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POKROKY MATEMATIKY, FYZIKY A ASTRONOMIE
ROENIK XIII— CisLO 1

NEKOLIK POZNAMEK K BIOFYZIKALNIM A FOTOFYZIKALNIM
ZAKLADUM FOTOSYNTEZY

KAREL VACEK, Praha

UvVOoD

Fotosyntéza je pochod, jimZ zelené rostliny redukuji CO, na uhlovodiky a oxiduji
vodu na O,. Tento dé&j uklddd do uhlovodikt asi 5,1 eV volné energie na atom uhliku.
Energie pochdzi od sluneéniho svétla absorbovaného chlorofylem (event. barvivy,
které ho doprovdzeji). ProtoZe cely pochod méZe probihat i pfi Serveném svétle,
usuzujeme z toho na to, Ze potiebnd energie svételného kvanta pro cely déj je asi
1,8 eV. Dychani rostlin i Zivocichu a spalovdni uhli a oleje uzavird pak pochod v opag-
ném sm&ru. Roéni obrat [1] asi 2. 10'! tun uhliku, ktery se igastni tohoto cyklu,
poskytuje v potravé energii pro Zivé organismy.

Fotosyntéza je nepochybné nejdiileZitéjsi chemickou reakci v celém svété. Je
jedinou zdkladnou na$i potravy a pievlddajicim dinitelem pfi doddvani surovin
a energie v pramyslu. Lidstvo prodélalo bouflivy vyvoj az do nyné&jsi éry, aniZ by se
jim zmensSila jeho zdvislost na rostlinstvu a jeho unikdtni schopnosti zuzitkovat
zativou energii k redukci CO, na biologicky a pramyslové zuZitkovatelné ldtky.
Pritom fotosyntéza je nejen zdkladem naSi existence, ale soudasné predstavuje
i ,,pramyslovou vyrobu* o nesmirném objemu. Svétovd produkce ocele je fddové
stovky miliond tun ro¢né, kdezto svétova produkce primdrnich fotosyntetizovanych
latek je vice nez 2000krdt vétSi. Jiz toto srovndni mluvi samo za sebe o duleZitosti
celého pochodu.

Z toho, co bylo feceno, jasné vyplyva kliCové postaveni uhliku, spole¢né s vodikem
a kyslikem, v celém fotosyntetickém pochodu; uhlik jakoZto prvek v ném prochdzi
uréitym cyklem, jehoZz hlavnich etap si krdtce povSimneme. Celkovy obsah uhli-
ku v troposféfe se fddov€ rovnd 600 bilionim tun. Ocedny v8ak mimoto obsahuji
priblizné 100krdt vice uhliku ve formé roztoku CO, a uhli€itant, takZe dostupné
mnoZstvi ubliku je asi 50 biliénd tun, dostateéné mnoZstvi pro 400— 500leté trvdni
pri uvaZované rychlosti celkové fotosyntézy. Uhlik biosféry se rovnéZ navraci do
zuzitkovatelné formy CO,, a to na rozdil od dusiku, ktery unikd velmi ¢asto v ne-
zuzitkovatelné form€ volného N,. Odumirdni rostlin, dychédni rostlin i Zivogichil



a spalovdni v§eho druhu navraci CO, do systému vzduch~voda. Podil dychdni rostlin
se odhaduje priblizng za 15% celkového podilu fotosyntézy, coz odpovidd uvolnéni
priblizn€ 16 bilidnt tun uhliku kaZzdym rokem. Podil dychdni vSech Zivodichil se dd
hiife odhadnout, ale celkové mnoZstvi uhliku uvolnéné dychdnim lidi na celém svété
je fddové 0,3 bilioni tun ro¢né. Tento uhlik se ov§em rekrutuje z rostlinné potravy
bud pifimo, nebo nepfimo prfes Zivodichy, a piedstavuje asi 809, roéni produkce
rostlinné fotosyntézy, jez se rozklddd mikroorganismy pfi pochodech odumirdni
nebo mistniho spalovéni.
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Roztok “— volny CO, ve o ! Raselina
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Obr. 1. Obéh uhliku v pfirodé. CO, se pfi fotosyntéze odebira ze vzduchu a z velké Casti se tam
navraci pfi rozkladu latek uinkem mikroorganismi.

Hlavni cesty uhlikového cyklu v troposféie jsou zndzornény graficky na obr. 1,
kde relativni dileZitost uvaZovanych pochodi je vyjddfena $ifkou &ar. Uvnitf sa-
motného ocednu vznikd podobny cyklus fotosyntézy-dychdni a odumirdni, kdy &dst
redukovanych uhlikovych sloudenin se usazuje na moiském dnu, kde se muze premé-
nit na ropu; protoZe dychani rostlin a piisobeni rozkladnych organismu se fidi stej-
nym sezénnim chodem jako fotosyntéza a vzhledem k obrovskému pufrovacimu
obsahu ocednt, zGstdvd obsah CO, ve vzduchu béhem roku v priiméru asi 0,03 obj.%.

PRIJEM, PRENOS A PREMENA SVETELNE ENERGIE
PRI FOTOSYNTEZE

Zptisob, jimz zelené buitiky rostlin pfeméiuji elektromagnetickou energii na energit
chemickou — pii absorpci jak kyslicniku uhli¢itého a vody, jeZ jsou konecnymi

zplodinami Zivoc&isné buiiky, tak i svétla, a jak potom vyrdbéji Ziviny, jeZ se stdvaji
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podatkem spalovaciho pochodu, je jisté jeden z nejptitazlivéjsich a pfi tom i nejzd-
hadngjSich pochodi pfirody. Fotosyntéza je vlastné svétlem indukovand protichtidnd
reakce bunééného dychdni. Zahrnuje zfejm& dva aspekty — organickou syniézu
(redukce a kondenzace CO, na uhlovodik) a uskladn&ni energie (pfem&na svételné
energie na potencidlni chemickou energii).

Vychozimi latkami v tomto dgji jsou CO, a H,0, jeZ obsahuji prvky — uhlik,
vodik a kyslik — v jejich nejniZ§im energetickém stavu vzhledem k biologickym
pochodtim. Chemickd energie, jeZ se béhem tohoto d&je akumuluje, je na ndsleduji-
cim schematickém obrdzku zndzornéna ve formé kysliku na jedné stran& (molekuldrni
kyslik) a ve form& uhlovodiku na strang druhé (obr. 2). Pochod sim byl rozdglen

O, [cHO]

el Y
hv

A X

2H,0 Co,
Obr. 2. Elementarni schéma fotosyntézy.

[2] jak teoreticky, tak i fyzikdIn& na dv& pomé&rng& snadno oddélitelnd stadia. Prvé
z nich je tvofeno absorpci svétla chlorofylem nebo jinymi podobnymi barvivy s nd-
sledujicim rozd&lenim vody na redukéni ¢inidlo (na obrdzku zndzornéné [H]) a na
urdité oxidacni fragmenty (na obr. nespecifikované), zfejm& na jeden z Clend série
A, B, C. Oxida¢ni ¢inidlo se nakonec stdvd molekuldrnim kyslikem. Ve druhém stadiu
redukéni Cinidlo redukuje CO, na uhlovodik a ostatni rostlinné latky.

Abychom pochopili, jak se ve skutednosti svételnd energie hromadi v chemické
formé¢, je tfeba si pfedem vSimnout jeji absorpce a pfenosu v rostlindch. Absorpce
svételné energie nastdvd jednak v molekuldch chlorofylu, jednak v molekuldch
barviv doprovdzejicich chlorofyl — v karotenoidech a fykobilinu. Tato barviva
mohou absorbovat ve spektrédlnich oblastech, kde absorpce chlorofylu je slabd nebo
Zddnd, a absorbovanou energii pfendset na molekuly chlorofylu. P¥i tom absorpéni
akt v urcité molekule barviva se miiZe celkem neomezen& opakovat. Obor absorpce
jednotlivych barviv je uveden v tabulce 1.



Vlastni pfenos energie elektronové excitace mezi molekulami chlorofylu nebo
barviv, které ho doprovézeji, miiZze obecné prob&hnout podle riznych mechanism.
Prvy z nich, typicky hlavné€ pro anorganické ldtky, je doprovdzen prenosem volnych
elektronii (dér), jingmi slovy excitaci elektronu (diry) do vodivostniho pdsu. Dalsi
mechanismy, typické hlavn€ pro organické ldtky lze shrnout asi takto:

a) Vyména excitalni energie emisi a reabsorpci fotonu. Pravdépodobnost takového
pochodu je uréena Lambertovym-Beerovym zdkonem a geometrii systému. Doba
Zivota excitovaného stavu kterékoliv dané molekuly je ovSem neovlivnéna. Presto
vSak doba excitace v konecném systému sloZzeném z mnoha molekul muiZze vzrist
zdfenim, které se znovu reabsorbuje [4]. Absorpéni a emisni spektra jsou normdlni.

b) SrdZka, jeZ zahrnuje pfenos energie z excitované molekuly, se v&tSinou nazjvd
,,srazkou druhého druhu* [5]. ProtoZe partnefi (iGastnici se srdZky se p¥i tomto d&ji
tésné pribliZi, Ize odekdvat, Ze jejich energetické hladiny se podstatné narusi. Pravdé-
podobnost srdzky druhého druhu zdvisi stejné na koncentraci jako kterdkoliv bimo-
lekuldrni reakce zahrnujici excitovanou molekulu. Nutné vede k tlumeni luminiscence.

Tabulka 1

Poloha hlavnich absorpnich pastt monovrstev, vrstev a koncentrovanych roztokt chlorofylu a
(A) a barviv doprovazejicich chlorofyl (B) podle [3]

A
Monovrstvy a vrstvy Roztoky v alkoholu
Teplota -
°C koncentrace M
20 1073—-107%{ 107 2%(p,;=5)| 1072—10 dni pti 20°C | 0,8.107% | 0,2.1072
418 418 420 418 413 417
437 437 440 438 430 434
674 672 674 672 663 667
— 690 - — 690 —
— 700 — — 700 700
— — 712 — — 716
— — — 740 740 740
—196 417 417 421 417 420 418
436 437 440 437 440 438
672 670 672 672 673 671
— 688 - — 690 —
— 702 — — 702 701
— — 717 — — 720
— 745 746 754




B

Létka Teplota °C Monovrstva Totéz Roztok

a vrstva po 24. hod. v alkoholu
f-karotin 20 420 — —
— 426 428
452 458 452
482 494 479

520 536
—196 424 428 418
457 460 442
488 496 467
528 538 500
!
chlorofyl b 20 438 438 428
468 465 454
658 656, 695 642
|

—196 440 440 448
470 468 473

656 654 659, 668, 695

Tim doba Zivota excitovaného fluorescenéniho stavu se snizuje o faktor rovny po-
méru pozorovaného vytézku luminiscence k jeho maximdlni hodnoté. Odebere-li se
jen Cdst excitacni energie srdzkou druhého druhu, miZe pfejit excitovany atom do
metastabilniho stavu s pom&rng& dlouhou dobou Zivota [6].

¢) Intermolekuldrni (interatomick;'l) pfenos energie elektronové excitace miiZe
nastat pfes mnohem vét§i vzddlenosti, nez jsou srazkové rozmeéry vypoétené z kine-
tické teorie, nezdfivym pifechodem, ktery se Casto nazyvd ,,induktivni rezonance*,
,klasickd rezonance* nebo ,senzibilovand fluorescence [7]. Pravd&podobnost
takové vymény excitace je komplexni funkce koncentrace, jeZ roste rychleji nez
linedrn&. U atomdrnich systémi je pfenos nejpravdépodobnéjsi, nastane-li presnd
nebo téméf presnd energetickd rezonance mezi donorem a akceptorem; u molekul
je nejvetsi tehdy, existuje-li velké prekryti emisniho spektra donoru a absorpéniho
spektra akceptoru a jsou-li oba zdfivé pfechody velmi pravdépodobné. Je-li piitomen
jen jeden druh molekul, induktivni rezonance neméni stfedni dobu Zivota excitova-
ného stavu, s vyjimkou vysokych koncentraci, kdy nastdvd vlastni tlumeni. Ve smési
slouenin rezonanéni pfenos energie mize vést bud k poklesu doby Zivota excitova-
nych stavil, jestlize pokles se projevi jako krdtce Zijici nefluoreskujici molekula, nebo



k jeho prodlouZeni, je-li metastabilni molekulou. Absorpéni a emisni spektra danych
sloZek se obecné nezméni.

d) Rychly pfenos excitace v krystalech miiZe nastat excitony [8]. Tento pochod je
pravdépodobny, jen kdyZ existuje silnd vzdjemnd vazba mezi molekulami, jeZ vytvd-
feji krystal. Vysledkem toho je vyraznd zména v absorpénich a emisnich spektrech.
Doba zivota excitovaného stavu se snizi.

To by byly hlavni typy mechanismil pfenosu energie, jeZ mohou probihat v orga-
nickych l4dtkdch. Abychom zvolili nejvhodngjsi pro piipad molekul chlorofylu, je
tfeba nejprve si blize vSimnout sloZeni a struktury prostfedi, v némZ se chlorofyl
nachdzi a kde probihd i vlastni primdrni fotosyntéza.

Timto prosttedim v zelenych rostlindch jsou tzv. chloroplasty. Jsou to pfesné
definovand cytoplazmatickd télesa, kterd obsahuji chlorofylovd a karotenoidovd
barviva. Tato télesa jsou schopna podilet se na fotosyntéze v prvém stadiu bez ohledu
na ostatni konstituenty buiiky.

V poslednich deseti letech byla provedena fada méfeni zabyvajicich se submikro-
skopickou strukturou chloroplast, jezZ, jak bylo fedeno, jsou bun&énou strukturou
obsahujici chlorofyl. Elektronov& mikroskopickd pozorovdni provedend na vypre-
parovaném bunééném materidlu svého asu ukdzala, Ze nejdileZitéjsim strukturnim
prvkem v chloroplastdch vyssich rostlin jsou grana, prvné objevend v r. 1883 Meyerem.
Jsou to vdlcovitd téliska v priméru asi 0,5 a dlouhd asi 0,3 p. Uvedend grana se
Casto ddle délila na soubory disk, z nichZ kazdy mél tloustku asi 0,01 p, coZ nasvédco-
valo tomu, Ze grana jsou sestavena z plochych kotoucl, patrné se stfidajicimi se
proteinovymi a lipoidnimi vrstvami.

Grana nebo pfi nejmenSim jednotlivé disky byly pozorovdny na elektronové
mikroskopickych snimcich chloroplasty u velkého podétu druhi, pfesto vSak nékteré
fotosyntetizujici buitky neobsahuji tato téliska; to plati zvlds§t€ o mnoha druzich
algae.

Neddvno byla vyvinuta technika fixovanych bun&k [10] kyselinou osmia. Jejich
rozfezdni na velmi tenké fezy a pozorovdni v el. mikroskopu ukdzala tlohu gran
v novém svétle. Univerzdlnim strukturdlnim prvkem se projevily pfi fezech chloro-
plastou tzv. ,lamellae* (kazdd asi 0,01 p tlustd), jeZ prochdzeji celou chloroplastou.
V zdvislosti na druhu a fyziologickém stavu buiiky mohou tyto lamellae vytvdret
vice i mén& vyrazné aglomerdty pfiblizng valcovitého tvaru - oblasti, kde lamellae
jsou zhustény a Casto i spdrovany. Tyto zhusténé vdlcovité oblasti lameldrniho systé-
mu se jevi jako ,,grana‘ na mikrofotografiich bunck.

Ve vyssich rostlindch je granuldrni struktura typickym znakem zralosti fotosynte-
ticky aktivnich bunék; v algae, kde chloroplasty obycejné nemaji pravidelny elipticky
tvar charakteristicky u vyssich rostlin, se dd obené rozeznat samotnd lameldrni struk-
tura. Jedind chloroplasta chlorella, na niz byla provedena velkd ¢dst kvantitativnich
méfeni fotosyntézy, md zvonovity tvar, a lamellae se fidi jejim obrysem [11].

SloZeni chloroplasty (asi 2/3 proteinového a 1/3 lipoidniho materidlu) a rizné



histologické pokusy naznaluji, Ze lameldrni systém se sklddd ze stfidajicich se vrstev
z vice (éi vyluéné) lipoidniho sloZeni. Chlorofyl se hromadi v granech, jak ukdzala
pozorovdni ve fluorescencnim mikroskopu a elektronové mikroskopickd zkouska pf¥i
tzv. Molischové reakci [12]. D4 se ofekdvat, Ze v jediném granu je asi n&kolik
miliont chlorofylovych molekul. Chlorofyl v chloroplasté vykazuje absorpéni
maximum u 6810 A, a jeho luminiscence je velmi slabd. To sv&d&i o tom, Ze chlorofyl
v chloroplasté by mohl spiSe existovat ve stava agregovaném neZ v monomérnim.

Jak bylo fefeno, jsou chloroplasty velmi sloZité celky chemickych slougenin.
Jejich funkce je kontrolovdna velkym poctem genit a samy obsahuji i d&di¢né jed-
notky, jeZ urcuji nékteré jejich vlastnosti. Vzhledem k barvé a chemickym vlast-
nostem lze rozdélit barviva chloroplasty do tfi hlavnich skupin: chlorofylovou,
karotenoidovou a fykobilinovou. Na zdkladé chemického sloZeni lze barviva v né-
kterych t&chto skupindch shrnout do mengich podskupin (viz tab. 2).

Tabulka 2
Hlavni druhy barviv v chloroplasté

Barviva chloroplasty (asi 50 nebo vice)

chlorofyly karotenoidy fykobiliny fioridorubin
(asi 10) (asi 30) (asi 4) )
zelené, tetra- Zluté, oranZzové modra a Cervena
pyrolové slou- ¢i Cervené po- bilkovinna barviva
Ceniny s Mg lyenové sloud.
karoteny xanthofyly fykocyaniny fykoerythriny
6—298) (asi 20) (asi 2) (asi 2)
polyenové kyslikové de- modré proteiny Cervené proteiny
uhlovodiky rivity polyenov.
uhlovodikt

hydroxykarotény ketokaroteny hydroxy-epoxy hydroxy- estery etery

karoteny ketokaroteny hydroxy- hydroxy-

karoteny karoteny

(asi 9) (asi 1) (asi 5) (asi 3) (€)) )

Z uvedenych barviv hraji pfi vlastni fotosyntéze rozhodujici Glohu barviva typu
chlorofylu. Molekula chlorofylu md tvar ,,papirového draka® s plochou &tvercovou
»hlavou‘ a dlouhym ocasem. Hlavu tvofi aromaticky, tetrapyrolovy kruhovy systém
(porﬁn). Obsahuje atom hofgiku ve stfedu a karbonylovou skupinu v krdtkém po-
strannim fetézci, ¢imZ molekula ziskdvd urditou polaritu. K této &dsti pak pfiléhd
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saturovany lipofilni ,,fytolovy* fetézec (viz obr. 3). Pfedpoklddd se — se znaénou
dédvkou plauzibility — Ze molekuly chlorofylu se budou snaZit uspotfddat se samy na
protein — lipoidnim rozhrani, s porfinovymi hlavami zachycenymi na proteinové
vrstvé a s fytolovymi fetézci zasahujicimi do lipoidni vrstvy; ptedb&Zné tivahy uka-
zuji, Ze plocha uvedenych rozhrani poifebnd pro chlorofyl v chloroplasté typickych
rostlinnych bunék je fddové 1 mp® na molekulu [15]. Krystalické monovrstvy chlo-
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rofylu na vod& vyzaduji plochu asi 0,5 mp? na
molekulu, kdeZto stlaéené amorfni monovrstvy
pokryvaji plochu 1,06 mp® na molekulu [16].

Jak jiZ naznaduje jeho jméno (fecké chlo-
ros = zeleny), chlorofyl se vyznaduje zelenou
barvou. Tato barviva se daji urcit podle absor-
pce a pro svou rozpustnost v organickych roz-
pustédlech. VSechny chlorofyly maji dva vyraz-
né absorpéni pdsy, jeden v modré, resp. mod-
rozelené, a druhy v Cervené, resp. infracervené
oblasti spektra (viz obr. 4a, b, ¢, d). Méng vy-
razné absorpéni pdsy jsou ve Zluté a oranZové
oblasti. Absorpcni koeficienty pro zelené svétlo
jsou jen asi 3— 5 9% hodnoty absorpénich koefici-
entl pro modré a Cervené svétlo. Vlinové délky
absorpéni maxim a tvar spektrdlnich kfivek
kazdého barviva se podstatné méni s rozpou-
Stédlem a stavem barviva. Pevny chlorofyl a ad-
sorbovany chlorofyl md absorpcnich maxima
u delsich vlnovych délek (676—678 mp) neZ
chlorofyl rozpu$tény v kterémkoliv zndmém
rozpoustédle (660—673 my). Chlorofyly jsou
zvldsté labilni ldtky, kazdé barvivo je schopno
existovat ve dvou i vice izomérnich formdch.
Viimnéme si nyni zdvérem hlavnich jejich ab-
sorpénich vlastnosti.

Obr. 3. Struktura molekuly chlorofylu — a.
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Obr. 4. Prubéh absorpce chlorofylu a — a, chlorofylu b — b, chlorofylu ¢ — ¢, chlorofylu d — d.




'CthVOfyl a (C55H7205N4Mg)

Hlavni abs. pasy v metanolu: 4325 A; 6650 A
Chlorofyl a’ (CssH;;05N,Mg)

Hlavni abs. pds v metanolu: 6655 A
‘Cthi‘Ofyl b (C55H7006N4Mg)

Hlavni abs. pdsy v metanolu: 4700 A; 6500 A
Chlorofyl b’ (CssH,o0¢N,Mg)

Hlavni abs. pds v metanolu: 6505 A

Chlorofyl ¢
Hlavni abs. pdsy v metanolu: 4500 A; 6240 A
Chlorofyl d
Hilavni abs. pdsy v metanolu: 4570 A; 6960 A
Chlorofyl d’
Hlavni abs. pds v metanolu: 6970 A
zochlorofyl d
Abs. pds: 6610 A
Izochlorofyl d’
Abs. pds: 6615 A COOH COOH
|
CHa CHy CH
4C'I=O —>2 (I3H2 — 2(i','l'lz
SKoA 0=C—iSKoA | ¢=o
L _HICH,—NH
Ml CH —NH,
COOH I
[coo|H
(I,‘OOH
- foon HooC  CH,
COOH CH '
I | 2 CHy CH, A
(i,‘H2 Cl‘H2 —_— —
AP J
Gl O=C NH,CH, N NH,CH,NH
r—
c=0\ CH,
/ aw”
v A -CH,COOH
G2 1T ~CH,CH,COOH
NH,

Obr. 5. Vznik porfobilinogenu.
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Chlorofyl e

Abs. pasy v metanolu: 4150 A; 6540 A
Protochlorofyl (CssH;,0sN,Mg)

Abs. pésy v eteru: 5710 A; 6210 A
Bacteriochlorofyl (CssH;,0,N,Mg)

Abs. pdsy v metanolu: 4000 A; 6050 A; 7700 A

COOH COOH COOH LI_
Hloo CH, Hlog_g CHz H H
CHa GH CHa c H H HyC HC

JFa L TEIR

Hy—> CHZ

Yoord Vel

GH; CHa CHz GHa CH CHs M CF; CHs
Hlooc CH, CHz IcooIH ?Hz Cl?Hz
COOH  COOH COOH COOH
g
CHsy CH GHs CH
Ha
[ l——c———[ 1
NH NH
—=CH, CHa
H NH
C
H

CFs CH, g CH, CH
Cl'Hz C':Hz
COOH COOH

Obr. 6. Vznik protoporfyrinogenu.

Ke viemu, co bylo fedeno o barvivech uvedenych v tab. 2, zbyvd dodat, Ze si rostli-
ny tato barviva vyrdb&ji samy pfi biosyntéze. Otdzky biosyntézy barviv v chloro-
plast€ nasly Siroky ohlas v fad¥ ¢ldnkd a monografii [ 13]. Vsimneme si krdtce hlavn&
chlorofylu a karotenoidu. V celém fetézci biosyntézy zeleného barviva mtizeme rozlidit
tfi hlavni etapy. Prvd etapa vychdzi od nejjednodussich sloudenin aZ po vznik porfo-
bilinogenu (viz obr. 5). Druh4 etapa probihé od porfobilinogenu aZ po vznik proto-
porfyrinu. Reakce v této etapd jsou rovnéZz dostateénd prostudovdny s vyjimkou
mechanismu pfechodu porfobilinogenu na uroporfyrinogen (obr. 6). Kone¢ng tteti

11



etapa probihd od protoporfinu aZ na chlorofyl a a b; cely prib&h byl objasnén teprve
v neddvnych letech (viz obr. 7 a 8). PFitom pfechod od protochlorofylu na chlorofyl
probihd bud podle schématu

protochlorofyl —— chlorofilid a fitilizace chlorofyl a
nebo
protochlorofylid fitilizace protochlorofyl -——— chlorofyl a .
e G ik S
i li
CH« CH ; CHs CH CHy CH CH; CH,
H
MDA A N\“C‘@\/N \
CH _ _Mg' CH — CH ,Mg’ CH |—>
N - \ N--— \\N
T
H .
CH3CIH2. CIH:)_ CH3 CH3 CHa CH3
G g A @
COOH COOH HOOC ~o0
COOH
g
CHs CH CHs C,Hs
H
Cc
/N ,,«N: \
—=cH Mg CH
N-=" T TSN
§
CH; CH; HCS . CHs
. COOH
Cl H
COOOHC20H390H

Obr. 7. Ptechod protochlorofylu na chlorofyl (1. varianta).

JestliZe zptisob biosyntézy chlorofylu je do znaéné miry vyjasnén, a to jak z hlediska
biosyntetického fetézce, tak i z hlediska téch fermentii, které katalyzuji reakce od
jednoho ¢lena ke druhému, pak v otdzkdch biosyntézy karotenoid zlstdvd stdle
nejasnd celd fada podstatnych otdzek. Prvd etapa probihd zfejmé od mevalonové
kyseliny az na tetrametylhexadekanol, dalSi etapa od tetrametylhexadekanolu az
po hexanyl pyrofosfdt, tfeti etapa az po fytol a konecné& Ctvrtd etapa pies fytofluen
na karotin a ddle na likopin.

12



Zivérem je tfeba k tomu vSemu dodat, Ze biosyntéza obou shora probiranych
barviv je teplotné¢ omezena; biosyntéza chlorofylu probihd jen do teplot —2°C
a karotenoidll jen do teploty —5°C. Samotnd fotosyntéza probihd aZ do teploty
—14°C. Tento rozdil teplot lze vysvétlit tim, Ze pochody fotosyntézy probihaji zcela
uvnitf chloroplasty obklopené dvojitym obalem, kde se energie absorbovand barvivy
Cdste¢né méni na energii tepelnou (&imZ se zvysi mistn i teplota). Na druhé strané
&dst pochodti biosyntézy barviv (chlorofyl) probihd v mytochondriich, jeZ pfiléhaji
k chloroplasté, a iim jsou teplotné mnohem citlivéjsi.

i
CH3 CH CH3 C2H5
H
Cc

/ N\ _--N \

He s Mg" CH
N--" T~y
S i e

H.C CH CH

> cHy / \C/
|- =0
COOH COOH + CypHagOH

F + H

Obr. 8. Piechod protochlorofylu na chlorofyl (2. varianta). F — ferment, H — donor vodiku.

Své&telnd energie pohlcovand v prévé probranych rostlinnych barvivech viak obecné
neni zcela vyuZita pro fotosyntézu, ale jiZ v molekuldch barviv se mohou z fyzikdlniho
hlediska uplatiiovat nékteré konkurenéni dé&je, z nichZ za zminku stoji d&je lumi-
niscenéni (fluorescence a fosforescence).

I kdyZz fluorescence zelenych rostlin byla zndma jiZ od doby Stokeseovy, teprve
v poslednich letech byla podrobn& prostudovdna. Emise luminiscen¢niho zdieni
vybuzenou molekulou chlorofylu je, jak zndmo, jedna z moZnych cest pfemény
energie absorbovaného svételného kvanta. Nastdvd asi 5.107°sec po vybuzeni
molekuly pigmentu a jen tehdy, jestlie v tomto Case nedoslo k jinym nezdfivym
pieméndm této pfebytecné energie. Vybuzend molekula a7 do uvedeného okamziku
mohla zcela pfevést energii vzbuzenych elektronti na kmitovou energii mfizky,
mohla pfrejit v metastabilni stav (neﬁuorescenéni) nebo vstoupit do vratnych (éi
nevratnych) chemickych reakci s molekulami prostfedi. Kazdd z téchto pfemén
molekuly vede k jejimu vy€len&ni jakoZto mozného zdroje zd¥eni, tj. tlumi jeji lumi-
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niscenéni u¢innost. Tim tedy pfi¢inou tlumeni chdpaném v takovémto Sirokém
smyslu budou viechny pochody (fyzikdlni i chemické), které povedou ke zmenSeni
mnozstvi molekul schopnych fluorescence v ozdfeném systému. Vyznam téchto
pochodi lze pak ocenit z méfeni kvantového vytéZku luminiscence. LATIMER se
spolupracovniky [17] ukazal, Ze tato fluorescence predstavuje asi 2—3 9 energie
absorbovaného svétla v oblasti, kde rychlost fotosyntézy je linearni funkci svételné
intenzity. Pfesnost vSech téchto méfeni v8ak neni velik4, coZ souvisi se znaénym vli-
vem reabsorpce na vysledky méfeni. WEBER a TEAL [18] pfi méfeni kvantovych
vytézkl fluorescence chlorofylu a v benzolu a ethylalkoholu dostali hodnotu 0,30.
Pro chlorofyl b byly tyto hodnoty asi 0,12 a 0,09. Z té€chto vysledkii je vidét, Ze podil
nezafivych prechodil je pomérné veliky a pro chlorofyl a predstavuje asi 70%.

W
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w

& F luorescence
5 S
:8 | , -
g Fotosyntéza -7
2 < g
~~ 'N ,/
LN -
— Z P
8 M e
5 Z gl

d

&

(0]

0] INTENZITA EXCITACE

Obr. 9. Pribéh fotosyntézy a fluorescence v zavislosti na intenzité budiciho zéafeni.

Rada odborniki studovala fluorescenci v zavislosti na intenzit& excitalniho zAfeni.
Typicky vysledek ziskany FRANCKEM [19] je na dal$im obrazku 9. Z n&ho je vidét, Ze
pfi nizkych svételnych intenzitach je velikost fotosyntézy umérna intenzité excitaéniho
zafeni. P¥i vysSich svételnych intenzitach se tato veliCina stane nezavislou na svételné
intenzité, tj. je saturovana. Z obrazku je patrné, Ze v oblasti intenzit svétla, kde
fotosyntéza je saturovana, smérnice fluorescencni kfivky se zdvojnasobi. Pro vy-
svétleni této zavislosti vypracovali autofi hypotézu o narkoticky piisobicich latkach,
jeZz mohou vznikat v rostlinach a adsorbovat se na povrchu chlorofylproteinu, jejichZ
udinkem se sniZi fotochemicka aktivita chlorofylu, a tim vzrista jeho vytéZek fluo-
rescence; pii tom vztah mezi stacionarni fotosyntetickou rychlosti a vytézkem fluo-
rescence lze pak snadno vysvétlit jako dusledek konkurenénich d&ja mezi latkami,
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jez se maji fotosyntetizovat, a narkotickymi latkami v umisténi na povrchu chloro-
fylovych molekul.

Spektralni pribeh luminiscence chlorofylu a a b byl méfen fadou autorti. Nékteré
vysledky jsou shrnuty v dalsi tabulce [20].

Tabulka 3
Luminiscence riznych forem chlorofylu v monovrstvach, vrstvdch a roztocich (poloha maxim
v nm)
Teplota Roztoky Mon?vrstva Ruzné typy monovrstvy a vrstev
°C v alkoholu po foto- —196°C
vybéleni
10-%—10"3 2.1073 5.107% 5.1073 2.1072
20
666 671 674— 678 682—5 685 685
718 724 722 700 700 —
735 720—4 724 724
738—740 740
752
—196 681 676
728 720
740
752
775

Luminiscence chlorofylu b (poloha maxim v nm)

Teplota °C Roztoky Monovrstva ' Vrstva
v alkoholu
10~4—10"%
20
646 662 662
700 713 —
728
738
—196 668 685 701
713 732 738
766

15



s potencidlem —0,4 V a adenosintrifosfatdza (ATF) [23] (viz obr. 11). Nejb&Zn&jsi
soudasné schéma je zachyceno na pfedchozim obrdzku. Béhem dvou svételnych reakci
se uvolni 2 elektrony s 0,8 V. Tyto reakce jsou oddéleny 0,4 V pfenosem elektronu,
jenZ vyrdbi ATF. Cely problém fotosyntézy je ukdzat, jak chlorofyl a svétlo zpiisobi
pfesun elektroni s hladiny H,O (+0,8 eV) na hladinu reduk&niho &inidla (—0,4 eV)
za vzniku ATF. Ndsledujici obrdzek 12 zndzoriiuje pak ve zjednodu$ené formé foto-
synteticky uhlikovy cyklus.

s — Elektrony ke
-04— Calvinovu cyklu
B N chlorofyl
= N orofy
E 0 \\\\\ If
Lo PPN
L%’ ATF
i *087
o
Q
HO

2

Obr. 11. Schéma elektronového pfenosu pfi fotosyntéze.

hv
A== (E) H)
\ g

H,0 ———{'
02‘\(?) ”,

ADEF-~w/
> H,0
VL 1% (polysacharidy)

=T ‘ﬁL——»Cﬂr'iosa s
o7 R lgler kys) \
4 Cs (B-kelo kys.)

/

! coz-/

\ Cs(ribuldza difosfat)
ATF /Cs(ribéza)

s(hexoza)

transketold:a

Cs
(yluldza)

Obr. 12. Piedpokladané cyklické schéma vzajemnych vztahi pfi fotosyntéze.
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Porovndme-li tyto vysledky s polohou absorpénich maxim uvedenych na zaédtku
Slanku, vidime, Ze v monovrstvdch a vrstvdch chlorofylu pfi urcitych podminkdch
patrng vznikd n&€kolik riznych typt agregovanych forem barviva [20]. Pfi pom&rng
malych koncentracich (s = 70—130 A) je vrstva tém&f homogenni a zfejmé pied-
stavuje uréitou monovrstvu (,,stladeny dvourozmérny plyn) s maximem absorpce
672—5 nm. Avsak vysledky ziskané pfi méfeni luminiscence ukazuji, Ze jiz v tomto
systému existuji oblasti agregdtd nebo uspofdddni s mnohem diouhovinngjSimi
maximy luminiscence (685, 700, 720). Dosdhne-li hustota molekul barviva na povrchu
v monovrstvE (70—40 A), nastane zfejm& mnohem efektivn&jsi vznik agregdtd, jenz
se projevi jiZ i v absorp&nich spektrech vrstev (600, 700, 715—720). Dal3i rast kon-
centrace vede pak ke vzniku uspofddangjsich forem (abs. maxima 740—750 nm).

10°74  _10°

[«}]
2 10-2-
o

-9
® 10>
o
%10_10‘
"‘\10..11

10-210-210-"1 10 100

t (sec)

Obr. 10. Zhaseni fosforescence pro tfi riizné teploty u Chlorella.

K tomu, co bylo feeno, je tieba dodat, Ze zelené rostliny vykazuji i silnou fosfo-
rescenci. Ta ma stejné spektralni sloZeni jako fluorescence a byla pozorovana v roz-
mezi Gasti 5.107° — 6. 103 sec [21]. Na obrazku 10 je vid&t, Ze zhaSeni luminiscence
neni exponencialni, ale 7e je pfiblizné€ umérné prevracené hodnoté Casu. Pfitom re-
lativné dlouha doba zhaSeni, pravé tak jako maly vliv teploty, vedly ToLLINA [22]
k nazoru, Ze tato fosforescence je rekombinaéniho charakteru. Extrapolujeme-li
kiivky zhaSeni ke krat§im Casim, je vidét, Ze pfevazna Cast luminiscence zelenych
rostlin in vivo je vlastné fosforescenci.

Na zdvér je tfeba shrnout i energetickou bilanci celého fotosyntetického pochodu
vzhledem k absorbované svételné energii.

Obecné se dnes pripousti, Ze zelené rostliny absorbuji 8 kvant svétla na redukci
jedné molekuly CO,. Vyzkum s radioaktivnim uhlikem ukdzal, Ze CO, se neudastni
zadné fotochemické reakce. Redukce uhliku je fadou enzymatickych reakci, jez
mohou probihat i v temnu. Hnaci silou tohoto tzv. Calvinova cyklu jsou elektrony
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JestliZe se tedy pfi redukci jedné molekuly CO, spotiebuje 8 kvant (z nichz kazdé
mé energii cca 1,8 eV) a cely pochod je energeticky charakterizovdn potencidlnim
rozdilem 1,2 V, coZ odpovidd 5,76 eV, je zfejmé, Ze U¢innost celého pochodu foto-

syntézy je asi 40 %,. Tato vysoka u¢innost napovidd, Ze misto, v némZ vznikd redukéni
¢inidlo, je oddé€leno od mista, v némz vznika oxidacni ¢inidlo.

NEKTERE OTEVRENE OTAZKY FOTOSYNTEZY

Z toho, co bylo feceno jiz v predchozich astech tohoto ¢lanku, je zfejmé, Ze
jednou z klicovych otazek vedoucich k pochopeni mechanismu prenosu energie v mo-
lekulach chlorofylu a barviv doprovazejicich chlorofyl, je jejich uspotfadani a struk-
tura v rostlinach in vivo. Nazory na tuto otazku jsou Casto rozdilné a vSimneme si
proto jen dvou hlavnich smérii. RABINOWITCH [24] na zakladé polohy abs. past
i moZnosti usporadani molekul barviv dospél k nazoru, Ze jestliZze chlorofyl vytvari
monovrstvy na proteinovych molekulach v Zivych buiikdch, mohou byt tyto mono-
vrstvy jen amorfni a nekrystalické. Tyto jeho zavéry potvrzuje podle jeho nazoru
i slaby dvojlom a dichroismus v chloroplastich. Na zakladé téchto zavér povaZuje
pak za pfijatelnou pracovni hypotézu to, Ze chlorofyl in vivo je rozptylen v lamelach,
jak je vidét i na snimcich z elektonového mikroskopu, v nekrystalickych, monomo-
lekularnich vrstvach. V chloroplasté s granami miZe byt rozloZeni chlorofylu ome-
zeno na lamelarni povrchy uvnitf grany; primérna vzdalenost mezi dvéma sousedni-
mi molekulami chlorofylu by byla asi 1 mp. Alternativné pigmentova pokryvka
neméla by byt prerusena, ale jen ztenCena v intergranularnich oblastech lamel.
MoZny pfenos energie v monovrstvich uvaZovaného typu podrobné probereme
v dalsi kapitole.

Na druhé strané fada dalSich autor dospéla na zékladé spektroskopickych méfeni
absorpce a luminiscence k ponékud odliSnym zavértim. Napf. LitviN [20] pfedpo-
klada, Ze ve vrstvach barviv chloroplasty vznika pfi dostateéné vysoké koncentraci
barviv systém energeticky vzajemné se ovliviiyjicich forem pigmentt, analogicky
systému, jejz pezorujeme v modelovych podminkach (monovrstva, vrstva, koncen-
trovany roztok barviva). Redlnost tohoto pfedpokladu se opirad o tyto zavéry: a) Exis-
tenci sloZité struktury abs. spektra a luminiscence chlorofylu in vivo; fadu téchto
maxim Ize nalézt i v modelovych vzorcich. b) ZvétSeni intenzity dlouhovinnych
maxim s ristem koncentrace pigmentu v chloroplasté. c¢) Existenci pfechodu energie
z ,,kratkovlnnych* forem chlorofylu a barviv doprovazejicich chlorofyl na ,,dlouho-
vinné* formy chlorofylu. d) Souhlas spektralnich i jinych charakteristik komplexi
chlorofylu a karotenu v modelovém vzorku a v listech rostlin. Na zakladé uvedenych
faktd se Litvin domniva, Ze chlorofyl a barviva, kterd ho doprovazeji, maji vyraznou
schopnost k tvofeni rGznych typd polymernich (i krystalickych) struktur. Tato
vlastnost fotosyntetizujicich barviv miiZze byt zfejmé srovnana s analogickymi vlast-
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nostmi ostatnich biologicky duleZitych sloudenin (bilkoviny, nukleové kyseliny) a je
pravdépodobné velmi dileZita.

Celkem k podobnému zavéru jako Litvin dospél i CALVIN se spolupracovniky [2].
Predpoklada, Ze struktura lamely je tvofena pii nejmensim ze Styt sloZek (viz obr.
13). Proteinové enzymy pusobici pfi redukci CO, jsou na vné&js§im okraji disku.

AAR SR IR/ IS INBIIRISIIES, CO2 re d enz },m },
- '":llllunllllllnlll_l-ul

Lamelarni disk

chlorofyl

Porf.rovfny...%%% - % ——b
»— Fytol

NKarotenoid

~_
(a) (h) O,vyv. enzymy

Obr. 13. Schematické zndzornéni mozné molekularni struktury pro lamella.

Proteinové enzymy na vnitfni strané disku pilisobi pfi uvoliiovani O,. Oddéleni obou
pochodt (redukce CO, a vznik O,) je dosaZeno vrstvou chlorofylu uspofadanou
charakteristickym aromatickym zptisobem. Je to velmi charakteristickd skladba
usporadani. Aromatické kruhy nezapadaji na sebe v rovinach, ale lezi tam pod uhly,
priblizng 45° k ose uspofadani, nad sebou. Tento typ uspofadani se pfedpoklada pro
chlorofyl. Pfedchozi obrazek piedstavuje molekuly chlorofylu zabudované timto
zpiisobem. Mezi nimi jsou zabudovany karotenoidy a fosfolipidy. Vedle dosud otev-
fené otazky uspotfddani chlorofylu a barviv, kterd ho doprovazeji v rostlinach,
zlistava oteviena (vlivem nedofeSené piedchozi otazky) i otdzka vlastniho pfenosu
energie v molekulach chlorofylu po absorbci svételné energie. Calvin sam pfedpo-
klada, Ze po absorpci se exciton pohybuje podél n€kolika molekul chlorofylu, az
najde vhodné misto pro ionizaci; odtud se elektrony pohybuji jednim smérem, kdezto
diry opa¢nym smérem. Tim jedna strana vede k vyvoji kysliku a opacna k redukci
uhliku. Rada modelii zabyvajicich se rozborem pienosu energie v molekulach barviv
vychazi z existence tzv. fotosyntetické jednotky (FSJ), ktera predstavuje seskupeni
ur€itého poctu molekul barviva.

Uloha FSJ jakoZto jednotky pro p¥enos energie, absorbované kdekoliv v agregitu
molekul barviva, byla pfijata v&tSinou autorii. Na zakladé pocate¢nich diskusi
FrANCKA a TELLERA o fyzikalnim mechanismu pro p¥enos energie ve FSJ rozvinuly se

19



v podstaté dva rozdilné sméry. Prvy v podstaté vychazi z toho, Ze pfenos energie
mezi pfilehlymi molekulami barviva se déje na zakladé slabych (dip6l-dipél) rezo-
nanénich interakci. Druha skupina vychazi z nejrizngjSich mechanismia zaloZenych
na silné interakci mezi sousednimi molekulami barviva a predpoklada existenci
vodivostnich pasi, volnych excitoni a diftizi elektront a dér (Casto v hrubych rysech
,,polovodiCovy model“). Uvedme z obou sméri alespoii po jednom piikladu.
FORSTER [25] vychéazeje z drivéjSich praci PERRINA a VAVILOVA, navrhl teorii
rezonanéniho pfenosu excitacni energie, ktery se zaklada na vzajemné indukované
interakci mezi dvéma molekulami, jeZ jsou ob& schopné excitace na stejnou energe-
tickou hladinu. Pfedpokladal, Ze pro typické molekuly barviva (tj. molekuly se silny-
mi absorpénimi pasy ve viditelné oblasti spekter) pravdépodobnost pfenosu energie
béhem doby excitace 1078 sec se musi rovnat pravdépodobnosti fluorescence, jestlize
se vzdalenost mezi molekulami zmensi na ~ 10 my, tj. asi desetindsobku jejich kine-
tického srazkového priméru. Tato pravdépodobnost, a tim i primérna délka pfeno-
sového fetézce, je nepiimo imérna Sesté mocniné vzdalenosti. Proto je pfimo timérna
¢tverci koncentrace (interakcni sila je pak vlastné silou mezi dvéma vzajemné
indukovanymi dipdly podle stejného zdkona jako jsou van der Waalsovy inter-
molekularni sily). Pokusy potvrzuji, Ze prenos energie mezi molekulami v roz-
toku je udinny, ne-li uCinngjsi, neZ jak predvidaji Forsterovy vypoclty. Za geometric-
kého uspotfddani molekul barviva, jak predpokladal napf. Rabinowitch, prenos
energie v roviné monovrstvy by mél byt velmi udinny a prenosové fetézce fadu
102 — 10® by se mohly lehce uplatnit b&hem existenéni doby 10~ ° sec. Tento model
byl postupné kritizovan [26] i upfesfiovan; v posledni dob& byl zpfesnén napf.
BAYEM a PEARLSTEINEM [27]. Autofti vychazeji z FSJ jakoZto agregatu molekul barviva
a souCasné jakoZto aktivniho centra — pasti vazané na lipid-proteinové okoli.
- Uvazuji dale prenos energie shilukem molekul chiorofylu a z pasti; (vlastni pienos
podle autori nezavisi na tom, zda chlorofyl a byl excitovan doprovazejicimi ho barvi-
vy ¢i pfimo elmag. polem). Past ve svém modelu si pfedstavuji jako dokonaly ener-
geticky skok (kdyZ je past neobsazena) umistény v geometr. sttedu FSJ. Dale pted-
pokladaji pravidelné uspofadani molekul barviva a pro vlastni vypolet uvazuji
interakce jen od nejbliZsich sousedu (které reprezentuji asi 80% interakCni energie),
¢imzZ se ptivodni rovnice, charakterizujici rezonanéni prenos v nekoherentnim pripadé,
redukuje na jedinou diferencialni rovnici druhého fadu, kterou autofi pak aproxi-
muji zndmou difuzni rovnici :

(0fot + 1]7) o(r, 1) = AVZq(r, 1).

Zde ¢ je hustota excitaéni pravdépodobnosti, r je vektor uréujici soufadnice ve dvoj-
& trojrozmérném prostoru, T relaxaéni konstanta a A difizni konstanta. Re$enim
dostdvaji autofi pfijatelné vysledky jen pro trojrozmérny pfipad.

Jako druhy model, spadajici do skupiny modelt zaloZenych na silné, resp. stfedni
interakci si uvedeme model W. ARNOLDA (obr. 14) [21]. Na obrazku predstavuje
Etverec FSJ, sloZzenou z 500 — 600 molekul chlorofylu. 4 a B jsou dvé reakéni centra.
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Absorpce svétla kteroukoliv z 500 chlorofylovych molekul vytvofi exciton, ktery
se miZe pohybovat celou FSJ. Exciton, ktery zasdhne reakéni centrum A4, se rozloZzi
na volnou diru v chlorofylu a elektron vazany v 4. Tento elektron, pri —0,4 V, se
muiZe zuCasnit Calvinova cyklu ¢&i elektronového pfenosového retézce, ktery vyrabi
ATF. Druhy exciton nemuZe reagovat s A, dokud elektron neopusti centrum. Podob-
né exciton miZe reagovat v B za vzniku diry a volného elektronu v chlorofylu. Opét
druhy exciton nemuzZe reagovat s B, dokud dira nebyla vyuzita pfi oxidaci vody.

Fotosynteticka jednotka

500-600 molekul chlorofylu

O—=-3
i
=047 '
E A Elektrony do
— 0- } Calvinova cyklu
> |
~ I
o 18
S +047 .
[
Q !
3 !
Q +O/8— Hgo +B |
|
1 b .

Obr. 14. Schéma elektron-dérového prenosu pii fotosyntéze.

Volny elektron a dira se mohou pohybovat v chlorofylu aZ do jejich rekombinace za
vzniku excitonu. Tento pohyb vytvaii elektronovy vodic, ktery pfedpoklada autor
mezi A a B. Hlavni body, jeZz podporuji navrZeny model, jsou piiblizné tyto: 1. Pfi
nizkych intenzitdch svétla, kdy fotosyntéza je velmi w¢inna, dava model pravdé-
podobnost 0,9 pro to, Ze svételné kvantum bude vyuZito pro fotosyntézu. 2. Pii
vysokych intenzitdch svétla, nad saturaci fotosyntézy, je pii zaplnénych centrech
pravdépodobnost, Ze exciton se pfeméni na teplo 0,95.

Z toho, co bylo uvedeno, vysvita, Ze fyzikalni zaklady fotosyntézy jsou zatim objas-
nény jen v hrubych rysech. Cely komplex otazek, které souviseji s pfenosem energie
v molekulach barviv a s jejim zuZitkovanim pii fotosyntéze, si patrné jeSté vyzada
hlavng tfi zpresnéni:

a) Kvantitativni studium mikrofyzikalni podstaty agregovanych molekul barviva

v chloroplasté.

b) Kvantitativni proméfeni fotofyzikalnich pochodt v rostlinich in vivo.
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¢) VyuzZiti teoretickych metod fyziky pevnych latek pouZivanych pti studiu pfenosu
energie v organickych latkach (krystalickych i amorfnich) pro zpracovani expe-
rimentalnich zavérd sub a) a b).

Zavérem je tedy moZno Fici, Ze otizky fotosyntézy byly doposud velmi intenzivné
studovany biology, chemiky, ale fyzikalni vyzkum je stale zatim ve stadiu, které
charakterizovalo napf. fyziku pevnych latek pfed druhou svétovou valkou. A pritom
cely tento rozsahly védni obor by si nejen pro samotnou fyziku, ale i pro celou spo-
le¢nost zaslouZil daleko intenzivnéjSiho studia na celém svété, a tedy i u nas.
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