5/ Fotosyntéza

Fotosyntéza je proces, kterym rostliny premeénuji energii svételného zareni v energii chemickou a tu
vyuZzivaji k asimilaci oxidu uhli¢itého (tj. k jeho vazbé na akceptor a nasledné redukci). Fotosynté-
za je tedy fotoasimilaci oxidu uhli¢itého. Ziskana chemick4 energie miiZe byt ale vyuZita i jinak, napf.
k redukci nitratu a sulfatu pfi jejich asimilaci. Fotosyntéza probiha v chloroplastech vysSich a niZsich rost-
lin, v sinicich i ve fotosyntetizujicich bakteriich. Hlavnim organem fotosyntézy vysSich rostlin je list.
Koneénymi produkty fotosyntézy jsou sacharidy a kyslik. Za pouZiti téZké vody, obsahujici izotop
kysliku O, bylo zjisténo, Ze kyslik vydavany pfi fotosyntéze rostlinou pochézi z vody, nikoliv z oxidu
uhli¢itého. Souhmné mizeme fotosyntézu vyjadrit rovnici, ve které je sacharidovy produkt reprezen-
tovan hexosou:

6 H,0 + 6 CO, + zéfivé energie —> C, H,, O, + 6 O,

Fotosyntéza ma dvé faze. V prvni, fotochemické, (oznacované také jako primarni procesy), probihi
tvorba ATP a NADPH v zavislosti na oxidaci vody pohdnéné zafivou energii a uvoliiuje se kyslik. Ve
druhé, syntetické (oznacované jako sekundarni procesy), probiha asimilace oxidu uhli¢itého a syntéza
sacharidid za soucasné spotfeby ATP a NADPH — produktd prvni faze.

Fotosyntéza jako primarni zdroj organickych molekul
Fotosyntéza je priméarni zdroj organickych molekul a metabolické energie na nasi planeté. Pfimo nebo
nepiimo proto na ni zavisi existence vSech organismil.

Fotosyntéza jako zdroj atmosférického kysliku

Fotosyntéza je zdroj atmosférického kysliku, ktery je nezbytny pro respiraci organismi. Pfed dvéma
miliardami let tomu tak ale nebylo, atmosféra kyslik neobsahovala. Tehdy existovaly jen prokaryotni
organismy které kyslik neprodukovaly, protoZe pii své fotosyntéze nevyuZivaly vodu, ale n€jaky jiny
donor elektroni, napfiklad sirovodik (H,S). Fotosyntetické bakterie funguji takto dodnes.

Bublinky kysliku a list obarveny jodem, aneb jak miZeme fotosyntézu ,,vidét (podle Prof. S. Prdta,
upraveno).

(1) V prirodé casto pozorujeme, jak rasové chomdce plavou u hladiny nadndseny mnoZstvim bublinek.
To jsou bublinky plynu se zvySenym obsahem kysliku, produkovanym fotosyntézou.

(2) Upevnime-li v nddobé s vodou vétévku vodni rostliny, napr. vodniho moru (Anacharis canadensis)
Cerstvou Feznou plochou vzhiiru, miuZeme pri dobrém osvétleni pozorovat, jak z Fezné plochy unikaji
bublinky. Jejich pocet je tim vétsi, Cim vétsi je ,,intenzita svétla“(presnéji ozdrenost). Postavime-li pred
nddobku stinitko, pozorujeme, Ze bublinek unikd méné. Produkce bublinek je pFibliZnou mirou fotosyn-
tézy. Jen pribliZnou proto, Ze obsah kysliku (napr: 35 %) se v nich miiZe ménit.

(3) JestliZe Cdst listové Cepele zatemnime alobalem, bude se v osvétlené, nezatemnéné Cdsti tvorit Skrob.
O tom se presvédcime, kdy? list povafime v ethylalkoholu a poté ponorime do roztoku jodu. Mista se
Skrobem se zbarvi temné, zatimco plocha, jeZ byla zatemnénd, ziistane svétld, protoZe zde neprobihala
fotosyntéza a buriky Skrob nevytvorily.
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5.1 Fotosynteticky u¢inné zareni (PAR)

Ve fyziologii a ekologii rostlin je fyziologicky uc¢inné elektromagnetické zafeni obvykle oznacova-
no a definovédno dvéma zpusoby: 1) jako fotosynteticky ticinné zareni (PAR — photosynthetic acti-
ve radiation) o rozsahu vinovych délek 400-700 nm a 2) jako ,,svétlo* nebo fyziologicky i¢inné
zareni, zahrnujici blizkou oblast ultrafialového zafeni, viditelné zafeni a blizkou oblast infracerve-
ného zarfeni o rozsahu vinovych délek 320-800 nm. Toto druhé pojeti se uplatiiuje hlavné ve fyzio-
logii vyvoje. Svétlo viditelné lidskym okem je oblast elektromagnetického zafeni vymezend vinovy-
mi délkami asi 360 a 760 nm. Vztahy riznych druht elektromagnetického zareni jsou znadzornény na
obr. 37.

Elektromagnetické zdreni md povahu vin a soucasné i povahu cdstic, oznacovanych jako kvanta zdreni
neboli fotony. Frekvence Ci kmitoCet zdreni (v, ny) je pocet vinovych délek proslych pozorovanym
bodem za sekundu. Vztah mezi vinovou délkou, frekvenci a rychlosti vin je ddn vztahem

c=AvV

kde c je rychlost vin (3,0 X 10° m s!), a A je vinovd délka. Energie fotonu (E) zdvisi na frekvenci (resp.
vinové délce) zdreni podle vztahu zndmého jako Planckiv zdkon:

E=hv

kde h je Planckova konstanta (6,626 x 103* J s). Energie fotonu se vyjadruje v kilojoulech [kJ] na mol
kvant. Cim je vinovd délka kratsi (a frekvence vyssi), tim je energie kvanta vétsi .

Prirozenym zdrojem fotosynteticky ucinného zdreni je slunce. Slunecni zdreni obsahuje vsechny druhy
elektromagnetického zdreni, od zdfeni v aZ po radiové viny. Asi 48 % vyzarované slunecni energie pri-
padd na viditelnou oblast spektra a méné nez 7 % na zdreni ultrafialoveé.
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Obr. 37. Spektrum elektromagnetického zafeni. UV-A = ultrafialové zafeni A, F = fialové, M = modré, Z = zelené,
7 = 7luté, O = oranové, KC = kratkovinné &ervené, DC = dlouhovinné &ervené, IC = infradervené.
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Méfreni svétla (resp. PAR)

MnozZstvi svétla dopadajiciho na urcity povrch za jednotku ¢asu, miZeme vyjadfovat (a méfit) jako: (1)
ozarenost nebo (2) hustotu toku fotoni.

Jednotkou ozarenosti je joul na metr ¢tverecni za sekundu [J m?s!'] nebo [W m2], (1W = 1] s!). KdyZ
se jedna o zareni urCité vinové délky, je nutné vinovou délku specifikovat.

Hustota toku fotonii je pocet kvant (fotont) dopadajicich na ur€ity povrch za jednotku Casu, pficemZz
jejich pocet je vyjadren jako moly kvant. Tato jednotka se odvozuje od fotochemického principu, podle
kterého absorbce jednoho kvanta aktivuje jednu molekulu. JelikoZ jeden mol jakékoli latky obsahuje
stejny pocet Castic (Avogadrovo ¢islo, 6,023 krat 10%), je mol kvant pevné stanoveny pocet kvant. Hus-
tota toku fotont je vyjadfovéna jako moly (resp. mikromoly) kvant m? s! [umol (foton) m2 s-'] . Podob-
né jako v predchozim pfipadg, i zde je nutné specifikovat vinovou délku, pokud se nejedné o fotosyn-
teticky G¢inné zareni (400-700 nm).

5.2 List jako hlavni organ fotosyntézy vysSich rostlin

List je plochy ttvar, vyvojov€ uzpisobeny k maximalni absorbci slune¢niho zéfeni a k maximalnimu
zkraceni transportnich drah pro vyménu plyni mezi vnitfnim prostorem a okolni atmosférou (viz také
Vné;jsi faktory fotosyntézy).

Vnéjsi a vnitini povrch listu. Zatimco koule o objemu 1 cm?® méd pomér povrchu k objemu 4,85, tak
u krychle se tento pomér rovna 6. U listu ve tvaru hranolu o rozmérech 5 X 10 cm s typickou tloustkou
0,02 cm a objemem 1 cm?® pak jeho povrch méfi asi 2 o 50 cm? a pomér povrchu ku objemu je 100!
ZvySeni poméru mezi povrchem a objemem listu neni ov§em dosaZeno jen vnéj$im tvarem, tj. plochosti
orgénu. Vyznamné se uplatiiuje i jeho vnitfni povrch, jimZ se rozumi povrch bunék mezofylu hranici-
ci s mezibunénymi prostorami (intercelularami). Vnitini povrch listu je 10-20 krat vétSi neZ jeho
povrch vnéjsi. Tim se znacné zvétSuje plocha, na niZ probihd vyména plyni mezi butikami mezofylu
a vzduchem v interceluldrach. Intercelulary zaujimaji asi 25 az 50 % celkového objemu listu. VEtsi cast
povrchu bunék mesofylu (houbového i palisdidového parenchymu) ohranicuje intercelulary. Povrch
mesofylovych bun€k pfiléhajici k povrchu sousednich bun€k je podstatné mensi neZ povrch tvofici
stény intercelular. To mé z&sadni vyznam pro difuzi oxidu uhli¢itého do fotosyntetizujicich listovych
bunék i pro transpiraci.

Jakou ¢&ast fotosynteticky uc¢inného zareni dopadajiciho na list rostlina vyuziva? Cast tohoto zéfe-
ni dopadajiciho na povrch listidl je odraZena, ¢ast je pohlcena a ¢ast listem prochazi. Podil odraZeného,
pohlceného a prochézejiciho zafeni zavisi na anatomické stavbé listu, na obsahu pigmentl a sklonu
listu ke sméru dopadajiciho zafeni. Napf. list miZe 20 % zéfeni propoustet, 25 % odrazZet a 55 % absor-
bovat. Listy absorbuji nejvice v modré, Cervené a Zluté oblasti spektra. Nejvic odraZeji a propouste;ji
zéfeni zelené a kratkovinné infraCervené. Asi 90-95 % absorbované zafivé energie se ztraci v podobé
tepla. Zbytek se vyuZiva ve fotochemické reakci.

5.3 Chloroplasty

Obecné vlastnosti a struktura

Chloroplasty jsou organely, ve kterych probiha fotosyntéza. Ve svételném mikroskopu se jevi jako zele-
na téliska o priiméru nejcastéji 5-10 wm, rizného, zpravidla bochni¢kovitého nebo vietenovitého tvaru.
Buiika jich v cytoplasmé obsahuje n€kolik desitek aZ n€kolik set. Na povrchu maji dvojitou membré-
nu, kterd obklopuje stroma, zékladni plasmatickou hmotu plastidu (obr. 38). Vné;jsi membrana je rela-
tivn€ propustnd, vnitini je propustna jen selektivné€. Stroma obsahuje enzymy Calvinova cyklu, plasti-
dovou DNA, mRNA, ribosomy, §krobova zrna, kapénky lipidi a dalsi 1atky. Probihaji v ném sekundarni

procesy i translace a transkripce (viz 2.1.1.6).
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Obr. 38. Stylizovana struktura chloroplasti na fezu (s dvojitou, vnitini a vn&jsi obalovou membranou)

Ve stromatu je lokalizovan membranovy thylakoidni systém, tvofeny dvéma typy thylakoidu, které onto-
geneticky vznikaji pfeménou tzv. prolameldmiho téliska (obr. 39). Jsou to: (1) Thylakoidy granalni, ve
tvaru kruhovych, silné zplostélych méchytki, které k sobé tésné priléhaji a vytvéreji agregaty — grana. (2)
Thylakoidy intergrandlni, které v podobé jakychsi zplostélych trubek probihaji stromatem, vétSinou jako
spojnice mezi grany. V lipidické dvojvrstvé thylakoidni membrany jsou pfitomné bilkovinné molekuly
a jejich komplexy s dal$imi latkami, zejména s chlorofyly. Vnitini prostor thylakoid(i, zvany lumen, je pte-
vazné vyplnén vodnym roztokem soli. V thylakoidech probihaji primami reakce fotosyntézy.

Chloroplastova barviva

V thylakoidni membrané je pfitomno nékolik druhd barviv: (1) zelené chlorofyly, tj. chlorofyl a +
chlorofyl b, (2) Zluté az oranzové karotenoidy, které jsou dvojiho druhu: ¢isté uhlovodiky karoteny
(z nich hlavné p-karoten) a xanthofyly obsahujici v uhlovodikovém fet&zci také kyslik (z nich hlavné
lutein a violaxanthin). VSechna tato barviva jsou vazdna na bilkoviny. Samotné barvivo nazyvame chro-
mofor (z fectiny, ,,nosi¢ barvy*) a jeho komplex s bilkovinou pigment.

Absorpce zaieni. Cast slune¢niho zéfeni dopadajiciho na chloroplast je absorbovana chlorofyly, sla-
béji také karotenoidy. Roztoky Eistych (z listi extrahovanych) chlorofylti absorbuji zafeni o vinovych
délkach 370-500 nm (fialové aZ modré) a 550-700 nm (oranZové aZ Cervené), obr. 40. Roztoky karo-
tenoidt absorbuji v modré az fialové oblasti spektra. Jak ukazuje obrazek, zelené svétlo (500-550 nm)
neni chlorofylovym roztokem absorbovéano. Akéni spektrum fotosyntézy, jakoZ i absorpEni spektrum
listt (obr. 41) vSak svéd¢i o tom, Ze také zelené zafeni je absorbovano, ovSsem méné neZ zafeni Cerve-
né a modré. Rozdil mezi absorpci zeleného zéfeni v roztoku chlorofylu (v kyveté spektrofotometru)
a v listech si vysvétlujeme tak, Ze toto zafeni se v buiikdch odraZi od jednoho chloroplastu k druhému
a prfi kazdém dopadu na chloroplast se jeho malé mnoZstvi absorbuje. Pfesto se vic zeleného zareni od
listd odraZi nebo jimi prochézi, coZ je pfic¢inou toho, Ze se ndm jevi zelené.

Struktura chlorofyli. Zakladem molekulami struktury chlorofylil je kruhovy porfyrinovy systém,
sestavajici ze Ctyt pyroli. Uprostied kruhu je dvojmocny hotcik, vazany k dusikovym atomdm pyrolo-
vych jader. Kruhovym systémem prochazi fada konjugovanych dvojnych vazeb, které zpiisobuji barev-
nost molekuly. Porfyrinovy skelet je doplnén riznymi substituenty. Pro chlorofyly je charakteristickym
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Obr. 39. Thylakoidni systém.

substituentem alkohol fytol s dvaceti atomy uhliku. Tento hydrofobni uhlovodikovy fetézec prispiva
k zakotveni chlorofyll v lipidické membran€ (obr. 42).

Ldtky pribuzné chlorofyliim

Je zajimavé, Ze struktura chlorofyli, vznikld pred miliardami let, se béhem celé evoluce témér nezmé-
nila. Tetrapyrolovy kruh vsak ziskal riizné funkce: s kobaltem misto horéiku tvofi kobalamin (vitamin
B12), se Zelezem hemy, které na jedné strané v podobé cytochromii funguji jako redoxni prenaSece elek-
tronu, na druhé strané v podobé myoglobinu a hemoglobinu skladuji nebo prendseji kyslik v aerobnich

organismech. Funkcni rozmanitost téchto sloucenin je do znacné miry urcovdna bilkovinami, na které
jsou vdzdny, a ruznymi substituenty.

5.4 Fotochemicka faze fotosyntézy

Fotochemicka faze je tvorena fadou krokd, které jsou vazany na rizné thylakoidni struktury uvedené
v zjednoduseném schématu na obr. 43 a v nasledujicim zjednoduseném prehledu:

1. Dvé oddélena fotochemicka centra, fotosystém I (PS I) a fotosystém II (PS II), obsahujici, mimo jiné,
bilkovinné komplexy chlorofylu a, chlorofylu b a karotenoidii. VétsSina téchto pigmentd v obou foto-
systémech je soustfedéna do tzv. svétlosbémych komplexii LHC (light harvesting complex), které zari-
vou energii absorbuji a na principu molekularni resonance ji svadéji do centralni ¢asti fotosystémi, do
tzv. reakéniho centra. Reakéni centrum fotosystému I je tvofeno pigmentem chlorofylu a, ktery vyuZi-
vé fotosynteticky i¢inné zareni aZz do vlnovych délek 700 nm a je oznacovan P700. Pigment reakéniho
centra PS II miiZe vyuZivat svétlo aZ do 680 nm a je oznacovan P680. Ve fotosystému II je lokalizovan
i bilkovinny komplex obsahujici mangan, ktery $t€épi molekuly vody, OEC (oxygen evolving complex).

99



J
) chib
chl a :
()
3
-
o
)
o)
©
| , ] T | ] "
350 400 500 600 700

Vinova délka zafeni [nm]

Obr. 40. Absorpéni spektrum chlorofyll v acetonovém roztoku.

2. PrenaSec vodiku (elektront a protonil) plastochinon (PQ).

3. Pfenasece elektronii mezi PS II a PS I: cytochromovy komplex b, f (Cyt) a plastocyanin (PC) -
bilkovina obsahujici méd.

4. PrenaSec elektroni ferredoxin (Fd).

5. Feredoxin-NADP reduktasa.

6. ATPsyntasa.

Fotochemickéa faze fotosyntézy ma dve varianty. Prvni a zadkladni variantou (A) je necyklicky tran-
sport elektronil, kterého se ticastni oba fotosystémy. Druhou variantou (B) je cyklicky transport elek-
troni, kterého se ucastni jen jeden fotosystém — PS 1.

5.4.1 Procesy vedouci k tvorbé ATP a NADPH, zahrnujici necyklicky transport elektront

Svétlosbérny proces

Energie kvant zafeni je absorbovana pigmenty svétlosbérného komplexu ve fotosystému II a odtud pie-
nesena na molekulu (resp. molekulovy par) chlorofylu a (P680) v reakénim centru fotosystému.
Vysvétleni: Molekula pigmentu miiZe v jednom casovém okamZiku absorbovat jen jeden foton a kaZdy
absorbovany foton miZe vyvolat fotochemickou reakci. Napriklad pri slabsi ozdrenosti absorbuje jedna
molekula pigmentu jen jeden foton za sekundu, zatimco biochemicky mechanismus napojeny na pigment je
schopen za stejnou dobu zpracovat stovky absorbovanych fotonii. Tato disproporce je vyreSena svétlosbér-
nym komplexem (LHC), ze kterého je energie, absorbovand 50—1000 molekulami chlorofylit a pridatnych
pigmentii svddéna do jednoho mista, reakcniho centra, ve kterém dalsi proces, fotochemicky, probihd jiZ
plynule.

Abychom pochopili, jak tento , energeticky trychyr funguje, musime si ujasnit, co se déje, kdyZ je
foton absorbovdn. Elektrony v atomech a molekuldch mohou existovat v Fadé ,,diskrétnich* energe-
tickych stavii nebo hladin. Normdlni hladina s nejniZsi energii se nazyvd zdkladni stav. Absorpce foto-

nu molekulou chlorofylu excituje elektron tim, Ze ho vypudi ze zdkladniho stavu do excitovaného stavu
(obr. 44).
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Obr. 41. Akéni spektrum fotosyntézy a absorpéni spektrum thalusu zelené fasy Ulva taeniata.

Co se déje ddle? Excitovany elektron relaxuje (poklesne) do nejniZsiho z excitovanych stavii za sou-
Casné emise infracerveného zdreni. Odtud se vraci do zdkladniho stavu bud’ ztrdtou tepla, emisi fotonu
(fluorescenci), anebo (a to je nejduleZitéjsi) prenosem energie na sousedni molekulu chlorofylu vdza-
nou na membrdné. V sousedni molekule chlorofylu se resonanci excituje jiny elektron. Timto mecha-
nismem se energie sbird desitkami a stovkami molekul pigmentu svétlosbérného komplexu a svddi se
do jednoho mista.

(Presto, Ze modré zdreni excituje elektrony na vys$si hladinu neZ? zdreni cervené, vSechny elektrony rela-
xuji na priblizné stejné hladiné driv, neZ dojde k resonancnimu prenosu,).

chla:—CH,;
chl b: —C|2=O
H

Obr. 42. Molekulami struktura chlorofyld.
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Obr. 43. ZjednoduSené schéma funkénich sloZek thylakoidni membriny a procesi, které na nich probihaji.
V thylakoidnich membranach jsou tyto slozky zmnoZené.

Pozndmka: Konjugované dvojné vazby v chromoforech a excitace elektronii

Obecnou vlastnosti chromoforii je to, Ze obsahuji fadu konjugovanych dvojnych vazeb, 10 v pripadé
tetrapyrolového kruhu chlorofylu a. Jeden elektron konjugovaného systému se po absorbovdni svétel-
ného kvanta dostdvd na vyssi orbital. JelikoZ na tomto vy§sim orbitalu je pritomen jen jeden elektron,
oznacuje se tento excitovany stav jako singlet. Cim vyssi je pocet dvojnych vazeb v konjugovaném stavu,
tim méné energie je zapotrebi k tomu, aby vznikl prvni singletovy stav. Pro excitaci chlorofylu staci tma-
vocervené zdreni, zatimco butadien (ktery md jen dvé konjugované dvojné vazby) vyZaduje pro excita-
ci ultrafialové zdreni. Spektra chlorofylit a, b maji dvé hlavni absorbcni maxima odpovidajici dvéma
excitacnim stavium. Oznacuji se jako prvni a druhy singlet.

Fotochemicka reakce

V reakénim centru fotosystému II tj. v P680 probéhne fotochemickd reakce spocivajici v tom, Ze exci-
tovany elektron se pfenese z molekuly pigmentu na pfilehly nepigmentovy akceptor. Tim je elektricky
néboj od pigmentu oddélen. Nasleduje pfenos elektronu s vysokym energetickym potencidlem na dalsi
oxidoreduké¢ni prenaSece. Molekula pigmentu (chlorofylu a) je ionizovéna, stava se kladné nabitou.

Oxidacni stépeni vody

Kladné nabita molekula chlorofylu a (P680) k sobé pfitadhne elektron z prilehlé bilkoviny obsahujici
mangan (OEC). Komplex Mn-bilkovina se zoxiduje a pfitdhne elektron z molekuly vody. Kazda mole-
kula vody uvolni dva elektrony, z nichZ kazdy pochazi z jedné kovalentni vazby, kterou je vodik pou-
tan ke kysliku. Molekula vody se rozloZi na jeden atom kysliku (1/2 O, ) a 2 H*, které jsou uvolnény
do vnitiniho thylakoidniho prostoru. Molekulérni kyslik (O, ) pochézejici ze dvou molekul vody unika
z chloroplast do atmosféry.
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Obr. 44. Svétlosbérny proces. (A) Absorpce fotonu modrého (MZ) a Cerveného (CZ) zéfeni a excitace elektronu ve
fotosyntetickém pigmentu. (B) Excitovany elektron se vraci do zakladniho stavu a energie se ztraci jako teplo nebo zéreni
(fluorescence), nebo je rezonanci pfenesena na pfilehlou molekulu. (C) Spfazena kyvadla, znazorfiujici princip
rezonanéniho pfenosu. (D) Absorpce svételnych kvant molekulami chlorofylu (ve svétlosbérném komplexu — LHC),
které prechézeji do singletového excitovaného stavu. Kvanta zéfeni v podobé singletové excitacni energie migruji na
zakladé rezonance z jedné molekuly do druhé. Vysledkem je excitace P680 nebo P700 (dalsi vysvétleni v textu).

Transport elektronu z PS II na PS I a s nim spojené pumpovani protoni

Z P680 jsou dva elektrony pfeneseny prostfednictvim prenasecii (jeZ nejsou v obr. 42 uvedeny) na plas-
tochinon, PQ (viz Sekundarni metabolismus — Fenolické latky). Ten poté na stromdrni strané thyla-
koidni membrény pfijme dva protony ze stromatu. S navazanymi protony se pohybuje napfi¢ membréanou,
z vnéj$i strany k vnitini, kde elektrony pred4 cytochromovému komplexu (Cyt) a vodikové ionty uvolni
do thylakoidniho prostoru (protony jsou takto do lumenu ,,pumpovany“). Elektrony jsou pak z cytochro-
mového komplexu pfeneseny na plastocyanin (PC), bilkovinu obsahujici méd. Ta se pohybuje po kratké
draze na povrchu membrény a elektrony pfed4 do reakéniho centra (P700) ve fotosystému I.

Pozndmky: 1) Fotosystém, ve kterém transport elektroni zacina, se oznacuje ¢islem dvé (a nikoliv Cis-

lem jedna), protoZe byl objeven jako druhy. 2) Pro¢ jsou elektrony pfi fotosyntéze transportovany? To
je vysvétleno dale.
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Transport elektronti z PS I na NADP*

Molekula pigmentu P700 v reakénim centru fotosystému I (PS I) absorbuje prostfednictvim pfidruZe-
ného svétlosbérného komplexu (LHC) zéfivou energii, uvoliiuje elektron a sou€asné pfijima elektron
od PC. Elektrony jsou preneseny na ferredoxin (Fd) lokalizovany na stromdlni strané membréany.

Z feredoxinu jsou piisobenim enzymu ferredoxin-NADPreduktasy pfeneseny spolu s protonem ze stro-
matu na NADP* za vzniku NADPH + H* (obr. 43).

5.4.2 Cyklicky transport elektront

Pri cyklickém transportu elektrond plisobi zafiva energie zachycend svétlosbérnym komplexem ve foto-
systému I (PS I) jako hnaci sila toku elektronti z P700 pies Fd na PQ (v obr. 43 neni tato ¢ast cyklic-
kého transportu elektronil pro prehlednost znazorména) a odtud pres Cyt a PC zpét na P700 (obr. 43,
44D, 45). Pomoci PQ se tak protony transportuji ze stromatu do thylakoidniho prostoru, podobné jako
pfi necyklickém elektronovém transportu. Tim se vytvafi transmembranovy gradient protonli umozZziuji-
ci tvorbu ATP. ProtoZe cyklicky transport neni napojen na Zadny externi donor elektroni (jakym je voda
v pfipadé€ necyklického transportu), nemiZe pti ném vznikat NADPH. Jeho produktem je jen ATP.

Skute¢ny vyznam tohoto typu svételné faze fotosyntézy pro vétSinu rostlin neni dosud jasny. Predpo-
klada se vSak, Ze ma duleZitou tilohu u rostlin s fotosyntézou C, (kde pravdépodobné slouZi k produk-
ci ATP v burikdch pochvy cévnich svazki — viz rostliny C,).

1,5 - .
Fotosystém |
-1,0- Fotosystém I
>
- -05}F
©
o
c
e
o oL
= 2¢
c
)
S +05) NADP"  NADPH
@ 2H +H*
o H,O 2¢
S ADP
6 +110 [~ l P +Pi
% 0y + 2 H* 680

wat :

Ap svételna
+P, § é energie

svételna
energie

Obr. 45. Transport elektront pfi fotosyntéze (schéma Z). Cyklicky transport je vyznaCen pferuSovanymi ¢arami.
Cerné puntiky reprezentuji pfenasede elektront.
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Proc¢ jsou elektrony ve fotochemické fazi fotosyntézy transportovany

Princip elektronového transportu (toku) spociva v tom, Ze elektrony jsou pfenaSeny ze substratd s niz§i
afinitou k elektroniim na substraty s afinitou vys3i. Cim je hodnota oxidoreduk&niho potenciélu substra-
tu (pfenasece) pozitivnéjsi, tim je jeho afinita k elektroniim vyssi. Pti fotosyntéze jsou elektrony s vyso-
kym obsahem energie v reakénim centru vypuzeny z molekuly chlorofylu na nepigmentovou molekulu
s nizkou afinitou k elektroniim a dile transportovany soustavou redoxnich pfenasect s hodnotami elek-
trického potencidlu odstupiiovanymi od hodnot elektronegativnich k elektropozitivnim. Tento elektro-
novy transport byva znazorfiovin pomoci tzv. schématu Z (obr. 45), ze kterého je ziejmy vztah mezi
elektronovou afinitou prenasecii a energii elektrond. schéma ukazuje, Ze elektrony se pohybuji ,,do
kopce“ dvéma fotochemickymi reakcemi a ,,s kopce* prostfednictvim elektronovych pfenaseci. Pri
pohybu ,,s kopce* je €ast jejich energie pfevedena do makroergickych meziatomovych vazeb ATP.

Fotofosforylace

Oxida¢ni §t€peni vody a transport elektronil pfi fotosyntéze vedou ke vzniku gradientu protonll napfic
thylakoidni membranou. Zpétny tok protont (z lumenu do stromatu) pohani enzymatickou syntézu ATP
(z ADP a anorganického fosfatu) zvanou fotofosforylace. Gradient protond napfi¢ thylakoidni mem-
branou (protonmotoricka sila) se vytvafi tfemi (resp. ¢tyfmi) pochody:

1) Uvolnénim protont do thylakoidniho prostoru pfi oxida¢nim rozkladu vody.

2a) Pumpovanim proton do thylakoidniho prostoru, spojenym s transportem elektrontl z PS I na PS L.
2b) Pumpovéanim protonti spojenym s cyklickym transportem elektrona.

3) Vazbou protoni na NADP+ pfi jeho redukci ve stromatu.

ADP + P

ATP

N)

~.

.

e

r CF1

Stroma

L CFo

H+

Obr. 46. Model komplexu ATPsyntasy F, je integralni membranovy protein fungujici jako kanél pro priichod protonii
membranou. Vnéj§i sloZzka (CF,) obsahuje oblast, kterd katalyzuje syntézu ATP. Slozka CF, je tvofena péti
podjednotkami (a, B, v, 8, €), zatimco CF, obsahuje nejméné &tyfi riizné podjednotky (I, I, III a IV). Podjednotka III
je zmnoZena.
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ATP je pfti fotofosforlaci syntetizovan chloroplastovou ATPsyntasou (obr. 46). Tento enzym je tvofen
velkym bilkovinnym komplexem (400 kDa) ¢astecné pfipominajicim vakuolarni H*-ATPasu (obr. 6).
Podoba se ATPase mitochondriélni. Sestava ze dvou ¢asti: (1) Z hydrofobniho komplexu bilkovin CF,,
ktery prostupuje membranu a vytvari kandl pro pohyb protonti z lumenu thylakoidd do stromatu, (2)
z komplexu CF,, coZ je seskupeni bilkovin na povrchu membrany obsahujici vazebn4 mista pro ADP.
Tok H* skrz CF, vyvolavéa konformacni zmény v CF, jejichZ vysledkem je syntéza ATP. (Syntéza ma
charakter tzv. rotaéni katalyzy).

Produkty fotochemické faze jsou:
(1) ATP, NADPH + H* a O, (produkty procest, zahmujicich necyklicky transport elektronii)
(2) ATP (produkt cyklického transportu elektronil).

5.5 Synteticka faze fotosyntézy

ATP a NADPH vzniklé ve fotochemické fazi se spotfebovavaji ve fazi syntetické pfi asimilaci oxidu
uhli¢itého. Existuji 3 zpisoby asimilace CO, . Jim odpovidaji 3 typy rostlin oznaCované jako C,, C,
a CAM.

5.5.1 Rostliny C,

Asimilace oxidu uhli¢itého (jeho fixace a redukce) se u rostlin C, uskuteciiuje vyhradné reakcemi Cal-
vinova cyklu, probihajicimi ve stromatu chloroplastt (obr. 47, 48, 49). Prvni reakci Calvinova cyklu
je vazba CO, na akceptor, pétiuhlikaty fosforylovany cukr, ribulosa-1,5-bisfosfat (RuBP) a nésledné
tvorba dvou molekul kyseliny 3-fosfoglycerové (PGA). Reakce je katalyzovana enzymem ribulosa-1,5-
bisfosfatkarboxylasou, ¢asto ozna¢ovanou jako rubisko (Rubisco). Kyselina fosfoglycerova je prvnim
stalym produktem fotosyntetické fixace oxidu uhli¢itého u rostlin C,. M4 tfi atomy uhliku, proto ozna-
¢eni C,. (Toto oznaceni se vztahuje jak na rostliny, tak na fotosyntézu.)

H2(|3_0®

(|3: 0 Rubisco Hz?_0®
HC—OH  + CO, + H0 HO—CH
H?—OH COOH
H,C—OP)

RuBP PGA

2 molekuly

(P)=H,PO;, (resp. HPO; + H')

Dal$im krokem je redukce PGA za vzniku nejjednodusich fosforylovanych cukri, 3-fosfoglyceralde-
hydu (PG) a dihydroxyacetonfosfatu (DHAP). Tyto triosafosfity se v cyklu dale metabolisuji nebo se
z chloroplastu exportuji do cytosolu (obr. 48, 49).
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Pfi redukci PGA na 3-fosfoglyceraldehyd se spotfebovava NADPH + H*. Podstatou této redukce je
enzymaticka pfeména karboxylové skupiny na skupinu aldehydickou. Reakce neprobihd pfimo, nybrz
pfes meziprodukt kyselinu 1,3-bisfosfoglycerovou. K tvorbé tohoto meziproduktu je zapotfebi jedna
molekula ATP. Dalsi molekula ATP se v cyklu spotfebovava pri fosforylaci ribulosa-5-fosfatu na RuBP.
Zakladni meziprodukty Calvinova cyklu jsou: PGA, triosafosfaty a RuBP, ktery se v cyklu regeneruje
a miZe slouZit k dalsi fixaci CO,. Tyto a dalsi fosforylované metabolity cyklu se vyskytuji také v prv-
nich etapach respiraéniho metabolismu, tj. v glykolyse a (nebo) pentosovém cyklu.

K objevu Calvinova cyklu na prelomu ¢tyficatych a padesatych let vedla identifikace jeho fosforylova-
nych meziprodukti za pouZiti papirové chromatografie a radioizotopu uhliku, resp. “CO,. Melvin
Calvin za tento objev obdrZel v r. 1951 Nobelovu cenu.

5.5.1.1 Fotosyntetické asimildty: distribuce v burice, metabolismus a translokace

Z Calvinova cyklu mohou nékteré metabolity vystoupit a v chloroplastech se z nich mohou syntetizo-
vat sacharidy, bilkoviny a lipidy (ebr. 49, 50). Do cytoplasmy se produkty fotosyntézy transportuji pfe-
vazné v podobé dihydroxyacetonfosfatu (DHAP) nebo jako glukosa-6-fosfat. Transportovany jsou na
zéklad€ vymeény za fosfat zvl4stnimi pfenaseci ve vnitini chloroplastové membrané.

Distribuce produkti Calvinova cyklu v bufice se reguluje koncentraci P, v cytosolu. Je-li tato koncent-
race vysokd, potom jeho rychld vymeéna za triosafosfat umoZziiuje export vétSiny produkti Calvinova
cyklu z chloroplastii do cytosolu. KdyZ jeho koncentrace poklesne, rychlost vymény se sniZi a v chlo-
roplastech vzroste koncentrace triosafosfatu, z n€hoz se tvori $krob.

DHAP se vné plastidi zpracovava na sacharosu nebo se metabolisuje za vzniku ATP a NAD(P)H.
Z plastidd se také translokuje glykolat — produkt oxygenasové aktivity rubiska (viz Fotorespirace),
nékteré aminokyseliny a mastné kyseliny.

5.5.1.2 Syntéza sacharosy

Sacharosa je hlavni transportni formou fotosyntetickych asimilat u vétSiny rostlin (viz Délkovy transport
asimilat). Syntetizuje se v cytoplasmé z dihydroxyacetonfosfatu fetézem reakci, ktery je shodny s poca-

107



1+5=3+3
3+3=6
6+3=4+5
3+4=7
3+7=5+5

P
®

0Q00@H)Oe < ©)

~@'®

@[l

CO,

PGA
triosafosfaty
erytrosafosfat
xylulosafosfat
ribosafosfat
ribulosafosfat
fruktosafosfat

sedoheptulosafosfat

bisfosfaty

Obr. 47. Cesty uhliku v Calvinové cyklu. Cisla zna¢i poget uhlikovych atomii v molekuldch metabolit.
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Obr. 48. Schéma Calvinova cyklu. PGA = kyselina 3-fosfoglycerova.
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Obr. 49. Metabolismus asimilaéniho $krobu.

te¢nim tsekem glykolyzy probihajici v obrdceném sméru (obr. 50). Zahrnuje tvorbu glyceraldehydfosfa-
tu, fruktosa-1,6-P, fruktosa-6-P, glukosa-6-P, glukosa-1-P a uridindifosfoglukosy (UDPG). Tento nuk-
leotid vznika z glukosa-6-P interakci s UTP (analogicky vznikd ADPG, prekursor Skrobu, viz déle).

Sacharosa se z fotosyntetizujicich bun€k exportuje do jinych ¢asti rostliny floemem. Nekteré rostlinné
druhy vSak exportuji misto sacharosy pievdzné oligosacharidy nebo cukerné alkoholy (viz Délkovy
transport asimilati).

CO;  CHLOROPLAST CYTOPLASMA
GAP
T ¢ fruktosa- 1,6-P

DHAP fruktosa- 6-P. sacharosa-P 'Y"' sacharosa

P, glukosa-6-P P,

qukosa-1-P/-f UDPG
UTP PP,

Obr. 50. Syntéza sacharosy.
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5.5.1.3 Tvorba a mobilizace asimilacniho Skrobu

Cast fotosyntetickych asimilath se uklada v chloroplastech v podobé zrnek Skrobu (srovnej: zasobni
Skrob, Tvorba zasob. latek). Jeho syntéza vychazi z fruktosa-6-fosfatu (meziproduktu Calvinova cyklu),
ktery se preménuje v glukosa-6-P a dile v glukosa-1-P. Ten spolu s ATP poskytuje ADPglukosu
(obr. 49). Glukosové jednotka ADPglukosy se enzymem Skrobsyntasou pfipoji vazbami a-1,4 k fetéz-
ci glukosového polymeru za vzniku Skrobovych makromolekul:

ADP-glukosa + (glukosyl). —— (glukosyl)_, , + ADP

n+1
Vétvici enzym (branching enzyme) vytvafi analogicky vazby a-1,6 amylopektinu (frakce Skrobu s roz-
vétvenymi makromolekulami).

Asimila¢ni Skrob nahromadény ve dne v plastidech se v noci mobilizuje (tj. pfevede v rozpustné meta-
bolity): 1) Pisobenim fosforylasy je $t€pen v glukosa-1-P. Z ného vznika glukosa-6-P, ktery se oxidu-
je dehydrogenasou glukosa-6-fosfatu v glukonat-6-P a ten se nakonec pfeméni v triosafosfét (ktery se
z chloroplast exportuje). Tyto disimilacni reakce mohou byt v chloroplastech katalyzovany fadou
enzymu Calvinova cyklu, plsobicich v opacném sméru neZ pfi fotosyntéze. SoutéZeni mezi zakladni
asimila¢ni cestou (Calvinovym cyklem) a disimilacni cestou je vyloucena diky piisobenim svétla nebo
tmy. Rozhodujici enzymy Calvinova cyklu jsou totiZ aktivni jen na svétle a pfi pfechodu do tmy se
beéhem nékolika minut inaktivuji. Naproti tomu plastidova glukosa-6-P dehydrogenasa je aktivni jen ve
tmé. Alternativné mohou byt hexosafosfaty pfeménény na triosafosfaty glykolytickymi enzymy pfi-
tomnymi v chloroplastech. 2) Skrob miZe byt roz§tépen amylolytickymi enzymy na glukosu, ktera se
pak zvlastnim translokatorem transportuje do cytoplasmy.

5.5.1.4 Problém rostlin C: fotorespirace

Bylo zjisténo, Ze rubisko funguje nejen jako karboxylasa, ale soucasné jako oxygenasa. (Oxyge-
nasy jsou enzymy katalyzujici slu€ovani substratu s kyslikem.) Oxygenasova aktivita rubiska se proje-
vuje tim, Ze fotosyntéza je inhibovana kyslikem. Na svétle se spotfebovava kyslik a uvolnuje se oxid
uhlicity. Tento paradoxni jev neni ov§em projevem jen oxygenasové aktivity rubiska, ale i dalSich pro-
cesu, které na aktivitu rubiska navazuji. Cely dé€j se oznacCuje jako fotorespirace. S normalni respiraci
nema ovSem nic spole¢ného, kromé jiz uvedené vymény O, a CO,. ATP se pfi ni netvofi, ale dokonce
spotfebovava. Zatimco dychani probihd v cytosolu a mitochondiich, fotorespirace probiha v chloro-
plastech, peroxisomech a mitochondriich (obr. 51).

Oxygenasovou aktivitou rubiska se RuBP 3t€pi na kyselinu fosfoglykolovou a 3-fosfoglycerovou. PGA
vstupuje do Calvinova cyklu a fosfoglykolat se defosforyluje na glykolat, ktery se transportuje do pero-
xisomu a tam se oxiduje na glyoxalat. Glyoxalat se transaminuje na glycin a ten vstupuje do mitochond-
rii. Ze dvou molekul glycinu vznika serin a uvolfiuje se CO, a NH,. Serin se miiZe deaminovat a reduko-
vat na glycerat, ktery se v chloroplastu fosforyluje za vzniku PGA. Ta miZe vstoupit do Calvinova cyklu.

HO=GH, 0=C¢ ' o,
COOH COOH
glykolat glyoxalat

Rubisco tedy pfi fotosyntéze vaZze CO, na RuBP a soucasné tento substrat $t€pi. Pomér mezi oxygena-
sovou a karboxylasovou aktivitou rubiska vyplyva z kompetice molekul O, a CO, o rubisko. Afinita
rubiska k CO, je mnohem vy33i neZ k O, , avSak kysliku je v atmosféfe 21 objemovych procent, zatim-
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Obr. 51. Zjednodusené schéma fotorespirace.

co oxidu uhlicitého jen asi 0,036 % (360 cm? m-3). Pfi tomto poméru obou plyni v atmosféfe je pomér
karboxylasové a oxygenasové aktivity rubiska asi 3:1. Pfi zvySeni teploty a ozafenosti listd se miZe
oxygenasova aktivita je$té pomérn€ zvysit. Za téchto podminek se totiZ miiZze znacné sniZit koncentra-
ce CO, v chloroplastech Cinnosti fotosyntézy.

pochvy cévnich svazku

A
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Obr. 52. Schéma véncité anatomie listi C,.
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Energeticky a latkove je fotorespirace procesem ztratovym. Pfi teplotach 30-35 °C mUZe sniZovat &is-
tou fotosyntézu (viz déle) o 50-60 %. Ma tedy pro rostlinu viibec né€jaky vyznam? Ziejmé ma, zejmé-
na v dusikatém metabolismu. Je také mozné, Ze se chloroplasty prostfednictvim fotorespirace zbavuji
piebyteCné chemicka energie (ATP a NADPH + H*), kdyZ pro nedostatek CO, nemuZe byt vyuZita
k syntéze sacharidu.

Rostlinné druhy s fotosyntézou C,
Tento typ fotosyntézy mé velka vétSina rostlin mirného pasma, z kulturnich plodin napt.: cukrovka, pSe-
nice, jeCmen, oves, Spenat, fedkev, tykev, tabik, aj.

5.5.2 Rostliny C,

V rostlinéch C, je oxid uhli¢ity primarné fixovan na fosfoenolpyruvét (PEP). Proces fixace je kataly-
zovén enzymem PEP karboxylasou a probihd v cytosolu mesofylovych buné€k (viz Vénlit4 anatomie
listi C,). PEP mé ve své molekule 3 atomy uhliku a navdzdnim oxidu uhli¢itého z n€ho vznika Ctyt-
uhlikata ketokyselina — oxalacetat. Proto oznaceni C,.

cytoplasma mesofylu

CH, ?OOH
Il CH
C-O0® *+CO, —= [2 '+ HPO,
COOH ¢=0
COOH
PEP oxalacetat

Oxalacetat se z cytoplasmy transportuje do chloroplastd, kde se redukuje enzymem malatdehydroge-
nasou na malat (kys. jablecnou) nebo v cytosolu na aspartat (kys. asparagovou, podle druhu rostlin).
Z chloroplastii malat difunduje zpét do cytosolu a jeho dalsi osud je t€sné spjat se zvlastni anatomic-
kou strukturou listd rostlin C, (obr. 52).

chloroplasty mesofylu
(|:OOH NADPH+H* NADP* C|300H
?Hz \_/4 - c|:H2
(|;=o HO—CID—H
COOH COOH
oxalacetat malat

Véncita anatomie listi C,

Listy rostlin C, se vyznacuji tzv. vén€itou anatomii (obr. 52). Jejim charakteristickym znakem je vénec
bunék obklopujicich na pficném fezu listem cévni svazek a tvoficich jeho pochvu. Buriky pochvy cév-
nich svazkii k sobé t€sné pfiléhaji a od bunék mesofylovych jsou oddéleny st€nami impregnovanymi
suberinem, kterymi prochézeji ¢etné plasmodesmy. Jejich chloroplasty mivaji ndpadné Skrobova zrna,
zatimco v chloroplastech mezofylovych bunék se $krob v podstaté netvoii. Thylakeidy mesofylovych
chloroplastii jsou granalni (obsahuji thylakoidni grana), zatimco chloroplasty bunék pochvy cévnich
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svazkd jsou v podstaté agranélni. JelikoZ fotosystém II je vazan na thylakoidni grana, dochazi k tvorbé
NADPH + H* (a k uvolfiovéni O,) predev§im v chloroplastech mesofylovych.

Dalsi metabolické premény uhliku v rostlinach C,

Malat se difuzi dostdva plasmodesmovymi kandly z bunék mesofylovych do bunék pochvy cévnich
svazkd, kde se transportuje do chloroplasti a v nich se dekarboxyluje. Uvolnény CO, se refixuje rubis-
kem Calvinova cyklu. Zbyly pyruvat se transportuje zpét do mesofylovych bunék, kde se fosforyluje
na PEP. Ten miiZe opét fungovat jako akceptor CO, (obr. 53).

Vyhody a nevyhody fotosyntézy C,

Pfeména pyruvétu na PEP vyZaduje energii ATP a cesta C, je proto energeticky narocna. Tim miZeme

vysvétlit skutecnost, Ze rostliny C, jsou malo vykonné, je-li ptikon zafivé energie limitujicim faktorem

fotosyntézy. Naopak, pfi vysoké ozafenosti i teploté je tato energetickd narocnost vice neZ vyvaZena

vyhodami mechanismu C,.

1. Velmi G¢inna fixace CO, PEP karboxylasou v cytoplasmé.

2. Zkoncentrovani oxidu uhli¢itého v burikdch pochvy cévnich svazki (jeho zpé€tné difuzi do mezofy-
lu brani suberinova vrstva bunécnych stén). Pfi zvysSené koncentraci oxidu uhli¢itého je fotorespi-
race potlaCena a rychlost fotosyntézy zvySena. Pokud je fotorespiraci n€jaky CO, uvolnén a pro-
nikne do mesofylu, je ihned refixovan PEP karboxylasou (viz také Vnéjsi faktory fotosyntézy —
Oxid uhli¢ity).

Dvé fixace CO, a jejich prostorové oddéleni

Fotosyntéza C, se vyznaCuje dvéma prostorové oddélenymi fixacemi oxidu uhli¢itého. Prvni fixace
CO, probiha v cytoplasmé mesofylovych bunék, druha v chloroplastech bunék pochvy cévnich

(el

pyruvat pyruvat
(© <)
A
PGA
PEP Calvinav
(Ca) cyklus

CO, —
PEP karboxylasa

co,
/ RuBP

oxalacetat
(Cs)

aspartat malat | > malat

Q) nebo  (C4) / k (Ca)

burika mesofylova burika pochvy cévnich svazku
[COz] ~ 100 cm™ m [CO,]i~ 2 000 cnt’ m*

Obr. 53. Schéma fotosyntézy C,.
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svazku. Analogicky je oddélena i tvorba NADPH v granélnich chloroplastech mesofylovych bunék od
jeho spotfeby v chloroplastech agrandlnich. Redukéni potencial NADPH se zde ve skute¢nosti tran-
sportuje z mista tvorby do mista spotfeby v podobé malatu, nebot pii redukci oxalacetatu na malét se
NADPH spotiebovava a pii dekarboxylaci malétu se tvori. ATP v chloroplastech bunék pochvy cévnich
svazki vzniké pfi cyklickém transportu elektroni.

Rostlinné druhy s fotosyntézou C,

Asi 5 % vSsech druhi rostlin jsou druhy C,. Patfi mezi né nejrozsifené;si tropické travy a nékteré hos-
podarsky dilezité plodiny, zndmé svou vysokou produktivitou, pfedevs§im kukufice a titina cukrova,
dale lebeda, Sachor, proso, aj. Rostliny C, jsou pfizpiisobeny k Zivotu v suchém teplém prostfedi. Ztra-
tdm vody se v téchto podminkach brani ¢asteCnym nebo tplnym uzavienim priduchd. To ovSem sni-
Zuje difuzi CO, do listd. Rostliny C, to kompenzuji dokonalym vyuZitim vSeho dostupného CO, (diky
vysoké afinit€ PEP karboxylasy k CO, a dvoji fixaci CO,).

5.5.3 Rostliny CAM

K Zivotu v prostiedi s nedostatkem vody jsou zvlast dobfe pfizpisobeny rostliny CAM. Jsou to suku-
lenty, mezi néZ patii tlusticovité, Crassulaceae. (Zkratka CAM je odvozena od Crassulacean Acid
Metabolism.)

Dvé fixace CO, a jejich Casové oddéleni

Fotosyntéza CAM se vyznacuje dvoji fixaci CO,, podobné jako fotosyntéza C,, ale zatimco u rostlin C,
jsou prvni a druhé fixace CO, oddéleny prostorové, u rostlin CAM jsou oddéleny Casové (obr. 54).

zasoba sachariduf< sacharid
glukosa-6-P
Calvinav
glykolysa Rugp  Cyklus
RuBP
\ malat ulozeny karboxylasa PGA
PEP ve vakuole
CO;

PEP karboxylasa

oxalacetat ——» malat malat pyruvat
NOC DEN

Obr. 54. Schéma fotosyntézy CAM.
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Rostliny CAM prijimaji CO, hlavné v noci, kdy jsou priiduchy oteviené. PEP-karboxylasa jej vize
na PEP, ktery je fet€ézem glykolytickych reakci produkovén ze Skrobu (vytvoreného ve dne). Tvorba
oxalacetatu 1 malatu probiha v cytoplasmé. Malat se zvl4§tnimi kanaly v tonoplastu transportuje do
vakuoly, kde se béhem noci hromadi. Ve dne se transportuje zpét do cytoplasmy. Dekarboxyluje se
a uvolnény CO, v chloroplastech vstupuje do Calvinova cyklu. Ve dne jsou pruduchy zaviené. Tran-
sport mal4tu do vakuoly zévisi na transmembrdnovém gradientu protond pres tonoplast a je spojen se
spotifebou ATP (viz Mineralni vyZiva > Kanaly). Fotosyntéza CAM je tedy energeticky jest€ narocnéjsi
nez fotosyntéza C,: ATP se spotfebovava pfi pfeméné pyruvatu v PEP a pfi transportu malatu do
vakuoly.

Rostlinné druhy s fotosyntézou CAM

Druhy CAM tvofti asi 8 % vSech krytosemennych. Patfi mezi né Cactaceae, Euphorbiaceae, mnohé
Orchidaceae, Bromeliaceae, Liliaceae, kakost lu¢ni (Geranium pratetense), aj. Metabolismus CAM je
moZné pokladat za zvlaStni strategii Setfeni s vodou v suchém Zivotnim prostiedi.

Mechanismus rytmické fixace CO, u rostlin CAM

Rytmicka fixace CO, ma charakter cirkadidlniho biorytmu, ktery zahrnuje rytmické zmény v aktivité
PEP karboxylasy a v transportu kyseliny jable¢né do vakuoly (viz Biorytmy). MnoZstvi tohoto enzy-
mu je v noci a ve dne stejné, avSak jeho citlivost k inhibici kone¢nym produktem — malatem je 10 krat
nizZ8i v noci neZ ve dne. Tento rozdil citlivosti vyplyva z fosforylace PEP karboxylasy v noci a z jeji
defosforylace ve dne. Rytmus fosforylace zdvisi na cirkadidlnim rytmu de novo syntézy fosforyla¢ni-
ho enzymu - kinasy PEPkarboxylasy. Rytmus otvirani a zavirani priduch miZe byt odvozen od rytmu
v aktivit¢ PEP karboxylasy: koncentrace CO, v cytoplasmé své€racich bunék priducht je ve dne vyssi,
v noci niZ8i. Zmény v cytoplasmatické koncentraci CO, mohou vyvolavat otevieni a zavieni praduchii
(viz Transpirace).

5.6 Celkova a Cista fotosyntéza

Celkové mnozZstvi energie vazané pfi fotosyntéze nebo celkové mnozstvi vazaného CO, , oznaCujeme
terminem celkova (gross) fotosyntéza (GP). Energie i oxid uhliCity jsou vSemi Zivymi ¢astmi rostlin
neustéle uvoliiovany. Celkové mnozZstvi uvolnéné energie nebo CO, je vyjddfenim respirace (RS).
Pomér mezi celkovou fotosyntézou a respiraci, napf. u listi vojté€sky, mliZze byt v celodennim priméru
7:1, v poledne na plném slunci 9:1 a pro celou rostlinu za celé vegetacni obdobi 2,5:1. Energii vyjad-
fujeme v joulech a pfijem CO, v umolech na jednotku listové plochy za jednotku ¢asu. GP je mnohem
vétsi neZ RS a béhem doby méfeni se méni.

Rast rostlin a vynos plodin zaviseji hlavn€ na rozdilu mezi GP a RS oznacovaném jako Cista (net) foto-
syntéza (NP).

NP=GP-RSaGP=NP+RS

Vzhledem k tomu a také z diivodii metodickych (které budou uvedeny déle) byva fotosyntéza kvanti-
tativn€ stanovovéna spiSe jako NP neZ GP. Velkym problémem pfitom miZe byt fotorespirace (viz
Meéreni rychlosti fotosyntézy).

JestliZe NP klesne na nulu (kdyZ je rychlost respirace velmi vysokd, nebo kdyz je velmi nizk4d GP),
potom GP = RS. To je stav, ktery nastava pii kompenzacni koncentraci CO,: fotosyntéza pravé kom-
penzuje (vyrovnava) respiraci. JestliZe tato rovnovdha nastdvd v zdvislosti na ozafenosti, mluvime
o kompenzacni ozafenosti (viz dale).
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Kvantovy vytézek fotosyntézy

Kvantovy vytéZek fotosyntézy vyjadiuje poCet moli uvolnéného O, nebo fixovaného CO, na jeden spo-
ttebovany mol fotonil. Pro fotosyntézu v atmosféfe o soucasné koncentraci oxidu uhli¢itého je hodno-
ta kvantového vytézku fotosyntézy asi 0,08. (Nékdy se pouziva pfevracend hodnota uvedeného pomé-
ru, tzv. kvantovy pozadavek, vyjadfujici poCet moli fotonl potfebnych k fixaci jednoho molu CO, nebo
k uvolnéni jednoho molu O,.)

5.7 Vnéjsi faktory fotosyntézy

Vnéjsi faktory, které nejvice ovliviiuji rychlost fotosyntézy, jsou: ozarfenost, voda, oxid uhliéity
a teplota.

Ozarenost

Ozéfenost rostliny miZeme vyjadfit v jednotkdch ozarenosti [W m2] nebo v jednotkach hustoty toku
fotond [moly kvant m? s']. Rychlost fotosyntézy stoupd se vzristajici ozafenosti az k urcité hranici,
nad kterou se jiZ dal nezvysuje. Touto hranici je tzv. saturacni ozarenost. Mezi saturacni ozafenosti
a tmou existuje ozafenost, pfi které je fotosyntéza v rovnovaze s respiraci. To znamend, Ze mnoZstvi
oxidu uhli¢itého spotfebovaného fotosyntézou je stejné jako mnoZstvi uvolnéné respiraci. Tato droven
ozafenosti se oznaCuje jako ozarenost kompenzacni.

Rostliny stinomilné a svétlomilné

Zavislost rychlosti Cisté fotosyntézy na ozafenosti je u riznych typu rostlin riznd, jak ukazuje srov-
nani rostlin svétlomilnych a stinomilnych (obr. 55). Pfi nizkych ozafenostech maji stinomilné rostli-
ny vyssi rychlost Cisté fotosyntézy nez rostliny svétlomiltné, zatimco pfi vysSich ozafenostech je to
obricené. Stinomilné rostliny dosahuji satura¢ni ozéfenosti pfi niZ$i ozafenosti. Maji také nizsi kom-
penzacni ozéafenost, a to ze dvou divodi: Za prvé, rychlost jejich respirace je nizka. Za druhé, vSech-
nu zafivou energii, které na né dopadd, absorbuji s velkou cinnosti. Toho dosahuji zvySenym mnoz-
stvim thylakoidd v chloroplastech a zmnoZenim svétlosbérnych komplexti. Podobné rozdily jsou
i mezi rostlinami t€éhoZ druhu rostoucimi ve stinu a na slunci nebo mezi hornimi a spodnimi listy téZe
rostliny.

rostlina svétlomilna

rostlina stinomilna

rychlost Cisté fotosyntézy

ozarenost

Obr. 55. Zavislost rychlosti Cisté fotosyntézy rostliny svétlomilné a stinomilné na ozafenosti.
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U obligatné stinomilych druhd, které se nikdy nevyskytuji na slunnych stanovistich, jsou uvedené
charakteristiky geneticky fixovany a tyto rostliny se nikdy neadaptuji na vysokou ozafenost. Naproti
tomu mnohé rostliny, kterym svédéi slunnd stanoviité, jsou schopny se adaptovat na stin, jestlize se
v ném vyvijeji. Pfi vysoké ozéafenosti pak maji nizkou rychlost €isté fotosyntézy, avSak relativné vyso-
kou rychlost pfi nizké ozarenosti. Takovato adaptace k prostiedi v pribéhu Zivota rostliny je aklimati-
zaci. [ listy téhoZ stromu se mohou aklimatizovat na riiznou ozafenost: uprostfed koruny mohou mit
charakter stinomilny, na jeji periferii svétlomilny.

Absorpci zarivé energie mohou rostliny do zna¢né miry regulovat, mimo jiné zménou polohy chlo-
roplastt v buiikéch a orientaci listovych Cepeli kolmo ke sméru zafeni nebo ve sméru rovnobézném (viz
Pohyby rostlin a Fyziologie stresu).

Vysoka ozarenost
Prebytek absorbované zarivé energie miZe na fotosynteticky aparét plisobit destruktivné, ale rostliny se
Skodlivému vlivu této nadbytecné energie brani (viz 15.8).

Voda

Voda je jednou ze zikladnich surovin fotosyntézy. Jeji deficit ale ovliviiuje fotosyntézu predevsim
nepiimo: v disledku zavirdni priducht dochazi k poklesu koncentrace CO, v intercelularach. Silny
deficit téZ inhibuje fotochemické a biochemické reakce v chloroplastech.

Oxid uhlicity

Koncentrace oxidu uhli¢itého v atmosféfe (360 cm® m) je vzhledem ke kapacité fotosyntetického
aparatu nizka a obvykle fotosyntézu limituje. Tato skuteCnost se nejvic projevuje pii optimalni ozare-
nosti a v bezvétfi, zatimco pfi slabé ozérenosti a v proudicim vzduchu se projevuje minimélné. Napf.
fotosyntéza listi cukrovky je na plném slune¢nim svétle nasycena oxidem uhli¢itym aZ pfi koncentra-
ci, kterd je asi Ctyrikrat vyssi neZ ve vzduchu.

Transport oxidu uhli¢itého z vnéjsSi atmosféry do chloroplastu listového mesofylu se déje prevazné
difuzi. Rychlost této difuze zavisi 1) na koncentracnich gradientech a 2) na odporech difuzni cesty,
podobné jako difuze vodni pary pfi transpiraci listu. Molekuly CO, ze vzduchu obklopujiciho list pro-
chazeji nejprve hrani¢ni vrstvou vzduchu (viz 3.3.1.4) a pfekonavaji odpor této hrani¢ni vrstvy. Pak
difunduji $térbinou priduchu a prekonavaji odpor stomatalni a odpor intercelularniho prostoru. Az
sem probihd difuzni cesta plynnou fazi. Dale vede kapalnou fazi: Nejprve vrstvou vody pokryvajici
bunécné st€ny mesofylovych bunék a poté bunécnou st€nou, plasmalemou, cytosolem, membranami
chloroplastu a jeho stromatem az do mist karboxylace. Pti difuzi kapalnou fazi pfekondvaji molekuly
CO, fadu odpord, které souhrnné oznaCujeme jako odpor mesofylovy. Velikost tohoto odporu odpovi-
da asi jedné desetiné spojenych odpori hrani¢ni vrstvy a odporu stomatalniho (pfi plném otevieni pri-
duchi). Nizké hodnota mesofylového odporu vyplyva z velkého povrchu mesofylovych bunék ohrani-
Cujicich interceluldry.

Prijem oxidu uhli¢itého a transpirace

Jak bylo uvedeno (viz Rostlina a voda), potfeba ziskédvat oxid uhlidity je v rozporu s potifebou zacho-
vat v rostliné vodu. Toto dilema se projevuje v pisobeni riznych regulacnich faktori na trovni pradu-
chi. Napf. pruduchy rostlin C, a C, jsou oteviené jen na svétle, kdy miZe probihat fotosyntéza. Vliv
svétla na otevienost priduchd bude vSak zruSen piisobenim ABA pfi urcitém vodnim deficitu nebo
pfimo dehydrataci svéracich bunék. Rostliny CAM rostouci v aridnim (polopoustnim) prostfedi maji
priuduchy oteviené jen v noci, kdy pfijimaji a hromadi CO,. Fotosyntéza u nich probihé ve dne, aniz
by — diky uzavfenym priduchim — dochézelo pfitom k podstatnym ztrdtdm vody.
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Fotosyntéza a sklenikovy efekt na Zemi

Od 2. poloviny 19. stoleti se koncentrace CO, v zemské atmosféfe zvysila z asi 270 cm* m™ na
dnesnich asi 360 cm?® m a dale stoupa. Spolu s ostatnimi tzv. sklenikovymi plyny (methanem,
oxidy dusiku, vodni parou, ozonem a freony) vyvolava tzv. sklenikovy efekt. Ten spo€ivé ve zvy-
Sovéni teploty atmosféry v disledku toho, Ze oxid uhlicity a dalsi sklenikové plyny siln& absorbuji
dlouhovinné infracervené zafeni vyddvané zemskym povrchem. Od poloviny minulého stoleti se
primérnd teplota atmosféry zvysila o 2 aZz 5 °C. Klimatické dusledky sklenikového efektu (zvyse-
ni teploty, zména distribuce vodnich srdZek a pod.) jsou stale pfedmétem diskusi. Nesporné je vSak
zvySovani koncentrace CO, a ostatnich sklenikovych plynii. Dusledky toho se z hlediska fotosynté-
zy mohou jevit jako pfiznivé, nebot dnesni koncentrace oxidu uhli¢itého je pro rostliny stile jesté
podsaturacni.

Teplota

Fotosyntéza muiZe probihat ve velmi Sirokém teplotnim rozpéti. Nékteré sinice a fasy fotosyntetizuji
jeste pfi 70 °C, zatimco jehlicnany mohou fotosyntetizovat, sice extrémné pomalu ale zfetelné, az do
teploty —6 °C. Teplotni optimum fotosyntézy se pohybuje u rostlin C, kolem 30 °C, u rostlin C, a CAM
kolem 40 °C.

5.8 Méreni rychlosti fotosyntézy

Metody gazometrické

Rychlost fotosyntézy a dychéni nejc¢astéji méfime pomoci gazometrickych metod. Fotosyntézu mtzZe-
me méfit jen na svétle, jako spotfebu CO, nebo jako vydej O,. Spotiebu CO, obvykle monitorujeme
pomoci infra¢erveného analyzatoru CO,, vydej kysliku pomoci kyslikové elektrody.

Spotieba CO, nebo vydej O, na svétle je vyjadfenim rychlosti Cisté fotosyntézy. Je ale mozné stanovit
také GP na zédkladé méfeni vymény téchto plyni? Bylo by to moZzné, kdybychom byli schopni soucas-
né zméfit intenzitu respirace na svétle. Respiraci miiZeme ovSem méfit jen ve tmé, kdy neprobih4 foto-
syntéza. Pfedpoklad, Ze rychlosti respirace na svétle a ve tmé jsou stejné ovSem vZdy neplati (viz Respi-
race). Mimo to, v mnohych rostlindch probihé fotorespirace, kterd ma za nasledek velky pfijem kysli-
ku a velky vydej oxidu uhli¢itého. Méfeni respirace na svétle je proto nespolehlivé, ne-li nemozné.

Pro ty pfipady, kdy se na svétle vyrazné uplatiiuje fotorespirace (RS;), musime shora uvedeny vztah
mezi GP a NP u pravit takto:
NP =GP -RS - RS,

Metoda gravimetricka (vahova)

Prirustek suché hmotnosti pletiva, orgdnu nebo celé rostliny za urcitou dobu miZe slouZit jako mira
Cisté fotosyntézy. Materidlem vhodnym pro takovéto méfeni jsou terciky vykrojené z listovych Cepeli
a exponované za standardnich podminek na svétle.

5.9 Nékteré vztahy fotosyntézy k jinym procestim

K respiraci: Celkov4 a ¢ista fotosyntéza. Vztah mezi rychlosti fotosyntézy a respirace. Vliv fotosynté-
zy na respiraci fotoautotrofniho pletiva (viz také Respirace).

K vodnimu provozu: Transpirace a pfijem oxidu uhli¢itého.

K mineralni vyZivé: Asimilace nitratd a sulfati. Aktivni pfijem mineralnich iontu.

K ristu: Zdroj energie a zakladnich metabolickych surovin.
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