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Εισαγωγή 

Η άµπελος ανήκει στην οικογένεια των Αµπελίδων (Ampelidae, Ampelidaceae, 

Vitaceae) η οποία υπάγεται στην τάξη των Ramnales, στο φύλο των Terebinthales-

Rubiales και περιλαµβάνει το γένος Vitis στο οποίο υπάγονται τα υπογένη Euvitis και 

Muscandinia. 

Είναι θαµνώδες φυτό, συνήθως αναρριχώµενο, µε έλικες απλές ή 

διακλαδιζόµενες. Οι έλικες εκφύονται στους κόµβους, αντίθετα από τα φύλλα, τα 

οποία είναι 3λοβα ή 5λοβα. Τα άνθη είναι πολύγαµα-δίοικα ή ερµαφρόδιτα και 

διατάσσονται σε βοτρυώδεις ταξιανθίες οι οποίες βρίσκονται στους κόµβους, 

αντίθετα από τα φύλλα. Τέλος ο καρπός της αµπέλου είναι ράγα και εντάσσεται 

στους µη-κλιµακτηριακούς καρπούς. 

 

 

Χαρακτηριστικά του άνθους 

Τα άνθη των ποικιλιών του είδους V. vinifera είναι ερµαφρόδιτα, δηλαδή 

φέρουν και τα αρσενικά και τα θηλυκά όργανα αναπαραγωγής. Το κάθε άνθος φέρει 

πέντε στήµονες, οι οποίοι αποτελούνται από το νήµα και τους δίχωρους ανθήρες. Ο 

ύπερος αποτελείται από τη δίχωρη, απιοειδούς σχήµατος ωοθήκη (η οποία 

αποτελείται από δύο καρπόφυλλα (σπάνια τρία)), τον παχύ και κοντό στύλο και το 

σαρκώδες και υγρό στίγµα. Επίσης το άνθος αποτελείται από τον ποδίσκο (µε τον 

οποίο προσφύεται στο βοτρύδιο), τον κάλυκα και την στεφάνη. Τα πέταλα της 

στεφάνης είναι ενωµένα µεταξύ τους και σχηµατίζουν την καλύπτρα ή το πηλίδιο. 

Μεταξύ των πετάλων και των στηµόνων βρίσκονται πέντε νεκταριοφόροι αδένες οι 

οποίοι µετά την καρπόδεση ξηραίνονται αλλά παραµένουν προσκολληµένοι πάνω 

στη ράγα.   

      
Εικόνα 1: Απεικόνιση ενός ερµαφρόδιτου άνθους. (Dokoozlian, 2002) 
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Γονιµοποίηση – Καρπόδεση 

Ανάλογα µε την ποικιλία, κάθε λανθάνων οφθαλµός αποτελείται από 

περισσότερες από τρεις ανθικές καταβολές και κάθε καταβολή αποτελείται από 

µερικές χιλιάδες άνθη (~2000). Από αυτά, το 70-80% , υπό κανονικές συνθήκες 

αποτυγχάνουν να γονιµοποιηθούν και τελικά πέφτουν (Mullins et al., 1990).  

                           

                        (α)                                                                                      (β) 

Εικόνα 2: (α) Απεικόνιση των ανθικών καταβολών εντός του λανθάνοντα οφθαλµού. BP: πρωταρχικό 
ανθικό µερίστωµα, BR: πρωταρχικό βράκτιο φύλλο, (Mullins., 1990), (β) ταξιανθία πριν την πτώση 
των πηλιδίων.   

                       

Η γονιµοποίηση της ωοθήκης χαρακτηρίζεται ως διπλή. Πιο αναλυτικά, µετά 

την επικάθηση του γυρεόκοκκου στο στίγµα του υπέρου, ο γυρεόκοκκος απορροφά 

νερό από το στιγµατικό υγρό, διογκώνεται και προβάλλει οτγυρεοσωλήνα διαµέσω 

των πόρων της εξωτερικής µεµβράνης του. Ο γυρεοσωλήνας έπειτα, αυξάνεται µε 

ταχύ ρυθµό και, δια του στύλου, φθάνει στην ωοθήκη. Όταν ο γυρεοσωλήνας φθάσει 

στην ωοθήκη, εισχωρεί και εναποθέτει τους δύο πυρήνες του στον εµβρυόσακκο. 

Έπειτα, ο ένας πυρήνας γονιµοποιεί την ωόσφαιρα και σχηµατίζει το ζυγωτό 

(έµβρυο) ενώ ο δεύτερος πυρήνας συγχωνεύεται µε το δευτερογενή πυρήνα του 

εµβρυόσακκου. Έτσι, η σπερµατική βλάστη αναπτύσσεται σε γίγαρτο το οποίο 

περιλαµβάνει το ενδοσπέρµιο και το έµβρυο. (Σταυρακάκης, 1999).    



 5

 
Εικόνα 3:Απεικόνιση της ανάπτυξης του γυρεοσωλήνα και των µερών του άνθους. 

(Πηγή: Reynier, 1997) 
 

Στην περίπτωση της  εξ ερεθισµού παρθενοκαρπίας (π.χ. Κορινθιακή σταφίδα), 

η γονιµοποίηση δεν είναι εφικτή γιατί από την µία, η ανάπτυξη της σπερµατικής 

βλάστης διακόπτεται κατά τη διάρκεια της άνθισης και από την άλλη, ο 

εµβρυόσακκος παρουσιάζει ανωµαλίες στην ανάπτυξή του µε αποτέλεσµα την ολική 

ή µερική καταστροφή των πυρήνων. Για το σχηµατισµό των αγίγαρτων αυτών ραγών 

αρκεί ο ¨ερεθισµός¨ που προκαλείται από την γύρη που επικάθεται στο στίγµα του 

υπέρου. 

Στην περίπτωση της στενοσπερµοκαρπίας (π.χ. Σουλτανίνα), ενώ η επικονίαση 

και η γονιµοποίηση γίνονται κανονικά µετά την άνθιση, η ανάπτυξη του εµβρύου 

σταµατά λόγω της πύρωσης αυτού. Η περίπτωση αυτή µη φυσιολογικής 

γονιµοποίησης οφείλεται στα παρακάτω φαινόµενα: µετά την είσοδο των πυρήνων 

του γυρεόκοκκου, ο ένας ενώνεται µε την ωόσφαιρα, προς το σχηµατισµό του 

ζυγωτού, και ο δεύτερος ενώνεται µε το δευτερογενή πυρήνα του εµβρυόσακκου. 

Στην συνέχεια όµως, το ζυγωτό παραµένει αδρανές και µετά από διάστηµα περίπου 

30 ηµερών νεκρώνεται ενώ ο ενδοσπερµικός πυρήνας παρουσιάζει σειρά διαιρέσεων 

µε αποτέλεσµα την αύξηση σε µέγεθος και αριθµό των κυττάρων του σπερµατικού 

πυρήνα. (Pearson, 1932. Πηγή: Σταυρακάκης, 1999).    
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Υπάρχει και µια τρίτη περίπτωση µη φυσιολογικής γονιµοποίησης η οποία 

καταλήγει στη δηµιουργία ραγών µε γίγαρτα κενά εµβρύου (π.χ. Τσαούσι). Στην 

περίπτωση αυτή, το έµβρυο είναι κατεστραµµένο  και το ενδοσπέρµιο είναι 

συρρικνωµένο. (Σταυρακάκης, 1999).   

Ο όρος ‘καρπόδεση’ χρησιµοποιείται για την περιγραφή του φαινοµένου της 

γονιµοποίησης του άνθους και της εξέλιξης αυτού σε καρπό. Έτσι, λοιπόν τα στάδια 

άνθιση-επικονίαση-γονιµοποίηση-ανάπτυξη της σπερµατικής βλάστης σε γίγαρτο 

αποτελούν την φυσιολογική καρπόδεση. (Σταυρακάκης, 1999). Ο όρος αυτός είτε 

αναφέρεται στο ποσοστό των ανθέων που τελικά θα γονιµοποιηθούν και θα δώσουν 

καρπούς (συνήθως είναι το 20-30%) είτε στις φυσιολογικές διεργασίες που 

συµµετέχουν στα αρχικά στάδια της ανάπτυξης των ραγών. Η καρπόδεση 

ολοκληρώνεται µέσα σε δύο µε τρεις εβδοµάδες µετά τη άνθιση. Η διαδικασία της 

καρπόδεσης χαρακτηρίζεται από i) τη συνεχόµενη διαίρεση των κυττάρων του 

περικαρπίου και ii) την παρεµπόδιση της δράσης των γιββερελλινών στην βάση του 

ποδίσκου της ράγας (παρεµπόδιση της καρπόπτωσης). (Mullins et al.,1990). 

 

  

Μορφολογικά χαρακτηριστικά της ράγας 

Η ράγα προέρχεται αποκλειστικά από την ανάπτυξη των ιστών της νουκέλλου 

της ωοθήκης. Είναι γνήσια ράγα, δηλαδή σαρκώδης καρπός που φέρει  µη-

αποσχιζόµενο, και σε όλο το βάθος του, σαρκώδες περικάρπιο και περιλαµβάνει δύο 

συγκαρπικά καρπόφυλλα. Το κάθε καρπόφυλλο αποτελείται από δύο ανάτροπους 

σπερµατικές βλάστες, διατεταγµένες σε αξονική θέση, οι οποίες κατά την ωρίµανση 

µετατρέπονται σε γίγαρτα. 

Υπάρχει πληθώρα βιβλιογραφικών αναφορών στην ονοµατολογία των ιστών 

της ράγας. Σύµφωνα µε την Pratt (1971), ο καρπός αποτελείται από το περικάρπιο και 

τα γίγαρτα. Το περικάρπιο είναι το τµήµα του καρπού από την εξωτερική επιφάνειά 

του µέχρι τα γίγαρτα και αποτελείται από 5 µέρη: α) την επιδερµίδα, β) το υπόδερµα, 

γ) το εξωτερικό τοίχωµα, δ) το εσωτερικό τοίχωµα και ε) την εσωτερική επιδερµίδα η 

οποία γειτονεύει µε τα γίγαρτα. Οι Viala και Pechoutre (1910) χαρακτηρίζουν την 

επιδερµίδα ως επικάρπιο, το κεντρικό τµήµα του καρπού ως µεσοκάρπιο και την 

εσωτερική επιδερµίδα ως ενδοκάρπιο. (Πηγή: Mullins et al.,1990).  Σύµφωνα µε τον 

Fournioux (1982) ο καρπός αποτελείται από 3 κύρια τµήµατα: α) το περικάρπιο ή 
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φλοιό που αποτελείται από την εφυµενίδα, την επιδερµίδα και το υπόδερµα , β) το 

µεσοκάρπιο ή τη σάρκα  και γ) το ενδοκάρπιο ή εσωτερικό στρώµα της σάρκας. 

(Πηγή: Mullins et al.,1990). Από την άλλη ο Guillon (1905) αναφέρει ότι ο φλοιός 

αποτελεί το επικάρπιο και η σάρκα αποτελεί το µεσοκάρπιο και το ενδοκάρπιο. Κατά 

τον Ribereau-Gayon et al. (1998), το περικάρπιο χωρίζεται στο εξωκάρπιο (φλοιός), 

το µεσοκάρπιο (σάρκα) και το ενδοκάρπιο (η περιοχή γύρω από τα γίγαρτα).   

Aν χωρίσουµε τη ράγα σε τέσσερεις ζώνες, η σύσταση του κάθε τµήµατος 

περιγράφεται από τα κάτωθι σχεδιαγράµµατα: 

 

          

 

     
Εικόνα 4:Ανάλυση των κυριότερων συστατικών εντός της ράγας. Τα αποτελέσµατα είναι εκφρασµένα 
σε mg/g νωπού βάρους. a) ζώνες της ράγας, b) σάκχαρα, c) κατιόντα και d) οξέα. (Possner και 
Kliewer,1985). 
 

Έτσι, σύµφωνα µε την εικόνα 2, ο φλοιός (δηλαδή η ζώνη 1) είναι φτωχός σε 

σάκχαρα ενώ είναι πλούσιος σε οξέα και κατιόντα. Αντίθετα, το µεσοκάρπιο (δηλαδή 

οι ζώνες 2 και 3) είναι φτωχό σε οξέα και κατιόντα και πλούσιο σε σάκχαρα. Τέλος, 
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το ενδοκάρπιο (ζώνη 4) περιέχει τις µεγαλύτερες συγκεντρώσεις σακχάρων ενώ είναι 

πλουσιότερο σε κατιόντα και οξέα συγκριτικά µε το µεσοκάρπιο.  

Αναλυτικά, για το κάθε µέρος της ράγας ισχύουν τα παρακάτω: 

 

Α) Φλοιός : 

Ο φλοιός αποτελεί το 5-10% του συνολικού βάρους της ράγας. Οι Considine 

και Knox (1979, 1981) περιγράφουν το φλοιό της ράγας ως ένα δερµατώδες σύστηµα 

που περιλαµβάνει την εφυµενίδα (η οποία καλύπτεται από την κηρώδη ανθηρότητα), 

την εξωτερική επιδερµίδα του περικαρπίου (η οποία αποτελείται από ισοδιαµετρικά 

κύτταρα ίδιου µεγέθους µε τα εξωτερικά κύτταρα του µεσοκαρπίου) και το 

κολλεγχυµατικό υπόδερµα. Επίσης, αποτελείται από ιστούς που είναι πλουσιότεροι 

σε βιταµίνη C από την σάρκα και που αποτελούνται από ουσίες που συνεισφέρουν 

σηµαντικά στο χρώµα, στο άρωµα και στη γεύση. (Mullins et al.,1990). 

Η εφυµενίδα καλύπτεται από ένα λεπτό στρώµα κηρώδων λεπίων που 

αποκαλείται κέρινη ή κηρώδης ανθηρότητα. Ο σχηµατισµός της κηρώδους 

ανθηρότητας αρχίζει 3 εβδοµάδες µετά την άνθιση, µε την εµφάνιση µικρών, απλών, 

υδρόφοβων κηρωδών πλακών των οποίων το µέγεθος, ο αριθµός και η 

πολυπλοκότητά τους αυξάνει καθώς οι ραγές ωριµάζουν. Το πάχος τους κυµαίνεται 

από 1,6 – 3,8 µm  και µειώνεται ελαφρώς κατά την πορεία ανάπτυξης των ραγών. Ο 

κηρός αυτός αποτελείται κυρίως από ολεανικό οξύ (79%)  και από µαλακό κηρό ο 

οποίος αποτελείται από µεγάλης αλύσσου αλκοόλες, λιπαρά οξέα, ίχνη εστέρων, 

αλδεϋδες και παραφίνες. Η κηρώδης ανθηρότητα συµβάλλει στην ελκυστικότητα της 

ράγας, παρεµποδίζει την απώλεια νερού από τις ράγες, ενισχύει την άµυνα κατά των 

εγκαυµάτων που προκαλούνται από τις ηλιακές ακτίνες, συµβάλλει στην αντοχή τους 

από προσβολές από παθογόνα και έντοµα, συντελεί στην ταχεία αποµάκρυνση της 

βροχής και συγκρατεί τους ζυµοµύκητες. Επίσης, περιέχει συστατικά µε µεγάλη 

θρεπτική αξία για τους ζυµοµύκητες. 

Η επιδερµίδα αποτελείται από µία ή δύο στοιβάδες εφαπτόµενων, 

επιµηκυµένων κυττάρων και είναι το στρώµα του φλοιού στο οποίο περιέχονται 

αρωµατικές και πρόδροµες αρωµατικές ενώσεις, χαρακτηριστικές της κάθε ποικιλίας. 

Το υπόδερµα αποτελείται από 6 – 10 στοιβάδες κυττάρων, από τις οποίες οι  2-3 

πρώτες περιέχουν τις ανθοκυάνες ή τις φλαβόνες, χρωστικές στις οποίες οφείλεται το 

χρώµα των ερυθρών και των λευκών σταφυλιών αντιστοίχως. Το υπόδερµα 

περιλαµβάνει δύο ευδιάκριτες περιοχές: την εξωτερική, η οποία αποτελείται από 
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ορθογώνια κύτταρα, και η εσωτερική περιοχή, η οποία αποτελείται από πολυγωνικά 

κύτταρα.     

Τα κύτταρα του φλοιού έχουν ευδιάκριτο και ενεργό µεταβολισµό ο οποίος 

συµπεριλαµβάνει πολλές βιοχηµικές και φυσιολογικές µεταβολές που λαµβάνουν 

χώρα κατά την πορεία ανάπτυξης των ραγών. Αποτελείται κυρίως από νερό (75-80%) 

ενώ υπάρχουν ακόµα ταννίνες (1-2%), µονοµερείς κατεχίνες και ελάχιστη ποσότητα 

σακχάρων. Επιπλέον, είναι πλούσιος σε αδιάλυτες πηκτίνες, σε κυτταρίνη και σε 

πρωτεΐνες, καθώς επίσης και σε οξέα όπως είναι το τρυγικό, το µηλικό και το κιτρικό 

οξύ. Τέλος, ο φλοιός των ραγών φέρει στοµάτια των οποίων η συχνότητα και η 

εµφάνιση αποτελεί αµπελογραφικό χαρακτηριστικό. Συνήθως ο αριθµός τους 

κυµαίνεται µεταξύ 25 - 40 ανά ράγα. Η δραστηριότητα των στοµατίων µειώνεται 

κατά την πορεία ανάπτυξης των ραγών. Τέλος, ο αριθµός των στοιβάδων του φλοιού 

και το µέγεθός τους αποτελεί χαρακτηριστικό της κάθε ποικιλίας. 

 

Β) Σάρκα: 

Η σάρκα αποτελείται από παρεγχυµατικά κύτταρα τα οποία αποτελούνται από 

κυτταρικές κύστες που περιέχουν το κυτταρικό χυµό. Ο κυτταρικός χυµός αποτελεί 

το 64-90% του βάρους των ραγών. Η σάρκα απαρτίζεται από τα κύτταρα του 

µεσοκαρπίου και από τα κύτταρα της εξωτερικής και εσωτερικής στοιβάδας του 

ενδοκαρπίου. Αποτελείται από 20-30 περίπου στοιβάδες, κατά πλειονότητα, µεγάλων 

πενταγωνικών ή εξαγωγικών κυττάρων. Τα τοιχώµατα των κυττάρων των πρώτων 

κύριων στοιβάδων (κυρίως στις ποικιλίες οινοποίησης) είναι λεπτά και εύθραυστα µε 

αποτέλεσµα να δηµιουργείται κάτω από το φλοιό µια πλήρη ζώνη υγρού. 

Η σάρκα περιέχει νερό (65 – 80%), σάκχαρα (10 -30%) και οργανικά οξέα, 

ανόργανα συστατικά, αζωτούχες ουσίες, πηκτινικές ύλες, αρωµατικές ουσίες και 

ταννίνες. Στις βάφτρες ποικιλίες υπάρχουν και χρωστικές ουσίες εντός της σάρκας. 

 

Γ) Γίγαρτα: 

Τα γίγαρτα είναι τα όργανα αναπαραγωγής της αµπέλου. Προέρχονται από την 

γονιµοποίηση της σπερµατικής βλάστης ενώ το έµβρυο από την ανάπτυξη του 

εµβρυόσακκου. Όπως προαναφέρθηκε παραπάνω, η ωοθήκη αποτελείται από δύο 

καρπόφυλλα και το κάθε καρπόφυλλο από δύο σπερµατικές βλάστες. Συνεπώς, ο 

αριθµός των γιγάρτων κυµαίνεται από 0 έως 4. Οι περιπτώσεις στις οποίες έχουµε 

ανάπτυξη αγίγαρτων ραγών ή ραγών µε γίγαρτα τα οποία στερούνται εµβρύων 
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οφείλονται στο φαινόµενο της εξ ερεθισµού παρθενοκαρπίας και στο φαινόµενο της  

στενοσπερµοκαρπίας αντίστοιχα. 

Τα γίγαρτα αποτελούνται από το οξύ µέρος, το οποίο καλείται ράµφος, και από 

το ωοειδές τµήµα, το οποίο καλείται σώµα. Το σώµα διαιρείται από ένα αυλάκι σε 

δύο λοβούς. Κάνοντας µία τοµή στο γίγαρτο παρατηρούµε ότι αυτό αποτελείται από 

ένα ζωντανό τµήµα το οποίο καλείται σάρκα ή ιστός, το οποίο εξωτερικά 

προστατεύεται από το κέλυφος. Στο εσωτερικό της σάρκας του γιγάρτου και προς το 

µέρος του ράµφους βρίσκεται το έµβρυο. 

Το κέλυφος του γιγάρτου αποτελείται από τρία στρώµατα: το εξωτερικό, το 

µεσαίο και το εσωτερικό στρώµα. Το εξωτερικό στρώµα είναι µαλακό, αποτελεί το 

φλοιό του γιγάρτου και περιέχει κόκκους αµύλου και ραφίδες οξαλοξικού ασβεστίου. 

Το µεσαίο στρώµα είναι το σκληρό τµήµα του γιγάρτου, είναι αδιαπέραστο από το 

νερό και συνίσταται από 2-3 στοιβάδες κυττάρων τα οποία έχουν πολύ παχιά 

τοιχώµατα. Επίσης, είναι πλούσιο σε ταννίνες. Το στρώµα αυτό αποτελεί τον 

κερατοειδή ιστό. Το εσωτερικό στρώµα του κελύφους περιέχει λίγο άµυλο και 

αποτελείται από 2-3 στοιβάδες κυττάρων µε µαλακά τοιχώµατα. 

Τα γίγαρτα αποτελούν το 10% του βάρους των ραγών. Γενικά, είναι πλούσια σε 

φαινολικά συστατικά (ταννίνες και µονοµερείς κατεχίνες) τα οποία συνεισφέρουν 

στις ταννίνες του κρασιού (5-8%). Επιπλέον περιέχουν υψηλές συγκεντρώσεις 

ελαιωδών ουσιών (10%) και λιγότερες συγκεντρώσεις ρητινωδών συστατικών. 

Επίσης αποτελούν έδρα σχηµατισµού φυτορρυθµιστικών ουσιών. Έχει σηµειωθεί ότι 

οι εγγίγαρτες ποικιλίες περιέχουν υψηλότερες συγκεντρώσεις αυξητικών ουσιών και 

αµπσισικού οξέος σε σχέση µε τις αγίγαρτες. Η διαπίστωση αυτή δικαιολογεί το 

γεγονός ότι στις εγγίγαρτες ποικιλίες παρατηρείται µεγαλύτερος ρυθµός αύξησης του 

µεγέθους των ραγών κατά την αρχική τους φάση ανάπτυξης και εντονότερη επίσχεση 

του ρυθµού αύξησης κατά την φάση ΙΙ.  

Γενικά, το µέγεθος και η σύνθεση των ραγών επηρεάζεται από την παρουσία 

των γιγάρτων: όσο µεγαλύτερος είναι ο αριθµός των γιγάρτων τόσο µεγαλύτερου 

όγκου είναι η ράγα µε συγκριτικά µικρότερες συγκεντρώσεις σε σάκχαρα και νιτρώδη 

συστατικά αλλά µε µεγαλύτερα επίπεδα οξύτητας. 

 

 



 11

 
Εικόνα 5: Οι διάφοροι ιστοί της ράγας στην ωρίµανση. (Πηγή: Ribereau-Gayon et al,1998). 

 
 
 
 

 
 
 

Εικόνα 6:∆οµή της ώριµης ράγας (Κουτρουµίδης) (Πηγή: Kennedy, 2002). 
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Αγγειακή δοµή του καρπού 

Ο ποδίσκος του υπό ανάπτυξη άνθους έχει 5 ή 6 ηθµαγγειώδεις δεσµίδες οι 

οποίες διαχωρίζονται σε αγωγά στοιχεία που τροφοδοτούν τα µέρη του άνθους και σε 

αγωγά στοιχεία που τροφοδοτούν την ωοθήκη. Οι ηθµαγγειώδεις δεσµίδες που 

τροφοδοτούν την ωοθήκη δηµιουργούν ένα περίπλοκο δίκτυο από αγγεία µέσα στην 

ράγα. Το δίκτυο αυτό αποτελείται από τρεις κατηγορίες ηθµαγγειωδών δεσµίδων εκ 

των οποίων οι δύο, δηλαδή οι ηθµαγγειώδεις δεσµίδες που τροφοδοτούν τα γίγαρτα 

και οι ηθµαγγειώδεις δεσµίδες που τροφοδοτούν τον πλακούντα, προέρχονται από τις 

ηθµαγγειώδεις δεσµίδες του ενδοκαρπίου (septum). Οι ηθµαγγειώδεις δεσµίδες και το 

παρέγχυµα που τις περιβάλλει κοντά στο σηµείο του ποδίσκου καλούνται 

¨χρωστήρας¨. Η τρίτη κατηγορία αποτελείται από αρκετές διακλαδώσεις 

περιφερειακών ή επιφανειακών δεσµίδων οι οποίες βρίσκονται στο σηµείο 

συνένωσης του επικαρπίου και του µεσοκαρπίου, δηλαδή στο σηµείο συνένωσης του 

εξωτερικού τοιχώµατος και του εσωτερικού τοιχώµατος του περικαρπίου. (Mullins et 

al., 1990). Οι περιφερειακές αυτές ηθµαγγειώδεις δεσµίδες ενώνονται µε τις 

κεντρικές δεσµίδες όπως φαίνεται στην παρακάτω εικόνα 5:  

 

 

                                                        
Εικόνα 7:Αγγεική δοµή του καρπού. (Πηγή: Ribereau-Gayon et al, 1998) 
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Ανάπτυξη της ράγας 

Μετά την καρπόδεση, παρατηρούνται διάφορες µορφολογικές, βιοχηµικές και 

ανατοµικές µεταβολές που συµβάλλουν στην ανάπτυξη και ωρίµανση των ραγών. Η 

ανάπτυξη χαρακτηρίζεται από µια αύξηση του όγκου των ραγών συνοδευόµενη από 

την εξέλιξη των φυσικών χαρακτηριστικών (χρώµα, σφριγηλότητα) και της χηµικής 

σύνθεσης των ραγών (σάκχαρα, οξέα, φαινολικά συστατικά). Το µέγεθος των ραγών 

αυξάνεται περίπου κατά 4000 φορές. Ο αριθµός των κυττάρων, κατά την πορεία 

ανάπτυξης της ράγας, αυξάνεται κατά 3-4 φορές ενώ ο όγκος των κυττάρων 

αυξάνεται περίπου κατά 300 φορές. Ο όγκος του περικαρπίου αυξάνεται από 10% µε 

20% (του όγκου της ράγας στη φάση της άνθισης) µέχρι 50% (στη φάση της 

ωρίµανσης). (Mullins et al., 1990). Συνοπτικά παρατηρούνται τα εξής φαινόµενα:  

-αύξηση του όγκου των ραγών,  

-αλλαγές στη δοµή του φλοιού, της σάρκας και των αγγείων,  

-ενεργοποίηση των µεταβολικών µονοπατιών, 

-ταχεία συσσώρευση των σακχάρων, 

-µείωση της οξύτητας και αύξηση του pH.  

Στις εγγίγαρτες ποικιλίες, ο ρυθµός ανάπτυξης των ραγών ακολουθεί µια διπλή 

σιγµοειδή καµπύλη (εικόνα 6), δηλαδή ο ρυθµός ανάπτυξης των ραγών χωρίζεται σε 

τρεις φάσεις οι οποίες καθορίστηκαν χρησιµοποιώντας ως παραµέτρους τον όγκο ή 

βάρος, την διάµετρο και το µήκος των ραγών. (Ribereau-Gayon et al,1998). Οι τρεις 

φάσεις που παρατηρούνται είναι οι εξής: 

- Φάση Ι ή περίοδος ταχύτατης ανάπτυξης η οποία χαρακτηρίζεται από έντονη 

κυτταροδιαίρεση. 

- Φάση ΙΙ ή περίοδος επίσχεσης του ρυθµού ανάπτυξης (lag phase) κατά την 

οποία µειώνεται ο ρυθµός αύξησης και ανάπτυξης των ραγών και αυξάνεται ο 

ρυθµός ανάπτυξης των γιγάρτων και 

- Φάση ΙΙΙ ή περίοδος ταχύτατης ανάπτυξης όπου ο ρυθµός αύξησης των ραγών 

ακολουθεί ανοδική πορεία µέχρι την ωρίµανση αυτών. 

Στις αγίγαρτες ποικιλίες οι παραπάνω φάσεις δεν είναι ευδιάκριτες λόγω της 

µικρής διάρκειας της φάσης ΙΙ (λόγω της απουσίας των γιγάρτων).  

Αναλυτικά για την κάθε φάση ισχύουν τα εξής: 
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- Φάση Ι:  

Κατά την φάση αυτή παρατηρούνται υψηλές συγκεντρώσεις αυξινών και 

χαµηλές συγκεντρώσεις παρεµποδιστών της αύξησης ουσιών. Ξεκινάει αµέσως µετά 

την άνθιση, διαρκεί 40–60 ηµέρες και χαρακτηρίζεται από µια περίοδο 2-3 

εβδοµάδων γρήγορης κυτταρικής διαίρεσης η οποία συνοδεύεται από µια επιµήκυνση 

των κυττάρων. Οι περισσότερες κυτταρικές διαιρέσεις στο περικάρπιο γίνονται 5 – 10 

ηµέρες µετά την άνθιση. Η κυτταρική διαίρεση ξεκινάει αρχικά στον πλακούντα και 

στο εσωτερικό περικάρπιο (7 – 11 ηµέρες µετά την άνθιση), έπειτα στο εξωτερικό 

περικάρπιο και τέλος στην επιδερµίδα και στο υπόδερµα (32 – 40 ηµέρες µετά την 

άνθιση). (Mullins et al., 1990). Οι Considine και Knox (1981) αναφέρουν ότι από την 

2η µέχρι την 7η ηµέρα τα επιδερµικά κύτταρα επιµηκύνονται ακτινωτά ενώ τα 

κύτταρα που βρίσκονται στο υπόδερµα συνεχίζουν να σχηµατίζουν ισηµερινή πλάκα 

η οποία αρχικά έχει κατεύθυνση παράλληλη µε την επιφάνεια του φλοιού. Τη 10η 

ηµέρα η κατεύθυνση των ισηµερινών πλακών των κυττάρων του υποδέρµατος είναι 

ίδια µε την κατεύθυνση των ισηµερινών πλακών των επιδερµικών κυττάρων. Μετά 

την 27η ηµέρα, περίπου, ολοκληρώνονται οι κυτταρικές διαιρέσεις. Κατά το στάδιο 

αυτό έχει αυξηθεί ο όγκος των κυττάρων ενώ παράλληλα τα κύτταρα έχουν 

επιµηκυνθεί ακτινωτά. Επίσης οι Considine και Knox αναφέρουν ότι το πάχος του 

φλοιού έχει αυξηθεί κατά 10 φορές. Κατά την 38η ηµέρα, τα επιδερµικά κύτταρα 

έχουν αυξηθεί αρκετά σε διάσταση ενώ έχουν διαφοροποιηθεί 6-7 στρώµατα 

κολλεγχυµατικών κυττάρων στο υπόδερµα. 
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Εικόνα 8: Υπόδειγµα της ανάπτυξης και της κυτταρικής διαίρεσης σε εγκάρσια τοµή σε ράγα της 

ποικιλίας “Gordo”. Α: Στάδιο της άνθισης. ∆ιάµετρος της ωοθήκης 1,17mm. Τα βέλη δείχνουν τις 

πρόσφατες κυτταρικές διαιρέσεις των κυττάρων που βρίσκονται στο υπόδερµα. Β: 2η ηµέρα. Η 

διάµετρος του περικαρπίου είναι 1,32 mm. C: 4η ηµέρα. Η διάµετρος του περικαρπίου είναι 1,57 mm.  

D: 10η ηµέρα. Η διάµετρος του περικαρπίου είναι 3,84 mm.  E: 27η ηµέρα. Η διάµετρος του 

περικαρπίου είναι 10,5 mm. Στο στάδιο αυτό παρατηρείται µια αύξηση του πάχους του κυτταρικού 

τοιχώµατος F: 38η ηµέρα. Η διάµετρος του περικαρπίου είναι 14,2mm. Στο στάδιο αυτό παρατηρείται 

µια αύξηση του πάχους των επιµηκυσµένων ακτινωτά κυττάρων καθώς και µια µεγάλη αύξηση του 

όγκου αυτών. (Considine και Knox, 1981) 

 

Οι ραγές είναι σφιχτές ενώ το χρώµα τους είναι πράσινο λόγω της παρουσίας 

της χλωροφύλλης. Παρ’ ότι οι ράγες παρουσιάζουν φωτοσυνθετική δραστηριότητα, 

τα προϊόντα της φωτοσύνθεσης αυτής δεν αρκούν για τη θρέψη της ράγας (τα φύλλα 

αποτελούν την κυριότερη πηγή των απαιτούµενων συστατικών για την ανάπτυξή 
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της). Η συγκέντρωση των σακχάρων είναι χαµηλή ενώ παρατηρείται µια 

συσσώρευση οργανικών οξέων και έντονη αναπνευστική δραστηριότητα. (Mullins et 

al., 1990). Επίσης, συσσωρεύονται τα υδροξικινναµωνικά οξέα καθώς και 

µικροστοιχεία, κατιόντα και αρωµατικά συστατικά τα οποία επηρεάζουν σηµαντικά 

την ποιότητα των ραγών και του οίνου (Conde et al., 2007).  

Κατά το τέλος της φάσης αυτής, τα γίγαρτα έχουν σχεδόν αποκτήσει το τελικό 

τους µέγεθος ενώ η ανάπτυξη του εµβρύου δεν έχει ακόµα ολοκληρωθεί (η ανάπτυξη 

του εµβρύου δεν ακολουθεί την διπλή σιγµοειδή καµπύλη της ανάπτυξης του 

περικαρπίου). (Mullins et al., 1990). 

 

- Φάση ΙΙ:  

Η φάση αυτή χαρακτηρίζεται από την παρουσία υψηλών συγκεντρώσεων 

παρεµποδιστών της αύξησης ουσιών και µικρών συγκεντρώσεων υποκινητών της 

αύξησης. Ξεκινάει 35 – 80 ηµέρες µετά την άνθιση και διαρκεί 7 – 40 ηµέρες. Η 

διάρκεια του ρυθµού επίσχεσης της ανάπτυξης των ραγών εξαρτάται από την ποικιλία 

(πρώιµη ή όψιµη, εγγίγαρτη ή αγίγαρτη), τον χρόνο άνθισης, τον ανταγωνισµό 

µεταξύ των οργάνων του πρέµνου και των περιβαλλοντικών συνθηκών. Για 

παράδειγµα, όψιµες, εγγίγαρτες ποικιλίες παρουσιάζουν µια ευκρινή και µεγάλης 

διάρκειας φάση II ενώ στις πρώιµες και παρθενοκαρπικές ποικιλίες η φάση αυτή είναι 

ελάχιστα ευκρινής. Συνεπώς, το µήκος της διάρκειας της φάσης αυτής καθορίζει το 

αν µια ποικιλία θα είναι πρώιµη ή όψιµη.  

Κατά την διάρκεια της φάσης II παρατηρείται ταχεία ανάπτυξη του εµβρύου το 

οποίο προς το τέλος της φάσης αυτής αποκτά το τελικό του µέγεθος. Οι ράγες, από 

την άλλη, αρχίζουν να γίνονται πιο µαλακές ενώ οι χλωροπλάστες αρχίζουν να 

αποδιοργανώνονται σε πλαστίδια. Τέλος, η συγκέντρωση των οργανικών οξέων 

(οξύτητα) φθάνει στο µέγιστο (περίπου 0,27Μ). (Mullins et al., 1990) 

  

- Φάση IΙΙ:  

Η φάση ΙΙΙ διαρκεί 35-55 ηµέρες και χαρακτηρίζεται από µια ταχεία αλλαγή της 

εµφάνισης και της δοµής των ραγών. Κατά τη φάση αυτή παρατηρείται αύξηση του 

µεγέθους των ραγών (λόγω της επιµήκυνσης των κυττάρων), µείωση της 

σφριγυλότητας των ραγών και αύξηση της περιεκτικότητας σε γλυκόζη, φρουκτόζη, 

ελεύθερα αµινοξέα (κυρίως αργινίνη και προλίνη), πρωτεΐνες και ολικό άζωτο. Οι 

συγκεντρώσεις των αµµωνιακών και των οργανικών οξέων (κυρίως του µηλικού 
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οξέως) µειώνονται, αποικοδοµείται η χλωροφύλλη (που βρίσκεται στο φλοιό) ενώ 

παρατηρείται συσσώρευση των ανθοκυανών, των χρωστικών και των αρωµατικών 

συστατικών. Επίσης παρατηρείται µείωση της αναπνευστικής δραστηριότητας και 

αύξηση της δραστηριότητας κάποιων ενζύµων π.χ. της συνθετάσης της φωσφορικής 

σακχαρόζης, της συνθετάσης της σακχαρόζης και της εξοκινάσης. (Mullins et al., 

1990). 

Παρ’ όλο που η φάση Ι είναι πολύ σηµαντική για την τελική ποιότητα της 

ράγας, κατά την δεύτερη περίοδο ταχείας ανάπτυξης (φάση ΙΙΙ) παρατηρείται µια 

µαζική συσσώρευση διαφόρων συστατικών, µε κυρίαρχα τη γλυκόζη και τη 

φρουκτόζη, λόγω της ενεργοποίησης των βιοχηµικών αντιδράσεων εντός των ραγών 

κατά την φάση αυτή. Η µαζική αυτή συσσώρευση των διαφόρων συστατικών είναι 

εξίσου πολύ σηµαντική για την ανάπτυξη και την ποιότητα της ράγας. (Conde et al., 

2007). 

 

 
Εικόνα 9:Η πορεία ανάπτυξης των ραγών. Παρουσιάζονται επίσης οι χρόνοι συσσώρευσης των 
διαφόρων συστατικών της ράγας. (Πηγή: Kennedy, 2002). 
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Σε αντιστοιχία µε τις τρεις παραπάνω φάσεις ανάπτυξης των ραγών, η ανάπτυξη 

αυτών µπορεί επίσης να διακριθεί σε τρία στάδια µε βάση τις µεταβολές της υφής, 

της περιεκτικότητας των ραγών σε µεταβολίτες και του ρυθµού αύξησης των ραγών. 

Τα στάδια αυτά είναι τα εξής (Reynier, 1997): 

 

- Το στάδιο της πράσινης ράγας. 

Το στάδιο αυτό εκτείνεται από την καρπόδεση µέχρι την έναρξη ωρίµανσης των 

ραγών. Αντιστοιχεί µε τις φάσεις I και II της ανάπτυξης των ραγών. Κατά την 

διάρκεια του σταδίου αυτού, οι ράγες είναι πράσινες, σκληρές, µε µεγάλη 

περιεκτικότητα σε οργανικά οξέα και µε µικρή περιεκτικότητα σε σάκχαρα. 

Παρατηρείται, τέλος, µια ταχεία αύξηση του µεγέθους ενώ η ράγα αναπτύσσεται και 

συµπεριφέρεται ως  ενεργό φωτοσυνθετικό όργανο, ως όργανο - καταναλωτής 

(καθώς είναι κέντρο προσέλκυσης στοιχείων που συντείθονται στα φύλλα λ.χ. 

σάκχαρα και µηλικό οξύ) και ως παραγωγικό όργανο (λόγω της µικρής 

φωτοσυνθετικής δραστηριότητας που παρουσιάζει, παράγονται οργανικά οξέα µε 

κυρίαρχα το τρυγικό οξύ και το µηλικό οξύ). 

 

- Το στάδιο της ωρίµανσης. 

Αρχίζει µε το γυάλισµα των ραγών (περκασµό, véraison) και εκτείνεται µέχρι 

την ωρίµανση των ραγών. Χαρακτηρίζεται ως µια περίοδο γρήγορης εξέλιξης των 

φυσικών και βιοχηµικών χαρακτηριστικών της ράγας. Το στάδιο αυτό αντιστοιχεί µε 

τη φάση III της ανάπτυξης των ραγών. Έτσι, η ράγα χάνει προοδευτικά το πράσινο 

χρώµα και τη σκληρότητά της ενώ παράλληλα εµφανίζονται οι διάφορες χρωστικές 

επί του φλοιού. Η ράγα, στο στάδιο αυτό, λειτουργεί κυρίως ως αποθηκευτικό 

όργανο.  

 

- Το στάδιο της υπερωρίµανσης. 

Κατά τη διάρκεια του σταδίου αυτού, η ράγα συρρικνώνεται ενώ η χηµική της 

σύνθεση εξελίσσεται υποκύπτοντας  παράλληλα στις επιθέσεις µυκήτων (π.χ. Botrytis 

cinerea). Επίσης, η ράγα, εξαιτίας των απωλειών νερού, παρουσιάζει µια φαινοµενική 

αύξηση των σακχάρων και µείωση του όγκου της ενώ συγχρόνως συνεχίζεται η 

µείωση της οξύτητας.   
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Φυσιολογικές και βιοχηµικές αλλαγές κατά την πορεία ανάπτυξης 

και ωρίµανσης των ραγών 

Όπως προαναφέρθηκε ανωτέρω, κατά τα διάφορα στάδια της ανάπτυξης των 

ραγών παρατηρούνται µεταβολές τόσο στη µορφή των ραγών όσο και στην 

περιεκτικότητα αυτών σε διάφορους µεταβολίτες. Οι περισσότερες µεταβολές που 

συµβαίνουν από το στάδιο ΙΙ στο στάδιο ΙΙΙ πραγµατοποιούνται µέσα σε 24 – 48 ώρες 

και είναι οι εξής (Mullins et al., 1990): 

- µαλάκωµα της ράγας, 

- αύξηση του όγκου της ράγας, 

- συσσώρευση των εξοζών, 

- µείωση της οξύτητας, 

- αύξηση του pH, 

- αύξηση του αναπνευστικού πηλίκου (RQ), 

- εµφάνιση του χρώµατος στους φλοιούς (περκασµός), 

- αύξηση της συγκέντρωσης της αργινίνης και της προλίνης.    

 

Α) Βάρος των ραγών. 

Κατά την διάρκεια των φάσεων I και III παρατηρείται µια γρήγορη αύξηση του 

βάρους των ραγών η οποία κατά την φάση ΙΙ γίνεται µε πιο ασθενείς ρυθµούς. Το εν 

δυνάµει βάρος ή µέγεθος των ραγών ελέγχεται από τρεις βασικούς παράγοντες: τον 

αριθµό των κυττάρων, τον όγκο των κυττάρων και την συγκέντρωση των ολικών 

στερεών διαλυτών (σάκχαρα). 

Ο αριθµός των κυττάρων της ράγας αυξάνεται κατά τις τρεις πρώτες εβδοµάδες 

µετά την άνθιση. Πέραν της περιόδου αυτής δεν παρατηρείται περαιτέρω κυτταρική 

διαίρεση. Επίσης, ο αριθµός των κυτταρικών διαιρέσεων πριν την άνθιση είναι ο 

πρωταρχικός καθοριστικός παράγοντας του αριθµού των κυττάρων ανά ράγα. 

Μετρήσεις που πραγµατοποιήθηκαν στην ποικιλία ¨Σουλτανίνα¨ έδειξαν ότι η ράγα 

αποτελούταν προσεγγιστικά από 200,000 κύτταρα πριν την άνθιση και 600,000 

κύτταρα κατά την περίοδο του τρυγητού. Σε αυτό το παράδειγµα, ο τελικός αριθµός 

των κυττάρων ανά ράγα αυξήθηκε κατά 17 φορές πριν την άνθιση και λιγότερο από 

δυο φορές µετέπειτα. 

Ο όγκος των κυττάρων αυξάνεται περίπου 300 φορές µεταξύ της άνθισης και 

του τρυγητού ενώ η συγκέντρωση των ολικών στερεών διαλυτών ανά µονάδα 
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κυτταρικού όγκου τετραπλασιάζεται κατά την διάρκεια της ίδιας 

περιόδου.(Dokoozlian, 2002) 

 
Εικόνα 10:Μεταβολη α) του αριθµού των κυττάρων ανα ράγα, β)του όγκου των κυττάρων των ραγών 

της ποικιλίας ¨Σουλτανίνα¨. (Πηγή: Dokoozlian, 2002). 
  

 
Είναι πιθανόν ότι η συνέχιση της αύξησης των ραγών κατά τη φάση ΙΙΙ 

συνδέεται µε την αύξηση του όγκου αυτών, µε το υδατικό δυναµικό  (το οποίο 

αποτελεί την κινητήρια δύναµη της διόγκωσης των κυττάρων) και µε την αύξηση της 

ικανότητας επιµήκυνσης του κυτταρικού τοιχώµατος. Η συσσώρευση των σακχάρων 

κατά τη φάση αυτή οδηγεί στην τεράστια µείωση του ωσµωτικού δυναµικού. Αυτό 

υποδηλώνει ότι το υδατικό δυναµικό µεταξύ του ηθµού και του υπό ανάπτυξη 

περικαρπίου διαφέρει κατά τον περκασµό. Επιπλέον, ο ρυθµός αύξησης της ράγας, σε 

αυτό το στάδιο, αυξάνεται πιθανόν λόγω της αύξησης της συσσώρευσης νερού εντός 

της ράγας. (Mullins et al., 1990). 
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Εικόνα 11: Οι µεταβολές της διαµέτρου των ραγών. Οι µετρήσεις έγιναν σε δυο επαναλήψεις 
(κλειστοί και ανοιχτοί κύκλοι) για 70 ηµέρες µετά την άνθιση. Τα Ι, ΙΙ και ΙΙΙ αναφέρονται στις τρεις 
φάσεις ανάπτυξης των ραγών. (Matthews et al. 1987) (Πηγή: Mullins et al., 1990). 
 
 Μεταβολές του κυτταρικού τοιχώµατος: 

Η σφριγυλότητα των ραγών αρχίζει να µειώνεται µε γοργούς ρυθµούς λίγες 

ηµέρες µετά την έναρξη της ανάπτυξης. Η αύξηση του µεγέθους των ραγών φαίνεται 

να περιορίζεται από την µικρή ικανότητα ανάπτυξης των κυττάρων του επιδερµικού 

συστήµατος του φλοιού. Πειραµατικές παρατηρήσεις έδειξαν ότι σε ράγες στις οποίες 

είχε αφαιρεθεί ο φλοιός, ο ρυθµός ανάπτυξης τους ήταν διπλάσιος του µάρτυρα. Αυτό 

αποδεικνύει ότι ο ρυθµός αύξησης του µεγέθους του µεσοκαρπίου είναι σηµαντικά 

υψηλότερος µε τον αντίστοιχο ρυθµό του φλοιού. (Mullins et al., 1990).                                                                                                

Επίσης οι Mullins et al. (1990) αναφέρουν ότι η αύξηση του µεγέθους συσχετιζόταν 

προσωρινά µε µια γρήγορη αύξηση της ικανότητας της πλαστικής επέκτασης των 

ιστών του φλοιού. 
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Εικόνα 12: Ελαστική (De) και πλαστική (Dp) επέκταση των επιδερµικών ιστών των ραγών της 
ποικιλίας “Cardinal”. (Matthews et al. 1987) (Πηγή: Mullins et al., 1990) 
                       
 

Η φάση της επίσχεσης του ρυθµού ανάπτυξης  µπορεί να αντιπροσωπεύει µια 

ασυνήθιστη µορφή ανάπτυξης κατά την οποία ο ρυθµός ανάπτυξης των κυττάρων του 

φλοιού µειώνεται ενώ αυξάνεται η χαλαρότητα του φλοιού. Οι Considine και Knox 

(1981) παρατήρησαν ότι στην ποικιλία “Gordo” η εξωτερική επιφάνεια της ράγας 

αυξήθηκε κατά 400 φορές κατά την φάση Ι και 1,6 φορές επιπλέον κατά την φάση ΙΙΙ.  

 

 
Εικόνα 13: Μεταβολή του πάχους  κυτταρικού τοιχώµατος µεταξύ της δεύτερης και τρίτης κυτταρικής 
στοιβάδας  (●) και της εφυµενίδας (○)(Considine και Knox, 1979) 
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Το µαλάκωµα των ραγών κατά την διάρκεια του σταδίου της ωρίµανσης 

οφείλεται σε αλλαγές που επισυµβαίνουν στα βασικά δοµικά συστατικά του 

κυτταρικού τοιχώµατος. Στην αρχή της ανάπτυξης των ραγών το κύριο συστατικό του 

κυτταρικού τοιχώµατος είναι η κυτταρίνη. Από την άλλη, το στάδιο του περκασµού 

χαρακτηρίζεται από µια σηµαντική αύξηση της βιοσύνθεσης των πηκτινών σε τέτοιο 

βαθµό που σε κάποιες ποικιλίες αποτελούν το κυριότερο συστατικό. Επίσης, η 

ενυδάτωση του κυτταρικού τοιχώµατος, η οποία χαρακτηρίζεται από µια διόγκωση, 

ευνοείται από την αύξηση του λόγου K+/Ca2+ µε αποτέλεσµα οι πηκτίνες να είναι 

λιγότερο συνδεδεµένες µε το ασβέστιο. 

Οι πηκτίνες εξασφαλίζουν µια ασθενική συνοχή των κυτταρινών. Η ωρίµανση 

συνοδεύεται από την διαλυτοποίηση αυτών λόγω της επίδρασης διαφόρων 

παραγόντων. Συντίθονται από τον πολυµερισµό του γαλακτουρονικού οξέως και των 

διαφόρων οζών (ραµνόζη, γαλακτόζη και αραβινόζη). Αρχικά, η µεθυλεστεράση της 

πηκτίνης (ΡΜΕ) ελευθερώνει τις όξινες οµάδες του γαλακτουρονικού οξέως, µε 

αποτέλεσµα την αύξηση της συγκέντρωσης της µεθανόλης. Οι ελεύθερες όξινες 

οµάδες του εναποµείναντα γαλακτουρονικού οξέως προσβάλλονται και από άλλες 

ενζυµικές δραστηριότητες: από την δράση των πολυγαλακτορουνασών και την δράση 

των λυασών των πηκτινών. Παρ’ όλο που οι µεθυλεστεράσες των πηκτινών 

εντοπίζονται επί τω πλείστω στους φλοιούς των ραγών, όλα αυτά τα ένζυµα είναι 

επίσης δραστήρια και στην σάρκα. Το γεγονός αυτό εξηγεί την µείωση των ολικών 

πηκτινικών συστατικών κατά την πορεία της ωρίµανσης. Στην ωρίµανση, η 

συγκέντρωση των πηκτινών εντός των ραγών είναι πολύ χαµηλή. Το φαινόµενο αυτό 

συνοδεύεται από µια αύξηση των διαλυτών πηκτινικών µορίων. (Ribereau-Gayon et 

al, 1998).   

Η Νunan (1999) παρατήρησε ότι κατά την πορεία ανάπτυξης των ραγών, οι 

συγκεντρώσεις των υδατοδιάλυτων πηκτινών και των πρωτεϊνών πλούσιων σε 

υδροξυπρολίνες αυξηθήκαν ενώ µειώθηκε η συγκέντρωση της 

γαλακτάνης/αραβινογαλακτάνης-Ι. Προτείνε, επίσης, ότι οι αλλαγές της σύνθεσης 

του κυτταρικού τοιχώµατος σε πολυσακχαρίτες οφείλεται σε ένζυµα που 

συµµετέχουν στη διαδικασία του µαλακώµατος της ράγας. ∆ιαπίστωσε, λοιπόν, ότι η 

δράση της β-γαλακτοσιδάσης και η δράση της α-γαλακτοσιδάσης αυξάνονταν 

σηµαντικά καθώς η ράγα γινόταν λιγότερο σφιχτή. Η β-γαλακτοσιδάση µπορεί να 

είναι το ένζυµο που είναι υπεύθυνο για την µείωση της γαλακτάνης εντός του 

κυτταρικού τοιχώµατος κατά την διαδικασία του µαλακώµατος της ράγας. Από την 
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άλλη, η δράση της µεθυλεστεράσης της πηκτίνης παραµένει σχετικά χαµηλή κατά την 

πορεία ωρίµανσης. Η πολυγαλακτουρονάση,  η γαλακτανάση, η κυτταρίνη και η 

ξυλογλουκανάση είχαν µικρή ή καθόλου δραστηριότητα στις ώριµες ράγες. Οι 

Yakushiji et al. (2001) παρατήρησαν ότι η συγκέντρωση της κυτταρίνης µειώθηκε 

κατά την ωρίµανση, παρουσιάζοντας µια ταχεία µείωση µεταξύ των σταδίων πριν του 

περκασµού µέχρι τον περκασµό. Οι πηκτίνες και οι ηµικυτταρινικοί πολυσακχαρίτες 

µειωθήκαν κατά την ίδια χρονική περίοδο καταλήγοντας στο συµπέρασµα ότι η  

µείωση της σφριγηλότητας των ραγών που παρατηρείται κατά την πορεία ωρίµανσης 

οφείλεται σε διεργασίες αποπολυµερισµού των πηκτινών και των ξυλογλουκανικών 

µορίων και µείωσης των ποσοστών της ηµικυτταρίνης και της κυτταρίνης. Τέλος, οι 

Robinson et al. (1997) παρατήρησαν αυξηµένη την δράση της χιτινάσης από την 

έναρξη της ωρίµανσης µέχρι το τέλος αυτής.     

 

Β) Νερό. 

Οι ράγες απαιτούν ένα σηµαντικό ποσοστό νερού για την ανάπτυξη και αύξηση 

τους καθώς το νερό αποτελεί το 70 – 80% του νωπού βάρους των ραγών κατά τον 

τρυγητό. Η αύξηση του όγκου των ραγών είναι πρωταρχικά αποτέλεσµα της 

συσσώρευσης του νερού. Συνεπώς, για την ορθή ανάπτυξης της ράγας απαιτείται 

σωστή αναλογία µεταξύ του νερού και των διαλυτών συστατικών που µεταφέρονται 

µέσω των ηθµαγγειωδών δεσµίδων. Οµοίως, υποστηρίζεται από τους Matthews και 

Shackel (2005) ότι κατά την πορεία ανάπτυξης των ραγών πρέπει να επικρατεί ένα 

ευνοϊκό ολικό υδατικό δυναµικό µεταξύ της ράγας και των άλλων οργάνων του 

πρέµνου. Η σχέση αυτή ρυθµίζεται από το ωσµωτικό δυναµικό και την διαπνοή. 

Σύµφωνα µε τον Keller (2005), η συγκέντρωση των ραγών σε νερό φθάνει σε 

µια µέγιστη τιµή πριν τον περκασµό. Έπειτα µειώνεται περίπου στο 80% κατά την 

ωρίµανση ενώ στο στάδιο της υπερωρίµανσης η περιεκτικότητα σε νερό φθάνει µέχρι 

70%. Αυτή η µείωση συσχετίζεται µε την αποδιοργάνωση των αγγείων του ξύλου τα 

οποία διοχέτευαν τις ράγες µε νερό. Πριν από το στάδιο του περκασµού, οι 

µεγαλύτερες ποσότητες νερού εισέρχονται στις ράγες, κυρίως, µέσω των αγγείων του 

ξύλου και, σε λιγότερο βαθµό, µέσω των αγγείων του ηθµού. Όµως, λίγο µετά τον 

περκασµό, τα αγγεία του ξύλου αποδιοργανώνονται µε αποτέλεσµα τα αγγεία του 

ηθµού να γίνονται οι κύριες οδοί µεταφοράς νερού εντός των ραγών. Οι Matthews 

και Shackel (2005) αναφέρουν ότι η αλλαγή αυτή της µεταφοράς του νερού πιθανόν 
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να οφείλεται στις διαφορετικές ανάγκες της ράγας σε νερό από τα υπόλοιπα όργανα 

του πρέµνου.  

 

 
Εικόνα 14: Οι υδατικές σχέσεις κατά την πορεία ωρίµανσης των ραγών. a) υδατικό δυναµικό (µαύροι 
κύκλοι) και το ωσµωτικό δυναµικό (ανοιχτοί κύκλοι), b) αύξηση του όγκου. (Matthews et al. 1987) 
(Πηγή: Mullins et al., 1990) 
 
 

               
Εικόνα 15: Υπολογισµός της ολικής ροής εντός των αγγείων και της διαπνοής πριν και µετά τον 
περκασµό. ( Μatthews και Shackel, 2005) 
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Γ)Σάκχαρα. 

Τα σάκχαρα παρέχουν τον ανθρακικό σκελετό πολλών συστατικών όπως είναι 

τα οργανικά οξέα και τα αµινοξέα. Τα σάκχαρα προέρχονται είτε από τα φύλλα είτε, 

σε µικρότερο βαθµό, από τα µη-φωτοσυνθετικά όργανα (π.χ. ρίζα και τα σκελετικά 

µέρη). Από την έναρξη της ανάπτυξης µέχρι το στάδιο του τρυγητού οι ράγες 

αποτελούν τον κυριότερο πόλο έλξης των σακχάρων που παράγονται κυρίως στα 

φύλλα µέσω της φωτοσύνθεσης. Αξίζει να σηµειωθεί ότι οι ράγες αποτελούν ένα 

ισχυρότατο πόλο έλξης θρεπτικών συστατικών κυρίως αµέσως µετά τον περκασµό. 

Κατά τα πρώτα στάδια ανάπτυξης των  ραγών, τα σάκχαρα αποτελούν το 2% του 

νωπού βάρους των ραγών ενώ κατά την ωρίµανση µέχρι τον τρυγητό, το ποσοστό 

αυτό µπορεί να φθάσει µέχρι (ή και περισσότερο) 25%. (Dokoozlian, 2002). 

 
Εικόνα 16:Μεταβολή των διαλυτών στερεών (οBrix) και της οξύτητας στην ποικιλία ¨Σουλτανίνα¨ 
κατά την πορεία ανάπτυξης. Τα διαλυτά στερεά παράµειναν χαµηλά κατα τη φάση Ι, αυξήθηκαν κατα 
γραµµικό τρόπο κατα τη φάση ΙΙ µέχρι τη φάση ΙΙΙ. Από την άλλη, η οξύτητα αυξήθηκε ταχέως κατα 
τη φάση Ι,φθάνοντας σε µια µέγιστη τιµή προς το τέλος της περιόδου αυτής. Η οξύτητα ελάχιστα 
µεταβλήθηκε κατά την φάση ΙΙ ενώ µειώθηκε ταχέως κατά τη φάση ΙΙΙ. (Πηγή: Dokoozlian, 2002) 
 

Μέχρι το στάδιο του περκασµού, η σακχαρόζη χρησιµοποιείται για την 

παραγωγή της απαιτούµενης για τη ανάπτυξη των ραγών ενέργειας και στην σύνθεση 

των διαφόρων οργανικών οξέων. (Keller, 2005).  Η ταχεία συσσώρευση των 

σακχάρων παρατηρείται κατά την έναρξη της ωρίµανσης συνοδευόµενη από την 

έναρξη του µαλακώµατος των ραγών. Πράγµατι, 20 ηµέρες µετά τον περκασµό, η 

περιεκτικότητα των εξοζών εντός των ραγών φθάνει στο 1 Μ ενώ η σχέση 
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γλυκόζη:φρουκτόζη είναι περίπου 1. Αυτή η δραµατική αύξηση της συγκέντρωσης 

των σακχάρων κατά την  φάση ΙΙΙ δεν µπορεί να αποδοθεί σε µια αύξηση της 

φωτοσυνθετικής δραστηριότητας των ραγών (καθώς δεν υπάρχουν χλωροπλάστες) 

αλλά στις υπάρχουσες σχέσεις ανταγωνισµού µεταξύ των υπό ανάπτυξη ραγών και 

των άλλων υπό ανάπτυξη οργάνων του πρέµνου, οι οποίες είναι υψίστης σηµασίας 

για την ανάπτυξη των ραγών. Οι Davies και Robinson (1996) επισηµαίνουν ότι στις 

ποικιλίες “Shiraz” και “Riesling” παρατηρήθηκε µια αύξηση της συγκέντρωσης των 

ολικών διαλυτών συστατικών 8-9 εβδοµάδες µετά την άνθιση και ότι τα κύρια 

διαλυτά συστατικά ήταν η γλυκόζη και η φρουκτόζη. Όµως, από την 8η εβδοµάδα και 

µετέπειτα, το επίπεδο των σακχάρων µειώθηκε τόσο ώστε κατά το στάδιο της 

ωρίµανσης, δηλαδή τη 10η εβδοµάδα µετά την άνθιση, η συγκέντρωση των σακχάρων 

στην ποικιλία “Shiraz” κυµάνθηκε περίπου στα 20 g/100 g νωπού βάρους ραγών και 

14,9 g/100 g νωπού βάρους ραγών στην ποικιλία “Riesling”.     

Η γλυκόζη και η φρουκτόζη αποτελούν το 99% ή και περισσότερο των 

υδατανθράκων που βρίσκονται στον χυµό και το 12% - 17% του νωπού βάρους των 

ώριµων ραγών. Στις πράσινες ράγες, και συγκεκριµένα κατά τα πρώτα στάδια 

ανάπτυξης, η γλυκόζη αποτελεί το 85% της συνολικής περιεκτικότητας των 

σακχάρων. Οµοίως, κατά τον περκασµό η γλυκόζη υπερτερεί ελάχιστα της 

φρουκτόζης αλλά όχι στο βαθµό που υπερέχει στο στάδιο της πράσινης ράγας. Στις 

ώριµες ράγες, τα ποσοστά της  γλυκόζης  και της φρουκτόζης είναι σχεδόν ισόποσα, 

µε µια µικρή υπεροχή της φρουκτόζης. Τέλος κατά την υπερωρίµανση οι 

συγκεντρώσεις της φρουκτόζης ξεπερνούν τις συγκεντρώσεις της γλυκόζης. Η πιο 

πιθανή ερµηνεία του φαινόµενου αυτού αναφέρεται στην ενζυµατική µετατροπή της 

γλυκόζης σε φρουκτόζη µε ενδιάµεσο προϊόν τη σορβιτόλη. (Mullins et al., 1990).  

Η γλυκόζη και η φρουκτόζη είναι περισσότερο ή λιγότερο οµοιόµορφα 

καταµερισµένες µέσα στη ράγα. Παραταύτα, λίγο πριν την έναρξη της ωρίµανσης, ο 

φλοιός και η περιοχή γύρω από τα γίγαρτα χαρακτηρίζονται από σηµαντικά 

υψηλότερα ποσοστά εξοζών σε σχέση µε τους ιστούς που βρίσκονται ανάµεσα τους 

(µεσοκάρπιο).  
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Εικόνα 17: Συγκέντρωση των σακχάρων στα διάφορα στάδια ανάπτυξης των ραγών. (Conde et al. 
2007). 
 

Εκτός από την γλυκόζη και φρουκτόζη, υπάρχουν κι άλλα σάκχαρα αλλά σε 

µικρότερα ποσοστά όπως είναι η σακχαρόζη (λιγότερο από 0,1% σε ώριµες ράγες), η 

ραφινόζη, η σταχυόζη, η µελιβιόζη, η γαλακτόζη και η µαλτόζη. Οµοίως οι πεντόζες, 

κυρίως η αραβινόζη και ίχνη της ξυλόζης, εµφανίζονται σε µικρά ποσοστά στις 

ώριµες ράγες (0,3 – 1,0 g/L χυµού). Πειραµατικά δεδοµένα δείχνουν ότι οι ποικιλίες 

του είδους V. vinifera περιέχουν λιγότερη σακχαρόζη (0,019% - 0,6%) σε σχέση µε 

τα είδη V. rotundifolia ή V. labrusca (0,2%-5%). Επιπλέον η περιεκτικότητα της 

σακχαρόζης είναι χαµηλότερη στην σάρκα από ότι στο φλοιό και στο αγγειακό 

σύστηµα της ράγας. 

Τα περισσότερα σάκχαρα των ραγών συντίθονται στο µεσόφυλλο των ώριµων 

φύλλων µέσω της φωτοσύνθεσης. Έπειτα, µέσω των αγγείων του ηθµού 

µεταφέρονται στις ράγες, κυρίως υπό την µορφή της σακχαρόζης, είτε µε 

συµπλαστική µεταφορά (µέσω των πλασµοδεσµών και των συµπλαστών) είτε µε 

αποπλαστική (µέσω των αποπλαστών, δηλαδή των εξωκυττάριων χώρων). Η 

µεταφορά της σακχαρόζης από τον ηθµό εντός της ράγας γίνεται µε διάφορους 

µηχανισµούς. Έχει προταθεί ότι οι συµπλαστικές ενώσεις, µέσω του συµπλάστη, 

µεταξύ των κυττάρων του µεσοκαρπίου και των στοιχείων του ηθµού παραµένουν για 

αρκετό διάστηµα κατά την πορεία ανάπτυξης των ραγών. Παρ’ όλ’ αυτά, στον ηθµό, 

αρκετή επιφάνεια της πλασµατικής µεµβράνης είναι ικανή να υποστηρίξει την 

ανταλλαγή των συστατικών αποπλασµικά. (Boss and Davies, 2001, Πηγή: Conde et 

al. 2007). Οι υψηλές συγκεντρώσεις των σακχάρων που βρίσκονται στους 
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αποπλάστες των ραγών και η ευαισθησία στην µεταφορά τους εντός των περιοχών 

του ηθµού ενισχύουν την θεωρία της µεταφοράς των σακχάρων από τον ηθµό στις 

ράγες µέσω των αποπλαστών. (Patrick, 1997).  

Επίσης, παρατηρήθηκε ότι κατά την έναρξη της ωρίµανσης, η µεταφορά  των 

σακχάρων από τον ηθµό στις ράγες γίνεται αποπλαστικά και όχι συµπλαστικά όπως 

γίνεται κατά τα πρώτα στάδια ανάπτυξης της ράγας. Πειράµατα των Zhang et al. 

(2006) έδειξαν ότι τα στοιχεία του ηθµού είναι προφανώς συνδεδεµένα συµπλαστικά, 

µέσω των πλασµοδεσµών και ότι περιβάλλονται από παρεγχυµατικά κύτταρα κατά 

την πορεία ανάπτυξης της ράγας. Παρ’ όλ’ αυτά, ένα µικρό ποσοστό των 

πλασµοδεσµών φαίνεται ότι ¨µπλοκάρεται¨ κατά το στάδιο της ωρίµανσης. Επίσης, 

παρατήρησαν ότι η έξοδος των συστατικών από τον ηθµό στις ράγες από 

συµπλαστική γίνεται αποπλαστική κατά την πορεία ωρίµανσης. Η µετατροπή αυτή 

γίνεται κατά ή λίγο µετά την έναρξη ωρίµανσης. Σηµαντικό γεγονός που 

επιβεβαιώνει την παραπάνω µεταβολή είναι ότι η έκφραση και η δράση των 

ιµβερτασών που βρίσκονται στα κυτταρικά τοιχώµατα αυξάνεται κατά την έναρξη 

της ωρίµανσης και φθάνει σε µια µέγιστη τιµή προς το τέλος της ωρίµανσης.  
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Εικόνα 18: ∆οµή της ράγας. A: αγγειακή δοµή της ράγας, B: ανατοµικό τµήµα του περικαρπίου και 
του µεσοκαρπίου της ράγας, C: εγκάρσια τοµή της περιφερειακής ηθµαγγειώδης δεσµίδας στην αρχή 
της φάσης Ι (10 ηµέρες µετά την άνθιση). Τα βέλη δείχνουν τους πλασµοδεσµούς µεταξύ των CC και 
των PC, D:  εγκάρσια τοµή της περιφερειακής ηθµαγγειώδης δεσµίδας στην αρχή της φάσης. Τα βέλη 
δείχνουν τους πλασµοδεσµούς µεταξύ των SE και των PC, E: ∆ύο διαφορετικές µορφές 
πλασµοδεσµών µεταξύ των SE και των PC, F: µη-µπλοκαρισµένοι πλασµοδεσµοί, G: µπλοκαρισµένοι 
πλασµοδεσµοί, H: µπλοκαρισµένοι πλασµοδεσµοί µεταξύ δύο PC. Η κλίµακα των εικόνων C µέχρι H 
είναι 1µm. CC: συνοδά κύτταρα, PC: κύτταρα ηθµώδους παρεγχύµατος, SE: ηθµοσωλήνας. (Zhang et 

al., 2006). 
 

Η έξοδος της σακχαρόζης από τα αγγεία του ηθµού και η παραλαβή και 

κατανοµή της διαµέσω της πλασµατικής µεµβράνης και του τονοπλάστη των 

κυττάρων της σάρκας γίνεται µε τη βοήθεια δύο µεταφορέων πρωτεϊνικής φύσεως 

που εδράζουν στην µεµβράνη. Οι µεταφορείς αυτοί είναι ένας µονοσακχαρίτης, ο 

MST, και ένας δισακχαρίτης, ο DST. (Conde et al., 2007). Οι Manning et al. (2001) 

επισηµαίνουν ότι και οι µεταφορείς VvSUC11 και VvSUC12 χρίζουν ιδιαίτερης 

σηµασίας στην µεταφορά των σακχάρων από τον ηθµό στις ράγες κατά τη διάρκεια 

της ωρίµανσης.                                                                                                                                                                                                            
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Εικόνα 19:Μεταφορά των σακχάρων διαµέσω του ηθµού. Από το σηµείο σύνθεσης των σακχάρων 
εντός του µεσόφυλλλου, η σακχαρόζη µπορεί να µεταφερθεί εντός του ηθµοσωλήνα και των συνοδών 
κυττάρων του ηθµού είτε µέσω των πλασµοδεσµών είτε µέσω του αποπλάστη. Η αποπλασµική 
µεταφορά απαιτεί την έξοδο της σακχαρόζης από το µεσόφυλλο ή από το αγγειακό παρέγχυµα και την 
επανείσοδό της στον ηθµό. Λόγω της υδροστατικής πιέσεως το περιεχόµενο του ηθµού κατευθύνεται 
προς τα όργανα πόλους. Η παθητική έξοδος της σακχαρόζης µπορεί να γινει όπως δείχνουν τα βέλη. Η 
επαναπρόσληψή της γίνεται διαµέσω του ηθµού. Η αποπλασµική έξοδος της σακχαρόζης από τον 
ηθµό απαιτεί η ύπαρξη ενός µεταφορέα της σακχαρόζης (ο οποίος δεν έχει ακόµα ταυτοποιηθεί) εντός 
του οργάνου-δέκτη. Η µεταφορά της σακχαρόζης  και των άλλων διαλυτών στερεών  εντός των 
οργάνων-πόλων µπορεί να γίνει και µέσω των πλασµοδεσµών ή των µεταφορέων της σακχαρόζης. 
Αντί των πλασµοδεσµών και των µεταφορέων, τα κύτταρα εντός των οργάνων-πόλων λαµβάνουν τις 
εξόζες που προέρχονται από την υδρόλυση της σακχαρόζης από µια ιµβερτάση του αποπλάστη. Το 
αγγειακό σύστηµα µεταφοράς µπορεί να περιέχει σακχαρόζη/Η+ αντιµεταφορείς. (1) Πηγή 
σακχαρόζης/Η+ συµµεταφορέα, (2) Η+ ΑΤΡαση της πλασµατικής µεµβράνης, (3) Η+ ΑΤΡαση του 
τονοπλάστη, (4) πυροφωσφατάση, (5) σακχαρόζη/Η+ αντιµεταφορέα, (6) εξόζη/Η+ αντιµεταφορέα, (7) 

πόλος σακχαρόζη/Η+ αντιµεταφορέα, (8) εξόζη/Η+ συµµεταφορέα, ιµβερτάση. (Πηγή: Conde et 

al., 2007).  
  
 

Μέσα στις ράγες, η σακχαρόζη υδρολύεται, µε τη βοήθεια της ιµβερτάσης της 

σακχαρόζης, σε γλυκόζη και φρουκτόζη. Στα κυτταρικά τοιχώµατα υπάρχουν δύο 

τύποι ιµβερτασών, η GIN 1 και η GIN 2. Οι ιµβερτάσεις αυτές εκφράζονται στα 

πρώτα στάδια ανάπτυξης των ραγών ενώ η δραστηριότητά τους µειώνεται µε την 

έναρξη συσσώρευσης των σακχάρων. (Boss and Davies, 2001. Πηγή: Conde et al. 

2007). Οι Davies και Robinson (1996) παρατήρησαν ότι στις ποικιλίες “Shiraz” και 

“Riesling” η δράση των ιµβερτασών ήταν χαµηλή κατά την άνθιση αλλά αυξήθηκε 

κατά τις φάσεις Ι και ΙΙ φθάνοντας σε µια µέγιστη τιµή. Έπειτα ξαναµειώθηκε αλλά 
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αυξήθηκε ξανά φθάνοντας σε µια δεύτερη µέγιστη τιµή (µικρότερη όµως της αρχικής 

µέγιστης τιµής) 16 εβδοµάδες αργότερα. Επισηµαίνουν επίσης ότι η παρατηρούµενη 

µείωση της δράσης των ιµβερτασών κατά το στάδιο της ωρίµανσης πιθανόν να 

οφείλεται στην αύξηση του βάρους των ραγών. Αξιοσηµείωτο είναι επίσης το 

γεγονός ότι η έναρξη της δράσης των ιµβερτασών προηγήθηκε της φάσης της 

γρήγορης συσσώρευσης των εξοζών. 

 Για να δράσουν οι ιµβερτάσεις απαιτείται η παρουσία µεταφορέων, οι οποίοι 

είναι µονοσακχαρίτες. Στην πλασµατική µεµβράνη των κυττάρων των ράγων έχουν 

εντοπιστεί 6 µεταφορείς, οι οποίοι αποκαλούνται VvHT. Ο VvHT1  εκφράζεται στα 

όργανα που αποτελούν πόλους έλξης θρεπτικών συστατικών, όπως είναι τα νεαρά 

φύλλα και οι ράγες. Στις ράγες παρουσιάζει µέγιστη δραστηριότητα πριν τον 

περκασµό, δηλαδή πριν την έναρξη της συσσώρευσης των εξοζών, ενώ µια µικρή 

έκφραση της δραστηριότητας του VvHT1 παρατηρείται κατά το τέλος της ωρίµανσης. 

(Terrier et al., 2005. Πηγή: Conde et al. 2007). Οι Conde et al. (2007) παρατήρησαν 

ότι η πρωτεΐνη VvHT1 βρίσκεται σε αφθονία στα πρώτα στάδια ανάπτυξης των 

ραγών ενώ δεν εµφανίζεται στις ώριµες ράγες. Από την άλλη, η έκφραση του VvHT2 

στις ώριµες ράγες είναι αδύνατη και σχετίζεται µε τον περκασµό ενώ η έκφραση του 

VvHT6 είναι ισχυρή κατά την πορεία ωρίµανσης και οµοίως σχετίζεται µε τον 

περκασµό. Οι µηχανισµοί µε τους οποίους µεταφέρονται τα σάκχαρα εντός των 

ραγών δεν είναι απόλυτα διευκρινισµένοι καθώς είναι αρκετά περίπλοκοι. Η έκφραση 

των MSTs και DSΤs επηρεάζεται από διάφορους παράγοντες όπως είναι το φως, το 

νερό, η συγκέντρωση του σιδήρου, οι προσβολές από µύκητες και βακτήρια και από 

τις ορµόνες. Από την άλλη, η κατανόηση των µεταφορέων των εξοζών και της 

σακχαρόζης είναι υψίστης σηµασίας. Οι Vignault et al. (2005) παρατήρησαν ότι ο 

VvHT1 παρουσιάζει µέγιστη δραστηριότητα εντός των αγγείων του ηθµού. Από την 

άλλη, οι Conde et al. (2007) επισηµαίνουν ότι η υψηλή ικανότητα µεταφοράς 

συστατικών του VvHT1 µπορεί να εµπλέκεται στην παροχή ενέργειας κατά την φάση 

της έντονης κυτταρικής διαίρεσης και ανάπτυξης, όταν τα επίπεδα των σακχάρων που 

µεταφέρονται αποπλαστικά είναι χαµηλά, ενώ κατά την ωρίµανση µάλλον 

συµµετέχουν άλλοι µηχανισµοί µεταφοράς των σακχάρων. Όµως, οι µηχανισµοί 

µεταφοράς των σακχάρων χρίζουν εκτενέστερης µελέτης και επιβεβαίωσης.  
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Εικόνα 20: Βιοχηµικός µεταβολισµός κατά την είσοδο και τη συσσώρευση των σακχάρων εντός του 
κυττάρου της σάρκας. (Ribereau-Gayon et al,1998) 

 

∆) Οργανικά οξέα. 

Το τρυγικό και το µηλικό οξύ αποτελούν το 90% ή και περισσότερο της ολικής 

οξύτητας. Άλλα οργανικά οξέα που βρίσκονται σε διάφορες αλλά χαµηλές 

συγκεντρώσεις είναι το κιτρικό οξύ (5-10% της ολικής οξύτητας), το φουµαρικό οξύ, 

το οξικό οξύ, το γλυκολικό οξύ, το γαλακτικό οξύ, κ.α.. Η σχέση µεταξύ των 

συγκεντρώσεων του τρυγικού και του µηλικού οξέος ποικίλει ανάλογα µε την 

ποικιλία. Παρά την στενή χηµική τους οµοιότητα, το τρυγικό και το µηλικό οξύ 

επιδεικνύουν ευκρινή διαφορετικά συστήµατα συσσώρευσης κατά την πορεία 

ανάπτυξης των ραγών και συνδέονται µε διαφορετικά βιοσυνθετικά και µεταβολικά 

µονοπάτια. Το τρυγικό και το µηλικό οξύ συντίθονται κυρίως στις ράγες από 

πρόδροµες υδροκαρβονικές ενώσεις. Η µείωση των οξέων αυτών επηρεάζεται έντονα 

από τη θερµοκρασία. Υψηλές θερµοκρασίες (> 30 ºC) προκαλούν ταχύτερη µείωση 
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του µηλικού οξέος το οποίο οξειδώνεται ευχερέστερα του τρυγικού οξέος κατά την 

αναπνοή. Άλλοι µηχανισµοί που οδηγούν στην µείωση της οξύτητας είναι i) το 

αραίωµα αυτών λόγω της αύξησης του όγκου, ii) αύξηση του αναπνευστικού πηλίκου 

από 1,0 πριν τον περκασµό (υποδηλώνοντας την χρήση των υδατανθράκων ως πηγή 

ενέργειας) σε 1,4 στην ωρίµανση (υποδηλώνοντας την χρήση των καρβοξυλικών 

οξέων ως πηγή ενέργειας), iii) στην αναστολή της σύνθεσής τους και iv) µετατροπή 

των οξέων σε σάκχαρα. (Mullins et al., 1990). 

 

Τρυγικό οξύ: 

Οι ράγες είναι ο µόνος καρπός ο οποίος περιέχει σηµαντικές συγκεντρώσεις 

τρυγικού οξέος. Στις ράγες, το τρυγικό οξύ απαντάται ως L-(+)-στερεοϊσοµερές. 

Φαίνεται ότι συντίθεται από την γλυκόζη µέσω των οξέων γαλακτουρονικό, 

γλυκουρονικό και ασκορβικό. Πριν το στάδιο του περκασµού, η συσσώρευση του 

τρυγικού οξέος αυξάνεται λόγω της έντονης κυτταρικής διαίρεσης ενώ έπειτα, κατά 

την ωρίµανση, µειώνεται. Έτσι, στον περκασµό η συγκέντρωση του τρυγικού οξέως 

είναι 150 mM ενώ στην ωρίµανση είναι 25-75 mM (3,8 – 11,3 g/L). Η µείωση αυτή 

πιθανολογείται ότι οφείλεται στην αύξηση της αναπνευστικής δραστηριότητας. 

(Mullins et al., 1990). 

 

Μηλικό οξύ: 

Το µηλικό οξύ είναι ο ένας πολύ ενεργός παράγοντας του µεταβολισµού των 

ραγών και έχει ένα σηµαντικό ρόλο στις αναβολικές αντιδράσεις, όπως λ.χ. στην 

σκοτεινή φάση της αναγωγής του CO2 καθώς και στον καταβολισµό των οξέων κατά 

τη ανάπτυξη των ραγών. Στις ράγες απαντάται ως L-(-)-στερεοϊσοµερές και 

συντίθεται από την γλυκόζη µέσω του πυροσταφυλικού οξέος. Η αντίδραση αυτή 

καταλύεται από το µηλικό ένζυµο. Κατά τη φάση Ι, η συγκέντρωση του µηλικού 

οξέος φθάνει µέχρι τα 15 mg/g του νωπού βάρους των ραγών ή 95 µmol/ράγα. Κατά 

τον περκασµό παρατηρείται µείωση της παραπάνω συγκεντρώσεως στα 2-3 mg/g του 

νωπού βάρους των ραγών.(Mullins et al., 1990). Οι Conde et al. (2007) παρατήρησαν 

ότι η αποικοδόµηση του µηλικού οξέως επισυµβαίνει παράλληλα µε την συσσώρευση 

των σακχάρων 6-9 εβδοµάδες µετά την άνθιση. Το γεγονός αυτό τους οδήγησε στο 

συµπέρασµα ότι το µηλικό οξύ είτε µετατρέπεται σε γλυκόζη και φρουκτόζη είτε 

χρησιµοποιείται ως πηγή ενέργειας και υδατανθράκων για την αναπνοή. Οι Ruffner 
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και Hawker (1977) εκτίµησαν ότι ποσοστό σακχάρων λιγότερο από 5% παράγεται 

µέσω το µηλικού οξέως. (Πηγή: Mullins et al., 1990) 

Από την άλλη οι Mullins et al., (1990) αναφέρουν ότι η µείωση του µηλικού 

οξέος κατά την ωρίµανση των ραγών φαίνεται ότι οφείλεται στην αποικοδόµηση 

αυτού είτε από το NADP-συνένζυµο του µηλικού οξέος (τόσο το  NADP-συνένζυµο 

του µηλικού οξέος όσο και το µιτοχονδριακό NAD-ένζυµο του µηλικού οξέος 

συµµετέχουν στη σύνθεση και αποικοδόµηση του µηλικού οξέος κατά την πορεία 

ανάπτυξης των ραγών), είτε από την αύξηση της αναπνευστικής δραστηριότητας, είτε 

(σε µικρότερη έκταση) από την δράση της καρβοξυκινάσης του 

φωσφοενυλοπυροσταφυλικού οξέως. Έχει παρατηρηθεί ότι η µείωση του µηλικού 

οξέως λόγω της αναπνευστικής δραστηριότητας αυξάνεται από 37% στο στάδιο της 

πράσινης ράγας, σε 90% στην ωρίµανση.   

Επίσης το µηλικό ένζυµο (ΜΕ)  συµµετέχει σηµαντικά στην µείωση του 

µηλικού οξέως. Μέγιστη δραστηριότητα του ενζύµου αυτού παρατηρείται όταν η 

συγκέντρωση του µηλικού οξέως µειώνεται ταχύτατα. Το µηλικό οξύ εντοπίζεται στο 

κέντρο της ράγας κατά την ανάπτυξη των γιγάρτων ενώ κατά την ωρίµανση 

εντοπίζεται στους περιφερειακούς ιστούς της ράγας. Τέλος, διάφορες µελέτες έχουν 

δείξει ότι υπάρχει συσχέτιση µεταξύ της αύξησης της συγκέντρωσης των σακχάρων 

και της µείωσης της συγκέντρωσης του µηλικού οξέως. (Mullins et al., 1990) 

  
Εικόνα 21:Αλλαγές του µηλικού οξέως (ανοιχτοί κύκλοι) και του µηλικού ενζύµου (µαύροι κύκλοι). 
(Matthews et al., 1984) (Πηγή: Mullins et al., 1990) 
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pH:  

Το pH του χυµού των ραγών είναι σχετικά σταθερό κατά τα πρώτα στάδια 

ανάπτυξης, παραµένοντας κοντά στη τιµή 2,5. Στην συνέχεια, αυξάνεται κατά την 

ωρίµανση, καθώς σχηµατίζονται ανιόντα οξέων και µειώνεται η συγκέντρωση του 

µηλικού οξέως. Για παράδειγµα, στην ποικιλία ¨Σουλτανίνα¨ το pH του χυµού των 

ραγών στο στάδιο του τρυγητού κυµαίνεται µεταξύ των τιµών 3,5 και 3,9. 

(Dokoozlian, 2002). 

 

Ε) Αζωτούχα συστατικά. 

Εντός των ραγών, τα αζωτούχα συστατικά απαντώνται είτε στις ανόργανες 

µορφές τους (NΗ4
+, NO3

- και NO2
-) είτε στις οργανικές µορφές τους (ελεύθερα 

αµινοξέα, πρωτεΐνες κ.α.). Η µεταφορά των αζωτούχων συστατικών γίνεται υπό την 

µορφή κατιόντων αµµωνίου και αµινοξέων. Τα αµινοξέα αντιπροσωπεύουν το 90-

95% των αζωτούχων συστστικών που εισέρχονται εντός των ραγών, µε κυρίαρχο την 

γλουταµίνη η οποία αντιπροσωπεύει το 50% των αζωτούχων συστατικών. 

Το κύριο µονοπάτι αφοµοίωσης των αζωτούχων συστατικών από τις ράγες είναι 

µέσω της ένωσης των αµµωνιακών κατιόντων µε το α-κετογλουταρικό οξύ. Η ένωση 

αυτή πραγµατοποιείται παρουσία των ενζύµων συνθετάση της γλουταµίνης και 

αφυδρογονάση της γλουταµίνης. Άλλα αµινοξέα συντίθονται κατά την µεταφορά των 

αζωτούχων ενωµένων µε το γλουταµινικό οξύ. 

Στις ράγες που δεν έχουν ωριµάσει ακόµα, το ποσοστό των αµµωνιακών 

κατιόντων είναι περισσότερο από το 50% του συνόλου των αζωτούχων συστατικών. 

Κατά την πορεία της ωρίµανσης, η συγκέντρωση των αζωτούχων συστατικών 

αυξάνεται λόγω της αύξησης της συγκέντρωσης των αµµωνιακών αλάτων, των 

αµινοξέων και των πρωτεϊνών. Παρ’ όλ’ αυτά, η συγκέντρωση των πρωτεϊνών είναι 

σε χαµηλά επίπεδα ενώ µόνο ίχνη νιτρικών απαντώνται. Μετά τον περκασµό, οι 

συγκεντρώσεις των αµµωνιακών αλάτων µειώνονται ενώ αυξάνονται οι 

συγκεντρώσεις των οργανικών µορφών. Πιο αναλυτικά, τα κατιόντα NΗ4
+ 

αντιπροσωπεύουν περισσότερο από το 80% του συνόλου των αζωτούχων συστατικών 

πριν τον περκασµό ενώ µετά την ωρίµανση, η συγκέντρωσή τους µειώνεται σε 5-

10%. (Conde et al., 2007). Τα ελεύθερα αµινοξέα αυξάνονται κατά 2-5 φορές κατά 

την διάρκεια της ωρίµανσης, πλησιάζοντας τα 2-8 g/L σε ισοδύναµα λευκίνης.  
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Τα περισσότερα αζωτούχα συστατικά που βρίσκονται στο περικάρπιο είναι υπό 

την µορφή των αµινοξέων. Στις ώριµες ράγες, περισσότερο από το 50% των ολικών 

αζωτούχων συστατικών είναι ελευθέρα αµινοξέα. Μετά τον περκασµό, οι 

συγκεντρώσεις της αργινίνης και της προλίνης αυξάνονται ραγδαίως (2-6 φορές), µε 

αποτέλεσµα να είναι τα κυρίαρχα αµινοξέα των περισσότερων ποικιλιών. 

Συγκεκριµένα, η αργινίνη αντιπροσωπεύει το 6-44% του ολικού αζώτου του χυµού. 

Υπάρχει στενή σχέση µεταξύ της αργινίνης και των άλλων αζωτούχων συστατικών. 

Για παράδειγµα, οι συγκεντρώσεις της προλίνης µπορούν να αυξηθούν κατά την 

πορεία ωρίµανσης 25-30% λόγω της µετατροπής της αργινίνης σε προλίνη. 

(Ribereau-Gayon et al,1998). Επίσης, ο Keller (2005) υποστηρίζει ότι η συσσώρευση 

της προλίνης συσχετίζεται µε τις αλλαγές που παρατηρούνται στο ωσµωτικό 

δυναµικό λόγω της συσσώρευσης των σακχάρων. 

Η διαδικασία της ωρίµανσης συνοδεύεται µε µια έντονη πρωτεϊνοσύνθεση. Η 

συγκέντρωση του πρωτεϊνικού διαλύµατος φθάνει σε ένα µέγιστο πριν την πλήρη 

ωρίµανση και έπειτα µειώνεται µέχρι το τέλος της ωρίµανσης. Η συγκέντρωση του 

χυµού σε πρωτεΐνες κυµαίνεται µεταξύ 1,5 µε 100 mg/L. Η περιεκτικότητα των 

αδιάλυτων πρωτεϊνών, µεγάλου µοριακού βάρους, που βρίσκονται συχνά στα 

κυτταρικά τοιχώµατα του φλοιού είναι υψηλή από την αρχή µέχρι το τέλος της 

πορείας ανάπτυξης και ωρίµανσης των ραγών. (Ribereau-Gayon et al,1998).    

 

ΣΤ) Φαινολικά συστατικά. 

Τα φαινολικά συστατικά είναι δευτερεύοντα προϊόντα του καταβολισµού των 

σακχάρων. Η συγκέντρωσή τους εξαρτάται από το φως, τη θερµοκρασία, το µέγεθος 

του βλαστού και της φυλλικής επιφάνειας. Χρίζουν ιδιαίτερης σηµασίας καθώς 

συνεισφέρουν σηµαντικά στο χρώµα, στη γεύση και στο άρωµα των ραγών και των 

παραγόµενων οίνων και προστατεύουν τις ράγες από την υπεριώδη ακτινοβολία. Για 

παράδειγµα τα υδροξυκινναµωνικά οξέα συµµετέχουν σε αντιδράσεις καφετιάσµατος  

(browning) και είναι πρόδροµες ενώσεις των αρωµατικών φαινολών. Τα πιο 

σηµαντικά φαινολικά συστατικά είναι οι κατεχίνες (δηλαδή η (+)-κατεχίνη, (-)-

επικατεχίνη και η (-)-επικατεχίνη του 3-ο-γαλλικού οξέως, οι οποίες ανήκουν στις 

µονοµερείς 3-φλαβανόλες), οι ταννίνες, οι ανθοκυάνες, το καφταρικό οξύ και το 

κουταρικό οξύ. (Conde et al., 2007).   

Τα φαινολικά συστατικά καλύπτουν µια µεγάλη οµάδα στοιχείων που 

αποτελούνται από ένα ή περισσότερους υδροξυλυοµένους αρωµατικούς δακτυλίους. 
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Για παράδειγµα το κουµαρικό οξύ, το καφεϊκό οξύ, το φερουλικό οξύ και το 

βανιλλικό οξύ είναι σχετικά απλές φαινολικές ενώσεις ενώ οι ταννίνες είναι πιο 

πολύπλοκες. Τα φαινολικά συστατικά χωρίζονται σε δύο µεγάλες κατηγορίες: τα 

φλαβονοειδή και τα µη-φλαβονοειδή συστατικά. Στα φλαβονοειδή συστατικά 

ανήκουν οι προανθοκυανιδίνες (ταννίνες), ανθοκυάνες και τα µονοµερή των 3-

φλαβανολών. Οι ταννίνες (ή οι προανθοκυανιδίνες) είναι πολυµερή των 3-

φλαβανολών ενώ οι ανθοκυάνες είναι ανθοκυανιδίνες ενωµένες µε ένα ή περισσότερα 

µόρια σακχάρων. Τα µη-φλαβονοειδή συστατικά βρίσκονται σε πολύ χαµηλές 

συγκεντρώσεις, µε εξαίρεση τα υδροξυκινναµωνικά οξέα (π.χ. το καφταρικό και το 

κουταρικό οξύ). (Conde et al., 2007). 

Οι Kennedy et al. (2001) αναφέρουν ότι οι προανθοκυανιδίνες είναι πολυµερή 

φλαβονοειδή συστατικά που εντοπίζονται στους ιστούς του φλοιού, των γιγάρτων και 

του βλαστού. Ο φλοιός περιέχει επίσης και άλλα φλαβονοειδή συστατικά 

περιλαµβανοµένων των ανθοκυανών και των φλαβονολών. Επισηµαίνουν, επίσης, ότι 

ανάπτυξη των ραγών συσχετίζεται µε την αύξηση του πολυµερισµού των 

προανθοκυανιδινών και µε την αύξηση της αναλογίας των διαφόρων υποµονάδων της 

(-)επικατεχίνης. Πιο αναλυτικά, καθώς εξελίσσεται η ανάπτυξη των ραγών, 

αυξάνεται και ο αριθµός των ανθοκυανών που είναι ενωµένες µε τα διάφορα 

κλάσµατα των προανθοκυανιδινών.   

Στις ερυθρές ποικιλίες, οι ανθοκυάνες αρχίζουν να συσσωρεύονται στους 

φλοιούς περίπου 2 εβδοµάδες πριν την εµφάνιση του χρώµατος. Οι συγκεντρώσεις 

τους αυξάνονται κατά την ανάπτυξη των ραγών αλλά, όπως και µε τις ταννίνες, 

φθάνουν σε µια µέγιστη τιµή και έπειτα µειώνονται κατά τη στιγµή της ωρίµανσης. 

(Ribereau-Gayon et al,1998). Ο Adams (2006) παρατήρησε ότι η συσσώρευση των 

ανθοκυανών που βρίσκονται στο φλοιό έγχρωµων ποικιλιών ξεκινάει στο στάδιο του 

περκασµού.  

Η βιοσύνθεση των φαινολικών συστατικών ενεργοποιείται µε την έναρξη της 

ανάπτυξης των ραγών. Συνεπώς, η συγκέντρωση των ολικών φαινολικών συστατικών 

αυξάνεται κατά την διάρκεια της φάσης αυτής. Οι Considine και Knox (1979) 

παρατήρησαν ότι στα χυµοτόπια των κυττάρων που βρίσκονται περιφερειακά του 

µεσοκαρπίου, η συγκέντρωση των πολυφαινολών µειώνεται κατά την 26η ηµέρα. Από 

την άλλη, στα χυµοτόπια των κυττάρων που βρίσκονται στις πρώτες 6-7 στοιβάδες 

του φλοιού, η παρατηρούµενη σχετική µείωση της συγκεντρώσης των πολυφαινολών 

οφείλεται στην αύξηση του όγκου των κυττάρων αυτών.  
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Η γρήγορη αύξηση της συγκέντρωσης των ολικών φαινολικών συστατικών 

κατά τα πρώτα στάδια ανάπτυξης της ράγας συνοδεύεται από µια σταθερή µείωση 

της αύξησης κατά την ωρίµανση. Παρ’ όλ’ αυτά, η συγκέντρωση των ολικών 

φαινολών στο φλοιό των έγχρωµων ποικιλιών αυξάνεται µέχρι τον περκασµό και 

έπειτα παρουσιάζει µικρή µείωση µέχρι τα τελευταία στάδια της ωρίµασης. Για 

παράδειγµα, οι ταννίνες, οι οποίες προέρχονται από τον πολυµερισµό των 

φλαβανολών, φθάνουν σε µια µέγιστη συγκέντρωση στα γίγαρτα πριν τον περκασµό. 

Έπειτα µειώνονται ταχέως σε χαµηλότερες και σχετικά σταθερές συγκεντρώσεις όταν 

τα γίγαρτα είναι ώριµα. Οι Kennedy et al. (2000) παρατήρησαν ότι στην ποικιλία 

“Cabernet sauvignon” τα φαινολικά συστατικά των γιγάρτων µειώθηκαν δραµατικά 

κατά την ωρίµανση. Συγκεκριµένα, τα µονοµερή των φλαβαν-3-ολών µειώθηκαν 

κατά 90% ενώ οι προανθοκυανιδίνες µειώθηκαν κατά 60%. Οµοίως ο Adams (2006) 

παρατήρησε ότι στα γίγαρτα της ποικιλίας “Cabernet sauvignon” η συγκέντρωση των 

ταννινών µειώθηκε κατά την πορεία ωρίµανσης. Επίσης αναφέρει ότι η συγκέντρωση 

των ταννινών που βρίσκονται στο υπόδερµα του φλοιού άλλαξε πολύ λίγο από τον 

περκασµό µέχρι την εποχή του τρυγητού. Παραταύτα, οι ταννίνες αυτές φαίνεται ότι 

σχηµατίζονται στα πρωταρχικά στάδια της ανάπτυξης των ραγών και να 

µεταβάλλεται η συγκέντρωσής τους πολύ λίγο µετά τον περκασµό σε επίπεδο ράγας. 

Στον περκασµό, οι συγκεντρώσεις των ταννινών στους φλοιούς είναι ήδη υψηλές 

(µερικές φορές αντιστοιχούν περισσότερο από το µισό της συγκέντρωσης στην φάση 

της ωρίµανσης).  

Φαίνεται ότι υπάρχει συσχέτιση µεταξύ της συσσώρευσης των φαινολικών 

συστατικών και των διαλυτών σακχάρων. Πειράµατα των Pirie και Mullins (1980) 

έδειξαν ότι στην ποικιλία “Shiraz”, η συγκέντρωση των ολικών φαινολικών 

συστατικών του φλοιού ήταν χαµηλή 3-4 εβδοµάδες πριν την έναρξη της ωρίµανσης 

ενώ τα επίπεδα των διαλυτών σακχάρων στο φλοιό αυξήθηκαν κατά την έναρξη της 

φάσης ΙΙΙ. Τα επίπεδα των ολικών φαινολών και των ανθοκυανών αυξήθηκαν ταχέως 

περίπου µία εβδοµάδα µετά την έναρξη της συσσώρευσης των διαλυτών σακχάρων. 

Στις λευκές ποικιλίες, οι συγκεντρώσεις των φαινολικών οξέων που έχουν 

εστεροποιηθεί µε το τρυγικό οξύ, των 3-φλαβανολών και των ολιγοµερών 

προανθοκυανιδινών είναι υψηλές στην αρχή της ανάπτυξης των ραγών ενώ κατά την 

ωρίµανση µειώνονται σε ελάχιστες τιµές. 



 40

 
Εικόνα 22:Εξέλιξη των φαινολικών συστατικών. (Τα αποτελέσµατα είναι εκφρασµένα σε mg/gr 

ξηρού βάρους) □ ανθοκυάνες του φλοιού ◆ ταννίνες του φλοιού ￭ ταννίνες των γιγάρτων (Darne, 

1991) (Πηγή: Ribereau-Gayon et al,1998)    
 

Η συγκέντρωση των ολικών υδροξικινναµωνικών οξέων (ανά ράγα) στους 

ιστούς του µεσοκαρπίου φθάνει σε µια µέγιστη τιµή πριν τον περκασµό, έπειτα 

µειώνεται και καθώς η ράγα πλησιάζει προς την πλήρη ωρίµανση, η συγκέντρωσή 

τους σταθεροποιείται. Ο Adams (2006) αναφέρει στην ποικιλία “Cabernet sauvignon” 

τα κύτταρα του µεσοκαρπίου της σάρκας είναι πλούσια σε υδροξικινναµωνικά οξέα 

τα οποία κατά την πορεία ανάπτυξης παρουσίασαν µια µέγιστη τιµή πριν τον 

περκασµό ενώ στην συνέχεια µειώθηκαν ώσπου σταθεροποιήθηκαν σε µια τιµή όταν 

η ράγα ήταν ώριµη.   

Η L-φαινυλαλανίνη αµµωνία-λυάση (PAL) είναι το ένζυµο που συµµετέχει 

στην αποµόνωση του ΝΗ3 από την L-φαινυλαλανίνη µε προϊόν το trans-κινναµωνικό 

οξύ και είναι το πρώτο ένζυµο που συµµετέχει στο µεταβολικό µονοπάτι των 

διαφόρων φαινολικών συστατικών. Η PAL βρίσκεται στα επιδερµικά στρώµατα των 

κυττάρων του φλοιού και στα γίγαρτα. Η δραστηριότητα της PAL εντός των 

γιγάρτων είναι υψηλή κατά τα πρώτα στάδια της ανάπτυξης, µειώνεται µετά τον 

περκασµό και φθάνει σε πολύ µικρές συγκεντρώσεις στην ωρίµανση. Από την άλλη, 

η δραστηριότητα της  PAL στον φλοιό είναι πολύ υψηλή κατά τα πρώτα στάδια της 

ανάπτυξης ενώ, µετά τον περκασµό, µειώνεται. Στις έγχρωµες ποικιλίες, η 
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δραστηριότητά της αυξάνεται πάλι µετά τον περκασµό. Φαίνεται ότι υπάρχει 

συσχέτιση µεταξύ της δραστηριότητας της PAL και της έντασης του χρώµατος. 

Η δραστηριότητα της συνθετάσης της χαλκόνης, η οποία είναι ένα ειδικό 

ένζυµο που συµµετέχει στο µονοπάτι βιοσύνθεσης των φλαβονοειδών, αυξάνεται 

ταχέως κατά τον περκασµό και µειώνεται απότοµα αµέσως µετά. (Ribereau-Gayon et 

al,1998).   

Η δραστηριότητα της οξειδάσης των πολυφαινολών ποικίλει κατά την περίοδο 

ωρίµανσης. Παρουσιάζει χαµηλή δραστηριότητα την πρώτη βδοµάδα πριν τον 

περκασµό και µια αυξηµένη  δραστηριότητα µετέπειτα. 

Από τη δράση των ενζύµων αναγωγάση της λευκοανθοκυανιδίνης (LAR) και η 

αναγωγάση της ανθοκυανιδίνης (ANR) παράγονται τα µονοµερή των 3-φλαβανόλων 

τα οποία είναι απαραίτητα για τον σχηµατισµό των προανθοκυανιδινών. Συµφωνά µε 

τα πειράµατα των Bogs et al. (2005), τα άνθη ήταν πλούσια σε προανθοκυανιδίνες, 

των οποίων η συσσώρευση στους φλοιούς και στα γίγαρτα συνεχίστηκε κατά την 

πορεία ωρίµανσης. Πιο αναλυτικά, η συσσώρευση των προανθοκυανιδινών ξεκίνησε 

τα πρώτα στάδια της ανάπτυξης των ραγών και ολοκληρώθηκε µε την έναρξη της 

ωρίµανσης. Ο ρυθµός της συσσώρευσης επηρεάζεται από την συγκέντρωση των 

ενζύµων  LAR και ANR.   

 

Ζ) Αρωµατικά συστατικά. 

Το άρωµα είναι ιδιάζουσας σηµασίας για την ποιότητα του σταφυλιού. Το 

χαρακτηριστικό άρωµα των σταφυλιών της κάθε ποικιλίας οφείλεται κυρίως στα 

τερπένια, µε κυρίαρχες τις µονοτερπενοειδής ενώσεις, τα C13-νορισοπρενοειδή, τις 

µεθοξυπυραζίνες και σε άλλες χηµικές ενώσεις όπως λ.χ. σε ενώσεις του θείου. Για 

παράδειγµα, η οµάδα των ποικιλιών Μοσχάτο είναι ίσως η πιο αρωµατική του είδους 

V. vinifera. Το άρωµά τους οφείλεται σε µονοτερπενοειδή και συγκεκριµένα στην 

λιναλόλη, στη γεναδιόλη, στη νερόλη, στην κιτρονελλόλη, στην α-τερπινεόλη και στη 

χορτιενόλη. (Conde et al., 2007).   

Τα αρωµατικά αυτά συστατικά βρίσκονται  κυρίως στο φλοιό των ραγών και η 

σύνθεσή τους καταλύεται από το συνένζυµο Α (CoA). Παρ’ όλο που οι πρόδροµες 

ουσίες τους βρίσκονται στα φύλλα, η σύνθεσή τους και η ανάπτυξή τους γίνεται εντός 

των ραγών. (Mullins et al., 1990) 

Τα επίπεδα των ελεύθερων και των δεσµευµένων µονοτερπενοειδών αυξάνονται 

κατά την πορεία ανάπτυξης και ωρίµανσης των ραγών. Συγκεκριµένα, οι 
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δεσµευµένες µορφές είναι σε αφθονία κατά το στάδιο της πράσινης ράγας (250-500 

µg/kg νωπού βάρους) ενώ οι ελεύθερες µορφές απαντώνται σε πολύ µικρές 

συγκεντρώσεις (30-90 µg/kg νωπού βάρους). Κατά τη φάση της ωρίµανσης, παρ’ όλο 

που αυξάνονται οι συγκεντρώσεις τόσο των δεσµευµένων όσο και των ελεύθερων 

µορφών, οι δεσµευµένες ξεπερνούν κατά πολύ τις ελεύθερες µορφές. Εξαίρεση 

αποτελεί η λιναλόλη, της οποίας οι ελεύθερες µορφές ξεπερνούν τις συγκεντρώσεις 

των δεσµευµένων κατά την φάση αυτή. Στην υπερωρίµανση, οι συγκεντρώσεις των 

δεσµευµένων ενώσεων συνεχίζουν να αυξάνονται ενώ η συσσώρευση των ελεύθερων 

ενώσεων σταµατάει ή και µειώνεται. Για παράδειγµα, οι συγκεντρώσεις της 

ελεύθερης λιναλόλης και της α-τερπενιόλης µειώνονται κατά την φάση της 

υπερωρίµανσης. Αυτή η εξέλιξη των τερπενοειδών ενώσεων δείχνει ότι 

αποθηκεύονται υπό την µορφή των δεσµευµένων µορφών. (Ribereau-Gayon et 

al.,1998).   

 

 
Εικόνα 23: Εξέλιξη των τερπενικών αλκοολών κατά την πορεία ωρίµανσης των ραγών της ποικιλίας 

¨Μοσχάτο¨ ◆ ελεύθερες τερπενοειδείς ενώσεις  ￭ δεσµευµένες τερπενοειδείς ενώσεις  

(Bayonove, 1993) (Πηγή: Ribereau-Gayon et al, 1998)   
 

Οι  συγκεντρώσεις των καροτινοειδών (λουτεΐνη, β-καροτίνη, νεοξανθίνη κ.α.) 

µέσα στην ράγα κυµαίνονται από 15 µέχρι σχεδόν 2500 µg/kg νωπού βάρους και 

εντοπίζονται κυρίως στο φλοιό ο οποίος είναι 2 µε 3 φορές πιο πλούσιος από τη 

σάρκα. Κατά την ωρίµανση, παρατηρείται µείωση των συγκεντρώσεων των 

καροτινοειδών και αύξηση των συγκεντρώσεων των µοριακών προϊόντων των 

καροτινοειδών (π.χ. των νορισοπρενοειδών). (Ribereau-Gayon et al,1998).  Έτσι κατά 

τα πρώτα στάδια ανάπτυξης, συσσωρεύονται στην ράγα έχοντας ως κύριο ρόλο την 

προστασία των ραγών από οξειδωτικό στρες, ενώ µετά τον περκασµό αποθηκεύονται 
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υπό µορφή αρωµατικών συστατικών λ.χ. υπό µορφή β-δαµασκηνόνης και β-

ιονόνης.(Keller, 2005).  

 
Εικόνα 24: Εξέλιξη των καροτινοειδών και των C13 νορισοπρενοειδών κατά την πορεία ωρίµανσης 

των ραγών της ποικιλίας ¨Μοσχάτο¨◆ καροτινοειδή ￭νορισοπρενοειδή (Bayonove,1993) (Πηγή: 

R.Ribereau-Gayon et al,1998)   
        

 
Η) Συσσώρευση των κατιόντων. 

Τα αγγεία του ξύλου µεταφέρουν την πλειονότητα των κατιόντων σε αναλογία 

µε τον ποσοστό του νερού που διαπνέεται από τις ράγες. Οι ράγες είναι πλούσιες σε 

κάλιο (Κ) το οποίο είναι ένα από τα πιο σηµαντικά µακροστοιχεία για την ανάπτυξη 

και αύξηση των ραγών αλλά και των άλλων οργάνων του πρέµνου. Η κύρια πηγή Κ 

για το πρέµνο είναι το έδαφος, από όπου απορροφάται από τις ρίζες και µεταφέρεται 

µέσω των αγγείων του ξύλου στα διάφορα όργανα του πρέµνου. Όµως, το Κ είναι 

από τα ελάχιστα κατιόντα που µεταφέρονται και µέσω των αγγείων του ηθµού.  Έτσι, 

µετά τον περκασµό, παρατηρείται µια απότοµη αύξηση της συγκέντρωσης του Κ 

εντός των ραγών λόγω της πρόσθετης µεταφοράς του Κ από τα φύλλα προς τις ράγες. 

  Το Κ έχει ρόλο-κλειδί στην φυσιολογία της αµπέλου γιατί (1) συµµετέχει στην 

δραστηριοποίηση των ενζύµων, (2) έχει τον µέγιστο έλεγχο της διαφοράς δυναµικού 

εντός των περιοχών της πλασµατικής µεµβράνης, το οποίο µε την σειρά του 

επηρεάζει την εισαγωγή των διαφόρων κατιόντων, ανιόντων και σακχάρων εντός των 

κυττάρων και την έξοδο άλλων συστατικών από αυτά και (3) συµµετέχει στην 

ρύθµιση του ωσµωτικού δυναµικού και συνεπώς των υδατικών σχέσεων εντός του 

πρέµνου και της διατήρησης της σπαργής, του όγκου και της ανάπτυξης των οργάνων 

του φυτού.  
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Εντός του ηθµού, επιτρέπει την µεταφορά των σακχάρων από τα φύλλα στις 

ράγες. Κατά την φάση Ι, τα κύτταρα διαιρούνται και επιµηκύνονται µε έντονους 

ρυθµούς, µε αποτέλεσµα κατά την περίοδο αυτή το Κ να διαδραµατίζει ένα πολύ 

σηµαντικό ρόλο ως ρυθµιστής του ωσµωτικού δυναµικού. Μετά τον περκασµό, οι 

ράγες συνεχίζουν να επιµηκύνονται λόγω της αύξησης της συσσώρευσης των 

σακχάρων εντός των κυττάρων. Στην φάση αυτή το Κ µπορεί να παίξει ένα 

δευτερεύοντα, αλλά σηµαντικό ρόλο στην συσσώρευση των σακχάρων. Συνεπώς 

κατά την ωρίµανση, η συγκέντρωση του καλίου αυξάνεται ανάλογα µε την αύξηση 

της συσσώρευσης των σακχάρων. 

Ένα άλλο σηµαντικό στοιχείο είναι το ασβέστιο (Ca). Η συγκέντρωσή του 

φθάνει σε ένα µέγιστο κατά τον περκασµό και παραµένει σταθερή ή µειώνεται κατά 

το στάδιο της ωρίµανσης. Συχνά, η συσσώρευση του ασβεστίου διακόπτεται κατά την 

έναρξη την ωρίµανσης λόγω της µείωσης της αναπνευστικής δραστηριότητας και του 

αριθµού των στοµατίων. Το Ca ενισχύει την αντίσταση των ραγών κατά του µύκητα 

Botrytis cinerea. Οµοίως, το µαγνήσιο, το οποίο είναι συστατικό της χλωροφύλλης, 

βρίσκεται στα ίδια επίπεδα µε το ασβέστιο. Έτσι λοιπόν, οι συγκεντρώσεις του 

ασβεστίου και του µαγνησίου ανά λίτρο χυµού µειώνονται κατά την πορεία 

ωρίµανσης. (Conde et al., 2007).   

Η συγκέντρωση των µεταλλικών στοιχείων (Zn, Cu, Mn κ.α.) πιθανόν να 

µειώνονται κατά την πορεία ωρίµανσης. Οι συγκεντρώσεις των ανόργανων ανιόντων 

(θειούχα, φωσφορικά, χλωριούχα κ.α.) συνεχίζουν να αυξάνονται µε την αύξηση των 

κατιόντων, αλλά η δηµιουργία συµπλόκων  των φωσφορικών π.χ. µε το µαγνήσιο 

γίνεται µε µικρότερους ρυθµούς κατά τον περκασµό. (Ribereau-Gayon et al,1998).   

 

Θ) Φυτοορµόνες. 

Οι φυτοορµόνες συµβάλλουν σηµαντικά στην ανάπτυξη και αύξηση της ράγας. 

Τα πρώτα στάδια ανάπτυξης της ράγας, δηλαδή από την γονιµοποίηση µέχρι την 

καρπόδεση, επηρεάζονται από τις αυξίνες, τις κυτοκινίνες και τις γιββερρελίνες οι 

οποίες προωθούν την κυτταρική διαίρεση και επιµήκυνση. (Conde et al., 2007). 

Οι Baydar και Harmankaya (2004) µελέτησαν στις ποικιλίες Çavuş, Italia και Perlette 

τις αλλαγές των συγκεντρώσεων των ενδογενών ορµονών κατά την πορεία της 

ανάπτυξης και της ωρίµανσης των ραγών. Και στις τρεις ποικιλίες, στα αρχικά στάδια 

ανάπτυξης παρατηρήθηκε µια αύξηση της συγκεντρώσεως του ΙΑΑ παρουσιάζοντας 

µια µέγιστη τιµή τις πρώτες 38-50 ηµέρες µετά την άνθιση και στην συνεχεία είχε µια 
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πτωτική τάση. Στις ποικιλίες Çavuş και Italia η µείωση αυτή διακόπηκε από µια 

δεύτερη κορυφή που παρατηρήθηκε την 75η και 85η ηµέρα µετά την άνθιση. Οι 

συγκεντρώσεις των γιββερελλινών µειώθηκαν ραγδαίως στις φάσεις Ι και ΙΙ, έπειτα 

παρουσίασαν µια µικρή αύξηση για µικρό χρονικό διάστηµα και στην συνέχεια 

µειώθηκαν ξανά σε πολύ χαµηλά επίπεδα. Τέλος, σε όλες τις ποικιλίες οι 

συγκεντρώσεις του αµπσισικού οξέως έφτασαν σε µια µέγιστη τιµή κατά την έναρξη 

της ωρίµανσης (φάση ΙΙΙ) και έπειτα άρχισαν να µειώνονται ξανά κατά την 

ωρίµανση.  

 
Εικόνα 25:Μεταβολή του βάρους και της συγκέντρωσης του ΙΑΑ στις ποικιλίες (α) Çavuş, (β) Italia 
και (γ) Perlette κατά την πορεία ανάπτυξης των ραγών. (Baydar και Harmankaya, 2004 ). 
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Εικόνα 26:Μεταβολή του βάρους και της συγκέντρωσης της GA3 στις ποικιλίες (α) Çavuş, (β) Italia 
και (γ) Perlette κατά την πορεία ανάπτυξης των ραγών. (Baydar και Harmankaya, 2004 ). 

 

 
 

 
Εικόνα 27:Μεταβολή του βάρους και της συγκέντρωσης του ABA στις ποικιλίες (α) Çavuş, (β) Italia 
και (γ) Perlette κατά την πορεία ανάπτυξης των ραγών. (Baydar και Harmankaya, 2004 ). 

 

 
Πιο αναλυτικά, για την κάθε ορµόνη ισχύουν τα εξής: 
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Αυξίνες: 

Κατά τα πρώτα στάδια ανάπτυξης των ραγών (φάση Ι), κατά την διάρκεια των 

κυτταρικών διαιρέσεων, η συγκέντρωση του ινδαλοξικού οξέος (ΙΑΑ) αυξάνεται, 

φθάνει σε µια µέγιστη τιµή στη φάση ΙΙ και έπειτα µειώνεται κατά την φάση ΙΙΙ. 

(Mullins et al., 1990). 

 

Κυτοκινίνες: 

Οι κυτοκινίνες επηρεάζουν σε µεγάλο βαθµό την ανθική επαγωγή και την 

ανάπτυξη των ραγών. Η δραστηριότητά τους είναι υψηλή κατά τις πρώτες ηµέρες της 

φάσης Ι αλλά µειώνεται σε χαµηλότερα επίπεδα πριν την έναρξη της ωρίµανσης. 

(Mullins et al., 1990).  

 

 Γιββερελλίνες: 

Στις εγγίγαρτες ποικιλίες, η δραστηριότητα των γιββερελλινών είναι υψηλή 

κατά τα πρώτα στάδια ανάπτυξης των ραγών και παραµένει υψηλή για περίπου τρεις 

εβδοµάδες, έπειτα µειώνεται σε πολύ χαµηλά επίπεδα και αυξάνεται ξανά µετά από 

δύο εβδοµάδες. Στην συνέχεια, µειώνεται ξανά. Η µείωση αυτή διαρκεί µέχρι το 

τέλος της ωρίµανσης. Η συγκέντρωση των γιββερελλινών συσχετίζεται µε τον αριθµό 

των γιγάρτων. Ράγες που φέρουν τρία γίγαρτα έχουν πενταπλάσια ποσότητα 

γιββερελλινών (κυρίως κατά τη δεύτερη αύξηση της δραστηριότητά τους) συγκριτικά 

µε τις ράγες που φέρουν µόνο ένα. Στις αγίγαρτες ποικιλίες, η δραστηριότητα των 

γιββερελλινών ακολουθεί την ίδια πορεία µε αυτή των εγγίγαρτων µε τη διαφορά ότι 

η πρώτη µείωση και η δεύτερη αύξηση της συγκέντρωσης τους επισυµβαίνουν  

νωρίτερα. (Mullins et al., 1990). 

 

Αµπισικό οξύ: 

Η µείωση της συγκέντρωσης των αυξινών και η αύξηση της συγκέντρωσης του 

ΑΒΑ συσχετίζονται µε την έναρξη της ωρίµανσης. Οι υψηλές συγκεντρώσεις του 

ΑΒΑ παράγονται πιθανότατα από τα γίγαρτα µε σκοπό την προώθηση της ανάπτυξης 

του εµβρύου. Οι Pirie και Mullins (1976) παρατήρησαν ότι µια καθυστερηµένη 

συσσώρευση του ΑΒΑ οδηγεί στην καθυστέρηση της συσσώρευσης των εξοζών. 

Έχει παρατηρηθεί επίσης, ότι η συγκέντρωση του αµπσισικού οξέως εντός των 

γιγάρτων είναι αυξηµένη κατά τις πρώτες ηµέρες της φάσης Ι αλλά µειώνεται και 

παραµένει σε χαµηλά επίπεδα κατά τις φάσεις ΙΙ και ΙΙΙ. 
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Οµοίως οι Coombe και Hale (1973) παρατήρησαν ότι τα επίπεδα του 

αµπσισικού οξέως αυξάνονται στην αρχή της φάσης ΙΙΙ από 33 ng σε 490 ng/ράγα 

µέσα σε 15 ηµέρες ενώ µετά ξαναµειώνονται µέσα σε λίγες ηµέρες. Επίσης, 

παρατήρησαν ότι η έναρξη και ο ρυθµός ωρίµανσης συσχετίζεται θετικά από τις 

συγκεντρώσεις του ΑΒΑ ενώ οι Farmahan και Pandey (1976) υποστηρίζουν ότι το 

ΑΒΑ πιθανότατα ενεργοποιεί τους µηχανισµούς µεταφοράς των διαφορών 

µεταβολιτών από τα φύλλα στις ράγες.  

 

Αιθυλένιο: 

Παρ’ όλο που ο καρπός της αµπέλου εντάσσεται στους µη κλιµακτιριακούς 

καρπούς, πολλοί µελετητές παρατήρησαν χαµηλών συγκεντρώσεων έκλυση 

αιθυλενίου από τις ράγες .Η έκλυση του αιθυλενίου από τις ράγες µειώνεται κατά την 

διάρκεια της φάσης ΙΙ µέχρι την έναρξη της συσσώρευσης των σακχάρων (φάση ΙΙΙ) 

και έπειτα παραµένει σταθερή σε χαµηλά επίπεδα (0,05 mu/L). (Mullins et al., 1990). 

Πειράµατα των Tesniere et al. (2004) στην ποικιλία “Cabernet sauvignon” 

έδειξαν ότι το αιθυλένιο κατέχει ένα σηµαντικό ρόλο στην ωρίµανση των ραγών. Μία 

από τις σηµαντικές µοριακές αλλαγές εντός των ραγών που οφείλονται στην 

επίδραση του αιθυλενίου είναι η ρύθµιση της δράσης του ενζύµου ADH 

(δεοξυδρογενάση της αλκοόλης) κατά την έναρξη της ωρίµανσης. Επίσης το 

αιθυλένιο ρυθµίζει την έκφραση και το βαθµό αντιγραφής  του VvADH2. 

Από την άλλη, ο Chervin et al. (2006) επισηµαίνουν ότι το αιθυλένιο 

συσχετίζεται µε την συσσώρευση των σακχάρων. Πειράµατά τους  µε την ποικιλία 

“Cabernet sauvignon” έδειξαν ότι οι ράγες που είχαν µεταχειριστεί µε 1-µεθυλ-

κυκλοπροπένιο (το οποίο είναι ειδικός αναστολέας των υποδοχέων του αιθυλενίου) 

παρουσίασαν µικρότερη συσσώρευση σακχαρόζης σε σχέση µε τις ράγες-µάρτυρα. Η 

µείωση αυτή της συσσώρευσης συσχετίστηκε από τους Chervin et al. µε την µείωση 

της συσσώρευσης του RNA δύο µεταφορέων της σακχαρόζης, των SUC11 και 

SUC12, των οποίων η έκφραση εκδηλώθηκε τα µέγιστα στο στάδιο του περκασµού 

όταν τα σάκχαρα άρχισαν να συσσωρεύονται εντός των ραγών. 
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Εικόνα 28: Η πορεία των ορµονών κατά την πορεία ανάπτυξης και ωρίµανσης των ραγών. (Coombe, 
2001) (Πηγή: Conde et al., 2007). 
 
Ι)Αναπνοή – ∆ιαπνοή 

Κατά τα πρώτα στάδια ανάπτυξης, οι ράγες έχουν την ικανότητα να 

φωτοσυνθέτουν και να παράγουν πολύ µικρές ποσότητες σακχάρων. Ο ρυθµός της 

φωτοσύνθεσης στην ράγα είναι πολύ µικρός και σπανίως καλύπτει τις ανάγκες των 

ραγών σε προϊόντα της φωτοσύνθεσης απαραίτητα για την ανάπτυξή τους. Ο ρυθµός 

της αναπνοής φθάνει σε ένα µέγιστο στα αρχικά στάδια ανάπτυξης των ραγών και 

έπειτα µειώνεται. (Mullins et al., 1990). 

Σύµφωνα µε τον Ribereau-Gayon et al. (1998), η ένταση της αναπνοής 

αυξάνεται κατά την φάση Ι λόγω της αυξηµένης κυτταρικής διαίρεσης. Έπειτα, 

παραµένει σχετικά σταθερή µέχρι την ωρίµανση ενώ δεν παρουσιάζει καµία αύξηση 

κατά την ωρίµανση. Πριν τον περκασµό, η σάρκα αλλά κυρίως τα γίγαρτα είναι 

υπεύθυνα για την αναπνοή ενώ κατά την περίοδο της ωρίµανσης η αναπνευστική 

δραστηριότητα είναι εντονότερη στους φλοιούς. Το αναπνευστικό πηλίκο (δηλαδή η 

σχέση µεταξύ του CO2 που ελευθερώνεται και του οξυγόνου που καταναλώνεται) 

αλλάζει κατά τον περκασµό υποδεικνύοντας µια αλλαγή στο αναπνευστικό 

υπόστρωµα.  

Κατά το στάδιο της πράσινης ράγας, το αναπνευστικό πηλίκο παραµένει κοντά 

στο 1. Στην πραγµατικότητα, το αναπνευστικό πηλίκο του περικαρπίου στις πράσινες 

ράγες είναι κοντά στο 1 ενώ των γιγάρτων είναι κοντά στο 0,7. Τα γίγαρτα είναι 

πλούσια σε λιπαρά οξέα τα οποία αποτελούν πιθανότατα το αναπνευστικό 

υπόστρωµα. Από την άλλη, στο περικάρπιο η τιµή του αναπνευστικού πηλίκου 
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οφείλεται στην καύση κυρίως των σακχάρων αλλά και των οργανικών οξέων. Μετά 

τον περκασµό, το αναπνευστικό πηλίκο αυξάνεται φθάνοντας µέχρι 1,5 προς το τέλος 

της ωρίµανσης. Έτσι, µπορεί να υποστηριχθεί ότι τα οργανικά οξέα χρησιµοποιούνται 

ως αναπνευστικό υπόστρωµα κατά την πορεία ωρίµανσης των ραγών. (Ribereau- 

Gayon et al,1998).  

Οι ράγες χάνουν µικρά ποσοστά νερού προς την ατµόσφαιρα µέσω της 

διαπνοής. Η συχνότητα των φακιδίων και των στοµατίων πάνω στις ράγες είναι 

χαµηλή και το άνοιγµα αυτών επηρεάζεται και από την πυκνότητα της κηρώδους 

ανθηρότητας. Η ένταση της διαπνοής επηρεάζεται από τις µεταβολές της 

θερµοκρασίας, την ένταση της ηλιακής ακτινοβολίας καθώς και από την αύξηση της 

διάχυσης του νερού προς τη ατµόσφαιρα µε αποτέλεσµα να µειώνεται από περίπου 20 

x 10-3 cm s-1 (στο στάδιο της πράσινης ράγας) σε 6 x 10-3 cm s-1 (στην ωρίµανση). 

(Mullins et al., 1990). 

 

 

 
Εικόνα 29:Αλλαγές της συσσώρευσης του φωτοσυνθετικού CO2 και του ρυθµού αναπνοής κατά την 
πορεία ανάπτυξης και ωρίµανσης των ραγών. (Matthews et al. 1963) (Πηγή: Mullins et al., 1990) 
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Εικόνα 30:Αλλαγές στην αναπνοή κατά την πορεία ανάπτυξης και ωρίµανσης των ραγών. □ ρυθµός 
αναπνοής ◆ αναπνευστικό πηλίκο (Harris et al. 1971) (Πηγή: R.Ribereau- Gayon et al.,1998).           

 

K) Αγγειακή δοµή της ράγας 

Μελέτες έδειξαν ότι τα αγγεία του ξύλου µέσα στη ράγα διακόπηκαν µε την 

έναρξη της φάσης ΙΙΙ, προτείνοντας ότι τα αγγεία αποδιοργανώνονται κατά την 

αύξηση του µεγέθους της ράγας. Επίσης τα κύτταρα του φλοιού γίνονται πιο λεπτά 

κατά τη φάση ΙΙΙ. Η λέπτυνση αυτή των κυττάρων συνδυαζόµενη µε τη εξαφάνιση 

των αγγείων του ξύλου υποδηλώνει ότι η βιοσύνθεση των δοµικών πολυµερών να 

µην ξαναρχίζει µε τη δεύτερη αύξηση της ανάπτυξης των ραγών. (Mullins et al., 

1990). 

Οι Keller et al. (2006) παρατήρησαν ότι τα αγγεία του ξύλου διατηρούσαν την 

ικανότητα µεταφοράς του νερού και των διαφόρων διαλυτών ουσιών κατά την 

ωρίµανση ενώ προτείνουν ότι η αποπλαστική έξοδος του νερού από τον ηθµό 

παράλληλα µε την συσσώρευση των διαλυτών συστατικών στον αποπλάστη των 

κυττάρων της ράγας µπορεί να ευθύνονται για την µείωση της µεταφοράς του νερού 

µέσω των αγγείων του ξύλου. Τα αγγεία του ξύλου µπορεί να χρησιµεύουν στην 

επιστροφή της περίσσειας νερού (που µεταφέρεται µέσω του ηθµού) προς στις ρίζες. 

Επίσης, µέσω των αγγείων του ηθµού εισέρχονται στη ράγα τα σάκχαρα, τα διάφορα 

κατιόντα και άλλα συστατικά. 
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Επίδραση της θερµοκρασίας στην πορεία  της ανάπτυξης και της 

ωρίµανσης των ραγών 

Ο ρυθµός της ανάπτυξης και αύξησης των ραγών επηρεάζεται άµεσα από τη 

θερµοκρασία. Υψηλές θερµοκρασίες επιδρούν αρνητικά στον πολλαπλασιασµό των 

κυττάρων. Κατά τη διάρκεια του σταδίου της πράσινης ράγας, οι άριστες 

θερµοκρασίες κυµαίνονται µεταξύ 20-25οC. Υψηλότερες θερµοκρασίες (>35οC)  

οδηγούν στην µείωση του ρυθµού ανάπτυξης και στην µείωση του όγκου των ραγών 

κατά τον τρυγητό. (Dokoozlian, 2002). Οµοίως, κατά το στάδιο της ωρίµανσης, η 

θερµοκρασία επηρεάζει την ένταση της µετανάστευσης των διαφόρων συστατικών 

και συνεπώς, έµµεσα, την ανάπτυξη των κυττάρων. Άριστη θερµοκρασία στη φάση 

αυτή είναι οι 20οC. Πολύ υψηλές θερµοκρασίες, έστω και για µικρό χρονικό 

διάστηµα, µεταβάλλουν µη-αντιστρεπτά τη συσσώρευση των σακχάρων. (Ribereau- 

Gayon et al,1998). Οι Sepulveda και Kliewer (1986) διαπίστωσαν ότι στις ποικιλίες 

“Chardonnay” και “Chenin blanc”οι θερµοκρασίες ηµέρας/νύχτας 40οC/20οC ευνοούν 

τη συσσώρευση των σακχάρων στα άλλα όργανα των πρέµνων εις βάρος των ραγών, 

οι οποίες λάµβαναν πολύ µικρά ποσοστά σακχάρων (περίπου 2,5%) συγκριτικά µε 

τον µάρτυρα (25 οC /15 οC).  

Όπως αναφέρουν οι Mullins et al. (1990), πειράµατα των Hale και Buttrose 

(1974) µε την ποικιλία “Cabernet Sauvignon” έδειξαν ότι η ευαισθησία της 

ανάπτυξης των ράγων στις µεταβολές της θερµοκρασίας εξαρτιόταν από το στάδιο 

της ανάπτυξης. Τα πρέµνα υποβλήθηκαν σε τρεις διαφορετικές θερµοκρασίες 

18/13οC, 25/20οC και 35/30οC. Όταν τα πρέµνα αναπτύχθηκαν σε συνεχόµενες 

µέτριες συνθήκες η διάρκεια της φάσης Ι ήταν 46 ηµέρες, της φάσης ΙΙ ήταν 15 

ηµέρες ενώ της φάσης ΙΙΙ ήταν 28 ηµέρες.  

Κατά την διάρκεια της φάσης  Ι, η ανάπτυξη των ραγών επηρεαζόταν θετικά 

από τη θερµοκρασία, αλλά σε συνθήκες υψηλών θερµοκρασιών η ανάπτυξη των 

αναστελλόταν. Επίσης, η διάρκεια της φάσης Ι ήταν αντιστρόφως ανάλογη της 

θερµοκρασίας. Η διάρκεια της φάσης ΙΙ ήταν ελάχιστη σε µέσες συνθήκες ενώ 

αυξανόταν δραµατικά σε υψηλές θερµοκρασίες. Η διάρκεια της φάσης ΙΙ επιδείκνυε 

την µέγιστη ευαισθησία στις µεταβολές της θερµοκρασίας και καθόριζε τον αριθµό 

των ηµερών που απαιτούνταν για την ολοκλήρωση της ωρίµανσης των ραγών. Η 

διάρκεια της φάσης ΙΙΙ δεν φαινόταν να επηρεαζόταν σηµαντικά από τις µεταβολές 
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της θερµοκρασίας. Γενικά, υψηλές θερµοκρασίες αύξησαν την περίοδο ωρίµανσης 

των ραγών. 

Παρατήρησαν επίσης ότι οι χαµηλές θερµοκρασίες δεν είχαν καµία επίδραση 

στο τελικό βάρος των ραγών παρόλο που η έναρξη του περκασµού παρουσίασε µια 

καθυστέρηση. Σε µέτριες θερµοκρασίες υπήρχε µια έντονη µεταβολή του ρυθµού 

ανάπτυξης κατά την έναρξη της φάσης ΙΙΙ συγκριτικά µε την επίδραση υψηλότερων 

και χαµηλότερων θερµοκρασιών. Επίσης, σε µέτριες θερµοκρασίες η εµφάνιση του 

χρώµατος ήταν πιο γρήγορη. Η ανάπτυξη του χρώµατος επηρεαζόταν αρνητικά 

κυρίως από τις υψηλές θερµοκρασίες. Υψηλές θερµοκρασίες κατά τις φάσεις ΙΙ και 

ΙΙΙ γενικά µείωναν τους 0Brix, ενώ φαίνεται ότι η θερµοκρασία είχε µικρή επίδραση 

στη φάση Ι. Υψηλές θερµοκρασίες στην φάση ΙΙΙ µείωσαν τους oBrix µόνο όταν οι 

θερµοκρασίες ήταν υψηλές στις φάσεις Ι και ΙΙ. Αλλαγές στις θερµοκρασίες µετά τον 

περκασµό είχαν µικρή επίδραση στον όγκο των ραγών και στην συσσώρευση των 

σακχάρων αλλά οι τελικοί oBrix ήταν αντιστρόφως ανάλογοι της θερµοκρασίας. 

Παροµοίως, η οξύτητα ήταν χαµηλή όταν σε ένα ή περισσότερα στάδια επικρατούσαν 

υψηλές θερµοκρασίες. Η οξύτητα ήταν υψηλή όταν στις φάσεις Ι και ΙΙ η 

θερµοκρασία ήταν χαµηλή ή σε µέτρια επίπεδα καθώς και όταν κατά την φάση ΙΙΙ η 

θερµοκρασία ήταν χαµηλή. Επιπλέον, οι θερµοκρασίες που επικρατούσαν και στα 

άλλα στάδια του βλαστικού κύκλου επηρέασαν την  σύσταση των ραγών. (Mullins et 

al., 1990). Γενικά, οι oBrix αυξάνουν ελαφρώς καθώς η θερµοκρασία αυξάνεται µέχρι 

τους 30οC.  

Οι Buttrose et al. (1971) πειραµατίστηκαν µε την ποικιλία “Cabernet 

sauvignon” σε θερµοκρασίες 20οC και 30οC κατά την πορεία ανάπτυξης των ραγών. 

Παρατήρησαν ότι η συγκέντρωση του µηλικού οξέως ήταν µεγαλύτερη στους 20 οC 

ενώ δεν παρατήρησαν διαφορές στην συγκέντρωση των σακχάρων, στον όγκο των 

ραγών και στην συγκέντρωση του τρυγικού οξέως στις διάφορες επεµβάσεις. Παρ’ 

όλ’ αυτά, παρατηρήθηκε µία µικρή αύξηση των ολικών διαλυτών στερεών (~1,5ο 

Brix) στους 30οC. Τέλος διαπίστωσαν ότι η συγκέντρωση της προλίνης ήταν 

χαµηλότερη στους 20οC από ότι στους 30οC ενώ τα υπόλοιπα αµινοξέα δεν 

επηρεάστηκαν από την θερµοκρασία.    

Η συγκέντρωση του µηλικού οξέως επηρεάζεται αρκετά από θερµοκρασίες 15 - 

40οC, ενώ είναι µικρότερη σε µεγαλύτερες θερµοκρασίες. Μελέτες του Kliewer 

(1977), έδειξαν ότι το pH του χυµού συσχετίζεται µε τις συνθήκες των θερµοκρασιών 

που επικρατούν και ότι η ολική οξύτητα  και η συγκέντρωση του µηλικού οξέως 
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συσχετίζονται αρνητικά µε τα επίπεδα της θερµοκρασίας. Πιο αναλυτικά, η 

συσσώρευση του µηλικού οξέως ευνοείται από θερµοκρασίες µεταξύ των 20οC και 

25οC. Σε υψηλές θερµοκρασίες η µιτοχονδριακή δεοξυδρογενάση (ΝΑΡ) του µηλικού 

οξέως συµµετέχει στην αποικοδόµηση του µηλικού οξέως ενώ το συνένζυµο της 

NADP του µηλικού οξέως δρα σε χαµηλότερες θερµοκρασίες. Το συνένζυµο της 

NADP του µηλικού οξέως είναι υπεύθυνο για την µετατροπή του οξαλοξικού οξέως 

σε µηλικό. Οµοίως, αύξηση της δραστηριότητας του µηλικού ενζύµου παρατηρείται 

σε θερµοκρασίες µεγαλύτερες των 46οC. Από την άλλη, η καρβοξυλάση του 

φωσφοενυλοπυροσταφυλικού οξέως έχει άριστη θερµοκρασία τους 38οC ενώ σε 

θερµοκρασίες µεγαλύτερες των 38οC παρατηρείται µια ταχεία µείωση της 

δραστηριότητάς της. Οµοίως οι Lakso και Kliewer (1975) παρατήρησαν ότι στις 

ώριµες ράγες της ποικιλίας “Carignan” η καρβοξυλάση του 

φωσφοενυλοπυροσταφυλικού οξέως (ΡΕΡ) δρα άριστα σε θερµοκρασία των 38οC 

περίπου ενώ το µηλικό ένζυµο παρουσιάζει µέγιστη δραστηριότητα µεταξύ των 

θερµοκρασιών 10-46 οC.       

Η θερµοκρασία επηρεάζει επίσης τη σύνθεση των φαινολικών συστατικών. 

Υψηλές θερµοκρασίες διεγείρουν τις µεταβολικές αντιδράσεις ενώ χαµηλές 

θερµοκρασίες περιορίζουν την µετανάστευση αυτών των συστατικών. Από την άλλη, 

σε πολύ υψηλές θερµοκρασίες οι ράγες παραµένουν πράσινες. Μελέτες έδειξαν ότι 

πολύ υψηλές θερµοκρασίες κατά την περίοδο της ωρίµανσης µειώνουν ή 

παρεµποδίζουν τελείως την δράση των ενζύµων κλειδιά που είναι υπεύθυνα για την 

σύνθεση των ανθοκυανών µε αποτέλεσµα τον ασθενή χρωµατισµό του φλοιού των 

ραγών. (Hashim-Buckey, 2006). Στις λευκές ποικιλίες, αυτή η µη-φυσιολογική 

ανάπτυξη του χρώµατος αποκαλείται ¨pink berry¨. Η συγκέντρωση των φαινολικών 

συστατικών επηρεάζεται επίσης και από την θερµοπερίοδο.  

Η θερµοκρασία ασκεί επίσης πολύ σηµαντική επίδραση στα αρωµατικά 

συστατικά. Το αρωµατικό δυναµικό ορισµένων λευκών ποικιλιών εκφράζεται εξ 

ολοκλήρου µόνο σε δροσερά κλίµατα όπου η περίοδος της ωρίµανσης είναι αργή και 

µεγάλης διάρκειας. Σε δροσερές περιοχές, και κυρίως σε σκιαζόµενες ράγες, οι 

συγκεντρώσεις της µεθοξυπυραζίνης µπορούν να φθάσουν σε τιµές που δηµιουργούν 

αρνητικά οργανοληπτικά χαρακτηριστικά. Αντιθέτα, ζεστά κλίµατα µπορεί να 

οδηγήσουν σε υψηλές συγκεντρώσεις ορισµένων φαινολικών συστατικών σε 

ορισµένες λευκές ποικιλίες π.χ. “Riesling”, τα οποία οδηγούν στην ανάπτυξη 
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αρνητικών αρωµάτων κατά την παλαίωση του κρασιού. (Ribereau-Gayon et al. 

1998). 

Η θερµοκρασία ηµέρας και η θερµοκρασία νύχτας έχουν παρόµοια επίδραση 

στην πορεία ανάπτυξης των ράγων, αλλά η θερµοκρασία ηµέρας επηρεάζει 

περισσότερους τοµείς της ωρίµανσης. Η συσσώρευση της προλίνης επηρεάζεται 

κυρίως από τις θερµοκρασίες νύχτας. (Mullins et al., 1990). 

 Οι Kliewer και Torres (1972) παρατήρησαν ότι στις ποικιλίες “Cardinal”, 

“Pinot noir” και “Tokay” οι ράγες τους ωρίµασαν σε θερµοκρασίες ηµέρας/νύχτας 

15οC/15οC παρουσίασαν καλύτερη ανάπτυξη χρώµατος από τις ράγες που ωρίµασαν 

σε θερµοκρασίες ηµέρας/νύχτας 35οC/15οC,  35οC/25οC ή 15οC/25οC. Παρ’ όλ’ αυτά, 

οι ράγες που αναπτύχθηκαν σε θερµοκρασίες ηµέρας/νύχτας 15οC/25οC είχαν 

σηµαντικά µεγαλύτερη συγκέντρωση ανθοκυανών συγκριτικά µε τις ράγες που 

ωρίµασαν σε υψηλές θερµοκρασίες ηµέρας (35οC), ανεξαρτήτως θερµοκρασιών 

νύχτας. Από την άλλη, οι ράγες των ποικιλιών “Cardinal” και “Pinot noir” που 

αναπτύχθηκαν σε θερµοκρασίες ηµέρας/νύχτας  35οC/25 ή 30οC είχαν σηµαντικά 

µεγαλύτερη συγκέντρωση ανθοκυανών συγκριτικά µε τις ράγες που ωρίµασαν σε 

θερµοκρασίες ηµέρας/νύχτας 35οC/15 ή 10οC. Όταν η θερµοκρασία ηµέρας ήταν 

35οC τότε παρεµποδίστηκε τελείως ο σχηµατισµός των ανθοκυανών στις ράγες της 

ποικιλίας “Tokay” ανεξαρτήτως θερµοκρασιών νύχτας. Επίσης, στην ποικιλία 

“Tokay” παρεµποδίστηκε ο σχηµατισµός των ανθοκυανών σε  θερµοκρασίες 

ηµέρας/νύχτας 25οC/30οC ενώ µειώθηκε το χρώµα των ραγών της ποικιλίας 

“Cabernet sauvignon” συγκριτικά µε τις ράγες που ωρίµασαν σε θερµοκρασίες 

νύχτας 15οC και 20οC.       

Συνεπώς, οι θερµοκρασίες επηρεάζουν πολύ σηµαντικά πολλές βιοχηµικές 

διεργασίες που επισυµβαίνουν κατά την πορεία ανάπτυξης των ραγών. Για 

παράδειγµα, η αποικοδόµηση του µηλικού οξέως επισπεύδεται σηµαντικά σε ζεστό 

καιρό καθώς η δραστηριότητα του µηλικού ενζύµου αυξάνεται σταθερά σε 

θερµοκρασίες 10 οC και 46 οC. Από την άλλη, η θερµοκρασία δεν επηρεάζει άµεσα 

τις συγκεντρώσεις του τρυγικού οξέως. Το υψηλό αναπνευστικό πηλίκο, που 

παρατηρείται σε θερµοκρασίες µεγαλύτερες των 35 οC, αρχικά αποδίδεται στην 

αναπνευστική οξείδωση του τρυγικού οξέως, αλλά σε τέτοιες θερµοκρασίες αυτή η 

δραστηριότητα αντιστοιχεί περισσότερο στα φαινόµενα ζύµωσης που συµβαίνουν 

µέσα στην ράγα. (Ribereau-Gayon et al. 1998). Τέλος, η απότοµη αύξηση της 
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θερµοκρασίας κατά την πορεία ανάπτυξης και ωρίµανσης των ραγών προκαλεί 

θερµικά τραύµατα ή εγκαύµατα (Hashim-Buckey, 2006). 

 

 

Επίδραση της ηλιακής ακτινοβολίας στην πορεία της ανάπτυξης και 

της ωρίµανσης των ραγών 

Η ηλιακή ακτινοβολία αποτελεί ένα σηµαντικό παράγοντα της σύνθεσης των 

ανθοκυανών, αλλά η επίδραση της είναι λιγότερο ευκρινής σε σχέση µε τις 

επιδράσεις της θερµοκρασίας. Οι άριστες συνθήκες φωτοσύνθεσης κυµαίνονται σε 

τιµές ηλιακής ακτινοβολίας περίπου 700 Ε/m2/s. Χαµηλής εντάσεως ηλιακή 

ακτινοβολία οδηγεί στη µείωση του βάρους των ραγών, των oBrix, του pH και της 

συγκεντρώσεως της προλίνης ενώ προκαλεί αύξηση της ολικής οξύτητας και των 

συγκεντρώσεων του µηλικού οξέως και της αργινίνης. Οµοίως, η ηλιακή ακτινοβολία 

επιδρά στην συσσώρευση των φαινολικών συστατικών και στην PAL, η οποία 

αποτελεί ένα φωτοεπαγωγικό ενζυµικό σύστηµα. Επίσης, η εφαρµογή σκίασης στα 

πρώτα στάδια ανάπτυξης επιφέρει οψίµινση της ωρίµανσης των ραγών σε κάποιες 

ποικιλίες. (Ribereau-Gayon et al,1998).   

Οι Mullins et al. (1990) αναφέρουν ότι πειράµατα του Dokoozlian (1990) µε τις 

ποικιλίες “Cabernet sauvignon” και “Pinot noir” έδειξαν ότι η ορατή ακτινοβολία 

επαυξάνει την ανάπτυξη των ραγών και την συσσώρευση των σακχάρων και των 

ανθοκυανών. Τα αποτελέσµατα αυτά παρατηρήθηκαν σε πολύ χαµηλές εντάσεις, 

περίπου σε 1-10% της ακτινοβολίας. Τόσο χαµηλές εντάσεις παρατηρούνται όταν η 

κόµη του πρέµνου είναι πολύ πυκνή. Οι επιδράσεις της ποιότητας της ηλιακής 

ακτινοβολίας στην ανάπτυξη των ραγών παρατηρήθηκαν κυρίως όταν η σκίαση 

εφαρµόστηκε στα αρχικά στάδια ανάπτυξης. Η σκίαση στη φάση ΙΙΙ δεν είχε καµία 

επίδραση στην συσσώρευση των σακχάρων ή στην ανάπτυξη αλλά µείωσε την 

αποικοδόµηση του µηλικού οξέως και την σύνθεση των ανθοκυανών.    

Οι Crippen και Morrison (1986) παρατήρησαν ότι στην ποικιλία “Cabernet 

sauvignon”, οι ράγες που ήταν εκτεθειµένες στο ηλιακό φως είχαν σηµαντικά 

υψηλότερες συγκεντρώσεις σε τρυγικό οξύ, µηλικό οξύ, γλυκόζη και φρουκτόζη. 

Όµως δεν παρατηρήθηκαν σηµαντικές διαφορές όταν τα αποτελέσµατα εκφράστηκαν 

ανά ράγα. Επίσης, δεν παρατηρηθήκαν σηµαντικές διαφορές µεταξύ των 

σκιαζόµενων και των εκτεθειµένων στην ηλιακή ακτινοβολία ραγών στις 



 57

συγκεντρώσεις του καλίου, στην τρυγική οξύτητα και στα διαλυτά στερεά. Τέλος, 

παρατήρησαν ότι οι ράγες που βρίσκονταν στις σκιαζόµενες πλευρές της φυλλικής 

επιφάνειας του πρέµνου είχαν σηµαντικά µεγαλύτερο βάρος από τις ράγες που ήταν 

εκτεθειµένες στο ηλιακό φως. Οι διαφορές αυτές οφείλονται στις µεγαλύτερες 

συγκεντρώσεις νερού εντός των σκιαζόµενων ραγών.  

Ο Κliewer (1977) παρατήρησε ότι όταν οι ράγες της ποικιλίας “Emperor” 

υποβλήθηκαν σε θερµοκρασίες ηµέρας/νύχτας 37οC/32οC δεν σχηµατίστηκαν 

ανθοκυάνες είτε σε χαµηλή ένταση φωτός (9,5% ηλιακή ακτινοβολία) είτε σε υψηλή 

ένταση φωτός (66,5% ηλιακή ακτινοβολία). Σε θερµοκρασία 20,3 οC ένα σηµαντικό 

ποσοστό ανθοκυανών σχηµατίστηκε τόσο σε χαµηλή ένταση φωτός τόσο και σε 

υψηλή. Σε υψηλή ένταση φωτός και σε θερµοκρασία ηµέρας/νύχτας 37οC /32οC τα 

διαλυτά στερεά συστατικά δεν ξεπέρασαν τα 12,9 οBrix ενώ σε θερµοκρασία 20,3 οC 

έφτασαν τα 21οBrix. Όταν όµως τα πρέµνα από υψηλή ένταση φωτός και 

θερµοκρασία ηµέρας/νύχτας 37οC /32οC  εκτέθηκαν σε χαµηλή ένταση φωτός και 

θερµοκρασία 20,3οC, παρατηρήθηκε µία ταχεία συσσώρευση των σακχάρων και 

παράλληλα σχηµατίστηκε ένα µικρό ποσοστό ανθοκυανών. Τέλος η συγκέντρωση 

των ανθοκυανών µειώθηκε κατά 59%  σε διάστηµα 20 ηµερών όταν τα πρέµνα από 

υψηλή ένταση φωτός και θερµοκρασία 20,3οC εκτέθηκαν σε υψηλή ένταση φωτός 

και θερµοκρασία ηµέρας/νύχτας 37οC /32οC. 

Επίσης, ο Κliewer (1977) κατέληξε στο συµπέρασµα ότι η συγκέντρωση των 

ανθοκυανών ήταν σηµαντικά µεγαλύτερη σε ράγες που ωρίµασαν υπό συνθήκες 

υψηλής εντάσεως φωτός και θερµοκρασίας 20,3οC από τις ράγες  που ωρίµασαν υπό 

συνθήκες χαµηλής εντάσεως φωτός και θερµοκρασίας 20,3οC. Επίσης, η 

συγκέντρωση των διαλυτών στερεών συστατικών και των ανθοκυανών ήταν 

σηµαντικά χαµηλότερες σε ράγες που έλαβαν το 15% της ηλιακής ακτινοβολίας από 

τις ράγες που δέχθηκαν το 54% ή το 100% αυτής. Ο σχηµατισµός των ανθοκυανών 

δεν ήταν εφικτός σε απουσία φωτός ενώ οι οBrix δεν διέφεραν σηµαντικά µεταξύ των 

τιµών 15%, 3% και 0% της ηλιακής ακτονοβολίας.     

Οι Razungles et al. (1998) αναφέρουν ότι όταν οι ράγες της ποικιλίας “Syrah” 

εκτέθηκαν σε ηλιακή ακτινοβολία πριν τον περκασµό ήταν πλουσιότερες σε 

καροτινοειδή από τις ράγες που βρίσκονταν υπό σκιά. Παρ΄όλ’ αυτά, µετά τον 

περκασµό, το ηλιακό φως προκάλεσε την µείωση αυτών των συστατικών. Επίσης το 

ηλιακό φως µετέβαλλε την σχέση µη-εποξυξανθοφυλλών/εποξυξανθοφυλλών.Τέλος 



 58

παρατήρησαν ότι το ηλιακό φως αύξησε την συγκέντρωση των µονοτερπενοειδών 

ενώσεων και των ανθοκυανών. 

Πρόσφατα πειράµατα εφαρµογής σκίασης στην ποικιλία “Cabernet sauvignon” 

έδειξαν ότι η ένταση της ηλιακής ακτινοβολίας επηρεάζει την ανάπτυξη των ραγών, 

τη συσσώρευση των σακχάρων, τη συγκέντρωση του µηλικού οξέως, την ολική 

οξύτητα, τις ανθοκυάνες, τις ολικές φαινόλες και τα αµµωνιακά άλατα. Ο βαθµός της 

επίδρασης στους παραπάνω παράγοντες επηρεάζεται από την σχέση ερυθρή : 

υπέρυθρη ακτινοβολία (R:FR) (Mullins et al., 1990)  
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