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Το υλικό της διάλεξης προέρχεται κυρίως από την εξής πηγή:
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Φωτοσύνθεση
● Η φωτοσύνθεση στα φυτά 

είναι μια ιδιαίτερα σύνθετη 
διαδικασία που περιλαμβάνει 
διαδοχικά στάδια:
– Τη φωτοσυνθετική μεταφορά 

των ηλεκτρονίων (PET): 
φωτεινές αντιδράσεις

– Τον κύκλο Calvin-Benson, 
δηλαδή τη φωτοσυνθετική 
δέσμευση του άνθρακα (C3 
cycle): σκοτεινές 
αντιδράσεις

– Βήματα που περιλαμβάνουν 
την αφομοίωση, τη μεταφορά 
και την αξιοποίηση των 
οργανικών ενώσεων - 
προϊόντων της 
φωτοσύνθεσης
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Γονίδια της φωτοσύνθεσης

● Τα στάδια της φωτοσύνθεσης στα 
ανώτερα φυτά είναι διακριτά αλλά 
επικαλύπτονται

● Απαιτούν τα προϊόντα από 
εκατοντάδες γονίδια που 
κωδικοποιούν πρωτεΐνες

– στο πυρηνικό DNA

– στο χλωροπλαστικό DNA

● Το προϊόν κάθε γονιδίου έχει 
συγκεκριμένο ρόλο αλλά όλα μαζί 
αλληλεπιδρούν σε ένα ευρύ δίκτυο 
φωτοσυνθετικών γονιδίων, 
ρυθμιστικών παραγόντων, 
σηματοδοτών και μεταβολικών 
διεργασιών 
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Φωτεινές και σκοτεινές αντιδράσεις
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Το φυτικό γονιδίωμα
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Φωτοσυνθετικά κύτταρα του Arabidopsis thaliana, όπως φαίνονται σε μικροσκόπιο laser (LSCM). 
Με πράσινο χρώμα φαίνονται τα κυτταρικά τοιχώματα και οι χλωροπλάστες. Το DNA είναι 
χρωματισμένο μπλε. Διακρίνονται οι πυρήνες των κυττάρων και οι χλωροπλάστες που περιέχουν 
DNA. Στα πλαίσια αναφέρονται τα πιο σημαντικά γονίδια και οι πιο σημαντικές διεργασίες της 
φωτοσύνθεσης.
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Το χλωροπλαστικό DNA

● Το γονιδίωμα του χλωροπλάστη 
(cpDNA ή plastome) αποτελείται 
από:

– μεγάλες αντεστραμμένες 
επαναλήψεις (large inverted 
repeats IRa & IRb)

– ένα μεγάλο μονό αντίγραφο (large 
single-copy LSC)

– ένα μικρό μονό αντίγραφο (small 
single-copy SSC)

● Ακολουθεί τη μητρική γραμμή 
καταγωγής στα αγγειόσπερμα

– στα γυμνόσπερμα μεταφέρεται με 
τη γύρη και ακολουθεί την πατρική 
γραμμή καταγωγής 

IR

A IR

B

LSC

SSC
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Lycium chinense

Young et al. 2019



10

Young et al. 2019



11

Chloroplast-encoded genes

● Οι χλωροπλάστες είναι φωτοσυνθετικά πλαστίδια στους πράσινους 
ιστούς των φυτών και έχουν δικό τους γονιδίωμα

– κυκλικό και κλειστό μόριο DNA (προκαρυωτικού τύπου)

– 120-160 Kb

● Πολλά από τα γονίδια που βρίσκονται στο χλωροπλαστικό γονιδίωμα 
(cpDNA) κωδικοποιούν τις πρωτεΐνες που συμμετέχουν στις φωτεινές 
και στις σκοτεινές αντιδράσεις

– Chloroplast-encoded genes

– μεταγράφονται, μεταφράζονται, ρυθμίζονται και εκφράζονται εξ 
ολοκλήρου στον χλωροπλάστη

● Ονοματολογία: γονίδια των οργανιδιακών γονιδιωμάτων (mtDNA, 
cpDNA) γράφονται με μικρό αρχικό γράμμα, ενώ αυτά του πυρηνικού 
DNA με κεφαλαίο
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Chloroplast-
encoded 

genes

Χάρτης cpDNA του A. thaliana. Πηγή: Dobrogojski et al, Acta Physiologiae Plantarum (2020) 
42:98 (Original picture author: prof. Emmanuel Douzery)

Γονίδια cpDNA:

rDNA μικρής μονάδας (κίτρινο)

rDNA μεγάλης μονάδας 
(πορτοκαλί)

υποθετικά χλωροπλαστικά ORF 
(μπεζ)

γονίδια πρωτεινών της γονίδια πρωτεινών της 
φωτοσύνθεσης (πράσινο)φωτοσύνθεσης (πράσινο)

γονίδια άλλων πρωτεϊνών 
(κόκκινο)

γονίδια rRNA (μπλε)

γονίδια tRNA (μαύρο)
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Nuclear-encoded, chloroplast-
targeted genes

● Άλλες πρωτεΐνες που απαιτούνται για τη φωτοσύνθεση 
κωδικοποιούνται από γονίδια που βρίσκονται στο 
πυρηνικό γονιδίωμα
– Photosynthesis-Associated Nuclear Genes (PhANGs)

● Τα PhANGs μεταγράφονται στον πυρήνα και 
μεταφράζονται σε ριβοσωμάτια του κυτοπλάσματος

● Αρχικά παράγονται με μία μεταφορική αλληλουχία του 
χλωροπλάστη (chloroplast transit sequence)
– αλυσίδα πεπτιδίων που μεταφέρουν τις πρωτεΐνες στους 

χλωροπλάστες

– αφαιρούνται στους χλωροπλάστες
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Γονίδια φωτεινών αντιδράσεων

● Υπάρχουν 4 συστήματα που συμμετέχουν στις 
φωτεινές αντιδράσεις (ΡΕΤ):
– photosystem II
– cytochrome b6f
– photosystem I
– ATP synthase

● Είναι συνδεδεμένα με τις μεμβράνες των 
θυλακοειδών

● Κάποια γονίδια που κωδικοποιούν τις πρωτείνες 
που απαρτίζουν τα συστήματα αυτά βρίσκονται στο 
cpDNA ενώ κάποια άλλα στο πυρηνικό DNA
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Φωτοσύστημα ΙΙ (PSII)

● Υπεύθυνο για την αρχική σύλληψη των 
ηλεκτρονίων από την υδρόλυση

● Χλωροπλαστικά γονίδια μερών του PSII 
λέγονται psb

– π.χ. psbA και psbB

● Αντίστοιχα τα πυρηνικά γονίδια των 
μερών του PSII λέγονται Psb

– π.χ. PsbO και PsbT

● Lhcb genes, που παράγουν πρωτεΐνες 
που προσδένουν τις χρωστικές 
(χλωροφύλλη και χρωστικές αντένας 
στις μεμβράνες των θυλακοειδών για το 
σχηματισμό του PSII

– π.χ. Lhcb1–Lhcb6 
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Πλαστοκινόνη (PQ)

● Πολύ σημαντικός 
παράγοντας των ΡΕΤ
– δέχεται ηλεκτρόνια από το 

PSII και τα μεταφέρει στο 
σύστημα του 
κυτοχρώματος b6f

● Το βιοχημικό μονοπάτι της 
σύνθεσής της γίνεται στον 
χλωροπλάστη
– καθοδηγείται από πολλά 

πυρηνικά γονίδια
● π.χ. Pds1, Sps2, Vte3
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Σύστημα μεταφοράς ηλεκτρονίων 
του κυτοχρώματος b6f

● Cytochrome b6f photosynthetic 
electron transfer (PET) complex

● Βρίσκεται στα θυλακοειδή και είναι 
υπεύθυνο για τη μη κυκλική 
φωτοφωσφορυλίωση

– μεταφέρει ηλεκτρόνια από το PSII 
στο PSI

– οδηγεί μία κλίμακα πρωτονίων που 
παράγει ATP μέσα από την κυκλική 
φωτοφωσφορυλίωση

● Τα περισσότερα γονίδια που 
παράγουν τα μέρη του συστήματος 
αυτό λέγονται pet

– π.χ. petD (cpDNA), PetE και PetF 
(πυρηνικό DNA)
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Φωτοσύστημα Ι (PSI)

● Δέχεται ηλεκτρόνια από το PSII 
μέσω ΡΕΤ και τα μεταφέρει στη 
φερρεδοξίνη για την σύνθεση του  
NADPH

● γονίδια psa στο cpDNA
– psaA και psaB

● γονίδια Psa στο πυρηνικό DNA
– PsaD και PsaF

● Lhca genes, που παράγουν 
πρωτεΐνες που προσδένουν τις 
χρωστικές (χλωροφύλλη και 
χρωστικές αντένας στις μεμβράνες 
των θυλακοειδών για το 
σχηματισμό του PSI
– π.χ. Lhca1–Lhca6 
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ATP synthase

● Η F-ATPase (ATP synthase) 
αποτελείται από δύο 
συνδεδεμένα συστήματα

– CF0 στη μεμβράνη του 
θυλακοειδούς και 

– CF1 στο στρώμα του 
χλωροπλάστη

● Παράγουν ATP από την 
transmembrane proton motive 
force (PMF), που δημιουργείται 
από τη δράση  των άλλων 
φωτεινών συστημάτων

– Γονίδια: atpA, atpB, AtpC και 
AptG
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Στο κυτόχρωμα bf τα ηλεκτρόνια μεταπίπτουν σε χαμηλότερη ενεργειακή στάθμη. 
Η ενέργεια που απελευθερώνεται χρησιμοποιείται για την άντληση πρωτονίων 
από την περιοχή του στρώματος προς τον αυλό των θυλακοειδών. Με τον τρόπο
αυτό επάγουν τον σχηματισμό μιας διαβάθμισης συγκέντρωσης πρωτονίων (Η+), 
που χρησιμοποιείται για τη σύνθεση ATP με μηχανισμό παρόμοιο με αυτόν της 
οξειδωτικής φωσφορυλίωσης.
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● Λόγω της υψηλής διαφοράς στη 
διαβάθμιση συγκέντρωσης τους τα 
H+ τείνουν να διαχέονται προς το 
στρώμα

● Αυτήν την ενέργεια με την μορφή 
της ηλεκτρομαγνητικής διαβάθμισης 
εκμεταλλεύεται το ένζυμο συνθάση 
του ATP

● Η διάχυση των H+ διαμέσου του 
διαύλου που σχηματίζει η συνθάση 
του ATP (F0) επάγει την 
περιστροφή της γ υπομονάδας

● Η περιστροφή της γ υπομονάδας επάγει αλλαγές στην διαμόρφωση της β 
δομής οδηγώντας στην πρόσδεση των υποστρωμάτων (ADP και 
φωσφορική ομάδα) και εν συνεχεία στην αποδέσμευση του προϊόντος 
(ATP)
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Διαφορές φωτοφοσφωρυλίωσης και 
οξειδωτικής φωσφορυλίωσης

● Στο μιτοχόνδριο τα ηλεκτρόνια που 
μεταφέρονται μέσω της αλυσίδας 
μεταφοράς προέρχονται από την 
οξείδωση των τροφών

– Στους χλωροπλάστες η πηγή των 
ηλεκτρονίων είναι το νερό

● Στο μιτοχόνδριο απαιτείται η 
ύπαρξη τροφής για την επίτευξη 
της διαβάθμισης συγκέντρωσης H+

– Στους χλωροπλάστες η ενέργεια 
που απαιτείται προέρχεται από 
τον ήλιο
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Γονίδια του κύκλου Calvin-Benson

● Οι σκοτεινές αντιδράσεις γίνονται στο στρώμα των 
χλωροπλαστών

● Αξιοποιείται το ΑΤΡ και το NADPH που παράγονται από 
την ΡΕΤ για τη δέσμευση CO2 από την ατμόσφαιρα και 
τη σύνθεση οργανικών μορίων

● Κύριο ένζυμο η 1,5-bisphosphate 
carboxylase/oxygenase (Rubisco)

● Σε αντίθεση με την ΡΕΤ, τα περισσότερα ένζυμα του 
κύκλου αυτού κωδικοποιούνται από γονίδια του 
πυρηνικού DNA

– μεταφέρονται στον χλωροπλάστη μέσα από plastid-transit 
αλληλουχίες

– π.χ. Pgk (phosphoglycerate kinase) και Tpic (triose 
phosphate isomerase)

● Εξαίρεση το Rubisco, που συνδυάζει το γονίδιο rbcL του 
cpDNA για το μεγάλο μέρος του (LSU) και μια οικογένεια 
8 γονιδίων του πυρηνικού DNA για το μικρό μέρος του 
(SSU)

– 8 SSU και 8 LSU σχηματίζουν ένα πλήρες λειτουργικό 
ένζυμο που αποτελείται από 16 μέρη
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Σύνθεση του Rubisco



30

Ρυθμιστικοί παράγοντες

● Οι Trans-acting ρυθμιστικοί παράγοντες για τα φωτοσυνθετικά γονίδια 
καθορίζουν το πότε και το που θα εκφραστούν τα γονίδια αυτά

– Πρωτεΐνες που συνδέονται στο DNA και ενεργοποιούν ή καταστέλλουν 
τους υποκινητές των πυρηνικών φωτοσυνθετικών γονιδίων

● Ανοίγουν ή κλείνουν τη μεταγραφή
● GT-1, GBF2, GA-1 στις cis-acting ρυθμιστικές αλληλουχίες GT, G-Box, I-Box

● Το mRNA του cpDNA και του nDNA διαθέτουν ειδικές cis-acting 
αλληλουχίες για μετα-μεταγραφική ρύθμιση

– Στα 5´UTR, 3´UTR ή και μέσα την κωδική περιοχή του mRNA

– Αναγνωρίζονται από πρωτεΐνες πρόσδεσης του RNA και επηρεάζουν τη 
μετάφραση, το μάτισμα, τη χωροθέτηση και τη σταθερότητα

● Πολλές από αυτές τις πρωτεΐνες παράγονται στον πυρήνα και μεταφέρονται στον 
χλωροπλάστη
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Ρυθμιστικοί παράγοντες

● Πρωτεΐνες που αντιδρούν στο φως επηρεάζουν την αύξηση και 
ανάπτυξη (φωτομορφογένεση) και ελέγχουν τη θέση των 
χλωροπλαστών στο κύτταρο και την έκφραση φωτοσυνθετικών 
γονιδίων
– Φυτοχρώματα (κωδικοποιούνται από PhyA, PhyB, κ.α.), που αντιδρούν στο 

ερυθρό και υπέρυθρο φάσμα
– Κρυπτοχρώματα (κωδικοποιούνται από Cry1, Cry2, κ.α.) που αντιδρούν στο 

ιώδες και UV
– Φωτοτροπίνες (κωδικοποιούνται από Nph1, Nph2, κ.α.) που ελέγχουν την 

κίνηση των στομάτων (μεταξύ άλλων)
● Οξειδοαναγωγική δραστηριότητα που είναι συνεχής στα φυτικά 

κύτταρα
– Στους χλωροπλάστες, η μεταφορά ηλεκτρονίων από το PSI στη φερρεδοξίνη 

ενεργοποιεί ένζυμα που ελέγχουν με τη σειρά τους τη μεταγραφή 
φωτοσυνθετικών γονιδίων 
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Έκφραση των γονιδίων των πλαστιδίων

● Τα πλαστίδια στα ευκαρυωτικά κύτταρα εξελίχτηκαν από παλαιότερους συμβιωτικούς 
φωτοσυνθετικούς προκαρυώτες (endosymbiosis)

– παρόμοιοι με τα σημερινά cyanobacteria

● Τα πλαστίδια περιέχουν 100-200 γονίδια, σε ένα κυκλικό χρωμόσωμα

– πολλαπλά αντίγραφα σε κάθε πλαστίδιο

● Η έκφραση των γονιδίων αυτών είναι προκαρυωτικού τύπου

– πολυκιστρονικά οπερόνια

– RNA πολυμεράση με sigma-like μεταγραφικούς παράγοντες

– ριβοσωμικές πρωτεΐνες και ριβοσωμικά RNA προκαρυωτικού τύπου

– ...όμως, έχουν ιντρόνια

● Τα περισσότερα γονίδια του χλωροπλάστη παράγουν υπομονάδες του φωτοσυνθετικού μηχανισμού

– Άλλα γονίδια κωδικοποιούν πρωτεΐνες για μεταβολικές διεργασίες (επεξεργασία πρωτεϊνών, μεταβολισμός 
λιπιδίων) και μέρη των διαδικασιών μεταγραφής και μετάφρασης στον χλωροπλάστη (RNA polymerase, 
ριβοσωμικές πρωτεΐνες, tRNAs, rRNAs)

– Πρωτεΐνες που κωδικοποιούνται στο cpDNA συνδυάζονται με εισαγόμενες πρωτεΐνες πυρηνικής προέλευσης για 
το σχηματισμό λειτουργικών συμπλόκων
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Τύποι πλαστιδίων

– Χλωροπλάστες: υπεύθυνοι για τη φωτοσύνθεση στα φυτά και στα 
ευκαρυωτικά φύκη

– Προσπλαστίδια: αδιαμόρφωτες μορφές στα σπέρματα και στα 
μεριστώματα από τους οποίους προκύπτουν τα άλλα πλαστίδια

– Ετιοπλάστες: προκύπτουν όταν το φυτό δεν εκτίθεται στο φως

– Χρωμοσπλάστες: στους καρπούς και στα γηρασμένα φύλλα

– Λευκοπλάστες: στους μη φωτοσυνθετικούς ιστούς

– Αμυλοπλάστες: αποθηκευτικές λειτουργίες

● Κάθε τύπος πλαστιδίου έχει ξεχωριστά πρότυπα έκφρασης των 
φωτοσυνθετικών γονιδίων

– αλλάζουν στο χρόνο κατά την ωρίμανση των ιστών και των οργάνων
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Πολυμεράσες στο cpDNA
● Για τη μεταγραφή των πλαστιδιακών γονιδίων υπάρχουν δύο ειδών RNA πολυμεράσες:

– αυτές που κωδικοποιούνται στο cpDNA (PEP)

● μεταγράφουν γονίδια που είναι ενεργά σε χλωροπλάστες ώριμων πράσινων ιστών

– αυτές που κωδικοποιούνται στο πυρηνικό DNA (NEP)

● μεταγράφουν γονίδια που είναι ενεργά σε ανώριμους και πρώιμους ιστούς

● Οι πολυμεράσες λειτουργούν ανεξάρτητα αλλά συντονίζονται σε ένα μεικτό μεταγραφικό σύστημα

– ‘‘eukaryotization’’ event

● εξέλιξη από τους προκαρυωτικούς προγόνους στα συμβιωτικά φωτοσυνθετικά οργανίδια

● Υπάρχουν τρεις κατηγορίες γονιδίων στο cpDNA

– Class I: μεταγράφονται αποκλειστικά από ΡΕΡ

● τα βασικά φωτοσυνθετικά γονίδια (rbcL, μέρη φωτοσυστημάτων)

– Class II: μεταγράφονται τόσο από ΡΕΡ όσο και από ΝΕΡ

● π.χ. atpB, atpA, atpI, ndhB, ndhF

– Class III: μεταγράφονται αποκλειστικά από ΝΕΡ

● επιτελούν βασικές λειτουργίες στα ανώριμα και αναπτυσσόμενα πλαστίδια
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Πολυμεράσες στον πυρήνα
● Από τις 3.000 περίπου πρωτεΐνες που υπάρχουν στον 

χλωροπλάστη, οι περισσότερες κωδικοποιούνται από το 
πυρηνικό DNA
– μεταγράφονται όπως και τα άλλα πυρηνικά γονίδια

● RNA πολυμεράση ΙΙ
– μεταφέρονται στο κυτόπλασμα για τη μετάφραση και τα προϊόντα 

μεταφέρονται στον χλωροπλάστη
● Κάποια πυρηνικά γονίδια παράγουν προϊόντα που 

αλληλεπιδρούν με πρωτεΐνες που κωδικοποιούνται στον 
χλωροπλάστη και σχηματίζουν φωτοσυνθετικά σύμπλοκα
– ATPase, PSI και PSII complexes

● Άλλα πυρηνικά γονίδια επιτελούν ρυθμιστικές λειτουργίες μέσα 
στους χλωροπλάστες 
– PPR πρωτεΐνες που προσδένουν σε αλληλουχίες RNA 

(pentatricopeptide repeat)
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Συντονισμός

● Υπάρχει ένα σύστημα επικοινωνίας μεταξύ 
των δύο γονιδιωμάτων για το συντονισμό της 
έκφρασης των φωτοσυνθετικών γονιδίων

● αμφίδρομη διαδικασία

– anterograde signaling
● από τον πυρήνα στα πλαστίδια

– retrograde signaling
● από τα πλαστίδια στον πυρήνα

● Δυναμικές διαδικασίες που επηρεάζονται από 
το αναπτυξιακό στάδιο, το φως, την ενέργεια 
που παράγεται από τη φωτοσύνθεση, την 
αναστολή της φωτοσύνθεσης, 
οξειδοαναγωγικές επιδράσεις
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Συντονισμός

● Anterograde signaling
– παράγοντες που κωδικοποιούνται στον πυρήνα και 

μεταφέρονται στον χλωροπλάστη
● πρωτείνες που ρυθμίζουν την έκφραση των γονιδίων στα 

οργανίδια (ROGEs)
● μετα-μεταγραφικοί ρυθμιστικοί παράγοντες (π.χ. πρωτεΐνες PPR, 

TPR)
● Retrograde signaling

– σηματοδοτικοί παράγοντες της φωτοσύνθεσης που 
παράγονται στους χλωροπλάστες και μεταφέρονται στον 
πυρήνα για να επηρεάσουν την έκφραση πυρηνικών 
γονιδίων

● προϊόντα έκφρασης χλωροπλαστικών γονιδίων
● μεταβολίτες που παράγονται από τη διαδικασία της 

φωτοσύνθεσης
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Φωτοαναπνοή και C4 φυτά

● Το Rubisco έχει διπλό ρόλο και παρουσία Ο2 οδηγεί σε 
φωτοαναπνοή
– Διαδικασία που δεν προσφέρει ενεργειακά στο φυτό
– Τα C4 φυτά έχουν εξελιχτεί για να αποτρέπουν την φωτοαναπνοή

Τ
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C4 φυτά: δύο διαφορετικού τύπου χλωροπλάστες στα κύτταρα του μεσόφυλλου (M cells) και 
στα κύτταρα του δεσμικού κολεού (BS cells). Με κίτρινο χρώμα το Rubisco. Ο κύκλος του 
Calvin γίνεται μόνο στα BS cells που είναι απομονωμένα από τον ατμοσφαιρικό αέρα για 
την αποφυγή της φωτοαναπνοής. Στα M cells η δέσμευση του CO2 γίνεται με το ένζυμο 
PEP-καρβοζυλάση (κύκλος Hatch & Slack).
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Στα φυτά CAM (Crassulacean 
acid metabolism), η 
καρβοξυλίωση γίνεται το βράδυ 
με την PEP-καρβοξυλάση, 
επειδή η απώλεια νερού λόγω 
διαπνοής είναι ελάχιστη. Ο 
δεσμευμένος άνθρακας 
αποθηκεύεται σαν μηλικό οξύ. 
Την ημέρα γίνονται οι φωτεινές 
αντιδράσεις και ο κύκλος του 
Calvin με το Rubisco, χωρίς 
απώλεια νερού.



44Ευχαριστώ για την προσοχή σας
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