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Anotace

V akademickém a univerzitnim centru v Novych Hradech provadi mérfeni,
vyhodnocovéani a vytvareni modelt biochemickych pochodl v Zivych organismech.
Vzhledem k jednoduchosti struktur se pouZivaji sinice a listy rostlin a stroma.

Hlavnim cilem je vytvofeni modelu fotosyntézy, tedy pfemény CO,, H,O a energie

fotond na molekuly kysliku a cukry potfebné k vyvinu rostliny.

Zakladni model, vytvofeny v Novych Hradech, popisuje nékteré funkce rostliny jako
schopnost regulovat pfijem slune¢niho zafeni pomoci zaporné zpétné vazby,
vytvareni cukrl z anorganickych sloucenin, tzv. Calvindv cyklus nebo dopravni
zpozdéni pfi pfenosu energie. Funkénost modelu je ale omezena jen na nékolik
stovek milisekund. Pro skokové zmény vstupniho zareni a prodlouzeni doby korektni
simulace modelu je do ného nutno zakomponovat nové poznatky o funkci rostliny.

Pfi ozafeni harmonicky modulovanym zafenim bylo zjisténo, Ze rostliny zpétné
fluorescenéné emituji a to v zavislosti na amplitudé a frekvenci vstupniho
harmonického zareni. Signal fluorescen¢ni emise se dé rozloZit na signal se zakladni
frekvenci vstupniho harmonického signalu a na signaly s celymi nasobky této
zakladni frekvence, na tzv. vysSi harmonické. Pravé tyto vysSi harmonické vznikaji
pfi zpétné regulaci fotosyntézy v bunkéch rostliny a umoznuji neinvazivni sledovani
dynamiky fotosyntézy. Analyza vystupniho fluorescenéniho signéalu by méla pomoci
pfi zakomponovani novych struktur do stavajiciho modelu. Vzhledem k mnoha
nejasnostem ve vnitfnich pochodech organismu a rostlin se jedna i o navrh vylepSeni
modeld tak, Ze se do nich pfidaji nové soucésti, které FeSi partikularni problémy,
ovSem po navrhu je nutno je konzultovat s odborniky tak, aby bylo jasné, Zze dana
struktura se d& v rostliné nalézt. Jedna se napfiklad o model RC obvodu, ktery ma

podobné vlastnosti jako Calvinv cyklus nebo pfitomnost napéti na membrané listu.



Abstract

Research center in Nove Hrady maintain measuring, evaluating and creating models
of biochemical processes in living organisms. Regarding to simplicity of structures
leafs of plants and trees are being used. The main objective is to propose a model of
photosynthesis, transformation of CO,, water and photonic energy into molecule of
oxygen and glucose used to feed the plant.

The basic model, created at Nove Hrady, represents some functions of the plant such
as the ability to regulate gain of energy from the sun using negative feedback,
creating glucose of the inorganic compound, so called Calvin cycle, or transport
delays along with the transportation of chemical energy. Functionality is limited to
length of only a milliseconds and only for harmonic signal. For a step changes of
input irradiance and to extend length of correct simulation of model it is necessary to
include more information.

Exposing leafs to a harmonically modulated irradiance leads to a negative feedback
fluorescence emission depending on amplitude and frequency of entering harmonic
radiation. Signal of fluorescence emission can be deconvoluted to original input
signal and upper harmonics. These upper harmonics appears within the negative
feedback regulation process and make it possible to non-invasively measure
dynamics of the process. Considering many unclarities inside the process, models
are extended by adding new simulink branches to secure correct outputs from
models. These could be models of RC circuit, which simulates the Calvin cycle or
existence of potential on the membrane of the leaf. Then these advances must be

approved by scientist to ensure it could be found in the plant itself.
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Seznam pouzitych symhbol

PSI
PSII
NADP
ATP
ADP
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fotosystém 1
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nikotinamidadenindinukleotid — fosfatu
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700 nm
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680 nm

komplex, ve kterém dochazi k fotolyze vody

cytochromovy komplex pro pfenos naboje mezi PSlaPSlI
plastochinony, pfenaSece naboje

komplex polypeptidl pro tvorbu ADP

vstupni ozgeni rostliny
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1 Uvod

Fotosyntéza je velmi dulezita reakce produkujici pro nas nutny kyslik. Jeji
podstata a dynamika ale stale neni plné objasnéna. Pfesto byl v poslednich letech
uskute¢nén prulom v pochopeni jadra reakce, pfi které se rozpada molekula vody na
molekulu kysliku a protony a elektrony potfebné pro dalSi reakce za pomoci atomu
zinku. Diky tomu v souc¢asné dobé probiha vyzkum umélé fotosyntézy a vedle ni se i
stale vylepSuji matematické modely pfirozené reakce. V akademickém a univerzitnim
centru v Novych Hradech v Jiznich Cechach se provadi méfeni fotosyntézy
nékterych listd rostlin a sinic a také navrh modelt. K pochopeni dynamiky procest
uvnitf bunék pomaha i model fluorescenéniho vyzarovani, pfi kterém se rostlina
¢astecné zbavuje nadbytecné energie.

PFi modelovani s pouzitim harmonického vstupniho signalu, sinu s pevnou
amplitudou i frekvenci pfi jednom mérfeni, byl vystupni signal podobny s méfenim az
na urcité nedostatky v pfitomnosti Spi€ek a nelinearit, které se v méfenich neobjevuiji.
BohuZel tento model jiz neni spolehlivy pro méfeni pfi harmonickych zménach
amplitud a frekvence vstupniho zéfeni a skokovych zménach intenzity vstupujiciho
signélu. Objevujici se nelinearity jsou souc¢tem vySSich harmonickych objevujicich se
jako vysledek nelinearni, zpétné zaporné regulace fotosyntézy. Predkladana
diplomova prace si dava za cil vylepSeni stavajiciho modelu za pomoci novych
poznatku, tzn. navrZzenim struktur se zpétnou vazbou, které by dokazaly simulovat
pribéh v zavislosti na skokovych zménach, ovSem tak, aby se dand modelovana

reakce dala nalézt i v realném organismu.

10



2 Fotosyntéza a fluorescence

Naprosta vétSina rostlin ziskdva vesSkerou energii pro své metabolické
procesy z primarniho energetického zdroje — slunecniho zéfeni, a veSkery uhlik
z anorganické slou¢eniny — oxidu uhli¢itého. Jsou to tedy fotoautotrofni organizmy.
Diky témto schopnostem maji kliCové postaveni v celé biosféfe, nebot ostatni
(heterotrofni) biotické sloZzky ekosystému, véetné Clovéka pouze vyuzivaji energii
bohaté organické latky vytvofené ostatnimi rostlinami.

Procesy vedouci kvazbé oxidu uhli¢ittho do organickych sloucenin

s vyuzitim radiacni energie oznacujeme jako fotosyntetickou asimilaci CO,, zkracené

hovofime o fotosyntéze. Obecné Ize fotosyntézu definovat jako souhrn procesu
spojenych s pfeménou energie fotonld do volné chemické energie, ktera je dale
vyuZzita pfi biologickych syntézach. Vzhledem k tomu, Ze v dalSim textu se pracuje s
modely fotosyntézy sinic a vysSich rostlin, je jeji proces podrobnéji popsan pro
oxygenni fotosyntézu, jez je jejich Ustfednim metabolickym procesem a pfi kterém je
donorem vodiku voda.

Oxygenni fotosyntézu miazeme popsat souhrnnou rovnici:
6CO, + 6H,0 -~ C,H,0,+ 60,+ 6H,C (1)

Fotosyntéza ale neni jedind reakce, ale soubor desitek dil€ich reakci,

zahrnujici:

a) fyzikalni procesy souvisejici s absorpci zafeni v anténnim systému a
s rezonan¢nim pfenosem zachycené energie kreakénim centrum
fotosystémd,

b) primarni fotochemické a redoxni procesy spojené s fotolyzou vody a
s pfenosem  elektrond  redoxnimi  systémy  k redukci NADP*
(nikotinamidadenindinukleotid — fosfatu) a k energetické podpofe vzniku
ATP (adenosintrifosfatu) z ADP (adenosindifosfatu). Tyto reakce probihaji

za svétla pfi dostate€ném slunecnim zareni.
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c) sekundarni biochemické reakce, ve kterych dochazi k navazani CQO,

k akceptoru a pak jeho redukci vodikem uvolnénym pfi fotolyze vody, tedy
k tvorbé vlastnich organickych slouc¢enin. Tyto reakce probihaji za tmy.

PHYCOBILISOME AMTEMMA AND BLUE LIGHT
EXCITATION

Obr. 1 Schéma biochemickych reakci uvnitf buniky

2.1 Stavba hlavnich funkénich celkd v tylakoidni membrané

Souhra vS8ech reakci spojenych s fotosyntézou je mozZna pouze ve
specializovanych strukturach chloroplastl, které také absorbuji vétSinu zareni
dopadajiciho na zelené organy rostlin.

Chloroplasty jsou organely s dvojitou povrchovou membranou a s dalSim,
vysoce specifickym vnitfnim membranovym systémem, oznacenym jako tylakoidy.
Skupinu tésné na sebe naléhajicich tylakoidd nazyvame grannum. Prostor uvnitf
tylakoidl se nazyva lumen.

Veskeré primarni procesy fotosyntézy se odehravaji v tylakoidech, a to
predevsim v jejich membranach. Tyto membrany obsahuji 60%- 65% bilkovin, na

které se vaze velké mnozstvi molekul asimilacnich barviv (chlorofyld a karotenoidu).
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Proteiny v tylakoidnich membranach, si bez navazanych pigmentl, se
sdruzuji do organizovanych celkd, jeZ spolu navzajem spolupracuji. Rozdéluji se do
¢ty hlavnich skupin: fotosystém |, fotosystém Il, cytochromovy komplex a
ATP- syntaa.

Oba typy fotosystému (I a 1l) se skladaji z centralni ¢asti (reakéni centrum),
ktera je obklopena svétlosbérnym protein-pigmentovym systémem, ozna¢ovanym
jako anténa. Funkci antény je pouze zachycovat a predavat excitaéni energii do
reakéniho centra, kde zacina vlastni pfenos elektrond. Z asimilacnich barviv, kterych
byvad v kazdém zobou fotosystéml nékolik stovek molekul, je nevyznamnéjsi

chlorofyl a. V chloroplastech je ho nejvétSi mnoZzstvi (az tfi Ctvrtiny vSech barviv), ale

také m& schopnost prejit do ionizovaného stavu (resp. pfedat elektron) po pfijmu
energie fotonu. Chlorofyl b se vyskytuje méné nez chlorofyl @ a ma jen pfidavnou
funkci. Chlorofyly maji zelenou barvu, protoZze zelenou c&ast viditelného spektra
neabsorbuji. Nejvétsi absorpci maji v oblasti 400- 500nm a 600- 700nm. DalSim
barvivem jsou karotenoidy, hlavné beta— karoter, jeZ absorbuji zafeni o vinové délce
kolem 400nm.

Fotosystém | se nachazi v ¢astech membran, jez komunikuji pfimo se
stromatem, coZ je gelova vypli chloroplastu. Jadro fotosystému | obsahuje dva
polypeptidy, které na sebe vazou ionizovatelnou molekulu chlorofylu a (oznacovanou
jako P700, nebot absorbuje nejvic zafeni o vinové délce 700nm). Anténni systém
obsahuje asi 100 molekul chlorofylua i b, které jsou vazany na nékolik integralnich
proteind.

Fotosystém |l je lokalizovan v granalnich membranach tylakoidd. Jeho
hlavni ¢ast, bez antény, je tvofena integralnimi a perifernimi proteiny. Jadro tvofi dva
integralni proteiny ozna¢ované jako D1 a D2, na které je navdzano mnoZstvi molekul

chlorofylu a, v€etné jedné ionizovatelné molekuly P680. Dale je v jadre fotosystému
trvale pfitomno nékolik molekul pfenasec¢u elektrond ( pheofytin, plastochinony Q, a

Q)

K fotosystému |l patfi i komplex, ve kterém dochazi k fotolyze vody. Byva
oznacovan jako OEC (Oxygen Evolving Center). Je tvofen tfemi perifernimi proteiny,
pfipojenymi z vnitfni strany membrany tylakoidu. Na nich jsou navazany 4 ionty

manganu a také ionty CI” a Ca™.
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Cytochromovy komplex Cytb,/ f je slozen obvykle ze Ctyf integralnich

proteind. Jeho hlavni funkci je zprostfedkovéani transportu elektrond z fotosystému II
na fotosystém |I.

ATP- syntaaje rozmisténa vzdy v blizkosti fotosystému 1, tzn. jen ve
volnych tylakoidnich membranach. Tvofi ji komplex deviti polypeptidi a jeji funkci je
tvorba ATP z ADP pfi transportu protonu.

2.2 Prdbéh primarnich procesd fotosyntézy

PFi dopadu kvant zafeni vinové délky 350—700 nm na asimilaéni barviva
v anténach, dojde v jejich molekulach k excitaci elektronu. Jeden foton pfitom vzdy
excituje pouze jeden elektron v jedné molekule. Excitatni energie muze byt jednak
pfeménéna na teplo &i vyzarena ve formé fluorescenéniho zareni, anebo se muze
induktivni rezonanci postupné pfedavat dalSim molekulam barviva a tak nakonec
proniknout do reakéniho centra k ionizovatelné molekule P680. Pravé posledni
moZnost je podstatna pro fotosyntézu a také pfi ni prevazuije.

V centralni ¢éasti fotosystému Il se z molekuly P680 po pfijeti excitacni
energie odStépi elektron a prechazi na prvni akceptor, kterym je pheofytin. Z ného je

pfeveden na molekuly plastochinond Q, a Qg, které jsou pevné vazané k proteindm

D2 a D1. Fotosystém Il pak elektrony opoustéji vazany na molekuly volné
pohyblivych plastochinond, kterych je v tylakoidni membrané dostate€né mnoZstvi, a
sméruji k cytochromovym komplexdm u PS |. Molekula P680 je nyni bez jednoho
elektronu, ktery predala molekule pheofytinu. Tento elektron si vSak doplni z OEC,

konkrétné z molekuly tyrosinu Y,, jenz ztratou elektront postupné zvySuje potenciél
pro oxidaci vody. Po ¢tvrtém zvySeni potencidlu je tento jiZ dostatecné vysoky na to,
aby se molekula vody rozpadla na protony, elektrony a kyslik O,. Elektrony se vyuZziji
pro doplnéni stavu Y, a tedy i P680. Protony zvySi rozdil mezi elektrochemickymi

potencialy vnitfni a vnéjsi strany tylakoidu na strané PS |.

Redoxni vymény v cytochromovém centru konc¢i u dalSiho mobilniho
prfenaSece elektronu, plastocyaninu, ktery se nachazi na vnitfni strané membrany.
PrenaSi elektrony z cytochromového komplexu do centra PS |, kde probihaji dalSi

redoxni reakce, aZ nakonec dochazi k pfenosu elektronu na ferredoxin. Tento protein

14



S 4

je rozpustny a tedy pohyblivy — pfendsi elektrony ke konec¢nému akceptoru v celém
fetézci, k NADP', ktery je redukovan na NADPH pficemZ jsou spotiebovany dva
elektrony.

Cely popsany pienos elektron( zrozStépené vody aZz na NADP
nazyvame necyklicky elektronovy transport. Kromé toho existuje jesté cyklicky
elektronovy transport, ktery je mnohem kratSi a neni spojen s fotolyzou vody a
nevytvarfi NADP'. Tento cyklus slouZzi pro presun vodikovych iontl ze stromatu do
lumenu.

Popsanymi procesy dochazi k velkému nahromadéni vodikovych iontd na
strané lumenu tylakoidu. Vytvarena potencialni energie je vyuZzita ke tvorbé ATP a to
pfi transportu H*z lumenu do stromatu ATP- syntZou. Ke tvorbé jedné molekuly
ATP z ADP je nutny transport tfi protona.

Pohled na arovné elektrickych potencialt pfi procesu fotosyntézy je na

obr. 2.
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Obr. 2 Energetické uro¥rmpti pribéhu fotosyntézy

15



2.3 Sekundarni procesy — asimilace oxidu uhlic¢itého

Na popsané primarni procesy Vv tylakoidnich membranach navazuje vlastni

asimilace CQ, do organickych sloucenin. K tomu slouzi cely komplex biochemickych

reakci probihajicich ve stromatu chloroplastu. Reakce jsou spojeny do uzavieného
kolobéhu, ktery se oznacuje jako fotosynteticky cyklus redukce uhliku, nebo téz

Calvinav cyklus.

Calvinav cyklus Ize rozdélit na tfi etapy:
- karboxylace
- redukce

- regenerace

VSechny tfi faze spotfebovavaji energii v podobé NADPH a ATP
vytvorenou v primarnich procesech. Vyslednym produktem je glyceraldehyd-3-fosfat,
k jehoz zisku se cely cyklus musi tfikrat opakovat. Tato tfiuhlikata molekula je déle

vyuZivana pro vyZivu a vyvin organismu.

2.4 Fluorescencéni emise

NejvétSi Cast zareni absorbovaného rostlinou je vyuZito procesem

fotosyntézy nebo pfeménéno na teplo, ale mala ¢ast, maximalné nékolik procent

vstupniho zafeni, je vyzarfena zpét v podobé fluorescenéni emise chlorofylua.

Reakce fotosyntézy a fluorescenéni emise sdileji stejny zdroj excitované energie,
proto ¢im vétSi energie je spotfebovana na fotosyntézu, tim méné je ji k dispozici pro
fluorescenéni emisi. Vzhledem k tomu poskytuje méreni chlorofylové fluorescence
nastroj pro sledovani procesu fluorescence a energetické regulace v rostlinach bez
nutnosti vnitfniho zasahu a téz v realném case ([1], [2]).

NejrozSifenéjSi metodou zaznamu prabéhu fluorescenéniho zéareni je
méfeni zmén intenzity fluorescence pfi nahlém osvétleni rostliny poté co byla delSi
dobu umisténa vtemném prostfedi. Tato indukce fluorescence je znama jako

wr w7z

Kautského efekt. NejvétSi ¢ast fluorescencniho zéfeni je emitovana fotosystémem Ii
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(PSII), ktery na rozdil od fotosystému | (PSI) ziskava elektrony z vody. Po zapnuti

svételného zdroje PSII pfechodné redukuje akceptor elektronu, plastochinon Q,, a

tato redukce se projevuje zvySenou fluorescenci. Kautského efekt je velice vhodny
pro sledovani fyziologickych parametrt a stavu rostlin.

Kinetika pfechodného uzavirani reakénich center fotosystému I, vzestup a
nasledny pokles intenzity fluorescence zavisi na nékolika strukturalnich a funkénich
vlastnostech rostliny. Napfiklad rychlost nardstu fluorescenéniho zafeni v pribéhu
uzavirani PSII center zavisi na velikosti bunécné antény, protoze frekvence redukce

Q, je zavisla na intenzité slune¢niho zafeni, a na mnozZstvi chlorofylu v rostling.

Rychlost zvySovani fluorescence je téz =zavisla na velikosti a redukénich
schopnostech plastochinonového bazénu spojujici PSI a PSII, protoze tento bazén
oxiduje akceptor Q,.

DalSimi faktory jsou efektivita elektronového prenosu mezi ¢astmi PSII,
stav komplexu fotolyzy vody (OEC), rychlost oxidace plastochinond, apod.

Zakladni tvar krivky prabéhu fluorescenéniho zafeni v reakci na skokovou
zménu vstupniho zareni je podobny u vSech rostlin (Obr. 3). Sestava se z rychlého

vzestupu na hodnotu F,, naslednym postupnym vzestupem na hodnotu F, a

pomalym poklesem na finalni hodnotu F,; .

l[Fo o 1 b P T |
Fluorescence II 'I / .'"IIJ i s
| || Iil .-"l ot
! Iof K‘x,_‘
FImax === = =f=/& S
B ;’ #.; N "
\\ M
I "
S — =

Obr. 3 Prtibéh Kautského efektu

PFi ozafovani harmonicky modulovanym svétlem je prabéh vystupni

fluorescence vidét na obr. 4.
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Obr. 4 Piibéh fluorescenceipozaovani harmonickym sitlem
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3 Rizeni a nelinearita

3.1 Regulace

Ridici systémy mohou pracovat bud v otevieném, nebo v uzavieném
obvodu regulace. Pfi regulaci v otevieném obvodu se nezjiStuje skute€ny stav, ve
kterém se systém nachazi, pfi fizeni v uzavienych obvodech se systém reguluje
podle jeho stavu proménného v Case.

Zakladni schéma uzavieného obvodu, konkrétné zaporna zpétna vazba, je
na obr. 5. Do fidiciho systému R vstupuje odchylka hodnot Fidici veli¢iny w a
vystupni veli¢inou z fizeného systému. Tato veli€ina e se nazyva regula¢ni odchylka.
Ridici systém pak akéni veliginou reguluje systém S takovym zptsobem, aby
odchylku odstranil. Timto zpusobem je zajiSt€na eliminace vnéjSich i vnitfnich
pripadnych poruch v systému, tedy jeho stabilita.

Existuje nékolik dalSich typl zpétnovazebnich smycek.

Napfiklad kladna zpétna vazba, jez Fidi systém tak, Ze objevi-li se chyba
v systému, zpasobi dalSi zvySeni odchylky. V pfipadé nepfitomnosti zaporné zpétné
vazby tim muze zpuasobit destabilizaci systému ¢&i jeho kolaps. Dale ndsobna zpétna
vazba atd.

Robustnost a kfehkost systému vyjadfuje schopnost regulovat proces

v pripadé ruzné velkych poruch vstupujicich do soustavy.

system

am
G

Obr. 5 Regulace zapornou&pou vazbou
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3.2 Linearni a nelinearni dynamické systemy

Dynamické systémy vyjadfuji chovani systému v zavislosti na ¢ase. Toto

chovéani je zpravidla popsano soustavou diferencialnich rovnic.

3.2.1 Linearni systémy

Linearni systém je takovy systém, jehoz vystupni funkce F() spliuje

nasledujici rovnici superpozice (2) :

Flag(+bh())=aFgd+ bHHKI) @

Odezva systému na sumu vstupnich signéli je roven souctu odezev na
jednotlivé signaly.

V celém rozsahu sledované zavislosti ustadleného y (v naSem pripadé
vystupni veli¢ina) na ustaleném u (veli€ina vstupujici do systému) je pomeér jejich
diferenci konstantni ((2b) a obr. 6). Pomoci statické charakteristiky, tedy zavislosti
ustalené vystupni veli¢iny na ustalené vstupni veli¢ing, muzeme urcit chovani

takového systému podle rovnice (2b).

1.5
11
o.5
.-'J.uz
)’ l—l
w 1 2 3
A‘ﬂ'f'tl
0.5
[D,-1./2]
-1
"5'3'2

Obr. 6 — Linearni systém
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= konst (2b)

3.2.2 Nelineéarni systémy

V nelinearnim systému princip superpozice neplati.

Existuji razné typy nelinearit. Jedna se napfiklad o hysterezi, necitlivost a
tfeni, relé nebo nasyceni. Vice informaci v literatuie ([3]).

RozliSujeme nelinearity, které se vyskytuji nezavisle na nami sledovanych

veli¢inach, a nelinearity, které jsou do systému uméle zavedeny.

’ |
|
|, :
|
lo |
|
+ + 4 + + : : + 4
-2 =t 5{1 & g 10 13 14
|
- |
Ly i
_4 |
|
|
§ - |
."1'.'_-.-'2 6 i
|

Obr. 7 Nelinearni systém
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4 Experimentalni méreni

V akademickém a univerzitnim centru v Novych Hradech se pro méfeni
pouziva pracovisté, jehoz struktura je uvedena na obr. 8. Pracovisté se sklada z CCD
kamery, pfiemz pfi snimani Ize pouzit razné filtry pro zdznam pouze urcitych
frekvenci méreného zareni, fidici jednotky a pro generovani Zadaného osvétleni se

pouZzivaji svitivé LED diody a halogenové lampy.

Saturating Pulse
250, blue

Actinic Light
50V, blue

Orange
IJF: 53

Snimaji se ruzné fluorescenéni parametry (zakladni F,, F, maximalni, F,,

R, /F, ), jak je vidét na obr. 9.

Obr. 9 Snimky riznych druht fluorescence
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5 Matematické modely

VSechny matematické modely fluorescenéni emise jsou zaloZeny na
popisu transportu elektrond fotosystémem PSII do plastochinonového bazénu —
PQPool.

Z méfeni vychézeji pro model tfi zdkladni podminky:

a) Na vstupu harmonicky signal-> na vystupu nucené kmity

E o= 10T j B
iz [I

= I

= 4

E Jl

z H

E o= 18T 4#&';

| e (

I oy h e Se 8 i o ) A LA —*—-LE])

|2

=gl =R w7

=

forcing frecuency. relative

Obr. 10 Nucené kmity jako reakce na vstupni harmonicky signal

b) Na vstupu skokova funkce-> na vystupu autonomni kmity

§ .

Oscillzlion ampliude, relative

1 =Fnil 4] ET Bl
Timi, relatese

Obr. 11 Autonomni oscilace
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N 1

c) Na vstupu harmonicky signal-> na vystupu vySsi harmonické

[Mioress nnoe
1 {131 )

componnly, refn

‘
Horrmonic uo pscance

2 172 131 12 13
Prorod = BO 5 Froricef x BO s

Obr. 12 Reakce na harmonicky signal

Bylo zjiSténo, Ze rostlina dokaze zpétné regulovat pfijem fotonové energie
dle zmén intenzity osvétleni. Tato vlastnost dovoluje rostliné pfechodné uzavfit svoje
reakéni centra tak, aby se v ni neakumulovalo vice naboje, nez by bylo pro rostlinu
bezpe¢né. Modely popisuji fazi fotosyntézy, pfi niZz je provadéna oxidace
plastochinonu Q, oblasti zvanou PQPool, respektive akceptorem Q,. Jak bylo vyse

popsano, pfi tomto procesu vznika velka ¢ast emise fluorescencniho zéareni jakozto

dopad hromadéni elektroni v PQPoolu.

5.1 Zzakladni model fluorescencéni emise

Schéma tohoto modelu je na obr. 13.

Slozka X, je generovana vstupujicim harmonickym zafenim
(1+ codwt)) /z a velikosti antény a. Vstupni energii dale reguluje zaporna zpétna

vazba v zavislosti na X, .
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Obr. 13 Schéma zakladniho modelu fotosyntézy

Kinematika daného procesu je dana soustavou diferencialnich rovnic (3,4)

dx .
o= _?Xlu k. X, +a(1-0 X,) (1+ co{wl) /2 (3)

*, =k, X, _ﬁ

dt T, S

Takto navrzeny model popisuje pouze nékteré z nelinearnich rysu
fluorescenéni emise, experimentalni data obsahuji mnohem vyraznéjSi nelinearity.

Modifikace tohoto modelu s pfesnéjSimi vysledky Ize nalézt v literatufe ([11]).

5.2 Modifikovany zakladni model fotosyntézy

Regulace je do modelu zavedena v podobé zaporné zpétnovazebni

smyc¢ky v zavislosti na O a Xas-

Schematicky popis tohoto modelu je na obr. 14.
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List zde predstavuje cCerny ramecéek. List je vystaven harmonicky
modulovanému zafeni |, . Stavy X,aX,,, respektive Xga Xg, predstavuji
koncentrace Q, , respektive Q, . Vystup systému je méfena chlorofylova

fluorescenéni emise. Zmény koncentraci vjednom reaktantu jsou ddvodem ke
zméné koncentraci alespon jednoho z ostatnich. Zmény X,, X 1ze nasledné popsat
soustavou N diferencialnich rovnic, kde N je pocCet uvaZzovanych reaktantll. Reaktant
X, je proporcionalni vstupni energii zafeni a také velikosti antény a. Energeticky

vstup je déle regulovan zapornou zpétnou vazbou zavislou na reaktantu X;.

A IN: Harmonic forcing by light(1+cos(wt))/2

INVESTIGATED SYSTEM * f\j’\/

IN

a
a.(1+cos(wt))/2

QOUT: Fluorescence emission | /\] V\/\/{

(Foc+F1.cos(wt+d1))+F2.cos(mt+d2) )+ Fa.cos(mt+¢3)) +...

Obr. 14 Schéma ¢asti modifikovaného modelu

Prislusné diferencialni rovnice jsou

dX
,[AZ =1 () A~ 0Xp2)KaX g~ Kpa X o~ Kag X Xp (5
dX
dth = Kag Xm X2 ~ Kpp X (6)
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Xpz+ Xy =1 @)
Xga+ Xgp =1 8).

Konstanty kA, kAB, kDA, kDB jsou urCeny experimentalné. Posledni dvé
rovnice predstavuji zakon zachovani hmotnosti reaktantd Q, a Q. Model takto

definovanych diferencialnich rovnic (5,6,7,8) v prostfedi Matlab Simulink je zobrazen
na obr. 15.

ubZ

Y

Obr. 15 Simulink schéma modifikovaného modelu
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Fluotescence; I Dopravni zpoZdeniTd = 1.1 005 - 145

Tma -

016

0.14
0zlf

0.1
0.08
0.06
0.04

0.0z

Obr. 16 Fluorescen&ni emise, modifikovany model

ZAavislost intenzity fluorescenéniho zareni na ¢ase pfi harmonickém buzeni

systéemu modelu X, je na obr. 16 ménéna dle nardstajiciho dopravniho zpozdéni

v systému rostliny. To je postupné zvySovano z1 s az na 1.45 s. Je vidét, Ze
s nardstajicim T, je pribé&h vystupni fluorescence podobné&jsi naméfenym datim.
OvSem prilis velké zpozdéni by nemélo byt realizovatelné v rostliné.

Naméfena data jsou vidét na obr. 17. Prabéh fluorescenéni emise se
¢astecné dari simulovat na modelu, ovSem ne zcela korektné.

Modifikace tohoto modelu vcetné jeho optimalizace je k nalezeni
v literature ([11]).
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t(s)

Obr. 17 Fluorometrem naméfené hodnoty F, ; perioda T =12s

5.3 Model fluorescenéni emise dle L.Nedbala, D. Lazara a J.Cerveného

Tento model obsahuje mnohem vétSi mnozstvi proménnych. Model je
vytvofen za predpokladu, Ze intenzita fluorescenéniho zareni vyplyva z kinetiky
jednotlivych komponent v PSIl a z mnozstvi uzavienych reak&nich center (tehdy,
kdyz je redukovan Q,). Redukéni reakce jsou simulovany dle zakona zachovani
hmotnosti.

Protoze d&asové konstanty k energetického toku mezi molekulami

chlorofylu, oddélovani a rekombinace naboje z primarniho darce naboje, tyrozinu Y, ,

jsou mnohonasobné vysSi nez Casové konstanty pfi separovani elektronu z OEC

(Oxygen Evolving Center — fotolyza vody), jsou pro redukci Q,, Qg s @ Qg_nonreq JAKO

limitujici faktor pouZzity konstanty EOC.

Schéma modelu je na obr. 18.
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Q408> Q40 0.05 > Q40 005 >0, 05

Il

= PQ

!

/’- >01{R k POHZ

QaQpH<—

i ‘ z_H‘/I

?'ZHL

f QaQpH;

X [

> Q4R+ POH;

>PQ

Obr. 18 Schéma modelu J. Cerveného

Casova zavislost rychlosti transportu naboje mezi jednotlivymi

komponentami systému popsaného na obr. 18 je vyjadfena nasledujici soustavou

diferencialnich rovnic (Irr je vstupni zareni)

QuQs:

Qn Qs

QuaQs

Qn Q-

QuQ:"

QuQ

QuQ:H

o -

QA_ QB H2

% =—(k I +Ky,) Yo+ KoY+ KigYoYs

% = kY Im = (Ke+ Kyg) Yo KoYt K Vit Ky Yo
%= kYo = (K I+ kot ko)

% = ko Y I = (Ko + Kyy) Vit Koy

% =K Yy~ (K I+ Ko+ Kyy) Yot Ky,

% = K VI —KygYst KoY

¥ =k, Ys— (K I+ Ko+ k) Yo+ Ky,

Sgé = k18 Yo~ k4 Y, II’I’—( k19+ kzc) Yot k21y10Y1
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PQ:

PQH, :

Q.R:
Q. R:
Q,N:

Q. N:

Qul:

326 = k17y1_ k23y2+ k24y10_( k25+ k16y11|' kzzy])z )

ngl = k17y1_ k14y7_( k16y9+ k15 yl) Y,

32[‘2 = k23y2_ kzoys_( k22y9+ k21y1) Yi
ngs:_keyls

%= KoY

¥; =0

Variabilni fluorescence je pak definovana vztahem

_(1-p)e(y

I:V

kde

ngo = k14y7_ k20y8+ kzsyg_( k24+ k15y11" kzlyj)z Yy

ey Vs (10)

()= %+t Y%t %+ %+ Y,

p je pravdépodobnost, Ze ndboj muze byt pfenesen z jednoho

uzavieného reakcéniho centra PSII do druhého.

Reakce systemu ;

(soustava rovnic 9).

Hndnu:uta I-c:u:unstant_kx

- Q40g

- Q.0

- Q.0Qp

- Q40QsH,
QAN
QLT
Q47 0Qg
-Qa4 Qg™

- Q.08
Q47087

- QaQp™"

2. Q.0QeH:
QLR+ PO
- Qa7 Qe

- Q47 QgH,
QTR+ PQ
. PQH;

= Q4 Qg
= Qs Qr
=+ Q5 Qg
=+ Q, QgH;
= QN

=+ Q.Qg"

“ Q4Qz""

= Q,05p

—+ Q4 Qs

= Q,0sH;

= PQH: A= Q;_R
“ Q405

= Qa QpH:

+ POQH, + Q7R
=+ Q. Qg

w2 P

1666
1250
500
20.000
1666
3500/173
1750435
5000
5000
150,100
150,100
150,100
150/100
150/100
150,100

171

Tabulka 1. Hodnoty naméfenych konstant k,
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Konstanty k, jsou uréeny experimentalné.

Posledni tfi rovnice soustavy (9) se v modelu nepouZivaji, nemaji
rozhodujici vyznam pro prabéh fluorescenéni emise.

Tyto rovnice byly prevedeny do prostifedi Matlab. Schéma zakladniho
modelu, a nasledné i dalSi schémata zapojeni vnitfnich blokl modelu, konkrétné
realizace rovnic pro fotosystém Il (PSIl), plastochinonovy bazén (PQPool) a

jednotlivé partikularni rovnice reakci dle soustavy (9), jsou vidét na nasledujicich

obrazcich.
~, PS| antenna
PS5ll antenna X
Harmonic light ] 0.01 H
1 * QUT: | FiSigmai
PQ pool LiniCycl] 0.5
Sigmaii Fy — E v

D%{ NG pI>Excitationgons | wls0200 PSII_dHt/dtp

Delay Qa-Qb> —{>02-0b PSII_d02/dtp

>0 QaR—hpaaR PSIl_dPQH2/dtp

RP(?< B 0uR> Q2R PS|_dPQH2/dt
<Redo¥ b .
POHZ< 4 —-p|>PaHz 020bH2> —{>Q20bH? - Ly >Excitation| P{"Part Line>
Gain e 02-ObH2> —pl>0a-opHy  LinSCyel_dHHdt1 p PRI Y N,
re L [+ M >l & ¢l &=
g Photosystem Il —pl>de-PSlidt  PSI_dPQHZ/dt1 p !
Respiration rate | !5 ge.cycliatt e T > PaH2 Lin_Cyel
0 P *Respiration
PO>R Il Cytbf PSI
Cyclic e- delay
— POH2
— Pl

Obr. 19 Model fluorescenéni emise, Nedbal-Lazar-Cerveny

Modfe vyznacena oblast (obr. 19) predstavuje zapojeni soustavy rovnic
(9). Bloky Cytbf_PSI a Lin_Cycl jsou popsany niZze a predstavuji modifikaci Lazarova
modelu, jehoZ struktura je uvedena na obr. 18. V ¢innosti modelu z obr.19 ma
vyznamnou funkci dopravni zpozdéni, které je realizovano blokem Cyclic e- delay. P¥i
periodé budiciho signalu 21.66 s (kruhova frekvence 0.29 rad/s) bylo v tomto bloku

voleno dopravni zpozdéni Ty =7s.
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Obr. 20 Zapojeni bloku PSII
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Obr. 21 Zapojeni bloku Qa-Qb v PSlII
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Obr. 22 Zapojeni bloku PQPool dle diferencialnich rovnic (9)
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Obr. 25 Cyklus syntézy cukrli (b) a model cytochromového komplexu (a)

Obr. 25-b popisuje pfipojeni cytochromového komplexu k PSI, a je

popsano rovnici (11). Tato rovnice popisuje pfijem fotonové energie systémem PSI.
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Uvedme tyto rovnice i s hodnotami koeficientl, které byly v diskutovaném modelu
pouzity.

cytbf = kg, Irr y,, ke, =001 . (11)
Zapojeni na obr. 25-a je popsano rovnici

cycl = -LinCycl cytbf + cytbf , LinCycl=05, takze

cycl=05cytbf . (12)

Rovnice ¥, &, soustavy rovnic (9) jsou v modelu Nedbal-Lazar-Cerveny upraveny,

%(t) = k17yl(t) - k23y2 (t) + k24y10(t) - (k25 + k16yll(t) + k22y12 (t)) y9 (t)

1
- 05cyclt -T,)+ 05cytbf(t) (13)

Fiolt) = i (1) = Kao¥s(t) + KasYo 1) = (Kos + Kis¥aa(t) + Konio(1) Yiolt)

14
+05cycl(t - T,) - 05 cytbf(t) (4

Zavislost intenzity fluorescencniho zéfeni na ¢ase pfi harmonickém buzeni
systému je na obr. 26. Pfi porovnani s naméfenymi hodnotami, viz obr. 17, je zfejmé,
7e model Nedbal-Lazar-Cerveny pomérné& dobfe popisuje fluorescenci rostliny pfi
harmonickém buzeni pfi zvolené periodé budiciho signalu. Ve vystupu modelu je i
druhé zvySeni intenzity fluorescence v pribéhu jedné periody. Jestlize se frekvence

budiciho signalu méni, projevuje se nesouhlas s provedenymi méfenimi.

Fw
[ =1u1n]

0.2 \/ _

0.1 F .

0.05 .

1 1 1 1 1 1 1 1
110 120 130 140 150 160 170 180 190
H=t =

Obr. 26 Prubéh fluorescenéni emise a vstupniho zareni Irr v zavislosti na ¢ase
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5.4 Model s napétovou zpétnou vazbu

V modelu s napétovou zpétnou vazbou je uvazovano ovliviiovani rychlosti
chemickych reakci v thylakoidni membrané rostliny vznikajicim a proménnym
napétovym spadem — elektrickym polem. Tento model vychazi ze soustavy rovnic (9)
— z Lazarova modelu.

Reaktant s nulovym potencialem ma v kolmém Fezu membranou
konstantni hustotu, viz. leva ¢ast obr. 27. Myslena kolmice na membranu je na obr.
27 zobrazena vodorovnou osou, ve sméru svislé osy je zobrazovana koncentrace
reaktantu ve sméru pficného fezu. Predpokladame, Ze reaktant s potencidlem
jednoho elektronu pfi existenci vnéjSiho napéti u na membrané bude mit v kolmém
fezu membranou linearni rozloZeni hustoty UX, jestlize soufadnici x=0 uvaZujeme
ve stfedu membrany, viz prava ¢ast obr. 27. Obsahy ploch v levé a pravé ¢asti obr.
27 oznatime S a S, , §=S =S=1. Diskutované plochy jsou téz mnozstvim,
pfipadné pravdépodobnosti vyskytu, uvazovanych reaktantd.

Reaktant s potencialem dvou elektron bude mit rozloZeni hustoty napfic
membranou vyjadieno funkci 2ux. Hustota reaktantu s potencidlem tfi elektronu

bude popsana funkci 3u x .

Hustota reaktantd je homogenni v
celé ploge Pl

LI

Linearni zmeéna hustaty sloZek PSII
pfi existenci napsti

Obr. 27 Predpoklad modelu — rozloZeni hustoty reaktantt PSII
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PrepiSeme prvni tfi rovnice z Lazarova modelu:

%= _( ke Irr + k17) Vit KioYat KigYeYs
B = kY I = (Kg+ Kyg) Yo+ Ko Yst Ky Yat Ky Yoy
% = keYz_( kz Irr+ k7+ k10) Y-

V druhé rovnici koeficient k, ovliviiuje rychlost zmény mnozstvi slozky v,
v zavislosti na mnozstvi slozky y,. Slozka y, ma nulovy potencidl, slozka y, ma
naboj jednoho elektronu. Hustoty rozloZeni téchto sloZzek napfi¢ thylakoidni

membranou jsou na obr. 27. OznaCme diskutovanou reakci ab — a'b. Vypoctéme
worr . .. . . 11 . .
urcity integral souCinu hustot reaktantd y, a y, v mezich T5y Integral pocitame
pfes normalizovany fez membranou.
1
2

=1.

1

Kior =

—aN |

2
1(ux+1) dx= (uX?+ xj

N~

Diskutovany koeficient k, nebude rozlozenim slozek y, a y,, ovlivnén.

V tfeti rovnici Lazarova modelu koeficient k; ovliviiuje rychlost zmény
mnozstvi slozky y, v zavislosti na mnozstvi slozky y,. Obé& slozky maji hustoty

reaktantd napfi¢ membranou vyjadfeny linearni rovnici u x+1. Oznaéme tuto reakci

- . Integral soucinu hustot reaktantd y, a y, pfes fez membranou je

Ky = [ (ux+2)" dx=[ (d %+2 we 1) dx{ ﬁ§+2@§+ )F =Ly,

— N e
—n e

=
[
N

N
N

V modelu s napétovou zpétnou vazbou bude misto konstantniho

koeficientu k; pouzit koeficient promé&nny. Tento koeficient bude zavisly na napéti na

membrané, v Lazarové modelu misto koeficientu ks pouZzijeme

u2
Ks (E +1j
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a k,,.

- QAQB_a

Obdobné budou zavislé na napéti na membrané koeficienty k
Tyto koeficienty se vyskytuji v rovnicich, které popisuji reakce Q, Q

Q,.Q:H, - Q. R.V téchto reakcich se vyskytuji 2 nabité Castice.

Uvedme rovnice napétového ovliviiovani koeficientl v reakcich, kde se

vyskytuji vice nez dvé nabité Castice.

V pripadé reakci - je integrél pres kolmy fez membranou
1

3 2 2 2
(28 v 3ue § ox| 205+ o } v
1
2

'—N\J\H

(ux+1)(2ux+1) dx=

—nN e

Kiaz =

|
N
NI

2
. . u - .
Kvadratickou funkci —+1 v modelu s napétovou zpétnou vazbou jsou

nasobeny koeficienty k, a k., .

Reakcelab? | - |a 17|

'—.NH—\
'—.N\H
! EENH—\
N
1]
N|CN
+

ks = | (2ux+1)(3ux+3) dw=|[ (66 &+ 5ux J dx( 6%};—3+ 5%§+

|
NP
N

2
- u - .
kvadratickou funkci —+1 v modelu s napétovou zpétnou vazbou je nasoben

koeficient k,

Reakce -

x= [ (4d %+ aue ) dx{ b % 2 Lo } =
3 1

'—.I\J\H

(2ux+ 1)

'—.N\H

ku22

N
Nl

2
kvadratickou funkci u§+1 v modelu s napétovou zpétnou vazbou jsou nasobeny

koeficienty k, , k, .

39



Reakcela b® | - |a bH?|

ks = | (ux+1)(3ux+ 1) dx=

(36 X+ 4ux-]) dx( U3 2 Be )‘)i(l:uj+ g

—N e
N [

N
NI~

2
kvadratickou funkci u?+1 v modelu s napétovou zpétnou vazbou je nasoben

koeficient k , ; .

V Lazéarovych rovnicich (9) je terminologicky nedostatek, nebot’ reaktant
Q, je totoZny s reaktantem PQ. Z&kon zachovani reaktantu Q,, pfi jeho rdzném
nabiti je vyjadien skute€nosti, Ze soucet pravych stran rovnic 1, 2, 3, 4, 5,6, 7, 8, 11
a 12 je nulovy. Této skutecnosti je vyuZzito k numerické stabilizaci vypoctu, dvanacta

rovnice ze soustavy (9) se v numerickém modelu nepocita. Stavova veli¢ina y,, se

vypocitava z uvedeného zakonu zachovani reaktantu Q,,

Yia(t) = =Ya(t) = Yo (1) = Ya(t) = ya (1) = Ys () = Y6 (t) — Y7 (1) = Ye(t) — yiu(t) . (15)

Obdobné je mozno popsat zdkon zachovani reaktantu Q. Soucet pravych

stran rovnic 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8 a 10 ze soustavy rovnic (9) je nulovy. Takze v

numerickém modelu je opét z duvodu numerické stabilizace pouZito pfifazeni
Yo (t) = _Y1(t) Y, (t) - Y3(t) - yA(t) - Y5(t) ~Ys (t) - Y, (t) - ys(t) - Y1o(t) . (16)

Na obr. 28 je uvedeno schéma struktury diferencialnich rovnic Lazérova
modelu. Soustava rovnic (9) popisuje reakce mezi dvémi a i mezi tfemi slozkami.
Obr. 28 vizualizuje reakce mezi jednotlivymi slozkami, které jsou jednotlivymi
souctovymi ¢leny rovnic (9).

ZjednoduSeny model tvorby napéti na thylakoidni membrané predpoklada,
Ze napéti na membrané je umérné rychlosti vstupu kladnych iontd vodiku do

membrany. Slozky vy, (t), ys(t) a y,,(t) obsahuji vodik, viz (9). Pouze slozky y,(t) a

Y(t) reaguji se slozkami, které vodik neobsahuji. Jedna se o dvé reakce. Jedna z
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téchto reakci je v rovnici 7, viz soustava rovnic (9), popsana ¢lenem k,, y.(t), druha
z téchto reakci je popsana Clenem K,z Yy, (t) . V navrzeném modelu tvorby napéti

na membrané je soucet téchto signall pfiveden na dynamickou soustavu prvniho
fadu se zkusmo nastavenymi parametry: zesilenim a ¢asovou konstantou. Pak pfi

pouZziti Laplaceovy transformace je model tvorby napéti na thylakoidni membrané

U= - l;Jﬂ(k12 Y, +k;Y,), s je Laplace(v operator.  (17)

Vypocet je realizovan dalSim schématem simulinku (Obr. 29), vyuZivajiciho

S-function a hlavni program. Kéd S-Function:

function [sys, X0, str, ts]=fPS2pQ16(t, X, u, flag)

global ypoc k Sigmal x12;

switch flag,

case 0
sizes = simsizes;
sizes.NumContStates = 11;
sizes.NumDiscStates = 0;
sizes.NumOutputs =11,
sizes.Numlnputs =2;
sizes.DirFeedthrough = 0;
sizes.NumSampleTimes = 1;
SyS = simsizésizes);

X0 = ypoc;
x9=0;
x12=0;
str = [];
ts =[00];

case 1
U=u(2);
u2=U*Uu;
w=1+U2/12; k6=k(6)*w; k7=k(7)*w; k20=k(20)*w; k21=k(21); k23=k(23); %11
w=1+U2/6; k2=k(2)*w; k11=Kk(11)*w; %12
w=1+U2/3; k8=k(8)*w; k9=k(9)*w; %22
w=1+U2/2; k3=k(3)*w; %23
w=1+U2/4; k18=k(18)*w; %13
k20_=k(20); k23 =k(23); %V y(9)

k1=k(1); k2=k(2); k3=k(3); k10=k(10); k16=k(L&17=k(17);
x9=ypoc(1)+ypoc(9)-x(1)-x(2)-x(3)-x(4)-x(5)-X&(7)-x(8)-x(10);
x12=ypoc(1)-X(1)-X(2)-x(3)-x(4)-X(5)-X(6)-x(A¢8)-x(11);

xx=[-(k1*u(1)+k17)*x(1)+k10*x(3)+k16*x9*x(11) %1
K(1)*u(1)*x(1)-(k6+k23)*x(2)+k7*x(3)+k1*x(4)+k(22)*x9*x12 %2
k6*x(2)-(k2*u(1)+k7+k(10))*x(3) %3
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k2*u(1)*x(3)-(k8+k11)*x(4)+k9*x(5) %4
k8*x(4)-(k3*u(1)+k9+k(12))*x(5)+k(13)*§7) %5
k3*u(1)*x(5)-k18*x(6)+k(19)*x(8) %6
k(12)*x(5)-(k(4)*u(1)+k(13)+k(14))*x(PMk(15)*x(10)*x(11) %7
k18*x(6)+k(4)*u(1)*x(7)-(k(19)+k20)*x(Brk21*x(10)*x12 %8
0 %9
K(14)*x(7)+k20_*x(8)+k(25)*x9-(k(24)+kE)*x(11)+k(21)*x12)*x(10) %10
K(17)*x(1)+k(14)*x(7)-(k(16)*x9+k(15)*¢10))*x(11) ]; %ll
SYS=XX;
case 3
Sys = X;
case{2,4,9}
sys = [I;
otherwise
error(['Unhandled flag = ',num2str(flag)]); #r& handling
end

Kod hlavniho programu:

close all;

clear all;

clc;

global ypoc k Sigmal x12;

kU=3; TaU=.1;

dt=.05;

load k;

k(1)=1666/3400;

k(2)=1250/3400;

k(3)=500/3400;

k(4)=20000/3400;

k(5)=1666/3400;

Amp=300; Bias=400; Freq=.29;
StepF=100;

ypoc=eye(1,11);  ypoc(9)=7;
k(24)=0;

k(25)=0;

Sigmal=0;

Tmax=150;

sim('PS2pQ16', Tmax); PS2pQ16

y9=ypoc(1)+ypoc(9)-y(:,1)-y(:,2)-y(:,3)-y(:,4)-yB)-y(:,6)-y(:,7)-y(:,8)-y(:,10);
y12=ypoc(1)-y(:,1)-y(:,2)-y(:,3)-y(:,4)-y(:,5)-y6)-y(:, 7)-y(:,8)-y(:,11);

figure;  plot(t,y(:,2)+y(:,4)+y(:,6)+y(;,8)+y12,'LineWidth',2); grid on; legend('F";

figure;  plot(t,y(:,7)+y(;,8)+y(:,10),r','LineWlth',2); legend('y(7)+y(8)+y(10)");

figure;

plot(t,y(:,1)+y(:,2)+y(:,3)+y(:,4)+y(:,5)+y(:,6)+y(7)+Yy(;,8)+y9+y(;,10),'r",'LineWidth',2);
legend('y(1)+y(2)+y(3)+y(4)+y(5)8)t-y(7)+y(8)+y(9)+Yy(10));

figure; plot(Umembr,Umembr.*Umembr,'r','Line\id 2); legend('Umebr");
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Obr. 28 Schéma struktury soustavy rovnic Lazarova modelu
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Obr. 29 Model v Matlab Simulinku

Fluorescence, coz je vystupni veliCina modelu je pocitana jako soucet
stavu 2, 4, 6, 8 a 12, tedy

F=Ya ™Yo ot Ya* Yy (9

Jeji Casovy prabéh pfi vstupnim harmonickém signalu je vidét na obr. 30.

Fii)/Fo

110 - .

100 .

90~ .

G- .

0 b

B0

1 1 1 1 1 1 1 1 1
100 110 120 130 140 180 160 170 180
H=t

Obr. 30 Fluorescencéni emise, model s napétovou zpétnou vazbou
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Porovnani prab&ht vystupl modelu Nedbal-Lazar-Cerveny a modelu s

napétovou zpétnou vazbou je uvedeno na obr. 31 a obr. 32.

0.23F

Fia/Fo

1 Il Il Il 1
! I I I
8 100 12 140 160 1% G0 a0 100 120 140 160 180
Hs} Wz}

Pro f=0.19ad/ s.

s s . s s s . ) ) s .
70 a0 90 100 110 120 130 140 150 B0 70 80 90 100 110 120 130 140 150
? Hs}
tist ,

Pro f=0.29ad/ s.

D26+

D25+

FinsFo

D.24¢

023

D22

D21}

D2

1 1 L 1
B0 70 80 a0 100 110 120 50 70 B0 a0 100 10 120
Hs} s}

Pro f:6.39ad /s.

Obr. 31 Porovnani model(i Nedbal-Lazar-Cerveny a jeho modifikace pro rtzné

frekvence vstupniho zéareni
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Na obr. 31 jsou uvedeny prabéhy fluorescence pfi tfech budicich
kruhovych frekvencich 0.19, 0.29a 0.39 rad/ s, tj. harmonickymi signaly s periodami
33.07 s, 21.67 sa 16.11 s. Na levé strané obr. 31 jsou uvedeny ¢asové prubéhy
fluorescenéni emise ziskané z modelu Nedbal-Lazar-Cerveny, na prava strané
prabéhy fluorescence ziskané z modelu s napétovou zpétnou vazbou.

Na obr. 32 jsou uvedeny pribéhy fluorescence pfi podstatné vyssi budici
kruhové frekvenci 0.9 rad/s, tj. harmonickym signalem s periodou 6.98 s. Na levé
strané obr. 31 je opét uveden Casovy pribéh fluorescence ziskané z modelu Nedbal-

Lazar-Cerveny, na pravé je uveden vysledek z modelu s nap&tovou zpétnou vazbou.

Fit/Fo

I I
[eia) 90 95 100 106 110

] 40 95 100 105 110

Hs} —_—

, Hay
f =0.9rad/s

Obr. 32 Porovnani modell pfi vySsi frekvenci vstupniho zareni
Je zfejmé, Ze pii zméné frekvence vstupujiciho zafeni ma model s
napétovou zpétnou vazbou pomérné malo proménny prabéh vystupni fluorescence,

zatimco vystupni fluorescence vypoéitana z modelu Nedbal-Lazar-Cerveny se

znacéné s budici frekvenci méni.
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6 Zavér

V ramci diplomové prace byla podrobné prostudovana a popséana fotosyntéza
rostlin. Vzhledem k existenci vlastni regulace pfijmu energie v rostlinach je obecné
popsana i regulace a fizeni v systémech. Byly prostudovany jiz existujici modely
fluorescenéni emise rostlin. StarSi modely zpétné vyzarovani rostlin popisuji hdre,
protoZe obsahuji mnohem méné parametrd nez novejsi.

Prvnim vysledkem diplomové prace je zjisténi, Ze zavedenim pomérné dlouhého
dopravniho zpozdéni do jednoduchého modelu rostliny, viz odst. 5.2, Ize ziskat
prabéhy fluorescence, které se ¢astecné blizi k méfenim provedenym na rostlinach.
model Nedbal-Lazar-Cerveny, ktery dobfe popisuje fluorescenéni emisi véetné
nelinearit, ovSem pfi velmi dlouhém dopravnim zpoZdéni v rostliné a pouze pfi jedné
frekvenci budiciho signalu.

DalSim vysledkem diplomové prace je vlastni ndvrh modelu fotosyntézy rostliny s
napétovou zpétnou vazbou. V tomto modelu neni dopravni zpozdéni. Z vysledkud
ziskanych v praci je mozné konstatovat, Ze napétova zpétna vazba v modelu
fotosyntézy rostlin je nezbytna. Principy navrzeného modelu s napétovou zpétnou
vazbou je tfeba jeSté konzultovat s biochemiky a v praci popsané principy tvorby
zpétné vazby i experimentalné ovéfovat. Méfeni fluorescence provedena na
rostlindch vykazuji vétSi zavislost na zménach budici frekvence, nez vysledky
ziskané z modelu s napétovou zpétnou vazbou. Model fotosyntézy s napétovou
zpétnou vazbou je zajisté tfeba rozSifit o modely navazujicich struktur rostliny na
doposud modelované ¢asti.

V Lazarové modelu (9) je modelovan fotosystém PSIlI a navazujici systém s
ndzvem PQ pool. V modelu Nedbal-Lazar-Cerveny jiz jednoduché modely
navazujicich systémua byly vytvofeny. V tomto modelu ale napétova zpétna vazba
uvazovana nebyla. Na zakladé porovnani fluorescence ziskané z modelu Nedbal-
Lazar-Cerveny s mé&fenimi pfi proménnych frekvencich je moZno konstatovat, Ze i
tento model téZ nepopisuje dostateCné presné chovani rostlin. V praci uvedeny
model Nedbal-Lazar-Cerveny byl ziskan od autord na za¢atku roku 2005. V prib&hu
roku 2005 doslo k vyvoji modelu, vice Ize nalézt na internetové adrese http://www.e-
photosynthesis.org, ktery ale v diplomové praci jiz neni sledovan. Uvedeny
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internetovy portal byl dobudovan na podzim roku 2005 a obsahuje podstatné

vvvvvv
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