Editorial: Co vime o fotosyntéze?

V3ak to znate. Spolecensky sél, kde se misi
manazersky a politicky vykvét mésta, po-
vinné konverzace, strojeny nebo opravdo-
vy zajem o to, co déléte, ¢im se Zivite...
Fotosyntéza?... Aha, ... jo rostliny! A co to
je? Co se na tom da zkoumat? K ¢emu to je
dobré? Kazdy jsme tak trochu expertem
pfes svij dvorek, ale pfece jen — nemél by
proces, ktery je na Zemi pfitomen feknéme
3,5 miliardy let a v3e Zivé vCetné ¢lovéka
na ném existencné zavisi, vejit vic ve vse-
obecnou povédomost? / Stfih. Studenti p¥i-
rodovédecké fakulty ptichdzeji na prakticka
cvicen{ z biologie (fyziologie) rostlin. Bio-

chemie, biofyzika, zdklady matematiky —
to v8e, mezi biology vétsinou velmi nepo-
pularni, se tu prolind do vyzkumu a méfeni
fotosyntézy.

Motivaci pro sérii ¢lanki v tomto ¢isle
Zivy byla proto snaha zvy$it povédomi
o fotosyntéze i zkusit nabidnout srozumi-
telné podané povidani, jak se zkouma.
Clanky sepsali autofi, ktef{ vétsinu profes-
niho Zivota zasvétili nékterému z aspektti
studia fotosyntézy at v istavech Akademie
véd CR, nebo na univerzitach, maji zkuge-
nosti s obdobnym vyzkumem v ciziné a ¢as-
to ptizvali ke spolupraci své studenty.

Roman Sobotka, Josef Komenda

Evolucni historie fotosyntézy

Oblibenou kratochvili prirodovédci je snaha uhadnout, jakymi cestami se vyvi-
jel zivot na nasi planeté. Podobné jako pri studiu déjin lidskych civilizaci, ¢im
postupujeme hloubéji do evolu¢ni historie Zivota, tim dobovych zaznami ubyva.
Primych dikazi o nejstarsich, bakteridlnich formach zivota je k dispozici nicot-
né méalo. Nastésti se nabizi vSudypiitomny historicky zaznam, uchovany v geno-
mu kazdé buiiky. Pomoci sofistikovanych nastroju fylogenetiky miizeme lustit
pradavné udalosti v rozmanitosti genu, které prodélaly miliardy let selekéniho
tlaku. Ackoli si jiZ nelze nijak ovérit, Ze nase modely neklamou, nékteré vysled-
ky mohou byt natolik presvédcivé, Ze o nich odborna verejnost fakticky nepo-
chybuje. Jako priklad lze uvést pfedpokladany prerod prokaryotnich bunék Zziji-
cich uvnitt hostitelské buriky na mitochondrie a chloroplasty. Evolu¢ni puvod
fotosyntézy je ale velmi zapeklita otazka, ktera nas vraci do ranych dob planety
Zemé (viz téz str. 166-169) a fylogenetika jasnou odpovéd nenabizi. Do tohoto
badani v posledni dobé vyrazné promlouva strukturni biologie, umoznujici
porovnat atomarni struktury fotosyntetickych proteinovych komplexu.

Slozité soukoli oxygenni fotosyntézy

Fotosyntéza je soubor biochemickych reak-
ci, které umoziiuji burikdm zachytévat a vy-
uZivat energii fotont pro sviij metabolis-
mus. Ackoli se mechanismus fotosyntézy
jevi velmi sloZity, jsou dobré diavody se
domnivat, Ze se schopnost bunék fotosynte-
tizovat objevila velmi zahy po samotném
vzniku Zivota. U¢ebnicové se fotosyntéza
déli na cast probihajici na svétle, kdy se
energie slune¢niho zéfeni vyuziva pro tvor-
bu nékolika jednoduchych energeticky bo-
hatych latek, a na ¢ast na svétle nezavislou,
PIi niZ se tyto latky vyuzivaji v kaskadé
molekul typu cukri. V tomto ¢lanku bude-
me vyraz fotosyntéza zjednodusené pouzi-
vat pro dé&je probfhajici na svétle. Nasi pla-
neté jiz nejméné dvé miliardy let dominuje
forma fotosyntézy, kterd se nazyva oxy-
genni a kterou ptivodné provozovaly pouze
sinice (cyanobakterie). Teprve pozdéji se
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k nim pfidaly fasy a vy3si rostliny, poté co
se jim podafil zminény pferod endosym-
biotické bakteridlni buitky na chloroplas-
ty. Tyto organismy obsahuji slozity foto-
synteticky aparét, ktery dokdze vyuzivat
svételnou energii ke stépenf molekul vody,
pficemz se uvoliiuje kyslik jako odpadni
produkt. Oxygenni ¢ili kyslik vyvijejici
fotosyntéza dominuje také uc¢ebnim tex-
thm, je to ta ,fotosyntéza“, co se uci ve
gkole. Ve svété bakterii 1ze vSak nalézt riiz-
né jiné (anoxygenni) formy fotosyntézy,
pii kterych se voda nestépi a které si vysta-
¢i s jednodussim molekularnim aparatem.
Na zékladé pfimocaré tivahy, Ze slozité
vznika z jednodussiho zakladu a planeta
bez kysliku zde byla d¥ive neZ ta s kysli-
kem, byla existujici anoxygenni fotosynté-
za po desetileti povaZovana za evolu¢né
star$i. Moderni metody strukturni biologie
ale zazitou predstavu evoluce fotosyntézy
otaceji naruby.
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O fotosyntéze, procesu piemény svétel-
né energie do energie chemickych vazeb
aZ po syntézu jednoduchych cukri v Zi-
vych organismech, si zatim myslime, Ze je
jedine¢né spojeny s nasi planetou. Je zde
pojata v 8iroké ¢asové i prostorové skale:
od miliard let jeji evoluce po dé&je rychlejsi
neZ miliontiny sekundy pfi pfenosu energie
ve svétlosbérnych anténach, od procesi na
subbunéc¢né trovni pfes ekosystémy az po
globalni rozméry. V zavéru je analyzovéno,
jaké 8ance p¥inasi jeji poznani pro zvyso-
vani vynosu plodin. Vylet do ,,odlisnych
svéta“ pak predstavuji dva ¢lanky o zacle-
fiovani funkénich chloroplast do Zivodis-
nych bunék. Vybrané odborné terminy jsou
vysvétleny ve slovniku na str. 172 a CXXIV.

Pfejeme inspirativni cteni.
Jiti Santricek a redakce Zivy

Na tivod je nutné vysvétlit, jak oxygenni
a anoxygenni formy fotosyntézy vlastné
funguji. Bohuzel méaloktera oblast biologie
pusobi na vefejnost tak komplikovanym
dojmem jako buné¢na bioenergetika a foto-
syntéza obzvlasté. Proto se v dal3im textu
pokusime vyvarovat zdplavy odbornych
termind a mnohé zjednodusime na napros-
té minimum. Plati jedno univerzalni pra-
vidlo — aby byla buitika schopna pohanét
bunéény metabolismus pouze pomoci foto-
syntézy, musi umét pietavit energii fotonti
na produkci dvou ,.energeticky bohatych*
molekul. Prvni je adenosintrifosfat (ATP),
ktery slouZi jako univerzalni bunécné pa-
livo vyuZivané pro pohon riznych typt
reakci katalyzovanych enzymy vcetné vyro-
by proteinti a nukleovych kyselin. Druhou
klicovou molekulou vznikajici na svétle
je nikotinamidadenindinukleotidfosfat
(NADPH), jenZ pfedstavuje zase univerzalni
redukéni ¢inidlo buriky, poskytujici elektro-
ny pro pfeménu jednoduchych anorganic-
kych latek, jako je oxid uhli¢ity (CO,), na
slozité (redukované), a tedy i energeticky
bohaté organické molekuly. ATP je vyrdbén
membranovym bilkovinnym katalyzato-
rem (enzymem) nazyvanym ATP syntaza,
kterou pohani rozdil v kyselosti (pH) na
vnéjsi a vnitini strané fotosyntetické mem-
brany. Zjednodusené mluvime o ,,protono-
vém gradientu®, ackoli nejde o gradient,
ale o prosty rozdil v koncentraci, a to nikoli
protont, ale hydroxoniovych iontt H,0".
Pokud butika dokaZe pfeménit energii svét-
la na energii uloZenou v tomto protonovém
gradientu, mé z poloviny vyhrano. Vyrobit
vyzaduje vytvofit C-H vazbu a k tomu je
tfeba energeticky bohaty elektron, ktery se
musi v procesu fotosyntetickych reakci
doslova vytrhnout z jinych molekul.

Organismy schopné vytézit energii foto-
ni natolik, aby produkovaly dostatek ATP
a NADPH pro sviij metabolismus, a tedy
irdst arozmnoZovani, se nazyvajf fotoauto-
trofni, oviem ne kazda fotosyntetické buii-
ka je nutné fotoautotrofni. Urc¢ité formy
fotosyntézy jsou tak jednoduché, Ze svym
provozem butice pouze vypoméhaji napi.
s produkci ATP, ale burika se musi poohléd-
nout i po jiné ,,potravé”. Oxygenn{ fototro-
fové to viak zvladaji brilantné. Zakladem
jejich metabolismu jsou dva dalsi sloZité en-
zymy zvané fotosystémy I (FSI) aII (FSII),
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rostliny

ATP syntéza
fotony + (H;0*) chinol ATP
//.. CYt' - —.N
= I
*
L G
_/4cyt c nizké pH
tylakoidni membrana neutralnipH = 4

1 Oxygenni fotosyntéza vyzaduje spolu-
praci dvojice enzymt pohanénych svét-
lem (fotosystému FS I a FS II), které jsou
spolu s dal§imi enzymy — cytochromem
(cyt.) b6f a adenosintrifosfat (ATP) synta-
zou — ukotvené ve specializované vnitini
tylakoidni membréané. U fas a vyssich
rostlin je tato membrana soucasti chloro-
plastt. FS IT dokaZze ziskat z molekul
vody elektrony, které jsou poté pfeneseny,
spolu s protonem z cytoplazmy, na chinol.
Tato molekula je nasledné oxidovéana

(je odebran elektron) cytochromem b6f

a proton uvolnén do prostoru uvnitt
tylakoidni membrény. Vysledny protono-
vy gradient pohéni enzym ATP syntazu.
Cytochrom bé6f pienese elektron na cyto-
chrom c a tento elektron je nakonec vyuzit
enzymem FS I na syntézu nikotinamid-
adenindinukleotidfosfatu (NADPH).

ukotvené podobné jako ATP syntaza v lipi-
dové membréné a sloZzené z mnoha protei-
novych podjednotek. Nékteré tyto podjed-
notky na sebe vaZou molekuly chlorofylu
potiebné k absorpci svétla. Zachycena ener-
gie fotoni je pfivedena do nitra komplext,
kde je vyuzita k vlastni oxida¢né-reduk-
¢ni enzymatické reakci. Prvnim ¢lankem
celého fotosyntetického elektron-transport-
niho fetézce je FS 11, ktery prenési elektro-
ny z vody na chinon. V p¥ipadé tohoto
komplexu dochézi diky zachycené energii
nejprve k uvolnéni elektronu z dvojice
zvlastné uspotadanych molekul chlorofylu.
Vznikly kationt chlorofylu je neutralizo-
van elektrony uvolnénymi z molekul vody.
Bez elektrond, které drzi atomy v molekule
vody pohromadg, se voda nasledné rozpad-
ne na molekularni kyslik a protony, které
pfispivaji k protonovému gradientu (obr. 1).
Schopnost FS II odebrat elektrony z vody,
ktera je v kazdé buiice prakticky v neko-
neéném mnozstvi, byla zdsadni inovaci
Zivota na nas$i planeté. Bez tohoto vynale-
zu by zivot pravdépodobné zistal uvézné-
ny v oceanech, kde by nepfekrocil prah
bakteridlniho svéta, a postupné by vycer-
pal jiné zdroje elektront.

Pravé elektrony uvolnéné z vody burika
nakonec pouZije na produkci NADPH.
V prvnim kroku jsou v3ak ziskané elektro-
ny preneseny v FS II z chlorofylového paru
na molekulu chinonu, na které se dvé C=0
skupiny pfeméni na C-OH. K tomu neni
tfeba jen elektron, ale také proton, ktery se
jednoduse odebere ionttim H,O* pfitom-
nym v cytoplazme (obr. 1). Po této reakci se
chinon zméni na chinol. Ten opousti FS II
a energie, uloZzena v C-OH vazbg, se vyuZi-
je jinym enzymem (cytochromem b6f) na

Ziva 4/2025

dalsi tvorbu protonového gradientu. Cely
mechanismus lze zjednodusit na tvrzeni,
Ze protony navazané na chinon komple-
xem FS II na jedné strané membrany se
uvolni cytochromem b6f na opatné stra-
né membrany. Cytochrom b6f patii mezi
protonové pumpy a nejde o nic specialni-
ho pro fotosyntetické organismy. Podobné
molekuladrni zafizen{ je pfitomno praktic-
ky v kazdé buiice, a jakmile ma k dispozici
chinol (jeho rizné varianty), vytvari pro-
tonovy gradient. Nasledujicim krokem je
poté syntéza ATP.

Elektrony odebrané z chinolu pfeda
cytochrom b6fna atom Zeleza nebo médi
navazany na maly protein (cytochrom ¢
v piipadé Zeleza a plastocyanin v p¥ipadé
mé&di) a kov se, chemicky feceno, redukuje.
Zdroj elektronti pro tvorbu NADPH by tedy
byl k méni, ale na vytvofeni C-H vazby
v NADPH je nutné znacna energie. Proto
pfichdzi na scénu enzymaticky komplex
FS I, ktery ma schopnost tuto reakci s vy-
uzitim energie fotont katalyzovat. FS I po-
uziva k pfenosu elektronu z cytochromu ¢
az na NADP* opét soustavu specidlnich
molekul chlorofylu a dalsich pfenasecd,
jako jsou pevné vazany chinol a uskupeni
zeleznatych a sirnych ionti (FeS klastry).

Nakonec zminime davod, pro¢ jsou
u oxygennich organismu pro syntézu ATP
a NADPH pottebné v sérii dva fotosysté-
my s ¢aste¢né odlisnou strukturou. Uni-
katni vlastnosti FS II a jeho schopnost
§tépit vodu jsou vykoupeny tim, Ze z ter-
modynamickych dtvodd, které zde nebu-
deme analyzovat, ziskané elektrony nema-
ji dostate¢nou energii pro t¢innou redukci
NADP*. Zajimavost{ je, Ze jak i vyplyva
z pfedchoziho popisu, oznaceni FS I neméa
nic spole¢ného s pofadim ve fotosyntetic-
kém fetézci, ale vzniklo historicky, proto-
ze FS 1 byl objeven jako prvni. Vysledkem
souhry obou fotosystémi je dostatek ATP
a NADPH, a to v poméru vhodném pro
syntézu organickych molekul z CO,,.

K ¢emu dva fotosystémy,

kdyz jeden staci?

Anoxygenn{ fotosyntéza bakterif si vystaci
s jednodussim molekuldrnim apardtem.
Tito fototrofové nikdy neobsahuji dva foto-
systémy, ale pouze jeden, ktery se podoba
bud FS1 (jen se jmenuje reakéni centrum I—
RC 1), nebo FS II (RC II). Je tedy zajimavé,
7e v obou piipadech dokédZou produkovat
jak ATP, tak NADPH. Pokud za¢neme od
RC1II, misto chlorofylu v ném najdeme po-
dobny pigment, bakteriochlorofyl (obr. 2a).
Ten neabsorbuje Cervené svétlo jako chloro-
fyl, ale pohlcuje infracervené fotony, které
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nase oko uz jako svétlo nevnim4a. Disledek
je dramaticky, protoze infracervené fotony
maji méné energie, kterd nesta¢i na rozbiti
molekul vody. Nevytvaii se tedy kyslik,
proto mluvime o anoxygenni fotosyntéze.
Vykon RC II nicméné stac¢i na odebrani
elektront z atomi Zeleza, podobné jako
v pfipadé FS I u oxygennich fototrofd. Pro-
duktem RC II je opét chinol a nasledna
protonové pumpa (cytochrom bc) vytvaii
protonovy gradient. Analogicky k oxygen-
ni fotosyntéze se aktivitou cytochromu bc
elektrony pfesunou zpét na atomy Zeleza,
tedy na cytochrom c. Ten je opét substratem
RCII, takze vysledkem je svétlem pohané-
ny cyklus, ktery zajistuje produkci ATP.
Jak v8ak tyto bakterie ziskavaji NADPH?
To neni zatim plné objasnéno, ale jevi se
pravdépodobné, Ze dulezitou roli sehrava
enzymaticky komplex dychaciho fetézce
(komplex I). Je pfitomen témér ve vSech
burikach, ale jeho obvykly tkol je opaény —
prenasi elektrony z NADH zpét na chinon
a ze ziskané energie vytvari protonovy
gradient pro syntézu ATP. Fotosyntetické
bakterie pouzivajici RC II tedy musely p¥i-
jit s néjakym molekuldrnim trikem, jak
béh tohoto komplexu obrétit a produkovat
NADH. Takova reakce v3ak stoji energii,
ktera se zfejmé Cerpd opét z protonového
gradientu, a tak zbyvad méné na produkci
ATP. Chybéjici fosfat (P) neni pfeklep,
komplex I pracuje s NADH, které ale 1ze
poté v buitice jednoduse piedélat na NADPH
(obr. 2a). A co je vlastné zdrojem elektront
pro rist bunék, pokud to neni voda? Latky,
které se daji mnohem jednoduseji rozloZit
(oxidovat) neZ voda, napt. sirovodik (H,S),
thiosulfat (S,0,%) nebo rozpustény vodik
(H,). K tomu neni ale nutna fotosyntéza,
buriky zvladajf z uvedenych slou¢enin pro-
dukovat chinol pomoci béznych enzymi.
Mist v pfirodé, kde je takovych latek dosta-
tek, v8ak neni mnoho. Musi jit o prostiedi
s nizkou hladinou kysliku, nap¥. dobfe
oddeélené (stratifikované) hlubinné vrstvy
jezer, kam uZ pfevazné dopadé pouze
dlouhovlnna slozka slune¢niho zafeni.
Fotosyntéza zaloZend na RC I vyZaduje
opét latky, které nabizeji snadny zdroj elek-
troni (snadno se oxiduji), jako je H,S nebo
pevné sira (S). Také tento typ organismu
zustava v ptirodé ponékud ,,odstréen”, ty-
picky v nikach bez kysliku a zapachajicich
sirou. Elektrony z H,S apod. odebira pfimo
RC1 pies ukotveny cytochrom cz, a pomoci
svételné energie pak RC I z odebranych
elektronti syntetizuje NADPH (obr. 2b). Po-
dobné jako RC1I, také RC I obsahuje ptevaz-
né bakteriochlorofyl pohlcujici infragerve-
né zareni. Pro samotny pienos elektroni
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v RCI se ale vyuzivé i nékolik molekul chlo-
rofylu, coz bude dilezité pro nase ivahy
o evoluci fotosyntézy v dalsi kapitole. Je
pozoruhodné, Ze systém RC I dokéZe pie-
nést elektrony také pfimo na molekuly chi-
nonu rozpu$téné v membrané. Jeden foto-
synteticky komplex tedy zajistuje produkci
ATP a NADPH. To je rozdil oproti FS I,
ktery prenasi elektrony pouze na NADPH.

Praotec vSech fotosyntetickych center
PrestoZe o existenci fotosyntetickych bak-
terif jinych nez sinic nemaji valné poveé-
domi ani studenti pfirodovédnych obord,
pro poznani molekuldrnich mechanismi
fotosyntézy je vyznam téchto fototrofi
témeéTt revoluéni. JiZ v r. 1984 se podatilo
vyfe§it atomarni strukturu RC II, za coz
ziskali némecti védci Johann Deisenhofer,
Robert Huber a Hartmut Michel témé¥ obra-
tem (1988) Nobelovu cenu. Poprvé bylo
mozné nahlédnout do usporadéani pigmentt
a dalsich kofaktort uvnitf RCII a vysvétlit
mechanismus svétlem pohdnéného pfeno-
su elektroni z cytochromu ¢ na chinon
(obr. 3). Jakmile doputuje energie fotonu
na dvojici bakteriochlorofyld nalepenych
blizko k sobé (centralni par), prakticky vy-
stielf jeden elektron z téchto pigmentd na
cestu k navdzanému chinonu. K cili putuje
elektron pfes nékolik pfechodnych pfena-
$ecl, coz jsou dalsi bakteriochlorofyly,
jeden pevng, i kdyZz nekovalentné vazany
chinon, a také atom Zeleza. Centraln{ par,
ochuzeny o elektron, se chové jako silny
magnet, ktery poté odebere jiny elektron
z atomu Zeleza (cytochromu c).

Atomarni struktury FSIa FS II se poda-
tilo vyfesit az v novém tisicileti, jako po-
sledni nasledovala struktura RC I publiko-
vana pfed dvéma lety (Xie a kol. 2023). Jiz
pfi letmém pohledu na vnitini ¢ast kom-
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plext, zajistujici enzymatickou reakci, je
evidentn{ velmi podobné uspofadéni nava-
zanych kofaktort (obr. 3), které okamzité
evokuje spole¢ny pivod vsech typu foto-
syntetickych reakénich center. Je témét jisté,
ze velmi ddvno existoval praptvodni foto-
synteticky komplex (prakomplex), spole¢ny
predek vSech soucasnych komplext. Mezi
védci panuje shoda, Ze se v prvnim kroku
z prakomplexu vyvinuly dva odlisné typy
komplext. Typ I vyuziva FeS klastr jako
findlni pfenasec elektrond, typ II vyuziva
chinol. Jak uz ale bylo fe¢eno, dlouha 1éta
se pfedpokladalo, Ze jednodussi systém jed-
noho fotosyntetického centra v bakteriich
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systému dvou fotosystémt v sinicich, fa-
séch a vyssich rostlinich. Jevi se logické, Ze
bakterialni RC I a RC II jsou mezistupném
vyvoje k oxygenni fotosyntéze. Obzvlasté
nedavné objasnéni detailni struktury RC I
viak pfivedlo badatele k otazce, jestli tomu
tak skutecné je. Existuje totiZ moZnost, Ze
oba fotosystémy sinic jsou pfimo odvozené
od prakomplexu a pouze ve specifickych,
na Zemi relativné omezenych niké4ch se cosi
podobného FSIaFS I zjednodusilo do po-
doby RCIaRC1I s bakteriochlorofylem jako
hlavnim pigmentem. Je tfeba zminit, Ze pro-
dukovat chlorofyl je pro buriky jednodussi
neZ biosyntéza bakteriochlorofylu, ktera vy-
zaduje nékolik dalsich enzymi. Tento fakt
také ptilis nenahréva predstave, Ze bakterio-
chlorofyl je evolu¢né starsi nez chlorofyl.

Dilezitym faktorem pfi pfemitani o evo-
luci fotosyntézy je proteinové uspotrada-
n{ jednotlivych reakénich center. Ackoli
vSechny zmiriované komplexy pfedstavuji
slozitou skladacku proteinti, centrdlni par
(bakterio)chlorofyld a veskeré dalsi elektro-
nové pienasece jsou poutany pouze dvé-
ma proteinovymi podjednotkami (obr. 4).
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2 Purpurové bakterie (a) obsahuji
vnitfni membrany zvané chromofory,

kde se nachézi fotosynteticky aparét.
Reakéni centrum typu II (RC II) je enzym
pohanény fotony infracervené casti
spektra (Near-Infrared, NIR). Jeho funkci
je ziskat elektrony z cytochromu ¢

a pfenést je na chinol podobné jako FS II
komplex. Cytochrom bc funguje identicky
jako cytochrom b6f. NADH, a v dal$im
kroku NADPH — redukovana forma
NADH s navazanou fosfatovou skupinou,
je produkovan respira¢nim komplexem I,
ktery odebira elektrony z chinolu

za spotfeby protonového gradientu.
Zelené sirné bakterie (b, foto Vulture-
song, Wikimedia Commons) obsahuji
reakéni centrum typu I (RC I), které oxidu-
je sirovodik (H,S) pomoci ukotveného
cytochromu cz, ale oxidovan mutiZe byt
také cytochrom c. Ziskané elektrony je
tento komplex schopny pfenést

jak na NADPH, tak na chinol. Nasledn&
aktivita cytochromu bc zajistuje
protonovy gradient pro tvorbu ATP.

3 Porovnéni uspofadani vnitfnich
kofaktord — pigmentti, atomu Zeleza,
uskupeni zeleznatych a sirnych ionta
(FeS klastri) a manganovych (Mn)
klastri — u jednotlivych typt reakénich
center. Pfenos elektront uvnitt kazdého
centra naznacuje ¢ervena ipka.

V ptipadé RCII a FS I je chinol uvolnén
do membréany a nasledné navédzana dalsi
molekula chinonu. Chinony v FS I jsou
vazany pevné a slouzi pouze pro pienos
elektronii na FeS klastr.

4 Model evoluce jednotlivych typt
reakénich center z ptivodniho prakomple-
xu. Vychozi komplex se skladal ze dvou
identickych proteinovych podjednotek
,A“, obsahoval chlorofyl, FeS klastr
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a interagoval pouze slabé s molekulami
chinonu. Prakomplex byl nicméné pomér-
né univerzélni, schopny oxidovat jak cyto-
chrom c, tak dal3i zdroje elektronti jako
H,S. Hypoteticky homodimerni pfedchiid-
ce FS I a RC IT komplext byl jiz speciali-
zovany na pfenos elektront z cytochro-
mu ¢ na chinon, zatimco homodimerni
predchtdce FS I zodpovidal za produkci
NADPH. Orig. a snimky R. Sobotka,
pokud neni uvedeno jinak

Tyto proteiny mohou byt zcela totozné,
dokonce mohou byt produktem jediného
genu, pak jde o homodimer. To je p¥ipad
RC I. Nebo vidime dva odliné proteiny,
trebaZe velmi podobné jak pofadim amino-
kyselin, tak trojrozmeérnou strukturou, které
tvor{ heterodimer. Tak je tomu u FS I a obou
komplext typu II. Jak v8ak z téchto podob-

nosti vyvodit, které komplexy jsou vyvojové
star${ a které mladsi? K tomu slouZi pfede-
v8im neustale se dynamicky rozvijejici
strukturn{ a bioinformatické metody. Ana-
lyze struktur vSech typt fotosyntetickych
center doplnéné analyzou gent kédujicich
jejich proteinové podjednotky se intenziv-
né vénuje predevsim Tanai Cardona z lon-
dynské Imperial College. Uké4zal na zjev-
nou mnohem vétsi vzdjemnou podobnost
mezi podjednotkami FS II oznatovanymi
D1 a D2 neZ mezi podjednotkami L. a M
bakterialniho RC II. Navic, FS II se daleko
vice podoba centrdlnim ¢astem FSIaRC]I,
nez je tomu v pfipadé RCII. Vzdjemné vétsi
rozdily mezi L a M a jejich vétsi odlisnost
od FSTaRCItedy mluvi ve prospéch jejich
mladsiho ptivodu. FS I s chlorofylem tu byl
pravdépodobné diive nez RC II. Podobné
se vyvijely i teorie ohledné ptivodu FS L.

prakomplex

proteinova _
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ProtoZe prakomplex téméft jisté sestdval ze
dvou stejnych kopif centrdlniho proteinu,
homodimerni komplex RCI se jevi jako pii-
vodni. Detailni porovnéni sekvenci a hlav-
né trojrozmérné struktury FS Ia RC I v8ak
ukazuje, Ze se vyvojové vétve FSTa RCI
vyvinuly nezavisle. Nic nepotvrzuje pred-
poklad, ze RC1je evolu¢né starsi nez FS 1.

Jak by tedy mohla v jednotlivych krocich
probihat evoluce fotosyntézy? Podle mole-
kularnich hodin, které se pocitaji z mutac-
nich zmén jednotlivych proteinti, saha zrod
prvotniho prakomplexu do obdobi pied
3,5 miliardami let, kdy byl Zivot ne vice
nez v kojeneckém véku. Lze spekulovat, Ze
prakomplex se skladal pouze ze dvou shod-
nych podjednotek — byl homodimerni, obsa-
hoval chlorofyl a vykazoval schopnost oxi-
dovat latky jako H,S (obr. 4). Podobné jako
u bakterif s RC 1 se elektrony pfenésely na
FeS klastr a ddle na NADP*, ale mohly pte-
skodit i na slabé navazany chinon. V urci-
tém momenté se vyvinula alternativni for-
ma tohoto komplexu, kdy doslo ke ztraté
FeS klastru (ztstal po nédm navazany atom
zeleza), ale o to lépe komplex vézal chinon.
Prvni verze FS II tedy mohly pfedstavovat
spise specializaci na tvorbu chinolu a na-
sledné protonového gradientu. Podle popsa-
ného scénatfe uz mohly obé prehistorické
verze FS1a FSII dobte koexistovat v jedné
burice. Dramaticky zlom nastal v okamzZiku,
kdy sled mutaci v sekvenci pre-FS II kom-
plexu zptsobil navazani iontu manganu
(Mn) do mista, kde je v modernim RCI na-
vazéan vapnik (viz obr. 3). Mangan poméha
katalyzovat rozklad vody v FS II a s touto
noveé nabytou schopnosti uz predchidci
sinic nemohlo nic zabréanit zaplavit plane-
tu a fakticky otravit atmosféru kyslikem.

D4 se predpokladat, Ze nékdy v tomto
obdobf{ se nékteré organismy zacaly spe-
cializovat na preZiti v prost¥edi, které ob-
sahovalo pouze infradervené zéateni, tedy
v prostfedi bez ,,jedovatych” sinic. Vyvoj pak
vedl nezavisle k RC I a RC II komplexim
s bakteriochlorofylem. Pfeména ptivodné
homodimern{ formy FS II na modernf he-
terodimern{ je moZnou odpovédi na nega-
tivni dtsledky rozkladu vody. Vznikajici
reaktivni formy kysliku totiZ nevyhnutel-
né po néjaké dobé cely komplex inhibuji.
A v homodimerni formé budou takové Mn
klastry dva. Pouze jeden klastr v FS II je za-
rukou lepsi stability a inhibovany komplex
1ze i snaze opravit, coZ se sinice v pribéhu
evoluce naudily mistrné ovladat. Hetero-
dimerni struktura m4 ale fadu dalsich vy-
hod, predevsim umoziiuje sofistikovanéjsi
architekturu komplexu, kterd nemusi byt
nutné symetricka. To je pfipad FSTi RCII.

Zavérem tedy miZzeme konstatovat, Ze
neustéle se rozvijejici metody molekularni
a strukturn{ biologie ndm umoznily nejen
detailné poznat strukturu a funkci existuji-
cich fotosyntetickych membranovych kom-
plext, ale i s rozumnou pravdépodobnosti
popsat cestu, jakou se vyvinuly z jejich
davnych predchtdct.

Piiprava této publikace byla podpoiena
projektem ERC Photoredesign (854126)
a Ministerstvem Skolstvi, mlddeZe a télo-
vychovy Ceské republiky, projekt Photoma-
chines (CZ.02.01.01/00/22_008/0004624).
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