Ekofyziologie fotosyntézy 1.
Globální a fotosynteticky účinné záření.

V předchozích kapitolách kurzu šlo o mechanismy dílčích pochodů fotosyntézy a o struktury, na nichž tyto pochody probíhají. Děje se tedy odehrávaly (2() většinou na úrovni buněk nebo buněčných struktur, především chloroplastů a jejich součástí a km jejich popisu posloužily  informace z biofyziky a molekulární biologie. Dále půjde o to, jakými pravidly se řídí práce fotosyntetického aparátu a jaké jsou jeho výkony, v přirozených podmínkách jimž jsou rostliny vystaveny. Není to snad tak zajímavé jako to, o co šlo doposud doposud, ale pro práci s rostlinami a pro všeobecné vzdělání je to také důležité. Kromě toho by to mělo ukázat, že všechno, co jste si osvojili až doposud, je velmi potřebné pro racionální výklad toho o co půjde dále.

Fyziologie fotosyntézy se především zabývá tím jak hodnoty těch faktorů v prostředí na nichž fotosyntéza závisí určují rychlost a účinnost fotosyntézy. Jsou to především energie záření dopadajícího na fotosyntetizující buňky, parciální tlak oxidu uhličitého v atmosféře a teplota, která určuje rychlost chemických reakcí, ale také horní a dolní mez fungování živých struktur, především enzymů.

 Voda je  z tohoto seznamu vynechána. Výkyvy v dostupnosti vody pro rostliny na přirozeném stanovišti mohou být sice výrazné a někdy i život ohrožující, ale přece většinou ne takové, aby nedostatečná dostupnost vody jako jedné z reagujících složek ve fotosyntéze omezovala přímo rychlost nebo účinnost jejích pochodů. To čím vodní hospodářství rostliny fotosyntézu výrazně ovlivňuje jsou účinky nepřímé. Ty se podrobně probírají v té části kurzu, která se týká vodního hospodářství rostliny. 
(3()
Ozářenosti zemského povrchu za různých podmínek.

Z faktorů prostředí, které určují rychlost fotosyntézy v přírodních či zemědělsky pěstovaných populacích rostlin, je nejproměnlivější příkon slunečního záření, dopadajícího na povrch zemský. Příkon slunečního záření na povrchu atmosféry planety Země je zcela stálý: sluneční konstanta  = 1,3815 kW.m–2. Ozářenost zemského povrchu je však nižší a výrazně proměnlivá. Je užitečné se obeznámit se základními údaji o slunečním záření a jeho změnách.

Obr. (4() ukazuje průměrné hodnoty poměrných množství a spektrálního složení přímého slunečního záření na povrchu atmosféry a na povrchu zemském, záření oblohy, záření odraženého od mraků, a záření prošlého zápojem listů v porostu. Spektra jsou znázorněna ve formě poněkud méně běžné (v biologii, ale běžné ve fyziceé), t.j. v lineární stupnici jsou na ose x vyneseny vlnočty (t.j. počet vlnových délek na 1 cm, stupnice dole) a vlnové délky jsou ke grafu připsány nahoře v nelineární stupnici. Obvyklejším způsobem je vynesen další graf (5() ukazující opět poměr spekter slunečního záření na povrchu atmosféry a na povrchu Země. Absorpční pásy složek atmosféry, které v jistých pásech silně absorbují (H2O, O2, ozon), jsou zde identifikovány. Charakteristický rozdíl ve tvaru spekter prozradí na prvý pohled způsob vynesení.
Jak vypadá spektrum slunečního záření po průchodu atmosférou závisí značně na tloušťce vrstvy vzduchu, kterou musí záření projít (6(). Čím delší dráha vzduchem, tím více se rozptýlí kratších vlnových délek a dlouhovlnná oblast spektra je poměrně významnější. To platí ovšem pouze pro kolmý dopad přímých slunečních paprsků, tedy pro zhruba vertikální plochu při ranním nebo večerním osvětlení (jsou-li jednotlivé mraky, vidíme červánky). Krátkovlnné záření odrážené mraky tvoří při nízkých úhlech slunce nad obzorem významnou složku spektra dopadajícího na vodorovný zemský povrch.
Průběh denních změn ozářenosti zemského povrchu, ve dnech s různě vyvinutou oblačností je znázorněn na obr. (7(). Křivky pocházejí ze záznamů solarimetru v Třeboni, za letních dnů a ukazují jak výrazné změny oblačnost způsobuje. Při roztroušené oblačnosti přesahují maximální hodnoty dopadajícího záření hodnoty pozorované při jasné obloze, protože se v některých okamžicích sčítá tok přímého slunečního záření se zářením odraženým od mraků.
Na obr. (7(), podobně jako to bylo už na obr. (4(), se také rozlišuje úhrnné a fotosynteticky účinné záření. Pojem „fotosynteticky účinné záření“ je vhodné vysvětlit blíže. V rostlinné fyziologii není vhodné používat pojmu "osvětlení", který byl definován pro kvantitativní popis světla, tj. záření měřeného s takovou spektrální citlivostí, která odpovídá spektrální citlivosti lidského oka. Ta je však téměř přesně protiběžná absorpční křivce chlorofylu ((8). Ačkoli viditelná a fotosynteticky účinná část spektra mají zhruba tytéž spektrální hranice (400 - 700 nm), není proto vhodné při pracích o fotosyntéze používat pojem osvětlení a dáváme přednost fyzikálně správnému pojmu ozářenost. Jednotkou osvětlení je 1 lux a intensita osvětlení se měří přístroji (luxmetry), jejichž spektrální citlivost odpovídá citlivosti lidského oka. 

Fotosynteticky účinné záření označujeme zkratkou PAR (někdy také PhAR), což je akronym z anglického „photosynthetically active radiation“.V českých textech používáme někdy také psaní zkratky jako FAR. Je to ta část slunečního spektra, v níž absorbují fotosyntetické pigmenty a jehož energie může tedy být využita ve fotosyntéze. Je rozsahem také velmi podobná tomu co nazýváme „viditelné záření“ nebo světlo a v  učebnicích se spektrální rozsah FARu udává v roz-mezí 400 – 700 nm (někdy i 400 – 720 nm).

Jak můžeme odhadnout ze spekter a jak ukazují měření (viz údaje na obr. (7()), pohybuje se podíl FARu v úhrnném (globálním) slunečním záření mezi 40 a 60 % v závislosti na oblačnosti. Nejméně je ho v přímém slunečním záření a nejvíce při roztroušené oblačnosti. Potřebujeme-li odhadnout množství dopadlého FARu z  hodnot globálního záření pro delší časový úsek v našich podmínkách, používáme obvykle faktor 45 %.
Jednotky pro ozářenost    (9()
Dnes je běžné hodnoty ozářenosti udávat jako hustotu toku fotonů (anglicky photon flux density, označuje se symbolem PFD) jinak také nazývanou ozářenost (anglicky irradiance, symbol I). Tato veličina se vyjadřuje dvojím způsobem (10():

(1) V jednotkách výkonu (příkonu) na jednotku plochy, obvykle (W.m–2( někdy také (mW.cm–2(. Dnes se již neužívá erg.cm–2.s–1, ani další, dříve užívané jednotky. 

(2) V molech  kvant na jednotku plochy za jednotku času tedy mol (h().m–2.s–1. Vzhledem k obvyklému rozsahu ozářeností na zemském povrchu používá se obvykle jednotky o šest řádů menší tj. (mol (h().m–2.s–1.  Pro mol kvant se někdy užívá neoficiální (v mezinárodní soustavě jednotek nepovolená!) jednotka 1 einstein, zkracuje se E, takže pak se ozářenost udává v (E.m–2.s–1.

Převod hodnot ozářenosti mezi údaji ve W.m–2 na hodnoty v (mol(h().m–2.s–1 vyžaduje znalost spektrálního složení toku fotonů To proto, že energie jednoho kvanta záření (nebo jednoho molu kvant) se mění s vlnovou délkou uvažovaného záření. Tuto závislost vyjadřuje např.rovnice

E(  =  120 000 / (  (kJ.mol–1(
Kde E(  je energie  (kJ.mol–1( obsažená v 1 molu kvant o vlnové délce záření ( [nm]. Odvození této rovnice je rozepsáno dále. Zde uvádím jen tabulku vybraných hodnot (11(), grafické znázornění závislosti (12() a dále pravidlo (13() pro rychlé přibližné přepočty, které je v tabulce vepsáno. To je důležité proto, že se ve fyziologii a ekologii fotosyntézy při měřeních a při publikaci výsledků užívá téměř stejně často vyjadřování hodnot ozářenosti ve W.m–2s–1 a v (mol.m–2.s–1.

Převodní faktory pro přepočty údajů ozářenosti ve více  různých  jednotkách lze odečíst z nomogramu na obr. (14() . 

Dnes se již v publikacích o fotosyntéze téměř nepoužívají hodnoty naměřené luxmetrem, které dříve bývaly dosti časté. Jejich převod na hodnoty ve W.m-2 nebo (mol (h() m-2 je ještě nejistější, ale je také naznačen v nomogramu (14(). Pokud jde o sluneční záření je totiž možné pro zcela přibližnou orientaci používat pravidlo, že maximální hodnoty plného slunečního ozáření v naší zeměpisné šířce (tedy zhruba 2000 (mol (h().m–2.s–1 nebo 400 W m-2 FAR) změří luxmetr při průměrném spektru slunečního záření (to je základní důležité pravidlo aby přepočet přibližně fungoval)  jako 100000 lux  a hodnoty nižší (při stejném spektrálním složení záření) jsou proporcionálně nižší ve vztahu k uvedeným hodnotám maximálním.

Nyní odvození rovnice pro obsah energie, kterou nese  záření o různé vlnové délce. (15 - 19()
Obsah energie jednoho fotonu je dán vztahem 

E(  =  h.(  = h.c / (
kde h je Planckova konstanta rovná 6,626 ( 10–34 (J.s( nebo 0,4136 ( 10–14 (eV.s(,

ν je kmitočet, počet kmitů za sekundu, který má záření o dané vlnové délce



c (m.s–1(  je rychlost světla ve vakuu, tj. 2,998 ( 108 
( [m] je vlnová délka záření o které jde

eV - elektronvolt je méně obvyklá jednotka energie používaná hojně tam, kde jde o jednotlivé částice hmoty nebo fotony a převod je 1 eV = 1,602 . 10-19 J

Výše uvedená rovnice předpokládá, že se rychlost světla i vlnová délka udávají v metrech. Pokud při výpočtu použijeme vlnovou délku udanou, jak je obvyklé, v nm nabude výpočetní vzorec tvar

E( =  1240 (eV.nm( / ( (nm( = 1240/( (eV( 

Při mnohých výpočtech se lépe hodí použít hodnotu energie, kterou nese jeden mol fotonů (jeden einstein). Ta je dána rovnicí

E(  = N.h.(  = N.h.c / (   (J.mol–1(
kde N je Avogadrovo číslo 6,022 ( 1023  (mol–1( 

Vzorec pro výpočet pak je buď

E(  = (6,022 ( 1023  (mol–1() ( (6,626 ( 10 –34 (J.s() ( ( (s–1(  (
 (3,99 ( 10–10 ( (  (J.mol–1(
nebo

E(  = (6,022 ( 1023  (mol–1() ( (6,626 ( 10 –34 (J.s() (
( (2,998 ( 1017  (nm.s–1() / ( (nm( =

=(1,196 ( 108 (J.mol–1.nm() / ( (nm(
což je přibližně rovno 

E(  =  120 000 / (  (kJ.mol–1(
a lépe se to pamatuje. 
Úhrnná denní a roční množství dopadajícího záření.
Závislost na zeměpisné šířce a roční době.   (20()
Změny, které v množství záření dopadajícího na zemský povrch v různých zeměpisných polohách způsobuje roční cyklus oběhu naší planety kolem Slunce jsou znázorněny na dalším obrázku (21(). Ten shrnuje údaje, které mohou být velmi užitečné při nejrůznějších modelových výpočtech nebo odhadech fotosyntetické produkce a účinnosti na různých místech naší planety a za různých podmínek. Je také užitečné si alespoň několik údajů vštípit do paměti, poněvadž to usnadňuje orientaci ve výsledcích měření při čtení literatury. Hodnoty denních úhrnů množství dopadlého záření nám ovšem neřeknou, jaké bylo konkrétně v některém dni jeho převažující složení a jaká byla dynamika jeho denních změn, což jsou jistě údaje pro odhad přesného průběhu fotosyntézy důležité – jak uvidíme dále. Pro základní přibližné odhady a výpočty však jsou tyto hodnoty cenné. 

Pravá stupnice uvádí roční úhrny dopadlého záření, které jsou u grafu uvedeny v místě, kde končí křivka průběhu denních úhrnů pro danou zeměpisnou šířku. Mohly by tedy být právě tak dobře v tabulce, ale jsou-li v tomto grafu, není to nevhodné. Průměrné roční hodnoty úhrnného dopadlého slunečního záření v GJ.m–2 pro celý povrch Země jsou znázorněny na barevné mapě na obr. (22(). Mapa je převzata z výborné učebnice Walter Larcher: Physiological Plant Ecology, Springer , 2003 (čtvrté vydání).

Udávat množství dopadlého záření v  kWh.m-2 nebo v MJ. m-2 je věcí zvyklosti, která se liší podle země původu badatele a podle oboru. Uvedl jsem je proto střídavě oboje. Pro přepočet lze použít jednoduché vztahy  (23()
1Wh    = 3,6 kJ    nebo              1  kJ   =  0,2777 Wh
1 kWh = 3,6 MJ   nebo              1 MJ  =  0,2777 kWh
Poněvadž se při výpočtech a úvahách o záření a fotosyntéze někdy ještě vyskytují také dnes už nedoporučované, ale dříve hojně používané hodnoty v kaloriích, je vhodné si snadno vybavovat také tyto přepočty:        

1 cal  =  4,187 J             1 KJ =  4,187 KJ

  1 J  =  0,2388 cal         1 KJ = 238,8 cal

1 kWh  =  859,8 Kcal     1 Mcal = 1,163 kWh 
odhady primární produkce z údajů o záření   (24()
Abychom se přesvědčili, k čemu mohou takové údaje být užitečné, vypočteme s jejich použitím hrubý odhad, jak velká plocha fotosynteticky produktivních porostů (při jiném pohledu můžeme říci jak velká plocha zemědělsky obdělávané půdy) je potřebná pro obživu jednoho člověka (25 -28() . 
Norma ve vyspělých zemích pro průměrnou denní spotřebu energie člověka při normální aktivitě je 13000 kJ (dříve 3000 kcal) na den. Mimochodem to znamená, že přepočteno na rovnoměrný výkon - což není ovšem realita, ale pro představu je to dobré – to odpovídá zhruba   13 . 106 J.d–1 :  86,4 . 103  s.d–1 = 150,46 J.s–1, čili přibližně 150 W. Máme tedy průměrný výkon jako žárovka o příkonu 150 W. (Když se ještě používala 1 koňská síla jako jednotka výkonu, kladla se rovnou  přibližně 735W.
Z grafu na obr. (21() můžeme odečíst, že průměrné množství fotosynteticky účinného záření, které dopadne v naší zeměpisné šířce (45o) za rok na 1 m2 je okolo 2000 MJ. y-1 (za rok) čili   2 GJ. y-1, což dává asi 5,5 MJ.d–1 (za den) a to zase odpovídá průměrnému toku asi 60 W.m-2. Poslední údaj vypočteme, když dělíme denní příkon počtem sekund za den, což jest 86 . 103, nebo roční příkon počtem sekund za rok, tj. 31,536 . 106.  Pro globální sluneční záření můžeme počítat s průměrnou hodnotou toku dopadlého na 1 m2 150 W, což je shodou okolností rovno průměrnému toku energie jedním člověkem. 
Jako příkon energie však nepotřebujeme pouze oněch 13 MJ . d–1 jak udává výše uvedená norma, ale z primární rostlinné produkce spotřebujeme  mnohem více, protože konzumujeme poměrně hojně maso. Jeho složka v potravě zvyšuje podstatně nárok na primární produkci a to asi na 45 MJ.d-1 (to platí u nás, hodnota závisí velmi silně na ekonomické vyspělosti země). 45 MJ.d-1 odpovídá  průměrnému stálému příkonu  45.106 J.d–1 : 86400 s.d–1 = 520,83 J.s–1, tedy asi 520 W. S jakou účinností přeměňuje fotosyntéza rostlin dopadající záření na organickou hmotu to bude součástí dalších úvah. Abychom mohli dokončit začatý výpočet uvedu, zatím bez dokazování, několik údajů. Nejvyšší pozorované hodnoty účinnosti fotosyntézy v laboratorních nebo jiných měřeních provedených za optimálních podmínek, vztažené na množství pohlceného záření, se pohybují mezi  4 a 8 %.  Nejvyšší pozorované hodnoty této účinnosti přeměny v přírodě i v zemědělství, vztažené k celoročním úhrnům dopadlého záření, nepřekračují obvykle 1 %, tedy η ≤ 0,01. Pro náš výpočet zvolíme jako reálnou průměrnou hodnotu η = 0,004 pro úhrnný biologický výnos a η = 0,002 pro jeho hospodářsky významnou část, která může sloužit jako potrava nebo krmivo. Je to více, nežli je celosvětový průměr rostlinné produkce, ale asi 2,5 krát méně než nejvyšší hodnoty.
Průměrná rozloha obhospodařované půdy potřebná na krytí uvažovaného nároku jednoho člověka na primární produkci bude tedy v oněch zprůměrovaných hodnotách 
(„příkon“ člověka) : (příkon záření na 1 m2) : η fotosyntézy
520 W : 60 W.m–2 : 0,002 = 4333,3 m2
nebo také

(spotřeba energie člověka za den) : (příkon energie záření na 1 m2 za den) : η fotosyntézy
45 MJ člověk-1.d–1: 5,5 MJ m–2.d–1 : 0,002 = 4090,1 m2. člověk-1
Malý rozdíl ve výsledcích počítaných dvěma postupy je dán zaokrouhlováním při výpočtech vstupních hodnot.
Jde tedy zhruba o plochu 0,4 ha, a to je hodnota velmi blízká 0,39 ha, což udávají různé prameny jako  celosvětový průměr rozlohy orné půdy, připadající na jednoho člověka. Tento průměr je ale získán z hodnot, které se velmi různí, podle klimatických podmínek a způsobu hospodaření, takže se mění od 0,14 ha pro Čínu, přes asi 0,4 ha pro Evropu a 0,85 ha pro USA až na 3,55 ha pro Austrálii.
Jiný odhad, který můžeme vypočíst z průměrných hodnot dopadajícího záření a účinnosti fotosyntézy je hodnota možného výnosu obilného zrna v našich klimatických podmínkách (29, 30() . Zvolíme postup poněkud odlišný od předchozího. Předpokládejme, že obiloviny vytvoří výnos zrna za tři hlavní měsíce vegetační sezóny, od poloviny května do poloviny srpna. Z grafu na obr. (21() odhadneme, že v naší zeměpisné šířce dopadne za tyto tři měsíce zhruba 1000 MJ ( = 1 GJ) fotosynteticky účinného záření. Poněvadž nyní uvažujeme záření dopadající na již rozvinuté a plně funkční fotosyntetické orgány, můžeme použít vyšší koeficient účinnosti přeměny nežli v prvém případě, tedy η = 0,005. S touto účinností přeměny bude k dispozici 1.0 G J ( 0,005 = 5 MJ energie  pro stavbu organických molekul a při průměrném obsahu volné energie v rostlinných produktech 20 kJ.g–1  dostaneme produkci 5 MJ : 0,02 MJ.g-1 =  250 g.m-2  a 250 ( 10000 = 2500000g.ha-1 (na 1 ha) čili 2,5 t. ha-1 = 25 q. ha-1 produktu. To je dobrá úroda na našich polích a pokud se dosahuje úrod až dvojnásobných je to tím, že dobré podmínky posunují účinnost k vyšším hodnotám, nejdále až k η = 0,01.
� ( které v této rovnici je uvedeno v metrech, vyjadřujeme obvykle v nm (10-9 m) a pro fotosynteticky aktivní oblast spektra je to mezi 300 – 700 nm, což odpovídá kmitočtům 1.1015 až 4,3.1014 kmitů za sekundu; kmitočet se nesmí zaměňovat s vlnočtem (cm-1), což je počet vlnových délek, který se vejde do 1 cm a ten je pro uvedené vlnové délky mezi 25000 cm-1 a 14300 cm-1.


� Viz pozn. 1.
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