,23% (404 

ηαηαιεηνδιέκα ΜΠ) ηςκ ΜΠ, ζε επαθή ιε κεανά ΜΚ, δδθαδή ΜΚ ιε θυβμ πθάημοξ/ιήημοξ 

ιεβαθφηενμ ημο 1,4, δζέεεηακ πμθςιέκμοξ πονήκεξ (Δζη. 73, Δζη. 74Α). 

 Με αάζδ ημ ηνζηήνζμ αοηυ, δζενεοκήεδηε εάκ ζηα ανηίαθαζηα πμο οθίζηακηαζ 

επίδναζδ ιε LY294002, DPI, NAC, MEN ηαζ Ζ2Ο2 επδνεάγεηαζ δ πμθζηή ημπμεέηδζδ ημο 

πονήκα ζηα ΜΠ. Ζ ηαηαιέηνδζδ ιεβάθμο ανζειμφ επδνεαζιέκςκ ΜΠ ιε LY294002, DPI, 

NAC, MEN, ηα μπμία βεζηκίαγακ ιε χνζια ΜΚ, έδεζλε υηζ μζ επζδνάζεζξ αοηέξ ακαζηέθθμοκ 

ηδ ιεηακάζηεοζδ ημο πονήκα ζημ πμθζηυ άηνμ ηςκ ΜΠ. Σα πμζμζηά ηςκ πμθςιέκςκ ΜΠ, 

ηα μπμία ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε χνζια ΜΚ είκαζ ζδιακηζηά ιεζςιέκα, ζε ζφβηνζζδ ιε ηα 

ακηίζημζπα πμζμζηά ηςκ θοζζμθμβζηχκ ανηζαθάζηςκ (Δζη. 73). ΢ηζξ Δζη. 74Γ-Ζ δείπκμκηαζ 

επδνεαζιέκα ΜΠ ζε επαθή ιε χνζια ΜΚ, υπςξ θαίκμκηαζ ιε ημ μπηζηυ ζφζηδια Nomarski. 

΢ηα πενζζζυηενα απυ αοηά μ πονήκαξ ανίζηεηαζ εηηυξ ηδξ πμθζηήξ εέζδξ. 

Πανμοζζάγεζ εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ δ επίδναζδ ιε H2O2 πνμςεεί ηδκ πμθζηή 

ημπμεέηδζδ ημο πονήκα ζηα ΜΠ. ΢ηα επδνεαζιέκα ιε H2O2 ανηίαθαζηα μ πονήκαξ έπεζ 

θάαεζ ηδκ πμθζηή εέζδ ζημ 59,20% (425 ηαηαιεηνδεέκηα ΜΠ) ηαζ ζημ 65,95% (197 

ηαηαιεηνδεέκηα ΜΠ) ηςκ ΜΠ, ηα μπμία ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε κεανά ηαζ χνζια ΜΚ 

ακηίζημζπα (Δζη. 73). Σμ πμζμζηυ ηςκ πμθςιέκςκ ΜΠ ζε επαθή ιε κεανά ΜΚ είκαζ δζπθάζζμ 

ζε ζπέζδ ιε ημ ακηίζημζπμ πμζμζηυ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ανηζαθάζηςκ (Δζη. 73). ΢ηδκ Δζη. 74Θ 

δείπκμκηαζ επδνεαζιέκα ιε H2O2 ΜΠ ζε επαθή ιε κεανά ΜΚ, υπςξ θαίκμκηαζ ιε ημ μπηζηυ 

ζφζηδια Nomarski. Δίκαζ ζαθέξ υηζ μ πονήκαξ ηςκ ΜΠ έπεζ ημπμεεηδεεί πθδζίμκ ηςκ ΜΚ. 

Ακηίεεηα, ηα πμζμζηά ηςκ πμθςιέκςκ ΜΠ ζε επαθή ιε χνζια ΜΚ είκαζ εθαθνχξ ιζηνυηενα 

ζε ζπέζδ ιε εηείκα ηςκ θοζζμθμβζηχκ ανηζαθάζηςκ (Eζη. 73).   
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Δζηόκα 73. Πίκαηαξ (επάκς) πμο πανμοζζάγεζ ηα δεδμιέκα, ηα μπμία πνμέηορακ απυ 

ηαηαιεηνήζεζξ ηδξ εέζδξ ημο πονήκα θοζζμθμβζηχκ ηαζ επδνεαζιέκςκ ΜΠ ζε επαθή ιε 

κεανά (ανζζηενά) ηαζ χνζια (δελζά) ΜΚ. ΢ημ ηάης ιένμξ ηδξ εζηυκαξ πανμοζζάγμκηαζ ηα 

δζαβνάιιαηα πμο πνμέηορακ απυ ηζξ ηαηαιεηνήζεζξ. Δπζδνάζεζξ: CONTR: dΖ2Ο, 

LY294002: 50 ιΜ 72 h, DPI: 50 ιΜ 48 h, ΝΑC: 500 ιΜ 48 h, ΜΔΝ: 50 ιΜ 72 h, H2O2 5 

mM 48 h. 
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Δζηόκα 74. Πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ θφθθςκ ημο θοημφ Z. mays πμο έπμοκ θδθεεί απυ 

θοζζμθμβζηά (Α,Β) ή επδνεαζιέκα ιε LΤ294002 (Γ), DPI (Γ), ΝΑC (E), MEN (Ε,H) ηαζ 

Ζ2Ο2 (Θ) ανηίαθαζηα, υπςξ θαίκμκηαζ ιε ημ μπηζηυ ζφζηδια Nomarski. Με αζηενίζημ 

ζδιεζχκμκηαζ ηα ΜΚ, εκχ ηα ΜΠ δείπκμκηαζ ιε ιαφνμ ηεηνάβςκμ. Δπζδνάζεζξ: CONTR: 

dΖ2Ο, LY294002: 50 ιΜ 72 h, DPI: 50 ιΜ 48 h, ΝΑC: 500 ιΜ 48 h, ΜΔΝ: 50 ιΜ 72 h, 

H2O2 5 mM 48 h. Π: Πονήκαξ (ΜΠ). Μεβέεοκζδ: Υ900.  

 

ΗΗΗ.10.5 Ονβάκςζδ ημο πενζθενεζαημύ ηοηηανμζηεθεημύ ζηα επδνεαζιέκα ΜΠ  

΋πςξ έπεζ ήδδ ακαθενεεί, ζημ πμθζηυ άηνμ ηςκ ΜΠ ημο θοημφ Z. mays ζπδιαηίγεηαζ  πθάηα-

ΜΑ, δ μπμία επεκδφεζ ημ πθαζιαθήιια ζηδκ πενζμπή ημο ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ πμο 

πνμεηαάθθεζ πνμξ ημ επάβμκ ΜΚ (Δζη. 75Α). Αοηή δζαηδνείηαζ ζηα δζαζνμφιεκα ΜΠ ηαζ 

ηθδνμκμιείηαζ ζηα κεανά παναζημιαηζηά ηφηηανα (Panteris ηαζ ζοκ. 2007).  

 Σα ΜΠ πμο έπμοκ οπμζηεί ηδκ επίδναζδ ιε DPI, ΝΑC ηαζ MEN ηαζ ηα μπμία 

ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε «χνζια» ΜΚ, δζαεέημοκ πθάηεξ-ΜΑ. Αοηέξ επεκδφμοκ ηδκ πενζμπή 

ημο ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ ημο ΜΠ πμο πνμεηαάθθεζ πνμξ ημ ΜΚ (Δζη. 75Γ-Δ). ΢ηζξ 

πενζζζυηενεξ πενζπηχζεζξ, μζ πθάηεξ-MA είκαζ ηαθά μνβακςιέκεξ. ΢ηα ΜΠ πμο είπακ 
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οπμζηεί επίδναζδ ιε LY294002 δ πανμοζία ηςκ ΜΑ ζημ πμθζηυ άηνμ ημο ΜΠ δεκ ήηακ 

ηυζμ έκημκδ, θυβς ημο υηζ δ πθάηα-ΜΑ δεκ ήηακ ηυζμ ηαθά μνβακςιέκδ υζμ εηείκδ ηςκ 

θοζζμθμβζηχκ ΜΠ (Δζη. 75Β ζφβηνζκε ιε Eζη. 75Α). ΢ε ανηεηά επδνεαζιέκα ΜΠ, δ πθάηα-

ΜΑ επεηηείκεηαζ ηαζ πένα απυ ηδκ επαθή ΜΚ/ΜΠ, βεβμκυξ ημ μπμίμ δείπκεζ υηζ αοηή 

δζαεέηεζ ιεβαθφηενδ επζθάκεζα απυ εηείκδ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ΜΠ (Δζη. 75Γ, Γ). ΢ηα 

επδνεαζιέκα ΜΠ, ηα μπμία δζαεέημοκ πθάηεξ-ΜΑ, μ πονήκαξ ιπμνεί κα ανίζηεηαζ ζε 

πμθζηή ή ιδ πμθζηή εέζδ. Σα επδνεαζιέκα ΜΠ πμο ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε κεανά ΜΚ δεκ 

έθενακ πθάηα-ΜΑ. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Δζηόκα 75. Πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ θφθθςκ ημο θοημφ Z. mays απυ θοζζμθμβζηά (Α) ή 

επδνεαζιέκα ιε LΤ294002 (Β), DPI (Γ), ΝΑC (Γ), MEN (Δ) ηαζ Ζ2Ο2 (Ε) ανηίαθαζηα, υπςξ 

θαίκμκηαζ ιεηά απυ πνχζδ ηςκ ΜΑ ιε θαθθμσδίκδ ζογεοβιέκδ ιε ημ θεμνζυπνςια Alexa 

568. Οζ αζηενίζημζ ζδιεζχκμοκ ηα ΜΚ, εκχ ηα ηεηνάβςκα ηα ΜΠ. Δπζδνάζεζξ: CONTR: 

dΖ2Ο, LY294002: 50 ιΜ 72 h, DPI: 50 ιΜ 48 h, ΝΑC: 500 ιΜ 48 h, ΜΔΝ: 50 ιΜ 48 h, 

H2O2 5 mM 48 h. Μεβέεοκζδ: Υ900.  

Σα ΜΠ ηςκ ανηζαθάζηςκ, ηα μπμία είπακ οπμζηεί ηδκ επίδναζδ Ζ2Ο2, δζέεεηακ ηαθά 

μνβακςιέκεξ πθάηεξ-ΜΑ, υηακ ήηακ ζε επαθή ιε χνζια ΜΚ ηαζ ανηεηέξ θμνέξ υηακ ήηακ 
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ζε επαθή ιε κεανά ΜΚ (Δζη. 75Ε). ΢ηδκ ηεθεοηαία πενίπηςζδ, ηα ΜΠ δεκ είπακ ζπδιαηίζεζ 

πνμεηαμθή πνμξ ημ βεζημκζηυ ΜΚ (Δζη. 75Ε). Σέθμξ, ζε υθα ηα επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα ηα 

δζαζνμφιεκα ΜΠ, ηαεχξ ηαζ ηα κεανά παναζημιαηζηά ηφηηανα δζέεεηακ πθάηεξ-ΜΑ, υπςξ 

ζοιααίκεζ ηαζ ζηα θοζζμθμβζηά ανηίαθαζηα.       

 Σα πνςημδενιζηά ηφηηανα, ηα μπμία έπμοκ οπμζηεί επίδναζδ ιε LY294002, DPI, 

NAC ηαζ H2O2, θένμοκ ιεβάθμ ανζειυ πενζθενεζαηχκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, ηα μπμία 

δζεοεεημφκηαζ ζε δεζιίδεξ, πνμζακαημθζζιέκεξ ηονίςξ ηάεεηα πνμξ ημ ιεβάθμ άλμκα ημο 

ηοηηάνμο (Δζη. 76Α,Γ). Δπμιέκςξ, δ μνβάκςζδ ημο πενζθενεζαημφ ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ζε αοηά ηα ηφηηανα έπεζ πμθθέξ μιμζυηδηεξ ιε εηείκδ ημο ζοζηήιαημξ ηςκ 

πενζθενεζαημφ Μ΢ ηςκ θοζζμθμβζηχκ πνςημδενιζηχκ ηοηηάνςκ. 

Δζηόκα 76. Πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ θφθθςκ ημο θοημφ Z. mays απυ επδνεαζιέκα ιε 

DPI (Α), MEN (Β) ηαζ Ζ2Ο2 (Γ) ανηίαθαζηα, υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ. Οζ μπηζηέξ ημιέξ δζένπμκηαζ απυ ημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια πμο επεκδφεζ ημ 

ελςηενζηυ πενζηθζκέξ ημίπςια ηςκ ηοηηάνςκ. Δπζδνάζεζξ: DPI: 50 ιΜ 48 h, ΜΔΝ: 50 ιΜ 48 

h, H2O2 5 mM 48 h. Μεβέεοκζδ: Υ1100.  

Σα πμθςιέκα ΜΠ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ανηζαθάζηςκ παναηηδνίγμκηαζ απυ ηδκ 

απμοζία Μ΢ απυ ημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια πμο επεκδφεζ ημ ημζκυ ημίπςια ιεηαλφ ΜΠ 

ηαζ ΜΚ ηαζ απυ ηδκ μνβάκςζδ ιίαξ ζδζυιμνθδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢ πθεονζηά ημο 

επάβμκημξ ΜΚ (Δζη. 77Α,Β, αθέπε επίζδξ Galatis ηαζ Apostolakos 2004, Panteris ηαζ ζοκ. 

2006). Ζ ηεθεοηαία πνμζδζμνίγεζ ιε αηνίαεζα ηζξ εέζεζξ, ζηζξ μπμίεξ, ηαηά ημ ηέθμξ ηδξ 

ηοημηίκδζδξ, δ ηοηηανζηή πθάηα εα ζοκηδπεεί ιε ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα, χζηε κα 

δζαιμνθςεεί ημ ηαιπφθμ εοβαηνζηυ ημίπςια πμο δζαπςνίγεζ ημ παναζημιαηζηυ ηφηηανμ. ΢ε 

αοηή ηδ θάζδ είκαζ ειθακήξ μ ιεζμθαζζηυξ δαηηφθζμξ Μ΢, μ μπμίμξ εθέβπεζ, ηαηά ηφνζμ 

θυβμ, ηδ ιμνθμβέκεζδ ημο ΜΚ (Galatis 1982, Galatis ηαζ Apostolakos 2004, αθέπε επίζδξ 

Δζη. 77Α,Β). 
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Δζηόκα 77. Πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ θφθθςκ ημο θοημφ Z. mays απυ θοζζμθμβζηά (Α,Β) 

ή επδνεαζιέκα ιε LΤ294002 (Γ,Γ), DPI (Δ,Ε), ΝΑC (Ζ,Θ), MEN (Η,Κ) ηαζ Ζ2Ο2 (Λ,Μ) 

ανηίαθαζηα, υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ζςθδκίκδξ. Με αζηενίζημ 

ζδιεζχκμκηαζ ηα ΜΚ, εκχ ηα ΜΠ δείπκμκηαζ ιε θεοηυ ηεηνάβςκμ. Οζ ηεθαθέξ αεθχκ 

ζδιεζχκμοκ ημ ιεζμθαζζηυ δαηηφθζμ ηςκ ΜΚ, εκχ ηα αέθδ ηδκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ηςκ ΜΠ. (Α,Γ,Δ,Ζ,Η,Λ): Δλςηενζηή μπηζηή ημιή ηςκ ηοηηάνςκ, 

(Β,Γ,Ε,Θ,Κ,Μ): Κεκηνζηή μπηζηή ημιή ηςκ ηοηηάνςκ. Δπζδνάζεζξ: CONTR: dΖ2Ο, 

LY294002: 50 ιΜ 72 h, DPI: 50 ιΜ 48 h, ΝΑC: 500 ιΜ 48 h, ΜΔΝ: 50 ιΜ 48 h, H2O2 5 

mM 48 h. Μεβέεοκζδ: Υ900.  

 

 ΢ηα επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα ημ ηοηυπθαζια πμο επεκδφεζ ημ ημζκυ ημίπςια ιεηαλφ 

ηςκ ΜΠ ηαζ χνζιςκ ΜΚ ζηενείηαζ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ (Δζη. 77Γ). Σα πενζζζυηενα 

επδνεαζιέκα ΜΠ παναηηδνίγμκηαζ απυ ηδκ πανμοζία πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζηδκ πενζμπή 

ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, ηα μπμία ηείκμοκ κα δζαιμνθχζμοκ δμιή υιμζα ζε μνβάκςζδ ιε 

ηδκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢ (Δζη. 77Γ-Θ,Λ,Μ, 78Α,Β ζφβηνζκε ιε Δζη. 77Α,Β). Ζ πνμ-



| 223 

 

 
 

πνμθαζζηή γχκδ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζοκοπάνπεζ ηαζ ιε άθθα πμθοιενή, ηα μπμία είκαζ 

δζεοεεηδιέκα ηάεεηα πνμξ αοηή (Δζη. 78Α,Β). Σα ΜΚ πμο ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε ηα 

παναπάκς ΜΠ, δζαεέημοκ δαηηφθζμ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, πανυιμζμ ζε μνβάκςζδ ηαζ 

δζεοεέηδζδ ιε ημ ιεζμθαζζηυ δαηηφθζμ Μ΢ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ΜΚ (Δζη. 77Ζ,Λ ζφβηνζκε ιε 

Δζη. 77Α).    

 

 

Δζηόκα 78. Πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ θφθθςκ ημο θοημφ Z. mays επδνεαζιέκςκ ιε DPI 

(A-Γ), NAC (E,Z) ηαζ MEN (Ζ,Θ) ανηζαθάζηςκ, υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ 

ζςθδκίκδξ. ΢ε ηάεε γεφβμξ εζηυκςκ πανμοζζάγεηαζ ημ ίδζμ ηφηηανμ ζε ελςηενζηυ ηαζ 

ηεκηνζηυ επίπεδμ εζηίαζδξ. Με αζηενίζημ ζδιεζχκμκηαζ ηα ΜΚ, εκχ ηα ΜΠ δείπκμκηαζ ιε 

θεοηυ ηεηνάβςκμ. Σα αέθδ ζδιεζχκμοκ ηδκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ ηςκ ΜΠ. Δπζδνάζεζξ: DPI: 

50 ιΜ 48 h, ΝΑC: 500 ιΜ 48 h, ΜΔΝ: 50 ιΜ 48 h. Μεβέεοκζδ: Υ1000.  

 Πανάθθδθα, δζαπζζηχεδηε δ πανμοζία ανζειμφ επδνεαζιέκςκ ΜΠ, ζηα μπμία είπακ 

μνβακςεεί ηα ακηζηθζκή ηιήιαηα ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, εκχ 

απμοζίαγακ ηα ακηίζημζπα πενζηθζκή ηιήιαηά ηδξ (Δζη. 78Γ-Ε ζφβηνζκε ιε Δζη. 78Α,Β). Χξ 

ακηζηθζκείξ μνίγμκηαζ μζ πθεονέξ ημο ηοηηάνμο πμο είκαζ ηάεεηεξ πνμξ ηδκ επζθάκεζα ημο 

θφθθμο ηαζ ςξ πενζηθζκείξ εηείκεξ πμο είκαζ πανάθθδθεξ πνμξ αοηή. ΢ε αοηά ηα ΜΠ ημ 

πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια πμο εθάπηεηαζ ηςκ πενζηθζκχκ ημζπςιάηςκ δζαηνέπεηαζ απυ 
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δεζιίδεξ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ πμο ηαηαθήβμοκ ζηδκ πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ 

(Δζη. 78Γ,Δ ζφβηνζκε ιε Δζη. 78Α). Δπμιέκςξ, ιπμνεί κα οπμηεεεί υηζ ηα παναπάκς ΜΠ 

δζαεέημοκ αηεθείξ ή άηοπεξ πνμ-πνμθαζζηέξ γχκεξ. Αηεθείξ πνμ-πνμθαζζηέξ γχκεξ έπμοκ 

δζαπζζηςεεί ηαζ ζε άθθμοξ ηοηηανζημφξ ηφπμοξ (Apostolakos ηαζ Galatis 1985, 1992). Αλίγεζ 

κα ζδιεζςεεί υηζ ζηα επδνεαζιέκα ιε Ζ2Ο2 ανηίαθαζηα ζπδιαηίγμκηαζ πνμ-πνμθαζζηέξ 

γχκεξ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ηαζ ζε ΜΠ πμο ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε κεανά ΜΚ (Δζη. 77Μ).  

 Tα πνςημδενιζηά ηφηηανα πμο έπμοκ οπμζηεί επίδναζδ ιε ΜΔΝ, δζαεέημοκ άηοπεξ 

ζοκαενμίζεζξ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, μζ μπμίεξ δζαηνέπμοκ ημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια ηαζ 

ζοπκά ζπδιαηίγμοκ δίηηομ (Δζη. 76Β). Δπζπθέμκ, ζε ανηεηά επδνεαζιέκα ιε ΜΔΝ ΜΠ, ηα 

μπμία ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε χνζια ΜΚ, δεκ δζαιμνθχκεηαζ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ αθθά ηα 

πμθοιενή ζςθδκίκδξ δείπκμοκ ηοπαία ηαηακμιή ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια (Δζη. 77Κ, 

Δζη. 78Ζ,Θ). ΢ε θίβα ΜΠ, ηα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ηείκμοκ κα «ζοβηεκηνςεμφκ» ζηδκ 

πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ (Δζη. 77Η). Σέθμξ, πμθθέξ θμνέξ ζηα βεζημκζηά ΜΚ ηα  

πμθοιενή ζςθδκίκδξ ειθακίγμκηαζ ηοπαία ηαηακειδιέκα ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια 

(Δζη. 77Κ, Δζη. 78Θ).          

 

ΗΗΗ.10.6 Ζ δζαηάναλδ ηδξ μιμζόζηαζδξ ηςκ ROS επδνεάγεζ ηδ δδιζμονβία ηςκ 

παναζημιαηζηώκ ηοηηάνςκ  

Με ζημπυ ηδ δζενεφκδζδ ημο ενςηήιαημξ ηαηά πυζμ μζ ROS επδνεάγμοκ ηδκ εηδήθςζδ ηςκ 

αζοιιέηνςκ δζαζνέζεςκ ζηα ΜΠ, πναβιαημπμζήεδηακ ζημ πνςηυδενια θοζζμθμβζηχκ ηαζ 

επδνεαζιέκςκ ανηζαθάζηςκ ηαηαιεηνήζεζξ ηςκ ακαπηοζζυιεκςκ ζημιαηζηχκ ζοιπθυηςκ 

πμο θένμοκ παναζημιαηζηά ηφηηανα. ΢οβηεηνζιέκα, απυ ημ ζφκμθμ ηςκ ηαηαιεηνδεέκηςκ 

ΜΠ πμο ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε κεανά ή χνζια ΜΚ ηαζ ιε κεανά ηαηαθναηηζηά ηφηηανα, 

πνμζδζμνίζηδηε ημ πμζμζηυ αοηχκ πμο έπεζ ζπδιαηίζεζ ή υπζ παναζημιαηζηά ηφηηανα. Ο 

ανζειυξ ηςκ ηαηαιεηνδεέκηςκ ΜΠ ζε ηάεε πενίπηςζδ, υπςξ επίζδξ ηαζ ηα δεδμιέκα πμο 

πνμέηορακ πανμοζζάγμκηαζ ζηδκ Δζη. 79.  

Απυ ηδκ αλζμθυβδζδ ηςκ ζημζπείςκ ηδξ Δζη. 79 πνμηφπηεζ υηζ ζηα ανηίαθαζηα, ηα 

μπμία είκαζ επδνεαζιέκα ιε LΤ294002, DPI, NAC ηαζ ΜΔΝ, ακαζηέθθεηαζ δ δδιζμονβία 

παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ. ΢οβηεηνζιέκα, μ ανζειυξ ηςκ επδνεαζιέκςκ ΜΠ πμο 

εθάπημκηαζ χνζιςκ ΜΚ ή κεανχκ ηαηαθναηηζηχκ ηοηηάνςκ ηαζ έπεζ δχζεζ βέκεζδ ζε 

παναζημιαηζηά ηφηηανα είκαζ ζδιακηζηά ιεζςιέκμξ ζε ζφβηνζζδ ιε αοηυ ηςκ θοζζμθμβζηχκ 

ανηζαθάζηςκ (Δζη. 79). Ακηίεεηα, ημ πμζμζηυ ηςκ επδνεαζιέκςκ ΜΠ πμο ανίζημκηαζ ζε 

επαθή ιε κεανά ΜΚ ηαζ έπμοκ δχζεζ βέκεζδ ζε παναζημιαηζηά ηφηηανα είκαζ πανυιμζμ ή 

εθαθνχξ ιεζςιέκμ ζε ζπέζδ ιε ημ ακηίζημζπμ πμζμζηυ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ανηζαθάζηςκ (Δζη. 

79). ΢ηζξ Δζη. 80Γ-Κ, πανμοζζάγμκηαζ πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ επδνεαζιέκςκ 

ανηζαθάζηςκ, ιεηά απυ πνχζδ ιε ηοακμφκ ηδξ ακζθίκδξ ή ιε ημ μπηζηυ ζφζηδια Nomarski, 
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ζηζξ μπμίεξ είκαζ ζαθήξ δ ακάζπεζδ ηδξ δδιζμονβίαξ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ (ζφβηνζκε 

ιε Δζη. 80Α,Β). 

 

 

Δζηόκα 79. Πίκαηαξ (επάκς) πμο πανμοζζάγεζ ηα δεδμιέκα, ηα μπμία πνμέηορακ απυ 

ηαηαιεηνήζεζξ θοζζμθμβζηχκ ηαζ επδνεαζιέκςκ ΜΠ πμο έπμοκ ή δεκ έπμοκ δζαζνεεεί ηαζ 

ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε κεανά ή χνζια ΜΚ ηαζ κεανά ηαηαθναηηζηά ηφηηανα. ΢ημ ηάης 

ιένμξ ηδξ εζηυκαξ πανμοζζάγμκηαζ ηα δζαβνάιιαηα πμο πνμέηορακ απυ ηζξ ηαηαιεηνήζεζξ. 

Δπζδνάζεζξ: CONTR: dΖ2Ο, LY294002: 50 ιΜ 72 h, DPI: 50 ιΜ 48 h, ΝΑC: 500 ιΜ 48 h, 

ΜΔΝ: 50 ιΜ 72 h, H2O2 5 mM 48 h. 
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 Σμ θαζκυιεκμ αοηυ ιπμνεί κα μθείθεηαζ ζε βεκζηυηενδ ακάζπεζδ ηςκ 

ηοηηανμδζαζνέζεςκ ζημ πνςηυδενια ή ζηδκ ελεζδζηεοιέκδ ακάζπεζδ ηδξ ιεηαβςβήξ ημο 

ενεείζιαημξ πμο επάβεζ ηδκ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ ηςκ ΜΠ. Ζ πνχηδ άπμρδ δεκ θαίκεηαζ κα 

ζζπφεζ, ηαευζμκ ζηα επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα παναηδνήεδηακ ζφιιεηνα ή αζφιιεηνα 

δζαζνμφιεκα πνςημδενιζηά ηφηηανα (Δζη. 81Α,Β), δζαζνμφιεκα ΜΚ (Δζη. 81Γ) ηαζ πάνα 

πμθθά κεανά ζημιαηζηά ζφιπθμηα πμο έθενακ ιεβάθεξ πμζυηδηεξ ηαθθυγδξ ζημ ημζθζαηυ 

ημίπςια (Δζη. 80Γ,Κ). Ζ πανμοζία ηαθθυγδξ δείπκεζ υηζ ημ ημζθζαηυ ημίπςια έπεζ 

δδιζμονβδεεί πνυζθαηα. Δπζπθέμκ, εκημπίζεδηακ ηαζ θίβα δζαζνμφιεκα ΜΠ, ζηα μπμία δ 

άηναηημξ είπε ζπεδυκ ηοπζηή μνβάκςζδ (Eζη. 81Γ). Ζ ιυκδ ειθακήξ δζαθμνά ημοξ απυ ηα 

θοζζμθμβζηά δζαζνμφιεκα ΜΠ ήηακ δ δζαβχκζα δζεοεέηδζδ ημο άλμκα ηδξ αηνάηημο ςξ πνμξ 

ημ επάβμκ ΜΚ (Δζη. 81Γ ζφβηνζκε ιε Δζη. 70Γ). Απυ ηα παναπάκς ζοκάβεηαζ υηζ δ ακαζημθή 

δδιζμονβίαξ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ ζηα επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα μθείθεηαζ ζηδκ 

ακάζπεζδ ηδξ ιεηαβςβήξ ημο ενεείζιαημξ πμο εηπέιπεζ ημ ΜΚ ηαζ επάβεζ ηδ δζαίνεζδ ηςκ 

βεζημκζηχκ ΜΠ. Πνέπεζ υιςξ κα ζδιεζςεεί υηζ ζηα επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα οπάνπεζ ιζηνυ 

πμζμζηυ «επίιμκςκ» ΜΚ (LY294002 7,40%, DPI 6,18%, NAC 5,32%, MEN 11,01%). Σα 

ΜΚ ηδξ ηαηδβμνίαξ αοηήξ απμηοβπάκμοκ κα δζαζνεεμφκ, ςζηυζμ απμηημφκ ιμνθμθμβζηά 

παναηηδνζζηζηά ηαηαθναηηζηχκ ηοηηάνςκ (Galatis 1977, 1982, Livanos ηαζ ζοκ. 2015).  

Ηδζαίηενμ εκδζαθένμκ έπεζ ημ βεβμκυξ υηζ ημ H2O2 πνμςεεί ηδ δδιζμονβία 

παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ. Σα πμζμζηυ ηςκ επδνεαζιέκςκ ΜΠ πμο ανίζημκηαζ ζε επαθή 

ιε κεανά ΜΚ ηαζ έπμοκ δζαζνεεεί είκαζ 50,39% (252 ηαηαιεηνδεέκηα ΜΠ), εεαιαηζηά 

ορδθυηενμ ζε ζπέζδ ιε εηείκμ (17,00%) ηςκ θοζζμθμβζηχκ ΜΠ (Δζη. 79, Δζη. 80Λ). Σμ 

πμζμζηυ ηςκ ακηίζημζπςκ ΜΠ ζε επαθή ιε χνζια ΜΚ ή κεανά ζηυιαηα είκαζ 81,92% (416 

ηαηαιεηνδεέκηα ΜΠ) ηαζ 96,75% (554 ηαηαιεηνδεέκηα ΜΠ). ΢ηα θοζζμθμβζηά ανηίαθαζηα, 

ηα ακηίζημζπα πμζμζηά ηςκ ΜΠ πμο έπμοκ δζαζνεεεί είκαζ 70,41% ηαζ 97,6% (Δζη. 79). Σα 

παναπάκς δεδμιέκα δείπκμοκ υηζ ημ H2O2 πνμςεεί ηδ δδιζμονβία παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ 

ζε πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ ημκηά ζηδ αάζδ ημο θφθθμο (Δζη. 80Λ). Δπίζδξ, πνέπεζ κα 

ζδιεζςεεί υηζ ζηα επδνεαζιέκα ιε Ζ2Ο2 ανηίαθαζηα, ιεβάθμξ ανζειυξ κεανχκ ΜΚ έπεζ 

δζαζνεεεί ζφιιεηνα, πνζκ αοηά απμηηήζμοκ ημ ιάθθμκ ηεηνάβςκμ ζπήια ημοξ (Δζη. 80Μ). 

Δπμιέκςξ, ημ Ζ2Ο2 πνμςεεί ηυζμ ηζξ αζφιιεηνεξ υζμ ηαζ ηζξ ζφιιεηνεξ δζαζνέζεζξ ημο 

πνςημδένιαημξ, βεβμκυξ πμο έπεζ ςξ ζοκέπεζα ηδκ μθμηθήνςζδ ηδξ δδιζμονβίαξ ζημιαηζηχκ 

ζοιπθυηςκ ζε πενζμπέξ ημκηά ζημ ιενίζηςια ημο θφθθμο (Δζη. 80Λ,Μ). 
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 Δζηόκα 80. Πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ θφθθςκ ημο θοημφ Z. mays απυ θοζζμθμβζηά (Α,Β) 

ή επδνεαζιέκα ιε LΤ294002 (Γ,Γ), DPI (Δ,Ε), ΝΑC (Ζ,Θ), MEN (Η,Κ) ηαζ Ζ2Ο2 (Λ,Μ) 

ανηίαθαζηα, υπςξ θαίκμκηαζ ιε ημ μπηζηυ ζφζηδια Nomarski (Α,Β,Γ,Δ,Ζ,Η) ή έπεζηα απυ 

πνχζδ ιε ηοακμφκ ηδξ ακζθίκδξ (Γ,Ε,Θ,Κ-Μ). Με αζηενίζημ ζδιεζχκμκηαζ ηα ΜΚ, εκχ ηα 

ΜΠ δείπκμκηαζ ιε ηεηνάβςκμ. Οζ ηεθαθέξ αεθχκ δείπκμοκ παναζημιαηζηά ηφηηανα. 

Δπζδνάζεζξ: CONTR: dΖ2Ο, LY294002: 50 ιΜ 72 h, DPI: 50 ιΜ 48 h, ΝΑC: 500 ιΜ 48 h, 

ΜΔΝ: 50 ιΜ 72 h, H2O2 5 mM 48 h. Π: πονήκαξ. Μεβέεοκζδ: Υ950.  
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Δζηόκα 81. Πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ θφθθςκ ημο θοημφ Z. mays απυ ανηίαθαζηα 

επδνεαζιέκα ιε LΤ294002 (Α-Γ) ηαζ DPI (Γ), υπςξ θαίκμκηαζ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ 

ζςθδκίκδξ. Με αζηενίζημ ζδιεζχκμκηαζ ηα ΜΚ. ΢ηδκ Δζη. Α δζαηνίκεηαζ πνμθαζζηή 

άηναηημξ, ιεηαθαζζηή άηναηημξ ηαζ θναβιμπθάζηδξ ζφιιεηνα δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ ημο 

πνςημδένιαημξ. Σα αέθδ δείπκμοκ ημ θναβιμπθάζηδ ηδξ αζφιιεηνδξ δζαίνεζδξ πμο 

δδιζμονβεί ημ ΜΚ (Β), ηδ ιεηαθαζζηή άηναηημ ζφιιεηνδξ δζαίνεζδξ ημο ΜΚ (Γ) ηαζ ηδ 

ιεηαθαζζηή άηναηημ ηδξ αζφιιεηνδξ δζαίνεζδξ εκυξ ΜΠ (Γ). Δπζδνάζεζξ: LY294002: 50 

ιΜ 48 h, DPI: 50 ιΜ 48 h. Μεβέεοκζδ: Υ900. 

 

 Αλίγεζ ζδζαίηενδξ πνμζμπήξ ημ βεβμκυξ υηζ, ζηα επδνεαζιέκα ιε Ζ2Ο2 ανηίαθαζηα, 

πμθθά εκδζάιεζα ηφηηανα ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ δζαζνμφκηαζ αζφιιεηνα ζε επίπεδμ ηάεεημ 

πνμξ ημκ άλμκα ημο θφθθμο (Δζη. 82Α-Γ). Σμ εοβαηνζηυ ηοηηανζηυ ημίπςια αοηήξ ηδξ 

δζαίνεζδξ είκαζ ηαιπφθμ ηαζ δζαπςνίγεζ έκα ιζηνυ ηφηηανμ ζηδκ πθεονά ημο εκδζάιεζμο 

ηοηηάνμο πμο ανίζηεηαζ πνμξ ηδκ ημνοθή ημο θφθθμο. Σμ ιζηνυ αοηυ ηφηηανμ ένπεηαζ ζε 

επαθή ιε ημ έιπνμζεεκ αοημφ ζημιαηζηυ ζφιπθμημ (Δζη. 82Α-Γ), είκαζ δε ακηίζημζπμ ιε ηα 

«ηεθζηά» (terminal) παναζημιαηζηά ηφηηανα πμο απακημφκ ζηα ζημιαηζηά ζφιπθμηα άθθςκ 

ιμκμημηοθήδμκςκ θοηχκ (Cleary 1995). ΢ηδκ πανμφζα δζαηνζαή ηα ηφηηανα αοηά  

μκμιάγμκηαζ «ημνοθαία» παναζημιαηζηά ηφηηανα. Οζ παναηδνήζεζξ έδεζλακ υηζ ηα 

πενζζζυηενα «οπενάνζεια» παναζημιαηζηά ηφηηανα εκημπίγμκηαζ ζε πενζμπέξ ηςκ 

ζημιαηζηχκ ζεζνχκ πμο πενζείπακ χνζια ΜΚ ή κεανά ζημιαηζηά ζφιπθμηα (Δζη. 82Α-Γ). 

Κμνοθαία παναζημιαηζηά ηφηηανα ζπδιαηίγμκηαζ ηαζ ζηα θοζζμθμβζηά ανηίαθαζηα. Σμ 

πμζμζηυ ημοξ ζημ θοζζμθμβζηυ οθζηυ είκαζ 1,27% (790 ηαηαιεηνδεέκηα ζημιαηζηά 

ζφιπθμηα), εκχ ζηα ανηίαθαζηα πμο είπακ οπμζηεί επίδναζδ ιε Ζ2Ο2 ακένπεηαζ ζημ 10,78% 

(677 ηαηαιεηνδεέκηα ζημιαηζηά ζφιπθμηα). Γδθαδή μ ανζειυξ ημοξ ζηα επδνεαζιέκα 

ανηίαθαζηα ζπεδυκ δεηαπθαζζάγεηαζ. 

Δπζπθέμκ, ζημ επδνεαζιέκμ ιε Ζ2Ο2 πνςηυδενια, παναηδνήεδηακ ζημιαηζηέξ 

ζεζνέξ ιε χνζια ΜΚ ή κεανά ηαηαθναηηζηά ηφηηανα, ζηζξ μπμίεξ μ πονήκαξ πμθθχκ 

εκδζαιέζςκ ηοηηάνςκ ήηακ ζε επαθή ιε έκα απυ ηα ακαπηοζζυιεκα ζημιαηζηά ζφιπθμηα 

(Δζη. 82Α,Ε). ΢ηα ίδζα ανηίαθαζηα δζαπζζηχεδηε, ιεηά απυ πνχζδ ιε DCF, ζήια θεμνζζιμφ 

ηαζ ζηα εκδζάιεζα ηφηηανα ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ. Δζδζηυηενα, ημ ζήια εκημπίγεηαζ ζηδκ 
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πθεονά ημο εκδζαιέζμο ηοηηάνμο πμο είκαζ ζε επαθή ιε έκα απυ ηα βεζημκζηά ΜΚ (Δζη. 

82Δ). ΢οκήεςξ, ηα εκδζάιεζα ηφηηανα ηςκ ζημιαηζηχκ ζεζνχκ δεκ εηπέιπμοκ έκημκμ ζήια 

θεμνζζιμφ ROS (αθέπε Δζη. 71Γ,Δ). ΋θα ηα παναπάκς, οπμζηδνίγμοκ υηζ δ μλεζδςηζηή 

ηαηαπυκδζδ πμο πνμηαθείηαζ απυ ηδκ επίδναζδ ιε Ζ2Ο2, δεκ ακαζηέθθεζ αθθά ακηίεεηα, 

εοκμεί ηδ ιεηαβςβή ημο επαβςβζημφ ενεείζιαημξ πμο εηπέιπεηαζ απυ ημ ΜΚ. Φαίκεηαζ υηζ 

είηε ημ επαβςβζηυ ενέεζζια, εηηυξ απυ ηάεεηα, ιεηαθένεηαζ ηαζ πανάθθδθα πνμξ ημκ άλμκα 

ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ ή υηζ δ επίδναζδ ιε ημ Ζ2Ο2 ηαεζζηά ηα εκδζάιεζα ηφηηανα ηδξ 

ζημιαηζηήξ ζεζνάξ ζηακά κα ακηαπμηνζεμφκ ζημ επαβςβζηυ ενέεζζια ημο ΜΚ. 

 

Δζηόκα 82. Πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ ημο θοημφ Z. mays απυ ανηίαθαζηα επδνεαζιέκα 

ιε Ζ2Ο2, υπςξ θαίκμκηαζ ιε ημ μπηζηυ ζφζηδια Nomarski (Α), έπεζηα απυ πνχζδ ιε ηοακμφκ 

ηδξ ακζθίκδξ (Β-Γ), πνχζδ ιε 25 ιM DCF (Δ) ή Hoechst 33258 (Ε). Με αζηενίζημ 

ζδιεζχκμκηαζ ηα ΜΚ. Tα αέθδ δείπκμοκ ηα ημνοθαία παναζημιαηζηά ηφηηανα, εκχ μζ 

ηεθαθέξ αεθχκ ημοξ πονήκεξ εκδζαιέζςκ ηοηηάνςκ ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ. Δπζδνάζεζξ: 

H2O2 5 mM 48 h. Π: Πονήκαξ. Μεβέεοκζδ: Υ950. 

 

Tέθμξ, πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ ζε μνζζιέκεξ πενζπηχζεζξ ηα επδνεαζιέκα ΜΠ, ηα 

μπμία δζαζνμφκηαζ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ επίδναζδξ, δδιζμονβμφκ άηοπα παναζημιαηζηά 

ηφηηανα. Αοηά έπμοκ ιεβαθφηενμ ιέβεεμξ απυ ηα θοζζμθμβζηά, εκχ ημ ζπήια ημοξ απμηθίκεζ 

απυ ημ θαημεζδέξ (Δζη. 83Α-Δ ζφβηνζκε ιε 80Α,Β). Σμ έκα άηνμ ημο εοβαηνζημφ ημζπχιαημξ 

ηδξ αζφιιεηνδξ δζαίνεζδξ πμο δδιζμονβεί ηα άηοπα παναζημιαηζηά, ζοκηήηεηαζ ιε ημ 

ιδηνζηυ ημίπςια ζηδ εέζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, εκχ ημ άθθμ απμηθίκεζ ηαζ 

ζοκηήηεηαζ ζε ηοπαίεξ εέζεζξ ημο ιδηνζημφ ημζπχιαημξ, εηηυξ ηδξ πενζμπήξ ηδξ πνμ-

πνμθαζζηήξ γχκδξ (Δζη. 83Α-Δ). Μεθέηδ ηςκ ηοηηάνςκ αοηχκ ζε ζεζνά μπηζηχκ ημιχκ 

απεηάθορε υηζ, ζοκήεςξ, δ ηεθεοηαία εέζδ ζφκηδλδξ ιεηαημπίγεηαζ ζημ πχνμ (Δζη. 83Γ,Δ). 

Δπμιέκςξ, δ δζαηάναλδ ηδξ μιαθήξ δζελαβςβήξ ηδξ ηοημηίκδζδξ ζηα επδνεαζιέκα ΜΠ 

μδδβεί ζηδ δδιζμονβία άηοπςκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ, βεβμκυξ ημ μπμίμ έπεζ 

δζαπζζηςεεί ηαζ ζημ θοζζμθμβζηυ πνςηυδενια θφθθςκ εζδχκ ημο βέκμοξ Triticum (Galatis 
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ηαζ ζοκ. 1984α). Ο ίδζμξ ιδπακζζιυξ μδδβεί ηαζ ζηδ δδιζμονβία μνζζιέκςκ άηοπςκ 

ημνοθαίςκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ (Δζη. 83Ε ζφβηνζκε ιε Δζη. 82Β-Γ). Αλίγεζ κα 

ζδιεζςεεί υηζ ζηζξ πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ ιε ηα άηοπα παναζημιαηζηά ηφηηανα, ημ 

ιήημξ ηςκ ΜΠ ηαζ ηςκ εκδζάιεζςκ ηοηηάνςκ ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ είκαζ ιζηνυηενμ απυ 

εηείκμ ηςκ ακηίζημζπςκ ηοηηάνςκ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ανηζαθάζηςκ (Δζη. 83 ζφβηνζκε ιε Δζη. 

80Α,Β).      

 

Δζηόκα 83. Πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ θφθθςκ ημο θοημφ Z. mays απυ ανηίαθαζηα 

επδνεαζιέκα ιε LY294002 (A,B), MEN (Γ) ηαζ Ζ2Ο2 (Γ-Ε), μζ μπμίεξ πενζέπμοκ ζημιαηζηά 

ζφιπθμηα ιε άηοπα παναζημιαηζηά ηφηηανα (αέθδ), υπςξ θαίκμκηαζ έπεζηα απυ πνχζδ ιε 

ηοακμφκ ηδξ ακζθίκδξ. Οζ ηεθαθέξ αεθχκ ζδιεζχκμοκ ηζξ ηοπαίεξ εέζεζξ ζοκηήλεζξ ημο 

εοβαηνζημφ ημζπχιαημξ, ημ μπμίμ δζαπςνίγεζ ημ άηοπμ παναζημιαηζηυ ηφηηανμ, ιε ημ 

ημίπςια ημο ιδηνζημφ ηοηηάνμο. Οζ (Γ,Δ) δείπκμοκ ηδκ ίδζα πενζμπή ζε δζαθμνεηζηυ επίπεδμ 

εζηίαζδξ. Με αζηενίζημ ζδιεζχκμκηαζ ηα ΜΚ. Δπζδνάζεζξ: LY294002: 50 ιΜ 72 h, ΜΔΝ: 

50 ιΜ 72 h, H2O2 5 mM 48 h. Μεβέεοκζδ: Υ900.  
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ΗV. ΢ΤΕΖΣΖ΢Ζ 

IV.1 ΓΔΝΗΚΑ 

΢ηδκ πανμφζα δζαηνζαή δζενεοκήεδηε βζα πνχηδ θμνά δ θεζημονβζηή ζπέζδ ηςκ ROS ιε ημ 

θοηζηυ ηοηηανμζηεθεηυ ηαζ ζοβηεηνζιέκα, μζ ιδπακζζιμί αθθδθεπίδναζδξ ηςκ ROS ιε ημκ 

ηοηηανμζηεθεηυ, ηαηά ηφνζμ θυβμ ηδξ ζςθδκίκδξ, ζε ηνία είδδ αββεζμζπένιςκ θοηχκ. Γζα 

ηδκ επίηεολδ αοημφ ημο ζηυπμο πνδζζιμπμζήεδηακ πδιζηέξ εκχζεζξ, μζ μπμίεξ ιεηααάθθμοκ 

ηα επίπεδα ηςκ ROS ιε δζαθμνεηζημφξ ηνυπμοξ. Γζα ηδ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ημοξ 

πνδζζιμπμζήεδηακ μζ μοζίεξ DPI, ΝΑC ηαζ μ ακαζημθέαξ LY294002. Σμ DPI εεςνείηαζ 

ελεζδζηεοιέκμξ ακαζημθέαξ ηδξ ΝΑDPH-μλεζδάζδξ, δ NAC αθθδθεπζδνά ιε ROS, εκχ μ 

LY294002, ακαζηέθθμκηαξ ηδκ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ηδξ PI3K, πνμηαθεί ιείςζδ ηςκ 

επζπέδςκ ηςκ ROS ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ηςκ θοζζμθμβζηχκ αηνυννζγςκ. Δίκαζ εκδζαθένμκ, 

υηζ δ PI3K ηαζ ημ πνμσυκ πμο πανάβεηαζ απυ ηδκ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηά ηδξ, δ PI3P, 

ζπεηίγμκηαζ ιε ηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ (Liu ηαζ ζοκ. 2012α). Πνέπεζ 

επίζδξ κα ζδιεζςεεί υηζ δ NAC δεκ αθθδθεπζδνά ημ ίδζμ απμηεθεζιαηζηά ιε υθεξ ηζξ ROS 

(Aruoma ηαζ ζοκ. 1989, Benrahmoune ηαζ ζοκ. 2000).  

Γζα ηδκ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS πνδζζιμπμζήεδηακ μζ εκχζεζξ MEN ηαζ 

H2O2. H MEN, πανμοζία μλοβυκμο, μδδβεί ζηδκ αφλδζδ ηςκ εκδμηοηηανζηχκ επζπέδςκ ηςκ 

ROS (Kawamura ηαζ ζοκ. 2006α). Σμ H2O2, ελαζηίαξ ηδξ ζηαεενυηδηαξ ηαζ ηδξ 

δναζηζηυηδηάξ ημο, εεςνείηαζ υηζ ειθακίγεζ παναηηδνζζηζηά ιμνίμο ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ 

(Αzzi ηαζ ζοκ. 2004). Δπζπθέμκ, δζαπέεηαζ εφημθα ιέζς ημο πθαζιαθήιιαημξ (Neill ηαζ ζοκ. 

2002). 

Ζ απμηεθεζιαηζηυηδηα ηςκ εκχζεςκ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ βζα κα ιεηααάθθμοκ ηα 

επίπεδα ηςκ ROS εηηζιήεδηε ζε ιμνθμθμβζηυ επίπεδμ, ιε πνχζδ ηςκ επδνεαζιέκςκ ζζηχκ 

ιε μοζίεξ, μζ μπμίεξ ακηζδνχκηαξ ιε ηζξ ROS, θεμνίγμοκ. Αοηέξ είκαζ πανάβςβα ηδξ 

fluorescein ηαζ πνδζζιμπμζμφκηαζ εονέςξ βζα κα ηαηαζηήζμοκ μναηέξ ηζξ ROS. Ακ ηαζ ζοπκά 

ακαθένμκηαζ ςξ εζδζηέξ βζα ηδκ ειθάκζζδ Ζ2Ο2 ή Ο2·
-
, δ δνάζδ ημοξ δεκ είκαζ ηυζμ εζδζηή, 

ηαεχξ ιπμνμφκ κα ακηζδνμφκ ηαζ ιε άθθεξ ROS (Swanson ηαζ ζοκ. 2011). ΢ε υθεξ ηζξ 

πενζπηχζεζξ πνδζζιμπμζήεδηακ δείβιαηα ιάνηονεξ, εκχ δ θςημβνάθζζδ ηςκ δεζβιάηςκ έβζκε 

ζημκ ίδζμ πνυκμ έηεεζδξ. Ζ ζηακυηδηα ηςκ εκχζεςκ κα ιεηααάθθμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS 

επζαεααζχεδηε ζε ζεζνά ακελάνηδηςκ πεζναιάηςκ, ιεηά απυ ιέηνδζδ ηδξ έκηαζδξ ημο 

θεμνζζιμφ ιε ηαηάθθδθμ θμβζζιζηυ. 

΢ημ ζδιείμ αοηυ, πνέπεζ κα ακαθενεεί υηζ δζενεοκήεδηε ημ εκδεπυιεκμ μζ 

εηηεηαιέκεξ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS κα μδδβμφκ ζηδκ ειθάκζζδ κεηνςηζηχκ 

θαζκμιέκςκ. Γζα ημ θυβμ αοηυ πνμζδζμνίζηδηακ, ιεηά απυ ζεζνά πεζναιάηςκ, μζ 

ζοβηεκηνχζεζξ ηςκ μοζζχκ ηαζ μζ πνυκμζ ηςκ επζδνάζεςκ πμο δεκ πνμηαθμφκ κέηνςζδ ηςκ 

ηοηηάνςκ. Δπζπθέμκ, πναβιαημπμζήεδηακ ζοιπθδνςιαηζηά πεζνάιαηα, ζηα μπμία ηα 
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ανηίαθαζηα, ιεηά ημ ηέθμξ ηδξ επίδναζδξ, ιεηαθένεδηακ ζε θοζζμθμβζηέξ ζοκεήηεξ. Με ημκ 

ηνυπμ αοηυ επζαεααζχεδηε υηζ ηα επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα είπακ ζηακυηδηα ακάηαιρδξ. 

Σα ηφνζα απμηεθέζιαηα ηδξ πανμφζαξ δζαηνζαήξ ζοκμρίγμκηαζ ζηα ελήξ: 

1. Ζ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS επδνεάγεζ ζδιακηζηά ημκ ηοηηανμζηεθεηυ 

ηδξ ζςθδκίκδξ. Οζ επζδνάζεζξ ιε ηζξ μοζίεξ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ πνμηαθμφκ ανπζηά 

απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ηαζ, ζηδ ζοκέπεζα, ηδκ ακηζηαηάζηαζή ημοξ απυ άηοπα πμθοιενή 

ζςθδκίκδξ. Σα απμηεθέζιαηα επζαεααζχεδηακ ηαζ ιεηά απυ ακηίζημζπεξ επζδνάζεζξ ζε 

ανηίαθαζηα ημο θοημφ Arabidopsis, ηα μπμία πανάβμοκ GFP-TUB. Πανυιμζεξ αηοπίεξ 

δζαπζζηχεδηακ, ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ζηα ηφηηανα ηδξ νίγαξ ηςκ 

ιεηαθθαβιάηςκ rhd2 ημο θοημφ Arabidopsis.    

2. Ζ ιεθέηδ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ δζέθεοζδξ απμηάθορε υηζ ηα αολδιέκα 

επίπεδα ROS επάβμοκ ηδ δδιζμονβία παναηνοζηάθθςκ ζςθδκίκδξ, έπεζηα απυ επίδναζδ ιε 

MEN, ηαζ ηδκ μνβάκςζδ ιαηνμζςθδκίζηςκ πανμοζία H2O2. Δπζπθέμκ, μζ μοζίεξ NAC ηαζ 

DPI, μζ μπμίεξ πνμηαθμφκ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS, μδδβμφκ ζηδ ζοβηνυηδζδ 

ιαηνμζςθδκίζηςκ.  

3. Γζενεοκήεδηακ πεναζηένς μζ ζοκέπεζεξ ηδξ δζαηάναλδξ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS 

ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ ιεθεηήεδηε εάκ επδνεάγεηαζ δ ίδζα δ ζςθδκίκδ ζηα 

επδνεαζιέκα ηφηηανα. Πζμ ζοβηεηνζιέκα, ζε ζοκεήηεξ επίδναζδξ ιεηααάθθμκηαζ ηα επίπεδα 

ηδξ α-ζςθδκίκδξ, επάβεηαζ δ αηεηοθίςζή ηδξ, εκχ ιεζχκμκηαζ ηα επίπεδα ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ 

α-ζςθδκίκδξ. Δπζπθέμκ, δ ΜΑP65-1 εκημπίζεδηε ζε ζπδιαηζζιμφξ υιμζμοξ ιε εηείκμοξ ηςκ 

άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ πμο ζπδιαηίγμκηαζ ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα, βεβμκυξ πμο 

οπμδδθχκεζ υηζ ιπμνεί κα ειπθέηεηαζ ζηδ μνβάκςζή ημοξ. 

4. Ζ πνήζδ ημο ελεζδζηεοιέκμο ακαζημθέα LY294002, μ μπμίμξ ακαζηέθθεζ ηδκ 

ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ηδξ PI3K, δζαηανάζζεζ ηδκ μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ηαζ μδδβεί ζηδκ ειθάκζζδ άηοπςκ πμθοιενχκ. Δπζπθέμκ, ιία πνςηεσκζηή ηζκάζδ 

ιε ΜΒ 46 kDa, υιμζα ιε ηδκ p38-MAPK ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ, ζοιιεηέπεζ ζημοξ 

ιδπακζζιμφξ ακαδζμνβάκςζδξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ πμο πνμηαθείηαζ απυ ηζξ 

ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS. 

5. Σα άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ηςκ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ δεκ ζπδιαηίγμοκ 

θεζημονβζηά ζοζηήιαηα. Αοηυ έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ αδοκαιία ηςκ δζαζνμφιεκςκ 

ηοηηάνςκ ημο αηνυννζγμο κα εζζέθεμοκ ζε δζαίνεζδ ή κα ιεηααμφκ απυ ημ έκα ζηάδζμ ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο ζημ επυιεκμ. Γζενεοκήεδηε, εάκ μζ αζηίεξ ημο θαζκμιέκμο μθείθμκηαζ 

απμηθεζζηζηά ζηζξ αηοπίεξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ ή εάκ δ δζαηάναλδ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS επδνεάγεζ ηαζ άθθα βεβμκυηα ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ. Ζ ιεθέηδ θοηχκ 

Arabidopsis GUS:cyclin Β1 απμηάθορε ηδ ιεηααμθή ημο πνμηφπμο έηθναζδξ ημο βμκζδίμο 
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ηδξ ηοηθίκδξ B1. Ζ ηοηθίκδ αοηή απμηεθεί ημιαζηυ ιυνζμ ζε πμθθά ζδιεία εθέβπμο ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο. Δπζπθέμκ, δζαπζζηχεδηε υηζ ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα ηαεοζηενεί δ 

απμδζμνβάκςζδ ημο πονδκζημφ θαηέθμο ζημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ ηαζ δ επακαζοβηνυηδζή 

ημο ηαηά ηδκ ηεθυθαζδ. Δπίζδξ, δζαηανάζζεηαζ ηυζμ δ πμνεία ακάπηολδξ ηδξ ηοηηανζηήξ 

πθάηαξ υζμ ηαζ μ ηαεμνζζιυξ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ.  

 6. Οζ ROS ειπθέημκηαζ βεκζηά ζε δζαδζηαζίεξ ιεηαβςβήξ ιμνθμβεκεηζηχκ 

ενεεζζιάηςκ. Δπζθέπεδηε κα δζενεοκδεεί δ ζοιιεημπή ημοξ, ςξ ιμνίςκ ιδκοιάηςκ, ζημ 

ιδπακζζιυ πμο εθέβπεζ ηδκ ηαεζένςζδ πμθζηυηδηαξ ηαζ ηδκ εηδήθςζδ ηδξ αζφιιεηνδξ 

δζαίνεζδξ απυ ηδκ μπμία πνμηφπημοκ ηα παναζημιαηζηά ηφηηανα ηςκ ζημιαηζηχκ 

ζοιπθυηςκ ημο θοημφ Z. mays. Ζ ιεθέηδ ηδξ ηαηακμιήξ ηςκ ROS ζημ πνςηυδενια έδεζλε 

υηζ αοηέξ ζοζζςνεφμκηαζ ζημ πμθζηυ άηνμ ηςκ ιδηνζηχκ ηοηηάνςκ ηςκ παναζημιαηζηχκ 

ηοηηάνςκ. ΢ηδ ζοκέπεζα, πναβιαημπμζήεδηακ επζδνάζεζξ ζε ανηίαθαζηα Z. mays ιε DPI, 

NAC, ΜΔΝ, Ζ2Ο2 αθθά ηαζ LY294002. ΢ε υθεξ ηζξ πενζπηχζεζξ, εηηυξ απυ εηείκδ ηδξ 

επίδναζδξ ιε Ζ2Ο2, ακαζηέθθμκηαζ εζδζηά μζ αζφιιεηνεξ ηοηηανμδζαζνέζεζξ, μζ μπμίεξ 

μδδβμφκ ζηδ δδιζμονβία παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ. Ακηίεεηα, ζηδκ πενίπηςζδ επίδναζδξ 

ιε Ζ2Ο2 ηα παναζημιαηζηά ηφηηανα δδιζμονβμφκηαζ ηακμκζηά, ηαζ επζπθέμκ, εηηυξ απυ ηα 

ηοπζηά παναζημιαηζηά ηφηηανα, δδιζμονβμφκηαζ ηαζ άθθα, ιεηά απυ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ 

ηςκ εκδζαιέζςκ ηοηηάνςκ ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ.   

 ΢ηα επυιεκα ηεθάθαζα, εα ζογδηδεεί μ νυθμξ ηςκ ROS ηαζ μζ πζεακμί ιδπακζζιμί ιε 

ημοξ μπμίμοξ ηα ιυνζα αοηά ειπθέημκηαζ ζηζξ παναπάκς αζμθμβζηέξ δζενβαζίεξ.            

 

ΗV.2 ROS ΚΑΗ ΠΟΛΤΜΔΡΖ ΢ΧΛΖΝΗΝΖ΢    

ΗV.2.1 Πμνεία ακαδζμνβάκςζδξ ημο ηοηηανμζηεθεημύ ηδξ ζςθδκίκδξ, έπεζηα από 

ηδ δζαηάναλδ ηδξ μιμζόζηαζδξ ηςκ ROS 

Σα απμηεθέζιαηα ηςκ επζδνάζεςκ ιζηνήξ δζάνηεζαξ έδεζλακ υηζ μζ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ 

ηςκ ROS πνμηαθμφκ ζε ζφκημιμ πνμκζηυ δζάζηδια ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢ ζηα ηφηηανα ημο 

αηνυννζγμο ηςκ θοηχκ T. turgidum ηαζ A. thaliana. Ζ απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ είκαζ μναηή 

απυ ηα πνχηα θεπηά ηδξ επίδναζδξ. Αοηυ επζαεααζχκεηαζ ηαζ ιεηά απυ πεζνάιαηα ιε θοηά A. 

thaliana πμο εηθνάγμοκ GFP-TUB. Ζ πνήζδ ηςκ θοηχκ αοηχκ επζηνέπεζ ηδκ παναηήνδζδ 

ηδξ ζοιπενζθμνάξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ζε γχκηα ανηίαθαζηα. Δκηυξ πνμκζημφ δζαζηήιαημξ 

30 min, ηα πμθοιενή ηδξ ζςθδκίκδξ ελαθακίγμκηαζ ζηαδζαηά απυ ηα επδνεαζιέκα 

επζδενιζηά ηφηηανα ηςκ ημηοθδδυκςκ ηαζ ημο οπμημηοθίμο. Πανάθθδθα, ζηα ηφηηανα ηςκ 

θοηχκ αοηχκ, εκημπίγμκηαζ ηοπαία ηαηακειδιέκεξ ιάγεξ απυ ημηηία GFP-TUB, δ πανμοζία 

ηςκ μπμίςκ είκαζ εκημκυηενδ ζε παναηεηαιέκμοξ πνυκμοξ επίδναζδξ. Ζ ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢ 

οπμζηδνίγεηαζ επίζδξ απυ ηα δεδμιέκα πμο πνμέηορακ απυ ηδκ ηαηαιέηνδζδ ηςκ 

πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ, έπεζηα απυ παναηήνδζδ ηςκ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ ιε ημ 
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δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ δζέθεοζδξ. Σα δεδμιέκα δείπκμοκ υηζ μζ Μ΢ απμηεθμφκ ηδ 

ιεζμρδθία ημο ζοκυθμο ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ (Πίκαηαξ 6).     

H ακάζπεζδ ηδξ ηαηαθοηζηήξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ, υπςξ επίζδξ 

ηαζ δ ελμοδεηένςζδ ηςκ ROS απυ ηδκ ΝΑC, έπμοκ ςξ απμηέθεζια ηδ ζοβηνυηδζδ 

ιαηνμζςθδκίζηςκ ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο. Ζ εκηυπζζδ ηςκ ROS, ιεηά απυ πνχζδ, 

έδεζλε υηζ ηαζ μζ δφμ εκχζεζξ πνμηαθμφκ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ζηα ηφηηανα ημο 

αηνυννζγμο. Ζ ιεθέηδ θοηχκ rhd2 εκζζπφεζ ηδκ άπμρδ υηζ δ δδιζμονβία άηοπςκ πμθοιενχκ 

ζςθδκίκδξ δεκ απμηεθεί πανεκένβεζα ηςκ μοζζχκ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ, αθθά ζπεηίγεηαζ 

άιεζα ιε ηδκ απχθεζα θεζημονβίαξ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ ή ιε ηδ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ 

ROS πμο αοηή πνμηαθεί. Ο ζοκδοαζιυξ ιεθέηδξ ηοηηάνςκ αηνυννζγςκ ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ, 

ηα μπμία ζηενμφκηαζ ηδξ θεζημονβίαξ ηδξ AtRbohC, ιε ιζηνμζηυπζμ θεμνζζιμφ ιεηά απυ 

ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ, ηαζ ιε δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ, έδεζλε υηζ αοηά θένμοκ 

άηοπα πμθοιενή. Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ, ζηα ηφηηανα αοηά, μζ ιαηνμζςθδκίζημζ 

ακηζπνμζςπεφμοκ ιεβάθμ πμζμζηυ ημο ζοκυθμο ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ.  

 Χζηυζμ, ζηδκ πενίπηςζδ ηδξ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ πμο πνμηαθείηαζ απυ ηα 

αολδιέκα επίπεδα ROS, μζ επζπηχζεζξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ ηςκ ηοηηάνςκ 

ημο αηνυννζγμο δζαθένμοκ ακάθμβα ιε ηδκ μοζία πμο πνδζζιμπμζήεδηε. ΢ηα ηφηηανα πμο 

έπμοκ οπμζηεί επίδναζδ ιε MEN πναβιαημπμζείηαζ ααειζαία δ μνβάκςζδ άηοπςκ 

πμθοιενχκ. Ζ ελέηαζδ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ απμηάθορε υηζ δεκ δδιζμονβμφκηαζ 

ιαηνμζςθδκίζημζ, αθθά παναηνοζηαθθζηέξ δμιέξ πμο πενζέπμοκ ή απμηεθμφκηαζ απυ 

ζςθδκίκδ. Ακηίεεηα, δ πανμοζία Ζ2Ο2 επάβεζ ηδ ζοβηνυηδζδ ιαηνμζςθδκίζηςκ. ΢ηα 

επδνεαζιέκα ηφηηανα δεκ ανέεδηακ παναηνφζηαθθμζ.   

 Ζ ειθάκζζδ ηςκ άηοπςκ πμθοιενχκ πμο αημθμοεεί ηδκ απμδζμνβάκςζδ ηςκ ηοπζηχκ 

Μ΢ πναβιαημπμζείηαζ ζηαδζαηά. Αοηυ επζαεααζχκεηαζ ηυζμ ιεηά απυ ακμζμζήιακζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ζε δζαθμνεηζημφξ πνυκμοξ επίδναζδξ, υζμ ηαζ απυ ηδ ιεθέηδ ηςκ θοηχκ GFP-

TUB. Γζαπζζηχεδηε, επίζδξ, υηζ ηα άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ δεκ ζπδιαηίγμκηαζ ιυκμ ζηα 

δζαζνμφιεκα ηφηηανα ηδξ νίγαξ αθθά ηαζ ζε ιδ δζαζνμφιεκα ηφηηανα πμο ανίζημκηαζ ζε άθθα 

θοηζηά υνβακα. ΢ηα επζδενιζηά ηφηηανα ημο οπμημηοθίμο ηαζ ηςκ ημηοθδδυκςκ αοηχκ ηςκ  

θοηχκ, ζοβηνμημφκηαζ ζηαδζαηά άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ, δ ειθάκζζδ ηςκ μπμίςκ είκαζ 

υιμζα ιε εηείκδ ηςκ πμθοιενχκ πμο παναηδνήεδηακ ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο, ιεηά απυ 

ζηενέςζδ ημο θοηζημφ οθζημφ. Σα δεδμιέκα απυ ηδ ιεθέηδ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ 

οπμζηδνίγμοκ υηζ δ δδιζμονβία παναηνοζηάθθςκ ζςθδκίκδξ βίκεηαζ επίζδξ, ζηαδζαηά. Μεηά 

ηδκ απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ζηα επδνεαζιέκα ιε ΜΔΝ ηφηηανα, ειθακίγμκηαζ ανπζηά ιάγεξ 

απυ άιμνθμ οθζηυ, ημ μπμίμ πενζέπεζ ή απμηεθείηαζ απυ ζςθδκίκδ. ΢ηδ ζοκέπεζα, 

δδιζμονβμφκηαζ μζ παναηνφζηαθθμζ.  
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΋θα ηα παναπάκς απμδεζηκφμοκ υηζ μ ηοηηανμζηεθεηυξ ηδξ ζςθδκίκδξ είκαζ 

εοαίζεδημξ ζηζξ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS. Ζ ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢ ηαζ δ 

ζοβηνυηδζδ άηοπςκ πμθοιενχκ δεκ πενζμνίγμκηαζ ζηζξ πενζπηχζεζξ μλεζδςηζηήξ 

ηαηαπυκδζδξ θυβς ηδξ αφλδζδξ ηςκ ROS. Ζ ιείςζή ημοξ ή δ ακάζπεζδ ηδξ ηαηαθοηζηήξ 

δναζηδνζυηδηαξ ηςκ εκγφιςκ πμο πανάβμοκ ROS μδδβμφκ ζε υιμζεξ αθθαβέξ ζηδκ 

μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ. 

 Οζ πνχηεξ πθδνμθμνίεξ βζα ηδ ζπέζδ ηςκ ROS ιε ημοξ Μ΢ ζηα θοηζηά ηφηηανα 

αθμνμφζακ ζε ιεθέηεξ ηςκ ηοηηανζηχκ απμηνίζεςκ ζε αζμηζηέξ ή ααζμηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ. 

΢οπκά, μζ ηαηαπμκήζεζξ πνμηαθμφκ αφλδζδ ηςκ ROS, δ μπμία ζοκμδεφεηαζ απυ ιεηααμθέξ 

ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ. Γζα πανάδεζβια, δ επίδναζδ ελαζεεκμφξ πνςιίμο ζε 

ανηίαθαζηα ημο θοημφ Lens culinaris μδδβεί ζηδκ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ηαζ 

πανάθθδθα ζηδ δζαηάναλδ ηδξ μνβάκςζδξ ηςκ Μ΢ ζηα ηφηηανα ηδξ νίγαξ. Οζ Μ΢ πμο 

οθίζηακηαζ ηδκ επίδναζδ ημο πνςιίμο ειθακίγμκηαζ ακεεηηζημί ζηζξ πδιζηέξ μοζίεξ πμο 

πνμηαθμφκ ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢ ηαζ ηείκμοκ κα ζπδιαηίγμοκ δεζιίδεξ (Eleftheriou ηαζ ζοκ. 

2013). ΢ε θοηά GFP-TUB ημο θοημφ Arabidopsis, δ επχαζδ ιε ζςιαηίδζα TiO2, ηα μπμία 

ζοπκά πνμηαθμφκ ηδκ παναβςβή ROS, πνμηάθεζε εηηεηαιέκδ ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢ ηςκ 

επζδενιζηχκ ηοηηάνςκ ηςκ ημηοθδδυκςκ (Wang ηαζ ζοκ. 2011β). Ζ παναβςβή ROS 

ζοβηαηαθέβεηαζ ζηζξ πζεακέξ αζηίεξ απμπμθοιενζζιμφ ηςκ Μ΢ ζε θοηά Α. thaliana, έπεζηα 

απυ επίδναζδ ιε NaCl (Wang ηαζ ζοκ. 2007). Δπίζδξ, δ πανμοζία ημλζκχκ ημο ιφηδηα 

Verticillium dahliae ζηα ηφηηανα ηςκ θφθθςκ ημο θοημφ A. thaliana, μδδβεί ζε ηαπφηαηδ 

αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS, δ μπμία ζοκμδεφεηαζ απυ ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢. Δίκαζ 

εκδζαθένμκ υηζ ζημ ζοβηεηνζιέκμ ζφζηδια παναηδνείηαζ ακηζζηνμθή ημο θαζκμιέκμο, ιεηά 

απυ  επίδναζδ ιε DPI (Yao ηαζ ζοκ. 2011).    

 Ακηίεεηα, είκαζ εθάπζζηεξ μζ πενζπηχζεζξ, ζηζξ μπμίεξ ακαθένεηαζ υηζ εκχζεζξ πμο 

ζπεηίγμκηαζ ιε ηδ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS επζθένμοκ αθθαβέξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ 

ηδξ ζςθδκίκδξ. ΢ε ιία απυ αοηέξ ζδιεζχκεηαζ υηζ ζε ηφηηανα ημο θοημφ Picea abies, ζηα 

μπμία πανέπεηαζ ελςβεκχξ ημ ακηζμλεζδςηζηυ ηνζπεπηίδζμ βθμοηαεεζυκδ, πνμηαθμφκηαζ 

ιεηααμθέξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηςκ Μ΢. Οζ πενζθενεζαημί Μ΢ ηςκ επδνεαζιέκςκ 

ηοηηάνςκ έπμοκ ιζηνυ ιήημξ ηαζ ηοιαημεζδή ειθάκζζδ, εκχ ιεηαλφ αοηχκ εκημπίγμκηαζ 

ζθαζνζηά ζοζζςιαηχιαηα ζςθδκίκδξ (Urbanek ηαζ ζοκ. 2003). Δπζπθέμκ, ζε ηαθθζένβεζεξ 

ζκμαθαζηχκ πμκηζημφ, ημ DPI μδδβεί ζηδκ ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢ (Scaife 2006). ΢ηδκ 

πενίπηςζδ αοηή μζ επζπηχζεζξ ημο DPI δεκ ζοζπεηίγμκηαζ ιε ηδκ ακάζπεζδ ηδξ NADPH-

μλεζδάζδξ, ηαζ ηζξ ROS. Δπίζδξ, ζηα ίδζα ηφηηανα, δ επίδναζδ ιε NAC δεκ πνμηάθεζε 

ηάπμζα μναηή δζαηαναπή ζημ ζφζηδια ηςκ Μ΢ (Scaife 2006). Χζηυζμ, ζημ ζφζηδια πμο 

ιεθεηήζαιε, αηυιδ ηαζ ακ εεςνήεεί υηζ δ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ 

ζςθδκίκδξ, δ μπμία πναβιαημπμζείηαζ απυ εκχζεζξ πμο ιεζχκμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS, 
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ακηζπνμζςπεφεζ πανεκένβεζα ηςκ μοζζχκ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ, δ πανμοζία άηοπςκ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζηα ηφηηανα ημο ιεηαθθάβιαημξ rhd2 οπμζηδνίγεζ υηζ δ ηαηαθοηζηή 

δναζηδνζυηδηα ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ ή/ηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS είκαζ απαναίηδηεξ βζα 

ηδ ζοβηνυηδζδ Μ΢. 

 Μαηνμζςθδκίζημζ έπμοκ ανεεεί ζε ελεζδζηεοιέκμοξ ηοηηανζημφξ ηφπμοξ γςζηχκ 

μνβακζζιχκ, εκχ αοημί ζοβηνμημφκηαζ in vivo οπυ ηαεμνζζιέκεξ ζοκεήηεξ (Unger ηαζ ζοκ. 

1990, Vater ηαζ ζοκ. 1997). Ζ πανμοζία πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ιε δζάιεηνμ ιεβαθφηενδ απυ 

εηείκδ ηςκ Μ΢ έπεζ ηαηαβναθεί ηαζ ζε ηοηηανζημφξ ηφπμοξ θοηζηχκ μνβακζζιχκ. Σα 

εθαζμηφηηανα ημο δπαηζημφ ανομθφημο Marchantia palacea θένμοκ έκα ζφζηδια 

ζςθδκμεζδχκ πμθοιενχκ, δζαιέηνμο 33-37 nm. Σα πμθοιενή ακηζηαεζζημφκ ημοξ Μ΢ ηαζ 

ζπδιαηίγμοκ δεζιίδεξ πμο δζαηνέπμοκ ημ ηοηυπθαζια, ημ μπμίμ πενζαάθθεζ ημ 

ακαπηοζζυιεκμ εθαζμζςιάηζμ (Galatis ηαζ Αpostolakos 1976, Apostolakos ηαζ Galatis 1998). 

Πανυιμζα πμθοιενή έπμοκ παναηδνδεεί ηαζ ζηα επζδενιζηά ηφηηανα ηδξ ςμεήηδξ ημο θοημφ  

Ornithogalum umbellatum, ζηδκ πενζμπή υπμο εκημπίγμκηαζ εθαζμζςιάηζα (Kwiatowska ηαζ 

ζοκ. 2006).  

 Ο ζπδιαηζζιυξ ιαηνμζςθδκίζηςκ ζηα ηφηηανα ηςκ θοηζηχκ ζζηχκ είκαζ ζοπκυ 

θαζκυιεκμ, υηακ αοηά οθίζηακηαζ μνζζιέκεξ ιμνθέξ ηαηαπμκήζεςκ. Ζ οπενςζιςηζηή 

ηαηαπυκδζδ πνμηαθεί ηδ δδιζμονβία ιαηνμζςθδκίζηςκ ζε ιενζζηςιαηζηά ηφηηανα θφθθμο 

ημο θοημφ Chlorophytum comosum ηαζ ζε ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ Triticum turgidum 

(Komis ηαζ ζοκ. 2001, 2002). Δπίζδξ, ζηα αηνυννζγα ημο T. turgidum ζπδιαηίγμκηαζ, έπεζηα 

απυ επίδναζδ ιε AlCl3, άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ιε ιεβαθφηενδ δζάιεηνμ απυ αοηή ηςκ 

Μ΢ (Frantzios ηαζ ζοκ. 2000). Πνυζθαηα, παναηδνήεδηακ ιαηνμζςθδκίζημζ ζε ηφηηανα ημο 

θοημφ Pisum sativum ιεηά απυ επίδναζδ δζζθαζκυθδξ Α (Adamakis ηαζ ζοκ. 2013). Δίκαζ 

εκδζαθένμκ υηζ δ έηεεζδ ζηδκ μοζία αοηή επάβεζ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ (Yi ηαζ ζοκ. 2011). 

Tέθμξ, δ ζςθδκίκδ δ μπμία απμιμκχκεηαζ απυ ημ θοηυ Vigna radiata πμθοιενίγεηαζ in vitro 

ζε ιαηνμζςθδκίζημοξ, πανμοζία ιζηνχκ ζοβηεκηνχζεςκ ημθπζηίκδξ (Mizuno ηαζ Suzaki 

1990).  

Χζηυζμ, ορδθυηενεξ ζοβηεκηνχζεζξ ηαζ ιεβαθφηενμζ πνυκμζ έηεεζδξ ζηδκ ημθπζηίκδ 

μδδβμφκ ζηδ δδιζμονβία δμιχκ ζςθδκίκδξ, μζ μπμίεξ δεκ έπμοκ ζςθδκμεζδή ειθάκζζδ, αθθά 

ειθακίγμοκ παναηνοζηαθθζηή δμιή. Οζ παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ πενζέπμοκ ή 

απμηεθμφκηαζ απυ ζςθδκίκδ, έπμοκ δε παναηδνδεεί, έπεζηα απυ επίδναζδ ιε ημθπζηίκδ ζε 

ηφηηανα νίγαξ ηςκ θοηχκ Vigna sinensis ηαζ Triticum aestivum (Apostolakos ηαζ ζοκ. 1990, 

Karagiannidou ηαζ ζοκ. 1995, Lazareva ηαζ ζοκ. 2003) ή ζε γςζηά ηφηηανα ιεηά απυ 

επίδναζδ ιε ηα αθηαθμεζδή αζκαθαζηίκδ ηαζ αζκηνζζηίκδ (αθέπε Apostolakos ηαζ ζοκ. 1990, 

Lazareva ηαζ ζοκ. 2003). Παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ έπμοκ ανεεεί ηαζ ζε ηφηηανα ηςκ 

θοηχκ Chlorophytum comosum ηαζ T. turgidum, ηα μπμία οθίζηακηαζ οπενςζιςηζηή 
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ηαηαπυκδζδ (Komis ηαζ ζοκ. 2001, 2002, 2006). ΢ηδκ πνμδβμφιεκδ πενίπηςζδ, υπςξ ηαζ ζε 

άθθεξ, μζ παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ ζοκοπάνπμοκ ιε ιαηνμζςθδκίζημοξ ζηα ίδζα ηφηηανα 

(Lazareva ηαζ ζοκ. 2003). Χζηυζμ, ηάηζ ηέημζμ δεκ δζαπζζηχεδηε ζηδκ πανμφζα ιεθέηδ. Οζ 

δφμ ηαηδβμνίεξ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, πμο μνβακχκμκηαζ υηακ ιεηααάθθμκηαζ ηα 

επίπεδα ηςκ ROS, δεκ ζοκοπάνπμοκ ζηα ίδζα ηφηηανα ή οπυ ηζξ ίδζεξ ζοκεήηεξ. Σα 

επδνεαζιέκα ιε MEN ηφηηανα δζέεεηακ απμηθεζζηζηά παναηνοζηάθθμοξ ζςθδκίκδξ ηαζ 

θίβμοξ Μ΢, εκχ ζε εηείκα πμο είπακ οπμζηεί επζδνάζεζξ ιε DPI, NAC ηαζ Ζ2Ο2, μ 

ηοηηανμζηεθεηυξ ηδξ ζςθδκίκδξ απμηεθμφκηακ απυ ιαηνμζςθδκίζημοξ ηαζ Μ΢. 

 

ΗV.2.2 Πνόηοπα ακαδζμνβάκςζδξ ημο ηοηηανμζηεθεημύ ηδξ ζςθδκίκδξ 

Ζ άπμρδ υηζ δ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ πνμηαθείηαζ απυ 

ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS εκζζπφεηαζ ηαζ απυ πεζνάιαηα, ζηα μπμία 

πναβιαημπμζήεδηε ηαοηυπνμκδ επίδναζδ ιε ΜΔΝ ή Ζ2Ο2 ηαζ ιε ιία εη ηςκ εκχζεςκ DPI 

ηαζ ΝΑC, πμο ιεζχκμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS. Ζ πνχζδ ιε DCF έδεζλε υηζ μζ ζοκδοαζιμί 

αοημί, ζηζξ ζοβηεκηνχζεζξ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ, έπμοκ ςξ απμηέθεζια ηδ δζαηήνδζδ ηςκ 

επζπέδςκ ηςκ ROS ζηα αηνυννζγα ζε ααειυ ζοβηνίζζιμ ιε εηείκμ ηςκ θοζζμθμβζηχκ 

αηνυννζγςκ. Ζ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ηςκ ηοηηάνςκ, ηα μπμία επδνεάζηδηακ ιε 

αοηυ ημ ζοκδοαζιυ μοζζχκ, απμηάθορε ημ ζπδιαηζζιυ πμθοιενχκ υιμζςκ ιε ημοξ Μ΢ ηςκ 

θοζζμθμβζηχκ ηοηηάνςκ. Σα δεδμιέκα αοηά εκζζπφμοκ ηδκ άπμρδ υηζ μζ ιεηααμθέξ ηςκ 

επζπέδςκ ηςκ ROS πονμδμημφκ ηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢, δ μπμία 

μδδβεί ζηδκ μνβάκςζδ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. 

 Σμ πνχημ ζηάδζμ ηδξ ακαδζμνβάκςζδξ είκαζ δ ελαθάκζζδ ηςκ Μ΢, πζεακυκ, θυβς ηδξ 

δζαηάναλδξ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο, ηαεχξ αοημί είκαζ εοαίζεδημζ ζηζξ 

ορδθέξ ζοβηεκηνχζεζξ αοηχκ ηςκ ζυκηςκ (Hepler ηαζ Ζush 1996). ΢οπκά, οπμζηδνίγεηαζ υηζ 

μ απμπμθοιενζζιυξ ηςκ Μ΢ απμηεθεί ηδκ αζηία ηδξ αφλδζδξ αοηήξ ηαζ υπζ ημ ακηίζηνμθμ, 

υπςξ βζα πανάδεζβια, ζοιααίκεζ ζε ζοκεήηεξ αολδιέκδξ αθαηυηδηαξ, ηαηά ηζξ μπμίεξ 

επάβεηαζ ανπζηά απμπμθοιενζζιυξ Μ΢ ηαζ αημθμοεεί αφλδζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ζυκηςκ 

αζαεζηίμο (Wang ηαζ ζοκ. 2007, αθέπε επίζδξ White 2000). Δίκαζ, υιςξ, βκςζηυ υηζ ηα 

αολδιέκα επίπεδα ROS ζπεηίγμκηαζ ιε αφλδζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο ημο 

ηοημπθάζιαημξ, ηα μπμία ιε ηδ ζεζνά ημοξ, ιπμνμφκ κα πονμδμηήζμοκ ηδκ παναβςβή ROS 

(Steinhorst ηαζ Kudla 2013). Γζα πανάδεζβια, δ επίδναζδ ιε H2O2 έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ 

εκενβμπμίδζδ ηακαθζχκ ζυκηςκ αζαεζηίμο ζημ πθαζιαθήιια ηςκ ηαηαθναηηζηχκ ηοηηάνςκ 

ημο θοημφ A. thaliana (Pei ηαζ ζοκ. 2000). ΢ηα ηεθεοηαία, δ επίδναζδ ιε DPI είκαζ ζε εέζδ 

κα ακαζηνέρεζ ηδκ αφλδζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο ημο ηοημπθάζιαημξ. ΢ε 

ακαπηοζζυιεκα νζγζηά ηνζπίδζα ημο θοημφ A. thaliana, δ παναβςβή ROS απυ ηδκ NADPH-

μλεζδάζδ ΑtRbohC επάβεζ ηδκ αφλδζδ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο. ΢ηδ 
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ζοκέπεζα, αοηά πνμηαθμφκ ακαδναζηζηά ηδκ παναβςβή επζπθέμκ ROS, ιέζς ηδξ AtRbohC 

(Takeda ηαζ ζοκ. 2008). Με αάζδ ηα παναπάκς, ιπμνεί κα οπμηεεεί υηζ δ αφλδζδ ηςκ 

επζπέδςκ ηςκ ROS, ιεηά ηδκ επίδναζδ ιε MEN ή H2O2, αημθμοεείηαζ απυ ακηίζημζπδ 

αφλδζδ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο ημο ηοημπθάζιαημξ, βεβμκυξ πμο επζθένεζ ηδκ 

απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢.  

Mε ημ ίδζμ ζηεπηζηυ, δεκ ιπμνεί κα απμηθεζζηεί ημ εκδεπυιεκμ υηζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ 

ζυκηςκ αζαεζηίμο δζαηανάζζεηαζ ηαζ ιεηά απυ ηδκ επίδναζδ ιε DPI ή ΝΑC, πςνίξ ςζηυζμ 

κα έπμοκ πενζέθεεζ ζε βκχζδ ιαξ ιεθέηεξ, μζ μπμίεξ ζοκδέμοκ ηδ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ 

ROS ιε αολδιέκα επίπεδα αζαεζηίμο. Δκαθθαηηζηά, ηα ιεζςιέκα επίπεδα ROS εα 

ιπμνμφζακ κα επδνεάγμοκ ηδ δοκαιζηή αζηάεεζα ηςκ Μ΢. ΢ε ζκμαθάζηεξ πμκηζημφ, ημ DPI 

αολάκεζ ηδ δοκαιζηή αζηάεεζα ηςκ M΢, ηαεχξ πνμηαθεί ηδκ απμδέζιεοζή ημοξ απυ ημ 

ηεκηνμζςιάηζμ. Σεθζηά, ημ βεβμκυξ αοηυ μδδβεί ζηδκ ηαηαζηνμθή ημοξ (Scaife 2006). 

Βέααζα, δ απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢, ιεηά απυ ηδ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS, 

εκδεπμιέκςξ, ζπεηίγεηαζ ηαζ ιε ηνμπμπμίδζδ ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηςκ MAPs, ιε αθθαβέξ ηδξ 

μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ηδξ ζςθδκίκδξ ή ιε άθθεξ ηνμπμπμζήζεζξ αοηήξ (αθέπε 

παναηάης). 

Έκα απυ ηα ζδιακηζηά εονήιαηα ηδξ δζαηνζαήξ είκαζ υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS πνμηαθεί ιεηααμθέξ ζηα επίπεδα ηδξ ζςθδκίκδξ. Ζ ιεθέηδ ηςκ 

επζπέδςκ ηδξ α-ζςθδκίκδξ, ιε ακμζμαπμηφπςζδ ηαηά Western, απμηάθορε υηζ αοηά 

ιεηααάθθμκηαζ ζηα επδνεαζιέκα αηνυννζγα. Ζ επίδναζδ ιε DPI, ΝΑC ηαζ Ζ2Ο2 έπεζ ςξ 

απμηέθεζια ηδκ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ α-ζςθδκίκδξ, εκχ ημ ακηίεεημ ζοιααίκεζ υηακ ηα 

ηφηηανα ημο αηνυννζγμο οθίζηακηαζ επίδναζδ ιε MEN. Δίκαζ πζεακυ υηζ δ μλεζδςηζηή 

ηαηαπυκδζδ ζπεηίγεηαζ ιε αθθαβέξ ηδξ έηθναζδξ ηςκ βμκζδίςκ ηδξ ζςθδκίκδξ ή υηζ μζ 

ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηδξ ζςθδκίκδξ ζοκδέμκηαζ ιε ηζξ επζπηχζεζξ πμο μζ ROS πνμηαθμφκ 

ζηδκ ίδζα ηδ ζςθδκίκδ (Allani ηαζ ζοκ. 2004). Έπεζ ακαθενεεί υηζ ηα επίπεδα ηςκ mRNAs 

ηδξ ζςθδκίκδξ ιεζχκμκηαζ ςξ απυηνζζδ ζε ενεείζιαηα μνιμκχκ, υπςξ ηδξ μνιυκδξ ΑΒΑ 

(Gianì ηαζ ζοκ. 2005), δ μπμία, ιεηαλφ άθθςκ, δνμιμθμβεί ηδκ παναβςβή Ζ2Ο2 ιέζς 

NADPH-μλεζδαζχκ (Kwak ηαζ ζοκ. 2006). Ζ παναηεηαιέκδ επίδναζδ ιε t-BuOOH ζε 

κεονχκεξ ακενχπμο μδδβεί ζηδκ ελαθάκζζδ ηςκ Μ΢ ηαζ ζηδ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ α-

ζςθδκίκδξ (Allani ηαζ ζοκ. 2004). Οιμίςξ, δ επίδναζδ ηζκμκχκ ζε κεονχκεξ εβηεθάθμο 

πμκηζημφ ή ακενχπμο ιεηααάθθεζ ηα επίπεδα ηδξ ζςθδκίκδξ (Santa Maria ηαζ ζοκ. 2005). 

Πζμ πνυζθαηα, ανέεδηε υηζ δ επίδναζδ ιε ζςιαηίδζα TiO2 ζε ανηίαθαζηα A. thaliana μδδβεί 

ζηδ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ α- ηαζ α-ζςθδκίκδξ. Ζ ιείςζδ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ 

απμζημδυιδζδ ηδξ ζςθδκίκδξ, ιέζς ημο πνςηεαζχιαημξ 26S. ΢διεζχκεηαζ υηζ, δ επίδναζδ 

ιε ζςιαηίδζα TiO2 επάβεζ ηδκ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ ζςθδκίκδξ, πανμοζία ακαζημθέα 

ημο πνςηεαζχιαημξ (Wang ηαζ ζοκ. 2011β). 
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Ζ ηνμπμπμίδζδ ηδξ έηθναζδξ ηςκ βμκζδίςκ ηδξ ζςθδκίκδξ ή ηδξ ζφκεεζήξ ηδξ 

πζεακυκ απμζημπεί ζηδκ πνμζηαζία ηδξ ζε ζοκεήηεξ ηαηαπυκδζδξ. Χζηυζμ, αοηυ δεκ ιπμνεί 

κα ελδβήζεζ βζαηί ζηδκ πενίπηςζδ ηςκ επζδνάζεςκ ιε DPI, ΝΑC ηαζ Ζ2Ο2 αολάκμκηαζ ηα 

επίπεδα ηδξ α-ζςθδκίκδξ. Μία ελήβδζδ εα ήηακ υηζ, ζηζξ ζοκεήηεξ αοηέξ, επάβεηαζ δ 

ζφκεεζδ δζαθμνεηζηχκ ζζμηφπςκ ζςθδκίκδξ (αθέπε Parker ηαζ ζοκ. 2014). Ζ ζφκεεζδ 

ζοβηεηνζιέκςκ ζζμηφπςκ ιπμνεί κα δζεοημθφκεζ ηδ δδιζμονβία ακεεηηζηχκ πμθοιενχκ 

ζςθδκίκδξ (Ludueña ηαζ Banerjee 2008). Ζ επαβςβή δδιζμονβίαξ ακεεηηζηχκ πμθοιενχκ, 

επεζδή πναβιαημπμζείηαζ ζοπκά ζε πενζπηχζεζξ ηαηαπμκήζεςκ, εεςνείηαζ ςξ έκαξ πζεακυξ 

ιδπακζζιυξ πνμζηαζίαξ ηςκ ηοηηάνςκ ή/ηαζ ηδξ ζςθδκίκδξ, ιέπνζξ υημο αοηά κα επακέθεμοκ 

ζε θοζζμθμβζηέξ ζοκεήηεξ (Komis ηαζ ζοκ. 2001, 2002).   

 ΋ηακ δζαηανάζζεηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS, δ απμδζμνβάκςζδ ηςκ ηοπζηχκ Μ΢ 

αημθμοεείηαζ απυ ηδ ζοβηνυηδζδ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, ηα μπμία ζηζξ πενζζζυηενεξ 

πενζπηχζεζξ είκαζ ιαηνμζςθδκίζημζ. ΢ηδκ πανμφζα δζαηνζαή, ιεθεηήεδηακ μζ επζπηχζεζξ ηδξ 

ιεηααμθήξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ζημ ιμκμημηοθήδμκμ θοηυ T. turgidum ηαζ ζημ 

δζημηοθήδμκμ A. thaliana. ΢οβηνίκμκηαξ, ηα πμζμζηά ειθάκζζδξ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ ζημ 

ζφκμθμ ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ, ηα μπμία ηαηαιεηνήεδηακ ζε ηφηηανα αηνυννζγςκ 

ηςκ παναπάκς θοηχκ, πνμηφπηεζ υηζ δ δδιζμονβία ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ πζεακυκ εοκμείηαζ 

ζημ θοηυ Τ. turgidum ζε ζφβηνζζδ ιε ημ θοηυ Α. thaliana (Πίκαηαξ 6). Eηηυξ απυ ηα 

πμζμζηά ειθάκζζδξ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ ζημ ζφκμθμ ηςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, μζ 

ιαηνμζςθδκίζημζ ζηα δφμ θοηά δζαθένμοκ ηαζ ςξ πνμξ ηδ ιέβζζηδ ελςηενζηή δζάιεηνμ. ΢ηδκ 

πενίπηςζδ ημο θοημφ T. turgidum δ ιέβζζηδ ελςηενζηή δζάιεηνμξ ήηακ 43,89 nm ηαζ 

ανέεδηε ζηα επδνεαζιέκα ιε DPI ηφηηανα, εκχ ζημ θοηυ A. thaliana, ηυζμ ζηα θοηά rhd2 

υζμ ηαζ ζηα επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα, μζ ιαηνμζςθδκίζημζ έπμοκ ιέβζζηδ δζάιεηνμ 34,58 

nm (Πίκαηαξ 6).  

 Οζ δζαθμνέξ ζηζξ δζαζηάζεζξ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ πζεακυκ ζπεηίγμκηαζ ιε ηδκ 

φπανλδ δζαθμνεηζηχκ ζζμηφπςκ ζςθδκίκδξ, μζ μπμίμζ είηε πανάβμκηαζ θοζζμθμβζηά ζηα 

ηφηηανα ηςκ δφμ θοηχκ ή ζηναημθμβμφκηαζ υηακ ιεηααάθθμκηαζ ηα επίπεδα ηςκ ROS 

(Ludueña ηαζ Banerjee 2008, Wade 2009). Πνέπεζ επίζδξ κα ζδιεζςεεί υηζ, ηαζ ζηα δφμ θοηά 

πμο ιεθεηήεδηακ, μζ ηαηαιεηνήζεζξ ηςκ δζαζηάζεςκ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ έδεζλακ υηζ δ 

αφλδζδ ηδξ ελςηενζηήξ δζαιέηνμο ζοκμδεφεηαζ ηαζ απυ ακηίζημζπδ αφλδζδ ηδξ εζςηενζηήξ 

δζαιέηνμο.  

 H ζοβηνυηδζδ ζςθδκμεζδχκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ιε ιεβαθφηενδ ελςηενζηή 

δζάιεηνμ απυ εηείκδ ηςκ Μ΢ μθείθεηαζ ζημ υηζ αοηά απμηεθμφκηαζ απυ πενζζζυηενα 

πνςημκδιάηζα ή ζημ υηζ δ απυζηαζδ ιεηαλφ βεζημκζηχκ πνςημκδιαηίςκ είκαζ ιεβαθφηενδ 

(Unger ηαζ ζοκ. 1990, Komis ηαζ ζοκ. 2001, Kwiatkowska ηαζ ζοκ. 2009). ΢ηα επζδενιζηά 

ηφηηανα, πμο πενζαάθθμοκ ημοξ ακεζημφξ μθεαθιμφξ ημο θοημφ Ornithogalum umbellatum, δ 
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ιέζδ ηζιή ηδξ δζαιέηνμο ηςκ Μ΢ ελανηάηαζ απυ ημκ ανζειυ ηςκ πνςημκδιαηίςκ. Χζηυζμ, 

Μ΢ ιε ημκ ίδζμ ανζειυ πνςημκδιαηίςκ, πανμοζίαγακ ιεβάθεξ δζαθμνέξ ζηδκ ελςηενζηή 

δζάιεηνμ. Ζ πναβιαημπμίδζδ ιεηνήζεςκ έδεζλε υηζ, ζηα πμθοιενή ιεβαθφηενδξ δζαιέηνμο, 

ηυζμ μζ δζαζηάζεζξ ηςκ ιμκμιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ, υζμ ηαζ μζ απμζηάζεζξ ιεηαλφ βεζημκζηχκ 

πνςημκδιαηίςκ ήηακ ιεβαθφηενεξ (Kwiatkowska ηαζ ζοκ. 2009). Ζ παναηήνδζδ μδήβδζε 

ζηδκ οπυεεζδ υηζ δ ζηακυηδηα ηςκ ιμκμιενχκ κα «ζοννζηκχκμκηαζ» ηαζ κα «εηηείκμκηαζ» 

ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ πθαζηζηυηδηα ηςκ δεζιχκ ιεηαλφ βεζημκζηχκ πνςημκδιαηίςκ 

(Kwiatkowska ηαζ ζοκ. 2009). 

 Οζ κεονχκεξ ημο κδιαηχδδ ζηχθδηα C. elegans δζαεέημοκ Μ΢ ιε δζάιεηνμ 24 nm 

πμο απμηεθμφκηαζ απυ 11-12 πνςημκδιάηζα. ΢ε μνζζιέκμοξ κεονχκεξ, υιςξ, εκημπίγμκηαζ 

Μ΢ δζαιέηνμο 30 nm, μζ μπμίμζ ζοβηνμημφκηαζ απυ 15 πνςημκδιάηζα (Chalfie ηαζ Thomson 

1982). ΢ημ έκημιμ Blatella germanica, οπάνπεζ έκαξ πθδεοζιυξ Μ΢ ιε 15 πνςημκδιάηζα ηαζ 

δζάιεηνμ 40 nm. Ζ φπανλδ ζςθδκμεζδχκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ιε ανζειυ πνςημκδιαηίςκ 

ιεβαθφηενμ ή ιζηνυηενμ απυ 13 έπεζ ζοζπεηζζηεί ιε ηδκ πανμοζία δζαθμνεηζηχκ ζζμηφπςκ 

ηαζ ζζμιμνθχκ ηδξ ζςθδκίκδξ (Savage ηαζ ζοκ. 1989, Fukushige ηαζ ζοκ. 1999, Cueva ηαζ 

ζοκ. 2012). Δπζπθέμκ, ζε ηφηηανα ηδξ Drosophila, δ έηθναζδ βμκζδίμο α-ζςθδκίκδξ απυ 

άθθμ είδμξ εκηυιμο, ιεηά απυ ιεηαζπδιαηζζιυ, έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία Μ΢ ιε 

δζαθμνεηζηυ ανζειυ πνςημκδιαηίςκ. 

Έκα άθθμ εφνδια πμο πανμοζζάγεζ εκδζαθένμκ είκαζ δ δζαθμνεηζηή ζοιπενζθμνά ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, υηακ πναβιαημπμζείηαζ επίδναζδ ιε MEN ή H2O2. ΢ηδκ 

πνχηδ πενίπηςζδ, ζπδιαηίγμκηαζ παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο, 

εκχ ζηδ δεφηενδ ιαηνμζςθδκίζημζ. Σα επίπεδα ηςκ ROS, ιεηά απυ πνχζδ ιε DCF, 

πανμοζζάγμκηαζ αολδιέκα ηαζ ζηζξ δφμ πενζπηχζεζξ, εκχ ηαζ μζ δφμ είκαζ εκχζεζξ πμο 

πνμηαθμφκ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ. Ζ δζαθμνεηζηή ζοιπενζθμνά ημο ηοηηανμζηεθεημφ ζηζξ 

δφμ αοηέξ εκχζεζξ πζεακυκ ζπεηίγεηαζ ιε ημκ ηνυπμ ιε ημκ μπμίμ δνμοκ. Σo Ζ2Ο2 εεςνείηαζ 

πζμ ήπζμ μλεζδςηζηυ ιέζμ, ημ μπμίμ δζαπέεηαζ εφημθα ιέζς ημο πθαζιαθήιιαημξ, εκχ ηαηά 

ηδκ πανμοζία ημο ζημκ απμπθάζηδ ιπμνεί κα δνα ςξ ιήκοια (Shapiguzov ηαζ ζοκ. 2012). 

Ακηίεεηα, δ ΜΔΝ εηδδθχκεζ ηδ δνάζδ ηδξ ιεηά ηδκ είζμδυ ηδξ ζηα ηφηηανα ηαζ έπεζ ςξ 

ζοκέπεζα ηδκ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS (Halliwell ηαζ Gutteridge 2006, Kawamura ηαζ 

ζοκ. 2006α).  

Δπμιέκςξ, θαίκεηαζ υηζ δ ΜΔΝ επάβεζ αθθαβέξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ 

ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο, μζ μπμίεξ ζπεηίγμκηαζ ιε ηζξ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS 

ή αηυιδ ηαζ ιε ηδκ ίδζα ηδκ πανμοζία ηδξ ΜΔΝ ςξ πδιζηήξ έκςζδξ. Πνυζθαηα δεδμιέκα 

έδεζλακ υηζ δ ΜΔΝ δεζιεφεηαζ ζηδ ζςθδκίκδ ηαζ επδνεάγεζ ηδκ μνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ. ΢οβηεηνζιέκα, ζε ηφηηανα ΖeLa, ηα μπμία είπακ οπμζηεί επίδναζδ ιε 25 

ιM MEN, ιεζχεδηε μ ανζειυξ ηςκ Μ΢ ζηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο ηαζ ημ εκδυπθαζια 
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(Acharya ηαζ ζοκ. 2009). Ζ πνήζδ δζπθάζζαξ ζοβηέκηνςζδξ ΜΔΝ πνμηάθεζε ηαπφηαημ 

απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢, εκχ ιεηά ηδκ αθαίνεζή ηδξ απυ ημ ενεπηζηυ ιέζμ δζαπζζηχεδηε 

υηζ δ δνάζδ ηδξ ήηακ ιδ ακηζζηνεπηή, ηαεχξ ηα ηφηηανα δεκ ήηακ ζε εέζδ κα επζηφπμοκ ημκ 

επακαπμθοιενζζιυ ηδξ ζςθδκίκδξ (Acharya ηαζ ζοκ. 2009). Χζηυζμ, ζηδκ πενίπηςζή ιαξ, δ 

ακάηαιρδ ηςκ ζοζηδιάηςκ ηςκ Μ΢ πνμπςνεί ηακμκζηά, υηακ ηα επδνεαζιέκα ιε MEN 

ανηίαθαζηα ιεηαθένμκηαζ ζε θοζζμθμβζηέξ ζοκεήηεξ. ΢ε in vitro πεζνάιαηα πμθοιενζζιμφ 

ηδξ ζςθδκίκδξ, δ MEN ακαζηέθθεζ ημκ πμθοιενζζιυ ηδξ. ΢ημ ζφζηδια αοηυ, ιε ηδ αμήεεζα 

ιεευδςκ θαζιαημζημπίαξ, ανέεδηε υηζ δ ΜΔΝ δεζιεφεηαζ ζε ζοβηεηνζιέκδ εέζδ ιεηαλφ 

ηςκ εηενμδζιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ απμηνέπεζ ηδ δδιζμονβία Μ΢. Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ 

αηνζαχξ ζηδκ ίδζα εέζδ δεζιεφεηαζ ηαζ δ ημθπζηίκδ (Acharya ηαζ ζοκ. 2009). ΢ηδ ζςθδκίκδ 

δεζιεφεηαζ ηαζ ιία άθθδ ηζκυκδ, δ thymoquinone, πςνίξ ςζηυζμ κα έπεζ πνμζδζμνζζηεί ιε 

αεααζυηδηα εάκ δ εέζδ πνυζδεζήξ ηδξ είκαζ δ ίδζα ιε εηείκδ ηδξ ΜΔΝ ή είκαζ ηάπμζα άθθδ 

βεζημκζηή (Acharya ηαζ ζοκ. 2014). 

Ζ επίδναζδ ημθπζηίκδξ ζηα θοηζηά ηφηηανα έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ απμδζμνβάκςζδ 

ηςκ ηοπζηχκ Μ΢ ηαζ ηδκ μνβάκςζδ παναηνοζηάθθςκ ζςθδκίκδξ (Apostolakos ηαζ ζοκ. 

1990, Karagiannidou ηαζ ζοκ. 1995, Panteris ηαζ ζοκ. 2010). Με αάζδ ηα υζα ακαθένεδηακ 

παναπάκς, είκαζ εφθμβμ κα οπμεέζμοιε υηζ, ζηα επδνεαζιέκα ιε ΜΔΝ ηφηηανα ημο 

αηνυννζγμο δεκ δδιζμονβμφκηαζ ιαηνμζςθδκίζημζ, αθθά παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ, δζυηζ δ 

ΜΔΝ δεζιεφεηαζ ζηδ εέζδ πμο δεζιεφεηαζ ηαζ δ ημθπζηίκδ. Με ημκ ηνυπμ αοηυ 

ζοβηνμημφκηαζ παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ/MEN, ηαη‟ ακηζζημζπία ιε ημοξ 

παναηνοζηάθθμοξ ημθπζηίκδξ/ζςθδκίκδξ, πςνίξ κα απμηθείεηαζ ηαζ ημ εκδεπυιεκμ μζ 

παναηνφζηαθθμζ κα απμηεθμφκηαζ ιυκμ απυ ζςθδκίκδ (Apostolakos ηαζ ζοκ. 1990). Σέθμξ, 

πανά ηα υζα ακαθένεδηακ, δ ΜΔΝ, ςξ δναζηζηή ηζκυκδ, επάβεζ ηαζ μλεζδςηζηέξ 

ηνμπμπμζήζεζξ ζηδ ζςθδκίκδ (Bellomo ηαζ ζοκ. 1990), μζ μπμίεξ εοκμμφκ πζεακυκ ηδ 

δδιζμονβία παναηνοζηάθθςκ (αθέπε παναηάης).   

Ζ δδιζμονβία ηςκ παναηνοζηάθθςκ ζςθδκίκδξ, υπςξ ηαζ εηείκδ ηςκ 

ιαηνμζςθδκίζηςκ, ίζςξ απμηεθεί ιδπακζζιυ πνμζηαζίαξ ηδξ ζςθδκίκδξ, δ μπμία 

απμεδηεφεηαζ ζε ζηαεενέξ δμιέξ. Έπεζ οπμζηδνζπεεί υηζ δ ζςθδκίκδ απμεδηεφεηαζ ζε αοηέξ 

ηζξ δμιέξ αηυια ηαζ ζε θοζζμθμβζηά ηφηηανα, υηακ μζ ζοκεήηεξ εοκμμφκ ημκ 

απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ (Unger ηαζ ζοκ. 1990) ή ζε ηφηηανα πμο οθίζηακηαζ ηάπμζαξ 

ιμνθήξ ηαηαπυκδζδ (Komis ηαζ ζοκ. 2001, 2002). Ζ δδιζμονβία παναηνοζηάθθςκ 

ζςθδκίκδξ επάβεηαζ ηαζ απυ ηδκ επίδναζδ ιε ηα αθηαθμεζδή αζκαθαζηίκδ ηαζ αζκηνζζηίκδ 

πμο πανάβμκηαζ απυ ημ θοηυ Vinca rosea (Bensch ηαζ Malewista 1968). Σα αθηαθμεζδή αοηά 

δεζιεφμκηαζ ζηδ ζςθδκίκδ ζε δζαθμνεηζηέξ ηαζ 

ζοκ. 2009).  
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Οζ παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ ζε εβηάνζζα ημιή έπμοκ μνβάκςζδ πμο ιμζάγεζ ιε 

ηορέθδ. Οζ απμζηάζεζξ ιεηαλφ βεζημκζηχκ ηορεθίδςκ ηοιαίκμκηαζ ιεηαλφ 24 nm ηαζ 38 nm 

(Unger ηαζ ζοκ. 1990). Πεζναιαηζηά δεδμιέκα, ηα μπμία αθμνμφκ ζημοξ παναηνοζηάθθμοξ 

πμο επάβμκηαζ απυ ηα αθηαθμεζδή, οπμζηδνίγμοκ υηζ αοημί απμηεθμφκηαζ απυ ζςθδκίζημοξ 

δζεοεεηδιέκμοξ ζε ελάβςκα. Κάεε ζςθδκίζημξ απμηεθείηαζ απυ έκα ή δφμ ζοκεπυιεκα 

εθζημεζδή πνςημκδιάηζα, ηαζ ζε ηάεε ζηνμθή οπμθμβίγεηαζ υηζ οπάνπμοκ 24-30 ιμκμιενή 

ζςθδκίκδξ. Πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ, υπςξ ζοιααίκεζ ιε ημοξ ιαηνμζςθδκίζημοξ, ηα 

πνςημκδιάηζα πμο ζοβηνμημφκ έκα παναηνοζηαθθζηυ «ζςθδκίζημ» δεκ έπμοκ πθεονζηέξ 

επαθέξ ιεηαλφ ημοξ (Unger ηαζ ζοκ. 1990).  

Σα δεδμιέκα ηδξ πανμφζαξ δζαηνζαήξ οπμζηδνίγμοκ ηδκ άπμρδ υηζ, δ δδιζμονβία ηςκ 

παναηνοζηάθθςκ ζςθδκίκδξ ζηα επδνεαζιέκα ιε ΜΔΝ ηφηηανα πναβιαημπμζείηαζ ζε δφμ 

θάζεζξ. Πνζκ απυ ηδκ ειθάκζζδ ηςκ παναηνοζηάθθςκ ζηα ηφηηανα ειθακίγμκηαζ άιμνθμζ 

δθεηηνμκζυποηκμζ ζπδιαηζζιμί. ΋πςξ δζαπζζηχεδηε, ιεηά απυ ακμζμεκηυπζζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ιε ηδ ιέεμδμ ημο ακμζμπνοζμφ, μζ ζπδιαηζζιμί αοημί πενζέπμοκ ή απμηεθμφκηαζ 

απυ ζςθδκίκδ. Δπμιέκςξ, είκαζ πζεακυ ημ οθζηυ αοηυ κα απμηεθεί πνχζιμ ζηάδζμ ηδξ 

δζαδζηαζίαξ ζοβηνυηδζδξ ηςκ παναηνοζηάθθςκ ζςθδκίκδξ, υπςξ ζοιααίκεζ ηαζ ζηα 

επδνεαζιέκα ιε ημθπζηίκδ ηφηηανα (Apostolakos ηαζ ζοκ. 1990, Karagiannidou ηαζ ζοκ. 

1995, Lazareva ηαζ ζοκ. 2003).    

 

ΗV.2.3 Ολεζδςηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ ηδξ ζςθδκίκδξ 

Δπεζδή μζ πεζναιαηζηέξ πνμζεββίζεζξ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ ζηδκ πανμφζα ενβαζία 

ιεηααάθθμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS ζηα αηνυννζγα, ιπμνεί κα οπμηεεεί υηζ μζ αθθαβέξ ηδξ 

μνβάκςζδξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ μθείθμκηαζ ζε μλεζδςηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ 

ηδξ ζςθδκίκδξ ή ζηδκ ιεηααμθή ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζήξ ηδξ. H εοαζζεδζία ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ πζεακυκ ζοκδέεηαζ ιε ημ βεβμκυξ υηζ μζ πνςηεΐκεξ πμο ημκ απανηίγμοκ 

ανίζημκηαζ ζηα ηφηηανα ζε πμθφ ιεβάθεξ πμζυηδηεξ, ηαζ βζα ημ θυβμ αοηυ είκαζ δζανηχξ 

εηηεεεζιέκεξ ζε ζοκεήηεξ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ (Dalle-Donne ηαζ ζοκ. 2006). 

 Ζ ζςθδκίκδ πενζέπεζ ανηεηά ηαηάθμζπα ηοζηεΐκδξ, ηα μπμία ιπμνμφκ κα μλεζδςεμφκ 

ιεηά απυ έηεεζδ αηυια ηαζ ζε παιδθέξ ζοβηεκηνχζεζξ ROS (Ludueña 2013). ΢ε 

ηαθθζένβεζεξ δζαθυνςκ ηοηηανζηχκ ζεζνχκ εδθαζηζηχκ δζαπζζηχεδηε υηζ δ ΜΔΝ επάβεζ ημκ 

απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢, εκχ ειπμδίγεζ in vitro ημκ πμθοιενζζιυ ηδξ ζςθδκίκδξ πμο έπεζ 

απμιμκςεεί απυ ηα επδνεαζιέκα ηφηηανα, θυβς ηδξ μλείδςζδξ ηςκ εεζμθζηχκ μιάδςκ ηδξ 

ζςθδκίκδξ (Bellomo ηαζ ζοκ. 1990). Πνμξ επζαεααίςζδ ηςκ παναπάκς, δ πνήζδ εκυξ 

πανάβμκηα, μ μπμίμξ ακάβεζ ηζξ εεζμθζηέξ μιάδεξ, επέηνερε ημκ in vitro πμθοιενζζιυ ηδξ 

ζςθδκίκδξ, πανυηζ αοηή είπε απμιμκςεεί απυ ηφηηανα πμο είπακ οπμζηεί ηδκ επίδναζδ MEN 

(Bellomo ηαζ ζοκ. 1990).  
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  Ζ πνςηεμιζηή ακάθοζδ ηοηηάνςκ ηαθθζένβεζαξ ημο θοημφ A. thaliana, ζηα μπμία 

πναβιαημπμζήεδηε επίδναζδ ιε Ζ2Ο2, απμηάθορε υηζ ηάπμζμζ ζζυηοπμζ ηδξ α- ηαζ α-

ζςθδκίκδξ πανμοζζάγμοκ εοαζζεδζία ζηδκ έηεεζδ ζε ROS. Γζαπζζηχεδηε υηζ 10 min 

επίδναζδξ ιε 5 mM Ζ2Ο2 ανημφκ βζα ηδκ μλείδςζδ εεζμθζηχκ μιάδςκ ηδξ ζςθδκίκδξ ΣUA6 

ηαζ ηδξ ΣUB2 (Wang ηαζ ζοκ. 2012). Ζ μλείδςζδ εεζμθζηχκ μιάδςκ ηδξ ηοζηεΐκδξ εοκμεί ηδ 

δδιζμονβία δζζμοθθζδζηχκ δεζιχκ ιεηαλφ βεζημκζηχκ ιμνίςκ ηοζηεΐκδξ. Έπεζ δεζπεεί υηζ, 

ιεηά απυ επίδναζδ ιε peroxynitrite, ημ μπμίμ ακήηεζ ζηζξ δναζηζηέξ ιμνθέξ αγχημο, δ 

μλείδςζδ μνζζιέκςκ ηαηαθμίπςκ ηοζηεΐκδξ εοκμεί ηδ δδιζμονβία δζζμοθθζδζηχκ δεζιχκ 

ιεηαλφ αιζκμλέςκ ηδξ α- ηαζ ηδξ α-ζςθδκίκδξ. Αοηυ έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ ακάζπεζδ ημο 

πμθοιενζζιμφ ηδξ ζςθδκίκδξ in vitro (Landino ηαζ ζοκ. 2002). 

 Μία άθθδ ηνμπμπμίδζδ πμο οθίζηακηαζ ηα ηαηάθμζπα ηοζηεΐκδξ, ζε ζοκεήηεξ 

μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ, είκαζ δ βθμοηαεεζμκοθίςζδ. Ζ πνμζεήηδ βθμοηαεεζυκδξ ζηδκ 

πθεονζηή μιάδα ηδξ ηοζηεΐκδξ ακήηεζ ζηζξ ακηζζηνεπηέξ ιεηα-ιεηαθναζηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ. 

Δπεζδή ζοιααίκεζ ζοπκά ζε ζοκεήηεξ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ εεςνείηαζ υηζ δνα 

πνμζηαηεφμκηαξ ηα ηαηάθμζπα ηοζηεΐκδξ απυ ηζξ ιδ ακηζζηνεπηέξ μλεζδςηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ. 

Πανάθθδθα, δ πνμζεήηδ αοηή ιπμνεί κα ιεηααάθεζ, εεηζηά ή ανκδηζηά, ηδ θεζημονβία ιίαξ 

πνςηεΐκδξ (Rouchier ηαζ ζοκ. 2008). ΢ε ηφηηανα ημο θοημφ Α. thaliana, δ πνμζεήηδ ημο 

μλεζδςηζημφ ιέζμο t-BuOOH έδεζλε υηζ δ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ πνμηαθεί 

βθμοηαεεζμκοθίςζδ ζε ηνεζξ ζζμηφπμοξ α-ζςθδκίκδξ ηαζ ζε έκακ ηδξ α-ζςθδκίκδξ (Dixon ηαζ 

ζοκ. 2005). Έπεζ δζαπζζηςεεί υηζ δ πνήζδ ημο ζοζηήιαημξ βθμοηαεεζυκδξ/ακαβςβάζδξ ηδξ 

βθμοηανεδμλίκδξ ιπμνεί κα απμηαηαζηήζεζ ηζξ μλεζδςηζηέξ αθάαεξ ηδξ ζςθδκίκδξ πμο 

δδιζμονβμφκηαζ απυ ηδκ επίδναζδ ιε peroxynitrite, επζηνέπμκηαξ ημκ πμθοιενζζιυ ηδξ 

ζςθδκίκδξ in vitro (Landino ηαζ ζοκ. 2004α).  

Βαζζγυιεκμζ ζηα παναπάκς, μζ Landino ηαζ ζοκ. (2004α) οπμζηήνζλακ υηζ μ 

πμθοιενζζιυξ ηδξ ζςθδκίκδξ νοειίγεηαζ απυ ιδπακζζιμφξ πμο ελανηχκηαζ απυ ηδκ 

μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζή ηδξ. Ζ παναπάκς οπυεεζδ επζαεααζχεδηε απυ ημοξ Landino 

ηαζ ζοκ. (2006), ιε πεζνάιαηα ηα μπμία έδεζλακ υηζ ημ αζημναζηυ μλφ, ημ μπμίμ είκαζ 

ακηζμλεζδςηζηή έκςζδ, έπεζ ηδκ ζηακυηδηα κα ακάβεζ ημοξ δζζμοθθζδζημφξ δεζιμφξ πμο 

δδιζμονβμφκηαζ απυ ημ peroxynitrite ηαζ κα απμηαεζζηά ηζξ μλεζδςηζηέξ αθάαεξ ηδξ 

ζςθδκίκδξ, εοκμχκηαξ ημκ πμθοιενζζιυ ηδξ. Πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δ ζδιαζία ηςκ 

εεζμθζηχκ μιάδςκ βζα ημκ πμθοιενζζιυ ηδξ ζςθδκίκδξ έπεζ οπμζηδνζπεεί πμθθά πνυκζα 

κςνίηενα (Kuriyama ηαζ Shakai 1974). 

Σα υζα ακαθένεδηακ ιέπνζ ηχνα, πζεακυκ ιπμνμφκ κα ενιδκεφζμοκ ηδ ζοιπενζθμνά 

ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, ιεηά απυ επίδναζδ ιε MEN ηαζ Ζ2Ο2. Οζ επζδνάζεζξ 

αοηέξ ζημ ζφζηδιά ιαξ εκδεπμιέκςξ ιεηααάθθμοκ ηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ. Κάηζ ηέημζμ εα είπε ακηίηηοπμ, ηυζμ ζηδκ απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ηαζ ημκ 
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πμθοιενζζιυ ηδξ ζςθδκίκδξ πνμξ άηοπα πμθοιενή υζμ ηαζ ζηδ θφζδ ηςκ ηεθεοηαίςκ. 

Δπμιέκςξ, ηαοηυπνμκα ιε ημοξ ιδπακζζιμφξ πμο εθέβπμοκ ηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ 

ηςκ ηοηηάνςκ, εα πνέπεζ κα θεζημονβμφκ ηαζ ιδπακζζιμί πμο ακζπκεφμοκ, ακηίζημζπα, ηδκ 

μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. Πνμξ αοηή ηδκ ηαηεφεοκζδ, έπεζ οπμζηδνζπεεί 

υηζ δ μιμζυζηαζδ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ ειπθέηεηαζ ζηδκ ζηακυηδηα πμθοιενζζιμφ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ζηα πμθοιμνθμπφνδκα θεοηά αζιμζθαίνζα (Oliver ηαζ ζοκ. 1976). ΢οβηεηνζιέκα, 

δ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ ζηα ηφηηανα αοηά εοεφκεηαζ βζα ηδκ αδοκαιία 

πμθοιενζζιμφ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ δζαηήνδζδξ ηςκ Μ΢ (Oliver ηαζ ζοκ. 1976).  

Δπζπθέμκ, δεκ απμηθείεηαζ δ ζοβηνυηδζδ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ κα ζημπεφεζ 

ζηδκ πνμζηαζία αοηήξ απυ πεναζηένς μλεζδςηζηή αθάαδ. Φοζζηά, υπςξ εα ακαθενεεί 

παναηάης, ζε ζοκεήηεξ ηαηά ηζξ μπμίεξ ηα επίπεδα ηςκ ROS είκαζ ορδθά, δ δδιζμονβία 

άηοπςκ πμθοιενχκ ιπμνεί κα μθείθεηαζ ηαζ ζηδ ζηναημθυβδζδ δζαθμνεηζηχκ ζζμηφπςκ 

ζςθδκίκδξ, ελαζηίαξ ηδξ αδοκαιίαξ πμθοιενζζιμφ ηςκ ζζμηφπςκ πμο απακημφκ θοζζμθμβζηά 

(Ludueña ηαζ Banerjee 2008).                              

 Δπζζδιαίκεηαζ υηζ, εηηυξ ηδξ ηοζηεΐκδξ, ηαζ άθθα αιζκμλέα είκαζ εοαίζεδηα ζηδκ 

μλείδςζδ. Ζ πανμοζία μλεζδςηζηχκ εκχζεςκ πνμηαθεί μλείδςζδ ηαζ ηδξ ιεεεζμκίκδξ. Γζα 

πανάδεζβια, υηακ ημ αιζκμλφ αοηυ εηηίεεηαζ ζε ROS μλεζδχκεηαζ πμθφ εφημθα, ιε 

απμηέθεζια ημ ζπδιαηζζιυ ζμοθθμλεζδίμο ηδξ ιεεεζμκίκδξ. ΢ηδκ πενζζζυηενμ ημζκή 

ζζμιμνθή ημοξ, ζηδ ζςθδκίκδ ηςκ εδθαζηζηχκ, ηα εηενoδζιενή ηδξ ζςθδκίκδξ έπμοκ 

ζοκμθζηά 26 ιεεεζμκίκεξ ηαζ 20 ηοζηεΐκεξ (Landino ηαζ ζοκ. 2011). Ζ επίδναζδ ιε ΖΟCl, ημ 

μπμίμ πνμηαθεί μλεζδςηζηή ηνμπμπμίδζδ ηυζμ ζηδκ ηοζηεΐκδ υζμ ηαζ ηδ ιεεεζμκίκδ, 

ακαζηέθθεζ ημκ in vitro πμθοιενζζιυ ηδξ ζςθδκίκδξ. Ζ ακάζπεζδ αοηή μθείθεηαζ, υιςξ, 

ηονίςξ ζηδκ μλείδςζδ ηδξ ηοζηεΐκδξ (Landino ηαζ ζοκ. 2011).  

 Οζ ηνμπμπμζήζεζξ πμο πνμηαθμφκηαζ απυ ηζξ ROS αθμνμφκ ηαζ ζε άθθα αιζκμλέα 

πμο δεκ θένμοκ άημια εείμο ζηζξ πθεονζηέξ ημοξ μιάδεξ. Ζ ηαναμκοθίςζδ, δ μπμία είκαζ ιία 

ιδ εκγοιζηή πνμζεήηδ αθδετδχκ ή ηεημκχκ ζηζξ πθεονζηέξ μιάδεξ ηςκ αιζκμλέςκ θοζίκδ, 

ζζηζδίκδ ηαζ ηοζηεΐκδ, εεςνείηαζ ςξ ιδ ακηζζηνεπηή ηαζ ιπμνεί κα πνμηθδεεί απυ ζζπονή 

μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ (Dalle-Donne ηαζ ζοκ. 2003). Ζ δδιζμονβία ζοκεδηχκ πμο επάβμοκ 

ηδκ ηαναμκοθίςζδ ηςκ πνςηεσκχκ ζε ηφηηανα κςηζαίμο ιοεθμφ πμκηζηχκ, έδεζλε υηζ ηα 

επίπεδα ηδξ α-ζςθδκίκδξ ιεζχκμκηαζ ζδιακηζηά, βεβμκυξ πμο οπμδδθχκεζ υηζ δ ζςθδκίκδ 

μδδβείηαζ ζε πνςηεμθοηζηή απμζημδυιδζδ (Smerjak ηαζ Bizzozero 2008). Με δεδμιέκμ υηζ 

ηυζμ ημ Ζ2Ο2 υζμ ηαζ δ ΜΔΝ είκαζ δοκαηυκ κα επάβμοκ ηαναμκοθίςζδ (McDonagh ηαζ 

Sheehan 2006), ιπμνεί κα οπμηεεεί υηζ ζημ ζφζηδιά ιαξ, ημοθάπζζημκ βζα ηδκ πενίπηςζδ ηδξ 

ΜΔΝ υπμο ηα επίπεδα ηδξ α-ζςθδκίκδξ ειθακίγμκηαζ ζδιακηζηά ιεζςιέκα, δ μλεζδςηζηή 

ηαηαπυκδζδ ηςκ ηοηηάνςκ ημο αηνυννζγμο μδδβεί ζε απμζημδυιδζδ ηδξ ζςθδκίκδξ.      
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 Βέααζα, ηα παναπάκς δεκ ιπμνμφκ κα ενιδκεφζμοκ ηδ ζοιπενζθμνά ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, υηακ ηα ανηίαθαζηα οθίζηακηαζ επίδναζδ ιε DPI ή NAC. 

Λαιαάκμκηαξ οπυρδ υζα ακαθένεδηακ πνμδβμοιέκςξ, είκαζ θμβζηυ κα οπμηεεεί υηζ δ πνήζδ 

ακηζμλεζδςηζηχκ εκχζεςκ ιεηααάθθεζ ηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. ΢ηδκ 

πενίπηςζδ αοηή, είκαζ πζεακυκ υηζ ζε ηφηηανα, ζηα μπμία ηα επίπεδα ηςκ ROS είκαζ παιδθά, 

πνμηαθείηαζ «ακαβςβζηή» ηαηαπυκδζδ (Lushchak 2011). Ήηακ ήδδ βκςζηυ ανηεηά πνυκζα 

πνζκ, υηζ δ πνήζδ ακηζμλεζδςηζηχκ εκχζεςκ επδνεάγεζ ημκ πμθοιενζζιυ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ 

ηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηδξ ηαηάζηαζδ (Boxer ηαζ ζοκ. 1979). Ζ πανμοζία αζημναζημφ μλέμξ 

μδήβδζε ζημκ πμθοιενζζιυ πενζζζυηενςκ Μ΢, ζοβηνζηζηά ιε ημκ ανζειυ ηςκ Μ΢ πμο 

ηαηαιεηνήεδηε ζε θοζζμθμβζηά πμθοιμνθμπφνδκα θεοηά αζιμζθαίνζα ακενχπμο, ηαζ 

αφλδζε ηδκ ζηακυηδηα πμθοιενζζιμφ ηδξ ζςθδκίκδξ in vitro (Boxer ηαζ ζοκ. 1979). Πζεακυκ, 

δ πνήζδ ακηζμλεζδςηζηχκ εκχζεςκ εοκμεί ηδ δδιζμονβία Μ΢. Αοηυ υιςξ δεκ είκαζ 

απαναίηδηα μ ηακυκαξ. Ζ επαβςβή βθμοηαεεζμκοθίςζδξ ηδξ α- ηαζ α-ζςθδκίκδξ ζηδκ 

ηανηζκζηή ζεζνά UACC-62 ακενχπζκςκ ηοηηάνςκ, πνμηάθεζε ηδ δζαηάναλδ ηδξ μνβάκςζδξ 

ηςκ Μ΢ ηαζ ηδ ιείςζδ ημο ανζειμφ ημοξ. Με αάζδ ηα δεδμιέκα αοηά, πνμηάεδηε υηζ δ 

βθμοηαεεζμκοθίςζδ πνμηαθεί απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ (Chen ηαζ ζοκ. 2012). Δπίζδξ, δ 

επίδναζδ ιε ακδβιέκδ βθμοηαεεζυκδ ζε ηάθθμοξ ηαζ ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ Picea 

abies, είπε ςξ απμηέθεζια ηδκ ειθάκζζδ αναπφηενςκ ηαζ ηοιαημεζδχκ Μ΢, υπςξ επίζδξ ηαζ 

ζοζζςιαηςιάηςκ ζςθδκίκδξ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια (Urbanek ηαζ ζοκ. 2003). 

 Δπμιέκςξ, είκαζ εφθμβμ κα οπμεέζμοιε υηζ, υπςξ δ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ, 

πανυιμζα ηαζ δ «ακαβςβζηή» ηαηαπυκδζδ επδνεάγεζ ηδ ζςθδκίκδ. Tα απμηεθέζιαηα απυ ηδκ 

επίδναζδ ιε ΝΑC, ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο, δείπκμοκ υηζ αοηή πνμηαθεί απμδζμνβάκςζδ 

ηςκ Μ΢ ηαζ πμθοιενζζιυ ηδξ ζςθδκίκδξ ζε άηοπα πμθοιενή. Πανάθθδθα, δ επίδναζδ ιε 

DPI έπεζ αηνζαχξ ηζξ ίδζεξ επζπηχζεζξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ. Γκςνίγμκηαξ υηζ 

ημ DPI δεκ είκαζ ακηζμλεζδςηζηή έκςζδ, αθθά πνμηαθεί ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS 

επεζδή ακαζηέθθεζ ηδ δναζηδνζυηδηα ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ, θαίκεηαζ θμβζηυ κα 

οπμζηδνζπεεί υηζ δ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ημο εκγφιμο αοημφ είκαζ απαναίηδηδ βζα ημκ 

πμθοιενζζιυ ηδξ ζςθδκίκδξ ζηα θοηζηά ηφηηανα. 

 H ζδιαζία ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ηδξ ζςθδκίκδξ βζα ηα θοηζηά ηφηηανα 

εκζζπφεηαζ αηυια πενζζζυηενμ απυ ημ βεβμκυξ υηζ δ επίδναζδ ιε εκχζεζξ πμο αολάκμοκ ηα 

επίπεδα ηςκ ROS ηαοηυπνμκα ιε άθθεξ πμο πνμηαθμφκ ηδ ιείςζδ ημοξ, έπεζ ςξ απμηέθεζια 

ηδ δζαηήνδζδ ηςκ Μ΢ ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο.  

 

ΗV.2.4 ROS ηαζ ζζόηοπμζ ζςθδκίκδξ 

Γεδμιέκδξ ηδξ ζδιαζίαξ ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηαζ ηδξ 

πανμοζίαξ ιεβάθμο ανζειμφ ηαηαθμίπςκ ηοζηεΐκδξ ζηδ ζςθδκίκδ, μνζζιέκα απυ αοηά ηα 
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ηαηάθμζπα, θυβς ηδξ εέζδξ ημοξ, είκαζ πενζζζυηενμ ζδιακηζηά βζα ηδ δζαιυνθςζδ ηδξ 

ηνζζδζάζηαηδξ δμιήξ ηδξ ζςθδκίκδξ ή ηδ ζςζηή ακαδίπθςζή ηδξ ή ημ ζπδιαηζζιυ ηςκ 

εηενμδζιενχκ (αθέπε επίζδξ Chaudhuri ηαζ ζοκ. 2001). Με αοηυ ημ ζηεπηζηυ, εεςνείηαζ 

πζεακυ υηζ ζζυηοπμζ ζςθδκίκδξ, μζ μπμίμζ δζαθένμοκ ςξ πνμξ ηα ηαηάθμζπα ηοζηεΐκδξ ζε 

ζοβηεηνζιέκεξ ηνίζζιεξ εέζεζξ, έπμοκ δζαθμνεηζηή εοαζζεδζία ζηδκ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ. 

 Ζ πενίπηςζδ ημο ζζυηοπμο αΗΗΗ ηδξ ζςθδκίκδξ ηςκ πμνδςηχκ πανμοζζάγεζ 

ελαζνεηζηυ εκδζαθένμκ (Ludueña ηαζ Banerjee 2008). Πνυηεζηαζ βζα έκα πμθφ ζοκηδνδιέκμ 

ζζυηοπμ ιε εθάπζζηεξ δζαθμνέξ ιεηαλφ ηςκ μνβακζζιχκ. Ζ ηαηακμιή ηςκ ηοζηεΐκχκ ζημκ 

ζζυηοπμ αοηυ πανμοζζάγεζ ζδζαζηενυηδηεξ, ζε ζπέζδ ιε ημοξ οπυθμζπμοξ ζζυηοπμοξ ηδξ α-

ζςθδκίκδξ. Ζ πζμ παναηηδνζζηζηή δζαθμνά αθμνά ζηδκ ηοζηεΐκδ πμο ανίζηεηαζ ζηδ εέζδ 

239. Αοηή είκαζ πανμφζα ζημοξ ζζμηφπμοξ ηδξ α-ζςθδκίκδξ πμο εηθνάγμκηαζ ζοκήεςξ, 

δδθαδή, ηζξ αΗ, αΗΗ, αΗV, εκχ απμοζζάγεζ απυ ημκ ζζυηοπμ αΗΗΗ. Ακηίεεηα, δ αΗΗΗ ζςθδκίκδ 

δζαεέηεζ ηοζηεΐκδ ζηδ εέζδ 124, εκχ μζ ηνεζξ άθθμζ ζζυηοπμζ έπμοκ ζενίκδ ζηδ εέζδ αοηή 

(Ludueña ηαζ Banerjee 2008).  

 Ζ ηοζηεΐκδ ζηδ εέζδ 239 ανίζηεηαζ ιεηαλφ α- ηαζ α-οπμιμκάδςκ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ 

είκαζ πμθφ εφημθμ κα μλεζδςεεί. Σμ βεβμκυξ αοηυ έπεζ ςξ ζοκέπεζα ηδκ αδοκαιία 

πμθοιενζζιμφ ηδξ ζςθδκίκδξ. Δπμιέκςξ, έπεζ ζδζαίηενδ ζδιαζία υηζ δ ηοζηεΐκδ 239 

απμοζζάγεζ απυ ημκ ζζυηοπμ αΗΗΗ ηδξ ζςθδκίκδξ, βεβμκυξ πμο δζηαζμθμβεί ηδκ αολδιέκδ 

ακεεηηζηυηδηα ημο ζοβηεηνζιέκμο ζζμηφπμο ζηζξ ROS ζε ζφβηνζζδ ιε άθθμοξ ζζυηοπμοξ. Ζ 

παναβςβή ηδξ αIIΗ ζςθδκίκδξ εοκμείηαζ ζε ηφηηανα, ηα μπμία δζαεέημοκ ορδθά επίπεδα ROS, 

υπςξ είκαζ ηα κεονζηά, ηα ηφηηανα Sertoli, ηα ηφηηανα ημο αζεμοζαίμο κεφνμο, αθθά ηαζ ηα 

ηανηζκζηά ηφηηανα (Ludueña 2013). Μάθζζηα, έπεζ δεζπεεί υηζ ζηα ηφηηανα, ηα μπμία 

οθίζηακηαζ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ, επάβεηαζ δ ζφκεεζδ ημο ζζυηοπμο αΗΗΗ ηδξ ζςθδκίκδξ 

(Raspaglio ηαζ ζοκ. 2008, Ludueña 2013). Σέθμξ, οπμζηδνίγεηαζ υηζ μζ Μ΢ πμο απμηεθμφκηαζ 

απυ εηενμδζιενή ααΗΗΗ είκαζ πζμ δοκαιζημί in vitro, ζε ζφβηνζζδ ιε αοημφξ πμο απανηίγμκηαζ 

απυ ααΗΗ ή ααΗV (Panda ηαζ ζοκ. 1994). 

 Σμ βεβμκυξ υηζ μνζζιέκα πμθοιενή ζςθδκίκδξ, πμο πανμοζζάγμοκ δζαθμνεηζηέξ 

ζδζυηδηεξ, απμηεθμφκηαζ απυ ζοβηεηνζιέκμοξ ζζμηφπμοξ πζεακυκ οπμδδθχκεζ υηζ δ δζαηάναλδ 

ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζηα θοηζηά ηφηηανα ζοκμδεφεηαζ απυ ιεηααμθή ημο πνμηφπμο 

έηθναζδξ ηςκ ζζμηφπςκ ηδξ ζςθδκίκδξ. Μέπνζ ζήιενα, δεκ έπμοκ δδιμζζεοηεί δεδμιέκα πμο 

κα οπμζηδνίγμοκ άιεζα ηδκ άπμρδ αοηή, δ μπμία ςζηυζμ έπεζ εκδζαθένμκ κα δζενεοκδεεί. 

΋ιςξ, οπάνπμοκ εκδείλεζξ υηζ δ πανμοζία δζαθμνεηζηχκ ζζμηφπςκ ζςθδκίκδξ ζηα θοηζηά 

ηφηηανα, ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ ακηαπυηνζζδ ηαζ ηδκ πνμζανιμβή ηςκ ηοηηάνςκ ζε 

πενζααθθμκηζηέξ ηαηαπμκήζεζξ (Ludueña ηαζ Banerjee 2008). ΢οβηεηνζιέκα, είκαζ βκςζηυ υηζ 

ζε θφθθα ημο θοημφ A. thaliana, ηα μπμία οθίζηακηαζ επίδναζδ ρφπμοξ, ηα επίπεδα 

ιεηαβναθήξ ηάπμζςκ ζζμηφπςκ α-ζςθδκίκδξ ιεζχκμκηαζ, εκχ επάβεηαζ δ ζφκεεζδ ηδξ 
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ζςθδκίκδξ ΣUB9 (Chu ηαζ ζοκ. 1993). Eπζπθέμκ, έπεζ δεζπεεί υηζ ηαηά ηδ δζαδζηαζία 

πνμζανιμβήξ ηςκ ηοηηάνςκ ηδξ νίγαξ ημο θοημφ Triticum aestivum ζημ ρφπμξ ιεηααάθθεηαζ 

ημ πνυηοπμ έηθναζδξ ηςκ ζζμηφπςκ ηδξ α-ζςθδκίκδξ. Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ ζηδκ ηεθεοηαία 

πενίπηςζδ, δ ακεεηηζηυηδηα ηςκ Μ΢ ζημ ρφπμξ, δ μπμία δζαπζζηχεδηε ζε ζοβηεηνζιέκεξ 

ηαθθζενβδηζηέξ πμζηζθίεξ, ζοκδέεηαζ ιε ημ πνυηοπμ ειθάκζζδξ ηςκ ζζμηφπςκ ηδξ ζςθδκίκδξ 

(Abdrakhamanova ηαζ ζοκ. 2003). Πνέπεζ υιςξ κα ζδιεζςεεί υηζ δ πανμοζία πμθοιενχκ 

ζςθδκίκδξ ιε δζαθμνεηζηά παναηηδνζζηζηά δεκ μθείθεηαζ ιυκμ ζηδκ φπανλδ δζαθμνεηζηχκ 

ζζμηφπςκ ηδξ ζςθδκίκδξ, αθθά ηαζ ζε ιεηα-ιεηαθναζηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ αοηήξ ηδξ 

πνςηεΐκδξ, επζπθέμκ ηδξ μλεζδςηζηήξ πμο ζογδηήεδηε κςνίηενα.   

 

ΗV.2.5 ROS ηαζ άθθεξ ιεηα-ιεηαθναζηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ ηδξ ζςθδκίκδξ 

΢ηδκ πανμφζα δζαηνζαή, δζαπζζηχεδηε υηζ δ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ πμο πνμηαθείηαζ απυ ηζξ 

εκχζεζξ ΜΔΝ ηαζ Ζ2Ο2, δ δέζιεοζδ ηςκ ROS απυ ηδ ΝΑC ηαζ δ ακάζπεζδ ηδξ 

δναζηδνζυηδηαξ ηδξ ΝΑDPH-μλεζδάζδξ απυ ημ DPI, πνμηαθμφκ ιζηνή ιείςζδ ζηα επίπεδα 

ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ. Αοηυ δζαπζζηχεδηε έπεζηα απυ ιεθέηδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ 

ηονμζζκζςιέκδξ ζςθδκίκδξ ιε ακμζμαπμηφπςζδ ηαηά Western, αθθά ηαζ ακμζμζήιακζδ ιε 

ηδ πνήζδ εζδζημφ ακηζζχιαημξ. Δπμιέκςξ, επεζδή ηα ιυνζα ηδξ ζςθδκίκδξ πμο ζοκηίεεκηαζ 

θοζζμθμβζηά ζημ ηφηηανμ έπμοκ ζοκήεςξ ηονμζίκδ ζημ ηαναμλοηεθζηυ άηνμ (Parrotta ηαζ 

ζοκ. 2014), ιπμνμφιε κα οπμεέζμοιε υηζ ζηζξ παναπάκς ζοκεήηεξ εοκμείηαζ δ 

απμηονμζζκίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. Ζ άπμρδ αοηή οπμζηδνίγεηαζ ηαζ απυ άθθα πεζναιαηζηά 

δεδμιέκα πμο δείπκμοκ υηζ δ πνήζδ εκχζεςκ, μζ μπμίεξ ιεηααάθθμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS, 

επάβεζ απμηονμζζκίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ.  

 ΢ε ζκμαθάζηεξ πμκηζημφ, δ επίδναζδ ιε DPI αολάκεζ ζδιακηζηά ηα επίπεδα ηδξ 

απμηονμζζκζςιέκδξ ζςθδκίκδξ ηαζ ηαοηυπνμκα επζθένεζ ιζηνή ιείςζδ ζηα επίπεδα ηδξ 

ηονμζζκζςιέκδξ ζςθδκίκδξ (Scaife 2006). Πανάθθδθα, δ πνήζδ δζζμοθθζδίμο ηδξ 

βθμοηαεεζυκδξ πμο δδιζμονβεί ζοκεήηεξ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ, ελαζηίαξ ηδξ ιείςζδξ ηδξ 

ακδβιέκδξ βθμοηαεεζυκδξ, επέθενε ιείςζδ ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ ζςθδκίκδξ ζε ηαθθζένβεζα 

ηοηηάνςκ βθμζμαθαζηχιαημξ NSC34 (Carletti ηαζ ζοκ. 2011). ΢ηα ηφηηανα Neuro2A, δ 

επίδναζδ ιε έκα μλοβμκςιέκμ πανάβςβμ ηδξ πονζιζδίκδξ (alloxan), ημ μπμίμ επάβεζ ηδκ 

παναβςβή ROS, μδήβδζε ζε απμηονμζζκίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ (Yoshiike ηαζ ζοκ. 2012). Σα 

παναπάκς εκζζπφμοκ ηδκ άπμρδ, υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS επάβεζ ζηα 

θοηζηά ηφηηανα, υπςξ ηαζ ζηα γςζηά, απμηονμζζκίςζδ ηδξ α-ζςθδκίκδξ, δ μπμία ιε ηδ ζεζνά 

ηδξ πζεακυκ εοκμεί ηδ δδιζμονβία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. Έπεζ οπμζηδνζπεεί υηζ δ 

ιείςζδ ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ ζςθδκίκδξ ζπεηίγεηαζ πζεακυκ ιε μλεζδςηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ 

εκγφιςκ πμο ειπθέημκηαζ ζηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ, ηςκ μπμίςκ δ 

δναζηδνζυηδηα ελανηάηαζ απυ ηδκ μλεζδμακαβςβζηή ημοξ ηαηάζηαζδ (Carletti ηαζ ζοκ. 2011).  
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 Ζ ηονμζζκζςιέκδ ζςθδκίκδ ζοκδέεηαζ ηυζμ ζηα γςζηά, υζμ ηαζ ηα θοηζηά ηφηηανα, 

ιε ηδ δδιζμονβία δοκαιζηχκ Μ΢. Χζηυζμ, πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δ παναπάκς ζπέζδ ζοπκά 

αιθζζαδηείηαζ (Parker ηαζ ζοκ. 2014, Parrotta ηαζ ζοκ. 2014). Τπμζηδνίγεηαζ, ημοθάπζζημκ 

βζα ηα γςζηά ηφηηανα, υηζ αοηή δ ηνμπμπμίδζδ ζημ ηαναμλοηεθζηυ άηνμ ηδξ ζςθδκίκδξ 

επδνεάγεζ ηδκ αθθδθεπίδναζδ ηςκ Μ΢ ιε ΜΑPs, π.π. ηζκδηήνζεξ πνςηεΐκεξ. To βεβμκυξ αοηυ 

ηαεζζηά ημοξ Μ΢ πμο πενζέπμοκ ηονμζζκζςιέκδ ζςθδκίκδ πζμ εοαίζεδημοξ, εκχ υζμοξ δεκ 

πενζέπμοκ πζμ ζηαεενμφξ (Peris ηαζ ζοκ. 2009).  

 ΋πςξ έπεζ ακαθενεεί ζε πνμδβμφιεκεξ εκυηδηεξ, δ δδιζμονβία ηςκ άηοπςκ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ πμο πνμηαθείηαζ απυ ηδ δζαηάναλδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS, έπεζ ςξ 

ζηυπμ ηδκ πνμζηαζία ηδξ ζςθδκίκδξ. Με αοηυ ςξ δεδμιέκμ, είκαζ πζεακυκ υηζ δ ιείςζδ ηδξ 

ηονμζζκζςιέκδξ ζςθδκίκδξ ζημ ζφζηδιά ιαξ εοκμεί ηδ ζοβηνυηδζδ θζβυηενμ δοκαιζηχκ, 

αθθά πενζζζυηενμ ακεεηηζηχκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. Ζ ακεεηηζηυηδηα ηςκ πμθοιενχκ 

ιπμνεί κα ζπεηίγεηαζ ιε ημ βεβμκυξ υηζ αοηά θένμοκ απμηονμζζκζςιέκδ ζςθδκίκδ, 

ακελάνηδηα ακ αοηυ επδνεάγεζ ηζξ ζδζυηδηέξ ημοξ, υπςξ π.π. ηζξ αθθδθεπζδνάζεζξ ημοξ ιε 

ΜΑPs (αθέπε παναηάης). Φοζζηά, δεκ ιπμνεί κα οπμζηδνζπεεί υηζ ηα άηοπα πμθοιενή 

ζςθδκίκδξ πενζέπμοκ απμηθεζζηζηά ηαζ ιυκμ απμηονμζζκζςιέκδ ζςθδκίκδ. Γζα πανάδεζβια, 

δ Δζη. 36Γ δείπκεζ υηζ πζεακυκ οπάνπμοκ ηαζ άηοπα πμθοιενή πμο πενζέπμοκ ηαζ α-ζςθδκίκδ, 

ηδξ μπμίαξ ημ ηεθεοηαίμ αιζκμλφ είκαζ δ ηονμζίκδ. 

 Ζ αηεηοθίςζδ ηδξ α-ζςθδκίκδξ ζηδ θοζίκδ 40 εεςνείηαζ υηζ ζοιαάθθεζ ζηδ 

δδιζμονβία ζηαεενχκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. Πμθφ ζοπκά, πθδεοζιμί ζηαεενχκ Μ΢, υπςξ 

εηείκμζ πμο εκημπίγμκηαζ ζηα αλμκδιάηζα, ηα ηεκηνμζςιάηζα ή ηα ααζζηά ζςιάηζα, 

πενζέπμοκ αηεηοθζςιέκδ ζςθδκίκδ (Ludueña 2013). Αοηή ζοκήεςξ απμοζζάγεζ απυ ηα 

ηφηηανα ηδξ νίγαξ ηςκ αββεζμζπένιςκ, εκχ ανίζηεηαζ ζε άθθα θοηζηά υνβακα, υπςξ βζα 

πανάδεζβια ζηα θφθθα (Wang ηαζ ζοκ. 2004, Giannoutsou ηαζ ζοκ. 2012). Ακζπκεφεηαζ, 

ςζηυζμ, ηαζ ζε θοζζμθμβζηά ηφηηανα ημο αηνυννζγμο ημο αββεζμζπένιμο Lens culinaris 

(Eleftheriou ηαζ ζοκ. 2013), ηαεχξ ηαζ ζε αηνυννζγα βοικμζπένιςκ (Zachariadis ηαζ ζοκ. 

2001, 2003). ΢ηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο ημο θοημφ T. turgidum πμο οθίζηακηαζ επζδνάζεζξ 

ιε DPI, ΝΑC, ΜΔΝ ηαζ Ζ2Ο2, επάβεηαζ αηεηοθίςζδ ηδξ α-ζςθδκίκδξ. Γεδμιέκδξ ηδξ 

απμοζίαξ αηεηοθζςιέκδξ ζςθδκίκδξ απυ ηα θοζζμθμβζηά αηνυννζγα, είκαζ θμβζηυ κα 

οπμεέζμοιε υηζ ηα άηοπα πμθοιενή (ιαηνμζςθδκίζημζ ηαζ παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ) πμο 

δδιζμονβμφκηαζ υηακ δζαηανάζζεηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS, πενζέπμοκ α-ζςθδκίκδ, ηδξ 

μπμίαξ δ θοζίκδ ζηδ εέζδ 40 έπεζ οπμζηεί αηεηοθίςζδ.  

 Σα ηφηηανα ηδξ νίγαξ ημο θοημφ Triticum aestivum, θοζζμθμβζηά, ζηενμφκηαζ 

αηεηοθζςιέκδξ ζςθδκίκδξ. Ζ ακμζμζήιακζδ ηδξ αηεηοθζςιέκδξ ζςθδκίκδξ, ιεηά απυ 

επίδναζδ ιε ημθπζηίκδ, απμηάθορε υηζ ηα άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ πμο δδιζμονβμφκηαζ 

ζηα ηφηηανα αοηά πενζέπμοκ αηεηοθζςιέκδ ζςθδκίκδ (Lazareva ηαζ ζοκ. 2003). 
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Δπμιέκςξ, θαίκεηαζ υηζ δ ηνμπμπμίδζδ αοηή ζοπκά ζπεηίγεηαζ ιε ηδ δδιζμονβία 

άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζηα θοηζηά ηφηηανα. Μπμνμφιε κα οπμεέζμοιε, υηζ βζα ηδ 

ζοβηνυηδζδ αοηχκ ηςκ ζηαεενχκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, εοεφκεηαζ δ αηεηοθίςζδ. Σμ 

βεβμκυξ αοηυ εκζζπφεηαζ απυ πνυζθαηα δεδμιέκα, πμο έδεζλακ υηζ επίδναζδ ελαζεεκμφξ 

πνςιίμο ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο ημο θοημφ Lens culinaris, δ μπμία μδδβεί ζηδ 

δδιζμονβία ακεεηηζηχκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, ζοκμδεφεηαζ ζοβπνυκςξ ηαζ απυ ηδκ αφλδζδ 

ηςκ επζπέδςκ ηδξ αηεηοθζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ (Eleftheriou ηαζ ζοκ. 2013). Δπίζδξ, δ 

αηεηοθίςζδ ηαεζζηά ηα πμθοιενή ακεεηηζηά ζηζξ μοζίεξ πμο επάβμοκ ημκ απμπμθοιενζζιυ 

ηδξ ζςθδκίκδξ (LeDizet ηαζ Piperno 1986, Piperno ηαζ ζοκ. 1987).  

Έπεζ ακαθενεεί υηζ, ζε μνζζιέκμοξ κεονχκεξ ημο κδιαηχδδ ζηχθδηα Caenorhabditis 

elegans, δ αηεηοθίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ζπεηίγεηαζ άιεζα ιε ημκ ανζειυ ηςκ πνςημκδιαηίςκ 

ηςκ Μ΢ (Cueva ηαζ ζοκ. 2012). ΢ηεθέπδ, ηα μπμία ζηενμφκηαζ ιίαξ αηεηοθμηνακζθενάζδξ 

πμο ηαηαθφεζ ηδκ αηεηοθίςζδ αοηή, δζαεέημοκ Μ΢ ιε δζαθμνεηζηυ ανζειυ πνςημκδιαηίςκ 

ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκμκ ηςκ Μ΢ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ηοηηάνςκ. Τπμζηδνίγεηαζ υηζ δ 

αηεηοθίςζδ ηδξ θοζίκδξ ζηδ εέζδ 40 πνμςεεί ηδ δδιζμονβία δεζιχκ, μζ μπμίμζ 

ζηαεενμπμζμφκ ηζξ αθθδθεπζδνάζεζξ ιεηαλφ βεζημκζηχκ πνςημκδιαηίςκ, ηαεζζηχκηαξ ημοξ 

Μ΢ ζδζαίηενα ζηαεενμφξ (Cueva ηαζ ζοκ. 2012).           

 Σα δεδμιέκα οπμζηδνίγμοκ υηζ, υηακ δζαηανάζζεηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS, 

δδιζμονβμφκηαζ ζοκεήηεξ, μζ μπμίεξ εκενβμπμζμφκ έκγοια πμο ηαηαθφμοκ ηδκ αηεηοθίςζδ 

ηδξ α-ζςθδκίκδξ. Δπζπθέμκ, πνυζθαηα δζαπζζηχεδηε υηζ δ επίδναζδ H2O2 ζε ηφηηανα HeLa 

μδδβεί ζηδκ οπεναηεηοθίςζδ ηδξ α-ζςθδκίκδξ. Αοηή ηαηαθφεηαζ απυ ιία 

αηεηοθμηνακζθενάζδ, πμο εκενβμπμζείηαζ ιε θςζθμνοθίςζδ έπεζηα απυ ηδκ ηζκδημπμίδζδ 

πμθφπθμηςκ ιδπακζζιχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ (Mackeh ηαζ ζοκ. 2014). Ζ εκενβμπμίδζδ 

ηδξ αηεηοθμηνακζθενάζδξ ζε ζοκεήηεξ ηαηαπυκδζδξ θαίκεηαζ υηζ είκαζ ακηζζηνεπηή 

(Mackeh ηαζ ζοκ. 2014). Ζ ζδιαζία ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS βζα ηδκ αηεηοθίςζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ οπμδδθχκεηαζ απυ ημ βεβμκυξ υηζ, ζηα ηφηηανα HeLa, δ πανμοζία NAC 

ηαοηυπνμκα ιε H2O2 επακαθένεζ ηδκ αηεηοθζςιέκδ ζςθδκίκδ ζε επίπεδα ζοβηνίζζια ιε 

εηείκα ηςκ ηοηηάνςκ ημο ιάνηονα. Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ, ηαζ ζηδ δζηή ιαξ πενίπηςζδ, υηακ 

ηα ηφηηανα αθήκμκηαζ κα ακαηάιρμοκ ζε θοζζμθμβζηέξ ζοκεήηεξ, δδιζμονβμφκ ηοπζηέξ 

δζαηάλεζξ Μ΢. Πζεακυκ, δ αηεηοθίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ ζηαιαηά υηακ μζ ROS επακένπμκηαζ ζε 

θοζζμθμβζηά επίπεδα. Σέθμξ, πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ, ζε πεζνάιαηα in vitro, δ αηεηοθίςζδ 

ηδξ ζςθδκίκδξ επδνεάγεζ ηδκ πνυζδεζδ ΜΑPs ζηδκ επζθάκεζα ηςκ Μ΢ (Reed ηαζ ζοκ. 2006).  

 Μία άθθδ ιεηα-ιεηαθναζηζηή ηνμπμπμίδζδ πμο εηδδθχκεηαζ ζε ζοκεήηεξ 

ηαηαπυκδζδξ είκαζ δ θςζθμνοθίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. ΢ηα θοηζηά ηφηηανα, δ θςζθμνοθίςζδ 

ηδξ ενεμκίκδξ ζηδ εέζδ 349 ηδξ εθεφεενδξ α-ζςθδκίκδξ, έπεζηα απυ οπενςζιςηζηή 

ηαηαπυκδζδ, ιεηααάθθεζ ηδκ ζηακυηδηα πμθοιενζζιμφ ηδξ. Ζ ζπέζδ, ιεηαλφ ηδξ 
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θςζθμνοθίςζδξ ηαζ ηςκ άθθςκ ιεηα-ιεηαθναζηζηχκ ηνμπμπμζήζεςκ ηδξ ζςθδκίκδξ ηςκ 

θοηζηχκ ηοηηάνςκ ιε ιδπακζζιμφξ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε ηζξ ROS, απμιέκεζ κα δζενεοκδεεί.      

                                                              

ΗV.2.6 ROS, άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ηαζ δναζηδνζόηδηα ηςκ ΜΑPs 

Δίκαζ βκςζηυ υηζ μζ αθθδθεπζδνάζεζξ ηςκ Μ΢ ιε ηζξ ΜΑPs ιπμνεί κα δζαθένμοκ, ακάθμβα ιε 

ημοξ ζζμηφπμοξ ζςθδκίκδξ πμο ζοβηνμημφκ ημοξ Μ΢ (Ludueña 2013). Πανάθθδθα, μζ ιεηα-

ιεηαθναζηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ ηδξ ζςθδκίκδξ ιπμνεί κα επδνεάζμοκ ηδ θφζδ ηςκ 

αθθδθεπζδνάζεςκ ηςκ ΜΑPs ιε ηδ ζςθδκίκδ ή ημοξ Μ΢ (Reed ηαζ ζοκ. 2006, αθέπε επίζδξ 

Cai 2010). Σέθμξ, δ επίδναζδ ιε μλεζδςηζηά ιέζα δεκ αθθάγεζ ιυκμ ηδκ μλεζδμακαβςβζηή 

ηαηάζηαζδ ηδξ ζςθδκίκδξ αθθά ιεηααάθθεζ ηαζ ηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηςκ MAPs 

(Landino ηαζ ζοκ. 2004α).  

 ΋πςξ έπεζ ήδδ ακαθενεεί, δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS έπεζ ςξ 

απμηέθεζια ηδκ απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢ ηαζ ηδ ζοβηνυηδζδ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. 

Γκςνίγμκηαξ υηζ μζ ηνμπμπμζήζεζξ ζηζξ ΜΑPs ιπμνμφκ κα πνμηαθέζμοκ ηδκ εκενβμπμίδζδ ή 

ηδκ απεκενβμπμίδζή ημοξ, είκαζ εφθμβμ κα οπμηεεεί υηζ μζ ROS επδνεάγμοκ ηζξ ΜΑΡs πμο 

ειπθέημκηαζ ζηδ ζηαεενμπμίδζδ ή απμζηαεενμπμίδζδ ηςκ Μ΢, ηδκ ακαδίπθςζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ηαζ ηδ ζοβηνυηδζδ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. 

 Γζάθμνα δεδμιέκα δείπκμοκ υηζ δ ζοβηνυηδζδ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ 

πνμςεείηαζ απυ MAPs. ΋πςξ δζαπζζηχεδηε ιε ηδ ιέεμδμ ημο ακμζμπνοζμφ ζηα 

εθαζμζςιάηζα ηςκ επζδενιζηχκ ηοηηάνςκ ηδξ ςμεήηδξ ημο θοημφ Ornithogalum 

umbellatum, μζ Μ΢ πμο έπμοκ ιεβαθφηενδ δζάιεηνμ ζοκεκημπίγμηαζ ιε ηζκδζίκεξ 

(Kwiatkowska ηαζ ζοκ. 2013). Δπζπθέμκ, δ ζοβηνυηδζδ δαηηοθζμεζδχκ πμθοιενχκ 

ζςθδκίκδξ, in vitro, πνμςεείηαζ απυ ηδκ πανμοζία ηζκδζίκδξ ή δοκεΐκδξ (Ito ηαζ ζοκ. 2014).  

 Ζ επίδναζδ ημθπζηίκδξ ζηα ηφηηανα ηδξ νίγαξ ημο θοημφ Vigna sinensis μδδβεί ζηδ 

δδιζμονβία παναηνοζηάθθςκ ημθπζηίκδξ/ζςθδκίκδξ (Apostolakos ηαζ ζοκ. 1990). Ζ 

ακμζμζήιακζδ ηςκ πνςηεσκχκ ΜΑP65, ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα, απμηάθορε υηζ μζ 

πνςηεΐκεξ αοηέξ εκημπίγμκηαζ ζημοξ παναηνοζηάθθμοξ ημθπζηίκδξ/ζςθδκίκδξ (Panteris ηαζ 

ζοκ. 2010). Σα δεδμιέκα αοηά δείπκμοκ υηζ μζ πνςηεΐκεξ MAP65 ζοιιεηέπμοκ ζηδ 

ζοβηνυηδζδ ηςκ παναηνοζηάθθςκ. Ο νυθμξ ηςκ MAP65 ζηδ ζοβηνυηδζδ άηοπςκ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ επζαεααζχκεηαζ ηαζ απυ ηα δεδμιέκα ηδξ δζαηνζαήξ. ΢ε κεανά 

ανηίαθαζηα ημο θοημφ A. thaliana πναβιαημπμζήεδηακ επζδνάζεζξ ιε DPI, ΝΑC ηαζ ΜΔΝ 

ηαζ αημθμφεδζε ακμζμζήιακζδ ηςκ πνςηεσκχκ AtMAP65-1 ιε ηδ πνήζδ ηαηάθθδθμο 

ακηζζχιαημξ. ΢ηα επδνεαζιέκα ηφηηανα, δ ΑtMAP65-1 εκημπίγεηαζ ζε δμιέξ πμο έπμοκ 

μνβάκςζδ υιμζα ιε εηείκδ ηςκ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. Σμ βεβμκυξ οπμζηδνίγεζ υηζ δ 

ΜΑΡ αοηή ειπθέηεηαζ ζηδ ζοβηνυηδζδ ή ζηαεενμπμίδζδ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ ηαζ ηςκ 

παναηνοζηάθθςκ ζςθδκίκδξ. Δπίζδξ, δεκ απμηθείεηαζ δ AtΜΑΡ65-1 κα εοεφκεηαζ βζα ηδκ 
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απμζηαεενμπμίδζδ ηςκ Μ΢, υηακ ιεηααάθθμκηαζ ηα επίπεδα ηςκ ROS. Δίκαζ βκςζηυ υηζ δ 

θςζθμνοθίςζδ ηδξ AtΜΑP65-1, δ μπμία, εηηυξ ηςκ άθθςκ, ειπθέηεηαζ ζηδ δεζιίδςζδ ηςκ 

Μ΢, έπεζ ςξ απμηέθεζια ημκ απμπςνζζιυ ηδξ απυ ημοξ Μ΢ ηαζ ηδκ απμδζμνβάκςζδ ηςκ 

ηεθεοηαίςκ (Smertenko ηαζ ζοκ. 2006).  

 Δίκαζ πζεακυκ υηζ, εηηυξ ηδξ ΑtΜΑP65-1, ηαζ άθθεξ πνςηεΐκεξ MAP65 ζοιιεηέπμοκ 

ζηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ. Ζ επίδναζδ αολδιέκδξ 

αθαηυηδηαξ πνμηαθεί ηδ ζοβηνυηδζδ εκυξ πθδεοζιμφ ακεεηηζηχκ Μ΢ ιε ηδ ζοιιεημπή ηδξ 

AtMAP65-6 (Mao ηαζ ζοκ. 2005). Ζ ζηακυηδηα πνυζδεζδξ ηςκ δζαθμνεηζηχκ ζζμηφπςκ 

MAP65 ζημοξ Μ΢ ελανηάηαζ απυ ιία επζηνάηεζα πμο ανίζηεηαζ ζημ αιζκμηεθζηυ ημοξ άηνμ 

(Smertenko ηαζ ζοκ. 2008). Με δεδμιέκμ υηζ μζ ιεηα-ιεηαθναζηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ ιπμνμφκ 

κα ιεηααάθθμοκ ηδκ ζηακυηδηα πνυζδεζδξ ηςκ ΜΑPs ζημοξ Μ΢, είκαζ θμβζηυ κα 

οπμζηδνζπεεί υηζ ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα ζηναημθμβμφκηαζ ΜΑPs πμο εοκμμφκ ηδ 

δδιζμονβία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ.  

 Γζάθμνα δεδμιέκα, απυ πεζνάιαηα ζε γςζηά ηφηηανα, δείπκμοκ υηζ μζ ιεηααμθέξ ηςκ 

επζπέδςκ ηςκ ROS επζθένμοκ αθθαβέξ ζηδ δναζηδνζυηδηα ηςκ ΜΑPs. H επίδναζδ ιε H2O2 

ιεηααάθθεζ ηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηςκ ΜΑΡ2 ηαζ ΣΑU (Landino ηαζ ζοκ. 2004α). 

Δπζπθέμκ, δ πανμοζία ηδξ ΜΔΝ ζε ηφηηανα βθμζμαθαζηχιαημξ ακενχπμο πνμηάθεζε 

απμθςζθμνοθίςζδ ηδξ πνςηεΐκδξ ΣΑU (Κμ ηαζ ζοκ. 1997). ΢ε θοζζμθμβζηά ηαζ ηανηζκζηά 

ηφηηανα πμκηζημφ, δ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ ιε H2O2 μδήβδζε ζηδκ απμδέζιεοζδ ηδξ 

πνςηεΐκδξ EB1 απυ ημ εεηζηυ άηνμ ηςκ Μ΢ (Smith ηαζ ζοκ. 2010). Δπίζδξ, ζε ηανηζκζηά 

ηφηηανα ακενχπμο πμο ακαπηφζζμκηαζ ζε ηαθθζένβεζεξ, μζ ROS πμο πανάβμκηαζ ζηα 

ιζημπυκδνζα επδνεάγμοκ ηδκ ηαηάζηαζδ θςζθμνοθίςζδξ ηδξ EB1 ζε ζοβηεηνζιέκεξ εέζεζξ. 

Ακάθμβα ιε ηδ εέζδ θςζθμνοθίςζδξ ηδξ EB1, ηνμπμπμζμφκηαζ αθεκυξ μζ δοκαιζηέξ 

ζδζυηδηεξ ηςκ Μ΢ ηαζ αθεηένμο μ πνυκμξ ζφκδεζδξ ηδξ ΔΒ1 ιε ημοξ Μ΢ (Le Grand ηαζ ζοκ. 

2014). Ακηίζημζπα δεδμιέκα δεκ έπμοκ δδιμζζεοηεί βζα ηα θοηζηά ηφηηανα. Χζηυζμ, 

βκςνίγμκηαξ υηζ μζ ΜΑΡs ακηαπμηνίκμκηαζ ζε δζάθμνα πενζααθθμκηζηά ενεείζιαηα (Hamada 

2013, Nakamura 2015), ιπμνεί κα οπμζηδνζπεεί υηζ δ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ 

ηδξ ζςθδκίκδξ, υηακ δζαηανάζζεηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS, επζηοβπάκεηαζ ηαζ απυ ηδ 

δναζηδνζυηδηα ηαζ άθθςκ MAPs, εηηυξ απυ ηδ ΜΑΡ65. Ο θυβμξ ηζκδημπμίδζδξ ηςκ MAPs, 

ζε αοηή ηδκ πενίπηςζδ, πζεακυκ μθείθεηαζ ζηδ ζπέζδ ηςκ ROS ιε ηα επίπεδα αζαεζηίμο 

(Rentel ηαζ Knight 2004) ή ζηδκ εκενβμπμίδζδ ιδπακζζιχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ (Suarez 

Rodriguez ηαζ ζοκ. 2010). ΢οπκά, δ δναζηδνζυηδηα ηςκ MAPs νοειίγεηαζ απυ ζυκηα 

αζαεζηίμο ηαζ ιέζς ιμκμπαηζχκ ηοηηανζηήξ ζδιαημδυηδζδξ (Hamada 2013).  

 Σέθμξ, ακ εεςνήζμοιε υηζ μζ δζαδζηαζίεξ ακαδζμνβάκςζδξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ 

ζςθδκίκδξ, υηακ ηα επίπεδα ηςκ ROS είκαζ ορδθά, είκαζ μζ ίδζεξ ιε εηείκεξ πμο 
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εκενβμπμζμφκηαζ υηακ αοηά ιεζχκμκηαζ, μδδβμφιαζηε ζημ ζοιπέναζια υηζ ζημ ηφηηανμ εα 

πνέπεζ κα θεζημονβμφκ ιδπακζζιμί πμο ακηζθαιαάκμκηαζ ηζξ αθθαβέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS. 

 

IV.2.7 Μδπακζζιμί ιεηαβςβήξ ιδκύιαημξ, ακηίθδρδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ηαζ 

δδιζμονβία άηοπςκ πμθοιενώκ ζςθδκίκδξ 

IV.2.7.1 O ξόινο ηεο p46-MAPK ζηελ αληίιεςε ησλ επηπέδσλ ησλ ROS  

΢ημ πθαίζζμ ακαγήηδζδξ ιδπακζζιχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, πμο πζεακυκ δνμιμθμβμφκ ηδκ 

ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, θυβς ηδξ δζαηαναπήξ ηδξ μιμζυζηαζδξ 

ηςκ ROS, δζενεοκήεδηε μ νυθμξ ιίαξ ηζκάζδξ ηςκ θοηχκ ιε ΜΒ 46 kDa (p46-MAPK). Αοηή 

δ ηζκάζδ πανμοζζάγεζ ακμζμθμβζηέξ ηαζ θανιαημθμβζηέξ ζδζυηδηεξ υιμζεξ ιε εηείκεξ ηδξ 

p38-MAPK ηςκ γςζηχκ μνβακζζιχκ (Komis ηαζ ζοκ. 2004). ΢ηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο 

ημο θοημφ T. turgidum δ p46-MAPK ειπθέηεηαζ ζηδκ ακηίθδρδ ηδξ οπενςζιςηζηήξ 

ηαηαπυκδζδξ ηαζ ηδξ επαηυθμοεδξ δδιζμονβίαξ ιαηνμζςθδκίζηςκ (Κμmis ηαζ ζοκ. 2004). 

Δηηυξ αοημφ, δ p38-ΜΑΡΚ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ απυηνζζδ ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ ζηδκ 

μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ ηαζ ζε άθθα πενζααθθμκηζηά ενεείζιαηα (Zarubin ηαζ Ζan 2005, 

Gaitanaki ηαζ ζοκ. 2006).   

 Απυ ηδκ ελέηαζδ ηδξ δζαεέζζιδξ αζαθζμβναθίαξ, ζοκάβεηαζ υηζ ηα θοηά δεκ δζαεέημοκ 

ηζκάζεξ ηαοηυζδιεξ ιε ηζξ p38-ΜΑΡΚs. H άπμρδ αοηή πνμηφπηεζ απυ ιεθέηεξ πμο 

οπμζηδνίγμοκ υηζ μζ πνςηεσκζηέξ ηζκάζεξ ηςκ θοηχκ ζηενμφκηαζ ημο παναηηδνζζηζημφ 

πνμηφπμο θςζθμνοθίςζδξ ΣGY (ενεμκίκδ-βθοηίκδ-ηονμζίκδ) ηςκ p38-MAPKs (Suarez 

Rodriguez ηαζ ζοκ. 2010). Χζηυζμ, είκαζ βκςζηυ υηζ ζηα θοηζηά ηφηηανα θεζημονβμφκ 

ΜΑPKs, υιμζεξ ιε ηδκ p38-MAPK ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ. Ζ πνήζδ ακηζζχιαημξ, ημ μπμίμ 

ακαπηφπεδηε έκακηζ ηδξ θςζθμνοθζςιέκδξ p38-MAPK ηςκ εδθαζηζηχκ, ακαβκςνίγεζ ζε 

εηποθίζιαηα ηοηηάνςκ ηςκ πθςνμθοηχκ Dunaliella viridis ηαζ Dunaliella tertiolecta, 

πνςηεΐκεξ 57 kDa ηαζ 40 kDa, ακηίζημζπα (Jiménez ηαζ ζοκ. 2004, García-Gómez ηαζ ζοκ. 

2012). ΢ηα ακχηενα θοηά, ημ ίδζμ ακηίζςια ακαβκςνίγεζ ιία ΜΑPK ΜΒ 46kDa ζημ θοηυ T. 

turgidum (Komis ηαζ ζοκ. 2004) ηαζ ιία 38 kDa MAPK ζημ θοηυ Perilla frutescens (Izumi 

ηαζ ζοκ. 2012). Πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ μζ Komis ηαζ ζοκ. (2004) έδεζλακ υηζ ημ ακηίζςια 

αοηυ δεκ ακηζδνά ιε phospho-ERKs (extracellular signal-regulated kinases). ΢ηδκ πανμφζα 

δζαηνζαή, επζαεααζχεδηε δ πανμοζία ηδξ p46-ΜΑPΚ ζε πνςηεσκζηά εηποθίζιαηα ημο θοημφ 

T. turgidum ηαζ επζπθέμκ δζαπζζηχεδηε υηζ ζημ θοηυ Α. thaliana οπάνπεζ ιία ΜΑPK υιμζα 

ιε ηδκ p38-MAPK ηςκ εδθαζηζηχκ ιε ΜΒ, επίζδξ, 46 kDa.   

 Δπζπθέμκ, ηα απμηεθέζιαηα ζεζνάξ πεζναιάηςκ, ιε ηδ πνδζζιμπμίδζδ ημο 

ελεζδζηεοιέκμο ακαζημθέα SB203580 ηδξ p38-MAPK, εκζζπφμοκ πεναζηένς ηδκ άπμρδ υηζ 

ζηα θοηζηά ηφηηανα οπάνπμοκ ηζκάζεξ υιμζεξ ιε ηδκ p38-MAPK. H πνήζδ ημο ακαζημθέα 

μδδβεί ζηδκ ακάζπεζδ δζαδζηαζζχκ ζηζξ μπμίεξ ζοιιεηέπμοκ μζ, υιμζεξ ιε ηδκ p-38, ΜΑPKs. 
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Γζα πανάδεζβια, μ SB203580 ειπμδίγεζ ηδ νφειζζδ ημο υβημο ημο πνςημπθάζηδ ζε 

πθαζιμθοιέκα ηφηηανα νίγαξ ημο θοημφ T. turgidum (Komis ηαζ ζοκ. 2004) ηαζ ημ ηθείζζιμ 

ηςκ ζημιάηςκ ημο θοημφ Vicia faba, πμο επάβεηαζ απυ ηδκ επίδναζδ ιε ΑΒΑ ή Ζ2Ο2 (Jiang 

ηαζ ζοκ. 2008). ΢ε ζοιθςκία ιε ηα παναπάκς, δ πνήζδ ημο SB203580 ακαζηέθθεζ ηδκ 

απυηνζζδ πμο επάβεηαζ ζημ ηφηηανμ, υηακ πνδζζιμπμζμφκηαζ εκχζεζξ πμο ιεηααάθθμοκ ηα 

επίπεδα ηςκ ROS (αθέπε παναηάης).      

 ΢ημ ζδιείμ αοηυ, πνέπεζ κα δζεοηνζκζζηεί υηζ μ SB203580 είκαζ ελεζδζηεοιέκμξ 

ακαζημθέαξ ηδξ ηαηαθοηζηήξ δναζηδνζυηδηαξ ηςκ p38-MAPKs ηαζ ηςκ υιμζςκ ιε αοηέξ 

ηζκαζχκ. Θεςνδηζηά, επμιέκςξ, δεκ είκαζ απαναίηδημ δ πανμοζία ημο κα ιεηααάθθεζ ηα 

επίπεδα ηδξ θςζθμνοθίςζδξ αοηχκ ηςκ ηζκαζχκ, αθθά εηείκα ηςκ οπμζηνςιάηςκ ημοξ. 

΢ηδκ πανμφζα δζαηνζαή, δζαπζζηχεδηε υηζ δ πνήζδ ημο SB203580 πνμηαθεί ιείςζδ ηςκ 

επζπέδςκ θςζθμνοθίςζδξ ηδξ p46 ζηα επδνεαζιέκα αηνυννζγα, υπςξ ζοιααίκεζ ηαζ ζηα 

πθαζιμθοιέκα ηφηηανα ημο T. turgidum (Komis ηαζ ζοκ. 2004). To ίδζμ θαζκυιεκμ 

παναηδνήεδηε ηαζ ζηα πνςηεσκζηά εηποθίζιαηα ημο θοημφ P. frutescens (Izumi ηαζ ζοκ. 

2012). ΢ηα γςζηά ηφηηανα οπάνπμοκ ακηζηνμουιεκα δεδμιέκα βζα ημ γήηδια αοηυ. Κάπμζεξ 

ιεθέηεξ οπμζηδνίγμοκ υηζ μ SB203580 δεκ ακαιέκεηαζ κα ιεηααάθθεζ ηα επίπεδα ηδξ 

phospho-p38 (Κumar ηαζ ζοκ. 1999), εκχ άθθεξ ημ ακηίεεημ (Frantz ηαζ ζοκ. 1998, Κurata 

2000, Dolado ηαζ ζοκ. 2007). Ζ ζπέζδ ημο ακαζημθέα ιε ηδκ ηαηάζηαζδ θςζθμνοθίςζδξ 

ηδξ ηζκάζδξ αοηήξ θαίκεηαζ υηζ ελανηάηαζ απυ ημ εάκ δ πνυζδεζή ημο πνμηαθεί αθθαβέξ ζηδ 

ζηενεμδζαιυνθςζδ ηδξ εέζδξ ηδξ p38-MAPK πμο δεζιεφεζ ημ ATP. Γζα ημ εκδεπυιεκμ αοηυ 

έπμοκ δζαηοπςεεί δφμ ακηίεεηεξ απυρεζξ (Wilson ηαζ ζοκ. 1997, Frantz ηαζ ζοκ. 1998). Σα 

δεδμιέκα ιαξ οπμζηδνίγμοκ υηζ μ νοειυξ εκενβμπμίδζδξ ηδξ p46-MAPK ιεζχκεηαζ 

πανμοζία ημο SB203580, ηαεχξ, υπςξ ακαθένεδηε ηαζ ζε άθθεξ πενζπηχζεζξ, ζηα θοηά μ 

SB203580 πνμηαθεί ζοκήεςξ ιείςζδ ηδξ θςζθμνοθίςζδξ ηςκ ηζκαζχκ, ηςκ υιμζςκ ιε ηδκ 

p38-MAPK. ΢ηα γςζηά ηφηηανα, μνζζιέκα αιζκμλζηά ηαηάθμζπα είκαζ ηνίζζια βζα ηδ 

θεζημονβία ημο SB203580 (Lisnock ηαζ ζοκ. 1998). Δπμιέκςξ, πςνίξ κα είιαζηε αέααζμζ, 

ιπμνμφιε κα οπμεέζμοιε υηζ δ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46, πανμοζία SB203580, 

μθείθεηαζ ζε εκδεπυιεκδ ζδζαζηενυηδηα ηδξ εέζδξ δέζιεοζδξ ημο SB203580 ή ηδξ εέζδξ 

πνυζδεζδξ ημο ATP ζηζξ θοηζηέξ ηζκάζεξ, μζ μπμίεξ είκαζ υιμζεξ ιε ηδκ p38-ΜΑΡΚ.  

 ΢ε ηάεε πενίπηςζδ, είκαζ βκςζηυ υηζ μ SB203580 ακαζηέθθεζ ηδ θςζθμνοθίςζδ ηςκ 

πνςηεσκχκ πμο απμηεθμφκ οπμζηνχιαηα ηςκ p38-MAPKs (Davies ηαζ ζοκ. 2000). Ζ δνάζδ 

αοηή ζοιθςκεί ιε ηα δεδμιέκα ιαξ πμο δείπκμοκ υηζ, έπεζηα απυ ηαοηυπνμκδ επίδναζδ H2O2 

ιε SB203580 ακαζηέθθεηαζ, υπζ ιυκμ δ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46, αθθά ηαζ δ 

θςζθμνοθίςζδ ιίαξ ηζκάζδξ πμο πανμοζζάγεζ ακμζμθμβζηέξ ζδζυηδηεξ υιμζεξ ιε εηείκεξ ηδξ 

ΜΑΡΚΑΡΚ2 ηςκ εδθαζηζηχκ. Ζ MAPKAPK2 είκαζ έκα απυ ηα βκςζηά οπμζηνχιαηα ηςκ 

p38-MAPKs (Yuan ηαζ ζοκ. 2010). Σα δεδμιέκα αοηά εκζζπφμοκ πεναζηένς ηδκ άπμρδ βζα 
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ηδκ φπανλδ ηζκαζχκ, υιμζςκ ιε ηδκ p38-MAPK ηςκ γςζηχκ μνβακζζιχκ, ζηα θοηά, ηαζ 

επζαεααζχκμοκ ηδκ εζδζηυηδηα ημο ακαζημθέα SB203580.   

 Έκα απυ ηα ηονζυηενα εονήιαηα πμο αθμνμφκ ζηδκ p46 είκαζ δ ηαπφηαηδ 

θςζθμνοθίςζή ηδξ, υηακ ιεηααάθθμκηαζ ηα επίπεδα ηςκ ROS. Ζ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ 

ROS, έπεζηα απυ επίδναζδ ιε DPI ηαζ NAC, έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ αφλδζδ ηδξ phospho-

p46, εκχ δ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ πμο πνμηαθείηαζ απυ ηζξ μοζίεξ ΜΔΝ ηαζ H2O2 επάβεζ 

επίζδξ, ηδ θςζθμνοθίςζή ηδξ. Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ, ζηα ανηίαθαζηα rhd2 ημο θοημφ A. 

thaliana, δζαπζζηχεδηακ ζδζαίηενα αολδιέκα επίπεδα phospho-p46, ηαεχξ αοηά δζαεέημοκ 

αζζεδηά ιεζςιέκα επίπεδα ηςκ ROS, πςνίξ έπμοκ οπμζηεί ηάπμζα επίδναζδ. Δπμιέκςξ, 

θαίκεηαζ υηζ μπμζαδήπμηε ζδιακηζηή ιεηααμθή ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ή/ηαζ ηδξ 

μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ημο ηοηηάνμο εκενβμπμζεί ηδκ p46-MAPK.  

 Σα δεδμιέκα αοηά δεκ ήηακ ακαιεκυιεκα, ηαεχξ, ζηα γςζηά ηφηηανα είκαζ βκςζηυ 

υηζ ιυκμ δ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS επάβεζ θςζθμνοθίςζδ ηδξ p38-MAPK, εκχ δ 

απυηνζζδ αοηή ακαζηέθθεηαζ πανμοζία ακηζμλεζδςηζηχκ εκχζεςκ (Kurata 2000, Gaitanaki 

ηαζ ζοκ. 2006). Χζηυζμ, ζηα θοηά, ηυζμ δ αφλδζδ υζμ ηαζ δ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS 

εκενβμπμζμφκ ηδκ p46. To βεβμκυξ υηζ δ θςζθμνοθίςζδ αοηήξ ηδξ ηζκάζδξ ελανηάηαζ απυ ηζξ 

ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS, οπμζηδνίγεηαζ ζζπονά ηαζ απυ δεδμιέκα πεζναιάηςκ, ζηα 

μπμία πνδζζιμπμζήεδηε έκα μλεζδςηζηυ ιέζμ ηαοηυπνμκα ιε ιία έκςζδ πμο πνμηαθεί ιείςζδ 

ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS. ΢ε αοημφξ ημοξ ζοκδοαζιμφξ ηςκ επζδνάζεςκ, ηυζμ ηα επίπεδα ηςκ 

ROS ζημ αηνυννζγμ υζμ ηαζ ηδξ phospho-p46 είκαζ ζοβηνίζζια ιε εηείκα ηςκ θοζζμθμβζηχκ 

αηνυννζγςκ. 

 Δίκαζ, επμιέκςξ, θμβζηυ κα ζοιπενάκμοιε υηζ δ p46-ΜΑPK δζαδναιαηίγεζ ηεκηνζηυ 

νυθμ ζηδκ ακίπκεοζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ζηα θοηζηά ηφηηανα, εκχ εκενβμπμζείηαζ υηακ 

αοηά ιεηααάθθμκηαζ. Γκςνίγμκηαξ, υηζ μζ ιεηααμθέξ ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ηςκ 

ηοηηάνςκ δδιζμονβμφκ ζοκεήηεξ έκημκδξ ηαηαπυκδζδξ (Foyer ηαζ Noctor 2005α, 2005α), δ 

p46-ΜΑΡΚ πζεακυκ ζοιιεηέπεζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ ακηίθδρδξ ηδξ ηαηαπυκδζδξ αοηήξ.     

 Έκα απυ ηα ενςηήιαηα πμο ηίεεκηαζ απυ ηδ ζοκμθζηή εεχνδζδ ηςκ παναπάκς 

δεδμιέκςκ είκαζ, βζαηί εκενβμπμζείηαζ δ p46-ΜΑΡΚ, υηακ ιεζχκμκηαζ ηα επίπεδα ηςκ ROS. 

Αοηυ ιπμνεί εκδεπμιέκςξ κα απακηδεεί, εάκ εεςνήζμοιε υηζ ζηα θοηζηά ηφηηανα, 

θεζημονβεί έκαξ ιδπακζζιυξ, μ μπμίμξ έπεζ πενζβναθεί ζε μνζζιέκμοξ γςζημφξ ηοηηανζημφξ 

ηφπμοξ. ΢ηα μοδεηενυθζθα θεοηά αζιμζθαίνζα ακενχπμο, δ εκενβμπμίδζδ ηδξ p38-MAPK 

έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ ΝADPH-μλεζδάζδξ ηαζ ηδκ παναβςβή ROS. ΋ηακ 

ηα ηφηηανα οθίζηακηαζ επίδναζδ ιε SB203580, δ εκενβμπμίδζδ ακαζηέθθεηαζ ηαζ μζ ROS 

πμο πανάβμκηαζ απυ ηδκ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ, ιεζχκμκηαζ (Lal 

ηαζ ζοκ. 1999, Bao ηαζ ζοκ. 2007). Με δεδμιέκδ ηδ ζπέζδ ηδξ p38-MAPK ιε ηδκ 

εκενβμπμίδζδ ηδξ ΝΑDPH-μλεζδάζδξ ηαζ ζε ζοκδοαζιυ ιε ημ βεβμκυξ υηζ μζ Rbohs είκαζ 
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ηςκ μοδεηενυθζθςκ θεοηχκ αζιμζθαζνίςκ 

ακενχπμο, ιπμνεί κα οπμηεεεί υηζ, υηακ ηα επίπεδα ηςκ ROS ιεζχκμκηαζ ζηα θοηζηά 

ηφηηανα, δ εκενβμπμίδζδ ηδξ p46-ΜΑΡΚ ζημπεφεζ ζηδκ απμηαηάζηαζδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ 

ROS ιέζς ηδξ εκενβμπμίδζδξ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ. 

 Άθθςζηε μζ Rbohs ζοβηαηαθέβμκηαζ ιεηαλφ ηςκ ηονζυηενςκ εκγφιςκ πμο πανάβμοκ 

ROS «ζηυπζια» (Marino ηαζ ζοκ. 2012). Ζ οπυεεζδ εκζζπφεηαζ απυ ηα αολδιέκα επίπεδα 

phospho-p46, ηα μπμία δζαπζζηχεδηακ υπζ ιυκμ ζε ανηίαθαζηα επδνεαζιέκα ιε DPI πμο 

ακαζηέθθεζ ηδκ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ, αθθά ζδζαίηενα ζηα 

ιεηαθθάβιαηα rhd2, ηα μπμία ζηενμφκηαζ ηδξ δνάζδξ ημο εκυξ ελ αοηχκ ηςκ έκγοιςκ, ηδξ 

AtRbohC. Σα επίπεδα ηςκ ROS είκαζ παιδθά ηαζ ζηζξ δφμ πενζπηχζεζξ (Foreman ηαζ ζοκ. 

2003). Θα πνέπεζ, επμιέκςξ, εάκ δ άπμρδ αοηή είκαζ ζςζηή, δ p46-ΜΑΡΚ ηαζ μζ NADPH- 

μλεζδάζεξ κα ειπθέημκηαζ ζημκ έθεβπμ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ηαζ κα ζοκδέμκηαζ ιεηαλφ 

ημοξ ιε ιμκμπάηζα ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, ιέζς ιδπακζζιχκ ακάδναζδξ. Δπμιέκςξ, έπεζ 

εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ ζε μνζζιέκα ζοζηήιαηα, δ ΝADPH-μλεζδάζδ ζοιιεηέπεζ ζηδκ 

ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, αθθά ηαζ ημ ακηίζηνμθμ (αθέπε 

παναηάης). 

 

IV.2.7.2 Μεηαγσγή κελύκαηνο θαη αλαδηνξγάλσζε ηνπ θπηηαξνζθειεηνύ ηεο ζσιελίλεο 

Με αάζδ ηα υζα ακαθένεδηακ παναπάκς, θαίκεηαζ υηζ δ p46-MAPK ειπθέηεηαζ ζηδκ 

ακηίθδρδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS. ΢ηα θοηζηά ηφηηανα, ηυζμ μζ ROS υζμ ηαζ μζ Μ΢ 

ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ακηίθδρδ ηαζ ζηζξ απμηνίζεζξ πμο εκενβμπμζμφκηαζ απυ ηδκ εθανιμβή 

δζαθυνςκ ηαηαπμκήζεςκ (Nick 2013). Γζα ημ θυβμ αοηυ επζπεζνήεδηε κα δζενεοκδεεί, εάκ δ 

p46 ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, ηδκ μπμία 

επζαάθθμοκ μζ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS.  

 Δίκαζ βκςζηυ υηζ, ζηα γςζηά ηφηηανα δ p38-MAPK, εκενβμπμζείηαζ ζε ζοκεήηεξ 

ηαηαπυκδζδξ ηαζ ειπθέηεηαζ ζηζξ ιεηααμθέξ πμο οθίζηαηαζ μ ηοηηανμζηεθεηυξ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ιε δζάθμνμοξ ηνυπμοξ. ΢ε ηφηηανα ιομηανδίμο ηαζ ζε ηφηηανα HeLa, ηα μπμία 

ανίζημκηαζ ζε ζοκεήηεξ οπμλίαξ, δ p38 επάβεζ ηδκ απμθςζθμνοθίςζδ ηςκ πνςηεσκχκ 

Op18/stathmin (oncoprotein 18), ιε απμηέθεζια ηδκ εκενβμπμίδζδ ημο ζοιπθυημο αοημφ ηαζ 

ηδκ απμδζμνβάκςζδ ηςκ Μ΢. Με ημοξ ίδζμοξ ιδπακζζιμφξ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, δ ΜΑΡ4 

θςζθμνοθζχκεηαζ, βεβμκυξ πμο μδδβεί ζηδκ απεκενβμπμίδζή ηδξ (Hu ηαζ ζοκ. 2010). Ζ 

πνήζδ ημο ελεζδζηεοιέκμο ακαζημθέα SB203580 ηδξ p38-ΜΑΡΚ ακαζηνέθεζ ηα θαζκυιεκα 

αοηά ηαζ ειπμδίγεζ ημκ απμπμθοιενζζιυ ηςκ Μ΢ (Hu ηαζ ζοκ. 2010). Ο νυθμξ ηδξ p38-

MAPK ζηδκ απμζηαεενμπμίδζδ ηςκ Μ΢ εκζζπφεηαζ ηαζ απυ ακηίζημζπα πεζνάιαηα ζε 

ηφηηανα εκδμεδθίμο ακενχπμο, ηα μπμία έπμοκ οπμζηεί επίδναζδ ιε 2-methoxyestradiol 

(Bogatcheva ηαζ ζοκ. 2007). Δπζπθέμκ, δ επαβςβή πμθοιενζζιμφ ηδξ ζςθδκίκδξ ζε 
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επδνεαζιέκα ιε As2O3 ηφηηανα ΖeLa ηαζ MCF-7 ελανηάηαζ απυ ηδ θςζθμνοθίςζδ ηδξ p38-

MAPK (Shen ηαζ ζοκ. 2011). 

 ΢ηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο δ p46-ΜΑΡΚ θαίκεηαζ κα δζαδναιαηίγεζ ακηίζημζπμ 

νυθμ ζηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, υηακ ιεηααάθθμκηαζ ηα 

επίπεδα ηςκ ROS. H μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ πμο πνμηαθείηαζ απυ ηζξ μοζίεξ MEN ηαζ Ζ2Ο2, 

δ ακάζπεζδ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ απυ ημ DPI ηαζ δ αδνακμπμίδζδ ηςκ ROS απυ ηδ NAC 

επάβμοκ, αθεκυξ θςζθμνοθίςζδ ηδξ p46-MAPK ηαζ αθεηένμο ακαδζμνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ. ΢ε αοηέξ ηζξ ζοκεήηεξ, δ πανμοζία ημο ακαζημθέα 

SB203580 ακαζηέθθεζ ηδκ απμδζμνβάκςζδ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ ηςκ επδνεαζιέκςκ 

ηοηηάνςκ. Πανάθθδθα, δ ακάζπεζδ ηδξ ηαηαθοηζηήξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ p46 ακαζηέθθεζ ηαζ 

ηδ δδιζμονβία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. ΋ηακ ημ δζάθοια ηδξ επίδναζδξ πενζέπεζ ημκ 

ακαζημθέα SB203580, ηα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ηςκ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ έπμοκ 

ειθάκζζδ υιμζα ιε εηείκα ηςκ θοζζμθμβζηχκ αηνυννζγςκ. Σμ θαζκυιεκμ αοηυ 

επζαεααζχεδηε ηαζ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ. Ζ ηαηαιέηνδζδ ηςκ δζαζηάζεςκ ηςκ 

πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ ζηα παναπάκς ηφηηανα έδεζλε υηζ επζηναημφκ μζ Μ΢, εκχ ημ 

πμζμζηυ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ είκαζ ειθακχξ ιεζςιέκμ. ΢ηα ηφηηανα πμο είπακ οπμζηεί 

επίδναζδ ιε ΜΔΝ ιαγί ιε SB203580 δεκ παναηδνήεδηακ παναηνφζηαθθμζ.  

 Δπζζδιαίκεηαζ, υηζ ζε κεονχκεξ, μζ μπμίμζ οπέζηδζακ ηδκ επίδναζδ ημθπζηίκδξ, 

δζαπζζηχεδηακ αολδιέκα επίπεδα phospho-p38 (Yang ηαζ ζοκ. 2007). Ζ p38-MAPK 

πνμςεεί, επίζδξ, ηδκ αηεηοθίςζδ πνςηεσκχκ (Zhao ηαζ ζοκ. 2008, Corre ηαζ ζοκ. 2009). 

Δπμιέκςξ, ιπμνεί κα οπμηεεεί υηζ δ επαβςβή αηεηοθίςζδξ ηδξ ζςθδκίκδξ ζηα επδνεαζιέκα 

ηφηηανα ημο αηνυννζγμο μθείθεηαζ πζεακυκ ζηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ p46. Μζα ηέημζα 

αθθδθμοπία βεβμκυηςκ εα εοκμμφζε ηδ ζοβηνυηδζδ ηςκ άηοπςκ πμθοιενχκ. Έπεζ 

ακαθενεεί, υιςξ, ηαζ δ ακηίζηνμθδ πμνεία. H επίδναζδ ιε ααηηδνζαηέξ ημλίκεξ, επάβεζ ηδκ 

αηεηοθίςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ, δ μπμία, ιε ηδ ζεζνά ηδξ, εκζζπφεζ ηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ p38-

ΜΑPΚ (Wang ηαζ ζοκ. 2014).       

 Ζ ζπέζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ phospho-p46 ιε ηα επίπεδα ηςκ ROS ηαζ ημκ 

ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ εκζζπφεηαζ πεναζηένς ηαζ απυ ηα δεδμιέκα ζοκδοαζιμφ 

επζδνάζεςκ. ΢ε υηζ αθμνά ηζξ παναιέηνμοξ αοηέξ, ηα ηφηηανα, επζδεζηκφμοκ ζοιπενζθμνά 

υιμζα ιε εηέζκδ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ηοηηάνςκ. Δπζπθέμκ, ζηα ανηίαθαζηα rhd2, υπμο μζ Μ΢ 

ζοκοπάνπμοκ ιε ιαηνμζςθδκίζημοξ, ακζπκεφμκηαζ ζδζαίηενα ορδθά επίπεδα phospho-p46 ζε 

ζφβηνζζδ ιε ηα ανηίαθαζηα αβνίμο ηφπμο. ΢διεζχκεηαζ υηζ, ζε υθεξ ηζξ πενζπηχζεζξ, μ 

ακαζημθέαξ SB203580 δεκ επδνεάγεζ ηα επίπεδα ηςκ ROS ζηα αηνυννζγα. Ζ εεχνδζδ υζςκ 

εηηέεδηακ παναπάκς μδδβεί ζημ ζοιπέναζια, υηζ δ ηαηάζηαζδ θςζθμνοθίςζδξ ηδξ p46 

ζοκδέεηαζ εοεέςξ ιε ηα επίπεδα ηςκ ROS ηαζ υηζ δζαδναιαηίγεζ ζδζαίηενα ζδιακηζηυ νυθμ 

ζηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ.  
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 Σα παναπάκς ανίζημκηαζ ζε ζοιθςκία ιε ηα δεδμιέκα πμο αθμνμφκ ζηα 

πθαζιμθοιέκα ηφηηανα ημο θοημφ T. turgidum. ΢ημ ζφζηδια αοηυ, δ p46-ΜΑΡΚ ζοιιεηέπεζ 

ζημοξ ιδπακζζιμφξ απχθεζαξ ηςκ Μ΢ ηαζ ακηζηαηάζηαζήξ ημοξ απυ άηοπα πμθοιενή 

ζςθδκίκδξ. Ζ δδιζμονβία ηςκ πμθοιενχκ αοηχκ είκαζ πνμτπυεεζδ βζα ηδκ απυηνζζδ ηςκ 

ηοηηάνςκ ζηδκ οπενςζιςηζηή ηαηαπυκδζδ ηαζ ηδ νφειζζδ ημο υβημο ημο πθαζιμθοιέκμο 

πνςημπθάζηδ (Komis ηαζ ζοκ. 2004). 

 ΢ηα θοηζηά ηφηηανα ιπμνεί κα οπμζηδνζπεεί, ιε ηάπμζα αεααζυηδηα, υηζ δ p46 είκαζ 

ιία ηζκάζδ υιμζα ιε ηδκ p38-MAPK. Πανυθα αοηά, δεκ οπάνπμοκ πμθθά δεδμιέκα ζπεηζηά 

ιε ημοξ ιδπακζζιμφξ ζημοξ μπμίμοξ ειπθέηεηαζ ηαζ ηζξ πνςηεΐκεξ πμο απμηεθμφκ οπυζηνςιά 

ηδξ. Έκα απυ ηα πζεακά οπμζηνχιαηα είκαζ ιία ηζκάζδ υιμζα ιε ηδκ MAPKAPK2. Αοηή 

θςζθμνοθζχκεηαζ πανμοζία H2O2. Πνυηεζηαζ βζα απυηνζζδ, δ μπμία ακαζηνέθεηαζ πανμοζία 

ημο ακαζημθέα SB203580 ζημ δζάθοια ηδξ επίδναζδξ. ΢ε γςζηά ηφηηανα ηαζ ζοβηεηνζιέκα 

ζε ιεζςηζηά ηφηηανα πμκηζημφ δ ΜΑΡΚΑΡΚ2 ειπθέηεηαζ ζηδκ μνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢ (Yuan ηαζ ζοκ. 2010).        

 Με αάζδ ηα υζα βκςνίγμοιε βζα ηζξ ζπέζεζξ ηδξ p38-ΜΑΡΚ ιε άθθα ιυνζα, 

ιπμνμφιε κα οπμεέζμοιε υηζ δ p46 αθθδθεπζδνά απεοεείαξ ιε ΜΑPs ή υηζ ζοιιεηέπεζ ζε  

ιδπακζζιμφξ πμο πνμηαθμφκ ηδκ εκενβμπμίδζή ημοξ. H phospho-p38 θςζθμνοθζχκεζ 

απεοεείαξ ηδκ MAP4 (Ζu ηαζ ζοκ. 2010) εκχ, ημοθάπζζημκ in vitro, ιπμνεί ςξ έκα ααειυ κα 

θςζθμνοθζχζεζ ηαζ ηδ MAP2 (Björkblom ηαζ ζοκ. 2005). Δπζζδιαίκεηαζ, υηζ δ δνάζδ αοηχκ 

ηςκ πνςηεσκχκ είκαζ πανυιμζα ιε εηείκδ ηδξ MAP65 (Ebneth ηαζ ζοκ. 1999, Dehmelt ηαζ 

Halpain 2004, αθέπε επίζδξ Panteris ηαζ ζοκ. 2010).  

 ΢ημ θοηυ A. thaliana, δ MAP65-1 απμηεθεί οπυζηνςια ηςκ ΜPK3, MPK4 ηαζ 

MPK6 (Smertenko ηαζ ζοκ. 2006, Hoehenwarter ηαζ ζοκ. 2013). Δπμιέκςξ, πανμοζζάγεζ 

εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ αοηέξ μζ MAPKs ζπεηίγμκηαζ ιε ηδ ιεηαβςβή ιδκοιάηςκ πμο 

ελανηχκηαζ απυ ηδκ πανμοζία ηςκ ROS (Suarez Rodriguez 2010). Ζ δζαηάναλδ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδ θςζθμνοθίςζδ ηδξ ΜPK4 απυ ηδ MEKK1/2 

(Nakagami ηαζ ζοκ. 2006), εκχ μζ ΜPK3 ηαζ ΜPK6 εκενβμπμζμφκηαζ απυ ηδκ ANP1, έπεζηα 

απυ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ (Kovtun ηαζ ζοκ. 2000). ΋πςξ εα ακαθενεεί ζηδ ζοκέπεζα, 

μνζζιέκεξ απυ αοηέξ ηζξ ηζκάζεξ, αθθά ηαζ ηάπμζεξ άθθεξ, ζοιιεηέπμοκ ζημοξ ιδπακζζιμφξ 

πμο εθέβπμοκ ηδκ μνβάκςζδ ηςκ δζαθυνςκ ζοζηδιάηςκ Μ΢, ηαηά ηδ δζάνηεζα ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ. 

 ΢ημοξ ιδπακζζιμφξ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ ηδξ p46-ΜΑΡΚ είκαζ πζεακή δ ζοιιεημπή 

θςζθμθζπαζχκ ηαζ θςζθμσκμζζηζδζηχκ ηζκαζχκ. To PA, ημ μπμίμ πανάβεηαζ απυ ηδκ 

ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ηδξ PLD, ιεηαλφ άθθςκ, επάβεζ ηδκ παναβςβή ROS, ιέζς ηδξ 

εκενβμπμίδζδξ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ (Wang ηαζ ζοκ. 2006). Δπζπθέμκ, ιέζς ηδξ ηζκάζδξ 

OXI1, ημ PA πνμςεεί ηδ θςζθμνοθίςζδ ηςκ MPK3 ηαζ ΜΡΚ6 (Rentel ηαζ ζοκ. 2004, 
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Testerink ηαζ Munnik 2005, αθέπε επίζδξ Foyer ηαζ Νoctor 2005α). Πανάθθδθα, ζηα 

πθαζιμθοιέκα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο ημο θοημφ T. turgidum, δ δδιζμονβία άηοπςκ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ελανηάηαζ απυ ηδκ παναβςβή PA (Κμmis ηαζ ζοκ. 2006). 

Τπμζηδνίγεηαζ, ιάθζζηα, υηζ δ παναβςβή ημο PA πνμδβείηαζ ηδξ εκενβμπμίδζδξ ηδξ p46-

MAPK. Ακηίζημζπα, έπεζ ανεεεί υηζ δ ΜΑP65-1 απμηεθεί ζηυπμ ημο PA, ηαηά ηδκ 

ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, δ μπμία πενζθαιαάκεζ ηδ δδιζμονβία 

ακεεηηζηχκ πμθοιενχκ ζε ηφηηανα οπμημηοθίμο ημο θοημφ A. thaliana πμο οθίζηακηαζ 

επίδναζδ ορδθήξ αθαηυηδηαξ (Zhang ηαζ ζοκ. 2012α). Με αάζδ ηα παναπάκς, έπεζ 

εκδζαθένμκ κα δζενεοκδεεί εάκ ημ PA είκαζ, ιε ηάπμζμ ηνυπμ, απαναίηδημ βζα ηδκ μνβάκςζδ 

άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, υηακ δζαηανάζζεηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS.       

 ΢ηδκ πανμφζα δζαηνζαή, δζενεοκήεδηε επίζδξ μ νυθμξ ηδξ PI3K ζηδκ μνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ. Σα αηνυννζγα, ηα μπμία οπέζηδζακ ηδκ επίδναζδ ιε ημκ 

ακαζημθέα ηδξ ηαηαθοηζηήξ δναζηδνζυηδηαξ ημο εκγφιμο αοημφ LY294002, δζέεεηακ 

παιδθυηενα επίπεδα ROS ζε ζφβηνζζδ ιε ηα ακηίζημζπα ημο ιάνηονα. Ο ηοηηανμζηεθεηυξ 

ηδξ ζςθδκίκδξ ηςκ ςξ άκς επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ απμηεθείηαζ απυ άηοπα ζε ειθάκζζδ 

πμθοιενή, ηα μπμία θαίκεηαζ υηζ είκαζ ακηίζημζπα εηείκςκ πμο παναηδνήεδηακ, ιεηά απυ 

επίδναζδ ιε DPI. Πνέπεζ εδχ κα ζδιεζςεεί υηζ, ζηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ ΝΑDPH-μλεζδάζδξ 

ηαζ ηδκ παναβςβή ROS ζηα θοηζηά ηφηηανα, ειπθέημκηαζ δ PI3K ηαζ ημ πνμσυκ ηδξ 

ηαηαθοηζηήξ δναζηδνζυηδηαξ δ PI3P (Joo ηαζ ζοκ. 2005). Χζηυζμ, ιέπνζ ζήιενα, δεκ έπεζ 

ανεεεί ημ είδμξ ηδξ ζπέζδξ ηδξ PI3K ιε ηδκ p46, μφηε έπεζ δζενεοκδεεί εάκ μζ πνςηεΐκεξ 

αοηέξ ζοιιεηέπμοκ ζηα ίδζα ιμκμπάηζα ιεηαβςβήξ ζήιαημξ. ΢ηα γςζηά ηφηηανα, μ νυθμξ ηδξ 

PI3K έπεζ ιεθεηδεεί ζε αάεμξ, εκχ μζ ζπέζεζξ ηδξ PI3K ιε ηδκ p38-MAPK ειθακίγμκηαζ 

ζδζαίηενα πμθφπθμηεξ (Lee ηαζ ζοκ. 2006, Cuadrado ηαζ Nebreda 2010, Mercau ηαζ ζοκ. 

2014). 

Σέθμξ, εα πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ, ακ ηαζ εεςνείηαζ υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS δνμιμθμβεί αθθαβέξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ, πνυζθαηα 

δεδμιέκα ημκ ζοκδέμοκ ιε ιδπακζζιμφξ πμο μδδβμφκ ζηδκ παναβςβή ROS. ΢οβηεηνζιέκα, 

ζημ θοηυ Zea mays, ημ Ζ2Ο2 πνμηαθεί ηδκ αφλδζδ ηδξ έηθναζδξ ημο βμκζδίμο ηδξ 

ZmMAP65-1. Πανάθθδθα, υηακ πναβιαημπμζείηαζ επίδναζδ ιε ιπναζζζκμζηενμεζδή, δ 

ηζκάζδ ZmMPK5 αθθδθεπζδνά ιε ηδκ ZmMAP65-1. Ζ αθθδθεπίδναζδ αοηή είκαζ 

απαναίηδηδ βζα ηδ ιεηαβναθή ημο βμκζδίμο ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ ηαζ, επμιέκςξ, βζα ηδκ 

επαηυθμοεδ παναβςβή Ζ2Ο2, αθθά επίζδξ ηαζ βζα ιεηέπεζηα απμηνίζεζξ, υπςξ δ ιεηαβναθή 

αιοκηζηχκ βμκζδίςκ (Zhu ηαζ ζοκ. 2013). ΢ηδκ ίδζα ηαηεφεοκζδ, άθθα πεζναιαηζηά δεδμιέκα 

οπμζηδνίγμοκ υηζ δ επακαζιάηςζδ ηοηηάνςκ ιομηανδίμο πμκηζημφ, έπεζηα απυ ζζπαζιία, 

απαζηεί ηδκ παναβςβή Ο2·
- 

απυ ηζξ NADPH-μλεζδάζεξ gp22. Ζ δναζηδνζυηδηα ηςκ 



| 259 

 

 
 

ηεθεοηαίςκ, υιςξ, πνμτπμεέηεζ ηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢ (Devillard 

ηαζ ζοκ. 2006).  

 Σα υζα ακαθένεδηακ ιέπνζ ηχνα, οπμζηδνίγμοκ ηδκ άπμρδ υηζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ 

ROS είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδκ μιαθή δδιζμονβία ηςκ Μ΢. Ακηίεεηα, δ δζαηάναλδ ηςκ 

επζπέδςκ ημοξ δνμιμθμβεί, αθεκυξ ηδ δδιζμονβία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ηαζ 

αθεηένμο ηζκδημπμζεί ιδπακζζιμφξ απμηαηάζηαζδξ ηςκ ROS ζηα θοζζμθμβζηά επίπεδα. 

΋ιςξ, δεκ ιπμνεί κα απμηθεζζηεί δ πζεακυηδηα υηζ δ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ 

ηδξ ζςθδκίκδξ απμηεθεί ιένμξ αοηχκ ηςκ ιδπακζζιχκ. ΢ε ηάεε πενίπηςζδ, έπεζ ζδιακηζηυ 

εκδζαθένμκ μ ιδπακζζιυξ, ιε ημκ μπμίμ μζ ROS επδνεάγμοκ ηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ ζε ααζζηέξ ακαπηολζαηέξ πμνείεξ ηςκ θοηχκ, υπςξ π.π. ηδξ 

ηοηηανμδζαίνεζδξ. 

 

ΗV.3 ROS ΚΑΗ ΚΤΣΣΑΡΗΚΖ ΓΗΑΗΡΔ΢Ζ 

Σα δεδμιέκα ηδξ πανμφζαξ δζαηνζαήξ απμηάθορακ βζα πνχηδ θμνά υηζ δ ζδιακηζηή 

δζαηάναλδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS μδδβεί ζηδ δναιαηζηή ιείςζδ ηςκ Μ΢ ηαζ ηδ δδιζμονβία 

άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. Ζ πανμοζία ηςκ ηεθεοηαίςκ έπεζ ςξ απμηέθεζια ηδ 

δζαηάναλδ ηδξ πμνείαξ δζαίνεζδξ ηςκ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ, πνμθακχξ θυβς αδοκαιίαξ 

ηςκ ηοηηάνςκ κα ζπδιαηίζμοκ θεζημονβζηή ιζηςηζηή ηαζ ηοημηζκδηζηή ζοζηεοή. Πνέπεζ, 

υιςξ, κα ζδιεζςεεί υηζ μζ αηοπίεξ πμο παναηδνήεδηακ ελανηχκηαζ απυ ηδ θάζδ, ζηδκ μπμία 

ανίζημκηαζ ηα ηφηηανα ηαηά ηδκ είζμδυ ημοξ ζηδκ επίδναζδ. Γεκ πνέπεζ, επίζδξ, κα 

απμηθεζζηεί δ πενίπηςζδ υηζ, μζ δζαηαναπέξ ηδξ μνβάκςζδξ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ηαζ ηδξ βεκζηυηενδξ πμνείαξ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, μθείθμκηαζ ζηδ 

δοζθεζημονβία ή ηδκ αδνακμπμίδζδ ηαζ δζάθμνςκ άθθςκ ιδπακζζιχκ. Ζ πζεακυηδηα αοηή εα 

ζογδηδεεί παναηάης. 

      

ΗV.3.1 ROS ηαζ μνβάκςζδ ηδξ ιζηςηζηήξ ηαζ ηοημηζκδηζηήξ ζοζηεοήξ 

ΘV.3.1.1 Πξν-πξνθαζηθή δώλε ΜΣ  

Καηά ηδ θάζδ G2 ηςκ αθαζηδηζηχκ ηοηηάνςκ ηςκ ακςηένςκ θοηχκ, ζπδιαηίγεηαζ δ πνμ-

πνμθαζζηή γχκδ Μ΢, δμιή δ μπμία πνμζδιεζχκεζ ιε αηνίαεζα ημ επίπεδμ ηδξ ιεθθμκηζηήξ 

δζαίνεζδξ (Mineyuki 1999). Ζ δδιζμονβία ηδξ ζοκμδεφεηαζ απυ ηδκ πθήνδ απμδζμνβάκςζδ 

ημο ζοζηήιαημξ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ ηαζ ημο πμθοιενζζιμφ κέςκ, απμηθεζζηζηά ζηδ εέζδ 

ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ (Apostolakos ηαζ Galatis 1992, Panteris ηαζ ζοκ. 1995).   

Σα δεδμιέκα ιαξ δείπκμοκ υηζ δ δζαηαναπή ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS επδνεάγεζ ηδκ 

μνβάκςζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢. Έκαξ ιεβάθμξ ανζειυξ επδνεαζιέκςκ πνμ-

πνμθαζζηχκ/πνμθαζζηχκ ηοηηάνςκ ζηενείημ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, πανά ημ βεβμκυξ υηζ 

έθενακ ειθακχξ ζοιποηκςιέκδ πνςιαηίκδ. ΢ηδ εέζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ 
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εκημπίγμκηαζ ζοκήεςξ άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ, ηα μπμία ειθακίγμοκ ηοπαία ηαηακμιή. 

Οζ πνμ-πνμθαζζηέξ γχκεξ ηςκ ηοηηάνςκ, δ δδιζμονβία ηςκ μπμίςκ είπε πνμδβδεεί ηδξ 

έκανλδξ ηδξ επίδναζδξ, παναηηδνίγμκηαζ απυ άηοπδ μνβάκςζδ, ακαζημθή ηδξ πμνείαξ 

ςνίιακζήξ ημοξ ηαζ ηαεοζηένδζδ ηδξ απμδζμνβάκςζήξ ημοξ ηαηά ημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ. 

Πανυιμζεξ αηοπίεξ δζαπζζηχεδηακ ζηα ιεηαθθάβιαηα rhd2 ημο θοημφ Arabidopsis, αθθά ηαζ 

ζηα ηφηηανα πμο είπακ οπμζηεί επίδναζδ ιε LY294002. Φαίκεηαζ υηζ μζ ROS, ιε ηάπμζμ 

ηνυπμ, ειπθέημκηαζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ δδιζμονβίαξ, ςνίιακζδξ ηαζ απμδζμνβάκςζδξ ηδξ 

πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢. Πνέπεζ, ςζηυζμ, κα ζδιεζςεεί υηζ ηαζ δ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ  

δζαηανάζζεζ ηδκ πμνεία αοηή.      

 Ζ δδιζμονβία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ είκαζ, θμβζηά, ιία απυ ηζξ αζηίεξ  

απμηοπίαξ ζπδιαηζζιμφ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ ή ηδξ δδιζμονβίαξ άηοπςκ πνμ-πνμθαζζηχκ 

γςκχκ ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα. Σα ηφηηανα, ηα μπμία δζαεέημοκ ιαηνμζςθδκίζημοξ ή 

παναηνοζηάθθμοξ ζςθδκίκδξ, θαίκεηαζ υηζ αδοκαημφκ κα ζπδιαηίζμοκ ηοπζηέξ πνμ-

πνμθαζζηέξ γχκεξ. Πανυιμζα θαζκυιεκα παναηηδνίγμοκ, επίζδξ, ηα ηφηηανα ημο θοημφ Τ. 

turgidum, ηα μπμία δδιζμονβμφκ ιαηνμζςθδκίζημοξ, ιεηά απυ επίδναζδ ανβζθίμο (Frantzios 

ηαζ ζοκ. 2000). Δπζπθέμκ, άηοπεξ πνμ-πνμθαζζηέξ γχκεξ έπμοκ παναηδνδεεί ζηα ηφηηανα ημο 

θοημφ Pisum sativum, ιεηά απυ επίδναζδ δζζθαζκυθδξ Α, ηα μπμία ιάθζζηα παναηηδνίγμκηαζ 

απυ ηδκ πανμοζία ιαηνμζςθδκίζηςκ (Adamakis ηαζ ζοκ. 2013). Δπίζδξ, δ επίδναζδ 

ελαζεεκμφξ πνςιίμο, δ μπμία αολάκεζ ηα επίπεδα ηςκ ROS ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο ημο 

θοημφ Lens culinaris, ακαζηέθθεζ πθήνςξ ηδκ ςνίιακζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ 

(Eleftheriou ηαζ ζοκ. 2013).          

 Δίκαζ βκςζηυ, υηζ ηαηά ηδκ μνβάκςζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ αολάκεζ δ 

δοκαιζηή αζηάεεζα ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ ημο ηοηηάνμο (Vos ηαζ ζοκ. 2004). Δπμιέκςξ, 

ζηδκ πενίπηςζδ πμο μζ ιαηνμζςθδκίζημζ πενζέπμοκ αηεηοθζςιέκδ ζςθδκίκδ ή θζβυηενδ 

ηονμζζκζςιέκδ ζςθδκίκδ, εα έπμοκ ιεζςιέκδ δοκαιζηυηδηα ηαζ, ςξ εη ημφημο, δζαθμνεηζηή 

ζοιπενζθμνά ηαηά ηδ δδιζμονβία ηαζ ηδκ ςνίιακζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. Χζηυζμ, 

πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ πνμ-πνμθαζζηέξ γχκεξ, μζ μπμίεξ θένμοκ Μ΢ πμο πενζέπμοκ 

αηεηοθζςιέκδ ζςθδκίκδ, ζπδιαηίγμκηαζ ηαζ ζε θοζζμθμβζηά ηφηηανα αββεζμζπένιςκ 

(Eleftheriou ηαζ ζοκ. 2013, Giannoutsou ηαζ ζοκ. 2012). 

 Ζ απμοζία πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ απυ μνζζιέκα επδνεαζιέκα ηφηηανα εκδεπμιέκςξ 

μθείθεηαζ ζηδ δζαηάναλδ ηδξ εκενβμπμίδζδξ ηςκ πενζθενεζαηχκ ηέκηνςκ μνβάκςζδξ ηςκ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ή ζηδ δζαηάναλδ ηδξ ηαηακμιήξ πνςηεσκχκ, μζ μπμίεξ ειπθέημκηαζ 

ζηδκ πονήκςζδ ηδξ ζςθδκίκδξ. Ο νυθμξ ηςκ ROS ζημκ ηαεμνζζιυ αοηχκ ηςκ εέζεςκ εα 

ζογδηδεεί ζε επυιεκδ εκυηδηα. ΢ηδ εέζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ εκημπίγεηαζ β-ζςθδκίκδ 

(Panteris ηαζ ζοκ. 2000), υπςξ, επίζδξ, ηαζ δ πνςηεΐκδ ΣΟΝ1 (Azimzadeh ηαζ ζοκ. 2008). Σα 

ιεηαθθάβιαηα ton1 δεκ ζοβηνμημφκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢. Ζ ΣΟΝ1 ειθακίγεζ 
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μιμζυηδηεξ ιε πνςηεΐκεξ πμο εκημπίγμκηαζ ζηα ηεκηνμζςιάηζα ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ ηαζ 

ιπμνεί κα αθθδθεπζδνά ιε ηδκ ηεκηνίκδ (Azimzadeh ηαζ ζοκ. 2008). ΢ηδκ πανμφζα δζαηνζαή 

δζαπζζηχεδηε υηζ ζηα ανηίαθαζηα Α. thaliana, ηα oπμία οθίζηακηαζ επίδναζδ ιε DPI, NAC 

ηαζ ΜΔΝ, ιεζχκεηαζ δ έηθναζδ ημο βμκζδίμο ΤΟΝ1a, εκχ ηα επίπεδα mRNA ημο βμκζδίμο 

αοημφ αολάκμοκ ζηα ανηίαθαζηα εηείκα πμο οπέζηδζακ επίδναζδ Ζ2Ο2. Σα δεδμιέκα αοηά 

οπμζηδνίγμοκ υηζ μζ ROS ζοιιεηέπμοκ ζηδ δδιζμονβία πενζθενεζαηχκ Μ΢ ζηδ εέζδ ηδξ 

πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, ιεηαλφ άθθςκ, επδνεάγμκηαξ ηδκ έηθναζδ ημο βμκζδίμο ή ηαζ ηδκ 

ηαηακμιή ηδξ ΣΟΝ1, ίζςξ ηαζ άθθςκ πνςηεσκχκ. Ζ ηεθεοηαία άπμρδ εκζζπφεηαζ απυ ηδκ 

ηάζδ μιαδμπμίδζδξ ηςκ πενζθενεζαηχκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζηα ton1 ανηίαθαζηα ημο 

θοημφ A. thaliana πμο έπμοκ οπμζηεί ηδκ επίδναζδ H2O2. Δάκ πνάβιαηζ μζ ROS ζπεηίγμκηαζ 

ιε ηδκ πονήκςζδ ηςκ Μ΢, εα είπε εκδζαθένμκ κα δζενεοκδεεί εάκ αθθάγεζ ημ πνυηοπμ 

ηαηακμιήξ ηδξ β-ζςθδκίκδξ ηςκ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ ή εηείκςκ ημο ιεηαθθάβιαημξ 

rhd2. Οζ πνςηεΐκεξ TON1 απμηεθμφκ ιένμξ ημο ζοιπθυημο ηδξ PP2A (Spinner ηαζ ζοκ. 

2013). Δπμιέκςξ, δ πανμοζία ημοξ ζηδ εέζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ πζεακυκ ζπεηίγεηαζ 

ιε δζάθμνα βεβμκυηα θςζθμνοθίςζδξ (Duroc ηαζ ζοκ. 2011). Καηά ηδκ πνυθαζδ, δ 

AtMAP65-1 οπενθςζθμνοθζχκεηαζ, ιε απμηέθεζια ηδκ απμδέζιεοζή ηδξ απυ ημοξ Μ΢ 

(Smertenko ηαζ ζοκ. 2006). ΋ιςξ, δ MAP65-1 απμηεθεί οπυζηνςια ηαζ ηςκ MAPKs MPK3, 

MPK4 ηαζ ΜPΚ6, μζ μπμίεξ εκενβμπμζμφκηαζ απυ ROS (Smertenko ηαζ ζοκ. 2006, Suarez 

Rodriguez ηαζ ζοκ. 2010, Hoehenwarter ηαζ ζοκ. 2013). 

 Με αάζδ ηα παναπάκς, εα ιπμνμφζε κα οπμηεεεί υηζ, υηακ ηα επίπεδα ηςκ ROS είκαζ 

παιδθά, μζ παναπάκς ηζκάζεξ δεκ εκενβμπμζμφκηαζ, ιε απμηέθεζια δ MAP65-1 κα 

παναιέκεζ ζοκδεδειέκδ ζημοξ M΢, επδνεάγμκηαξ ηδκ πμνεία ςνίιακζδξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ 

γχκδξ (αθέπε επίζδξ Komis ηαζ ζοκ. 2011). ΢ε αοηή ηδκ πενίπηςζδ, δεκ ιπμνεί κα 

απμηθεζζηεί ημ εκδεπυιεκμ, δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS κα επδνεάγεζ ηδ 

θςζθμνοθίςζδ ή ηδκ απμθςζθμνοθίςζδ ηαζ άθθςκ MAPs πμο ειπθέημκηαζ ζηδκ ςνίιακζδ 

ή ηαζ ηδκ απμδζμνβάκςζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. Δίκαζ βκςζηυ υηζ, εηηυξ απυ ηδ 

ΜΑΡ65-1, θένμοκ ηαζ δζάθμνεξ άθθεξ ΜΑPs εέζεζξ θςζθμνοθίςζδξ, ηονίςξ απυ MAPKs, 

(Duroc ηαζ ζοκ. 2011).  

 

ΘV.3.1.2 Πξνθαζηθή άηξαθηνο 

΢ε ανηεηέξ πενζπηχζεζξ ηα επδνεαζιέκα πνμθαζζηά ηφηηανα δζέεεηακ εθάπζζηα 

πενζπονδκζηά πμθοιενή ζςθδκίκδξ ηαζ ζε μνζζιέκα, ιάθζζηα, αοηά απμοζίαγακ πθήνςξ. 

΢διακηζηυξ ανζειυξ άθθςκ πνμθαζζηχκ ηοηηάνςκ έθενε άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ζημ 

πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια, ηα μπμία υιςξ δεκ ζπδιάηζγακ δζπμθζηυ ζφζηδια ζοβηνίζζιμ ιε 

εηείκμ ηδξ πνμθαζζηήξ αηνάηημο ηςκ Μ΢ ζηα θοζζμθμβζηά ηοηηάνα ηςκ ακςηένςκ θοηχκ. 

Καηά ηδ δζάνηεζα ηδξ πνυθαζδξ, ζηδκ επζθάκεζα ημο πνμθαζζημφ πονήκα  θεζημονβμφκ 

ΚΟΜ, ηα μπμία ζπδιαηίγμοκ ιεβάθμ ανζειυ πενζπονδκζηχκ Μ΢. Αοημί, ζηδ ζοκέπεζα, ιε 
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ιδπακζζιμφξ αοημ-μνβάκςζδξ, δζαιμνθχκμοκ ηδ δζπμθζηή πνμθαζζηή άηναηημ ηςκ M΢ 

(Vaughn ηαζ Harper 1998, Schmit 2002).  

 Θεςνείηαζ πζεακυ υηζ, δ απμοζία πενζπονδκζηχκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ απυ ηα 

ηφηηανα, ζηα μπμία έπεζ δζαηαναπεεί δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS, ζοκδέεηαζ, ιε ηάπμζμ ηνυπμ, ιε 

ηδκ ηαεοζηένδζδ ηδξ απμδζμνβάκςζδξ ημο πονδκζημφ θαηέθμο, ζοιπενζθμνά δ μπμία εα 

ζογδηδεεί ζε επυιεκδ εκυηδηα. Tα αηνυννζγα ημο θοημφ Τ. turgidum πμο οθίζηακηαζ 

επίδναζδ ηοηθμπζαγμκζημφ μλέμξ ή ανςιζμφπμο αζείδίμο, παναηηδνίγμκηαζ απυ ηδκ απμοζία 

πενζπονδκζηχκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ηαζ ηαεοζηένδζδ ηδξ απμδζμνβάκςζδξ ημο πονδκζημφ 

θαηέθμο, ή αηυιδ ηαζ απυ πθήνδ ακαζημθή ηδξ πμνείαξ αοηήξ (Zachariadis ηαζ ζοκ. 2000, 

2004). ΢ηδκ πανμφζα δζαηνζαή, παναηδνήεδηακ επδνεαζιέκα ηφηηανα πμο δζέεεηακ 

πμθοάνζεια πενζπονδκζηά άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ ηαζ ζηα μπμία ηφηηανα δ 

απμδζμνβάκςζδ ημο πονδκζημφ θαηέθμο είπε ηαεοζηενήζεζ. Χζηυζμ, ηα πμθοιενή αοηά δεκ 

ζπδιάηζγακ δζπμθζηυ ζφζηδια.  

Τπμζηδνίγεηαζ, υηζ δ εκενβμπμίδζδ ΚΟΜ ζηδκ επζθάκεζα ημο πονήκα επάβεηαζ απυ 

πανάβμκηεξ μζ μπμίμζ ιεηαηζκμφκηαζ απυ ημ πονδκυπθαζια ζημ πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια 

(Meier ηαζ Brkljacic 2009). Έκαξ απυ ημοξ πανάβμκηεξ αοημφξ είκαζ δ πνςηεΐκδ TPX2. Αοηή, 

ηαηά ηδ ιεζυθαζδ, εκημπίγεηαζ ηονίςξ ζημκ πονήκα (Vos ηαζ ζοκ. 2008). ΢ημ ηέθμξ ηδξ 

θάζδξ G2, ιεηαηζκείηαζ ζημ πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια, υπμο θαίκεηαζ υηζ ζοιιεηέπεζ ζηδ 

δδιζμονβία ηδξ πνμθαζζηήξ αηνάηημο (Vos ηαζ ζοκ. 2008, Evrard ηαζ ζοκ. 2009, Panteris ηαζ 

ζοκ. 2013). Ζ πνςηεΐκδ αοηή εεςνείηαζ υηζ θεζημονβεί υπςξ ηαζ δ μιυθμβή ηδξ ζημοξ 

γςζημφξ μνβακζζιμφξ. Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ ζηα ηφηηανα ημο Xenopus, ηυζμ δ απμοζία ηδξ 

υζμ ηαζ δ οπενπαναβςβή ηδξ ζοκμδεφμκηαζ απυ ηδκ ακαζημθή ζπδιαηζζιμφ ηδξ αηνάηημο 

(Vos ηαζ ζοκ. 2008).  

 Φοηζηά ηφηηανα πμο οπενεηθνάγμοκ ημ βμκίδζμ ηδξ ΣPX2, ζπδιαηίγμοκ πμθθά 

πενζπονδκζηά άηοπα ακεεηηζηά πμθοιενή ζςθδκίκδξ. Ζ TPX2 ζοκεκημπίγεηαζ ιε ηα 

πμθοιενή αοηά, βεβμκυξ πμο οπμδδθχκεζ υηζ δζαδναιαηίγεζ ηάπμζμ νυθμ ζηδ δδιζμονβία 

πενζπονδκζηχκ Μ΢ (Petrovská ηαζ ζοκ. 2013). Δπζπθέμκ, οπμζηδνίγεηαζ υηζ o πμθοιενζζιυξ 

ηδξ ζςθδκίκδξ πνμςεείηαζ απυ ηδ Ran GTPάζδ, δ μπμία ζπεηίγεηαζ, επίζδξ, ιε ηδκ έλμδμ ηδξ 

ΣPX2 απυ ημκ πονήκα (Petrovská ηαζ ζοκ. 2013). Πνυζθαηα δεδμιέκα πμο πνμέηορακ απυ 

ηδ ιεθέηδ γςζηχκ ηοηηάνςκ, έδεζλακ υηζ δ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ ζοκδέεηαζ ιε ηδ 

θεζημονβία ηδξ Ran GTPάζδξ (Datta ηαζ ζοκ. 2014). Δπμιέκςξ, δ απμοζία πενζπονδκζηχκ 

Μ΢ ηαζ δ πανμοζία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, πζεακυκ μθείθμκηαζ ζηδ δζαηάναλδ ημο 

ηφηθμο ηδξ Ran GTPάζδξ. Σμ βεβμκυξ αοηυ εα είπε ή απεοεείαξ ή ιέζς ηαζ ηδξ TPX2, 

ακηίηηοπμ ζημκ πμθοιενζζιυ ηδξ ζςθδκίκδξ ζημ πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια.         

 Δίκαζ βκςζηυ υηζ ζηα γςζηά ηφηηανα, δ ηζκάζδ Αurora δεζιεφεηαζ ζηδκ ΣPX2 ηαζ ιε 

ημκ ηνυπμ αοηυ εκενβμπμζείηαζ. ΢ηδ ζοκέπεζα, δ Aurora θςζθμνοθζχκεζ ηδκ ΣΡΥ2 
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πνμςεχκηαξ ηδκ πονήκςζδ Μ΢ ζηα ηεκηνμζςιάηζα (Vos ηαζ ζοκ. 2008). ΢ημ θοηυ A. 

thaliana, δ ΑtTXP2 αθθδθεπζδνά ιε ηζξ ηζκάζεξ Aurora (Vos ηαζ ζοκ. 2008, Petrovská ηαζ 

ζοκ. 2012). Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ, ηα ηεκηνμζςιάηζα ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ δζαθυνςκ 

ηοηηανζηχκ ζεζνχκ, ηα μπμία οθίζηακηαζ επίδναζδ ιε DPI, ζηενμφκηαζ ηδξ ηζκάζδξ Αurora 

A. ΢ηα ηφηηανα αοηά ακαζηέθθεηαζ δ δδιζμονβία ηδξ ιεηαθαζζηήξ αηνάηημο (Scaife 2004). 

Σα παναπάκς οπμζηδνίγμοκ ηδκ άπμρδ υηζ πζεακυκ μζ ROS ειπθέημκηαζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ 

ιεηαθμνάξ εκδμπονδκζηχκ ιμνίςκ ζημ πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια, ηα μπμία επάβμοκ ηδ 

δδιζμονβία ηδξ πνμθαζζηήξ αηνάηημο.   

 

ΘV.3.1.3 Μηησηηθή άηξαθηνο 

Ζ ιεηαθαζζηή άηναηημξ απμηεθείηαζ απυ ημ ζφζηδια ηςκ δεζιίδςκ ηςκ Μ΢ ηςκ 

ηζκδημπχνςκ ηαζ απυ εηείκμ ηςκ Μ΢ ημο ζηεθεημφ ηδξ αηνάηημο, ηα μπμία δζαιμνθχκμοκ 

έκα ηαθά μνβακςιέκμ δζπμθζηυ ηοηηανμζηεθεηζηυ ζφζηδια. Ζ δδιζμονβία δεζιίδςκ Μ΢ ηαζ 

δ πνυζδεζή ημοξ ζημοξ ηζκδημπχνμοξ απαζηεί ηδ θεζημονβία ανηεηχκ ΜΑPs. Καηά ηδκ 

ακάθαζδ, δ ιείςζδ ημο ιήημοξ ηςκ δεζιίδςκ ηςκ Μ΢ ηςκ ηζκδημπχνςκ ηαζ δ αιμζααία 

μθίζεδζδ ηςκ αθθδθεπζηαθοπημιέκςκ Μ΢ ημο ζηεθεημφ ηδξ αηνάηημο, ιε ηδ αμήεεζα 

ηζκδζζκχκ, εεςνμφκηαζ οπεφεοκεξ ηδξ ιεηαηίκδζδξ ηςκ εοβαηνζηχκ μιάδςκ πνςιμζςιάηςκ 

πνμξ ημοξ πυθμοξ (Hamada 2014).   

 Οζ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS δζαηανάζζμοκ ηδκ μνβάκςζδ ηδξ ιεηαθαζζηήξ 

ηαζ ακαθαζζηήξ αηνάηημο. ΢ημοξ ηζκδημπχνμοξ ηςκ πνςιμζςιάηςκ ζοκδέμκηαζ άηοπα 

πμθοιενή ζςθδκίκδξ ιε ηοπαίεξ δζεοεεηήζεζξ, ηα μπμία ζοπκά ζοβηθίκμοκ έκημκα ζε πμθθά 

ζδιεία. Ζ ακαθαζζηή άηναηημξ έπεζ άηοπδ μνβάκςζδ ηαζ ζηενείηαζ δζπμθζηυηδηαξ. 

 Σα δεδμιέκα αοηά επζαεααζχκμοκ πνμδβμφιεκεξ παναηδνήζεζξ πμο οπμζηδνίγμοκ 

υηζ, πανυηζ μζ ιαηνμζςθδκίζημζ ηαζ μζ παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ έπμοκ ηδ δοκαηυηδηα 

ζοβηνυηδζδξ δζπμθζηχκ ζοζηδιάηςκ, αοηά έπμοκ άηοπδ μνβάκςζδ ηαζ δεκ είκαζ θεζημονβζηά 

(Frantzios ηαζ ζοκ. 2000, Komis ηαζ ζοκ. 2002). Ζ πανμοζία δζζθαζκυθδξ Α, δ μπμία μδδβεί 

ζηδ ζοβηνυηδζδ ιαηνμζςθδκίζηςκ, δζαηανάζζεζ, επίζδξ, ηδκ μνβάκςζδ ηδξ ιεηαθαζζηήξ 

ηαζ ηδξ ακαθαζζηήξ αηνάηημο (Adamakis ηαζ ζοκ. 2013). Διθακχξ δζαηαναβιέκεξ άηναηημζ 

άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζπδιαηίγμκηαζ ηαζ ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο ημο θοημφ 

Lens culinaris, ιεηά απυ έηεεζδ ζε ελαζεεκέξ πνχιζμ (Eleftheriou ηαζ ζοκ. 2013).          

 Οζ αηοπίεξ ηδξ μνβάκςζδξ ηδξ αηνάηημο επδνεάγμοκ ηδ δζάηαλδ ηςκ ηζκδημπχνςκ 

ηςκ πνςιμζςιάηςκ ζημ ζζδιενζκυ επίπεδμ ηδξ αηνάηημο, ημ δζαπςνζζιυ ηςκ εοβαηνζηχκ 

μιάδςκ ηςκ πνςιμζςιάηςκ, υπςξ ηαζ ηδκ ακαθαζζηή ημοξ ιεηαηίκδζδ πνμξ ημοξ πυθμοξ. 

Οζ παναπάκς αηοπίεξ εα ιπμνμφζακ, επίζδξ, κα μθείθμκηαζ ηαζ ζε άθθεξ αζηίεξ, υπςξ ζηδκ 

ηαεοζηένδζδ απμδζμνβάκςζδξ ημο πονδκζημφ θαηέθμο, ζηδκ ακάζπεζδ ζφκδεζδξ ηςκ 
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δεζιίδςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ιε ημοξ ηζκδημπχνμοξ ή ζηδκ αδοκαιία απμπςνζζιμφ ηςκ 

εοβαηνζηχκ μιάδςκ πνςιμζςιάηςκ ηαηά ηδκ έκανλδ ηδξ ακάθαζδξ (αθέπε παναηάης).   

 Οζ μοζίεξ πμο πνμηαθμφκ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ πζεακυκ επδνεάγμοκ ηδκ άηναηημ 

ιε δζάθμνμοξ ηνυπμοξ. Δίκαζ βκςζηυ υηζ δ ιζηςηζηή άηναηημξ είκαζ εοαίζεδηδ ζηδκ αφλδζδ 

ηδξ ζοβηέκηνςζδξ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο (Hepler 2005), ηαζ υηζ δ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ 

αολάκεζ ηδ ζοβηέκηνςζή ημοξ ζημ ηοηυπθαζια (Rentel ηαζ Knight 2004). Πανάθθδθα, δ 

επίδναζδ ηδξ μοζίαξ curcumin, δ μπμία εεςνείηαζ υηζ επάβεζ ηδκ παναβςβή ROS (McNally 

ηαζ ζοκ. 2007), ζε ηανηζκζηά ηφηηανα ακενχπμο, πνμηαθεί ηδ δζαηάναλδ ηδξ μνβάκςζδξ ηδξ 

αηνάηημο ηαζ ημο πνμηφπμο ειθάκζζδξ ηδξ ιζηςηζηήξ ηζκδζίκδξ Eg5 (Banerjee ηαζ ζοκ. 

2010). Σμ βεβμκυξ αοηυ μδδβεί ζηδ δδιζμονβία ιμκμπμθζηήξ αηνάηημο ζηα ηφηηανα αοηά. 

Δπζπθέμκ, δζαπζζηχεδηε υηζ δ curcumin ιεζχκεζ ηδ δοκαιζηή αζηάεεζα ηςκ Μ΢ ζε ιεβάθμ 

ααειυ (Banerjee ηαζ ζοκ. 2010).     

 Ζ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο ηςκ θοηχκ Τ. 

turgidum ηαζ Α. thaliana έπεζ πανυιμζεξ επζπηχζεζξ ζηδ δμιή ηαζ ηδ θεζημονβία ηδξ 

αηνάηημο. Σμ βεβμκυξ αοηυ οπμδδθχκεζ υηζ, πζεακυκ, ζε μνζζιέκεξ θάζεζξ ημο ηοηηανζημφ 

ηφηθμο, ηα επίπεδα ηςκ ROS αολάκμοκ ζηυπζια. ΢ε ηάπμζεξ ηαηδβμνίεξ γςζηχκ 

ιεηαθαζζηχκ ηοηηάνςκ δ phospho-p38 εκημπίγεηαζ ζηα ηεκηνμζςιάηζα ιαγί ιε ηδ β-

ζςθδκίκδ (Cha ηαζ ζοκ. 2007). Με δεδμιέκμ υηζ, ηα απμηεθέζιαηά ιαξ δείπκμοκ υηζ δ 

ηαηάζηαζδ θςζθμνοθίςζδξ ηδξ p46-MAPK ελανηάηαζ απυ ηα επίπεδα ηςκ ROS, εα 

ιπμνμφζε κα οπμηεεεί υηζ δ p46 ζοιιεηέπεζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ πονήκςζδξ Μ΢, μζ μπμίμζ 

ζοβηνμημφκ ηα δζπμθζηά ζοζηήιαηα ηδξ αηνάηημο ηαζ υηζ δ εκενβμπμίδζή ηδξ ελανηάηαζ απυ 

ηζξ ROS. Θα πνέπεζ, υιςξ, κα δζενεοκδεεί εάκ: (1) δ p46 ειπθέηεηαζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ 

μνβάκςζδξ ηδξ δζπμθζηήξ αηνάηημο, (2) δ phospho-p46 ανίζηεηαζ ζε εέζεζξ πονήκςζδξ Μ΢, 

υπςξ δ επζθάκεζα ημο πονήκα ή ηςκ ηζκδημπχνςκ (Cande 1990), ηαζ (3) δ ηαηακμιή ηδξ 

ζοιπίπηεζ ιε αοηή ηδξ β-ζςθδκίκδξ, υπςξ ζοιααίκεζ ζηα γςζηά ηφηηανα (Cha ηαζ ζοκ. 2007). 

 ΢ηα δζαζνμφιεκα ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ A. thaliana, μζ ηζκάζεξ MPK4 ηαζ 

MPK6 εκημπίγμκηαζ πθδζίμκ ηςκ Μ΢ ηδξ αηνάηημο (Beck ηαζ ζοκ. 2010, Beck ηαζ ζοκ. 2011, 

Komis ηαζ ζοκ. 2011). Γεδμιέκμο υηζ μζ πνςηεΐκεξ αοηέξ εκενβμπμζμφκηαζ ζε πενζπηχζεζξ 

μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ, ιπμνεί κα οπμηεεεί υηζ δ ηαηακμιή αοηχκ ηςκ ΜΑΡΚs μθείθεηαζ 

ζε ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS. Σμ ζηεπηζηυ αοηυ μδδβεί ζηδκ οπυεεζδ υηζ δ 

θςζθμνοθίςζδ ηςκ MAPs απυ ηζξ ΜΑPKs, ηαηά ηδ ιεηάθαζδ, επάβεηαζ ηαζ απυ ROS. 

Δπεηηείκμκηαξ ηδκ παναπάκς οπυεεζδ, ιπμνμφιε κα εεςνήζμοιε υηζ δ MAP65-1 απμηεθεί 

ζηυπμ ηςκ ΜΑPKs. Ζ ΜΑP65-1 απμοζζάγεζ απυ ηα ιεηαθαζζηά ηφηηανα ηδξ νίγαξ ημο 

θοημφ A. thaliana, επεζδή οπενθςζθμνοθζχκεηαζ (Smertenko ηαζ ζοκ. 2006), εκχ δ ζπέζδ 

ηδξ ιε ηζξ ηζκάζεξ MPK4 ηαζ ΜΡΚ6 επζαεααζχκεηαζ ηαζ απυ πεζνάιαηα ακμζμηαεήθςζδξ 

(Beck ηαζ ζοκ. 2010, Μüller ηαζ ζοκ. 2010).  
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 ΢ηα δζπθά ιεηαθθάβιαηα anp2anp3, ηςκ ΜAPKKΚs ΑΝΡ2, ΑΝΡ3 ηαζ ζηα 

ιεηαθθάβιαηα mpk4 ηα πμζμζηά θςζθμνοθίςζδξ ηδξ MAP65-1 ειθακίγμκηαζ ιεζςιέκα 

(Beck ηαζ ζοκ. 2010). Δπίζδξ, είκαζ εκδζαθένμοζα δ πνυζθαηδ παναηήνδζδ υηζ ηα επίπεδα 

ηςκ ROS ζηα ιεηαθθάβιαηα anp2anp3 είκαζ ζδζαίηενα παιδθά (Takáč ηαζ ζοκ. 2014). Αοηυ 

ιπμνεί κα ζοκδοαζηεί ηαζ ιε in vivo παναηδνήζεζξ δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ anp2anp3 ηαζ 

mpk4, μζ μπμίεξ απμηάθορακ πμζηζθία αηοπζχκ ηδξ αηνάηημο (Beck ηαζ ζοκ. 2011). Σέθμξ, 

πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ ζηα πζεακά πνςηεσκζηά ιυνζα πμο θςζθμνοθζχκμοκ ηζξ πνςηεΐκεξ 

ηδξ μζημβέκεζαξ MAP65 πενζθαιαάκμκηαζ ηαζ μζ ηζκάζεξ Αurora (Smertenko ηαζ ζοκ. 2006). 

΢οιπεναζιαηζηά, είκαζ εφθμβμ κα οπμζηδνζπεεί υηζ δ θεζημονβία ηδξ αηνάηημο απαζηεί ηδ 

ζοιιεημπή ΜΑPKs ή άθθςκ ηζκαζχκ, μζ μπμίεξ ζοιιεηέπμοκ ζηδκ εκενβμπμίδζδ ή ηδκ 

απεκενβμπμίδζδ ηςκ ΜΑΡs ιε ιδπακζζιμφξ, ζημοξ μπμίμοξ πζεακυκ ζοιιεηέπμοκ μζ ROS. 

Γζα ημ θυβμ αοηυ, εα είπε εκδζαθένμκ κα ιεθεηδεμφκ μζ επζπηχζεζξ ηδξ δζαηάναλδξ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζημ πνυηοπμ ηαηακμιήξ ηαζ θςζθμνοθίςζδξ ηςκ δζαθμνεηζηχκ 

ζζμιμνθχκ ηςκ MAP65, ηαεχξ είκαζ βκςζηυ υηζ μνζζιέκα ιέθδ ηδξ μζημβέκεζαξ αοηήξ 

ζοιιεηέπμοκ ζηδκ μνβάκςζδ ηδξ αηνάηημο (Hamada 2014).                         

 

ΘV.3.1.4 Φξαγκνπιάζηεο  

΢ηα θοζζμθμβζηά ηφηηανα, μ θναβιμπθάζηδξ ηςκ Μ΢ απμηεθείηαζ απυ δφμ δζαηάλεζξ 

πανάθθδθςκ Μ΢ ιε ακηίεεημ πνμζακαημθζζιυ, μζ μπμίεξ ειθακίγμκηαζ ιεηαλφ ηςκ δφμ 

μιάδςκ εοβαηνζηχκ πνςιμζςιάηςκ. Βαειζαία, επεηηείκεηαζ πνμξ ηδκ πενζθένεζα ημο 

ηοηηάνμο ιε πμθοιενζζιυ κέςκ Μ΢ ζηα πενζεχνζά ημο ηαζ ηαοηυπνμκμ απμπμθοιενζζιυ ηςκ 

Μ΢ απυ ηζξ ηεκηνζηέξ εέζεζξ. Σα απμηεθέζιαηά ιαξ έδεζλακ υηζ, υηακ ηα επίπεδα ηςκ ROS 

ιεηααάθθμκηαζ, δζαηανάζζεηαζ δ πμνεία ηδξ ηοημηίκδζδξ. ΢ε υθεξ ηζξ πενζπηχζεζξ, ηα 

επδνεαζιέκα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα, αθθά ηαζ ηα ακηίζημζπα ηφηηανα ημο ιεηαθθάβιαημξ 

rhd2, δζέεεηακ θναβιμπθάζηεξ απμηεθμφιεκμοξ απυ άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ. Αοηυ είπε 

ςξ απμηέθεζια ηδκ ηαεοζηένδζδ ή ηδκ ακαζημθή ηδξ επέηηαζήξ ημοξ πνμξ ηδκ πενζθένεζα 

ημο ηοηηάνμο, βεβμκυξ ημ μπμίμ επδνέαγε ζε ζδιακηζηυ ααειυ ημ ζπδιαηζζιυ ηδξ 

ηοηηανζηήξ πθάηαξ (αθέπε παναηάης).  

 Ζ αδοκαιία ζοβηνυηδζδξ θεζημονβζημφ θναβιμπθάζηδ ιπμνεί κα μθείθεηαζ ζημ 

βεβμκυξ υηζ αοηυξ απμηεθείηαζ απυ άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ. ΋πςξ ζογδηήεδηε 

παναπάκς, ηα άηοπα πμθοιενή πζεακυκ έπμοκ δζαθμνεηζηέξ δοκαιζηέξ ζδζυηδηεξ. Οζ 

δζαδζηαζίεξ ζοκεπμφξ πμθοιενζζιμφ ηαζ απμπμθοιενζζιμφ Μ΢ πμο απαζημφκηαζ βζα ηδκ 

επέηηαζδ ημο θναβιμπθάζηδ (Verma 2001) πνμτπμεέημοκ ημπζηέξ αολμιεζχζεζξ ηςκ 

ζοβηεκηνχζεςκ ηςκ ηοημπθαζιαηζηχκ ζυκηςκ αζαεζηίμο (Hepler 1994). Δπμιέκςξ, εάκ δ 

δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS επδνεάγεζ ηζξ δζαααειίζεζξ ηςκ ζυκηςκ αοηχκ, είκαζ 

θμβζηυ κα ακαζηέθθεηαζ δ επέηηαζδ ημο θναβιμπθάζηδ.  
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 Πζεακυκ, μζ ROS ζοιιεηέπμοκ ηαζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ ιεηαβςβήξ ιδκοιάηςκ πμο 

εθέβπμοκ ηδκ πμνεία ηδξ ηοημηίκδζδξ, ιε ηνυπμ υιμζμ ιε εηείκμκ πμο πνμηάεδηε βζα ηζξ 

άθθεξ θάζεζξ ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ. Σα ιεηαθθάβιαηα anp2anp3 πμο ακαθένεδηακ 

κςνίηενα, ηα μπμία παναηηδνίγμκηαζ απυ παιδθά επίπεδα ROS, ειθακίγμοκ πμθφ έκημκδ 

πανμοζία πνςηεσκχκ πμο ζοιιεηέπμοκ ζε ακηζμλεζδςηζημφξ ιδπακζζιμφξ (Takáč ηαζ ζοκ. 

2014). ΢ηδ νίγα ηςκ θοηχκ αοηχκ δζαηανάζζεηαζ δ μνβάκςζδ ημο θναβιμπθάζηδ ηαζ 

δδιζμονβμφκηαζ δζπφνδκα ή ηαζ πμθοπφνδκα ηφηηανα (Beck ηαζ ζοκ. 2011). Πανυιμζεξ 

αηοπίεξ δζαπζζηχεδηακ ηαζ ζηα ιεηαθθάβιαηα mpk4 ημο θοημφ Arabidopsis (Beck ηαζ ζοκ. 

2011).   

 Πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δ παναηήνδζδ γςκηακχκ ηοηηάνςκ απυ ηαηάθθδθα 

ιεηαζπδιαηζζιέκα ανηίαθαζηα ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ αοηχκ, ηα μπμία ελέθναγακ 

35S::GFP:MBD, απμηάθορε υηζ δ ηοημηίκδζδ έπεζ ανηεηά ιεβαθφηενδ δζάνηεζα ζε ζφβηνζζδ 

ιε εηείκδ ζηα αηνυννζγα αβνίμο ηφπμο (Beck ηαζ ζοκ. 2011). ΢ηα ανηίαθαζηα ημο αβνίμο 

ηφπμο, μζ MPK4 ηαζ ΜPΚ6 εκημπίγμκηαζ, ηυζμ ζηα ανπζηά ζηάδζα ηδξ ηοημηίκδζδξ, υζμ ηαζ 

ζε ηεθζηά ζηάδζα ιεηαλφ ηςκ Μ΢ ημο θναβιμπθάζηδ (Komis ηαζ ζοκ. 2011). Οζ πνςηεΐκεξ 

αοηέξ, υπςξ ηαζ μζ μιυθμβέξ ημοξ ζημ θοηυ Nicotiana tabacum, ειπθέημκηαζ ζηδ 

ζηναημθυβδζδ MAP65 ηαζ άθθςκ πνςηεσκχκ πμο ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ, ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ ηοημηίκδζδξ (Komis ηαζ ζοκ. 2011, Sasabe ηαζ 

Machida 2014). Δπμιέκςξ, ιπμνεί κα οπμηεεεί υηζ μζ ROS εθέβπμοκ ηδκ μνβάκςζδ ηαζ ηδ 

θεζημονβία ημο θναβιμπθάζηδ, νοειίγμκηαξ ηδ δναζηδνζυηδηα ηςκ ΜΑΡs ιέζς ΜΑPKs.  

 

ΘV.3.1.5 Επαλεκθάληζε ηνπ πεξηθεξεηαθνύ θπηηαξνζθειεηνύ θαηά ηελ έμνδν ηνπ θπηηάξνπ 

από ηελ θπηηαξνδηαίξεζε  

΢ηα ηοημηζκδηζηά ηαζ ιεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα, ζηα μπμία είπακ δζαηαναπεεί ηα επίπεδα 

ηςκ ROS, ήηακ ειθακήξ δ πανμοζία άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζε ηοπαίεξ 

ηοημπθαζιαηζηέξ εέζεζξ. Σμ βεβμκυξ οπμδδθχκεζ υηζ, ζε αοηή ηδ θάζδ ημο ηοηηανζημφ 

ηφηθμο δζαηανάζζεηαζ δ ηαηακμιή ηςκ πνςηεσκχκ, μζ μπμίεξ εθέβπμοκ ηδκ πονήκςζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ. ΢ηα θοζζμθμβζηά ιεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα, ειθακίγμκηαζ πενζπονδκζημί Μ΢ 

δζαηεηαβιέκμζ αηηζκςηά. Απυ μνζζιέκμοξ ενεοκδηέξ έπεζ οπμζηδνζπεεί υηζ εοεφκμκηαζ βζα ηδ 

δδιζμονβία ημο πενζθενεζαημφ ζοζηήιαημξ Μ΢, υηακ ηα εοβαηνζηά ηφηηανα εζζένπμκηαζ ζηδ 

ιεζυθαζδ, ιεηά ηδκ μθμηθήνςζδ ηδξ ηοημηίκδζδξ (Kumagai ηαζ ζοκ. 2003). Χζηυζμ, 

πνυζθαηα δεδμιέκα δείπκμοκ υηζ, ζηα ιεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα, δ πονήκςζδ ηςκ Μ΢ 

δζελάβεηαζ ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια απυ ζφιπθμηα πμο πενζέπμοκ β-ζςθδκίκδ (Shaw 

2013). ΢ηδκ μνβάκςζδ ημο πενζθενεζαημφ ζοζηήιαημξ ηςκ M΢ ζοιιεηέπμοκ, επίζδξ, 

δζάθμνεξ ΜΑΡs (Shaw 2013).  
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 ΢ηδ ζφκδεζδ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ ιε ημ πθαζιαθήιια ζοιιεηέπεζ δ πνςηεΐκδ 

CLASP (Ambrose ηαζ Wasteneys 2008), εκχ δ πνςηεΐκδ EB1 ζπεηίγεηαζ ιε ηζξ εέζεζξ 

πονήκςζδξ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ (Chan ηαζ ζοκ. 2003). ΢ε ηφηηανα HeLa, έπεζ ανεεεί υηζ 

μζ CLASPs, CLASP1 ηαζ CLASP2, ζοκδέμκηαζ ζημοξ Μ΢ ηαζ ηδκ EB1, εοκμχκηαξ ηδκ 

πνυζδεζδ ηςκ Μ΢ ζηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο (Mimori-Kiyosue ηαζ ζοκ. 2005). 

Δπζπθέμκ, ηαηά ηδ ιεηακάζηεοζδ ηςκ ηοηηάνςκ ημο εκδμεδθίμο, δ ΔΒ1 ηαζ δ ζπεηζγυιεκδ ιε 

ηζξ CLASPs, CLIP-170 επδνεάγμοκ ηδκ μνβάκςζδ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢ (Schuyler ηαζ 

Pellman, 2001, Gundersen, 2002, Ikeda ηαζ ζοκ. 2005). ΋ιςξ, δ ηαηακμιή ηδξ CLIΡ-170 

ελανηάηαζ απυ ηδκ παναβςβή ROS απυ ηδκ ΝΑDPH-μλεζδάζδ (Ushio-Fukai 2009), εκχ δ 

ηαηάζηαζδ ηδξ θςζθμνοθίςζδξ ηδξ EB1 επδνεάγεηαζ απυ ηζξ ROS (Le Grand ηαζ ζοκ. 

2014).  

 Βαζζγυιεκμζ ζηα παναπάκς δεδμιέκα, ιπμνμφιε κα οπμεέζμοιε υηζ, ιεηά ημ ηέθμξ 

ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ, δ παναβςβή ROS απυ ηζξ NADPH-μλεζδάζεξ ζηδκ πενζθένεζα ημο 

ηοηηάνμο, ζοιιεηέπεζ ζηδκ μνβάκςζδ ημο πενζθενεζαημφ ζοζηήιαημξ ηςκ Μ΢. ΢ε πμθθά 

επδνεαζιέκα ιεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα, δζαηανάζζεηαζ δ ζοβηνυηδζδ ημο πενζθενεζαημφ 

ζοζηήιαημξ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. Φοζζηά, δεκ απμηθείεηαζ υηζ, υηακ ιεηααάθθμκηαζ ηα 

επίπεδα ηςκ ROS, επδνεάγεηαζ δ δναζηδνζυηδηα ηζκαζχκ, μζ μπμίεξ ειπθέημκηαζ ζηδκ 

μνβάκςζδ ηςκ ζοζηδιάηςκ ηςκ πενζθενεζαηχκ Μ΢, υπςξ είκαζ μζ ΑΝP2, ANP3, ΜPK4, 

ΜPK6 (αθέπε Komis ηαζ ζοκ. 2011).   

 Σα δεδμιέκα ιαξ, ζε ζοκδοαζιυ ιε υζα ακαθένεδηακ παναπάκς, δείπκμοκ υηζ ηα 

επίπεδα ηςκ ROS αολμιεζχκμκηαζ ηαηά ηδκ δζάνηεζα ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ. Σμ βεβμκυξ αοηυ 

ζοιαάθθεζ ζηδκ ακαδζμνβάκςζδ ηςκ δζαθυνςκ ζοζηδιάηςκ Μ΢ ηςκ δζαζνμφιεκςκ 

ηοηηάνςκ, πμνεία δ μπμία δζαηυπηεηαζ, υηακ ηα επίπεδα ηςκ ROS ιεηααάθθμκηαζ δναιαηζηά. 

Δπμιέκςξ, μ έθεβπμξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS θαίκεηαζ υηζ είκαζ απαναίηδημξ βζα ηδκ μιαθή 

δζελαβςβή ηδξ ιίηςζδξ ηαζ ηδξ ηοημηίκδζδξ. Χζηυζμ, δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS δεκ είκαζ 

ζδιακηζηή ιυκμ βζα ημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ. ΋πςξ εα ζογδηδεεί παναηάης, ηα 

επίπεδά ημοξ ζοκεπχξ αολμιεζχκμκηαζ ηαηά ηδ δζάνηεζα ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο ηςκ θοηζηχκ 

ηοηηάνςκ, ιε πζεακυ απμηέθεζια ηδκ ειπθμηή ημοξ ζε πενζζζυηενα θαζκυιεκα ηδξ πμνείαξ 

αοηήξ.    

  

ΗV.3.2 ROS ηαζ έθεβπμξ ημο ηοηηανζημύ ηύηθμο 

Ζ εεχνδζδ ηςκ δεδμιέκςκ ηδξ δζαηνζαήξ απμηαθφπηεζ υηζ δ δζαηάναλδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ 

ROS ζημ αηνυννζγμ επδνεάγεζ ηδκ πμνεία ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο. ΢οβηεηνζιέκα, 

ηαεοζηενεί ή ακαζηέθθεηαζ δ είζμδμξ ηςκ ιεζμθαζζηχκ ηοηηάνςκ ζε δζαίνεζδ, δ ιεηάααζδ 

ηςκ πνμθαζζηχκ ηοηηάνςκ ζηδκ πνμιεηάθαζδ, επζαναδφκεηαζ δ πμνεία ηδξ ιεηάθαζδξ ηαζ 

ηδξ ακάθαζδξ ηαζ ηέθμξ, δ έλμδμξ ηςκ ηοηηάνςκ απυ ηδκ ηοημηίκδζδ. Οζ αηοπίεξ ηδξ 
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μνβάκςζδξ ηδξ ιζηςηζηήξ ηαζ ηοημηζκδηζηήξ ζοζηεοήξ, μζ μπμίεξ ζογδηήεδηακ ζηδκ 

πνμδβμφιεκδ εκυηδηα, είκαζ δοκαηυ κα ενιδκεφζμοκ ιενζηά απυ ηα παναπάκς θαζκυιεκα. 

Χζηυζμ, δ επζανάδοκζδ ηδξ πμνείαξ δζαθυνςκ βεβμκυηςκ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, 

ζοιπενζθαιαακμιέκδξ ηδξ εκαθθαβήξ ηςκ δζαδμπζηχκ ζοζηδιάηςκ Μ΢, εα ιπμνμφζε κα 

απμδμεεί ζηδκ απμννφειζζδ ηαζ άθθςκ ιδπακζζιχκ εθέβπμο. Ζ επζανάδοκζδ ηδξ πμνείαξ ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο είκαζ εκδεπμιέκςξ απμηέθεζια ηδξ θεζημονβίαξ πνμζηαηεοηζηχκ 

ιδπακζζιχκ, μζ μπμίμζ εθαπζζημπμζμφκ ηζξ ηαηαζηνμθζηέξ επζπηχζεζξ ηςκ δοζιεκχκ 

πενζααθθμκηζηχκ ζοκεδηχκ ζηδκ ακάπηολδ ηςκ θοηχκ (αθέπε επίζδξ Frantzios ηαζ ζοκ. 

2000).  

 Χζηυζμ, αζαθζμβναθζηά δεδμιέκα, αθθά ηαζ δεδμιέκα πμο πανμοζζάγμκηαζ ζηδκ 

πανμφζα ενβαζία, επζηνέπμοκ ηδ δζαηφπςζδ ηδξ άπμρδξ υηζ μζ ROS δεκ ζπεηίγμκηαζ ιυκμ ιε 

ηδκ πνυηθδζδ ηαηαπμκήζεςκ, αθθά θεζημονβμφκ ηαζ ςξ ιυνζα ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, 

νοειίγμκηαξ ηδκ πνυμδμ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, ηαηά ηδ θοζζμθμβζηή ακάπηολδ ηςκ θοηχκ 

(Tsukagoshi 2012). Δίκαζ βκςζηυ υηζ ηα επίπεδα ηςκ ROS ιεηααάθθμκηαζ ηαηά ηδ δζάνηεζα 

ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, ηυζμ ζηα γςζηά υζμ ηαζ ζηα θοηζηά ηφηηανα (Potters ηαζ ζοκ. 2002, 

Burhans ηαζ Heintz 2009). Ακηίζημζπεξ ιεηααμθέξ οθίζηακηαζ ηαζ μζ ακηζμλεζδςηζηέξ εκχζεζξ, 

πζεακυκ, βζα κα πνμζηαηεοεμφκ ηα δζαζνμφιεκα ηφηηανα απυ ηδκ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ROS 

(Potters ηαζ ζοκ. 2009, Vivancos ηαζ ζοκ. 2010). Σα παναπάκς μδήβδζακ ζηδκ οπυεεζδ, υηζ 

οπάνπμοκ ζδιεία ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, ηα μπμία εθέβπμκηαζ απυ ηζξ ROS ηαζ υηζ, ηαηά ηδ 

δζάνηεζα ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, πναβιαημπμζμφκηαζ ηφηθμζ μλείδςζδξ ηαζ ακαβςβήξ 

(Menon ηαζ Goswami 2007, Vivancos ηαζ ζοκ. 2010).    

 ΢ηα γςζηά ηφηηανα, δ επαβςβή ηδξ ηοηηανζηήξ δζαίνεζδξ απυ ακαπηολζαημφξ 

πανάβμκηεξ επζηοβπάκεηαζ ιε ηνμπμπμίδζδ ηςκ ιδπακζζιχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, δ μπμία 

μθείθεηαζ ζηδ δζέβενζδ παναβςβήξ παιδθχκ πμζμηήηςκ H2O2 απυ ηδκ NADPH-μλεζδάζδ 

(Burhans ηαζ Heintz 2009). Ακηίζημζπα, δ ζοζζχνεοζδ Ο2·
- 

ζημ ιενίζηςια ηδξ νίγαξ ημο 

θοημφ A. thaliana, ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ ζηακυηδηα δζαίνεζδξ ηςκ ηοηηάνςκ (Tsukagoshi ηαζ 

ζοκ. 2010). Πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ ζημ θοηυ A. thaliana, δ επίδναζδ ιε 1 mM Ζ2Ο2, βζα 24 

h, πνμηαθεί ιείςζδ ηδξ έηθναζδξ δζαθυνςκ βμκζδίςκ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε ηδκ πμνεία ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο (Tsukagoshi 2012). Δπζπθέμκ, δ επίδναζδ 50 ιΜ MEN ζε ηφηηανα 

ηαθθζένβεζαξ ΒΤ-2, ηαεοζηένδζε ηδ ιεηάααζδ ηςκ ηοηηάνςκ απυ ηδ θάζδ G1 ζηδκ θάζδ S 

ηαζ ηδκ είζμδυ ημοξ ζηδ ιίηςζδ (Reichheld ηαζ ζοκ. 1999). Ζ ιεηάααζδ απυ ηδ θάζδ G2 ζηδ 

ιίηςζδ δζαηυπηεηαζ ηαζ ζε ηφηηανα HeLa επδνεαζιέκα ιε MEN (Acharya ηαζ ζοκ. 2009), 

εκχ δ πνυμδμξ ηδξ ιίηςζδξ δζαηανάζζεηαζ ζε ηφηηανα ΜCF-7 πμο οθίζηακηαζ ηδκ επίδναζδ 

ηδξ curcumin (Banerjee ηαζ ζοκ. 2010).   

 Ζ πανμοζία ακηζμλεζδςηζηχκ εκχζεςκ ή δ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS δεκ δνα 

ηαη‟ ακάβηδ πνμζηαηεοηζηά ή εκζζποηζηά ζηδκ πμνεία ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο. Ζ 
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οπενπαναβςβή ηδξ ηαηαθάζδξ ηαεοζηενεί ηδ ιεηάααζδ ζηδκ S θάζδ ζε εκδμεδθζαηά 

ηφηηανα πμκηζημφ (Onumah ηαζ ζοκ. 2009). ΢ε γςζηά ηφηηανα, δ επίδναζδ ιε DPI δζαηυπηεζ 

ηδκ πμνεία ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο ζε δζάθμνα ζδιεία, εκχ, ιεηαλφ άθθςκ, πνμηαθεί 

ζοζζχνεοζδ ηςκ ηοηηάνςκ ζηδκ πνμιεηάθαζδ (Scaife 2005). H πανμοζία δεμλοαζημναζημφ 

ηαζ αζημναζημφ μλέμξ ζε ηφηηανα ηαθθζένβεζαξ ημο θοημφ Nicotiana tabacum, ηα μπμία ήηακ 

ζοβπνμκζζιέκα ζηδ θάζδ G1, πνμηάθεζε ηαεοζηένδζδ ηδξ πμνείαξ ηδξ ιίηςζδξ (Potters ηαζ 

ζοκ. 2000). ΢ηδκ πενίπηςζή ιαξ, δζαπζζηχεδηε υηζ, ζηα αηνυννζγα ηςκ αββεζμζπένιςκ, ηυζμ 

δ επαβςβή μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ υζμ ηαζ δ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS, 

δζαηανάζζμοκ ηδκ πμνεία ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο.  

 Σα παναπάκς δεδμιέκα ηαεζζημφκ ζαθέξ υηζ μ νυθμξ ηςκ ROS ζηδ δζελαβςβή ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο είκαζ πμθφπθμημξ. Οζ δζαηοιάκζεζξ ηδξ ζοβηέκηνςζδξ μλεζδςηζηχκ ηαζ 

ακηζμλεζδςηζηχκ εκχζεςκ θαίκεηαζ υηζ οπυηεζκηαζ ζημκ έθεβπμ ηοηηανζηχκ ιδπακζζιχκ, μζ 

μπμίμζ αθεκυξ πνμζηαηεφμοκ ηα ηφηηανα απυ ηζξ μλεζδςηζηέξ αθάαεξ ηαζ αθεηένμο 

επζηνέπμοκ ζηζξ ROS κα δνμοκ ςξ ιυνζα ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ. ΢ε ηφηηανα ηαθθζένβεζαξ ημο 

θοημφ Μedicago, μζ ROS εκενβμπμζμφκ ηδ ιεηάααζδ ηςκ ηοηηάνςκ απυ ηδκ θάζδ G0 ζηδ G1 

(Fehér ηαζ ζοκ. 2008), εκχ, ζημ αηνυννζγμ ημο θοημφ A. thaliana, δ επίδναζδ βθμοηαεεζυκδξ 

μδδβεί ζε αφλδζδ ημο ανζειμφ ηςκ δζαζνμφιεκςκ ηοηηάνςκ (Sánchez-Fernández ηαζ ζοκ. 

1997). Μάθζζηα, έπεζ δζαηοπςεεί δ άπμρδ υηζ μζ δζαηοιάκζεζξ ημο αζημναζημφ ηαζ 

δεμλοαζημναζημφ μλέμξ, μζ μπμίεξ εηδδθχκμκηαζ ηαηά ηδ δζάνηεζα ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, 

ζοιαάθθμοκ ζηδκ ακίπκεοζδ ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ηςκ ηοηηάνςκ ηαζ 

ελαζθαθίγμοκ ηδκ πνυμδμ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο (de Pinto ηαζ ζοκ. 1999). Ζ πζμ 

εκδζαθένμοζα πενίπηςζδ νφειζζδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ δζαπζζηχεδηε ζε ηφηηανα 

ηαθθζένβεζαξ ηοηηάνςκ A. thaliana, ζηα μπμία δ ζοβηέκηνςζδ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ οπυηεζηαζ 

ζε δοκαιζηή νφειζζδ (Vivancos ηαζ ζοκ. 2010). Καηά ηδ θάζδ G1, υπμο ηα επίπεδα ηςκ ROS 

ακεααίκμοκ, δ βθμοηαεεζυκδ ιεηαηζκείηαζ ζημκ πονήκα. Σμ βεβμκυξ αοηυ, επζηνέπεζ αθεκυξ 

ηδκ αφλδζδ ηςκ ROS ζημ ηοηυπθαζια ηαζ αθεηένμο πνμζηαηεφεζ ημκ πονήκα απυ 

μλεζδςηζηέξ αθάαεξ (Vivancos ηαζ ζοκ. 2010). 

 Σα ηφηηανα, ηαηά ηδ ιεηάααζή ημοξ απυ ημ έκα ζηάδζμ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο ζημ 

επυιεκμ, δζένπμκηαζ απυ ζοβηεηνζιέκα ζδιεία εθέβπμο ηδξ ηακμκζηυηδηαξ ηδξ πμνείαξ. Σα 

ζδιεία αοηά ηαεμνίγμκηαζ απυ ηζξ CDKs, δ δναζηδνζυηδηα ηςκ μπμίςκ νοειίγεηαζ, ιεηαλφ 

άθθςκ, απυ θςζθμνοθίςζδ/απμθςζθμνοθίςζδ, ηδ δέζιεοζδ ηοηθζκχκ, ηαζ ηδκ πνυζδεζδ 

ακαζηαθηζηχκ ζοιπαναβυκηςκ (Κujit ηαζ Schnittger 2007). Έπεζ ζδζαίηενμ εκδζαθένμκ ημ 

εφνδια υηζ, δ επίδναζδ ιε DPI, NAC, ΜΔΝ ηαζ Ζ2Ο2 ζε δζαβμκζδζαηά θοηά Αrabidopsis 

GUS:CyclinB1, πνμηαθεί ιείςζδ ή ηαζ ακαζημθή ηδξ έηθναζδξ ημο βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ 

αοηήξ. Δπμιέκςξ, μζ ζδιακηζηέξ ιεηααμθέξ ζηα επίπεδα ηςκ ROS δζαηανάζζμοκ ημ πνυηοπμ 

έηθναζδξ ημο βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ Β1. Ζ άπμρδ αοηή οπμζηδνίγεηαζ ηαζ απυ πνμδβμφιεκα 
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δεδμιέκα, ζφιθςκα ιε ηα μπμία ημ H2O2 πνμηαθεί ιείςζδ ηδξ έηθναζδξ ημο βμκζδίμο ηδξ 

ηοηθίκδξ B1 (Σsukagoshi ηαζ ζοκ. 2012), εκχ δ ΜΔΝ ιεζχκεζ ηα επίπεδα ηδξ έηθναζδξ ηςκ 

βμκζδίςκ ηςκ ηοηθζκχκ Α (Reichheld ηαζ ζοκ. 1999). Δπζπθέμκ, ζε ζκμαθάζηεξ πμκηζημφ, ημ 

DPI επζθένεζ ιείςζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ ηοηθίκδξ Β (Scaife 2004).  

 Δίκαζ βκςζηυ υηζ, ζηα θοηζηά ηφηηανα, μζ ROS ειπθέημκηαζ ζηδκ εκενβμπμίδζδ ηςκ 

CDKA1 (Fehér ηαζ ζοκ. 2008). Δπίζδξ, ιεθέηεξ ζε γςζηά ηφηηανα δείπκμοκ υηζ δ 

θςζθμνοθίςζδ ηδξ p38-MAPK, ηαηά ηδ ιεηάααζδ G2/M, εοεφκεηαζ βζα ηδ θςζθμνοθίςζδ 

ηδξ θςζθαηάζδξ Cdcc25B (Cha ηαζ ζοκ. 2007, αθέπε επίζδξ Cuenda ηαζ Rousseau 2007). 

Δπμιέκςξ, μζ αθθαβέξ ζηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηςκ ηοηηάνςκ ιάθθμκ ειπθέημκηαζ 

ζηδ νφειζζδ ηδξ έηθναζδξ βμκζδίςκ ή ηδξ δναζηδνζυηδηαξ πνςηεσκχκ πμο ζπεηίγμκηαζ ιε ημκ 

έθεβπμ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο.  

 ΢ημ ζδιείμ αοηυ, πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δ εκενβμπμίδζδ ηςκ CDKs ιπμνεί κα έπεζ 

ςξ απμηέθεζια ηδ θςζθμνοθίςζδ δζαθυνςκ ζηυπςκ. Μεηαλφ αοηχκ είκαζ μζ MAPs, ηζκάζεξ 

πμο ειπθέημκηαζ ζηδ θςζθμνοθίςζδ ηςκ ΜΑΡs ή ιμκμπάηζα MAPKs, ηα μπμία εθέβπμοκ ηδ 

ιεηάααζδ ηςκ ηοηηάνςκ απυ ηδ ιία θάζδ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο ζηδκ άθθδ (Hamada 2007, 

Sasabe ηαζ ζοκ. 2011α). Χξ εη ημφημο, δ ακάζπεζδ δζαθυνςκ θαζκμιέκςκ ημο ηοηηανζημφ 

ηφηθμο, υηακ ηα επίπεδα ηςκ ROS ιεηααάθθμκηαζ, ιπμνεί κα μθείθεηαζ ζε πενζζζυηενεξ απυ 

ιία αζηίεξ.         

 Υαναηηδνζζηζηυ πανάδεζβια απμηεθεί δ ακάζπεζδ ημο απμπςνζζιμφ ηςκ 

εοβαηνζηχκ πνςιμζςιάηςκ ηαηά ηδκ ακάθαζδ, πμο δζαπζζηχεδηε ζε ακαθαζζηά ηφηηανα 

αηνυννζγμο, ζηα μπμία είπακ δζαηαναπεεί ηα επίπεδα ηςκ ROS. Δη πνχηδξ υρεςξ, ημ 

θαζκυιεκμ ιπμνεί κα απμδμεεί ζηζξ δζαηαναπέξ μνβάκςζδξ ηαζ θεζημονβίαξ ηδξ ακαθαζζηήξ 

αηνάηημο. Χζηυζμ, μ απμπςνζζιυξ ηςκ πνςιμζςιάηςκ, ηα μπμία ιέπνζ ημ ηέθμξ ηδξ 

ιεηάθαζδξ ανίζημκηαζ ζοκδεδειέκα ιε ημ ζφιπθμημ ηδξ Cohesin, ελανηάηαζ απυ ηδ 

δναζηδνζυηδηα πνςηεαζχκ πμο μκμιάγμκηαζ ζεπανάζεξ. Αοηέξ, πνζκ απυ ηδκ έκανλδ ηδξ 

ακάθαζδξ, ζοκδέμκηαζ ζε ιία ιζηνή πνςηεΐκδ, δ μπμία μκμιάγεηαζ Securin. H ζφκδεζδ 

ακαζηέθθεζ ηδ δναζηδνζυηδηα ηδξ ζεπανάζδξ. Σμ ζφιπθμημ APC εοεφκεηαζ βζα ηδκ 

απμζημδυιδζδ ηδξ Securin ηαζ ηδκ απεθεοεένςζδ ηδξ ζεπανάζδξ, δ μπμία, ηαηαζηνέθμκηαξ 

ημ ζφιπθμημ ηδξ Cohesin, επζηνέπεζ ημκ απμπςνζζιυ ηςκ εοβαηνζηχκ πνςιμζςιάηςκ 

(Chang ηαζ ζοκ. 2004, Wu ηαζ ζοκ. 2010, Moschou ηαζ ζοκ. 2012). ΢ηα γςζηά ηφηηανα δ 

επίδναζδ ιε H2O2 ακαζηέθθεζ ηδ θεζημονβία ημο APC ηαζ ηδκ απεθεοεένςζδ ηδξ ζεπανάζδξ 

(Chang ηαζ ζοκ. 2004). Δπμιέκςξ, δ δζαηάναλδ ημο απμπςνζζιμφ ηςκ εοβαηνζηχκ 

πνςιμζςιάηςκ ηαηά ηδκ ακάθαζδ πζεακυκ επζηείκεηαζ ηαζ απυ ηδ δοζθεζημονβία άθθςκ 

ιδπακζζιχκ, πμο επδνεάγμκηαζ απυ ηζξ ROS, ηαζ είκαζ ακελάνηδημζ απυ ηδκ ηαηάζηαζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ. Πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ ηυζμ ζηα γςζηά υζμ ηαζ ηα θοηζηά 

ηφηηανα, μ απμπςνζζιυξ ηςκ εοβαηνζηχκ πνςιμζςιάηςκ ζπεηίγεηαζ ηαζ ιε ηδκ 
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εκενβμπμίδζδ ηςκ ηζκαζχκ Αurora (Kurihara ηαζ ζοκ. 2008). Tμοθάπζζημκ ζηα γςζηά 

ηφηηανα, ηα επίπεδα ηςκ ηζκαζχκ αοηχκ επδνεάγμκηαζ, έπεζηα απυ επίδναζδ ιε DPI (Scaife 

2004, 2005). Δηηυξ, απυ ηδκ απμζφκδεζδ ηςκ εοβαηνζηχκ πνςιμζςιάηςκ, μζ ηζκάζεξ Αurora 

ζπεηίγμκηαζ ηαζ ιε έκα άθθμ θαζκυιεκμ, ημ μπμίμ θαιαάκεζ πχνα ηαηά ηδ ιεηάααζδ ηςκ 

ηοηηάνςκ απυ ηδκ πνυθαζδ ζηδκ πνμιεηάθαζδ, ηδκ απμδζμνβάκςζδ ημο πονδκζημφ θαηέθμο 

ζημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ (Kurihara ηαζ ζοκ. 2008).           

 Σα δεδμιέκα ιαξ δείπκμοκ υηζ, ζηα επδνεαζιέκα αηνυννζγα, πμθθά ηφηηανα 

ζοζζςνεφμκηαζ ζηδκ πνυθαζδ ηαζ ηδκ ηοημηίκδζδ. Σα βεβμκυηα αοηά ιπμνμφκ κα 

απμδμεμφκ ζηδ ζοιπενζθμνά ημο πονδκζημφ θαηέθμο, εκ ιένεζ. Ζ ιεθέηδ ηςκ επδνεαζιέκςκ 

ηοηηάνςκ, έπεζηα απυ ακμζμεκηυπζζδ ηςκ πνςηεσκχκ πμο θένμοκ ημ πεπηίδζμ HDEL, ηαεχξ 

ηαζ απυ παναηδνήζεζξ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ έδεζλακ υηζ, ηυζμ δ απμδζμνβάκςζδ 

ημο πονδκζημφ θαηέθμο ζημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ, υζμ ηαζ δ επακαζοβηνυηδζή ημο ηαηά ηδκ 

ηεθυθαζδ, δζαηανάζζμκηαζ ζδιακηζηά, υηακ ιεηααάθθεηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ 

ROS. Σμ πνχημ θαζκυιεκμ εα ιπμνμφζε κα ζπεηίγεηαζ ιε ηδ δναζηδνζυηδηα ηςκ 

πενζπονδκζηχκ Μ΢ (Hepler ηαζ Hush 1996). ΢ηδκ πενίπηςζή ιαξ, υιςξ, δ ηαεοζηένδζδ ηδξ 

απμδζμνβάκςζδξ ημο πονδκζημφ θαηέθμο εηδδθχκεηαζ ακελάνηδηα απυ ηδκ φπανλδ ή υπζ 

πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ζημ πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια. Δπμιέκςξ, θαίκεηαζ πενζζζυηενμ 

πζεακυκ υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS επδνεάγεζ ημοξ ιδπακζζιμφξ πμο 

νοειίγμοκ ηδκ απμδζμνβάκςζδ ημο πονδκζημφ θαηέθμο.           

 Δίκαζ βκςζηυ υηζ δ απμδζμνβάκςζδ αοηή πενζθαιαάκεζ ηδκ ηαπφηαηδ απμιάηνοκζδ 

ηςκ πνςηεσκζηχκ ζοιπθυηςκ ηςκ πονδκζηχκ πυνςκ, βεβμκυξ πμο μδδβεί ζηδκ άιεζδ 

επζημζκςκία ιε ημ ηοηυπθαζια ηαζ επζηνέπεζ ηδκ είζμδμ ηδξ ηοηθίκδξ B1 ηαζ ηςκ CDKs ζημ 

πονδκυπθαζια. Αημθμοεεί ζεζνά βεβμκυηςκ θςζθμνοθίςζδξ ηςκ πνςηεσκχκ ηδξ εζςηενζηήξ 

ιειανάκδξ ημο πονδκζημφ θαηέθμο ηαζ εηείκςκ πμο δζαιμνθχκμοκ έκα δίηηομ υιμζμ ιε αοηυ 

ηςκ θαιζκχκ ζηα γςζηά ηφηηανα. Οζ θςζθμνοθζχζεζξ έπμοκ ςξ απμηέθεζια ηδκ ηαηάννεοζδ 

ημο πονδκζημφ θαηέθμο (Evans ηαζ ζοκ. 2011). Λαιαάκμκηαξ οπυρδ, υηζ δ δζαηάναλδ ηςκ 

επζπέδςκ ηςκ ROS αθθμζχκεζ ημ πνυηοπμ έηθναζδξ ημο βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ B1, ιπμνμφιε 

κα οπμεέζμοιε, υηζ ιε ημκ ίδζμ ηνυπμ ζπεηίγεηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS ιε ημκ έθεβπμ ηδξ 

ζοιπενζθμνάξ ημο πονδκζημφ θαηέθμο. Ζ ζπέζδ ηςκ ROS ιε ηζξ θαιίκεξ οπμζηδνίγεηαζ ηαζ 

απυ δεδμιέκα ιεθεηχκ ζε γςζηά ηφηηανα, ηα μπμία απμδεζηκφμοκ υηζ δ μλεζδςηζηή 

ηαηαπυκδζδ πνμηαθεί ηδ ζοζζχνεοζδ ηδξ θαιίκδξ B1 ζηδκ εζςηενζηή ιειανάκδ ημο 

πονδκζημφ θαηέθμο, δ μπμία ιάθζζηα ελανηάηαζ απυ ηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ p38-MAPK 

(Barascu ηαζ ζοκ. 2012).  

 Δπζπθέμκ, είκαζ βκςζηυ υηζ, ηαηά ηδ δζάνηεζα ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, δ ήπζα 

μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ εθέβπεζ ηδκ μιμζυζηαζδ ηςκ ηοημπθαζιαηζηχκ ζυκηςκ αζαεζηίμο, 

ιέζς ηςκ ηακαθζχκ ζυκηςκ ΣPC (two-pore channel protein, Kadota ηαζ ζοκ. 2005). 
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Τπμζηδνίγεηαζ υηζ δ ζοιπενζθμνά ημο πονδκζημφ θαηέθμο ηαηά ηδκ πνμιεηάθαζδ ηαζ ηδκ 

ηεθυθαζδ ζπεηίγεηαζ ιε αφλδζδ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο (Hepler 1994). Δάκ αοηυ είκαζ ζςζηυ, 

είκαζ θμβζηυ κα δζαηανάζζεηαζ δ ζοιπενζθμνά ημο πονδκζημφ θαηέθμο, θαιαάκμκηαξ οπυρδ 

υηζ, ηαηά ηδ δζάνηεζα ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, ιεηααάθθεηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ζυκηςκ 

αζαεζηίμο, υηακ αθθάγεζ ημ πνυηοπμ ηαηακμιήξ ηςκ ROS.   

 Απυ ηα παναπάκς ζοκάβεηαζ υηζ μζ ROS ειπθέημκηαζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ 

ζοβηνυηδζδξ ηαζ απμζοβηνυηδζδξ ημο πονδκζημφ θαηέθμο ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ 

ηοηηανμδζαίνεζδξ. Θα είπε εκδζαθένμκ κα δζενεοκδεεί, εάκ μζ ROS επδνεάγμοκ ηδ 

ζοιπενζθμνά ημο πονδκζημφ θαηέθμο ηαζ ζε δζαζνμφιεκα ηφηηανα μνζζιέκςκ ηαηχηενςκ 

θοηχκ, ζηα μπμία μ πονδκζηυξ θάηεθμξ δεκ απμδζμνβακχκεηαζ ζημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ, ιε 

απμηέθεζια ημ ζπδιαηζζιυ εκδμπονδκζηήξ ιζηςηζηήξ αηνάηημο (Evans ηαζ ζοκ. 2011).  

 

ΗV.3.3 ROS ηαζ ακάπηολδ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ 

Σα πεζναιαηζηά δεδμιέκα αοηήξ ηδξ ενβαζίαξ έδεζλακ υηζ, υηακ ιεηααάθθμκηαζ ηα επίπεδα 

ηςκ ROS, ακαζηέθθεηαζ δ δδιζμονβία ή δ ακάπηολδ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ. Ζ ακαζημθή 

ζπδιαηζζιμφ ηαζ μ ααειυξ δζαηάναλδξ ηδξ ηοημηζκδηζηήξ αοηήξ δμιήξ ζπεηίγμκηαζ ιε ηδ 

θάζδ, ζηδκ μπμία ανζζηυηακ ημ ηφηηανμ ηαηά ηδκ έκανλδ ηδξ επίδναζδξ. Πνμθακχξ, μζ 

αηοπίεξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ, έπμοκ άιεζδ ζπέζδ ιε εηείκεξ ημο θναβιμπθάζηδ (αθέπε 

εκυηδηα ΗΗΗ.4.5), είκαζ δε ζε ηάπμζμ ααειυ ζοβηνίζζιεξ ιε εηείκεξ πμο παναηδνήεδηακ ζε 

ηφηηανα αηνυννζγμο ημο θοημφ T. turgidum, ηα μπμία είπακ οπμζηεί ηδκ επίδναζδ ανβζθίμο 

(Frantzios ηαζ ζοκ. 2001). Δπζπθέμκ, ηα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ mor1 ημο 

θοημφ Αrabidopsis πανμοζζάγμοκ ζεζνά αηοπζχκ ηδξ δμιήξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ 

(Eleftheriou ηαζ ζοκ. 2005).  

 ΢ηα ανπζηά ζηάδζα ζπδιαηζζιμφ ημο θναβιμπθάζηδ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ ηςκ 

επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ, απμοζζάγμοκ μζ ζοκαενμίζεζξ ηοζηζδίςκ απυ ηδκ ηεκηνζηή πενζμπή 

ημο, μζ μπμίεξ είκαζ παναηηδνζζηζηέξ ζηα θοζζμθμβζηά ηοημηζκδηζηά ηφηηανα. Πανάθθδθα 

ακαζηέθθεηαζ δ επέηηαζδ ηςκ ηοηηανζηχκ πθαηχκ, δ έκανλδ δδιζμονβίαξ ηςκ μπμίςκ είπε 

πνμδβδεεί εηείκδξ ηδξ επίδναζδξ. Συζμ ζηδκ πνχηδ υζμ ηαζ ζηδ δεφηενδ πενίπηςζδ, εηηυξ 

απυ ηδκ ακάζπεζδ ηδξ επέηηαζδξ ημο θναβιμπθάζηδ ηςκ ιαηνμζςθδκίζηςκ, δεκ 

απμηθείεηαζ υηζ μζ ιαηνμζςθδκίζημζ ζηενμφκηαζ ηδξ ζηακυηδηαξ ηαεμδήβδζδξ ηςκ ηοζηζδίςκ 

ηςκ δζηηομζςιαηίςκ ζημ επίπεδμ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ. Ζ δζαηάναλδ ηδξ ιεηαθμνάξ 

ηοζηζδίςκ, ζηα επδνεαζιέκα ιε MEN ηοημηζκδηζηά ηφηηανα, ίζςξ μθείθεηαζ ζημκ πμθφ 

ιζηνυ ανζειυ Μ΢ πμο παναηδνμφκηαζ ζηα ζοβηεηνζιέκα ηφηηανα.   

 Γκςνίγμκηαξ υηζ ηα ηοζηίδζα ηςκ δζηηομζςιαηίςκ μδδβμφκηαζ ζημ επίπεδμ ηδξ 

ηοηηανζηήξ πθάηαξ απυ ημοξ Μ΢ ιε ηδ ζοιιεημπή ηζκδζζκχκ (Jürgens 2005), ιπμνμφιε κα 
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οπμεέζμοιε υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ηνμπμπμζεί ηδ θεζημονβία ηςκ 

ηζκδζζκχκ ή υηζ αοηή επδνεάγεηαζ απυ ηδκ πανμοζία πμθοιενχκ πμο πενζέπμοκ ζςθδκίκδ, δ 

μπμία έπεζ οπμζηεί ηάπμζα ιεηα-ιεηαθναζηζηή ηνμπμπμίδζδ. Σμοθάπζζημκ ζηα γςζηά 

ηφηηανα, μζ ηνμπμπμζήζεζξ ηδξ ζςθδκίκδξ θαίκεηαζ υηζ επδνεάγμοκ ηδ ιεηαθμνά ηοζηζδίςκ 

(αθέπε Hammond ηαζ ζοκ. 2008).  

 Δηηυξ απυ ηδ δζαηαναπή ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηςκ ΜΑPs, δ αθθαβή ηδξ μιμζυζηαζδξ 

ηςκ ROS ιπμνεί κα επδνεάγεζ ηαζ ηδκ εκενβμπμίδζδ ηςκ ΜΑPKs. ΢ηα ηφηηανα ημο 

αηνυννζγμο ηςκ δζπθχκ ιεηαθθαβιάηςκ anp2anp3 Arabidopsis, παναηδνήεδηακ αηεθή 

εοβαηνζηά ημζπχιαηα (Beck ηαζ ζοκ. 2011). Σα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα ηδξ νίγαξ ζηα 

ιεηαθθάβιαηα Arabidopsis mpk4 δζέεεηακ, επίζδξ, άηοπεξ ηοηηανζηέξ πθάηεξ. Αοηέξ, ζοπκά, 

είπακ ηοπαίμ πνμζακαημθζζιυ, εκχ ζε μνζζιέκα ιεηαθθάβιαηα δζαπζζηχεδηακ ηοηηανζηέξ 

πθάηεξ αζοκήεζζηα δζμβηςιέκεξ (Kosetsu ηαζ ζοκ. 2010). Οζ Kosetsu ηαζ ζοκ. (2010) 

οπμζηήνζλακ υηζ δ MPK4, δ μπμία εκημπίγεηαζ ηαζ ζηζξ ηοηηανζηέξ πθάηεξ, ζοιιεηέπεζ ζηδκ 

πμνεία ηδξ ηοημηίκδζδξ, νοειίγμκηαξ ακελάνηδημοξ απυ ημοξ Μ΢ ιδπακζζιμφξ. Δάκ 

δεπεμφιε υηζ μζ ROS ειπθέημκηαζ ζηδ δδιζμονβία ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ, πανμοζζάγεζ 

εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ, ζηα ιεηαθθάβιαηα anp2anp3, ηα επίπεδα ηςκ ROS είκαζ 

παιδθυηενα, ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκα ηςκ θοηχκ αβνίμο ηφπμο (Takáč ηαζ ζοκ. 2014), εκχ δ 

ΜPK4 ειπθέηεηαζ ζηδκ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS (Pitzschke ηαζ ζοκ. 2009α).  

Σα δεδμιέκα ιαξ δείπκμοκ υηζ, μζ επζδνάζεζξ ιε εκχζεζξ πμο ιεηααάθθμοκ ηα επίπεδα 

ηςκ ROS, δζαηανάζζμοκ ηδ δμιή ηαζ ηδ θεζημονβία ηςκ δζηηομζςιαηίςκ. Μενζηέξ θμνέξ 

αοηά απμηημφκ ζπεηζηά ιεβάθμ ιέβεεμξ ηαζ ηοπεθμεζδέξ ζπήια, εκχ ζημ εζςηενζηυ ημοξ 

εκημπίγμκηαζ ηοημπθαζιαηζηά ζημζπεία. Λυβς ημο ζπήιαημξ αοημφ, ηα επδνεαζιέκα 

δζηηομζςιάηζα ειθακίγμκηαζ ζε θεπηέξ ημιέξ ςξ δαηηοθζμεζδή. Δίκαζ ζαθέξ υηζ 

δζαηανάζζεηαζ δναιαηζηά δ παναβςβή ηςκ ηοζηζδίςκ ηςκ δζηηομζςιαηίςκ, αθθά ηαζ δ 

ιεηαθμνά ημοξ. Πανυιμζεξ επζπηχζεζξ ζηδ δμιή ηςκ δζηηομζςιαηίςκ δζαπζζηχεδηακ ζε 

ηφηηανα BY-2 επδνεαζιέκα ιε 1-αμοηακυθδ, βεβμκυξ πμο μδδβεί ζηδκ οπυεεζδ υηζ δ 

παναβςβή ηοζηζδίςκ ελανηάηαζ απυ ημ PA (Langhans ηαζ Robinson 2007). 

Ζ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ δζαηανάζζεζ ζε ιεβάθμ ααειυ ηδ δμιή ηςκ 

δζηηομζςιαηίςκ ηςκ γςζηχκ ηοηηάνςκ (Jiang ηαζ ζοκ. 2011). ΢ημ δζηυ ιαξ οθζηυ  

δζαηανάζζεηαζ δ ηαηακμιή ηςκ PLDs ηςκ επδνεαζιέκςκ ηοημηζκδηζηχκ ηοηηάνςκ, εκχ δ 

έκηαζδ ημο θεμνζζιμφ πμο εηπέιπμοκ ειθακίγεηαζ ιεζςιέκδ. Δπμιέκςξ, δεκ απμηθείεηαζ υηζ 

δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS αθθμζχκεζ ηδ δμιή ηςκ δζηηομζςιαηίςκ, 

επδνεάγμκηαξ ηζξ PLDs. Γζα πανάδεζβια, ζε θοηζηά ηφηηανα ηαθθζενβεζχκ, ημ H2O2 

εκενβμπμζεί ηδκ PLD (Yamaguchi ηαζ ζοκ. 2004). Θα πνέπεζ κα ζδιεζςεεί, υιςξ, υηζ, ζηδκ 

πενίπηςζδ ημο ακαζημθέα LY294002, δ δζαηάναλδ ηδξ παναβςβήξ ηοζηζδίςκ απυ ηα 

δζηηομζςιάηζα πζεακυκ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ ακάζπεζδ ηδξ PI3P απυ ηδκ PI3K. Ζ 1-αμοηακυθδ 

(Langhans ηαζ Robinson 2007), αθθά ηαζ μ LY294002 επδνεάγμοκ ηδ ζοζζχνεοζδ ηςκ 
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ARFs (ADP-Ribosylation Factors, πανάβμκηαξ νζαμγοθίςζδξ ADP), ηαζ ηςκ Rab GTPαζχκ 

(Langhans ηαζ Robinson 2007, Takáč ηαζ ζοκ. 2013).  

 Οζ ARFs ηαζ μζ Rab GTPάζεξ είκαζ ιζηνέξ GTPάζεξ, δ δναζηδνζυηδηα ηςκ μπμίςκ 

ειπθέηεηαζ ζηδκ παναβςβή ηοζηζδίςκ απυ ηδ ιειανάκδ «δυηδ» ηαζ ζηδ ζςζηή ζηυπεοζή 

ημοξ ζηδ ιειανάκδ οπμδμπήξ (Nielsen ηαζ ζοκ. 2008). Δκημπίγμκηαζ ζημ ΣGN ηαζ ζηα 

εκδμζχιαηα ηαζ ζοιιεηέπμοκ ζηδ ζηυπεοζδ ηςκ ηοζηζδίςκ ζηδκ ηοηηανζηή πθάηα (Jürgens 

2005, McMichael ηαζ Bednarek 2013). Οζ GTPάζεξ πνμηαθμφκ ιεκ ηδκ παναβςβή ROS, 

οπμζηδνίγεηαζ δε υηζ δ δναζηζηυηδηά ημοξ ελανηάηαζ απυ ηδκ μλεζδμακαβςβζηή ημοξ 

ηαηάζηαζδ (Wu ηαζ ζοκ. 2011, Ferro ηαζ ζοκ. 2012). Δάκ υζα ακαθένμκηαζ παναπάκς 

ζοιααίκμοκ ηαζ ηαηά ηδκ ηοημηίκδζδ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ, ιπμνμφιε κα οπμεέζμοιε υηζ 

μζ ζδιακηζηέξ ιεηααμθέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS δζαηανάζζμοκ ηδκ παναβςβή ηοζηζδίςκ ζηα 

δζηηομζςιάηζα ηαζ ηα εκδμζχιαηα ή ηαζ ηδ ζηυπεοζή ημοξ ζηδκ ηοηηανζηή πθάηα.  

 Πνυζθαηα δεδμιέκα ιεθέηδξ γςζηχκ ηοηηάνςκ, ακαθένμοκ ηδκ φπανλδ ROS ζηα 

εκδμζχιαηα, μζ μπμίεξ πανάβμκηαζ ηονίςξ απυ ηζξ NADPH-μλεζδάζεξ, θαζκυιεκμ ημ μπμίμ 

εεςνείηαζ υηζ ζοκδέεηαζ ηαζ ιε ιδπακζζιμφξ ζδιαημδυηδζδξ (Davis Volk ηαζ Moreland 

2014). ΢φιθςκα ιε ημοξ Dhonukshe ηαζ ζοκ. (2006), εκδμηοηςηζηά ηοζηίδζα πμο πανάβμκηαζ 

απυ ημ πθαζιαθήιια, ιεηαθένμοκ ζηδκ ηοηηανζηή πθάηα οθζηά ημο ιδηνζημφ ηοηηανζημφ 

ημζπχιαημξ, υπςξ βζα πανάδεζβια ηζξ ιενζηχξ εζηενμπμζδιέκεξ μιμβαθαηημονμκάκεξ, μζ 

μπμίεξ ακαβκςνίγμκηαζ απυ ημ ακηίζςια JIM5. H ιεηαθμνά αοηχκ ηςκ πμθοζαηπανζηχκ 

ζηδκ ηοηηανζηή πθάηα πναβιαημπμζείηαζ ιέζς ηςκ εκδμζςιάηςκ, εκχ αοηή ηςκ 

εζηενμπμζδιέκςκ πδηηζκχκ ιέζς ηοζηζδίςκ δζηηομζςιαηίςκ (Dhonukshe ηαζ ζοκ. 2006). H 

εθανιμβή ημο ακηζζχιαημξ JIM5 ζηα επδνεαζιέκα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα απμηάθορε ιεκ 

πμθοάνζειμοξ θεμνίγμκηεξ ζπδιαηζζιμφξ ζημ ηοηυπθαζια, εθάπζζημοξ δε ζηδκ πενζμπή ηδξ 

ηοηηανζηήξ πθάηαξ. Μάθζζηα, ζε μνζζιέκα ηφηηανα οπήνπακ πθήνςξ ζπδιαηζζιέκεξ 

ηοηηανζηέξ πθάηεξ, μζ μπμίεξ δεκ πενζείπακ ιενζηχξ εζηενμπμζδιέκεξ μιμβαθαηημονμκάκεξ. 

Σα ηφηηανα αοηά παναηηδνίγμκηαζ απυ ηδκ πανμοζία πμθοάνζειςκ θεμνζγυκηςκ ζθαζνζηχκ 

ηοημπθαζιαηζηχκ ζπδιαηζζιχκ, βεβμκυξ πμο οπμζηδνίγεζ υηζ, εκχ δεκ επδνεάγεηαζ δ πμνεία 

εκδμηφηςζδξ ηςκ ςξ άκς πδηηζκχκ, ακαζηέθθεηαζ δ ιεηαθμνά ημοξ απυ ηα εκδμζχιαηα ζηδκ 

ηοηηανζηή πθάηα. Ζ ιεβαθφηενδ έκηαζδ ημο θαζκμιέκμο ζηα ηφηηανα ηα επδνεαζιέκα ιε 

DPI, οπμδδθχκεζ υηζ, ηαζ ζηα θοηζηά ηφηηανα, μζ NADPH-μλεζδάζεξ πζεακυκ ζοιιεηέπμοκ 

ζημοξ ιδπακζζιμφξ ζδιαημδυηδζδξ πμο θεζημονβμφκ ζηα εκδμζχιαηα ηαζ ζηδ ζηυπεοζδ ηςκ 

ηοζηζδίςκ ημοξ ζηδκ ηοηηανζηή πθάηα (αθέπε επίζδξ Davis Volk ηαζ Moreland 2014). 

 ΢ηα επδνεαζιέκα ηφηηανα, αηυιδ ηαζ υηακ ηα ηοζηίδζα θεάκμοκ ζηδκ πενζμπή ηδξ 

ηοηηανζηήξ πθάηαξ, δ ζφκηδλή ημοξ δζαηανάζζεηαζ ή δεκ πναβιαημπμζείηαζ. Ζ ιεθέηδ 

ηοημηζκδηζηχκ ηοηηάνςκ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ απμηάθορε πμθοάνζεια ηοζηίδζα, 

ηα μπμία θαίκεηαζ υηζ δεκ ζοκηήημκηαζ ιεηαλφ ημοξ. ΢ηα ηφηηανα, ζηα μπμία είπε λεηζκήζεζ δ 

δζαδζηαζία ζπδιαηζζιμφ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ζημ ζζδιενζκυ επίπεδμ, παναηδνμφκηαζ ζε 
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ηεκηνζηυ επίπεδμ ημο ηοηηάνμο κδζίδεξ ιειανακζημφ οθζημφ ή δζμβηςιέκμζ ζπδιαηζζιμί. Ζ 

ακμζμζήιακζδ ιε ακηίζςια πμο ακαβκςνίγεζ ηδκ πνςηεΐκδ KNOLLE, απμηάθορε ηδκ 

φπανλδ πζεακήξ δζαηαναπήξ ζηδκ πμνεία ζφκηδλδξ ηςκ ηοζηζδίςκ. Φοζζμθμβζηά, δ πνςηεΐκδ 

αοηή εκημπίγεηαζ ζηζξ ηοηηανζηέξ πθάηεξ ηαζ ζοιιεηέπεζ ζηδ ζφκηδλδ ηςκ ηοζηζδίςκ (Lauber 

ηαζ ζοκ. 1997). ΢ηα επδνεαζιέκα ηφηηανα, εκημπίγεηαζ ζηζξ ζηαεενμπμζδιέκεξ ηοηηανζηέξ 

πθάηεξ, δ επέηηαζδ ηςκ μπμίςκ πνμξ ηδκ πενζθένεζα ημο ηοηηάνμο έπεζ ακαζηαθεί. ΢οπκά, 

ζηα ηφηηανα, ηα μπμία θένμοκ δζμβηςιέκμοξ ιειανακζημφξ ζπδιαηζζιμφξ ζημ επίπεδμ ηδξ 

ηοηηανζηήξ πθάηαξ, ημ ζήια ηδξ πνςηεΐκδξ αοηήξ απμοζζάγεζ ή εκημπίγεηαζ ζηδκ πενζθένεζα 

ηςκ ζπδιαηζζιχκ αοηχκ.  

 Δπμιέκςξ, ιπμνμφιε κα οπμεέζμοιε υηζ μζ ROS εθέβπμοκ ηδ ζφκηδλδ ηςκ ηοζηζδίςκ 

ζηδκ ηοηηανζηή πθάηα, θαιαάκμκηαξ ιένμξ πζεακυκ ζηδ νφειζζδ ηδξ δναζηζηυηδηαξ ηςκ 

ζοκηαλζκχκ. ΢ηα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα ημο θοημφ A. thaliana, δ ζοκηαλίκδ KNOLLE 

ζοκεκημπίγεηαζ ιε ηδκ ηζκάζδ AtAurora1 (Petrovská ηαζ ζοκ. 2012). Χζηυζμ, ηυζμ ηα 

αολδιέκα, υζμ ηαζ ηα ιεζςιέκα επίπεδα ηςκ ROS δζαηανάζζμοκ ηδ δζαδζηαζία ηδξ ζφκηδλδξ 

ηςκ ηοζηζδίςκ. Πνέπεζ κα ζδιεζςεεί, υηζ δ έηθναζδ ημο βμκζδίμο KNOLLE ιεζχκεηαζ ζε 

ζοκεήηεξ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ (Tsukagoshi 2012). 

Φοζζηά δεκ απμηθείεηαζ ημ εκδεπυιεκμ, μζ ROS κα επδνεάγμοκ ηαζ ηδ θεζημονβία ηδξ 

πνςηεΐκδξ δοκαιίκδξ ή θναβιμπθαζηίκδξ, δ μπμία πνμςεεί ηδ ζηαδζαηή ζηαεενμπμίδζδ ηδξ 

ηοηηανζηήξ πθάηαξ (Jürgens 2005, Verma ηαζ Hong 2005). Οζ δοκαιίκεξ ζοιιεηέπμοκ επίζδξ 

ζηδ δδιζμονβία ηοζηζδίςκ ηαθοιιέκςκ ιε ηθαενίκδ, ιε ηα μπμία απμιαηνφκεηαζ δ πενίζζεζα 

ημο ιειανακζημφ οθζημφ απυ ηδκ πενζμπή ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ. Σα ηοζηίδζα αοηά, ζηδ 

ζοκέπεζα, ζοκηήημκηαζ ιε ηα εκδμζχιαηα (Jürgens 2005). Έπεζ πενζβναθεί υηζ δ δζαδζηαζία 

εκδμηφηςζδξ, δ μπμία επάβεηαζ απυ ημκ παεμβυκμ πανάβμκηα cryptogein ηαζ πενζθαιαάκεζ ηδ 

δδιζμονβία ηοζηζδίςκ ηαθοιιέκςκ ιε ηθαενίκδ, ελανηάηαζ απυ ηδκ παναβςβή ROS, ιέζς 

ηδξ NtRbohD (Leborgne-Castel ηαζ ζοκ. 2008). Μπμνμφιε κα οπμεέζμοιε, υηζ δ ακαζημθή 

ηδξ απμιάηνοκζδξ ηδξ πενίζζεζαξ ημο ιειανακζημφ οθζημφ απυ ηδκ ηοηηανζηή πθάηα ηςκ 

επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ, πανειπμδίγεζ ηδ δζαδζηαζία «επζπεδμπμίδζήξ» ηδξ (Verma ηαζ 

Hong 2005).  

 Ζ αδοκαιία ζηαεενμπμίδζδξ ηαζ επζπεδμπμίδζδξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ιπμνεί κα 

μδδβήζεζ ζηδκ ηαηαζηνμθή ηςκ δζμβηςιέκςκ ιειανακζηχκ κδζίδςκ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ. 

Αοηυ ιπμνεί κα ζοιαεί ηαζ ζε ηφηηανα ζηα μπμία δ ηοηηανζηή πθάηα έπεζ ζοκηδπεεί ιε ημ 

έκα ή ηαζ ηα δφμ ιδηνζηά ημζπχιαηα. Χξ απμηέθεζια εκημπίγμκηαζ επδνεαζιέκα 

ιεηαηοημηζκδηζηά ηφηηανα, ημ εοβαηνζηυ ημίπςια ηςκ μπμίςκ θένεζ αζοκέπεζα ζημ ηέκηνμ 

ημο. Πανυιμζεξ αηοπίεξ έπμοκ πενζβναθεί ηαζ ζε δζαζνμφιεκα ηφηηανα ζημ πνςηυδενια ημο 

θοημφ Z. mays, ηα μπμία οθίζηακηαζ ηδκ επίδναζδ ηαθεΐκδξ (Apostolakos ηαζ Galatis 1987, 

Galatis ηαζ Αpostolakos 1991). H ηαθεΐκδ πνμηαθεί δζαηαναπή ζηδκ μιμζυζηαζδ ηςκ ζυκηςκ 

αζαεζηίμο ημο ηοημπθάζιαημξ ηαζ ακαζηέθθεζ ηδ δδιζμονβία ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ 
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(Bonsignore ηαζ Hepler 1985, Hepler ηαζ Bonsignore 1990, Galatis ηαζ Αpostolakos 1991, 

Jürgens ηαζ ζοκ. 1994, Samuels ηαζ Staehelin 1996).  

  Σα ηοημπθαζιαηζηά ζυκηα αζαεζηίμο δζαδναιαηίγμοκ πμθφ ζδιακηζηυ νυθμ ζηδκ 

πμνεία ζοβηνυηδζδξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ. Σα ανπζηά ζηάδζα ηδξ δδιζμονβίαξ ηδξ, 

ζοιπενζθαιαακμιέκδξ ηαζ ηδξ ζφκηδλδξ ηςκ ηοζηζδίςκ, απαζημφκ νφειζζδ ηςκ ζυκηςκ 

αζαεζηίμο (Verma 2001). Δπζπθέμκ, αοηά ζπεηίγμκηαζ ιε ηδκ παναβςβή ηαζ ηδ ζφκηδλδ 

ηοζηζδίςκ, υπςξ ηαζ ιε ηδ δναζηδνζυηδηα ηδξ δοκαιίκδξ, επάβμοκ δε ηδ ζφκεεζδ ηαθθυγδξ 

ζηδκ πενζμπή ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ. ΢ηδ ζοκέπεζα, δ ιείςζδ ηδξ ζοβηέκηνςζήξ ημοξ, 

ανπζηά πενζμνίγεζ ηδ ζφκεεζδ ηδξ ηαθθυγδξ, εκχ ηεθζηά μδδβεί ζηδκ απμζημδυιδζή ηδξ, βζα 

κα πνμπςνήζεζ δ ςνίιακζδ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ (Verma 2001). ΢ε υθεξ ηζξ πενζπηχζεζξ 

ηςκ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ, δ πανμοζία ηδξ ηαθθυγδξ ζηδκ πενζμπή ηδξ ηοηηανζηήξ 

πθάηαξ ήηακ ζδζαίηενα έκημκδ. Δίκαζ εκδζαθένμκ κα δζενεοκδεεί, εάκ δ επίιμκδ πανμοζία ηδξ 

ηαθθυγδξ ζηζξ ηοηηανζηέξ πθάηεξ επδνεάγεζ ηδκ ςνίιακζή ημοξ. 

  Λαιαάκμκηαξ οπυρδ: (1) υηζ μζ ROS ζοιιεηέπμοκ ζηδκ μιμζυζηαζδ ηςκ ζυκηςκ 

αζαεζηίμο (Steinhorst ηαζ Kudla 2013), (2) ηδ ζδιαζία ημοξ ζηδκ ηοημηίκδζδ, ηαζ (3) ηδκ 

πμζηζθία ηςκ αηοπζχκ πμο πνμηαθμφκ μζ επζδνάζεζξ ηςκ μοζζχκ πμο δζαηανάζζμοκ ηδκ 

μιμζυζηαζή ημοξ, ιπμνμφιε κα οπμεέζμοιε υηζ μζ ROS αθθμζχκμοκ ηζξ ημπζηά ηαζ πνμκζηά 

ηαεμνζζιέκεξ δζαααειίζεζξ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο ζηδκ πενζμπή ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ. Ζ 

αδοκαιία ηαεζένςζδξ ηςκ απαζημοιέκςκ δζαααειίζεςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο ζημ ηοηυπθαζια, 

πζεακυκ οπμζηδνίγεηαζ ηαζ απυ ηδ δζαηαναβιέκδ ηαηακμιή ημο εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο 

ζηα επδνεαζιέκα ηοημηζκδηζηά ηφηηανα. ΢οπκά, ημ ηοηυπθαζια ιεηαλφ ηςκ δφμ εοβαηνζηχκ 

πονήκςκ ζηενείηαζ εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο, εκχ άθθεξ θμνέξ πενζέπεζ έκημκεξ 

ζοκαενμίζεζξ ημο. Δίκαζ βκςζηυ υηζ, μζ δζαηάλεζξ εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο ζηδκ πενζμπή ηδξ 

ηοηηανζηήξ πθάηαξ, ζοιιεηέπμοκ ζημκ έθεβπμ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ζυκηςκ αζαεζηίμο (Hepler 

1994). Πνέπεζ, επίζδξ, κα ζδιεζςεεί, υηζ δ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ημο 

εκδμπθαζιαηζημφ δζηηφμο έπεζ ζδζαίηενδ ζδιαζία βζα ηδ θεζημονβία ημο, 

ζοιπενζθαιαακμιέκδξ ηαζ ηδξ απεθεοεένςζδξ ζυκηςκ αζαεζηίμο απυ ημ μνβακίδζμ αοηυ 

(Görlach ηαζ ζοκ. 2006).                  

 

ΗV.3.4 ROS ηαζ ηαεμνζζιόξ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ 

΢ηα αθαζηδηζηά ηφηηανα ηςκ πενζαίςκ θοηχκ, δ ηοηηανζηή πθάηα ζημ ηέθμξ ηδξ 

ηοημηίκδζδξ ζοκηήηεηαζ ιε ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα ζε εέζεζξ, μζ μπμίεξ ηαεμνίγμκηαζ ηαηά ηδ 

ιεζυθαζδ. Οζ εέζεζξ αοηέξ πνμζδιεζχκμκηαζ ιε αηνίαεζα απυ ηδκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ Μ΢, 

δ μπμία δδιζμονβείηαζ πνζκ απυ ηδκ έκανλδ ηδξ πνυθαζδξ ηαζ ελαθακίγεηαζ ζημ ηέθμξ ηδξ 

πνυθαζδξ (Mineyuki 1999). Μεβάθμξ ανζειυξ επδνεαζιέκςκ πνμ-πνμθαζζηχκ ηαζ 

πνμθαζζηχκ  ηοηηάνςκ, υπςξ ηαζ εηείκα ημο αηνυννζγμο ημο ιεηαθθάβιαημξ rhd2 έθενακ 
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πνμ-πνμθαζζηή γχκδ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ ιε άηοπδ μνβάκςζδ. Πμθθά άθθα επδνεαζιέκα 

πνμ-πνμθαζζηά/πνμθαζζηά ηφηηανα εζηενμφκημ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. Δπμιέκςξ, ηίεεηαζ 

ημ ενχηδια εάκ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS είκαζ απαναίηδηδ βζα ημκ ηαεμνζζιυ ημο επζπέδμο 

ηοηηανμδζαίνεζδξ. 

 Πνμξ ημφημ, επδνεαζιέκα αηνυννζγα αθέεδηακ κα ακαηάιρμοκ ζε θοζζμθμβζηέξ 

ζοκεήηεξ, βζα κα δζαπζζηςεεί ηαηά πυζμ δ αδοκαιία μνβάκςζδξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ 

πμο πνμηαθείηαζ απυ ηδ δζαηάναλδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS, ζοκμδεφεηαζ απυ απμηοπία 

ηαεμνζζιμφ ηςκ εέζεςκ, ζηζξ μπμίεξ πνέπεζ κα ηαηαθήλεζ δ ηοηηανζηή πθάηα ηαηά ημ ηέθμξ 

ηδξ ηοημηίκδζδξ. Σα δεδμιέκα ιαξ έδεζλακ υηζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS είκαζ πζεακυκ 

απαναίηδηδ βζα ημκ ηαεμνζζιυ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ ζηα ηφηηανα ηδξ νίγαξ ηςκ 

αββεζμζπένιςκ, ηαευζμκ ζε ακαηάιπημκηα αηνυννζγα, πμθθά εοβαηνζηά ημζπχιαηα 

αημθμοεμφκ δζαβχκζμ ή αηυιδ ηαζ πανάθθδθμ πνμζακαημθζζιυ ςξ πνμξ ημκ άλμκα ηδξ νίγαξ. 

Δπζπθέμκ, ζοπκά, ζηα ακαηάιπημκηα ηφηηανα, μζ εέζεζξ ζφκηδλδξ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ιε 

ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα ιεηααάθθεηαζ ζημ πχνμ. ΢ηδ ζοκέπεζα, εα ζογδηδεμφκ μζ απυρεζξ ιαξ 

ζπεηζηά ιε ημοξ ιδπακζζιμφξ ηαεζένςζδξ ημο επζπέδμο ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ ηαζ ημκ πζεακυ 

νυθμ ηςκ ROS ζε αοημφξ. 

  ΋πςξ επζζδιάκεδηε ζε πνμδβμφιεκδ εκυηδηα, ιε ελαίνεζδ ημ H2O2, μζ εκχζεζξ DPI, 

ΝΑC ηαζ ΜΔΝ πνμηαθμφκ ιείςζδ ηδξ έηθναζδξ ημο βμκζδίμο TON1a. Δπμιέκςξ, δ πνμ-

πνμθαζζηή γχκδ απμοζζάγεζ ή είκαζ άηοπδ, υηακ δζαηανάζζεηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS, 

πζεακυκ θυβς απμοζίαξ ηςκ ΜΑPs ή απμηοπίαξ νφειζζδξ ηδξ δναζηδνζυηδηάξ ημοξ. Γζα 

πανάδεζβια, δ πνςηεΐκδ TON1 απμηεθεί νοειζζηζηή οπμιμκάδα ηδξ PP2A, εκχ δ MAP65-1 

είκαζ έκα απυ ηα οπμζηνχιαηά ηδξ (Smertenko ηαζ ζοκ. 2006, Spinner ηαζ ζοκ. 2013). 

Ακηίζημζπα, δ MPK6 ζηα ηφηηανα ημο αηνυννζγμο ημο θοημφ A. thaliana, εκημπίγεηαζ ιαγί ιε 

ημοξ Μ΢ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. ΢ηα ιεηαθθάβιαηά mpk6 είκαζ ειθακήξ δ απμηοπία 

ηαεμνζζιμφ ημο επζπέδμο ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ, εκχ MAPs, υπςξ δ ΜAP65-1 ηαζ δ ΜΟR1 

δζαεέημοκ ιμηίαα θςζθμνοθίςζδξ απυ ΜΑPKs (Müller ηαζ ζοκ. 2010). Δπμιέκςξ, είκαζ 

πμθφ εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ, ζε πενζπηχζεζξ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ δ ΜPK6 

ζοιιεηέπεζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ ζδιαημδυηδζδξ (Suarez Rodriguez ηαζ ζοκ. 2010).  

Άθθα ιυνζα, πμο δοκδηζηά ειπθέημκηαζ ζημκ ηαεμνζζιυ ημο επζπέδμο δζαίνεζδξ 

είκαζ πζεακυκ ηοηθίκεξ, ηάπμζεξ απυ ηζξ μπμίεξ εκημπίγμκηαζ ζηδ εέζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ 

γχκδξ (Duroc ηαζ ζοκ. 2011), ή ηζκάζεξ, υπςξ μζ Αurora α (Van Damme ηαζ ζοκ. 2011). Οζ 

ηεθεοηαίεξ ιάθζζηα, ακ ηαζ ζπεηίγμκηαζ ιε ημκ ηαεμνζζιυ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ, 

δεκ εκημπίγμκηαζ ζηδκ πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ ηαηά ηδκ πνυθαζδ (Van Damme 

ηαζ ζοκ. 2011).  

Με αάζδ ηα υζα ακαθένμκηαζ παναπάκς, ιπμνμφιε κα οπμεέζμοιε υηζ δ αθθαβή ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS δζαηανάζζεζ ημοξ ιδπακζζιμφξ πμο ηαεμνίγμοκ ημ επίπεδμ ηδξ 
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ηοηηανμδζαίνεζδξ, ή/ηαζ εηείκμοξ πμο είκαζ οπεφεοκμζ βζα ημ ζπδιαηζζιυ ηδξ πνμ-

πνμθαζζηήξ γχκδξ. ΢ηδκ πενίπηςζή ιαξ, πμθθά ηφηηανα πμο ακαηάιπημοκ ιεηά απυ 

επίδναζδ ιε DPI ηαζ ΝΑC, δζαεέημοκ ημζπχιαηα ιε ηοπαίμ πνμζακαημθζζιυ. Οζ Urbanek ηαζ 

ζοκ. (2003) παναηήνδζακ υηζ, ζε ηφηηανα ημο θοημφ Picea abies πμο οθίζηακηαζ ηδκ 

επίδναζδ ηδξ βθμοηαεεζυκδξ, ημ επίπεδμ δζαίνεζδξ αθθάγεζ. Τπέεεζακ υηζ δ βθμοηαεεζυκδ, ιε 

ηάπμζμ ηνυπμ, ηνμπμπμζεί ηζξ εέζεζξ ημο πθαζιαθήιιαημξ ζημ επίπεδμ ηαεμνζζιμφ ημο 

επζπέδμο δζαίνεζδξ (Urbanek ηαζ ζοκ. 2003).  

Δπεηηείκμκηαξ ηα παναπάκς, ιπμνεί κα οπμηεεεί υηζ, δ δζαηαναπή ηδξ μιμζυζηαζδξ 

ηςκ ROS επδνεάγεζ ηδκ πανμοζία ηςκ ιμνίςκ πμο απμηεθμφκ είηε εεηζηά ή ανκδηζηά ιυνζα-

δείηηεξ ηδξ εέζδξ ημο επζπέδμο ηδξ ιεθθμκηζηήξ δζαίνεζδξ (αθέπεWright ηαζ Smith 2007). 

Θεςνδηζηά, έκα απυ ηα ιυνζα αοηά είκαζ δ πνςηεΐκδ RanGAP1, δ μπμία απμηεθεί ιυκζιμ 

ηάημζημ ημο επζπέδμο ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ, έπεζηα απυ ηδ δδιζμονβία ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ 

γχκδξ (Υu ηαζ ζοκ. 2008). Δίκαζ εκδζαθένμκ, υηζ ζηα γςζηά ηφηηανα, αοηή ζοβηαηαθέβεηαζ 

ιεηαλφ ηςκ πνςηεσκχκ, δ αθθαβή ζηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ηςκ μπμίςκ ιπμνεί κα 

ιεηααάθθεζ ηδκ ηαηακμιή ηαζ ηδ δναζηδνζυηδηά ημοξ ζημ ηφηηανμ (Kodiha ηαζ Stochaj 

2012). 

Χζηυζμ, μ ιδπακζζιυξ ηαεμνζζιμφ ηδξ εέζδξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ παναιέκεζ 

άβκςζημξ (Rasmussen ηαζ ζοκ. 2013). Μζα άπμρδ είκαζ υηζ αοηή ηαεμνίγεηαζ απυ ηζξ 

ιδπακζηέξ ηαηαπμκήζεζξ πμο δέπεηαζ ημ ηφηηανμ πμο πνυηεζηαζ κα δζαζνεεεί (αθέπε 

Rasmussen ηαζ ζοκ. 2013). Δίκαζ εκδζαθένμκ, υηζ μζ ROS ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ακηίθδρδ 

ιδπακζηχκ ηαηαπμκήζεςκ απυ ηα ηφηηανα, εθέβπμκηαξ, ιέζς ηςκ Rbohs, ηα ηακάθζα ζυκηςκ 

αζαεζηίμο ημο πθαζιαθήιιαημξ (Monshausen ηαζ Gilroy 2009). Δπμιέκςξ, ιε ημκ ηνυπμ 

αοηυ εα ιπμνμφζακ κα ζοιιεηέπμοκ ζημ ιδπακζζιυ ηαεμνζζιμφ ημο επζπέδμο 

ηοηηανμδζαίνεζδξ.  

 ΋πςξ ακαθένεδηε, δ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ πνμζδιεζχκεζ ημ επίπεδμ ηδξ 

ηοηηανμδζαίνεζδξ. Ανηεηά πνυκζα πνζκ, δζαπζζηχεδηε ζε ΜΚ ημο θοημφ Vigna sinensis ηαζ 

άθθςκ ροπακεχκ, υηζ ζηζξ πενζμπέξ ημο ημζπχιαημξ πμο βεζηκζάγμοκ ιε ηδκ πνμ-πνμθαζζηή 

γχκδ, εκαπμηίεεκηαζ ημπζηέξ παπφκζεζξ, εκχ ζημ πθαζιαθήιια ηδξ πενζμπήξ αοηήξ 

εκημπίγεηαζ ζοκήεςξ ιεβάθμξ ανζειυξ ηαθοιιέκςκ πνμεηαμθχκ ηαζ ημκηά ζε αοηυ ιεβάθμξ 

ανζειυξ ηαθοιιέκςκ ηοζηζδίςκ (Galatis ηαζ Mitrakos 1979, Galatis ηαζ ζοκ. 1982). H 

παναηήνδζδ αοηή μδήβδζε ζηδκ οπυεεζδ υηζ ζηδ εέζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ 

ζημπεφμκηαζ εηηνζηζηά ηοζηίδζα, ιε ηα μπμία ιεηαθένμκηαζ ηα ιυνζα πμο απμηεθμφκ εεηζημφξ 

δείηηεξ ημο επζπέδμο δζαίνεζδξ (Galatis ηαζ Mitrakos 1979, Galatis ηαζ ζοκ. 1982). Σμ ίδζμ 

θαζκυιεκμ δζαπζζηχεδηε ζηδ ζοκέπεζα ζημ θοηυ A. thaliana (Zhao ηαζ Sack 1999). 

Ανβυηενα, ανέεδηε υηζ ζηδ εέζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ πναβιαημπμζείηαζ εκημπζζιέκδ 

εκδμηφηςζδ ηοζηζδίςκ ηαθοιιέκςκ ιε ηθαενίκδ, δζαηοπχεδηε δε δ άπμρδ υηζ αοηή 



| 279 

 

 
 

ειπθέηεηαζ ζηδκ ηαεζένςζδ ηαζ ηδ δζαηήνδζδ ημο επζπέδμο δζαίνεζδξ (Karahara ηαζ ζοκ. 

2009, 2010). Θα είπε εκδζαθένμκ κα δζενεοκδεεί, εάκ ζηδ εέζδ αοηή εκημπίγμκηαζ μζ 

NADPH-μλεζδάζεξ ή άθθα πνςηεσκζηά ιυνζα πμο ειπθέημκηαζ ζηδκ παναβςβή ROS. Μία 

ηέημζα οπυεεζδ οπμζηδνίγεηαζ απυ πνυζθαηα πεζναιαηζηά δεδμιέκα ιεθέηδξ ηδξ 

ζοιπενζθμνάξ ηδξ GFP-RbohD, ηα μπμία δείπκμοκ υηζ αοηή εκημπίγεηαζ ζε ζοβηεηνζιέκεξ 

πενζμπέξ ημο πθαζιαθήιιαημξ. Με ιία δζαδζηαζία πμο ελανηάηαζ απυ ηδκ παναβςβή 

ηοζηζδίςκ ηθαενίκδξ, ηα μπμία ζηδ ιειανάκδ ημοξ θένμοκ ηδκ πνςηεΐκδ GFP-Rboh, ηα 

ηοζηίδζα εζζένπμκηαζ ζημ ηοηυπθαζια ιε εκδμηφηςζδ (Hao ηαζ ζοκ. 2014). Με αοηυ ημκ 

ηνυπμ, «δζαιενζζιαημπμζείηαζ» ηαζ εθέβπεηαζ δ ηαηακμιή ηδξ RbohD ζε θοζζμθμβζηά 

ηφηηανα ή ζε αοηά πμο οθίζηακηαζ ηδκ επίδναζδ αολδιέκδξ αθαηυηδηαξ ηαζ ελαζθαθίγεηαζ δ 

ζοιιεημπή ηδξ ζε ιδπακζζιμφξ ζδιαημδυηδζδξ πμο πενζθαιαάκμοκ παναβςβή ROS (Hao 

ηαζ ζοκ. 2014).     

Σέθμξ, έπεζ εκδζαθένμκ κα δζενεοκδεεί εάκ μζ ROS ζοιιεηέπμοκ ζηδκ ηαεζένςζδ ημο 

επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ, ςξ απυηνζζδ ζε μνιμκζηά ενεείζιαηα. ΢ημ θοηυ A. thaliana 

ανέεδηε υηζ δ MAPKKK YODA ειπθέηεηαζ ζημκ ηαεμνζζιυ ημο επζπέδμο 

ηοηηανμδζαίνεζδξ. Σα ιεηαθθάβιαηα ηδξ πνςηεΐκδξ αοηήξ ειθακίγμοκ δζαηαναβιέκμ 

θαζκυηοπμ, μ μπμίμξ είκαζ δπζυηενμξ, υηακ ηα ιεηαθθαβιέκα ανηίαθαζηα οθίζηακηαζ ηδκ 

επίδναζδ ΗΑΑ (Smékalová ηαζ ζοκ. 2014α). ΢ηζξ νίγεξ ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ, μ 

πνμζακαημθζζιυξ ηςκ εοβαηνζηχκ ηοηηανζηχκ ημζπςιάηςκ είκαζ ηοπαίμξ, εκχ ζοβπνυκςξ ηα 

επίπεδα ηςκ πνςηεσκχκ POK1, TAN1 ηαζ GCP4 ειθακίγμκηαζ ιεζςιέκα ζε ζπέζδ ιε ηα 

ακηίζημζπα ηςκ θοηχκ αβνίμο ηφπμο (Smékalová ηαζ ζοκ. 2014α). Ζ ΤΟDA θεζημονβεί ζημ 

ίδζμ ιμκμπάηζ ιε ηδκ ΜPK6, δ μπμία ακαθένεδηε κςνίηενα. Oζ Smékalová ηαζ ζοκ. (2014α) 

πνμηείκμοκ υηζ ημ ιμκμπάηζ ΤΟDA/ΜPΚ6 ειπθέηεηαζ ζημκ έθεβπμ ημο επζπέδμο δζαίνεζδξ 

ηαζ βεκζηυηενα ζηδκ ακάπηολδ ηδξ νίγαξ, δ μπμία ηαεμδδβείηαζ απυ αολίκδ. Γκςνίγμκηαξ υηζ 

δ αολίκδ επάβεζ ηδκ παναβςβή ROS, ιέζς ηδξ PI3K ηαζ ηςκ Rbohs (Joo ηαζ ζοκ. 2005), 

αθθά ηαζ υηζ δ MPK6 απμηνίκεηαζ ζηζξ ROS (Suarez Rodriguez 2010), είκαζ θμβζηυ κα 

οπμεέζμοιε υηζ δ αολίκδ ηαεμνίγεζ ημ επίπεδμ δζαίνεζδξ ηςκ ηοηηάνςκ ηδξ νίγαξ, ιε 

ιδπακζζιμφξ ζδιαημδυηδζδξ πμο ελανηχκηαζ απυ ηδκ παναβςβή ROS. Χζηυζμ, ζηα 

ακαπηοζζυιεκα ζημιαηζηά ζφιπθμηα ημο θοημφ Z. mays, δ ακαζημθή ηδξ ιεηαθμνάξ ηδξ 

αολίκδξ δεκ επδνεάγεζ ηδ δδιζμονβία ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ (Livanos ηαζ ζοκ. 2015).            

 

ΗV.4 ROS, ΜΔΣΑΓΧΓΖ ΜΟΡΦΟΓΔΝΔΣΗΚΧΝ ΔΡΔΘΗ΢ΜΑΣΧΝ ΚΑΗ 

ΔΠΑΓΧΓΖ ΣΖ΢ Α΢ΤΜΜΔΣΡΖ΢ ΓΗΑΗΡΔ΢Ζ΢ 

ΗV.4.1 Πμθζηή ηαηακμιή ηςκ ROS ζηα ΜΠ ημο θοημύ Ζ. mays 

Έκα απυ ηα ζδιακηζηά εονήιαηα ηδξ δζαηνζαήξ είκαζ, δ ζπεδυκ απμηθεζζηζηή, εκηυπζζδ ROS 

ζημ ημζκυ ηοηηανζηυ ημίπςια, ιεηαλφ ηςκ πμθςιέκςκ ΜΠ ηαζ ηςκ επαβυκηςκ ΜΚ, υπςξ 
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επίζδξ, ζημκ πμθςιέκμ πονήκα ηαζ ζημ πενζπονδκζηυ ηοηυπθαζια ηςκ ΜΠ ημο θοημφ Ζ. 

mays. Eπζπθέμκ, ζηα MΠ πμο ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε χνζια ΜΚ, ηαζ ζηα μπμία μ πονήκαξ 

είκαζ ζε θάζδ ιεηακάζηεοζδξ βζα κα θάαεζ ηδκ πμθζηή ημο εέζδ, ROS εκημπίγμκηαζ ζηδκ 

πμθζηή πενζμπή ηςκ ΜΠ, ηαεχξ ηαζ ζηδκ πενζπονδκζηή πενζμπή.  

 Ζ ημπζηή ζοζζχνεοζδ ROS ζημ πμθςιέκμ άηνμ ημο ηοηηάνμο είκαζ ααζζηυ 

παναηηδνζζηζηυ ηςκ ηοηηάνςκ ιε ημνοθαία αφλδζδ, υπςξ ηα νζγζηά ηνζπίδζα (Foreman ηαζ 

ζοκ. 2003, Liszkay ηαζ ζοκ. 2004, Carol ηαζ ζοκ. 2005) ηαζ μζ βονεμζςθήκεξ (Potocký ηαζ 

ζοκ. 2007). Σμ ίδζμ θαζκυιεκμ παναηηδνίγεζ ηα νζγμεζδή αθθά ηαζ ημοξ γοβχηεξ ημο 

θαζμθφημοξ Fucus, ηα μπμία είκαζ ηφηηανα έκημκα πμθςιέκα (Coelho ηαζ ζοκ. 2002, 2008). 

Σα δεδμιέκα ιαξ, ζηα ακαπηοζζυιεκα ζημιαηζηά ζφιπθμηα ημο θοημφ Z. mays απμηάθορακ 

ηδκ ηαεζένςζδ εζδζηχκ εκημπίζεςκ ROS ηαζ ζηζξ πενζπηχζεζξ πμο επάβεηαζ  ηαεζένςζδ 

πυθςζδξ ιέζς δζαηοηηανζηχκ ιμνθμβεκεηζηχκ ενεεζζιάηςκ. Δπμιέκςξ, δ παναβςβή ROS 

ζηζξ πενζμπέξ ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ, ζηζξ μπμίεξ εβηαεζδνφεηαζ πμθζηυηδηα, ζοκζζηά έκα 

βεκζηυηενμ παναηηδνζζηζηυ ηςκ ακαπηολζαηχκ δζαδζηαζζχκ ηςκ θοηχκ (αθέπε Carol ηαζ 

Dolan 2006, Swanson ηαζ Gilroy 2010, Considine ηαζ Foyer 2014). 

 ΢ηα ηφηηανα ιε ημνοθαία αφλδζδ, δ ημπζηή ζοβηέκηνςζδ ROS ζηδκ πμθςιέκδ 

επάηνζα πενζμπή ημοξ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ ημπζηή παναβςβή ιμνίςκ Ζ2Ο2, ιέζς ηδξ ΝΑDPH 

μλεζδάζδξ, ζημκ απμπθάζηδ ηδξ ημνοθαίαξ πενζμπήξ. Ζ παναβςβή ROS ζηδκ πμθζηή πενζμπή 

ηςκ ΜΠ πζεακυκ πναβιαημπμζείηαζ ιε πανυιμζμ ηνυπμ. Ζ άπμρδ αοηή οπμζηδνίγεηαζ απυ 

ηδκ εηθεηηζηή πανμοζία Ζ2Ο2 ζημκ απμπθάζηδ ιεηαλφ ΜΚ ηαζ ΜΠ, δ μπμία δζαπζζηχεδηε 

ιεηά απυ επίδναζδ ιε CeCl3 ηαζ παναηήνδζδ ιε ημ δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ. Δπζπθέμκ, δ 

πμθζηή ηαηακμιή ROS ζημ πμθζηυ άηνμ ημο ΜΠ δζαηανάζζεηαζ, έπεζηα απυ επίδναζδ ιε DPI 

πμο ακαζηέθθεζ ηδκ ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ.  

 Πνυζθαηα δεδμιέκα οπμζηδνίγμοκ υηζ ημ ιμνθμβεκεηζηυ ενέεζζια πμο επάβεζ ηδκ 

πυθςζδ ηαζ ηδκ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ ζηα ΜΠ ημο θοημφ Z. mays ααζίγεηαζ ζηδκ 

ηαηεοεοκυιεκδ ιεηαθμνά ηδξ αολίκδξ απυ ημ ΜΚ ζημ ΜΠ (Livanos ηαζ ζοκ. 2015). Δίκαζ 

βκςζηυ υηζ δ αολίκδ, ιέζς ηδξ PI3K, πνμηαθεί ηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ 

(Joo ηαζ ζοκ. 2005). Δπμιέκςξ, ιπμνεί κα οπμηεεεί υηζ ημ ιμνθμβεκεηζηυ ενέεζζια πμο 

εηπέιπεζ ημ ΜΚ επάβεζ ηδ ζοζζχνεοζδ ROS ζημκ απμπθάζηδ ηδξ πμθςιέκδξ πενζμπήξ ημο 

ΜΠ, ιέζς ηδξ ΝADPH-μλεζδάζδξ. ΢ηδ ζοκέπεζα, ηα ιυνζα αοηά, ηαζ ηονίςξ ημ H2O2, 

εζζένπμκηαζ ζημ ΜΠ ηαζ ηαεζενχκμοκ πμθζηή δζααάειζζδ ROS ζε αοηυ. Ζ ζοιιεημπή ηδξ 

PI3K ζηδκ παναπάκς δζαδζηαζία εκζζπφεηαζ ηαζ απυ δεδμιέκα πμο δείπκμοκ υηζ 

ακαζηέθθεηαζ δ πνμχεδζδ ηδξ ηαεζένςζδξ πυθςζδξ ζηα ΜΠ, ιεηά απυ ελςβεκή πανμπή 

αολίκδξ, υηακ ζημ δζάθοια ηδξ επχαζδξ οπάνπεζ μ ακαζημθέαξ ηδξ PI3K, LY294002 

(Livanos ηαζ ζοκ. 2015).     
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ΗV.4.2 ROS ηαζ επαβςβή δζαίνεζδξ ηςκ ΜΠ 

Ζ εεχνδζδ ηςκ δεδμιέκςκ, ηα μπμία πνμέηορακ απυ ηζξ επζδνάζεζξ μοζζχκ πμο 

δζαηανάζζμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS ζε ακαπηοζζυιεκα ζημιαηζηά ζφιπθμηα ημο θοημφ Z. 

mays, δείπκεζ ζαθχξ υηζ μζ ROS απμηεθμφκ ααζζηυ ζημζπείμ ημο ιδπακζζιμφ επαβςβήξ ηδξ 

αζφιιεηνδξ δζαίνεζδξ ηςκ ΜΠ. Ζ επίδναζδ ανηζαθάζηςκ ιε ηδκ μοζία DPI πμο ακαζηέθθεζ 

ηδ δναζηδνζυηδηα ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ, ηαζ ηδ ΝΑC, δ μπμία ελμοδεηενχκεζ ηζξ ROS, 

ακαζηέθθεζ ηδ δδιζμονβία παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ. Χζηυζμ, ημ ίδζμ απμηέθεζια έπεζ ηαζ 

δ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ πμο πνμηαθεί δ επίδναζδ ιε ηδκ μοζία ΜΔΝ, δ μπμία επζθένεζ 

εκδμηοηηανζηή οπενπαναβςβή ROS. Σα δεδμιέκα ζοκδβμνμφκ ζημ υηζ, δ μιμζυζηαζδ ηςκ 

ROS είκαζ ηαεμνζζηζηυξ πανάβμκηαξ πμο επάβεζ ηδκ είζμδμ ηςκ ΜΠ ζε αζφιιεηνδ δζαίνεζδ.  

 ΋πςξ ακαθένεδηε πνμδβμοιέκςξ, δ είζμδμξ ηςκ ηοηηάνςκ ζε δζαίνεζδ ηαζ, 

βεκζηυηενα, δ πμνεία ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ εθέβπμκηαζ απυ ιδπακζζιμφξ πμο ελανηχκηαζ απυ 

ηδκ μλεζδμακαβςβζηή ηαηάζηαζδ ημο ηοηηάνμο ηαζ ηζξ ROS (Reicheld ηαζ ζοκ. 1999, Fehér 

ηαζ ζοκ. 2008, Considine ηαζ Foyer 2014). Δζδζηυηενα, ζηα θοηζηά ηφηηανα, μζ ROS ζε 

ζοκενβαζία ιε ηδκ αολίκδ δζαδναιαηίγμοκ ζδιακηζηυ νυθμ ζηδκ εκενβμπμίδζδ ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο (Fehér ηαζ ζοκ. 2008). Ζ αολίκδ, εκενβμπμζεί ηδκ παναβςβή ROS, ιέζς 

ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ ηαζ αοηέξ, ζηδ ζοκέπεζα, πονμδμημφκ ιδπακζζιμφξ εθέβπμο ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο (Fehér ηαζ ζοκ. 2008, Considine ηαζ Foyer 2014). Mε αάζδ ηα 

παναπάκς, εεςνμφιε πζεακυκ υηζ δ αολίκδ, ιέζς ηδξ παναβςβήξ ROS, επάβεζ ηδ δζαίνεζδ 

ηςκ ΜΠ. Δίκαζ βκςζηυ υηζ δ αολίκδ απμηεθεί ζημζπείμ ημο ιμνθμβεκεηζημφ ιδκφιαημξ πμο 

εηπέιπεζ ημ ΜΚ ηαζ υηζ δ επαβςβή δζαίνεζδξ πμο πονμδμηείηαζ απυ ηδκ αολίκδ ακαζηνέθεηαζ 

απυ ηδκ ακαζημθή ηδξ PI3K (Livanos ηαζ ζοκ. 2015). Ζ ακάζπεζδ ηδξ PI3K ακαζηέθθεζ ηδ 

δδιζμονβία παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ (Livanos ηαζ ζοκ. 2015). Δπμιέκςξ, ιε δεδμιέκμ υηζ 

δ αολίκδ πνμηαθεί ηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ NADPH-μλεζδάζδξ, ιέζς ηδξ PI3K (Joo ηαζ ζοκ. 

2005), είκαζ εκδζαθένμκ υηζ δ επίδναζδ ιε H2O2, υπςξ ηαζ δ αολίκδ, υπζ ιυκμ δεκ ακαζηέθθεζ, 

αθθά, ακηίεεηα επεηηείκεζ ηδ δδιζμονβία παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ αηυιδ ηαζ ζε πενζμπέξ 

πθδζζέζηενεξ ζηδ αάζδ ημο θφθθμο, υπμο δζαζνμφκηαζ ΜΠ πμο βεζηκζάγμοκ ιε κεανά ΜΚ. 

Δπζπθέμκ, ημ H2O2 επάβεζ ηδκ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ ηςκ εκδζάιεζςκ ηοηηάνςκ ηδξ 

ζημιαηζηήξ ζεζνάξ, ιε απμηέθεζια ηδ δδιζμονβία ημνοθαίςκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ.  

 

IV.4.3 ROS ηαζ ηαεζένςζδ πόθςζδξ ζηα ΜΠ 

Έκα απυ ηα ααζζηά ιμνθμθμβζηά ζημζπεία ηδξ ηαεζένςζδξ πυθςζδξ ζηα ΜΠ είκαζ δ 

ιεηακάζηεοζδ ημο πονήκα πθδζίμκ ημο επάβμκημξ ΜΚ, δζαδζηαζία δ μπμία δζελάβεηαζ ιέζς 

ημο ζοζηήιαημξ ηδξ αηημιομζίκδξ (Picket-Heaps ηαζ ζοκ. 1999, Cleary 2000, Smith 2001, 

Galatis ηαζ Apostolakos 2004). Tα δεδμιέκα ιαξ έδεζλακ υηζ μζ επζδνάζεζξ ιε LY294002, 

DPI, NAC ηαζ ΜΔΝ ακαζηέθθμοκ ηδκ πμθζηή ιεηαηίκδζδ ημο πονήκα ημο ΜΠ. Ακηίεεηα, δ 



| 282 

 

 
 

επίδναζδ ιε H2O2 επάβεζ ηδ ιεηακάζηεοζδ ημο πονήκα, αηυιδ ηαζ ζε ΜΠ πμο ανίζημκηαζ ζε 

επαθή ιε κεανά ΜΚ. Σμ θαζκυιεκμ αοηυ έπεζ δζαπζζηςεεί ζηα ανηίαθαζηα Z. mays ηαζ έπεζηα 

απυ ηδ πμνήβδζδ αολίκδξ ελςβεκχξ (Livanos ηαζ ζοκ. 2015). Δίκαζ εκδζαθένμκ υηζ, ζε 

ανηίαθαζηα επδνεαζιέκα ιε H2O2, oζ πονήκεξ ανηεηχκ εκδζάιεζςκ ηοηηάνςκ ηςκ 

ζημιαηζηχκ ζεζνχκ είπακ θάαεζ πμθζηή ημπμεέηδζδ πθδζίμκ ηςκ ΜΚ. Σα παναπάκς 

οπμζηδνίγμοκ υηζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδ θεζημονβία ημο 

ιδπακζζιμφ ιεηακάζηεοζδξ ημο πονήκα ηαζ, επζπθέμκ, υηζ δ πανμοζία ημο H2O2 πονμδμηεί ηδ 

θεζημονβία ημο ιδπακζζιμφ αοημφ. Πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ ημ ζφζηδια ηδξ αηημιομζίκδξ 

είκαζ εοαίζεδημ ζηδκ μλεζδςηζηή ηαηαπυκδζδ. Ζ θεζημονβία ημο ζε ελεζδζηεοιέκμοξ 

ηοηηανζημφξ ηφπμοξ, υπςξ ηα ιοσηά ηφηηανα, απαζηεί ηδκ φπανλδ μλεζδμακαβςβζηήξ 

ζζμννμπίαξ (Σiago ηαζ ζοκ. 2008).    

 Έκα άθθμ ααζζηυ δμιζηυ ζημζπείμ ηδξ ηαεζένςζδξ πυθςζδξ ζηα ΜΠ είκαζ δ πμθζηή 

μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηαζ, ζοβηεηνζιέκα, δ ζοβηνυηδζδ πθάηαξ-ΜΑ ζημ πμθζηυ 

άηνμ ημο ηοηηάνμο, δ απμοζία πενζθενεζαηχκ Μ΢ απυ ηδκ πενζμπή αοηή ηαζ δ μνβάκςζδ ηδξ 

ζδζυιμνθδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢ πθεονζηά ημο επάβμκημξ ΜΚ (Panteris ηαζ ζοκ. 2006, 

2007, αθέπε επίζδξ Facette ηαζ Smith 2012, Pilliteri ηαζ Torii 2012). Γεκζηά, ηα επδνεαζιέκα 

ΜΠ ζπδιαηίγμοκ πθάηεξ-ΜΑ, ακ ηαζ υπζ πάκημηε ηαθά μνβακςιέκεξ. Δπζπθέμκ, ηα 

επδνεαζιέκα ιε H2O2 MΠ δζαεέημοκ ηαθά μνβακςιέκεξ πθάηεξ-ΜΑ αηυια ηαζ υηακ 

ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε κεανά ΜΚ.  

 Τπμζηδνίγεηαζ υηζ δ δδιζμονβία ηδξ πθάηαξ-ΜΑ δεκ ιπμνεί κα εεςνδεεί 

πνςηανπζηυξ πανάβμκηαξ πυθςζδξ (Galatis ηαζ Apostolakos 2004). Ο θυβμξ είκαζ υηζ 

απμοζζάγεζ απυ ηα πμθςιέκα ιεζμθαζζηά ΜΠ ημο θοημφ Τ. turgidum (Panteris ηαζ ζοκ. 

2006, 2007) ηαζ απυ ηα «ηεθζηά» ΜΠ ημο ιμκμημηοθήδμκμο θοημφ Trandescantia virginiana, 

εκχ είκαζ πανμφζα ζηα πθεονζηά ΜΠ ημο ηεθεοηαίμο (Cleary 1995, Cleary ηαζ Mathesius 

1996, Cleary 2000). H πθάηα-ΜΑ πζεακυκ ζπεηίγεηαζ ιε ιδπακζζιμφξ πνμζηαζίαξ ημο 

πθαζιαθήιιαημξ απυ ηζξ ιδπακζηέξ ηαηαπμκήζεζξ πμο οθίζηαηαζ ημ ΜΠ, ηαεχξ πνμεηαάθθεζ 

πνμξ ημ επάβμκ ΜΚ, επεζδή υηζ ημ πθάημξ ημο ηεθεοηαίμο ιεζχκεηαζ (Galatis ηαζ Apostolakos 

2004, Panteris ηαζ ζοκ. 2007). Σα δεδμιέκα ιαξ εκζζπφμοκ ηδκ άπμρδ αοηή δζυηζ, υηακ 

δζαηανάζζεηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ ROS, δεκ επδνεάγεηαζ δ δζυβηςζδ ημο ΜΠ πνμξ ημ επάβμκ 

ΜΚ, δ μπμία ζοκμδεφεηαζ απυ ηδ δδιζμονβία πθάηαξ-ΜΑ, ακ ηαζ ζηζξ πενζζζυηενεξ 

επζδνάζεζξ ακαζηέθθεηαζ δ πμθζηή ημπμεέηδζδ ημο πονήκα ηαζ δ δδιζμονβία 

παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ. Πανυιμζα απμηεθέζιαηα έπμοκ πνμηφρεζ ηαζ απυ άθθμοξ 

πεζναιαηζημφξ πεζνζζιμφξ ηςκ ΜΠ ημο θοημφ Z. mays (Apostolakos ηαζ ζοκ. 2008, Livanos 

ηαζ ζοκ. 2015).  

 Δπζπθέμκ, πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ δεκ ζπδιαηίγεηαζ πθάηα-ΜΑ ζηα ιδηνζηά 

ηφηηανα ηςκ ημνοθαίςκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ, ηα μπμία δδιζμονβμφκηαζ ιεηά απυ ηδκ 
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επίδναζδ H2O2. Πανμοζζάγεζ εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ, υηακ ηα ανηίαθαζηα οθίζηακηαζ 

επίδναζδ ιε Ζ2Ο2, δδιζμονβείηαζ πθάηα-ΜΑ ηαζ ζε ΜΠ, ηα μπμία ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε 

κεανά ΜΚ. Αοηά ηα ΜΠ δεκ πνμεηαάθθμοκ πνμξ ηα βεζημκζηά ημοξ ΜΚ. Δπμιέκςξ, είκαζ 

πζεακυκ ζηα ηφηηανα αοηά κα επζηναημφκ ζοκεήηεξ πμο επζηνέπμοκ ηδκ απανπή δδιζμονβίαξ 

πθάηαξ-ΜΑ, βεβμκυξ ημ μπμίμ εκδεπμιέκςξ ζοκδέεηαζ ιε ηδκ ακάβηδ πνμζηαζίαξ ημο 

πθαζιαθήιιαημξ ηςκ κεανχκ επδνεαζιέκςκ ΜΠ. Μία πζεακή αζηία δδιζμονβίαξ ηέημζςκ 

ζοκεδηχκ είκαζ δ ημπζηή ιεηααμθή ηςκ ζδζμηήηςκ ημο ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ απυ ηδκ 

πανμοζία H2O2, δ μπμία ζοκμδεφεηαζ απυ ιεηααμθέξ ζημ πθαζιαθήιια ημο ΜΠ. Οζ ROS, 

είκαζ βκςζηυ υηζ επδνεάγμοκ ηζξ ζδζυηδηεξ ημο ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ (Schopfer 2001, 

Monhausen ηαζ ζοκ. 2007, Swanson ηαζ Gilroy 2010, Considine ηαζ Foyer 2014). Με 

ακάθμβμ ηνυπμ, ίζςξ ιπμνεί κα δζηαζμθμβδεεί ημ βεβμκυξ υηζ ζε μνζζιέκα επδνεαζιέκα ΜΠ, 

ηα μπμία ανίζημκηαζ ζε επαθή ιε χνζια ΜΚ, δ πθάηα-ΜΑ έπεζ ιεβαθφηενδ επζθάκεζα απυ ηα 

θοζζμθμβζηά ΜΠ, ηαεχξ επεηηείκεηαζ ηαζ πένα απυ ηδκ επαθή ΜΠ ηαζ ΜΚ. Πανυιμζμ 

θαζκυιεκμ έπεζ δζαπζζηςεεί ηαζ ζε ΜΠ ημο θοημφ Z. mays επδνεαζιέκα ιε PA (Apostolakos 

ηαζ ζοκ. 2008). To PA, είκαζ βκςζηυ υηζ, ειπθέηεηαζ ζηδκ εκενβμπμίδζδ ηδξ NADPH-

μλεζδάζδξ, πνμηαθχκηαξ ιε αοηυ ημκ ηνυπμ παναβςβή ROS ζημκ απμπθάζηδ (Wang ηαζ ζοκ. 

2006). Αοηυ ημ θαζκυιεκμ πζεακυκ ηνμπμπμζεί ηζξ ζδζυηδηεξ ημο ημζπχιαημξ, ιε απμηέθεζια 

ηδκ επέηηαζδ ηδξ πθάηαξ-ΜΑ. Δπμιέκςξ, ηα δεδμιέκα ιαξ ζοιθςκμφκ ιε ηδκ άπμρδ υηζ δ 

πθάηα-MA δεκ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ ηαεζένςζδ πυθςζδξ ζηα ΜΠ (αθέπε Galatis ηαζ 

Apostolakos 2004, Panteris ηαζ ζοκ. 2007, Apostolakos ηαζ ζοκ. 2008, Livanos ηαζ ζοκ. 

2015). Θεςνείηαζ πζμ πζεακυ υηζ δ δδιζμονβία ηδξ πθάηαξ-ΜΑ ζοκζζηά απυηνζζδ ημο ΜΠ 

ζηζξ ημπζηέξ ιεηααμθέξ ηςκ ζδζμηήηςκ ημο ηοηηανζημφ ημζπχιαημξ, μζ μπμίεξ επδνεάγμοκ ηαζ 

ημ πθαζιαθήιια, εκχ, εκδεπμιέκςξ, μζ ROS έπμοκ εκενβυ νυθμ ζηδκ ηαεζένςζδ ηςκ 

ιεηααμθχκ αοηχκ.          

 ΋πςξ έπεζ ήδδ πενζβναθεί, δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζηα ηφηηανα ημο 

αηνυννζγμο ηςκ αββεζμζπένιςκ θοηχκ πνμηαθεί εηηεηαιέκεξ ιεηααμθέξ ζημκ 

ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ. Οζ Μ΢ ηαηαζηνέθμκηαζ ηαζ ακηζηαείζηακηαζ απυ 

ιαηνμζςθδκίζημοξ ή παναηνοζηάθθμοξ ζςθδκίκδξ. Σα πμθοιενή αοηά είκαζ ακεεηηζηά ζηζξ 

ζοκεήηεξ πμο δδιζμονβμφκηαζ ζηα ηφηηανα ηαζ πενζέπμοκ ή απμηεθμφκηαζ απυ αηεηοθζςιέκδ 

ζςθδκίκδ. Οζ ιεηααμθέξ αοηέξ επδνεάγμοκ, εηηυξ ηςκ άθθςκ, ηαζ πμθθά βεβμκυηα ημο 

ηοηηανζημφ ηφηθμο, υπςξ ηδκ μνβάκςζδ ή δδιζμονβία ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ ηαζ ηδκ 

μνβάκςζδ ηαζ θεζημονβία ηδξ ιζηςηζηήξ ηαζ ηοημηζκδηζηήξ ζοζηεοήξ. Ακηίεεηα, ζημ 

πνςηυδενια ημο θοημφ Z. mays δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS δεκ θαίκεηαζ κα 

επζθένεζ δναιαηζηέξ ιεηααμθέξ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ. ΢ηα επδνεαζιέκα ιε 

LY294002, DPI, NAC ηαζ Ζ2Ο2 πνςημδενιζηά ηφηηανα δ ακμζμζήιακζδ ηδξ ζςθδκίκδξ 

απμηάθορε υηζ δ μνβάκςζδ ηςκ πμθοιενχκ αοηήξ δεκ πανμοζζάγεζ ζδιακηζηέξ δζαθμνέξ απυ 
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ηα πμθοιενή πμο παναηδνμφκηαζ ζηα πνςημδενιζηά ηφηηανα, ηςκ θοζζμθμβζηχκ 

ανηζαθάζηςκ. Χζηυζμ, o ηοηηανμζηεθεηυξ ηδξ ζςθδκίκδξ ηςκ πνςημδενιζηχκ ηοηηάνςκ πμο 

οθίζηακηαζ ηδκ επίδναζδ MEN, δζαηανάζζεηαζ ζε ζδιακηζηυ ααειυ.  

 Ζ δζαθμνά ηςκ επζπηχζεςκ ζημκ ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ, ιεηαλφ νίγαξ ηαζ 

θφθθμο, είκαζ πζεακυ υηζ ζπεηίγεηαζ ιε ημκ ηνυπμ ιε ημκ μπμίμ πναβιαημπμζείηαζ δ επίδναζδ 

ηςκ μοζζχκ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ, ή αηυια, ηαζ ιε ηδ ζοβηέκηνςζδ ηςκ μοζζχκ πμο θεάκεζ 

ηεθζηά ζηα ηφηηανα ζημ πνςηυδενια. Γεκ πνέπεζ επίζδξ κα απμηθεζζηεί δ πενίπηςζδ, δ 

ιεβαθφηενδ ακεεηηζηυηδηα ηςκ πμθοιενχκ ηδξ ζςθδκίκδξ ημο πνςημδένιαημξ ημο θφθθμο 

ημο θοημφ Ζ. mays κα μθείθεηαζ ζημ υηζ αοηά πενζέπμοκ ή απμηεθμφκηαζ απυ αηεηοθζςιέκδ 

ζςθδκίκδ (Giannoutsou ηαζ ζοκ. 2012). Έκα ηέημζμ εκδεπυιεκμ δζηαζμθμβεί ηδκ παναηήνδζδ 

αηνάηηςκ ηαζ θναβιμπθαζηχκ, ζπεδυκ ηοπζηήξ μνβάκςζδξ, ζε δζαζνμφιεκα πνςημδενιζηά 

ηφηηανα επδνεαζιέκςκ ανηζαθάζηςκ.  

 Έπεζ εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ, ακ ηαζ ακαζηέθθεηαζ δ δζαίνεζδ ηςκ ΜΠ πμο έπμοκ 

οπμζηεί επίδναζδ ιε LY294002, DPI ηαζ ΝAC, ημ επίπεδμ ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ ζε αοηά 

ηαεμνίγεηαζ. Σα επδνεαζιέκα ΜΠ δζαεέημοκ πνμ-πνμθαζζηή γχκδ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ 

υιμζα ζε μνβάκςζδ ιε εηείκδ ηςκ θοζζμθμβζηχκ ΜΠ. Σμ βεβμκυξ αοηυ οπμζηδνίγεζ ηδκ 

άπμρδ υηζ, ζηα ΜΠ ηςκ Poaceae, δ δζαίνεζδ ημο πονήκα ηαζ μ ηαεμνζζιυξ ημο επζπέδμο 

ηοηηανμδζαίνεζδξ εθέβπμκηαζ απυ δζαθμνεηζημφξ ιδπακζζιμφξ (Apostolakos ηαζ ζοκ. 2008, 

Livanos ηαζ ζοκ. 2015). Ζ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS, ακ ηαζ επδνεάγεζ ημ πνχημ 

θαζκυιεκμ, δεκ θαίκεηαζ κα επδνεάγεζ ημ δεφηενμ. Ζ απμοζία πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ απυ ηα 

επδνεαζιέκα ιε ΜΔΝ MΠ ιπμνεί κα δζηαζμθμβδεεί απυ ημ βεβμκυξ υηζ δ μνβάκςζδ ημο 

ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ ζηα ηφηηανα αοηά είκαζ ειθακχξ δζαηαναβιέκδ, εκχ δεκ 

απμηθείεηαζ κα ζοβηνμημφκηαζ ηαζ παναηνφζηαθθμζ ζςθδκίκδξ, μζ μπμίμζ δεκ 

ακηαπμηνίκμκηαζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ πμο επζαάθθμοκ ηδκ μνβάκςζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ 

γχκδξ.  

Έπεζ οπμηεεεί υηζ, δ εέζδ δδιζμονβίαξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ ζηα ΜΠ 

ηαεμνίγεηαζ απυ ημπζηέξ ιδπακζηέξ ηαηαπμκήζεζξ, μζ μπμίεξ εθανιυγμκηαζ ζηα ΜΠ απυ ηα 

ΜΚ, ηαεχξ ηα ηεθεοηαία απμηημφκ ημ ηεηνάβςκμ, ζε ηαη‟ επζθάκεζα παναηήνδζδ, ζπήια 

ημοξ (Green ηαζ ζοκ. 1970, Kennard ηαζ Cleary 1997, Galatis ηαζ Αpostolakos 2004, Panteris 

ηαζ ζοκ. 2007, Giannoutsou ηαζ ζοκ. 2012). Λαιαάκμκηαξ οπυρδ υηζ μζ ROS επδνεάγμοκ ηζξ 

ιδπακζηέξ ζδζυηδηεξ ηςκ ηοηηανζηχκ ημζπςιάηςκ (Swanson ηαζ Gilroy 2010, Considine ηαζ 

Foyer 2014), είκαζ πζεακυκ υηζ ηαζ ηα κεανά ΜΚ ηςκ επδνεαζιέκςκ ιε H2O2 ανηζαθάζηςκ 

αζημφκ ιδπακζηέξ ηαηαπμκήζεζξ ζηα βεζημκζηά ΜΠ, ιε απμηέθεζια ηδκ μνβάκςζδ πνμ-

πνμθαζζηήξ γχκδξ ηαζ ζε ΜΠ πμο ανίζημκηαζ πθδζίμκ ηδξ αάζδξ ημο θφθθμο.                  
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ΗV.4.4 Γδιζμονβία άηοπςκ παναζημιαηζηώκ ηοηηάνςκ ζηα επδνεαζιέκα 

ανηίαθαζηα 

Πμθθά απυ ηα επδνεαζιέκα ΜΠ, ηα μπμία ηαημνεχκμοκ κα δζαζνεεμφκ ηαηά ηδ δζάνηεζα ηδξ 

επίδναζδξ, δίκμοκ βέκεζδ ζε άηοπα παναζημιαηζηά ηφηηανα. Αοηά, ζε ηαη‟ επζθάκεζα 

παναηήνδζδ, ζηενμφκηαζ ημο θαημεζδμφξ ζπήιαημξ ηςκ ηοπζηχκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ, 

είκαζ δε ζοκήεςξ ηνζβςκζηά ηαζ ζε ιέβεεμξ ιεβαθφηενα απυ ηα ηοπζηά παναζημιαηζηά 

ηφηηανα. Ζ δδιζμονβία ηςκ άηοπςκ αοηχκ ηοηηάνςκ μθείθεηαζ ζημ βεβμκυξ υηζ, ημ έκα 

ακηζηθζκέξ άηνμ ημο εοβαηνζημφ ημζπχιαημξ πμο δζαπςνίγεζ ημ παναζημιαηζηυ ηφηηανμ 

ζοκηήηεηαζ ιε ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα ημο ΜΠ ζηδκ πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, εκχ 

ημ άθθμ απμηθίκεζ ηαζ ζοκηήηεηαζ ιε ηα ημζπχιαηα ημο ΜΠ ζε ηοπαίεξ εέζεζξ εηηυξ ηδξ 

πενζμπήξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. ΢ημ ίδζμ ΜΠ, δ εέζδ ζφκηδλδξ ημο απμηθίκμκημξ 

άηνμο ιπμνεί κα «ιεηαηζκείηαζ» ζημ πχνμ. ΢ε ηεκηνζηά επίπεδα, δ απυηθζζδ ηδξ εέζδξ 

ζφκηδλδξ απυ ηδκ πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ είκαζ πζμ έκημκδ, εκχ ζε ελςηενζηά 

επίπεδα ημ απμηθίκμκ άηνμ πθδζζάγεζ πνμξ ηδκ πενζμπή ηδξ γχκδξ ηαζ ηεθζηά ζοκηήηεηαζ ιε 

ημ ιδηνζηυ ημίπςια ζηζξ εέζεζξ αοηέξ. Αοηυ έπεζ ςξ απμηέθεζια ημ άηοπμ παναζημιαηζηυ 

ηφηηανμ, ζε ελςηενζηά επίπεδα, κα ειθακίγεζ θαημεζδέξ ζπήια, εκχ ζε ηεκηνζηέξ ημιέξ κα 

έπεζ εκηεθχξ δζαθμνεηζηυ ζπήια. Άηοπα παναζημιαηζηά, πανυιμζα ιε ηα παναπάκς, 

δδιζμονβμφκηαζ απυ θοζζμθμβζηά ΜΠ ημο θοημφ Triticum, ηα μπμία δέπμκηαζ ζοβπνυκςξ 

πενζζζυηενα ημο εκυξ ιμνθμβεκεηζηά ενεείζιαηα (Galatis ηαζ ζοκ. 1983, 1984α). ΢ε αοηά ηα 

ΜΠ, δζαηανάζζεηαζ ζδιακηζηά δ πμθζηή μνβάκςζδ ημο πνμ-ιζηςηζημφ ηαζ ιζηςηζημφ 

πνςημπθάζηδ. Σμ ίδζμ ζοιααίκεζ ηαζ ζε ΜΠ, ζηα μπμία έπεζ δζαηαναπεεί πεζναιαηζηά δ 

δναζηδνζυηδηα ημο ζοζηήιαημξ ηδξ αηημιομζίκδξ (Cho ηαζ Wick 1990, 1991, Gallagher ηαζ 

Smith 1999, Pickett-Heaps ηαζ ζοκ. 1999), ηαεχξ ηαζ ζε εηείκα ηςκ ιεηαθθαβιάηςκ 

discordia, brick, pan ηαζ rop ημο θοημφ Z. mays (Gallagher ηαζ Smith 1999, 2000, Wright ηαζ 

ζοκ. 2009, Cartwright ηαζ ζοκ. 2009, Humphries ηαζ ζοκ. 2011, Zhang ηαζ ζοκ. 2012α, 

Sutimantanapi ηαζ ζοκ. 2014, Facette ηαζ ζοκ. 2015).           

 Θα ιπμνμφζε κα οπμζηδνζπεεί, υηζ δ δδιζμονβία αοηχκ ηςκ άηοπςκ παναζημιαηζηχκ 

μθείθεηαζ ζε δζαηάναλδ ηδξ θεζημονβζηυηδηαξ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. Χζηυζμ, δ ιία 

ακηζηθζκήξ πθεονά ημο εοβαηνζημφ ημζπχιαημξ πμο δζαπςνίγεζ ηα άηοπα παναζημιαηζηά 

ηφηηανα ζοκηήηεηαζ ιε ηα ημζπχιαηα ημο ΜΠ ζηδκ πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, εκχ 

δ απμηθίκμοζα πθεονά, ζε ελςηενζηά επίπεδα, ζοπκά επακένπεηαζ βζα κα ζοκηδπεεί ιε ημ 

ιδηνζηυ ημίπςια ζηδκ πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. Δπεζδή ημ θαζκυιεκμ 

εηδδθχκεηαζ ηαζ ζε θοζζμθμβζηά δζαζνμφιεκα ΜΠ, ηα μπμία δέπμκηαζ πενζζζυηενα ημο εκυξ 

ιμνθμβεκεηζηά ενεείζιαηα απυ ημ ιζηνμπενζαάθθμκ ημοξ (Galatis ηαζ ζοκ. 1984α), ιπμνεί κα 

οπμηεεεί υηζ αηυια ηαζ ζηζξ πενζπηχζεζξ πμο πνμηαθείηαζ πεζναιαηζηή απυηθζζδ ηδξ 

ηοηηανζηήξ πθάηαξ, δ πενζμπή ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ είκαζ θεζημονβζηή.  
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 ΢ε μνζζιέκα απυ ηα ιεηαθθάβιαηα ημο θοημφ Z. mays, πμο ακαθένεδηακ παναπάκς, 

μ ζπδιαηζζιυξ ηςκ άηοπςκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ έπεζ απμδμεεί ζηδ δζαηάναλδ ηδξ 

πμθζηήξ ημπμεέηδζδξ ημο πονήκα ημο ΜΠ, βεβμκυξ ημ μπμίμ ζοζπεηίγεηαζ ιε ηδκ απμοζία ή 

ηδ δοζθεζημονβία ηδξ πθάηαξ-ΜΑ (Cartwright ηαζ ζοκ. 2009, Humphries ηαζ ζοκ. 2011, 

Zhang ηαζ ζοκ. 2012α). Κάηζ ηέημζμ δεκ θαίκεηαζ κα ζζπφεζ, ηαεχξ ηα δεδμιέκα ιαξ δείπκμοκ 

υηζ δεκ ακαζηέθθεηαζ μ ζπδιαηζζιυξ ηδξ πθάηαξ-ΜΑ, υηακ δζαηανάζζεηαζ δ μιμζυζηαζδ ηςκ 

ROS.   

 Γζα ημ ζπδιαηζζιυ ηοπζηχκ θαημεζδχκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ ζηα Poaceae έπεζ 

οπμζηδνζπεεί υηζ πνέπεζ κα πθδνμφκηαζ μζ παναηάης πνμτπμεέζεζξ: 1. Ο ζπδιαηζζιυξ πνμ-

πνμθαζζηήξ γχκδξ ζηα ΜΠ, πθεονζηά ημο επάβμκημξ ΜΚ, ηαζ 2. Ζ ηαηάθθδθδ μνβάκςζδ ημο 

ηοημηζκδηζημφ πνςημπθάζηδ, χζηε, υηακ ηα ακαπηοζζυιεκα άηνα ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ 

ελένπμκηαζ απυ ημ πχνμ ιεηαλφ ηςκ δφμ εοβαηνζηχκ πονήκςκ κα ιπμνμφκ κα πνμζεββίζμοκ 

ημ «πεδίμ έθλδξ ή πνμχεδζδξ ηδξ αφλδζδξ» ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ. ΢ηδκ πενίπηςζδ 

αοηή, ηα άηνα ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ αημθμοεμφκ ηαιπφθδ πμνεία αφλδζδξ ηαζ ζοκηήημκηαζ 

ιε ηα ιδηνζηά ημζπχιαηα ζηζξ πνμηαεμνζζιέκεξ εέζεζξ, δδιζμονβχκηαξ ημ θαημεζδέξ 

ημίπςια ημο παναζημιαηζημφ ηοηηάνμο. Γζα κα ζοιαεί αοηυ, εα πνέπεζ δ πενζμπή ηδξ πνμ-

πνμθαζζηήξ γχκδξ κα ιδκ ηαθφπηεηαζ απυ ιεβάθα μνβακίδζα ή άθθα ηοηηανζηά ζημζπεία πμο 

ειπμδίγμοκ ηδκ είζμδμ ηςκ πενζεςνίςκ ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ ζημ πεδίμ δνάζδξ ηδξ πνμ-

πνμθαζζηήξ γχκδξ (Galatis ηαζ Apostolakos 1984α, Apostolakos ηαζ Galatis 1987). Αοηέξ μζ 

ηοηηανζηέξ ζοκεήηεξ δζαζθαθίγμκηαζ, υηακ μ πονήκαξ έπεζ θάαεζ ηδκ ηακμκζηή πμθζηή ημο 

εέζδ ηαζ μ άλμκαξ ηδξ αηνάηημο έπεζ πενίπμο ηάεεημ πνμζακαημθζζιυ πνμξ ημ επάβμκ ΜΚ. 

΢ηδκ πενίπηςζδ δζαβχκζμο πνμζακαημθζζιμφ ημο άλμκα ηδξ αηνάηημο, μ έκαξ εοβαηνζηυξ 

πονήκαξ ηαθφπηεζ ηιήια ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ, βεβμκυξ πμο μδδβεί ζηδ δδιζμονβία 

άηοπςκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ (Galatis ηαζ ζοκ. 1984α, 1984α, Galatis ηαζ Apostolakos 

2004). H δζαηάναλδ ζημκ πνμζακαημθζζιυ ημο άλμκα ηδξ αηνάηημο είκαζ ζοκήεδξ ζηα 

δζαζνμφιεκα ΜΠ πμο δέπμκηαζ ζοβπνυκςξ επαβςβζηά ενεείζιαηα απυ δζάθμνεξ 

ηαηεοεφκζεζξ. Αοηυ είκαζ ημζκυ θαζκυιεκμ, υηακ μζ ζημιαηζηέξ ζεζνέξ είκαζ ζε επαθή ή υηακ 

ιία ζημιαηζηή ζεζνά είκαζ ζε επαθή ιε ιία ζεζνά πμο δδιζμονβεί ηνίπεξ, ή αηυια υηακ ηα 

ΜΠ έπμοκ ιζηνυ ιέβεεμξ, ιε απμηέθεζια ημ δζαβχκζμ πνμζακαημθζζιυ ηδξ αηνάηημο θυβς 

έθθεζρδξ πχνμο (Galatis ηαζ ζοκ. 1984α). 

 ΢ηδκ πανμφζα δζαηνζαή, δζαπζζηχεδηε υηζ ημ ιέβεεμξ ηςκ ΜΠ ηαζ ημ ιέβεεμξ ηςκ 

εκδζαιέζςκ ηοηηάνςκ ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ ηςκ επδνεαζιέκςκ ανηζαθάζηςκ είκαζ 

ιζηνυηενμ ζε ζφβηνζζδ ιε εηείκμ ηςκ ακηίζημζπςκ ηοηηάνςκ ηςκ θοζζμθμβζηχκ 

ανηζαθάζηςκ. Αοηυ πζεακυκ ζπεηίγεηαζ ιε ηδκ ηνμπμπμίδζδ ηδξ εηηαζζιυηδηαξ ηςκ 

ηοηηανζηχκ ημζπςιάηςκ, θυβς δζαηάναλδξ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS (Swanson ηαζ Gilroy 

2010, Considine ηαζ Foyer 2014). Δζδζηά ζηδκ πενίπηςζδ ημο H2O2, δ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ 
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ηςκ ΜΠ εηδδθχκεηαζ ζε πενζμπέξ ημο πνςημδένιαημξ πμο ανίζημκηαζ πθδζίμκ ηδξ αάζδξ 

ημο θφθθμο, υπμο ημ ιέβεεμξ ηςκ ΜΠ είκαζ αηυια ιζηνυ. Δπμιέκςξ, είκαζ πζεακυκ υηζ, θυβς 

βεςιεηνίαξ, επζαάθθεηαζ μ δζαβχκζμξ πνμζακαημθζζιυξ ημο άλμκα ηδξ αηνάηημο, μ μπμίμξ 

ηεθζηά μδδβεί ζημ ζπδιαηζζιυ ηςκ άηοπςκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ.              

 

ΗV.4.5 Μδπακζζιμί ιεηαβςβήξ ιδκύιαημξ ηαηά ηδ δδιζμονβία ηςκ 

παναζημιαηζηώκ ηοηηάνςκ 

Ζ δδιζμονβία ηςκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ ηςκ Poaceae απμηεθεί έκα 

παναηηδνζζηζηυ πανάδεζβια «ζοκμιζθίαξ» ιεηαλφ βεζημκζηχκ ηοηηάνςκ. Αοηυ πνμτπμεέηεζ 

υηζ ζηα ΜΠ ηαζ ηα ΜΚ θεζημονβμφκ ιδπακζζιμί πμο εθέβπμοκ ηδκ εηπμιπή ημο ενεείζιαημξ 

ηαζ άθθμζ, μζ μπμίμζ ειπθέημκηαζ ζηδκ ακηίθδρή ημο.  

Πνυζθαηα, δζαπζζηχεδηε υηζ ημ ενέεζζια, ημ μπμίμ εηπέιπεηαζ απυ ημ ΜΚ είκαζ δ 

αολίκδ, βεβμκυξ πμο οπμζηδνίγεηαζ, ιεηαλφ άθθςκ, ηαζ απυ ηδκ παναηήνδζδ υηζ μζ 

ιεηαθμνείξ εηνμήξ ηδξ αολίκδξ PIN1 ηςκ ΜΚ, ηα μπμία είκαζ ζε θάζδ επαβςβήξ, 

εκημπίγμκηαζ ηαηά ηφνζμ θυβμ ζηδκ πθεονά ημο ηοηηάνμο πμο βεζηκζάγεζ ιε ηα ΜΠ (Livanos 

ηαζ ζοκ. 2015). Ζ εκενβμπμίδζδ ηςκ ιεηαθμνέςκ PIN1 επζηοβπάκεηαζ ιε θςζθμνοθίςζή 

ημοξ απυ ηζξ ηζκάζεξ PINOID, μζ μπμίεξ, ιε ηδ ζεζνά ημοξ, εκενβμπμζμφκηαζ ιε 

θςζθμνοθίςζδ απυ ηζξ PDKs (Zegzouti ηαζ ζοκ. 2006). Oζ ηζκάζεξ αοηέξ δεζιεφμοκ, ιεηαλφ 

άθθςκ, ημ πνμσυκ ηδξ ηαηαθοηζηήξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ PI3K (Lee ηαζ ζοκ. 2010). Δπμιέκςξ, 

δ ζοιιεημπή ηδξ PI3K ιπμνεί κα ζπεηίγεηαζ ιε ηζξ αθθδθμιεηαηνμπέξ ηςκ θςζθμσκμζζηζδίςκ 

πμο ηαεμνίγμοκ ηδκ εκενβμπμίδζδ ηςκ PIN1. ΋ιςξ, δ PI3K ιπμνεί κα ειπθέηεηαζ ηαζ ζηδ 

δζαδζηαζία ακαηφηθςζδξ ηςκ PIN1, ηαεχξ, αθεκυξ δ πμνεία αοηή ελανηάηαζ απυ ηδκ αηηίκδ 

ηαζ αθεηένμο δζυηζ δ PI3K επδνεάγεζ ηδκ μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ αηηίκδξ (Lee 

ηαζ ζοκ. 2008, Li ηαζ ζοκ. 2008, Oliva ηαζ ζοκ. 2013). Δπζπθέμκ, δ ηαηακμιή ηςκ 

ιεηαθμνέςκ PIN1 εθέβπεηαζ ηαζ απυ θςζθμσκμζζηζδζηέξ ηζκάζεξ, αθθά ηαζ απυ ηα πνμσυκηα 

ηςκ PLCs ηαζ PLDs (Li ηαζ ζοκ. 2007β, Testerink ηαζ Munnik 2011, Tejos ηαζ ζοκ. 2014). 

Λαιαάκμκηαξ οπυρδ ηδ ζοιιεημπή ηςκ PLCs ηαζ PLDs (Αpostolakos ηαζ ζοκ. 2008), ηαεχξ 

ηαζ ηδξ PI3K ζηδ ιεηαβςβή ημο ενεείζιαημξ πμο επάβεζ ηδ δδιζμονβία παναζημιαηζηχκ 

ηοηηάνςκ ζημ θοηυ Z. mays, ιπμνμφιε κα εεςνήζμοιε υηζ μ ιεηααμθζζιυξ ηςκ 

θςζθμσκμζζηζδίςκ εθέβπεζ ηδκ ηαηακμιή ηςκ ιεηαθμνέςκ PIN1. 

Χζηυζμ, δζάθμνα δεδμιέκα δείπκμοκ υηζ μζ ROS ειπθέημκηαζ ζηδκ πμθζηή ιεηαθμνά 

ηδξ αολίκδξ, ιέζς ημο εθέβπμο ηδξ ηαηακμιήξ ηςκ PIN1. Γζα πανάδεζβια, δ ηζκάζδ PDK1 

απμηεθεί οπυζηνςια ηδξ ΟΥΗ1, δ μπμία εκενβμπμζείηαζ απυ ηζξ ROS (Lee ηαζ ζοκ. 2010). 

Δηηυξ απυ ηζξ ηζκάζεξ PINOID, μζ θςζθαηάζεξ PP2A επίζδξ ζοκεκημπίγμκηαζ ιε ηζξ PIN1 

ηαζ νοειίγμοκ ηδκ αζφιιεηνδ ηαηακμιή ηδξ μνιυκδξ ηαηά ηδκ ακάπηολδ ημο ειανφμο ημο 

θοημφ A. thaliana (Michniewicz ηαζ ζοκ. 2007). ΢ηα ιεηαθθάβιαηα ηςκ PP2A, 
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δζαηανάζζεηαζ ημ πνυηοπμ ηαηακμιήξ ηδξ αολίκδξ. Δπζπθέμκ, δ TON1 απμηεθεί οπμιμκάδα 

ηδξ PP2A (Spinner ηαζ ζοκ. 2013), εκχ ηα δεδμιέκα ιαξ δείπκμοκ υηζ δ έηθναζδ ημο βμκζδίμο 

ΤΟΝ1α, ζηα αηνυννζγα ημο θοημφ A. thaliana, ακαζηέθθεηαζ απυ ηζξ μοζίεξ DPI, ΝΑC ηαζ 

ΜΔΝ, εκχ επάβεηαζ απυ ημ H2O2. Δπμιέκςξ, ιπμνεί κα οπμηεεεί υηζ δ ακάζπεζδ ηδξ 

αζφιιεηνδξ δζαίνεζδξ ηςκ ΜΠ ζηα ανηίαθαζηα, ηα μπμία οθίζηακηαζ επίδναζδ ιε DPI, NAC 

ηαζ ΜΔΝ, ζπεηίγεηαζ ιε ηδ δζαηάναλδ ηδξ ηαηακμιήξ ηδξ αολίκδξ ζηα ηφηηανα αοηά. 

Ακηίζημζπα, δεκ απμηθείεηαζ, δ επαβςβή ηδξ αζφιιεηνδξ δζαίνεζδξ ζηδκ πενίπηςζδ ηδξ 

επίδναζδξ ιε Ζ2Ο2 ζε πζμ ααζζηέξ πενζμπέξ ημο θφθθμο, αθθά ηαζ ζηα εκδζάιεζα ηφηηανα 

ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ, κα είκαζ απμηέθεζια ηνμπμπμίδζδξ ημο πνμηφπμο ηαηακμιήξ ηδξ 

αολίκδξ. Δάκ ιία ηέημζα οπυεεζδ είκαζ μνεή, εα είπε εκδζαθένμκ κα δζενεοκδεεί ηαηά πυζμ 

ζηα επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα ιεηααάθθεηαζ ημ πνυηοπμ ηαηακμιήξ ηςκ PIN1, αθθά ηαζ ηςκ 

άθθςκ μιάδςκ ιεηαθμνέςκ αολίκδξ, υπςξ μζ ιεηαθμνείξ εζζνμήξ ηδξ αολίκδξ ΑUX1 (Balzan 

ηαζ ζοκ. 2014). 

Ζ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS εα ιπμνμφζε κα ιεηααάθθεζ ηδκ ακηίθδρδ 

ημο επαβςβζημφ ενεείζιαημξ απυ ηα ΜΠ, π.π. επδνεάγμκηαξ ηδκ ηαηακμιή ηςκ πνςηεσκχκ 

ΑUX1. H επίδναζδ ιε As2O3, αολάκεζ ηα επίπεδα ημο Ζ2Ο2 ζηζξ νίγεξ ημο θοημφ A. thaliana 

ηαζ δζεοημθφκεζ ηδ ιεηαθμνά ηδξ αολίκδξ, ιέζς ηςκ ιεηαθμνέςκ ΑUX1. Ζ είζμδμξ ηδξ 

αολίκδξ, ζηα ηφηηανα ηςκ θοηχκ αβνίμο ηφπμο, πνμζδίδεζ ακεεηηζηυηδηα ζηδκ επίδναζδ, δ 

μπμία, υιςξ, δεκ παναηδνείηαζ ζηα ιεηαθθάβιαηα aux1, ζηα μπμία ακαζηέθθεηαζ δ είζμδμξ 

ηδξ αολίκδξ πμο επάβεηαζ απυ ημ Ζ2Ο2 (Κrishnamurthy ηαζ Rathinasabapathi 2013). 

΢πεηζηά ιε ημκ ηνυπμ ακηίθδρδξ απυ ηα ΜΠ ημο ενεείζιαημξ πμο εηπέιπεζ ημ ΜΚ, 

ηα ηεθεοηαία πνυκζα ζημ πμθζηυ άηνμ ηςκ ΜΠ ημο θοημφ Z. mays, έπμοκ εκημπζζεεί ανηεηά 

ιυνζα, ηα μπμία εεςνμφκηαζ υηζ ζοιιεηέπμοκ ζημ ιδπακζζιυ ιεηαβςβήξ ημο ενεείζιαημξ πμο 

ηαεζενχκεζ ηδκ πυθςζδ ζε αοηά. Αοηά ηα ιυνζα είκαζ μζ RLKs PANGLOSS1 ηαζ 2 (PAN1, 

PAN2), μζ ROP GTPάζεξ, αθθά ηαζ πνςηεΐκεξ ημο ζοιπθυημο SCAR/WΑVE (Cartwright ηαζ 

ζοκ. 2009, Humphries ηαζ ζοκ. 2011, Zhang ηαζ ζοκ. 2012α, Facette ηαζ ζοκ. 2015). Eπεζ 

πνμηαεεί έκαξ ιδπακζζιυξ ιεηαβςβήξ ημο επαβςβζημφ ενεείζιαημξ, μ μπμίμξ πενζθαιαάκεζ 

ζεζνά αδιάηςκ ηαζ ανπίγεζ ιε ηδκ εηπμιπή ημο επαβςβζημφ ενεείζιαημξ απυ ημ ΜΚ (Facette 

ηαζ ζοκ. 2015). Σμ επαβςβζηυ ενέεζζια πνμηαθεί ανπζηά ηδ ζηναημθυβδζδ ημο ζοιπθυημο 

SCAR/WAVE ζημ πμθζηυ άηνμ ημο ΜΠ, ημ μπμίμ ζηναημθμβεί ζε αοηή ηδ εέζδ ηδκ RLK 

PAN2 ηαζ αοηή, ιε ηδ ζεζνά ηδξ, ηδκ PAN1. H PAN1 αθθδθεπζδνά ιε ROPs, ζοιαάθθμκηαξ 

ζηδκ πμθζηή ημπμεέηδζή ημοξ αθθά ηαζ ηδκ εκενβμπμίδζή ημοξ. Οζ εκενβμπμζδιέκεξ ROP 

αθθδθεπζδνμφκ ιε ημ ζφιπθμημ SCAR ηαζ εκενβμπμζμφκ ημ ζφιπθμημ Arp2/3, ιέζς ημο 

μπμίμο δδιζμονβείηαζ δ πθάηα-ΜΑ. ΢ηδ ζοκέπεζα, μ πονήκαξ, ιε ιία δζαδζηαζία πμο 

εθέβπεηαζ απυ ηδκ πθάηα-ΜΑ, ιεηακαζηεφεζ ζημ πμθζηυ άηνμ ημο ΜΠ (Facette ηαζ ζοκ. 

2015).  
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Χζηυζμ, ηα δεδμιέκα ιαξ απμδεζιεφμοκ ηδ ζοβηνυηδζδ ηδξ πθάηαξ-ΜΑ απυ ηδκ 

πμθζηή ιεηακάζηεοζδ ημο πονήκα ημο ΜΠ (αθέπε επίζδξ Livanos ηαζ ζοκ. 2015). Δπζπθέμκ, 

δ PAN1 δεκ θαίκεηαζ κα δζαδναιαηίγεζ ηαεμνζζηζηυ νυθμ ζηδ ιεηαβςβή ημο ενεείζιαημξ πμο 

πνμηαθεί ηδ δζαίνεζδ ηςκ ΜΠ, δεδμιέκμο υηζ ημπζηέξ ζοβηεκηνχζεζξ αοηήξ ηδξ πνςηεΐκδξ 

έπμοκ ανεεεί ζηα παναζημιαηζηά ηφηηανα, ηα εκδζάιεζα ηφηηανα ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ ημο 

θοημφ Z. mays (Πακηενήξ ηαζ ζοκ. 2013, Sutimantanapi ηαζ ζοκ. 2014), αθθά ηαζ ζε ΜΠ, ζηα 

μπμία είπε ακαζπεεεί πεζναιαηζηά δ δζαίνεζή ημοξ (Πακηενήξ ηαζ ζοκ. 2013). Δίκαζ 

πενζζζυηενμ πζεακυ, δ PAN1 κα ζοιιεηέπεζ ζηδ δζαιυνθςζδ ημπζηχκ ζοκαενμίζεςκ ΜΑ 

ζημ πενζθενεζαηυ ηοηυπθαζια (Πακηενήξ ηαζ ζοκ. 2013, Sutimantanapi ηαζ ζοκ. 2014).  

Πανάθθδθα, μζ Facette ηαζ ζοκ. (2015) δεκ απμηθείμοκ ημ εκδεπυιεκμ, ημ ζφιπθμημ 

SCAR/WAVE κα ζηναημθμβεί ηδκ PAN2. Ζ οπυεεζδ αοηή ααζίγεηαζ ζε ιεθέηεξ ηοηηάνςκ 

εδθαζηζηχκ, μζ μπμίεξ οπμζηδνίγμοκ υηζ ημ ζφιπθμημ SCAR/WΑVE αθθδθεπζδνά ιε 

δζάθμνμοξ οπμδμπείξ ηαζ άθθα πνςηεσκζηά ιυνζα, ζηναημθμβχκηαξ αοηά ζε ζοβηεηνζιέκεξ 

εέζεζξ (Chen ηαζ ζοκ. 2014). Πνέπεζ κα ζδιεζςεεί υηζ, ζηα θμαςηά ηφηηανα ημο θφθθμο ηαζ 

ηζξ ηνίπεξ ημο θοημφ A. thaliana, ημ εκδμπθαζιαηζηυ δίηηομ απμηεθεί απαναίηδημ μνβακίδζμ 

βζα ηδ θεζημονβία ημο ζοιπθυημο SCAR/WAVE (Zhang ηαζ ζοκ. 2013). Δπμιέκςξ, είκαζ 

ζδζαίηενα εκδζαθένμκ υηζ, ζημ θοηυ Z. mays, ημ εκδμπθαζιαηζηυ δίηηομ ζοζζςνεφεηαζ ζημ 

πμθζηυ άηνμ ηςκ ΜΠ (Giannoutsou ηαζ ζοκ. 2011), αθθά ηαζ υηζ δ ίδζα πενζμπή 

παναηηδνίγεηαζ απυ έκημκδ ζοζζχνεοζδ ROS. Δθυζμκ δ μνβάκςζδ ημο ζοιπθυημο 

SCAR/WAVE είκαζ ακαβηαία βζα ηδκ ηαεζένςζδ πυθςζδξ ζηα ΜΠ, ηυηε ιπμνεί κα οπμηεεεί 

υηζ δ πανμοζία ROS ζημ πμθζηυ άηνμ είκαζ απαναίηδηδ βζα ηδ δδιζμονβία ημο ζοιπθυημο 

SCAR/WAVE ή είκαζ έκα απυ ηα θαζκυιεκα πμο ζοκμδεφμοκ ηδ θεζημονβία ημο ζε αοηή ηδ 

εέζδ.  

΢ε ηάεε πενίπηςζδ, είκαζ θμβζηυ κα εεςνήζμοιε υηζ, δ πανμοζία ηςκ ROS ζημ 

πμθζηυ άηνμ ηςκ ΜΠ είκαζ απμηέθεζια ηδξ δνάζδξ ημο οπμρήθζμο ιμνθμβεκεηζημφ 

ενεείζιαημξ, δδθαδή ηδξ αολίκδξ. Δίκαζ βκςζηυ υηζ δ πανμοζία ηδξ πμο μδδβεί ζηδ 

αανοηνμπζηή απυηνζζδ ηδξ νίγαξ, επάβεζ ηδκ παναβςβή ROS, ιέζς ηδξ εκενβμπμίδζδξ ηδξ 

NAPDH μλεζδάζδξ απυ ηδκ PI3K (Joo ηαζ ζοκ. 2005). ΢ημοξ ακαπηοζζυιεκμοξ 

βονεμηυηημοξ, δ αολίκδ πονμδμηεί αθθδθμοπία αδιάηςκ πμο πενζθαιαάκμοκ δζαδμπζηά ηδκ 

εκενβμπμίδζδ ηδξ RLK FERONIA, ROP GTPαζχκ ηαζ παναβςβή ROS απυ ηδκ NADPH-

μλεζδάζδ (Wu ηαζ ζοκ. 2011). ΢ηα ηφηηανα ηςκ εδθαζηζηχκ, δ PI3K ζπεηίγεηαζ ιε ηδ 

ζηναημθυβδζδ ηδξ GTPάζδξ Rac-1, δ μπμία, ιε ηδ ζεζνά ηδξ, εκενβμπμζεί ηδκ ΝΑDPH- 

μλεζδάζδ. ΋ιςξ, δεκ έπμοκ δδιμζζεοηεί ιέπνζ ηχνα πεζναιαηζηά δεδμιέκα πμο κα αθμνμφκ 

ζηδ ζπέζδ ηδξ PI3K ιε ηζξ ROPs ηςκ θοηζηχκ ηοηηάνςκ (Liu ηαζ ζοκ. 2012α). Πάκηςξ, ζηα 

ιεηακαζηεφμκηα ηφηηανα ημο εκδμεδθίμο, δ εκενβμπμίδζδ ημο ζοιπθυημο WAVE3 έπεηαζ 

ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ PI3K (Sossey-Alaoui ηαζ ζοκ. 2005). 
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H ακαζημθή ηδξ δναζηδνζυηδηαξ ηδξ PI3K ηαζ ηςκ NADPH-μλεζδαζχκ ακαζηέθθεζ 

ηδκ εηδήθςζδ ηςκ αζοιιέηνςκ δζαζνέζεςκ ζηα ΜΠ ημο θοημφ Z. mays. Σμ ίδζμ ζοιααίκεζ 

ηαζ ζηα ιεηαθθάβιαηα, ηα μπμία ζηενμφκηαζ ηδξ δνάζδξ ηδξ RLK PAN2 ή ζηα ιεηαθθάβιαηα 

rop2 (Facette ηαζ ζοκ. 2015). Σα παναπάκς οπμζηδνίγμοκ υηζ δ αολίκδ, δ PI3K ηαζ μζ ROS  

ιαγί ιε ηζξ ROP ηαζ ηδκ PAN2, ζοιιεηέπμοκ ζε έκακ πμθφπθμημ ιδπακζζιυ, μ μπμίμξ 

ηαεζενχκεζ ηδκ πυθςζδ ηαζ επάβεζ ηδκ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ ηςκ ΜΠ. Σμ πνχημ αήια αοημφ 

ημο ιδπακζζιμφ πνέπεζ κα είκαζ δ είζμδμξ ηδξ αολίκδξ ζημκ απμπθάζηδ, ιεηαλφ ΜΚ ηαζ ΜΠ 

(Livanos ηαζ ζοκ. 2015), βεβμκυξ ημ μπμίμ ζοκμδεφεηαζ απυ παναβςβή ROS, ιέζς ηδξ 

NADPH-μλεζδάζδξ, ζε αοηή ηδ εέζδ.  

Ζ παναβςβή ROS ζημ πμθζηυ άηνμ ημο ΜΠ πνέπεζ κα έπεζ ζδιακηζηή ζοιαμθή ζηδκ 

ηαεζένςζδ πυθςζδξ ηαζ ηδκ επαβςβή ηδξ αζφιιεηνδξ δζαίνεζδξ. Αοηυ οπμζηδνίγεηαζ, εηηυξ 

απυ ηδκ πανμοζία ROS ζημ πμθζηυ άηνμ ημο ΜΠ, ηαζ απυ ηδκ επίδναζδ ιε H2O2, ημ μπμίμ 

πνμςεεί ηδ δδιζμονβία ηςκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ ηαζ επζπθέμκ εοκμεί ηδκ αζφιιεηνδ 

δζαίνεζδ ηςκ εκδζαιέζςκ ηοηηάνςκ ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ. Γκςνίγμκηαξ υηζ δ αολίκδ επάβεζ 

ηδκ παναβςβή ROS (Wu ηαζ ζοκ. 2011), ιπμνεί κα οπμηεεεί υηζ δ ζοζζχνεοζδ Ζ2Ο2 ζημκ 

απμπθάζηδ ιζιείηαζ/ή πμθθαπθαζζάγεζ ηδ δνάζδ ηδξ αολίκδξ. Χζηυζμ, δ επίδναζδ ιε MEN 

δεκ έπεζ ημ ίδζμ απμηέθεζια. H αολίκδ, πανμοζία ηςκ ROS, ιπμνεί κα ιεηαηναπεί ζηδκ 

ακεκενβή ιμνθή 2-oxindole-3-acetic-acid (ox-IAA). ΢ε αοηή ηδ ιμνθή, δ αολίκδ δεκ ιπμνεί 

κα ιεηαθενεεί μφηε κα εηδδθχζεζ ηδ δνάζδ ηδξ (Consindine ηαζ Foyer 2014). Γκςνίγμκηαξ 

υηζ δ ΜΔΝ αολάκεζ ηζξ ζοβηεκηνχζεζξ ηςκ ROS εκηυξ ηςκ ηοηηάνςκ, ιπμνμφιε κα 

οπμεέζμοιε υηζ, δ αολίκδ ζηα επδνεαζιέκα ιε ΜΔΝ ΜΚ, είκαζ ζηδκ αδνακή ιμνθή ηδξ ηαζ 

επμιέκςξ δεκ ιεηαθένεηαζ ζηα ΜΠ, ή υηζ ζηα ΜΠ δ ox-ΗΑΑ δεκ ιπμνεί κα δνμιμθμβήζεζ ηζξ 

απμηνίζεζξ πμο είκαζ απαναίηδηεξ βζα ηδκ εηδήθςζδ ηδξ αζφιιεηνδξ δζαίνεζδξ. Βέααζα, έκα 

ηέημζμ ζεκάνζμ ένπεηαζ ζε ακηίθαζδ ιε ηα δεδμιέκα πμο έπμοκ πνμηφρεζ απυ ημ Ζ2Ο2, ηαεχξ 

αοηυ ακήηεζ ζηζξ ROS, μζ μπμίεξ, ημοθάπζζημκ εκ ιένεζ, είκαζ ζε εέζδ κα ζοιιεηέπμοκ ζηδ 

ιεηαηνμπή ηδξ ΗΑΑ ζε ox-IAA (Peer ηαζ ζοκ. 2013).  

Με αάζδ ηα παναπάκς, οπμζηδνίγεηαζ υηζ, ακ ηαζ δ παναβςβή ROS είκαζ απαναίηδηδ 

βζα ηδκ εηδήθςζδ ηςκ αζοιιέηνςκ δζαζνέζεςκ ζηα ΜΠ, δ ζπέζδ ηςκ ROS ιε ηδκ αολίκδ 

είκαζ πμθφπθμηδ ηαζ επζπθέμκ νοειίγεηαζ αοζηδνά ηαηά ηδ δζάνηεζα ημο πνυκμο. Ζ παναδμπή 

αοηή, εκδεπμιέκςξ, ιπμνεί κα ενιδκεφζεζ ηαζ ημ βεβμκυξ υηζ δ ελςβεκήξ πμνήβδζδ H2O2 

επάβεζ ηδκ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ ηςκ εκδζαιέζςκ ηοηηάνςκ ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ, ηονίςξ 

εηείκςκ πμο βεζηκζάγμοκ ιε χνζια ΜΚ ή κεανά ζηυιαηα. Ζ πανμοζία ηςκ ROS ηαζ ηδξ 

αολίκδξ, ζημ πμθζηυ άηνμ ημο ΜΠ, εα πνέπεζ επίζδξ κα πνμηαθεί, ζηδ ζοκέπεζα, ηδ 

ιεηακάζηεοζδ ημο πονήκα ζηδκ πμθζηή ημο εέζδ ηαζ κα επάβεζ ηδκ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ ημο 

ΜΠ, ιέζς ιμκμπαηζχκ ΜΑPKs ή ιέζς άθθςκ ιδπακζζιχκ ζδιαημδυηδζδξ (αθέπε Hirt 

2000, Oliva ηαζ ζοκ. 2013). Δπεζδή ηα δεδμιέκα ιαξ οπμζηδνίγμοκ υηζ δ p46-MAPK 
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ζοιιεηέπεζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ ακηίθδρδξ ηςκ ιεηααμθχκ ηςκ επζπέδςκ ROS ζημ 

αηνυννζγμ, εα είπε εκδζαθένμκ κα δζενεοκδεεί ημ εκδεπυιεκμ κα  ζοιιεηέπεζ δ ζοβηεηνζιέκδ 

ηζκάζδ ηαζ ζηδκ ακηίθδρδ ημο ενεείζιαημξ πμο επάβεζ ηδκ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ ζηα ΜΠ.      

 

ΗV. 5 ΓΔΝΗΚΑ ΢ΤΜΠΔΡΑ΢ΜΑΣΑ 

΢οκμρίγμκηαξ ηα δεδμιέκα ηδξ πανμφζαξ δζαηνζαήξ ιπμνμφιε κα ζοιπενάκμοιε υηζ μζ ROS 

ζοιιεηέπμοκ εκενβά ζηζξ παναηάης ηοηηανζηέξ δζαδζηαζίεξ ηςκ ακςηένςκ θοηχκ πμο 

ιεθεηήεδηακ: α) ηδκ μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ, α) ηδκ πμνεία ηδξ 

ηοηηανμδζαίνεζδξ, β) ημκ ηαεμνζζιυ ημο επζπέδμο ηδξ ηοηηανμδζαίνεζδξ, ηαζ δ) ηδ ιεηαβςβή 

δζαηοηηανζηχκ ενεεζζιάηςκ πμο μδδβμφκ ζηδ δζαιυνθςζδ ηοηηανζηχκ πνμηφπςκ. 

΢οβηεηνζιέκα δζαπζζηχεδηε βζα πνχηδ θμνά υηζ: 

1. Ζ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS μδδβεί ζηδκ ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢ ηαζ ηδκ 

ακηζηαηάζηαζή ημοξ ιε άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ (ιαηνμζςθδκίζημοξ ή παναηνοζηάθθμοξ 

ζςθδκίκδξ, Livanos ηαζ ζοκ. 2012α, 2012α). Ζ μνβάκςζδ ηςκ άηοπςκ πμθοιενχκ είκαζ 

πζεακυκ απμηέθεζια ιεηα-ιεηαθναζηζηχκ ηνμπμπμζήζεςκ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ επζηοβπάκεηαζ 

ιε ηδ αμήεεζα ΜAP πνςηεσκχκ. Οζ αθθαβέξ αοηέξ δνμιμθμβμφκηαζ απυ ιδπακζζιμφξ 

ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ ιε ηδ ζοιιεημπή MAPKs, μζ μπμίμζ ιδπακζζιμί απμηνίκμκηαζ ζηζξ 

αθθαβέξ ηδξ μλεζδμακαβςβζηήξ ηαηάζηαζδξ ηςκ ηοηηάνςκ (Δζη. 84, Livanos ηαζ ζοκ. 2014α, 

2014α). Λαιαάκμκηαξ οπυρδ υηζ μζ απμηνίζεζξ ηςκ ηοηηάνςκ ζε ααζμηζηέξ ηαζ αζμηζηέξ 

ηαηαπμκήζεζξ πενζθαιαάκμοκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηαζ αφλδζδ ηςκ 

επζπέδςκ ηςκ ROS, δζαηοπχκεηαζ δ οπυεεζδ υηζ μζ αθθαβέξ ζηα επίπεδα ηςκ ROS ηαζ δ 

ηαηάζηαζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ έπμοκ αιθίδνμιδ ζπέζδ, βεβμκυξ πμο 

οπμβναιιίγεζ ημ νυθμ ημοξ ζηδκ ακηίθδρδ ηςκ ηαηαπμκήζεςκ ηαζ ηδκ απυηνζζδ ηςκ 

ηοηηάνςκ ζε αοηέξ (αθέπε Livanos ηαζ ζοκ. 2014α). 

2. Οζ ROS έπμοκ νοειζζηζηυ νυθμ ζε ζεζνά δζαδζηαζζχκ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο (Δζη. 85). Ζ 

δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζήξ ημοξ επδνεάγεζ ζε ζδιακηζηυ ααειυ ηδκ μνβάκςζδ ηδξ 

ιζηςηζηήξ ηαζ ηοημηζκδηζηήξ ζοζηεοήξ, ηδ ζοιπενζθμνά ημο πονδκζημφ θαηέθμο, ημ 

δζαπςνζζιυ ηαζ ηδ ιεηαηίκδζδ ηςκ εοβαηνζηχκ μιάδςκ πνςιμζςιάηςκ ηαζ ηδ δδιζμονβία 

ηδξ ηοηηανζηήξ πθάηαξ (Livanos ηαζ ζοκ. 2012α, 2012α). Ζ ζοιιεημπή ηςκ ROS ζημκ έθεβπμ 

ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο εηδδθχκεηαζ ηαζ ιέζς ηδξ δνάζδξ ηοηθζκχκ. Ο νοειζζηζηυξ νυθμξ 

ημοξ οπμζηδνίγεηαζ ηαζ απυ ημ βεβμκυξ υηζ, ηαηά ηδ δζάνηεζα ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο, μζ ROS 

ηαζ μζ ακηζμλεζδςηζηέξ εκχζεζξ αολμιεζχκμκηαζ.  

3. Οζ ROS πζεακυκ ζοιιεηέπμοκ ζημκ ηαεμνζζιυ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ. Ζ αθθαβή 

ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS δζαηανάζζεζ ημοξ ιδπακζζιμφξ πμο ηαεμνίγμοκ ημ επίπεδμ ηδξ 

ηοηηανμδζαίνεζδξ, ή/ηαζ εηείκμοξ πμο είκαζ οπεφεοκμζ βζα ημ ζπδιαηζζιυ ηδξ πνμ-

πνμθαζζηήξ γχκδξ.  
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4. Οζ ROS ζοιιεηέπμοκ ζηδ ιεηαβςβή δζαηοηηανζηχκ ιμνθμβεκεηζηχκ ενεεζζιάηςκ ηαηά 

ηδκ ακάπηολδ ηςκ ζημιαηζηχκ ζοιπθυηςκ ημο θοημφ Z. mays. Γζαπζζηχεδηε υηζ δ 

εθεβπυιεκδ, ημπζηά ηαζ πνμκζηά, παναβςβή ROS ζοιιεηέπεζ ηαεμνζζηζηά ζηδ δνμιμθυβδζδ 

ηδξ αθθδθμοπίαξ ηςκ βεβμκυηςκ, ιέζς ηςκ μπμίςκ ημ ΜΚ επάβεζ ηδκ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ 

ημο ΜΠ, πμο δίδεζ βέκεζδ ζηα παναζημιαηζηά ηφηηανα. Γκςνίγμκηαξ υηζ ζημ ζφζηδια αοηυ 

ημ επαβςβζηυ ενέεζζια είκαζ δ αολίκδ, δζαηοπχκεηαζ δ οπυεεζδ υηζ μζ ROS, μζ μπμίεξ 

εκημπίγμκηαζ ζηδ εέζδ επαθήξ ΜΚ ηαζ ΜΠ, πανάβμκηαζ ςξ απυηνζζδ ζημ μνιμκζηυ ενέεζζια 

ηαζ ζοιιεηέπμοκ, ιέζς πμθφπθμηςκ ιδπακζζιχκ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, ζηδκ ηαεζένςζδ 

πυθςζδξ ηαζ ηδκ εηδήθςζδ ηδξ αζφιιεηνδξ δζαίνεζδξ ζηα ΜΠ. ΢ηδκ Δζη. 86, πανμοζζάγεηαζ 

ζοκμπηζηά δ πζεακή πμνεία ημο ιδπακζζιμφ ιεηαβςβήξ ημο επαβςβζημφ ενεείζιαημξ.   

 

Δζηόκα 84. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ πζεακχκ ιδπακζζιχκ ακηίθδρδξ ηςκ ιεηααμθχκ ζηα 

επίπεδα ηςκ ROS ηαζ ηδξ ζπέζδξ ημοξ ιε ηδκ μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ 

(απυ Livanos ηαζ ζοκ. 2014α).  
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Δζηόκα 85. ΢πδιαηζηή απεζηυκζζδ οπμεεηζηχκ ιδπακζζιχκ, ιέζς ηςκ μπμίςκ μζ ROS  

ζοιιεηέπμοκ ζηδ νφειζζδ ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο ηςκ θοηχκ (απυ Livanos ηαζ ζοκ. 2012α).   

Δζηόκα 86. Πζεακυξ ιδπακζζιυξ ιεηαβςβήξ ημο ενεείζιαημξ πμο εηπέιπεηαζ απυ ημ ΜΚ ηαζ 

επάβεζ ηδκ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ ημο ΜΠ. ΢ηo ζπήια αοηυ, θαιαάκμκηαζ οπυρδ ηα εονήιαηα 

ηδξ πανμφζαξ δζαηνζαήξ, υπςξ ηαζ δεδμιέκα πνμδβμφιεκςκ δδιμζζεφζεςκ (Apostolakos ηαζ 

ζοκ. 2008, Livanos ηαζ ζοκ. 2015, Facette ηαζ ζοκ. 2015). 
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 Σα δεδμιέκα ηδξ ενβαζίαξ αοηήξ εκζζπφμοκ πεναζηένς ηδκ ηναημφζα άπμρδ υηζ μζ 

ROS δζαδναιαηίγμοκ πμθφ ζδιακηζηυ νυθμ ζηδ αζμθμβία ηςκ μνβακζζιχκ, πανυηζ ιπμνμφκ 

κα ηαηαζημφκ αθααενά ιυνζα βζα ηα ηφηηανα. Οζ μνβακζζιμί, βζα κα απμθφβμοκ ηζξ 

μλεζδςηζηέξ αθάαεξ πμο πνμηαθμφκηαζ απυ ηδκ ηεθεοηαία ημοξ ζδζυηδηα, έπμοκ ακαπηφλεζ 

ιδπακζζιμφξ μιμζυζηαζδξ, μζ μπμίμζ δζαηδνμφκ ηδκ ζζμννμπία ηςκ ROS ιε ηζξ 

ακηζμλεζδςηζηέξ εκχζεζξ. Σα ηφηηανα έπμοκ ηδ δοκαηυηδηα ηδξ ηαπείαξ ηαζ «ζηυπζιδξ» 

παναβςβήξ, αθθά ηαζ ηδξ ελμοδεηένςζδξ ηςκ δζαθυνςκ ROS, μζ μπμίεξ επζδεζηκφμοκ 

δζαθμνεηζηά παναηηδνζζηζηά. Ακ ηαζ δ παναβςβή ημοξ είκαζ ημπζηή, ειπθέημκηαζ ηαζ ζηδ 

ιεηαθμνά ζδιάηςκ ζε ιεβάθεξ απμζηάζεζξ ηαηά ιήημξ ημο θοηζημφ ζχιαημξ, δνχκηαξ 

απεοεείαξ ςξ ιυνζα ιδκφιαηα ή ηζκδημπμζχκηαξ ιδπακζζιμφξ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ. Σα 

παναπάκς παναηηδνζζηζηά ηζξ ηαεζζημφκ ελαζνεηζηά ζδιακηζηέξ βζα ηδκ ακηίθδρδ δζαθυνςκ 

πενζααθθμκηζηχκ ηαζ μνιμκζηχκ ενεεζζιάηςκ ηαζ ηδκ εηηέθεζδ ακαπηολζαηχκ δζενβαζζχκ 

ηςκ θοηχκ, επζηνέπμκηάξ ημοξ κα θεζημονβμφκ μοζζαζηζηά ςξ δεοηενμβεκή ιδκφιαηα 

(secondary messages). Έπεζ ζδζαίηενμ εκδζαθένμκ, δ πεναζηένς δζενεφκδζδ ηςκ ιδπακζζιχκ, 

ιε ημοξ μπμίμοξ ηα ηφηηανα δζαπεζνίγμκηαζ ηζξ ROS, αθθά ηαζ μ ηνυπμξ, ιε ημκ μπμίμ 

επζηοβπάκεηαζ δ ελεζδίηεοζδ ζημοξ ιδπακζζιμφξ ζδιαημδυηδζδξ πμο αοηέξ ειπθέημκηαζ 

(αθέπε Mittler ηαζ ζοκ. 2011).   
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VI. ΠΔΡΗΛΖΦΔΗ΢ ΓΗΓΑΚΣΟΡΗΚΖ΢ ΓΗΑΣΡΗΒΖ΢ 

VI.1 ΠΔΡΗΛΖΦΖ 

Μδπακζζιμί ιεηαβςβήξ ζήιαημξ ηαζ μνβάκςζδ ημο θοηζημύ ηοηηανμζηεθεημύ: Ο νόθμξ 

ηςκ δναζηζηώκ ιμνθώκ μλοβόκμο 

Οζ δναζηζηέξ ιμνθέξ μλοβυκμο (Reactive Oxygen Species, ROS) πενζθαιαάκμοκ, ιεηαλφ 

άθθςκ, εκχζεζξ υπςξ ηα ζυκηα οπενμλεζδίμο, ηζξ νίγεξ οδνμλοθίμο, ημ ιμκήνεξ μλοβυκμ ηαζ ημ 

οπενμλείδζμ ημο οδνμβυκμο (H2O2). Οζ ROS είκαζ δναζηζηέξ εκχζεζξ, μζ μπμίεξ πνμηαθμφκ 

ζδζαίηενα ζμαανέξ αθθμζχζεζξ ζηα ηφηηανα, αθθά ζοβπνυκςξ δνμοκ ηαζ ςξ ιυνζα ελαζνεηζηήξ 

ζδιαζίαξ βζα ηδκ ακάπηολδ ηαζ ηδ θεζημονβία ηςκ θοηζηχκ μνβακζζιχκ. Δζδζηυηενα, έπμοκ 

ηδκ ζηακυηδηα κα εκενβμπμζμφκ ιδπακζζιμφξ ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ ηαζ κα ζοιιεηέπμοκ 

ζηδκ ακηίθδρδ μνιμκζηχκ ενεεζζιάηςκ ηαζ δζαθυνςκ ηφπςκ ηαηαπυκδζδξ, εκχ πανάθθδθα 

δζαδναιαηίγμοκ ηαεμνζζηζηυ νυθμ ζε ζεζνά θοζζμθμβζηχκ δζενβαζζχκ ζε ηοηηανζηυ ηαζ 

δζαηοηηανζηυ επίπεδμ.  

΢ηδκ πανμφζα δζαηνζαή δζενεοκήεδηε βζα πνχηδ θμνά δ ζοιιεημπή ηςκ ROS ζημοξ 

ιδπακζζιμφξ ιεηαβςβήξ ζήιαημξ, μζ μπμίμζ ζοιιεηέπμοκ ζηδκ μνβάκςζδ ημο θοηζημφ 

ηοηηανμζηεθεημφ. Γζα ημ ζημπυ αοηυ ιεθεηήεδηακ μζ επζπηχζεζξ ηδξ δζαηάναλδξ ηδξ 

μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζηδκ μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ κεανχκ ανηζαθάζηςκ ηςκ 

θοηχκ Triticum turgidum, Arabidopsis thaliana ηαζ Zea mays. ΢οβηεηνζιέκα, ανηίαθαζηα 

ηςκ παναπάκς θοηχκ οπέζηδζακ ηδκ επίδναζδ ηςκ εκχζεςκ n-acetyl cysteine (ΝΑC), δ 

μπμία ιεζχκεζ ηα επίπεδα ηςκ ROS ηαζ ημο dibenziodolium chloride (diphenylene iodonium, 

DPI), εκυξ ακαζημθέα ημο εκγφιμο NADPH-μλεζδάζδ, ημ μπμίμ είκαζ έκα απυ ηα ηονζυηενα 

έκγοια πμο ηαηαθφμοκ ηδκ παναβςβή ηςκ ROS. Γζα ηδ ιεθέηδ ηδξ επίδναζδξ ηςκ αολδιέκςκ 

επζπέδςκ ηςκ ROS ηαζ ηδκ πνυηθδζδ μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ, πναβιαημπμζήεδηακ 

επζδνάζεζξ ιε ηδκ ηζκυκδ 2-methyl-1,4-naphthoquinone  (menadione, ΜΔΝ) ηαζ ιε Ζ2Ο2. Σμ 

ηεθεοηαίμ, θυβς ηδξ ζηαεενυηδηαξ ηαζ ηδξ δναζηζηυηδηάξ ημο, εεςνείηαζ υηζ επζδεζηκφεζ 

παναηηδνζζηζηά ιμνίμο ιεηαβςβήξ ιδκφιαημξ, εκχ δζαπέεηαζ εφημθα ιέζς ημο 

πθαζιαθήιιαημξ. Ζ απμηεθεζιαηζηυηδηα ηςκ εκχζεςκ πμο πνδζζιμπμζήεδηακ βζα κα 

ιεηααάθθμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS εηηζιήεδηε ζε ιμνθμθμβζηυ επίπεδμ, ιε πνχζδ ηςκ 

επδνεαζιέκςκ ζζηχκ ιε μοζίεξ, μζ μπμίεξ ακηζδνχκηαξ ιε ηζξ ROS θεμνίγμοκ. 

Ζ ιεθέηδ πναβιαημπμζήεδηε ζε δζαζνμφιεκα ηφηηανα νίγαξ, ζηα μπμία δζελάβεηαζ 

εηηεηαιέκδ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ιε ημ ζπδιαηζζιυ δζαδμπζηχκ 

ζοζηδιάηςκ ιζηνμζςθδκίζηςκ (Μ΢). Δπζπθέμκ, δζενεοκήεδηε μ νυθμξ ηςκ ROS ζηδκ 

μκημβέκεζδ ηςκ ζημιαηζηχκ ζοιπθυηςκ ημο θοημφ Z. mays, ηα μπμία απμηεθμφκ πνυηοπμ 

ηοηηανζηυ ζφζηδια. Καηά ηδκ ακάπηολή ημοξ, ηαηεοεοκυιεκα ημπζηά επαβςβζηά ενεείζιαηα, 

ηα μπμία εηπέιπμκηαζ απυ ηα ιδηνζηά ηφηηανα ηςκ ηαηαθναηηζηχκ ηοηηάνςκ, ηαεζενχκμοκ 

έκημκδ ηοηηανζηή πμθζηυηδηα ζηα βεζημκζηά ημοξ ηφηηανα, απμηέθεζια ηδξ μπμίαξ είκαζ δ 
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εηδήθςζδ αζοιιέηνςκ ηοηηανμδζαζνέζεςκ. ΢ηζξ δζαδζηαζίεξ αοηέξ μ ηοηηανμζηεθεηυξ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ηαζ εηείκμξ ηδξ αηηίκδξ δζαδναιαηίγμοκ πνςηανπζηυ νυθμ.  

Σα ηονζυηενα εονήιαηα ηδξ δζαηνζαήξ πενζβνάθμκηαζ ζοκμπηζηά παναηάης:   

 

1. Οζ ROS ζοιιεηέπμοκ ζημοξ ιδπακζζιμφξ πμο εθέβπμοκ ηδκ ηοηηανμδζαίνεζδ   

Ζ εθανιμβή ιεευδςκ ακμζμζήιακζδξ ηδξ ζςθδκίκδξ απμηάθορε υηζ, δ πεζναιαηζηή 

δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS ζηα δζαζνμφιεκα ηφηηανα ηδξ νίγαξ ηςκ θοηχκ T. 

turgidum ηαζ A. thaliana, δζαηανάζζεζ ή ακαζηέθθεζ ηδκ μνβάκςζδ ηςκ δζαθυνςκ 

ζοζηδιάηςκ Μ΢. Πανυιμζεξ αηοπίεξ δζαπζζηχεδηακ ζηα ηφηηανα ηδξ νίγαξ ηςκ 

ιεηαθθαβιάηςκ rhd2 ημο θοημφ Arabidopsis, ηα μπμία ζηενμφκηαζ ηδ δνάζδξ ιζαξ NADPH-

μλεζδάζδξ.  

Δπζπθέμκ, ηα επδνεαζιέκα ηφηηανα ηαεοζηενμφκ κα εζζέθεμοκ ζε κέμ ηφηθμ 

δζαίνεζδξ ή κα ιεηααμφκ απυ ηδ ιζα θάζδ ημο ζηδκ επυιεκδ. Ζ ηαεοζηένδζδ αοηή 

μθείθεηαζ, εκ ιένεζ, ζηδ δζαηάναλδ ηδξ μνβάκςζδξ ηαζ θεζημονβίαξ ηδξ ιζηςηζηήξ ηαζ 

ηοημηζκδηζηήξ ζοζηεοήξ. Ζ ιεηααμθή ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS επδνεάγεζ ηζξ πενζζζυηενεξ 

δζενβαζίεξ ηδξ ηοηηανζηήξ δζαίνεζδξ, υπςξ είκαζ δ απμδζμνβάκςζδ ημο πονδκζημφ θαηέθμο 

ζημ ηέθμξ ηδξ πνυθαζδξ, δ ακαζφζηαζή ημο ηαηά ηδκ ηεθυθαζδ, δ δζεοεέηδζδ ηςκ 

πνςιμζςιάηςκ ζημ ζζδιενζκυ επίπεδμ ηδξ αηνάηημο, μ δζαπςνζζιυξ ηαζ δ ιεηαηίκδζδ ηςκ 

εοβαηνζηχκ μιάδςκ πνςιμζςιάηςκ ηαηά ηδκ ακάθαζδ, αθθά ηαζ δ δδιζμονβία ηδξ 

ηοηηανζηήξ πθάηαξ ηαηά ηδκ ηοημηίκδζδ. Ζ ιεθέηδ θοηχκ Arabidopsis GUS:Cyclin Β1 

απμηάθορε ηδ ιεηααμθή ημο πνμηφπμο έηθναζδξ ημο βμκζδίμο ηδξ ηοηθίκδξ B1, ιμνίμο ιε 

ημιαζηή ζδιαζία βζα πμθθά ζδιεία εθέβπμο ημο ηοηηανζημφ ηφηθμο. 

Πανάθθδθα, δζαπζζηχεδηε βζα πνχηδ θμνά υηζ μζ ROS ζοιιεηέπμοκ ζημοξ 

ιδπακζζιμφξ πμο ειπθέημκηαζ ζημκ ηαεμνζζιυ ημο επζπέδμο ηοηηανμδζαίνεζδξ, 

επδνεάγμκηαξ, ιεηαλφ άθθςκ, ηδκ μνβάκςζδ ηδξ πνμ-πνμθαζζηήξ γχκδξ Μ΢. 

 

2. Ζ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS πνμηαθεί ηδκ μνβάκςζδ άηοπςκ πμθοιενχκ 

ζςθδκίκδξ  

΋πςξ ακαθένεδηε παναπάκς, δ ιείςζδ αθθά ηαζ δ αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS 

δζαηανάζζεζ ηδκ μνβάκςζδ ηδξ ιζηςηζηήξ ηαζ ηοημηζκδηζηήξ ζοζηεοήξ. Ζ ιεθέηδ 

δζαζνμφιεκςκ επδνεαζιέκςκ ηοηηάνςκ ιε δθεηηνμκζηυ ιζηνμζηυπζμ δζέθεοζδξ απμηάθορε 

ηδκ πανμοζία ζε αοηά ζςθδκμεζδχκ δμιχκ ιε δζάιεηνμ ιεβαθφηενδ απυ εηείκδ ηςκ Μ΢. Οζ 

δμιέξ αοηέξ ζπδιαηίγμκηαζ ιεηά απυ επίδναζδ ιε NAC, DPI ηαζ Ζ2Ο2. Ζ εκηυπζζδ ηδξ 

ζςθδκίκδξ ιε ηδ ιέεμδμ ημο ακμζμπνοζμφ ζε ζοκδοαζιυ ιε ιεθέηδ ιε ημ δθεηηνμκζηυ 

ιζηνμζηυπζμ, έδεζλε υηζ αοηέξ πενζέπμοκ ή απμηεθμφκηαζ απυ ζςθδκίκδ ηαζ ακηζζημζπμφκ ζε 

ιαηνμζςθδκίζημοξ. Οζ ζπδιαηζζιμί αοημί ακηζπνμζςπεφμοκ ηοθζκδνζηά πμθοιενή 

ζςθδκίκδξ, ιε δζάιεηνμ ιεβαθφηενδ εηείκδξ ηςκ M΢. Μεηά ηδκ επίδναζδ ιε MEN δεκ 
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δδιζμονβμφκηαζ ιαηνμζςθδκίζημζ, αθθά δζαπζζηχεδηε δ ζοκφπανλδ Μ΢ ιε 

παναηνοζηάθθμοξ ζςθδκίκδξ, δδθαδή παναηνοζηαθθζηέξ δμιέξ ζςθδκίκδξ. Δίκαζ ζδζαίηενα 

εκδζαθένμκ ημ βεβμκυξ υηζ ιαηνμζςθδκίζημζ ζπδιαηίγμκηαζ ηαζ ζηα ιεηαθθάβιαηα rhd2 A. 

thaliana. Δπμιέκςξ, δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS πνμηαθεί, αθεκυξ ιεκ ηδκ 

ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢, αθεηένμο δε ηδ δδιζμονβία ακεεηηζηχκ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. 

Σμ θαζκυιεκμ αοηυ επζαεααζχεδηε ηαζ in vivo ζε επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα 

ιεηαζπδιαηζζιέκςκ θοηχκ Arabidopsis, πμο εηθνάγμοκ έκα απυ ηα βμκίδζα ηδξ ζςθδκίκδξ, 

ημ μπμίμ έπεζ ζοκηδπεεί ιε εηείκμ ηδξ θεμνίγμοζαξ πνάζζκδξ πνςηεΐκδξ (GFP). 

  

3. Μδπακζζιμί μνβάκςζδξ ηςκ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ 

Με ηδ αμήεεζα ιεευδςκ ακμζμεκηυπζζδξ δζαπζζηχεδηε υηζ δ ΜΑP65-1 ζοκεκημπίγεηαζ ιε ηα 

άηοπα πμθοιενή ζςθδκίκδξ πμο ζπδιαηίγμκηαζ ζηα επδνεαζιέκα ηφηηανα, βεβμκυξ πμο 

οπμκμεί ηδκ ειπθμηή ηδξ ζηδ μνβάκςζή ημοξ. Ζ ακμζμεκηυπζζδ ζε ζοκδοαζιυ ιε ηδ ιέεμδμ 

ηδξ ακμζμαπμηφπςζδξ ηαηά Western έδεζλε υηζ ηα επίπεδα ηδξ α-ζςθδκίκδξ ιεηααάθθμκηαζ 

ζηα επδνεαζιέκα ανηίαθαζηα, εκχ δζαθμνμπμζείηαζ ηαζ ημ πνυηοπμ ηςκ ιεηα-ιεηαθναζηζηχκ 

ηνμπμπμζήζεχκ ηδξ. Ζ αηεηοθζςιέκδ ιμνθή ηδξ α-ζςθδκίκδξ, ακ ηαζ απμοζζάγεζ απυ ηζξ 

θοζζμθμβζηέξ νίγεξ, ειθακίγεηαζ ζε εηείκα ηςκ επδνεαζιέκςκ νζγχκ, εκχ ζοβπνυκςξ 

ιεηααάθθμκηαζ ζηζξ επδνεαζιέκεξ νίγεξ ηαζ ηα επίπεδα ηδξ ηονμζζκζςιέκδξ α-ζςθδκίκδξ.  

 Ζ πνήζδ ημο ελεζδζηεοιέκμο ακαζημθέα LY294002, μ μπμίμξ ακαζηέθθεζ ηδκ 

ηαηαθοηζηή δναζηδνζυηδηα ηδξ PI3K ηαζ ιεζχκεζ ηα επίπεδα ηςκ ROS ζημ αηνυννζγμ, 

δζαηανάζζεζ ηδκ μνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ μδδβεί ζηδ δδιζμονβία 

άηοπςκ πμθοιενχκ. Σα δεδμιέκα ιαξ δείπκμοκ επίζδξ υηζ ιία πνςηεσκζηή ηζκάζδ 46 kDa, 

υιμζα ηδξ p38-MAPK ηςκ εδθαζηζηχκ, ζοιιεηέπεζ ζημοξ ιδπακζζιμφξ ακηίθδρδξ ηδξ 

ιεηααμθήξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ηαζ ζε εηείκμοξ πμο δνμιμθμβμφκ ηζξ αθθαβέξ ζημκ 

ηοηηανμζηεθεηυ ηδξ ζςθδκίκδξ. ΢οβηεηνζιέκα, δζαπζζηχεδηε αφλδζδ ηςκ επζπέδςκ ηδξ 

phospho-p46 MAPK, ιεηά απυ επίδναζδ ιε μοζίεξ πμο ιεζχκμοκ ηα επίπεδα ηςκ ROS, αθθά 

ηαζ ιεηά απυ επαβςβή μλεζδςηζηήξ ηαηαπυκδζδξ. Δπζπθέμκ, ηα rhd2 ανηίαθαζηα ημο θοημφ 

A. thaliana δζαεέημοκ ορδθά επίπεδα ηδξ εκενβμπμζδιέκδξ p46-ΜΑPΚ. Πανάθθδθα, δ 

επίδναζδ ανηζαθάζηςκ ιε ημκ ακαζημθέα ηδξ p38-MAPK SB203580 ακαζηέθθεζ ηδκ 

ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢, αθθά ηαζ ηδκ ειθάκζζδ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ. Σα παναπάκς 

δεδμιέκα οπμζηδνίγμοκ ηδκ άπμρδ υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS πνμηαθεί ηδκ 

εκενβμπμίδζδ ηδξ p46-MAPK, δ μπμία αημθμοεείηαζ απυ ηαηαζηνμθή ηςκ Μ΢, αθθαβή ημο 

πνμηφπμο ηςκ ιεηα-ιεηαθναζηζηχκ ηνμπμπμζήζεςκ ηδξ ζςθδκίκδξ ηαζ ηεθζηά απυ ημ 

ζπδιαηζζιυ άηοπςκ πμθοιενχκ ζςθδκίκδξ, ιε ηδ ζοιιεημπή ηδξ πνςηεΐκδξ ΜΑΡ65-1.   
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4. Oζ ROS ζοιιεηέπμοκ ζημοξ ιδπακζζιμφξ πμο επάβμοκ ηδκ ηαεζένςζδ ηοηηανζηήξ 

πυθςζδξ ηαζ ηδκ εηδήθςζδ αζοιιέηνςκ ηοηηανμδζαζνέζεςκ    

Γζενεοκήεδηε δ ζοιιεημπή ηςκ ROS ζηδ ιεηαβςβή ηςκ ιμνθμβεκεηζηχκ ενεεζζιάηςκ ηα 

μπμία μδδβμφκ ζηδ δδιζμονβία ηςκ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ ζηα ζημιαηζηά ζφιπθμηα ημο 

θοημφ Z. mays. Ζ ιεθέηδ ηδξ ηαηακμιήξ ηςκ ROS ζημ ακαπηοζζυιεκμ πνςηυδενια έδεζλε 

υηζ αοηέξ «ζοζζςνεφμκηαζ» ζηδ εέζδ επαθήξ ημο πμθςιέκμο ιδηνζημφ ηοηηάνμο ηςκ 

παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ ιε ημ ιδηνζηυ ηφηηανμ ηςκ ηαηαθναηηζηχκ ηοηηάνςκ. ΢ηδ 

ζοκέπεζα, δζενεοκήεδηακ μζ επζπηχζεζξ ηςκ επζδνάζεςκ ιε DPI, NAC, ΜΔΝ, Ζ2Ο2 ηαζ 

LY294002 ζηδκ ακάπηολδ ηςκ ζημιαηζηχκ ζοιπθυηςκ. ΢ε υθεξ ηζξ πενζπηχζεζξ, εηηυξ απυ 

εηείκδ ηδξ επίδναζδξ ιε Ζ2Ο2, ακαζηέθθεηαζ δ ηαεζένςζδ πυθςζδξ ζηα ιδηνζηά ηφηηανα 

ηςκ παναζημιαηζηχκ ηαζ δ αζφιιεηνδ δζαίνεζή ημοξ, δ μπμία μδδβεί ζηδ δδιζμονβία 

παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ. Χξ απμηέθεζια, ιεβάθμξ ανζειυξ ζημιαηζηχκ ζοιπθυηςκ 

ζηενείηαζ παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ. Ακηίεεηα, ζηδκ πενίπηςζδ επίδναζδξ ιε Ζ2Ο2 δ 

εβηαείδνοζδ ηοηηανζηήξ πμθζηυηδηαξ δεκ ακαζηέθθεηαζ ηαζ ηα παναζημιαηζηά ηφηηανα 

δδιζμονβμφκηαζ ηακμκζηά. Δπζπθέμκ, ζπδιαηίγμκηαζ ηαζ οπενάνζεια παναζημιαηζηά 

ηφηηανα, απυ ηδκ αζφιιεηνδ δζαίνεζδ ηςκ εκδζαιέζςκ ηοηηάνςκ ηδξ ζημιαηζηήξ ζεζνάξ. 

 

΢οιπεναζιαηζηά, ηα δεδμιέκα ηδξ πανμφζαξ δζαηνζαήξ απμηαθφπημοκ υηζ ηα θοηζηά 

ηφηηανα έπμοκ ακαπηφλεζ ιδπακζζιμφξ νφειζζδξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS χζηε, υπζ ιυκμ κα 

απμθεφβμοκ ηζξ μλεζδςηζηέξ αθάαεξ, αθθά κα ηζξ πνδζζιμπμζμφκ ςξ ιυνζα ιεηαβςβήξ 

ιδκφιαημξ. Γζαπζζηχεδηε, βζα πνχηδ θμνά, υηζ δ δζαηάναλδ ηδξ μιμζυζηαζδξ ηςκ ROS 

επδνεάγεζ ζδιακηζηά ηδκ μνβάκςζδ ηςκ δζαθυνςκ ζοζηδιάηςκ Μ΢ ηαζ βεκζηυηενα ημκ 

ηοηηανζηυ ηφηθμ ηςκ αββεζμζπένιςκ θοηχκ. Σα δεδμιέκα δείπκμοκ, επίζδξ, υηζ μζ ROS 

ζοιιεηέπμοκ ζημκ ηαεμνζζιυ ημο επζπέδμο δζαίνεζδξ ημο θοηζημφ ηοηηάνμο. Iδζαίηενμ 

εκδζαθένμκ πανμοζζάγεζ ημ βεβμκυξ υηζ πνςηεσκζηέξ ηζκάζεξ, ΜΑP πνςηεΐκεξ ηαζ ιεηα-

ιεηαθναζηζηέξ ηνμπμπμζήζεζξ ηδξ ζςθδκίκδξ ζοιιεηέπμοκ ζημοξ ιδπακζζιμφξ, ιε ημοξ 

μπμίμοξ ηα ηφηηανα ακηζθαιαάκμκηαζ ηζξ αθθαβέξ ηςκ επζπέδςκ ηςκ ROS ηαζ απμηνίκμκηαζ 

επάβμκηαξ ηδκ ακαδζμνβάκςζδ ημο ηοηηανμζηεθεημφ ηςκ Μ΢. Σέθμξ, δζαπζζηχεδηε βζα 

πνχηδ θμνά υηζ δ παναβςβή ROS, δ μπμία εθέβπεηαζ αοζηδνά ζημ πχνμ ηαζ ζημ πνυκμ, 

ζοιιεηέπεζ ζηδκ αθθδθμοπία ηςκ βεβμκυηςκ, ηα μπμία επάβμοκ ηδκ ηοηηανζηή πυθςζδ ηαζ 

ηδκ επαηυθμοεδ αζφιιεηνδ ηοηηανμδζαίνεζδ πμο μδδβεί ζηδ δδιζμονβία ηςκ 

παναζημιαηζηχκ ηοηηάνςκ ηςκ ζημιαηζηχκ ζοιπθυηςκ ηδξ μζημβέκεζαξ Poaceae. 
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VI.2 SUMMARY 

Mechanisms of signal transduction and organization of the plant cytoskeleton: The role 

of reactive oxygen species 

Reactive oxygen species collectively comprise a group of radical derivatives of oxygen, 

including superoxide anion (·O2-) and hydroxyl radicals (·OH), or non radicals such as singlet 

oxygen (
1
O2) and hydrogen peroxide (H2O2). They are extremely reactive molecules capable 

of inducing severe damages in cellular components. However, due to their unique chemical 

features, ROS have evolved as essential regulators in various biological processes at cellular 

and intercellular level. 

 In the present study, ROS implication in the signal transduction mechanisms 

participating in the organization of the plant cytoskeleton was examined.  Thus, the effects of 

ROS disturbance in the organization of the plant cytoskeleton were monitored in the 

angiosperms Triticum turgidum, Arabidopsis thaliana and Zea mays. In particular, young 

seedlings were treated with n-acetyl cysteine (NAC), a ROS scavenger and dibenziodolium 

chloride (diphenylene iodonium, DPI), an inhibitor of NADPH oxidase, which is one of the 

main ROS-producing enzymes. Elevated ROS levels were created using 2-Methyl-1,4-

naphthoquinone (menadione, MEN) and Ζ2Ο2. The latter, is considered as an important 

signaling molecule due to its stability and reactive capability. Besides, it can be freely 

diffused across biological membranes. In order to ensure their effectiveness, treatments with 

the various substances were followed by specific vital stains.  

 In the present work, dividing root cell types were mainly studied, considering the 

extensive cytoskeleton reorganization occurring in them. Besides, ROS implication in the 

formation of stomatal complexes in Z. mays leaves was investigated. The stomatal complexes 

of Poaceae are important model cell systems. During their development, intercellular signals 

emanating from the guard cell mother cells stimulate protoplast polarization in their lateral 

neighboring cells, which lead to the asymmetrical divisions that generate the subsidiary cells. 

In these processes, the cytoskeleton plays key roles.  

Major findings of the present thesis are summarized as follows:   

 

1. ROS homeostasis is critical for plant cell division  

Tubulin immunolabeling revealed that the disturbance of ROS homeostasis interferes with the 

organization of microtubule (MT) arrays in the dividing root cells of T. turgidum and A. 

thaliana. Similar effects were observed in root cells of rhd2 A. thaliana seedlings. These 

mutant plants lack one of the ten A. thaliana NADPH oxidases.  

 Treatments delay the entry of cells into mitosis, as well as, their transition through the 

successive cell division stages. Using an Arabidopsis GUS:Cyclin Β1 marker line it was 

found that ROS disturbance interferes with the expression pattern of Cyclin B1, which is 
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implicated in several cell cycle control checkpoints. Besides, several cell division processes 

were affected. Prometaphase disintegration and telophase reconstitution of the nuclear 

envelope, chromosome alignment on the equatorial plane of the mitotic spindle, segregation 

and anaphase movement of the daughter chromosome groups, as well as, the phragmoplast/ 

cell plate system assembly and development were disturbed or inhibited. In addition, ROS 

seems to be involved in the mechanisms directing pre-prophase band assembly and cell 

division plane determination.  

 

2. The disturbance of ROS homeostasis induce the assembly of atypical tubulin polymers  

Experimentally-induced low or elevated ROS levels disturb the organization of mitotic and 

cytokinetic apparatus. Transmission electron microscopy examination of treated cells  

revealed the presence of tubular structures exhibiting larger diameter than MTs, so called 

macrotubules. Macrotubules were assembled in root cells treated with DPI, NAC and Ζ2Ο2. 

Σubulin immunogold labeling confirmed that these structures contained or consisted of 

tubulin. On the contrary, MEN treatment resulted in the formation of tubulin paracrystals. It is 

worth noting that macrotubules were also found in rhd2 plants. These data, collectively 

suggest that ROS disturbance induces MT disappearance and promotes the assembly of 

resistant atypical tubulin polymers. The latter was confirmed in vivo using Arabidopsis 

marker line seedlings expressing GFP-TUB.  

 

3.Mechanisms of atypical tubulin polymer assembly  

Our data also revealed the co-localization of MAP65-1 with the atypical polymers, implying 

that this protein is involved in their assembly. Altered levels of total α-tubulin and modified  

pattern of post-translational α-tubulin modifications in treated cells were demonstrated by 

immunofluorescence and Western immunoblotting techniques. Unlike control roots, which 

lack acetylated tubulin, the treated ones contained acetylated α-tubulin. Besides, the levels of 

tyrosinated α-tubulin were decreased in treated roots. 

 Inhibition of PI3K using the specific inhibitor LY294002 caused a considerable 

decrease in ROS levels. Simultaneously, the organization of the tubulin cytoskeleton was 

deteriorated and atypical tubulin polymers were found in treated root cells.      

 Our data suggest that alterations in ROS levels directly interfere with the 

phosphorylation state of a p38-like MAPK. The activation of this protein drives the assembly 

of the atypical tubulin polymers. Both oxidative stress generators and chemicals inducing 

ROS scavenging or decreasing ROS production resulted in the accumulation of a phospho-

p46 protein similar to p38-MAPK. Importantly, the rhd2 A. thaliana mutants exhibited a 

remarkable increase in levels of phospho-p46. The presence of the p38-MAPK inhibitor 

SB203580 attenuated the response to ROS disturbance, prevented microtubule disappearance  
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and resulted in a dramatic decrease in the number of atypical tubulin polymers. Collectively, 

these results suggest, for the first time in plants, that p46 functions as a putative sensor of 

cellular redox state, the activation of which initiates downstream signalling events leading to 

microtubule disruption and subsequently to the assembly of atypical tubulin polymers. 

Microtubular responses to redox imbalance include alterations in tubulin post-translational 

modifications and seem to be mediated by MAPs like ΜΑP65-1. 

 

4. ROS mediate the induction of polarization and asymmetrical division generating the 

subsidiary cells in stomatal complexes of Z. mays  

ROS involvement in the induction of stimuli that direct subsidiary cell formation was 

investigated. ROS were preferentially accumulated at the cell wall shared by the guard cell 

mother cell and the polarized subsidiary cell mother cell, as well as, at the cortical cytoplasm 

of the latter cell. Afterwards, young seedlings of Z. mays were treated with LY294002, DPI, 

NAC, MEN and H2O2. In leaves treated with LY294002, DPI, NAC, MEN the establishment 

of subsidiary cell mother cell polarity and its subsequent asymmetric division were 

attenuated. However, H2O2 promoted subsidiary cell generation. It is interesting that this 

treatment also induced asymmetrical divisions in the intervening cells of the stomatal rows 

forming supernumerary subsidiary cells.  

 

 Collectively, the data presented in this thesis confirm that plants are able to adjust 

ROS levels, managing not only to avoid oxidative damage but also to use ROS as signal 

molecules. It was found, for the first time that ROS interfere with the organization of tubulin 

cytoskeleton and the progress of plant cell division. Moreover, our results, suggest that ROS, 

somehow, participate in the establishment of the future division plane. Sensing of ROS levels 

and the subsequent reorganization of the tubulin cytoskeleton, including post-translational 

modifications, is accomplished by protein kinases and MAPs. In addition, the spatially and 

temporally controlled ROS production is involved in the mechanism that induces cell 

polarization and asymmetrical division generating the subsidiary cells in stomatal complexes 

of Poaceae. 
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In this study, the effects of disturbance of the reactive oxy-
gen species (ROS) homeostasis on the organization of
tubulin cytoskeleton in interphase and mitotic root-tip
cells of Triticum turgidum and Arabidopsis thaliana were
investigated. Reduced ROS levels were obtained by treat-
ment with diphenylene iodonium (DPI) and N-acetyl-cys-
teine, whereas menadione was applied to achieve ROS
overproduction. Both increased and low ROS levels
induced: (a) Macrotubule formation in cells with low ROS
levels and tubulin paracrystals under oxidative stress. The
protein MAP65-1 was detected in treated cells, exhibiting
a conformation comparable to that of the atypical tubulin
polymers. (b) Disappearance of microtubules (MTs). (c)
Inhibition of preprophase band formation. (d) Delay of
the nuclear envelope breakdown at prometaphase. (e) Pre-
vention of perinuclear tubulin polymer assembly in pro-
phase cells. (f) Loss of bipolarity of prophase, metaphase
and anaphase spindles. Interestingly, examination of the A.
thaliana rhd2/At respiratory burst oxidase homolog C
(rbohc) NADPH oxidase mutant, lacking RHD2/AtR-
BOHC, gave comparable results. Similarly to DPI, the
decreased ROS levels in rhd2 root-tip cells, interfered with
MT organization and induced macrotubule assembly.
These data indicate, for first time in plants, that ROS are
definitely implicated in: (a) mechanisms controlling the as-
sembly/disassembly of interphase, preprophase and mitotic
MT systems and (b) mitotic spindle function. The proba-
ble mechanisms, by which ROS affect these processes, are
discussed. VC 2011 Wiley Periodicals, Inc.

KeyWords: macrotubules, microtubules, tubulin para-
crystals, NADPH oxidase, oxidative stress, rhd2 mutant

Introduction

Reactive oxygen species (ROS) are toxic byproducts of
aerobic metabolism, which are produced under vari-

ous stimuli. The cells have developed scavenging mecha-
nisms to overcome their toxicity [Bailey-Serres and
Mittler, 2006]. However, there is now convincing evidence
that ROS function as signaling molecules. They behave as
key regulators of plant growth [Liszkay et al., 2004; Mit-
tler et al., 2004; Gapper and Dolan, 2006], triggering sig-
nal transduction. Among others, they are involved in
hormone signaling pathways [Kwak et al., 2006] and
influence mitogen-activated protein kinase (MAPK) cas-
cades [Pitzschke and Hirt, 2006], mediate root hair
growth [Carol and Dolan, 2006] and calcium channel
activation [Foreman et al., 2003], environmental stresses
[Miller et al., 2010], and F-actin dynamics [Lee and
Yang, 2008].
Recent data revealed that the signaling pathways acti-

vated by phospholipase C or D (PLC or PLD) are
involved in tubulin polymer organization [Komis et al.,
2006, 2008; Andreeva et al., 2010]. Besides, it is known
that: (a) the phosphatidic acid produced by PLD is impli-
cated in ROS generation [Sang et al., 2001], (b) ROS
production in some cases is PLC depended [Coelho et al.,
2008] and (c) PLD activation in stress responses can be
ROS mediated [Zhang et al., 2003]. Although, evidence
accumulated so far suggests the existence of cross-talk
between ROS and phospholipases, there is no information
concerning ROS involvement in microtubule (MT) orga-
nization, in plant cells.
The present work attempts to investigate, for the first

time in plants, whether ROS signaling pathways are impli-
cated in MT organization in higher plant cells. In this
direction, the effects of chemical substances, influencing
ROS production, on the assembly and organization of
MT arrays in mitotic root-tip cells of the monocotyledon

Additional Supporting Information may be found in the online
version of this article.
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Triticum turgidum and the dicotyledon Arabidopsis thali-
ana, were examined in detail. In particular, ROS implica-
tion in the above processes was investigated by treatment
of root-tip cells with: (a) diphenylene iodonium (DPI), an
inhibitor of nicotinamide adenine dinucleotide phosphate
(NADPH) oxidase [Bolwell and Wojtaszek, 1997], causing
decrease in ROS production [Foreman et al., 2003], (b)
N-acetyl-cysteine (NAC), a ROS scavenger [Joo et al.,
2001], and (c) menadione (MEN), a substance that indu-
ces ROS generation [Reichheld et al., 1999].
In addition, MT organization in interphase and mitotic

root-tip cells of the A. thaliana rhd2 (root hair defective 2)
mutants was studied. The rhd2 mutants lack RHD2/AtR-
BOHC (RHD2/A. thaliana respiratory burst oxidase
homolog C) resulting in reduction of ROS derived by
NADPH oxidase [Takeda et al., 2008]. RBOHs are plas-
malemma enzymes that supply ROS and exhibit diverse
transcription patterns [Sagi and Fluhr, 2006]. The
RHD2/AtRBOHC is differentially expressed in the vari-
ous root cell types and is critical for root hair develop-
ment [Foreman et al., 2003].

Materials and Methods

Plant Material

Caryopses of T. turgidum L. var Athos were germinated
on moist filter papers in Petri dishes, in darkness for 48–
72 h, at 25 6 1�C. Wild type ecotype Columbia and
rhd2 A. thaliana L. seeds, after imbibition in distilled
water for 48 h, at 4�C, were placed in Petri dishes as
above, or in Petri dishes containing MS [Murashige and
Skoog, 1962] medium in agar and germinated in darkness
or light (16 h photoperiod) for 48–72 h, at 25 6 1�C or
18�C respectively. Prior to germination, A. thaliana seeds
were quickly sterilized with 25% (v/v) HOCl for 4 min
and 70% (v/v) ethanol for 2 min followed by several
washes with sterilized water. The rhd2 A. thaliana seeds,
rhd2-5 and rhd2-6 mutants, were generously gifted by
Prof. Liam Dolan (John Innes Centre, Norwich, UK).
Both of them exhibited short root hair phenotype [Takeda
et al., 2008].

Treatments

Two to three days old T. turgidum and A. thaliana seed-
lings were treated with: (1) 25 or 50 lM DPI (Sigma, St
Louis, MO) for 30 min–4 h. DPI inhibits NADPH oxi-
dase and other flavin containing enzymes [Bolwell and
Wojtaszek, 1997] and results in reduced ROS production
[Foreman et al., 2003]. (2) 250 or 500 lM NAC (Sigma)
for 30 min–4 h. NAC is a scavenger of free radicals, since
it interacts with ROS [Auroma et al., 1989; Yao et al.,
2002]. (3) 25 or 50 lM MEN (2-methyl-1,4-naphthoqui-
none; Sigma) for 30 min-4 h. MEN cannot conjugate
with glutathione or other compounds and causes ROS

generation creating oxidative stress in the cells [Halliwell
and Gutteridge, 1989; Reichheld et al., 1999]. Each
experiment was repeated for more than three times.
The concentrations of each inhibitor applied in this

study were selected after a series of experiments with dif-
ferent concentrations, taking into consideration those pre-
viously applied in plant cells by other authors [Reichheld
et al., 1999, Yao et al., 2002, Foreman et al., 2003]. The
essential criteria for selection were the ability of plants to
recover rapidly and to give consistent effects. In fact, the
concentrations finally applied were the same or lower than
those used in previous works. In order to find out whether
the effects of the disturbance of the ROS homeostasis on
MT cytoskeleton are time depended, 2–3 days old T. tur-
gidum seedlings were treated with the selected concentra-
tions in different incubation times.
The above substances were applied as water solutions, pre-

pared from stock solutions in dimethyl sulfoxide. The final
dimethyl sulfoxide concentration in drug solutions was less
than 0.5% (v/v). Roots were immersed in treatment solu-
tions, or alternatively seedlings were placed in cotton mois-
tened with them. Treatments were carried out in darkness, at
25 6 1�C. Roots or seedlings, treated with distilled water
containing 0.5% (v/v) dimethyl sulfoxide, were used as con-
trols. To find out whether the dimethyl sulfoxide concentra-
tion used affects MT cytoskeleton, control root-tips were
processed for tubulin immunolabeling as it is described
below. It was found that MT organization in the control
root-tips was identical to that of the untreated root-tips.
To check whether treatment with DPI, NAC or MEN

cause necrotic symptoms in the root-tip, T. turgidum
treated roots were stained with a mixture of propidium
iodide/fluorescein diacetate (both from Sigma) as previ-
ously described [Komis et al., 2006, 2008]. Examination
of stained root-tips using confocal laser scanning micro-
scope (CLSM) or epifluorescence microscope allows the
distinction between living and dead cells. Living cells ex-
hibit a bright green cytoplasmic fluorescence, while the
dead ones emit a red one. Besides, some T. turgidum seed-
lings were placed, after treatment, in cotton moistened
with distilled water for 2–4 h in order to ascertain
whether they are able to recover.

Immunofluorescence Microscopy

Immunofluorescence in Root-Tip Squashes

For tubulin and endoplasmic reticulum immunolocaliza-
tion T. turgidum root-tips and A. thaliana whole seedlings
were fixed in 8% (w/v) paraformaldehyde in PEM buffer
[50 mM piperazine-1,4-bis(2-ethanesulfonic acid, 5 mM
ethyleneglycol-O,O0-bis(2-aminoethyl)-N,N,N0,N0-tetraace-
tic acid, 5 mM MgSO4�7H2O] pH 6.8, for 45 min. After
washing with PEM for three times for 15 min, the cell
walls of T. turgidum root-tips were digested with 2% (w/
v) cellulase (Onozuka, Honshua, Tokyo, Japan), 1% (w/v)
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macerozyme (Onozuka) and 1% (w/v) driselase (Sigma) in
PEM pH 5.6, for 45 min. In intact A. thaliana seedlings
or isolated root-tips, cell wall digestion was achieved by
0.5% (w/v) cellulase and 1% (w/v) macerozyme in PEM
pH 5.6, for 30 min. Following rinsing with PEM, the
root-tips were squashed on coverslips coated with 1 mg/
mL poly-L-lysine (Sigma) and left to allow the separated
cells to dry. T. turgidum cells were then permeabilized
with 3% (v/v) Triton X-100 and 5% (v/v) dimethyl sulf-
oxide plus 2% (w/v) bovine serum albumin (BSA; Fluka,
Buchs, Switzerland) in phosphate buffered saline (PBS)
for 30 min. Permabilization of A. thaliana cells was per-
formed using 0.5% (v/v) Triton X-100 and 1% (v/v) di-
methyl sulfoxide. After washing with PBS, the cells were
incubated overnight with anti-a-tubulin, clone YOL 1/34
(Serotec, Oxford, UK), DM1A (Sigma) or 6-11B-1 anti-
acetylated tubulin (Sigma) monoclonal antibodies diluted
1:40 in PBS containing 2% (w/v) BSA. Following rinsing
with PBS, the cells were incubated for 1 h at 37�C with
anti-rat or anti-mouse fluorescein isothiocyanate conju-
gated IgGs (Sigma), diluted 1:40 in PBS containing 2%
(w/v) BSA. Washing with PBS, followed by DNA staining
with 10 lg/mL Hoechst 33258 (Sigma) or 2.5 lg/mL
propidium iodide (Sigma). Then the cells were mounted
in an anti-fade solution containing p-phenyl-diamine
(Sigma) or in Dabco mounting medium (Sigma). The
cells were examined with either a Leica TCS 4D CLSM
(Leica Microsystems, Bensheim, Germany) or a Zeiss Axi-
oplan microscope equipped with an ultraviolet source,
proper filters and a Zeiss Axiocam MRc5 digital camera.
Endoplasmic reticulum immunolocalization in T. tur-

gidum root-tip cells performed with the 2E7 monoclonal
antibody that recognizes residential luminal endoplasmic
reticulum proteins, containing the C-terminal HDEL
sequences. This antibody is a specific marker of endoplas-
mic reticulum and nuclear envelope in plant cells [Napier
et al., 1992] and has been successively used previously
[Giannoutsou et al., 2011 and references therein]. For
endoplasmic reticulum immunolocalization the procedure
described by Zachariadis et al. [2001] was followed.
Briefly, the root-tips were fixed with 8% (w/v) paraformal-
dehyde in PEM for 45 min, the cell walls were digested
with 2% (w/v) cellulase, 1% (w/v) macerozyme, 1% (w/v)
driselase diluted in PEM pH 5.6, for 1 h, squashed in
coverslips and extracted with Triton X-100 and dimethyl
sulfoxide in PBS. Finally, the material was incubated at
first with 2E7 antibody (Santa Cruz Biotechnology, San
Diego, CA) overnight and secondly with anti-mouse fluo-
rescein isothiocyanate conjugated IgGs for 2 h. DNA
staining, using 10 lg/mL Hoechst 33258 followed.

Whole Mount Immunofluorescence

Control and treated A. thaliana seedlings were processed
for tubulin and MAP65-1 immunolabeling. They were

fixed in 4% (w/v) paraformaldehyde in PEM for 1 h con-
taining 0.05% (v/v) Triton X-100. Fixation was followed
by incubation with 1 mg/mL NaBH4 in PEM and the
cell wall digestion was achieved using 1% (w/v) macero-
zyme in PEM pH 5.6 for 30 min. Afterward, the seed-
lings were treated with �20�C methanol for 10 min and
subsequently with PBS containing 0.05% (v/v) Triton X-
100 and 0.1% (v/v) dimethyl sulfoxide for 1 h. Incuba-
tion with the primary antibodies was performed overnight
at room temperature. The rat anti-tubulin YOL, clone 1/
34 and the rabbit anti-MAP65-1 (kindly offered by Dr.
A. Smertenko) antibodies were diluted 1:100 and 1:200
respectively in PBS containing 1% (w/v) BSA. The seed-
lings were then incubated with anti-rat and anti-rabbit
(Sigma) fluorescein isothiocyanate conjugated IgGs for 2
h at 37�C. Then intact seedlings were mounted in the
anti-fade solution and were visualized with a Leica TCS
SP5II CLSM or with the Zeiss Axioplan microscope.

ROS Staining

ROS were detected in living control T. turgidum and A.
thaliana seedlings by incubation with 25 lM 2,7-dichlor-
ofluorescein diacetate (Sigma) for 30 min and then
washed in distilled water [Sandalio et al., 2008]. 2,7-
Dichlorofluorescein is commonly used as a marker of oxi-
dants and is thought to exhibit selectivity for H2O2 over
the free radicals [Sandalio et al., 2008]. The staining solu-
tion prepared from a 25 mM stock solution in dimethyl
sulfoxide. The roots were examined with CLSM or an epi-
fluorescence microscope. Seedlings treated with DPI,
NAC and MEN were transferred, 30 min before the end
of the treatment, in treating solutions containing 25 lM
2,7-dichlorofluorescein diacetate. Then, they were proc-
essed as the control ones. After washing, the photographs
of each sample were taken at the same exposure time. The
photographing process was completed within 2–3 min to
avoid necrotic symptoms caused by the continuous ultra-
violet radiation. The differences in the relative root fluo-
rescence intensity between control and treated seedlings
were assessed in digital images of fluorescently labeled
roots, as has been previously described [Komis et al.,
2002], using an algorithm designed for Image Color
Gauge version 0.1 (N. Apostolakos, Laboratoire d’ Astro-
physique de Marseille, France).

Transmission Electron
Microscopy—Immunogold Staining

Control and treated T. turgidum root-tips and A. thaliana
whole seedlings were processed for transmission electron
microscopy (TEM) examination according to standard
protocols. The samples were double-fixed with 3% (v/v)
glutaraldehyde and 1% (w/v) OsO4 in sodium cacodylate
buffer, dehydrated in an acetone series, infiltrated in a
graded series of Spurr’s resin (Serva, Heidelberg,
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Germany) in propylene oxide and embedded in small
plastic dishes filled with pure Spurr’s resin. Thin sections
prepared with an LKB ultratome III (LKB Produkter AB,
Stockholm-Bromma 1, Sweden), were stained with uranyl
acetate and lead citrate and examined with a Philips 300
TEM.
For tubulin immunogold localization treated T. tur-

gidum and A. thaliana root-tips were fixed in 2% (w/v)
paraformaldehyde and 0.1% (v/v) glutaraldehyde in PEM
at 4�C, for 1.5 h. Then, the specimens were washed in
the same buffer and dehydrated in a graded ethanol series
diluted in distilled water and in absolute ethanol three
times for 30 min (each step) at 0�C. The material was
postfixed overnight with 0.25% (w/v) OsO4 added in the
30% ethanol step. Afterward, the root-tips were infiltrated
with London Resin (LR) White acrylic resin (LRW,
Sigma), diluted in ethanol, in 10% steps to 100% (1 h
each), at 4�C and finally with pure resin for 16 h. The
samples were embedded in gelatin capsules filled with
LRW resin and polymerized at 60�C, for 48 h.
Then, thin sections mounted on gold grids were treated

with PBS for 30 min, blocked with 5% (w/v) BSA in
PBS for 3 h and incubated firstly with the rat anti-a-
tubulin, clone YOL 1/34 monoclonal antibody, diluted
1:40 in PBS for 4 h at 37�C and finally overnight with
10 nm monodisperse colloidal gold conjugated anti-rat
IgGs (Sigma), diluted 1:10 in PBS. The sections were
counterstained with 2% (w/v) aqueous uranyl acetate and
examined with the Philips 300 TEM.

Tubulin Polymer Diameter Measurement on
TEM Micrographs

Tubulin polymer diameter was measured on digitalized
TEM micrographs, using the CorelDraw Graphics Suite
X4 (Corel Suite, Pantone) dimension tool calibrated with
a grated replica grid [Komis et al., 2002, 2008].

Results

ROS Detection in Control and Treated Roots

Stereoscope examination of A. thaliana mutant seedlings
confirmed that rhd2-5 and rhd2-6 roots exhibit short root
hairs compared to those of A. thaliana wild type [Sup-
porting Information, Fig. 1; see also Takeda et al., 2008].
Not only the length, but also the number of the root hairs
was reduced in these rhd2 mutants (Supporting Informa-
tion, Fig. 1).
Staining of A. thaliana wild type roots with 2,7-dichlor-

ofluorescein diacetate revealed that ROS accumulate
mainly at the root-tip (Fig. 1a). Root-cap and meristem
region displayed the most intense fluorescence. NAC-
treatment prevented ROS accumulation in root-tips (Fig.
1c; cf. Fig. 1a), while DPI-treatment led to even greater
fluorescence reduction (Fig. 1b; cf. Fig. 1a). Increased

root-tip fluorescence was detected in MEN-treated roots
(Fig. 1d; cf. Fig. 1a).
In rhd2-5 and rhd2-6 roots, the decrease of ROS accu-

mulation compared to the wild type roots was obvious
(Figs. 1e and 1f; cf. Fig. 1a). Besides, the rhd2-5 root-tips
displayed lower ROS levels than those of the rhd2-6
mutants (Fig. 1e; cf. Fig. 1f ). Although fluorescence inten-
sity is higher in rhd2-6 roots the ROS distribution pattern
is almost the same. A. thaliana root-tips examined under
the same filter did not show any autofluorescence (Sup-
porting Information, Fig. 2; the exposure time of this fig-
ure is the same with that of Fig. 1). Supporting
Information, Fig. 3 shows the relative ROS fluorescence
intensity in control, treated and mutant A. thaliana roots
shown in Fig. 1. Control root ROS fluorescence intensity
was set as 100%. Compared to this percentage, ROS fluo-
rescence intensity in MEN-treated roots was 114%, while
in DPI- and NAC-treated roots was 16% and 35%
respectively. ROS levels in rhd2 mutants were 47% for
rhd2-5 and 70% for rhd2-6 of the control root ROS

Fig. 1. Control (a), treated (b–d) and rhd2 (e, f ) A. thaliana
root-tips after 2,7-dichlorofluorescein diacetate (DCF) stain-
ing. The optical sections in (a–f ) pass through rhizodermis.
Note the differences in the relative fluorescence. Images were
taken at the same exposure time. Treatments: (a, e, f ) distilled
water, 30 min þ 25 lM DCF, 30 min; (b) 50 lM DPI, 30
min þ 50 lM DPI plus 25 lM DCF, 30 min; (c) 500 lM
NAC, 30 min þ 500 lM NAC plus 25 lM DCF, 30 min; (d)
50 lM MEN, 30 min þ 50 lM MEN plus 25 lM DCF, 30
min. Bar for all figures: 25 lm.
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intensity (Supporting Information, Fig. 3). These data
show clearly that treatment with ROS modulators alters
significantly ROS levels in A. thaliana roots.
ROS levels were also examined in control and treated

T. turgidum roots and the results were very similar to
those of A. thaliana roots. CLSM images in Supporting
Information, Fig. 4 show portions of 2,7 dichlorofluores-
cein diacetate stained control, NAC- and MEN-treated T.
turgidum root-tips. The fluorescence attributed to oxygen
species in the control root-tip cells (Supporting Informa-
tion, Fig. 4a) was higher compared to the NAC-treated
root-tip cells (Supporting Information, Fig. 4b). Further-
more, the root-tip cells shown in Supporting Information,
Fig. 4c exhibited intense fluorescence implying the eleva-
tion of ROS levels after MEN-treatment. In all cases,
most of the ROS species detected with 2,7-dichlorofluor-
escein diacetate were intracellular.
ROS modulators, at the concentrations and the dura-

tion of the treatments applied in this study did not cause
necrotic symptoms in the treated roots. Supporting Infor-
mation, Fig. 5 shows treated T. turgidum root-tips after
fluorescein diacetate and propidium iodide double stain-
ing. After the different treatments almost all the root-tip
cells remained alive, as they exhibit bright green cytoplas-
mic fluorescence. The red fluorescence was limited to a
few dead cells and to cell walls only.

The Disturbance of ROS Homeostasis in the
Root-Tips Affects Cell Cycle Progress

To find out whether ROS participate in cell cycle control,
the percentage of each cell division stage was estimated in
DPI-, NAC- and MEN-treated T. turgidum root-tips. The
percentages found were compared to respective percentages
obtained from the control root-tips. Only T. turgidum cells
were counted because the small number of the dividing

cells in A. thaliana root-tips did not give statistically signif-
icant results. The individual cell cycle stages were deter-
mined by chromatin and tubulin polymer organization.
Figure 2a shows the percentage of interphase and dividing

root-tip cells in T. turgidum control and treated seedlings.
3306 control, 1812 DPI-, 1421 NAC- and 1636 MEN-
treated root-tip cells were counted. The results were derived
from two individual experiments. Treatment, with the ROS
modulators used, increased the percentage of dividing cells
(Fig. 2a). The difference between control and treated root-
tips was higher in seedlings treated with MEN. These data
show that under both high and low ROS levels, cell division
and the subsequent exit from it were delayed.
The individual mitotic and cytokinetic stages and the

percentages out of the total number of the dividing cells
were also calculated in control and treated root-tips (Fig.
2b). The data were obtained from 963 control, 610 DPI-,
537 NAC- and 634 MEN-treated dividing cells. The per-
centage of treated cells that were at prophase was much
higher than that of the prophase cells in control root-tips
(Fig. 2b). Therefore, mitosis seems to be mainly arrested
at prophase, and that under both high and low ROS levels
the dividing treated cells seemed unable to progress from
prophase to prometaphase. The small number of cells
found in the next cell division stages (Fig. 2b) implies
that only few treated cells escaped prophase and that the
rest treated dividing cells were also prevented to pass from
one stage to another. In particular, considering that in
treated root-tips the amount of prometaphase/metaphase
cells is higher than that of the anaphase/telophase cells
(Fig. 2b) it may be concluded that the metaphase/ana-
phase transition is also strongly delayed.
To further investigate the accumulation of the cells in

prophase, control and treated prophase/prometaphase root-
tip cells of T. turgidum immunolabeled for HDEL proteins
using 2E7 antibody. Control prophase cells showed an
intact nuclear envelope (Fig. 3a) that breaks down during
prometaphase (Fig. 3b; cf. Fig. 3a). In contrast, in DPI-,
NAC- and MEN-treated roots, the prophase and prometa-
phase nuclei were surrounded by an intact nuclear envelope
(Figs. 3c and 3d; cf. Figs. 3a and 3b), a finding indicating
that in treated cells the nuclear envelope breakdown was
delayed. This was also confirmed by TEM examination.
The prometaphase DPI-treated cell shown in Fig. 3e exhib-
its an intact nuclear envelope and a nucleolus at an
advanced disorganization stage, despite the presence of well
organized prometaphase chromosomes that appear locally
connected to the nuclear envelope (Fig. 3e, e inset).

Altered ROS Levels Affect Tubulin Polymer
Organization in Interphase and Mitotic Cells

Interphase Cells

Control T. turgidum and A. thaliana interphase root-tip
cells displayed well organized cortical MT arrays, usually

Fig. 2. (a) The frequencies of the interphase and dividing
root-tip cells in control and treated root-tips of T. turgidum.
(b) The frequencies of root-tip cells at different stages of cell di-
vision in control and treated root-tips of T. turgidum in relation
to the total number of dividing cells counted. Treatments: Con-
trol distilled water, 1 h; 50 lM DPI, 1 h; 500 lM NAC, 1 h;
50 lM MEN, 1 h.
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aligned transversely to the longitudinal cell axis (Figs. 4a
and 4e) and endoplasmic MTs mainly in the perinuclear
cytoplasm.
DPI- and NAC-treated interphase cells of both plants

lacked typical MT arrays (Figs. 4b, 4c, 4f and 4g; cf. Figs.
4a and 4e). They exhibited in the cortical cytoplasm and
in the endoplasm, linear or even circular tubulin strands
randomly oriented (Figs. 4b, 4c, 4f and 4g). MEN-treated
interphase cells were completely devoid of typical MT sys-
tems (Figs. 4d and 4h; cf. Figs. 4a and 4e). In contrast,

these cells displayed rod-like and wavy tubulin structures
at various cytoplasmic sites (Figs. 4d and 4h). Often, these
atypical tubulin conformations formed networks in the
cortical cytoplasm and/or the endoplasm (Fig. 4d). All the
above tubulin polymers were observed in root-tip cells of
treated seedlings processed for whole mount tubulin
immunolabeling. Figures 4i and 4j are CLSM images of
A. thaliana DPI-treated rhizodermal (Fig. 4i) and cortex
(Fig. 4j) cells that present linear or circular tubulin
strands. Figure 4k shows rhizodermal cells of an A. thali-
ana MEN-treated root-tip exhibiting atypical tubulin
conformations.
The presence of the atypical tubulin polymers was more

intense in prolonged treatments with ROS modulators
and depended on their concentration. Examination of
interphase root-tip cells of T. turgidum treated with 25
lM DPI for 15 min, 30 min, 1 h, 2 h and 4 h (Support-
ing Information, Figs. 6b–6f) gave the following results:
(a) Cortical MT array disorganization was visible from the
first 15 min of treatment, while the formation of the lin-
ear tubulin strands was initiated (Supporting Information,
Fig. 6b; cf. Supporting Information, Fig. 6a). (b) After 30
min of treatment, the linear tubulin strands were prolifer-
ated (Supporting Information, Fig. 6c). (c) 1 h of treat-
ment resulted in the assembly of circular tubulin strands,
while linear strands still existed (Supporting Information,
Fig. 6d). (d) The number of the atypical tubulin polymers
was increased after 2 h of treatment (Supporting Informa-
tion, Fig. 6e). (e) Cells treated for 4 h exhibited a weak
tubulin fluorescent signal (Supporting Information, Fig.
6f ). It is probably due to the necrotic symptoms that
appeared after the 4 h of treatment with 25 lM DPI
(data not shown). Therefore, DPI effects on tubulin cyto-
skeleton follow a characteristic consistent pattern. More-
over, T. turgidum seedlings were treated for 2 h with 10
lM, 25 lM, and 50 lM DPI (Supporting Information,
Figs. 6g–6i). The presence of the atypical tubulin poly-
mers was more intense in 25 and 50 lM DPI-treated cells
(Supporting Information, Figs. 6h and 6i; cf. Supporting
Information, Fig. 6g). Thus, DPI effects were dose
depended.
To find out whether the tubulin of the atypical tubulin

polymers is acetylated, T. turgidum root-tip cells were
processed for immunolabeling using the 6-11B-1 antibody
that specifically recognizes acetylated tubulin [Perdiz et al.,
2011]. Acetylated tubulin was found only in MEN-treated
root-tip cells (Figs. 5b and 5c). MT arrays of untreated
cells did not contain acetylated tubulin (Fig. 5a).
Notably, in treated A. thaliana root-tip cells the protein

MAP65-1 was localized (Figs. 5e–5i). The MAP65-1 con-
formation in treated cells resembled that of the atypical
tubulin polymers. Therefore, it might be suggested that
MAP65-1 decorates not only the MT arrays [Fig. 5d; see
also Smertenko et al., 2006], but also the atypical tubulin
polymers observed in this study (Figs. 5e–5i).

Fig. 3. (a–d) T. turgidum control (a, b) and NAC-treated (c,
d) prophase (a, c) and prometaphase (b, d) root-tip cells af-
ter endoplasmic reticulum and nuclear envelope immunode-
tection with 2E7 antibody. Insets: The prophase (a, c) and
prometaphase (b, d) nuclei after DNA staining with Hoechst
33258. Treatment: (c, d) 500 lM NAC, 1.5 h. Bar for a–d: 10
lm. (e) TEM micrograph of a DPI-treated cell showing portion
of the nucleus displaying an intact nuclear envelope despite the
prometaphase chromosome condensation (see inset). Inset: The
prometaphase nucleus. The asterisk marks the nucleolus rem-
nants. Treatment: 50 lM DPI, 2 h. Bars: (e) 500 nm; (inset) 5
lm.
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After transfer of treated seedlings in distilled water for
at least 2 h, the tubulin cytoskeleton in root-tip cells
recovered and typical MT arrays reappeared. Supporting
Information, Figs. 6j and 6k illustrate an interphase and a
metaphase T. turgidum root-tip cell recovered from NAC-
treatment exhibiting typical MT arrays (Supporting Infor-
mation, Fig. 6j; cf. Fig. 4c and Supporting Information,
Fig. 6k; cf. Fig. 8k).

Preprophase/Prophase Cells

The dominant MT systems in preprophase/prophase con-
trol root-tip cells of T. turgidum and A. thaliana were the
MT preprophase band (MT-PPB) and the prophase MT-
spindle. As prophase progressed, the wide immature MT-
PPBs of preprophase cells (Figs. 6a and 7a) gradually
matured, becoming narrow (Figs. 6b and 7b) and finally
disappeared before prometaphase (Figs. 6c, 6d and 7c).

Fig. 4. (a–h) T. turgidum (a–d) and A. thaliana (e–h) control and treated interphase root-tip cells after tubulin immunolabel-
ing. (a),(b)and (c) are CLSM images resulted from projection of all the optical sections. (a, e) Cortical MTs in control cells. (b, f )
DPI-treated cells exhibiting atypical tubulin strands at the cortical cytoplasm. Treatment: 25 lM DPI, 2 h. (c, g) NAC-treated cells
exhibiting linear or circular atypical tubulin strands. Treatment: 500 lM NAC, 2 h. (d, h) MEN-treated cells showing atypical tubu-
lin conformations that form in (d) a dense network at the cortical cytoplasm. Treatment: 25 lM MEN, 1 h. Bar for (a–h): 10 lm.
(i–k) CLSM images of rhizodermal (j, k) and cortex cells (j) from DPI- (i, j) and MEN-treated (k) seedlings processed for whole
mount tubulin immunofluorescence. The arrows point to atypical tubulin strands or conformations comparable to those observed in
squashed root-tip cells in each case. (i) projection of four CLSM optical sections, (j) projection of two CLSM optical sections, (k)
projection of seven CLSM optical sections. Treatments (i, j) 25 lM DPI, 2 h; (k) 25 lM MEN, 2 h. Bar for (j–k): 10 lm.
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Parallel to MT-PPB maturation numerous perinuclear
MTs appeared (Figs. 6b and 7b), which were transformed
into a bipolar prophase spindle (Figs. 6c, 6d and 7c). As a
rule, prophase cells did not display MTs in other cytoplas-
mic sites (Figs. 6c and 7c).
Many T. turgidum and A. thaliana DPI- and NAC-

treated preprophase/prophase root-tip cells lacked MT-
PPB (Figs. 6e, 6f, 6i and 7d). Often, the PPB zone or
the rest cortical cytoplasm was traversed by tubulin
strands aligned in different directions (Figs. 6e, 6i and
7d). When a MT-PPB was found in treated cells it was
abnormal made of short curly or variously oriented linear
atypical tubulin polymers (Figs. 6j, 6k and 7h). Fre-
quently, the maturation and disorganization PPB proc-
esses were inconsistent with the state of chromatin
condensation (Figs. 6g, 6j, 6k, 7e, 7f, 7h and 7i). Perinu-
clear tubulin polymers were rarely seen in preprophase/

prophase DPI- and NAC-treated cells. In case of their
presence, they appeared as amorphous tubulin deposits
near the nuclear envelope (Figs. 6g, 6h, 6l, 7e and 7f).
Bipolar prophase spindles did not form in treated cells
(Figs. 6g, 6h, 6l, 7e, 7f and 7i). Nuclei, possessing dis-
tinct chromosomes, were surrounded by atypical tubulin
polymers, some of which rarely penetrated the locally
broken nuclear envelope (Figs. 6g, 6h, 6l and 7f). The
rest cytoplasmic regions were traversed by a dense net-
work made of wavy and rod like tubulin polymers (Figs.
6f, 6l and 7g). Between the PPB region and the nucleus
interconnected tubulin polymers were frequently found
(Fig. 6l).
Most of MEN-treated T. turgidum and A. thaliana pre-

prophase/prophase cells lacked MT-PPB (Figs. 6m–6o, 7k
and 7l), were unable to form prophase spindles and pre-
sented numerous aberrant tubulin polymers in various

Fig. 5. (a–c) Control (a) and MEN-treated (b, c) T. turgidum root-tip cells as they appear after immunolabeling with the 6-
11B-1 antibody, that specifically recognizes acetylated tubulin. Note the absence of acetylated tubulin in the control cell (a).
MEN-treated cells exhibit tubulin polymers that contain or consist of acetylated tubulin (arrows) and are localized either in the peri-
nuclear cytoplasm (b) or in other cytoplasmic positions (c). Treatments: MEN 50 lM, 2 h. Bar for (a–c) 10lm. (d–i) MAP65-1
immunolocalization in A. thaliana control (d), DPI- (e, f ), NAC- (g) and MEN-treated (h, i) root-tips. The aggregations of MAP65-
1 in control cells resemble the cortical MTs, while the respective aggregations in treated cells (arrows) resemble the appearance of
the atypical tubulin polymers (cf. Fig. 4). Treatments (e) 25 lM DPI, 2 h; (g) 250 lM NAC, 2 h; (h, i) 25 lM MEN, 2 h. Bar for
(d–i): 10 lm.
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cytoplasmic sites (Figs. 6m, 6o, 6p and 7k). Intense net-
works of atypical tubulin polymers were also found
between nucleus and the PPB region (Fig. 6n). Although

aberrant tubulin polymers of various shapes were observed
(Figs. 6m and 6o), they usually formed strand-like struc-
tures (Figs. 6p and 7k). Few MEN-treated cells displayed

Fig. 6. T. turgidum control (a–d) and treated with 25 lM DPI for 1 h (e–h), 500 lM NAC for 2 h (i–l) and 50 lM MEN
for 1 h (m–p), preprophase/prophase root-tip cells after tubulin immunolabeling. The inset images show the nuclei after DNA
staining with Hoechst 33258. (a) and (c) are CLSM images resulted in from projection of all the optical sections. (a) Preprophase
cell possessing a wide MT-PPB (arrows). (b) Median view of an early prophase cell displaying perinuclear MTs. The arrows show the
MT-PPB. (c) Prophase cell with mature MT-PPB and a bipolar prophase spindle. (d) Prophase spindle in a late prophase cell. The
MT-PPB has disappeared. (e) DPI-treated preprophase cell displaying incomplete PPB (arrows) (cf. a, c). (f ) Median view of a DPI-
treated early prophase cell displaying numerous tubulin strands throughout the cytoplasm. Note the absence of MT-PPB (cf. b). (g,
h) Cortical (g) and median (h) optical sections of a DPI-treated late prophase cell. Note the absence of the bipolar prophase spindle
(cf. c, d). (i) NAC-treated preprophase cell possessing numerous tubulin strands throughout the cortical cytoplasm. MT-PPB is
absent. (j, k) Cortical (j) and median (k) optical sections of a NAC-treated prophase cell. Note the atypical tubulin bundles at the
site of PPB (arrows) and the absence of perinuclear tubulin polymers (k; cf. b). (l) NAC-treated late prophase cell lacking prophase
spindle (cf. c, d). (m) MEN-treated preprophase cell lacking MT-PPB. A network consisted of atypical tubulin polymers is present at
the cortical cytoplasm (cf. a). (n) MEN-treated prophase cell displaying an intense tubulin network between the PPB region and the
nucleus (arrows). (o, p) MEN-treated late prophase cells presenting atypical tubulin polymer depositions around nucleus, that they
do not form prophase spindle. Bar for all figures: 10 lm.
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aggregations of aberrant tubulin polymers at the PPB
region (Fig. 7j).

Prometaphase/Metaphase Cells

In T. turgidum and A. thaliana prometaphase control cells,
MT bundles were localized among chromosomes (Figs. 8a

and 8e). As prometaphase progressed, they were connected
to the kinetochores (kinetochore MT-bundles) and formed
a bipolar metaphase spindle (Figs. 8i and 8m). In T. tur-
gidum, metaphase spindle formed broad poles (Fig. 8i),
while in A. thaliana spindles with pointed poles (Fig. 8m)
as well as barrel-like ones displaying broad poles were

Fig. 7. A. thaliana control (a–c) and treated with 25 lM DPI for 1 h (d–f), 500 lM NAC for 1 h (g–i) and 50 lM MEN for
1 h (j–l), preprophase/prophase root-tip cells after tubulin immunolabeling. The inset images show the nuclei after DNA staining
with Hoechst 33258. (a) Control preprophase cell. The arrows point to the MT-PPB. (b) Median view of a control prophase cell. Note
the narrow MT-PPB (arrows) and the perinuclear MTs. (c) Prophase spindle in a late prophase control cell. (d) DPI-treated preprophase
cell exhibiting linear tubulin strands at the cortical cytoplasm. Note the absence of the MT-PPB (cf. a). (e, f ) DPI-treated prophase (e)
and late prophase (f) cells which both present narrow PPB (arrows) and lack prophase spindle (cf. b, c). (g) Optical section passing
through the nucleus of a NAC-treated preprophase cell. Intense fluorescence is observed at the PPB region (arrows). Tubulin strands tra-
verse the cytoplasm. (h) NAC-treated cell with an aberrant PPB. (i) Median view of a NAC-treated prophase cell. Note the wide PPB
(arrows) and the absence of perinuclear tubulin polymers (cf. b, c). (j) MEN-treated preprophase cell exhibiting atypical PPB (arrows).
(k, l) Optical sections passing through the cortical cytoplasm (k) and the nucleus (l) of a MEN-treated prophase cell exhibiting few lin-
ear tubulin polymers at the PPB region and no perinuclear tubulin polymers (cf. b, c). Bar for all figures: 10 lm.
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found [Yang et al., 2011]. The differences in metaphase
spindle organization seem to depend on the chromosome
arm size and alignment [Zachariadis et al., 2000] and on
the cell shape [Yang et al., 2011].
DPI-, NAC- and MEN-prometaphase/metaphase

treated cells of T. turgidum and A. thaliana shared almost
the same abnormalities. As previously described, the
treated cells displaying prometaphase chromosomes, often

possessed an intact nuclear envelope preventing tubulin
polymers to reach the kinetochores. Thus, many tubulin
polymers were accumulated around the prometaphase nu-
cleus (Figs. 8b–8d and 8f–8h). The metaphase spindles
observed were highly aberrant. Usually, tubulin strands
appeared connected to kinetochores and formed a network
failing to become a typical bipolar metaphase spindle
(Figs. 8j–8l; cf. Fig. 8i and Figs. 8n–8p; cf. Fig. 8m).

Fig. 8. T. turgidum (a–d, i–l) and A. thaliana (e–h, m–p) control (a, e, i, m) and treated (b–d, f–h, j–l, n–p) prometaphase
(a–h) and metaphase (i–p) root-tip cells after tubulin immunolabeling. Insets: The prometaphase nuclei (a–h) and the metaphase
chromosomes (i–p) after DNA staining with Hoechst 33258. (a–d) Tubulin polymer organization in control (a), DPI-treated (b),
NAC-treated (c), and MEN-treated (d) T. turgidum prometaphase cells. (e–h) Tubulin polymer organization in control (e), DPI-
treated (f ), NAC-treated (g) and MEN-treated (h) A. thaliana prometaphase cells. (i–l) Metaphase spindle organization in control (i),
DPI-treated (j), NAC-treated (k) and MEN-treated (l) T. turgidum cells (j, l projection of CLSM optical sections). (m–p) Metaphase
spindle organization in control (m), DPI-treated (n), NAC-treated (o) and MEN-treated (p) A. thaliana cells. Treatments: DPI: 25
lM, 1.5 h; NAC: 500 lM, 1 h; MEN: 50 lM, 1 h. Bars: (a–d, i–l) 10 lm; (e–h, m–p) 10 lm.
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They differed in thickness and length from the control ki-
netochore MT-bundles and were oriented in different
directions.
Chromosomes aligned in metaphase plate were rarely

seen in treated cells. They were grouped, or dispersed
throughout the cytoplasm (Figs. 8j–8l inset; cf. Fig. 8i
inset and Figs. 8n–8p inset; cf. Fig. 8m inset). Atypical
tubulin strands were detected in many other cytoplasmic
sites, far from the chromosomes, which often terminated
close to the plasmalemma (Figs. 8k and 8l). In control
metaphase cells, MTs were found only in the mitotic spin-
dle (Figs. 8i and 8m).

Anaphase/Telophase Cells

In control anaphase cells, the daughter chromosome
groups move toward the poles, while kinetochore MT-
bundles shorten. During anaphase B, the overlapping pole
to pole MT-bundles elongate moving further apart the
spindle poles (Figs. 9a and 9e). During telophase, an
interzonal MT system appears between the reforming
daughter nuclei, consisting of MT-bundles overlapping on
the equatorial plane (Figs. 9i and 9m).
The anaphase spindles of treated cells were abnormal,

consisting of atypical tubulin polymers (Figs. 9b–9d; cf.
Fig. 9a and Figs. 9f–9h; cf. Fig. 9e). Frequently, aberrant
tubulin strands were localized at various positions far
from the anaphase spindle. In DPI-, NAC- and MEN-
treated root-tip cells, the anaphase chromosome move-
ment was often disturbed (Figs. 9b–9d inset; cf. Fig. 9a
inset and Figs. 9f–9h inset; cf. Fig. 9e inset), probably
because of the abnormal spindle organization.
Treated telophase cells exhibited irregular interzonal

tubulin networks and atypical tubulin polymers around
the daughter chromosome groups (Figs. 9j–9l and 9n–
9p). Frequently, the daughter chromosome groups did not
separate (Figs. 9k and 9l inset) and therefore polyploid
nuclei were formed.

Tubulin Polymer Organization in A. thaliana
rhd2 Dividing Root-Tip Cells

Dividing root-tip cells of rhd2-5 and rhd2-6 mutants dis-
played quite similar abnormalities in the organization of
tubulin cytoskeleton. They resemble those observed in A.
thaliana wild type root-tip cells treated with DPI. How-
ever, MT organization was typical in a significant number
of cells in both mutants examined. This may be attributed
to the differential expression of the RHD2/AtRBOHC in
the various root cell types [Foreman et al., 2003; see
below]. Probably, the cells presenting abnormalities in the
organization of the tubulin cytoskeleton lacked RHD2/
AtRBOHC function.
Many interphase root-tip cells exhibited thick cortical

tubulin strands, not showing the parallel orientation char-
acterizing the MTs (Fig. 10a; cf. Fig.4e). A significant

number of rhd2 cells appeared to delay to pass through
the successive preprophase/prophase stages. The matura-
tion of the MT-PPBs was inconsistent with chromatin
condensation (Figs. 10c and 10d; cf. Figs. 7a and 7b),
while their disorganization was retarded. A number of
PPBs consisted of few linear tubulin polymers. Some cells
displayed tubulin polymers around the preprophase/pro-
phase nucleus (Fig. 10b), while some other not. The late
prophase cells lacked a bipolar prophase spindle (Figs.
10b and 10e; cf. Figs. 7b and 7c). Prophase cells possess-
ing thick tubulin strands dispersed all over the cytoplasm
were also observed.
In prometaphase/metaphase, the nuclear envelope

breakdown was delayed, while the kinetochore MT-bun-
dles were misaligned. This resulted in metaphase chromo-
some misorientation (Figs. 10f–10h; cf. Figs. 8e and 8m).
Anaphase chromosome movement also delayed, because of
the atypical anaphase spindle organization (Fig. 10i; cf.
Fig. 9e). Telophase cells often exhibited an irregular inter-
zonal MT system, whereas the kinetochore MT-bundle
disorganization delayed (Fig. 10j; cf. Fig. 9m).

TEM Examination of Tubulin Polymers in
Control, Treated and Mutant Root-Tip Cells

Rhizodermal, cortex and central cylinder cells of the root
meristem and the root elongation zone were examined
with TEM. The outer MT diameter of control T.
turgidum root-tip cells varies between 19 and 25 nm
(Table I). TEM examination of DPI- and NAC-treated
T. turgidum root-tip cells revealed the coexistence of MTs
with tubular structures showing outer diameter much
more than 25 nm (Table I; Figs. 11b, 11c and 11f).
Treatment of A. thaliana root-tips with the above ROS
modulators almost produced the effects observed in T. tur-
gidum (Table I; Figs. 11d and 11e). Tubulin immunogold
labeling showed that these tubular structures consist of
tubulin (Fig. 11g). Therefore, in DPI- and NAC-treated
cells macrotubule assembly is induced (Table I; also Figs.
11b–11e; cf. Fig. 11a). The macrotubules either traversed
the cytoplasm solitarily (Figs. 11d and 11e) or they
formed bundles (Figs. 11b, 11c and 11f; see also Support-
ing Information, Figs. 7a–7c). The latter could represent
the linear tubulin strands observed in DPI- and NAC-
treated cells after tubulin immunolabeling. Besides, some
of the macrotubules were curved (Supporting Information,
Fig. 7d). Such macrotubules overlapped at their ends may
form the circular tubulin strands found in treated cells af-
ter tubulin immunolabeling.
In DPI- and NAC-treated cells, macrotubules coexisted

with a number of MTs. The percentage of MTs and macro-
tubules in each treatment, their mean diameter, as well as
the diameter range are presented in Table I. In T. turgidum
DPI- and NAC-treated cells macrotubules was the 93–95%
of tubulin polymers counted. The respective percentage in
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A. thaliana treated cells was 71–74%. Therefore, after DPI-
and NAC-treatment typical MTs were the minority of the
cell tubulin polymers, especially in T. turgidum where they
have been almost disappeared (Table I). Figure 12 shows
the frequencies of tubulin polymers observed in T. tur-
gidum (Fig. 12a) and A. thaliana (Fig. 12b) root-tip cells.
In both plants, the majority of macrotubules exhibited
outer diameter ranging from 29 to 32 nm (Figs. 12a and
12b). To test whether the macrotubule outer diameter
increase was followed by a respective increase of the inner
diameter, tubulin polymers from control and DPI-treated

root-tip cells were measured. Indeed, the inner diameter of
the tubulin polymers assembled in the presence of DPI was
about 60% greater than the MT inner diameter of the con-
trol cells in the case of T. turgidum and 39% higher in A.
thaliana DPI-treated cells (Table II).
MEN seems to cause almost complete MT disappear-

ance in T. turgidum and A. thaliana root-tip cells, since
only few MTs were observed by TEM in MEN-treated
cells, while macrotubules were not found (Table I). These
cells exhibited paracrystal formations (Figs. 11i and 11j;
see also Supporting Information, Fig. 7e), similar to

Fig. 9. T. turgidum (a–d, i–l) and A. thaliana (e–h, m–p) control (a, e, i, m) and treated (b–d, f–h, j–l, n–p) anaphase (a–h)
and telophase (i–p) root-tip cells after tubulin immunolabeling. Insets: The anaphase chromosomes (a–h) and the daughter nuclei
(i–p) after DNA staining with Hoechst 33258. (a–h) Anaphase spindle organization in control (a, e), DPI-treated (b, f ), NAC-treated
(c, g) and MEN-treated (d, h) cells (a, projection of CLSM optical sections). (i–p) Tubulin polymer organization in control (i, m),
DPI-treated (j, n), NAC-treated (k, o) and MEN-treated (l, p) telophase cells (i projection of CLSM optical sections). Treatments:
DPI: 25 lM, 1.5 h; NAC: 500 lM, 1 h; MEN: 50 lM, 1 h. Bars: (a–d, i–l) 10 lm; (e–h, m–p) 10 lm.
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tubulin paracrystals described in other cases (see Discus-
sion). In addition, the cytoplasm in MEN-treated cells
was traversed by clearly defined electron dense strands of
amorphous material (Figs. 11k and 11n; see also Support-
ing Information, Fig. 7f). After tubulin immunogold
staining, gold granules were preferentially deposited on
the paracrystals (Fig. 11l) and the electron dense material

(Figs. 11m and 11n inset), showing that they contain or
consist of tubulin. Significant number of MEN-treated
cells displayed paracrystals and strands of electron dense
material which usually formed networks (Fig. 11k; see
also Supporting Information, Figs. 7e and 7f). These net-
works may be responsible for the diffused pattern of tubu-
lin polymers observed in these cells after tubulin
immunolabeling (Figs. 4d, 4k, 6m and 6n).
Interestingly, in root-tip cells of rhd2 A. thaliana

mutants, macrotubules (Fig. 11h) coexisted with MTs. The
data derived from the measurement of the outer tubulin
polymer diameter in rhd2-5 and rhd2-6 mutants are pre-
sented in Table I. The macrotubule percentage varied in
the different root cell types (Table III). The pattern of mac-
rotubule appearance seems to be in accordance with the dif-
ferential expression of RHD2/AtRBOHC protein in
different root regions [Foreman et al., 2003]. Abnormal
short root hairs (Fig. 11h inset), rhizodermal and endoder-
mal cells at the root elongation zone displayed significant
amounts of macrotubules (Table III). In rhizodermal rhd2
cells in the meristem region, the macrotubules were less fre-
quent, while in differentiating tracheary elements only MTs
were present (Table III). Figure 12b shows the frequency of
tubulin polymer outer diameter in rhd2-5 and rhd2-6
mutants. The majority of macrotubules exhibited outer di-
ameter between 28.5 and 32 nm, similar to that of macro-
tubules formed in DPI-treated cells.

Discussion

Disturbance of ROS Homeostasis Induces
Atypical Tubulin Polymer Formation

The findings of this study revealed for the first time that
atypical tubulin polymer assembly is induced in root-tip

Fig. 10. (a–j) A. thaliana rhd2-5 and rhd2-6 root-tip cells
being at different cell cycle stages after tubulin immunolab-
eling. Insets: The nuclei (a–d), and the chromosomes (e–j) after
DNA staining with Hoechst 33258. (a) Interphase cell present-
ing plenty atypical tubulin polymer aggregations at the cortical
cytoplasm (cf. Fig. 4e). (b) Preprophase cell lacking MT-PPB
and presenting atypical cytoplasmic tubulin polymers (cf. Fig.
7b). (c, d) Early (c) and late prophase (d) cell. Despite the
advanced stage of chromatin condensation (c, d inset) the cell
in (c) displays a wide immature MT-PPB (arrows), while the
cell in (d) a mature MT-PPB (arrows). (e, f ) Prometaphase cells.
The arrangement of the prometaphase chromosomes (e, f inset)
suggests that nuclear envelope breakdown is delayed. Tubulin
polymers surround the prometaphase chromosomes in (e) and
tubulin strands in (f ) are misoriented (cf. Fig. 8e). (g, h) Meta-
phase cells exhibiting atypical spindles (cf. Fig. 8m) failing to
align all the chromosomes in the metaphase plate (see insets). (i,
j) Median view of an anaphase (i) and a telophase (j) cell. The
anaphase chromosome movement has been inhibited (i inset)
due to the atypical anaphase spindle organization (i; cf. Fig. 9e).
The telophase cell in (j) displays daughter chromosome groups
(j inset) but lacks an interzonal MT system (cf. Fig. 9m). Bar
for all figures: 10 lm.
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cells of a monocotyledon and a dicotyledon plant treated
with ROS modulators. NADPH oxidase inhibition by
DPI and ROS scavenging by NAC resulted in macrotu-
bule formation, whereas the oxidative stress generated by
MEN induced tubulin paracrystal assembly. Considering
that after the artificial decrease of ROS levels the amount
of macrotubules is higher in the case of T. turgidum than
in A. thaliana (Table I), it may be suggested that macrotu-
bule induction is favored in monocotyledon plants.
Besides, the presence of macrotubules in the rhd2 A. thali-
ana cells (Tables I and III) strength the hypothesis that
macrotubule formation is not a side effect caused by ROS
modulators, but the outcome of low ROS levels. Interest-
ingly, in rhd2 cell types lacking RHD2/AtRBOHC func-
tion, 80–90% of the tubulin polymers measured, were
macrotubules (Table III).
Macrotubules have been observed in different plant and

animal cell types [Kwiatkowska et al., 2009 and references
therein], in plant cells experiencing hyperosmotic [Komis
et al., 2001, 2002] and aluminum ion [Frantzios et al.,
2000] stresses and they were assembled in vitro under spe-
cific conditions [Unger et al., 1990; Vater et al., 1997].
The larger macrotubule diameter has been attributed to
the increase of protofilament number [Unger et al., 1990;
Komis et al., 2001; Kwiatkowska et al., 2009] or to vary-
ing distances between protofilaments [Kwiatkowska et al.,
2009].
Macrotubule formation in plasmolyzed root-tip cells of

T. turgidum is controlled by a 46 KDa protein kinase
(p46 MAPK), immunologically and pharmacologically
related to the mammal p38 MAPK [Komis et al., 2004].
Activation of p46 MAPK was induced by phosphatidic

acid produced by the PLD activity [Komis et al., 2006],
while PLC mediate macrotubule formation controlling the
4,5-phosphatidyl-inositol-biphosphate levels in plasmo-
lyzed cells [Komis et al., 2008]. Considering that ROS
signals may activate PLC and PLD [Mittler et al., 2004]
and the p38-like MAPKs [Jiang and Song, 2008], it seems
reasonable to suggest that macrotubule formation in root-
tip cells under low ROS levels, is achieved by the mecha-
nism functioning during macrotubule formation in plas-
molyzed cells.
Tubulin paracrystals form in cells experiencing hyperos-

motic stress [Komis et al., 2001, 2002, 2006], colchicine
treatment [Apostolakos et al., 1990; Karagiannidou et al.,
1995; Lazareva et al., 2003; Caperta et al., 2006; Panteris
et al., 2010] and treatment with Vinca alkaloids [for liter-
ature see Apostolakos et al., 1990; Lazareva et al., 2003].
In MEN-treated cells, the strands of amorphous material
observed (Figs. 11k and 11n) probably represent the tubu-
lin matrix from which, the tubulin paracrystals arise [see
also Apostolakos et al., 1990; Karagiannidou et al., 1995;
Lazareva et al., 2003].
Notably, MAP65 proteins were localized in tubulin/col-

chicine paracrystals, probably promoting the polymeriza-
tion and/or the stabilization of these atypical tubulin
polymers [Panteris et al., 2010]. Moreover, the binding of
MAP65 proteins to tubulin paracrystals appears to be
regulated by MAPK-induced MAP65 phosphorylation.
AtMAP65-1 is phosphorylated by the MAPKs MPK4 and
MPK6 [Smertenko et al., 2006], while ROS are related to
MAPK cascades [Pitzchke and Hirt, 2006]. In particular,
MPK3, MPK4 and MPK6 are activated by oxygen species
[Miller et al., 2010]. Considering collectively these data it

Table I. The Frequency and the Values of the Outer Diameter of Tubulin Polymers Measured by
TEM in T. turgidum and A. thaliana Control and Treated Root-tip Cells

MTs Macrotubules

Frequency (%)
Diameter
range (nm)

Mean
diameter (nm) Frequency (%)

Diameter
range (nm)

Mean
diameter (nm)

Triticum

Control 100 (n ¼ 365) 19.13–25.51 20.67 6 0.13 0 – –

DPI 7.4 (n ¼ 52) 20.25–25.27 23.77 6 0.22 92.6 (n ¼ 646) 25.92–13.89 32.52 6 0.16

NAC 4.9 (n ¼ 11) 23.49–25.27 24.3 6 0.29 95.1 (n ¼ 212) 25.92–39.90 31.80 6 0.23

MEN 100 (n ¼ 45) 19.95–25.27 22.99 6 0.30 0 – –

Arabidopsis

Control 100 (n ¼ 286) 19.95–25.27 22.43 6 0.10 0 – –

DPI 29.0 (n ¼ 34) 19.44–25.27 24.02 6 0.30 71.0 (n ¼ 83) 25.92–34.58 29.49 6 0.23

NAC 26.0 (n ¼ 44) 22.61–25.27 24.29 6 0.16 74.0 (n ¼ 125) 25.92–34.58 29.67 6 0.21

MEN 100 (n ¼ 42) 19.95–25.27 22.45 6 0.15 0 – –

rhd2–5 67.6 (n ¼ 234) 19.95–25.27 22.94 6 0.12 32.4 (n ¼ 112) 25.92–34.58 29.3 6 0.17

rhd2–6 34.1 (n ¼ 317) 19.95–25.27 23.56 6 0.10 63.9 (n ¼ 560) 26.60–34.58 29.8 6 0.08

n ¼ the number of tubulin polymers measured in each case
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may be assumed that in MEN-treated cells ROS overpro-
duction induces, via MAPK activation and MAP65 phos-
phorylation, tubulin paracrystal assembly. This is further
supported by the fact that MAP65-1 aggregations were
found in MEN-treated cells (Figs. 5h and 5i). Besides, the
assembly of macrotubule strands in DPI- and NAC-
treated cells is probably achieved by the same mechanism
since in these cells MAP65-1 appeared in strands similar
to the respective atypical tubulin strands (Figs. 5e–5g).
Therefore, MAP65-1, acting as a ‘‘tubulin associated pro-

tein’’ may underlie the bundling and/or the assembly of
the atypical tubulin polymers observed in our study [see
also Panteris et al., 2010].
About the properties and function of the atypical tubu-

lin polymers found in this study, hypotheses can only be
made. The atypical tubulin polymers can be considered as
more stable structures compared to MTs. They form and
persist in cells experiencing: (a) hyperosmotic stress
[Komis et al., 2001, 2002], (b) aluminum treatment
[Frantzios et al., 2000] and (c) ROS homeostasis

Fig. 11. (a–n) TEM micrographs. (a) Cortical MTs in transverse section of a control A. thaliana root-tip cell. (b–e) Transverse sec-
tions of macrotubules observed in DPI-treated (b, d) and NAC-treated (c, e), T. turgidum (b, c) and A. thaliana (d, e) root-tip cells.
The images (a–e) are in the same magnification. (f ) Portion of a T. turgidum DPI-treated cell displaying macrotubules in longitudinal
section. (g) Tubulin immunogold localization in macrotubules of a T. turgidum DPI-treated cell. (ch) chromosome. (h) Macrotubule
of a rhd2-5 A. thaliana short root hair (h inset). The image is in the same magnification as images (a–e). (i, j) Paracrystals in MEN-
treated T. turgidum root-tip cells. (k) Strand of electron dense material in MEN-treated T. turgidum root-tip cell. (l, m) Tubulin
immunogold localization in paracrystals (arrows in l) and in aggregations of electron dense material (arrows in m) of MEN-treated T.
turgidum root-tip cells. (n) Strand of electron dense material (arrow) in MEN-treated A. thaliana root-tip cell. Inset: Gold granules
are localized on this material after tubulin immunogold localization. Treatment: DPI: 25 lM, 1.5 h; NAC: 500 lM, 1 h; MEN: 50
lM, 1 h. Bars: (a–e, h) 50 nm; (l, m, n inset) 100 nm; (f, g, i, j, n) 250 nm; (k) 500 nm.
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disturbance (present study). Macrotubule and tubulin par-
acrystal resistance might be due to the fact that they con-
tain or consist of acetylated tubulin, at least in colchicine
treated root-tip cells of T. aestivum [Lazareva et al., 2003].
This hypothesis is supported by our data showing that the
atypical tubulin polymers in MEN-treated T. turgidum
root-tip cells contain acetylated tubulin (Figs. 5a–5c).
Tubulin polymers containing acetylated tubulin exhibit
increased stability [Perdiz et al., 2011]. It is also important
that atypical tubulin polymer formation is reversible. The
cells treated with ROS modulators recover and reform

typical MT arrays, when they return in control conditions
(Supporting Information Figs. 6j and 6k).
Thus, the atypical tubulin polymer assembly is a com-

mon cytoskeletal adaptation against various stresses. This
may provide the cells with cytoskeletal elements resistant
to withstand different stress types [Komis et al., 2001,
2002]. Furthermore, the tubulin contained in the atypical
polymers is somehow protected against stress, in present
case against ROS homeostasis disturbance. This hypothesis
is supported by the finding that in DPI-treated Rat1
fibroblasts, dynamic tyrosinated MT disassembly is fol-
lowed by a marked increase in the number of stable detyr-
osinated tubulin polymers [Scaife, 2006]. Similarly,
considering that oxidative stress induces tubulin modifica-
tions [Santa Maria et al., 2005], tubulin paracrystal assem-
bly might be a cell response protecting tubulin against
oxidative damage, until ROS homeostasis is restored.

Loss of ROS Homeostasis Results in MT
Disappearance

Our data revealed also for the first time in plant cells that
the disturbance of ROS homeostasis induce a dramatic
decrease of typical MT participation in tubulin

Fig. 12. Outer diameter frequencies of tubulin polymers measured in T. turgidum (a) control, DPI- and NAC-treated cells
and A. thaliana (b) control, DPI-, NAC-treated and rhd2 root-tip cells. Treatments: DPI: 50 lM, 2 h; NAC: 500 lM, 2 h.
Additional Supporting Information may be found in the online version of this article.

Table II. The Values of the Inner Diameter of
Tubulin Polymers Measured by TEM in T.

turgidum and A. thaliana Control and Treated
Root-tip Cells

Treatment
Triticum Mean
diameter (nm)

Arabidopsis Mean
diameter (nm)

Control 10 6 0.11 (n ¼ 158) 10.07 6 0.16 (n ¼ 101)

DPI 15.96 6 0.15 (n ¼ 112) 14.32 6 0.22 (n ¼ 102)

n ¼ the number of tubulin polymers measured in each case
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cytoskeleton. In both plants examined, MTs were minority
in DPI- and NAC-treated cells that displayed lower ROS
levels. In these cells, tubulin cytoskeleton consisted mostly
of macrotubules (Table I). Besides, in MEN-treated cells,
where ROS levels were increased, the tubulin paracrystals
were the main component of the tubulin cytoskeleton and
a few MTs were observed by TEM. The study of A. thali-
ana mutants showed that the decrease of the MT popula-
tion is not a side effect of ROS modulators applied in this
work. In rhd2 root hairs and rhizodermal or endodermal
cells in the root elongation zone, where RHD2/AtR-
BOHC does not function [Foreman et al., 2003], MTs
represent only the 10–20% of the tubulin polymers (Table
III). Therefore, it may be suggested that plant MTs are
sensitive to both ROS overproduction and low ROS lev-
els. This is more intense in the monocotyledon T. tur-
gidum than the dicotyledon A. thaliana (Table I). The
small amount of the MTs observed after treatment with
ROS modulators implies that loss of ROS homeostasis ei-
ther directly destroys the MTs or leads indirectly to MT
disappearance promoting tubulin polymerization into
atypical tubulin polymers. Previous data from animal cells
favor the first hypothesis. In particular, DPI selectively
destroyed the unstable tyrosinated-MTs of Rat1 fibroblasts
[Scaife, 2006]. Moreover, the oxidative stress induced by
quinones disrupted MTs in both neural and non neural
cells [Santa-Maria et al., 2005].
About the mechanism by which low ROS levels induce

MT disappearance, hypotheses can only be made. DPI
destructs unstable MTs of Rat1 fibroblasts by uncoupling
their minus ends from centrosome, thus triggering MT
disorganization [Scaife, 2006]. However, the author sug-
gested that this effect is caused by DPI and not by the

altered ROS levels. Considering the similar observations
made in rhd2 mutants and DPI-treated A. thaliana root-
tip cells, it may be assumed that this is not our case. It
might be suggested that in plant cells low ROS levels
interfere with MT dynamic instability leading to MT
disintegration.
Alternatively, the disturbance of cytoplasmic Ca2þ ho-

meostasis may underlie the almost total MT absence dur-
ing oxidative stress caused by MEN-treatment. ROS can
activate Ca2þ channels in roots [Foreman et al., 2003]
and furthermore, oxidative stress is accompanied by cyto-
plasmic Ca2þ ion release [Rentel and Knight, 2004]. Con-
sidering the sensitivity of MTs to high Ca2þ

concentrations [Hepler, 1994], it may be suggested that
the disappearance of MTs, during MEN-treatment, is due
to the disturbed cytoplasmic Ca2þ homeostasis.

Altered ROS Levels Affect Preprophase Band
Organization

Our data clearly show that ROS imbalance affects PPB or-
ganization. Numerous cells of the treated root-tips of both
plants examined, exhibited preprophase/prophase chroma-
tin condensation, but not PPB. Some cells displayed atyp-
ical tubulin polymers at various positions of the cytoplasm
(Figs. 6i, 6m and 7d), while some other tubulin strands at
the PPB site forming incomplete or aberrant PPBs (Figs.
6e and 6j). These aberrant PPBs did not mature and per-
sist in late prophase cells. Therefore, the disturbance of
ROS homeostasis interferes with the formation, matura-
tion and disorganization mechanisms of the PPB.
The absence of PPB from the affected cells and the for-

mation of high abnormal PPBs can be explained by ROS
interference with tubulin polymer formation, which is
obvious in the present study. It seems likely that macrotu-
bules and tubulin paracrystals cannot form a PPB like
structure. The macrotubules assembled in aluminum
treated root-tip cells of T. turgidum also exhibited a simi-
lar behavior [Frantzios et al., 2000].

Altered ROS Levels Disturb Mitotic Apparatus
Organization

In higher plants, MT-organizing centers (MTOCs) func-
tion on the surface of the preprophase/prophase nucleus.
They produce perinuclear MTs, which by self-organization
mechanisms assemble the MT-prophase spindle [reviews
by Vaughn and Harper, 1998; Schmit, 2002; Brandizzi
et al., 2004; Meier and Brkljacic, 2009]. Perinuclear
MTOC activation seems to be induced by intranuclear
factors that during preprophase/prophase move from the
nucleoplasm to the perinuclear cytoplasm [Meier and
Brkljacic, 2009]. AtTPX2 is such a protein that may inter-
act with the Aurora kinase [Vos et al., 2008].
Many preprophase/prophase treated cells of both plants

examined, which have been probably entered preprophase/

Table III. The Frequencies of Tubulin
Polymers Measured in Different rhd2 A.

thaliana Root Cell Types

Root cell types Macrotubules (%) MTs (%)

Root-hair (rhd2–5) 89.3 (n ¼ 75) 10.7 (n ¼ 9)

Rhizodermis
elongongation
zone (rhd2–6)

80.6 (n ¼ 282) 19.4 (n ¼ 68)

Endodermis elongation
zone (rhd2–6)

77.7 (n ¼ 254) 22.3 (n ¼ 73)

Rhizodermis meristem
(rhd2–5)

32.7 (n ¼ 35) 67.3 (n ¼ 72)

Rhizodermis meristem
(rhd2–6)

24.5 (n ¼ 37) 75.5 (n ¼ 114)

Tracheary elements
(rhd2–5)

0 100 (n ¼ 111)

Tracheary elements
(rhd2–6)

0 100 (n ¼ 86)

n ¼ the number of tubulin polymers measured in each case
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prophase during treatment, lacked perinuclear tubulin
polymers. As the same observation has been made in rhd2
A. thaliana root-tips, it cannot be considered as a side
effect of ROS modulators applied, but as a result of the
ROS imbalance that also induces the delay of the prome-
taphase nuclear envelope breakdown. Similarly, T. tur-
gidum prophase cells treated with either ethidium bromide
or cyclopiazonic acid, in which nuclear envelope disassem-
bly was delayed, also lacked perinuclear MTs [Zachariadis
et al., 2000, 2004]. Therefore, ROS signaling, among
others, may also mediate perinuclear MTOC activation in
angiosperms, probably interfering with the transfer of
intranuclear factors, involved in perinuclear MTOCs acti-
vation [see Meier and Brkljacic, 2009]. Evidence favoring
this idea is the fact that in DPI-treated animal cells Au-
rora kinase controlling MT polymerization is absent from
the centrosome [Scaife, 2004].
Treated mitotic cells of both plants studied presented

abnormal spindles, which lacked bipolarity and were
unable to arrange and move the chromosomes. The latter
can explain, at least partly, the delay of the cell cycle dur-
ing the metaphase/anaphase transition (Fig. 2b). Similarly
to animal DPI-treated cells [Scaife, 2005], in the treated
root-tips the abnormal spindles lead to polyploid cell for-
mation. Therefore, ROS levels regulation in dividing cells
is crucial for the assembly of mitotic apparatus and the
progression of mitosis.
The malfunction of the mitotic apparatus in treated

cells is probably due to MT replacement by macrotubules
or tubulin paracrystals. In other cases, where the dividing
cells possessed such atypical tubulin polymers, comparable
abnormalities were found [Frantzios et al., 2000; Komis
et al., 2001, 2002]. Therefore, the mechanism controlling
mitotic apparatus organization, basic components of
which are motor and MT-associated proteins, seems to be
unable to organize these atypical tubulin polymers into
functional bipolar systems.

Altered ROS Levels Affect Cell Division
Progress

In T. turgidum root-tips, both low and high ROS levels
affected seriously cell division progress. Treatment with
ROS modulators delayed the prophase/prometaphase tran-
sition and a significant cell number was accumulated in
prophase (Fig. 2b). The cell arrest is not limited to the end
of prophase. The majority of the dividing cells are pre-
vented to pass through the rest successive cell cycle stages
especially from metaphase to anaphase (Fig. 2b), while the
exit of treated cells from the cell cycle is also delayed (Fig.
2a). Therefore, ROS modulators, at the concentrations
used in this study, seriously affected cell division. Our data
are in accordance with previous work in plant and animal
cells indicating that ROS imbalance disturbs cell cycle
[Reichheld et al., 1999; Scaife, 2004, 2005, 2006].

The delay of the cell cycle at the end of prophase is
expressed by the delay of the nuclear envelope breakdown.
The latter might be attributed to the possibility that ROS
imbalance inhibits the activity of cyclin dependent kinases
[Reichheld et al., 1999; Scaife, 2004, 2005]. These kinases
phosphorylate the lamin network, triggering nuclear enve-
lope breakdown at the end of prophase [Brandizzi et al.,
2004; Evans et al., 2011]. Alternatively, it could be con-
cluded that the effects of ROS modulators on the cyto-
skeleton are responsible for the delay of the nuclear
envelope breakdown. It has been previously supported
that the perinuclear MTs may facilitate the nuclear enve-
lope breakdown [Hepler and Hush, 1996]. However, our
data cannot support the involvement of the altered MT
dynamics induced by ROS imbalance, in the delay of the
nuclear envelope breakdown. In our case, the delay occurs
regardless the presence or the absence of perinuclear tubu-
lin polymers in the treated late prophase cells. Therefore,
it is more probable that ROS imbalance affects directly
the mechanism of the nuclear envelope breakdown.
Besides, the prevention of metaphase cells to pass to

anaphase may be related to the lack of functional mitotic
arrays [see also Frantzios et al., 2000; Komis et al., 2001,
2002]. Finally, treated cells delay to exit cell cycle and this
also keeps pace with the delay of the nuclear envelope
reconstitution around the daughter nuclei (our unpub-
lished data).
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Vater W, Böhm KJ, Unger E. 1997. Tubulin assembly in the presence
of calcium ions and taxol: microtubule bundling and formation of
macrotubule-ring complexes. Cell Motil Cytoskel 36(1):76–83.

Vaughn KC, Harper JD. 1998. Microtubule-organizing centers and
nucleating sites in land plants. Int Rev Cytol 181:75–149.

Vos JW, Pieuchot L, Evrard J-L, Janski N, Bergdoll M, de Ronde
D, Perez LH, Sardon T, Vernos I, Schmit A-C. 2008. The plant
TPX2 protein regulates prospindle assembly before nuclear envelope
breakdown. Plant Cell 20(10):2783–2797.

Yang M, Brown RC, Sack FD. 2011. Diversity of spindle morphol-
ogy in Arabidopsis root-tips. Plant Signal Behav 6(1):5–7.

Yao N, Tada Y, Sakamoto M, Nakayashiki H, Park P, Tosa Y,
Mayama S. 2002. Mitochondrial oxidative burst involved in apo-
ptotic response in oats. Plant J 30(5):567–579.

Zachariadis M, Galatis B, Apostolakos P. 2000. Study of mitosis in
root-tip cells of Triticum turgidum treated with the DNA-intercalat-
ing agent ethidium bromide. Protoplasma 211(3–4):151–164.

Zachariadis M, Quader H, Galatis B, Apostolakos P. 2001. Endo-
plasmic reticulum preprophase band in dividing root-tip cells of
Pinus brutia. Planta 213(5):824–827.

Zachariadis M, Quader H, Galatis B, Apostolakos P. 2004. An in-
hibitor of the ATP-dependent endoplasmic reticulum Ca2þ-pump
affects spindle organization in dividing cells of the angiosperm Triti-
cum turgidum but not in species of gymnosperms and pterido-
phytes. J Biol Res 2:3–19.

Zhang W, Wang C, Qin C, Wood T, Olafsdottir G, Welti R, Wang
X. 2003. The oleate-stimulated phospholipase D, PLDd, and phos-
phatidic acid decrease H2O2-induced cell death in Arabidopsis. Plant
Cell 15(10):2285–2295.

CYTOSKELETON ROS, Mitosis and Atypical Tubulin Polymer Formation 21 n



Plant cell division
ROS homeostasis is required
Pantelis Livanos, Panagiotis Apostolakos and Basil Galatis*

Department of Botany; Faculty of Biology; University of Athens; Athens, Greece

Keywords: cytokinesis, macrotubules, microtubules, mitosis, reactive oxygen species, ROS signaling, tubulin paracrystals

Abbreviations: DPI, diphenylene iodonium; MAP, microtubule associated protein; MT, microtubule; PA, phosphatidic acid;
PI3K, phosphatidylinositol 3-kinase; PLD, phospholipase D; PPB, preprophase band; ROS, reactive oxygen species;

RBOHC, respiratory burst oxidase homolog C; RNS, reactive nitrogen species

Accumulated evidence indicates that ROS fluctuations play a critical role in cell division. Dividing plant cells rapidly
respond to them. Experimental disturbance of ROS homeostasis affects: tubulin polymerization; PPB, mitotic spindle and
phragmoplast assembly; nuclear envelope dynamics; chromosome separation and movement; cell plate formation.
Dividing cells mainly accumulate at prophase and delay in passing through the successive cell division stages. Notably,
many dividing root cells of the rhd2 Arabidopsis thaliana mutants, lacking the RHD2/AtRBOHC protein function, displayed
aberrations, comparable to those induced by low ROS levels. Some protein molecules, playing key roles in signal
transduction networks inducing ROS production, participate in cell division. NADPH oxidases and their regulators PLD,
PI3K and ROP-GTPases, are involved in MT polymerization and organization. Cellular ROS oscillations function as
messages rapidly transmitted through MAPK pathways inducing MAP activation, thus affecting MT dynamics and
organization. RNS implication in cell division is also considered.

Reactive oxygen species (ROS) are undesirable byproducts of the
aerobic life.1 The most common between them are: the singlet
oxygen, the superoxide anion, the hydroxyl radicals and the
hydrogen peroxide. They are produced in several cell compart-
ments, including mitochondria, chloroplasts, peroxisomes, as well
as in the apoplast.2,3 Plant cells have developed astonishing
abilities not only to manage the internal and external sources of
ROS via enzymatic and non-enzymatic scavenging mechanisms,
but also to use free radicals as signaling molecules.4 There is
convincing evidence that ROS function as key regulators of plant
development. They are implicated in a variety of biological
processes such as root-hair and pollen tube growth, hormonal
responses and biotic and abiotic stress responses.5-7 Moreover,
ROS trigger signal transduction pathways and, even more, control
gene expression.2

In animal cells, ROS are involved in cell proliferation regulating
transition through specific cell cycle checkpoints.8 Similarly, plant
cell cycle progression depends on redox sensing. ROS are able to
modulate the activity of the cyclin dependent kinases.9,10

Moreover, apart from acting to protect plant cells from oxidative
damage, antioxidants are also implicated in cell cycle control
influencing specific cell cycle transitions. During different stages
of the cell cycle, the levels of glutathione and ascorbate seem to
fluctuate11 along with ROS levels.12,13

Despite the extensive information regarding ROS signaling in
cell cycle regulation, the available knowledge on the relationship
between ROS and plant cell mitosis and cytokinesis (cell division)
is very limited. Plant cell division is performed by specific
microtubule (MT) arrays characterized by extensive and con-
tinuous reorganization. Recent evidence revealed that ROS
homeostasis is critical for plant cell division.14 In this article, the
available knowledge on ROS implication in plant cell division
and, particularly, in MT organization is reviewed. Moreover, the
roles of proteins, which are key components of ROS signaling
processes during plant cell division, are discussed.

ROS Homeostasis and Plant Cell Division

Experimental disturbance of ROS homeostasis in root-tips of
Triticum turgidum and Arabidopsis thaliana deeply affects
mitosis14 and cytokinesis. ROS imbalance caused significant delay
in the transition from prophase to prometaphase, interfered with
nuclear envelope dynamics, affected prometaphase and anaphase
chromosome movement and delayed cell exit from telophase.
Cytokinesis was also greatly affected. As a result, multinucleate or
polyploid cells were formed. Notably, mitotic and cytokinetic
aberrations were found by using menadione, a quinone that
induces elevated ROS levels. The aberrations were very similar to
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those detected after treatment with diphenylene iodonium (DPI),
an inhibitor of NADPH oxidase, and N-acetyl cysteine, a ROS
scavenger, which reduces ROS levels. These findings are strongly
supported by data derived from the study of dividing root-tip cells
of the rhd2 A. thaliana mutants, lacking the function of the
RHD2/AtRBOHC protein that is differentially expressed in
roots.15,16 The rhd2 plants exhibit short root hairs as well as
shorter roots than the wild type.15 Definite rhd2 root cell types
displayed aberrations comparable to those found after treatment
with DPI.14 Some of them seem to be the outcome of
misorganization and malfunction of the tubulin cytoskeleton
involved in cell division.

Nuclear envelope dynamics. ROS interference with nuclear
envelope dynamics was evidenced by the delayed breakdown of
the nuclear envelope at late prophase and its delayed reconstitu-
tion at telophase.14 The affected cells were accumulated at the end
of prophase, while their transition to prometaphase was highly
delayed or even prevented. It is well known that cyclin dependent
kinases are involved in phosphorylation of the lamin network,
thus triggering nuclear envelope breakdown.17 Relying on the
above and on ROS interference with the activity of cyclin
dependent kinases,9 the nuclear envelope persistence in late
prophase plant cells affected by ROS modulators, can be
correlated with lamin malfunction induced by ROS imbalance.
Recently, it has been also found that in animal cells oxidative
stress induces lamin accumulation.18

Alternatively, it must be considered that ROS homeostasis
interferes with Ca2+ homeostasis15 and that nuclear envelope
disintegration and reconstitution require definite local Ca2+

oscillations.19 Therefore, it might be suggested that the aberrant
nuclear envelope behavior is caused by the imbalance of
cytoplasmic Ca2+ homeostasis that is induced by loss of ROS
homeostasis. ROS can activate Ca2+ channels in roots,15 while
oxidative stress is accompanied by Ca2+ release in cytosol.20

Organization of tubulin cytoskeleton. ROS imbalance causes
multiple effects on tubulin cytoskeleton in dividing root-tip
cells,14 which are structurally expressed as follows: (1) Preprophase
band (PPB) formation was prevented in many preprophase/
prophase cells, while when it was present it was appeared highly
aberrant, consisting of atypical tubulin polymers. (2) The
perinuclear tubulin polymer formation in prophase cells was
inhibited. In case of their presence, they failed to assemble a
bipolar prophase spindle. (3) The metaphase and anaphase spindle
organization was also perturbed. These mitotic spindles displayed
tubulin strands randomly oriented incapable to form bipolar
systems. (4) The phragmoplast, made of atypical tubulin polymers,
was aberrant, and its expansion toward cell cortex was delayed
(Fig. 1C; cf. Fig. 1A). Consequently, in many affected cytokinetic
cells the cell plate was absent or highly atypical (Fig. 1D; cf.
Fig. 1B). Abnormalities in spindle and phragmoplast organization
may be attributed to the replacement of MTs by atypical tubulin
polymers.14 A more detailed discussion on atypical tubulin polymer
formation upon ROS imbalance is presented below.

Concerning the absence of perinuclear tubulin polymers in
prophase cells, it might be suggested that the perinuclear MT-
organizing center activation is affected by the presence of ROS

modulators. AtTPX2 is a protein, which seems to be implicated in
the perinuclear MT-organizing center activation. It is believed
that, after its transport from nucleus into cytoplasm, this protein
is phosphorylated by aurora kinases.21 In animal cells, ROS are
implicated in the activation of the a-aurora kinase. The
phosphorylated form of this kinase is absent from the centrosome
of DPI treated animal cells.22,23 Then, it may be extrapolated that
cells affected by ROS modulators aurora kinases fail in
phosphorylating the AtTPX2 protein. In A. thaliana, a-aurora
kinases have been also implicated in the determination of the cell
division plane.24 Therefore, ROS imbalance, modifying the
activity of aurora kinases, might prevent PPB formation in many
affected cells.

Chromosome movement. ROS modulators interfere with the
metaphase chromosome alignment on the equatorial spindle plane
as well as with the anaphase chromosome movement.14 This may
be due to the inability of the affected cells to assemble functional
spindles and to inhibition of chromatid separation. Besides, the
latter process depends on the action of proteases named separases.
Prior to chromatid segregation, separases are bound to a small
protein, the securin that inhibits their action. The anaphase
promoting complex is responsible for the liberation of separases,
which cleave the cohesin complex holding daughter chromatids
together.25,26 The function of separases is well known in dividing
animal cells, whereas recent data indicate their participation in
plant cell division.26,27 In animal cells, ROS overproduction
prevents the anaphase chromosome separation. Treatment with

Figure 1. Cytokinetic control (A and B) and treated with ROS modulators
(C and D) T. turgidum root-tip cells as they appear after tubulin
immunolabeling (A and C) and DIC optics (B and D). The asterisks mark
the daughter nuclei and the arrows point to cell plates. Aberrant
phragmoplast expansion follows treatment with N-acetyl cysteine
(C; cf. A), while a dilated cell plate (D; cf. B) forms in the presence of
diphenylene iodonium. Treatments: (C) NAC 250 mM, 1 h; (D) DPI 25 mM,
1 h. Bar: 10 mm.
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hydrogen peroxide inhibits anaphase promoting
complex and subsequently blocks the separase-
securin disassociation, delaying cell cycle pro-
gress.25 Moreover, in animal as well as in plant
cells aurora kinase is implicated in chromosome
segregation.28 At least in animal cells experi-
encing low ROS levels, a-aurora kinase expres-
sion is affected.22,23 Besides, the assembly of non-
functional mitotic spindles and phragmoplasts
can be explained by the presence of atypical
tubulin polymers, which is induced by the loss of
ROS homeostasis.14 Macrotubules (tubulin
tubules exhibiting diameter greater than that of
MTs) form in low ROS levels and tubulin
paracrystals in elevated ones (see below).

Imbalanced ROS Levels and
Atypical Tubulin Polymer Formation

In animal cells, the loss of ROS homeostasis affects MT
cytoskeleton. Treatment of Rat1 fibroblasts with DPI, which
leads to low ROS production, caused disassembly of tyrosinated
MTs and their replacement by detyrosinated ones.29 Besides,
oxidative stress applied on human cortical neuron cell lines,
induced MT loss, which was followed by MT rearrangement.30

In plants, the first information on the functional relationship
between ROS and MT cytoskeleton was derived from the study of
cellular responses to biotic or abiotic stress. Salinity stress followed
by ROS overproduction31 led to MT depolymerization and
subsequently to MT reorganization, which is probably required in
order for cells to withstand salt stress.32 Furthermore, Verticillum
dahliae toxins applied on A. thaliana leaves induced a rapid
increase of ROS levels, which in turn resulted in MT disruption.33

Interestingly, treatment of A. thaliana leaves with DPI that
reduces ROS levels alleviates the effects of V. dahliae toxins on the
MT cytoskeleton. In addition, Nick34 noted that biotic stress
perception depends on MTs and is also mediated by RBOHC
(respiratory burst oxidase homolog), the plant homolog of the
NADPH oxidase that upon activation catalyzes ROS production
in the apoplast.

In dividing plant cells, the serious effects of the experimentally
induced ROS homeostasis disruption on MT cytoskeleton were
monitored in root-tip cells of the angiosperms T. turgidum and
A. thaliana.14 Under either low or increased ROS levels, MTs
coexisted with atypical tubulin polymers. In DPI and N-acetyl
cysteine treated cells, the majority of tubulin polymers were
macrotubules, while in menadione treated cells, tubulin cytoske-
leton was mainly consisted of tubulin paracrystals.14 Unlikely, the
oxidative stress induced by hydrogen peroxide mimics the effects
of DPI. In root-tip cells of T. turgidum, treatment with hydrogen
peroxide resulted in replacement of MTs by tubulin strands
(Fig. 2A; cf. Fig. 2B) similar to those observed in DPI treated
cells (Fig. 2B; cf. Fig. 2C). This may be attributed to the mode by
which hydrogen peroxide exerts its function. Contrary to other
oxidative stress generators,35 the exogenously applied hydrogen

peroxide mainly accumulates in the apoplast and diffuses into
cytoplasm through the plasma membrane.36

Western blotting analysis showed that loss of ROS homeostasis
disturbs the levels of a-tubulin in roots of T. turgidum. Treatment
with DPI, N-acetyl cysteine and hydrogen peroxide caused
increase of a-tubulin levels, while on the contrary menadione
treatment resulted in reduced a-tubulin levels (Fig. 3). This
implies a direct effect of increased free radicals on a-tubulin (see
also ref. 30). Similarly, the oxidative stress generated by quinones
in human brain cell extracts reduced significantly the levels of
β-tubulin.37

Moreover, immunoblotting revealed that treatment of roots
with ROS modulators induces a-tubulin acetylation as well as a
slight decrease of the tyrosinated a-tubulin levels (Fig. 3). Since
acetylated tubulin is absent from the control roots (Fig. 3), it
might be suggested that macrotubules and tubulin paracrystals
consist of or contain acetylated tubulin. These data strengthen
previous ones derived by indirect immunofluorescence, which
showed the presence of acetylated tubulin in the atypical tubulin
polymers.14 During oxidative stress, tubulin acetylation may

Figure 2. Control (A) and treated with hydrogen peroxide (B) and diphenylene iodonium
(DPI) (C) T. turgidum root-tip cells as they appear after tubulin immunolabeling. The effects of
hydrogen peroxide treatment on tubulin cytoskeleton (B; cf. A) are comparable to those
induced by DPI (C; cf. B). Treatments: (B) H2O2 4 mM, 1 h; (C) DPI 25 mM, 1 h. Bar: 10 mm.

Figure 3. Western blot analysis of a-tubulin, acetylated and tyrosinated
a-tubulin levels after treatment of T. turgidum roots with ROS modulators
for 1 h. Twenty micrograms of total protein extract were loaded per well
in every case. Protein amount was assessed with Bradford reagent
(CONT, dH2O; DPI, diphenylene iodonium 25 mM; NAC, N-acetyl cysteine
250 mM; MEN, menadione 25 mM; H2O2 4mM).
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represent a cell response, necessary to protect tubulin from the
elevated ROS levels.

As far as MT disappearance associated with the disturbance of
ROS homeostasis is concerned, several hypotheses can be
formulated. Thus, the increased ROS levels may lead to direct
MT disruption through: (A) elevation of Ca2+ levels,14,32 (B)
oxidative modifications of tubulin,37 and/or (C) inactivation of
MT-associated proteins (MAPs).33 However, the possibility that
low ROS levels induce MT disintegration by interference with
MT dynamic instability cannot be also excluded.14 It has been
supported that DPI destructs the unstable MTs of Rat1
fibroblasts by uncoupling their minus end from centrosome, thus
triggering MT disintegration.29

Signaling Mechanisms Inducing ROS Production:
The Crucial Role of the NADPH Oxidase

Ca2+ levels have been implicated in the activation of NADPH
oxidases,16 enzymes playing a key role in ROS signaling. They are
considered as enzymes involved in “deliberating” ROS produc-
tion.38 These membrane-bound enzymes transfer electrons from
NADPH to molecular oxygen generating superoxide anions in the
apoplast. Superoxide anions could react with H2O to produce
hydrogen peroxide.39 Several indications suggest that ROS
production catalyzed by NADPH oxidase influences MT
organization. Some of the protein molecules involved in
regulation of the NADPH oxidases have been also implicated in
MT organization. Among others, proteins that activate NADPH
oxidases are phospholipase D (PLD), phosphatidylinositol
3-kinase (PI3K) and ROP-GTPases. A similar model describing
the control of the actin cytoskeleton in root-hair tip growth has
already been proposed by Samaj et al.40 The role of these proteins
during cell division is discussed below.

Direct evidence, which favors the idea that ROS production by
NADPH oxidases is important for the organization of tubulin
cytoskeleton and cell division, has been derived from the study of
dividing root-tip cells of the rhd2-5 and rhd2-6 A. thaliana
mutants.14 They lack the RBOHC, one of the ten A. thaliana
NADPH oxidases, which is differentially expressed in roots.16

Specific root cell types of these mutants, i.e., root-hairs,
rhizodermal and endodermal cells, exhibited arrays of tubulin
polymers consisted of macrotubules and MTs. The percentage of
macrotubules varied among different root cell types,14 but the
pattern of their appearance was in accordance with the pattern of
expression of the RHD2 protein in control A. thaliana roots.15

The tubulin cytoskeleton defects displayed by these mutants can
be safely attributed to the lack of the NADPH oxidase RBOHC
and explain the mitotic14 and cytokinetic disorders (Fig. 4D; cf.
Fig. 4A) found in many cells. This strengthens findings obtained
after treatment of root-tip cells with DPI and shows that the
disturbance of the tubulin cytoskeleton is due to the reduction of
ROS production.

Phosholipase D. PLDs are membrane phosphodiesterases
involved in ROS responses. They also trigger ROS production.41

In guard cells, PLDa1 generates phosphatidic acid (PA) in
response to abscisic acid and contributes to ROS mediated

stomatal closure.42 PA activates the main NADPH oxidases of
guard cells, RBOHD and RBOHF. Moreover, PA binds directly
to RBOHs resulting in their activation.38,42 Besides, a significant
amount of experimental work shows that, in plant cells, PA levels
affect MT organization. For example, 1-butanol, which functions

Figure 4. A. thaliana (A and D) and T. turgidum (B, C and E–J) root-tip
cells as they appear after tubulin immunolocalization. (A and D)
Cytokinetic cells from wild type (A) and rhd2-6 (D) A. thaliana roots. Note
the differences in phragmoplast organization. (B, C, E and F)
Prometaphase (B and E) and cytokinetic (C and F) control (B and C) and
treated cells with the specific inhibitor of PI3K LY294002 (E and F). The
asterisks mark the daughter nuclei. Treatment: LY294002 50 mM, 2 h. (G
and I) Atypical tubulin polymers appeared in cells after treatment with
ROS modulators (compare Fig. 2A). Treatments: (G) MEN, menadione
25 mM, 1 h; (I) DPI, diphenylene iodonium 25 mM, 1 h. (H and J) The
intensity of atypical tubulin polymer formation is clearly alleviated in the
presence of the p38 MAPK specific inhibitor SB203580 (compare G and I).
Treatments: (H) SB 10 mM, 30 min + SB plus MEN 25 mM, 1 h; (J) SB 10 mM,
30 min + SB plus DPI 25 mM, 1 h. Bar: 10mM.
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as substrate of PLD and results in inhibition of PLD derived PA
production, disrupts MT arrays and blocks cell division in Silvetia
compressa zygotes.43 In addition, 1-butanol induces extensive MT
depolymerization in BY-2 cells and A. thaliana seedlings44,45 and
affects tubulin cytoskeleton in plasmolyzed root-tip cells of
T. turgidum.46 Therefore, it is tempting to suggest that PLD,
among others, influences tubulin cytoskeleton, via the NADPH
oxidase dependent ROS generation.

Phosphatidylinositol 3-kinase. Phosphatidylinositol 3-phos-
phate is a phosphoinositide generated by PI3K, which is involved
in ROS production.47 In animal cells, phosphatidylinositol
3-phosphate seems to stimulate ROS production by direct
binding to the PX domain of the NADPH oxidase.48 In plants,
this enzyme is required for root-hair growth. PI3K inhibition by
its specific inhibitor LY294002 prevented tip growth in root-hairs
and simultaneously reduced ROS production.49 However,
RBOHC is required exclusively for ROS generation at the onset
of root-hair elongation. Other ROS generators seem to be
implicated in PI3K induced ROS production at the late stages of
root-hair elongation.49

Treatment of T. turgidum and A. thaliana root-tips with
LY294002 disturbed the organization of tubulin cytoskeleton
(Fig. 4E and F; cf. Fig. 4B andC) and seriously affected cell
division. The effects were very similar to those recorded after DPI
treatment. These findings allow the hypothesis that ROS
generation, which is stimulated by the action of PI3K in dividing
cells, participates in ROS homeostasis mechanisms. However, at
present we are not in position to estimate RBOHC contribution
in ROS production driven by PI3K.

Rho-related proteins. In plants, the ROP-GTPases seem to
function as molecular rheostats in sensing oxygen deprivation.50

These proteins are involved in RBOH activation. For example, in
rice NADPH oxidase activation is mediated by binding to Rac
GTPase.51 On the other hand, kinesins and MAPs are considered
as effector molecules of Rho-related GTPases, thus regulating MT
organization and dynamics.52,53 However, it remains unclear
whether cytoskeleton signaling via ROP-GTPases includes ROS
signaling (see also ref. 52).

ROS Signaling Transduction, Organization
of Tubulin Cytoskeleton and Cell Division

MAPs. Recent data suggest that MAP65 is involved in the
formation of atypical tubulin polymers induced by ROS
modulators.14 Immunolocalization of MAP65-1 proteins in
A. thaliana root-tips revealed the presence of MAP65-1 on
macrotubules and in tubulin paracrystals. Moreover, MAP65
proteins participate in the assembly of tubulin paracrystals formed
after colchicine treatment.54 MAP65 is activated after phos-
phorylation by MPK4 and MPK6. MPK4 and MPK6 are key
components in ROS signaling transduction.55 Therefore, it might
be suggested that MAP65 activation is regulated, at least in part
by ROS levels, to promote MT-bundling in normal conditions
and the atypical tubulin polymer formation under disturbed ROS
levels. Consequently, this protein seems to respond to changes of
MAPK signaling induced by ROS levels.

MAPKs. MPK4 is a MAPK involved in abiotic signal
perception and its action as ROS responsive MAPK has been
well appreciated.55 In addition, MPK4 co-localized with MT
arrays in A. thaliana root cells in a pattern similar to that of
MAP65-1.56 MPK4 plays a role in the transition from mitosis to
cytokinesis, whereas the mpk4 mutant exhibits aberrant spindles
and phragmoplasts.57 Therefore, MPK4, apart from the abiotic
signal transduction, appears to be implicated in sensing alterations
in ROS levels as well as in the regulation of MT organization
during plant cell division. MPK4 activation depends on its
phosphorylation by MEKK1. This MAPKKK is involved in the
expression of numerous genes implicated in cellular redox
control.58 Relation between MEKK1 and MPK4 dependent
MT regulation has been recently described.59

In animal cells, the p38 MAPK is a stress responsive MAPK,
which is upregulated under oxidative stress and downregulated
when ROS levels decrease.60,61 A p46 MAPK, displaying
immunological and pharmacological properties similar to those
of the p38 MAPK, is activated in plants experiencing osmotic
stress. Its phosphorylation seems to induce changes in tubulin
cytoskeleton under hyperosmotic conditions, stimulating macro-
tubule formation.62 Considering that under disturbed ROS levels
the root-tip cells assemble atypical tubulin polymers,14 it was
investigated whether the p38-like kinase (p46 MAPK) is involved
in the formation of these tubulin polymers.

In this direction, the specific p38 MAPK inhibitor SB203580
was applied together with drugs creating oxidative stress on T.
turgidum roots. In presence of the inhibitor, the intensity of the
atypical tubulin polymer appearance was alleviated (Fig. 4H; cf.
Fig. 4G). This is in accordance with the hypothesis that p38 like
MAPK is activated in plants experiencing oxidative stress and
mediates the formation of atypical tubulin polymers, probably to
prevent tubulin damage by oxidative modification.14 Moreover,
application of the SB203580 together with DPI or N-acetyl
cysteine also seemed to alleviate atypical tubulin polymer assembly
in root-tip cells (Fig. 4J; cf. Fig. 4I). Therefore, in cells treated
with ROS modulators in the presence of the p38 MAPK
inhibitor, the organization of the tubulin cytoskeleton is
comparable to that of the untreated cells (Figs. 4H and J; cf.
Fig. 2A). This was not expected since p38 kinase, at least in
animal cells, is activated under oxidative stress and is down-
regulated under low ROS levels.60,61

Reactive Nitrogen Species

Emerging evidence reveals that apart from ROS, the reactive
nitrogen species (RNS) play a particular role in cell cycle
regulation.63,64 In several cases, ROS act cooperatively with RNS
to stimulate responses through the same signaling cascades.65

They can also co-interact, e.g., nitric oxide anion can interact with
superoxide anion to form peroxynitrite.66 Nitric oxide is produced
by non enzymatic mechanisms in the apoplast or inside the cells
by the activation of nitric oxide synthase putative enzymes.67 RNS
are produced simultaneously with ROS in biotic or abiotic stress
conditions. The role of RNS in MT cytoskeleton has been
recently reviewed.68 As in the case of ROS, nitric oxide also
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induces tubulin post transcriptional modifications (tyrosine
nitration). Nitric oxide donors and scavengers regulate MT
organization. In particular, RNS homeostasis seems to be critical
for the proper cortical MT formation. Therefore, studies
concerning ROS, MT organization and cell division should also
consider RNS involvement in the future.

Conclusion and Future Perspectives

ROS signaling triggered “a new wave” of research in plant cells.4

Among others, information accumulated so far allow the
hypothesis that ROS are molecules functioning as signaling
components during cell division, through complex signaling
pathways. The fluctuations of oxidants and antioxidants during
cell division11-13 support ROS implication in this process, while
ROS imbalance induces formation of atypical tubulin polymers.14

ROS production seems to be induced by environmental,
hormonal or other intercellular signals. NADPH oxidase releases
ROS in the apoplast that enter into the cytoplasm. ROS
production by NADPH oxidases is triggered by PLD, PI3K or
ROP-GTPases. Intracellular ROS level oscillations keep pace with
respective antioxidant oscillations. Subsequently, ROS acting as
signaling molecules contribute to the establishment of Ca2+

gradients and participate in the control of regulatory proteins
such as cyclin dependent kinases, MAPs and possibly aurora
kinases. Thus, ROS are implicated in the regulation of cell cycle

progress, organization of MT arrays, nuclear envelope dynamics
and cell plate formation (Fig. 5).

However, further work is needed to elucidate what exactly
ROS do and how. Particular attention should also be paid to
identify the role of each type of ROS in cell division, the sites
of their production, as well as their targets. In this direction,
examination of MT organization in mutants lacking proteins
involved in ROS production and scavenging would also
improve the existing knowledge on the relation between ROS
and plant cell division. Moreover, further transcriptome and
proteome analysis under conditions creating low or elevated
ROS levels would reveal missing links in the effects of ROS on
MTs, whereas analysis using oxyblot technique could show
oxidative modifications in several proteins induced by ROS. In
any case, experiments with ROS modulators should be
carefully interpreted, since ROS imbalance may cause cell
damage.
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Figure 5. Simplified diagram describing probable routes of ROS implication in cell division. Abbreviations used: Aurora, Aurora kinases; Cdks, cyclin
dependent kinases; MAPs, microtubule associated proteins; MAPK, mitogen activated protein kinase; NADPH oxidase, nicotinamide adenine dinucleotide
phosphate oxidase; PI3K, phosphatidylinositol 3-kinase; PLD, phospholipase D; ROP-GTPases, rho-related GTPases of plants; ROS, reactive oxygen species
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Phosphorylation of a p38-like MAPK is involved in sensing
cellular redox state and drives atypical tubulin polymer
assembly in angiosperms

Pantelis Livanos1, Basil Galatis1, Catherine Gaitanaki2 & Panagiotis Apostolakos1

Departments of 1Botany, and 2Animal and Human Physiology, Faculty of Biology, University of Athens, Athens 15784, Greece

ABSTRACT

Reactive oxygen species (ROS) imbalance is a stressful
condition for plant cells accompanied by dramatic changes
in tubulin cytoskeleton. Here, evidence is provided that
alterations in ROS levels directly interfere with the
phosphorylation state of a p38-like MAPK in the angio-
sperms Triticum turgidum and Arabidopsis thaliana. Both
oxidative stress generators and chemicals inducing ROS
scavenging or decreasing ROS production resulted in the
accumulation of a phospho-p46 protein similar to p38-
MAPK. Importantly, the rhd2 A. thaliana mutants exhibited
a remarkable increase in levels of phospho-p46. The presence
of the p38-MAPK inhibitor SB203580 attenuated the
response to ROS disturbance, prevented microtubule disap-
pearance and resulted in a dramatic decrease in the number
of atypical tubulin polymers. Moreover, in roots treated sim-
ultaneously with substances inducing ROS overproduction
and others resulting in low ROS levels, phospho-p46 levels
and the organization of tubulin cytoskeleton were similar to
controls. Collectively, our experimental data suggest, for the
first time in plants, that p46 functions as a putative sensor of
redox state, the activation of which initiates downstream sig-
nalling events leading to microtubule disruption and subse-
quent assembly of atypical tubulin polymers. Thus, p46 seems
to participate in perception of ROS homeostasis disturbance
as well as in cellular responses to redox imbalance.

Key-words: macrotubules; microtubules; oxidants; oxidative
stress; reactive oxygen species; tubulin paracrystals.

INTRODUCTION

The p38-MAPK pathway is intimately associated with
responses to various environmental stimuli, such as osmotic
shock, ultraviolet radiation and heat in animals and yeast
(Zarubin & Han 2005). These signals and other extracellular
factors rapidly activate p38-MAPKs, which in turn phospho-
rylate a broad range of proteins including protein kinases,
phospholipases, microtubule-associated proteins (MAPs)
and transcription factors (Cuadrado & Nebreda 2010).

Cellular signalling mediated by reactive oxygen species
(ROS) also involves p38-MAPK pathways (Ray et al. 2012).
It is well established that oxidative stress, selectively activates
p38-MAPK signalling cascades, a response attenuated by
antioxidants (Kurata 2000; Gaitanaki et al. 2006).

In plants, several studies support the existence of stress
related p38-like MAPKs. A p38-like kinase has been impli-
cated in the transmission of oxidative stress signals in
Arabidopsis thaliana (Capone et al. 2004), whereas the pres-
ence of the selective p38-MAPK inhibitor SB203580 inter-
feres with the abscisic acid induced and H2O2-mediated
stomatal closure in Vicia faba (Jiang & Song 2008; Jiang et al.
2008). Recently, it was found that in Perilla frutenscens, the
p38-MAPK pathway is involved in the activation of antioxi-
dant responses (Izumi et al. 2012). Moreover, phospho-p38-
like proteins mediate the adaptation of Dunaliella species to
osmotic shock and ultraviolet radiation (Jiménez et al. 2004;
García-Gómez et al. 2012), and a 46 kDa protein (p46) dis-
playing similar immunological and pharmacological proper-
ties to the mammalian p38-MAPK has been involved in
osmoregulation in Triticum turgidum root cells (Komis et al.
2004). Besides, diverse types of stress induce reorganization
of the microtubule (MT) cytoskeleton, thus MTs are nowa-
days considered as emerging components of plant sensory
mechanisms (Nick 2012).

Recent evidence revealed that ROS act as signalling mol-
ecules during plant cell division, while their imbalance deeply
affects tubulin cytoskeleton in T. turgidum and A. thaliana
dividing root cells (Livanos et al. 2012a,b). Experimental
disturbance of ROS homeostasis rapidly stimulates MT
disruption and leads to the assembly of resistant atypical
tubulin polymers, the macrotubules and tubulin paracrystals
(Livanos et al. 2012a). Moreover, in Arabidopsis epidermal
cells, H2O2 triggers MT depolymerization in response to
biotic stress (Yao et al. 2011). Taking into consideration the
role of p38 signalling pathways in stress perception and the
implication of the p46-MAPK in the assembly of atypical
tubulin polymers during hyperosmotic treatment in plants
(Komis et al. 2004), it was investigated whether this kinase is
involved in sensing alterations of redox state in T. turgidum
and A. thaliana. Phospho-p46 accumulation was also exam-
ined in rhd2 A. thaliana mutants since these plants lack the
function of RHD2/RBOHC, one of the A. thaliana NADPHCorrespondence: P. Apostolakos. E-mail: papostol@biol.uoa.gr
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oxidases, thus exhibiting low ROS levels (Takeda et al. 2008;
Livanos et al. 2012a). Additionally, p46 participation in signal
transduction mechanisms that drive the formation of atypical
tubulin polymers during loss of ROS homeostasis was exam-
ined.To our knowledge, this is the first study in plants dealing
with the implication of p38-like signalling in perception of
ROS homeostasis disturbance and moreover in the conse-
quent assembly of atypical tubulin polymers.

MATERIALS AND METHODS

Reagents

Unless otherwise specified, all chemicals used were pur-
chased from Sigma Aldrich Chemical Co (Saint Louis, MO,
USA) and Merck (Darmstadt, Germany) and were of the
highest grade available.

Plant material

Caryopses of T. turgidum L. var. Athos, kindly offered by the
National Agricultural Research Foundation, Cereal Institute,
Thessaloniki, Greece, were allowed to germinate on moist
filter papers in Petri dishes in darkness for 48 h at 25 ± 1 °C.
Wild type ecotype Columbia and rhd2 A. thaliana seeds, after
imbibition in distilled water for 48 h at 4 °C, were placed in
Petri dishes containing Murashige and Skoog medium
(Murashige & Skoog 1962) in agar and germinated under
16 h photoperiod in a plant growth chamber for 48–72 h at
18 °C. The rhd2 A. thaliana seeds were generously given by
Prof. Liam Dolan (John Innes Centre, Norwich, UK).

Treatments

Treatments in T. turgidum roots were carried out as previ-
ously described (Komis et al. 2004). The roots were detached
and left in Hoagland’s solution (20 mm MES, pH 5.6, 5 mm
CaCl2, 5 mm KNO3, 2 mm MgSO4, 2 mm KH2PO4, 1 μm
NaFeEDTA, 0.1 μm NaMoO4, 0.1 μm CuSO4, 0.1 μm ZnSO4

and 0.1 μm MnCl2 plus 20 mm glucose) for 3 h in order to
recover from wounding, considering that root excision could
result in wound stress and subsequent increase in ROS levels
(Vylegzhanina et al. 2001). The roots were then treated with
Hoagland’s solutions as described below. Alternatively, roots
of intact seedlings were immersed in aqueous solutions. In
the case of A. thaliana, intact seedlings were used.

The pharmacological reagents used in the present study
were (1) 25 μm diphenylene iodonium (DPI), (2) 250 μm
n-acetyl-cysteine (NAC), (3) 25 μm menadione (2-methyl-
1,4-naphthoquinone; MEN), (4) 4 mm hydrogen peroxide
(H2O2) and (5) 10 μm SB203580 [4-(4-fluorophenyl)-2-(4-
methylsulfinylphenyl)-5-(4-pyridyl)-imidazole; Calbiochem-
Millipore, Billerica, MA, USA)].

DPI and NAC were applied as ROS decreasing agents,
while MEN and H2O2 as ROS generators (Livanos et al.
2012a,b). In particular,DPI is an inhibitor of NADPH oxidase
causing decrease in ROS production (Bolwell & Wojtaszek
1997; Foreman et al. 2003). Plant NADPH oxidases, known

as Rbohs (respiratory burst oxidase homologs), are
plasmalemma-located enzymes that catalyse the production
of superoxide anions in the apoplast. Superoxide anions are
converted to H2O2 by dismutation (Sagi & Fluhr 2006). NAC
is a non-specific ROS scavenger since it can interact with
various ROS including H2O2, hydroxyl and superoxide radi-
cals (Aruoma et al. 1989; Benrahmoune et al. 2000). MEN is a
synthetic derivative of vitamin K1 that results in intracellular
ROS generation,as it is oxidized rapidly upon its entrance into
the cells (Kawamura et al. 2006). H2O2 is a highly reactive
molecule that diffuses easily across membranes (Petrov & Van
Breusegem 2012). Finally, SB203580 is a selective p38-MAPK
inhibitor that has been also successfully applied in plants
(Komis et al. 2004; Izumi et al. 2012).

Both concentrations of the substances and treatment dura-
tions were derived from those used in previous works of
our research group (Livanos et al. 2012a,b). Fluorescein
diacetate-propidium iodide double staining revealed that
these treatments did not cause any necrotic symptoms in root
cells (Livanos et al. 2012a).All treatments were carried out in
darkness at 25 ± 1 °C. The chemical substances mentioned
above were derived from stock solutions of 100 mm DPI,
250 mm MEN and 25 mm SB203580 in dimethyl sulfoxide
(DMSO), 100 mm NAC and 30% (w/v) H2O2 in water,
and were diluted in water or MES [2-(N-morpholino)
ethanesulfonic acid] buffered Hoagland’s solution. The final
DMSO concentration in treatment solutions was no more
than 0.35% (v/v). Roots or intact seedlings immersed in dis-
tilled water or in Hoagland’s solution, occasionally contain-
ing the appropriate volumes of DMSO, were used as controls.

ROS staining

The ability of the substances used in the present study to
influence redox status in T. turgidum and A. thaliana seed-
lings was confirmed using 25 μm 2,7 dichlorofluorescein
diacetate (DCF), a ROS-sensitive fluorophore added in
treatment solutions 30 min before the end of each treatment
as previously described (Livanos et al. 2012a). The photo-
graphs of each sample were taken at the same exposure time.

Protein extraction

Control or treated T. turgidum roots were homo-
genized using a mortar and pestle with 1 vol. of ice-cold
β-glycerophosphate buffer pH 7.5, containing 20 mm glycero-
phosphate, 50 mm NaF, 2 mm EDTA (ethylenediaminete-
traacetic acid), 10 mm DTT (dithiothreitol), 20 mm HEPES
[4-(2-hydroxyethyl)-1-piperazineethanesulfonic acid], 0.2 mm
Na3VO4 and a tablet of Mini Complete protease inhibitors
cocktail (Roche Diagnostics Ltd, Mannheim, Germany).
Control, treated and mutant A. thaliana seedlings were first
immersed in liquid nitrogen and afterwards were homog-
enized using a micropestle and the β-glycerophosphate
buffer. Following extraction on ice for 15 min, samples were
centrifuged (6000 g, 30 min, 4 °C), and the supernatants were
boiled with 0.33 vol. of sodium dodecyl sulphate (SDS)
sample buffer [SB4X: 0.33 mol L−1 Tris-HCl (pH 6.8), 10%
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(w/v) SDS, 13% (v/v) glycerol, 20% (v/v) 2-mercaptoethanol,
0.2% (w/v) bromophenol blue] (Laemmli 1970). Protein con-
centrations were determined by Bradford protein assay using
bovine serum albumin (BSA) as the standard. Samples were
stored at −80 °C until use.

SDS-PAGE and immunoblot analysis

Samples containing equivalent amounts of total protein
(50 μg) along with pre-stained molecular mass marker
(New England Biolabs, Beverly, MA, USA) were separated
by SDS-PAGE on 10% (w/v) acrylamide, 0.275% (w/v)
bisacrylamide slab gels in a Mini-protean tetra cell apparatus
(Bio-Rad, Hercules, CA, USA) and transferred electropho-
retically onto nitrocellulose membranes (0.45 μm; Protran,
Schleicher and Schuell, Dassel, Germany). Membranes were
then incubated in TBS-T [20 mm Tris-HCl pH 7.5, 137 mm
NaCl, 0.05% (v/v) Tween 20] containing 5% (w/v) non-fat
milk powder for 1 h, at room temperature. Subsequently,
membranes were incubated overnight with the appropriate
antibody, according to the manufacturer’s instructions
(1:1000 dilution). Antibodies specific for the phosphorylated
forms of p38-MAPK (#9211) and MAPK-Activated Protein
Kinase 2 (MAPKAPK2) (#3041) were obtained from Cell
Signaling Technology (Beverly, MA, USA). In particular,
the antibody #9211 detects the levels of the dually pho-
sphorylated p38-MAPK at threonine 180 and tyrosine 182,
whereas the antibody #3041 detects endogenous levels
of MAPKAPK2, a well-established p38-MAPK substrate
(Yuan et al. 2010), phosphorylated at threonine 334. Follow-
ing three washes with TBS-T (10 min each), the blots were
incubated with an anti-rabbit or an anti-mouse horse radish
peroxidase conjugated antibody (Santa Cruz Biotechnology,
Santa Cruz, CA, USA), diluted 1:5000 in TBS-T containing
5% (w/v) BSA at room temperature for 1 h. After washing
blots in TBS-T (3 × 10 min), bands were detected using
enhanced chemiluminescence reagent (Perkin Elmer,
Boston, MA, USA). Super RX film was purchased from Fuji
(Fujifilm Corporation, Tokyo, Japan). Blot bands intensity
was quantified by laser scanning Image J densitometry
software (Image J v.1.46, National Institutes of Health,
Bethesda, MD, USA). Equal protein loading was verified by
immunoblotting identical samples with a mouse monoclonal
anti-GAPDH (Ambion, Austin, TX, USA) or a rabbit
polyclonal anti-Arabidopsis thaliana GAPDH antibody (pro-
vided by Dr. I.D.Adamakis, Department of Botany, School of
Biology, Aristotle University, Thessaloniki, Greece). Nor-
malization was carried out by dividing the average value of
each protein studied with the respective levels of GAPDH.

Statistical analysis

Western blot images shown are representative of at least
three independent experiments. Each data point represents
the mean ± standard error of the mean (SEM) of samples
from roots treated under the respective conditions, in at least
three independent experiments. The statistical significance of
the differences in phospho-p46 levels were detected using

Student’s paired t-test. Differences were deemed significant,
when P-values < 0.05 were obtained.

Tubulin immunolabelling

Control and treated root tips of T. turgidum were fixed with
8% (w/v) paraformaldehyde in PEM buffer [50 mm PIPES
(piperazine-1,4-bis(2-ethanesulfonic acid), 5 mm EGTA
(ethyleneglycol-O,O′-bis(2-aminoethyl)-N,N,N′,N′-tetraacetic
acid), 5 mm MgSO4·7H2O] pH 6.8 for 45 min. The samples
were washed three times with the same buffer for 15 min and
the cell walls were digested with 2% (w/v) cellulase (Onozuka,
Honshua, Tokyo, Japan), 1% (w/v) macerozyme (Onozuka)
and 1% (w/v) driselase in PEM pH 5.6 for 45 min.The root tips
were washed again with PEM and squashed in coverslips
precoated with 1 mg mL−1 poly-L-lysine. The cells were then
treated with 3% (v/v) Triton X-100 and 5% (v/v) DMSO con-
taining 2% (w/v) BSA in phosphate-buffered saline (PBS) for
30 min. Afterwards, the cells were washed with PBS and incu-
bated overnight with anti-α-tubulin monoclonal antibody
(YOL 1/34, Serotec, Oxford, UK). After three washes, again
with PBS, the cells were incubated with anti-rat fluorescein
isothiocyanate conjugated IgGs for 1 h at 37 °C. Both, the
primary and the secondary antibodies were diluted 1:40 in
PBS containing 2% (w/v) BSA. DNA staining was performed
using 10 μg mL−1 Hoechst 33258 and finally, the cells were
mounted in an anti-fade solution containing p-phenyl-
diamine.The specimens were examined with a Zeiss Axioplan
microscope equipped with an ultraviolet source, proper filters
and a Zeiss Axiocam MRc5 digital camera.

Transmission electron microscopy (TEM)

T. turgidum root tips were processed for TEM examination
according to standard procedures. In brief, the samples were
double-fixed with 3% (v/v) glutaraldehyde and 1% (w/v)
OsO4 in sodium cacodylate buffer, dehydrated in an acetone
series, infiltrated in a graded series of Spurr’s resin (Serva,
Heidelberg, Germany) in propylene oxide and embedded in
small plastic dishes filled with pure Spurr’s resin. Thin sec-
tions prepared with an LKB ultratome III were stained with
uranyl acetate and lead citrate and examined with a Philips
300 TEM.

Tubulin polymer diameter measurement on
TEM micrographs

The diameter of the tubulin polymers was measured on
digitalized TEM micrographs, using the CorelDraw Graphics
Suite X4 (Corel Suite, Pantone, Ottawa, Canada) dimension
tool calibrated with a grated replica grid (Livanos et al.
2012a).

RESULTS

Disturbance of ROS homeostasis induces the
phosphorylation of a p38-like MAPK

ROS staining using DCF revealed that ROS modulators used
in the present study indeed interfere with ROS levels. In
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particular, DPI and NAC resulted in decreased ROS levels in
T. turgidum and A. thaliana roots (Fig. 1b,c; cf. Fig. 1a; see also
Livanos et al. 2012a). In addition, the levels of ROS in rhd2
A. thaliana roots were significantly lower compared with the
wild type (Fig. 1f; cf. Fig. 1a; see also Livanos et al. 2012a). On
the other hand, MEN and H2O2 treatments led to ROS over-
production (Fig. 1d,e; cf. Fig. 1a; see also Livanos et al. 2012a).

Moreover, it was confirmed that the anti-phospho-p38-
MAPK antibody recognizes a 46 kDa protein band in
T. turgidum root extracts (Figs 2 & 3), as it had been previ-
ously reported (Komis et al. 2004). Further, it was found that
the phosphorylation state of this protein alters in response to
H2O2. Oxidative stress induced by H2O2 triggered the p46
phosphorylation in a dose and time dependent manner
(Fig. 2). The levels of phospho-p46 were accumulated within
the first 5 min upon H2O2 treatment, reached a maximum at
15 min gradually decreasing thereafter (Fig. 2a). The H2O2

concentration inducing a maximum effect at 15 min of treat-
ment was 4 mm (Fig. 2b). The concentrations of the other
ROS interfering agents used in this study were selected

according to their effects on the tubulin cytoskeleton
(Livanos et al. 2012a, b). Treatment of T. turgidum roots
with ROS modulators and subsequently western immuno-
detection of the phospho-p46 MAPK revealed that in all
cases, the phospho-p46 levels were raised in treated roots.
It should be noted that both experimental handlings (i.e.
intact seedlings in water solutions and detached roots in
Hoagland’s solutions) resulted in a similar response regard-
ing p46 phosphorylation (Fig. 3a,b). The accumulation of
phospho-p46 was 2.90 ± 0.04, 2.45 ± 0.24, 2.60 ± 0.21 and
2.20 ± 0.12-fold higher compared with that of controls after
15 min treatment of detached roots with DPI, NAC, MEN
and H2O2, respectively (Fig. 3a). Similarly, treatment of intact
seedlings for 1 h with aqueous solutions of the same sub-
stances, resulted in a comparable pattern of accumulation,
with a respective 3.02 ± 0.29, 2.92 ± 0.27, 2.80 ± 0.14,
2.93 ± 0.4-fold increase in phospho-p46 levels (Fig. 3b).

Immunoblotting of A. thaliana extracts from control and
treated seedlings revealed that the anti-phospho-p38-MAPK
antibody recognizes a protein band of approximately 46 kDa
(Fig. 4). Similarly to effects described above for T. turgidum,
ROS modulators affected the phospho-levels of this protein.
The accumulation of phospho-p46 in DPI, NAC, MEN and
H2O2 was higher compared with the controls, respectively
(Fig. 4). Interestingly, extremely high levels of phospho-p46
accumulation compared with the wild type were detected in
rhd2-6 seedlings (Fig. 4). These mutants lack the function of
RBOHC, one of the 10 NADPH oxidases of A. thaliana and
exhibit low ROS levels (Foreman et al. 2003; Livanos et al.
2012a; see also Fig. 1f).

Additional experiments were carried out in order to
monitor the effects of the substances, applied in combinations,
on phospho-p46 accumulation. The following pairs of treat-
ments were examined: (1) H2O2 + DPI, (2) H2O2 + NAC, (3)
MEN + DPI and (4) MEN + NAC. In each pair, one substance
increases, while the other decreases ROS levels. Consequently,
as was assessed by DCF staining, in all cases, the ROS levels in
these roots were different compared with those treated with
only one ROS modulator (Fig. 1g–j; cf. Fig. 1b–e) and almost
identical to that observed in control roots (Fig. 1g–j; cf. Fig. 1a).
All the above mentioned combinations resulted in a significant
decrease in phospho-p46 accumulation compared with the
respective accumulation in treated roots with solely applied
ROS modulators (Fig. 5). Quantification of relative protein
levels showed that phospho-p46 levels were comparable with
those detected in the untreated roots (Fig. 5). These results
demonstrate that p46 phosphorylation is the outcome of any
significant alteration in ROS levels and not a side effect. This
view is also strongly supported by the fact that phospho-p46
accumulation is significantly increased in untreated rhd2
A. thaliana mutants (Fig. 4).

SB203580 abolishes both the phosphorylation
and the activity of the p38-like MAPK in roots
treated with ROS modulators

Experiments using the selective p38-MAPK inhibitor
SB203580 were carried out in order to examine whether it

(a) (b) (c) (d) (e)

(f) (g) (h) (i) (j)

(k) (l) (m) (n) (o)

CONT

rhd2–6

DPI NAC MEN H2O2

MEN + DPI H2O2 + NAC MEN+NAC H2O2 + DPI

SB SB + DPI SB + NAC SB + MEN SB + H2O2

Figure 1. Control (a), treated (b–e, g–j, k–o) and rhd2-6 (f)
A. thaliana root tips after 2,7-dichlorofluorescein diacetate (DCF)
staining. The optical sections pass through rhizodermis. All
photographs were taken at the same exposure time. Note the
differences in fluorescence intensity between (b–f) and (a) and the
fact that the intensity of fluorescence in (g–j) is similar to that of
the control (a). Additionally, fluorescence levels between (k) and
(a), as well as between (l–o) and (b–e) are similar. Treatments:
diphenylene iodonium (DPI; 25 μm), n-acetyl cysteine (NAC;
250 μm), menadione (MEN; 25 μm), H2O2 (4 mm), SB203580
(10 μm). The incubation with treatment solutions lasted 2 h. DCF
in a final solution of 25 μm was added 30 min before the end of
each treatment. Bar: 25 μm.
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interferes with phospho-p46 levels in T. turgidum roots
treated with ROS modulators. The inhibitor alone was
applied for a 30 min pretreatment and afterwards together
with each of redox-modulating agent. Initially, the effects of
SB203580 on phospho-p46 levels in H2O2 treated roots were
examined. It was found that the levels of the p46 phospho-
kinase were decreased compared with those of H2O2 treated
roots (Fig. 6a). The decrease in phospho-p46 accumulation
was dependent on the concentration of the inhibitor
(Fig. 6a). The duration of the treatment with the H2O2 plus
SB203580 was 15 min since the maximum phospho-p46 accu-
mulation was produced after 15 min upon treatment with
H2O2 alone (Fig. 2a). The minimum SB203580 concentration
producing significant attenuation on phospho-p46 accumula-
tion (more than 46% of the respective accumulation during
H2O2 treatment) was 10 μm (Fig. 6a).Thus, this concentration
was chosen for the rest experiments.

The observation that phospho-p46 levels were diminished
upon H2O2 plus SB203580 treatment led us to perform
immunoblots on root extracts using the anti-phospho-
MAPKAPK2 antibody. MAPKAPK2 is a potent substrate of

the animal p38-MAPK (Yuan et al. 2010). Using this anti-
body a protein was detected at approximately 50 kDa. The
accumulation of this protein in T. turgidum roots was consid-
erably higher after treatment with 4 mm H2O2 than in
untreated roots (Fig. 6b), whereas 10 μm SB203580 pre-
vented this response (Fig. 6b).This supports further the exist-
ence of p38-like MAPK signalling pathways in plants.

Subsequently, SB203580 was used together with DPI, NAC
and MEN. Similar to effects described above for H2O2,
SB203580 attenuated phospho-p46 accumulation in detached
roots treated with DPI, NAC and MEN for 15 min (Fig. 7a).
SB203580 resulted in a 29.00, 21.10 and 27.00% decrease in
phospho-p46 levels,compared with the levels measured in roots
treated alone with DPI, NAC and MEN, respectively (Fig. 7a).
Additionally, p46 phosphorylation was also abolished in roots
of intact seedlings treated for 1 h with either of DPI, NAC,
MEN or H2O2 plus SB203580 (Fig. 7b). Phospho-p46 levels
were respectively decreased by 53.60, 53.80, 29.00 and 48.80%.

Notably, DCF staining revealed that SB203580 did not
interfere with cellular ROS levels in roots treated with ROS
modulators (Fig. 1k–o; cf. Fig. 1a–e). Further, it was assured
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Figure 2. H2O2 induced oxidative stress triggers p46-MAPK phosphorylation in T. turgidum roots. This response is time and dose
dependent. Representative Western blots showing phospho-p46 levels varying, depending on time (a) and dose (b) of treatment with H2O2.
H2O2 concentration was 4 mm in (a), while the treatment duration in (b) was 15 min. The relative differences on mean values of phospho-p46
levels between control (CTR) and treated roots are presented on the diagrams above the blots. Mean values in each case were derived from
three independent experiments. P-values < 0.05 were deemed statistically significant. (*P-value < 0.05; **P-value < 0.01; ***P-value < 0.001).
CTR (a, b), Hoagland’s solution.
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that phospho-p46 accumulation can be safely attributed to
ROS disturbance and not to the presence of DMSO in treat-
ment solutions. The concentration and the duration of treat-
ments with equal amounts of DMSO was 0.025% (v/v) for
15 min (Supporting Information Fig. S1; MEN), 0.25% (v/v)
for 15 min and 0.35% (v/v) for 45 min (Supporting Informa-
tion Fig. S1; DPI and SB + DPI) and 0.25% for 1 h (Support-
ing Information Fig. S1; DPI). It is clear that DMSO
concentrations used in this work did not significantly alter
phospho-p46 levels in roots (Supporting Information Fig. S1).

Inhibition of p46 phosphorylation neutralizes
the effects of ROS disturbance on
tubulin cytoskeleton

As it has been previously reported (Livanos et al. 2012a,b),
elimination of ROS levels using DPI and NAC, as well as

ROS overproduction after MEN treatment result in multiple
effects on tubulin cytoskeleton in T. turgidum and A. thaliana
roots. The first outcome of ROS disturbance is the gradual
disappearance of MTs. Cortical MTs are more sensitive than
the preprophase MT band, spindle and the phragmoplast MT
arrays of dividing cells and disappear after the first 15 min of
treatment (Livanos et al. 2012a). Afterwards, atypical tubulin
polymers assemble. In the cases of treatment with DPI or
NAC, the atypical tubulin polymers are macrotubules,
whereas tubulin paracrystal conformations are formed in
MEN-treated root cells. In T. turgidum and A. thaliana DPI-
treated roots, the mean macrotubule diameter is 32.00 and
29.00 nm, respectively, whereas in NAC treated roots it is
31.00 and 29.00 nm, respectively (Livanos et al. 2012a). The
abundance of the aforementioned tubulin polymers depends
on the time and the dose of each treatment. These polymers
appear as amorphous, wavy, rod-like or annular structures
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Figure 3. Effects of reactive oxygen species (ROS) modulators on phospho-p46 levels in T. turgidum roots. Roots were treated with 25 μm
of NADPH oxidase inhibitor diphenylene iodonium (DPI), 250 μm of the ROS scavenger n-acetyl cysteine (NAC), 25 μm of the oxidative
stress generator menadione (MEN) and 4 mm H2O2. Western blots of root protein extracts from excised roots (a) and intact seedlings
(b) treated with ROS modulators diluted in Hoagland’s solution for 15 min and in distilled water for 1 h, respectively. The relative mean
values of phospho-p46 levels for each case are presented in the diagrams above the blots. Mean values in each case were derived from four
independent experiments. P-values < 0.05 were considered statistically significant. (*P-value < 0.05; **P-value < 0.01; ***P-value < 0.001).
CTR (a) control, Hoagland’s solution; CTR (b) control, distilled water.
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after tubulin immunolabelling (Fig. 8b–d; cf. Fig. 8a; see also
Livanos et al. 2012a,b). In the present study, it was found that,
similar to effects described above, the H2O2-induced oxida-
tive stress resulted in the disruption of MTs within the first
30 min from the onset of treatment. Subsequently, atypical
tubulin polymers were detected in H2O2-treated cells
(Fig. 8e). These polymers resembled in appearance those
observed in DPI- and NAC-treated cells (Fig. 8e; cf. Fig. 8b,c;
see also Livanos et al. 2012b). In contrast to what was
detected in MEN-treated cells (Livanos et al. 2012a), TEM
examination revealed that H2O2-treated cells did not
form tubulin paracrystals but an increased amount of
macrotubules (Table 1). Out of 88 tubulin polymers meas-
ured in these cells, 68 (77.27%) were macrotubules (mean
diameter 29.00 ± 0.22 nm) and 20 (22.73%) MTs (mean
diameter 24.27 ± 0.25 nm).

To further confirm that the alterations in ROS levels and the
subsequent p46 activation are a primary cause for the atypical
tubulin polymer assembly, the effects of the combinations of
agents interfering with ROS on tubulin cytoskeleton were
examined. Since, it was found that these treatments resulted
in a considerable alteration in phospho-p46 levels (Fig. 5),

the roots were incubated with H2O2 + DPI, H2O2 + NAC,
MEN + DPI and MEN + NAC and were processed for
tubulin immunolabelling.It was found that the cortical tubulin
cytoskeleton was not significantly affected in the great major-
ity of these cells (Fig. 8g–j; cf. Fig. 8b–e) and seemed to consist
of MTs (Fig. 8g–j; cf. Fig. 8f, DMSO control; Fig. 8a, water
control). Notably, the cortical tubulin cytoskeleton in DMSO-
treated cells displayed the same organization with the control
incubated with distilled water cells (Fig. 8f; cf. Fig. 8a).

Furthermore, given that SB203580 had the ability to
attenuate phospho-p46 accumulation during ROS homeosta-
sis disturbance (Fig. 7), it was investigated whether it is also
capable of inducing any inhibitory effect in the assembly of
the atypical tubulin polymers. Hence, roots were incubated
for 30 min with SB203580, prior to treatment with each of the
different ROS modulators used in this study plus the inhibi-
tor. The root tips were subsequently processed for tubulin
immunolocalization and TEM examination. Immunofluores-
cence revealed that in most of the root cells treated as
described above, the atypical tubulin polymers were absent

Figure 4. Effects of reactive oxygen species (ROS) modulators
on phospho-p46 levels in wild-type A. thaliana control (CTR) and
treated seedlings and phospho-p46 levels of rhd2-6 A. thaliana
mutants. Treatments: DPI diphenylene iodonium; 25 μm, NAC
n-acetyl cysteine; 250 μm, MEN menadione; 25 μm and H2O2 4 mm.
The duration of the treatment was 2 h in every case. The relative
mean values of phospho-p46 levels for each case are presented in
the diagrams above the blots. Mean values in each case were
derived from three independent experiments. P-values < 0.05 were
considered statistically significant. (*P-value < 0.05; **P-value < 0.01).

Figure 5. Simultaneous treatments of T. turgidum roots with
oxidants together with substances inducing low reactive oxygen
species (ROS) levels resulted in a decrease in p46
phosphorylation. The oxidants were menadione (MEN; 25 μm) or
H2O2 (4 mm) and were applied together with diphenylene
iodonium (DPI; 25 μm) or n-acetyl cysteine (NAC; 250 μm). Roots
were treated for 15 min with Hoagland’s solutions containing
alone or combined the different ROS modulators. A representative
blot showing a different response regarding p46 phosphorylation,
when ROS modulators used in combinations compared with the
respective levels, when the substances applied solely. Mean values
of relative phospho-p46 levels are presented in the diagrams
located above. Mean values were derived from three independent
experiments and differences between groups were deemed
statistically significant when P-value was less that 0.05
(*P-value < 0.05; ***P-value < 0.001). CTR, control, Hoagland’s
solution.
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(Fig. 8l–o; cf. Fig. 8b–e). On the contrary, linear tubulin struc-
tures, resembling in appearance MTs, were detected (Fig. 8k–
o). It is worthwhile noting that treatment with 10 μm
SB203580 alone for 1.5 h did not cause any detectable effect
on cortical MTs (Fig. 8k; cf. Fig. 8a).

Importantly, it was found that the selective p38-MAPK
inhibitor SB203580 prevented also MT disappearance stimu-
lated by redox homeostasis disturbance. In root cells treated
with ROS modulators, MT disruption was initiated within the
first 15 min and was completed after 30 min of incubation in
treatment solution (Fig. 9a,c,e,g; cf. Fig. 8a; see also Livanos
et al. 2012a). On the contrary, pretreatment with SB203580

and subsequent incubation of roots with the treatment solu-
tion plus the inhibitor for 15 min, did not affect considerably
the MT arrays (Fig. 9b,d,f,h; cf. Fig. 9a,c,e,g). It seems that
these cells displayed almost typical cortical MT arrays
(Fig. 9b,d,f,h; cf. Fig. 8a,k).

The above observations were also confirmed by TEM
examination.The presence of SB203580 alleviated the effects
of ROS modulators on the tubulin cytoskeleton.The percent-
age of MTs and macrotubules in root tips of T. turgidum for
each treatment as well as their mean diameter are presented
in Table 1. The amount of macrotubules was significantly
decreased in root cells treated with DPI or NAC in the
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Figure 6. (a) Effect of the selective p38-MAPK inhibitor SB203580 on H2O2 induced p46 phosphorylation in T. turgidum roots. SB203580
suppresses the increase in phospho-p46 levels in a dose dependent manner. A representative Western blot of protein extracts from
H2O2-treated roots for 15 min with the simultaneous presence of different concentrations of SB230580. Initially, the roots were pretreated for
30 min with the respective concentration of the SB230580 and subsequently with 4 mm H2O2 plus different concentrations of SB203580. The
minimum concentration producing a significant decrease in phospho-p46 levels is 10 μm SB203580. The diagram above shows mean values of
the relative phospho-p46 levels between different treatments. Mean values were derived from three independent experiments. P-values < 0.05
were deemed statistically significant. (*P-value < 0.05; **P-value < 0.01; ***P-value < 0.001). CTR, control, Hoagland’s solution. (b) H2O2

treatment induced the increase in phosphorylation of a MAPKAPK2-like protein in T. turgidum roots. MAPKAPK2 is the substrate of
animal p38-MAPK. This response is attenuated in the presence of 10 μm SB203580. The diagram shows the relative mean values of the levels
of this phospho-protein in any case. Mean values were derived from three independent experiments. P-values < 0.05 were considered
statistically significant. (*P-value < 0.05).

ROS homeostasis and p38-like signalling in plants 1137

© 2013 John Wiley & Sons Ltd, Plant, Cell and Environment, 37, 1130–1143



presence of the inhibitor SB203580. In this case, the
macrotubules were only 26.50 and 25.53% of the tubulin
polymer measured.The respective percentage in cells treated
with alone DPI or NAC for 1 h was 92.60 and 95.10%
(Table 1; Livanos et al. 2012a). Similarly, in roots treated
with H2O2 plus SB203580, the macrotubules were 27.56%,
whereas the respective percentage in H2O2 treated roots was
77.27% (Table 1). Finally, in roots treated with MEN
together with SB203580, no tubulin paracrystals were
detected and all the tubulin polymers found were MTs (mean
diameter 23.94 ± 0.16). These results clearly show a correla-
tion between p46 phosphorylation state and the assembly of
atypical tubulin polymers with respect to cellular redox
alterations.

DISCUSSION

p38-like MAPK in plants

Examination of the existing literature revealed that there is
no evidence that proteins identical to animal p38-MAPKs
are present in plants. This conclusion is based on the absence
of plant proteins that possess the characteristic for p38, TGY
(thr-gly-tyr) phosphorylation motif (Suarez Rodriguez et al.
2010). However, it is apparent that p38-like kinases function
in plants. The antibody used in the present study raised
against animal p38-MAPK successfully recognizes a 57 kDa
in Dunaliella viridis (Jiménez et al. 2004), a 40 kDa in

Dunaliella tertiolecta (García-Gómez et al. 2012), a 46 kDa in
T. turgidum and A. thaliana (Komis et al. 2004; present study)
and a 38 kDa in Perilla frutescens (Izumi et al. 2012) extracts.
Moreover, using p38 blocking peptides García-Gómez et al.
(2012) showed that the p40 p38-like MAPK in D. tertiolecta
presents high degree of similarity with the mammalian p38-
MAPK. It is worth noting that Komis et al. (2004) demon-
strated that this antibody does not cross-react with the
phospho-ERK species.

The presence of p38-like MAPKs in plants is strongly sup-
ported by the fact that the selective p38-MAPK inhibitor
SB203580 decreases the levels of the phospho-p38-like
MAPK in cells of T. turgidum that are plasmolysed or that
have been treated with ROS modulators (Komis et al. 2004;
present study), as well as in cells of P. frutescens in which the
expression of antioxidant enzymes has been triggered (Izumi
et al. 2012). In addition, this inhibitor prevents protoplast
volume regulation in plasmolysed T. turgidum root cells
(Komis et al. 2004) and blocks the abscisic acid or H2O2-
induced stomatal closure (Jiang et al. 2008). Similarly, in
the present study, the cytoskeletal effects induced by ROS
modulators in root cells were alleviated in the presence of
SB203580.

Furthermore, it is well established that SB203580 selec-
tively blocks the phosphorylation of downstream substrates of
p38-MAPKs (Davies et al. 2000). Accordingly, in the present
study, inhibition of the p46 phosphorylation by SB203580
(Fig. 6a) was found to prevent the increase in phosphorylation

Figure 7. The p38-MAPK selective inhibitor SB203580 prevents p46 phosphorylation in T. turgidum roots treated with reactive oxygen
species (ROS) modulators. The ROS interfering substances were diphenylene iodonium (DPI; 25 μm), n-acetyl cysteine (NAC; 250 μm),
menadione (MEN; 25 μm) and H2O2 (4 mm). Representative Western blots of root protein extracts originated from two different
experimental handlings. Excised roots treated for 15 min (a) and roots from intact seedlings treated for 1 h (b) with ROS modulators alone
or in the presence of 10 μm SB203580. In both cases, roots were pre-incubated for 30 min with the inhibitor. Mean values in each case were
derived from four independent experiments. P-values < 0.05 were deemed statistically significant. (*P-value < 0.05; **P-value < 0.01;
***P-value < 0.001). CTR (a) control, Hoagland’s solution; CTR (b) control, distilled water.
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SB SB/SB + DPI SB/SB + NAC SB/SB + MEN SB/SB + H2O2

Figure 8. Atypical tubulin polymer assembly induced by reactive oxygen species (ROS) disturbance is attenuated when ROS modulators
were applied in combinations as well as during subsequent incubation of the ROS interfering agents with the p38-MAPK inhibitor
SB203580. Tubulin immunodetection in T. turgidum interphase root tip cells treated with ROS modulators alone (b–e), combined (g–j) or
together with SB203580 (l–o). (a–e): Control cell (a) and cells treated with DPI (b), NAC (c), MEN (d), H2O2 (e) for 1 h. (f–j): Cells treated
with DMSO (f), MEN + DPI (g), H2O2 + NAC (h), MEN + NAC (i), H2O2 + DPI (j). (k-o): Cell treated with SB203580 for 1.5 h (k) and cells
preincubated with SB203580 for 30 min and then treated for 1 h with DPI + SB203580 (l), NAC + SB203580 (m), MEN + SB203580 (n),
H2O2 + SB203580 (o). DPI, diphenylene iodonium, 25 μm; NAC, n-acetyl cysteine, 250 μm; MEN, menadione, 25 μm; H2O2 4 mm; DMSO,
dimethyl sulfoxide, 0.35% (v/v); SB203580 10 μm. Bar: 10 μm.

Table 1. Reactive oxygen species (ROS) imbalance drives the assembly of atypical tubulin polymers in T. turgidum root cells via p46
phosphorylation. The table shows the tubulin polymer content and the mean values of diameter of the tubulin polymers in untreated or
treated with ROS modulators for 1 h roots with or without the p38-MAPK inhibitor SB203580, as were classified by transmission electron
microscopy (TEM) examination. Roots treated with ROS modulators plus SB203580 were initially pre-incubated with the inhibitor alone for
30 min. The measurement of the tubulin polymer diameter was achieved using the CorelDraw Graphics Suite X4 dimension tool calibrated
with a grated replica grid. The values presented for untreated roots and for 1 h of treatment alone with DPI and NAC were derived from
previous work (Livanos et al. 2012a). n = number of tubulin polymer measured in each case. DPI, diphenylene iodonium, 25 μm; NAC,
n-acetyl cysteine, 250 μm; H2O2 4 mm; SB203580 10 μm

Treatments

Microtubules Macrotubules

Frequency(%) Mean diameter (nm) Frequency (%) Mean diameter (nm)

CONTROL 100.00 (n = 365) 20.67 ± 0.13 – –
DPI 7.40 (n = 52) 23.77 ± 0.22 92.60 (n = 646) 32.52 ± 0.16
SB/SB + DPI 73.50 (n = 86) 23.84 ± 0.13 26.50 (n = 31) 30.77 ± 0.56
NAC 4.90 (n = 11) 24.30 ± 0.29 95.10 (n = 212) 31.80 ± 0.23
SB/SB + NAC 74.65 (n = 106) 24.06 ± 0.11 25.53 (n = 36) 30.56 ± 0.40
H2O2 22.73 (n = 20) 24.27 ± 0.25 77.27 (n = 68) 29.00 ± 0.22
SB/SB + H2O2 72.44 (n = 71) 23.63 ± 0.19 27.56 (n = 27) 31.38 ± 0.55
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of a protein displaying similar immunological properties
with the MAPKAPK2 in H2O2-treated roots (Fig. 6b).
MAPKAPK2 is a substrate of p38-MAPKs (Yuan et al. 2010).
Therefore, in T. turgidum, p46 phosphorylation is accompa-
nied by the phosphorylation of a MAPKAPK2-like protein
and this response is blocked by SB203580. Collectively, these

data strongly support the existence of p38-like MAPK in
plants and its implication in stress transmitting signalling
routes.

p46 phosphorylation in sensing redox imbalance

One of the main findings of this study is that the
phosphorylation state of p46-p38-like MAPK changes in
response to redox imbalance. The decrease in ROS levels,
achieved by DPI and NAC (Livanos et al. 2012a; see also
Fig. 1b,c), stimulates p46 phosphorylation (Fig. 3). Moreover,
immunoblotting of phospho-p46 in untreated seedlings of
rhd2 A. thaliana mutants revealed that phospho-p46 levels
were dramatically increased (Fig. 4). ROS levels in rhd2 roots
are considerably decreased compared with the wild type
(Fig. 1f; cf. Fig. 1a; see also Foreman et al. 2003; Livanos et al.
2012a). In addition, ROS generators like MEN- or H2O2-
inducing oxidative stress (Livanos et al. 2012a; see also
Fig. 1d,e) also result in an increase of phospho-p46 levels
(Fig. 3). This response was not expected since in animal cells,
elevation of ROS levels stimulates p38 phosphorylation,
while treatment with antioxidants suppresses the activation
of the p38-MAPK (Kurata 2000; Gaitanaki et al. 2006).
Therefore, in plants, any significant alteration of redox state
induces p46 phosphorylation. These observations suggest
that in plants, p46-MAPK is implicated in the mechanism(s)
sensing redox changes and that its phosphorylation occurs
upon alterations of cellular ROS levels. Considering that
ROS disturbance serves as a stress signal (Foyer & Noctor
2005a,b), phosphorylation of p46 seems to be involved in the
mechanism of its perception.

ROS, apart from their toxic effects, function as important
signalling molecules (Foreman et al. 2003). In this direction,
the unexpected phosphorylation of p46 under low ROS
levels may be attributed to the cellular mechanisms involved
in restoration of ROS homeostasis. Plants posses several
enzymes for ‘deliberate’ ROS generation, including the
Rbohs (Marino et al. 2012). Rbohs are homologous to the
catalytic subunit gp91 of human phagocytes NADPH oxidase
(Sagi & Fluhr 2006). Interestingly, p38-MAPK activation in
human neutrophils is accompanied by NOX activation and
subsequent ROS production (Lal et al. 1999). Moreover, the
inhibition of p38 activity results in a decrease in NADPH
oxidase-mediated ROS production (Bao et al. 2007). In
plants, phospho-p46 accumulation was observed in treat-
ments with the NADPH oxidase inhibitor DPI (Figs 3 & 4),
as well as in rhd2 A. thaliana seedlings lacking RBOHC
(Fig. 4), where ROS levels in roots are considerably low
(Foreman et al. 2003). These data may therefore lead to the
hypothesis that in angiosperms, p46 and NADPH oxidases
function in feedback-connected signalling cascades.

p46, MT disappearance and atypical tubulin
polymer formation

A consequence of redox imbalance in plant cells is MT dis-
appearance and the assembly of the atypical tubulin poly-
mers (Livanos et al. 2012a,b). This is not surprising since the

(a) (b)

(c) (d)

(e) (f)

(h)(g)

DPI 15 min SB/SB + DPI

NAC 15 min SB/SB + NAC

MEN 15 min SB/SB + MEN

H2O2 15 min SB/SB + H2O2

Figure 9. The selective p38-MAPK inhibitor SB203580 prevents
loss of microtubule induced by reactive oxygen species (ROS)
homeostasis disturbance. T. turgidum interphase root tip cells
treated for 15 min with ROS modulators alone (a, c, e, g),
pretreated with SB203580 for 30 min and treated afterwards
with SB203580 together with each of the chemicals for 15 min
(b, d, f, h), as they appear after tubulin immunodetection. DPI,
diphenylene iodonium, 25 μm; NAC, n-acetyl cysteine, 250 μm;
MEN, menadione, 25 μm; H2O2 4 mm; SB203580 10 μm. Bar: 10 μm.
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MT cytoskeleton has a leading crucial role in sensing differ-
ent types of abiotic stress (Nick 2013). Furthermore,
p38-MAPK has been repeatedly implicated in driving
MT disorganization and promoting tubulin polymerization
during stress in animal cells. For instance, hypoxia treatment
in different animal cells results in MT disruption (Hu et al.
2010). In this study, the authors showed that the rapid p38-
MAPK activation is accompanied by Op18/stathmin activa-
tion through dephosphorylation and MAP4 inactivation by
phosphorylation. Both events were correlated to disorgani-
zation of the MT cytoskeleton and were attenuated in the
presence of SB203580 (Hu et al. 2010). Similar findings
regarding the behaviour of the MT cytoskeleton in
2-methoxyestradiol-treated human endothelial cells support
a role for p38-MAPK in the mechanisms of MT
destabilization (Bogatcheva et al. 2007). On the other hand,
the phosphorylation of p38-MAPK confers the ability of
As2O3 to induce tubulin polymerization in HeLa and MCF-7
cells (Shen et al. 2011). Therefore, p38-MAPK, a ROS sensor
kinase in animal cells (Dolado et al. 2007), affects MT dynam-
ics in multiple ways.

In the present case, the p46-MAPK could be in a similar
manner responsible for MT disruption and the consequent
atypical tubulin polymer assembly during ROS imbalance.
Our data clearly showed that ROS overproduction, as well as
the inhibition of NADPH oxidase and the extensive ROS
scavenging, successively stimulate p46 phosphorylation
(Fig. 3), MT disappearance (Fig. 9a,c,e,g) and atypical
tubulin polymer assembly (Fig. 8a–e). Moreover, SB203580
prevents p46 phosphorylation as well as its function (Figs 6 &
7), MT disruption (Fig. 9) and the formation of macrotubules
and tubulin paracrystals (Fig. 8k–o, Table 1). Therefore,
similar to those described for osmoregulation in plasmolysed
plant cells (Komis et al. 2004), in angiosperms, p46 is involved
in the mechanisms directing MT loss and their replacement
by atypical tubulin polymers. Evidence favouring the pro-
posed role of p46 is that treatments with oxidants in combi-
nations with either of DPI or NAC not only result in
decreased phospho-p46 levels (Fig. 5), but also have no
detectable effects on tubulin cytoskeleton and avert the
assembly of atypical tubulin polymers (Fig. 8f–j). Therefore,
it is likely that p46 phosphorylation state interferes with the
organization of the tubulin cytoskeleton. Low phospho-p46
levels do not affect cortical MTs, whereas the induced by
ROS disturbance activation of p46 rapidly results in MT
disruption and drives the assembly of atypical tubulin poly-
mers. The case of the rhd2 A. thaliana mutant confirmed this
hypothesis. These plants exhibit high levels of phospho-p46
(Fig. 4) and concurrently, a large amount of root cells display
aberrations in tubulin cytoskeleton, which is mostly consisted
of macrotubules (Livanos et al. 2012a,b).

Signalling mechanisms driving the assembly of
atypical tubulin polymers

In plants, the exact role of p46 implication in signal
transduction pathways cannot be easily identified. The only
fact known with certitude is that this protein functions as a

p38-like stress-activated MAPK. Therefore, it is difficult to
specify the proteins that mediate p46 phosphorylation as well
as its downstream substrates.The data presented in this study
showed that proteins like MAPKAPK2 could act, among
others, as substrates for p46 (Fig. 6b). Notably, MAPKAPK2
has been correlated with the organization of tubulin
cytoskeleton at least in mouse meiotic cells (Yuan et al.
2010).

Based on the existing knowledge about animal p38-MAPK
(Hu et al. 2010), it may be assumed that p46 could interfere
with the induction of MAP phosphorylation. Recent evi-
dence implicates the protein MAP65-1 in the assembly of
macrotubules and tubulin paracrystals during ROS homeo-
stasis disturbance (Livanos et al. 2012a). Moreover, the
action of MAP65-1 is similar to that of MAP2 and MAP4
(Ebneth et al. 1999; Dehmelt & Halpain 2004; see also
Panteris et al. 2010). Phospho-p38-MAPK directly pho-
sphorylates MAP4 in vivo (Hu et al. 2010), whereas it can
weakly phosphorylate MAP2 in vitro (Björkblom et al. 2005).
Besides, MAP65-1 serves as a substrate for the Arabidopsis
MAPKs, MPK3, MPK6 and MPK4 (Panteris et al. 2010),
which are all proteins participating in the transduction of
ROS signals (Suarez Rodriguez et al. 2010). In particular,
MPK4 phosphorylation is a result of MEKK1/2 function
during loss of ROS homeostasis (Nakagami et al. 2006),
whereas MPK3 and MPK6 are activated by ANP1
(Arabidopsis-NPK1-related protein kinase 1) in response to
oxidative stress (Kovtun et al. 2000). Alternatively, apart
from a possible participation of p46 in the complex routes of
ROS signalling, the possibility that p46 may directly, when
activated, phosphorylate MAP65-1, thus, driving the atypical
tubulin polymer assembly, cannot be excluded.

Moreover, phosphatidic acid, which is generated by
phospholipase D during oxidative stress, can also stimulate
ROS production via NADPH oxidase (Wang et al. 2006).This
lipid mediator also promotes MPK3 and MPK6 activation via
OXI1 kinase, which is required for oxidative burst signalling
(Rentel et al. 2004; Testerink & Munnik 2005; see also Foyer
& Noctor 2005b). This is interesting since it has been shown
that phospholipase D-mediated phosphatidic acid produc-
tion is upstream of p46 phosphorylation during macrotubule
formation in plasmolysed T. turgidum root cells (Komis et al.
2006).
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SUPPORTING INFORMATION

Additional Supporting Information may be found in the
online version of this article at the publisher’s web-site:

Figure S1. Effects of SB203580 or DMSO alone on phospho-
p46 levels in T. turgidum control roots. Representative
Western blots of controls showing phospho-p46 accumula-
tion in excised roots treated for 15 min in Hoagland’s solu-
tions (left) or roots from intact seedlings treated with water

solutions for 1 h (right). From left to right: Lanes 1, 2, 3, 4:
Detached roots incubated in Hoagland’s solution (1) or in
the same solution containing 10 μm SB203580 (2), 0.35%
(v/v) DMSO (3; equal to DMSO concentration in SB + DPI
treated roots), 0.25% (v/v) DMSO (4; equal to DMSO con-
centration in DPI treatments). Lanes 5, 6: Detached roots
incubated in Hoagland’s solution for 15 min (5), or in 0.025%
(v/v) DMSO (6; equal to DMSO concentration in treatments
with MEN). Lanes 7, 8: Roots treated with distilled water (7),
or an aqueous solution containing 0.25% (v/v) DMSO (8;
equal to DMSO concentration in treatments with DPI). The
mean values of phospho-p46 accumulation in the diagram
above were derived from four independent experiments in
each case. The differences on phospho-p46 levels between
control, and DMSO and SB203580 treated roots were not
significant (P value > 0.05). CTR, Control; DMSO, dimethyl
sulfoxide; DPI, diphenylene iodonium; MEN, menadione.
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Review

Reactive oxygen species (ROS) appeared as a consequence of the 
introduction of oxygen into earth’s atmosphere.1 ROS collectively 
comprise a group of radical derivatives of oxygen including super-
oxide anion (·O

2
-) and hydroxyl radicals (·OH), or non radicals 

such as singlet oxygen (1O
2
) and hydrogen peroxide (H

2
O

2
).2 They 

are extremely reactive molecules that display different properties 
from molecular oxygen or other chemical species and are capable of 
inducing severe damages in cellular components. However, due to 
their unique chemical features, ROS have evolved as essential regu-
lators in various biological processes.1,3 In animal cells, they are 
produced as byproducts of oxygen metabolism or after enzymatic 
activity in mitochondria, cytoplasm and extracellular sites.4 In 
plants, they are generated accidentally or even deliberately in fluc-
tuations in various cellular compartments, such as mitochondria, 
chloroplasts, peroxisomes as well as the apoplast.3 ROS are critical 

for pollen tube growth, gametogenesis and embryo development, 
root hair development, and stomatal function,5-8 and they mediate 
plant responses to hormonal stimuli.9 Besides their levels rapidly 
increase during stress resulting in the so-called oxidative burst.10 
Hence, ROS generation is of particular importance for the inter-
action of plants with biotic factors,11 and during abiotic stresses 
including salt, cold, osmotic, and drought stress.8,10 The crucial 
contribution of ROS in a broad range of plant developmental and 
stress processes lies on their ability to act as signals, carry messages, 
and trigger transduction mechanisms.12

On the other hand, microtubules (MTs) are fundamental 
organelles of plant cells intimately involved in regulation of their 
morphogenesis13 and undergo extensive reorganization during abi-
otic stress14 or biotic interactions.15 Increasing evidence indicates 
that ROS and MTs are team players and that their fates converge 
during plant life.16,17 Furthermore, ROS have been repeatedly 
shown to influence tubulin cytoskeleton in various ways.18 This 
review attempts to summarize the existing information relevant to 
ROS and MTs in plants, trying to shed some light on their emerg-
ing crosstalk.

ROS homeostasis and tubulin cytoskeleton during plant life
ROS oscillations occur along with fluctuations of antioxidants 

throughout plant cell division.19,20 Apart from its role in regulat-
ing specific cell cycle checkpoints,19 ROS homeostasis, namely 
the balance between ROS generation and scavenging,1,10 is critical 
for proper completion of cell division due to its interference with 
mechanisms that direct the organization of successive MT arrays 
in dividing cells.17,18 The chemically-induced disturbance of ROS 
homeostasis, assessed by using selective ROS-sensitive fluorescent 
probes, severely affects the MT arrays. Oxidative stress induced 
by hexavalent chromium21 or other chemicals17,18 disrupts mitosis 
and cytokinesis in root-tip cells of angiosperms. The elimination of 
cellular ROS levels results in almost the same effects. Diphenylene 
iodonium, a specific inhibitor of ROS-producing NADPH oxidase 
and the ROS scavenger n-acetyl-cysteine harms mitotic and cytoki-
netic MT arrays in Triticum turgidum and Arabidopsis thaliana root 
tips.18 What’s more, many cells of rhd2 A. thaliana mutant lacking 
the function of a NADPH oxidase display low ROS levels in roots 
and simultaneously defects on MT systems.17,18 In addition, exoge-
nous application of the antioxidant tripeptide glutathione on Picea 
abies cells affects interphase cortical MTs and the MT-preprophase 
band.22 The effects of ROS imbalance on MTs are not restricted 
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Plants have to deal with reactive oxygen species (ROS) 
production, since it could potentially cause severe damages 
to different cellular components. On the other hand, ROS 
functioning as important second messengers are implicated 
in various developmental processes and are transiently pro-
duced during biotic or abiotic stresses. Furthermore, the 
microtubules (MTs) play a primary role in plant development 
and appear as potent players in sensing stressful situations 
and in the subsequent cellular responses. Emerging evidence 
suggests that ROS affect MTs in multiple ways. The cellular 
redox status seems to be tightly coupled with MTs. ROS sig-
nals regulate the organization of tubulin cytoskeleton and 
induce tubulin modifications. This review aims at summariz-
ing the signaling mechanisms and the key operators orches-
trating the crosstalk between ROS and tubulin cytoskeleton 
in plant cells. The contribution of several molecules, includ-
ing microtubule associated proteins, oxidases, kinases, phos-
pholipases, and transcription factors, is highlighted.
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to dividing cells. Treatments of GFP:TUA6 transgenic Arabidopsis 
seedlings with ROS modulators revealed that the cortical MTs in 
developing epidermal cells of hypocotyls and cotyledons are also 
sensitive to alterations in ROS levels (Fig. 1). Moreover, Arabidopsis 
epidermal cells exposure to ROS-generating titanium dioxide 
(TiO

2
) nanoparticles disrupted the MT networks and led to for-

mation of tubulin aggregates.23 Hence, either ROS overproduction 
or elimination forces the disappearance of MTs and their replace-
ment by stable and resistant atypical tubulin polymers (see also 
ref. 24). These polymers may be macrotubules i.e., tubulin tubules 
displaying higher outer diameter compared with typical MTs, or 
paracrystal conformations containing tubulin referred as tubulin 
paracrystals.18

On the other hand, elevation of ROS levels has been recorded 
during almost every type of biotic or abiotic stress and functions 
as a universal signal triggering downstream responses.25 Stress-
induced ROS generation occurs in different cellular sources, acti-
vates mitogen-activated protein kinase (MAPK) cascades and leads 
to upregulation of several transcription factors.26 In addition, many 
different kinds of stress induce rearrangements in tubulin cyto-
skeleton.14,15 MTs participate in biotic stress responses, including 
the pathogen attack-induced programmed cell death.27 Likewise, 
disruption and depolymerization of MTs at the site of pathogen 
infection has been repeatedly observed.15,27 Moreover, MT reor-
ganization occurs along with oxidative burst during mechani-
cal stress and both these phenomena are implicated in sensing 
mechanical stimulation.28,29 Therefore, it is reasonable to assume 
that ROS generation and cytoskeletal alterations might be coupled 
during plant life. Both drive developmental procedures and, dur-
ing stress, they promote the perception of the stimuli, as well as the 
consequent responses.

Implications of cytoskeletal contribution to deliberate ROS 
production

One of the most important protein groups that respond to stress 
and concurrently contribute to ROS production is that of Rbohs 

(respiratory burst oxidase homologs).10 They are plasmalemmal 
enzymes that catalyze superoxide production in the apoplast.30 
Superoxide may be protonated to form hydroperoxyl radical (·O

2
H) 

or converted to hydrogen peroxide, which easily diffuses into the 
cytosol and initiates signaling transduction.30 The activation of 
NAPDH oxidases followed by ROS generation has been recorded 
in defense responses of A. thaliana against Verticillum dahliae tox-
ins31 or those against the bacterial elicitors flg22 and Harpin in 
Vitis cells.32 Using diphenylene iodonium alone or together with 
exogenously added hydrogen peroxide Yao et al.31 showed that the 
NADPH oxidase-mediated ROS accumulation is responsible for 
MT-depolymerization. In turn, the depolymerization of cortical 
MTs has been repeatedly suggested to be essential for the expres-
sion of specific resistant genes.31,32

Recent evidence suggested the existence of a positive feedback 
relationship between tubulin cytoskeleton and ROS produc-
tion and revealed a new mode of NADPH oxidase regulation. In 
this relationship, the MT-associated protein MAP65-1 displays a 
unique role, different than usual. ZmMAP65-1a that was found to 
be increased after application of hydrogen peroxide was also shown 
to regulate hydrogen peroxide amplification upon treatment of 
Zea mays leaves with brassinosteroid phytohormones.33 The ROS-
responsive ZmMPK5 interacts with ZmMAP65-1a toward activat-
ing the expression of NADPH oxidase genes and the subsequent 
responses.33 In particular, the transcription of several antioxidant 
defense genes, which is initiated after NADPH oxidase activation, 
requires the phosphorylation of ZmMAP65-1a by ZmMPK5.33,34 
Therefore, it is very interesting that, during stress, cytoskeletal pro-
teins respond to elevated ROS levels and at the same time activate 
the NADPH oxidase assisting the purposeful production of ROS.

The implication of NADPH oxidase and ROS homeostasis in 
regulation of MT organization is further supported by the case 
of rhd2 A. thaliana mutants, which lack one of the A. thaliana 
NADPH oxidases. The rhd2 mutants display low ROS levels 
and simultaneously tubulin cytoskeleton defects and a significant 

Figure 1. The disturbance of reactive oxygen species (ROS) homeostasis affects tubulin cytoskeleton organization in transgenic Arabidopsis plants 
expressing GFP:TUA6. (A-E): Epidermal cells from 4-d-old hypocotyls of seedlings treated with distilled water (A) or with ROS modulators (B-E). The 
decrease of ROS levels forced either by the NADPH oxidase inhibitor diphenylene iodonium (DPI) or by the ROS scavenger n-acetyl-cysteine (NAC) 
results in disruption and reorganization of the tubulin cytoskeleton into random mesh-like arrays (B, C; cf. A). Similarly, oxidative stress induced by 
the oxidizing agent menadione (MEN) and hydrogen peroxide (Η2Ο2) results in MT remodeling (D, Ε; cf. A). CONTR, distilled water; DPI, 50 μΜ; ΝΑC, 
500 μΜ; ΜΕΝ, 50 μΜ, Η2Ο2, 5 mM. Treatments: 2 h. Scale bar: 10 μm.
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amount of macrotubules in roots.18 Interestingly, these plants 
exhibit extremely elevated levels of a p46 p38-like MAPK.35 It was 
recently found that in angiosperms the p46 MAPK is implicated 
in sensing cellular ROS level alterations. ROS overproduction 
as well as elimination of ROS levels resulted in the activation of 
this protein.35 Once activated, p46 drives the assembly of atypi-
cal tubulin polymers.35 This strengthens the view that the mecha-
nisms maintaining homeostasis during low or elevated ROS levels 
are connected by feedback loops and tightly linked to cytoskeletal 
responses.

ROS signaling and the role of phosphatidic acid
The p46 MAPK is assumed to be directly or indirectly involved 

in MAP65-1 activity toward the assembly of atypical tubulin 
polymers during ROS imbalance.35 Moreover, MAP65-1 is phos-
phorylated by several other ROS-responsive MAPKs. AtMPK3, 
AtMPK4, and AtMPK6, which are activated by ROS,36 have been 
shown to directly phosphorylate AtMAP65-1.37,38 The activity of 
MAP65-1 is also modulated by its interaction with phosphatidic 
acid (PA), an important lipid mediator produced by phospholipase 
D (PLD).39 PA and MAP65-1 synergy plays a critical role dur-
ing salt stress, since PA binds to MAP65-1 and enhances tubu-
lin polymerization and the MT-bundling activity of MAP65-1.39 
Salinity forces MT depolymerization followed by MT reorgani-
zation into stable arrays, responses leading to salt tolerance. The 
oxidative burst seems to have a significant part in these processes.24 
PA production and activation of p46 p38-like MAPK mediate the 
assembly of macrotubules during protoplast volume regulation in 
plasmolysed T. turgidum root-tip cells.40 In A. thaliana, PA pro-
duced by PLD regulates ROS generation by NADPH oxidase 
during stomatal closure induced by treatment with abscisic acid.41 
Interestingly, in Vicia a p38-like MAPK participates in abscisic 
acid triggered oxidative burst, whereas this hormone was found 
to activate p38 MAPK in chloronema cells of Funaria hygromet-
rica.42,43 Considering the data presented above, it may be proposed 
that the interactions between PLD and its derivative PA, p38-like 
MAPKs and NAPDH oxidase-derived ROS collectively orches-
trate the rearrangements of tubulin cytoskeleton, which are part of 
the responses to external stimuli.

This implies that ROS mediate stress responses and hormone 
signaling, through converging pathways. Such responses repeat-
edly include participation of the tubulin cytoskeleton and recruit-
ment of tubulin associated proteins. In this direction, ZmMPK5 
is activated by abscisic acid44 and concurrently, as it was previously 
noticed, interacts with ZmMAP65-1a toward ROS production 
after treatment with brassinosteroids.33 Abscisic acid also strongly 
modifies the levels of α and β tubulin mRNA transcripts45 and 
induces depolymerization and reorganization of cortical MTs.46,47 
In addition, it is known that the rest classes of phytohormones also 
modulate ROS levels in plants,9 whereas almost all the hormones 
interfere with plant cytoskeleton.48,49 Although, some implications 
suggest ROS involvement in hormone- induced tubulin cytoskel-
eton remodeling, their exact role cannot be easily identified.

MT-associated transcription factors involved in fine tuning 
of ROS levels

An attractive example of a possible interconnection between 
MTs, hormones and effector molecules are DELLA proteins. 

These proteins are transcription factors, which participate in hor-
mone signaling mechanisms50 and mediate several developmental 
processes in plants.51 During stress, DELLA proteins promote the 
transcription of genes encoding antioxidant proteins, such as super-
oxide dismutase. Hence, they contribute to fine tuning of cellular 
ROS levels.50,52 Importantly, DELLA proteins have been recently 
implicated in governing cortical MT organization in Arabidopsis 
during cell expansion induced by gibberellins.51 In particular, these 
proteins affect, among others, the availability of α/β tubulin het-
erodimers and consequently the polymerization of MTs due to 
their ability to direct the prefoldin complex localization, which is 
required for tubulin folding. Furthermore, Locascio et  al.51 note 
that the DELLA-dependent accumulation of prefoldin complex in 
nucleus is potentially crucial for the expression of several tubulin 
encoding genes. This is very interesting since it is known that the 
disturbance of ROS homeostasis affects the levels of α or β tubu-
lin in plants and animals, leading in some cases to elevated tubu-
lin levels (see also ref. 23).17,53 We may then extrapolate that the 
upregulation of tubulin is part of the antioxidant defense responses 
induced by transcriptional mediators like DELLA proteins. In 
this direction, tubulin upregulation may follow treatments with 
chemicals inducing low ROS levels.17 These data further support 
the hypothesis that the dynamic regulation of tubulin cytoskeleton 
is part of the cellular mechanisms driving the restoration of ROS 
homeostasis.

Some aspects on the oxidation of tubulins
Paradigms from animal cells support the view that the regula-

tion of tubulin cytoskeleton act protectively against pertubations of 
cellular redox state.54 It is well known that tubulins are extremely 
sensitive to oxidative stress and that their cysteine residues could be 
easily oxidized, even after a short exposure to ROS.54 Oxidation of 
cysteine sulfhydryl groups may promote the cross-linking between 
α and β tubulin due to formation of disulfide bonds, thus prevent-
ing the assembly of MTs.54,55 Of outstanding interest is the case 
of βIII isoform of animal β tubulins (reviewed by Ludueña54). 
This isoform lacks cys239, one of the cysteines of β tubulin, which 
easily forms disulfide bonds and its oxidation has been straightly 
correlated with the inhibition of MT assembly.54 Importantly, the 
βIII isoform is present at high levels in cells displaying regularly 
elevated ROS levels and is upregulated in oxidative stress treated 
cells.54 Therefore, it seems that redox sensing may be related to the 
expression of different tubulin isoforms and this may prevent cel-
lular damage.

Such information regarding plant cell tubulins is missing. 
However, proteome examination of A. thaliana cells treated 
with hydrogen peroxide revealed that α and β plant tubulins 
are also susceptible to oxidation.56 Besides, using proteomic 
analysis it was found that both α and β tubulins undergo 
S-glutathionylation in A. thaliana cells, after application of 
the oxidant t-butyl-hydroperoxide (t-BuOOH).57 Glutathione 
binding offers protection to thiol groups of cysteine against oxi-
dation. Nevertheless, thiolation itself could influence the activ-
ity of the modified protein or even drive signal transduction.57,58 
Thus, it seems that apart from mechanisms that perceive cel-
lular redox status, additional regulatory mechanisms sense the 
redox status of tubulin. Since the later is strongly related to the 
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capability for MT assembly,59,60 such mechanisms may protect 
tubulin against irreversible oxidation.60

Tubulin cytoskeleton remodeling during ROS imbalance
The formation of stable atypical tubulin polymers, following 

the disturbance of ROS homeostasis, can be explained consider-
ing that they contain or consist of modified tubulins. Apart from 
oxidative modifications ROS imbalance was found to rapidly 
induce other post-translational modifications in plants, such as 
tubulin acetylation17,18 (see also ref. 21) or slight alterations of the 
tyrosinated tubulin levels.17 Such modifications that amend the 
tubulin polymer properties are common in stress conditions.32 For 
example, hyperosmotic treatment stimulates phosphorylation of 
α-tubulin.61 Interestingly, osmotic stress results not only in cellular 
oxidative burst,10 but also in disappearance of MTs followed by the 
assembly of macrotubules.40 ROS production and its interplay with 

MT reorganization allow adaptive response during osmotic stress 
in a model proposed by Nick et al.62 Taking into consideration the 
data presented above, we may propose that tubulin post-transla-
tional modifications during ROS homeostasis disturbance could 
be correlated with the behavior of the tubulin cytoskeleton. A pos-
sible explanation of this behavior might be that such modifications 
probably, among others, influence the interaction of tubulins or 
MTs with associated macromolecules (see also ref. 63) as well as 
the properties of tubulin polymers.

Regarding the process of MT destruction, one would suggest 
that ROS might directly or indirectly interfere with aspects of 
proper tubulin polymerization, such as the concentration of cal-
cium or the availability of free tubulin heterodimers.64 It is known 
that increased ROS levels are implicated in raising calcium levels7 
and that MTs are sensitive to calcium concentrations.64 Elevated 

Figure 2. Simplified hypothetical model describing the changes mediated by reactive oxygen species (ROS) level alteration with respect to the 
organization of tubulin cytoskeleton. ROS and antioxidant balance is further influenced by abiotic or biotic stimuli. In any case, the ROS produced in 
the apoplast (e.g., derived from NADPH oxidase) enter the cytosol and together with intracellularly generated ROS constitute the total amount of cel-
lular ROS. Consequently, the result of the tag war between oxidant generation and antioxidant defenses is perceived and either directly or through 
feedback connected signaling cascades forces the reorganization of tubulin cytoskeleton. The reorganization among others aids the restoration of 
ROS homeostasis. The microtubule (MT) arrays disappear and MT remodeling, or the assembly of atypical tubulin polymers like macrotubules and 
tubulin paracrystals, follows. These processes are mediated by MT-associated proteins (MAPs) assisted by other molecules such as phosphatidic acid 
produced by phospholipase D (PLD). The modifications of tubulin or MAPs at the post-translational level may crucially contribute to this interplay.
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calcium may lead to destruction of MTs65 and ROS might inter-
fere with the amount of tubulin available for polymerization.17 The 
disruption of MTs could potentially be mediated by the activation 
of MT severing proteins like katanin. Katanin is a heterodimeric 
protein that binds to and cleaves MTs.66 In plants, it was shown to 
be recruited during cytoskeletal responses to several stimuli that 
induce elevation of cellular ROS levels, such as mechanical stress 
and wounding,8,28,29 blue light,67,68 and hormonal responses.9,66 
However, the extent of association of ROS fluctuations with 
katanin activation remains to be found. Besides, MT disappear-
ance could be further promoted by weakening of MAP binding to 
MTs. For instance, phosphorylation of MAP65–1, which belongs 
to MAP65 protein family and has been implicated in MT bun-
dling, results in its dissociation from MTs and leads to MT disas-
sembly.37 Therefore, it is very interesting that MAP65–1 is one of 
the substrates of the ROS-activated MAPKs, AtMPK3, AtMPK4, 
AtMPK6.36-38

Importantly, MAP65–1 mediates the formation of atypical 
tubulin polymers, i.e., macrotubules and tubulin paracrystals dur-
ing ROS disturbance.18 MAP65 proteins also participate in the 
assembly of tubulin paracrystals after treatment of Vigna sinensis 
roots with colchicine.69 What’s more, the MAP65–6 along with 
MAP65–1 has been found to promote the organization of resis-
tant thick MT bundles during salt stress, which appear as a mesh-
like network.70 The binding capacity of different MAP65 proteins 
to MTs highly depends on the MT-binding domains of MAP65 
isotypes, which are localized to the C-terminal of each protein 
molecule.71 Besides, post-translational modifications of tubulin 
could modulate the binding potential to different MAPs.63 Hence, 
we may suggest that, during atypical tubulin polymer formation 
accompanying loss of ROS homeostasis, MAPs promoting the 
assembly of tubulin polymers other than MTs preferably bind to 
modified tubulin.

Concluding Remarks

ROS homeostasis is of particular importance for plant life and, 
nowadays, emerges as a significant regulator of tubulin cytoskel-
eton. The interplay between ROS and tubulin cytoskeleton is 
implicated in sensing almost every stressful situation and drives 
the succeeding responses. The responses against various stimuli 
are mediated through converging signaling cascades that aim at 
restoring ROS homeostasis. During this process the remodeling 
of tubulin cytoskeleton seems to play a crucial role. Such remod-
eling includes, among others, the recruitment of MAPs which is 
forced by MAPK signaling and regulatory mechanisms acting at 
transcriptional and post-transcriptional level. Some of the possible 
participants of this complex crosstalk, which were discussed in the 
present article, are illustrated in Figure 2. The existence of other 
signaling routes, protein components and additional mechanisms 
cannot be excluded. Further experimentation is needed in order to 
establish a more clear relationship between ROS homeostasis and 
tubulin cytoskeleton. ROS appear as ideal players in fine tuning of 
the behavior of tubulin cytoskeleton during stress. It would there-
fore be very promising to further investigate the ROS-dependent 
MT-mediated developmental processes.
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The data presented in this work revealed that in Zea mays the exogenously added auxins indole-3-acetic acid (IAA)
and 1-napthaleneacetic acid (NAA), promoted the establishment of subsidiary cell mother cell (SMC) polarity and the
subsequent subsidiary cell formation, while treatment with auxin transport inhibitors 2,3,5-triiodobenzoic acid (TIBA)
and 1-napthoxyacetic acid (NOA) specifically blocked SMC polarization and asymmetrical division. Furthermore, in
young guard cell mother cells (GMCs) the PIN1 auxin efflux carriers were mainly localized in the transverse GMC faces,
while in the advanced GMCs they appeared both in the transverse and the lateral ones adjacent to SMCs. Considering
that phosphatidyl-inositol-3-kinase (PI3K) is an active component of auxin signal transduction and that phospholipid
signaling contributes in the establishment of polarity, treatments with the specific inhibitor of the PI3K LY294002
were carried out. The presence of LY294002 suppressed polarization of SMCs and prevented their asymmetrical
division, whereas combined treatment with exogenously added NAA and LY294002 restricted the promotional auxin
influence on subsidiary cell formation. These findings support the view that auxin is involved in Z. mays subsidiary cell
formation, probably functioning as inducer of the asymmetrical SMC division. Collectively, the results obtained from
treatments with auxin transport inhibitors and the appearance of PIN1 proteins in the lateral GMC faces indicate a
local transfer of auxin from GMCs to SMCs. Moreover, auxin signal transduction seems to be mediated by the catalytic
function of PI3K.

Introduction

Stomatal complexes in Zea mays and generally in Poaceae is
the outcome of a definite sequence of three asymmetrical divi-
sions that give rise to the guard cell mother cell (GMC) and two
subsidiary cells laterally to it, and a symmetrical one which pro-
duces the pair of guard cells (Fig. 1).1-3 Among them, the divi-
sions generating the subsidiary cells have been repeatedly studied,
since they constitute a very attractive model to investigate the
premitotic cell polarization and the following asymmetrical divi-
sion. The subsidiary cell mother cell (SMC) asymmetrical divi-
sion is undoubtedly triggered by a local induction stimulus
"emitted" by the GMC (reviews by refs. 2–4; see Fig. 1).

This stimulus triggers a definite sequence of polarization
events that precede and accompany the asymmetrical SMC divi-
sion, which in turn creates a minute subsidiary cell and a large
typical epidermal one. Although over the last decades the succes-
sive stages of SMC protoplast polarization and the mechanisms

that mediate or promote its asymmetrical division have been
studied (reviews by refs. 2, 3, 5), the nature of inductive stimulus
still remains unknown. This signal might be a chemical substance
emitted by the GMC1,2,6-9 or a mechanical stimulus exerted by
the GMC on its lateral SMCs.2,10-13 Considering the above, as
well as that SMC division is characterized by a shift of the divi-
sion plane orientation in protoderm from transverse to leaf axis
to longitudinal one (review by ref. 2; see also Fig. 1), it is reason-
able to assume that the inductive stimulus might be a hormone-
like substance.

Auxin might be an ideal inducer of polarity, since it directs
cellular patterning by controlling division plane orientation.14-16

This hormone plays a key role in plant development regulating a
remarkably wide range of developmental processes.17 In Arabi-
dopsis, auxin participates in leaf development, where among
others, seems to coordinate asymmetrical cell differentiation and
division.18,19 The unique morphogenetic auxin properties could
be, at least in part, attributed to its ability to become

*Correspondence to: Basil Galatis; Email: bgalatis@biol.uoa.gr
Submitted: 08/08/2014; Revised: 09/20/2014; Accepted: 09/23/2014
http://dx.doi.org/10.4161/15592324.2014.984531

www.tandfonline.com e984531-1Plant Signaling & Behavior

Plant Signaling & Behavior 10:3, e984531; March 16, 2015; © 2015 Taylor & Francis Group, LLC
RESEARCH PAPER



asymmetrically and polarly distributed.17 In Zea mays, it is
polarly transported along the main leaf axis.20,21 Auxin transpor-
tation is mediated by several families of auxin transporters, which
participate in intracellular and intercellular auxin influx and
efflux.22 Transporters that provide directionality to the intercel-
lular auxin flow are, among others, the PIN-FORMED (PIN)
efflux carriers and the AUXIN INSENSITIVE1 (AUX1) influx
carriers. 17,22-24

In developing stomatal complexes of grasses, like those of Z.
mays, the shift in division plane orientation, as well as SMC
polarization, might be induced by a local change in the direction
of auxin flow in growing epidermis. To investigate this hypothe-
sis the effects of indole-3-acetic acid (IAA), its synthetic analog
1-napthaleneacetic acid (NAA), and those of the specific auxin
transport inhibitors 2,3,5-triiodobenzoic acid (TIBA)25 and
1-napthoxyacetic acid (NOA)25 on the asymmetrical divisions
generating subsidiary cells in Z. mays, were monitored. TIBA dis-
rupts the cycling of PIN1 carriers and affects auxin transport by
interfering with membrane trafficking processes.26 NOA is con-
sidered as an inhibitor of auxin influx since it has been shown to
affect cellular auxin uptake facilitated by AUX1 transporters.25

In addition, taking into consideration that polar PIN localization
is indicative of the auxin flow direction,27 the localization of
PIN1, one of the first identified PIN efflux carriers,22 in the
developing Z. mays stomatal complexes was also examined.

Interestingly, phospholipid signaling is required for PIN local-
ization and cooperates with auxin in establishing cell polarity.28

In addition, phospholipases C and D (PLC/PLD) signal trans-
duction pathways seem to promote the induction or perception
of the stimuli emitted by the GMC, controlling the SMC asym-
metrical division.12 On the other hand, phosphatidyl-inositol-3-
kinase (PI3K) modulates phospholipid turnover catalyzing the
phosphorylation of phosphoinositides and importantly, its func-
tion assists auxin signaling.29 Moreover, PI3K catalytic activity is
necessary for generation of cell polarity in migrating monospores
of the red alga Porphyra yezoensis.30 Thus, the role of PI3K in the

asymmetrical division of SMCs and its potential implication in
mediating signal transduction of auxin was evaluated, using the
specific PI3K inhibitor LY294002.31 As far as we know, this is
the first study involving auxin signaling in polarization/asymmet-
rical division of SMCs in grasses.

Results

Subsidiary cell formation in control seedlings

General remarks
In Z. mays, cells of particular protodermal rows, the stomatal

ones, undergo asymmetrical divisions close to basal leaf meristem
producing the GMCs (Fig. 2A). Initially, GMCs appear rectan-
gular in paradermal view (Fig. 2A and B), however, as they
develop, GMCs elongate along the stomatal row axis and before
their division they tend to assume an almost square shape in
paradermal view (Fig. 2C). The assembly of an interphase micro-
tubule (MT)-ring lining the mid-region of lateral and periclinal
GMC cell walls (Fig. 2E and F), which is followed by deposition
of a cellulose microfibril ring at these regions, plays a critical role
in GMC morphogenesis.2,32 The cellulose microfibril ring allows
the elongation of the lateral cell walls and simultaneously pre-
vents the expansion of the transverse ones (Fig. 2A–C). The anti-
clinal cell walls oriented parallel to the leaf axis are defined as
lateral walls, while those oriented transversely to leaf axis are the
transverse cell walls. The periclinal ones are those exhibiting a
parallel to leaf surface orientation.

Before division, the length of GMCs, which represents the
dimension parallel to the stomatal row axis, increases about
125.00%. Simultaneously, its width, the dimension vertical to
the same axis, appears 34.60% decreased.13 As a result, SMCs
bulge locally toward their adjacent GMCs (Fig. 2C). The latter
cells emit a stimulus that induces asymmetrical division of the
SMCs yielding a minute lens-shaped subsidiary cell, adjacent to
the inducing GMC (Figs. 1, 2C). The local bulging of Z. mays

Figure 1. Diagram illustrating the development of Zea mays stomatal complexes. MT: microtubule; PPB: preprophase band; SMC: subsidiary cell mother
cell.
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SMCs toward the inducing GMCs is also facilitated by the pat-
terned expansion of intervening cells of the stomatal row (see also
Fig. 2A–C).13

It has been estimated that in Z. mays seedlings grown in
dark at 25 § 1�C, the GMCs exhibiting a width/length ratio
between 0.8 and 1.4 are in their majority capable of emanat-
ing inductive stimulus toward the adjacent SMCs.12 GMCs
aspect ratio was assessed in a central optical cell plane using a
light microscope equipped with a micrometer scale. In the
current study, according to their aspect ratio, the GMCs were
classified in two subgroups: (a) GMCs with aspect ratio more
than 1.4 which are present close to meristem leaf region,
from now on called “young” GMCs and (b) GMCs with
respective ratio less than 1.4, which are located at protoder-
mal regions where the subsidiary cell formation occurs, from
now on called “advanced” GMCs. Based on the above consid-
eration, each SMC was classified according to the particular
category of its neighbor GMC and its status (divided or not).
Laterally to advanced GMCs 70.41% of SMCs (1090 out of
1548 SMCs measured) have been divided asymmetrically
(Fig. 3), whereas the percentage of divided SMCs adjacent to
young GMCs is 17.00% (154 out of 906 SMCs measured;

Fig. 3). Besides, 97.20% of SMCs adjacent to young guard
cells (Fig. 2D) have been divided (958 out of 986 SMCs;
Fig. 3).

SMC polarization
The primary protoplasmic events of SMCs’ polarization pre-

ceding asymmetrical division are: (a) The migration of nucleus
toward the inducing GMC (Figs. 1C, 2C). It has been calculated
that in 77.56% of SMCs (446 out of 575 measured) adjacent to
advanced GMCs the nucleus occupies its polar position (Fig. 4).
The percentage of SMCs adjacent to young GMCs possessing a
properly positioned nucleus is 26.23% (106 out of 404 SMCs;
Fig. 4). (b) The cortical cytoplasm lining the SMC cell wall
region shared with the GMC lacks MTs (Fig. 2F).33,34 (c) The
assembly of an unusually shaped preprophase MT-band at the
polar end of SMC (reviews by refs. 2, 3, 5; see also Figs. 1C,
2E–G). (d) The organization of a monopolar prophase MT half-
spindle, which is connected with the preprophase MT-band and
seems to anchor the nucleus to its polar position (Figs. 1C,
2G).33 (e) The organization of an actin filament (AF)-patch (for
literature see refs. 2, 3; see also Figs. 1C, 2H) and an endoplas-
mic reticulum-patch13 at the polar end of SMC.

Figure 2. (A–D) Areas of Z. mays stomatal rows, as observed with DIC optics, displaying young GMCs (A), GMCs in an intermediate developmental stage
(B), advanced GMCs (C) and young stomatal complexes (D). The double arrow in (A) shows the longitudinal leaf axis. The asterisks mark the GMCs and
the squares the SMCs. In the SMC shown in (C) the nucleus (N) has occupied its polar position. The arrows point to the daughter cell walls of the asym-
metrical divisions that create the subsidiary cells. The arrows in (D) show subsidiary cells and the arrowheads young guard cells. EC: epidermal cell; ICSR:
intervening cell of the stomatal row. (E and F) GMCs (asterisks) and SMCs (squares) after tubulin immunolabeling in external (E) and median (F) optical
planes. The arrows point to preprophase MT- band profiles of a SMC and the arrowheads to those of an interphase MT-ring in GMCs. (G) Tubulin immu-
nolabeling in a prophase SMC (square). The arrows indicate the preprophase MT- band, the arrowheads the half prophase MT-spindle, while the asterisk
marks the inducing GMC. N: nucleus. (H) AF-patch (arrow) in SMC (square), which bulges toward the inducing GMC (asterisk). Scale bars: 10 mm.
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PIN1 localization in GMCs and SMCs
Immunolabeling revealed that PIN1 auxin efflux carriers in

Z. mays protodermal cells were polarly localized. In regions close
to meristem, where newly formed GMCs are found, PIN1 fluo-
rescence signal was mainly emitted by the transverse cell faces,
including those of GMCs and only a weak signal emitted by
the lateral ones (Fig. 5A). During GMC growth, the intensity
of PIN1 fluorescence in the latter regions was increased and
eventually in advanced GMCs, PIN1 seemed to accumulate in
both transverse and lateral GMC faces (Fig. 5B; cf. Fig. 5A). In
some advanced GMCs the fluorescence of PIN1 carriers
appeared even more intense along the lateral GMC faces than
along the transverse ones (Fig. 5B). Therefore, the lateral faces
of many GMCs, which are close to SMCs, are enriched in
PIN1 carriers (Fig. 5B).

Exogenous addition of auxins promotes subsidiary cell
formation

Although IAA or NAA, at durations applied in this work, did
not detectably affect seedling growth, they led to a remarkable
increase in SMC polarization and promoted its asymmetrical
division, behaving similarly. In protodermal areas displaying
advanced GMCs, the amount of divided SMCs was comparable
to that of the controls. Out of 312 NAA-treated SMCs measured,
71.80% have been successfully divided (Fig. 3). However, in
regions exhibiting young GMCs the percentage of divided SMCs
was 35.16% (276 out of 785 SMCs measured), considerably
increased compared to that of the control leaves (Figs. 3; see also
Fig. 6A and B). Moreover, in leaves treated with auxins all young
stomatal complexes possessed two subsidiary cells (Figs. 3, 6C).
Even in controls, a small amount of undivided SMCs adjacent to

Figure 3. Table and the respective histograms presenting the percentages of subsidiary cell formation in control and treated seedlings. Treatments:
CONTROL dH2O; NAA 100 mM, 48 h; TIBA 300 mM, 48 h; LY294002 50 mM, 72 h; NAA 100 mM C LY294002 50 mM, 48 h.
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young guard cells exists (2.80%; Fig. 3). These data suggest that
the addition of exogenous NAA and IAA favors, to some
extent, the asymmetrical division of SMCs and interestingly, pro-
motes the initiation of SMC division in protodermal regions

close to leaf meristem. Besides, in treated seedlings, many GMCs
divided symmetrically before acquiring their almost square, in
paradermal view, shape (Fig. 6C; cf. Fig. 2D). This observation
suggests that the exogenously provided auxins promote both

Figure 4. Table and the respective histograms showing the percentages regarding the polar positioning of SMC nucleus in control and treated seedlings.
CONTROL dH2O; NAA 100 mM, 48 h; TIBA 300 mM, 48 h; LY294002 50 mM, 72 h; NAA 100 mM C LY294002 50 mM, 48 h.
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asymmetrical and symmetrical stomatal cell divisions and conse-
quently, the stomatal complex development was attained more
closely to the leaf base than in the control leaves (Fig. 6C; cf.
Fig. 2D).

Premitotic polarization of the auxin-treated SMCs was also
favored. The amount of SMCs possessing the nucleus at its polar
position was considerably increased. This was very intense in pro-
todermal regions close to leaf meristem, where the polarized
SMCs adjacent to young GMCs was 83.65% (312 out of 373
SMCs; see also Fig. 6D), nearly 3-fold higher compared to the
controls (Fig. 4). Similarly, the respective amount of polarized
SMCs adjacent to advanced GMCs was increased (Fig. 4).
Besides, the interphase GMC MT-ring was almost typical in
appearance (Fig. 6E and F; cf. Fig. 2E and F). As in controls
SMCs, the cortical cytoplasm lining the cell wall between SMC
and GMC was devoid of MTs. Moreover, laterally to the induc-
ing GMCs a typical preprophase MT-band was formed in treated
SMCs (Fig. 6E and F).

In control leaves, these polarizing events predominantly char-
acterized SMCs in contact with advanced GMCs (Fig. 2C, E, F).
However, in leaves incubated with NAA and IAA they were also
observed in SMCs adjacent to young GMCs (Fig. 6D–F). In
many SMCs, a typical preprophase MT-band was detected,
although their nucleus did not occupy a polar position. Never-
theless, this can be also detected in control seedlings of Z. mays
and other grasses.2,35,36 The treated SMCs displayed numerous
endoplasmic AFs, many of which traversed the perinuclear cyto-
plasm (Fig. 6G). A well-organized AF-patch was found only in
those SMCs bulging toward the advanced GMCs (Fig. 6G; cf.
Fig. 2H). The SMCs that were in contact with young GMCs
and did not bulge toward them possessed numerous AFs ran-
domly distributed, but not distinct AF-patches (Fig. 6H). Collec-
tively, these data suggest that auxin also promotes SMC
polarization establishment and favors the appearance of this phe-
nomenon to protodermal areas close to leaf meristem.

Inhibition of auxin transport restrains subsidiary cell
formation

Although TIBA, at durations and concentrations used in this
work did not interfere with the growth of Z. mays seedlings and
especially GMC morphogenesis, subsidiary cell formation was
inhibited (Fig. 7A). The percentages of divided TIBA-treated
SMCs adjacent to young GMCs, advanced GMCs, or young
guard cells were 3.88%, 16.03% and 51.10% respectively
(Fig. 3). Therefore, the number of divided SMCs, in all cases,
was definitely lower compared to that of controls, whereas the
number of undivided SMCs was considerably higher (Fig. 3).
As a result, unlike to controls, in seedlings incubated with
TIBA, large protodermal areas, possessing advanced GMCs or
young guard cells, lacked subsidiary cells (Fig. 7A and B). Nota-
bly, the symmetrical divisions in the meristem, the asymmetrical
ones generating the GMCs, as well as the symmetrical GMC
divisions appeared to proceed normally. This evaluation was
made by tracing numerous young daughter cell walls after stain-
ing with aniline blue (Fig. 7C). The amount of the so-called
persistent GMCs, which are the undivided GMCs exhibiting

Figure 5. Immunolocalization of PIN1 carriers in control (A, B) and
treated (C–H) GMCs (asterisks) and SMCs (squares). The arrows point to
transverse and the arrowheads to lateral cell walls. (A) Young GMCs. (B)
Advanced GMCs. (C–F) TIBA-treated GMCs (asterisks) as they appear after
PIN1 carrier immunolabeling (C and E) and using DIC optics (D and F). (G
and H) Immunolabeling of PIN1 carriers in a LY294002-treated GMC
(asterisk) (G) and the respective DIC image (H). Treatments: (C–F) TIBA
300 mM, 48 h; (G and H): LY294002 50 mM, 48 h. Scale bars: 10 mm.
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distinct morphological features of guard cells was only 3.93% in
280 young stomatal complexes measured (Fig. 7E; cf. Fig. 2C
and D; see also ref. 32, 37). These data demonstrate that in Z.
mays protoderm TIBA specifically inhibits the asymmetrical
SMC division.

Premitotic SMC polarization was also affected in TIBA-
treated leaves, where the polar migration of SMC nucleus toward
the adjacent GMC was greatly inhibited (Fig. 7D). Out of 366
SMCs adjacent to advanced GMCs, 28.96% possessed polar
positioned nucleus, whereas the majority of these SMCs
(71.04%) exhibited nuclei at random sites (Fig. 4). The respec-
tive percentage of properly positioned nucleus in SMCs adjacent
to young GMCs was 18.52% out of 556 SMCs measured
(Fig. 4). Moreover, although in controls, young guard cells were
also capable of inducing polarization in their partner SMCs,35,36

in many TIBA-treated stomatal complexes lacking subsidiary
cells, the nucleus of SMC resided far from the polar SMC end
(Fig. 7F).

The interphase MT-ring in GMCs was typical after the appli-
cation of TIBA (Fig. 7G and I), however, many advanced GMCs
emitted an intense tubulin fluorescence signal lining the whole
surface of the lateral cell wall (Fig. 7H). This implies that TIBA
somehow interferes with GMC cortical MT reorganization dur-
ing GMC transition from interphase to preprophase/prophase
(for a review see ref. 2). Besides, TIBA did not considerably affect
the organization of cortical MTs in SMCs. The sites of contact
between SMC and GMC in treated SMCs lacked cortical MTs

and the preprophase MT-band organization laterally to adjacent
GMC was almost typical, regardless the position of the SMC
nucleus (Fig. 7I and J). In contrast, TIBA affected to some extent
AF-organization. The SMCs bulging toward the neighbor GMC
displayed not very well defined polar AF-patches (Fig. 7K and
L; cf. Fig. 2H).

Treatment with TIBA affected also the distribution of PIN1
carriers in Z. mays protoderm. The advanced GMCs displayed
spherical conformations in the cytoplasm emitting weak PIN1
fluorescence (Fig. 5C and E). Relatively few and unequally dis-
tributed PIN1 carriers were only detected on the anticlinal GMC
faces (Fig. 5C–F; cf. Fig. 5B).

To further investigate the implication of auxin transport in
subsidiary cell formation treatments with the auxin influx inhibi-
tor NOA were also carried out. Interestingly, NOA interfered
with subsidiary cell generation and the migration of SMC
nucleus toward its polar site. The amount of divided NOA-
treated SMCs laterally to young or advanced GMCs was 9.21%
(21 out of 228 SMCs) and 33.47% (79 out of 236 SMCs),
respectively. The respective percentages in control leaves were
17.00% and 70.41%. Consequently, protodermal areas of seed-
lings incubated with NOA containing advanced GMCs or young
guard cells frequently lacked subsidiary cells (Fig. 8A-C).
Although in treated SMCs adjacent to young GMCs the percent-
age of polarized nuclei was comparable to controls, the amount
of polarized NOA-treated SMCs next to advanced GMCs was
dramatically decreased. Only, 41.40% out of 157 SMCs

Figure 6. (A–C) Protodermal areas near the leaf base of NAA- (A and C) and IAA-treated (B) seedlings as viewed after aniline blue staining. Bilaterally to
the young GMCs (asterisks in (A) and (B)) subsidiary cells have been formed (cf. Fig. 2A and B). The stomatal complexes shown in (C) have been formed
before the GMCs acquire a square shape (compare Fig. 2C and D). (D) DIC optical view of polarized NAA-treated SMC (square) in contact with a young
GMC (asterisk) (cf. Fig. 2B and C). N: nucleus. (E and F) NAA- (E) and IAA- (F) treated young GMCs (asterisks) and their neighbor SMCs after tubulin immu-
nolabeling in external (E) and median (F) optical plane. The arrows point to profiles of preprophase MT-band in SMCs and the arrowheads to the inter-
phase MT-ring in GMCs. (G) AF-organization in NAA-treated SMCs (squares) in contact with advanced GMCs (asterisks).The arrows show AF-patches. (H)
AF-organization in young NAA-treated GMCs (asterisks) and their adjacent SMCs (square). Treatments: NAA 100 mM, 48 h; IAA 200 mM, 48 h. Scale bars:
10 mm.
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measured exhibited a properly positioned nucleus, whereas in
controls the respective percentage was 77.56%. Fig. 8B shows
treated SMCs possessing a nucleus located far from the inducing
GMC. These findings suggest that auxin influx is also critical for
SMC polarization and division.

Additional control experiments were carried out in order to
clarify whether auxin accumulation or its polar transport was
responsible for the promotion of subsidiary cell formation
observed after NAA or IAA (see above). Treatments with NAA
in combination with TIBA or NOA were carried out. Under
these circumstances many protodermal regions containing
advanced GMCs or young guard cells were devoid of subsidi-
ary cells (Fig. 8D-F). These findings suggest that not only
auxin accumulation but mainly its transport is a prerequisite
for subsidiary cell formation.

Selective inhibition of the catalytic activity of PI3K blocks
subsidiary cell generation

Although treatment of Z. mays seedlings with the specific
PI3K inhibitor LY294002 for 24–72 h did not affect their
growth or GMC morphogenesis, subsidiary cell formation was

largely prevented (Fig. 9A). The amount of newly formed subsid-
iary cells was greatly decreased compared to controls. Out of 474
SMCs adjacent to advanced GMCs, only 20.04% had been
divided and 15.64% out of 578 SMCs laterally to young GMCs
had generated subsidiary cells (Fig. 3). The percentage of undi-
vided SMCs adjacent to young guard cells was 79.90% (596 out
of 746 SMCs; Fig. 3). Consequently, many stomatal complexes
lacked subsidiary cells (Fig. 9B). Similarly, to the results obtained
with TIBA and NOA, the inhibition of asymmetrical SMC divi-
sion by LY294002 treatment seems to be highly specific. The
symmetrical GMC divisions were not significantly affected
(Fig. 9A). Only a small population (7.40%) of persistent GMCs
(Fig. 9C) was detected in treated seedlings.

LY294002 clearly interfered with nuclear migration to the
polar site of SMCs (Fig. 9D). A random position of nucleus was
detected in 80.69% SMCs adjacent to young and 83.00% SMCs
laterally to advanced GMCs (Fig. 4), as well as in many SMCs
next to young guard cells (Fig. 9B). On the contrary, in treated
SMCs neither the preprophase MT-band nor the AF-patch for-
mation were inhibited, although the latter was not well organized
(Fig. 9E-G).

Figure 7. Protodermal areas of seedlings incubated with TIBA. (A–C) Optical sections of stomatal rows after aniline blue staining. The asterisks mark
advanced GMCs, the arrows young stomatal complexes and the arrowhead in (C) a newly formed daughter cell wall of the symmetrical GMC division.
Note the absence of subsidiary cells. (D) Treated SMC (square) as seen in DIC optics. The nucleus (N) is far from the inducing GMC (asterisk). (E and F).
DIC optical views of a persistent GMC (E) and a young stomatal complex lacking subsidiary cells (F). The SMCs in (F) (squares) are not polarized. (G and
H) Young (G) and advanced (H) treated GMCs (asterisks) after tubulin immunolabeling. The arrowheads show optical sections of the interphase MT-ring.
(I and J) Treated SMC (square) following tubulin immunolabeling in external (I) and median (J) optical plane. The arrows point to sections of the prepro-
phase MT-band of the SMC and the arrowheads to sections of the interphase MT-ring of the GMCs. N: nucleus. (K and L) Treated advanced GMC (asterisk)
and one of the neighbor SMCs (square) after AFs staining (K) and in DIC optics (L). The arrows show the AF-patch of the SMC. In (L) the SMC bulges
toward the "inducing" GMC and its nucleus (N) has not occupied its polar position (compare Fig. 2C). Treatments: TIBA (A–C) 100 mM, 48 h; (D–L)
300 mM, 48 h. Scale bars: 10 mm.
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LY294002 seems also
to disturb the PIN1 carrier
localization. The affected
protodermal cells dis-
played spherical configura-
tions, differently distribu-
ted compared to those of
controls and emitting
poor PIN1 fluorescence
signal (Fig. 5G). In partic-
ular, in the advanced
treated GMCs PIN1 car-
riers were randomly
located, unlike the con-
trols where they tended to
be equally distributed in
all the anticlinal GMC
faces (Fig. 5G and H; cf.
Fig. 5B).

Auxin and PI3K
interplay promotes
subsidiary cell formation

Considering the similar
effect caused by inhibition
of auxin transport and
LY294002 on premitotic
SMC polarization and
asymmetrical division, it
was investigated whether
auxin and PI3K cooperate
to generate subsidiary cells,
applying exogenously NAA
together with the specific
PI3K inhibitor. NAA and
LY294002 separately pro-
duced opposite effects on
subsidiary cell formation
(Fig. 3). Compared to
SMCs solely incubated
with NAA the percentage
of divided SMCs adjacent to
young and advanced GMCs
in NAACLY294002-
treated seedlings was
decreased (Fig. 3). Besides, opposite to the results obtained
from NAA treatment, a population (17.15%) of undivided
SMCs adjacent to young guard cells was observed (Figs. 3,
10A). Premitotic SMC polarization was also disturbed
(Fig. 10B and C; cf. Fig. 2C). The percentages of SMCs
exhibiting a nucleus at its polar position were much lower
than the respective ones obtained when the seedlings were
treated with NAA (Fig. 4). These data favor the hypothesis
that PI3K is implicated in transduction of the auxin signal,
and that both are required for generation of SMC polarity
and asymmetrical division.

Discussion

Auxin and the inductive stimulus in stomatal complexes
The hypothesis that the stimulus emanating from the grass

GMCs, which triggers asymmetrical division in the adjacent
SMCs, is a chemical substance possibly hormonal in nature
has been suggested more than 50 years ago.1,6,7,38 The chemi-
cal nature of the inductive stimulus is adequately supported
from previous results obtained from caffeine-treated Z. mays
seedlings in which the daughter cell wall separating the subsid-
iary cell remained incomplete, resulting in the formation of

Figure 8. Protodermal areas of seedlings treated with NOA (A–C), NAA C TIBA (D and E) and NAA C NOA (F). The
asterisks mark advanced GMCs and the arrowheads in (B) and (E) point to SMC nucleus. (A–C) Optical sections of sto-
matal rows after aniline blue staining (A and C) and under DIC optics (B). Note the absence of subsidiary cells adjacent
to advanced GMCs (A, B) and to young guard cells (C). (D and E) Stomatal row of NAA C TIBA-treated leaves contain-
ing advanced GMCs (D) and young stomata (E). Note the absence of subsidiary cells. (F) Protodermal region of seed-
lings incubated with NAA C NOA lacking subsidiary cells. Treatments: (A–C): NOA 50 mM, 72 h; (D and E): NAA
100 mM C TIBA 300 mM, 72 h; (F): NAA 100 mM C NOA 50 mM, 72 h. Scale Bars: 10 mm.
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aborted SMCs. As a consequence, their adjacent GMCs were
also capable of inducing divisions in the next cell compart-
ment probably due to the transport or diffusion of the stimu-
lus through minute perforations of the incomplete subsidiary
cell wall.9

The experimental data present in this work indicate for the first
time that auxin might operate as the inductive stimulus that forces
the asymmetrical division of Z. mays SMCs. Incubation of Z. mays
seedlings with the specific auxin transport inhibitors TIBA and
NOA blocked subsidiary cell formation (Figs. 3, 7A and B, 8A–C).
On the contrary, the exogenously added NAA and IAA promoted
the asymmetrical SMC division and interestingly in this case, the
GMCs seem to become potent to induce divisions in SMCs at an
earlier stage of their development (Figs. 3, 6A and B). Thus, in
NAA- and IAA-treated leaves subsidiary cell formation occurred in
protodermal regions closer to the leaf base than in the control ones.

The emerging role of auxin
in SMC polarization and
asymmetrical division is fur-
ther supported by data
derived from proteomic anal-
ysis showing that the Z. mays
protodermal areas close to
leaf meristem are enriched in
several auxin related pro-
teins.39 It is worthwhile not-
ing that not just auxin
accumulation but its polar-
ized transport seems to be
critical for the induction of
subsidiary cell generation.
This may be concluded, con-
sidering that auxin transport
inhibitors TIBA and NOA
prevented SMC polarization
and subsidiary cell formation,
regardless the simultaneous
presence of exogenously
added NAA (Fig. 8D–F).

Strictly defined auxin
transport routes control
development and patterning
of several plant tissues and
organs, via managing the
distribution of auxin trans-
porters (reviews by refs. 15,
22, 27, 40, 41). Since it is
known that PIN polarity
primarily determines the
direction of auxin flow,27 a
local transport of auxin
from Z. mays GMCs to
SMCs is further supported
by the particular appearance
of PIN1 efflux carriers on
the lateral GMC faces. In

young GMCs, they were mainly localized to the transverse GMC
faces, but in the advanced ones they were found in all transverse
and lateral GMC faces (Fig. 5A and B). Notably, at this develop-
mental leaf stage, in the rest protodermal cells, PIN1 carriers
were mainly localized at the transverse cell faces. In this direction,
the inhibition of subsidiary cell formation in TIBA-treated leaves
is accompanied by disturbance of PIN1 localization in GMCs
(Fig. 5C-F). Therefore, it may be suggested that during GMC
morphogenesis a programmed change in the direction of auxin
transport takes place, which is critical for subsidiary cell forma-
tion. Since AUX1 inhibition by NOA also prevented the asym-
metrical division of SMCs (Fig. 8A–C), a local accumulation of
auxin influx carriers is expected in Z. mays SMC polar face in
control leaves, and this possibility should be investigated.

Evidence accumulated over the last years suggests that auxin is
intimately involved in development of stomatal complexes of the

Figure 9. Protodermal areas of seedlings incubated with LY294002. (A and B) Optical sections of stomatal rows after
aniline blue staining (A) and under DIC optics (B). The asterisks mark advanced GMCs, the arrows young stomatal
complexes and the arrowhead a newly formed daughter cell wall of the symmetrical GMC division. Note the
absence of subsidiary cells in all cases. (C and D) Persistent GMC (asterisk in C) and treated SMC (square in D) as
they appear under DIC optics. The SMC nucleus (N) has not occupied a polar position near the neighboring GMC
(asterisk; cf. Fig. 2C). (E and F) Treated SMC (square) after tubulin immunolabeling in external (E) and median (F)
optical planes. The arrows point to the SMC preprophase MT-band and the arrowheads show the GMC interphase
MT-ring. N: nucleus. (G) Treated SMCs (squares) after AF staining. The arrows show the AF-patch in each SMC and
the asterisks the neighboring GMC. Note the local "protrusion" of the SMCs toward the neighboring GMCs. Treat-
ments: LY294002 50 mM, (A, D–G): 48; (B and C): 72 h. Scale bars: 10 mm.
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dicotyledonous species Arabidopsis thaliana. In A. thaliana hypo-
cotyl protoderm, auxin, acting synergistically with other hor-
mones, promotes the asymmetrical divisions producing the
GMCs.42 Its crucial implication in controlling stomatal pattern-
ing of cotyledon and leaf protoderm in A. thaliana was further
strengthened by recent data demonstrating that, during stomatal
complex development, auxin was massively transported between
different stomatal cell types. Interestingly, prior to the symmetri-
cal division of GMCs, the levels of auxin constantly decreased in
these cells.19 Thus, in A. thaliana, GMCs seem to function as
local auxin protodermal sources. More recently, Zhang et al.43

showed that auxin interferes with stomatal development in a
dose-dependent manner. Low levels of auxin in A. thaliana meso-
phyll promote stomatal formation, whereas elevated auxin con-
centrations inhibited this process. Taken, our findings and the
above mentioned into consideration, it seems reasonable to
extrapolate that Z. mays GMCs also act as local protodermal
sources releasing auxin in the adjacent SMCs. Such release might
function as an inductive stimulus specifically involved in polari-
zation and asymmetrical division of the SMCs.

Auxin signaling and induction of SMC division
The view that the local change in the direction of auxin flow is

involved in signal transduction that leads to the asymmetrical
division of SMCs, is further supported by the results obtained

after treatments with TIBA and NOA. TIBA, which disrupts
PIN1 localization and blocks auxin transport25,26 (see also
Fig. 5C-F) and NOA which inhibits auxin influx, interfering
with AUX1 carriers,19,25 both resulted in a great inhibition of
SMC division (Figs. 3, 8A-C). Therefore, this hormone could
specifically interfere with the induction of this division. The find-
ing that auxin signaling participates in cell cycle control, regulat-
ing specific cell cycle checkpoints during transition from G1 to S
and from G2 to M phase,41,44-46 corroborates this hypothesis.

Besides, PI3K in plants is an active mediator of auxin signal-
ing and is involved in auxin-dependent processes such as root
gravitropism.29 In animal cells, PI3Ks have been implicated in
regulation of various steps of cell division.47 The participation of
PI3K’s catalytic activity in subsidiary cell generation of Z. mays is
supported by the specific blockage of the asymmetrical division
producing the subsidiary cells, after incubation of seedlings with
the specific inhibitor LY294002 (Fig. 3). The ability of
LY294002 to reverse the effect on subsidiary cell formation
exerted by the exogenously added auxin allows the hypothesis
that a dynamic interplay exists between PI3K and this hormone.
In particular, NAA plus LY294002 treatment resulted in a
remarkable reduction in the amount of subsidiary cells compared
to solely NAA-treated Z. mays seedlings (Fig. 3).

Auxin signaling and SMC polarization
Moreover, auxin promotes polarization preceding the asym-

metrical division in several cell types, including lateral root
founder cells and brown algae zygotes.41 In the present case,
auxin signaling interferes with establishment of polarity in
SMCs. The addition of exogenous auxins promotes polar migra-
tion of SMC nucleus, whereas treatments with TIBA and NOA
inhibited this process (Figs. 4, 8B). Unlike to control seedlings,
NAA and IAA treatments stimulate the polar positioning of
SMC nucleus at protodermal regions close to leaf base (Fig. 4).
The similarity of the findings obtained by TIBA, NOA,
LY294002, and NAA plus LY294002 treatments in polar move-
ment of SMC nucleus, suggests that auxin and PI3K act coopera-
tively in the induction of polarity in SMCs.

The migration of the nucleus toward the polar SMC site is
mediated by AF cytoskeleton (reviews by ref. 2, 11, 48, 49) and
interestingly, the NAA-treated SMCs adjacent to young or
advanced GMCs exhibited an increased population of perinu-
clear AFs. Consistently, auxin signaling interferes with the orga-
nization of actin cytoskeleton. In A. thaliana leaf epidermal cells,
auxin that is transported in the apoplast, modulates the activity
of ROP GTPases, which in turn influence AF-organization in
neighbor cells.50–52 Thus, RAC/ROPs (Rho-like Rac/Rop
GTPases of plants) could function as spatial switches relaying
localized auxin signals.53 ROP patches follow auxin gradients
that establish polarity in trichoblasts53 and importantly, ROPs
accumulate at the polar end of Z. mays SMCs.54 However, the
absence of specific ROPs from Z. mays mutants produced only
weak defects in SMC polarization. On the contrary, in pan1/
pan1 rop2/rop2 rop9/C triple mutants lacking partially ROP
function and simultaneously, the activity of a receptor like kinase
(RLK) named PAN1 (pangloss1), the premitotic SMC

Figure 10. Protodermal areas of seedlings incubated with NAA plus
LY294002. (A) DIC optical view of a stomatal row. The young stomata
(arrows) lack subsidiary cells. The arrowheads indicate the nucleus of
each SMC that is located far from the respective stoma. (B and C)
Treated SMCs (squares) after aniline blue staining (B) and in DIC optics
(C). The nucleus (N) resides far from the adjacent GMCs (asterisks). Treat-
ments: NAA 100 mM C LY294002 50 mM, 48 h. Scale bars: 10 mm.
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polarization was seriously affected.54 Notably, PAN1 and its
partner PAN2 also exhibit polar accumulation in SMCs of Z.
mays.55,56

Considering that PAN1 and ROPs cooperate on positioning
SMC nucleus and that in pan1 mutants AF-patches were
absent,54,55 it may be suggested that PAN1 may generally inter-
fere with cortical AF-organization. This protein also accumulates
at definite regions of subsidiary cells and intervening cells of sto-
matal rows of Z. mays,57,58 where distinct AF accumulations have
also been found.34,58 Thus, the AF-patches at the polar end of
Z. mays SMCs, should not be considered as prime polarizing fac-
tors, since they are absent from SMCs in other grasses like
Triticum turgidum, but they may be related to the local SMC
bulging toward the inducing GMC.12,34 Evidence favoring this
hypothesis is that in TIBA- and LY294002-treated SMCs, where
the polar nucleus migration and the asymmetrical division were
inhibited, AF-patches were assembled. Moreover, in auxin-
treated leaves, in which SMC polarization and asymmetrical divi-
sion is expanded into protodermal regions close to leaf base, AF-
patch was only detected in SMCs bulging toward their adjacent
GMCs.

Polar MT-organization does not seem to be considerably
affected in TIBA or LY294002-treated SMCs. Although these
treatments block nucleus positioning and the entry of SMCs to
division, the preprophase MT-band adjacent to GMC is properly
assembled. Therefore, division plane in SMCs, as it is expressed
by the preprophase MT-band organization, is determined regard-
less the inhibition of asymmetrical division. These data may con-
firm the hypothesis that, in SMCs of grasses, asymmetrical
division and determination of the division plane are controlled
by different stimuli, both of GMC origin.12 SMC division seems
to be triggered by auxin signaling, whereas the SMC division
plane may be differently determined.

The plane of SMC division might be determined by local
mechanical stresses exerted on SMCs by GMCs.2,12,34,59 The
driving force generating such local mechanical stresses might be
originated by the unequal elongation rates between the GMCs,
the SMCs and the intervening cells of stomatal row. In particular,
the lateral GMC cell wall seems to elongate more intensely than
its SMC wall partner and the proximal to the GMC cell wall
regions of the intervening stomatal row cells (unpublished data).
Consequently, mechanical stresses applied to certain SMC cell
wall areas may define the position of the unusual SMC prepro-
phase MT-band. In TIBA or LY294002 treated seedlings, where
GMC morphogenesis was not affected, the SMCs displayed a
typical preprophase MT-band, despite the inhibition of their
asymmetrical division, probably because these putative mechani-
cal stresses are not hampered (see also ref. 12). On the contrary,
in NAA- and IAA-treated seedlings where the SMC divisions
occur at an early stage of GMC morphogenesis, the mechanical
stresses and consequently the formation of the SMC preprophase
MT-band may be generated in an opposite way. In this case, the
slightly growing lateral GMC walls apply tensions to the adjacent
growing SMC wall regions and the proximal regions of interven-
ing cells of the stomatal row that display higher elongation rate at
this developmental stage.

PI3K and auxin signal transduction
The findings of this study also suggest the implication of

PI3K’s catalytic activity in transduction routes accomplishing
auxin signaling in developing Z. mays stomatal complexes. This
is indicated by the extensive attenuation of SMC polarization/
asymmetrical division after the inhibitory effect of LY294002
(Figs. 3 and 4). Moreover, LY294002 alleviated the promoting
effects of the exogenously added auxin in SMC polarization and
the subsequent formation of subsidiary cells (Figs. 3 and 4).
PI3K may mediate these events influencing the recycling of
PIN1 carriers since it is known that this is an actin dependent
process,15 and that PI3K interferes with the organization of actin
cytoskeleton.30,47

Alternatively, PI3K may act regulating the activity of PIN1
carriers. PINOID kinases catalyzing the phosphorylation of
PIN1 proteins are activated by 3-phosphoinositide-dependent
protein kinases (PDKs).60 PDKs can bind to a broad range of lip-
ids including the catalytic product of plant PI3K phosphatidyl-
inositol-3-phosphate.47 Other phosphoinositide kinases,28 inosi-
tol triphosphate and phosphatidic acid generated from the activ-
ity of the phospholipid degrading enzymes PLCs and PLDs
respectively, also mediate polar auxin transport controlling the
distribution and activation of PIN carriers.61,62 These data sup-
port the view that phospholipid turnover could be important for
subsidiary cell generation, among others, directing polar move-
ment of auxin. This hypothesis is in accordance with previous
work demonstrating that the catalytic activity of PLCs and PLDs
interferes with subsidiary cell formation in Z. mays.12 PI3K apart
from its potential participation in mediating auxin-induced pro-
cesses, via establishment of phospholipid asymmetry across plas-
malemma similarly to other phosphoinositide kinases,28 may
promote also signal transduction initiated by the local auxin
transport from GMCs to SMCs (see also ref. 47).

In conclusion, the data presented in this article reveal for the
first time that auxin signaling is implicated in polarization estab-
lishment and asymmetrical division of SMC and that PI3K
actively participates in auxin signal transduction toward genera-
tion of subsidiary cells of Z. mays.

Materials and Methods

Plant material
Caryopses of Zea mays L. var Aris, kindly offered by the

National Agricultural Research Foundation (Cereal Institute,
Thessaloniki, Greece), were allowed to germinate on moist filter
papers in darkness for 72 h at 25 § 1�C.

Treatments
Three days-old seedlings were incubated with aqueous solu-

tions of 200 mM IAA (Duchefa Biochemie, Haarlem, The Neth-
erlands), 100 mM NAA (Duchefa), 100–300 mM TIBA (Alfa
Aesar, Ward Hill, MA, USA), 50 mM NOA (Sigma, St. Louis,
MO, USA) and 50 mM LY294002 (Sigma), as well as with NAA
C TIBA, NAA C NOA; and NAA C LY294002 at concentra-
tions mentioned above. The roots were excised and the seedlings
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were then placed on cotton wetted with treatments solutions.
Treatments were carried out in darkness at 25 § 1�C for 24–
72 h. Following the same procedure, control seedlings were
placed on cotton wetted with distilled water. The substances
were derived from dimethyl sulfoxide stock solutions. The maxi-
mum dimethyl sulfoxide concentration in treatment solutions
was 0.5% (v/v). To confirm that the solvent, at the concentra-
tions used in this study, did not cause any side effect, additional
control experiments were performed. In these cases the seedlings
used as controls were placed on cotton wetted with 0.5% (v/v)
dimethyl sulfoxide dissolved in distilled water. Experiments were
repeated at least three times.

Immunocytochemistry
MT immunodetection was performed as was described in

Panteris et al.33 In brief, hand-made leaf strips from control or
treated seedlings were fixed for 1 h with 4% (w/v) paraformalde-
hyde in PEM buffer [50 mM piperazine-1,4-bis(2-ethanesul-
fonic acid, 5 mM ethyleneglycol-O,O’-bis(2-aminoethyl)-N,N,
N’,N’-tetraacetic acid, 5 mM MgSO4¢7H2O, pH 6.8] contain-
ing 2% (v/v) dimethyl sulfoxide and 0.1% (v/v) Triton X-100.
After three washes with the same buffer the cell walls were
digested with 1% (w/v) cellulase (Onozuka, Honshua, Tokyo,
Japan), 1% (w/v) macerozyme (Onozuka) and 1% (w/v) driselase
(Sigma) in PEM buffer pH 5.0, for 15 min. The specimens were
washed again with PEM, pH 6.8 and were extracted with 5%
(v/v) dimethyl sulfoxide and 1% (v/v) Triton X-100 in phosphate
buffered saline (PBS) for 20 min. After rinsing with PBS the leaf
strips were incubated overnight with a rat monoclonal anti-a
tubulin antibody (YOL; Clone 1/34; Serotec, Oxford, UK) and
afterwards with fluorescein isothiocyanate-conjugated anti-rat
IgGs (Sigma) for 2 h at 37�C. Both antibodies were diluted 1:40
in PBS containing 2% (w/v) bovine serum albumin (BSA). DNA
staining was performed using 10 mg/ml Hoechst 33258 (Molec-
ular Probes, Eugene, OR, USA). Finally, the leaf strips were
mounted with an anti-fade solution containing p-phenyldiamine.

Actin filament staining
Visualization of AFs was achieved using the procedure

described previously in Panteris et al.34 Leaf strips of control and
treated seedlings were incubated for 30 min in dark with
300 mM m-maleimidobezoyl-N-hydroxysuccinimide ester
(Sigma) in PEM containing 2% (v/v) dimethyl sulfoxide and
0.1% (v/v) Triton X-100. The strips were then prefixed with 1 %
(w/v) paraformaldehyde in PEM for 20 min and fixed with 4%
(w/v) paraformaldehyde for 1 h. Afterwards, they were washed
with PEM and extracted with 5% (v/v) dimethyl sulfoxide and
1% (v/v) Triton X-100 in PEM for 20 min. The strips were
finally incubated for 1 h at 37�C with Alexa Fluor 568-conju-
gated phalloidin diluted 10% (v/v) in PEM from a stock solution

of 200 Units/ml phalloidin in methanol (Molecular Probes), and
they were mounted with the anti-fade solution.

PIN1 localization in semithin sections
For PIN1 immunolocalization in semithin sections, small leaf

pieces of control and treated leaves were fixed in 2% (w/v) para-
formaldehyde and 0.1% (v/v) glutaraldehyde in PEM, pH 6.8, at
4�C for 1.5 h. The specimens were then washed in the same
buffer and dehydrated in a graded ethanol series (10–90%)
diluted in distilled water and three times in absolute ethanol, for
30 min (each step), at 0�C. The material was post-fixed with
0.25% (w/v) osmium tetroxide added to the 30% ethanol step
for 2 h. The material was infiltrated with LR White (LRW;
Sigma) acrylic resin diluted in ethanol, in 10% steps to 100%
(1 h in each), at 4�C and finally with pure resin overnight. The
samples were embedded in gelatin capsules filled with LRW resin
and polymerized at 60�C, for 48 h.

Semithin sections of material embedded in LRW resin were
transferred to poly-L-lysine (Sigma) coated glass slides and
blocked with 5% (w/v) BSA in PBS for 5 h. After washing with
PBS, anti PIN1 antibody (Santa Cruz Biotechnology, Santa
Cruz, CA, USA) diluted 1:20 in PBS containing 2% (w/v) BSA
was applied overnight, at room temperature. Following rinsing
with PBS and blocking again with BSA, the sections were incu-
bated for 3 h, at 37�C and then they were left overnight at room
temperature in fluorescein isothiocyanate-conjugated anti-goat
IgGs (Sigma) diluted 1:40 in PBS containing 2% (w/v) BSA.
The sections were finally mounted with the anti-fade solution.

Observation and photography
Paradermal leaf sections of control and treated seedlings were

visualized with a Zeiss Axioplan microscope (Zeiss Oberkochen,
Germany) equipped with a micrometric scale, a differential inter-
ference contrast (DIC) system and an Axiocam MRc5 digital
camera. Some sections were incubated with a solution of 0.05%
(w/v) aniline blue (Sigma) in 0.07 M K2HPO4 buffer, pH 8.5.63

This handling allows the staining of newly formed daughter cell
walls since they contain large amount of callose. The specimens
were examined with the Zeiss Axioplan microscope which was
equipped with UV source and proper filters.
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