19. Fotosyntéza
1. Fotosyntéza
Fotosyntéza je složitý děj probíhající v chloroplastech (obr. 10_03), při kterém se vytvářejí organické látky (cukry, glukóza) z látek anorganických – z H2O a CO2 – s využitím energie slunečního záření. Jde o redukci CO2 na C6H12O6. Jako odpadní produkt vzniká O2. Souhrnně lze tento děj vyjádřit rovnicí:

6CO2 + 6H2O + energie →  C6H12O6 + 6O2
nebo výstižněji (obr. 10_04):

6CO2 + 12H2O + energie →  C6H12O6 + 6O2 + 6H2O
(Ani tato rovnice ovšem nemá nic společného s jeho skutečným reakčním mechanismem.)

2. Dvě fáze fotosyntézy (obr. 10_05)
· Světelná fáze – zachycení energie světla (fotonů) fotosyntetickými barvivy, zejména chlorofylem a, a její převedení do energie chemických vazeb v molekulách ATP a do energie vysokoenergetických elektronů v NADPH.

· Temnostní fáze – redukce CO2 na C6H12O6 s využitím energie zachycené ve světelné fázi a převedené do ATP a NADPH.
3. Fotosyntetická barviva (obr. 10_07, 10_09 a 10_10) 
Tato barviva zachycují energii fotonů. Jde o chlorofyl a, chlorofyl b a karotenoidy (karotenoidy jsou barviva žlutá a oranžová). Tato barviva nejvíce absorbují světlo modré a červené. Klíčovou a nezastupitelnou roli hraje při fotosyntéze chlorofyl a.
4. Světelná fáze fotosyntézy (obr. 10_11, 10_12 a 10_15)
Energie světla (fotonů) je zacycována dvěma fotosystémy, které spolupracují. Dříve byl objeven fotosystém I (PS I), později fotosystém II (PS II). Proto jsou očíslovány takto, přestože v návaznosti spolupráce je PS I zařazen až jako druhý v pořadí. Oba fotosystémy převádějí energii fotonů na energii vysokoenergetických elektronů (jeden foton – jeden elektron). Ta je pak využita k tvorbě ATP nebo jsou vysokoenergetické elektrony uloženy do NADPH.
Děje světelné fáze popíšeme podle obr. 10_11 po částech, které jsou v obrázku označeny čísly v kroužku (1 až 8):
(1) a (6) – Dopadající fotony jsou zachyceny fotosyntetickými barvivy. Energie fotonů vybudí (excituje) elektrony v molekule chlorofylu a (1 foton – 1 elektron). 

(2) – Účinkem fotonu se elektron vybudí do vyšší energetické hladiny, stane se tak vysokoenergetickým a je odebrán z molekuly chlorofylu přenašečem.
(3) – Chybějící (ztracený) elektron je v molekule chlorofylu nahrazen elektronem získaným při fotolýze vody:
2 H2O  →  2 OH- + 2 H+
2 OH-  → 2 ∙OH + 2 e-
2 ∙OH  →  H2O + ½ O2
(4) – Přenašeč vnáší vysokoenergetické elektrony do elektrontransportního řetězce. V něm tyto elektrony svoji energii postupně odevzdávají a přecházejí do molekuly chlorofylu a fotosystému I. 

(5) – Energie vysokoenergetických elektronů je při průchodu elektrontransportním řetězcem použita k tvorbě ATP (prostřednictvím iontů H+) – stejně, jako je tomu v dýchacím řetězci v mitochondriích.
(4) a (5) – Tyto dva děje představují necyklickou fosforylaci.
(7) – Excitované elektrony v chlorofylu a (ve fotosystému I) jsou jako vysokoenergetické odebrány přenašečem a následuje (8).
(8) – Účinkem příslušného enzymu jsou vysokoenergetické elektrony z PS I použity k redukci NADP+ na NADPH (tj. stanou se součástí NADPH).
5. Cyklická a necyklická fosforylace (obr. 10_11 a 10_15)
Průchod elektronů z PS II přes elektrontransportní řetězec (obr. 10_11) do PS I mající za následek tvorbu ATP fosforylací ADP (navázáním fosfátu na ADP) se nazývá necyklická fosforylace.
Vysokoenergetické elektrony získané v PS I mohou také procházet přes elektrontransportní řetězec (obr. 10_15). Odevzdají v něm energii (ta je využita při tvorbě ATP) a vracejí se do molekuly chlorofylu a v PS I. Tento děj představuje cyklickou fosforylaci.

6. Temnostní fáze fotosyntézy (obr. 10_05)
Temnostní fáze fotosyntézy je souborem procesů, který vytváří z CO2 přijatého ze vzduchu (a z H2O) cukry (jde o redukci CO2 na cukry). Potřebná energie je dodávána ze světelné fáze ve formě ATP a NADPH. K syntéze cukrů z CO2 dochází v cyklickém biochemickém procesu zvaném Calvinův cyklus.
7. Calvinův cyklus (obr. 10_18)
Calvinův cyklus zahrnuje tři fáze:
· Fixace (= vázání) CO2: CO2 se váže působením enzymu zvaného rubisco na aktivovaný pětiuhlíkatý cukr (ribulóza-1,5-bisfosfát) (vždy 1 molekula CO2 na 1 molekulu tohoto cukru). Vznikne nestabilní šestiuhlíkatý produkt, který se ihned rozpadá na 2 tříuhlíkaté molekuly. Energii pro další průběh dodává ATP (ze světelné fáze).
· Redukce: Na každé 3 navázané CO2 vzniká po redukci – k ní dochází působením NADPH (ze světelné fáze) – 6 molekul G3P (glyceraldehyd-3-fosfát). Jedna z nich představuje čistý výtěžek (nově vytvořenou organickou hmotu), ostatních 5 zůstává v Calvinově cyklu.
· Obnova ribulóza-1,5-bisfosfátu (RuBP): Aby mohl Calvinův cyklus opakovaně probíhat dál, musí se obnovovat RuBP spotřebovávaný při fixaci CO2. K jeho obnově dochází přeskupováním pěti molekul G3P za dodání energie z ATP (ze světelné fáze). Obnoví se 3 pětiuhlíkaté RuBP, tedy právě tolik, kolik se jich spotřebovalo na fixaci tří CO2.

8. Vznik a využití glukózy
Výsledkem fixace 3 CO2 v Calvinově cyklu je 1 molekula G3P. Spojením dvou molekul G3P vznikne šestiuhlíkatý cukr glukóza. Na 1 molekulu glukózy se tedy musí v Calvinově cyklu postupně vázat 6 molekul CO2. Glukóza je výsledným produktem fotosyntézy. Z chloroplastů se předává do cytosolu. Slouží:
· jako zdroj energie (štěpení v procesu glykolýzy a při buněčném dýchání),

· jako výchozí materiál k syntéze jiných organických látek (tuků, bílkovin, jiných cukrů, …),

· přebytek se ukládá do zásoby ve formě nerozpustného škrobu (ten vzniká zákonitým pospojováním mnoha molekul glukózy).

9. Význam  fotosyntézy
Fotosyntéza je nejdůležitější biochemický děj v biosféře, neboť vede ke vzniku organických látek (cukrů) z látek anorganických (CO2 a H2O). Je zdrojem cukrů a organických látek nejen pro rostliny, ale nepřímo pro (téměř) všechny organismy. Jiné organismy než rostliny totiž získávají organické látky z jiných organismů, jeden z druhého v tzv. potravních řetězcích. Na začátku těchto řetězců jsou rostliny.
Komentáře k obrázkům:
10_03 –  fotosyntéza se uskutečňuje v chloroplastech. Jejich nejdůležitější částí je membrána tylakoidů. Chloroplasty jsou obsaženy v buňkách zelených částí rostlin, především tedy v buňkách listů.
10_04 –  při fotosyntéze se spotřebovává CO2 a H2O. Schéma ukazuje, do kterých produktů fotosyntézy se dostávají atomy těchto látek. Zejména je důležité si uvědomit, že veškerý O2, který při fotosyntéze vzniká jako odpadní produkt, pochází z molekul H2O a nikoliv z CO2.
10_05 –  fotosyntéza sestává ze dvou skupin dějů: jednu skupinu představují světelné děje, druhou děje temnostní. Hovoříme také o světelné a temnostní fázi fotosyntézy. Ve světelné fázi dochází k zachycování světelné energie (zpravidla přicházející ze Slunce), tedy k zachycování energie fotonů a k převedení této energie jednak do energie chemických vazeb – makroergních vazeb ATP, jednak do energie vysokoenergetických elektronů – ty se stávají součástí NADPH a jako součást NADPH jsou přenášeny (NADPH je redukovaná forma NADP+, jde o nikotinamidadenindinukleotidfosfát; je to NAD+ s navázaným fosfátem).
V temnostní fázi dochází k fixaci (vázání) CO2 a tvorbě organických látek – cukrů (cukru glukózy). Po chemické stránce jde o redukci CO2 na cukry v cyklickém procesu zvaném Calvinův cyklus. Potřebnou energii přinášejí ATP a NADPH ze světelné fáze. Po jejím předání se do světelné fáze vracejí jako ADP a NADP+.
Světelné reakce se odehrávají v tylakoidech, zejména v membráně tylakoidů, Calvinův cyklus se uskutečňuje ve stromatu.

10_07 –  k zachycení světelné energie (energie fotonů) slouží v tylakoidech chloroplastů fotosyntetická barviva, zejména zelené barvivo chlorofyl. Využívají (pohlcují) jen část spektra viditelného světla – především modré a červené světlo, vůbec nevyužívají světlo zelené. To tedy v chloroplastech zachyceno (pohlceno) není –  buď prochází, nebo se odráží. Proto se nám chlorofyl jeví jako zelené barvivo, a tedy listy, případně i jiné části rostlin obsahující chloroplasty, vidíme jako zelené.
10_09 (a) –  křivky grafu vyjadřují závislost množství pohlcené energie na vlnové délce světla pro tři fotosyntetická barviva – chlorofyl a, chlorofyl b, a karotenoidy (různé odstíny žluté a oranžové barvy). Vrcholy křivek odpovídají vlnovým délkám světla nejlépe pohlcovaným těmito barvivy. Jsou to vlnové délky modrého a červeného světla.
10_10 –  obrázek představuje vzorec chlorofylu. Za povšimnutí stojí, že součástí chlorofylu je atom hořčíku, a také to, jak se liší vzorec chlorofylu a a chlorofylu b.
10_11 –  na světelných reakcích fotosyntézy se podílejí dva fotosystémy, které spolu spolupracují – fotosystém II a fotosystém I (PS I byl objeven dříve než PS II). Světelná energie (energie fotonů) uvádí do pohybu elektrony. Zlaté šipky v obrázku sledují průchod elektronů, poháněných touto energií, od molekul vody k molekulám NADPH. Každý zachycený foton vybudí jeden elektron, k redukci NADP+ na NADPH jsou zapotřebí dva elektrony – na jeden vytvořený NADPH tedy připadají dva průchody elektronu oběma fotosystémy. Očíslované kroky jsou popsány v textu.
10_12 –  přirovnání světelých reakcí k mechanické práci. Vysokoenergetický elektron zde představuje kulička mající velkou polohovou energii (je nahoře v PS II; nahoru ji vyhodil „úder fotonu“). Při postupném pohybu dolů z PS II kulička odevzdává svoji energii, ta roztáčí stroj na výrobu ATP. Dole v PS I následuje „úder dalšího fotonu“, kulička se dostane nahoru, získá tím velkou polohovou energii a ta se uchová uložením kuličky do kbelíku (NADP+; vznikne tím NADPH). Mechanický pohyb kuličky dolů odpovídá pohybu elektronu ze „záporného, resp. málo kladného chemického prostředí“ do „méně záporného, resp kladného nebo kladnějšího chemického prostředí“.
10_15 –  elektrony, které byly vybuzeny (excitovány) světlem (fotony) v PS I, mají ještě druhou možnost další cesty, než je ta, že se stanou součástí NADPH. Mohou být vtaženy do elektrontransportního řetězce stejně jako elektrony vybuzené v PS II a jejich energie je použita k syntéze ATP (tedy fosforylaci ADP na ATP). Pak se vracejí do PS I (jako nízkoenergetické). Protože se tyto elektrony původem z PS I vracejí v cyklu opět do PS I, nazývá se tento děj cyklická fosforylace. Průchod elektronů z PS II do PS I elektrontransportním řetězcem (obr. 10_11) není cyklický, a proto se tento děj spolu s fosforylací ADP na ATP, která je jeho důsledkem, nazývá necyklická fosforylace.
10_16 –  schéma zobrazuje způsob syntézy ATP v mitochondriích a v chloroplastech. V obou případech jde o stejný děj probíhající činností enzymů umístěných v membráně – v mitochondriích je to vnitřní membrána, v chloroplastech membrána tylakoidů. Enzymy elektrontransportního řetězce (v mitochondriích se mu říká konkrétně dýchací řetězec) v řetězci na sebe navazujících oxidačně redukčních reakcích přenášejí vysokoenergetické elektrony na další a další reaktanty a energii, která se při tom uvolňuje, využívají k čerpání iontů H+ ze stromatu (resp. z matrix) do tylakodů (resp. do mezimembránového prostoru mitochondrií). Tyto ionty se pak vracejí přes enzym (ATP-syntázu), roztáčejí tento enzym a ten pak fosforyluje ADP na ATP.
10_17 –  obrázek zachycuje část tylakoidu, zejména jeho membránu, v níž jsou umístěny oba fotosystémy (PS II a PS I), enzymy elektrontransportního řetezce (jsou zobrazeny mezi PS II a PS I), enzym přenášející vysokoenergetické elektrony na NADP+ (vpravo od PS II) a enzym fosforylující ADP na ATP (ATP-syntáza) (v dolní části). Enzymy elektrotransportního řetězce v membráně tylakoidů jsou sice jiné molekuly než ty, které představují dýchací řetězec ve vnitřní membráně mitochondrií, ale vykonávají stejnou činnost. Rozdíl je v tom, že při fotosyntéze přebírají ke zpracování vysokoenergetické elektrony z fotosystémů PS II, resp. PS I, zatímco při buněčném dýchání je přebírají z NADH, resp. FADH2 (obr. 09_15 vlevo), a v cíli řetězce je při fotosyntéze předávají do PS I, zatímco při dýchání na atom kyslíku (obr. 09_15 uprostřed).
Zlaté šipky sledují průchod elektronů při necyklické fosforylaci (z H2O přes PS II do elektrontransportního řetězce, do PS I a přes něj do NADPH), cyklická fosforylace zde vyznačena není. Červená šipka znázorňuje čerpání iontů H+  ze stromatu do tylakoidů (2), přerušovaná červená šipka pak jejich cestu z tylakoidů do stromatu přes ATP-syntázu, kterou roztáčejí. Ta katalyzuje fosforylaci ADP na ATP.

Množství iontů H+, které procházejí přes ATP-syntázu, je zvýšeno ještě o ionty H+, které vznikají uvnitř tylakoidů při fotolýze vody (1) a spotřebovávají se ve stromatu při redukci NADP+ na NADPH (3).

Černé šipky vpravo naznačují cestu produktů světelné fáze fotosyntézy, tj. molekul ATP a NADPH do Calvinova cyklu, tedy do fáze temnostní.

10_18 –  Calvinův cyklus představuje děje temnostní fáze fotosyntézy. V jeho zjednodušeném schématu jsou šedými kuličkami vyznačeny atomy uhlíku. CO2 se činností enzymu zvaného rubisco připojuje na fosforylovaný pětiuhlíkatý cukr (RuBP = ribulózo-1,5-bisfosfát), vzniká nestabilní šestiuhlíkatý produkt a ten se ihned rozpadá na dvě tříuhlíkaté látky (2 molekuly 3-fosfoglycerátu). Při dalších biochemických přeměnách se uplatní ATP a NADPH ze světelné fáze fotosyntézy.
Celkem 3 molekuly RuBP fixují 3 CO2, vznikne 6 tříuhlíkatých meziproduktů, pak za spotřeby 6 ATP a 6 NADPH přes další meziprodukty vzniká 6 molekul tříuhlíkatého G3P (= glyceraldehyd-3-fosfát). Jedna z nich představuje čistý výtěžek (novou organickou hmotu), zbylých 5 molekul G3P je v dalších krocích Calvinova cyklu za spotřeby 3 ATP postupně přeměněno na 3 pětiuhlíkaté RuBP nezbytné k další fixaci CO2, tj. k tomu, aby Calvinův cyklus mohl probíhat znovu a znovu.
Calvinův cyklus zahrnuje 3 hlavní fáze: 1. fixace CO2, 2. redukce (redukčním činidlem je právě NADPH ze světelné fáze), 3. obnova RuBP = ribulózo-1,5-bisfosfátu.
