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Méreni vymény plyni jako nastroj
pro studium fotosyntézy I.
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Zemi. Zelené organismy pri ném za pristupu svétla tvori z oxidu uhli¢itého (CO,)
a vody organické slouceniny. Jako ,,vedlejsi produkt* pfi tom vznika rozkladem
vody molekularni kyslik (O,). Jde o bunécny pochod odehravajici se v chloroplas-
tech a sinicich o rozmérech fadové mikrometru, ktery ale, kviili jejich astronomic-
ky velkému poctu v biosféfe Zemé, ovliviiuje klicovym zpiisobem nasi planetu,
predevsim cykly uhliku, kysliku a energie. Je zdrojem energie a kysliku pro vse
zivé nezelené (heterotrofni) véetné nas lidi; vedle toho je piivodcem fosilni energie,
hlavné ropy, zemniho plynu, dfeva a odvozenych konstrukénich hmot, vldken pro
nase oblec¢eni, umélych hmot a vétSiny clovékem produkovanych ostatnich orga-
nickych latek - to pokud se na fotosyntézu divame vice antropocentricky. Motivace
studia fotosyntézy je tedy zifejma (viz ivodni kresba od Vladimira Rencina).

Co znamena ,,vyména plynu*

a jak se v principu méfi?

Z ivodnich vét je zfejmy i tradi¢ni zpisob,
jak se o fotosyntéze dozvédét vic, jak po-
odhalit jeji mechanismy a zjistit, které
faktory prostiedi ji ovliviiuji. Vede k tomu
méfeni vymény CO, nebo O, a pfipadné
i vodni pary mezi listem, porostem ¢i obec-
néji vegetact a okolni atmosférou, nebo fyto-
planktonem, fasami nebo jinymi vodnimi
rostlinami a vodou v p¥ipadé vodnich auto-
trofnich organismi. V dal$im textu ukaze-
me, jak lze zjistovat toky zminénych plynti,
tedy rychlost fotosyntézy, mezi zelenymi
¢astmi rostliny a okolnim vzduchem, jak
analyzovat ziskana data a co ndm o rostling
mohou prozradit.

Technologicky pokrok a teoretické prace
v oblasti fyziky prostfedi na konci 50. let
20. stoleti umoznily konstrukci p¥istroji,
jejichz ,,srdcem” bylo zafizeni pro méfeni
koncentrace plynti zaloZené na principu
absorpce infracerveného (IR) zafeni (biato-
mické plyny, jejichZ molekula je sloZzena
z atomii dvou rtiznych prvki, jako je CO,
nebo H,O, absorbuji IR zafeni, zatimco
monoatomické, nap¥. O, nebo N,, ho neab-
sorbuji). Jakmile médme k dispozici IR ana-
lyzator citlivy na CO, a na H,O (obé latky
absorbuji IR zafeni pfevdZzné odlisnych
vlnovych délek), je principidlné snadné
zmé&Fit rychlost, s jakou list nebo celé rost-
lina odebira z okolni atmosféry CO, nebo
vydava vodni paru. Staci list ¢i rostlinu
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uzaviit do prihledné komory protékané
proudem vzduchu a zméfit koncentraci
CO, a vodni pary v proudu pfed vstupem
a na vystupu z komory (obr. 1). Komora
mus{ mit prihledné viko, aby k listu mohlo
pronikat svétlo, a protékajici vzduch musi
byt uvnitt komory michany ventilatorem,
aby se sniZil difuzni odpor hrani¢ni vrstvy
vzduchu nad listem (o hrani¢ni vrstvé viz
napf. Ziva 2024, 6: 304-307) a aby se kon-
centrace plyni ve vzduchu homogenizova-
la. Pak uz stac{ jen zjistit z rozdilu koncen-
traci CO, a vodni pary na vstupu a vystupu
komory, kolik si list ,,vzal“ CO,, tedy jaka
je tistd rychlost asimilace CO, (oznacova-
nd vétsinou A, nebo A ), a kolik do vzdu-
chu pfidal vody, tedy jaké je rychlost trans-
pirace (E). K tomu ale je$té musime znat,
kolik vzduchu proteklo komorou (rychlost
prutoku vzduchu) a plochu listu (listd) uza-
vienych v komofte. P¥i malém priitoku vzdu-
chu nebo velké plose listd v komofe bude
rozdil koncentraci obou plynti mezi vstup-
nim a vystupnim vzduchem vétsi nez pii
velkém pruitoku nebo s malym listem. Zpti-
sob vypoctu je naznacen v popisu obr. 1.

Kromé zminé&ného principu méfeni, za-
loZeného na uzavieni zelené ¢asti rostliny
do komory, se uz od 30. let minulého sto-
leti vyvijely metody méfeni vymeény plyni
mezi porosty (napf. zemédélskych plodin,
tedy obili na poli, nebo lesniho ekosysté-
mu) a atmosférou zaloZené na mikrome-
teorologickych méfenich koncentrace ply-
nu v profilu porostu. Novéji pak na méfeni
tokl plynt z volné atmosféry do porostu
(napt. CO, béhem dne) nebo ven z porostu
(CO, béhem noci) pomoci specidlniho IR
analyzétoru s otevienou drahou IR paprsku
a ultrazvukového (sonického) anemome-
tru, ktery méf{ rychlost vétru ve tfech na-
vzajem kolmych osach. O tomto zptsobu
tzv. virové kovariance (eddy covariance) po-
drobnéji pojednavé ¢lanek na str. 160-165
tohoto &isla Zivy.

K ¢emu je dobré znat rychlosti

vymény CO, (A) a vody (E)

Strucné feceno, abychom se dozvédéli vice
o mechanismech dilezitého pfirodniho
déje — vyuziti svételné energie k pohonu
vSech biologickych pochodi na nasi pla-
neté. Namitka: vystizné, ale p¥ilis obecné.
KdyZ chceme poznat mechanismus toho,
jak funguji mechanické hodinky, nestaci
sledovat jejich ru¢icky; musime je oteviit,
pozorovat, rozebrat a zase slozit a testovat,
jestli se mé predstavy shodujf se skutec-
nosti. Najdeme pfitom nékteré obecné cha-
rakteristiky spole¢né viem hodinkam, ale
irysy specifické pro riizné typy nebo znac-
ky. Podobné je to s poznavanim mechanis-
mu fotosyntézy. Fotosyntetické ,,hodinky“
za nas otvirali zvidavi lidé uz od 17. stoleti
a boom poznani ptisel hlavné ve 20. stoleti.
Diky jejich pfemysleni, entuziasmu a zvida-
vosti (méné uz snaze vyniknout, profitovat
ekonomicky, mit vliv a budovat kariéru)
dnes vime ve vétsich nebo mensich detai-
lech, jak ty sluncem pohénéné hodinky vy-
rabéji z CO, cukry. MtiZe ale znalost dvou
zakladnich &isel, A a E, zjisténych p¥i méfe-
ni vymény plynti, pomoci poodhalit detaily
toho, co se dé&je uvnitt chloroplasti? Neni
to, Ze sledujeme rychlost fotosyntetické fixa-
ce CO, a vydej vody transpiracf, jen analogii
ke sledovani pohybu ru¢i¢ek na hodinkach?

zZiva 4/2025

© Nakladatelstvi Academia, SSC AV CR, v. v. i., 2025. Pretisk &lanku v&etné obrazk( se vyslovné zapovida. Veskera prava véetné prava reprodukce jsou vyhrazena.



Systém pro méfeni vymény plynt
mezi listem a atmosférou
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1 Schéma systému pro méfeni vymény
plynt mezi listem (rostlinou) a atmosfé-
rou. Jsou zobrazeny zékladni slozky

tzv. otevfeného systému pro méfeni
rychlosti fotosyntézy (A), transpirace (E)
a difuzni vodivosti listu (g): listova
komora protékana vzduchem nasdvanym
z volné atmosféry a hnanym pumpou,
infracervené (IR) analyzatory pro méfeni
koncentrace vodni pary a oxidu uhli¢itého
(CO,), pritokomeér na vstupu vzduchu
do komory a infracervené analyzétory

na vystupu vzduchu z komory. Vzduch

v komote musi byt michany ventilatorem
a teplotu listu (7)) méfime teplomérem
(obvykle kontaktné pomoci termoclanku).
IR analyzatory stanovi koncentrace vodni
péry a CO, na vstupu do komory (e, a c;)
a na vystupu vzduchu z komory

(e, @ C,,)- Pritokomérem stanovime
mnozstvi vzduchu, ktery projde komorou
za jednotku ¢asu (F). Zname-li plochu
listu S (obvykle se bere jako plocha
exponovand sluneénimu zateni, tedy
plocha jen jedné strany listu), spocteme
rychlost transpirace E=Fx (e, ,—e, )/ S

a fotosyntézy A = F x (c,, — ¢,
Takto zméfené E nam poslouzi k vypoctu
vodivosti listu pro difuzni transport
vodni pary ven z listu g, = E/ (e, — e,,,)
kde e°}, je koncentrace nasycené vodni
pary pri teploté listu T).

2 Schéma klitovych struktur a pochodti
pii fotosyntéze listu. Typicky bifacialni
list (vlevo) je na pfi¢ném fezu (uprostied)
uspofdadén tak, aby zachycoval dostatek
slunec¢niho zéfeni a zdroven dovoloval
vstup molekuldm CO, (¢ervené) z vnéjsi
atmosféry péry mezi svéracimi burikami
priducht (svétle zelené buiiky s chloro-
plasty ve spodni pokoZce). Prostor uvnit#
listu vymezeny horni a spodni pokozkou —
sloZenou z bunék bez chloroplast (Sedé)
a kutikuly (modfe) — je vyplnén mezofylo-
vymi buitkami (zelené) s chloroplasty

(tmavé zelené) a mezibunéénymi prosto-
ry vyplnénymi vzduchem (bilé). Procesy
odehravajici se v chloroplastech znazor-
fluje schéma vpravo. Dochazi zde k vazani
energie svétla do chemickych vazeb
adenosintrifosfatu (ATP) a nikotinamid-
adenindinukleotidfosfatu (NADPH)

za soutasného stépeni vody a uvolnéni
kysliku, které probih4 na na membra-
nach tylakoidi — vackt uspofadanych

v granech (sloupeccich nad sebou,
stfedné zelend) — pii svételnych nebo
primarnich reakcich fotosyntézy. A dale
se ATP a NADPH vyuzivaji k fixaci CO,
enzymy (karboxylaénim enzymem Rubis-
co) a produkci tf{uhlikatého (3C) cukru
(tridzy) v Calvinové (Calvinové—Bensono-
vé—Basshamové, CBB) cyklu ve stromatu
(prostoru vné tylakoidt) chloroplasti
(svétle zelend). Tridzy se transportuji
ven pies chloroplastovou obélku (tmavé
zelend) nebo se z nich uvnitf chloroplasti
syntetizuje Skrob.

Pokusime se ukazat, Ze ne, tedy Ze sledo-
véani toku CO, dovnitf a vody ven z listi
muze slouZit jako mikrosonda, kterou lze
pozorovat biofyzikalni a biochemické pro-
cesy fidici fotosyntetickou fixaci CO, i na
drovni chloroplastovych enzymi, tylakoid-
nich membran nebo molekularniho trans-
portu CO, a asimiléti. Vyhodou je, Ze toto
pozorovani mtZeme uskuteénit na Zivém
intaktnim listu, in vivo, a vzhledem k mi-
niaturizaci a pfenosnosti dnesnich p¥istro-
ji také in situ — na misté ptirozeného ristu
rostliny. Kromé uz zminéného slouzi méfe-
ni vymeény plyni i ke zjistén{ strategii, které
rostliny pouzivaji pro hospodateni s vodou,
k odhaleni metabolického typu fotosynte-
tické fixace CO, u rtiznych druhi rostlin,
C,, C, nebo CAM druhti (viz déle v textu),
nebo ke zpfesnéni modelt Fesicich dlohu
vegetace v globélnich cyklech uhliku a vody
a v klimatickych modelech.

pfiény fez listem

'-KED

chloroplast
3C cukr
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Zakladni charakteristiky
fotosyntetického aparatu stanovované
technikami vymény plynt (gazometrie)
Fotosyntézu si pro pfehlednost mizeme
rozdélit na tfi navazujici, vzdjemné pro-
pojené a zavislé pochody (obr. 2): svétlem
pfimo pohénéné (primarni) procesy probi-
hajici na tylakoidnich membranach chloro-
plasti, jejichZ studium je doménou biofy-
zikl; druhymi jsou na svétle podminecné
nezévislé, enzymatické pochody probiha-
jici ve stromatu chloroplastd, které studujf
hlavng& biochemikové; ty mohou probihat
bez pfitomnosti svétla, pokud doslo k akti-
vaci enzymu. Treti skupinu tvofi transport-
ni pochody, tykajici se hlavné pfenosu CO,
z atmosféry do chloroplastt, ale také trans-
portu asimilata (cukrt) z chloroplastt do
okolnich bunék a organi rostliny, které
zkoumaji pfevazné rostlinni fyziologové.
Zkratkovité feceno, kliCovym procesem,
ktery ukazuje, Ze probihaji priméarn{ proce-
sy, tedy pfeména energie svétla na tylakoid-
nich membréanéch, je rychlost transportu
elektronti oznac¢ovana symbolem /. Druhy
pochod predstavuje enzymatickou asimi-
laci CO, ve zndmém Calvinové-Benso-
nové—Basshamové (CBB) cyklu, za jehoz
objev dostal americky chemik Melvin Cal-
vin r. 1961 Nobelovu cenu za chemii. Lze
jej charakterizovat rychlosti karboxylace
(oznacovanou symbolem V; V z anglické-
ho Velocity a ¢ misto carboxylation) cukru
ribuléza-1,5-bisfosfatu (RuBP) enzymem
ribul6za-1,5-bisfosfat karboxylaza/oxyge-
néza (Rubisco). Schopnost pfenaset dosta-
tek CO, do chloroplasti (tfeti pochod) je
nejcastéji charakterizovana difuzni vodi-
vosti listu, pfipadné praduch, oznacova-
nou g, kterou si lze pfedstavit jako miru
otevieni priducht. Ma-li fotosynteticka
asimilace CO, v dostate¢né mife zadsobovat
list a celou rostlinu cukry, museji viechny
tfi zminéné pochody probihat koordinova-
nou rychlosti. Neni dlouhodobg& mozné, aby
se jeden z nich zastavil a ostatni bézZely.
Aby se napf. zastavil pfisun CO,, tfeba kdyz
rostlina nem4 dostatek vody a zavie pri-
duchy, a pfitom dochazelo ke karboxylaci
RuBP. Podobné neni mozné, aby fixace CO,
pokracovala nadale velkou rychlosti, kdyz
napf. husté mraky zastin{ slunce, a snizi se
tak rychlost toku elektront J a pfeména
slunecéni energie na chemickou.
Hodnoty parametrt vSech tfi dil¢ich
procest (J, V_ a g) se navenek projevuji
okamZitou rychlosti pfijmu CO, do rostli-
ny. MZzeme si to p¥iblizit v analogii s auto-
mobilem. O momentalni rychlosti auta roz-
hoduje mira stlaceni pedédlu plynu, ktera
je ddna napf. tim, jak moc spéchate, jak
husty je provoz nebo co vam predepisuje
piipadné znacka omezené rychlosti. Aktual-
ni rychlost auta je tedy danéd okolnostmi
a chovanim fidice. Vedle toho ale existuji
konstrukéni parametry samotného auta,
napf. vykon motoru, valivy odpor kol &i
aerodynamicky odpor karoserie, které de-
finuji maximalni dosaZzitelnou rychlost.
Rostlina a jeji fotosynteticky aparat maji
také podobné , konstrukéni“ parametry,
limity, které omezuji maximalni rychlost
asimilace CO,,. Jsou jimi maximalni rychlost
transportu elektrond p¥i saturacni ozate-
nosti (dostatku ,,paliva“ ze slunce, J__ ),
omezend napf. rychlosti §tépeni vody, pti-
padné rychlost{ transportu elektronti, dale
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maximalni rychlost karboxylace enzymem
Rubisco (V_..), pfi nadbytku CO, (a proto
potladené fotorespiraci — viz déle v textu)
a také maximalni celkova difuzni vodivost
listu pro CO, (g,,), Auto, které budete
misto ve stinu parkovat na slunci nebo
ho vystavite nizké vlhkosti vzduchu, ne-
zméni své konstrukéni parametry. Jinak je
to s rostlinou. Ta se na dlouhodobé zmé-
ny ozafenosti, zvysenou koncentraci CO,
v atmosféfe nebo na rist v suchém vzdu-
chu aklimuje — reaguje zménami proteino-
vych komplext v chloroplastech i zménou
struktury (anatomie) novych listd, a tedy
i zménami svych , konstrukénich* hodnot
Jonax Ve max 8 8max- U auta se konstrukéni pa-
rametry dozvite ze §titku pod kapotou nebo
vam je sdéli vyrobce. V ptipadé rostlin ndm
muiiZe pomoci méfeni vymény plynt (labo-
ratorni hantyrkou gazometrie).

Vyzaduje to ale méfeni zavislosti A na
nékterych faktorech prostfedi, hlavné na
svétle a na koncentraci CO,, a vyuZziti mate-
matického modelu fotosyntézy (viz dale).
Kromé zminéné maximalni rychlosti trans-
portu elektront a maximaln{ rychlosti kar-
boxylace (/.. a V. ,.,), které souhrnné
vyjadfuji kapacitu fotosyntézy, se fotosyn-
teticky aparat dané rostliny ¢asto charakte-
rizuje i nékolika dal$imi konstrukénimi
vlastnostmi méfenymi pomoci gazometrie.
O nich se doctete v pokracovani ¢lanku
v kulérové ptiloze (str. CXIX-CXXI).

Okamzité (aktualni) parametry
fotosyntetického aparatu

Vratme se v této chvili od konstrukénich,
dlouhodobych vlastnosti listtd k ¢asové
omezenym, okamZitym charakteristikdm
rozhodujicim o rychlosti fotosyntézy. Rych-
lost asimilace CO, listu vloZeného do ko-
mory (obr. 1) ovliviiuji nejvice ¢tyfi faktory
prostfedi. Jsou jimi: zaprvé intenzita svétla
neboli ozafenost fotosynteticky aktivnim
zafenim, tedy svétlem v rozmez{ vlnovych
délek zhruba 400-700 nm, méfena obvyk-
le jako pocet fotonti dopadajicich na jednot-
ku plochy listu za jednotku ¢asu a vyjadiena
napt. v jednotkach umol (fotont) . m=2
(listu) . s7! (1 wmol fotont je Ax1078 fotont,
A zde znadi Avogadrovo Gislo 6,022x102%);
dale teplota listu méfena dnes nejcastéji
dotykovym termoc¢lankem nebo bezdoty-
kové infracervenym teplomérem; zatteti
koncentrace CO, a O, ve vzduchu v okoli
listu a zacétvrté koncentrace vodni pary
v okolnim vzduchu - vlhkost vzduchu.
Hodnoty koncentraci se obvykle vyjadiu-
ji v jednotkach molédrniho zlomku, napt.
umol (CO,) . mol™* (vzduchu), nebo &isel-
né stejného tlakového zlomku, tedy ubar
(CO,) . bar™* (vzduchu); pfitemz za mole-
kulovou hmotnost vzduchu se povazuje
stfedni molekulova hmotnost viech ply-
nt obsaZenych ve vzduchu vazena jejich
pomérnym zastoupenim (29 g.mol™?). Aby
nase méfeni fotosyntézy listu uzavieného
v komote nebylo zatiZené proménlivosti
nékterého z uvedenych &ty faktord pro-
stfedi, na nichz fotosyntéza zavisi, musi-
me je béhem méfeni udrZovat neménné;
nastavit je na pozadovanou hodnotu a po
vloZeni listu do komory je regulovat tak,
aby zistaly st4lé. Pak mtizeme screeningo-
vym typem méfeni porovnévat za stejnych
podminek okamzitou rychlost fotosynté-
zy napft. u lista rtznych rostlin, kultivart
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nebo listd rostlin po uréitém experimental-
nim ovlivnéni. Nastésti doba pokrocila
a tento technicky dost slozity tikol za nas
vyfesilo hned nékolik firem komercéni
vyrobou a nabidkou pfistroji, které 1ze
jednoduse naprogramovat, a nastavit tak
podminky v listové komofe, jaké zvolime.
Tyto p¥istroje navic ulozi vSechna data,
zpracuji je a vysledky nabidnou ve formé
grafii nebo tabulek. P¥istroje byvaji pte-
nosné, napajené z baterii, a miZeme je
tedy pouzivat i v terénu od tropt az po
Arktidu, ve sklenicich nebo v laboratofi.
BohuZel jsou ale drahé, v fadu milioni K¢,
a tak je jejich pouziti napt. ve skolach va-
zano spise na spolupraci s univerzitami
nebo vyzkumnymi pracovisti (na obr. 3 je
jeden z dnes nejcasté&ji pouzivanych).

S takovym pfistrojem je pak mozné pro-
chéazet pokusnym porostem s desitkami
odrad tfeba p3enice, vkladat listy jednot-
livych odrtd a zjistit, kterd odriida ma
(v dané chvili a p¥i nastavenych podmin-
kach prostfedi v komote) napf. nejvyssi
rychlost ¢isté fotosyntézy A nebo nejvys-
81 priduchovou (stomatalni) vodivost g,
jejiz hodnota je dana otev¥enosti praduchu
a jejich hustotou na listu (poétem pradu-
chti na 1 mm?). Prtduchova vodivost, su-
chost vzduchu (kolik mu zbyva do nasyceni
vodni parou), teplota listu a rychlost vétru
rozhoduji o tom, jak rychle list v dany
moment ztraci vodu ¢ili o transpiraci E.
Je pritom ale dobré védét, Zze naméfené
hodnoty se méni behem denni doby — maji
ur¢itou dennfi rytmicitu, zaviseji na tom,
jak jsou rostliny zédsobené vodou, a méni
se mimo jiné se staffm listu. Statistické vy-
hodnoceni dat je tedy nezbytné a urcita
zkusenost ku prospéchu. Pfiklad screenin-
gové aplikace pouziti gazometrie nemu-
si sméfovat jen do $lechtitelskych nebo
agronomickych programi. MiZeme chtit
védét, zda a jak se fotosynteticky aparat
brani napadeni patogenem, nebo sledovat
uhlikovou bilanci rostliny. Zminéné zati-
zeni je totiZ moZné naprogramovat tak, aby
simulovalo uvnitt listové komory vnéjsi
atmosférické podminky ve vsech ¢étyfech
dulezitych parametrech a monitorovat pak
napi. 24hodinovy cyklus p¥ijmu (pti svétle
ve dne) a vydeje (ve tmé v noci) CO, — uhli-
kovou bilanci listu nebo rostliny. Podrob-
néji se o dalsich okamzitych (ménicich se
s ¢asem v F4du sekund a minut) charak-
teristikach listu zjistovanych gazometrii
dozvite opét na str. CXIX—-CXXI kuléru.
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3 Pfenosny fotosynteticky systém
(LI-COR, USA, www.licor.com) — fidici
konzole upravujici vstupni vzduch

a zpracovavajici data (zelend) a listova
komora s IRGA (Infrared Gas Analyser)
meétenim koncentraci plyni (bila).

V tomto provedenti je listovd komora
schopna kromé vymény plynt méfit také
fluorescenci chlorofylu. Obé &ésti jsou
spojeny hadickou a dvéma kabely.

4 Schéma t{ hlavnich pfi¢in omezuji-
cich rychlost ¢isté fotosyntézy. Jednou

z nich je aktivita enzymu Rubisco jako vy-
sledek rychlosti karboxylace V_ a rychlosti
oxygenace V_ substratu ribul6za-1,5-bis-
fosfatu (RuBP) CO, putuje z intercelular-
niho prostoru pies cytosol do stromatu
chloroplastu (¢ervenohnédé sipky).
Produkty karboxylace RuBP vedou

do CBB cyklu, zatimco p¥i oxygenaci
(modrozelené) se jeji dvouuhlikaty
produkt glykolat (Gly) zpracovava ve
fotorespira¢nim (glykolatovém) cyklu
tak, ze ze dvou glykoléatt se uvolni

v mitochondriich jedna molekula CO,
(fotorespirace R , ) a trluhhkaty zbytek
(t¥i- fosfoglycerag 3PG) se vraci do CBB
cyklu. Dalsi pfi¢inou je dodavka ATP

a NADPH (¢ervené sipky) pro fosforylace
a redukce v CBB cyklu a vyslednou
regeneraci RuBP. Syntéza ATP a NADPH
probiha pfi primarnich (,,svételnych®)
reakcich fotosyntézy na tylakoidnich
membranach a provazenych produkci
kysliku. Treti faktor pfedstavuje transport
a vyuziti asimilatt (triézafosfatd)

a ndvrat anorganického fosfatu (Pi)

do chloroplasti (fialové sipky).
Mitochondrialni dychéni na svétle R
byva mensi nez fotorespirace R hoto’

5 Analyza A(C) kiivek. Na listu tabaku
virginského (N1cot1ana tabacum) se
méfilo, jak zavisi rychlost ¢isté fotosyn-
tézy (A,,,) na koncentraci CO, uvnitf listu
(zde v chloroplastu C,). Cerne body
predstavuji zméfené hodnoty A

pro 11 rtiznych koncentraci C, (ménény
tak, Ze nastavime rtizné koncentrace CO,
v atmosféfe okolo listu, C,). Chceme zjistit,
ktery proces ze tf moznych (aktivita enzy-
mu Rubisco; transport elektroni a rege-
nerace RuBP; odvod asimilatd a névrat
fosfatu do chloroplastii) brani tomu,

aby fotosyntéza byla p¥i dané C_ vétsi.
Analyza zaloZend na FvCB modelu (blize
v textu) ukazuje, jakd by byla A __,, kdyby
fotosyntéza zavisela pouze na aktivité
Rubisco (A, a cervena kfivka), regeneraci
RuBP (A, a modra kiivka) nebo néavratu
fosfatu (A, a zelena k¥ivka). Nejnizsi
hodnota ze vSech t¥i (A, Aja A))

pii libovolné C, (Sipky) ukazuje, ktery

ze zmitiovanych procest fotosyntézu
omezuje. Pfi nizkych koncentracich CO,
v chloroplastech byvd A__, omezena
nedostate¢nou aktivitou Rublsco (Cerve-
né vymezend oblast C ), pii stfedné vyso-
kych nedostatkem energie pro regeneraci
RuBP (modré oblast), pfi velmi vysokych
C, pak slabym vyuzitim asimilatt

a nedostate¢nym navratem fosfatu
(zelena oblast G_). Matematické vyjadfeni
pribéhti A A] a A, je nasledujici:

A =(V IC +k,.-(1+0/k, ),

=0 “Eaﬁ (ficc + 8%,
Al (BT, ax - C) / (C,~T*), kde O, k.

k jsou v poradi koncentrace kysliku,
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Ostatni proménné byly zminény v textu

(I'* —blize v kuléru na str. CXIX-CXXI).

Optimalnim proloZenim téchto zavislosti

na$imi naméfenymi body zjistime,

7e dany list tabaku lze charakterizovat

hodnotami V =147,]=175

C de
aT =11,9, v8e v umol.m2.s7%, tem-

nostI‘;lquresplra(n Ry =241 ptmol m2.s7!
a mezofylovou vodivosti pro CO,

g, = 3,9 umol.m=%.s71.Pa~". Konstanty
pouzité pro prolozem k. =27,24Pa,
k. —1658kPaar*—3 74 Pa.

Pro prolozeni kiivek a vypocty

viz T. D. Sharkey a kol. (2007)

Co omezuje rychlost fotosyntézy?
Analyza na zakladé CO, ktivek
Pocéatkem 80. let minulého stoleti se obje-
vila kli¢ové prace, kterd analyzovala dva
zéakladni procesy spolupracujici na asimi-
laci CO, v chloroplastech C, rostlin, a to
svétlem pohdnény tok elektronti v tylakoid-
nich membrénach a karboxylaci pomoci
Rubisco ve stromatu chloroplastid. Prace
navrhla zpisob, jakym se oba procesy
podileji na vysledné rychlosti ¢isté foto-
syntézy. Autoti vyuzili znalosti enzymové
kinetiky a tehdejsich poznatki o stechio-
metrii pochodt v chloroplastech a formu-
lovali matematicky pfedpis, ktery oba pro-
cesy popisuje (Farquhar a kol. 1980). Vznikl
tak matematicky model, pro ktery se dnes
obcgas pouziva zkratka FvCB sestavena
z inicial p¥{jmeni autort (Farquhar, von
Caemmerer, Berry). Nedlouho poté byla vy-
dana préce, kterd ptidala ke dvéma pied-
chozim jesté dalsi pochod, jenZ za urci-
tych okolnosti miiZe ovlivnit fixaci CO,
v chloroplastech — odvod triézafosfatu
(cukrt) z chloroplastt a névrat fosfato-
vych iontti do chloroplastt (Sharkey 1985).
FvCB model umi s rozumnou piesnosti
predpovédét rychlost fotosyntézy p¥i zada-
nych podminkach prostiedi, a i proto se
stal souc¢dsti komplexnéjsich modelt na
drovni listu, porostu, ekosystému i global-
nich vegetaénich modelti. V kontextu té-
matu tohoto ¢lanku je potfeba praci zminit
proto, Ze vyuZziva gazometricky méfené
zavislosti rychlosti ¢isté fotosyntézy na kon-
centraci CO, uvnitf listu, tzv. A(C)) kiivky
(pro vypocet koncentrace CO, uvnitf listu,
C,, blize kulérovy piispévek), a umoziiuje
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kvantifikovat dva uz difive zminéné para-
metry, V, __ a ], které charakterizuji kapaci-
tu fotosyntetického aparatu. Jak na to?

Vime, Ze rychlost karboxylace v CBB
cyklu miiZe byt omezena ze t¥{ divodi:
kvtli nedostatecné aktivité enzymu Ru-
bisco, pomalé regeneraci RuBP v disled-
ku nedostate¢né dodavky ATP a NADPH
z elektron-transportnich pochodt v tyla-
koidnich membrénach nebo z davodu po-
malého odvodu produkta karboxylace,
tedy fosforylovanych tfiuhlikatych cukri
(tri6zafosfat) ven z chloroplastii a navratu
fosfatu (obr. 4). Kazda z t¥{ jmenovanych
pricin uplatriuje svij vliv na karboxylaci
jinou mérou v zavislosti na koncentraci
CO, v misté karboxylace, v chloroplastu
(C,), ale i na mnozstvi absorbovaného svét-
la nebo na kapacité vyuziti a ukladani asi-
milétt. Rychlost karboxylace V, ovSem neni
totozna s rychlosti ¢isté fotosyntézy A_,,
kterou méfime v listové komoie na obr. 1.
Vime (viz také pojednani v kulérové ¢asti),
7e karboxylaci musime sniZit o fotorespiraci
R ot tedy tok CO, produkovany oxygenact
s rychlosti V, a o respiraci ve tmé R, ,
(ponékud sniZenou z divodi, o kterych
piseme v kuléru také, a proto ji nazveme
R,), abychom spocitali velikost ¢isté foto-
syntézy A_;tedy A, =V_-05xV_—R,.
Rychlost oxygenace V_ se ' zde odetits od
karboxylace jen z ]edne poloviny, protoze
ze stechiometrie metabolismu fotorespi-
race vime, Ze na kazdé dvé oxygenace
vznikne pouze jedna molekula CO, (viz
také obr. 4).

Pokud by rychlost ¢isté fotosyntézy byla
omezovana jen ¢innosti enzymu Rubisco
(prvni pfi¢ina), fidila by se jeji zavislost
na koncentraci CO, v chloroplastu funkct,
kterou ukazuje ¢ervena kiivka na obr. 5.
Zde se predpokladé, Ze energetickych slou-
¢enin produkovanych svétlem a tokem
elektronii (ATP, NADPH) je nadbytek Tuto
,cervenou fotosyntezu oznac¢ime A

Pokud by oviem fotosyntézu limitovala
pouze produkce energetickych slou¢enin
ATP a NADPH na tylakoidnich membra-
néch, a tedy regenerace RuBP (druha pii-
¢ina), vystihovala by ji modra zavislost a fo-
tosyntézu, ktera je nyni omezena rychlosti
toku elektronti J, oznac¢ime A,. V takové
situaci se pfedpoklada, Ze aktivita Rubisco
je neomezené velka. Obé to jsou saturac-
ni hyperboly, jejichZ matematické vyjadre-
ni odvozené na zakladé kinetiky enzymu
Rubisco a stechiometrie produkce ATP
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a NADPH je uvedeno v legendé k obr. 5
(k tomu, aby enzym Rubisco mohl navazat
jednu molekulu CO, na RuBP a aby se re-
generoval RuBP, tedy jednou se ,,proto&il”
CBB cyklus, se museji vyprodukovat tfi
molekuly ATP a dvé molekuly NADPH).
Pokud by nastala situace, Ze z néjakého
divodu (napf. nizké teploty) se nestaci
z cytosolu do chloroplastt vracet anorga-
nicky fosfat (PO,*) nebo je omezené vy-
uziti tri6zafosfati jako produktt CBB cyklu
(tfeti p¥icina), rychlost ¢isté fotosyntézy,
nyni A, by probihala po zelené kiivce. A,
A i A jsou modelové (matematlckym
modelem pfedpovédéné) rychlosti ¢isté
fotosyntézy. Jaka ale bude realita?

Jaka by méla byt skute¢nd, ndmi namé-
fend A _, pfi rtiznych koncentracich CO,
v chloroplastech? Nebo se zeptejme jinak:
Mizeme z naméfenych skute¢nych hodnot
A, zjistit, co fotosyntézu dané rostliny za
danych podminek omezuje? Pro¢ neni vys-
81 a proc rostlina, porost, globalni vegetace
nespotfebovavaji vice CO, a, potazmo, rost-
liny nerostou rychleji? Porostou rychleji,
pokud budeme dale zvySovat koncentraci
CO, v atmosféfe Zemé? To jsou otazky,
k jejichz feseni by mohl na$ mechanisticky
model fotosyntézy pfispét. Vratme se pro-
to o mnoho pater organizace zpét — od pla-
nety k chloroplastim. Skute¢na namétena
rychlost ¢isté fotosyntézy je v obr. 5 vyzna-
¢ena Cernymi body a ukazuje, Ze pokud
uvaZujeme cely rozsah koncentrace CO,,
nevyhovuje ani jeden z navrzenych mode-
la pro A, Aynebo A Krivka prolozena
na$imi merenyml hodnotami by ale v urci-
tych rozmezich koncentrace CO, sledovala
navrZzené prubéhy (Gerveny, modry a zele-
ny). Zminény model FvCB ukazal, Ze sku-
teéné zjisténd rychlost ¢isté fotosyntézy
pii dané koncentraci CO, je minimem ze
viech tif pfedpovédi. Tedy A, bude mit
hodnotu té pfedpovédi, ktera bude ze
vSech t¥f nejmensi —jako kdybyste stoupali
podle Sipek v obr. 5 a narazili na strop, kte-
ry vas omezuje a nepusti vys. Symbolickym
zépisem Anet =min(A,_, A A,). Obecné
plati, Ze pfi nizkych C_je fotosynteza ome-
zena aktivitou Rubisco, pii vyééich ne-
dostatkem ATP a NADPH a pfi hodné
vysokych nékdy pomalym zpracovdnim
produkti — triézafosfata.

Kombinace gazometrického méfeni CO,
k¥ivek a FvCB modelu poskytuje moZnost
zjistit dvé dilezité vlastnosti fotosyntetic-
kého aparatu C, rostlin, maximalni rychlost
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karboxylace (V, . ) a rychlost toku elek-
tront (J) pfi dané intenzité svétla (zde je
vhodné zminit, Ze maximalni rychlost toku
elektronti ], tedy takovou rychlost, které
by teoreticky bylo moZné dosdhnout p¥i
nekonecéné velké ozafenosti, lze zjistit
z méfeni svételné zavislosti fotosyntézy -

A(I) ktivky). Obé veli¢iny, V_ _ a ], figu-
ruji v matematickém predpisu A  a A, (viz
legenda obr. 5) a mohou byt z]1steny pro-
loZenim funkci A  a A; ndmi zmerenyml
body tak, aby odchylka funkci a naméte-
nych bodti byla co nejmensi. Pro tento tcel
existuji volné dostupné programy zaloZe-
né na funkci Solver v programu Excel nebo
R-kédu (napt. Sharkey a kol. 2007, Stin-
ziano a kol. 2021). Proto, abychom snizili
pocet pouzitych parametrd, a tedy zvysili
pfesnost vypoctu, je vyhodné znat (zméfit
nebo alesporni kvalifikované odhadnout)
velikosti dychani na svétle (R;) a kompen-
zacni koncentraci CO, (I'*); oba parametry
lze zjistit také méfenim vymény plyni.
Detaily mechanistického FvCB modelu
fotosyntézy v kontextu vymény plyni na-
jdete v mnoha publikacich, pfehledné napft.
v neddvno vydané od F. A. Busche a kol.
(2024), kde jsou rozebrany i praktické rady
a uskal{, s nimiz se setkdme p¥i méfeni
vymeény plynt. Pfed samotnym méfenim
je dilezité si uvédomit, Ze FvCB model je
sestaven pro rostliny s C, typem metabo-
lismu, a pokud tedy chceme z méfeni
a modelu stanovit V. a J, musime pro
méfeni zvolit C, rostlinu. Pro C, rostliny
zatim takovy podobny, relativné ]ednodu-
chy a obecné pifijaty, model neméme.

Jak gazometrii rozlisit C;, C, a CAM

typy fotosyntetického metabolismu?

O tom, Ze existuji v hrubém rozdéleni t¥i
metabolické typy fotosyntetické asimilace
CO, (C,, C, a CAM), se miizeme poucit
téméf v kazdé ucebnici biologie rostlin.
PribliZzné 75-80 % druhi cévnatych rost-
lin pouziva C, typ nazvany podle toho, Ze
prvni stabilni produkt fixace CO, je tIi-
uhlikaty cukr (triézafosfat). Zbyvajicich
asi 25 % druht pfipada na CAM (ca 20 %)
a C, (méné nez 5 %) druhy, které v prv-
nim kroku fixuji CO, nikoli enzymem
Rubisco, ale pomoci enzymu fosfoenolpy-
ruvat karboxylazy (PEPc) za vzniku ¢tyf-
uhlikaté organické kyseliny (oxalacetatu,
déle pak jable¢nanu neboli mal4tu) — proto
nazev C, rostliny; zkratka CAM vychazi
z Crassulacean Acid Metabolism podle
Celedi tlusticovitych (Crassulaceae), u niz
byl objeven. V dal§fm kroku se dekarboxy-
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6 a7 Zavislost rychlosti ¢isté fotosyn-
tézy (A,,) na koncentraci CO, (C,)
zméfena u dvou dvojic C, a C, rostlin:
tabdku virginského (Nicotiana tabacum)
a kukutice seté (Zea mays, obr. 6) a fazolu
obecného (Phaseolus vulgaris) a laskavce
ocasatého (Amaranthus caudatus, 7).

C, rostliny vzdy maji CO, kompenzacni
koncentraci I blizkou nule, zatimco

u C, druhti se I' pohybuje nejcastéji
mezi 40 a 50 umol.mol™" (viz vloZené
grafy s detaily prusecikt kiivek s osou x,
kde je A, rovno nule). Typicky rychly
nabéh fotosyntézy pti nizkych koncen-
tracich CO, je u C, rostlin zptisoben
jejich koncentracnim mechanismem

pro CO, (CO2 pumpou).

Vsechny orig. J. Santrtéek a T. Kalistové

laci ¢tyfuhlikatych kyselin vznikly CO,
opét karboxyluje, tentokrat uz standardné
enzymem Rubisco. CAM a C, rostliny se
lis1 tim, kde se ¢tyfuhlikata kyselina pfe-
chodné skladuje a dekarboxyluje (v buii-
kéch pochev cévnich svazkt u C,, ve va-
kuoléach stejné buitky u CAM) a kdy se
zpracovava (béhem svételné periody u C,
a v noci béhem temnostni periody u CAM).
Spolehlivy a asi nejsnazsi zpisob, jak
rozligit, zda dany druh rostliny vyuziva
C,, nebo C, typ metabolismu, je zméfit
jeho CO, kompenzac¢ni koncentraci I', tedy
zjistit, p¥i jaké koncentraci CO, v mezi-
bunéénych prostorech (C,) bude tok CO,
do listu shodny s Vyde]em CO, z hstu
aA_, =0.Pokud budeI'v rozmezi od 30
do 60 umol.mol™, jde o C, rostlinu, jestliZe
bude I blizké nule, pak druh vyuziva C, typ
metabolismu (obr. 6 a 7). Odli3ny prabgh
A (C) kiivek je dlisledkem fotorespirace
problha]lcl uC;a neprltomne u C, rostlin.
Hodnota T’ VySSl nez 30 umol. mol-! déva
pomérné spolehlivy dikaz o tom, Ze do-
chézi k fotorespiraci, ktera je u C, druhd
potlacena v diisledku CO, koncentra¢niho
mechanismu (CO, pumpy). Na pfitomnost
CO, pumpy u C, rostliny ukazuje i typicky
strmy vzestup k¥ivky p¥i nizkych koncen-
tracich CO,, kdy jsou C, druhy schopny
zkoncentrovat CO, v okoli Rubisco v buii-
kach pochev cévnich svazkd na vice nez
10nésobek atmosférické koncentrace CO,.
Fotosyntéza proto stoupé p¥i nizkych hod-
notach C, daleko rychleji u C, nez u C,
rostlin (obr. 6) Odvozeny, ale technicky
a tedy pfislusnosti k C, rostlinam, dosta-
neme, kdyz odstranfme kyslik ze vzduchu
vstupujiciho do listové komory. Hodnota
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¢isté fotosyntézy se u C, rostlin v takovych
podminkach nezméni, kdezto u C, rostli-
ny zaznamendme skokovy nértst A_,.

Vyména plynd mezi CAM rostlinami
a atmosférou se od C; a C, rostlin velmi
1i4 dennfm chodem. PreviZnou vétsinu
uhliku ziskavaji CAM rostliny béhem noci,
kdezto fotosyntetickd asimilace CO, se
v C, a C, rostlinach odehrava vyhradng
na svétle — béhem dne. Méfeni bilance
pfijmu a vydeje uhliku béhem dne a noci
je tedy vhodnym zptsobem, jak odhalit
CAM rostlinu. Je ale potfeba mit na pamé-
ti, Ze se CAM metabolismus u nékterych
druht, rodti i ¢eled{ rostlin aktivuje aZ p¥i
nedostatku vody a/nebo p¥i vyssi teploté
(napf. u tlusticovitych). Nékteré rostliny
tedy dokazou pfechazet z rezimu C, do
CAM, a naopak podle podminek prostie-
di, jsou fakultativné CAM. Zajimavé je, Ze
podobny rys pfechodu na CAM nebyl po-
zorovan u zadnych C, rostlin s vyjimkou
sruchy (Portulaca).

Meéfeni vymény plynd mezi rostlinou
a atmosférou dava nahlédnout do mecha-
nismt fotosyntetické fixace CO, na trov-
ni buiiky, listu, rostliny i celych ekosysté-
mu. UmoZiiuje ndm pochopit fungovani
,fotosyntetickych hodinek”, porozumét
mnozstvi anatomickych, biofyzikalnich
a biochemickych adaptaci, které rostli-
nam dovoluji pfeZit a prosperovat za pod-
minek variabilniho a ne vZdy pro auto-
trofni Zivot pfiznivého prostfedi. Analyza
zavislosti rychlosti fotosyntézy na svétle
a koncentraci CO, pfinasi moZnost zjistit,
ktery diléi proces omezuje fotosyntézu a za
pomoci molekuldrnégenetickych technik
v budoucnu vyuzit téchto znalosti k cile-
nému $lechténi na vyssi produkci nebo
odolnost zemédélskych plodin, lesnich stro-
mu nebo okrasnych rostlin. Méfeni vymé-
ny plyni (gazometrie) spolu s méfenim
fluorescence chlorofylu a tdaji o zastou-
peni stabilnich izotoptd uhliku od drovné
listu po porost a ekosystémy ndm pomaha
porozumét procestim odehravajicim se na
subbunééné az celoplanetarni trovni.

Pouzita literatura uvedena na webu Zivy.
O biologii, ekologii, evoluci a globalnim
vyznamu C, rostlin viz také nap¥. Vesmir
2012, 1-3, Nova Botanika 2020, 2: 39—40;
o CAM rostlinach nap¥. Ziva 1999, 3:
105-108; 2003, 2: 59-61; 2020, 2: 68-71;
2021, 3: 117-120.
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