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Abstrakt

Fotosyntéza je souborem sloZitych biochemickyeii,dktery probihd ve
fotosyntetické struktie, v naSemifpadt v listu vySsi rostliny.

List je hlavni fotosynteticky organ vysSSi rostlinigtery je vyborg prizpasoben
k vykonavani fotosyntetick&nnosti. List byva tenky (kratké transportni dralayina
velkou plochu, kterd umanje zachytit co nejvice dopadajiciho¢®iného z#eni.
Swtelné zéeni dopada na pokozku listu. Epidermalnfithuneobsahuji chloroplasty
a funguji v podstétjako soustavaocek koncentrujicich si¥telné paprsky do listového
mezofylu a v Bm se tak vytve swtelny gradient. Biikky palisadového parenchymu
jsou valcovité a protahlé a mezit&iné prostory tvéi jakési ,s¢tlovody”, které
umoziuji pranik swtla hloukgji do listového mezofylu. Na povrSich palisadovych
burgk dochazi je# k mnohonasobnému odrazu folpn¢imz se jedt zvySuje
pravéEpodobnost, Ze se dostanou do fotosystém chloroplastech. Biky
houbovitého parenchymu maji velmi nepravidelny teartak se jest zvySuje

mnohonasobny odraz fotbn

Podstatnym substratem pro fotosyntézu je mnozsbgi CO; je obsaZzen v atmost
obklopuijici rostlinu a pronikéa do listu nejviceiguchy, coz mize byt prvni bariéra
omezujici tok C@ do listu, pokud jsou fduchy giviené nebo zaené. Dale
difunduje plynny CQintercelularami az k povrchu mezofylovénky, kde se rozpusti
ve vod obsaZzené v butinych stnach a dalSi transport GQe aje jiz ve fazi
kapalné. Transport GOv kapalné fazi je mnohem pomalejSi nez v plynra, fale
difuzni draha od buwné stny az do fotosyntetizujich center v chloroplastlrgtka.
NejvétsSi odpor na cestCO, z atmosféry do chloroplaskladou pfiduchy, které jsou
zarovei i mistem vydeje vodni paryigranspiraci. Otekenost piduchové Sirbiny se
musi nastavit tak, aby byl zapst dostateny prisun CQ do listu pro fotosyntézu
a pitom list zbyt&né neztracel filiS mnoho vody v podabvodni pary pi transpiraci
s ohledem na aktualni podminky presii. Pfiduchova regulace je ojedigm

piizptisobenim k fotosyntetickym prodes.



Abstract

Photosynthesis is a complex of complete biochemmcatesses which are
working in photosynthetic structures, in our caséhie leaf of higher plant.

Leaf is the main photosynthetic organ of the higblant which is excellently adapted
to its photosynthetic function. Leaf used to ba ffshort transport pathways) and used
to have a big leaf area which enables to catch ashnas possible of incoming
irradiance. Light is falling to leaf epidermis. Bprmal cells do not contain
chloroplasts and they represent a system of lem$aesh concentrate the light to
the leaf mesophyll so that a light gradient appedise cells of the palisade
parenchyma are columnar and prolongated and theceilular spaces enable the light
going deeper into the leaf mesophyll. On the serfaicthe palisade parenchyma cells
light is scattered and reflected and thus a sicgifi proportion of down-welling light
is sent back and will be absorbed for photosynghd@die cells of spongy parenchyma

have a very irregular shape and that amplifiekipd& photon scattering.

Important substrate for photosynthesis is a quamtiitCQ,. CG; is in surrounding
atmosphere and enters the leaf mainly through stomlaat is the first barrier limiting
CO; flux into the leaf if the stomata are half-openctorsed. Further on, CQliffuses

to surface of mesophyll cells via intercellular sps where it dilutes in water present
in cell walls. Following transport of GQrontinues in the liquid phase. The transport
of CO; in the liquid phase is slower than in the gas pHa# the diffusion pathway
from the cell wall to the photosynthetising centerghe chloroplasts is short. Stomata
are representing the highest resistance te @Qts pathway from the atmosphere into
the chloroplasts. Stomata are also the place ohamge of water vapour into
the atmosphere during transpiration process. Opsnokestomatal aperture has to be
set in such a manner that sufficient C&dipply would be available for photosynthesis
in the leaf and simultaneously the leaf should lese too much water in a form
of water vapour during transpiration in regard tual environmental conditions.

Regulation of stomata is unique adaptation to phoithetic processes.
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1. Uvod

List je rostlinny organ slouzicitpdevsim k fotosyntéze, transpiraci a ¥
plyna mezi rostlinou a progtdim. Bhem evoldniho vyvoje se vyvinulo mnoho typ
listd s tiznymi funkcemi. Funkci asimiaiho listu, ktery se vyskytuje u rostlin
nejszngji, je zejména fotosyntéza a transpirace. K vyk@mawvchto funkci je list

patic¢né prizpasoben svou stavbou.

Asimila¢ni listy maji fizné tvary, tedytznou morfologii. Vnitni anatomicka stavba
téZ vykazuje velkou variabilituipdevsim v zavislosti na faktorech presti, jako je
oz&enost a dostupnost vodyii Rysoké ozéenosti se diferencuji slunné listy & p
nizké ozéenosti listy stinné. Oba tyto typy hstse mohou vyskytovat na jedné
rostline. Naproti tomu adaptace k dostupnosti vody je wugadylogeneticky
podmirgna a vede k utvé@ni typickych lish xeromorfnich — u rostlin suchobytnych —
a hydromorfnich — u rostlin vodnich. Xeromorfnityismivaji pokozkove btky
pokryté silnou vrstvou kutikuly a jsou hagporostlé trichomy, brani se tak ztratam
vody. Hydromorfni listy maji pouze tenkou vrstvutikuly, coZz umo#uje pronikani
vody s rozpu$hymi anorganickymi latkami a je z&r@ snadwjSi pronikani plyr.

Uvnitt hydromorfnich lisi najdeme takeé velké meziki&mé prostory.

Vnitini stavba listu Uzce souvisi s funkci listu. Udistsimil&niho, kde je
hlavni funkci fotosyntéza a asimilace organickydtek, je dlezita strukturdini
podmirgnost vyngény plyni mezi listem a v&§Sim prostedim. CQ je substratem pro
fotosyntézu a jelikoZz se v atmosfénachazi v malé koncentraci (blizi se 390 ppm),
musi byt zaji&n jeho trvaly pisun bez strukturalnich bariér, coz je ummion diky
existenci a funénosti phaduchi. Rostliny maji schopnost {muchy otvirat a zavirat
a umoduji tak kompromis mezi fivaknim dostattného mnozstvi CO
k mezofylovym bukam pro fotosyntézu a vydejem co nejmensiho mnoisidy
z listu ve forn& vodni pary p transpiraci. | dalsi strukturalni adaptace jsdany na
ochranu listu proti nadémnému vyparu (trichomy apod.). Fotosyntéza, jegikoe a
procesy, probihaji v gitych strukturach, proto se nejprve probira anattenistavba
listu, ale i jak list absorbuje &telné zéeni a jaka je cesta oxidu utitého z atmosféry

az do fotosyntetizujicich center.



Tato prace je literarni reSersi, ve které jsemrezila shromazdit addomosti
a znalosti o tom, jak je list vybaveniizpiasoben pro vykonavani své néleitejsi
funkce — fotosyntézy. ProtoZe je to téma Sirokérala jsem si list vySsi rostliny jako
objekt zkoumani. V prvnéasti prace jsem v kratkéntghledu popsala anatomickou
strukturu asimilaniho listu vysSich rostlin a téz v kratkosti pra@inir zakladni procesy
fotosyntézy. V dalséasti prace jsem se sotesdila na dva velmiezité faktory, bez
kterych by fotosyntéza nemohla probihat — n&edué zéeni a jeho pmik listem,

energeticky pohon fotosyntézy, a obsah,Ckladni substrat pro fotosyntézu.

1.1 Anatomicka stavba asimil&niho listu

Anatomicka stavba asimiaiho listu byla zkoumana po mnoha staleti a
znalost ohleda stavby je velmi rozsahla. Z tohaivwbdu v nasledujicéasti provedu
pouze kratky popis anatomické stavby listu vySSioktlin jako Uvod k dalSim
podkapitoldm. V nasledujicim textu nebudu widplivodni citace, ale poznatky ze
souhrnnych, fehlednych text (Pazourek a Votrubova 1997, Votrubova 2001, Taiz a

Zeiger 2006).

Asimilacni list byva obvykle tenky a plochy. Vznika tak thistna plocha pro
zachycovéani sstelného zéeni (i vhodném postaveni litv prostoru) i pro zajighi
dostaténého pisunu CQ z atmosféry. Mala tlou¥a listu umo#uje pronikani sitla
do vnitnich struktur listu. Ploché&ast listu se ozraje jako listovacepel. Listova
cepel mize byt se stonkem spojena Uzkyiapikem, pokudiapik neni vyvinut,

ozna&uji se takové listy jakoifsedlé.

Jako ostatni organy rostliny (lem, stonek) je i list tv@n systémy pletiv —
pletivy krycimi, zakladnimi a vodivymi (Obr. 1). i pletiva jsou zde zastoupena
pokoZkou (epidermis). Epidermis je tema jednou vrstvou bgk, které k sob tésne
piiléhaji a ¥tSinou neobsahuji chloroplasty. Chloroplasty se&kytygi jen ve s¥racich
bunkach piaduchi. V pokozkovych biikach zpravidla najdeme velké vakuoly
obsahujici flavonoidy. Flavonoidy jsou rostlinnanba@a schopna absorbovat UV
z&eni a chranit tak vrinhi struktury (fotosynteticky aparatjeud touto sloZkou zéni.
Na vrgjSim povrchu pokozky se obvykle nachazi tenka warstutikuly, ¢imz je
podstati snizena propustnost pokozky pro vodu. V epidemmsha druh rostlin se

nachazejiuzné druhy chlup (trichom).
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Obr. 1 Schéma vnini stavby listu. (Revzato z Zeiger a Taiz 2006.)

Svrchni (adaxialni) epidermis se od spodni (abaRifdokozky ¥tSinou liSi. Svrchni
pokoZzka miva silgsi vrstvu kutikuly a vice vosk Rozdily najdeme i v roz&ni
priduchi. VétSinou se vice piduchi nachézi ve spodni pokoZzce — spodni pokoZzka
neni narozdil od svrchni vystaven&tsinému zéeni @gimo. Neni vyjimkou, Ze se
praduchy vyskytuji vyhrad® ve spodni pokozce. Jen u vodnich rostlin, jejitbty
splyvaji po hladiy, jsou pfiduchy pouze ve svrchni epidermis (u rostlin @pin
pondenych se prduchy nevyskytuji #bec). Epidermalni biky na okrajich listové

¢epele napomahaji zpesmi listu, jejich buke¢né stény jsoucasto zesilené.

Mezi adaxialni a abaxialni epidermis se nachazilagak listové pletivo
ozna&ované jako listovy mezofyl. Listovy mezofyl je tem parenchymatickymi
buikami, které maji obvykle velkou centralni vakuoluobsahuji velké mnozstvi
chloroplasti. Chloroplasty jsou umi&ty v tenké vrsty nasénné cytoplazmy. Mezi
buinkami listového mezofylu jsou déd vyvinuty mezibu&kné prostory
(intercelulary), které slouZzi k transportu plympiedevsim oxidu uhtitého. Vzhledem

k lokalizaci chloroplast (které jsou turgoremfiftisknuty k buréné séné) je draha,



kterou musi C@ wurazit od povrchu hiky k fotosyntetickému aparatu

(v chloroplastech) kratka.

Listovy mezofyl je¢asto rozliSen na palisadovy a houbovy parenchyrfisdemvy
parenchym je &Sinou umistn pod svrchni pokozkou. Je sloZen z vélcovitych¢kun
které jsou protazené ve 8ra kolmém k povrchu listu. Vzhledem k jejictilizné
kruhovému pifezu se sousedni tky dotykaji jen maloucasti svych sh.
Intercelulary mezi biikami jsou Uzké, vnihi povrch palisddového parenchymu je
vSak znany. Palisadovy parenchymie byt jednovrstevny i vicevrstevny — tento
aspekt zavisi zejména na¢sinych podminkach. Listy, které vgtaly @i vysoké
oz&enosti, mivaji vice vrstev palisddového parenchyood, umo#uje prinik swtla

i do nejhlubsSich vrstev. Stinné listy mivaji naopek jednu vrstvu kratkych paliséd.

Houbovy parenchym se obvykle nachazi mezi palisadoparenchymem a spodni
epidermis. Jeho nepravidélnuspdadané biky mivaji okrouhly, lalonaty ci
hvézdicovity tvar. Tvdi trojrozmernou st s velkymi oky vyplgnymi plynnou fazi
vstup i transport C@(spodni epidermis obsahuje vicéguichi). Swtelné zéeni sem
prochazi pes palisadovy parenchym, diky nepravidelnému it#&mi busk vSak
neprochazi volky ale odrazi se na povrSich Blkncimz se zvySuje pra¥godobnost

jeho vyuziti pro fotosyntézu.

Popsany typ listu se ozfhige jako bifacialni (dorsiventralni) a vyskytuje se
u WVétsiny rostlin. U bifacialnich list se svrchni strana listow&pele 1iSi od spodni.
Listy, které maji ob strany listu podobné, se nazyvaji ekvifacialniekyifacialniho
typu listu se nap palisddovy parenchym nachazi i pod pokoZzkou spstany listi,
na obou stranach lisje stejné mnozstvi pduchi. Pokud dojde u listu k nadmému
vyvinuti jedné strany listu, oztaje se jako unifacialni. Ekvifacialni a unifacialisty

se rekdy ozn&uji jako monofacialni listy.

U rostlin C4 se vyvinula jina cesta fixace £kz jaka je typicka pro&tSinu
rostlin (nazyvanych C3 rostliny). Viiiti stavba listu C4 rostlin je proto také odliSna.
Buriky pochev cévnich svaikmaji u C4 rostlin ztlustlé bgtiné sény, impregnované
suberinem, a jsou propojerdgtnymi plazmodezmy. Vytvéji tak na picném fezu

patrné charakteristické&mcité struktury (Obr. 2).



Obr. 2 Pri¢ny fez listem kukiice (Zea mays) s jas® patrnymi charakteristickymi
veéncitymi strukturami. (Pevzato od Pazourka a Votruboveé 1997.)

Asimila¢ni listy rostlin jsou tedy svou stavbou zjeévnuzpisobeny
k vykonavani fotosyntetickych funkci, kdy struktwienoziuje regulovanou vygnu
plyni a dale umoduje je efektivni pitbéh proced fotosyntézy. V nasledujici

podkapitole se za#iim na strdny popis procesfotosyntézy.

1.2 Fotosyntéza

Fotosyntetické procesy byly &p piednttem dlouhodobého edeckého vyzkumu

a neni proto mozné v ramci této bakské prace provést ¥grpavajici vyklad. Z toho

divodu v nésledujici¢asti provedu pouze stmy popis zakladnich proaes

fotosyntézy. V nasledujicim textu nebudu uMégavodni citace, ale poznatky ze
souhrnnych, fehlednych text (Prochazka a kol. 1998, Natr 1998, Paviova 2006 T
a Zeiger 2006).
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Fotosyntéza je biologicky procesii iiterém dochazi premené absorbovan
energie swtelného z#eni \energii chemickych vazeb organickych <slenin.
V molekuldch &chto latek niZze byt energie uchovana i po desitky miliain let.
Energie chemickych vazeb se dale vyuzi Zivotnich procesech rostlin samotnych
vSak také jedinym zdrojem energie pro Zivot vSedtetotrofnich organisin
Fotosyntetické &e probihaji ' zelenychtastech rostliny, zejmén buikach listového
mezofylu, ve funkné specializovanych plastidec— chloroplastech (Obr. 3). Uviii
chloroplastu se nachéazi charakteristicky membransygtém, ktery se skla
z thylakoidi a periferniho retikula. Fotosyntéza probil membrag thylakcida a ve
stromatu. Membrana thylakoidu obsahuje struktueykterych probih& primarni fa
fotosyntézy -ij. fotosystémy Il a |, cytochromovy komplegf a ATPsyntaza. Proce:

sekundarni faze fotosyntézy probihaji ve stron

II'I| / Anne membrars
,j| i 4

=TT Granum
[stack of
thyldleoids)

Tl T vylakoid

Thilabeic
membzane

lumen
oy
| \1\;:} /-S'i:rmna

Obr. 3 Schéma chloroplau. (Frevzato z Zeiger a Taiz 2006.)
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Fotosyntéza byva &Sinou pojimana jako fotosyntetickd asimilace oxidu
uhlicitého — nejvice ziskané energie je pouzito k red@@, a k tvork¥ organickych
asimilati, zejména sacharid Toto chipéni s&asto ilustruje zapisem:

6CO + 12HO + energie— GCHi20s + 6 Q.

Vyjadieni fotosyntézy takovym schématem je vSak nutné rézervou. Pochazi
z doby, kdy byly znalosti o fotosyntetickyckjith omezené. Nyni je znamo, Ze do
reakce nevstupuje 6 molekul oxidu dftho, ale jedna molekula GQenz se vaze na
organicky substrat s 5 atomy uhliku. Molekula vgeymimo jiné nutna k hydrolyze

nestalého Sestiuhlikatého meziproduktu (vzniklédudéxylaci).

Asimilace CQ (ale také NQ, SO?) je zaleZitosti druhé faze fotosyntézy.

V prvni (primérni, sutelné) fazi se absorbovana energiétasméeho zéeni vyuziva

k syntéze ATP a redukovanych forem redukujicich iveltenti — ferredoxinu
a NADPH. V primarni fazi se také uwnlje kyslik. Produkty vzniklé ve stelné fazi
(ATP, redukovany ferredoxin, NADPH) se pak zuzitkkijtvorbé organickych latek
v sekundarni (syntetické) fazi fotosyntézy. V sekammi fazi se odehrava vyse
zminovana asimilace CO a syntéza sachafid Energie uloZzend v molekulach
sacharid se transportuje z chloropléstdo cytoplazmy a dale do btky pletiv

a orgar, které nejsou schopny fotosyntézy (nebo je mirto téchopnosti
nedostaujici). V zasobnich polysacharidechibe byt energie uloZzena mnoho let.
Ziskavani energie ze sachdrid podolk ATP probihd v procesech ozio&anych
souhrni jako respirace (dychani). Produkty®iné faze se v chloroplastu pouzivaji
k asimilaci anorganicky vazaného dusiku a siry syrkéze mastnych kyselin.
Ukladani energie do relatignstabilnich chemickych vazeb zvySuje mnoZstvi
organicky vazaného uhliku — poskytuje uhlikatéttzce pro tvorbu dalSich
organickych latek.

Na fotosyntézu {sobi fizné faktory, které jsou &eny nejen samotnou
rostlinou, ale i okolnim progdim. VSechny faktory jsou spolu vzajehprovazany
a je mozné je roztit na vnittni a viEjSi. Mezi vnitni fadime nap genetickou vybavu
rostliny, jeji ontogeneticky stav a aktualni mnekstvytvoirenych asimilt.
NejpodstatyjSimi vrgjSimi faktory jsou s#telné zéeni, teplota, isun CQ, vody

a mineralnich latek.
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Jak jiz jsem uvedla vySe, zelené listy rostlinkterych fotosyntézaipvazi probiha,
jsou gmto faktofim prizptisobeny. Adaptaci listna s¥telné zéeni a pijem oxidu
uhli¢itého se budu zabyvat podraijin

2. Priunik svételného z&eni do listu

Swtelné z&eni dopadajici na povrch lisse odrazi, pohlti (absorbuje) nebo
listem projde a ofi se vyzéi. Pongrné malacast absorbovaného&elneho zéeni je
vyuZzita k fotosyntéze. Pro fotosyntézu se vyuzZivargie fotori vinovych délek 400 —
700 nm, z#&eni vtéto oblasti se nazyva fotosynteticky aktiviadiace (PAR,
photosynthetically active radiation). &&lné z&eni vstupujici do listu je zeslabovano
absorpci a rozptylem &tla (Obr. 4). Uvnit listu se tak vytve swtelny gradient, ktery
se vyjaduje jako mira absorbovaného&da mezofylem. Seni setelného z#eni
uvnité listu je ovlivreno Uhlem dopadu. Paprskyéseiného zEeni, které dopadaji na
porost v méa strmém Uhlu, jsou pro rostliny v porostu vyhe@dn spiS nez paprsky
swtelného z#eni, které na listy porostu dopadaji kolmo (Cow&68). Rozptylené
paprsky swtelného z#eni se dostanou hlogb do porostu a navic neni jejich

spektralni kvalita zavisla na solarni elevaci (N@vi kol. 2007).

2.1 Pranik svételného z&eni listovou pokozkou

Konvexni buiky pokozky funguji jakoc¢ocky, jak si povSiml Haberlandt
(1914), ktery se domnival, Ze tyto ity slouzi pro orientaci listu za &lem.
Postupg se ukazalo, Zze€ockovité epidermalni hiky sousted'uji swtelné zéeni
a sn&iuji ho do vnitku listu (Bone a kol. 1985, Lee 1986, Martin a Ki¥89, Poulson
a Vogelmann 1990). Sféricky tvar pokozkovych #uife disledkem spolujsobeni
jejich vnitiniho tlaku (turgoru) a zaroierngjSiho ohranieni buiky buré¢nou sénou,
kterd ma pevnou strukturu s omezenou flexibilitobuaky nejsou ploché. U mnoha
druhi rostlin v8ak nachidzime mezofylovénky, které maji vic&ockovity tvar, nez

bychom @ekéavali vzhledem k turgoru. Tyto rostliny rostoistZa2ny porostem, jedna
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se ¥tSinou o tropické druhy a jejich pokozkovénky silné koncentruji dopadajici
swtelné z&eni (Bone a kol. 1985, Lee 1986). V niZSich patmedtlinného porostu se
swtelné zéeni vice rozptyluje, k lisim se dostava jen maltd@st plného sstelného
z&eni, cockovité epidermalni hiky jsou tak schopny zachytit vice dopadajiciho

rozptyleného zg&ni (Smith a kol. 1989).

it

:

h
I :
L ol — 001

Obr. 4 Cast gicného fezu listem Zita setéhoSdcale cereale) zachycujici biiky

adaxialni epidermis. (@vzato od Pazourka a Votrubové 1997.)

Martin a kol. (1989) vSak prokazali, Zeckovité buiky epidermis maji svou funkci
i u listd rostoucich p vysoké ozéenosti. Z listt vojteSky seté Nedicago sativa)
izolovali vrchni pokozkovou vrstvu a sledovaliaphod gimych sytelnych paprsk
buikami. Swtelné paprsky sgitovaly pod Urové epidermalni vrstvy. Biky vSak
béhem 15 — 30 sekund rychle ztracely konvexni tvatira se jejich funkce
eliminovala. Proto bylo nutné potvrdit jejich hypati dalSimi metodami. Martin a kol.
zkonstruovali diagramy, které ukazovaly cestu mdndth s¥tlenych paprsk
dopadajicich na a prochazejich kazdou pokozkovelkdau(Obr. 5).
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Obr. 5 Diagramy znazdaiujici cestu sttelnych paprsk buikami adaxialni epidermis
vojtesSky (Medicago sativa). A. Swtelné paprsky dopadaji na povrch Bkitkolmo. B.
Swtelné paprsky dopadaji na povrch Bkinv Ghlu 45°. Délka us&y = 25 um.
(Prevzato z Martin a kol. 1989.)

Pokud byl uhel dopadu 90°, bylo ohnisko urrist 30 — 50 um pod pokozkou, tedy
v palisadovém parenchymufiRihlu dopadu 45° se zvysSil fgnér ohniska a jeho
pozice se uvnitpalisad laterakh posunula. Cesty jednotlivych papiskyly patitany

s indexem lomu 1,425 pro btimou sénu (Gausman a kol. 1974) a s indexem lomu
1,36 pro cytoplazmu a vakuoly (Charney a Brack@@1). Odraz a rozptyl stla byly
piitom zanedbany. Ke koteému potvrzeni faktu, Ze se¢giné zdéeni po péchodu
epidermalnimi biikami koncentruje do palisadové vrstvy mezofylu, Zijruautori
piimé neieni s¥telného zéeni uvnit palisddovych busk pomoci s¥tlovoda. Zjistili,

Ze se s¥telné zéeni v listu koncentruje 55 um pod pokozkou, ctibligné odpovida
odhadu ziskanému z diagram

Epidermalni biiky ¢ockovitého tvaru jsou vyznamné i u listostoucich i vysoké
oz&enosti. Pokozkové liky lamou paprsky sitelneho zéeni,imz prodluzuji jejich
cestu do listoveho mezofylu a zvySuje se pépedobnost, Ze se fotony &eglného
z&eni dostanouifimo do fotosyntetizujiciho aparatu uvnurek listoveho mezofylu
(Vogelmann a kol. 1996Db).

| bungéné stény spodni epidermis poskytuji listu plochu, ktedirazi fotony z#eni,
zadrZuje je uvnitlistu, takZze dochézi ke snizeni transmitance & Ehleringer 1983,
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Smith 1981, Woolley 1971). Studie prokazaly, Z& qdstragni abaxialni vrstvy
epidermis se zvySi propustnost a snizi absorpcgelseho z#eni listovym

mezofylem.

2.2 Prianik svételného z&eni listovym mezofylem

Struktura listového mezofylu ma také zésadni via distribuci s¥telného
z&eni uvnit listu a tudiz na jeho fotosyntetickou aktivitu @&mann 1993,
Vogelmann a kol. 1996a). Palisadovy parenchym achifnich lisi byva zvlas
dokie vyvinut u rostlin rostoucichipvysoké ozéenosti, je vicevrstevny, a soustava
meziburgénych prostor se povazuje za jakysi soubotlevodnych kanal, které
spolu s mnohonasobnym odrazem fdtora bugénych stnach usnailji pronikani

swtelného z#eni do spodjSich vrstev listového mezofyl (tzv. ping-pong djek

F—— [ 005

Obr. 6 Pricny fez listem kukliku mastského Geum urbanum), ktery predstavuje
typicky bifacialni list s mezofylem rozliSenym naligadovy a houbovy parenchym.
(Prevzato od Pazourka a Votrubové 1997.)
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K podobnému zasru dosgli i autori, ktefi merili svételné gradienty v listech,
jejichz mezofyl se skladal z palisadového a houhovgarenchymu, a v listech, které
meély pouze houbovy parenchym (Terashima 1989, Vogeimea Martin 1993). Vliv
palisadového parenchymu je ovSem jiny, je-li prajiti swtlo rozptylenéci piime.
Pokud se do palisadoveho parenchymu dostava rengtysetlo, vnitini swtelné
gradienty jsou str&si nez pi dopadu pimého s¥tla (Vogelmann a Martin 1993).
Jestlize v listu palisddovy parenchym chybi, nathée zde pouze houbovy
parenchym, sitelné gradienty jsou bez ohledu na kvalitu dopadapi zdeni
podobné. Ukazuje se tedy, Ze palisadovy parenchgmadiuje spiSe pmik primého

swétla.

Swtelné z#éeni, které projde palisddovou vrstvou, se dostavhoubovému
parenchymu, ktery se sklada z Bkinnepravidelného tvaru a obsahuje mnoho
meziburé¢nych prostor. Bugtné stény burek houbovitého parenchymu funguji jako
zrcadlo a pchazejici s¥telné zéeni se zde odrazi a rozptyluje (Terashima a Saeki
1983, Knapp a kol. 1988). Fotonyéseiného z#eni tedy hned neopousti list, ale velka
¢ast se vraci do palisadového parenchysinnz se zvySuje Sance jejich vyuziti pro
fotosyntézu. Rozptyl s¥elného z#eni napomaha i&ni fotori i v samotném
houbovém mezofylu (DeLucia a kol. 1996). Mezittme prostory slouzi jako
odrazova plocha diky velkému rozdilu mezi indexemu burk mezofylu a indexem
lomu vzduchu. Vzduch t¥ az 40 % objemu listu, vznika tedy mnoho ,zrcadel”
k odrazu a cesta fotonu listem je delSi, dochazhnkhonasobnym odram
(Vogelmann 1993). Uvnitlistu je tak mnohem &sSi hustota fotol (tfikrat az
ctyrikrat), nez jaka je whlistu, foton Zistava v listu delSi dobu (Seyfried a Fukshansky
1983, Vogelmann 1993).

2.3 Adaptace na zrinu swtelnych podminek prostedi

Dostupnost sttelného zéeni v prostedi se mini, pro rostliny je nezbytné se
piizptisobovat aktualnim podminkam. U rostlin se difereabp dva typy list —
slunné a stinné listy. Slunné listy maji vyssi sytatetickou kapacitu (rychlogisté
fotosyntézy) a obsah dusiku a jsou tlustSi nenétirsty (Bjérkman 1981, Murchie
a Horton 1997).
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Vysoka fotosynteticka kapacita slunnych dige umozgna pra¥ strukturou jejich
mezofylu (Terashima a kol. 2001) a vySSim obsahasikd v enzymech (Boardman
1977, Bjorkman 1981, von Caemmerer a Farquhar 19843stlize jsou vSechny
fotosyntetické enzymy obsazeny v chloroplastectstliny pogebuji pro zvySeni
fotosyntetické kapacity vice chloroplast mezofylovych bikach. Difuze oxidu
uhli¢itého tekutou fazi je pomald, chloroplasty jsouytedhistny blizko bur¢nych
stn. Pokud by se pouze zvysil qa chloroplast bez z¢tSeni tlousky mezofylové
vrstvy, do chloroplast by se nedostavalo dost&até mnoZzstvi oxidu uhlitého

a rychlost fotosyntézy by se nezvysila.

Zvyseni fotosyntetické kapacity listu vSak nemusdy provazet z&tSeni tlousky
mezofylové vrstvy. TlouXa listu je dana ozanosti Bhem ontogeneze listu, k malym
zmenam dochdzi i po jeho plném rozvinuti (Milthorp&lewton 1963, Wilson 1966,
Verbelen a De Greef 1979, Sims a Pearcy 1992).-lid@iy vystaveny vysoké
oz&enosti az po uplném rozvinuti, jejich fotosyntefickapacita se zvysi (Jurik,
Chabot a Chabot 1979, Turnbull a kol. 1993, Pear8&ims 1994, Yamashita a kol.
2000), pravépodobré vSak nedosahne takovych hodnot, jako kdyby seilistysoké
oz&enosti vyvijel (Frak a kol. 2001). Oguchi, HirosalkiaHirose (2003) zkoumali
mechanismus zvysSeni fotosyntetické kapacity u kebilého Chenopodium album),
ktery premistili z prostedi s nizkou ozénosti do prosedi s vysokou ozénosti
a pozorovali anatomické a fyziologické &my. Fedpokladali, Ze fotosynteticka
kapacita je dana mnozstvim enzymu Rubisco (ribulg3a
bisfosfatkarboxylaza/oxygenaza) v chloroplastecjpri@nan 1968, 1981) a vyslovili
hypotézu, Ze zvySeni fotosyntetické kapacity usledku vysoké ozénosti je
zpisobeno zvySenim aktivity enzymu Rubisco, zvySendmckntrace tohoto enzymu
v chloroplastech, zvySenim &a chloroplasi, zvySenim objemu chloroplasnebo
kombinaci uvedenych moznosti.

Oguchi, Hikosaka a Hirose zjistili, Zefippieneseni rostliny z prastdi s nizkou
oz&enosti do progedi s vysokou ozénosti nedoslo se nezvySilgabd chloroplast
ani jejich tloufka, nezvySila se koncentrace Rubisca, #&#v se povrch
mezofylovych buik, i kdyz tlou§ka vrstvy mezofylu narostla.

Oguchi, Hikosaka a Hirose (2003) prokazali zvysSéstbsyntetické kapacity po
pieneseni rostliny vyrostléfipnizké ozéenosti do progedi s vysokou ozanosti.
Dosli k za¥ru, Ze k navySeni doSlo diky volnému prostoru pdaéfEénych sén
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burtk mezofylu, coZz umoznilo chloroplash zwtSit velikost povrchu pro kontakt
s mezibugénymi prostory (Obr. 7). Chloroplasty &gily svij objem a zaplnily volny
prostor. ZvySena fotosynteticka kapacita takoverstu | vSak nedosahla hodnot
kapacity listu, ktery P vysoké oz#&enosti uz vyrostl. Fotosyntetickou kapacitu listu
limituje jeho tlougka, zavisi na ni velikost prostoru pro rozrmstchloroplasi.

Obr. 7 Pricnéiezy dosplymi listy vyrostlymi za nizké (a) vysoké nebo @@é&enosti
a miény rez listem penesenym z oblasti nizké dehosti do vysoké (c). ZiSeni:
400x. Sipky (obr. a) ukazuji volny prostor pro daolplasty. (Pevzato z Oguchi a kol.
2005.)

Nekteré rostliny vSak ip vySSi ozéenosti svou fotosyntetickou kapacitu

e

nezvysi. Oguchi, Hikosaka a Hirose (20058Ip s hypotézou, Ze takové rostliny
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nemaji dostatek volného prostoru podélddme stny uvnit: burgk, ktery by mohl byt
pii zvySeni ozkenosti zaplan chloroplasty. Na druhou strangkteré druhy rostlin
maji tlusté listy s dostatkem prostoru pro chloaspy, i kdyz vyrostou ip nizké
oz&enosti. B porovnani aklimatizace na vysSi ézdost ti druhi stromi (Betula
ermanii, Acer rufineve, Fagus crenata) se ziskané udaje vyraznisSi (Oguchi,
Hikosaka a Hirose 2005). Existujikhzy, Ze s neschopnosti adaptacé ligkterych
druhi rostlin na nové stelné podminky, ma coétht sloZzeni bu&nych sEn
mezofylovych busk (Cassab a Varner 1988). Biné stny po dozrani ztrati svou
pruznost, jejich komponenty se vazou na hromadéciglykoproteiny bohaté na
hydroxyprolin (Mohr a Schopfer 1992). Tyto &ny ve struktiie burgcné stny zajisi
buiice mechanickou odolnost a ochrariivitokim patogef (Keller 1993, Sommer-
Knudsen, Bacic a Clarke 1998). Mala schopnost adapha rénici se swtelné
podminky tedy neni nuénnevyhodou, takové druhy rostlin mohou byt o@d@hwvaci

negiznivym swtelnym podminkdm, herbivdm a patogetm.

Razné vytvdené modely klimatickych zém predpovidaji do budoucna zvySeni
miry rozptyleného sitla vzhledem ke zvySeni vyparu vody do atmosfémasienému
zvySeni oblanosti (Pounds a Puschedorf 2004, Feddema a kob, 2BEhiermeier
2006). Takové zeny budou mit nepochyBrvliv na fotosyntetické procesy rostlin a
disledku toho napi na druhové slozeni rostlin.

2.4 S\telna krivka fotosyntézy

Obecré se zavislost rychlosti fotosyntézy na zvysSujiciogé&enosti vyjaduje
jako tzv. s¥telna Kivka fotosyntézy (Obr. 8), ze kteréiteme ziskat, odést mnoho
dulezitych parametr jako rychlost temnotniho dychani,éssiny kompenzéni bod,
kdy fotosyntéza se rovna dychani, fotosyntetickéunnost z linearnicasti swtelné
kiivky. Ze swtelné Kivky fotosyntézy zjistime, kdy rychlostisté fotosyntézy i
zvySeni oz#enosti jedt stoupd a kdy uz je stelnym zdenim nasycena a dalSi
zvySovani ozgéenosti uz fotosyntézu nezvysi, naopak sézenz&it projevovat
fotoinhibice (snizeni fotosyntézyipsS vysokou ozeenosti, ktera vede az k poskozeni
fotosyntetického aparatu). Zieni swtelné Kivky fotosyntézy je zakladnim

experimentem, ktery charakterizuje dany rostlinakysny material.
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Obr. 8 Swtelna kKivka fotosyntézy pro list ostleny z vrchni (adaxialni) nebo spoc
(abaxialni) strany. A, ilkvka pro listSyringa vulgaris L. smétenim asimilace C,. B,
kiivka pro list Spinacia oleracea L. rostouci pi nizké ozé&erosti s néienim

uvolnéného kysliku. (A— prevzato z Oya a Laisk 1976, Bptevzatoz Terashima
1989.)

3.Lista CO,

Oxid uhliity (CQO,) je zakladni substrat pro fotosyntetickou asimiladiku.
Rostlina ho pgjim& zokolniho prostedi, také ho v3ak uwiuje @i respiraci
a fotorespiraci. Tento C, uvolrény rostlinou nize byt zase asimilovan, zalezi
aktualnich podminkach praeti a fyziologickém stavu rostliny. Pro rostliny\ygak
nejpodstat®Si piijem oxidu uhlitého :okolniho pretredi, kde je vSak jeh
koncentrace relativnnizka.
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3.1 Transport CO, do listu

Aby se oxid uhltity dostal z atmosféry az k fotosyntetickému aparat
v chloroplastech, musi projitadou pekazek. CQ@ je ve vzduchu rozptylen
rovnonerné diky proucni. Listy predstavuji pro proudici vzduchigkdzku. Na
povrchu listu je @izre silnd hranini vrstva vzduchu (zalezi na struidulistu, p&tu
trichomi apod.) V této vrstv dochazi k penosu plynného CQOdo listu, @je se tak
diftzi. Oxid uhltity tedy pronika do listu samovainpodle koncentiniho spadu.
Transport plynného CQe dan délkou difuzni dralyrozdilem gradieritkoncentraci

CO;, (na z&éatku a na konci drahyc a difiznim koeficienterd.

DAc
F - T

Odpor difuzni drahy je roven pordru difuzni délkyl a difuzniho koeficientD,

muzeme tedy odvodit, Ze plati:
Ac P .
r=_ (Prvni Fickiv zakon)

V tomto pipadt je r odporem hrawii vrstvy Catsky, Ticha 1981). Pomoci tohoto
zakona lze jednoduchym odvozenim v§ipat i tloug’ku hranéni vrstvy, ktera byva u
rostlin mirného pasu az 1 mm.

Pii prenosu CQ praduchem musi molekuly plynuigkonavat stomatarni
odpor. Paduchy hraji dlezitou roli @i udrzovani vodni bilance listu, na pohyby
praduchi méa vliv sodasré pusobeni vodniho potencialu i koncentrace ,CO
v meziburcnych prostorach. Stomatarni odpor je velmi varrdbilPokud je list
dostatén¢ hydratovan, je o vysoké ozéenosti ptiduch pl otewen. Molekuly CQ
pak prochazeji jduchem opt molekularni difuzi podle prvniho Fickova zakomak
CO, neni umgrny ploSe Strbin priduchi, ale jejich celkovému gméru nebo
celkovému obvodu. Profily koncentrace itive blizkosti koné trubice Srbiny jakysi
vejit, ¢imZ se prodluzuje efektivni difazni délka o tzv.rajkvou korekci, ktera je
amernd obvodu $tbiny (Nobel 1974). Tuto okrajovou korekci Ize wiifi pomoci
Stephanova zéakona, pro celkovy stomatarni odptedy plati:

1+
Ts = DAg '’

kded je pramer S&rbiny, As je podil plochy &trbiny z celkové plochy listé\ (A = 1)
a nd/8 je okrajova korekce (Campbell 1977). Abychonstdlh celkovy stomatarni
odpor, musime korigovat efektivni délku i pro ynitokraj Sérbiny. Fredpokladame-li
nulové proudni vzduchu, plati (Slavik 1974):
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1+

§ DA

Takto mizeme stomatarni odpor vyjdtdjen g@iblizné, pro stanoveni aktualniho
stomatarniho odporu bylo navrzeno mnoho vizpvSechny vSak vychazeji z Fickova
z&kona a vySe uvedenych rovnic (Parlange a Wagd@va).

Odpor @i pienosu CQ v intercelularach seége také difazi. Kdyz molekula
oxidu uhlkitého dosahne &ty mezofylové biiky, rozpusti se v pérech v btimé
sttné a CQ je transportovan v kapalné fazi ve farnmolekularnici ve formg
bikarbonatové. # tomto penosu hraje roli i pohyb cytosoli chloroplast, pri
vyptech se vSak toto zanedbava. Intracelularni odporobvykle stanovuje
z rychlosti gijmu CQ, listem a z koncentrace G® okolni atmosfée. Ritom je teba
vzit v Uvahu také C@uvolreny pii fotorespiraci a dychani.

Pfi pienosu CQ k chloroplasim musi molekuly nejprve fpkonat odpor
burg¢né stny, ktery Ize podle 1. Fickova zakona vyjjiddztahem:

lCW

Tew = DAS’
kderqy je odpor buscné sény, I je tlougka burgéné stny A je koeficient udavajici
kolikrat je vnitni povrch listu ¥tSi neZz jeho plochd) je difuzni koeficient & je
koeficient rozpustnosti CQOve vodt.
Prenos pes plazmalemu je slo&jgi. Odpor pro fenos hydrogenutditanovych ioni
je zde mnohem &sSi neZz odpor pro ipnos CQ, proto je oxid uhliity pies
plazmalemu transportovan jako molekula C@e jako ion. Renos séidi zakonitostmi
transportu pes membranu.
Chloroplasty jsou umishy v tenké vrsty nasénného cytosolu. Odpor prorgnos
v cytosolu je poré&rné maly, difazni koeficient cytosolu se blizi hodqbt pro vodu.
Prenos pes membranu chloroplastu je podobiigmosu pes plazmalemu ar@nos ve
stromatu probih&a podobdiako v cytosolu.
Cestu CQ do listu takto poprvé popsal Gaastra (1959). Ngiei schéma vyjadje
velikosti odpot, které musi C@piekonavat (Obr. 9).
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Obr. 9 Priklad velikosti odpai pro grenos CQ na jednotlivych strukturach bky a
listu. Vykiiéniky zn&i vyznamnost jednotlivych odpipro limitaci transportu

(I velmi vyznamny, ! vyznamny). {@vzato odCatského a Tiché 1981.)

Fotosyntéza je souborem slozitych biochemickyei,dktery probiha ve
fotosyntetické strukiie, v naSem ifppadt v listu vySSi rostliny. List je hlavni
fotosynteticky organ vysSi rostliny, ktery je vyhér prizpisoben k vykonavani
fotosyntetick&innosti. Je #ejmé, Ze strukturalni uapobeni listu podmiuje efektivni
prabéh fotosyntetickych jefr, kdy umoZuje kompartmentaciiznych fyziologickych

proces, nag. procesy probihajici v membranach chloropléstujeho stromatu apod.

V souwasné dob se stale vice hovb o globalnich klimatickych zeméch
a jejich souvislosti s obsahem oxidu dhého v atmosfée. Obsah oxidu uhlitého
v atmosfée je podmian celkovym koloBhem uhliku, kdy atmosféra je jeden ze
zasobnik uhliku. Na pevninach jsou ndijezitejSim zasobnikem rostliny — jejich
biomasa.
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Obr. 10 Globéalni kolokh uhliku a postaveni fotosyntézy &m. (Frevzato z projektu
GLOBE, www.globe.gov)

Fotosyntéza je tedy jednim z nélglitéjSich girodnich proces na Zemi, nebo
béhem r&j je fixovana energie sludriho z&eni a pohlcovan oxid ukity. CO, je
zabudovavan do organickych stemin a absorbovana energieiteiného zéeni je
pieménéna ne energii chemickych vazebéehto latkach. Takto vznikajici rostlinna
biomasa je hlavnim zdsobnikem uhliku v teresticalrékosystémech, fotosyntéza je
vyznamnym procesem V koldiu uhliku (Obr. 10). Vzhledem k zavislosti lidské
civilizace na rostlinach jergba ¥novat studiu fotosyntézy nadale velkou pozornost a

tuto znalost co nejvicagnést i Bhem vzalavaciho procesu.
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