Ekofyziologie fotosyntézy 4.

Růst, vývoj a adaptace fotosyntetického aparátu.


RŮST A VÝVOJ  ÚSTROJÍ  PRO  FOTOSYNTÉZU  (2()
Listy slouží velmi důležité funkci, bez níž by růst a vývoj rostliny nebyl možný. Dodávají stavební materiál a energii pro tyto pochody. Listy samy a jejich fotosyntetická funkce se ale také vyvíjejí. V přednáškách o růstu jste slyšeli, že se zárodky listů tvoří na vegetačním vrcholu s velkou pravidelností (3(). Se stejnou pravidelností se dále vyvíjejí. Zakládání listů lze proto použít jako fyziologické hodiny rostliny. Časový úsek mezi založením dvou následujících listů se nazývá plastochron. Při příznivých podmínkách vývoje klíční rostliny trvá obvykle něco mezi jedním a několika málo dny. Jako rychlost růstu obecně, závisí i trvání plastochronu na teplotě. Při kolísání teploty kolísá i plastochron, ale vztáhneme-li jiný růstový pochod, např. růst listu do délky či do plochy, nebo počet buněk v listu, na plastochronový čas, dostaneme i při kolísající teplotě hladké křivky (4(). 

Pozoruhodné je, že v prvých fázích vývoje rostliny plastochron nezávisí na osvětlení, pokud má rostlina dostatečné zásoby asimilátů, z nichž může růst. Ve tmě klíčící prýt bramboru ( 5() vytváří základy listů ve stejných časových odstupech jako na světle. Podobné průběhy zakládání listů nezávislé na světle lze pozorovat i u jiných rostlin. Po určité době vývoje rostliny ve tmě se však zakládání listů zastavuje (6().

Ve tmě se ale také založené listové pupeny dále nevyvíjejí (5(), celý prýt má vytáhlý charakter a není zelený. Změna tvaru je důsledkem toho, že se neuplatní morfogenetické účinky světla regulované fytochromem. Chlorofyl se nevytváří proto, že poslední reakce jeho biosyntézy, redukce (proto)chlorofylidu na (proto)chlorofyl je reakce fotochemická. Je to redukce dvojné vazby na pyrolovém kruhu 4, k níž dochází v komplexu barviva s bílkovinou a to právě jen, když je ve světlem excitovaném stavu.

Krytosemenné rostliny, které klíčily bez přístupu světla, tedy nemají chlorofyl, a nazýváme je etiolované. Fotochemická reakce je však jedinou cestou pro vznik funkčního chlorofylu jen u krytosemenných rostlin. Bakterie, sinice, řasy, mechorosty a kapradiny redukují (proto)chlorofylid bez účasti světla a vytvářejí tedy ve tmě normální fotosyntetický aparát. U nahosemenných může klíční rostlina ve tmě vytvořit zelené dělohy a prvé jehlice, k zelenání dalších částí rostliny už potřebuje světlo.

V morfologii se lze poučit o tom, že zakládání listů je také prostorově přesně řízené. Jev se nazývá fylotaxe a o listech jitrocele, které jsou na obr. (3() by se řeklo, že jsou charakterizovány fylotaxí 3/8, nebo že mají divergenční zlomek 3/8. Tyto vzory jsou velmi dobře známé např. ze šišek jehličnanů, na nichž jsou velmi dobře patrné nápadné vertikální linie, t.zv. orthostichy. Divergenční zlomek 3/8 znamená, že abychom se od jednoho listu (u šišek šupiny) dostali k listu (šupině) ležícímu na orthostichu pod ním nebo nad ním) musíme jít po genetické spirále o tři obrátky dále a dotkneme se při tom 8 listů. Na obr (3() to lze ověčit na př. Pro listy 3 a 11. Ještě  připomeňme, že za  příčinu této pravidelnosti se považuje existence brzdivé zóny kolem každého základu listu. Nové základy pak vznikají tam, kde mezi brzdivými zónami předchozích listů vznikne mezera (7().

Nebudeme se tu dále zabývat matematikou spojenou s rozmístěním listů na rostlině, ale soustředíme se na popis růstu a vývoje jednotlivých listů. Každý list dokud je v pupenu a na úplném počátku vývoje potřebuje produkty fotosyntézy od dříve vyvinutých listů, aby si mohl vytvořit vlastní fotosyntetický aparát. Když list dosáhne plné svojí velikosti má obvykle také nejvyšší fotosyntetickou aktivitu, která potom pomalu klesá (8(). V rychlosti jednotlivých pochodů se po sobě následující listy někdy značně liší, ale vždy jsou řízeny tak, aby si rostlina udržela po celou svou vegetační dobu pokud možno stálou fotosyntetickou produkci. (9()
U stromů, které shazují listy jsou v rozvoji fotosyntetické aktivity jednotlivých listů značné rozdíly (10() , podle toho, v jakém časovém rozvrhu daný druh rozvíjí listoví. Druhy, které se uplatní v ranných sukcesních stadiích jako bříza, olše a topol, rozvíjejí nové listy během celé vegetační sezony. Jejich listy mají velkou fotosyntetickou aktivitu, ale jsou aktivní po krátkou dobu. Naproti tomu stromy charakterizující stadium klimaxu jako javor, habr a dub rozvíjejí listy po skupinách, listy mají nižší fotosyntetickou aktivitu, ale ta přetrvává přes celou vegetaci až do sežloutnutí a opadu. 

Fotosyntetické charakteristiky listů se mohou měnit také u jedné rostliny v průběhu vegetační sezony, pokud se mění výrazně vnější podmínky. Byliny v podrostu lesa s opadavými listy se přizpůsobují světelným podmínkám pod korunami stromů. Tak např. plicník (11() rozvíjí na jaře před olistěním stromů slunné listy s vysokou fotosyntetickou aktivitou (1). Když ale vyraší listy stromů a vytvoří stínící zápoj výkonné listy plicníku rychle zestárnou a na jejich místo nastoupí listy přizpůsobené zastíněné lokalitě (2), které dovedou slabou ozářenost dobře využít. Takové jsou také letní (3) a podzimní (4) listy. 

V průběhu kvetení (12() a zejména během tvorby plodů lze u většiny stromů a u mnohých bylin pozorovat vzestup fotosyntetické kapacity listů. Jestliže pokusné rostlině odstraníme plody poklesne rychlost fotosyntézy u jejích listů. Současně se zvýší koncentrace sacharózy v listech, poněvadž není dost rychle odváděna a je to tato sacharóza, která působí zpětnou vazbou zpomalení fotosyntézy. 

Adaptace k průměrné ozářenosti při růstu.    (13()
Tvar PI křivek, který jsme popsali je obecně pro všechny fotosyntetické organismy shodný. Ukazuje, že fotosyntetický aparát je důmyslně přizpůsoben k tomu, aby využíval co nejúčinněji záření ve velkém rozpětí ozářeností (hustot toku fotonů) a to i tehdy, když změny ozářenosti jsou poměrně rychlé. Hyperbole podobná křivka sledující závislost rychlosti fotosyntézy na ozářenosti přechází ze silně stoupajícího do slabě stoupajícího ramene právě v oblasti, kde se rychlost fotosyntézy blíží hodnotám postačujícím plně pro metabolismus rostliny. Pro trvalejší pobyt na stanovištích s vysokou ozářeností (výslunné lokality) nebo s ozářeností nízkou (stinná stanoviště) se rostliny ještě dále přizpůsobují změnami ve struktuře fotosyntetického ústrojí. V ekologii je běžné rozeznávat rostliny světlomilné (nebo světlobytné), které rostou na místech plně osluněných a  rostliny stínomilné (nebo stínobytné), které mohou dobře růst na místech více či méně zastíněných a často naopak vůbec nemohou růst na plném slunci.

Tyto dva typy rostlin se liší obvykle již vzhledem, anatomií a cytologií listů. U světlomilných bývají listy poměrně tlusté a mají pravidelně velmi protáhlé buňky palisádového parenchymu, nebo jich mají dvě i tři vrstvy nad sebou. (14, 15() Naproti tomu listy rostlin stínomilných bývají tenké, palisádový parenchym nízký, i houbový parenchym má málo vrstev buněk.

Často jsou takto přizpůsobeny (16() i listy téže rostliny (nebo téhož druhu rostliny), pokud se vyvíjely při různých ozářenostech. Velmi často se tak diferencují listy stromů (♣17), které se vyvíjely na plném slunečním ozáření (v horních patrech koruny a na jejím povrchu) a ty, které vyrůstají v různém stupni zastínění (v dolních patrech koruny a v jejím středu). V korunách stromů bývá někdy tato rozrůzněnost velmi významná (18(). 
 Délka palisádových buněk má svůj smysl. Chloroplasty v mezofylových buňkách jsou rozloženy v tenké vrstvě protoplasmy, která obaluje velké vakuoly (19(). V palisádových buňkách bývají chloroplasty rozloženy především podle bočních stěn, kolmých na povrch listu (20, 21(). Záření prostupuje středem buňky jako světelným kanálem a rozděluje se na mnohem větší plochu chloroplastů než jaký je průřez buňky rovnoběžný s povrchem listu. 

Rozdíly jsou i ve struktuře chloroplastů. Thylakoidy v chloroplastech jednak procházejí stromatem jednotlivě, jednak se sdružují v tzv. grana (22(). Mezi grany a stromálními thylakoidy jsou různé rozdíly (např. různý poměr fotosystémů I a II) , ale nápadné je že v granech je vysoká objemová koncentrace chlorofylu a tedy čím více gran tím účinnější absorpce záření. Chloroplasty světlomilných nebo osluněných listů (23, 24A() mají celkově poměrně méně thylakoidů na jednotku objemu a více stromatu obsahujícího enzymy Calvinova cyklu. Mají ale obvykle také méně gran a jsou tedy světlejší, což je charakteristická barva osluněných listů. Naopak chloroplasty stinných rostlin nebo listů (24B () mají mnoho thylakoidních membrán a hojně sdružených v grana. Na obr. (25() je elektronová mikrofotografie extrémního případu (Alocasia) ale i tak to může vypadat. Listy jsou pak velmi temně zelené.

Tvar PI křivek osluněných a zastíněných listů se také výrazně liší. Je tomu tak u rostlin světlomilných a stínomilných (26,27() nebo u rostlin téhož druhu vypěstovaných při různé ozářenosti (28, 29() a konečně také u osluněných a zastíněných listů v korunách stromů (30(). 

Tyto rozdíly jsou dány přímo funkční strukturou fotosyntetického aparátu. Sklon „lineární“ části křivky na začátku je dán účinností přeměny dopadajícího záření η (31(). Ta je zase složena z účinnosti zachycení záření anténami, z účinnosti přenosu excitace z antén na reakční centra a z účinnosti vlastní přeměny. Maximální rychlost fotosyntézy (32() je dána počtem reakčních center v měřeném vzorku, účinností fotochemické přeměny v thylakoidu a rychlostí enzymatických reakcí Calvinova cyklu. 

Účinnost přenosu excitace z antény do reakčních center a účinnost přeměny excitační energie v reakčních centrech jsou, za obvyklých okolností a ve zdravých buňkách, u většiny organismů oxygenní fotosyntézy zhruba stejné. Právě tak jsou, pokud nezasáhnou omezující regulační mechanismy, rychlost přenosu elektronů transportním řetězcem thylakoidu a  rychlost enzymatických reakcí Calvinova cyklu za obvyklé teploty pro většinu organismů přibližně stejné. 

To co především výrazně ovlivňuje tvar P/I křivek u listů rostlin (jde tedy nyní o rychlosti fotosyntézy vztažené na jednotku plochy!), je hustota rozložení reakčních renter na jednotce plochy a poměrné množství molekul anténního chlorofylu zásobujících excitony jedno reakční centrum.

Na obr. (33()  jsou schématicky znázorněna čtyři uspořádání fotosyntetického aparátu s různým počtem reakčních center (červené kroužky, dále zkracované RC) a anténních komplexů (zelené kroužly, dále AK). Vyobrazená čtyři uspořádání budeme nazývat modely a uvádět čísly, jimiž jsou v okně označeny, tedy M1, M2, M3 a M4.

Uvažujeme-li fotosyntézu vztaženou na jednotku  plochy, pak je maximální rychlost membránových pochodů dána počtem reakčních center na jednotku plochy listu. Účinnost zachycení dopadajícího záření je především dána počtu anténních komplexů u jednoho reakčního centra a tím také na jednotku plochy. S rostoucím rozměrem antény na jedno reakční centrum stoupá sklon lineární části křivky na počátku (tedy maximální účinnost fotosyntézy). Modely M1 a M3 budou tedy mít sklon P/I křivky na počátku (účinnost fotosyntézy v části křivky limitované ozářeností) dvojnásobný oproti modelům M2 a M4 (34(). Na druhé straně budou mít křivky M1 a M2 a také křivky M3 a M4 stejně vysoký „strop“. Pro snazší srovnávání jsou obr. (33 a 34() spojeny na jednom panelu (35().
  Při stejně velkém optickém průřezu antény pro jedno RC stoupá s počtem RC na jednotku plochy stejnou měrou jak sklon křivky na počátku, tak hodnota maximální rychlosti (srovnej M3 a M1 nebo M4 a M2). Je-li v jednom listu dvojnásobný počet reakčních center na jednotku plochy než ve druhém, ale tato centra mají poloviční rozsah antén, budou jejich ozářenosti úměrné části stoupat se stejným sklonem, ale prvý list dosáhne dvojnásobné maximální rychlosti (srovnej M3 a M2), atd.

Abychom dostali situaci, kterou lze často vidět na příkladech světlomilných a stínomilných rostlin nebo listů (26, 27, 28, 29() , že totiž u listů ze stínu stoupá lineární úsek křivky strměji než u listů osluněných (tj. fotosyntéza pracuje s větší účinností), ale zato dochází dříve k jejich nasycení ozářeností a pak již zase světlomilný list pracuje s větší účinností, musíme navrhnout model (36(), v němž světlomilný list bude mít např. dvakrát více reakčních center na jednotku plochy, ale u každého RC bude mít anténu např. se čtyřikrát menším průřezem než fotosystém stínomilný. 

Dosud jsme rozebírali situaci jak se jeví, vztahujeme-li rychlost fotosyntézy na jednotku plochy. Je důležité si uvědomit (a pochopit podstatu) následující skutečnosti: Jestliže budeme u předcházejících modelů rychlost fotosyntézy udávat vztaženou  na jednotkové množství chlorofylu  bude tvar P/I křivek pro uvedené čtyři případy významně odlišný (37♣). Fotosystémy ze schématu (33(), které mají stejnou účinnost přenosu excitace z antény do RC a stejnou účinnost vlastních RC ve fotochemické přeměně energie, budou mít stejný sklon lineárního úseku křivky. Je to dáno tím, že např. fotosyntetický aparát M1 bude při dané ozářenosti v lineárním úseku křivky podávat čtyřikrát větší výkon, než M4. Výsledky vztažené na jednotkové množství chlorofylu se však nebudou lišit, protože výkon M1 se bude  dělit čtyřnásobným množstvím chlorofylu, v porovnání s výkonem M4. Aparáty M1 a M3 se nasytí při nějaké hodnotě ozářenosti, která není ještě sytící pro M2 a M4; Fotosyntéza těchto aparátů poroste dále, až dosáhne dvojnásobného výkonu na jednotkové množství chlorofylu, než jakého dosáhly v nasycení M1 a M3. Totéž platí samozřejmě i pro naposledy uvedené modely M5 a M6.
P O R O S T Y,  Z Á P O J   L I S T O V Í,   L A I     ((38)
Rostliny většinou nerostou osamoceně, ale jak v přírodě, tak při zemědělském pěstění tvoří porosty s dobře vyvinutým zápojem listoví. Takový zápoj obvykle velmi dobře vyplňuje plochu, kterou má porost k dispozici, ale ještě navíc se většinou vytvoří nad jednotkou povrchu půdy (např. 1 m2) několikanásobný povrch listů. Ke kvantitativnímu popisu takové situace se užívá „poměrový index listové plochy“, anglicky „leaf area index“ a označuje se akronymem LAI. Udává, kolik m2 listové plochy porost vytvořil nad 1 m2 půdy. Pro dobře zapojené porosty dosahuje hodnot 3 až 9, nejčastěji se v době plného rozvoje listového zápoje pohybuje mezi 4 a 6. Obr. (39() ukazuje příklad nárůstu listové plochy v porostech tří obilnin. Obr. (40()ukazuje, jak v takto tvořených zápojích listoví roste absorpce slunečního záření dopadajícího na porost. A obr. (41() ukazuje absorpci záření jalo funkci LAI. Závislost fotosyntetického výkonu porostu na LAI při různých ozářenostech ukazuje graf v okně (42()
Vertikální profil rozložení listoví, množství absorbovaného záření a fotosyntetické produkce v jednotlivých vrstvách má v takových porostech charakteristický tvar (43(). Ten má některé znaky obecné (44(), ale v podrobnostech je významně spoluurčován povahou rostliny, tvarem a postavením jejích listů (45() a v neposlední řadě také hustotou porostu.

Také v přírodních populacích řas bývá závislost absorpce záření a fotosyntetické produkce obdobnou funkcí hloubky (vzdálenosti od hladiny), jako je u porostů vyšších rostlin funkcí vzdálenosti od povrchu porostu. Obecný příklad takových křivek je na  (46().

Závislost rychlosti fotosyntézy zapojeného porostu na ozářenosti je dána integrálem rychlostí v celém vertikálním profilu listoví. Taková křivka má podstatně vyšší práh nasycení než fotosyntéza jednoho listu. Pro jednotlivé jehlice, celé větvičky a porost smrku je to ukázáno na obr (47(). Charakteristické hodnoty pro dobře zapojené listoví různých zemědělských plodin jsou v okně (48(). Naproti tomu rozpětí obvyklých hodnot rychlosti fotosyntézy jednotlivých listů, v závislosti na ozářenosti, pro různé typy rostlin, schématicky shrnuje graf v okně (49(). Při srovnávání obr. 21 a 21 je třeba dát pozor na to, že stupnice ozářenosti jsou v různých jednotkách.

 Úhrnná rychlost fotosyntézy pro zapojené  takové porosty dosahuje často

6 až 8 g(CO2).m–2.h–1 

(rychlost se zde vztahuje na 1 m2 půdy zaujaté porostem) a denní úhrny se pohybují za dobrých podmínek 

od  15 g(CO2).m–2.d–1 výše

 a mohou dosahovat až 70 g.m–2.d–1.    

Jak se mění fotosyntetický výkon porostů různých typů rostlin s dobře zapojeným listovím v průběhu dne s první polovinou jasnou a druhou oblačnou ukazuje opět schématicky obr. (50(). Podobně denní průběh výkonu fotosyntézy za polojasného dne pro zapojený porost kukuřice a pro různé části koruny buku ukazuje (51(). Zde je opět třeba věnovat pozornost jednotkám v nichž je příkon záření udáván ve dvou různých zdrojích, z nichž je čerpána levá a pravá polovina obrázku. Ozářenost v levé polovině udávaná ve Wm2 se vztahuje na úhrnné sluneční záření, z něhož jen 45% můžeme považovat za fotosyntetické. Maximální hodnoty zde tedy budou okolo 800 ( 0,45 = 360 Wm2, což dává s použitím přibližného přepočítávacího faktoru 1800 (mol.m–2.s–1 a jsou tedy maximální ozářenosti v obou případech zhruba stejné.
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