Ekofyziologie fotosyntézy 2.

Závislost rychlosti fotosyntézy na vnějších faktorech 
Jednotky pro rychlost fotosyntézy. 
Jednotky ve kterých se udává rychlost fotosyntézy jsou ještě rozmanitější, nežli je tomu se zářením, je však velmi důležité si také v tom zjednat jasno.
Jak plyne z povahy pochodu fotosyntézy mají tyto jednotky vždy základní formu stejnou: je to množství asimilovaného CO2, nebo množství uvolněného 02, vztažené na nějakou vztažnou hodnotu za jednotku času. Často se ve jmenovateli také objevuje množství vytvořeného produktu (sacharidu nebo sušiny živé hmoty, např. mg nebo g sušiny), ale to jen v jistých případech (a často přepočtem), protože toto množství se při krátkodobých měřeních nedá tak snadno přesně stanovit. Vzhledem k tomu, že za obvyklých podmínek jsou množství pohlceného CO2 a uvolněného O2 v poměru přibližně rovném 1, není tak významné o který plyn jde. Dále budeme uvažovat jen CO2, ale samozřejmě, že v některých případech jde především o O2.

Dva zásadně různé druhy jednotek se liší tím, na jaký základ se rychlost fotosyntézy vztahuje. Protože ústředním činitelem ve fotosyntéze je chlorofyl, je přirozené vztahovat rychlosti fotosyntézy na jednotkové množství chlorofylu ve zkoumaném objektu. Množství chlorofylu jako vztažná hodnota má velký význam pro zkoumání všech objektů a pochodů v říši fotosyntetických organismů, ale jako téměř výhradní postup pro získání směrodatných údajů se používá u mikroskopických organismů a laboratorních objektů jako jsou izolované fotosyntetické organely, membrány a pod.

Při tomto způsobu vyjadřování rychlosti fotosyntetických pochodů je nejpřiměřenější užívat jednotek 

μmol (CO2) . mmol (Chl)-1.s-1  nebo  μmol (CO2) .g (Chl)-1.s-1
protože v těchto jednotkách se obvyklé hodnoty rychlostí fotosyntézy pohybují v jednotkách až desítkách. Mezi obě uvedená vyjádření je možno téměř položit rovnítko a zhruba si je tak můžeme převádět, protože 1 mmol chlorofylu odpovídá přibližně 900 mg, tedy skoro 1 g.

U listů vyšších rostlin, nebo obdobných částí stélek makroskopických řas je pro hodnocení rychlosti fotosyntézy často rozhodující, jaká ozářenost dopadá na jednotku jejich povrchu a je zcela přirozené vztahovat rychlosti fotosyntézy na plošné jednotky povrchu. Nejčastěji se dnes používá jako jednotka povrchu 1 m2. V tom případě je opět nejpřiměřenější používat jednotky 

μmol (CO2). m-2. s-1
a hodnoty středních rychlostí fotosyntézy jsou pak obvykle podobné, jak uvedeno výše. Je to proto, že průměrné množství chlorofylu obsažené v pletivu jednoho listu pod 1 m2 povrchu je 0,5 mmol = 0,5 g .

Pokud chceme hodnoty vyjádřené těmito dvěma způsoby srovnávat, nebo na sebe převádět, nezbývá nežli si analýzou zjistit množství chlorofylu v pletivu objektu pod plošnou jednotkou jeho povrchu nebo v průměrné buňce o známém povrchu. U listů vyšších rostlin s obsahem chlorofylu, neodchylujícím se příliš od průměrných hodnot můžeme pro přibližnou orientaci nebo hrubá srovnání vycházet ze zkušeností potvrzené skutečnosti uvedené výše, že totiž v listovém pletivu pod 1 m2 listového povrchu bývá asi 0,5 mmol ≈ 0,5 g chlorofylu.

Významné důsledky má vztahování rychlostí fotosyntézy k jednomu nebo druhému základu např. při prezentaci a analýze výsledků vztahujících se k přizpůsobení rostlin k průměrné hodnotě ozářenosti.

Závislost rychlosti fotosyntézy na ozářenosti,
 P/I křivky.    (2()
Odezva fotosyntetizujících buněk na hladinu ozářenosti jasně ukazuje rozčlenění fotosyntézy na pochody fotochemické a membránové přeměny energie a na biochemické syntézy uhlíkatých sloučenin probíhající ve stromatu chloroplastu.

To jako první ukázal Blackman se svými spolupracovníky na začátku minulého století. Když měřili závislost rychlosti fotosyntézy na ozářenosti zjistili (3(), že spočátku tato rychlost stoupá úměrně ozářenosti. Postupně se však přírůstky zmenšují a křivka se odklání od původního sklonu, až nakonec probíhá skoro rovnoběžně s osou X. Blackman správně usuzoval, že „strop“ na který narazí zvyšování rychlosti celého pochodu při zvyšování ozářenosti je dán dosažením maximální rychlosti obratu nějaké enzymatické reakce, jejím nasycením. Že omezujícím faktorem jsou biochemické reakce se potvrdilo tím, že se tento strop zvedne, když se zvýší koncentrace CO2 a to zas jen po určitou hodnotu, která znamená nové nasycení. A dále, že hodnotu nasycení při dané ozářenosti a při dané parciální tenzi CO2 lze zvýšit zvýšením teploty. (4() Oba faktory lze měnit i v jednom pokuse (5() a výsledky lze vynést v trojrozměrných grafech. 
Křivky v levé části obr.(5() ukazují, že hyperbolický tvar nemají jen křivky pro závislost rychlosti fotosyntézy na ozářenosti.  Podobně je tomu, jestliže při konstantní ozářenosti postupně zvyšujeme parciální tenzi CO2. Naproti tomu křivky závislosti na teplotě při konstantní ozářenosti a koncentraci CO2 spočátku téměř exponenciálně stoupají a k dalšímu a později opět klesají, když je překročena optimální teplota. K podrobnějšímu rozboru obou závislostí se ještě vrátíme. Nyní se budeme ještě jednou věnovat křivce znázorňující vliv ozářenosti: uvedeme si některé její podstatné znaky a osvojíme si několik termínů.  

Tyto křivky (6() se v odborné terminologii nazývají nejčastěji PI křivky (z anglického Photosynthesis vs. Irradiance curves), někdy se píše  také P/I křivky. Při nízkých hodnotách ozářenosti roste rychlost fotosyntézy úměrně ozářenosti a fotosyntéza probíhá s nejvyšší účinností možnou za daných podmínek. Tato část se nazývá lineární úsek nebo ozářeností (nebo nesprávně světlem) limitovaný úsek křivky (irradiance limited, nebo light
 limited). Rychlost fotosyntézy je zde omezena rychlostí fotochemických reakcí a stoupá (lineárně)  přímo úměrně množství záření zachyceného a pohlceného (absorbovaného) fotosyntetickým aparátem. 

 Rychlost fotochemických reakcí by mohla stoupat ještě dále lineárně, ale nestačí tak rychle pracovat další reakce fotosyntézy. To jsou  (7 až 11():
přenos elektronů přenašeči mezi fotosystémy, 

přesun NADPH+H+ a ATP k reakcím Calvinova cyklu 

enzymové reakce tohto cyklu

rychlost vstupu CO2 do mezibuněčných prostor listu 

difúze CO2 k asimilujícím buňkám a do jejich nitra až ke chloroplastům

Všechny tyto pochody se mohou podílet na omezování rychlosti celého procesu a tím na snižování úhrnné účinnosti přeměny energie. Říká se, že fotosyntéza v této oblasti je ozářeností (světlem) nasycena (12(), anglicky "irradiance (light
) saturated". Odtud se často hovoří o saturaci fotosyntézy světlem, saturační ozářenosti, saturační rychlosti fotosyntézy, atd. "Strop", na který rychlost fotosyntézy narazí, se může posouvat s rostoucí koncentrací oxidu uhličitého v prostředí, a dále s rychlostmi přísunu CO2 a membránových produktů fotochemie ke karboxylačním centrům jakož i s rychlostí karboxylačních reakcí, což vše je závislé na teplotě.

Charakteristický je také průběh křivky sledující účinnost fotosyntetické přeměny energie η, která je označena tímto řeckým písmenem. Účinnost přeměny energie má při nízkých ozářenostech nejvyšší a po jistou dobu stálou hodnotu, ale později klesá po křivce opačné orientace, ale stejného charakteru jako má křivka rychlosti fotosyntézy. Jaké jsou hodnoty oné maximální biochemicky a thermodynamicky možné účinnosti je uvedeno v dalších oddílech kapitoly.

 Při nulové ozářenosti je výměna plynů dána dýcháním, při němž se CO2 nespotřebovává, ale vyvíjí (a spotřebovává se naopak O2) a hodnoty mají tedy opačné znaménko, než při fotosyntéze. S rostoucí ozářeností se dýchání zmenšuje a když spotřeba CO2 fotosyntézou právě vyrovnává jeho produkci dýcháním, je výměna plynů nulová. Ozářenost, při níž k tomu dojde  se nazývá kompenzační ozářeností [compensating irradiance], dříve se také říkalo kompenzační bod [compensation point]. Když se pohybujeme nad kompenzační ozářeností rozlišujeme hodnoty čisté (netto) fotosyntézy [net photosynthesis], dané měřenou rychlostí pohlcování CO2 (nebo vylučování O2) a rychlost úhrnné (hrubé, brutto) fotosyntézy [gross photosynthesis], kde ku měřené výměně plynu je připočteno ještě fotosyntézou kompenzované dýchání.

Nežli opustíme popis PI křivek je vhodné uvést výslovně v jakých jednotkách bývají vyjadřovány stupnice ozářenosti a rychlosti fotosyntézy.
Závislost rychlosti fotosyntézy na CO2,
 P/ CO2 křivky.     ((13)
Když chceme jasně znázornit závislost rychlosti fotosyntézy na koncentraci nebo parciální tenzi (dostupnosti, přísunu) oxidu uhličitého je nejlépe objekt vystavit poměrně vysoké ozářenosti (při níž jsme před tím pozorovali již úplné nasycení zářením) a postupně měnit koncentraci CO2. Křivka, kterou naměříme (14() se v mnohém se podobá P/I křivce. Nežli ji však začneme rozebírat, vyjasníme si opět názvy veličin a jejich rozměrů, které zde budeme používat.

Nejprve jak se vyjadřuje koncentrace nebo tlak nebo poměrné množství  CO2 ve vzduchu (15() . Víte jistě, že průměrné dnešní zastoupení (koncentrace) CO2 ve vzduchu je asi 0,00035 dílů celkového objemu (nebo tlaku) což se zkráceně často udává jako 350 ppm (z anglického „parts per milion“, „částí z miliónu“). Tento podíl lze také vyjadřovat jako 350 (mol. mol–1, nebo 350 μl.l–1. Jindy se užívá vyjádření v objemových procentech, které je 0,035 %. Ve vědecké literatuře se dnes většinou udává parciální tlak, který je samozřejmě také 0,00035 částmi celkového tlaku. Tlak vzduchu v našich podmínkách je přibližně 100 000 Pa (pascalů) takže 100 000 Pa ( 0,00035 dává parciální tlak CO2 35 Pa. 

Uveďme hned zde, že když se udává parciální tenze kyslíku ve vzduchu, užívají se nejčastěji jako jednotky kilopascaly, symbol kPa. Normální parciální tenze kyslíku, která odpovídá 21 obj. % je pak 21 kPa, 1 kPa parciální tenze znamená 1% obsahu.

Rychlost fotosyntézy se při analýze P/CO2 křivek vyjadřuje opět buď vztažena na jednotkové množství chlorofylu, nebo na jednotku povrchu listu, v tom není oproti P/I křivkám rozdíl.

 Fotosyntéza se urychluje se zvyšováním parciální tenze oxidu uhličitého, p(CO2), spočátku také úměrně koncentraci CO2, a to u C3 rostlin (charakter P/CO2 křivek u C4 rostlin se rozebírá dále) zhruba až ke dvojnásobku přirozené p(CO2) ve vzduchu, což je asi 70 Pa (16() nebo 0,06 % (17() ; někdy to bývá i trojnásobek, tedy přibližně 100 Pa (0,1 %), to záleží na tom jaký odpor pro difúzi CO2 klade struktura daného listu. V grafu je to vyjádřeno šipkou, která ukazuje, že tenze CO2 v mezibuněčných prostorách v listu je vždy nižší, nežli tenze ve venkovním vzduchu. V obou grafech je však vynesena rychlost fotosyntézy proti hodnotám parciální tenze (koncentrace) CO2 v mezibuněčném prostoru. To lze udělat tehdy, když se současně se spotřebou CO2 měří také rychlost transpirace H2O. Z  té je možno vypočíst odpory pro difúzi H2O z povrchu mezofylových buěk do mezibuněčných prostorů a odtud, přes průduchy, do prostoru vně listu. Odpory pro difúzi oxidu uhličitého jsou úměrné odporům pro vodní páru a po vynásobení příslušným koeficientem můžeme z nich spočítat téměř přesně koncentraci CO2 na povrchu mezofylových buněk. 

Na obrázku (16() jsou opět dvě křivky: jedna pro čistou fotosyntézu (Pn), která ukazuje také rychlost dýchání jako záporné hodnoty, t.j. výdej CO2 a druhá pro hrubou fotosyntézu (Pg), kde kompenzace dýchání je započtena do fotosyntetické aktivity. 

Při nulové koncentraci CO2 vyvíjejí i mezofylové buňky listů oxid uhličitý mitochondriovým dýcháním a ten je potlačen teprve, když vnější (resp. mezibuněčná) koncentrace CO2 dosáhne hodnoty, při níž již funkce Calvinova cyklu právě kompenzuje rychlost dýchání. Nazývá se kompenzační koncentraci CO2 a označuje symbolem Γ. Tato kompenzační hodnota bývá u C3 rostlin okolo 5-10 Pa. Ale i při vyšších koncentracích CO2 je stále čistá rychlost fotosyntézy nižší nežli rychlost úhrnné (hrubé) fotosyntézy a obě ještě navíc snižuje souběžná fotorespirace.

V oblasti, kde rychlost fotosyntézy roste se stoupající parciální tenzí CO2 téměř lineárně (17(), je tato rychlost omezena rychlostí difúze CO2 a rychlostí karboxylační reakce (18(). Tam, kde přestává mít stoupající koncentrace CO2 vliv na rychlost fotosyntézy omezují ji enzymatické reakce, které obstarávají regenerací substrátu (reakce 5 až 12)  a ta končí fosforylací ribulosofosfátu na ribulosobisfosfát ((19).

Křivky na grafu (16() se vztahují k C3 rostlině, u níž je fotorespirace významnou částí výměny CO2. P/CO2 křivky ukazují také velmi jasně všechny rozdíly mezi kinetikou fotosyntézy u C3 a C4 rostlin , což je znázorněno na grafu (17() .

C4 rostliny při sytící ozářenosti často ani při nulové koncentraci CO2 v atmosféře téměř nejeví výdej CO2, nebo má Γ nanejvýše hodnotu 1 Pa. Je to dáno tím, že PEP-karboxyláza, která uskuteční první svázání CO2 na cestě ke Calvinovu cyklu, má mnohem vyšší afinitu k CO2 nežli RUBISCO a je proto schopná použít pro karboxylaci i nízké koncentrace CO2, které v mezibuněčném prostoru vytvoří dýchání. 

Rychlost fotosyntézy při stoupající parciální tenzi CO2 roste u C4 rostlin mnohem strměji nežli u C3 rostlin a dosahuje nasycení již kolem 20 Pa. I to je důsledek vyšší afinity PEP-karboxylasy k CO2 a toho, že v důsledku vysoké koncentrace CO2 v buňkách pochev svazků cévních nedochází k fotorespiraci.

Při poměrně vysokých (ve srovnání s  hodnotou obvyklou ve vzduchu) parciálních tenzích CO2 může rychlost fotosyntézy u C3 rostliny přesáhnout rychlost C4 rostliny. Dojde k tomu při 100 až 400 Pa CO2, což je trojnásobek až desetinásobek obvyklé parciální tenze CO2 ve vzduchu. Tak vysoká koncentrace CO2 téměř zcela potlačí oxygenační aktivitu RUBISCO, takže přestanou ztráty asimilovaného CO2 fotorespirací. RUBISCO C3 rostliny má pak stejně vysokou nabídku CO2 jaké dosahuje C4 rostlina hromaděním CO2 v buňkách pochev svazků cévních, ale asimilace CO2 u C3 není zatížena spotřebou dvou molekul ATP na jeden asimilovaný CO2, které C4 rostlina musí vynaložit na koncentrování CO2 v buňkách, v nichž pracuje RUBISCO.

U C3 rostlin lze také potlačit nepříznivý účinek oxygenační afinity RUBISCO na rychlost fixace oxidu uhličitého i při nižších koncentracích CO2. Dosáhne se toho tím, že se sníží parciání tenze kyslíku ve vzduchu z 21 kPa na nízkou hodnotu, např. 1 kPa (viz prostřední křivka na obr. (17(). P/CO2 křivka bude mít sice stále nasycení až při vyšších hodnotách  p(CO2), ale i při obvyklé koncentraci CO2  bude výtěžek podstatně vyšší. 

Rozdíly mezi C3 a C4 rostlinami se projevují zřetelně i na PI křivkách (20(). Na obrázku je vidět, že rychlost fotosyntézy u C3 rostliny je při vyšších ozářenostech silně omezena pokud je v prostředí parciální tenze CO2 nižší (15 Pa, dolní křivka) nežli je obvyklá hodnota pro vzduch (35 Pa). Při 35 Pa CO2 (prostřední tři křivky) snižuje maximální rychlost silně fotorespirace, což lze ukázat tím, že se hodnoty zvýší, pokud se v prostředí sníží p(O2) kyslíku na 1 Pa, nebo se zvýší nabídka CO2 na 100 Pa. 

C4 rostlina pracuje při nižších ozářenostech s menší účinností než C3 rostlina. Je to proto, že C4 rostlina potřebuje na asimilaci jednoho molu CO2 o dvě molekuly ATP více než C3 i v lineárním úseku křivky (nízká ozářenost do 300 (mol.m–2.s–1) kde  není ještě fotorespirace u C3 rostliny tak velká. Později však vynikne to, že RUBISCO C4 je vždy hojně zásobeno CO2 a proto není jeho fotosyntéza snižována fotorespirací. C4 rostlina tak může až do nejvyšších ozářeností vystačit s 35 Pa v prostředí na stálé zvyšování výkonu.

Závislost rychlosti fotosyntézy na teplotě,

 P/T   křivky
Závislost rychlosti fotosyntézy na teplotě se obvykle měří tak, že se zkoumaný objekt v atmosféře s normální nebo zvýšenou tenzí CO2 vystaví sytící ozářenosti a postupně se mění teplota. Se stoupající teplotou rychlost fotosyntézy roste spočátku téměř exponenciálně (22(), při vyšších teplotách se však přírůstky rychlosti zmenšují, křivka vytvoří maximum a nakonec začne rychlost fotosyntézy klesat. Pokles začne již při teplotách, které ještě nepoškozují fotosyntetický aparát. Tam je hlavní složkou poklesu dýchání, které se s teplotou velmi silně zvyšuje. Totéž platí o fotorespiraci a na obrázcích (22, 23() je schematicky znázorněno jak velký je to podíl. Když se totiž objekt vystaví vysoké koncentraci CO2, je fotorespirace potlačena a ukáže se, čeho je fotosyntéza při vyšších teplotách schopna.  Tato křivka při vysoké koncentraci CO2 se velmi podobá teplotní závislosti fotosyntézy u C4 rostlin, které také nemají fotorespiraci. Schématické srovnání teplotní závislosti fotosyntézy u C3 a C4 rostlin je na dalším obrázku (24().  

C4 rostliny mají vždy zjevnou výhodu v suchých a teplých (nebo horkých) lokalitách. Nemají  fotorespiraci, která by při vysokých teplotách jejich výkon snižovala a mohou velmi účinně hromadit CO2 okolo RUBISCO v buňkách pochev cévních svazků i s přivřenými průduchy, čímž omezují transpiraci. 

Při nejvyšších teplotách je významnou složkou poklesu fotosyntézy u všech rostlin také narušení normálního uspořádání fotosyntetického aparátu. Nejprve se to projeví na funkci membrán, které se stávají tekutější, později nastane i denaturace bílkovin. Při těchto teplotách se rychlost fotosyntézy snižuje s časem tou měrou, jak postupuje narušení fotosyntetického aparátu. Tvar křivky se tedy také mění s časem, po nějž je fotosyntetická soustava vystavena vysoké teplotě. Všeobecně bylo interpretaci a matematickému popisu teplotních křivek věnováno méně úsilí než rozboru závislostí fotosyntézy na ozářenosti a na koncentraci CO2. U všech částí křivky jsou otázky, které dosud nebyly uspokojivě nebo jednoznačně vysvětleny. 

Pokud jde o polohu teplotního optima ale také co do tvaru křivky teplotní závislosti, jsou různé fotosyntetické organismy obdivuhodně rozmanité. To znamená také, že se dovedou velmi dokonale přizpůsobit různým teplotním podmínkám stanoviště.

Příklady tohoto velkého rozpětí, které sahá od teplot pod 0 oC až k teplotám horkých pouštních lokalit (okolo 60 (C) nebo thermálních pramenů (okolo 70 (C) jsou na obrázcích  (25 a 26().
� V angličtině se ještě velmi často užívá při psaní o fotosyntéze „light intensity“ a nikoli “irradiance“, i když je to fyzikálně nesprávný termín.


� Viz pozn. 1. 
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