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Eloszo

E konyv megirasat nem csupan a tudomanyos ismeretek eddig soha nem latott sebességii béviilése, hanem a
kétszintii képzésben nyert oktatdi tapasztalatok is indokoltak. Célunk az volt, hogy a 2002-ben az ELTE
Novényelettani Tanszékének munkatarsai altal megirt Novényélettan. A névényi anyagcsere (szerk. Lang Ferenc)
cimi kotetet felvaltsuk, és — az 4j tudomanyos eredményeket is felhasznalva —, egy olyan 0j egyetemi tankonyvet
készitsiink el, amely megkdnnyiti a biologia alapszakos hallgatok vizsgara valo felkésziilését. Ennek érdekében
jelentdsen csokkentettiik a fejezetek részletességét, és igyekeztiink szemléletes modon, szovegkiemeléssel és
abrakkal hangstilyozni a legfontosabb ismereteket. A tomdrségre valo térekvés egyben azt is eredményezi, hogy
az ismertetett tananyag nagyban tdmaszkodik az eldzetesen megszerzett, alapvetd novényszervezettani és biokémiai
ismeretekre.

Konyviink minden sziikséges tudnivaldt tartalmaz biolodgia alapszakos és tanarszakos hallgatok szaméra a
Novényeélettan I c. targy elvégzéséhez, de részben hasznalhat6 a Novényélettan II, Novényélettan IV c. targyakhoz
is, és részben elméleti alapjat képezi a Novényélettani gyakorlatok (Novényélettan III), illetve az Alkalmazott
névénytani gyakorlatok cimii tdrgyaknak.

Budapest, 2013. 06. 27.
Fodor Ferenc
szerkeszto

ELTE No6vényélettani és Molekularis Novénybioldgiai Tanszék
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1. fejezet - A novényi genom
szervezodése

szerzO: Dr. Racz llona

1. 1. Bevezetés

A ndvények novekedéséhez, fejlodéséhez és mitkodéséhez sziikséges genetikai informaciot DNS-molekulak
hordozzak, melyek dsszességét genomnak nevezziik. A genetikai informaciotartalom harom sejtorganellum kozott
oszlik meg a névényi sejtben. Tulnyomo része a sejtmagban talalhatd linedris kétfonalas DNS-molekulakban
kodolt, melyek fehérjékkel kdlcsonhatasba 1épve nagyfoku szervezodés eredményeként (nukleoszomakat kialakitva
hiszton fehérjékkel, illetve a nukledris vaz- és szabalyozo fehérjék segitségével tobbszorosen feltekeredve
kromoszémakat alkotva) magas rendezettségii, er6sen rovidiilt formaban teszik lehetdvé a gyakran tobb méter
hossztsagi DNS-molekuldk elhelyezkedését a néhany mikrométer atmérdjui sejtmagban. Az informécié kisebb
része a prokaridta endoszimbionta eredetli autoném sejtorganellumokban, a plasztiszokban és mitokondriumokban
talalhato, altalaban cirkularis kétfonalas DNS-molekuldk formajaban, melyek ugyancsak fehérjék segitségével az
organellumok belsé membranrendszeréhez kapcsolodnak.

A ndvény genotipusat meghataroz6 DNS-molekulak kiilonb6z6 szakaszai eltéré informacidt hordoznak.
Meghatarozhatnak fehérjékre vonatkoz6 informaciot jelentd géneket, melyek a génexpresszio soran hirvive
(messenger) RNS intermedieren at fehérjék formajaban nyilvanulnak meg. Meghatarozhatnak a fehérjék szintéziséhez
sziikséges riboszomakat alkotdo rRNS-eket, vagy az mRNS-re atirt informéacié fehérje nyelvre térténd leforditasaban
adaptorként szerepet jatszo transzfer RNS-eket. Kodolhatnak tovabba a génexpresszidt szabalyozo valtozatos
méretl és funkcioju egyéb RNS-molekulakat, melyek részt vesznek a transzkripcid soran szintetizalodott RNS-ek
érésében, modositasaban, lebontasaban, valamint a génexpresszid transzkripcio szintli és transzkripcid utani
szabalyozasaban egyarant. Jelents aranyban tartalmazhat a genom informaciét nem hordozé, vagy jelenleg nem
ismert funkcidjt, gyakran nagy szamban ismétlédé DNS-szakaszokat.

A DNS szekvenciajaban, a nukleotidok sorrendjében rejlé informacion til a DNS modositottsagaban (metilacio),
valamint a modositottsaggal dsszefliggd magasabb rendii szervezédésében (hisztonkod), hozzaférhetdségében
(eukromatin, heterokromatin) rejlé epigenetikus informaciotartalom - mely a névény egyedfejlédési programja,
valamint a kdrnyezet altal szabalyozottan nyilvanul meg - egyiittesen hatarozzak meg a ndvény fenotipusat.

Ez a fejezet a sejtmagi és az organellaris genomok szervezodésének sajatsagaival foglakozik.

1.2. A sejtmagi genom felépitése
1.2.1.Torténeti attekintés

A ndvényi genom tanulmanyozasara irdnyul6 torekvések — melyek a kutatasok kezdeti szakaszaban foként a genom
meéretének, a ndvényi sejt DNS-tartalmanak meghatarozasara iranyultak —az 1940—es évek végéig nytlnak vissza,
megel6zve a DNS-molekula kettds spiral szerkezetének megfejtését. Az elsd, a kromoszomak szamanak, méretének
és szervezddésének valtozasait tanulmanyozo, foként mikroszkopos vizsgalatokat kovették a DNS-tartalom kémiai
meghatarozasan, mikrodenzitometrian, vagy a jelenleg is széles korben hasznalt &ramlasos-citometriai modszerrel
torténd meghatarozason alapulo széleskori vizsgalatok, melyek segitségével az egyes sejtek DNS-tartalma mérhetd.
A korai vizsgalatok eredményeinek 6sszegzéseként mar 1972-ben 1étrejott egy lista, mely 273 zarvatermd névény
genomjanak adatait tartalmazta és a genomméret és a generacios id6 Osszefiiggéseinek tanulmanyozasat célozta.
A zarvatermdkon kivill egyéb rendszertani kategoriakba tart6zo, foként nyitvatermd ndvények DNS-adatait is
tartalmaz6 gyijtemény azonban csak 1998-ban latott napvilagot.

A nbévényi genom méretének meghatarozésa mellett a DNS-szekvenalasi technikdk rohamos fejlédése lehetoveé
tette teljes genomszekvencidk meghatarozasat és a genomok sajatsagainak szekvencia-alapon torténd értékelését.
Az elsé teljes sejtmagi genomszekvencia elkésziiltérdl, mely az Arabidopsis thaliana, a szdmos genetikai és
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fiziologai szempontbol kedvelt modellndvény szekvenciaja volt, 2000 decemberében adott hirt a Nature. (Arabidopsis
Genome Initiative, http://www.arabidopsis.org (TAIR)). Ezt kdvetden kiilonbozo rendszertani kategoriakba tartozo
(az algaktol a mohakon és pafranyokon at a magasabb rendil névényekig), de zomében zarvatermé és gyakran
gazdasagi szempontbol is jelentds haszonndvény (pl. rizs, kukorica, burgonya, paradicsom, sz6l0, szoja, stb.)
genomjat hataroztak meg az elmult alig tobb mint egy évtizedben. Ennek eredményeként jelenleg tobb mint 40
teljes genomszekvencia all rendelkezésre (http://www.phytozome.net).

Ugyanakkor a DNS-tartalom, a genomméretek megismerésére iranyulo torekvések is folytatodnak, melynek alapjan
széleskorti 6sszehasonlitasok végezhetdk és kovetkeztetések vonhatok le a kiilonb6z6 méretii genomokkal rendelkez6
ndvények fizioldgiai és életmodbeli, valamint 6koldgiai és evolucios sajatsagait illetden is. Az adatbazis jelenleg
is folyamatosan bdviil mind a rendszertani kategéridk, mind pedig a fajok szamanak tekintetében.
(www.kew.org/genomesize/homepage).

1.2.2. A sejtmagi genom mérete
1.2.2.1.C-érték - C-érték paradoxon

A kiilonb6z6 ndvények sejtmagi genomjanak méretét az 50-es évektdl hasznalt (Swift altal bevezetett, az adott
genomra jellemz6 ,,constant” DNS-mennyiséget jelentd) C-értékkel jellemzik. A jelenleg elfogadott, pontositott
definici6 szerint a C-érték a haploid sejt (nem replikalodo gaméta) DNS-tartalma picogramm (pg) egységben
kifejezve. A picogrammban megadott DNS-mennyiség bazisparban, vagy a DNS-molekula hosszaban is kifejezhetd;
1 pg DNS =978 x 10 bazispar (~ 1 x 10° bp), ami ~ 31 cm hosszsagi DNS lancot jelent.

A legtijabb, a Royal Botanic Gardens, Kew altal fenntartott C-érték adatbazis (http://data.kew.org/cvalues) 8510
faj adatait tartalmazza, melyek talnyomo része (7542 faj) zarvatermd, de megtalalhatok benne nyitvatermok (355
faj), harasztok (128 faj), mohdk (232 faj) és algak (253 faj) adatai is. Osszehasonlitva a kiilonboz6 rendszertani
kategoriakba tartozo novények C-értékeit (1. tablazat) jelentds, tobb nagysagrend méretkiilonbség figyelhetd meg.

A ndvények morfologiai és fiziologiai szervezddésének komplexitasat figyelembe véve nem tekintjiik meglepének,
ha egy algdhoz képest egy zarvatermd magasabbrendii névény genom mérete egy nagysagrenddel nagyobb. Pl. az
egysejtii Cyanidium caldarium alga genom mérete 0.01 pg, mig a zarvatermd Arabidopsis thalianaé 0,15 pg. Az
azonban figyelemre méltod, hogy az Arabidopsistol méretében és alapvetd fiziologiai sajatsagaiban sokkal kevésbé
kiilonbozo Fritillaria assyriaca C-értéke 127,4 pg. A jelenleg ismert legkisebb genomu magasabbrendii ndvény,
arovaremeésztd Genlisea margaretae (C =0,0648 pg), valamint az ugyancsak zarvatermd, a Liliales rendbe tartozo
legnagyobb genomu Paris japonica (C = 152,23 pg) kozott hasonléan nagy, tobb mint 2400-szoros kiilonbség
van. Vagyis nemcsak a kiillonbozo fejlettségi foki névények korében, hanem sziikebb rendszertani kategoriakon
beliil is jelentds genommeéret kiilonbségek figyelheték meg. Tehat a ndvényi genom mérete nincs szoros
Osszefliggésben a szervezet fejlettségi fokaval, komplexitasaval, a gének szamaval. Ezt a jelenséget nevezziik
C-érték paradoxonnak.

1.1. tablazat Kiilonb6z6 rendszertani kategoriakba tartozo névények C-értékeinek 6sszehasonlitasa

C-érték (1pg =10 ? bp)/ |Minimum pg |Maximum Atlag Szamolasnal Rendszertani
figyelembe vettlk ategéria
Rendszertani kategoria pg pg fajok szama hozzavetdleges
fajszama
Algak
Chlorophyta 0,01 19,60 1,68 91 6500
Rhodophyta 0,01 1,40 0,41 118 6000
Phaeophyta 0,10 0,90 0,44 44 1500
Briophyta 0,17 2,05 0,51 176 18000
Pteridophyta
Lycophyta 0,17 11,97 1.95 9 900
Monilophyta 0,44 72,68 11,86 |78 11000
2
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Gymnospermae 2,30 36,00 18,50 |207 730

Angiospermae 0,06 127,40 6,51 4427 250000

1.2.2.2. A genommeéret valtozatossaganak okai novenyeknél

1.2.2.2.1. A ploidia fokanak novekedése az evolucio soran

A genomméret ndvekedésének egyik oka az evolucid soran bekovetkezett poliploidizacio. Az €161ények jelentds
hanyadahoz hasonléan a névényi sejtek tobbnyire diploidok, a két sziiléi haploid kromoszémakészlettel (n)
rendelkezd ivarsejt fzi6jabol kialakuld zigota (2n) sejtjeinek tovabbi osztddasaval keletkeznek. Nagyon gyakran
bekdvetkezhet azonban a kromoszomakészlet megduplazodasa, vagy tobbszordzédése (a ploidia fokanak ndvekedése)
olyan modon, hogy a DNS megkett6z6dését, replikaciojat nem koveti sejtosztodas. A sejtosztddas egyszeri, vagy
tobbszori elmaradésa tetraploid (4n), vagy magasabb ploidiafok sejtek, illetve poliploid genomok kialakulasahoz
vezet. A poliploida kialakulasa alapvetden kétféle modon kdvetkezhet be:

1. a sajat genom megsokszorozodasaval, ezt nevezziik autopoliploidianak,

2. két, vagy tobb kiilon faj kozotti atkeresztezodést kdvetd kromoszomaszam duplazodassal, vagy sokszorozodassal,
ezt nevezziik allopoliploididnak (1.1.B. abra)

Mindkeét tipusu poliploidizacio lehet nem szabalyosan lejatszod6 meidzis eredménye, melynek sordn nem torténik
meg a szamfelez osztodas. Igy a keletkezett diploid gamétakbol (2n) a megtermékenyitéskor tetraploid (4n) zigota
zigota (2n) szintjén is, mely ugyancsak a diploid kromoszémakészlet megduplazodasat eredményezi (2x2n=4n).
(1.1.A éabra)

A. Autopoliploidia kialakuldsa B. Allopoliploidia kialakulasa
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1.1. abra A genom ploidiafokanak novekedése a sajat genom megduplazodasa (autopoliploidia), illetve idegen
fajok kozotti keresztez6dés (allopoliploidia) kdvetkeztében

Kiilonbo6z6 fajok kozotti atkeresztezodés soran a kromoszomakészlet megduplazodasa elengedhetetlen egy ivaros
szaporodasra is képes 0j faj kialakulasahoz. Ugyanis a két szil0 eltéré szamu kromoszomat tartalmazo haploid
ivarsejtjeinek egyesiilésébol keletkezett zigotabol (3n + 2n = 5n) kifejlodé ndvény csak akkor képes ivarsejtek
képzésére, ha kromoszoma készlete megduplazodik (5Sn x 2 = 10n). A meidzis lejatszodasahoz ugyanis sziikség
van a homolog kromoszomak kozotti parképzésre. Amennyiben a megduplazodas soran minden kromoszomanak
keletkezik homolog parja, az ivarsejtek képzodése végbemehet. Ilyen folyamatok eredményezik az allotetraploid,
illetve egyéb, tobbszords ploidiaszintii ) fajok kialakulasat (1.1.B. abra).

A genomok analizise alapjan nyilvanvalova valt, hogy a ploidia fokanak novekedése, amelynek fiziologiai és
evolucios hatasai egyarant jelentdsek, nagyon gyakori a fajok kialakulasa soran. (A sokszorozodas idébeli
bekovetkezésére géneket kodold szekvenciak vizsgalatabol lehet kdvetkeztetni, mivel a nem kodold szekvencidk
az evoluciod soran kisebb szelekcids nyomasnak vannak kitéve €s igy gyorsabban valtoznak.)

A poliploidizacié a gének kopiaszamanak megndvekedéséhez vezet, melyek az evolicio sordn elveszhetnek,
megtarthatjak eredeti funkcidjukat, vagy akar mas funkciora tehetnek szert. A genomok analizise azt mutatja, hogy
ajelenleg diploidként ismert fajok (pl. Arabidopsis, kukorica) evoliciotorténetében is lejatszodott genomduplikacio
(paleopoliploid fajok), azonban az ezt kdvetd fokozatos génvesztés a jelenlegi diploid genomok kialakuldsahoz
vezetett.

1.2.2.2.2. Nem koédolé szekvenciak jelenléte a genomban

A rendelkezésre allo — féként magasabbrendl ndvények — teljes genomszekvenciainak ismeretében elmondhato,
hogy a novényekben a fehérjéket kodolo gének szama viszonylag sziik hatarok kdzott mozog, mintegy 25 000 -
60 000 kozott valtozik (1.2. abra), tehat a gének szama nem aranyos a genom méretével. A ploidiafok ndvekedése
hozzajarul ugyan a genom méretndvekedéséhez, 6nmagaban azonban nem eredményez olyan nagyfoku
kiilonbségeket, melyek megmagyarazhatnak az akar harom-négy nagysagrendnyi eltéréseket a hasonlo fejlettségii
novények genommeéretei kozott (C-érték paradoxon). Ennek az oriasi méretdiverzitasnak a magyarazata abban
rejlik, hogy a ndvényi genom igen jelentds aranyban tartalmazhat olyan szekvenciakat, melyek nem hordoznak
génekre vonatkozo informaciot, &m nagyon nagy kopiaszamban ismétlddve talalhatok meg a genomban. Az
ismétlodo szekvenciak a teljes genomnak akar tobb mint 90 %-at is kitehetik.
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1.2. abra A genomméret ¢és a gének szama magasabbrendli névényeknél (Hirsch és Buell 2013 alapjan)

1.2.2.3. A genommeéret hatasa a névények fiziologiai sajatsagaira,
kornyezethez val6 alkalmazkodasara

A genomméret valtozatossaga, a DNS-tartalom jelentds kiilonbségei — bar a ndvény komplexitasat nem tiikrozik
méretaranyosan - megnyilvanulhatnak fenotipusos és fiziologiai jellemzdkben kiilonb6z6 szervezddési szinteken,
vagyis a sejtmag és a sejt szintjén, valamint szoveti €s szervezeti szinten egyarant.

Pozitiv korrelacio figyelheté meg pl. a mitotikus metafazisos kromoszoémak térfogata és mérete, a sejtmag és a
nukleolusz térfogata és mérete, valamint egyes kitiintetett kromoszémaszakaszok (pl. centromer régié) mérete
kozott. Osszefiiggés mutathatd ki a mitotikus és meiotikus sejtosztodashoz sziikséges id6 és a sejtek C-értéke
kozott is. Minél nagyobb a C-érték, altalaban annal hosszabb id6t igényel az osztoddasi ciklus. Ugyanakkor a novény
ploidiafoka, vagy akar kdrnyezeti tényezok is befolyasoljak. A reproduktiv paraméterek (pl. pollentdmeg, magtomeg)
szintén pozitiv korrelaciét mutatnak a genommeérettel zarvatermoknél.

A novények fiziologiai sajatsagai, az életciklus id6tartama (efemer, egyéves, vagy hossza élettartamil), vagy a
kornyezethez vald alkalmazkodasi képesség ugyancsak Osszefliggést mutatnak a C-értékkel, ezek kapcsolatai a
genommérettel azonban joval bonyolultabbak (1.3. abra).
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1.3. abra A genomméret, a sejtméret €s osztodasi id6, a szervezet morfologiai €s fiziologiai, valamint 6kologiai

sajatsagai kozotti hierarchikus 6sszefiiggések

Megfigyelhetd, hogy a rovid élettartamu novények C értéke kisebb (atlagosan 1,5 pg), mint az egyéves (atlagosan
7,0 pg) novényeké. Legnagyobb atlagos C értékkel (atlagosan 27,4 pg) a hosszl élettartamtl, perennialis névények
rendelkeznek. Kozottiik azonban talalhatok egészen kicsi C értékkel rendelkezOk is; a vadgesztenye (desculus
hippocastanum) C értéke csak mintegy kétszerese az Arabidopsisénak. Ugyanakkor a rovid élettartami névények
kozott nem talalhatok nagyon nagy genomokkal rendelkezdk; az efemer ndvények maximalisan 3,4 pg, az egyéves

névények pedig 27,6 pg DNS tartalommal rendelkeznek.(1.4. dbra)

A
obligat
1 évesek P
évelok
maximalis 27,68 - ccceriii
DNS-tartalma
C-érték (pg) fakultativ ével6
novények
efemerek 1 éves névények
maximé].is 3’4 T
DNS-tartalma
efemerek
A t életciklus hetekben 1

7 52

1.4. abra Az életciklus és a C-érték osszefiiggései (Bennett MD. 1987 alapjan)
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1.2.3. A sejtmagi genom strukturalis és funkcionalis
szervezodése

1.2.3.1. Ismétlodo szekvenciak

Az ismert genomszekvenciak eredményeinek alapjan elmondhato, hogy a géneket kodolé DNS szakaszok aranya
viszonylag alacsony a ndvényi genomokban még a kis genommal rendelkez6é novények esetében is. Az Arabidopsis
tobbmint 26 000 gént tartalmaz 130 Mbp-nyi genomjaban, ez azonban — noha tdbb mint a human genom génjeinek
szama — csak a genom mintegy 40 %-at adja.

A sejtmagi genom DNS-tartalmanak jelentds részét kitevd ismétlodd szekvencidkat egymdshoz viszonyitott
elhelyezkedésiik alapjan két csoportba oszthatjuk.

1. A tandem ismétlédé szekvenciak egymast kovetden, tobb szaztol akar tobb tizezerszeres kopiaszamban vannak
jelen a genomban, jellemzd kromoszoémarégiokat kialakitva.

2. A szétszortan ismétlodo szekvenciak egymastol elkiiloniilten talalhatok a kromoszomak valtozatos szakaszain
és csak néhany csoportjukra jellemzo a nagy kopiaszam.

Atirodé szekvencidk

Ismétlodo riboszomalis Gének,
DNS szekvencidik géncsalidok
Tel Tandem ismétlo- | . . [Szétszortan ismét- Pszeudogének,
Sess d6 szekvencidk |~ |1od6 szekvencidk | |  egyéb...
l;lilf:rl.)smtell.it Szatellit DNS Retro elemek ranszpozono
Miniszatellit

Nem, vagy ritkan dtirédé szekvenciik

1.5. abra Az ismétlod6 szekvencidk tipusai €s transzkripcios aktivitasuk (Schmidt és Heslop-Harrison 1998 alapjan)
1.2.3.1.1. A tandem ismétiodések szerkezete és funkcidja

Szatellit szekvencidak

A tandem ismétldd6 szekvenciak fluoreszcens in situ hibridizacios technikaval lathatova teheték és mikroszkoposan
elkiilonithet6k a kromoszéman. Ennek alapjan megallapithato, hogy a kromoszomak kitiintetett helyein, féként a
centromer régiokban, valamint a kromoszomak végein (telomer régio) és ahhoz kozeli szakaszokon helyezkednek
el. A szekvenciavizsgalatok soran kideriilt, hogy ezeket a szakaszokat igen nagy kdpiaszamban, de nem nagy
kopiahtiséggel ismétlodd, néhany szaz, vagy néhanyszor tiz, esetenként azonban tiznél kisebb bazisparnyi
egységekbol felépiil ismétlddo szekvenciak alkotjak. Ezeket az ismétlédddéseket - az ismétl6do szakaszok méretére
utalo elnevezés szerint - szatellit, miniszatellit és mikroszatellit szekvencidknak nevezziik. (Az elnevezés egyben
arra is utal, hogy a szatellit DNS-eket tartalmazd régiok a nuklearis DNS tobbi részétdl stiriség gradiens
centrifugélassal elkiilonithetdk.) A szatellit szekvencidk nem hordoznak génekre vonatkozé informdcidt, nem
transzkriptalddnak, a kromoszoma kompaktabb, ritkan atir6d6 heterokromatikus alloményat alkotjak, altalaban
130-180 nukleotid hossziisagl ismétlddo szekvencidk. Az Arabidopsis mind az 6t kromoszomajanak centromer

crer

megfigyelheték egyes kromoszomakon. Az ismétlédések kozé egyéb szekvencidk is ¢€kelddnek, pl.
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centromerspecifikus retrotranszopozonok, melyek transzkriptalodhatnak, elésegitve a centromer régio kiilonleges
rendezddését biztositd hisztonfehérje valtozatok és a kromoszomaszakasz funkcidja szempontjabol ugyancsak
fontos specialis kinetokor fehérjék kotddését. A centromer régiok ugyanis szerepet jatszanak a kromoszomak
parképzésében és a kromoszomak elmozdulasaban a sejtosztodas soran. A parképzéskor a homolog kromoszomakat
Osszekapcsold kohezin fehérjék, valamint a kromoszémakat mozgaté magors6d fonalak és mikrotubulusok a
centromert alkotd szatellit szekvencidk hisztonokkal és egyéb fehérjékkel (pl. kinetokor fehérjék) kialakitott
kromszoémafelszinekhez kapcsolodnak.

Arabidopsis kromoszomai

1. 3
. 4.
=
— [ = 5.
[
E centromer
2.
— D tandem ismétlodo
|| ] || ] || szekvenciak
[ ] ] | [ ] N
— — — — — | ] riboszomalis DNS
. telomer
L = =
= D szatellit szekvenciik
|
=

1.6. abra Kiilonb6z6 tandem ismétlddé szekvenciak lokalizacidja az Arabidopsis kromoszémain
Telomer szekvenciak

Bar szerkezetiiket tekintve mikroszatellit struktarat képviselnek, a kromoszémak végein talalhato telomer DNS-
szakaszok szintézisiiket és funkciojukat tekintve is elkiilonitheték a kromoszdéma egyéb régioin elhelyezkedd
szatellit DNS-ektdl. Kialakulasuk egy specidlis enzim, a telomeraz segitségével torténik, mely ismétlodo szakaszokat
—altalaban konzervativ 7 bazisparnyi (CCTAAA) egységek ismétlodésébol allo szekvenciakat — szintetizal a DNS-
molekulak végére. A telomerazok tobb katalitikus és szabalyozo alegységbdl felépiild, ugyanakkor fejlodési
fazisoktol és kornyezeti tényezoktol fiiggden szabalyozott aktivitasi, RNS-tartalmi enzimek. A telomerazok a
sajat RNS-iiket hasznaljak templatként az ismétlodo szekvenciak szintéziséhez. A 1étrehozott 1ancvégi ismétlodések
a DNS-molekula informaciotartalmanak megdrzését szolgaljak. A DNS megkett6z6dése soran ugyanis a replikacio
mechanizmusabodl kdvetkezéen (Id. 7. fejezet) a lancvégek rovidiilnek, mely folyamat az ismétlddo replikacios
ciklusok soran genetikai informaciovesztéshez vezetne a telomeraz altal Iétrehozott hosszi, tobb ezer nukleotidos
ismétl6dod szekvencidk hianyaban. A kiilonb6z6 ndvényi szovetekben, szervekben eltéré hossziasagl telomer régiok
talalhatok. Ezek a telomeraz egyedfejlodéstol fiiggd, génexpresszio- ¢€s fehérjeszinten egyarant szabalyozott
aktivitasanak, valamint a régio strukturalis elrendez6dését szabalyozod, a hosszabbitast lehetévé tévo, vagy
megakadalyozo (pl. az n. T-hurok képzddés a DNS lanc végén) fehérjefaktorok egyiittes hatasanak koszonhetok.

rDNS

A tandem ismétlédé DNS szekvenciak nagyon jelent6s hanyadat rDNS-szakaszok, vagyis riboszomalis RNS-cket
kodold DNS-szekvencidk teszik ki. Az rDNS régiok annyiban hasonlitanak az eddig ismertetett tandem ismétlodo
szekvenciakhoz, hogy nagy, tobb tizezres, vagy akar ennél is nagyobb kopiaszamban egymast kdvetden ismétlodo
szekvenciakbol allnak, a kromoszémak méretéhez képest is jelentds hosszisagli kromoszoma szakaszt alkotva.
Az ismétl6dé rDNS egység egy nem transzkriptalodo intergénikus régiobol (NTS), valamint egy a riboszomalis
RNS-eket kodolod transzkriptalddo régiobol all (1.7. abra).

Jelent6sen kiilonbozik tehat a szatellit szekvenciaktdl abban, hogy géneket kodol, és nagymértékben atirddik. A
transzkriptalddo szakasz egyetlen transzkripcids egységben tartalmazza a 18S, az 5,8S, valamint a 26S rRNS-ek
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génjeit. Ezeket belso elvalasztod szakaszok kiilonitik el egymastol (ITS1, ITS2), végeiken pedig ugyancsak a
transzkripcios egység részét képezO hatarold szekvencidk talalhatok (ETS). Az igen nagy kopiaszdmban
szintetizal6do elsédleges transzkriptumok, az érés soran ebbdl kihasado rRNS-ek, valamint végleges méretiik és
modositottsaguk kialakitasaért és riboszomalis alegységekké torténd dsszeszerelésiikért felelds fehérjék és RNS-
ek, tovabba a transzportjukhoz sziikséges fehérjék nagyszamu jelenléte a sejtmagon beliil morfologiailag is
elkiilonithetd régio, a sejtmagvacska (nukleolusz) kialakulasat eredményezi (1.7. abra). Az 5S rRNS génjei -
ugyancsak tandem ismétl6do egységekként — elkiiloniilt kromoszoma régidban talalhatok.

Ismétlddo riboszomalis DNS-szakasz
rDNS NTS

fum

Elsadleges transzkriptum

ETs [[ESSRNSN rrs1 [SSSRNS rrs: [N26SRNSIN ETs
t
YRS (I8SRNS  S8SRNS  26SRNS

1.7. abra Az rDNS tandem ismétlédoé régid szervezddése, az atirodo elsddleges transzkriptum valamint az érett
rRNS-ek keletkezése (NTS: nem transzkriptalddo szakasz, ETS: kiils6 transzkriptalodo szakasz, ITS1, ITS2: belsé
transzkriptalddo szakaszok, EM: tipikus elektronmikroszkopos kép a transzkriptaldddé rDNS szakaszrol)

1.2.3.1.2. A szétszortan ismétlodo szekvenciak szerkezete és funkcioja
Gének, géncsaladok

Az egyre nagyobb szamban rendelkezésre 4llo teljes genomszekvencia ismeretében, valamint a szekvencidk
fehérjéket vagy (a riboszomalis RNS-eken tilmenden) az igen valtozatos méretii €s funkcidji egyéb RNS-féleségeket
kodold gének ritkdn vannak jelen egyetlen kopidban a genomban. Kiilondsen a nagy mennyiségben egyszerre
sziikséges fehérjék génjei (pl. hisztonok, riboszomalis fehérjék, tartalékfehérjék), vagy az ugyancsak nagy
mennyiségben sziikséges egyéb RNS-ek, pl. a tRNS-ek génjei tobb tiz, vagy akar tobb szdz koépidban, szétszort
ismétlédésekként talalhatok meg a genom kiilonbdzd helyein, gyakran masik kromoszéman. Az egyes kopidk,
melyek esetenként egymast kdvetd blokkokat is alkothatnak - nem teljesen pontos ismétlddések. A valtozasok
modosithatjak a funkciot, eldidézhetik a funkcié megvaltozasat, vagy bekdvetkezhetnek jelentdsebb szekvencia
veszteségek is amelyek eredményeként funkcidjukat elvesztett pszeudogének keletkeznek a genomban. A
funkcionalis géneket, vagy pszeudogéneket kddold szétszortan ismétlddd szekvencidk a kromoszomak gyakran
transzkriptal6do, eukromatikus régidiban talalhatok.

Transzpozabilis elemek

A ndvényi genomokban nagy aranyban (pl. kukoricaban mintegy 85 %-ban) talalhatok olyan szekvenciak, melyek
elmozdulasra képesek. (Osszehasonlitasképpen a Drosophila genomban 20%, mig a humén genomban mintegy
50 % a mobilis genetikai elemek aranya). Az elmozdulasra képes DNS szakaszokat mobilis genetikai elemeknek,
transzpozonoknak, vagy ugrald géneknek is nevezik. Ezek a DNS-szakaszok, bar kodolhatnak géneket, ritkan
irodnak at, a kromoszomak heterokromatikus régidiban talalhatok. Elmozduldsuk azonban jelentdsen befolyasolhatja
a genom meéretét, szerkezetét vagy akar a beépiilés altal érintett DNS-szakasz funkciojat.

Az elmozdulésra képes kromoszomaszakaszokat a mult szazad kézepén fedezte fel Barbara McClintock gyorsan
revertalddo mutaciok, pl. a kukorica aleuron réteg pigmentaltsag-valtozasait nyomon kovet6 citogenetikai vizsgalatai
soran. Megallapitotta, hogy a pigmentaltsag megvaltozasa kromoszomatdrésekkel, atrendezddésekkel kapcsolatos.
Megfigyelte, hogy a gyakran elmozdulé kromoszomaszakaszok a bibor szint ad6 antocianok szintéziséért felelos

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

A novényi genom szervezodése

lokuszba beépiilve a szin elvesztését, majd onnan ismét kivagdédva a pigmentaltsag helyreallasat okozzak.
Megallapitotta, hogy vannak 6nall6 elmozdulasra képes elemek, ilyen volt a maghéj szinének megvaltozasat okozo
aktivator (Ac) elem. Az aktivatort azért nevezte el igy, mert kromoszomatorést aktivalt egy disszociatornak (Ds)
nevezett elem athelyezddését okozva. A Ds elmozdulasa csak az Ac jelenlétében kovetkezett be. Ezeket a szakaszokat
szabalyoz6 ,,controlling” elemeknek nevezte, mivel befolyasoltdk a gének mikodését. Barbara McClintock
eredményeit felfedezésiik idején nem ismerték el. Megallapitasainak jelent6ségét csak a 70-es években a bakterialis
transzpozonok, majd ezt kovetden az altala vizsgalt mobilis elemek transzpozonokhoz valé hasonlosdgainak
megismerését kdvetden értékeltek; 1983-ban kapott Nobel-dijat.

Az elmozdulésra képes genetikai elemek gyakorisdgarol, sokféleségérol, szerkezeti sajatsagaikrol, elmozdulasuk
madjanak, és az elmozdulés hatasainak rovid tavi és evolucios jelent6ségérol egyre tobb ismeret all rendelkezésiinkre
az utobbi idében. Ezek alapjan a mobilis genetikai elemeket tobbféle moédon csoportosithatjuk. Lehet az osztalyozas
alapja az 6nallé elmozdulasra vald képesség (autoném, nem autondém mobilis elem), vagy az elmozdulas modja.
A Barbara McClintock altal tanulmanyozott in. DNS transzpozonokon kiviil, melyeknek az elmozduldsa az
adott DNS-szakasz kivagédasat, majd egy uj helyre beépitését jelenti, igen nagy szamban talalhatok a
genomokban olyan elemek, melyeknek az elmozduldsa nem az elem ,,cut and paste” kivagodasat és athelyezodését
jelenti, hanem RNS intermedier kozvetitésével és reverz transzkriptaz kozremiikodésével az adott DNS- szakasz
masolata épiil be a genomba kétfonalas DNS-kopiaként. Ezeket a transzpozonokat retroelemeknek, vagy
retrotranszpozonoknak nevezziik. Az elmozdulas mechanizmusa alapjan térténd osztalyozas szerint a retroelemek
képviselik a transzpozonok I. osztalyat, mig a DNS transzpozonok a II. osztalyba tartoznak. A mobilis genetikai
elemek targyalasanal az elmozdulas modja szerinti osztalyozast kovetjiik (1.8. abra).

virus STIR [e | PRNNERERNGH | emelope | LR
5 3
Retrotranszpozonok:
LTR = LIR [ 20g |
5 3
LINE | [2ee | [ENTRT]  [EET
5 3
SINE [ [T [
5 3
Transzpozonok:
autoném [TIR \ transzpozdz TIR
5" ] 3
nem autonoém [TIR \ | TIR
5 3
MITE [TIR TIR|
5" 3
helitron % helikdz IE
5' 3
MULE @R> ] [ ] | < TIR]
5 3

1.8. abra A transzpozabilis elemek tipusai. LTR: hosszu lancvégi ismétlédést tartalmazo retrotranszpozonok,
LINE: hosszu szétszortan ismétlédd szekvenciak, SINE: rovid szétszortan ismétlédd szekvenciak, TIR: forditott
iranyd ismétlédés, MITE: miniat{ir ismétlédé elemek, MULE: mutator, génfragmentumokat tartalmazo ismétl6do

szekvenciak.

1. osztaly: Retrotranszpozonok/Retroelemek

A transzpozonok 1. osztalyaba tartoz6 mobilis genetikai elemeket ,,copy and paste” transzpozonoknak is nevezik,
mivel az elmozdulasuk mindig replikativ, az adott DNS-szakasz megduplazodasat, vagy inkabb sokszoros
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kopiaszamnovekedést jelent. A legtobb ndvény retrotranszpozon csaladok szazait tartalmazza. A nagyon nagy
genommal rendelkez6 névényeknél megfigyelhetd, hogy az retrotranszpozonok bizonyos csaladjai 6riasi kopiaszamot
képviselnek, a genom ¢és egyben a mobilis genetikai elemek jelentds hanyadat alkotva és hozzajarulva a genom
méret novekedéshez.

A retrotranszpozonokat felépitésiik - és az ebbdl kovetkezd elmozduldsi mechanizmusuk - alapjan tovabbi
alosztalyokra kiilonithetjiik el.

Az 1. alosztalyt a hosszi lancvégi ismétlddéseket (Long Terminal Repeat) tartalmazo, in. LTR retrotranszpozonok
alkotjak, melyek retrovirus eredetiiek és szerkezeti sajatsagaikban is nagyon hasonlitanak a retrovirusokra (1.8.
abra). A tobb ezer nukleotid hosszusagu lancvégi ismétlddéseik tartalmazzék a retrotranszpozonrdl torténé RNS-
szintézis iniciacidjaért és terminaciojaért felelds szabalyozo szekvenciakat. Az ismétlodések olyan géneket fognak
kozre, melyek lehetdvé teszik a retrotranszpozonrol szintetizald teljes RNS-transzkriptum DNS-sé torténd atirasat.
Ezt koveti a komlementer DNS-szal szintézise, majd a keletkezett kétfonalas DNS, az LTR retrotranszpozon
alapon torténdé mozgasahoz tartalmaznia kell reverz transzkriptazt, a retrotranszpozon RNS-érdl elséként
szintetizdl6d6 RNS-DNS hibrid RNS-szalat elbonté RNaz H ribonukleazt, valamint a genom mas helyére torténd
beépiilést segitd integrazt. Tartalmaznak ezen kiviil az emlitett enzimek aktiv formajanak kialakulasat elésegitd
proteazt, valamint a retrovirusokra jellemzd kapszid-szerti fehérjét is, amely az LTR retrotranszpozonrdl
szintetizdlodo teljes transzkriptum védelmét szolgéalja. A hosszii lancvégi ismétlédéseket tartalmazo
retrotranszpozonokban az ismertetett gének sorrendjének kiilonbségei tovabbi csoportositasokra (gypsy és copia
szupercsalddok) adnak lehetdséget. A komplett LTR retrotranszpozonok tehat szerkezetiiket tekintve mindossze
annyiban kiilonboznek a retrovirusoktdl, hogy nincs kopenyfehérjegénjiik, vagyis hidnyzik beldliikk az a gén, ami
a retrovirusok becsomagolasat, sejtbdl vald kijutasat és 6nalld virusként valo 1étezését lehetdveé teszi (1.8. abra).

A retrotranszpozonok ndvényi genom evollciosan Osi alkotorészei. Bar jelenleg nem ismeriink retrovirus
novénykartevoket, a ndvényi genomokban jelentds az LTR retrotranszpozonok aranya. Kukoricaban és gyapotban
amozgékony genetikai elemek tobb mint 90%-at képezik. Tobb névényben talaltak olyan LTR retrotranszpozonokat,
melyek a kdpenyfehérjegén-toredék szekvenciat is tartalmaztak.

A retrotranszpozonok II. alesztalyaba az LTR szekvenciat nem tartalmazo, &m nagyon valtozatos transzpozabilis
elemek tartoznak. Méretiik és szekvencia sajatsagaik alapjan ugyancsak két csoportra, a hosszi (LINE = Long
Interspesed Nuclear Element) és a rovid (SINE = Short Interspersed Nuclear Element) szétszértan ismétlédo
elemekre kiilonitheték el. A LINE elemek annyiban hasonlitanak az LTR retrotranszpozonokra, hogy géneket
kédolnak; nevezetesen az elmozdulasukhoz sziikséges reverz transzkriptazt és endonukleazt. A végeiken azonban
szabalyoz6 szekvencidk, illetve oligo-A szakaszok talalhatok. Szekvencidjukat tekintve nem a retrovirusokra,
inkabb a II tipusu onkihasito intronokra hasonlitanak és evolucidsan valdsziniileg azokbdl is szarmaztathatok.

Az elmozdulasuk a sajat reverz transzkiptazuk és endonukleazuk segitségével torténik, un. célszekvencia-iranyitott
reverz transzkripcidos mechanizmussal (target primed reverse transcription). Els6ként az endonukleaz elhasitja a
célszekvencia egyik DNS-szalat. Ez lehetové teszi egy rovid szakaszon egyfonalas DNS kialakulasat, melyhez
komplemetaritas alapjan kotddik a LINE elemrdl szintetizalddott RNS 3° vége. A DNS-t kezd6darabként felhasznalva
areverz transzkriptaz az RNS-r6]l DNS-t szintetizal, ami kettds szalu DNS-s¢é egésziil ki, igy a LINE elem masolata
egy Uj helyen is megjelenik a genomban.

A SINE elemek nem tartalmaznak az athelyezddésiikért felel6s géneket, ezért retropozonoknak is nevezik dket.
Szekvenciajuk azonban mas transzpozabilis elemekkel, vagy pl. tRNS-ekkel mutat hasonldsagot. Athelyezédésiik
a LINE elemek enzimeinek, illetve egyéb reverz transzkriptazoknak a segitségével torténik. A genomban vald
fennmaradasuk, sokszorozodasuk, vagy eltlinésiik tehat attdl fiigg, milyen sikeresen tudjak haszndlni az
athelyezddésiikhoz, ,.életciklusukhoz” az egyéb elemek reverz transzkriptazait, integrazait.

II. osztaly: Transzpozonok

A DNS-szakaszok athelyezddése révén elmozdul6 transzpozabilis elemek, vagy DNS transzpozonok a genomoknak
altalaban kisebb részét alkotjak, mint az RNS intermedier kdzvetitésével, replikativ tton elmozdulé retroelemek,
bar néhany tipusuk kivételesen nagy aranyban is jelen lehet. Korai felfedezésiiket kovetden csak évtizedek mulva,
a genomszekvenciak mind kiterjedt analizisének koszonhetden valtak ismertté azon strukturalis sajatsagaik, melyek
magyarazatot adnak a citogenetikai vizsgalatok alapjan elkiilonitett autondm transzpozonok és az 6nall6 elmozdulasra
nem képes, nem autondm elemek athelyezddésének mechanizmusara. Az elmult évtized kutatasainak eredményeként
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a transzpozonok osztalya kiegésziilt tovabbi csoportokkal. A géneket nem tartalmazé un. MITE elmek (Miniature
Inverted repeat Trasposable Elements) jelentds részaranyt képviseld alkotdi tobb ndvényi genomnak. Az
athelyez6déshez sziikséges géneket nem, idegen gének darabjait viszont tartalmazé mutator elemek evoliicionarisan
(MULE), mig arolling circle mechanizmussal athelyezddé helitronok az elmozdulasuk szempontjabol kiilonlegesek.

A Kklasszikus ,,cut and paste”transzpozonok olyan DNS-szakaszok, melyek kodoljak az elmozditasukhoz sziikséges
komplex enzim, a transzpozaz génjét, végiikon pedig nem kodolo, forditottan ismétlddo szekvenciakat tartalmaznak.
Az athelyezddés soran a transzpozaz felismeri az elem végén talalhato, tobbnyire 10-30 bp hosszisagu forditott
ismétlddést, majd mindkét DNS-szalat elvagja. A kihasitott kétfonalas DNS az enzimkomplexhez ktodve helyezodik
at a célszekvencidhoz, ami gyakran egy kozeli gén, vagy annak szabalyozo régidja. A transzpozaz aszimmetrikusan
hasitja a cél-DNS két szalat, ami azt eredményezi, hogy ez elem betoldédasa utan a célszekvencian néhany
nukleotidos duplikaciok keletkeznek, amelyek megmaradnak az elem pontos kivagodasa utan is (1.9. abra).

Tehat a DNS transzpozon beépiilése is és a kivagodasa is mutaciot okozhat. Ugyanakkor bekdvetkezhetnek pontatlan
kivagddasok is, amelyek tovabb ndvelik a genom valtozatossagat. A nem autoném transzpozabilis elemek a
transzpozdz géneknek csak fragmentumait tartalmazzak, 4m az azonos végli autoném elemek transzpozazai
athelyezik Oket, felismerve hatarol6 szakaszaikat.

Célszekvencia aszimmetrikus hasitasa

4
T
v \Az athelyezddést kata-
© ___/% lizdlé fehérjekomplex
Elmozdulasra képes genetikai elem \

Az elmozdulasra képes
genetikai elem beépiil

Az egyfonalas DNS

szakaszok kiegésziilnek \

Ismétlodo szekvenciak alakulnak ki

1.9. abra A ,,cut and paste” DNS transzpozonok elmozdulasanak mechanizmusa

A MITE elemek olyan nem autoném transzpozonok, melyek szintén tartalmaznak forditott ismétlédéseket a
végeiken. Ezeket a 100-500 nukleotid hosszusagu transzpozabilis elemeket ndvényeknél fedeztek fel elsoként és
elsGsorban a rizs genom vizsgalata soran nyertek ismereteket kiilonleges tulajdonsagaikrol. Egyes csaladjaik
(Tourist), hasonlosagot mutatnak autondom transzpozonokkal, melyek alapjan az athelyezdésiik magyarazhato,
ugyanakkor sokezres kopiaban jelen levé mas csaladjaik (Stowaway) csak igen tavoli rokonsagban vannak autonom
elemekkel. Nagy kopiaszamu jelenlétiiket a rizs genomban azzal magyarazzak, hogy a hasonlosagok elegendok
ahhoz, hogy mas elemek transzpozazai felismerjék és athelyezzék Oket. Ugyanakkor hianyoznak beldlik az
athelyezodést represszald szekvencidk. Mindezek lehetséges kovetkezménye, hogy evolucisan hosszi tavon
jelentésen nott az aranyuk a genomokban.

A mutator elemek (MULE; mutator-like element) a legtobb eukaridta genomban eléforduld, de kiilondsen a
magasabbrendli névényekben nagy kdpiaszamban és valtozatossagban megtalalhatd transzpozabilis elemek. Olyan
DNS-szakaszokat tartalmaznak, melyek a genomban meglévo gének kiilonbozo darabjaibél allnak dssze, vagyis
azok kimérai. A rizsben talalhatd mintegy 3000 MULE elem Osszességében tobb mint 100 funkcionalis gén
fragmentumait tartalmazza. Altalaban 4-6 génszakasz fordul el egy-egy elemben. A MULE transzpozabilis elemek
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egyes génjei lehetnek funkcionalisak, vagy j kombinacidkat alkotva, atrendezédve, megsokszorozodva a benniik
1év6 fragmentumokbol 0j gének alakulhatnak ki. Elterjedtségiiket figyelembe véve nagy jelentdségiiket tételezhetjiik

V4

A helitronokat, vagy rolling circle mechanizmussal athelyez6dé transzpozonokat 2001-ben in silico fedezték
fel, a Caenorhabditis, Arabidopsis és a rizs ismétlddo szekvencidinak analizise soran. Olyan strukturakat talaltak,
melyek a prokariota rolling circle mechanizmussal athelyez6dd transzpozonokra jellemz6 géneket tartalmaztak.
Koztiik DNS helikazt és a replikaci6 iniciacidjahoz sziikséges fehérjedomént, tovabba egyéb fehérjéket, pl. ligazt,
endonukledzt. Nem tartalmaztak viszont a DNS transzpozonokra jellemz6 forditott ismétlédéseket az elem végén,
ehelyett a 5’CT és 3° TC(RR = A vagy G) végeket talaltak, a 3° vég kozelében egy 16-20 bazispart tartalmazo
hajtii struktura kialakitasara alkalmas palindrom szekvenciaval. Jelenlétiiket mara szinte valamennyi rendszertani
kategoriaban kimutattak, jellemzden 1-5 %-o0s aranyban. Kodolhatnak az emlitetteken kiviil mas géneket is, példaul
ndvényi helitronok jellemzden egyfonalas DNS-t kotd, vagy a replikacio iniciacidjahoz sziikséges fehérjéket.

A megfelel6 génkészlettel rendelkezd helitronok un. szemi-replikativ transzpozicidval helyezddnek at. Ennek soran
az egyik DNS-szal athelyezddve a genom egy masik helyére, és templatként szolgalva kettds szala DNS-sé egésziil
ki a DNS-javit6 mechanizmusok segitségével. Athelyezddéskor nem idéznek elé a célszekvencian duplikaciot a
beépiilés helyén. Az athelyezddés 1épései a kdvetkezok: Az athelyezddésért felelés enzimkomplex hozzakdtodve
a helitron kétfonalas DNS-éhez az egyik szalat elmetszi az elem 5’ végén, majd a recipiens szalon is hasitést ejtve
annak 3’ végéhez hozzakapcsolja az elem szabad 5° végét. A donor DNS-régi6 helyben maradt, egyfonalassa valt
szakasza kétfonalassé egésziil ki a reparacios fehérjék segitségével, mikdzben az athelyez6do szalat SS (egyfonalas
szalhoz ko6t6dd) fehérjék védik hurkot képezve. A helyben marad6 szal kettds fonalld tortént kiegészitésének
befejezéseként az elkésziilt komplementer fonal 3’ vége bekotddik az athelyezendd szal 3 végének helyére, igy
az az eredeti szalbdl teljesen kihasadva atkeriil az 0 helyrére, ahol hozzakotddve a cél DNS-en ejtett bemetszés
5’ végéhez kétfonalassa egészil ki (1.10. abra). A helitronok elmozduldsa soran a hatarolé6 DNS-szakaszokbol is
helyezddhetnek at géndarabok, novelve ezzel a genom valtozatossagat. Novényeknél kiilondsen a kukorica genomban
nagy a géntoredékeket tartalmazo helitronok szama, tobb mint 1000, de funkcionalis gént eddig nem talaltak koztiik.
Ugyanakkor a jelenség evolucidsan nagyon jelentds lehet.
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1.10. abra A helitronok athelyezédésének mechanizmusa (SS fehérje: egyfonalas DNS-hez kt6do fehérje)
(Kapitonov és Jurka, 2007 alapjan)

1.3. Az organellaris genomok szervez6dése

A ndvényi sejtek genetikai informacidtartalmanak egy részét az evolucio soran endoszimbiontaként bejutott,
autondmiajukat — 6nallod osztédoképességiiket, anyageseréjiiket - részben megtartott organellumok, a plasztiszok
és a mitokondriumok hordozzak. A mitokondriumok aerob a-proteobaktériumokbol szarmaztathatok, melyek
bejutva a prokariota sejtbe organellumma alakultak, biztositva a gazdasejt aerob metabolizmusat és evoliicidsan
lehetdséget teremtve az eukariota allati sejtek kialakulasahoz. A ndvényi sejtek Gsei mitokondriumot tartalmazo
eukariota sejtek, melyek prokariota cianobaktérium bekebelezésével és endoszimbiontabdl organellumma, vagyis
kloroplasztissza valasaval keletkeztek, kialakitva az immar két autoném organellumot tartalmazo, fotoszintézisre
képes sejteket. A mitokondriumok és kloroplasztiszok eredetét genomjaik prokaridta rokonaikkal, az o-
proteobaktériumokkal, illetve a cianobaktériumokkal val6 hasonldsaga is alatamasztja. A magasabbrendii névények
¢és a z6ldalgak kloroplasztiszainak kialakulasa egyszeri endoszimbidzis eredménye. Mas rendszertani kategdriakban
a plasztiszok gyakran kétszeres, esetenként tobbszords endoszinmbiozis kdvetkezményeként jottek 1étre, vagyis
az eredetileg kloroplasztisszal, mitokondriummal és sejtmaggal rendelkezd sejtet ismét bekebelezte egy eukariota
sejt. Ennek eredményeként tobb membrannal hatarolt, néha még a masodlagos endoszimbionta sejtmagjanak
maradvanyait (nukleomorf) is tartalmazo plasztiszok is megfigyelhetdk a kiilonboz6, féként alacsonyabbrendii
novényekben. (1.11. dbra)
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1.11. abra Plasztiszok kialakulasa elsédleges é¢s masodlagos endoszimbidzissal (Archibald és Lane 2009 alapjan)

1.3.1. A plasztiszgenom szervezodése

A plasztiszok genomjai — kiilondsen magasabbrendii ndvényekben — viszonylag sziik mérettartomanyt képviselnek,
altalaban 120-160 kbp hosszusaguak. A legnagyobb jelenleg ismert plasztiszgenom, az egysejtii Acetabularia alga
plasztiszanak genomija is csak mintegy 400 kbp. Altaliban egyszeres méretii kétfonalas cirkularis DNS forméajaban
talalhatok a plasztiszban, de eldfordulhatnak mas elrendezédésekben is. Kimutattak teljes genomméretii linearis
molekulakat, vagy ezekbdl 0sszealld elagazé strukturdkat, melyek fadgszertien is kapcsolddhatnak egymdéshoz.
Esetenként tobbszords genomméreti, cirkularis replikacids intermediereket is meg lehet figyelni a plasztisz genomok
replikacioja soran.

A genomméret szempontjabdl tehat a plasztisz genom csak mintegy 0,1- 0,001%-at teszi ki a sejtmagi genomnak,
a sejtben 1évé Osszes DNS-tartalomnak azonban 5-10 %-at is adhatja. Ez annak kdszonhetd, hogy egy-egy
plasztiszban, kiilonosen fiatal levelekben, akar szaz kopidban is jelen lehet a teljes genomi méretii DNS, de idésebb
sejtekben is tobb, mintegy 20 kopia jelen van. Mindemellett egy-egy sejtben tobb plasztisz is talalhato, altalaban
10-50 db, ami ugyancsak megnoveli a plasztisz-DNS mennyiséget a sejtben.

A tobb kopiaban jelen levd plasztisz genomi DNS-molekulak fehérjékkel komplexeket alkotva, kiilon-kiilon
szervez6dési és funkciondlis egységeket, nukleoidokat képezve a tilakoid membranokhoz kapcsolodnak. A
nukleoidok egy kompaktabb belsé (core) és egy lazabb kiilsé régioval rendelkeznek. A kompaktabb régio is
hozzaférhet6 azonban a replikacioért, transzkripcioért felelds, plasztiszban kodolt, vagy sejtmagbol szarmazo
enzimek széméra A core régic’)ban f(’Sként DNS és fehérjék mig a kiilsc'i régi(’)ban RNS transzkriptumok tovébbé

srcr

is talalhatok, melyek egyiittesen alakitjak ki a nukle01d komplex szervezodeset és miikodését (1.12. abra).
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1.12. abra A plasztisz genetikai allomanyanak lokalizacidja és struktiralis szervezddése (Krupinska és mtsai 2013
alapjan).

Egy novény morfoldgiailag kiilonb6z6 szerveiben, vagy szdveteiben talalhato eltérd tipusu plasztiszok (pl.
kloroplasztiszok, kromoplasztiszok, leukoplasztiszok) genetikai allomanya azonos. Megjelenésbeli kiilonbségeik
eltér6é génexpresszidjuk kovetkeztében megvalosulo eltéré mitkodésiik megnyilvanulasai.

A magasabbrendii ndvényekben ¢és zoldalgdkban elsddleges endoszimbidzis eredményeként kialakult
plasztiszgenomok méretiik, géntartalmuk és strukturalis felépitésiik tekintetében is jelentds hasonlosagokat mutatnak.
A teljes genomot tartalmazo cirkularis kétfonalas DNS-molekuldk jellemzdje egy forditottan ismétlédo régio,
az IR, és IRg (Inverted Repeat A és B), melynek génjeit - az ismértlédés kovetkeztében - a plasztisz genom két
kopiaban tartalmazza. Ez az ismétlodés néhany alga, feny6, vagy pillangos faj kivételével altalanos sajatsaga a
plasztisz genomoknak. Az IR , és IRp szakaszok egy kopiaban eléforduld géneket tartalmazo szakaszokkal vannak
elvélasztva egymastol. Az egy képidban meglévo géneket tartalmazo régiok tobbnyire nem egyforma méretiiek,
egy kisebb, az SSC (Small Single Copy) és egy nagyobb, az LSC (Large Single Copy) régio6 figyelheté meg a
plasztiszok kétfonalas cirkularis DNS-én (1.13. abra). Ez az elrendezédés jellemzd a plasztiszok kozos
cianobakterialis 6sének genomszervezddésére. Az IR régidt nem tartalmazo néhany fajban a szakaszok elvesztése
az evoluciod soran kovetkezett be.

Bar az ismétlodo régiok hosszaban lehetnek jelent6s kiilonbségek (0,5 — 76 kb) az ismétlédo régiok azonos géneket
tartalmaznak mind a prokariotakban, mind a jelenlegi plasztiszokban; nevezetesen a 16S és 23S riboszomalis RNS-
ek génjeit, melyek néhany tRNS-gént fognak kozre, valamint az 5S és a magasabbrendii névényekre jellemzé 4,5S
riboszomalis RNS-ek génjeit. A plasztisz genomok — noha az eredeti endoszimbiontahoz képest nagysagrenddel
kisebb szamu gént tartalmaznak — kevés nem kodolo szekvenciaval rendelkeznek.

A DNS mindkét szalan nagy stirliségben talalhatok gének, melyek szama 100-200 kozott valtozik, tehat a kodold
kapacitds magas. A plasztiszokban kodolt gének alapvetden két csoportba oszthatok. A transzkripcidhoz,
transzlaciohoz sziikséges gének kozott taladljuk a mar emlitett rRNS-géneken kiviil a tRNS-ek, riboszomalis fehérjék,
vagy az RNS-polimerdzok génjeit, mig a fotoszintézisért, a fotoszintetikus apparatus felépitéséért és a CO,-fixacioért
felel6s gének kozott az elektrontranszportlanc egyes komponenseinek, valamint a Calvin-ciklus enzimeinek génjeit
talaljuk.

Mintegy 300 plasztisz genom ismeretében elmondhato, hogy az organellumban miik6dd prokaridta tipusu
transzlacidhoz sziikséges rRNS- és tRNS-készlet jellemzden jelen van a plasztisz genomban. Talalhatok tovabba
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jelentés szamban fehérjegének (mintegy 100-150), melyek szama rendszertani kategoriatol, vagy a ndvény
¢letmodjatol fiiggden is valtozhat. Pl. a szekunder, vagy tercier endoszimbidzissal kialakult alga plasztiszok
altalaban nagyobb szamban kodolnak fehérjéket, mint a magasabbrendii névények plasztiszai. Alapvetden eltérd
szervezodésiiek és kevés geént tartalmazok kivételként koztiik is eléfordulnak, pl. egyes Dinoflagellata fajokban a
plasztisz génjeinek mindegyike 6nall6 cirkularis DNS formajaban talalhato meg. Sz¢lsoséges ¢letmodbeli sajatsagok
genomevolucids vonzataként megnyilvanuldé génvesztés magasabbrendli novényeknél is megfigyelhetd, pl. a
parazita ¢letmodot folytatd nem fotoszintetizald névények a fotoszintézishez sziikséges fehérjék génjeinek jelentds
részét elveszitették (Cuscuta, Epiphagus).

Ugyanakkor a plasztisz teljes autondmidjadhoz sziikséges gének egy része (pl. a riboszomalis fehérjék génjei)
csakugy, mint a fotoszintetikus apparatus fehérjéinek egy része a koevollcid soran atadodott a sejtmagba.
Utobbiak koziil jellemzden a CO,-megkatésért felelds, az élvilagban legnagyobb mennyiségben eldfordulo ribuloz
1,5-biszfoszfat-karboxilaz/oxigenaz enzim kis alegységének génje a sejtmagban, mig a nagy alegység génje a
plasztiszokban kodolt. Funkcidképes enzim kialakitasahoz a sejtmag és az organellum 6sszehangolt génexpresszidja,
citoplazmas riboszoémakon torténd fehérjeszintézis és az elkésziilt fehérje plasztiszba torténd transzportja sziikséges.
Tehat a sejtmagban kodolt, de a plasztiszban miikodo fehérjék 1éte egyben a két genom nagyon finoman 6sszehangolt
géneknek atadodasukat kovetden a transzkripcidjukat biztositd eukaridta szabalyozo szekvencidkra, valamint a
szintetizalddott fehérjék plasztiszba szallitasat biztositd tranzitpeptidet kodolo (1d. 9. fejezet) szekvenciakra is szert
kellett tenniiik.

Buza kloroplasztisz DNS

Triticum aestivim
cv. Chinese Spring
134545 bp

1.13. abra A plasztiszgenomok jellemz6 genomszervezddése a buza kloroplasztisz alapjan. IR, IR. forditottan
ismétlédé szekvenciak. LSC: hosszabb egykopias régid), SSC: rovidebb egykopias régiod

Az organellum autondmiaja nem teljes; az 6nallo osztodasra képes plasztiszok 1étét a magba atadodott gének
Osszehangolt expressziodja, citoplazmas riboszémakon torténd szintézise és a plasztiszba szallitasa biztositja. Az
0Osi cianobakterialis genomban eredetileg jelen 1év6 tobb mint 3000 gén egy része ugyanakkor a sejtmagba atadodva
mas funkciora tett szert, a koevolucid sordn eliminalodott, vagy a kisebb résziik a mitokondriumba adodott at. A
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nagyon gazdasagosan szervezddo és gyakorlatilag inkabb szemiautonémiat, mint teljes autonom létezést biztosito
plasztiszgenomok is tartalmaznak hosszabb-rovidebb nem kodold szekvenciakat melyekrdl az utobbi néhany év
kutatasinak eredményeként bizonyitottan képzddnek transzkriptumok. A plasztiszok nem kodolé RNS-ei (pncRNS-
ek), melyek méretiiket tekintve 20-60 nukleotid hosszusaguak és képzodhetnek a gének kozotti, vagy génekkel
részben atfedd, azonos, vagy komplementer DNS szalrol, feltehetden egy még részleteiben nem felderitett szabalyozo
rendszer részei. A pncRNS-ek a génexpresszio kiilonbozo szintjein, pl. a transzkriptum stabilitasa, az elsédleges
transzkriptum nukleotid szekvencidjanak modositasa (editing) vagy akar a transzlacio szintjén is befolyasolhatjak
a plasztisz miikddését.

1.3.2. A mitokondrialis genom szervez6dése

A ndvényi mitokondrialis genomok mind méretiiket, mind pedig szervezddésiik bonyolultsagat tekintve sokkal
nagyobb valtozatossdgot mutatnak, mint a plasztisz genomok. Taldlunk koztiik 100-200 kbp hosszusagu, ugyanakkor
2-3000 kbp hosszusaguakat is, gyakran nagyon kozeli rendszertani kategoridkon beliil. A Cucurbitaceae csaladba
tartoz6 Citrullus lanatus pl. 330 kbp, a Cucurbita pepo 850 kbp, mig a Cucumis melo 2400 kbp hosszusagu
genommal rendelkezik. Mas él61ényekkel 6sszehasonlitva is jellemzden nagy a novényi mitokondrialis genomok
mérete. A ndvények kozott viszonylag kis genomt Marchantia (170 kbp), vagy az Arabidopsis (367 kbp)
mitokondrialis genomok is Iényegesen, 10x, ill. 20x nagyobbak az allati szervezetekben talalhato, kdztiik a human
mitokondrialis genomnal.

A mitokondrialis genomok szervezédésbeli sokfélesége az adott sejten beliili mitokondriumok DNS-készletének
elrendezédésében is megnyilvanul. Bar jellemzéen cirkularis kétfonalasDNS-ckként vannak jelen, a gytirik
mérete variabilis, gyakran jelent6s méretkiilonbségek figyelhet6k meg. Ennek oka az, hogy a genomban hosszabb-
johet 1étre. Amig azonban a forditottan ismétlodd szekvenciak k6zott ez nem eredményez méret-heterogenitast,
addig az azonos iranyu ismétlodé szakaszok kozotti rekombinacio kovetkeztében a mitokondriumokban a
teljes genomnal (master circle) kisebb méretii (szubgenomikus) gyiiriik is kialakulhatnak. Ezek szama és
méreteloszlasa az ismétlédo szakaszok szamatol fiigg. Arabidopsisban pl. két azonos iranyu ismétlodés talalhato,
melyek kozotti rekombiacid a mester gyiriinél kisebb cirkuldris kétfonalas DNS molekuldk kialakulasat teszi
lehetévé (1.14. abra). A szubgenomikus gylriik, valamint a mester gy(irii egyiitt is jelen lehetnek a mitokondriumban.
Azoknak a ndvényeknek a mitokondrialis genomja, melyek nem tartalmaznak azonos orientacioji ismétlodést (pl.
amajmoha, vagy a fehér mustar), a plasztiszokéhoz hasonléan homogén méreteloszlast cirkularis kétfonalas DNS-
ekbol all. Algaknal azonban (pl. Chlamydomonas) lineéaris szervezddésli mitokondrialis genomokkal is
parba allnak alakul ki

talalkozhatunk.
@ 8 (&)

1.14. abra Az Arabidopsis mitokondrialis genom szubgenomikus gytrtiinek keletkezése a mester gytirli azonos
iranyu ismétlddo szakszainak rekombinacidjaval (kihurkolddas).

kihurkolodas miatt két
szubgenomikus gyiiri

azonos iranyua
homolég ismét-
16dé6 szakaszok

A mitokondrialis genomok méret- és szervezodésbeli heterogenitasat ndvelhetik egyes ndvényeknél a cirkularis
genomtol elkiiloniilten eldforduld 9-12 kbp linedris plazmidok. Ezeket tobb magasabbrendi novény
mitokondriumabdl sikeriilt kimutatni (pl. Zea mays, Brassica napus, Lolium perenne, Beta vulgaris ssp. Maritima,
Daucus carota). A linearis plazmidok fagokhoz hasonld6 DNS- és RNS-polimeraz géneket, vagy azok fragmentumait
hordozzak. Bar integraz aktivitassal nem rendelkeznek, rovid homoldg szekvencidik révén atmenetileg, vagy
evolucidsan akar stabilan is integralodhatnak a genomba. Stabilan beépiilt linearis plazmid szakaszokat tobb novény
(4. thaliana, M. polymorpha, S. cereale, O. sativa, N. tabacum, T. aestivum, L. perenne, stb.) mitokondriumabol
is kimutattak.
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Hasonloan a plasztiszok DNS-tartalméhoz, a ndvények mitokondrialis DNS-ének mennyiségi aranya is joval
nagyobb az egyes sejtekben, mint az pusztan a sejtmagi genomhoz viszonyitott mérete alapjan varhato lenne. Az
egyes sejtek ugyanis akar 50-1000 mitokondriumot is tartalmazhatnak, melyek mindegyikében mintegy 10-100
DNS-kopia talalhato.

Szamos kiilonboz6 rendszertani kategoriat képviseld alga, alacsonyabbrendii és magasabbrendii névény
mitokondrialis genomszekvencidjanak ismeretében elmondhatd, hogy bar méret tekintetében jelentdsen, a
genomjukban kodolt gének szaméban kevésbé kiilonboznek egymastdl. A gének tipusait tekintve a plasztiszokhoz
hasonléan megtalalhatok benniik az un. ,housekeeping” funkcidhoz sziikséges rRNS-ek, tRNS-ek és fehérjék
génjei, vagy azok egy része, tovabba a genom mitokondriumon beliili szervezddéséhez, expresszidjahoz, valamint
a mitokondrium sejtlégzésben betdltott funkcidjahoz (1€gzési elektrontranszportldnc, ATP-szintdz, NADH-
dehidrogenaz stb.) sziikséges gének egy része is. Ezek a gének tobbnyire prokariétakhoz hasonld policisztronos
szervezddést mutatnak, vagyis egy szabalyozd régid tobb gén kifejezddését befolyasolja, de eukaridta tipust
monocisztronos szervezddési egységekben is el6fordulhatnak. A gének szdma azonban, mely a mitokondrialis
genomok tobbségében 100 alatt van, még a plasztisz genomok géntartalmahoz képest is kicsi, tehat nem aranyos
a genom méretével. A funkcionalis géneken kiviil talalhatok a mitokondrium genomban mikddésre képtelen
pszeudogének, melyek a plasztiszokbdl, vagy a sejtmagbol keriiltek a mitokondriumba az evolicidé soran.
Hozzajarulnak a méretndvekedéshez tobb 10-szeres vagy 100-szoros kdpiaszamban ismétlédo, 30-500 bp hosszisagu
szekvenciak, viralis eredetli szekvencia fragmentumok, tovabba sejtmagi transzpozabilis elemekkel homoldgidkat
mutat6 ismétlédo szakaszok. Minél nagyobb a genom, annal nagyobb aranyban tartalmaz olyan régiokat, melyek
nem hordoznak génekre vonatkozd informaciot, hasonldan a sejtmagi genom mérete és a génjeinek szama kozotti
kapcsolathoz. Ugyanakkor — a plasztisz genomhoz hasonléan — a nemkddold régidkrol is jelentds mértékben
képzddnek transzkriptumok, melyek feltételezhetéen a mitokondriumoknal is szerepet jatszanak a génexpresszid
szabalyozasaban.

A novényi mitokondrialis genom tehat nagyméretii, sok funkcié nélkiili ismétlédést, génfragmentumot,
sejtmagi, vagy plasztisz eredetii pszeudogént tartalmazo, mozaik szerkezetii genom, mely informaciétartalma
jelentos részét atadta a magba, vagy a koevolucio soran elveszitette. A miikodéséhez sziikséges gének jelentds
része a sejtmagban kodolt, melyek géntermékei a citoplazmaban szintetizalodott fehérjék formajaban szallitddnak
az organellumba. Az organellumban lejatszodo prokaridta tipusu fehérjeszintézishez azonban a plasztiszban kodolt
¢és onnan importalddo tRNS-ekre is sziiksége lehet. A mitokondrium- €s plasztiszgenom valamint a sejtmagi genom
kozotti génatadast mutatjaa 1.15. abra.
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1.15. abra Génatadas az organellumok és a sejtmag kdzott. 1. Plasztiszbol €s a mitiokondriumbol torténd génatadaas
a sejtmagba. 2. Génatadas a plasztisztbol a mitokondriumba. 3. Génatadas a magbol a mitokondriumba.
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1.4. A genom megvaltoztatasa — transzgénikus
novények

A ndvények genomszervezddésének, a sejtmagi és organellaris genomok szekvenciajanak, valamint az egyes gének
funkcidjanak és szabalyozasanak mind teljesebb megismerése egyre inkabb lehetdvé teszi annak az évezredek ota
fennallo igénynek a kielégitését, miszerint a kivanalmaknak jobban megfeleld, a kornyezeti hatdsokhoz jobban
alkalmazkod6, magasabb bioldgiai értékii és terméshozamu, specialis tulajdonsagokkal rendelkezé novényeket
lehessen kialakitani iranyitottan, a hagyomanyos, részben véletlenen alapuld, kevésbé befolyasolhato és id6igényes
nemesitési modszereken tulmenden. A rendelkezésre allo rekombinans DNS-technikak segitségével a kivant
tulajdonsagot hordoz6 gének izolalhatok, in vitro felszaporithatok, szabalyozo régiokkal lathatok el, majd a novénybe
visszajuttathatok. A géntechnologia segitségével torténd genetikai nemesitéssel, genetikai transzformacioval
létrehozott ndvényeket transzgénikus, vagy genetikailag modositott (GM) névényeknek nevezziik.

A transzgénikus novények eldallitdsanak lehetdségét a géntechnologia fejlédése mellett a mult szazad elején
kialkitott ¢€s folyamatosan fejlesztett szovettenyésztési technikdk teremtették meg, melyek a noévények
egyedfejlodésének killonleges sajatsagait, a plaszticitast és a totipotenciat kihasznalva nyujtanak alapot a
transzgénikus novények eldallitdisdhoz. A novények egyedfejlodésbeli rugalmassaganak koszonhetéen a mar
differencialodott szovetek sejteitbdl, vagy akar sejtfallal nem rendelkezd protoplasztjaibol in vitro koriilmények
kozott valamely mas szerv, vagy a teljes novény regeneraltathato. ElsGsorban a sejtosztodast és differencidlodast
auxin arany jelenlétében), vagy gyokér (alacsony citokinin-auxin arany mellett). Ezeket a folyamatokat
organogenezisnek nevezziik. Lehetdség van arra is, hogy a differencialt szovet valamely sejtje kozvetleniil, egyetlen
1épésben embridva alakuljon. Ezt a folyamatot nevezziik direkt, vagy kdzvetlen szomatikus embriogenezisnek.
Amennyiben a differencidlt szovet (pl. levél mezofillum) sejtjébdl eldbb kallusz szovet képzddik, majd annak
valamely sejtje alakul embriova és abbol teljes novénnyé, indirekt szomatikus embriogenezisrdl beszéliink.

A sejt- és szovettenyésztési technikak lehetdvé teszik haploid gamétakbol (mikrospora, petesejt) egyszeres
kromoszdmakészlettel rendelkez6 névények regeneraltatasat (androgenezis, ginogenezis), vagy a kromoszomakészlet
mesterséges megduplazasaval, tobbszorozésével poliploid ndvények 1étrehozasat.

A sejfal nélkiili protoplasztok, sejtek, differencialatlan vagy differencialodott szovetek folyékony kdzegben,
szuszpenzios kulturakban is fenntarthatok, névelve ezzel a transzformacio lehetdségeit, mely ennek koszonhetden
mind protoplaszt szinten, mind pedig a sejt vagy szovet szintjén megvalosithatd. A transzformacio célja lehet a
sejtmagi genom, vagy az utobbi idében a lehetdségek kiboviilésének kdszonhetden a plasztisz genetikai allomanyanak
megvaltoztatasa.

A transzgénikus novények el6allitasaval megvaldsuld nemesités szamos eldnnyel bir a hagyomanyos nemesitési
eljarasokkal szemben. Ezek koziil kimelenddk a kdvetkezok:

- a génatvitel elére megtervezett, irAnyitott, nem véletlenszerii génatadas kdvetkezménye, mint a klasszikus ivaros
szaporitassal keresztezhet6 fajok kozotti random genetikai rekombinacié. Nem jar a nemkivanatos sajatsagok
bejutasaval, mint a hagyomanyos keresztezéssel torténd nemesitések esetén. Nem igényel utdlagos tobbszords
visszakeresztezést, mig sikeriil a kivant tulajdonsag megjelenését elérni

- a bevitt gén szarmazhat olyan donor fajbdl is, amellyel a recipiens ndvény nem keresztezhetd (de szarmazhat
ugyanazon faj valamelyik alfajanak/valtozatanak génkészletébdl is - a fajon beliili génatvitellel 1étrehozott GM
ndvényt ciszgénikus ndévénynek nevezziik)

- a transzgénikus ndvények olyan génkonstrukciokat tartalmazhatnak, melyeket pontosan megtervezve, esetleg
tobb fehérje génjének kombinacidibol allitottak eld, és amelyek ennek kovetkeztében uj funkcidkkal rendelkezhetnek

- a bejuttatott génkonstrukciok olyan szabalyoz6 régidkat tartalmaznak, melyek lehetdvé teszik, hogy a bejuttatott
gén expresszidja szigorian ellenérzott koriilmények kozott — pl. csak adott szervben, csak meghatarozott fejlédési
szakaszban, vagy akar kiilsé kornyezeti, vagy stressztényezok altal szabalyozottan — valdsuljon meg.
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A transzgénikus novények eldallitdsanak a mérnodki precizitassal tervezett (genetic engineering) iranyitott
nemesitésben megmutatkozo6 gyakorlati hasznon tal igen nagy jelentésége van a tudomanyos alapkutatasban is a
gének funkcidjanak, kapcsolati halozataiknak tanulmanyozasa és megismerése terén.

1.4.1. Transzgénikus novények elballitasanak lehetoségei

A kivant gének, géncsoportok bejuttatasa lehetséges kozvetlen génbevitellel fizikai, kémiai, vagy mechanikai
moddszerek alkalmazasaval, vagy kozvetett mddon, a természetben is ,,genetikai gyarmatositast” végrehajtd
Agrobacteriumok génatvivo képességének kihasznalasaval, tovabba egyéb génkozvetitdk, pl. virusok segitségével.

1.4.1.1. Kézvetlen génatviteli eljarasok

A ndvények tulajdonsagainak megvaltoztatasa kdzvetlen génbevitel segitségével a névények kiilonbozo fejlédési
¢és morfologiai szervezddési szintjein megvaldsithato. Protoplaszt-szinten bejuttathatok egyedi gének, géncsoportok,
vagy akar a teljes génkészlettel rendelkez6 protoplasztok is fuzionaltathatok. A fuzid kis gyakorisaggal spontan
is végbemegy, de nagy hatékonysagiva teheté a membranok Osszetapadasat kivaltd, majd az dsszetapadt régiok
folytonossagat megbonto fizikai (elektrofiizio) vagy kémiai modszerekkel. A protoplasztfuziot régota hasznaljak
a nemesitési eljarasok soran, mivel a fuzioval létrejott sejtek ploidiafokanak novekedése bizonyos hatarok kozott
elényds morfologiai sajatsagokkal jarhat — pl. nagyobb méret - de hasznalhatd pl. magnélkiili gyiimolesok
eloallitasara is. Ennek soran haploid gamétabol és diploid vegetetiv sejtbdl fuzioval triploid, un. gamétaszomatikus
hibrideket hoznak létre, melyek ivaros szaporodasra képtelenek a homolog kromoszomak parképzésének hianya
miatt.

A protoplaszt szinten torténé modositas legfobb hatranya, hogy a teljes névény gyakran nehezen regneraltathatd
protoplasztbol, tovabba minél tdvolabbi fajok kozott torténik a fuzid, annal nagyobb a genom részletek spontan
elvesztésének valdszinisége.

A kozvetlen génbevitel sejt, vagy szovet szinten is megvalosithatd. Leggyakrabban és jelenleg legnagyobb
hatékonysaggal hasznalt modszer a génkonstrukciok sejtbe juttatasara a biolisztikus eljaras, vagy génbelovés,
amely génpuska segitségével torténik. Az eljaras soran a DNS-molekulakat fémszemcsék (pl. aranyszemcsék)
feliiletére viszik fel, melyeket aztan felgyorsitva belének a névényi sejtekbe. A DNS nagy valosziniiséggel bekeriil
a sejtmagba és nagy gyakorisaggal beépiil a recipiens sejt genomjaba.

A transzformaci6 megtorténte ellendrizhetd, amennyiben a bejuttatott DNS a kivant tulajdonsagokat meghatarozo
géneken kiviil tesztelhetd, vagy szelektalhaté marker géneket is tartalmaz. A tesztelhetd markerek termékei a
transzformacié bekovetkeztét kozvetlentil jelzik (pl.az aminosavainak sorrendje €s azok megfeleld egymashoz
viszonyitott elrendezddése kovetkeztében fluoreszkald GFP (green fluorescent protein) és szarmazékai segitségével,
vagy hisztokémiai reakcioval kimutathatok (pl. glilkuronidaz). A szelektalhato markergének olyan tulajdonsagot
hordoznak (pl antibiotikum rezisztencia, herbicid rezisztencia) melyek segitségével a transzformalt sejtek, szovetek
vagy novények szelektiv kdriilmények kozott (pl. antibiotikum jelenlétében) elvalaszthatok a nem transzformaltaktol.
Az 1j technikak lehetové teszik a markergének atmeneti felhasznalasat, majd eltavolitasat a kivant sajatsaggal
rendelkezé transzformansokbodl. A szelekcio torténhet morfologiai, vagy egyedfejlédésbeli sajatsagok alapjan is.

A biolisztikus eljarast f6leg gabonafélék nemesitésére hasznaljak sikeresen ¢és elterjedten, ez a leghatékonyabb
eljaras a transzgénikus iton t6ténd nemesitésiikre.

Bejuttathat6 a kivant sajatsagokat hordozo DNS mind protoplasztokba, mind sejtekbe elektroporacio segitségével
is, melynek soran nagy egyenaramu fesziiltséggel indukalt membranporusokon keresztiil kertil be a kivant vektor
a sejtbe, majd a sejtmagba. Az elektroporaciot sikerrel alkalmaztak a f6 gabonafélék (buza, kukorica, rizs)
nemesitésére, kezdetben protoplasztokat, majd késobb intakt sejteket felhasznalva. A genetikai transzformaciod
mechanikai mddszerek alkalmazasaval is torténhet; bejuttathatdé DNS a protoplasztokba, vagy sejtekbe akar
egyedileg mikroinjektalassal, vagy szovetszinten mikro-sériiléseket okozva pl. szilikon-karbid szalak segitségével.
Utobbiak 0,3-0,6 pm atmérdji, 10-100 um hosszisagn szalak, melyek athatolnak a plazmamebranokon utat nyitva
ezzel a DNS-ek bejutasanak, és novelve a transzformacidé gyakorisagat. Ezek az eljasdsok azonban kevésbé
hatékonyak, mint a biolisztikus eljaras.
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1.4.1.2. KOzvetett transzformacio

A transzgénikus novények létrehozésara a GM novények eldallitasanak kezdetétdl felhasznaljak kozvetitoként a
ndvénypatogén Agrobacterium tumefacienst, mely a természetben szdmos gazdasagi szempontbodl fontos novény
kérokozoja.

A baktérium természetes génvektorként mikodik; megvaltoztatja a névényi sejt genetikai allomanyat, vagyis
transzformalja a novényt. A fert6zés soran ugyanis képes a sajat génjeit bejuttatni a gazdaszervezet sejtjeibe, ahol
azok beépiilnek a genomba és a baktérium szamara fontos szén- és nitrogénforrasként szolgald
aminosavszarmazékokat termelnek. A baktériumok altal transzformalt névényi sejtek folyamatosan osztodnak,
sejtburjanzasokat, tumorszerii szoveteket kialakitva és ilyen modon biztositva a baktérium szamara a tapanyagellatast.

A baktérium sikerességének — és egyben transzgénikus ndvények eldallitasara valo hasznalhatosaganak — titka,
hogy az Agrobacterium altal a gazdaszervezetbe juttatott gének egy extrakromoszomalis cirkularis kétfonalas
plazmidon, az tn. Ti (Tumor indukal6) plazmidon talalhatok. A Ti plazmid tartalmazza az atjuttatandé DNS-
szakaszt (T-DNS), tovabba ettdl elkiiloniilten a T-DNS atjuttatasaért felelds un. virulencia géneket magaban foglald
régiot (Vir régid). A Vir régio génjei altal kodolt fehérjék teszik lehetdvé a baktérium altal megvalositott hatékony
transzformaciot (1.16. abra). Ennek soran a baktérium érzékeli gazdandvény altal kibocsatott szignal molekulakat
(VirA szenzor kindz) és egy szabalyozo transzkripcios faktor segitségével (VirG) valaszreakciot indit el. Ennek
eredményeként a virulencia régio génjeirdl fehérjék szintetizalodnak, melyek

- egyfonalas kopiat készitenek a T-DNS régiordl és kivagjak az atjuttatandé szalat (VirD1, D2 fehérjék),
- lehetévé teszik a baktérium és a gazdasejt kozotti sszekottetés (T-pilus) kialakitasat (VirB és VirD4 fehérjék)

- beburkoljak az atjuttatandé T-DNS-t olyan fehérjékkel, melyek védik a transzport soran és lehetdvé teszik, hogy
bejusson a gazdasejt sejtmagjaba (VirE2 és VirF fehérjék)

- biztositjak, hogy nagy hatékonysaggal integralodjon a gazdasejt sejtmagi DNS-ébe (VirD2 ,,pilota” fehérje).

A baktérium gazdasejtbe beépitett T-DNS-e olyan géneket tartalmaz, melyek konstitutivan expresszalodnak az
eukariota gazdasejtben és az altaluk kodolt fehérjék a baktérium szamara sziikséges ,,opinokat” szintetizalnak.
Talalhatok tovabba a T-DNS-ben olyan gének, melyek a transzformalt sejtek osztddasat, tumoros sejtburjanzast
serkent6 hormonok szintéziséért feleldsek.

Az Agrobacterium nagyon hatékony transzformacios rendszer, melynek a kivanalmak szerint atalakitott plazmidjat
foként az opinszintézis génjeit, valamint a hormongéneket tavolitjak el (utobbiak eltavolitasa sziikéges, ha a
transzformalt sejtekbdl teljes ndovény regeneralasa a cél, ugyanakkor a transzformalt szovetek organogeneziséhez,
tehat hajtas és gyokérképzéshez kiviilrél, szabalyozottan a taptalajhoz adott hormonok sziikségesek).

A ndvényi szovetek Agrobacterium-kozvetitett transzformalasa szamos in vitro és in vivo technikaval megoldhato,
pl. szovetek razatdsa, vakuum-infiltralasa vagy egyiitt-tenyésztése (co-cultivation) a baktérium-szuszpenziot
tartalmaz6 tapoldatban. Az emlitett eljarasok mara mar gazdasagilag fontos kétszikli és egyszikli ndvényeknél
(utobbiaknal gyakran éretlen embridkat felhasznalva) is sikerrel alkalmazhatok. Az in vitro tenyésztés elkeriilhetd
viragbimbok Agrobacterium szuszepnzidba martasaval (floral deep), mely féleg a konnyen transzformalhato
ndvényeknél bizonyult sikeresnek.

A stabil transzformaciok mellett atmeneti transzforméciok is megvalosithatok, melyek soran az intakt névény
valamely része — pl. levél — fokozottan termeli a kivant produktumot (magnifection), de a termeltetés befejeztével
a transzformalt ndvényi rész feldolgozasra keriil, a genetikai mddositds nem marad fenn.
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1.16. abra Az Agrobacterium altal megvalositott genetikai gyarmatositas vazlata. 1. A baktérium a konstitutivan
expresszalodo szenzor kinaz- véalasz regulator (virA/virG) fehérjék segitségével érzékeli a névényi szignalokat
(fenoloidok, pl. acetosziringon) és 2. elinditja a virulencia régié génjeinek expresszidjat. A keletkezett fehérjék 3.
egyfonalas mobilis kopiat (ss-T-DNS) készitenek a T-DNS szakaszrdl és kivagjak. 4. T-pilust hoznak 1étre a
baktérium és a novény kozott. 5. A kivagast és a névényi genomba beépiilést eldsegitd virD2 féhérjével egylitt
becsomagoljak és atjuttatjak a piluson. 6. A ndvény importin fehérjéivel kapcsoldodva a T-DNS bejut a sejtmagba,
majd 7. integralodik a genomba.

1.4.1.3. A plasztiszok transzformacioéja

A kozvetlen transzformdcios eljarasok (biolisztikus eljaras) lehet6vé teszik a sejtmagi genom modositasan til az
organelléris genomok elsc’isorban a Viszonylag stabil genomszervezédésﬁ plasztiszok modositasat. A plasztiszok

sy

» Az organellum prokariodta tipust génexpresszidjanak koszonhetden egy szabalyozo régid tobb gén kifejezédését
irdnyitja, igy k6z0s szabalyozassal szinkronizaltan termeltethetok a géntermékek

* A plasztiszok nagy szamban vannak jelen a sejtekben, genomjuk organellumon beliil is tobbszords kopiaban
van jelen, igy nagy aranyban termeltethetdk a kivant produktumok

* A keletkezett termék a plasztiszon beliil, a citoplazmatol elkiiloniilten taldlhatd, igy a nagy mennyiségben
felhalmozddo fehérjék, vagy mas produktumok nem valtanak ki nem kivéanatos pleiotrop hatasokat

» A plasztiszok a magasabbrendii gazdasagi szempontbol jelentds névényekben nem terjednek a pollennel, igy a
transzgének nemkivanatos kikeriilésének és atkeresztez6désnek a veszélye nem all fenn.
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1.4.2. A transzgénikus novények elballitasanak céljai,
gyakorlati alkalmazasok

1.4.2.1. A névény védelme

A transzgénikus novények létrehozasanak legkorabban megfogalmazott célkitiizései kozott szerepelt olyan novények
eldallitasa, melyek valamilyen rezisztenciaval birnak rovar, vagy viruskartevéik ellen, gyomirtdszerekre rezisztensek,
vagy stressztoleransak, illetve jobban megfelelnek a termesztési, tarolasi feltételeknek. A transzgénikus novények
elsé generacigja tobbnyire ilyen rezisztencia-sajatsagokat hordozott, melyek kialakitasaért altalaban egyetlen gén
a felelds.

A talajlaké Bacillus thuringiensis baktérium toxinja a mult szazad eleje 6ta ismert rovar6lé hatasardl, magat a
baktériumot kdzvetleniil is hasznaljak bioldgiai rovarirtasra tobb mint 50 éve. A baktérium d-endotoxinokat (sziik
gazdaspecifitast toxikus kristalyfehérjéket) termel, melyek a rovarok ligos emésztorendszerében aktivalodnak,
majd az epithelialis sejtek receptoraihoz kotdédve beépiilnek a membranba poérusokat 1étrehozva, mely a sejtek és
a rovar pusztulasat okozza. Szamos gazdasagi szempontbdl fontos novény (pl. kukorica, szdja, gyapot) rezisztens
valtozatat alakitottak ki 5-endotoxinok génjének bevitelével, melynek szabalyozott — pl. rovarragasra indukal6do
- termelddése lehetové teszi a ndvény vegyszermentes védelmét specifikus kartevoi ellen, ugyanakkor mas
¢lélényeket nem karosit. A rovarkartevok ellen rezisztens ndvények kialakithatok novényi eredetii gének
bejuttatasanak eredményeként is. Az altaluk kodolt inhibitor fehérjék lehetnek specifikus proteinaz gatlok, lektinek,
a-amilaz inhibitorok vagy kellemetlen iz, szagl vegyliletek szintéziséért felelds fehérjék, melyek elpusztitjak,
vagy elrettentik a predatorokat.

A termesztett novények korében nagyon gyakori herbicidrezisztencia kialakitaisa GM technoldgiaval. A
herbicidrezisztencia kialakitasa tobbféle mddon lehetséges. Az egyik leggyakrabban hasznalt herbicid, a glyphosate
ellen, mely az aromas aminosavak bioszintézisének egyik kulcsenzimét, az enolpiruvil-sikimisav-foszfat-szintazt
(EPSPS) gatolja, kialakitottak olyan rezisztens ndvényeket, melyekbe rezisztens baktériumbol (S. typhimurinum)
szarmazo EPSPS gént épitettek be. Megndvelhetd a tolerancia a sajat gén fokozott expresszidjaval is, mely konstitutiv
promoter beépitésével lehetséges.

Viruskartevokre rezisztens novényeket is kalakitottak mar a mult szazad végén, olyan modon, hogy a virus
kopenyfehérjegénjét épitették be a ndvény genomjaba, melynek expresszidja géncsendesités révén gatolta a fertdzott
szovetben a virus szaporodasat, s6t szisztemikus jelként a tavolabbi szovetekbe szallitddva is gatolta a virus
terjedéseét.

A baktériumokkal szembeni ellenalloképesség novelése is szamos mdodon eldsegithetd; torekvések iranyulnak a
patogén felismerés €s az immunvalasz fokozasara, vagy olyan anyagok termeltetésére, melyek elnyomjak a
baktériumokban a populacié méretétdl fiiggd jelkozvetitést (quorum sensing), ezaltal azok kis baktériumszam
mellett elinditjak a névények védekez6 mechanizmusait, igy a névény sikerrel veszi fel a kiizdelmet a patogénnel.
Az acil-homoszerin lakton termel6 transzgénikus dohany volt az elsé novény, mely kis baktériumszam mellett
elinditotta a Chromobacterium violaceumban a violacein termelést. Ennek hatasara indukalodott a névény védelmi
mechanizmusa, rezisztenciat eredményezve a baktérium ellen.

A kornyezeti tényezokre rezisztens ndvények eldallitdsa gyakran tobb gén egyiittes bevitelének és dsszehangolt

crey , , + + . r crer
expresszidjanak eredménye, esetenként azonban egyetlen transzporter (pl. a Na™ —H" antiporter) génexpressziojanak
megvaltoztatasa is eredményezheti.

1.4.2.2. Taplalkozasélettani, gyogyaszati vagy ipari szempontbol
fontos anyagok termeltetése

A transzgénikus novények eléallitdsanak a genom, transzkriptom, proteom és metabolom ismeretére alapuld
technikai nagyon sokféle célkitiizés megvalositasat alapozzak meg. Lehetévé valt tobbek kozott a fogyasztoé szamara

» megfeleld taplalékosszetétel biztositdsa (biofortifikacid) vitaminok, asvanyi anyagok, lipidek, stresszvédd
masodlagos anyagcseretermékek termeléséért felelds gének bevitelével, vagy a meglévé gének miukddésének
befolyésolasaval,
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o aktiv immunitas, védettség kialakitasa ehetd vakcindk, vagy egyéb, gyogyaszati és dignosztikus fehérjék
termeltetésével — (,,plantibodies™), tovabba

» kornyezetkiméld, természetes titon lebomld milanyagok alapanyagainak

 vagy lizemanyagként hasznosithato produktumoknak az eléallitasa mind szabadfoldi koriilmények k6zott nevelt
transzgénikus ndvényekkel, mind pedig labortoriumi/zart lizemi koriilmények kozott nevelt novényekkel, vagy
szovetkultarakkal.

A fejlédd orszagokban gyakran fennallo — az egyoldalt és nem megfeleld mennyiségi taplalékbevitel kdvetkeztében
kialakulé - a WHO adatai szerint évente mintegy 500 000 gyermek vaksagat okozo6 — vitaminhiany lekiizdésére
Potricus és munkatarsai az A vitamin eldanyagat, a B-karotint termeld ,,aranyszemii rizst” allitottak elé. Bar a -
karotin szintézis levelekben miikddik rizsben, a magban megvalosulé szintézishez a bioszintézis it enzimei koziil
a fitoin-szintaz és a fitoin-deszaturdz enzimeket egy endospermiumban expresszalodo gén (glutelin) szabalyozo
azoknak a zoldség, gyiimdlcs és gabonaféléknek a szdma, melyekben transzgenikus ton sikertilt human egészségiligyi
szempontbol fontos rakellenes, antioxidans, vérnyomascsokkentd, sziv- és érrendszeri betegségek ellen hatasos
karotiniodokat, antocianinokat, flavonoidokat, és egyéb specialis anyagokat termeltetni.

Ugyancsak elsésorban a fejlddo orszagok egészségvédelme szempontjabol jelentds olyan transzgénikus novények
eléallitdsa, melyek ehetd vakcindkat termelnek. Ilyen pl. a Hepatitis B virus felszini antigént ehetd vakcinaként
termeld bandn, de szdmos mas virus és baktérum elleni ehetd vakcindkat termel6 névényt is eldallitottak. Az
eukariota fehérjék transzgénikus ndvényekben valo termeltetése azért elényos a prokaridta rendszerekkel szemben,
mert a szintézisiiket kovetd utdlagos modosulasok lehetéségei jobban hasonlitanak az allati fehérjék modosulasihoz,
mint a prokariétaké.

A lipidosszetétel megvaltoztatasara iranyulo torekvések a taplalékndvények esetében az egészségiigyi szempontbol
fontos telitetlen zsirsavak aranyanak novelését célozzak, ugyanakkor az ipari célokra torténé modositasok (pl. a
hidroxilalas, epoxidalas, lachossz-ndvelés) milanyagok, festékek, gyantak, kendanyagok eldallitasanak lehetdségét
biztositjak.

Lebomlé mianyagok alapanyagai eldallithatok ndvényi polimerekbdl (keményitd, celluldz, lipidek, vagy fehérjék),
de bakterialis polimerek termeltetése is lehetséges prokariota eredetli gének bevitelével (pl. polihidroxibutirat).

Bioiizemanyagok (bioetanol, biodizel) hatékonyabb el6allitasa is lehetséges szamos takarmany- és haszonnvénybal
(kukorica, cukornad szdja, Miscanthus, tas novények stb.) melyek genetiai mddositdsa hatékonyabba teszi a
termelést.

1.4.2.3. Kérnyezetvédelem, fitoremediacié transzgénikus
névenyekkel

A novények igen jelentds kornyezetvédelmi felhasznalasi lehet6ségét valtozatos anyagcseréjiknek az a
kiilonlegessége biztositja, hogy a toxikus anyagokat — nehézfémeket, xenobiotikumokat, egyéb szerves és szervetlen
anyagokat — képesek felvenni kornyezetiikkbdl, majd méregteleniteni, atalakitani vagy valtozatlan formaban,
elkiilonitve tarolni olyan modon, hogy az anyagcseréjiiket ne zavarja. Célzott transzgénikus modositasokkal ezek
a sajatsagok tovabb javithatok, specializalhatok. A kérnyezetszennyez6é anyagok novények segitségével torténé
eltavolitasat, artalmatlanitasat fitoremediacionak nevezziik.

A novények legfontosabb fitoremediacios stratégiai a kovetkezok:

« fitovolatilizacio: a szennyez6 anyag felvétele a talajbol, majd kevésbé toxikus illékony formaba alakitasa;
* fitoextrakci6: a szennyezés felvétele a kornyezetbdl és elkiilonitése a sejtben,

« fitostabilizacié: olyan anyagok kibocsatasa a talajba, melyek felvehetetlenné teszik a szennyezést

« fitodegradacio: olyan anyagok kibocsatasa a talajba, melyek — esetleg mas szervezetek, pl. mikroorganizmusok
segitségével - felgyorsitjak a szennyezddések lebontasat.
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Transzgénikus novények eldallitasaval ezek a lehetdségek célzottan, tobbféele médon megvalosithatok. Nehézfémek
(Cd, Cu) elleni tolerancia alakithato ki pl. a fitokelatin-szintaz gének bevitelével, vagy expresszidjanak fokozasaval.
A ndvényekben ugyanis a nehézfémek, vagy szerves toxinok is — a fitokelatin-szintaz altal eldallitott glutationhoz
(vagy egyéb fitokeletinokhoz, szerves savakhoz, metallotioneinekhez) kotddve szallitodnak a vakudlumba, ahol
elkiiloniilten tarolodnak. A novények ilyenkor élelmiszerként nem hasznalhatok, de a nehézfémek akar vissza is
nyerhet6k beldliikk — ez az eljaras a ,,fitomining”.

Szerves higanyszennyezést méregtelenitd transzgénikus ndvényeket olyan bakterialis gének bevitelével hoztak
létre, melyek a szerves higanyt ionos, majd a még kevésbé toxikus illékony formaéba alakitjdk. A MerB
(szerveshigany-liaz) bakterialis enzim bontja a CH;-Hg kotést és ionos Hg(II) keletkezik, majd a MerA (ionoshigany-
reduktdz) enzim elemi, illékony formaba alakitja a higanyionokat. Arabidopsisba, repcébe, dohanyba, nyarba stb.
vittek be ilyen géneket, melyekkel megakadalyozhat6 a szerves Hg-vegyliletek taplaléklancba keriilése és
felhalmozddasa.

A ndvények kornyezetében gyakran toxikus mennyiségben eldforduld Al felvehetetlen AI(OH); csapadékka
alakitasa a gyokérkornyezet pH-janak megvaltoztatasaval, vagy kelatorok kibocsatasaval ugyancsak megoldhato
transzgénikus ndvényekkel.

A foszformobilizalas eldsegitése és kornyezetszennyezoként vald megjelenésének elkeriilésére is lehetséges
transzgénikus novényekkel. A foszfor foleg fitinsav (inozitol-hexafoszfat) formaban talalhatd a novényekben,
melyet az allatok emésztérendszere nem bont le. A tragya felhasznalasaval nd a talaj foszfatterhelése, ezaltal a
természetes vizekbe bekeriilés és az eutrofizacio. Magasabb fitaz aktivitasu transzgénikus novényekkel novelhetd
a fogyasztokban a foszfor felhasznalasa, ami egyben azok vas- és cinkfelvételét is javitja.
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2. fejezet - A novények vizhaztartasa,
asvanyi taplalkozasa,
transzportfolyamatok

szerz®: Dr. Fodor Ferenc

2.1. A novények vizhaztartasa

2.1.1. A viz fontosabb tulajdonsagai a novényi élet
szempontjabol

A novények, akarcsak minden €161ény szamara a viz nélkiilozhetetlen. A névények sejtjeinek, szoveteinek tilnyoméd
részét, atlagosan 75-95%-at viz alkotja. A fas novények 35-75%-a, a mag, a legkisebb nedvesség tartalmu novényi
képlet viztartalma is 5-15%. A sejtekben a vakuolum 98%-a, a citoplazma 95%-a, mig a sejtfal 50%-a viz. A viz
szamos funkcidval rendelkezik: oldoszer, kozeg, reagens. Minden ion és molekula vizben oldva szallitodik, de a
vizmolekuldk szétvalva hidroxid és hidroxonium ionokra a névényi sejtek energiahaztartdsadban is fontos szerepet
jatszanak. A viz biztositja altalaban a novények szdveteinek szilardsagat, belsé nyomasat, vagyis a ndvekedéshez
sziikséges turgort. Végiil a levelekbdl a levegdbe leadodo, elparolgd viz a nyari melegben hiiti a leveleket.

A vizmolekuldk egy oxigén és két hidrogénatombol allnak, mely Osszetételbdl kovetkezéen a molekulak
asszimetrikusak, dipolusosak, az oxigénatomon parcialis negativ, a hidrogéneken parcialis pozitiv t6ltéssel. Ez a
szerkezet azt eredményezi, hogy a molekulak egymassal hidrogén-hid kotést 1étesithetnek, akar egyszerre 50-100
molekula is 5sszekapesolodhat 107! s-ig, kvézi kristalyos szerkezetet kialakitva a tiszta vizben. Tovabbé a toltéssel
rendelkez6 feliiletekhez a megfeleld polusaval kapcsolodhat a viz, ezzel hidratburkot kialakitva talajrészecskéken,
membranokon, makromolekulakon, vagy oldott ionokon. E tulajdonsagainak kdszonhetd kivald kohézids és
adhézios hajlama, a vizfeliileten kialakulé feliileti fesziiltség és a nagy szakité szilardsaga. A kapillarisban felszivott
vizoszlop csak jelentds szivoerd alkalmazasaval szakithatdo meg. Ezek a fizikai és kémiai tulajdonsagok magyarazzak
a viz univerzalis jelentdségét és egyuttal a ndvények vizhaztartasanak vizsgalata soran feltaruld fizioldgiai
jelenségeket.

2.1.2. A viz mozgasa a novényekben

A szarazfoldi névények a vizet a talajbol veszik fel gyokeriikon keresztiil, majd a szaron/térzson at a levelekben
szallitjak, ahonnan elparolog a légkorbe. A ndvényen belill a viz a sejtfalakon és a sejtmembranon 4t jut a
citoplazmaba, illetve azon beliil a vaku6lumba, és megfeleld korlilmények kozott forditott ttvonalon adodik le a
kiils6é kornyezetbe. Lathato, hogy a viz a ndvényekben nagy és egészen mikroszkopikus tavolsagokon at is mozoghat.
Vizsgaljuk meg milyen erd hajtja a vizet a talajbodl a levelekbe, a kdrnyezetbdl a sejtekbe, illetve sejtrdl sejtre!

Rovid tavon, pl. egy sejt és kornyezete kozott a vizmozgast a diffiizié hajtja. A részecskék hémozgasanak
kdszonhetden a koncentracio (figyelem: a viz koncentraciojardl van szo!) kiegyenlitddik. Ezt a jelenséget Fick
térvénye irja le:

ahol J, az anyag (viz) aramlas sebessége ([J,,] = mol m™ s'l), D,, a diffuzios koefficiens, AC,/Ax pedig a viz
koncentracio kiilonbsége x tavolsagon at.

Hossza tavon, pl. a gyokér és a hajtas kozott, vagy akar a talaj két pontja kdzott nem nyujt magyarazatot a viz
mozgasara a diffuzid térvénye, hiszen szimos mas fizikai hatas is kozrejatszik a folyamatban, pl. a gravitacio.
Ilyenkor a viz tomegaramlassal mozog, aminek hajtoereje a két vizsgalt pont kozotti nyomaskiilonbség. A szarban
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raadasul a xilém elemekben halad a viz a hajtas felé, amit leegyszerusitve felfoghatunk egy csonek is. Cs6ében a
tomegaramlast a Poiseuille egyenlet irja le:

axrt AP
= x

J, —
8 Ax

ahol J, a vizaramlas sebessége, r a cs0 sugara, 1 az aramlo folyadék viszkozitasa, (AP/Ax) pedig a nyomaskiilonbség
X tavolsagon at.

A sejtmembranon és mas organellumok membranjan at torténd vizmozgas jellemzésére azonban dnmagéban
mindkét egyenlet kevésnek bizonyul. Féligatereszt6 (szemipermeabilis) membran két oldala kdzott a viz mozgasat
az ozmozis jellemzi. Ennek hajtoereje pedig a koncentracio gradiens és a nyomas gradiens 6sszege (AC,,/Ax +
AP/AXx). Ebbdl kiindulva fizikai kémiai dsszefliggések és torvények segitségével irhatjuk le a viz mozgasat.

A viz kémiai potenciilja a névény vagy kornyezete barmely pontjan:

a

M=+ RxTx ln(a—";]
ahol p,,° a tiszta viz kémiai potencialja (a biologiai rendszerekben azonban a vizben mindig vannak oldott anyagok
ezért) a hozzaadott részben R a gazallando, T a hdmérséklet, a,, a viz aktivitasa a rendszerben és a,,° a tiszta viz
aktivitdsa. A kémiai potencial mértékegysége J mol ™, vagyis energia/anyagmennyiség. A kémiai potencial
megvaltozasa megmutatja, hogy az adott hely viztartalma (koncentracidja) csokken vagy no, illetve, hogy két
szomszédos hely kozott milyen iranyll vizmozgas torténik.

2.1.2.1. A vizpotencial

A kémiai potencial nemcsak a membranokon keresztiil torténd vizmozgaskor alkalmazhato tehat, hanem barhol,
barmilyen rendszerben. A képlet alkalmazasa azonban koriilményesnek bizonyult pl. a ndvények vizhaztartasanak
jellemzésére, ezért 1969-ben Taylor és Slatyer egy egyszerisitett formajat vezette be a ndovényélettanba:

o M A

—Vw'
ahol ¥ a vizpotencial és V" a viz parcialis molalis térfogata (18 cm?® mol'l). A tiszta viz kémiai potencialja, p,,°
25 °C-on és 0,1 MPa nyomason nulla. A vizpotencialt energia/térfogat, vagyis nyomas (MPa), egységekben adjuk
meg, tehat ez sokkal egyszertibben hasznalhat6, mint a kémiai potencial. A bioldgiai rendszerekben a vizpotencial
értéke mindig negativ. Masik el6nye, hogy kdnnyen kifejezhet6 kiilonb6z6 tagok dsszegeként:

V=Y"+¥ +¥ +¥, +¥,

ahol W*° a tiszta viz potencialja, ami 25 °C-on és 0,1 MPa nyomason 0, ¥p a turgornyomas, ¥, az 0zmozis nyomas,
¥ a matrix potencidl és W, a gravitaciobol szarmaz6 nyomasérték. E tagok széles tartomanyban eltérd értékeket
vehetnek fel, igy kiillonbdz6 koriilmények kozott egyesek meghatarozoak a W értékének kialakitasaban, mig masok
elhanyagolhatok. Vizsgaljuk meg mibdl szarmaznak az egyes tagok!

2.1.2.2. Az o0zmézis nyomas és az ozmotikus potencial

Az ozmo6zis nyomas (¥, masik gyakran hasznalt jele a IT) a vizben oldott anyagok vizpotencialra gyakorolt hatasat

crer

kovetkezbképpen fejezheto ki:

_RxTxlIna,
v

w

I

Az oldatok 0zmézis nyomasa azzal a hidrosztatikus tilnyomassal egyenld, amit az oldatra kell gyakorolni ahhoz,
hogy az oldoszer (vagyis a viz) kémiai potencialja (vagyis aktivitasa) egyenld legyen a tiszta olddszer kémiai
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potencialjaval, azonos hémérsékleten (Bennet-Clark). Tekintettel arra, hogy a bioldgiai rendszerekben altalaban
csak hig vizes oldatokkal kell szamolni, a viz aktivitasa ~1. A fenti képletbdl kovetkezik, hogy a természetes alapu
logaritmus és a negativ el¢jel miatt a IT értéke pozitiv!

Az oldott anyagok hatdsanak vizsgalata egy olyan képlet segitségével, amely nem az anyag, hanem az oldoszer
nem csupan egy, hanem szamos kiilonb6z6 anyag van jelen oldott allapotban. Miutan azonban ezek, mindségiiktdl
fiiggetleniil, csupan koncentracidjuk révén hatnak, igy 6sszegezhetjiik a koncentraciokat. Az dsszes oldott anyag

sy

segitségével a fenti képletet masként is felirhatjuk:
T=-RxTxc,

ahol 7 az ozmotikus potencial és c, az 0sszes oldott anyag ozmolaritasa (osm dm egységekben). E képlet mar
nem tartalmaz logaritmusos tényezot, igy a benne szereplé negativ eljel miatt az ozmotikus potencial értéke
mindig negativ lesz. Segitségével konnyedén kiszamithato egy tetszéleges oldat ozmotikus potencialja. Az ozmotikus
potencial megmutatja, hogy az oldott anyagok milyen mértékben csokkentik a vizpotencialt. Az 0zmozis nyomas
¢és az ozmotikus potencial szamértéke megegyezik, eléjelilk azonban kiilonbozo.

2.1.2.3. A turgornyomas

A ndvényi sejtek vizes oldatot tartalmaznak, amelyet végs6 soron a sejtmembran és az azt koriilvevo sejtfal hatarol.
A sejtek normalis anyagcsere folyamataikhoz is szervetlen ionokat igényelnek és vesznek fel a kiils6 kornyezetbol,
de szintetizalnak vagy felvesznek szerves anyagokat, molekuldkat is. Ezek jelenléte vizfelvételhez vezet, ami a
sejt térfogatdnak novekedésével jarna egyiitt. A sejtfal szilard struktirdja azonban meggatolja a térfogat névekedést,
igy a sejtmembran €s a sejtfal hatarfeliiletén pozitiv nyomas alakul ki. E nyomasérték és az atmoszférikus nyomas
kiilonbsége a turgor (Pp, vagy P). Ha a novényi sejt vagy akar egy hajtasos novény egésze vizzel telt, akkor
turgeszcensnek nevezziik. A novények szilardsagat tehat nem csupan a sejtfalak, hanem a turgornyomas is biztositja.
A fejlett novények bels6 tereiben, mint pl. a xilémben és a floémben azonban szintén kialakulhat az atmoszférikusnal
nagyobb, sot kisebb nyomas is! Ezért a P-vel jeldlt tagja a vizpotencialnak nem csupan a turgort, hanem a
hidrosztatikus nyomast is jelolheti, igy értéke lehet pozitiv vagy negativ.

2.1.2.4. A matrix potencial

A kiilonboz6 toltéssel rendelkezd feliileteken, mint amilyen a talajrészecskék felszine, a sejtmembran vagy az
ionok feliilete, a vizmolekulak megfeleld polusukkal rendez6dnek, hidrogénhid kotéseket alakitanak ki és ilyen

crer

ezaltal a vizpotencialt. A matrix potencial (¥, vagy 1) a vizpotencial feliileteken rendezett vizbdl szarmazo tagja.
Tekintettel arra, hogy a biologiai rendszerekben (pl. egy sejt és kdrnyezete) mindenhol fellép ez a jelenség, de a

e

V4

hasznalodik fel, a matrix potencial lehet a vizpotencial legfontosabb tagja.

2.1.2.5. A gravitaciéos nyomas

A gyokérsejtek, amelyek a koriilottiik levo talajbol veszik fel a vizet nem kell ,,megkiizdjenek” a gravitacio hatasaval.
A xilémben felfelé aramlo nedvre azonban mar a magassagtol fliggden hat a gravitacio. Ezt fejezi ki a kdvetkez6
képlet:

¥, =p,xgxh
ahol ¥, a gravitaciés nyomas, p,, a vizes oldat (pl. xilém nedv) stirlisége, g a gravitacios gyorsulds (9,81 m 5'2)
¢és h a magassag. Az oldat slrlisége altalaban egyhez kozeli érték, igy az értékeket kerekitve altalanossagban

elmondhatjuk, hogy a p,, g értéke méterenként 0,01 MPa.

Figyelembe véve, hogy a fentebb ismertetett tagok koziil melyik hogyan hat a vizpotencialra — a feliileteken
rendez0d0 viz és a gravitacid hatasat nem szamitva —, a vizpotencialt az alabbi egyszerisitett képlettel irhatjuk fel:
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VY=P-x

A legtobb esetben a vizpotencial tehat jo kozelitéssel kiszamithato, ha ismerjiik a turgornyomast vagy hidrosztatikus
nyomast, illetve az ozmotikus potencialt. A vizpotencidl a névény vizhaztartasanak mértéke, két pont kozott
szamitott (ill. mért) kiilonbsége a vizmozgas hajtoereje, vagyis egy novényi sejtrél vagy szovetrdl megmutatja,
hogy vizet vesz fel vagy vizet ad le az adott koriilmények kdzott. A turgor pedig a ndvények vizzel teltségét, ill.
hervadtsagat jellemzi.

2.1.3. A vizmozgast befolyasolo6 tényezoék a novényi
sejtben

Mig a vizindvények allandéan egyensulyt tartanak fent kornyezetiikkel, addig a szarazf6ldi névények vizfelvétele
napi ritmust kévet. Ennek oka az, hogy utobbiak nappal a sztomaikon gazcserét folytatnak, igy vizet veszitenek,
mig éjjel a sztdmak bezarnak €s a novény telitddik vizzel. A vizfelvétel addig tart, amig a ndvény és kdrnyezete
kozott a AY nulla nem lesz. A sejtek vizfelvételét azonban nem a citoplazma és a kdrnyezet, hanem vakudlum és
a kornyezet dsszevetésével vizsgalhatjuk, mert a citoplazma Osszetétele (homeosztazisa) szigortian szabalyozott,
a vakudlumé azonban tag hatarok kozott valtozhat. A vizfelvétellel novekszik a turgornyomas, de elérhetd értékét
a kiilso és bels6 ozmolaritds aranya szabja meg. Elvi maximumat csak akkor érné el, ha a ndvény gyokere tiszta
(oldott anyagtdl mentes) vizbe mertilne.

A vizpotencidl komponenseinek relativ megvaltozasat olyan diagramokon abrazoljak, amelynek ordinataja a
vizpotencialt, abszcisszéja a sejt térfogatanak relativ megvaltozasat mutatja (2.1. abra). Ha egy turgeszcens sejtet
hiperozmotikus oldatba helyeziink a vizleadas kovetkeztében a turgornyomasa gyorsan csokkenni kezd, majd
késébb lassul a valtozasa. Ezzel szemben az ozmotikus potencial csokkenése sokkal kiegyenlitettebb. Tehat a
relativ sejttérfogat csdkkenésekor a vizpotencial csokkenését eleinte a turgor csokkenés, késébb — a hatarplazmolizis
beallta utan — kizardlagosan az ozmotikus potencidl csdkkenése hatdrozza meg. A plazmolizis jelenségét
mikroszkdpban jol lehet kovetni, de mérhet6k-e a fenti paraméterek?

teljes turgor

.
2 -
P
1L hatarplazmolizis
P=0
©
o 0f- ——— e F
=
S
o
N 1
K b o
(=}
o
N
5 [
T
3}
RS 1 |
1.0 0.95 0.9 0.85 0.8

relativ sejttérfogat (AV/V)

2.1. abra A vizpotencial komponenseinek véltozasa a sejtben a relativ sejttérfogat fliggvényében

Nagyméretii alga sejteknél, mint pl. a Valonia sp., amelyek jol vizsgalhatok mikroszkdpban, lehet6ség nyilt arra,
hogy egy nyomasméré eszkdzhoz kapcesolt mikrokapillaris beszarasaval megmérjék a turgornyomast. A kapillarist
elézbleg szilikonolajjal toltotték fel és az olaj — sejtnedv hatarfelillet mozgatasaval (a nyomasmérd
mikrométercsavarjanak beallitasaval) lehetett megallapitani azt a nyomasértéket, ami a sejtet jellemzi. A technikat
nyomasszondanak nevezziik. Késébb az eljaras tovabbfejlesztése lehetdvé tette sokkal kisebb ndvényi sejtekben
is a turgornyomas mérését. Az azota széles korben alkalmazott technikat mikro nyomasszondanak hivjak.
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2.1.3.1. A rugalmas sejtfal és az elasztikus modulus

A turgornyomas értékét befolyasolja a sejtfal elasztikussaga. A primer sejtfal ugyanis még nem tartalmaz szilarditd
berakddasokat és ezért bizonyos fokig hajlékony, elasztikus. Ennek kovetkeztében, mikor a sejt vizet vesz fel és
a sejtmembran hozzafesziil a sejtfalhoz, az elkezd kidomborodni, és tovabbi vizfelvételt tesz lehetdvé. A sejtfal
elasztikussagat az elasztikus modulus (g) jellemzi.

A sejtben vizfelvétel kovetkeztében bedlld nyomasvaltozashoz bizonyos mértékli térfogatvaltozas tartozik. A
turgornyomas ndvekedésével egyre kisebb ez a térfogatvaltozas. Ha mégis ugy tekintjiik, hogy az 0sszefiiggés
linearis, akkor j6 kozelitéssel aranypart allithatunk a fel a térfogat és nyomasvaltozas kozott: a kezdeti allapotban
mért nyomas- ¢és térfogatérték gy a2ranylik egymashoz, mint nyomasvaltozas kovetkeztében bealld térfogatvaltozas.

v_ar
P AP

Ebbdl az € kovetkezdképpen szdmithatd: P =¢, igy

e=Fx £
AV
(Philip egyenlet).

Az g értékét mérhetjiik a mikro nyomdasszondéaval, de ezt megel6zden sikeriilt megmérni fonalas zdldalgak
segitségével is. Az alga sejtfonalbol egyetlen sejtet vagtak ki, majd azt is kettévagtak. Kimostak a sejtfallal és
membrannal koriilvett sejtfélbol a citoplazmat és a sejtorganellumokat, majd mikromanipuldtorok segitségével
feltoltottek a fél algasejtet higannyal. A felhasznalt higany mennyiségébdl kiszamithatd a nyomasvaltozas, a térfogat
¢és megvaltozasa pedig a mikroszkopban mérhetd. Mar ebbdl a vizsgalatbdl is kitliint, hogy az € értéke attol fiiggden
valtozik, hogy hol vagjak el a sejtet. A sejtvégek a fiatalabb, még novekedd részek, itt az € értéke kicsi, ami azt
mutatja, hogy itt rugalmasabbak, elasztikusabbak a sejtfalak, mint a sejt kozépso részén. Az atlagos € érték tehat
nagy alga sejteknél nagy, kis sejteknél kicsi.

2.1.3.2. A sejtmembranok vizvezet6 képessége

Az elézbekben a vizmozgas hajtoerejét a diffuzid, a tomegaramlas, illetve az ozmozis torvényeivel definialtuk.
Késébb megismertiik a vizpotencial fogalmat mely leegyszertisiti és egységesiti a viz mozgasaval kapcsolatos
torvényszerliségek kezelését. A vizmozgas hajtoereje tehat a vizpotencial kiilonbség két pont kdzott (pl. egy sejt
¢és kornyezete kozott). Ezt a kdvetkezoképpen irhatjuk fel:

J, =L, xA¥

ahol J, a vizmozgas (4ramlas) a két vizsgalt pont kozott és L, egy ardnyossagi tényezd, amely kifejezi a két pont
kozott a kozeg (sejtfal, sejtmembran) vizvezetd képességét, hidraulikus konduktivitasat. Mértékegysége m s
MPa’l. Ertékét ma mar a mikro nyomadsszonda segitségével is mérhetjiik, de elsé meghatarozasanak modja

tanulsagos, ezért ismertetjiik.
levegd
” || buborék
- szilikon réteg ||=T§
algasejt /

i
( o

0

2.2. abra A transzcellularis ozmodzis méréséhez alkalmazott Gin. kétkamras volumméter
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A transzcellularis ozmozis kisérletet ugyancsak egy fonalas alga sejttel végezték. A sejtet egy olyan kétkamras
tartalyba helyezték, amelynek két kamrajat csupan az algasejt valasztja el egymastol (a sejt koriil szilikonnal
szigetelték a két kamra kozotti lyukat) (2.2. abra). Az egyik kamrahoz tovabba egy livegeso csatlakozott, amelyben
levegdbuborék jelezte, ha a kamraban levo oldat valamerre d&ramlani kezd. A masik, nyitott kamréban 1év6 oldathoz
ozmotikumot adtak, ezzel hiperozmotikussa téve a masik, zart kamrahoz, illetve az algasejthez képest. Ekkor az
algasejt vizet adott le a hiperozmotikus kamraba(ozmozis), aminek hatasara a sejtnek a kamraba nytl6 részében
a citoszol toményedett, ozmotikusan polarizalodott. A citoplazma rotacié hatdsara azonban a masik sejtfél
citoplazmajaval elkeveredett a toményebb rész (ozmotikus depolarizacio). Igy a masik kamrabol az abban talalhato
sejtfél vizet vett fel, hiszen a kamraban talalhaté oldat hiperozmotikussa valt a sejthez képest. Ezt a folyamatot
lathatjuk a 2.3. abran. Mikor a nyitott kamraban hipoozmotikusra cserélték az oldatot, az el6bbivel ellentétes
folyamat indult el (forditott 0zmozis).

ul
3,0

2,0

1,0

perc

2.3. abra A transzcellularis ozmozis folyamatat bemutatd diagram (O=o0zmozis, FO=forditott ozmozis,
OD=o0zmotikus depolarizacid, O’=0-OD)

Az L, értékét a fenti kisérletbdl ugy lehetett meghatarozni, hogy megmérték a két sejtfél feliiletét (A és A,) és a
fentebb ismertetett képletbe behelyettesitették:

J =1 A4 A
A+ 4,

A képletben a J, értékét a levegébuborékok elmozdulasabol hataroztak meg, mig a AIl a két kamra ozmozis
nyomasanak kiilonbsége, amely az oldott anyagok ozmolaritasanak ismeretében szamithato ki. (Jelen esetben a
AY helyett elegendd AIT hasznalnunk, hiszen a két kamra k6zotti vizpotencial kiilonbséget csupan az ozmotikus
tag adja.) A kisérlet‘t?b'l az is kidertllt, hogy az L, kiilonbozik a ket sejtfélen, attol fliggben, hogy vizleadas vagy
vizfelvétel torténik. Ertéke nagyobb a vizfelvételkor, mint vizleadaskor. Az L, ezen tilmenden fiigg az ozmotikus
potencialtol és a nyomastol is: minél nagyobb ezek értéke, annal kisebb a hidraulikus konduktivitas.

2.1.3.3. A reflexios koefficiens

Az eddigiek soran csak a viz mozgasaval foglalkoztunk és a képletekben, 6sszefliggésekben nem jelent meg annak
hatédsa, hogy valdjaban a viz benne oldott anyagokkal egyiitt mozog. Az oldott anyagok mozgasa befolyasolja a
sejt és kornyezete kdzotti vizpotencial kiilonbséget €s vizaramlast. A sejt membranja kiilonb6z6 mértékben ugyan,
de permeabilis az oldott anyagokra, ezért a képletet modositani kell:

J,=L,(AP-Ax,, -oAT, - AT)

ahol Am;,,, az ozmotikus potencial kiilonbség a membran két oldala kozott az impermedbilis oldott anyag(ok)ra
nézve, mig Am, a permeald anyagok esetén fejezi ki ugyanazt. o a reflexios koefficiens, melynek értéke altalaban
0 és 1 kozott van. Ha 1 akkor a membranon csak a viz halad at, ha 0, akkor a membran nem szelektiv, az oldott
anyagok is atjutnak. Ha értéke nullanal kisebb lenne, akkor a membran az oldott anyagra nézve permeabilisabb a
viznél.
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2.1.3.4. A sejtmembranok diffuziés permeabilitasa

A sejt és kdrnyezete kozott fennalld vizpotencidl kiillonbség hatasara a sejt vizet vesz fel vagy vizet ad le. A folyamat
addig tart, amig a A¥ egyenl6 nem lesz a nulldval. Kérdés azonban, hogy ezutdn mar nincs semmilyen vizmozgas?
Izotop alkalmazaséaval igazoltak, hogy lassu vizkicserélodés torténik, amelynek hajtoereje a diffuzio. A vizmozgas
leiraséara tehat a Fick torvény alkalmazhato:

J,=P,xAc,

ahol J, a vizmozgas sebessége feliiletegységre vonatkoztatva (mol m'zs'l), Ac,, a viz koncentracio kiilonbsége és
P4 a membran diffiiziés permeabilitasa.

2.1.3.5. Vizcsatornak a novényi membranokban

A sejtek vizfelvételét jellemzd eddigi megallapitasok latszolag ellentmondésban vannak. Ha ugyanis a AY nulla
¢és a vizmozgast a diffizids permeabilitas jellemzi, akkor nullanal nagyobb AY esetén a hidraulikus konduktivitas
szabja meg a vizmozgast. Ez azt jelenti, hogy utdbbi esetben a viz dramlik a membranon keresztiil, nem pedig
diffuziéval mozog. Ezt a latszolagos ellentmondast egy felfedezés oldotta fel. A membranokban olyan fehérje
komplexek talalhatok, amelyek porust képeznek, és ateresztik rajtuk a vizet. Ezeket az ugynevezett vizesatornakat,
vagyis aquaporinokat eldszor eritrocitak membranjaban azonositottak 1992-ben, majd egy évvel késobb irtak le
a vakudlum membranjaban is. Hat darab polipeptid lancbdl allnak, és akkor nyitnak ki, ha a citoplazmatikus oldalon
az egyik szerin aminosavmaradék foszforilalodik. A zarast a vizellatas csdokkenésekor a defoszforilacio okozza,
de akkor is bezardodnak, ha pl. aradas miatt tal sok a kornyezetben a viz. Ez utobbi esetben egy hisztidin
aminosavmaradék protonalodik. Specifikus inhibitoruk, gatloszeriik a higany. Mkodésiik a mar megismert
hajtoerén, a membran két oldala k6zotti A¥-en alapul, ez szabja meg melyik irdnyba halad a viz. A csatorna
atmérdje 0,3-0,4 nm, mig egy vizmolekulaé 0,28 nm. Ez biztositja a fehérje specificitasat a vizre, de ezen tulmenden
az aktiv centrumban hidrogén-kotés izolacio is végbemegy (2.4. abra). Ennek Iényege, hogy a csatornaban egymas
mogott haladé vizmolekuldk az aktiv centrumban hidrogén hid kdotéssel kapcsolddnak egy aszparagin
és mogotte halado vizmolekulaval megszakad a hidrogén hid kotése, vagyis izolalodik és a masodperc egy tort
részére egyuttal dugot képez a porusban. Ez meggatolja, hogy masfajta molekula is athaladhasson a csatornan.

A vizcsatornak jelenléte alapjaiban alakitotta at a novények vizhaztartasarol korabban alkotott képet. Késdbb
megallapitottak, hogy minden tipusi membranban vannak vizcsatornak, melyek dsszesen 4 kiilonbdzé aquaporin
csaladba sorolhatok.

2.4. abra A hidrogén-kotés izolacié az aquaporin aktiv centrumaban. 1. A vizmolekulak egymashoz és az
aquaporinhoz is kotédnek, 2. Az aktiv centrumban a vizmolekula orientaciot valt, amikor mindkét Asn-nal kotést
alakit ki. (A zold szin az aquaporin polipeptid lancanak részletét jeloli.) (Murata et al., 2000 utan)

2.1.4. A talaj viztartalma

A szarazfoldi novények tulnyomod tobbsége a talajban fejlédik ki, gydkerei a talajbdl veszik fel a sziikséges
tapanyagokat és a vizet. A talaj maga is egy nagyon Osszetett rendszer, melynek részletes ismertetése a talajtan
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targykorébe tartozik. Itt csak azokat a tényezoket tekintjiik at, amelyek befolyasoljak a ndvények vizfelvételét a
talajbol. A legfontosabbak a talaj viztartalma és a talaj dsszetétele. A talaj viztartalma fligg a talaj Gsszetételétdl,
strukturajatol és fizikai allapotatol. A talaj szilard anyagat kvarc és agyagrészecskék épitik fel eltéré aranyban. Ezt
kiegésziti a lebomlo szerves anyag, a humusz. A talajrészecskék azonban nem illeszkednek szorosan egymashoz,
a koztiik 1évo teret kitolti a levego, illetve a talajoldat, amely vizbdl és az oldott 4svanyi anyagokbol 4ll. A talajban
ezeken tulmenden kiilonféle mikroorganizmusok talalhatok, illetve a benne €16 allatok és ndvények. A talajrészecskék
koziil a homokszemcsék nagyobb méretlick (20-2000 pum), mig az agyagszemcsék 2 pum-nél kisebbek. A
humusztartalom feliiletndveld hatasu. A talaj szilard, folyékony és 1égnemii fazisanak aranya széles hatarok kozott
valtozhat. Altaldban elmondhatjuk, hogy a talaj koriilbeliil fele szilard, mig folyadék és légnemii fazisa 25-25%-0
tesz ki. A szant6foldi munkak soran azonban, egyenletes vizellatast feltételezve, a talaj tomoriil, melynek soran a
légnemt fazis aranya jelentésen csokken. Szarazsag hatdsara a viztartalom is megfogyatkozik, igy néhet a szilard
fazis részaranya.

A talajrészecskék kozotti térben, porusok, jaratok alakulnak ki, amelyek mérete a részecskék méretétdl fiigg. A
homokos talajban ezek sokkal tagabbak, mint egy agyagos talajban. Méretiiktdl fiiggden lehetnek makro-, mezo-
és mikroporusok. A talajoldat ezekben a pdrusokban szivarog, vagy aramlik a vizpotencial kiilonbségnek
megfelelden. Minél inkabb kiszarad a talaj, anndl inkabb visszahuzodik a viztartalma a kisebb porusokba. A
vizpotencial értéke egy atlagos talajnal —0,01 MPa, mely a viztartalom csokkenésének hatasara csokken. Nagy
sotartalmu talajban a vizpotencial akar —0,2 MPa-nal is kisebb értéket vehet fel. Egy aszalyos iddben kiszarado
talajban a vizpotencial viszont —3 MPa is lehet.

2.1.5. A gyokeér vizfelvétele a talajbol

A talajban novekeddé gyokerek akkor tudnak felvenni vizet a talajbol, ha sajat vizpotencidljuk alacsonyabb a
talajénal. Egy méréssorozatban valdban ki is mutattak, hogy a talaj vizpotencialjaval egyenes aranyosan valtozik
a gyOkér vizpotencialja, a kiilonbség 0,2 és 0,8 MPa volt attdl fiiggden, hogy milyen volt a vizellatds. Hogyan
képes a gyokér aktivan csokkenteni a vizpotencialjat? A talajbol felveszi a ndvekedéséhez és persze a vizfelvételhez
sziikséges ionokat, és a sejtfalakban, illetve a sejtek vakudlumaiban fel is halmozza ezeket. A sékoncentracid
ndvekedése csokkenti a vizpotencial ozmotikus komponensét, amelynek hatasara a gyokér vizpotencialja csdkken
atalajéhoz képest. Ez lehetové teszi a vizfelvételt a gyokér melletti talajzonabdl, ami viszont elkezd szaradni. Ezért
a talajnak a gyokérrel szomszédos részén ugyancsak csékken a vizpotencial. A talajban ez a gyokér altal okozott
szaradas hatast gyakorol a tdvolabbi zonakra is. A gyokér felé mutatd vizpotencial gradiens alakul ki, ami vizaramlast
valt ki a gyokér felé. Ez a hatas a gyokér felszinét6l kb. 8-10 cm tavolsagig érvényesiil.

Szaraz idoben, amikor sokaig nem érkezik csapadék utanpotlas, a talaj egyre jobban kiszarad. Vizpotencialja olyan
alacsonnya valik, hogy a gyokér nem tud mar ionok felvételével vizpotencial kiilonbséget eléidézni, igy a gyokér
¢s a talaj vizpotencialja egyenld lesz. Ilyenkor a novény nem tud vizet felvenni a talajbdl, de a sztdmain keresztiil
vizet veszit. Végiil lecsdkken a turgornyomas és a novény elhervad. A hervadast megakadalyozhatja, ha a novényt
100 %-ig paratelt 1égtérbe helyezziik, amelyben megsziinik a vizvesztés. Bekovetkezhet azonban az az allapot is,
amikor mar ez sem segit. Ha novény nem képes vizet felvenni a talajbol, még 100 % relativ paratartalom mellett
sem, akkor kiszamithatjuk az allandé hervadas szazalékat: a talaj viztartalma / a talaj szaraztomege x 100. Ez a
homogén talajra jellemz6 érték.

2.1.5.1. A guttacié és a gyokérnyomas

A novények vizfelvétele eltéré mechanizmussal torténik éjjel és nappal. Ejjel ugyanis a sztomak altaliban zarva
vannak, ami miatt a ndvény vizvesztése a nappalinak toredékére csokken le. Milyen folyamatok allnak tehat az
¢jszakai vizfelvétel hatterében?

A novények egy részénél megfigyelhetd, hogy jo vizellatas mellet reggelre a levelek csucsi részén, vagy a szélein
harmatra emlékeztetd cseppek formalodnak. Ez azonban nem harmat, hanem a levél intercellularisaibol kiprésel6do
valadék, xilém nedv, a jelenség neve pedig guttacié. E ndvények levél szélein ugyanis modosult sztomak, un.
hidatédak talalhatok, amelyeken keresztiil a nedv tavozik. Ezt a folyamatot egyértelmiien az atmoszférikusnal
nagyobb nyomas hajtja, amely a xilém nedv €s a talajoldat ozmotikus nyomasanak kiilonbségébdl adodik (114
— Tilss oldat)- E2 @ nyomasérték a gyokérnyomas. A gyokér tehat ionokat vesz fel a talajbol és a sejtjei ezek egy
részét leadjak a xilémbe, amely a hajtasba iranyul6 vizmozgast idéz el6:
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J, =L, xaxRxTx(C,"-C°)+® °

ahol J, a vizfelvétel sebessége, L, a sejtek hidraulikus konduktivitésa, o a széllitott anyagok reflexios koefficiense,
C,axilém és C,° a kiilsé oldat ozmolaritasa, ®@,,° az aktiv vizfelvételbdl szarmazo érték.

2.1.5.2. A levagott gyokér vizfelvétele és az exudacio

A fenti folyamattal analdg jelenséget figyelhetiink meg akkor is, ha jol megdntozott talajban, vagy tapoldatban
nevelt, tdg xilém edényekkel rendelkez6 ndvény (pl. Cucurbitaceae) hajtasat a reggeli ordkban levagjuk
(dekapitaljuk). Ilyenkor ugyanis a vagasfeliileten folyamatosan, akar napokig is ,)kénnyezik” a ndvény, vagyis
szivarog a xilém nedv, amit akar dssze is lehet gylijteni. A folyamatot szakkifejezéssel exudacionak nevezziik.
(Ez figyelhetd meg a sz316 kései metszésekor is és ezért ,,vérzik el” a tavasszal metszett diofa.) Az idéegység alatt
kiaraml6 nedv térfogata megadja a J, értékét.

Mi tartja fenn a gyokérnyomast? A xilém nedv a vizfelvétel kovetkeztében folyamatosan higul. A higulas a nedv
¢s talajoldat kozotti ozmotikus potencialkiilonbség csokkenését idézné eld, ezért a gyokérsejtek folyamatosan

sy

Q o O
] ]

H: Hoagland oldat
r M: mannitol

Az exuddcio sebessége (Ul s)

1 1 1
1 2 3
0 (6ra)

2.5. abra Dekapitalt n6vény kdnnyezése kiilonboz6 ozmotikus nyomast (Hoagland) tapoldatokban

A tapoldatban nevelt, dekapitalt n6vénnyel végzett kisérletet a 2.5. abra szemlélteti. A névény szamara sziikséges
tapsokbol dsszeallitott Hoagland tapoldat ozmotikus koncentracioja (ozmolaritasa) kiszamithatd. Az ilyen tapoldatba
meriilé gyokér egyenletes sebességgel valasztja ki a xilém nedvet a vagasfeliileten. Ha a tapoldathoz mannitolt,
egy nem felvevddd ozmotikumot adunk, akkor megné az oldat ozmolaritasa, és ezért a An lecsokken. Ennek
hatasara az exudacio sebessége hirtelen lecsokken. Majd a gyokérsejtek nagyobb sebességgel kezdik felvenni és
kivalasztani a xilémbe az oldott ionokat, aminek hatasara a kdnnyezés sebessége néni kezd és — bar alacsonyabb
szinten —, de Ujra stabilizalodik. Ha ezutan visszacseréljiik az oldatot az eredeti Hoagland tapoldatra, akkor az
elobbivel ellentétes folyamatot lathatunk: az exudacio sebessége elobb hirtelen megnd, majd lassan visszaall a
kezdeti értékre. Ez a megfigyelés bizonyitja, hogy a gyokér un. felvételi szekrécidval, vagyis a kiilsé tapoldatbol
felvett ionok xilémbe torténd kivalasztasaval tartjak fenn a gyokérnyomast. Ha az el6bbi kisérletben kizardlag a
Hoagland oldattal megegyezé ozmolaritasii mannitolra cseréljitk az oldatot, ezaltal meggatolva a kiils6 oldatbol
az ionfelvételt, a konnyezés mégsem szlinik meg. Ennek hatterében az Un. szoveti szekrécio all. Ez azt jelenti,
hogy a gyokérsejtek azaltal probaljak meg fenntartani a Azn-t, hogy a korabban felhalmozott, de ki nem valasztott
ionokat adjak le a xilémbe.
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2.1.6. A viz mozgasa a gyokérben

A gyodkérbe belépd vizmolekulak nem kdzvetleniil egy rizodermisz sejt citoplazmajaba 1épnek be, hanem elészor
a sejteket burkolo sejtfalba. A sejtfalak halozatos felépitése ugyanis pordzus szerkezetet alakit ki, €s 6sszességében
jelent6s belso teret zar kozre. Ezt a teret apoplasztnak nevezziik és ugy tekintjiik, hogy a sejtmembrant és citoplazmat
mar nem tartalmazé xilém elemek belsé tere is az apoplaszt része. Ezzel szemben a sejtek plazmamembrannal
koriilhatarolt bels6 terét, amelyet a szomszédos sejteknél a plazmodezmak kdtnek 6ssze az egész névényre kiterjedd
halozatot alkotva, szimplasztnak nevezziik. A névényekben tehat mind az apoplaszt, mind a szimplaszt az egész
szervezetre nézve 0sszefliggd teret alkot. A viz (és minden részecske, ion vagy molekula) tehat el6bb az apoplasztba
1ép be, majd onnan veszik fel a sejtek, vagyis 1ép a szimplasztba. A viz és a benne oldott ionok, molekulak a
gyokérben tehat diffuzioval mozoghatnak az apoplasztban, vagy a sejteken beliil a szimplasztban. Amennyiben a
viz mozgasa soran a vakudlumba is belép, akkor un. transzcellularis uiton halad. Radialis mozgasanak az
apoplasztban a kdzponti henger hataran talalhato sejtréteg az endodermisz szab gatat, amely sejtfalanak hidrofob,
szuberines vastagodasa (Caspary-csik) atjarhatatlanna teszi a viz szdmara. Plazmodezmakon keresztiil azonban a
szimplasztja a kéreggel és a sztélével is dsszekottetésben all, igy a szimplasztban mozgo viz és az oldott részecskék
tovabb haladhatnak.

Mi donti el, hogy milyen utvonalon halad a viz, a sejtfalakban, vagy a sejtekben? Ennek megvalaszoldsara szamos
kisérletet végeztek. A mikro nyomasszondaval megmertek az L, értékét a kiilonbozd sejtekben, gydkerszérben,
rizodermiszben, kéregsejtben és az endodermisz sejtjeiben. Ez azonban csak az egyes sejtek szimplasztjdban torténd
viztranszportrél ad informaciot. Ahhoz, hogy az apoplaszt Lp értékét is megmérjék modositani kellett a szondan.
Olyan eszkozt készitettek, amely egy szilikonolajjal feltoltott csdvel légmentesen raszerelhetd egy levagott
gyokércsonkra, és igy a szivargd nedvet nyomni, illetve szivni lehet, mikdzben a gyokér a tapoldatabol ionokat és
vizet vesz fel. Ennek segitségeével megmerték az egész gyokerszovet hidraulikus konduktivitasat (L) és sszevetették
az egyes sejtekben mért értekekkel. Ha a sejtekben mért L, érték hasonlo az L, -hez, akkor a viz a sejtekben, vagyis
a szimplasztban mozog. Ha azonban az L, nagyobb, mint az L,,, akkor a viz az apoplasztban mozog. Valamint,
ha a vizaramlas sebessége a gyokérben (J,,, vagyis az exudacio sebessége) n, akkor az L, is né. A mérések soran
kiilonboz6 modszerekkel befolyasoltak a vizfelvételt: valtoztattdk a tdpoldat ozmolaritasat, illetve szivohatast
gyakoroltak a gyokércsonkra. Ilyen modon tehat vagy ozmotikus potencial gradienssel vagy nyomas gradienssel
idézték eld a gydkérben a vizfelvételt, illetve a vizmozgast. A kisérletbdl kideriilt, hogy a a vizaramlas a gydkérben
sokkal nagyobb, ha nyomas gradiens mozgatja a vizet (JvrP >>J.™M). Ebbél az is kivetkezik, hogy az L, érteke is
nagyobb, ami arra utal, hogy ozmotikus potencidl gradiens hatasara a viz a szimplasztban mozog, mig a nyomas
gradiens hatdsara az apoplasztban is mozog.

A hajtasba iranyuld vizszallitast tehat éjszaka, amikor a vizfelvételt csupan a gyokeret koriilvevd (talaj)oldat
ozmolaritasa hatarozza meg, a gyokérnyomas biztositja. Nappal, amikor a ndvény a sztomain at vizet parologtat,
a vizszallitast a vizleadas mértéke szabja meg. Ez a vizleadas, a transpiracid, aranyos azzal a nyomaskiilonbséggel,
ami a vizet a hajtasba szallitja.

2.1.7. Az intakt novény vizfelvételének kohézios elmélete

A gyokeérbol a hajtasba a viz a xilém szallitopalyain jut. A levelekben az erek és benniik az egyre kisebb atmérdji
xilém elemek az egész mezofillumot behalézzak, mindenhova eljuttatjak a vizet és a benne oldott anyagokat.
Végiil, mint egy nyitott végii cs6bdl a xilém nedv szétaramlik az intercellularisokban. A folyadék a mezofillum
sejtek feliiletén oszlik el, bevonatot képezve. Ebbdl a bevonatbol a sejtek felveszik az életmiikodéseikhez sziikséges
ionokat és a vizet. Ugyanakkor az intercellularisok levegdvel telt kamraiban a sejtek feliiletérdl elkezd parologni
a viz és megnd a vizgdz tenzio. Nappal a sztomak altalaban nyitva vannak, és ezeken a porusokon keresztiil a
vizgdz kiaramlik a kiils6 térbe. Hogyan alakul ki a sziikséges nyomas gradiens, amely a vizet felfelé mozgatja?

Elészor is, a kiilsé levegd vizgdztenzidja altalaban joval alacsonyabb, mint az intercellularisoké. A viz kémia
ew

potencialjanak egyenletét felirhatjuk a viz egyensulyi géznyomasaval is: &, ] ahol e, a viz
egyensulyi gdznyomasa a rendszerben és e,,° a tiszta viz egyensulyi géznyomasa. Ha ebbdl indulunk ki, akkor a
vizpotencial kiilonbség az intercellularis és a kiilso tér kozott ugyancsak megadhat6. Tehat a gdz halmazallapota
viz a kiils6 tér felé halad, ahol alacsonyabb a ¥. Ez tehat eldsegiti a viz parolgasat a mezofillum sejtek feliiletérdl.
(Olyan koriilmények kozott, amikor a bels6 és kiils6 tér kozotti AY=0 nincs transpiracio. Ilyen lehet egy kiados
zapor utan a nyari melegben, illetve a tropusi es6erddben.)

=+ Rx Txln[
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Ez a folyamat azonban nem magyaradzza meg, hogy miért megy fel a levelekbdl elparolgé vizmennyiség a hajtasba.
A magyarazatot a mezofillum sejtek feliiletén kell keresni. A sejtek sejtfallal koriilvett feliilete ugyanis a gydkérhez
hasonloan atnedvesedik, a viz itt is teliti az apoplasztot. A sejtfalak inter-mikrofibrillaris jaratai, amelyek
feltoltédnek vizzel kapillarisként miikodnek (2.6. abra). A viz parolgasa miatt egyre kisebb és kisebb jaratokba,
kapillarisokba huzodik vissza és ezért egyre nagyobb a szivohatasuk. Tekintettel arra, hogy az apoplaszt az egész
levélben Osszefiigg, ez a szivo hatds végiil eljut a xilém elemekig, amelyek maguk is tekinthetdk kapillarisnak. A
viz kohézios sajatsagai miatt a kapillarisok haldzataban a vizes oldat, a xilém nedv 0sszefiigg a levélben, a szarban
¢és a gyokérben. Ez a kapillarishatas biztositja a sziikséges nyomas gradienst a viz hajtasba torténd szallitasdhoz.
A transpirdld névény xilém palydiban tehat az atmoszférikusnal kisebb nyomas uralkodik. A xilém
szallitopalyainak gyiiriis megvastagodasa biztositja, hogy a trachea tagok ellen tudjanak allni ennek a negativ
nyomasnak és ne roppanjanak dssze.

folyadeék film

\

mezofillum sejt

sejtfal intercellularis tér

2.6. abra A levél belso intercellularis tereiben a levelek feliiletén eloszl6 xilém nedvbdl képzddo folyadékfilm
parolog. Vizhianykor a folyadék a sejtfalak inter-mikrofibrillaris jaratainak egyre kisebb atmérdjti kapillarisaiba
huzodik vissza

2.1.7.1. A xilém vizpotencialjanak mérése

A vizszallitas fentebb ismertetett kohézids elmélete szerint a talajtol a ndvényen at a levegdig tehat vizpotencial
gradiens alakul ki. A magas fak esetében ez a gradiens még arra is elégendd kell legyen, hogy legybzze a
folyadékoszlop gravitacios nyomasat, amely egy 100 m magas fa esetében 1 MPa! Valoban lehetséges ez?
Kimérhet6-¢ a szamitasok szerint kialakuld nyomas gradiens? 1965-ben Scholander készitett el6szor olyan kisérleti
eszkozt, amellyel meg lehetett mérni egy levélben vagy egy leveles agban a nyomast. Ez egy vastag falu tartaly
nyomaskamra, amelybe gy helyezték el a leveles agat, hogy a levagott csonkot Iégmentesen és nyomasbiztosan
befogtak a nyilasba, mig a levelek a kamraban voltak. A zart tartalyban fokozatosan ndvelték a nyomast, amig a
vagasfeliileten meg nem jelent a xilémnedv. Ennek a nyomasértéknek megfeleld negativ nyomads uralkodik a leveles
ag belsejében. A mérést azota szamtalan alkalommal és ndvényen elvégezték, s6t még a fakra is felmasztak vele,
hogy ott helyben mérhessék meg a nyomast egy-egy agon. A mérések —0,5 ¢s —8 MPa kozotti nyomasértékeket
eredményeztek. Valoban lehetséges ez?

Azt, hogy a xilémben negativ nyomas jon 1étre egy régdta ismert jelenség, a kavitacio is igazolja. A xilém nedv
sok oldott anyagot, még oldott gazt is tartalmaz, ami csokkenti a viz szakitdszilardsagat. Alacsony nyomason a
gaztartalom kivalik a folyadékfazisbol és ezzel megszakitja a folyadékaramot. Ez rendszerint csupan néhany trachea
tagra terjed csupan ki a hatékony védekezési mechanizmusoknak koszonheten. Szamos nyalédb fut parhuzamosan
felfelé és stirlin vannak elagazasok A trachea faldban nagy szimban vannak udvaros godorkés megvastagodasok,
amelyek a porus zarodasaval meggatoljak a légbuborék oldal iranyu terjedését. A kavitacio akar magatdl is
megsziinhet pl. éjszaka a gyokérnyomas hatasara.

Ezek azonban kozvetett bizonyitékok a kohézids elméletre. Ezért Zimmermann és munkatérsai egy masik modszert
alakitottak ki, hogy megmérjék a xilém elemekben a nyomast. A nyomas szondat alakitottak at tigy, hogy a
kapillarisba nem szilikonolajat, hanem gazmentesitett vizet toltottek és a kapillarist az él6 ndvény xilémjébe
szurtak be. A mért nyomas az atmoszférikusrol a valdés nyomasra csokkent, amikor a kapillaris elérte a xilémet.
Ezt a mérést is sokféle novényen és sokféle magassagban végezték el, hogy ellenérizzék a nyomas gradiens meglétét.
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A nyomasértékek azonban — bar szintén negativak voltak — nem érték el a kohézids elmélet alapjan szamitott és a
nyomas kamra altal mért értékeket (a legkisebb érték —1,6 MPa volt) és nem bizonyitjak a gradiens meglétét sem.

A kiilonbségek azzal magyardzhatok, hogy mas mechanizmusok is befolyasoljak a novények vizszallitasat a
hajtasba. A levél intercelluldrisaiban a xilémbdl kiaramlo nedv jelentds ozmotikus nyomassal rendelkezik, raadasul
a parologtatas kovetkeztében még be is toményedik, igy elérheti a 0,5-1 MPa-t is. Ezért lokalisan az ozmotikus
potencidl gradiens is eldsegiti a viz szallitasat. A ndvények kozott jelentds kiilonbségek lehetnek a xilém elemekben
¢s a szallitott nedv Osszetételében is. A vizszallitds mechanizmuséanak teljes korti megismeréséhez még tovabbi
kisérletekre van sziikség mas modszerek bevonasaval.

2.1.8. A transpiracio

A szabad vizfeliilet parologtatasaval, az evaporacioval szemben a ndvényeken ataramléd viz leadasat nevezziik
transpiracionak. A transpiracio soran a névények alapvetden a sztdbmakon at adjak le a vizet. A levelek felszinét
borit6 viaszos kutikula réteg ugyanis hidrofob sajatsagt és ezért azon csak nagyon kis mértékben képes athatolni
a viz. Mindazonaltal, a vizleadasnak ezt a formajat kutikularis transpiraciénak nevezziik.

A transpiracio tehat akkor megy végbe, amikor a sztdmak kinyilnak. A sztomak nyitdsanak és zarasanak
mechanizmusardl a késébbiekben szdélunk. Itt csupan a transpiraciora jellemzd altalanos torvényszertiségeket
ismertetjiik. Miutan a sztomanyitasnak és zarasnak napi ritmusa van, igy a transpiracio is reggelt6l a déli érakig
novekedik, majd sotétedésre megsziinik, tehat parhuzamosan valtozik a fotoszintetikusan aktiv fénysugarzassal.
Nyitott 1égrések esetén, a vizleadas sebességét befolyasoljak a levél anatomiai sajatossagai. A szérokkel fedett
levél, vagy amelyen siillyesztett sztomak talalhatok joval kevésbé transpiral. A transpiracid intenzitasat még inkabb
befolyasolja a levegd hémérséklete és a paratartalma. A hémérséklet novekedése fokozza a viz parolgasat az
novekedése csokkenti a paratartalmat, igy novelheti a transpiraciét. Ez utobbi tényezdk azonban kozvetve
befolyasoljak a sztomak nyitottsagat is. A sztomak nyitasa és zarasa endogén ritmust kovet. A legtobb névényben
a hajnali 6rdkban még akkor is elkezd novekedni a 1égrés, ha mesterségesen sotétségben tartjuk a névényt. Vannak
azonban ¢&jjel nyitd (szkotoaktiv) sztomak, és atmeneti tipusok is. A sztomak miikodésére, ezen keresztil a
transpiraciora hato legfontosabb kornyezeti tényezok a fény, CO, koncentracio és a hdmérséklet. A fény hatasara
andvényekben szamos ¢€lettani folyamat aktivalodik. A foldre érkezd napsugarzasbol a kék és a vords fény hatasara
nyitnak a sztdbmak. Ezzel egy id6ben a fotoszintézis folyamatai is megindulnak és ennek soran O, képzddik és
CO, kotédik meg. E gazok ugyancsak a sztomakon at cserélddnek ki a kornyezettel. Megfigyelték, hogy a CO,
tenzi6 fokozodasaval a sztomak elkezdenek zarddni. Ez azt mutatja, hogy a légrés elsdsorban a fotoszintézis CO,
ellatasara szolgdl, és amennyiben elégséges az intercellularisokban a tenzidja, a 1égrések sziikiilnek, ezzel a
csokkentve a novény vizvesztését. Ezen keresztiil hat a homérséklet is: novekedésével a 1€gzés biokémiai
folyamatainak sebessége gyorsabban nd, mint a fotoszintézis sebessége, ezért magasabb homérsékleten a CO,
kompenzécios pont eltolodik. Atmenetileg megné az intercellularisok CO, tenzidja és ezért egyes novényeknél a
déli orakban részleges sztomazarodast figyeltek meg. A sztdmak zarasat azonban eldidézheti a vizhiany is. Kiszaradd
talajban a ndvény egyre nehezebben tudja felvenni a vizet és ilyenkor a gydkérben képzddo €s a xilém nedvvel a
hajtasba szallitddé hormon, az abszcizinsav hatdsara sztomazarodas kovetkezik be.

2.2. Anyagfelvetel, anyagszallitas a
novényekben

Az anyagfelvétel szempontjabol a sejtnek két részét kiilonboztethetjiik meg: a nem ozmotikus térfogatot és az
ozmotikus térfogatot. A nem ozmotikus térfogat a sejtnek az a része, ahova az ionok és a molekulék passzivan
jutnak be, felvételi mechanizmusuk adszorpcio, ioncsere €s a diffuzid. A nem ozmotikus térfogat a sejtfalra, az
apoplasztra terjed ki.

Az ozmotikus térfogat a sejtnek az a része, beleértve a partikulumokat is, amelyeket szemipermeabilis membran
hatérol és ahova, vagy ahonnan a vizsgalt anyag az anyagmozgast szabalyozé strukturan (membranon=barrieren)
keresztiil mozog. A hatarold6 membranokban elektrogén pumpak (ATP bontd fehérjék, ATPaz fehérjék),
szallitofehérjék (karrierek, transzporterek) és csatornafehérjék szabalyozzak az anyagmozgast. Ezért ezt az
anyagtranszportot kozvetitett transzportnak nevezzik.
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2.2.1. Anyagtranszport a nem ozmotikus térfogatban

A sejtfal halozatos, mikrofibrillaris strukturaja altal kialakitott porozus szerkezetér6l mar korabban szoéltunk. Ezek
a kiilonb6zo6 atmérdji porusok, inter-mikrofibrillaris jaratok, a primer sejtfalban cellul6oz, hemicelluloz, pektin és
glikoprotein molekulak kapcsolodasaval jonnek létre. A szekunder sejtfalban mar nem talalhatd pektin és
fehérjekomponens, helyette a porusokat eltomitd, altalaban hidrofob sajatsagu anyagok rakodnak be: lignin,
szuberin, kalloz, kutin. Ezért az anyagfelvételt igazabol csak a primer sejtfalban lehet vizsgalni. Ez utobbinak
egyik komponense, a pektin lancaiban galakturonsav ¢és glukuronsav talalhaté (lasd 11.1.), amelyek
karboxilcsoportjain disszociabilis protonjaik révén fémionokat kothetnek meg. A leggyakrabban megkotott ion
a kalcium, amelynek strukturalis funkciodja is van: két szemben 1€v0 lanc egy Ca?"ion megkotddése révén kalcium-
pektatot alkothat, ezzel is stabilizalva a sejtfal szerkezetét. Ugyanakkor ezeken a karboxilcsoportokon mas fémionok
is megkotddhetnek, onnan ledisszocidlhatnak, illetve lecserélddhetnek, ha egy stabilabban kdt6d6 fémion leszoritja
Oket. Az anionokat a negativ toltések taszitjak, igy azok nem kotddnek meg a sejtfal oldallancain. Az apoplasztban
tehat az ionok és molekuléak toltésiiknek megfeleléen szabadon diffundalnak, illetve kdtédnek meg.

A
=
E
o)
b} gatls nelkul
=
2
c
L D
gatloval
(7))
18
<
1 1 1 >
1 2 3
id6 (perc)

2.7. abra Az ionok felvétele az apoplasztba

Az anyagfelvétel torvényszeriiségeit legtobbet tapoldatban nevelt ndvényekkel vizsgaltak. Mikor egy ndvény
gyokerét a korabbinal toményebb tapoldatba meritjiik, az apoplasztba pillanatszerlien, passzivan torténik meg a
tapanyagfelvétel. A felvett mennyiség a szovet térfogatszazalékaban kifejezheto teret tolt be. Ezt a teret 1atszolagos
szabad helynek (apparent free space, AFS) nevezik. Az AFS feltoltédése utan természetesen megindul az
anyagfelvétel a citoszolba, vagyis az ozmotikus térfogatba is. Ha a felvételt a kalium és a klorid ionok példajan
vizsgaljuk akkor a 2.7. abran lathato gorbét kapjuk. Mind a kalium, mind a klorid ionok felvétele az apoplasztba
nagyon gyors és telitddo folyamat, amely utan az id6 fiiggvényében egy linedrisan ndvekedo felvételt tapasztalunk
a citoszolba. Ha ezt a linearis szakaszt meghosszabbitjuk az ordinataval valéo metszéspontjaig, akkor megkapjuk
az AFS méretét, amelyet az oda felvett ionok mennyisége (koncentracioja) is jellemez. Ha a kisérlet soran gatloszert
alkalmazunk, amely meggatolja a kalium és a klorid felvételét a citoszolba, akkor csupan egy telitddé gorbét
meérhetiink, amelynek linearis szakasza ugyanott metszi az ordinatat. Az AFS telitddése azonban masképp torténik
az anionok és t6ltéssel nem rendelkez6 anyagok esetében, mint a kationoknal. Eldbbiek pillanatszertien 1épnek be
az apoplaszt porusaiba a vizzel egyiitt és onnan desztillalt vizzel kimoshatok maradnak. Ezért az AFS-bdl altaluk
betoltott teret viz szabad helynek nevezziik (WFS). A kationok azonban az oldallancok negativ kdtéhelyein
kotédnek meg, ezért jellegzetes, ugynevezett Donnan eloszlast mutatnak. Koncentraciojuk, szemben az anionokéval,
akar nagyobb is lehet, mint a kiils6 oldatban, ami a kdtdhelyek nagy szdmara utal. Desztillalt vizes mosassal nem
tavolithatok el, de mas kationokkal lecserélhet6k. Ezért az AFS altaluk betdltott részét Donnan szabd helynek
(DFS) nevezziik. Az AFS tehat a WFS és DFS 0sszege.

2.2.2. Anyagtranszport az ozmotikus térfogatban

2.2.2.1. A transzportfolyamatok kinetikai vizsgalata

Az 1930-as és 40-es években szamos kisérletet végeztek a novények anyagfelvételének vizsgalatara. Tanulmanyoztak
az iontranszportban észlelhetd kolcsonhatasokat. Megallapitottak, hogy a K, Rb", Cs" kélcsondsen gatoljak
egymas felvételét. A H' kompeticioban van az alkali kationokkal alacsony kiilsé koncentracion. A CI” és a Br’
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kozott ugyancsak kompeticio mutathato ki. A K™ és a Na'" egymasra hatasa koncentraciéfiiggd, alacsony kiilsé
koncentracion a K felvétele kedvezményezett a Na™ ionhoz képest, nagy koncentracion ezt a kiilonbséget nem
tudtak kimutatni.

Viets (1944) mutatta ki, hogy a tapoldatban jelenlévo Ca®" serkenti mind a kationok, mind pedig az anionok
felvételét. A Viets-hatds nagyon gyorsan kialakul. Hasonld hatdsa van a bor jelenlétének is. A jelenség pontos
magyarazatat még ma sem ismerjiik. Az ionok és molekuldk ndvényi sejtekbe torténd felvételének mechanizmusat
azonban mara a molekularis bioldgiai vizsgalatok segitségével jol tudjuk magyarazni. Mégis, tanulsagos attekinteni
a tobb évtizednyi kinetikai analizis eredményét.

El6szor Van den Honert (1933) mutatta ki magasabb rendi névényekbdl, hogy a felvétel sebessége a kiilsé kozeg
mitkodésének koszonhetd, Epstein mutatta ki 1953-ban. A szallitofehérjék mitkodésére a Michaelis-Menten
kinetika érvényes, igy a szallitott anyag megkotése és atjuttatdsa a membran tuls6 oldalara jellemezhetd a reakeio
maximalis sebességével (V,.,) €s a sebességi konstanssal (K,).

Az ionfelvétel tovabbi tanulmanyozasa soran rajottek, hogy széles koncentracio tartomanyban vizsgalva a felvételt,
az legalabb két folyamatra bonthato fel. A kisebb K- folyamatot I:, a nagyobbat II. folyamatnak (rendszernek)
nevezték el. Ezt az un. kettés kozvetitett felvételi kinetikat jol példazza a K felvétele (2.8. abra). Mér ezekbdl
a vizsgalati eredményekbdl is kitiint, hogy az I. és a II. rendszer lényegesen kiilonbozik egymastol. Az 1. rendszer
specifikus az adott ionra nézve. A 2-es rendszernél az ionok megkiilonboztetése kisebb mértékii, az anionfelvételt
a konnyen felveheto kationok serkentik és forditva, a nehezen felvevddék gatoljak a masik felvételét. A 1égzésgatlok
(ATP szintézist gatlo szerek) és az anaerobidzis alig befolyasoljak a Il.-es felvételi rendszert.

N
o

K* felvétel (umol g-' FT h-1)
>

K* (mM)

2.8. abra A K kett6s kozvetitett felvételi kinetikaja arpa gydkerekben

2.2.2.2. A tapanyagok felvételének szabalyozasa

Altalaban a nvények 4ltal nagy mennyiségben felvett ionok, pl. K, Ca** koncentracioja a talajban 10°-107 mol
dm™. Ez az a koncentracio intervallum, amelyben az 1-es felvételi rendszer hatékonyan miikdik. A laboratériumban
is, tapoldatban nevelt novényeknél akkor lehet maximalis ndvekedést elérni, ha az emlitett ionok K, értékei az 1-
es rendszerre jellemz6 értékek koriil mozognak. Ez egyuttal azt is jelenti, hogy a névekedésnek megfelelden a
valtozik. Kiilsé tapanyaghiany esetén a ndvények szintén az ionfelvétel paramétereinek valtozasaval reagalnak.
Arpanal megfigyelték, hogy a kaliumhiany eldszor a K., csokkenését indukélta, majd 3 nap utana V,,,, a kétszeresére
novekedett. Hig oldatokban a felvétel sebessége ndvekszik. Ezek a valtozasok arra utalnak, hogy tapanyag hiany
esetén a novény képes uj szallitofehérjék szintézisével fenntartani az allando citoplazmatikus koncentraciot.

A novények a talajoldatbol, tapoldatbodl felvett ionokbol a felesleget a vakudlumba szallitjak. A citoplazma
ionkoncentracidja az egyes ionokra nézve kiilon-kiilon regulalodik és csak nagyon sziik hatarok kozott valtozhat.
Ez csak ugy képzelhetd el, ha mind a plazmamembran, mind pedig a tonoplaszt szabalyozza az ionszallitast. Hiany
esetén a vakudlum jatssza a tartalék szerepét. Ez a pufferolé képesség jelentSs. A citoplazma allandé K*
koncentracidja ~150 mM, de a vakuélum K tartalma 5-sz6rs kiilonbséget is mutathat. A vakuélum kritikus K
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koncentracioja 20 mM, ebbdl mar nem tudja ellatni a citoplazmat kaliummal és hianytiinetek 1éphetnek fel. Az
anyagcsere zavartalansagat a citoplazmara korlatozodo homeosztazis biztositja.

A Michaelis-Menten -kinetika csak az alacsony kiils6 koncentracioknal érvényes. A belsé koncentracio
novekedésével a V.. exponencidlisan csokken, a K, exponencidlisan nd, vagyis nem tekintheték valodi
konstansoknak, mivel a bels6 ionkoncentraciot az egyenlet nem tartalmazza. A felvétel és a belsd ionkoncentracio
koz6tti negativ korrelaciot K, CI, SO4'2, PO4'3 ¢s NO5” esetében is bizonyitottak. A K-influx gatlasa 15-30 percen
beliil észlelhetd.

Gatloszerek alkalmazasaval bebizonyosodott, hogy a felvétel csokkenését nem a karrierek szdmanak vagy
aktivitasanak megvaltozasa okozza. Kalium esetében a belsé K™ koncentracié és a K influx kozotti osszefiiggés
szigmoid gorbével irhato le (2.9. abra), amibdl arra kovetkeztettek, hogy allosztérikus gatlasrol van sz6. Széles
kiils6 koncentracio tartomanyban a K" felvétel egyértelmiien négy szakaszra bonthato: az elsé szakaszban (< 10
mol dm™ koncentracioig) az influx mértéke jelentdsen nd, mivel a kdtéhelyek még szabadok. A maximalis felvétel
10" mol dm™>-nél mérhetd, amikor a belsd K tartalom még kicsi. Ezt kovetden ugynevezett influxgatlas torténik,
a transzporter K'-kot helyei telitédnek (allosztérikus gatlas 1ép fel), gyakorlatilag nincs netto K felvétel, csak
K"-K" csere mérhetd, mikozben a gyokér K tartalma mar elérte a novény novekedésének megfelelé maximalis
értékeét.

a névény
K+ tartalma

K* tartalom
(mmol g SZT)

0,11 netto
K+ felvétel

ey

K* felvétel

e
W
T

S
(3]
T

K* felvétel és leadas (mmol g SZT)
o

L
—

K* leadas

0

0,01 0,1 1 10

2.9. abra Intakt buza-csirandvények K™ (*°Rb) felvétele

Az allosztérikus gatlas nem nytjt minden kdriilmények kozott altalanosithaté magyarazatot a felvételi rendszerek
szabalyozasara. A novények sokféle anyagot szallitanak a membranjaikon at, amelyekhez sokféle transzport
rendszer alakult ki. Méara e fehérjecsaladokat nagyrészt azonositottak, jelenleg a molekularis bioldgiai modszerek
segitségével folynak a kutatasok. Nagy segitséget nytjt az egyes fehérjék miikodésének, szerepének azonositasaban
a funkcidhianyos mutans novények felfedezése. Ezekben egy-egy fehérje expresszidja gatolt, ami az altaluk betdltott
¢élettani funkcio kieséséhez vezet.

2.2.2.3. Els6dleges aktiv transzport: pumpak a membranokban

A ndvények életfolyamataihoz a kiilonb6z6 ionokat, molekulakat altalaban nem a kornyezeti koncentracidjukban,
hanem attdl eltérd, nagyobb, vagy kisebb koncentracioban veszik fel. A ndvekedéshez sziikséges ionokat a ndvény
felhalmozza, mig a sziikségtelen anyagokat, ha be is jutnak a sejtbe, igyekszik eltavolitani. E transzportfolyamatok
tehat azt jelentik, hogy a membranokban talalhato fehérjék, fehérjekomplexek segitségével a névények az anyagokat
kémiai potencial gradiensiikkel (koncentracio gradiensiikkel) ellentétes iranyban szallitjak. Ehhez a folyamathoz
energia befektetésére van sziikség, amelyet altalaban az ATP hidrolizise biztosit. A felszabadulo energia révén a
fehérjekomplex egy része konforméaciot valtoztat és képes a szallitott anyagot, a szubsztratjat a magasabb

N
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szallitanak, pl. a H'-ATP4zok, vagy Ca”"-ATPézok (2.3.5.2.), de vannak kozottiik olyanok is, amelyek nagy szerves
molekulakat szallitanak, pl. ABC-transzporterek.

A novények és gombak plazmamembranjaban talalhaté H'-ATPaz fehérjekomplex a citoplazmabél H™ ionokat
szallit az apoplasztba, vagyis a kiilsé térbe. Ezzel szabalyozza (lugositja) a citoplazma pH-jat és savanyitja az
apoplasztot, de egyuttal megvaltoztatja a membran két oldala kozott a toltések eloszlasat is, vagyis egyszerre pH-
¢s elektromos potencial gradienst (elektrokémiai potencial gradienst) is 1étrehoz. Ez a kdvetkezd egyenlettel
irhato fel:

AuH*
ap ==+

=AY -59ApH

ahol Ap a proton mozgat6 eré, AuH" a protonok kémiai potencial gradiense a membran két oldala kozott, F a
Faraday féle alland6 (96485,3383 C mol'l) és AY a membran potencial. A pH kiilonbség elérheti az 1-1,5 értéket,
mig a membran hiperpolarizalédik, tehat a membran potencial a nyugalmi szintrél (~50 mV) lecsokkenhet
akar —130 mV-ra is. (A proton mozgaté erd jelentoségét a kdvetkezd fejezetben mutatjuk be.) Az enzimkomplex
valdjéban egy dimer, amelyben a proton csatornat transzmembran helix domének alkotjak. Mitkodését serkenti
a K, pH optimum értéke 6,5.

A plazmamembran H'-ATP4z enzim mitkodése egy katalitikus ciklussal jellemezhets, amelynek soran ATP-t
hidrolizal és atmenetileg foszforilalodik. Ezért az ilyen tipusu enzimeket P-tipusti ATPazoknak is nevezik. (Ebbe
a tipusba sorolhaté még a Ca’"ATP4z is.) ATP igénye konnyen bizonyithatd, ha pl. KCN oldatba helyezziik a
novényt. A cianid hatdsara leall a terminalis oxidacid és az ATP termelés, igy a membran potencial visszaesik a
nyugalmi értékre, de a cianid eltavolitasa utan lassan ujra lecsokken. A foszforilacios 1épésnek koszonhetéen az
enzim specifikus inhibitora az ortovanadat (HVO42'), ami egy foszfat analog (HPO42') és az ATP foszfat kotdhelyén,
egy aszparaginsavon kotédik meg.

Az enzimkomplex miikodését a 2.10. abra mutatja be. Elsé 1épésben az enzim (E) foszforilalodik, és a
citoplazmatikus oldalon megkot egy protont. Ez utdbbi funkcioét az aktiv centrumban, egy kozponti helyzett, vizzel
telt iireg szélén elhelyezkedd Aspggy latja el. Igy egy atmeneti konformacié alakul ki (E,-P), amelyben az Aspggy
¢és a hozza kozel 4ll6 Asnjgg kozott hidrogénhid kotés jon 1étre. A konformaciés mozgas hatasara a kozponti iireg
kinyilik a kiils6 tér felé és ekdzben eltavolodik egymastol az Aspggy €s az Asny g, megszakitva ezzel a hidrogénkotést
(E,-P allapot). Ekkor a kivezetd csatorna pozitiv t6ltést hordozd Argess aminosava keriil az Aspggy kozelébe,
amelynek hatdsara Aspggy-16l1 ledisszocial a proton a kiils6 oldatba. Ez a térszerkezet egyben meggatolja az Aspggy
visszaprotonalodasat a savas kiils6 térbol. Az enzimkomplex Aspggy negativ toltése és az Arggss pozitiv toltése
neutralizdlja egymadst, amely egy masodik foszforilalt konformacié atmeneti stabilizalédasdhoz (E,-P*), majd
defoszforilacidhoz vezet. Végiil visszaall az enzim kiindulasi térszerkezete.
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2.10. abra A plazmamembran H'-ATPaz enzim miitkodése soran a protonfelvétel és protonleadas mechanizmusa.
(Pedersen et al., 2007 utan)

A vakuolumot hatarold membranban, a tonoplasztban hasonlé funkcioju, de teljesen eltérd szerkezetli enzimek
miitkodnek. A tonoplaszt H-ATPAz a citoplazmatikus oldalrol a vakudlumba szallitja a protonokat. Miutan az
ATP hidrolizise soran nem képez foszforilalt intermediert, az enzim nem gatolhatdo vanadattal, mint a
plazmamembranban mitkodé H'-ATPaz. Helyette egy antibiotikummal, a bafilomicinnel, illetve nagy nitrat
koncentracidval gatolhato. Mikodését a Cl™ serkenti. Ezek az enzimek minden eukariota endomembranban (ER,
Golgi stb.) megtalalhatok. Felépitésében a mitokondrialis (vagy a kloroplasztiszban is megtalalhatd) F-ATPazokra
hasonlit. Nagyméretii, Gsszetett, tobb alegységbdl alld fehérjekomplexek. Két f6 résziik az ATP hidrolizisét végz6,
8 alegységbdl allo, periférialis V| komplex és a membranba agyaz6dod, protoncsatornat alkoto, 6 alegységbdl allo
Vo komplex, ezért hivjak ezeket V-tipusu ATPaznak is. Tekintettel arra, hogy szerkezetiik ennyire hasonlit az F-
ATPazokéra, feltételezik, hogy hasonloképpen is mitkodnek (lasd. 3.4.6.).

A vakuolaris ATPazok miikddése soran is proton mozgato erd jon 1étre a citoplazma és a vakudlum kozott. Egy
ATP energiajaval 2 protont szallitanak. Ennek eredményeképpen a vakudlum 20-30 mV-tal pozitivabb a
citoplazmanal, de a kiils6 térhez képest negativabb. Miutan a vakudlumban jelentésen megndé a protonok
koncentracioja, a toltéskiegyenlités céljabol Cl™ és malat> anionok szallitddnak a vakudlumba, melyet kés6bb
ismertetend6 enzimek katalizalnak.

A vakudlum membranjéban egy masodik proton pumpa is miikodik, a tonoplaszt H'-PPaz (tonoplaszt proton
pirofoszfataz). Ugyancsak a citoplazmabdl szallit protonokat a vakudlumba, ezzel hozzajarulva a proton gradiens
kialakitasahoz. Kisméretii fehérje, két, membranba siilyedd polipeptid lanc épiti fel és mikddéséhez szervetlen
pirofoszfat bontasabdl nyeri az energiat. A PP; hidrolizisével azonban kevesebb energia szabadul fel, mint az ATP
hidrolizisekor, ami csak egy proton szallitasdhoz elegendd, mégis hasonldé mértékben jarul hozza a vakudlumba
iranyulo protontranszporthoz, mint a V-ATP4az, mert a protonokra szamitott energia-befektetés hasonld. Stimulalja
aK’, gatoljaa F, Na®, Ca2+, és pH-optimuma 7,8.

A H'-PPaz csak novényekben talalhaté meg, allati sejtekben, sét még élesztben sem mutattak ki. Felmeriil a
kérdés, hogy miért van sziikség két hasonl6 funkciot betdlté enzimre ugyanott. Az ATP-fiiggetlen proton transzport
elonyds lehet példaul stresszhatas alatt, amikor az ATP szint gyorsan csokken, de a PP; szint nem valtozik. A PP;
szamos anyagcsereut mellékterméke, ezért ,,0lcs6” energiadonor. Citoplazmatikus szintjének szabalyozasaban is
részt vehet a H'-PPaz.

A ndvényi sejtben tehat nem csupan egy hanem harom kiilénb6z6 enzim biztositja a citoplazma homeosztatikus
egyensulyat pH=7,0-7,5 szinten. A citoplazmaban képzddd, protonok a vakudlumba és az apoplasztba is tavozhatnak.
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Miutan a vakuolum bels6 tere a ndvényi sejt anyagcsere folyamataiban nem vesz részt kozvetleniil, csupan
raktarként” funkcional igy ott a pH jelentSsen alacsonyabb is lehet, atlagosan pH=5,5. Egyes fajokban a vakoélaris
nedv pH-ja azonban ettdl Iényegesen savasabb is lehet: ilyenek pl. a savanyl termésii citrusfélék, vagy az extrém
savas kornyezetben €16 Dunaliella acidophila, amely utobbiban a vaku6lom pH-ja akar 1 is lehet. A plazmamembran
¢s a tonoplaszt két oldalan kialakul6 elektrokémiai potencial gradiens azonban nem csupan a pH szabalyozasaban
bir jelentdséggel, hanem egyuttal biztositja a szabalyozott anyagmozgast is.

2.2.2.4. A szallitéfehérjék miikodése

A proton mozgatd erd, vagyis az ATP hidrolizisekor felszabaduld energia pH-gradiensben raktarozott formaja
akkor szabadul fel Gjra, ha egy proton a kémiai potencidlgradiense (vagyis a pH gradiens) mentén visszajut a
citoplazmaba. Ez az energia elégséges egy negativ toltési ion sajat kémiai potencialgradiensével szemben
proton(ok)al egyiitt torténd szallitasara. Ugyanennyi energia sziikséges ahhoz is, ha a proton mozgatasakor egy
toltés nélkiili molekula szallitodik a kémiai potencialgradiensével szemben, vagy egy pozitiv ion mozog a protonnal
ellentétes iranyba. Természetesen ilyenfajta anyagmozgas a membranok két oldala kozott szintén csak
fehérjemolekulak segédletével torténhet, melyek mitkodésiik soran megkotik a protont és a szallitott anyagot, majd
konformacio valtozas utan mindkettt leadjak a membran masik oldalan. Ezutan visszaall az enzim eredeti
térszerkezete. Ezek a fehérjék a kotranszporterek, mas néven szallitok vagy karrierek, amelyek meglétét mar a
mult szazad elején feltételezték a ndvényi sejtek anyagfelvételének kinetikai vizsgélata alapjan. A protonnal
ellentétes iranyt szallitas esetén antiporternek, azonos iranyu szallitas esetén szimporternek hivjuk dket. A sejt
szahar6z felvételét példaul a plazmammembranban talalhato szaharéz-proton szimporter katalizalja, mig a Na*
leadasért a Na'-proton antiporter a felelés. Az ilyen fehérjék masodlagos aktiv transzportot valdsitanak meg
¢s miikodésiik valojaban a pumpak mitkodésén alapul. Szerepiik tehat a sejt anyagfelhalmozasaban, illetve egyes
anyagok eltavolitasaban van.

2.2.2.5. Az ioncsatornak miikodése

Abban az esetben, ha a szallitott anyag a kémiai potencialgradiensével megegyezd iranyba mozog nincs sziikség
energia befektetésre, tehat igynevezett passziv transzport valosul meg. Az anyagok a membranokon azonban ez
esetben is csupan fehérjék segitségével juthatnak at. A legaltalanosabban elterjedt fehérjék, amelyek ilyen transzportot
végeznek az ioncsatornak. E fehérjék nyitott allapotban, voltaképpen szabad utat, kaput nyitnak a membranban
fesziiltségfiiggd csatornak miikddését a membranpotencial szabalyozza. Ilyen mddon valdjaban Osszefiigg a
H'-ATPazok miikodésével. A fesziiltségfiiggd ioncsatornak akkor nyitnak, illetve zarnak, ha megvaltozik a
toltéseloszlas a membran két oldalan, tehat az elektrokémiai potencial gradiens elektromos komponense a szignal.
Vannak, amelyek a hiperpolarizacio hatasara nyilnak ki és vannak, amelyek a depolarizacio hatasara. Ez utobbit
persze nemcsak a H'-ATPazok gatlasa, hanem a citoplazméaba iranyuld kation mozgas is kivalthatja. A kalium
ionok gyors széllitasat a sejtbe példaul a hiperpolarizaci6 hatasara aktivalodo kalium csatorna (KIRC, K inwardly
rectifying channel), mig az ugyancsak gyors leadasat a depolarizacio hatasara aktivalodo kalium csatorna (KORC,
K" outwardly rectifying channel) teszi lehetévé. A csatornak felépitésében 6 transzmembran régio vesz rész,
amelybdl 4 alkotja a csatornat, 2 pedig a membran potencialvaltozasat érzékeli, pozitiv toltésii aminosavak
segitségével.

Az ioncsatornak egy masik tipusa, a ligandumfiiggé csatorna annak hatdsara nyit ki, hogy valamely jelmolekula
kapcsolodik hozza kiviilrél vagy beliilrél. A ndvényi sejtekben az egyik legfontosabb ilyen csatorna a Ca*" csatorna,
amelybdl azonban tobbféle 1étezik a kiilonbdzé membranokban. Van IP5 (inozitol-1,4,5-trifoszfat), IPs, cCADPR
(ciklikus-ADP-riboz) és NAADP (nikotinsav adenin dinukleotid foszfat) altal aktivalt csatorna is. Ezek szerepére
a2.3.5.2. fejezetben tériink ki részletesebben.

Az ioncsatornak harmadik csoportjat az ugynevezett nyujtasfiiggd, vagy mechanoszenzitiv csatornak képezik.
Jellemz6 rajuk a kis szelektivitas, a hosszu idejii nyitottsag €s a jelentds vezetoképesség, vagyis idéegység alatt
nagy mennyiségii iont szallithatnak a tobbi csatornahoz képest. Ilyen csatornaknak fontos szerepe van az ozmotikusan
aktiv anyagok mozgatasaban, pl. a sztoma zarosejtekben a K™ mechanoszenzitiv csatornak.

Az ioncsatornék altalaban igen gyors ionmozgast biztositanak a szallitéfehérjékhez képest, mert csak a nyitas és
zaras soran végeznek konformacio valtozast, nem pedig minden egyes szallitott anyag athaladdsakor. A nyitas
sebessége alapjan megkiilonboztetnek gyorsan aktivalodo, tin. R-tipust €s lassan aktivalodo, S-tipusu csatornakat
is.
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2.2.2.6. Transzmembran elektrontranszport fehérjék

A kiilonb6z6 anyagokat szallité fehérjék mellett, azokkal kooperacioban, a membranokban NAD/P/H-fiiggd
redoxrendszerek funkcionalnak. A névényi sejtek plazmamembranjadban miikodik a NAD/P/H-reduktaz, ami az
elektront képes atadni az O,-nek vagy a jelen 1évé Fe(Ill)-nak. A mesterséges elektronakceptorok, amelyek
redoxpotencialja +80 mV-nal kisebb, igy a metilénkék, a DCPIP (diklérfenol indofenol) és a K53[Fe(CN)g] (FeCN),
novényi szovetek jelenlétében redukalodnak. Koziiliik elektronakceptorként leggyakrabban a K;[Fe(CN)g]-ot
hasznaljak, mivel a ferricianid anion impermeabilis és a redukalt vas mennyisége pontosan mérheto.

Az elektrontranszport fehérjék koziil néhanyat mar azonositottak, ilyen példaul a NADH-FeCN-reduktaz. A nativ
enzim 4 alegységbdl all, amelyekhez egy-egy FAD kapcsolodik prosztetikus csoportként, az elektront egy b-tipust
citokromnak adja at. Elképzelhetd, hogy ez a monodehidro aszkorbinsav redukcidjaban vesz részt (ezért hivjak
monodehidro aszkorbat reduktaznak, MDHAR is), amely a ndvény antioxidativ védekezo rendszerének része. Egy
masik ismert enzim a vas-reduktaz-oxidaz 2 (FRO?2, ferric reductase oxidase 2), mas néven vas-kelat-reduktaz,
amely a gyokér epidermisz plazmamembranjaban lokalizalhato és vas-kelatok redukciojat végzi a novények
tobbségében, ha vashiany stressz alakul ki. Ez az enzim is NADH-bdl nyeri az elektronokat. A kloroplasztisz belsé
burkold membranjaban miikddé6 FRO7 koenzime a NADPH-t hasznalja a vaskelatok redukcidjadhoz. A FRO
fehérjecsalad vas transzportban bet6ltott szerepérél a 2.3.5.4. fejezetben szdlunk bévebben.

2.2.2.7. A novényi sejt transzport rendszerei: 0sszegzés

A novényi sejtek anyagfelvételét és —leadasat osszetett transzport rendszerek szabalyozzdk. Az anyagfelvétel és
—akkumulacié hajtéerejét az elsddleges vagy primer aktiv transzport rendszerek biztositjak a membranokban
(H'-ATP4zok) a protonok kiils6 (apoplaszt) és belsé (organellaris) terekbe valo pumpalasaval. Az altaluk kialakitott
elektrokémiai potencidlgradiens vagyis a proton mozgato erd biztositja a kiilonb6z6 ionok és toltés nélkiili részecskék
potencial (koncentracio) gradienssel szembeni mozgatasdhoz, vagyis a sejten beliili akkumulacidhoz sziikséges
energiat. Ezt a feladatot, vagyis a masodlagos aktiv transzportot, a kotranszporterek (szimport, antiport) végzik.
Az elektrokémiai potencidlgradiens elektromos részét, vagyis a protonok altal (illetve masodlagosan a felhalmozott
ionok altal) létrehozott potencialkiilonbséget (a membranok két oldala kozott) a fesziiltségfiiggd ioncsatornak
hasznositjak. Vannak mas ioncsatornak is, amelyek miikodését hozzajuk kapcsoldodo ligandumok vagy a membran
fesziilése szabalyozzdk, igy fliggetlenek a membran potencidltol. A csatornakon keresztiil nincs anyagfelhalmozas,
passziv transzportot katalizalo fehérjék a membranban, amelyek miikddése nem igényel energiat. Ezek segitségével
az anyagok szintén a potencial (koncentracié) gradiensiiknek megfeleld iranyba haladhatnak.

Az anyagmozgast biztosito szallitok (kotranszporterek) és a fesziiltségfliggd csatornak miikddése a fentiek ellenére
sokban hasonlit egymasra. Mindkét tipusu fehérjében vannak hidrofob, transzmembran domének, amelyek igen
hasonld felépitésiick. Mindkettd iranyitott anyagmozgast tesz lehetdvé, mindketté az elektrokémiai potencial
gradienstél fiigg. Eltérnek viszont abban, hogy a szallitok csak az egy irdnyban szallithatnak anyagot, mert csak
egyik oldalon van szubsztrat két6helyiik, mig a csatorndkon, nyitott allapotban barmely iranyban mozoghat a
szallitott anyag. A szallitoknal az aktivacios energia nagy, a csatornaknal kicsi. A szallitok 100-10 000 iont
szallitanak masodpercenként, mig a csatornak 1-10 milliot.

A kétféle tipusu transzport rendszer létezését valojaban mar sok évtizeddel ezel6tt kimutattak a kinetikai vizsgalatok:
A szallitok a kis kiils6 koncentraciotartomanyban mitk6do, nagy affinitasu transzport rendszereket (I. rendszer),
mig a csatornak a nagy kiils6 koncentracidtartomanyban miikodo, kis affinitasa transzport rendszereket (1.
rendszer) alkotjak. Egyes ionok novények altal hasznosithatd koncentracidja a talajban valtozhat, pl. szarazsag
esetén jelentdsen csokkenhet. Ilyenkor a nagy affinitast rendszer aktivalodik a hatékonyabb felvétel érdekében
(pl. Fe, 2.3.5.4.).

2.2.3. Hosszu tavu anyagszallitas

A tobbsejtii novényeknél (pl. fonalas algak) barmelyik sejt felveheti az anyagokat a kdrnyezetébdl, de a sejtek at
is tudjak adni egymasnak azokat. A magasabb szervezddési szinten allo novényekben azonban mar egyre
specializaltabb sejtek és szovetek talalhatok, amelyek funkcidja nem csupéan az anyagok felvétele, hanem révidebb-
hosszabb tavolsagra torténd szallitasa a gyokér és a hajtas kozott.
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2.2.3.1. Anyagszallitas a szimplasztban

Akarcsak a viz, a benne oldott anyagok is szallitddhatnak a novényekben az apoplasztban vagy a szimplasztban.
A szimplaszt uton torténd szallitast a plazmodezmak biztositjak a sejtek kozott. A parenchimatikus sejteket igen
sok, akar 1000-10 000 plazmodezma is 6sszekdtheti a mellettiik levo sejtekkel. Ezek a paranyi citoplazmatikus
alagutak minddssze 30-60 nm atmérdjiek. Vannak azonban a floém szallitoszovet rendszerében 1-14 um atmérdjtek
is. A plazmodezmak két sejt kozos plazmamembranjaval boritott porusok, amelyeken at azonban az endoplazmatikus
retikulum is 0sszekdttetésben all, membranja a dezmotubulusal koti dssze a két sejtet. Régebben azt gondoltak,
hogy ezek merev, allandoan nyitott porusok, de az Gjabb vizsgéalatok szerint a membranokhoz kapcsolodo kontraktilis
(aktin és miozin) fehérje filamentumok lehetdséget nyujtanak a porusméret szabalyozasara. Kiils6 koriilmények
hatasara és a sejt anyagcseréjétdl fiiggden a plazmodezmak strukturdja megvaltozhat, lehetnek nyitott és zart
allapotban.

36C|

:

Cﬂ Vallisneria
g Liw

szilikon tomités

2.11. abra A szimplasztban torténd anyagszallitas vizsgalatahoz hasznalt kisérleti eszk6z vazlata. (A romai szamok
egymadstol vizhatlan tomitéssel elkiilonithetd kamrakat jeldlnek, amelyek kdzott anyagmozgas csak a Vallisneria
levelekben torténhet.)

A plazmodezmakon at a szimplasztban torténd transzportot Vallisneria levelek felhasznalasaval demonstraltak. A
novény hosszu levelét egy iivegkadban egymastol elkiilonithetd, vizzel feltoltott kamrakba zartak, igy az egyes
kamrakban kiilon-kiilon tanulmanyozhat6 volt a felvétel és a szallitds mechanizmusa (2.11. abra). Amikor az elsé
kamréba radioaktiv *°Cl-ot tartalmaz oldatot helyeztek, a II. és a III. kamraban 1év6 levélrészekben is megjelennek
a klorid-ionok. A szallitas sebessége 2—4,4 cm h! volt. Az apoplasztban nem tortént szallitas, mivel a II. és a III.
kamraban a kiils6 oldatba klorid-ion nem adodott le, holott apoplaszt-transzport esetén ennek jelentdsnek kellene
lennie. A II. kamraba adott gatldanyag (ATP szintézis gatld) a transzlokaciot nem gatolta az I-es és a I[I-es kamra
kozott, de gatolta a II-es kamraban a vakuolumokba torténd felvételt. Az I-es kamraba adott gatldanyag hatasara
a nem lehetett kimutatni a IL. és III. kamraban a >°Cl-ot, tehat megakadalyozta a felvételt és a transzlokaciot is.
Mikor az I-es kamra radioaktiv, a II-es kamra ugyanolyan koncentraciéban inaktiv kloridot kapott, akkor 3Cl nem
szallitddott at. Mindebbdl az kdvetkezik, hogy a transzlokacié mozgatdja a szimplasztban, a plazmodezmakon at,
az anyagfelhalmozodas a sejtekben és a koncentracidgradiens kialakuldsa a sejtek kozott, mechanizmusa pedig
diffizi6. A szimplasztban elleniranyt transzport is torténhet. Amikor az I-es kamrat 3%Cl-tal a H-es kamrat
14C-aszparaginnal toltotték fel, akkor a klorid a II-es kamraba, az aszparagin az I-es kamraba szallitodott.

Ezek a torvényszerliségek a novények barmely sejtje kozott érvényesiilnek, ahol szimplazmatikus 0sszekdotetés
van. Vannak azonban fontos, emlitésre méltd példak a szimplaszt transzport jelentéségére. A C4-es novények
fotoszintézisénél, amikor szerves savak és aminosavak szallitodnak a hiivelyparenchima- és a mezofillumsejtek
kozott, a kétféle szovet kozott a szallitast plazmodezmak nagy szama segiti el6 (3.6.7. fejezet).

2.2.3.2. Radialis iranyu transzlokacié a gyokérben

A talajoldatbol az anyagok felvevodhetnek a legkiils6 sejtrétegbe a rizodermiszbe és sejtjeinek nytlvanyaiba, a
gyokérszorokbe is. Ugyanakkor a bizonyos gyokérzonakban a kiils6 oldat bejuthat a kéregsejtek kozotti apoplasztba
is, igy a felvétel a kortikalis sejtekben is megtorténhet. A radialis iranyu transzport a gydkérben az endodermiszig
apoplaszt és szimpalszt Gton is torténhet. A zarvatermd ndvényekben ennek gatat szabhat a rizodermisz alatti
sejtréteg, az exodermisz. Ez az endodermiszhez hasonldan vastagodott falu sejtekbol allo hengerpalast a gyokérben,
amelyben ugyancsak kimutathaté a Caspary-csik, ami meggatolja a radialis iranyt apoplaszt transzportot. Az
exodermisz alhat azonos méretd, illetve hosszu és rovid sejtekbdl, az utdbbiak ateresztik az anyagokat. Orchideaknal
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transzfer sejtek alakultak ki az exodermiszben, amelyek nagy mértékli szabalyozott anyagmozgast biztositanak a
transzport szimplaszt Gtra valo terelésével.

A kéregsejtek altalaban izodiametrikus, parenchimatikus sejtek, amelyekben ugy né a vakudlum mérete, tehat a
raktarozo kapacitas, ahogy tdvolodunk a gydkércsticstol, vagyis ahogy egyre id6sebb sejtrétegekben vizsgalddunk.
Szerepiik, a raktarozas, a transzlokacio és a gyokércsucsba, illetve a xilémbe vald anyagtovabbitas. Az endodermisz,
amint az 2.1.6. fejezetben irtuk, gatat szab a radidlis irdnyu viz- és anyagszallitisnak az apoplasztban. A
gyokércsucstol valo tavolsag, tehat sejtek életkoranak novekedésével azonban — az exodermiszhez hasonléan —
érési folyamaton megy at. A gyokércsucshoz kozeli zona még ateresztd, ahogy tdvolodunk, a szuberin berakddas
miatt, azonban egyre inkabb hidrofoébba valik és csupan a szimplasztikus anyagszallitast teszi lehetévé. A vizsgalatok
szerint a kétféle hidrofob struktura (exo- és endodermisz) f6 funkcidja nem az anyagok kirekesztése, hanem pont
forditva, a gyokér altal felvett viz és a benne oldott anyagok megtartisa. A gyokér legbelso sejtrétege a kdzponti
henger, sztéle parenchimdja és a benne talalhato szallitonyalabok (xilémparenchima sejtek ¢s a xilém). A xilém
sejtjei ugyancsak érési folyamaton mennek at. A gyokérszoros, felvételi zonaban még €16 sejtekbdl all, ahogy
azonban felfelé haladunk a sejtek fala a lignin berakodastol hidrofobba valik, a harantfalak lebomlanak és a
citoplazmat felvaltja a szabalyozott 6sszetétell, szamos fontos tapelemet tartalmazo xilém nedv, amely a hajtasba
szallitodik.

2.2.3.3. Akkumulacid, és szallitas a hajtasba

A hajtasba iranyul6 anyagszallitas kutatasanak kozponti kérdése az volt, hogy melyik sejtréteg a felelés az anyagok
vakuolumaban, de a hajtasba folyamatos, szabalyozott anyagszallitas torténik, amely nincs korrelacidban az egyes
sejtekben torténd ionakkumuléaciéval. A gyokér ugyanis nem csupan a sajat sejtjeiben halmozza fel a felvett
anyagokat, hanem mint valamiféle mirigy, folyamatosan szallitja azokat a hajtasba, tehat ez tilmutat a sejtszintl
akkumulacion. Melyik sejtréteg lehet a felelds az extra — sajat sziikségleten és kapacitason tili — akkumulacioért?

A hajtasba torténd szallitas szabalyozott mivoltat jol példazza, hogy a tapoldatba meriil$ gyokér a K és Na' ionok
kozott kiilonbséget tesz: elobbi nagy mennyiségben szallitodik, mig az utobbit a gyokér visszatartja. Az
izotopjeldléssel végzett kutatasok azt mutattak, hogy a gydkér a tapoldatbol felvett ionokat kozvetlentil szallitja a
hajtasba, amit az is indokol, hogy a vakudlumokba torténd felvétel lasst. A gyokér egyes sejtrétegeinek vizsgalatakor
kimutattak, hogy az egyes anyagok (pl. K, illetve CI') kémiai potencidlja egységesen magasabb a rizodermiszben,
exodermiszben, kortexben €s az endodermiszben, s6t a xilém parenchima sejtekben is a kiilsé oldathoz képest.
Csupan a xilém elemekben csokken le valamelyest, de magasabb marad a kiils6 oldathoz mérten. Megallapitottak,
hogy a xilémet korbevevo xilém parenchima sejtek végzik a hajtasba iranyuld anyagtranszport szabalyozasat,
vagyis itt torténik az akkumulacié. Ennek mechanizmusat az elmult két évtizedben sikeriilt felderiteni.

A xilémbe torténd anyagszallitds szabalyozasanak mechanizmusat a kalium példajan mutatjuk be, mert ezt
tanulmanyoztak a legintenzivebben. A xilémparenchima sejtek membranjaban is nagy szamban talalhatunk
H'-ATPaz enzimeket, amelyek protonokat széllitanak az apoplasztba, ami itt a xilém belsé terét is magéban foglalja.
A 1étrejovo elektrokémai potencial gradiens, illetve membran hiperpolarizacio hatasara kinyilnak a hiperpolarizaciora
aktivalodo, kaliumot szallité csatornak (KIRC, 2.2.2.5.). Ezeken 4t azonban nem a xilém felé aramlanak a K
ionok, hanem pont forditva, a xilémparenchima sejtekbe jutnak a xilémbdl. Ez a folyamat csak akkor mehet végbe,
ha a xilém nedv mozgasa a hajtas felé igen lassu, ami zart sztomak mellett, tehat altalaban éjszaka lehetséges.
Ilyenkor a xilém parenchima sejtek tehat visszaveszik a xilémben felhalmozodott kalium felesleget és a
vakuolumaikban taroljak azt. A hajnali 6rakban azonban a sztomak nyilni kezdenek, és a névekvo parologtatas
hatéasara felgyorsul a xilém nedv aramlasa a levelek felé. Az apoplasztbodl a protonok elszallitodnak a hajtas felé,
igy a xilém parenchima sejtek membranja depolarizalodik. Ennek hatdsara zarédnak a kaliumot befelé szallito
csatornak és nyilnak a kaliumot kifelé szallité csatorndk (KORC, 2.2.2.5.). Ez a csatorna csupan a K ionokat
engedi 4t, a Na' ionokat nem, igy tartja vissza a gyokér a natriumot. A K" koncentracié nvekedésével egyuttal a
xilém nedv ozmotikus potencialja is lecsokken, ami elGsegiti a vizcsatornakon keresztiil a viz dramlasat a xilémbe.
A vizes oldatban megindul a K szallitasa a hajtasba. A xilém nedvbe a KORC-on kiviil természetesen tobb mas
csatorna is szallit ionokat, pl. a NORC (nem specifikus kation csatorna, nonspecific outwardly rectifying channel),
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2.2.3.4. Az asszimilatumok transzlokacidja

A transzport rendszerek nem csupan a talajbol felvett anyagokat szallitjdk a gyokérbdl a hajtasba, hanem a
fotoszintézis soran termel6dd szervesanyagoknak is el kell jutniuk az egész névényben azokra a helyekre, ahol
novekedés, sejtosztddas (hajtascsucs, gydkércsucs, merisztémak), illetve raktarozas (gumodk, termések, magok
stb.) folyik. e izotoppal jeldlt CO, molekuldk segitségével végigjarhatjuk azt a kalandos utat, amit a képz6dd
szénhidratok megtesznek a felhasznalodasukig. Ennek elsé 1épése a CO, fixacioja (3.6. fejezet) a kloroplasztiszban,
majd a képz6d6 cukormolekuldk a citoplazmaba szallitodnak a mezofillum sejtekben, ahol hex6zokka, majd
diszaharidokkd, illetve mas cukorszarmazékokka alakulnak at. Ezutan sejtrél sejtre haladnak a plazmodezmakon
at, amig egy floém kisérésejthez nem érnek. A kisérésejtbdl szallitddnak a rostasejtbe, majd a floém szallitopalyan
at jutnak a célallomasra, ahol az elébbihez hasonlo, sejtrél sejtre vald haladéssal jutnak a felhasznalas helyére. A
szallitas irdnya tehat a képzodés helyétdl a felhasznalédas helyére mutat.

A floém nedvben, akarcsak a xilémben, szintén vizben oldott allapotban szallitodnak az anyagok. Szarazanyag
tartalma 10-25%, amelynek altalaban 90%-a cukor. Ez persze nagy mértékben valtozik a kiilsé koriilményektol
fiiggben, napi és évszakos ritmussal. A szallitddo cukor leggyakrabban €s legnagyobb mennyiségben szaharéz.
Szallitodhatnak még a szaharoz a-galaktozidjai, a raffinéz, a sztachioz és a verbaszkéz (amelyekben 1, 2, ill. 3
galaktdz kapcsolddik a szahar6zhoz).Gyakori a cukoralkoholok, mannitol, szorbitol szallitasa is. Ezeken tul
ujrahasznositasat. Ilyen anyagok az aminosavak és mas nitrogén vegytiletek, szerves savak, hormonok, enzimek
és szervetlen ionok, mely utobbiak koziil kiemelendd a K. Altaldban elmondhat6, hogy minden szallitodhat benne,
ami nem karositja. Mai ismereteink szerint Ca”" jonok és a redukalé cukrok (pl. gliikdz, fruktdz stb.) tehat nem
szallitodnak.

Annak tanulmanyozasara, hogy melyik levélbdl merre torténik a szallitas radiokativ foszfor izotdppal torténd
jelolést alkalmaztak. Kimutattak, hogy a felsé levelekbdl féleg a hajtascsucs iranyaba, az alsokbol a gyokér felé,
akozéps levelekbdl pedig mindkét irdnyba szallitddnak az anyagok. Altalanos szabaly, hogy mindig a képzédéshez
legkdzelebbi felhasznalodasi hely felé haladnak az anyagok. Ilyen felhasznalddasi helyet képeznek még a fejlodo
levelek is. A primordiumokbol kifejlodo levél eleinte csak maganak termel szerves anyagokat, hiszen eldbb fel
kell épitenie sajat sejtjeit, szoveteit. [lyenkor nemcsak a xilémbdl, hanem a legkdzelebbi mar fejlett levelekbdl is
kap nyersanyagokat. Ennek mértéke a levéllemez kifejlodésének kb. 25%-aig novekszik, majd csokken, és az 50%-
os fejlettségi szinten megsziinik. A fejlett, idés levek mar egyaltalan nem vesznek fel anyagokat. A fejl6d6é levélbol
az anyagok exportja ugyancsak kb. 25%-os fejlettségnél indul meg. Lombhullas elbtt a mobilizalhatd anyagok egy
része elszallitodik, amig a szallitopalyak be nem zarddnak teljesen. A szerves anyagok importjat és exportjat a
levelekben floureszcencias €s izotopos vizsgalatokkal igazoltak.

2.2.3.5. A cukorszallitas kezdete

A kloroplasztiszt két membran boritja. A belsé borit6 membranban harom, jellegében eltérd transzportrendszer
miikodik. Koziiliik legjobban ismert a foszfat-transzlokator (TPT), amely a membran 6sszes fehérjéinek 10—15%-
at alkotja. Triozfoszfatokat (gliceraldehid-3-foszfat, dihidroxiacetonfoszfat), 3-foszfoglicerin-savat transzportal a
citoszolba és anorganikus foszfatot a kloroplasztiszba. Cs-as ndvényeknél a 2-es szénatomon foszforilalt
intermedierekeket (2-foszfoglicerat és foszfoenolpiruvat) a foszfat-transzlokator csak elenyész6 mértékben képes
mozgatni. A triézfoszfat-foszfat transzport tipikus passziv, kicserélddési reakcio, antiport.

A TPT két egyforma alegységbdl allo fehérje, amelyet egyenként 6-6 hidrofob, a-helikalis szegmens és az ket
0sszekoto hidrofil hurok épit fel. A membran két oldalan a kotéhelyek kiilonbozéek. Ezt az aszimmetriat specifikus
inhibitorokkal igazolni lehetett. A TPT szubsztrataffinitasa a citoszol oldalan [15-szorose a sztromaoldal affinitasanak.
A TPT 1:1 aranyu antiportot hoz létre, ha a membran két oldalan a szubsztratok koncentracidja alacsony. Ha
azonban koncentraciojuk megnd, akkor valdszinii, hogy a foszfat-transzlokator uniport anionszallitova alakul at
€s a transzport mértéke egy nagysagrenddel is novekedhet.

A TPT miikodését a megvilagitas szabalyozza. Sotétben a tridzfoszfatok, a 3-foszfoglicerinsav és a foszfat K, és
Vmax €rtéke kozel azonos, megvilagitas hatdsara azonban a 3-foszfoglicerinsav transzportja korlatozott. Ennek
oka, hogy a fotoszintetikus elektrontranszport lanc miikdése soran (lasd 3.5.) a tilakoidmembranokon a lumen
iranyaba H-leadas torténik és a sztroma lugosodik
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A Cy-es novényeknél a mezofillumsejtek és hiivelyparenchima-sejtek kloroplasztiszainal és a CAM ndvényeknél
kiilonbo6z6 transzport folyamatokat talalunk. A mezofillumsejtekben a sztromaban foszfoenolpiruvat képzddik és
transzlokalodik a citoszolba, ahol oxalecetsavva alakul és a foszfat visszajut a sztromaba. A Crassulaceae csaladba
tartozo ndvényeknél nappal ugyancsak foszfoenolpiruvat képzddik a kloroplasztiszban, ami a citoszolba szallitodik
és 3-foszfoglicerinsavva alakul. Ez utdbbi jut vissza a plasztiszba és felhasznalodik a keményitd bioszintézis€¢hez.
Ejszaka viszont triézfoszfatok keletkeznek és szallitodnak a citoszolba foszfat antiporttal. Tehat mind a Cy-es,
mind a CAM ndvényeknél olyan foszfattranszportert talalunk, ami 2-es C-atomon foszforilalt molekulat képes
szallitani.

2.2.3.6. A szerves anyagok belépése a floémbe

A rostacsdvekbe vagy rostaelemekbe a cukrok és cukorszarmazékok kétféle mechanizmussal 1éphetnek be a
floémbe: apoplaszt, vagy szimplaszt Giton. Az apoplaszt Gt gatolhatd, mert az anyagszallitas a protonmozgato6 erén
alapul. A mezofillum sejtekbdl érkezd cukormolekulak (pl. szahardz, mannitol, szorbitol) a kiséré sejtekbe nem
juthatnak at, mert a plazmodezmas Gsszekottetés megszakad. Ezért leadodnak az apoplasztba. A kisérdsejt itt
ugynevezett transzfer sejtté alakult, sejtfalaban invaginaciok jonnek Iétre, ami megnoveli a plazmamembran
felilletét. A membranban szamos transzportfehérje talalhato: H'-ATPazok, és szahar6z-proton szimporterek. Ezek
miikddése biztositja a cukormolekuldk szabalyozott felvételét a transzfer sejtbe, ahonnan tovabbhaladasukat a
rostaelemek felé viszont a transzfersejt és a rostaelem kozotti plazmodezmak teszik lehetdvé.

A szimplaszt Giton torténd cukortranszport nem gatolhatd, ami arra utal, hogy a képz6dés helyétdl a rostaclemekig
végig plazmodezmakon keresztiil szallitbdnak az anyagok. A kisérésejt, amely a rostelem betdltését szabalyozza,
itt intermedier sejtté specializalédott. Ezekbe a sejtekbe a szahardz és mas cukormolekuldk, pl. a galaktdz
koncentraci6é gradiensiiknek megfelelden diffuzidval érkeznek a plazmodezmakon. Az intermedier sejtekben
azonban oligoszaharidokka (raffin6zza, sztachi6zza, verbaszkdzza) asszimildlodnak, amelyek nagyobb méretiik
miatt nem jutnak vissza a mezofillum sejtekbe. A szahardz és a galakt6z elhaszndlodasa viszont fenntartja a
koncentraci6 gradiensiiket. Az intermedier sejtek €s a rostaclemek kdzott nagyobb atmérdjii plazmodezmak teszik
lehet6vé az oligoszaharidok tovabbhaladasat.

2.2.3.7. A szerves anyagok kilépése a floémbél

Az anyagok kilépését a floémbdl a szovetek novekedése, vagyis ennek soran a szallitott anyagok felhasznalodasa
hatarozza meg. A floembdl torténé anyagleadds madjat elsdsorban a ndvényi részek felépitése szabja meg. A
hajtas- és gyokércstuicsok, a novekvo levelek és szarrészek, a raktarozoszovetek és a gyiimolesok, illetve az
embrionalis szovetek (mag) eltéro szoveti felépitésiick, amihez a rostaclemekbdl valo anyagleadas alkalmazkodik.
Itt is lehet6ség van szimplaszt-, illetve apoplaszt Gton torténé anyagleadasra, sét ezek kombinaciojara. A
gyokércsucsban példaul a protofloem lenyulik a merisztematikus sejtekig, amelyekkel plazmodezmak kotik dssze.
Vegetativ raktarozoszovetekben pl. burgonyagumoban ¢és a gylimdlcsfejlodés korai szakaszdban a
parenchimasejtekben is szimplazmatikus az ut. Az éré gyiimolesnél azonban, a cukor a floem-parenchimaba még
plazmodezmakon at jut, de a raktarozo6 parenchimasejtekbe mar a sejtfalakon keresztiil.

A szallitds mechanizmuséban tehat, a bet6ltéshez hasonloan, a diffuzid, illetve kiilonb6z6 transzport rendszerek
birnak jelentdséggel. Az apoplasztba lead6d6 szaharézt a felhasznald sejtek membranjaban is mitkodd szahar6z-
proton szimporter szallitja a citoplazmaba. A sejtfalban azonban szamos enzim mtikddik, koztiik a savas invertazok,
amelyek hidrolizaljak a szaharozt gliik6zza és frukt6zza. Ezek a cukormolekulak szintén rendelkeznek specifikus
proton szimporterrel. A citoplazmaba felvett cukrok végiil raktarozodhatnak a vakudlumban, amiloplasztiszokban
vagy lebonto folyamatokba Iéphetnek be.

2.2.3.8. A szerves anyagok transzlokacioja a floémben

Az eddigiekben ismertettiik, hogy hogyan 1épnek be a floémbe az anyagok a képzddés helyén, illetve hogyan
lépnek ki onnan a felhasznalas helyén. De hogyan szallitddnak el a levélbdl, gyakran tobb méteres tavolsagra? Mi
mozgatja a meglehetésen tomény cukoroldatot a rostasejtekben, illetve rostaclemekben? Erre szamos magyarazat
szliletett a kutatasok soran. Itt a ma altalanosan elfogadott elméletet ismertetjiik, bar a t6bbi hipotézisben is
szerepelnek olyan elemek, amelyek kétségteleniil befolyasoljak a szallitast. Ilyenek pl. a protoplazma aramlas,
vagy a P proteinek.
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A floém nedv hosszl tdvon tomegaramlassal szallitodik, amelyet — mint mar tudjuk — a nyomasgradiens hajt. A
floémben uralkodo pozitiv nyomast egy igen egyszerii megfigyelés is igazolhatja. A fiatal hajtasokat, levélnyeleket
ellepd levéltetvek szipokajukat egyetlen rostacsdbe szurjak. Potrohuk végén néha megfigyelhetd egy atlatszo
cseppecske, a mézharmat. Ez az a floémbdl szarmazo cukros valadék, ami miatt esetenként a hangyak jaréréznek
a tetvek felett és megovjak ket a ragadozoktol. A szipokat atvagva ugyaniigy megjelenik a nedv és akar napokig
is szivaroghat. Ez mutatja, hogy a floémben pozitiv nyomas uralkodik, azonban nem igazolja a nyomasgradiens
meglétét. Ezt Ernst Miinch (1930) egy ozmotikus modellrendszerrel bizonyitotta.
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2.12. abra A floémben torténd anyagszallitast demonstrald ozmotikus rendszer véazlata. A: szemipermeabilis falu,
nem taguld tartdly ozmotikummal feltoltve — ,,a képzddés helye”, B: szemipermedbilis fali, nem tagulé tartaly —
,,a felhasznalas helye”, F: 6sszekotd cso — ,,a floém”, X: vizzel telt kad — ,,a xilém”

A modellben egy vizzel telt kadba két nem taguld falua, de féligatereszté membrannal boritott edény mertil, amelyek
koziil egyikben vizet, a masikban tomény cukoroldatot helyeztek el és amelyeket egy liveges6 kot 6ssze (2.12.
abra). Az A jell, tomény cukoroldatot tartalmazo, edénybe viz 1€p be a vizpotencial gradiensét kovetve. Az
edényben néni kezd a hidrosztatikus nyomas, amely az iivegcsében felfelé hajtja a (kozben lassan higulo)
cukoroldatot. A B edénybe érve a felhigult cukoroldatban az ozmotikus potencial kisebb, mint az A-ban, a nyomas
viszont nd, ezért viz préselddik ki az edénybdl a kadba. Ez a folyamat addig tart, amig a két edényben ki nem
egyenlitddik a cukorkoncentracio.

A ndvényekben a képzddés helyén a floémbe betdltott cukrok hatasara csokken az ozmotikus potencial, igy a
rostaelemekbe viz dramlik, igy ndvekszik a turgornyomds. A nyomas novekedés hatdsdra a nedv megindul a
rostcsdvekben. A felhasznalas helyén ellentétes folyamat jatszodik le. A cukor lebomlik, kompartmentalizalddik
vagy ozmotikusan inaktiv makromolekulédk (pl. keményit6) szintetizalodnak bel6le. Ennek hatdsara né az ozmotikus
potencial, és a floém vizet ad le. Igy a felhasznalas helyén csokken a turgornyomas. A rostacsdvekben tehat
turgornyomas gradiens jon létre, ami tomegaramlassal hajtja a nedvet. Az apoplasztba leadott, illetve az onnan
felvett viz nyomasa a xilémben egyenlitédik ki.

A fenti szallitasi mechanizmus akkor miikddik a valésagban, ha a turgorgradiens elégséges ahhoz, hogy a nedvet
a floémben fellépo ellenallassal szemben mozgassa. Vajon elegendd hajtoerdt biztosit ez a tomény cukoroldat
mozgatasara, figyelembe véve, hogy szamos zarvatermonél és kiilondsen a nyitvatermok rostasejtjeinél a mozgassal
szemben jelentds az ellenallas? A rostalemezeken 1év6 plazmodezmak atmérdje a szamitasok szerint nem minden
esetben igazolja a fentieket, ezért elképzelhetd, hogy mas mechanizmusok is segitik a szallitast.

2.3. A novények asvanyi taplalkozasa

Az ¢életfolyamatokhoz a szénen, hidrogénen és oxigénen kiviil sziikség van még nitrogénre, kénre, foszforra,
kalciumra, kaliumra és magnéziumra, de kisebb mennyiségben a periddusos rendszer szamos mas elemére is.
Ezeket a novények a talajbol veszik fel, és beépitik szervezetiikbe. A novekedéshez €s az anyagcseréhez sziikséges
asvanyi elemekkel valo ellatas és az elemek felvétele taplalkozasként definialhatd. A ndvényi szervezet szamara
sziikséges asvanyi elemek tehat tapanyagok. A zold novények szamara nélkiilozhetetlen tapanyagok kizardlag
szervetlen anyagok. Ebbdl a szempontbol alapvetden kiilonboznek mas, nem autotrof élélényektdl, amelyek
kiegészitésiil még szerves vegyiileteket is igényelnek tapanyagként. Az ionok formajaban rendelkezésre allo
tapanyagokat a ndvényi gyokerek a talajban novekedve, a vizfelvétel folyamatdhoz kapcsoltan felveszik,
akkumulaljak és elszallitjak a hajtasba. Az ionok felvételét eldsegitik a gydkerekkel szimbidzisban €16 mikorrhiza
gombak (lasd 12.2. fejezet) pillangosviragu ndvények nitrogénfelvételében a nitrogéngyijté baktériumok (lasd
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12.1.2. fejezet) jatszanak szerepet. A talajokban a novények altal felvehetd tapelemek kiilonb6z6 koncentracioban
fordulnak eld, és a ndvények kozott is jelentds kiillonbségek vannak a tapelemigény tekintetében.

2.3.1. A talaj, mint tapanyagforras

A talaj tapanyag-raktarozo6 képessége az agyagasvanyok és a humuszanyagok azon tulajdonsagan alapszik, hogy
feliiletiikdn az ionok megkotddhetnek. A talajban, ahol mind a szerves, mind a szervetlen alkotérészek egy része
mérete alapjan a kolloidokhoz tartozik, a tApanyagok harom kiilonb6z6 formaban fordulhatnak el6. Lehetnek erésen
kétve, a novények szdmara kozvetleniil nem felvehetden, a talajkolloidok feliiletén adszorbedlva (foként kationok),
andvények szamara kozvetve felvehetoen, de a kimosodastol védve és a talajoldatban konnyen kimoshato, szabad
ionként, konnyen felvehetd forméaban (féként anionok).

A novények altal felvett asvanyi elemek, ionok a talajoldatbol szarmaznak, amely altaldban nagyon hig.
Széls6ségesen szaraz idéjarasi viszonyok esetén a talaj viztartalma azonban csokken, a talajoldat betoményedik.

A talaj kémhatasa a talaj savassaganak vagy lugossaganak mértéke, melyet a talajoldatban levé H', vagy OH’
ionok relativ mennyisége hataroz meg. A talajoldatban levo protonok egyensulyban vannak azokkal, amelyeket a
talajrészecskék (agyagasvanyok) adszorbealnak. Ez a két forras egylittesen adja a talaj 6ssz-savassagat. A talajoldat
H' ion tartalma, 6sszehasonlitva a talajrészecskék feliiletén adszorbealodott mennyiséggel, viszonylag csekély. A
talajoldat kémhatasa normalis koriilmények kozott nem valtozik jelentsen, ugyanis a protonok talajrészecskék
feliiletén torténd ad- és deszorpcidja egyensulyban van. Ezt nevezziik a talajok pufferold képességének, ami a
legtobb jo szerkezetii talajnal igen jelentds.

Mind a til magas — 9 feletti — mind a tul alacsony — 4 alatti — talaj-pH toxikus a ndvény, elsdsorban a gyokér
szamara. Ezen a két értéken beliil a proton koncentracid kozvetlen hatasa a legtobb ndvényre nem szamottevo. A
talaj pH-ja viszont befolyasolja a tapelemek oldhatosagat és — a transzport fehérjék miikddésén keresztiil —
kozvetetten a felvehetdségét is.

2.3.2. A rizoszféra

Az €16 gyokér altal befolyasolt talajzona a rizoszféra, amely mind méretében, mind 6sszetételében nagyon valtozatos
lehet. A novények tapanyagfelvételét nemesak a talajban lejatszodo fizikai és kémiai folyamatok befolyasoljak,
hanem maguk a névények, pontosabban gyokérzetiik tulajdonsagai, morfologiaja €és szerkezete is. Jol ismert az
egyszikiiek bojtos gyokérzete s a kétszikiiek £6- és mellékgyokeérzete kozotti kiilonbség. Az egyes novényfajokra
az is jellemzd, hogy gyokereik milyen tavolsagra és mélységre hatolnak le a talajba.

A gyokerek hossztengelye mentén megkiilonboztetjik a felvételi zénat, amelyre az epidermiszsejtekbol
differencialodd gyokérszorok sokasaga jellemzd. Itt torténik a viz- és tapanyagfelvétel tulnyomo része, ami nem
meglepd, hiszen a gyokérszorok altal kialakitott 6sszfeliilet egyes novényeknél (faknal) akar négyzetkilométeres
nagysagrendd is lehet. A gyokérsiiveg taplalkozastani szempontbdl fontos funkcidja a nyalkaanyag kivalasztasa,
amely védi a gyokércstcsot a kiszaradastol, eldsegiti a talaj-mikroorganizmusokkal valo kolcsonhatast, illetve a
tapanyagok bejutasat a gyokérbe. A gyokér egyes szoveteinek szerepérél az a 2.2.3.2. fejezetben szoltunk.

A gyokerek tapanyagfelvételében jelentds szerepe van az apoplasztnak. Az itt talalhatd negativ toltésii funkcios
csoportokon megko6tddott két- s haromszorosan pozitiv toltésti fémionok egyrészt egy raktarozott, potencialis
tapanyagforrast jelentenek a névény szamara, masrészt folyamatos kicserélédésben vannak az apoplasztot és a
sejtkozotti jaratokat atjard talajoldattal. Az adszorpceio €s a szimplasztba torténd felvétel folyamatosan tavolitja el
a gyokér kornyezetébdl az ionokat. Ennek eredményeképpen a gyokér kdzvetlen kozelében tapanyaghianyos zona
jon létre, és a talajoldatban diffuzio indul meg a gyokér felé. Ezt a folyamatot kiilonb6z6 tényezdk, igy a talaj
viztartalma, szerkezete stb. befolyasoljak és ezért hatassal vannak a tapanyagfelvételre is. A talajban kialakulhatnak
tomegaramlasok is a folyadékfazisban, amelyek jelentésen hozzajarulhatnak a névények tapanyagellatasahoz,
ugyanakkor eldidézhetik a kimosodasukat is.

A gydkér novekedése soran ujabb és jabb talajzonakkal érintkezik, amelynek kovetkeztében 11j tdpanyagforrasokhoz
juthat (intercepcio). Ez a folyamat kiilondsen olyan elemeknél lehet jelentds, amelyek diffizidja nem szamottevo
(pl. Mg), illetve a semleges vagy ligos pH-n a talajrészecskék feliiletén kicsapddnak (pl. Fe). A tdpanyagutanpotlas
tehat torténhet diffuzioval, tomegaramlassal és intercepcioval.
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A gydkerekben szamos anyag képzddik és adodik le, amely befolyasolja a tapanyagok oldhatosagat €s felvételét.
Ilyenek a H' és HCOj, a szerves savak, foszfatazok, aminosavak, cukrok, fenolok és nyalkaanyagok. A sejtekbol
kijuto kis moltdmegl vegyiiletek el6bb az apoplasztba, majd az epidermiszsejtfalakon at a talajba keriilnek.

A H" és HCO; a légzésbdl és egyéb dekarboxilacios reakciokbol, valamint a kation—anion felvétel
kiegyensulyozatlansagabdl szarmaznak €s az ugyancsak leadott szerves savakkal egylitt jelentdsen befolyasolhatjak
a rizoszféra pH-jat. Alacsonyabb pH-n szdmos fém sdja valik oldhatobba.

A kibocsatott szerves savak koziil kivaltképp a citromsav szerepe fontos, ugyanis kiilondsen hatékonyan szabaditja
fel a foszfort meszes talajokban, de hasonldan hathat a vasra, manganra ¢s cinkre is. Ez részben annak kdszonhetd,
hogy savanyit, masrészt komplexalja a kétértéki kationokat és eltavolitja a foszfationokat a vas- és az aluminium-
hidroxid feliiletérol.

A tapanyagok hianya altalaban serkenti a kiilonb6z6 anyagok leadasat a gyokeérbol. A kétszikii ndvényekben és a
gabonafélék kivételével az egyszikiiekben is altalaban vashidny hatdsara né a proton- és citratleadas, és egyes
esetekben a fenolszarmazékok, pl. ribofalvin, leadas. Utobbi anyagok képesek redukalni a vasat a rizoszféraban.
A gabonafélék fitoszideroforokat adnak le, és a Fe(I11)-mal stabil kelatkomplexet képeznek. E vegyiiletek képesek
a rezet, mangant és cinket is mobilizalni a talajbol, a fémek felvételében betoltott szerepiik azonban még kétséges.

A foszforhiany a foszfatazok leadésat serkenti kiilonb6z6 novények gydkerébol, mig a hiivelyeseknél szerves savak
szabadulnak fel. A kdliumhiany serkenti a cukrok és szerves savak leadasat a kukorica gyokerébdl. A cinkhiany
hataséara pedig elsésorban aminosavak, cukrok, fenoloidok és K" adodik le.

2.3.3. Az asvanyi anyagok felvétele és a hozam

A novény ndvekedése és fejlédése szamos kiilsé (kornyezeti tényezok) és belsd (genetikailag rogzitett tulajdonsagok)
tényez6tol fligg. El6szor Liebig (1803—1873) ismerte fel, hogy a ndvények fejlédésének iitemét, terméshozamat
a rendelkezésre 4ll6 tapelemek koziil az szabja meg, amely legkisebb mennyiségben (minimumban) van jelen a
sziikségeshez képest. Ennek az elemnek a mennyiségét novelve né a terméshozam mindaddig, amig egy masik
elem nem keriil relativ minimumba, megakaddlyozva a terméshozam tovabbi ndvekedését. A Liebig-féle
minimumtérvényt sokaig, mint az asvanyi taplalkozas alapvetd jelentdségii megallapitasat fogadtak el. Szigort
értelemben azonban — az elemek bonyolult kolcsonhatasai miatt — a térvény mégsem érvényes, ugyanis
bebizonyosodott, hogy pl. ha a P minimumban van, a termés szempontjabdl mégsem lesz k6zombos az sem, hogy
a talajban a K vagy a N milyen mennyiségben van jelen.
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2.13. abra A tapanyag(nitrogén)-adagolas hatasa a hozamra

Altalanosan érvényes szabaly, hogy novekvé mennyiségii tapanyag adagolisa csokkend mértékben emeli a
terméshozamot. A maximalis hozam elérése utan tovabbi tapanyag-adagolas a terméshozamot mar nem noveli
(2.13. abra). A novekedés és a hozam Osszefliggését eldszor Mitscherlich irta le:
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L —e(d-y)

ahol dy a terméshozam-novekedés dx tdpanyag adagolasara, A a maximalis terméshozam, ¢ aranyossagi konstans,
y az adott hozam x tdpanyagmennyiség adagolasakor. Azt a tdpanyagmennyiséget, ami a maximalis hozam 50%-
at adja, Baule-értéknek nevezik egy német matematikus utan, aki a Mitscherlich-formulat %-os értékre dolgozta
at.

-
-

optimalis ellatas

tapanyaghiany megjelenése
tinetek nélkul

NOVEKEDES, HOZAM

tapanyaghiany megjelenése
tunetekkel tapanyag mérgezés

TAPANYAG KONCENTRACIO

2.14. abra A novények novekedése, terméshozama és tapanyagtartalma kozotti dsszefiiggés

A ndvény tapanyagtartalma és novekedése, terméshozama kozotti osszefliggés nem linearis, hanem tipikus
optimumgorbét ir le (2.14. dbra). Téapanyaghiany esetén a ndvény asvanyi anyagtartalma nagyon csekély. Ha
ndveljiik a hidnyban levé elem koncentracidjat a szoveti tartalom csak lassan, a terméshozam azonban nagymértékben
emelkedik, végiil a terméshozam eléri a maximumot, a hatarkoncentraciot. Ez az a tipanyagmennyiség, amelynek
jelen kell lennie a maximalis hozam eléréséhez. A koncentracio tovabbi novelése jelentésen nem hat a termésre.
A tapelemek til nagy koncentracidoban toxikusan hatnak, ami a termés csékkenéséhez, extrém esetben a ndvény
pusztulasahoz vezethet.

2.3.4. A tapelemek csoportositasa

A bioszféraban jelenlévo 90 stabil, illetve a novényi szdvetekben kimutathaté 40-50 elem kozil csak néhany
tekinthet6 nélkiilozhetetlennek, vagyis esszencidlisnak. Ahhoz, hogy egy elemet esszencidlisnak tekintsiink, harom
feltételnek kell teljesiilnie. 1. Hidnya esetén a ndvény hidnytiineteket mutat és elpusztul miel6tt életciklusat befejezné.
2. Funkcidja nem helyettesithetd valamely mas elemmel. 3. Kdzvetleniil részt kell vennie az anyagcserében, vagyis
pl. egy enzim komponense kell legyen, ill. egy enzimreakcidhoz sziikséges.

Egyes tapelemekbdl a ndvény igénye és tartalma nagyobb, mig masokbol 1ényegesen kisebb. A névényi szovet
példaul ezerszer is tobb nitrogént tartalmazhat, mint cinket. Ebbdl adodott az a jorészt gyakorlatban meghonosodott
osztalyozas, amely a novényben taldlhato tapelemek mennyiségét veszi alapul. Azokat az elemeket, amelyekbdl
a ndvények normadlis ndvekedésiikhoz és fejlodésiikh6z nagyobb mennyiséget igényelnek makroelemeknek
nevezziik, szemben a mikroelemekkel, amelyekbdl a sziikséglet viszonylag csekély (2.1. tablazat). Ezen
meghatarozasok figyelembevételével a ndvények szamara — az alapvetd organogén elemek (C, H, O) mellett — a
kovetkezd dsvanyi elemek tekinthetdk nélkiilozhetetlennek: N, P, S, K, Ca, Mg (makroelemek), Fe, B, Mn, Zn,
Mo, Cu, Cl és Ni (mikroelemek). A Na, Si, Se és a Co nélkiilozhetetlensége altalaban nem bizonyitott, ugyanakkor
tudjuk, hogy egyes novényekre kedvezd hatastiak (esetenként hasznos elemek).

2.1. tablazat Az autotr6f novények esszencidlis elemsziikséglete

Elem A felvétel formaja |Koncentracié a novényben |Optimalis koncentracio a tapoldatban,

(mol/l)
( 1 mol/g szaraztomeg)

MAKROELEMEK
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Nitrogén ~ |NOjy", NH," 1071 3,75%1073
Kalium K 256 1,5%107
Kalcium  |Ca®" 125 1,25%1073
Foszfor H,PO, 65 0,25%1073
Magnézium Mg2+ 82 0,510
Kén SO,* 31 0,5%107
MIKROELEMEK

Molibdén  |MoO,* 0,001 0,12%10°¢
Réz cu’, Cu?** 0,09 0,08*10°¢
Cink Zn?t 0,3 0,19%10°®
Mangan  |Mn*" 0,9 4,6%107°
Vas Fe** 1,8 10°

Bor BO;>, B0~ 1,8 11,6%10°
Klor cr 2,8 9,2#10°

Ez a csoportositds azonban nem mindig allja meg a helyét, mert bizonyos névények, termdhelytdl fiiggden,
tartalmazhatnak példaul ugyanannyi vagy akar tobb vasat, illetve mangant, mint ként vagy magnéziumot. Jelentds
eltérések lehetnek elemtartalom tekintetében a novények egyes szovetei kozott is. A mikroelemtartalom gyakran
Iényegesen meghaladja a fiziologiailag sziikséges mennyiséget. Erre jo példa a Mn, amely szintén viszonylag
magas koncentracidban fordul elé sok novényben, jollehet tudjuk, hogy a fotoszintézisben jatszott specifikus
szerepéhez, a viz fotoliziséhez kis mennyiség is elegendd. Ez a példa azt is jol szemlélteti, hogy az egyes novényi
szervek tapanyagtartalma 6onmagaban nem ad elegendd tampontot, hogy a fiziologiai és biokémiai folyamatok
szamara optimalisan mennyi tapelemre van sziikség. A ndvények magas koncentracidban tartalmazhatnak olyan
asvanyi elemeket is, amelyek nem tapanyagok, sot toxikusak pl. Al, Cd, Cr, Hg, Pb (toxikus elemek).

Fizioldgiai szempontbdl tehat nehéz a ndvényi tapanyagokat makro- vagy mikroelemekre felosztani, azon az
alapon, hogy milyen koncentracioban fordulnak el a szovetekben. A tapelemek osztilyozasa a biokémiai
viselkedésiik és fizioldgiai funkciojuk alapjan megalapozottabb. Ebbél a szempontbdl a névényi tapanyagokat —
beleértve a mar organogén elemeket is — 4 csoportra lehet felosztani.

Az els6 csoportot az organogén elemek, valamint a nitrogén és a kén alkotjak. Ezeket a névények a talajoldatbol
H,0, HCO5", NO5,NH, " és SO42', illetve a levegébol CO, formaban veszik fel. Ezek az elemek a szerves anyagok
fo Osszetevoi, amelyek asszimilacidja karboxilacios és oxidoredukcios folyamatok soran torténik. A masodik
csoport a P, a B és Si alkotjak. Felvételiik foszfatokbol, boratokbol, szilikatokbol, ill. borsavbol torténik. K6zos
jellemzdjiik, hogy alkoholos csoportokkal képeznek észtereket. A K, Na, Mg, Ca, Mn ¢és a Cl képezi a harmadik
csoportot. Ezeket a novények a talajoldatbol szabad ionokként veszik fel. Szerepiik szerteagazo: részt vesznek az
ozmotikus potencial felépitésében, a toltéskiegyenlitésben és enzimek strukturalis és funkcionalis alkotorészei. A
negyedik csoportban a Fe, Cu, Zn, Mo talalhato, ezeket ionok és kelatok formajaban veszik fel a novények.
Elsésorban prosztetikus csoportokat képeznek, amelyek az elektrontranszportot teszik lehetévé.

2.3.4.1. Makroelemek
2.3.4.1.1. Nitrogén

A novények altal legnagyobb mennyiségben felvett tdpelem a nitrogén, az dsszes anion, ill. kation mintegy 70%-
at, andvény szarazanyaganak 2-5%-at teszi ki. Ezért jelent0s szerepe van ozmotikumkeént a vizfelvételben (2.3.5.1).
Fontos strukturalis elem, alkotérésze az aminosavaknak, nukleinsavaknak, klorofilloknak, specialis névényi
anyagoknak. Felvétele torténhet NOy”, NH, " és szerves formaban is (karbamid). Hianyaban gatolt a novekedés,
(foként az als6) levelek klorotikusak, a tultaplalas szivacsos szovetek képzédéséhez, gabonaféléknél, pl.
szarmegdodléshez vezet.
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2.3.41.2. Kén

Foként SO42' forméban vevddik fel. A novényekben redukalddik, majd a szerves kdtésekbe épiil be. Alkotdeleme
a ciszteinnek és metioninnak. A fehérjék, enzimek szerkezeti felépitésében és gyakran funkcios (szulfhidril, -SH)
csoportként is fontos szerepet tolt be. Azért érzékenyek ezek az enzimek egyes toxikus nehézfémekre, (pl. Cd és
Hg), mert hozzakotddve gatoljak miikodésiiket. Ez ellen véd a citoplazmdban, illetve a kloroplasztiszban nagy
mennyiségben talalhat6 antioxidans molekula, az ugyancsak szulfhidril csoportot tartalmazo glutation, (amely
glutaminsavbol, ciszteinbdl és glicinbdl épiil fel). A glutation-aszkorbinsav ciklus a szabadgyokdk eliminalasdban
nélkiilonozhetetlen. Nehézfém stressz hatasara a glutationbdl a fitokelatin szintdz enzim [glutamil-cisztein],,_1;-glicin
Osszetételt fitokelatinokat épit fel, amelyek, megkdtik (komplexaljak) a fémeket, és ezaltal védik az enzimeket,
illetve részt vesznek a vakudlumba szallitasukban.

2.3.4.1.3. Foszfor

Felvett formajat befolyasolja a pH: savas koriilmények kozott H,PO, ', semleges és lugos kdzegbdl HPO42' forma
a kedvezményezett. Gyorsan beépiil szerves kotésekbe, majd nukleinsavak, foszfolipidek szintetizalddnak beldle.
Ugyanakkor szervetlen foszfat csoportként (P;) is fontos szerepet tolt be: az ATP molekuldban makroerg kotéseket
hoz létre, mig egyes enzimek szabalyozasaban a foszforilacionak van jelentdsége.

2.3.4.1.4. Kalium

A masodik legnagyobb mennyiségben sziikséges elem. K forméban veszik fel a névények. Igen mobilis, megkotédik
az apoplaszt negativ toltésein, de konnyen lecserélddik, és gyorsan szallitodik a xilémben és a floémben is. Mozgasa
befolyasolja a vizpotencial viszonyokat és a membranpotencialt. A kalium szamos enzimet aktival, befolyasolja
a hidrataciot, és fontos szerepet tolt be a jeltovabbitasban (akcios potencialok altal kozvetitett ingerek). Szamos
anyagcsere- ¢s élettani folyamat alapul a kielégité kalium ellatason.

2.3.4.1.5. Kalcium

A Ca®’ Nagy mennyiségben halmozddik fel, ill. kotédik meg a sejtfalakban, amelyben strukturalis funkcioja is
van (Ca-pektat). A citoplazmaban a Ca®" koncentracioja alacsony, de a sejtorganellumokban jelentds lehet. A kis
citoplazmatikus koncentracio elengedhetetlen néhany kulcsenzim miikodéséhez, kivédi a P; kicsapddasat, csokkenti
a kotohelyekért valo kompeticiot a Mg-ionokkal és lehetdvé teszi a kalcium mint masodlagos hirvivé miikodését
(2.3.5.2.), de a membranpotecialhoz kotott szignalizacidban is fontos (akcids potencialok).

2.3.4.1.6. Magnézium

A magnéziumot Mg2+ formajaban oldhato6 s6ibol veszik fel a névények. Az 6sszes Mg kb. 5-10%-a a levelekben
a sejtfalakhoz kototten, pektatként talalhatd, 6-20% a klorofill molekuldk kozponti atomja, a maradék 60-90%
pedig vizzel extrahalhaté. A magnézium mobilitdsa fontos, mert enzimreakciok egész sorat serkenti (pl.
kulcsenzimekét is, mint a RuBP-karboxildz-oxigenaz). Az ATP- és PPazok szubsztratja példaul nem a szabad ATP
hanem a Mg.ATP. A Mg2+ stabil komplexet képez az ATP* jonnal pH 6 felett. A komplexben atalakul a molekula
konformacidja és elektroneloszlasa, ezaltal a molekulaszerkezetben , fesziilés” jon létre. Igy a komplex reaktivabb
lesz, és konformacioja megfelel az enzimek aktiv centrumanak. A magnézium esszencialis funkcidja még a
riboszémak dsszekapcsolasa.

2.3.4.2. Mikroelemek
2.3.4.2.1. Vas

A vas az egyik legfontosabb elem a ndvényi anyagcsere szempontjabol. Felvételével kiilon fejezetben foglalkozunk
(2.3.5.4.). A fiziologiai funkcioi kozil ki kell emelni, hogy a vas sziikséges a klorofillszintézishez, igy elégtelen
vasellatas esetén csokken a novény klorofill tartalma és klorotikus lesz (a vashidany mindig a fiatal leveleken
jelentkezik els6ként). Szamos enzim prosztetikus csoportjaban (citokrémok, citokrémoxidaz, peroxidaz, katalaz
stb.) vasat talalunk. Ezen kiviil funkcionalis alkotorésze a vas-kén fehérjéknek és a ferredoxinnak. Kozponti
jelentésége annak tulajdonithato, hogy konnyen komplexalodik és részt vehet oxidacios és redukcids folyamatokban.

Nagy mennyiségli vas raktarozodhat a plasztiszokban, mint fitoferritin komplex. A ferritin tobb alegységbdl allo
fehérjemolekula, amely 4svanyi magot zar kozre. Az dsvanyi mag tartalmazhat foszfatot, ez esetben a raktarozott
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vassal egyiitt amorf struktirat képez. Foszfat hianyaban a vas kristalyos format vesz fel. A ferritin normalis vasellatas
esetén nem mutathato ki a vegetativ szervekbdl, hanem az éré magban halmozodik fel.

2.3.4.2.2. B6r

Borsav, vagy borat anion formajaban vevédik fel proton szimporttal, de borsavat ateresztd csatornat is azonositottak
mar. Hasonloan a Ca-hoz serkenti, a kationok és az anionok felvételét is. A ndvények érzékenyek a bor hianyra,
mivel a sejtfal szerkezetének kialakulasahoz elengedhetetlen a pektin egyik alkotd részének, a rhamnogalakturonan
II-nek a dimerré alakulasa. A két molekulat, két apiozil maradékon keresztiil, borat-észter kotés kapcsolja 6ssze.
Bor hianyban a sejtfal laza szerkezetivé valik, a novény nem ndvekszik, végiil el is pusztul.

2.3.4.2.3. Mangan

Nem képez stabil komplexeket, igy szabad ionos formaban vevddhet fel és szallitddhat a ndvényben. Legnagyobb
mennyiségben a kloroplasztiszokban talalhat6, mivel a II. fotokémiai rendszer vizbont6 enzimkomplexének alkotd
része. Szamos mas enzim mitkodésében is fontos szerepet jatszik (pl. foszfoenol-piruvat-karboxilaz).

2.3.4.24. Cink

A Zn szamos enzimnek strukturalis eleme, mas enzimek miikodését viszont csak aktivalja (pl. karboxipeptidaz,
szénsav-anhidraz). Azokban, amelyek felépitésben részt vesz, altalaban négy cisztein koordinalja és igy egy igen
stabil tetraéderes szerkezet jon 1étre (pl. alkohol-dehidrogenaz, DNS-replikacidban és génexpresszidban részt vevo
fehérjék). A szuperoxid-dizmutaz (SOD) Cu-Zn tartalmu enzim, amelyben a Zn strukturalis elem. Zinkhiany esetén
a SOD aktivitasa csokken, ami a szuperoxidanion-gydk képzddés ndvekedéséhez vezet. Ez pedig a membranlipidek
peroxidaciojat és az indolecetsav oxidativ lebomlasat, végso soron klor6zist és ndvekedésgatlast okoz.

2.3.4.2.5. Molibdén

Molibdenat (MoO42') anion formaban veszik fel a névények. Kiilonbozé enzimek prosztetikus csoportjat alkotja.
Szamos, a ndvények szempontjabdl is fontos bakterialis enzim tartalmaz molibdént (pl. nitrogenaz enzim, lasd
6.1.1.1.). A nitrogénasszimilacio kulcsenzime, a nitrat-reduktaz szintén tartalmazza. Ennek prosztetikus csoportja
egy komplex vegyiilet, a Mo-kofaktor, alapvetéen egy pterin, amelyhez négy alkil oldallanc csatlakozik
(molibdopterin, Mo-pterin). Ezek tartalmazzdk a molibdént koordindld ditiolén csoportot és egy terminalis
foszfatésztert (6.2. dbra). Bebizonyosodott, hogy ez az egész ¢l6vilagra nézve hasonld felépitési, dsi vegyiilet.

2.3.4.2.6. Réz

A réz a ndvényben aminosavakkal (pl. hisztidin) és nikocianaminnal komplexet képezhet és feltehetden ebben a
formaban is szallitodik. A Cu fizikai jelentdsége azon a tulajdonsagan alapul, hogy hajlamos stabil komplexek
képzésére és részt vehet oxidoredukcids folyamatokban. Nagy affinitassal kotddik kiilonbdzo funkcios csoportokhoz,
pl. szulthidril-, karboxil- és fenolos csoportokhoz. A fehérjék harom nagy csoportjat kiilonbdztetik meg, amelyekhez
réz kapcsolodik. 1. A kék proteinek az elektrontranszferben vesznek részt és nincs oxidaz-aktivitasuk, (pl.
plasztocianin). 2. A nem kék proteineknek peroxidaz-aktivitasa van, és monofenolokat oxidalnak difenolokka, (pl.
szuperoxid-dizmutaz, diamin-oxidaz és a fenol-oxidazok). 3. A tobbszoros réztartalmu fehérjék, amelyek legalabb
4 rézatomot tartalmaznak molekuldnként és oxidaz-aktivitasuk van, (pl. aszkorbinsav-oxidaz, difenol-oxidaz). A
citokrom-oxidaz kevert Cu-Fe-protein, mely a terminalis oxidacioban vesz részt. Az enzimek alkotorészeként a
réz tehat nélkiilozhetetlen a 1égzésben ¢€s a fotoszintézisben is, mégis a novények altal felvett mennyiség rendkiviil
csekély. Feleslegben mérgez6, novekedésgatlast okoz.

2.3.4.2.7. Klor

Fontos gyorsan mozgd ozmotikum. Az ozmoregulacidban betdltott szerepe az aktualis koncentracidjatol fiigg.
Magasabb (t6bb mM) koncentracional f6 ozmotikumként szerepel a K mellett. Alacsonyabb koncentracional
azonban lokalisan t6lt be hasonlo szerepet (pl. a gazcserenyilasok zarésejtjei vagy a mimoza pulvinusza). A Cl
stimulalja a tonoplasztban talalhaté H'-ATPazt. A Cl mésik fontos funkciodja a fotoszintetikus vizbontasban van.
A vizbonto komplex fehérjéinek strukturalis komponense €s részt vesz az oxidalt allapoti Mn stabilizalasaban is.
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2.3.4.2.8. Nikkel

A Ni kdénnyen mozog a ndvényben és legnagyobb része a levelekben talalhatd. Mar gyokérben szerves komplexek
keletkeznek (valdsziniileg Ni-citrat vagy Ni-malat) és ezek szallitddnak a hajtasba, ahol részben atalakulnak, de a
nikkel legnagyobb részben oldhat6 formaban marad. A Ni a karbamid asszimilacigjat katalizal6 ureaz enzim alkot6d
része.

2.3.4.3. Esetenként hasznos elemek

A Na" mind méretében, mind kémiai viselkedésében nagyon hasonlit a kaliumra. A magasabbrendii novények
mégis nagy szelektivitassal veszik fel a kaliumot a natriumhoz képest, és ez még inkabb érvényes a hajtasba torténd
transzlokaciora. Egyes novényfajok, csaladok szamara azonban a natrium is esszencialis tdpelem. Tliroképességiik
alapjan a novényeket natrofil (pl. répa) és natrofob (pl. kukorica) csoportra oszthatjuk. A talajokban felhalmozo6do,
illetve tengerparti 6koszisztémakban jelenlévé magas natrium koncentracidhoz az ott €16 un. sotiiré novények
adaptalodtak. E novények a vizfelvételiiket ugy biztositjdk a hiperozmotikus kornyezetben, hogy a natriumot
felveszik és ozmotikumkeént a vizpotencial csokkentését azzal érik el. Natriumszegény kornyezetben nem is élnek
meg.

A Si esszencialis bizonyos egysejtii szervezetekben, pl. a Diatomdkban. A magasabbrendii névények koziil pl. a
mezei zsurld vagy a rizs Si hidnyéaban jellegzetes hianytiineteket mutat: gatlddik a novekedés, a levelek nekrotikussa
valnak, a ndvény hervad. A csalan (Urtica dioica) szilicium hianyaban nem képes szilard levélszoroket noveszteni,
igy azok nem toltik be funkcidjukat. Mindez azonban nem elegendd az esszencialitashoz, mert végsd soron a
névények viragzasig, terméshozasig nének.

A magasabbrendii n6vények szamara a Co nem esszencialis, de ndvekedést serkentd hatasat tobb esetben is leirtak.
Jelenléte azonban nélkiilozhetetlen a hiivelyesek gyokerében €16 szimbionta Rhizobiumok szamara. E
mikroorganizmusok harom enzimmel (metionin-szintaz, ribonukleotid-reduktaz, metilmalonil-koenzim-A-mutaz)
is rendelkeznek, melyek miikdéséhez B ,-vitamin, vagyis koenzim kobalamin sziikséges. Ennek fémkomponense
Co™, amely egy korrinvaz kézepén helyezkedik el négy N-atom altal koordinaltan. Az enzimek aktivitasa Co
hatdsara n6, parhuzamosan a nodulacioval és a N, fixacioval.

2.3.4.4. K6zombos és mérgez6 elemek

Szamos elem fordul el6 a talajban, amelyet a ndvények ugyan felvesznek, de sem novekedésgatld, sem pedig-
serkentd hatasat nem lehet kimutatni (pl. Rb, Ba). Vannak olyanok is (pl. Al), amelyek egyes novények szamara
kozombosek, masok szamara serkent6ek (pl. tea), megint masokban toxikusak. A V kation formaban altalaban
k6z6mbos, de a vanadat anion a P-tipusa H'-ATPézok altalanos gatloszere. A Cd, a Hg és a Pb minden 816
szervezetre toxikus hatasu nehézfém. K6z06s tulajdonsaguk, hogy hozzakoétddhetnek enzimek szulthidril csoportjahoz
és igy gatoljak miikddésiiket. Ezen tillmenden oxidativ stresszt okozhatnak és befolyasoljak a novények ndvekedését,
vizhéztartasat, illetve az esszencidlis elemek felvételét. A Cd példaul a xilémbe citratot leadd (FRD3) fehérjét
gatolja, ami a vas hajtasba torténd szallitasat csokkentve vashianyt okoz. A Hg a vizcsatornak specifikus gatloszere.

2.3.5. A tapelemek fizioldgiai jelentésége

2.3.5.1. Ozmoregulacio és pH: a nitrogén jelentésége

A nitrat a talajoldatbol proton-szimport utjan vevddik fel és — névényfajtol fiiggden — 5-9%-ban a gydkérben
redukalodik, a tobbi transzlokalédik a hajtasba (2.15. abra). A redukcioban fel nem hasznalt felesleg a
vakuodlumokban halmozodik fel, ahol foként K ionok biztositjak a toltéskiegyenlitést. Ezzel szemben az ammonium
felvétele kationformaban torténik. Az ammonium, ill. az ammoénia azonban igen toxikus hatas, ezért azonnal
aminosavakka, amidokka stb. kell alakulnia (2.16.abra). Ez az atalakulas még a gyokérben megtorténik, és a
hajtasba pl. glutamin, aszparagin stb. formajaban mar szerves-N transzlokalodik. Az ammonium joval kisebb
koncentracioban fordul el6 a citoplazmaban, mint a nitrat, de ugyanugy raktarozodhat a vakuélumban, amely ez
esetben az inaktivalddas egyik modja, mert a savas pH meggatolja az ammonia képz6dését.
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szallitas irdnyat és mértékét, a kordok a szallitasban résztvevo fehérjéket jelzik.)

A nitrat — asszimilacidja soran — el@szor ammoniava redukalodik (lasd 6.1.2.2.), ami arra enged kovetkeztetni,
hogy a névényeknek elénydsebb lenne ammoniumot felvenni. Az ammoénium, mint egyediili N-forras, azonban
sok ndvényre negativ hatassal van. Az ammonium asszimilacioja soran a citoplazmaban protonok szabadulnak fel
a felvett ammoéniummal kb. megegyez6 mennyiségben, amelyek a gyokérsejtekbdl leadodnak a kiils6 kornyezetbe.
Ha azonban a kiilsé oldat pH-ja er6sen savas, a protonleadas gatlodik és a citoplazma pH-ja csdokken. A pH-
egyensuly fenntartasa érdekében szerves sav anionok szallitddnak a floémen keresztiil a gyokérbe. Dekarboxilacid
utan a szénvazak tilnyomo tobbsége az N-tartalmi szerves vegyiiletek szintézisére hasznalodik fel.
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2.16. abra Az ammonium felvételének és asszimilaciojanak kapcsolata a ndvények ozmoreguléacidjaval. (A nyilak
a szallitas iranyat és mértékeét, a korok a szallitasban résztvevo fehérjéket jelzik.)

A nitrat asszimilacioja kozben hidroxidionok képzddnek. Miutan azonban a nitrat részben transzlokalodik a hajtasba,
az anyagcserét megterheld toltés- és pH-kiegyenlités megoszlik a gyokér és a hajtas kozott. A citoplazma pH lugos
irany eltolodasa a szerves savak képzddésével kompenzalodik. A szerves savak vakuolumban torténd tarolasa
azonban mennyiségileg korlatozott. Ezért a szerves savmaradék anionokat, leginkabb malatot a ndvény a floémben
a gyokérbe transzlokalja K-malat formajaban. Itt az almasav dekarboxilalodik és OH', ill. HCO;5™ ionok adodnak
le a kiils6 kornyezetbe.

A fentiekbdl kovetkezden a kiilonbozé N-formak felvétele masodlagosan visszahat a kiilsé kozeg pH-jara. Az
ammonium felvétele erésen savanyitja, a nitraté enyhén lagositja azt. Ezek a valtozasok el6bbi esetben ugyan
elésegitik mas fémionok oldodasat és felvételét, a pH 4 ala, esetenként 3 kozelébe torténd csokkenése azonban
erds novekedésgatlashoz vezet. A nitrat ligositd hatasa egyes esetekben mas fémionok, pl. a vas immobilizaciojat
idézheti el6, ami elsdsorban a hajtasban, a levelekben vezethet felvételi problémakhoz. Ezért a legtobb novény
szamara a nitrat és az ammonium kiilonboz6 aranyu felvétele teszi lehetdvé az anyagesere optimalis mikodését.
Vannak azonban obligat ammoénium felhasznald névények, pl. a rizs.

A nitrat, malat és kaliumionok akkumulacidja a vakuolumokban nem csupan a citoplazma pH regulacidja
szempontjabol, hanem a ndvény vizfelvétele szempontjabol is nagy jelentéséggel bir. Ezek az ionok ozmotikusan
aktiv anyagok, amelyek csokkentik az ozmotikus potencialt, ezzel alapjaiban meghatarozzak a novények
vizhaztartasat is.
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2.3.5.2. A sejt kalcium-forgalma

A citoplazmaban a Ca®" koncentracidja szigoruan szabalyozott, értéke alacsony: 30-200 nM. Ugyanakkor a
vakudlumban, az endoplazmatikus retikulumban és a kiils6 térben ennek sokszorosa (100-800 nM) halmozodhat
fel. E koncentracidgradiens fenntartasdban a Ca?"-ATPé4z enzimeknek van kitiintetett szerepe. Ez az enzim
felépitésében és mitkodésében igen hasonlatos a plazmamembran H'-ATPazokéra. Két alegységbol allnak,
foszforilalt intermedier kialakuldsan keresztiil kotnek meg a citoplazmatikus oldalon két Ca”"jont, majd konformacio
Vélzti)zés utan a membranok citoplazmaval ellentétes oldalan adjak le. A reakcid sztochiometrdja igen kedvezd: 2
Ca”™" / ATP.

Ez a kiils6 tér és egyes sejtkompartmentek, valamint a citoplazma kdzott fennalld Ca-koncentracié kiilonbség teszi
alkalmassa a kalciumot masodlagos hirvivé funkcid betdltésére. Egyes kiilsé ingerek hatasara megné a
kalciumcsatornak ateresztd képessége a membranokban, igy a citoplazmaba iranyul6 Ca-influx indul meg. Ilyen
ingerek lehetnek hormonok (abszcizinsav, indolecetsav), sériilés, korokozok, fény- vagy hémérsékletvaltozas,
vizhiany stb. A Ca”" ionok bearamlasat az apoplasztbol tobbféle Ca”"-csatorna teszi lehetdvé — kiilonbozé hatasokra
mas-mas csatorna aktivalodik (HACC, hiperpolarizaciora aktivaldodo; DACC, depolarizaciora aktivalédo; VICC,
fesziiltség fiiggetlen csatornak). A kiilsd inger a vaku6élumbol, ill. az endoplazmatikus retikulumbol is Ca-effluxot
indit meg féként ligandumfiiggd csatornakon at. A jelatvivo szerepét az inozitol-1,4,5-trifoszfat (IP3), az IPg,
cADPR ¢és a NAADP t6lti be.

ACa* a citoplazmaban Ca-kot6 fehérjékhez kapcsolodik (lasd 10.2.3. fejezet). Ezek egyik csoportja a Ca-fiiggd
protein kinazok, amelyek mas enzimeket foszforilalnak, mint pl. a H'-ATPazt. A Ca-kot6 fehérjék masik csoportja
a kalmodulinok, amelyek négy Ca**-tkdtnek meg reverzibilisen, ezaltal megvaltozik a konformaciojuk és aktivitasuk.
A Ca-aktivalt kalmodulin olyan kulcsenzimeket stimulal, minta NAD" — NADP konverzidért felelés NAD-kinaz
vagy a Ca’"-ATPaz.

2.3.5.3. A sztdémamiikodés mechanizmusa: a kalium szerepe

A sztomak nyitodasat-zarddasat a zardsejtek vizfelvétele-leaddsa, vagyis turgorvaltozasa okozza, amely az
asszimetrikus sejtfalvastagodas kovetkeztében a porus nyilasahoz-zarodasahoz vezet (Hugo von Mohl, 1856). A
sztomak nyitasa teszi lehetévé a gazceserét a fotoszintézishez és a 1égzéshez valamint a transpiracios vizleadast. A
dominans kdrnyezeti tényez6, amely a sztdomak nyitasat kontrollalja a vizzel jol ellatott novényeknél a fény. A
sztomak nyitddasakor a sztdmazard sejtekben cukormolekulak képzddnek, amelyek ozmotikumként csékkentik a
vizpotencialt, ez vezet a vizfelvételhez. Zaraskor pedig a cukorbol ozmotikusan inaktiv keményit6 épiil fel. A mult
szazadban ugy gondoltak, hogy ez a cukor-keményitd interkonverzid a hajtoereje a sztomak mikodésének (F. E.
Lloyd, 1908).

A késobbi kisérletek alatamasztottdk a fotoszintézis szerepét a sztomak nyitdsaban. Ugyanis a fotoszintetikus
elektrontranszportlanc gatloszerével, DCMU-val (3-(3,4-diklor-fenil)-1,1-dimetilurea) kezelve a megvilagitott
zarosejteket a nyitas részlegesen gatlodott. A gatlas tehat nem volt teljes, ami arra utalt, hogy nem csak a
fotoszintézisre hat a fény. Kiilonboz6 hullamhosszi fényt alkalmazva kimutattak, hogy a kék fény 6nmagaban is
meginditja a nyitodast, a fotoszintetikus szénhidrat-produkcié nélkiil.

A fotoszintézis azonban vords és kék fény hatdsara is megindul a zarosejtekben. Mi lehet a kék fény szerepe?
Ujabb kisérletekben elészor voros fénnyel vilagitottak meg a zarésejteket, a fényintenzitast addig novelve, amig
tovabbi nyitdodas nem tortént. Ezutan kis intenzitasu kék fényt alkalmaztak, ami tovabbi nyitodast eredményezett.
Ez tehat nem fiigg 0ssze a fotoszintetikus aktivitassal. Megallapitottak, hogy a kék fény hatdsara az apoplaszt
savanyodik, de a vanadat kezelés hatasara ez megsziinik, tehat a H'-ATP4zok aktivalodnak. Kozben azt is kimutattak,
hogy vannak olyan névények, amelyeknél a sztoma zardsejtekben nincsenek kloroplasztiszok (pl. Allium cepa).
Miéra igy bebizonyosodott, hogy a sztomak nyitasat a kék fény inditja meg a H'-ATPé4zok serkentésével, amelyek
0,5-1 pH kiilonbséget €s 150-200 mV potencialkiilonbséget hoznak 1étre a membran két oldala kozott (2.17. abra).
A membran tehat hiperpolarizalodik, ami a KIRC K" csatornék nyitasat idézi elé. Ezt CI-proton szimport koveti
biztositva a toltéskiegyenlitést. Csdkken a vizpotencial, ami vizfelvételhez és turgorndvekedéshez vezet. A fesziilo
membranokban aktivalodnak a mechanoszenzitiv K csatornak is, ami nagymértékii K felvételt tesz lehetové. A
toltéskiegyenlitéshez mar nem elegendd a Cl” felvétele. A kloroplasztiszokban megindul a keményitd lebomlasa.
A kloroplasztiszbol DHAP szallitodik a citoplazmaba a foszfat transzlokatoron, ahol a glikolizisbe 1ép (lasd 4.2.1.
fejezet), végiil malatta alakul. Mind a K" és a CI", mind pedig a malat® a vakudlumba szallitodik. Késdbb, ahogy
a nap folyaman a vords fény intenzitasa is nd, egyre inkabb eltolodik a folyamat a malatképzddéstdl a szaharoz
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szintézis iranyaba a citoplazmaban, ami foként a Calvin ciklusban megkdotott CO,-on alapul, de a raktarozott
keményit6bdl is kiindulhat. A kék fényt a plazmamembranban és a thylakoid membranokban talalhato fotoreceptorok
(fototropin, ill. zeaxanthin) érzékelik és aktivaljak a H'-ATPazokat, illetve a keményit6 lebontast.

H+

) aquaporin

O proton pumpa

@ KIRC

O szimporter

' mechano
szenzitiv csat.

2.17. abra A sztomak fény hatasara tortén6 nyitédasanak mechanizmusa

A sztdmak normalis koriilmények kozott a fényintenzitas csokkenése, illetve a CO, tenzid novekedése miatt
kezdenek el zarodni (2.18. abra). Ezek a kornyezeti hatasok a H -ATPazok inaktivalodasat, illetve az anioncsatornak
indukcidjat okozzak, amely utdbbi gyors anionleadashoz (CI, malétz') vezet. Ez hosszan tart6 membran
depolarizaciot okoz és aktivaljaa KORC K csatornakat. A képzédott szaharoz lebomlik, leadédik, illetve keményitd
szintetizadlodik. Mindez a zardsejtekben a vizpotencidl novekedését idézi eld, ami vizleadast, turgorvesztést és
sztomazarodast eredményez.
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2.18. abra A sztomak zarédasanak mechanizmusa

A novények azonban stressz koriilmények kozott egy bels szignal, az abszcizinsav (ABA) nevii hormon hatasara
is bezarjak sztomaikat. Ez szarazsag stresszben megovja a novényt a vizvesztéstol. Az ABA szintézise a gyokérben
andvény vizellatasanak csokkenésekor novekszik, és egyre tobb szallitodik a hajtasba a xilémben. Ilyenkor a xilém
nedv pH-ja az enyhén savasbol enyhén ltigosba valt, aminek hatdsara az ABA-rdl egy proton ledisszocial, igy
negativ toltésii lesz. Az ABA™ nem kotddik meg a mezofillum sejteken, hanem eléri a sztémazarosejteket és egy
szignal transzdukci6s folyamatot indit meg. Ennek harom mechanizmusa, titja lehet: Ca2+—ﬁigg6 ut, pH-fiiggd
ut és NO (nitrogén monoxid)-fiiggd ut. Ezek koziil itt a legjobban ismert, Ca2+—ﬁigg6 utat ismertetjiik.
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2.19. dbra A sztomak ABA altal kozvetitett zaroddsanak mechanizmusa. (A nyilak a serkentést, a ,,T” végzddések
a gatlast szimbolizaljak.)

Els6 1épésben az ABA hozzékapcsoldodik a sejtmembranban talalhatéd receptorhoz (2.19. abra). Ennek hatasara
tobb folyamat indul meg egyszerre. A HACC az ABA hataséra pozitivabb membranpotencialnal nyilik, igy gyors
Ca”" bearamlés indul meg. Kézben cADPR és IP; képzddik, amelyek vakuolaris Ca”" csatorndkat aktivalnak, igy
a vakuolumokbol is Ca" ionok jutnak a citoplazmaba. A citoplazmatikus Ca”" koncentracio ndvekedése gatolja
a H'-ATPazokat, de egyben a vakuolaris Ca®" csatornakat is szabalyozza, és nyitja a vakuolaris K és CI” csatornékat.
Mindez a sejtmembran hosszantarté depolarizaciojahoz, a KIRC inaktivacidjahoz, az anion-csatornak, valamint a
KORC aktivaciojahoz vezet. Igy a K'- és anion efflux a vizpotencial novekedését, vizleadast, turgorcsokkenést
¢és a sztomak zarodasat eredményezi.

2.3.5.4. A novények vasfelvétele és a vas-kelatok jelentésége

A talajban az oldhat6 vastartalom erdsen fiigg a pH-t6l. Az alacsony pH kedvezd, a lugos tartomany felé haladva
(pl meszes talajokban) hatvanyozottan né a vas kicsapodasa Fe(OH); formaban, amely a ndvények szamara nem
felvehetd. A meszes, oxigénhianyos talajon gyakran fordul el vaskloroézis (mas néven mészklordzis), amelynek
elsddleges oka a magas CaCOj-, ill. bikarbonat tartalom. A magas HCO5 -koncentracié pufferolja a pH-t a talajban
¢és az apoplasztban. Ezért a novényvildg adaptalodott a kiilonb6zo koriilményekhez. Elégtelen vasellatas mellett a
névényekben nagy affinitast transzport mechanizmusok aktivalédnak. Az un. I stratégiat kovetd novények
gyokerében, morfologiai elvaltozasok lathatok (megvastagodas, transzfer sejt képz6dés), és megnd a H'-ATPaz
expresszidja/aktivitdsa a rizodermisz membranban, ami jelentds proton gradiens kialakuldsdhoz, az apoplaszt
savanyodasahoz vezet, ¢és eldsegiti a gyokér kornyezetében a vas oldodasat/mobilizalédasat. Az oldodo vas a
gyoker altal leadott (pl. citromsav, riboflavin) vagy a talajban talalhato szerves anyagokkal oldékony komplexet
vagy kelatot képezhet. Ezzel parhuzamosan a FRO2 vas-kelat reduktaz enzim expresszidja 10-20-szorosara nd.
Ennek hatasara a rizodermiszhez érkez6 szerves vasvegyiiletek gyorsan redukalodnak és Fe?" jonok valnak szabadda.
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A novények vizhaztartasa, asvanyi taplalkozasa, transzportfolyamatok

Ezeket a szintén megndvekedett mennyiségii IRT1 (iron regulated transporter 1, vas altal szabalyozott transzporter
1) széllitja a citoplazmaba.

A kisérleti ndvénynevelésben (tdpoldatokban) és a mezdgazdasagi gyakorlatban a vasfelvételt szintetikus
komplexképzokkel, leggyakrabban az EDTA-val (etilén-diamino-tetraecetsav) biztositjak, de szamos mas vegyiiletet
is eléallitottak (EDDHA, DTPA stb.). A kelatképz6 ligandumok karboxilcsoportok vagy elektrondonor nitrogént
tartalmaz6 csoportok segitségével koordinacids komplexbe zarjak a vasat (2.20. abra). A kiilonboz06 kelatkomplexek
stabilitasa azonban szintén pH-fliggd. A Fe-EDTA pH=5-6 k6z6tt 100%-a stabil, 1:1 aranyt komplex formaban
van jelen az oldatban, de pH=7-tdl felfelé elvesziti stabilitasat, mig az Fe-EDDHA lugos tartomanyban is stabil.

0 0

2.20. abra A Fe-EDTA szerkezete

A II. stratégiat kovetd pazsitfiivek (Graminaceae) redukcio nélkiil vas(I1l)-kelat komplex forméban veszik fel a
vasat a YS1 (yellow stripe 1) vas-kelat-proton szimporter segitségével, amelyhez a komplexképzé anyagot maga
a novény termeli és adja le a rizoszféraba. Ezek a komplexképzd anyagok a fitoszideroforok, amelyek nagy
stabilitasu keldtot képeznek a Fe®" ionokkal, amelyeket még a talajrészecskék feliiletérdl is képesek mobilizalni,
vagy lecserélni mas, kevésbé stabil szerves komplexébdl. A fitoszideroférok metioninbol tobb lépésben szintetizalodo
mugineinsavak, amelyek a kiilonb6z6 vizsgalt gabonafélékben kis mértékben eltérd szerkezetiiek.

A sejten beliil a Fe?" oxidativ hatasti és a sejtre nézve karos szabadgyokok képzddését indukalja, ezért (eddig
ismeretlen mechanizmussal) gyorsan visszaoxidalodik. A vasat a sejten belill egy specidlis novényi anyag, a
fitoszideroférok prekurzora, a nikocianamin komplexalja. (Ez az minden eddig vizsgalt ndvényben megtalalhato.)
A xilembe a vas ismét mas formaban szallitodik: a nikocianamin komplex felbomlik, és xilém parenchima sejtek
Fe’'-t adnak le a xilémbe, ami a nagy mennyiségben szallitodo citromsavval ismét komplexet képez és ebben a
formaban szallitodik a hajtasba.

A levélsejtekben ismét reduktiv vasfelvétel torténik, és a leglijabb vizsgalatok arra mutatnak, hogy a
sejtorganellumokban is hasonl6 folyamat jatszodik le.

A vas sejten belill legnagyobb mennyiségben a kloroplasztiszokban, ill. a mitokondriumokban talalhat6. Ezek a
ndvény Osszes vastartalmanak mintegy 80-90%-at tartalmazzak. A vas olyan sok fiziologiai folyamathoz esszencilis,
hogy felvétele, transzportja és raktarozasa mind sejtes, organellaris, mind az egész névény szintjén szigorian
regulalt folyamat.
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3. fejezet - Fotoszintézis

szerz®: Dr. Nyitrai Péter és Dr. Solti Adam

3.1. Bevezetés

A novényi élet legjellemz6bb tulajdonsaga a fotoautotrof metabolizmus, amely anyagcseretipus lehet6vé teszi
andvények minden szerves anyaganak szervetlen épit6kovekbol torténd felépitését, lathatd fény, mint energiaforras
segitségével. A fotoautotrdf anyagesere alapja a fény, mint energiaforras hasznositasa. A fotoautotrof é161ények a
fotoszintetikus pigmentjeik segitségével elnyelt fényenergiat a redukalt, magas redoxpotencialti donor-molekulak
(D) oxidalasara hasznaljak fel, mikozben az igy nyert redukalod kapacitassal alacsony redoxpotecialt akceptor
molekulakat (A) redukalnak. A fotoszintézis alapegyenlete a kdvetkezdképp irhato fel:

H,D+A —®%Y , H A +D.

Magasabb rendii fotoszintetizalo él6lények esetébe a redukalt donormolekula minden esetben H,O, mig az
elektrontranszportlanc végén a felszabadul6 redukalo kapacitast konvertibilis redukalo kapacitas-valutak (NADPH,
GSH, redukalt ferredoxin és tioredoxin) taroljak a mas felépité biokémiai anyagcsere-folyamatok szamara.

3.1.1. A fotoszintézis kutatasanak torténete

A novényekre a torténelem soran sokaig olyan szervezetekként gondoltak, melyek talajjal taplalkoznak, ,,foldet
esznek”, ez a gondolkodasmadd csak a 18. szdzadban indult valtozasnak.

A novényi anyagcesere megértésére tett elsd kisérletek kozott tartjuk szamon Joseph Priestley (1733-1804) angol
protestans lelkész, az oxigén felfedezéjének munkajat. Pristley az égéssel és a légzéssel foglalkozott: kiindulo
hipotézise az volt, hogy a novények és az allatok ugyanabban a levegében €lnek, tehat valosziniileg hasonloan
hasznaljak (’1élegeznek’). Feltételezése bizonyitasara zart térben egy gyertyat égetve kimutatta, hogy a gyertya
langja idével elhasznalt valamit a levegébdl, ami az égést taplalta. Az égé gyertyaval egyiitt Osszezart egér
hasonloképpen elpusztult, azonban a novényi mintaként hasznalt mentaag tobb hétig megélt benne, s6t hozzaadott
valamit a leveg6hoz, ami Gjra lehetdvé tette a gyertya meggyujtasat. A kdvetkd mérfoldkdvet Jan Ingen-Housz
(1730-1799) holland kémikus tette meg: felfedezte, hogy csak a z6ld névények és csak fényben reaktivaltak a
levegbt (termeltek oxigént). A fény elnyelésében kulcsszerepet jatszo klorofillokat elészor Joseph Bienaimé
Caventou ¢és Pierre Joseph Pelletier izolalta sikerrel 1817-ben. Julius von Sachs (1832-1897) tette végiil
egyértelmiivé a fény és a ndvényi felépitd anyagcesere kdzotti kapesolatot: fényre tett leveleket részben letakart,
tehat sotétben tartott, majd par 6ras megvilagitas utan jodoldattal itatta at a leveleket. Mint ekkor mar ismert volt,
a novényi levelek keményitdt tartalmaznak, valamint a keményité a kalium-jodidos jodoldattal (jodin, I5") lila
szinreakciot ad. Sachs kisérleteiben, 1862-ben, a lila szinreakcid csak a megvilagitott levél-félben volt lathato,
sOtétben tehat a levelek nem szintetizaltak keményitot, szintézise tehat fényhez kotott (fotoszintézis). Magat a
tényleges mechanizmust azonban még sokaig nem tudtak részleteiben feltarni (Otto Warburg példaul 1969-ig
tartotta azt a téves nézetét miszerint az O, a CO, klorofillok altal medialt, segitett, fény-indukalt lebomlasa soran
keletkezik, és a felszabaduld szén vizzel egyesiilve alkot szénhidratokat). A ndvényi sejtben a kloroplasztiszokat
régota, az els6 mikroszkdépok megalkotasa ota ismerték, és a 19. szazadban mar egyértelmiien a fotoszintézishez,
mint anyagcsere-funkciohoz kototték szerepiiket. Ezt a feltételezést végiil Theodor Wilhelm Engelmann (1843-
1909) bizonyitotta 1881-ben. Megfigyelte, hogy baktériumokkal (Proteus) egyiitt tartott ,,Spirogyra” (ma:
Cladophora) zoldalga felé megindul a baktériumok mozgésa, ha megvilagitja azt. Feltételezte, hogy a baktériumok
a zoldalga altal termelt oxigén miatt mutatnak irdnyitott mozgast (pozitiv aerotaxis). Megfigyelései nyoman 1882-
ben el0szor vette fel a fotoszintézis akciospektrumat (a megvilagitas spektralis tulajdonsagai és a termel oxigén
mennyisége kozotti 0sszefiiggést) egy Carl Zeiss altal épitett mikroszkop-spektroszkoppal. Megallapitotta, hogy
a baktériumok csak a hosszu algasejt megvilagitott szakasza mentén gyiilekeznek és hatasaban a kék illetve a voros
fény a leghatékonyabb. Frederick F. Blackman (1866-1947) fedezte fel a fotoszintézis kétarcu tulajdonsagat
1905-1911 kozott. Ha alacsony fényintenzitdsokon és magas (nem limitald) széndioxid koncentracidonal vizsgalta
a fotoszintézis intenzitdsat, azt tapasztalta, hogy az, egy adott szakaszon, teljesen linedrisan fiiggdtt az alkalmazott
fény intenzitasatol és a hdmérséklet valtoztatasa nem befolydsolta a folyamat intenzitasat. Ebben az esetben tehat
csak a fény intenzitasa szabta meg a reakcio ratajat, ami a fotokémiai folyamatokra jellemzd. Ha a fotoszintézis
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Fotoszintézis

intenzitasat magas (nem limitald) fényintenzitason és alacsony széndioxid koncentraciok mellett vizsgalta, akkor
areakcid intenzitasa a széndioxid koncentraciotol fliggott linearisan, ekkor azonban mar a hdmérséklet valtoztatasa
is erdsen befolyasolta a reakcid intenzitasat. Felvetette tehat annak gondolatat, hogy a fotoszintézis maga két
szakaszra bonthato, melyeket "fényszakasz" (fotokémiai szakasz) és "sotétszakasz" (biokémiai szakasz) néven
szoktunk emliteni..Az 1920-as években Otto Warburg hibasan azt feltételezte, hogy a fénybdl szarmazo gerjesztési
energia a CO,-t aktivalja, igy az kémiai reakcidba Iéphet a vizzel, amely reakcioban cukrok és molekularis oxigén
keletkezik. Ma mar ismerjiik, hogy a fotoszintézisben megterelt oxigén nem a CO,-bdl, hanem a vizbol szarmazik.
1931-ben Cornelius van Niel holland mikrobiologus mar feltételezte, hogy a fényenergia elnyelése valamilyen
reduktans kialakuldsat eredményezi, és ez redukalja a CO,-t:

CO,+2H,A —¥%_, [CH,0] + H,0 + 2A,

ahol [CH,0] a szénhidratok alapegységét képviseli. A fotoszintézis tehat egyszerii redox folyamatnak foghato fel,
melyben a viz oxidalodik (fényszakasz), és a CO, redukalodik (sotétszakasz). Zold ndvényekben és
cianobaktériumokban ez az egyenlet a kdvetkezdképpen irhato fel:

CO,+2H,0 —&%¥_, [CH,0] + H,0 + O,,

tehat a redukaldo er6 a vizbol szarmazik. Rebert Hill 1937-ben kimutatta, hogy izolalt kloroplasztiszok
megyvilagitaskor mesterséges elektron akceptorok — ferricianid, vagy redukalhato festékek — jelenlétében oxigént
termelnek a kovetkezd egyenletnek megfelelden:

2H,0 +2A — 80, 2AH, +0,,

ahol A az elektron akceptor. Mivel a reakcidhoz nem kell a CO, jelenléte, bizonyossa valt, hogy a fotoszintézis
két, elkiiloniilo szakaszbol: egy fényenergiat igényld (fényszakasz) és egy fényenergiat kozvetleniil nem igénylo
(sotét-, vagy biokémiai szakasz) részbdl all. A fenti reakcio mint Hill-reakcio valt ismertté. A Hill-reakcio felfedezése
utan Daniel I. Arnon 1958-ban pedig bizonyitotta, hogy az elektron akceptor szerepét a Hill-reakcioban a NADP*
is betdltheti:

2 H,O + 2NADP" —£0v_, 5)NADPH + 2H" + O,

Mivel a NADPH szamtalan bioszintetikus folyamat elektrondonoraként volt mar ismeretes, kézenfekvd volt a
feltételezés, hogy a fényreakcié egyik végterméke a NADPH, ami a CO, redukcidjara hasznalodhat fol. A
késébbiekben ez az elképzelés teljes mértékben beigazolddott. A megvilagitas elsddleges szerepe tehat, hogy
oxidalt koenzimb8l (NADP™) és ADP+P;-bdl megvilagitas hatasara redukalt koenzim (NADPH) és ATP keletkezik.
A sotétszakaszban a redukalo kapacitas- és az energiavaluta felhaszndlasaval a CO, redukcidja megy végbe, amely
egyszerl szerves vegylileteket: cukrokat eredményez. Ma sziikebb értelemben fotoszintézisnek hivjuk a fény, mint
energiaforras biokémiai energidva és redukald kapacitassa torténd konvertalasat, tagabb értelemben pedig minden
olyan anyagcsere-folyamatot, amelyben az igy megtermel energia és redukalo kapacitas segitségével szervetlen
anyagok asszimilacidja (beépiilése) valosul meg.

3.1.2. A fotoszintetizal6 élélények

A fotoszintézis tehat olyan anyagcsere utat jelol, amely lehetdvé teszi egy €16 szervezet szamara a fény, mint
energiaforras felhasznalasat felépitd anyagcsere-folyamataiban. Ahogyan az a fotoszintézis altalanos reakcidegyenlete
leirja, az elnyelt fény energiaja egy redukalt donor molekula oxidalasara hasznalodik (H,D — D + 2H' + 2¢), és
az igy nyert redukal6 kapacitast akceptor molekulak redukalésara (2H" + 2e” + A — H,A) forditja. Amennyiben
mind a donor, mind az akceptor molekulak szervetlen vegyiiletek, fotoautotrof anyageserérdl beszélhetiink (zold
novények esetében az a H,O és a CO,), mig a szerves elektrondonorokat hasznalé anyagcsere utat fotoheterotréfnak
nevezzilk. A fotoautotrof fotoszintetizalok tovabbi csoportokra oszthatok az alapjan, hogy milyen szervetlen
donormolekulékat oxidalnak, igy elkiilonitiink oxigéntermeld és nem oxigéntermeld fotoszintetizalo él6lényeket.

rrrrrrr

3.1. tablazat A fotoszintetizalo él6lények altal hasznalt anyagcseretipusok és fotoszintetikus apparatusuk
elektrondonor-molekulai.

‘Domén ‘taxon magyar név anyagcsere tipusa e’-donor
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Archea |Halobacteria fotoheterotrof nincs (csak
transzmembran
protontranszport)
Bacteria [F irmicutes/ fotoheterotrof szerves vegyiiletek
Heliobacteriaceae
Chloroflexi zold nem-kén|fotoheterotrof H,, H,S
baktériumok

Proteobacteria/|bibor nem-kén | fotoheterotrof H,, szerves vegyiiletek
Rhodospirillaceae baktériumok
Proteobacteria/|biborkénbaktériumok|aerotolerans fotoautotrof |H,, H,S
Chromatiales
Chlorobii z61d kénbaktériumok |foto-litoautotrof H,, H,S, Fe?'
Cyanobacteria kékbaktériumok aerob fotoautotrof H,0 (H,, H,S)
Cyanobacteria/ aerob fotoautotrof H,0
Prochloraceae

Eucarya |Plantae, Chromista aerob fotoautotrof H,0

Az Archea-k k6zé tartozd Halobacterium-ok k6z¢é olyan extrém sotiird, fakultativ anaerob szervezetek tartoznak,
amelyek anaerob koriilmények kozott felhasznaljak a lathato fény energiajat energiatermelésre. Nem valodi
fotoszintetizalok és a ,,fotoszintetikus™ apparatusuk gyodkeresen eltér minden mas fotoszintetizalo él6lénytol:
fotoszintetikus pigmentjiik a bakteriorodopszin fehérjéken kotott retinal molekulak, melyek fény hatasara transz
— cisz atalakulason mennek keresztiil, és ezzel parhuzamosan protonpumpaként funkcionalnak.

A Firmicutes torzsbe tartozd Heliobacterium-ok a Clostridium-okkal rokonsagban all6 fotoheterotrof valodi
fotoszintetizal ok, melyek azonban fény nélkiil is képesek életben maradni fermentativ anyagcseréjiik segitségével.
A Chloroflexi torzs Chloroflexales rendjébe tartoz6 Gram-negativ baktériumok (z6ld nem-kén baktériumok:
Chloroflexus, Oscillochloris, Chloronema) hasonloképpen valodi fotoszintetizalok: anyagceseréjilk anaerob
fotoheterotrof jellegi, elektrondonorként kén-hidrogént, tioszulfatot és elemi ként hasznalnak, de képesek az elemi
hidrogén hasznositasara is. Képesek szervetlen szenet is megkdtni a 3-hidroxipropional anyagcsereut segitségével.
Szintén Gram-negativ fotoheterotrof baktériumok tartoznak a Proteobacteria tdrzs Rhodospirillaceae csaladjaba,
melyek bibor nem-kén baktériumok néven is ismertek. Fotoszintetikus elektrontraszportlacuk elektrondonorai
szerves molekulak és molekularis hidrogén (korabban Athiorhodaceae nevén voltak ismertek, ugyanis nem
halmoznak fel elemi ként), anyagcseréjiik fotoheterotrof jellegli. Kismértékii aero- (O,-) toleranciat mutatnak. A
Proteobacterium-ok kozé azonban fotoautotrof szervezetek is tartoznak (Chromatiaceae, Ectothiorhodaceae),
amelyek hasonloképpen anaerob, de aerotolerans baktériumok, fotoszintézisiik elektrondonora azonban a H,S, és
részben a H, (,,Thiorhodaceae”: elemi ként felhalmozo bibor kénbaktériumok). Autotrofidjuk alapja a reduktiv
pentdz-foszfat ciklussal (v.06. 4.5. fejezet) végzett szén-asszimilacio. A H,S a legtobb ¢l6lény szamara mérgezo
vegylilet, a kénbaktériumok is legfeljebb 10 uM koncentracidban képesek elviselni. A Chlorobii torzsbe tartozo
z6ld kénbaktériumok hasonloképen kén-hidrogént, molekularis hidrogént is ferro- (Fez+) ionokat hasznalnak
elektrondonorként, anyagcseréjitk fotoautotrof szervezetek, azonban nem mutatnak aerotoleranciat igy erésen
reduktiv kdrnyezetben életképesek. Szénasszimilacidjuk alapja a reduktiv, retrograd miikdést trikarbonsav- (TCA-
) ciklus miikddése (v.6. 4.3.2. fejezet).

Oxigéntermeld fotoszintézisre azok a fotoszintetizal6 szervezetek képesek, amelyek a vizet, mint elektrondonort
képesek oxidalni, igy fotoszintézisiik melléktermékeként molekularis oxigén keletkezik. A legegyszeriibb
oxigéntermeld fotoszintetizalok a kékbaktériumok (Cyanobacteria), amelyek obligat fotoautotr6f anyagceserét
folytatnak, azonban anaerob koriilmények kozott képesek a molekularis hidrogén és a kén-hidrogén, mint
elektrondonor hasznositasara is. Anyagcseréjiik szamos tekintetben megegyezik a magasabb rendii fotoszintetizald
ndvényekével, azonban anaerob koriilmények kdzott képesek a molekularis nitrogén asszimildcidjara is (heterociszta-
képzés). A kordbban onallonak gondolt, ma szintén kékbaktériumoknak tartott tengeri Prochlorophyton-ok
fotoszintézise a tobbi kékbaktériumhoz hasonld, azonban nem képesek anaerob méddon fejlédni és hianyoznak
beldliik a fikobiliszomak is. A magasabb rendii oxigéntermeld fotoszintetizald €161ények koz¢é olyan eukariota
szervezetek tartoznak, amelyek elsdleges (Plantae) vagy tobbszords (Chromista) szimbiogenezissel tettek szert
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a fotoszintézis képességére, fotoautotrof anyageseréjiik igy a fotoautotrof kékbaktériumok anyageseréjén alapul
tehat.

3.2. Fotoszintetikus pigmentek

rrrrrrr

a lathato tartomany elektromagneses sugarzast, s annak energiajat kémiai kotésekké formalva kell konzervalni.
Az elnyelt fény energidja altal meghajtott reakciokat hivjuk fotokémiai reakcioknak. A fotoszintézis elsd lépése
tehat a fény abszorpcidja, amely feladatot Gn. pigment-molekulak latjak el. A fotoszintetizald szervezetekben
szamos fotoszintetikus pigment talalhatd: fotoszintetikus pigmentnek hivjuk mindazon pigment-molekulakat,
amelyek fényt elnyelve kozvetve vagy kozvetleniil fotokémiai reakciokat képesek katalizalni a fotoszintetikus
apparatusban.

3.2.1. Klorofillok

A fotoszintetizal6 szervezetek legfontosabb fotoszintetikus pigmentjei a klorofillok. Szerves olddszerrel a kiilonbdzo
fotoszintetizald szervezetekbol szdmos kiilonbozd klorofillt lehet kivonni, melyek egymastdl mind kémiai, mind
fényelnyelési (spektroszkdpiai) tulajdonsagaikban kiilonbdznek. A klorofillok olyan négy pirrol-gytirtib6l felépiild
porfirin-vdzas vegyiiletek, melyek a gylirii kdzepén egy Mg2+—iont komplexalnak. A porfirin-vazon beliil a
kettdskdtés-rendszer m elektronparjai delokalizalt rendszert alkotnak, amely kiemelt jelentdséggel bir a klorofillok
fényabszorpcios tulajdonsagai szempontjabdl. A kékbaktériumok csupan egyféle klorofillt, klorofill-a-t tartalmaznak,
azonban zold novényekbdl (Viridiplantae) kétféle klorofillt lehet izolalni, melyeket klorofill-a és klorofill-b éven
ismeriink (3.1. dbra). Mind a klorofill-a, mint a klorofill-b vazaban a négy pirrol-gytirin feliil egy-egy ciklopentanon-
gylri is kialakul a III. gyirith6z kapcsolodva. A IV. gylriihdz kapcsolodd propionsav-oldallancot pedig egy 20
C-atomos diterpenoid alkohol, a fitol észteresiti, amely hosszu, heteroatomot nem tartalmazo szénlanca miatt
apolaros tulajdonsagot hordoz. A klorofill-a és klorofill-b kdzott a kiilonbséget a I1. pirrol-gytirti 3. C-atomjahoz
kapcsolddo metil- illetve formil-csoport jelenti, amely kismértékii, de nagyon jelentds kiilonbségeket eredményez
a két pigment spektroszkopiai tulajdonsagaiban. A klorofill-a és klorofill-b mindig megtalalhaté a magasabb rendii
névényekben és a z6ld algdkban, egymdashoz viszonyitott aranyuk altalaban 3:1 koriil mozog. Savas kdzegben a
klorofill-a kdnnyen leadja a komplexalt Mg2+—ot, helyette két H' 16p be a molekuliba, mely molekulat feofitin-a-nak
nevezilink. A feofitin-a kis mennyiségben természetes koriilmények kozott is megtalalhato a ndvényi szervezetekben
és jelentds szerepe van a fotoszintézis folyamataban.

Szamos Chromista regnumba tartozé heterokont fotoszintetizald szervezetben, igy barna- (Phaeophyceae) és
kovaalgakban (Bacillariophyceae) a klorofill-a mellett klorofill-c; és -c, talalhaté meg. A klorofill-c; a klorofill-a-t61
az I. gytirt 2. C-atomjahoz kapcsolodd vinil-csoport cisz-transz allasaban kiilonbozik, valamint hianyzik a
propionsavat észteresito fitol is. A klorofill-c,-ben pedig a II. gytr{in a 4. C-atomhoz kapcsolddo etil-csoport is
telitetlenné valik. Vorosalgakban (Rhodophyta) a klorofill-a mellett klorofill-d-t talalunk, amely az 1. gytra 2. C-
atomjan formil-csoportot hordoz.

Az oxigént nem termeld, vizbontasra nem képes fotoszintetizaldo baktériumok klorofillok helyett
bakterioklorofillokat (bakterioklorofill-a, -b, -c, -d, -e, -f, és -g) tartalmaznak, melyek koziil a bakterioklorofill-a
a legaltalanosabban elterjedt. Szemben a porfirin-vazas klorofillokkal, a bakterioklorofill-c, -d, -e és -fklorin-vazas
vegyiletek, tehat a porfirin-vézra jellemz6 22 m elektron (11 kett6skotés) helyett vazuk csak 20 m elektront (10
kettdskotés) tartalmaz (a IV. gytiri 7.-8. C-atomja kozotti kotés telitett), mig a bakterioklorofill-a, -b és -g
bakterioklorin-vézas vegytiletek, melyek csak 18 m elektront (9 kettdskdtés) tartalmaznak (a II. gytrt 3.-4. C-C
kotése is telitett). A bekterioklorofillokra &ltaldnosan jellemzd, hogy a klorofillokhoz képest hosszabb
hulldmhossztartomanyban mutatnak elnyelési maximumot a vords-tavoli vords hullimhossz-tartomanyban. A
baktériumok azonban nem csak Mg-bakteriklorofillokat haszndlnak fotoszintetikus pigmentekként. Tébbek kdzott
az Acidiphilium nemzetségrol ismert, hogy Zn-bakterioklorofill-a-t hasznélnak fotoszintetikus pigmentekként,
ahol a klorin-vaz kdzepén a Mg2+—iont Zn*"-ion helyettesiti.

A klorofillok a fotoszintetikus membranokban sohasem szabadon, hanem tn. klorofill-protein komplexek formajaban
fordulnak el6.
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3.1. abra Porfirin-vazas fotoszintetikus pigmentek. A: klorofill-a, B: klorofill-b, C: klorofill-c, D: klorofill-d, E:
feofitin-a.

3.2.2. Fikobilinek

A fikobilinek a kékbaktériumokra, valamint a Glaucophyta, Rhodophyta és Cryptophyta algakra jellemzd
fotoszintetikus pigmentek. Négy pirrol-gyliriib6l felépiild linearis tetrapirrollok, a klorofillokkal ellentétben a
pirrol-gytriik nem kapcsolddnak porfirin- vagy klorin-vazza 6ssze és fémiont sem komplexalnak. A fikobilinek
két tipusat: a fikocianobilint és a fikoeritrobilint ismerjiik (3.2. abra). A klorofillokhoz hasonléan fehérjékhez
(fikobiliproteinek) kapcsolddnak, amelyek a membranban elhelyezkedd klorofill-protein komplexekkel szemben
szolubilis, vizoldékony fehérjék.
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COOH COOH

3.2. abra Linearis tetrapirroll pigmentek. A: fikocianobilin, B: fikoeritrobilin.

3.2.3. Karotinoidok

A fotoszintetizal6 szervezetekben megtalalhaté harmadik pigment-csaladot a karotinoidok alkotjak. A karotinoidok
40 C-atombol all6 izoprén-vazas, konjugalt kettdskotés-rendszerrel rendelkez6 lipid jellegii tetraterpének. Sargas-
voroses szinil vegyiiletek, szamos nem-fotoszintetikus pigment funkciot is ellatnak (5.7.3.7. fejezet). A fotoszintetikus
pigmentekként funkcional6 karotinoidokat két f6 csoportra bonthatjuk: karotinokra és xantofillokra (3.3. abra).
A karotinok oxigén-atomot nem tartalmazo szénhidrogén-lanccal rendelkeznek, legismertebb képviseldik a f-karotin
és a likopin, mig a xantofillok a karotinok oxidalt, oxigén-tartalmu szarmazékai, a fotoszintézisben a lutein, a
violaxantin, az anteraxantin és a zeaxantin, valamint heterokont algakban a fukoxantin (Phaeophyceae),
diadinoxantin, diatoxantin (Bacillariophyceae) ¢és dinoxantin (Dinophyceae) lat el feladatokat. Szerepik a
fotoszintézisben elsdsorban az elnyelt fényenergianak a klorofillok felé torténé tovabbitasaban van, ezen kiviil
kozismert az a funkcidjuk is, hogy védik a fotoszintetikus apparatust a fotooxidativ hatasoktol (xantofill-ciklus).
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3.3 abra Karotinoid pigmentek. A: f-karotin, B: neoxantin, C: zeaxantin, D: violaxantin, D: fukoxantin.

3.3. A fény abszorpcidja

A fotoautotrof ¢lolények a Nap lathato hullamhossztartomanyaba eso elektromagneses sugarzasatol fiiggenek,
melybdl évente nagyjabol 56x 10% J éri el az atmoszféra felszinét. A Fold légkdre azonban ennek a sugarzasnak
jelentds részét elnyeli és csak kisebb hanyada éri el a Fold felszinét. A Nap altal kisugérzott fény spektruma az
ultraibolyatdl az infravords tartomanyig végig folytonos. Az ultraibolya fénynek csak kis része jut el a Fold
felszinéig, mivel a 300 nm alatti hullamhosszakat az oxigén molekuldk er6sen abszorbealjak és fotokémiai iton
o0zon képzddik beldlik. Az 6zon-molekuldk viszont a 300-350 nm ko6zotti hullamhosszakat abszorbealjak jol. A
Fold felszinét elérd fényenergia fele 400 ¢s 800 nm hulldmhosszak kdz¢ esik, masik fele az infravords tartomanyba.
A z6ld n6vények fotoszintetizalo szerveit elérd lathatd fény a szerv morfologiai és optikai tulajdonsagaitél, valamint
a fotoszintetikus apparatus felépitésétdl és miikodési allapotatdl fiiggden kiilonbdzd mértékben hasznosul a
fotoszintézisben. A fotoszintetizald szerveket elérd fény bizonyos hanyada visszaverddik (reflektalodik) a szerv
felszinérdl, vagy elnyel6dés (abszorbealédas) nélkiil athalad (transzmittalédik) a szdveteken keresztiil, igy
energiaja nem hasznosul. A ndvényi pigmentek egy része nem-fotoszintetikus pigment (pl. antocianok, betalainok),
az altaluk elnyelt fényenergia szintén nem hasznosul a fotoszintézisben. A fotoszintetikus pigmentek altal elnyelt
gerjesztési energia harom {0 ttra terelddik: egy része (i) fluoreszcens emisszié formajaban, mig egy masik hanyada

73

http://www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

Fotoszintézis

(i1) hékonverzié formajaban vész el, igy végso soron a fotoszintetikus szervet érd lathat6 fénynek csak egy csokkent
hanyada hasznosul a (iii) fotoszintetikus elektrontranszportlanc meghajtasaban kdzvetleniil, mely a Fold teljes
felszinére vonatkoztatva mintegy 15x 102 ] energiamennyiséget jelent évente. A kornezeti hatdsok, valamint az
¢élettani folyamatok, igymint a h6konverzid, a fluoreszcencia, és a metabolikus energiaveszteség miatt végiil ebbdl
évente 3x10%' J energia halmozddik fel szerves vegyiiletekben.

A lathaté fény, mint elektromagneses sugarzas a hullamhosszaval jellemezhetd fizikai entitas. Az kiilonb6zo
elektromagnesen sugarzasok energiaja eltér — az energia a hullamhosszal forditottan aranyos:

E=h hc
—)(‘!?—X}‘

ahol h a Planck-allando, ¢ az elektromagneses sugarzas terjedési sebessége és A az elektromagneses sugarzas
hulldmhossza. Termodinamikai szempontb6l a fotonok energidjanak felhasznalasahoz az abszorbealt energianak
legalabb akkoranak kell lennie, mint a meghajtani kivant kémiai reakcié Gibbs-féle szabadenergidja (G). Mivel a
gyakorlatban vibracios és rotacios folyamatokkal mindig veszit energiat a fényt elnyeld pigment-molekula, az

crer

elnyelt fény altal okozott szabadenergia-valtozas (AG) a kdvetkezéképpen alakul:

[

ﬂG=E=th

ahol N, az Avogadro-szam. Ennek fliggvényében a diszkrét hullamhossz-tartomanyt fotonok abszorpcioja altal
okozott szabadenergia-valtozas:

119000
Y

[kjmol=2 foton]

A fotoszintetikus reakciok értelmezéséhez be kell még vezetni az elnyelt energia altal okozott elektrodpotencial-
(redoxpotencial-) valtozast (AE) fogalmat, amelyek segitségével kapcsolatot teremthetiink a fotokémiai folyamatok
és a redox reakciok kozott:

AE AG
- F

ahol F a Faraday-alland6 (a molaris toltések szama). Az elnyelt fényenergia ezért a hullamhossz fiiggvényében
valtoztatja meg a gerjesztett molekula elektrodpotencialjat:

AE:*NAX}IXC=%[V]
F xA(nm) A(nm)

Az emberi szem nagyjabol a 400 és 700 nm kozotti hullamhossztartomanyt képes érzékelni — ebbe a hullimhossz-
tartomanyba es6 fotonok energidjat képesek a magasabb rendii ndvények is hasznositani a fotoszintézisben. Ezzel
szemben, a fotoszintetizald baktériumok képesek az infravords elektromagneses sugarzast is fotoszintézisre
felhaszndlni. Az abszorbealt foton energidja nem szabad olyan nagynak lennie, hogy az abszorbealé molekulak
gerjesztése soran azok o-koto elektronjai o* lazitod palyara keriiljenek, amely a kovalens kdtések felbomlasahoz
és a molekula széteséséhez vezetne. A 350 nm hullamhosszon a fotonok energidja 342 kJ/ mol foton, mig a
fotoszintézisben még hasznosithatd 1050 nm-es fotonok energidja 114 kJ/mol foton, tehat kisebb a kémiai kdtések
energidinal: a viz O-H kotésének felbontasa példaul 465 kJ/mol energiat igényel. A fotoszintetizald szervezetekben
abszorbealt fotonok kdzvetleniil tehat nem okoznak fotolizist. Energiajuk ahhoz viszont elegendd, hogy kémiai
kotéseket lazitsanak fel, és igy reakcioképes allapotba hozzak a molekulakat.

A fotoszintetikus pigmentek delokalizalt elektronfelhével rendelkezé molekulak, amelyek kénnyen gerjeszthetd
vegyértékelektron-parjai m koté palyakon helyezkednek el. A molekula energiaja fobb tekintetben elektronenergiabol,
vibracids energiab6l (a molekulat felépitd atommagok a vegyértékkotés mentén egy atlagos poziciohoz képest
rezegnek) és rotacids energiabdl (a molekulak sulypontjuk koriil forognak) tevédik 6ssze. Minden elektronenergia-
szinthez szamos kiillonbozo rezgési és forgasi energiaszint tartozik, a vibracios és rotacios energiaszintek kiilonbségei
legalabb 1-2 nagysagrenddel kisebbek, mint az elektronenergia-szinteké. Minden energiaszint meghatarozott és
az anyagra jellemz0 (diszkrét). A molekulak alapallapotban S, (alap szinglet allapot) energiaszinten helyezkednek
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el —mely S, allapothoz szamos, egymashoz kozel es6 energiaszint tartozik a molekulapéalyak energiaviszonyainak
megfeleléen. A molekulak energiaszintjeinek valtozasait a Jablonsky-diagram (3.4. abra) irja le. Osszetett molekuldk
esetében ezek a szintek egymashoz nagyon kozel vannak, ezért nem adnak kiilonallé abszorpcios vonalakat, hanem
0sszemosodnak és széles abszorpcids sav jelenik meg. Ez a helyzet a fotoszintetikus pigmentek fényabszorpcioja
esetében is. Fényabszorpciokor a molekula a foton teljes energidjat felveszi és alap allapotabol — amely a
egyik kotd vegyértékelektron n kotd palyarol n* lazitd palyara keriil. Mivel a molekula energiaszintjei kvantaltak,
csak a belsd energia atmeneteivel megegyez6 energiaju fotonok abszorpcidjara képes. Az abszorbealt fotonok
energiaja gerjesztési energiaként jelentkezik a molekuldkon, melyek igy S; vagy S, energiaszintre keriilnek at,
az abszorbealt foton energiajanak megfeleléen. Klorofillok esetében ez voros, illetve kék hullamhossztartoméanyba
nagyobb a telitetlen kdtések szama egy szerves molekula konjugalt kotésrendszerében, annal kevesebb energia
abszorpcidja sziikséges az els6 szinglet allapot eléréséhez. Ennek megfeleléen a tavoli vords hullamhossztartomany
energiaja még elegendd lehet egy klorofill-molekula gerjesztéséhez, mig egy, csupan két konjugalt kettds kotéssel
rendelkez6 butadién-molekula gerjesztéséhez energiaban sokkal gazdagabb ibolyan tali besugarzas sziikséges. A
klorofill-molekuldkban az abszorpcios tulajdonsagokat a tetrapirrol-gylirithoz kapcsolodd oldallancok erdsen
befolyasoljak. Igy a korabban emlitett kiilonbségek, melyek a klorofill-a és klorofill-b molekulak szerkezetében
jelentkeznek, modositjak az abszorpcids spektrumot is. A klorofill-a és klorofill-b molekulak mindegyikének két
abszorpcids savrendszere van, az egyik a kék, a masik a voros spektrumtartomanyban (3.5. abra). Szemben a
klorofillok abszorpciojaval, karotinoid tipusu fotoszintetikus pigmentek gerjesztése esetében az S allapot elérése
a jellemzo.

A fény abszopcidja gyors folyamat, 1015 nagysagrend koriil mozog az idébelisége. A Pauli-elv értelmében azonos
elektronpalyan csak két ellentétes spinnel rendelkezd elektron tartozkodhat, a spinjét azonban a lazito palyara
keriil6 elektron is megtartja. S, allapotbdl a gerjesztett molekula hdvesztéssel: rotacios és vibracios kaszkadokon
keresztiil jut el S; allapotba. A molekula a magasabb gerjesztett allapotokbol igen gyorsan vibracios €s rotacios
energiavesztéssel S| allapotba, azaz a legalacsonyabb szinglet gerjesztett allapotba jut, melynek kdzepes élettartama
10 s. Mivel a molekuldkban a vibraciok periodusa 10135, az S, allapot élettartama alatt elegendden sok vibracios
periodus zajlik le és elegendd 1d6 all rendelkezésre, hogy majdnem az Gsszes extra vibracios energia atadodjon a
kornyezetnek (gyakorlatilag hové alakul). Emiatt az S allapoti molekuldk a magasabb vibracios alszintekrdl a
legalacsonyabb S, vibracids alszintre keriilnek.

Az S;—S, dtmenet a molekula mindségétdl fiiggden tobb modon is végbemehet: (i) a gerjesztési energia egyetlen
kvantum, formajaban, fotonként kibocsatva, melyet fluoreszcencidnak hivunk, illetve (ii) hékonverzioval.
Amennyiben a pigment-molekuldk nem szabad entitasként, hanem rendszerben foglalnak helyet, a gerjesztés
feloldodhat a gerjesztési energia atadasaval is. A gerjesztés, illetve a gerjesztési energia elvesztése soran a
vegyértékelektronok spinje nem valtozik, azonban kis valosziniiséggel S; allapotbdl létrejohet spin-atforduas
(inter-system crossing). A molekula igy triplet allapotba kertil (T;). A triplet allapot kdzepes é€lettartama tobb
korében a klorofillok triplet allapotba kertilése stresszélettani jelentdséggel bir (10.4.1. fejezet), hiszen igy jelent6sen
megnd a reakcidokészségiik az alapallapotban triplet allapotu molekularis oxigénnel. A két molekula kozotti
gerjesztési energia transzfer erdsen reaktiv igy az €10 szervezet szamara kiilonosen veszélyes szinglet oxigén (102)
képz6dését eredményezheti. Triplet allapotbdl alapéllapotba (Sy) a molekula visszatérhet az energia egyetlen
kvantum, egy foton kibocsatasaval, melyek foszforeszencidnak hivunk, vagy ijabb inter-system crossing utan S;
allapotbol egy fluoreszcens foton emittalasaval, melyet az els6 fluoreszcenciahoz képesti jelentds idobeli eltolodasa
miatt késleltetett fluoreszcencianak hivunk.
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3.4. abra A molekulak energiaszintjét leiro Jablonsky-diagram. A molekulak diszkrét energiaszintekkel rendelkeznek,
melyek koziil mindegyik energiaszint f6 savja képviseli az energiaszint legalacsonyabb energiajat. Minden
energiaszint tovabbi, magasabb energiaval jellemezhetd rotacios (forgasi) és vibracios (rezgési) alszinttel rendelkezik.
Az energiaszintek diszkrétek, ezért az energia-atmenet mindig kvantalt. Elektromagneses sugarzas energiajat
elnyelve az alapallapotua (S,) molekula gerjesztett allapotba keriil. A klorofilloknak és a karotinoidoknak két
gerjesztett allapota van, melyeket els6 (S;) és masodik (S,) szinglet allapotnak neveziink. A gerjesztett molekulak
50-200 fs, majd 200-800 fs id6 alatt vibracids és rotacios atalakulasokkal h6 formajaban energiat veszitenek, és a
legalacsonyabb S,, majd S, allapotba keriilnek. A legalacsonyabb S; energiaszintr6l a molekulak alapallapotba
visszatérhetnek 1-200 ps alatt tovabbi rotacids-vibracios energiavesztéssel (karotinoidok; I.), vagy 10-40 ps id6
alatt, a gerjesztési energia egyetlen kvantum: elektromagneses sugarzas (fluoreszcencia) formajaban vald
kisugarzasaval is (klorofillok; I'V.). Amennyiben két, egymashoz megfeleld kozelségben elhelyezkedd molekula
energia-szintjei atfednek egymassal, igy a donor molekula visszatérhet az alapallapotba energiatranszferrel is.
Ezzel parhuzamosan az energia-tobblet az akceptor molekulan jelentkezik gerjesztési energiaként. Az
energiatranszfernek nagy jelentdsége van karotinoid- és klorofill-molekulak k6zott (I1.). A nagyon ritka elektronspin-
atfordulasi folyamatok soran (inter-system crossing) a molekuldk szintén energiat veszitenek, amely soran S;-bdl
T, (elso triplet allapot) keriilnek. A legalacsonyabb T allapotbdl szintén visszatérhetnek a molekulak alapallapotba
egyetlen foton kibocsatasaval — ezt a fénykibocsatast foszforeszencianak nevezziik (IV.). El6 rendszerekben nagy
jelentdsége van a legalacsonyabb S; allapotban, energizalt allapotban 1év6 reakcid centrum klorofill-a molekulak
fotokémiai reakciojanak (IIL.). A fotokémiai reakcié meghajtasara a molekula gerjesztési energidja hasznalodik
fel. Az abra nagy méretben ide kattintva toltheto le.
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3.5. abra Szerves oldoszerben izolalt klorofill-a és klorofill-b abszorpcids spektruma. Mind a két klorofill mind
a kék, mind a vords hullamhossz-tartomanyban jelentds elnyelést mutat. A klorofill-a elnyelési spektruma a vords
tartomanyban voros eltolt, tehat alacsonyabb energia abszorpcidjara képes a klorofill-b-hez viszonyitva.

3.3.1. Gerjesztési energia atadasa

Amennyiben a pigment-molekulak nem szabad entitasként (hig oldatban), hanem rendszerben (a pigment-molekulak
koleson hatnak egymassal) foglalnak helyet, a gerjesztési energiajukat elveszithetik a gerjesztési energia atadasaval
is. Az elnyelt energia forrasa a foton, a két molekula kozott atadott energiakvantumot excitonnak nevezziik. Ha
az Sy illetve T allapotu klorofillok fénykisugarzassal, vagy belsé konverzidval térnek vissza alapallapotba, akkor
a gerjesztési energia a fotoszintézis szamara elvész. Az S; vagy T, allapotd molekula a gerjesztési energiajat
atadhatja egy masik, alapallapotban 1év6 molekulanak. Ekkor az alapallapotban 1évé molekula keriil S; vagy T,
allapotba, mig az energiadonor molekula visszatér az alapallapotba. Ezt a jelenséget energiatranszfernek nevezziik.
A gerjesztési energia transzfer 1étrejottéhez a molekulaknak jol meghatarozott tavolsagban kell lennie egymastol,
valamint a donor pigment emisszios (kibocsatasi) és az akceptor pigment abszorpcios (elnyelési) spektruma
atfedésben kell legyen egymassal. A gerjesztési energia atadasa két pigment-molekula kozott két uton mehet végbe:
a Forster-tipusi mechanizmus soran a molekulak dipol-dipol kdlcsonhatas soran cserélik ki a gerjesztési energiat,
igy egyfajta rezonancia energia-transzferként értelmezhetd a jelenség. A Dexter-tipusi mechanizmus soran a
gerjesztési energia atadasat vegyértékelektron-csere kiséri. Az ilyen jellegli mechanizmus részben a szinglet-
szinglet, de kiillondsen a triplet-triplet interakciokat kiséri. A fotoszintetikus pigmentek gerjesztési energia atadasi
folyamatai Forster-tipust mechanizmussal miikodnek. Az Osszetett gerjesztési energia transzfer folyamat
végeredményeképpen a donor-molekula visszatér S allapotba, mig az akceptor-molekula S, allapotba keriil. Az
energiatranszfer kémiailag kiilonb6z6 és azonos molekulak kozott is lejatszodhat. Ha kémiailag azonos molekulak
kozott torténik, akkor a folyamat tobbszor ismétlddhet, azaz egy foton abszorpcidja soran felvett gerjesztési energia
molekularél molekulara adoédhat at, amit energia-migraciénak neveziink. A kémiailag kiilonb6z6 molekulak (pl.
klorofill-b — klorofill-a) k6zott lejatszodd energiatranszfert az azonos molekulak kozott (pl. klorofill-a — klorofill-a)
torténd energia-migracio is kovetheti.

Az energiatranszfer nem akarmilyen molekuldk kozott képes végbemenni. Energetikai feltétele az, hogy az
energiadonor molekula abszorpcids vagy fluoreszcencia spektrumat fedje at az akceptor molekula abszorpcios
spektruma. A transzfer hatasfoka annal nagyobb, minél nagyobb mértékii a spektrumok atfedése. Erdsen befolyasolja
a hatéasfokot a transzferben résztvevé molekuldk egymastol valo tavolsaga is. A kémiailag kiilonb6zé molekuldk
kozott lejatszodo energiatranszfer kozvetlen bizonyitéka a szenzibilizalt fluoreszcencia, amelynek 1ényege, hogy
ha a rendszeriinkben kétféle pigment-molekula van (pl. D és A) és a gerjesztd fény hullamhosszat Ggy valasztjuk
meg, hogy azt kizarolag csak az egyik molekula tudja abszorbealni (esetiinkben ez legyen a D), mégis megjelenik
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amasik molekula fluoreszcencidja is, amennyiben energia atadasi folyamat zajlott le kozottiik. Ez csak ugy torténhet,
ha a D molekulak a gerjesztési energiat atadjak az A molekuldknak, melyek ekkor alapallapotbol gerjesztett
allapotba kertilnek. Az energia-atadas a rovidebb hullamhossznal abszorbealdé molekulardl a hosszabb hullamhossznal
abszorbedld molekula iranyaba torténik. Ellentétben a biokémiai reakciokkal, melyek aktivacios energiat igényelnek,
a gerjesztési energia vandorlasa fliggetlen a hdmérséklettdl, akar 1 K hémérsékleten is megfigyelhetd jelenség.

Ha 0Osszehasonlitjuk a klorofillok szerves oldoszerekben felvett abszorpcios spektrumat az invivo mérhetd
spektrummal, azt tapasztaljuk, hogy az abszorpciés maximum in vivo a hosszabb hullamhosszak felé van eltolodva
¢s a félérték-szélesség is joval nagyobb. (Félérték-szélességen az abszorpcids sav szélességét értjiikk hullimhossz
egységekben kifejezve a sav maximalis intenzitasanak felénél mérve). Az in vivo tapasztalhatod saveltolodas és
félérték-szélesség novekedés oka az, hogy a klorofill-molekuldk a fotoszintetikus apparatus membran rendszerének
fehérjéihez kotottek, masrészt az, hogy a lokalis nagy klorofill-koncentracié miatt a porfirinek kdlcsdnhatasba
léphetnek egymassal és igy kiilonbozé méretl un. aggregatumok keletkeznek. A klorofill molekulak egyméashoz
val6 kapcsolodésa a porfirin gytirti kozepén elhelyezkedé Mg-atom és a ciklopentanon-gytirii karbonil-csoportja
révén torténhet, de kdlcsonhatas 1éphet 6l az elektron rendszerek kozott a Mngr ¢és a C=0 kapcsolddasa nélkiil is.
A pigment asszociatumok abszorpcios savja mindig nagyobb hullamhosszaknal van, mint a monomer pigmenteké.

A magasabb rendii fotoszintetizal6 szervezetek in vivo abszorpcios és fluoreszcencia spektrumainak analizise azt
mutatja, hogy az él6 szervezetben tobb, kémiailag azonos, de spektralisan eltérd tulajdonsagokat mutato klorofill-a
¢és -b forma van jelen. Az egyes klorofill-formék bar spektroszkopiai sajatsagaikban kiilonboznek egymastol, de
ezen kiviil fontos funkciondlis kiilonbségek is vannak kozottiik. A voros hulldmhossz tartomanyba esé abszorpciods
sav Gauss-komponensekre val6 bontasaval in vivo tobb Klorofill-a formaét sikeriilt azonositani, amelyek univerzalisan
fordulnak el6 az eukariota fotoszintetizalo szervezetekben. A klorofill-a formak koziil csak kettd tud a fotoszintézis
soran fotokémiai reakcioba lépni, melyeket abszorpciés maximumuk alapjan P680 és P700 névvel illetiink. A tobbi
klorofill-a forméanak a fény abszorpcidjaban és energia atadasi reakciokban valo részvételben van szerepe. A
klorofill-a formakon kiviil vannak klorofill-b6 formak is, melyek koziil a f6 komponens abszorpciés maximuma
650 nm-nél van. Tekintettel arra, hogy az egyes klorofill-formak abszorpcids Gauss-gorbéjének félértek-szélessége
kb. 10-15 nm, maximumaik k6z6tt pedig csak 10—12 nm a kiilonbség, ezek erésen atfedik egymast és igy alkotjak
az egyontetli voros abszorpciods savot.

A fotoszintetikus pigmentek abszorpcids €s emisszios spektrumai kozott az energiatranszferhez sziikséges spektrum-
atfedés teljes mértékben teljesiil. Igy tehat a klorofill-a mellett eléforduld kisérd pigmentekrél (klorofill-b, a
karotinoidok és alacsonyabb rendii fotoszintetizalok kozott a fikobilin-pigmenteknek) nincs energetikai akadalya
annak, hogy a gerjesztési energia atadoédjon a klorofill-a-nak. Hasonloképpen, a révidebb hullamhosszakon
abszorbeald klorofill-formék a hosszabb hullimhosszakon abszorbedldk (alacsonyabb energiaval gerjeszthetdk)
felé adjak tovabb gerjesztési energiajukat. A fotoszintetikus apparatusban a pigmentek erésen szabalyozott helyen
¢és poziciodban foglalnak helyet, a kdztiik mérhetd kis tavolsag nagy hatékonysagl gerjesztési energia-transzfert
tesznek lehetdvé. A klorofill-a-t kisérd pigmentek altal abszorbealt fény tehat csak akkor hasznosulhat a fotoszintézis
folyamataban, ha a gerjesztési energia atadodik a klorofill-a-nak. A klorofill-a molekuldkra atadott energia
természetesen a kiilonbozo klorofill-a formak kozott szintén tovabb adodhat a rovidebb hullamhossza formaktol
a hosszabb hullamhosszuak iranyaba. A jelentds mennyiségben jelen 1évo pigmentek altal abszorbealt energia igy
jut el a klorofill-a-ra, majd pedig a reakcidcentrumokban elhelyezkedd klorofill-a formakra. A reakcié
centrumokban 1év6 klorofill-a formak (P680 és P700) energia csapdaként viselkednek, mivel abszorpcios
spektrumuk maximuma hosszabb hullamhossznal van, mint a kdzvetlen kérnyezetiikben talalhaté mas klorofill-a
formakeé, vagy kiséré pigmenteké. A reakcidcentrumokban elhelyezkedd klorofill-a a teljes klorofill tartalomnak
csak kis hanyadat (kb. 1 — 2%) képviseli. Mivel a reakciocentrumokban elhelyezkedd klorofill-a a klorofill
tartalomnak csak 1 —2%-4at teszi ki, a fotoszintetikus apparatus 4ltal abszorbealt fényenergiabdl is csak 1 — 2%-ot
nyelnek el. Ahhoz, hogy a gerjesztés hatasara a reakciokban bekdvetkezo Un. fotokémiai reakciok elég gyakran
ismétlddjenek, a reakcidcentrumokban 1€v6 klorofill-a molekuldknak sokszor kell gerjesztett allapotba keriilni. A
gerjesztési energia foton formajaban torténd abszorbealasa egyetlen molekulara vetitve azonban még nagyobb
fényintenzitas mellett is ritka eseménynek tekinthet6 (hiszen minden molekula csak a sajat energia-atmeneteinek
megfeleld energiaju foton abszorbealasara képes), a fotoszintézis megfeleld miikddéséhez ezért a fényenergia
gyljtésére, és a reakcidcentrumba — a fotokémiai reakcid végbemenetelének a helyszinére — torténd tovabbitasa
a felelések. Robert Emerson és William Arnold 1932-ben figyelték meg, hogy a Chlorella alga pigmentjei
jelentds részének in vivo nincs reakcidcentrum feladata, és nagyjabol 2400 klorofill-molekula gerjesztése sziikséges
egy O,- molekula termeléséhez. Az energia transzfer tehat csaknem két nagysagrenddel noveli meg a fotokémiai
reakcidk gyakorisagat a fotoszintetikus apparatusban. A reakcidcentrumok koriil a pigment molekuldk antennakat
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képeznek, és barmelyik molekula nyeli is el a fotont, a gerjesztési energia a reakciocentrum felé tovabbitodik. A
reakciocentrum és az antenna-pigmentek dsszességét fotoszintetikus egységnek nevezziik. A fehér fény fotonjainak
legjobb kihasznalasahoz a klorofillok abszorpcidja természetesen nem elegendd, igy mas kisegité pigmentek:
tobbek kozott lutein, violaxantin és B-karotin is részt vesznek a fotoszintetikus egység felépitésében. Alacsonyabb
rendli fotoszintetizald szervezetekben (Cyanobacteria, Rhodophyta) a fotoszintetikus egység részei a
fikobiliszomakon elhelyezked? fikobili-pigmentek (fikocianobilin és fikoetritrobilin) is.

3.3.2. A fotokémiai reakcio

A molekulak altal elnyel gerjesztési energia, mint lattuk, valtozast okoz a molekulak elektrodpotencial-értékében
is. Ha egy gerjesztett molekula elektrodpotencial-valtozasa kellden nagymértéki, a gerjesztés hatasara n* lazitd
palyara keriilt vegyérték-elektronjat nagy valoszintiséggel adja le olyan elektront felvevd (akceptor-) molekula
szamara, amelynek elektrodpotencial-értéke pozitivabb a gerjesztett pigment-molekulanal. Ahhoz, hogy egy
klorofill-molekula fény altal katalizalt (fotoszenzibilizalt) elektrontranszferben (toltés-szétvalas) vegyen részt,
kozvetlen kapcsolatban kell, hogy legyen mind az elektrondonor, mind az elektronakceptor-molekulaval. Ez a
feltétel azonban a klorofill-molekulaknak csak kis hanyadanal teljesiil. A klorofill-molekulak tobbsége a
fotoszintetikus apparatus membran rendszerében olyan molekularis kornyezetben helyezkedik el, ami nem ad
lehetdséget a fotokémiai reakcidoban valo részvételre. A fotokémiai reakciok csak az un. reakcid centrumokban
mennek végbe, ahol a molekularis elrendezddés olyan, hogy a fotoszintetikus elektrontranszportban részt vevo
tagok kozott megtorténhet a fotoszenzibilizalt elektrontranszfer. A fotoszintézis szempontjabol az S; és Ty szintrdl
torténd fotokémiai reakcio a fontos.

3.3.3. Két fotokémiai rendszer bizonyitékai

Ha egy fotoszintetizald objektum elnyelési vagy abszorpcios spektrumat folvessziik, megtudjuk, hogy milyen
pigmentek vannak jelen a benne. Azt azonban, hogy a tébbféle jelenlévo pigment altal abszorbealt fényenergia
hasznosul-¢ a fotoszintézisben, és ha hasznosul, akkor milyen mértékben, csak a mikodési, vagy
akciospektrumokbdl tudjuk meg (3.6. abra). Az akcidspektrum egy élettani folyamat, vagy biokémiai reakcid
intenzitasa a megvilagité fény hullamhosszanak fiiggvényében. A fotoszintézis akcidspektrumat mutatja meg az
oxigén termelésének sebessége a kiilonboz6é hullamhossza fénnyel valdé megvilagitas hatasara. Természetesen a
kiilénbdz6 hullamhosszi fényt azonos intenzitdsokban kell alkalmazni. Az €lettani folyamatban részt vevo pigmentek
abszorpcios maximumaiknak megfeleld hullamhosszaknal az akcidospektrumban is maximumok jelentkeznek. Az
abszorpcios €és az akciospektrum Osszevetése azt mutatja meg, hogy az egyes pigmenteken elnyelt fényenergia
milyen mértékben hasznosul a fotoszintézisben.

A klorofillok fotoszintézisben vald részvételének megértéséhez kanyarodjuk vissza Emerson kisérleteihez. Robert
Emerson (1943) kiilonbdz6 zoldalgak (Chlorella, Navicula) oxigéntermelése akciospektrumanak felvétele soran
azt tapasztalta, hogy a 685 nm-nél hosszabb hullamhosszu fényt bar még jol abszorbealjak az algak fotoszintetikus
pigmentjei, ez az elnyelt fény az oxigéntermelés szempontjabol akkor érthetetlen modon mégsem bizonyult elég
hatasosnak. A tavoli voros fény rossz hasznosulasa az abszorpcids és az akciospektrum egymasra fektetése esetén
nagyon jol érzékelhetd. Az akciospektrum 685 nm-nél hosszabb fény elnyelésekor meredeken csokken, amely
jelenséget voros esés (red drop, Emerson-1.) effektusnak nevezték el (3.6. abra).
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3.6. abra Egy fotoszintetizald szovet elnyelési, vagy abszorpcios (folytonos vonal) és akciospektruma (szaggatott
vonal). A két spektrum egymasra fektetése mutatja, hogy nem minden hullamhosszasagt fény miikodik kozre az
oxigéntermelésben. Az abszorpcids és az akcidspektrum 680 nm felett élesen elvalik egymastol: bar a szovetek a
magasabb hullimhossz tartomany felé haladva tovabbra is nyelnek el fényt, ez mar nem hajtja meg az
oxigéntermelést. A jelenséget Emerson-féle voros esés effektusnak nevezziik.

A vords esés effektust egészen 1957-ig nem lehetett jo1 értelmezni. Akkor Emerson és munkatarsai Gjabb rendkiviil
fontos megfigyelést tettek. A 685 nm-nél nagyobb hullamhosszusagu tavoli vords fény, amely dnmagaban nem
bizonyult elég hatasosnak a fotoszintetikus oxigéntermelésben, hatasosabba valt, ha egyidejlileg rovidebb
hullamhosszu (pl. 650 nm) megvilagitast is alkalmaztak. Emerson és munkatarsai meghataroztak mind a voros
(650 nm-es), mind a tavoli vords (700 nm-es) fény mellett mért oxigéntermelés intenzitasat (P, és P,), ezutan a
két diszkrét hullamhosszal egyidejlleg vilagitottdk meg mintajukat, amely a két diszkrét hullamhosszon mért
oxigéntermelés dsszegénél (P+P,) magasabb értéket adott. A jelenséget ma Emerson-féle erésitési (enhancement,
Emerson-II) effektus néven ismerjiik (3.7. abra). Az Emerson-effektusok arra engedtek kovetkeztetni, hogy a
rovidebb és a hosszabb hullamhosszaknal abszorbeal6 klorofill-formak kozott funkcionalis kiilonbségek vannak,
két fotokémiai rendszerbe szervezddnek. Emerson kisérleteinek eredményeit megerdsitették Lawrence R. Blinks
€s munkatarsai altal az 1950-es évek elején felismert kromatikus atmenetek (chromatic transients): ha két
kiilonboz6 diszkrét hullamhosszat kivélasztva (pl. 650 nm és 700 nm) mindkettd intenzitasat ugy allitottak be,
hogy azokkal kiilon-kiilon megvilagitva az algdkat azonos oxigéntermelési sebességet kapjanak, akkor az egyik
hulldmhosszrol a mésikra vald hirtelen atvaltas esetében jellegzetes sebességvaltozasokat detektaltak az algasejtek
oxigéntermelésben. Ha az 6sszes klorofill-molekula csupan egyféle fotokémiai rendszert alkotna, akkor ilyen
valtozasoknak nem szabadna bekdvetkezni. Az eltérd viselkedés azonban feltételezte, hogy a fotokémiai egységek
koziil az azok, amelyek nem nyelnek el tdvoli vords hullamhossztartoméanyban, kozvetleniil részt vesznek az
oxigéntermelésben, mig a tavoli voros fény elnyelésére képes fotoszintetikus egységek nem kapcsolodnak kozvetleniil
az oxigéntermelés folyamatdhoz, a két rendszer kdzott azonban kapcsolat van.

Az azdta eltelt idoben a két fotokémiai rendszert sikeriilt aktiv formaban izolalni, molekularis felépitésiik, és
alegységszerkezetiik is jol ismert. A tovabbiakban nézziilk meg, hogyan is épiil fel a fotoszintetikus apparatus
molekularis (fehérje-) szinten.
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O,-termelés

3.7. abra Az Emerson-féle erésitési effektus. Oxigéntermeld fotoszintetizald szervezetet tavoli vords (700 nm)
vagy vords (680 nm) fénnyel megvilagitva az oxigéntermelés mértéke alacsonyabb, mint a két hullamhossz (680
¢és 700 nm) egyiittes alkalmazasakor.

3.4. A fotoszintetikus strukturak

A fotoszintetikus pigmentek: karotinoidok és klorofillok a z6ld névényi szovetek fotoszintetikusan aktiv
organellumaiban: a kloroplasztiszokban, a tilakoidmembranok pigment-lipoprotein komplexein kotott, strukturalt
moddon helyezkednek el. A kloroplasztiszok a ndvényi sejt szemiautondom, cianobaktérium (kékbaktérium,
Cyanobacteria) eredetli organellumai, melyek a sejteket, de a teljes novényt (a heterotrof anyagceserét folytatd
szoveteket is!) szerves szénvazzal és energiaval latjak el (3.8. dbra). A kloroplasztiszok zarvatermdkben, a legtobb
esetben anyai 6roklodéstiek, tehat a petesejt proplasztiszaitdl szdrmaznak. A proplasztiszok fény hatdsara
kloroplasztiszokka alakulnak a fotoszintetizald szovetekben. A plasztiszoknak sajat, cianobakterialis eredetii
cirkularis genomjuk van, amely azonban a plasztiszban megtalalhato fehérjéknek csak kisebb hanyadat kodolja —
tobbek kozott a fotoszintetikus elektrontranszpotlanc és az ATP-szintézis kulcs-fehérjéit. A kloroplasztiszok a
legtobb magasabb rendii névényben 3—10 um atmérojiiek, lencse alaktiak. Spendt sejtekben szamuk 20 és 60 kozott
ingadozik, egyenként és atlagosan 34 pm3 a térfogatuk. Alacsonyabb rendii ndvényekben a kloroplasztiszok igen
valtozatos alaktiak lehetnek. Szamos alga sejtenként csak egyetlen kloroplasztiszt tartalmaz, de 1étezik olyan is,
melyben a kloroplasztiszok szama eléri a 107 nagysagrendet is (pl. Acetabularia mediterranea).
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sztroma tilakoid
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burkolémembran

belsé
burkoldbmembran

granum tilakoid

3.8. abra A kloroplasztiszok vazlatos felépitése. A kettds burkolomembrannal korbevett endoszimbionta eredetii

kloroplasztiszok gazdag bels6 membranrendszerrel, igynevezett tilakoidmembranokkal rendelkeznek, a melyek

a kloroplasztiszok fotoszintetikus membranstruktirai. A tilakoidok korongszertien 6sszefekvo granum, és az azokat
0sszekotd sztroma tilakoidokra bonthatdak.

A kloroplasztiszokat kettds membran hatarolja (burkolomembranok), melyen beliil a teret sztroma (a plasztisz
citoplazmadja) tolti ki. A kiilsd és belsd boritbmembran 6 nm vastagsagl, melyek kozott 10-20 nm széles
(intermembran) rés talalhato. A belsé boritdmembran szabalyozza a kloroplasztiszokba és a kloroplasztiszokbol
torténd metabolitok transzportjat, mig a kiilsé boritdmembran erésen permedbilis igen sok kis molekulatomegii
anyagra nézve. A sztromaba agyazva helyezkedik el a kloroplasztisz bels6 membranrendszere, melyet Wilhelm
Menke 1960-ban tilakeidoknak nevezett el (zsakszeri [gor.]). A tilakoidmembranok helyenként szorosan egymashoz
tapadva hozzak létre a granumokat. Egy-egy granumhoz t6bb sztroma tilakoid is csatlakozik, spirociklikus
elrendez6désben. A kloroplasztisz tilakoidjai 6sszefiiggd liregrendszert képeznek, melyet lumennek neveziink. A
lumen tere homolog a két burkoldmembran kozotti térrel (a tilakodmembranok mind filo- mind ontogenetikusan
a belsd burkolomambran betiirddésével jonnek 1étre), tehat kvazi kiilvilagnak tekinthetd. A kloroplasztisz sztroma
tartalmazza a szén-dioxid redukcios ciklus enzimei mellett sok mas anyagcsere-folyamatért felelos enzimet. Itt
talalhato a kloroplasztisz genom is, nagyjabol 30 kopiaban, és a sajat autondm fehérjeszintézishez sziikséges 70
S riboszomak is. Ezeken kiviil a sztromaban talalhatok a fotoszintetizalo szovet tartalék tapanyagaul szolgald
keményitészemcsék és a plasztoglobulusok: a degradalodott tilakoidok lipidekbdl és plasztokinonbdl alld
maradvanyai is. A tilakoidrendszer egy dinamikus szerkezet. Hosszabb ideig fennallo kornyezeti eltérések a tilakoid
komplexek felépitésének (antenna struktura) és ardnyainak valtozasat indukaljak akklimatizacios valtozasok révén.

A magasabb rendii névények kloroplasztiszaitol eltér a cianobaktériumok és vordsalgak kloroplasztiszainak és
tilakoidjainak szerkezete. Benniik a tilakoidok nem tapadnak egymashoz, felsziniikon pedig fikobiliszomak
talalhatok. A fikobiliszomak nagyjabol félgomb alaku strukturdk, melyeknek atmérdje nagyjabol 60, magassaguk
30 és vastagsaguk 10 nm. A fikobiliszomak a fikobiliproteinek és kotd proteinek szupramolekularis komplexei.
A magasabb rendii ndvények tilakoidmembranjaihoz a cianobaktériumokénal jobban hasonlitanak a
Prochloron-fajoktilakoidjai. A Prochloron-fajok oxigént termeld prokariota szervezetek, melyben a klorofill-a
mellett megtalalhat6 a klorofill-b is, tilakoidjaik pedig kapcsolt és nem kapcsolt régidkat egyarant tartalmaznak.

A fényenergia kémiai energiava konvertalasa a tilakoidmembranokban megy végbe, melyekben a fotoszintetikus
pigmentek tn. fotoszintetikus egységet alkotnak. A fotoszintetikus egységek kdzpontjaban a fotokémiai rendszerek
reakciocentrumaiként funkcionald klorofill-a dimerek foglalnak helyet, melyek a sajat fotoszintetikus egységiikben
a legmagasabb hullimhossztartomanyban abszorbealnak, igy a gerjesztési energia transzfer a fotoszintetikus
egységben feléjiik iranyul. A folyamatok lebonyolitdsdhoz sziikséges proteinkomplexek az I. és II. fotokémiai
rendszer (PSI és PSII), valamint a citokrom (Cit) b5/f komplex és az ATP-szintaz, melyekhez egyéb, miikodésben
fontos proteinek kapcsolédnak. A lumenben a plasztocianin (Pc), a sztromaban pedig a ferredoxin (Fd) valamint
a Fd:NADP oxidoreduktaz (FNR) tarsulnak.
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3.4.1. A fotoszintetikus apparatus nem-pigment
kofaktorai

A fotoszintézis miikodésében nagy szerepe van a membranokban megtalalhatd kinon tipusu vegyiileteknek.
Magasabb rendii névények kloroplasztiszaibol két kinont: a bezokinon tipusu plasztokinot (PQ) és a naftokinon
tipusu fillokinont (FQ, K-vitamin) lehet kimutatni (3.9. dbra). Mitokondriumokban analdg szerepet tolt be az
ubikinon, amely plasztiszokban nincs jelen. Mindkét kinon fejcsoportjahoz izoprén-oldallanc kapcsolodik (a FQ
esetében ez az oldallanc ugyanolyan fitol-csoport, mint a klorofill-a esetében), ezért a szintén izoprenoid
karotinoidokhoz ¢s a klorofillok fitol-oldallancahoz hasonldan apolaros tulajdonsagu vegyiiletek, és a membranban
helyezkednek el. Mind a PQ, mind a fillokinon egy elektron felvételével szemikinonna, két elektron felvételével
pedig plasztokinolld/fillokinolla (alkohol jellegii vegyiiletek) tudnak alakulni, ezért a redukald kapacitas (tehat az
elektronok) szallitasaban van szerepiik. A PQ csak részben kapcsolodik a II. fotokémiai rendszerhez, legnagyobb
mennyiségben a tilakoidmembranban szabadon fordul eld. A membranban a diffuzids sebessége 5 x 10% em? s7!
koriili érték.

3.9. abra A tilakoidmembranban megtalalhat6 kinon-vegyiiletek. A: plasztokinon, B: fillokinon.

A fotoszintetikus apparatus felépiilésében és mitkodésében a szerves molekulakon feliil nagy szerepe van a kiilonb6z6
fémtartalmu kofaktoroknak is. A PSII core complex lumen feldli oldalan talalhaté meg a PsbO protein, amely egy
maig nem pontosan ismert szerkezetli fém-kofaktort kot. A PsbO a viz bontasaban és az oxigéntermelésben szerepet
jatszo folyamatoknak ad helyet, a vizbont6 komplex reakciocentruma pedig a Mn-komplex: egy Mn;CaO,4 kuboid,
kockaszerti szerkezetként értelmezheté kofaktor a 3,0 A felbontéds alapjan (3.10. C abra). A Mn>">"*" jonok
kulcsfontossagt szerepet toltenek be a vizbontd centrum felépitésében és miikddésében, igy a centrum felépiilésének
zavara a teljes PSII komplex miikddését gatolja. A negyedik Mn-ion a centrumhoz kiviilrél kapcsolodik egy oxid-
sarkon keresztiil, mely a Ca”" ionhoz kozel lokalizalt. A Mn,Ca szerkezet képezi a centrum katalitikusan aktiv
helyét. A Ca®" ion jelenléte a centrumban a Mn-nal szemben inkabb strukturalisnak tiinik. Szerepe lehet még az
0-O kotés kialakitdsaban, azonban mas, kétértékii kationokkal helyettesitve a komplex megodrizheti
miikddoképességét.

A fotoszintetikus apparatus felépiilésében szerepet jatszo masik nagy fém-tartalmi kofaktor-csalad a vas-kén
centrumoké (3.10. A, B abra). A vas-kén centrumoknak, a kinonokhoz hasonléan, a redukalé kapacitas, tehat az
elektronok szallitasaban €s tarolasaban van szerepiik. Az apoproteinek cisztein-oldallancaihoz koordinacios vagy
kovalens kotéssel kotodnek a centrumok vas-ionjai, melyek egymashoz S-hidakon keresztiil kapcsolodnak. A vas-
kén centrumok két legfobb eldfordulasi formaja a Fe,S, és a Fe,S, 0sszetételli centrumok, melyekben a vas toltése
2+ és 3+ lehet, azonban a t6ltések megoszlanak a vas-ionokon (az egyes vas-ionokhoz nem lehet egész toltés-
értékeket rendelni). A kinonoktdl eltérden a vas-kén centrumok egy elektron felvételére és tovabbitasara képesek.
A vas-kén centrumok az azokat kdrbevevo apoproteint6l fiiggden valtozo redoxpotenciallal rendelkeznek.
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3.10. abra A fotoszintetikus elektrontranszportlanc miitkodésében szerepet jatszo fém-kofaktorok. A: Fe,S, centrum,
B: Fey,S, centrum, C: Mn centrum.

3.4.2. Klorofill-protein komplexek

A magasabb rendii névények kloroplasztiszainak tilakoidjaibdl tobbféle klorofill-protein komplexet (pontosabban
klorofill-karotinoid-lipoprotein komplexet) lehet kimutatni. A fotokémiai rendszerek klorofill-protein komplexekbdl:
a reakcidcentrumbol, szorosan kapcsolodo (proximalis) antennabol és mas kisebb, nem-pigmentkotd proteinekbol
felépiil6 kdzponti (core) részbdl, valamint az azt koriilvevd, lazabban kapcsolddo (disztalis) antennarégiobdl allnak.
A klorofill-protein komplexek egy részében a klorofillok koziil kizarolag klorofill-a fordul eld.

A reakciocentrumokat €s a belsé antennakat csak klorofill-a-t tartalmazo klorofill-protein komplexek alkotjak
(core). Ezek a fehérjék a plasztiszok sajat genomjaban kodoltak, szintézisiik a kloroplasztiszok riboszomain torténik.
A Kklorofill-protein komplexek mas részében a klorofill-a mellett klorofill-b is megtalalhato eltéré aranyokban.
Ezek az un. klorofill-a/b proteinek a reakciécentrumok koriil kiépiilt fénygyiijté antenna rendszerek felépitésében
vesznek részt. A klorofill-a/b proteinek sejtmagban kodoltak, a citoplazma ribdszoémain szintetizalodnak, és innen
jutnak be a kloroplasztiszokba, ahol utélag keriilnek ra a klorofill-a és -b molekulak. A fotoszintetikus apparatus
60%-a a PSII-ben, 40%-a pedig a PSI-ben talalhat6. A klorofill-protein komplexeket tobbféleképpen lehet
csoportositani, de altalaban négy f6 csoportot szoktak megkiilonboztetni. Ezek a kovetkezok:

1. Core complex I az els6 fotokémiai rendszer (PSI) reakcidcentrumat tartalmazza
2. Light harvesting complex I (LHCI), amely a PSI fénygytijtd klorofill-protein komplexe

3. Core complex II amely a masodik fotokémiai rendszer (PSII) reakciécentrumat tartalmazza, a hozza tartozo
antennakkal

4. Light harvesting complex II (LHCII), ami a PSII fénygyiijté klorofill-protein komplexe.

Core complex I. Ez a klorofill-protein komplex az els6 fotokémiai rendszer (PSI) kozponti, féleg klorofill-
proteinekbdl felépiilé komplexe (3.11. abra). A komplexben mintegy 100 klorofill-a molekula, 22 B-karotin és egy
P700 klorofill-a dimer talalhaté. A kloroplasztisz genom két, egymastol kissé kiilonbozé gént tartalmaz a
reakcidcentrum apoproteinjére (PsaA és PsaB), melyek aktiv dimerként fordulnak el6. fgy a komplex tulajdonképpen
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heterodimer, az apoproteinek kiilon-kiilon egyenként nagyjabol 40-50 klorofill-a molekulat tartalmaznak. K6zdsen
kotik azonban a P700-at ami egy klorofill-a-a’ dimer (reakciocentrum). Az egyes apoproteinek funkcionalisan
két doménre bonthatoak: a reakciocentrum doménre, amelyek a heterodimerben k6zosen hozzak 1étre a komplex
reakcidcentrumat, valamint egy-egy belsé antenna doménre, amely a klorofill-tartalom nagy részét tartalmazza.
A pigenteken feliil a komplexben 3 vas-kén (Fe,S,) centrumot (Fy, F 5, Fg) és 2 fillokinont és 4 lipidet (1-foszfatidil-
glicerol, 3-digalaktozil-diacil-glicerol) azonositottak. Sokaig tigy gondoltak, hogy a vas-kén centrumok csak a mar
tilakoidmembranban helyet foglalo apoproteinekbe épiilnek be, de az ujabb adatok a sztromaban torténd beépiilést
valoszinisitik. A core complex I tobb, kisebb, pigmentet nem tartalmazo proteint is tartalmaz, amelyek szerepe
részben a struktura kialakulasanak biztositasa, részben a funkcio (pl. LHCII kapcsolodasa: PsaH) Alacsonyabb
rendii fotoszintetizalokban (cianobaktériumok) a core complex I trimerizalddhat, ez magasabb rendii novényekben
nem jelenik meg. A kis molekulatomegli fehérjék koziil egyesek klorofill-a-t kotve az energia transzferben is
szerepet jatszanak (PsaH,J,K,L.,M,X), de stabilizaljak is a core complex I szerkezetét, valamint a kiils6 antennat a
kozponti részhez (PsaG,K) kapcsoljak.
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3.11. abra Az I. fotokémiai rendszer (PSI) komplex-szervezddése a (A) membran sikja fel6l, illetve (B) a membran
sikjara merdleges nézetben. A Psa-fehérjék alkotjak a core complex I-et, melybdl a reakcid centrumot az dbran
kék megjelenitett PsaA-PsaB heterodimer fehérjelancok hordozzak. Az Lhca-fehérjék dimereket alkotva képezik
a disztalis fénygylijté antenna rendszert (LHCI). A komplex LHCI-dimerekkel ellentétes oldalan, a PsaH alkotja
az LHCII dokkolési felszinét. A pigment-protein komplexek kozott klorofill-molekulak porfirin-gytiriikkel jelennek
meg.

LHCI. Ezek a klorofill-protein komplexek az PSI periférias fénygyiijt6 antennai (3.11. abra). Magasabb rendi
névényekben szamos, az Lhc-csalddba tartozo klorofill-a/b proteint sikeriilt kimutatni, melyek koziil az LHCI
felépitésében az Lhcal, Lhca2, Lhca3 és Lhca4 vesznek részt. Az LHCI kétféle komplexbdl épiil fel, melyeket
fluoreszcencia maximumuk alapjan (LHCI-680 és LHCI-730) is megkiilonbdztethetiink. Az LHCI-680 felépitésében
az Lhca2 és Lhca3 proteinek vesznek részt, mig az LHCI-730 az Lhcal és Lhca4 proteinekbd6l all. Az Lhca proteinek
egyenként 10 klorofill-molekulat, és valtoz6 szam karotinoidot kdtnek. Az LHCI-ben ellentétben a core complex
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I-el nemcsak klorofill-a, hanem klorofill-b is van, egymashoz viszonyitott aranyuk kb. 3,5:1. A core complex I-
gyel egyiitt a tilakoidok dsszes klorofill mennyiségének mintegy 30%-at tartalmazzak.

Core complex I Ebben a klorofill-protein komplexben (3.12. dbra) talalhaté a masodik fotokémiai rendszer (PSII)
fotokémiailag aktiv klorofill-a formaja, a P680. A core complex II-ben hét olyan fehérje talalhatd, melyekhez
klorofill kapcsolodik. A PSII reakciocentrumaban helyezkedik el a D1 és D2 heterodimer fehérje (PsbA és PsbD
gének termékei). Ez a két fehérje egyiitt koti a P680 klorofill-a-t. Alegységenként egy-egy tovabbi klorofill-a és
feofitin-a strukturastabilizalo szerepet tolt be, és tovabbi 2 perifériasan kotédo klorofill-a az antennakrol valo
energiatranszfer iranyitasaban jatszik szerepet. A komplexben 2 B-karotin is megtalalhato. A komplex fontos
akceptor oldali kofaktorai az els6dleges (Q,) €és a masodlagos (Qg) kinon akceptorok, melyek tulajdonképpen a
core complexhez ktddo plasztokinon-molekulak, valamint egy nem-hem Fe-atom. E két fehérjéhez kozvetleniil
kapcsolodik egy-egy protein, amelyek szintén csak klorofill-a-t tartalmaznak (molekulatomegiik alapjan CP43 és
CP47). E két protein a PSII bels6 fénygytijté antennajaként mikddik. A CP43 13 klorofill-a mellett 5 f-karotint,
mig a CP47 16 klorofill-a mellett 3 S-karotint tartalmaz. A D1 és D2 fehérjék strukturalis homologiat mutatnak a
PSI core complex reakciécentrum doménjével, mig a CP43 és CP47 a bels6 antenna doménekkel mutat homologiat.
A core complex II nagyszamu, kis molekulatomegii, pigmentet nem kot6 fehérjét is tartalmaz. Tobbségiik szerepe
mindezidaig nem tisztazott. A lumen feldli oldalhoz kapcsolddnak a vizbontoé apparatust hordozé PsbO-Q fehérjék
(cianobaktériumokban a PsbO, PsbU és PsbV fehérjék). A donoroldali kofaktort a négy Mn-és egy Ca-ionbdl allo
Mn-centrum alkotja (vizbonté komplex). A vizbontashoz sziikséges Cl-ionokat egy hidrofil fehérjékbal allo, un.
regulald sapka biztositja (PsbO,P,Q,R). A PSII reakciocentrumban megtalalhat6 egy citokrém (Cit) bssq (PsbE,F)
alkomplex is (a citokrémokrol és a kofaktoraikrdl 1d. részletesebben: a Cit by/f komplexet!). Részt vesz a PSII
ciklikus elektrontranszportjaban, amely a PSII egyik fontos relaxaléo mechanizmusa lehet gatolt elektrontranszport
esetén, ezért a fényvédelemben van szerepe. A magasabb elektrodpotenciallal rendelkez6 (HP-) Cit bssg szuperoxid
anion oxidaz aktivitasa révén, szerepet jatszhat a szuperoxid eltavolitasaban, igy a PSII oxidativ kdrosodasok elleni
védelmében is. Tovabbi harom fehérje: az Lheb4 (molekulatomege alapjan CP29), Lheb5 (CP26), Lheb6 (CP24)
szintén a PSII antenndjaként mitkddnek, de periféridsabban helyezkednek el, mint a CP43 és CP47. A CP29 12
klorofillt és 3 xantofillt, a CP26 10 klorofillt és 3 xantofillt, mig a CP24 10 klorofillt és 2 xantofillt tartalmaz. A

klorofill a/b arany a CP26 és CP29 esetében 3 koriili, mig a CP24-ben 0,9-1,6 kortili érték. A CP24, CP26 és CP29
klorofill-protein komplexeket dsszefoglalé néven kapcsoléantennaknak (connecting antennae) hivjuk. A PSII
felépitésében fontos szerepe van a PsbS proteinnek is (CP22), amely rokonsagot mutat az Lhc-fehérjékkel (3 helyett
4 a-hélixet tartalmaz a struktaraja). 5 klorofill-molekulat (a klorofill a/b aranya 6), emellett luteint és xantofillokat
kot. Az antennakkal ellentétben a szerepe azonban nem elsésorban a fény begylijtése, hanem a PSII tulzott
gerjesztéssel szembeni védelme: magas fényintenzitas mellett az antennak altal 6sszegyiijtott gerjesztési energiat
héenergiava alakitja ("kioltd centrum’), ezéltal védi a reakciocentumot a fotokémiai karosodasoktol. A core complex
IT a PSII reakciocentrumat a szorosan hozza tartozo6 Gn. proximalis antennaval egyiitt tartalmazza. A core complex
II az 8sszes klorofill-tartalomnak mintegy 20%-at képviseli. A D1¢és D2, valamint a CP43 és CP47 apoproteinjeinek
(tehat a csak klorofill-a-t tartalmazo6 fehérjék) genetikai kodja a kloroplasztiszban van, mig a core complex II
klorofill-a/b proteinjeinek, a kapcsoléantennak kodja a sejtmagban talalhat6. Magasabb rendii novényekben a core
complex II aktiv dimerként van jelen.
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3.12. abra A core complex II (II. fotokémiai rendszer) felépitése, (A) a membran sikja fel6l és (B) a membran
sikjara merdleges nézetben. A core complex II tilakoidmembranokban aktiv dimerként van jelen. A core complex
II reakci6 centrumat a PsbA-PsbD heterodimer kéti. A core complex II altal ko6tott klorofill-a molekulak a poririn-
vazaikal keriiltek megjelenitésre. A pigmenttartalom dontd hanyadanak kotéséért a PsbB (CP47) és PsbC (CP43)

fehérjelancok feleldsek.

LHCII Ez a klorofill-protein komplex a PSII legnagyobb mennyiségben eléforduld fénygytijté komplexe (3.13.
abra). Ez tartalmazza az 9sszes klorofill- és a tilakoid-proteinek felét. Felépitésében az Lhebl, Lheb2 és Lheb3
proteinek vesznek részt. Az LHCII a tilakoidokban trimer formaban van jelen. A trimerizacidhoz sziikséges
aminosav-szekvenciat (WYGPDR) az Lheb1-3 fehérjék N-terminalis szakasza tartalmazza. Meglepé modon az
Lhcb5 (CP26), amely monomerként van jelen a tilakoidmembranban, szintén hordozza ezt a motivumot. Az LHCII
szerepe nemcsak a fény begytiijtésében és a reakciocentrum felé torténd tovabbitasaban van, hanem a tilakoidok
granumokka vald Gsszetapadasaban is: a két granummembranban elhelyezkedé LHCII-trimerek elektrosztatikus
kotésekkel stabilizaljak a granumszerkezetet. A klorofill a/b arany ebben az LHCII-trimerekben nagyjabol 1:1, és
fehérjemolekulanként atlagosan 14 klorofill-molekula kotédik rajtuk. A klorofillokon kiviil lutein-, és kiilonb6z6
xantofill-molekulékat is (neoxantin, violaxantin, anteraxantin, zeaxantin) tartalmaznak. Osszesen 4 karotinoid-
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molekula  kotohelyiik  van, amelybél kettén lutein, egyen neoxantin, egy helye pedig
violaxantin/anteraxantin/zeaxantin kétodik. Az LHCII apoproteinek a sejtmagban kodoltak és a citoplazmaban
szintetizal6dnak, majd onnan keriilnek be a kloroplasztiszokba, az LHCI apoproteinekhez és az egyéb klorofill-a/b
apoproteinekhez hasonléan. A trimerek egy része, az tin. mobilis LHCII magas fényintenzitasnak kitéve a
fotoszintetizalo szovetet foszforillalodik egy Lhe kinaz enzim miikodése folyaman. A foszforillalt LHCII
konformaciot valt és ledisszocial a PSII-rél. A konformacio-valtas miatt a granumok kapcsoltsaga is megsziinik
igy azok sztromatilakoidokka alakulhatnak. A foszforillalt LHCII azonban képes a PSI core complexéhez kotddni
(a PsaH proteinen keresztiil), igy az éltala elnyelt gerjesztési energiat a PSI reakcié centruma felé tovabbitja. A
folyamatot state-tranzicionak nevezziik, és a fényenergia megoszlasanak valtozasat okozza a fotoszintetikus
rendszerben.

3.13. abra Egy LHCII trimer szerkezeti felépitése, (A) a membran sikja fel6l és (B) a membran sikjara merdleges
nézetben. Az LHCII trimereket felépitd Lhcb-fehérjék f6 szerkezeti eleme a harom membranon atéré a-hélix. Az
LHCII trimerek szamos klorofill- és karotinoid-molekulat kotnek: megtalalhatd benniik a klorofill-a (kékeszold
szinnel jeldlve), a klorofill-b (zold szinnel jeldlve), a lutein (piros), a neoxantin (sarga) és
violaxantin/anteraxantin/zeaxantin (narancssarga).

3.2. tablazat A tilakoidmembranok fontosabb pigment-lipoprotein komplexei, és a fotoszintetikus pigmentek
megoszlasa. C: kloroplasztiszban kodolt apoprotein, N: sejtmagban kodolt apoprotein.

protein molekulatomeg [kDa]|gén (kédolas helye) |fotoszintetikus pigmentek (szamuk)
(transzmembran
a-hélixek szama)
PSII
PsbA (D1) |38 (5) PsbA (C) P680 (1) klorofill-a dimer
+ klorofill-a (2)
PsbD (D2) {29 (5) PsbD (C) (transz) S-karotin (2)
1 (1) feofitin-a
feofitin-a (1)
klorofill-a; (2) klorofill-a
PsbB (CP47) |56 (6) PsbB (C) klorofill-a (16), all-transz-f-karotin (3)
PsbC (CP43) [50 (6) PsbC (C) klorofill-a (13), all-transz-f-karotin (5)
CP29 29 (3) Lhcb4 (N) klorofill-a(9), klorofill-b(3), lutein (2), neoxantin (1),
violaxantin (1)
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CP26 26 (3) Lhcb4 (N) klorofill-a(6), klorofill-b(4), lutein (2), neoxantin (1),
violaxantin (1)

CP24 24 (3) Lheb4 (N) klorofill-a(5), klorofill-b (5), lutein (2), neoxantin (1),
violaxantin (1)

PsbS (CP22) |22 (4) Psbs (N) klorofill-a (4-5), klorofill-6 (0-1), lutein (0-1),
neoxantin (0-1), violaxantin (1)

Lhcbl 25(3) Lhebl (N) klorofill-a (8), klorofill-b(6), lutein (2), neoxantin (0-
1), violaxantin (0-1)

Lhcb2 26 (3) Lhcbl (N) klorofill-a(8), klorofill-b (6), lutein (6), neoxantin (0-
1), violaxantin (0-1)

Lhcb3 27 (3) Lhebl (N) klorofill-a(8), klorofill-b(6), lutein (2)

PSI

PsaA 83 (11) Psad (C) P700 (1), klorofill-a’-a dimer

PsaB 82 (11) PsaB (C) jarulékos klorofill-a(2)

A klorofill-a (2)
klorofill-a (79), f-karotin (22)

Lhcal 22 (3) Lhcal (N) klorofill-a (8), klorofill-b (2), lutein (2), violaxantin
1)

Lhca2 23 (3) Lhca2 (N) klorofill-a (6-7), klorofill-b (3-4), Iutein (1-2),
violaxantin (0-1)

Lhca3 25(3) Lhca3 (N) klorofill-a (8-9), klorofill-b6 (1-2), lutein (1-2),
violaxantin (0-1)

Lhca4 22 (3) Lhca4 (N) klorofill-a (7-8), klorofill-b6 (2-3), lutein (1-2),

violaxantin (0-1)

3.4.3. Fikobiliproteinek

Az alacsonyabb rendli oxigéntermeld fotoszintetizalo szervezetek koziil a cianobaktériumok és a vordsalgak nem
tartalmaznak LHC-tipust, tilakodmembranba agyaz6do fénygytijté antennakat, helyette in. fikobiliproteinekbdl
all6 antennarendszereket: fikobiliszémakat hasznalnak (3.14. ébra), melyek lehetdvé teszik szamukra, hogy a
A fikobiliszomakat felépitd pigment-protein komplexek vizoldékony fehérjék, ezért nem a tilakoidmembranba
agyazva, hanem a kloroplasztiszok sztromajaban/cianobaktériumok citoplazmajaban talaljuk meg ezeket. A
szomakat alkoto fikobiliproteinek harom 6 csoportba sorolhatok: 1. allofikocianinok, 2. fikocianinok, 3. fikoeritrinek.
A fikoeritrinek abszorpciés maximuma altalaban 560 nm koriil van, mig a fikocianinok 620 nm-nél, az
allofikocianinok pedig 650 vagy 670 nm kérnyékén mutatnak abszorpcidos maximumot.
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—- fikobiliszoma

Il.fotokémiai rendszer

3.14. abra Fikobiliszoma felépitése, és a II. fotokémiai rendszerhez torténd kapcsolodasa cianobaktériumokban.
A fikobiliszoémak a tilakoidmembran sztroma feloli oldalan, a CP43 fehérjén keresztiil kapcsolddnak a core complex
II dimerekhez. A fikobiliszomak kézponti elemét az allofikocianin-heterohexamerek alkotjak (A), melyekhez
sugariranyban kapcsolodnak a fikocianin (FC) és fikoeritrin (FE) komplexek.

1. Allofikocianinok. Az allofikocianinokban kromoforként a fikocianobilin szerepel. Kétféle alegységbdl (o és
B) épiilnek f6l, melyekhez 1-1 fikocianobilin kapcsolddik. Az allofikocianin B-ben, pl. harom a- és harom B-
alegység talalhat6, melyek mindegyikéhez egy fikocianobilin kromofér kapcsolodik.

2. Fikocianinok. A fikocianinok szintén kétféle alegységbdl allnak, benniik a fikocianobilin és a fikoeritrobilin is
szerepelhet kromoforként. Az R-fikocianin pl. harom a - és harom B-alegységbdl épiil fol. Az a-alegység egy
fikocianobilint tartalmaz, a B-alegység pedig egy fikocianobilinnel és egy fikoeritrobilinnel rendelkezik.

3. Fikoeritrinek. A fikoeritrinek is tobbnyire kétféle, néha haromféle alegységbdl allnak és fikocianobilint nem,
csak fikocianobilint tartalmaznak. A C-fikoeritrin pl. hat a-alegységet — egyenként két fikoeritrobilinnel — és hat
B-alegységet — egyenként négy fikoeritrobilinnel — tartalmaz.

A fikobilinek egy vinil-csoportjukon keresztiil kapcsolodnak az apoproteinek SH-csoportjaihoz (Cys). A
fikobiliszomakban a fikobiliproteinek heterodimereket képeznek, amely heretodimerek trimerekké (heterohexamer)
allnak 0ssze — ezek a heterohexamerek a fikobiliszomak épitokdvei. A heterohexamerek kozott 6sszekoto fehérjék
teremtenek kapcsolatot. A fikobiliszomak kapcsolofehérjék segitségével tapadnak a membranok felszinéhez. A
fikobiliszoma bazalis, membranhoz csatlakoz6 egységei a palcika alaku, 6t allofikocianin-heterohexamerbél
felépiild komplexek. A bazalis egységek négy-hat Gijabb palca-szerii komplexszel vannak kapcsolatban. Ezek a
komplexek fikocianinbol és fikoeritrinb6l épiilnek fel oly moédon, hogy a fikoeritrin mindig a membrantol (és az
allofikocianin-heterohexamerektdl) tavolabb esd oldalon talalhaté meg. A fikoeritrinen k6t6d6 fikoeritrobilin
abszorpciés maximuma alacsonyabb, mint a fikocianinon és az allofikocianinon k6t6d6 fikocianobilin, ezért a
gerjesztési energia atadasa az allofikocianin felé, tehat a tilakoidmembran (és a reakcidocentrum) iranyéaba valosul
meg. A fikobilinek fényelnyelése lehetové teszi, hogy a cianobaktériumok és a vordsalgak a kis intenzitasu,
z06ldalgak és magasabb rendii novények altal nem hasznositott zold fényt is elnyeljék, és képesek legyenck a
mélyebb vizekben is fotoautotrof anyagceserét folytatni. A kis fényintenzitas hasznositasahoz természetesen nagy
mennyiségl antennara van sziikség, ezért ezek a fotoszintetikus szervezetek a teljes proteintartalom ~40%-ban
fikobiliproteineket tartalmaznak.
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3.4.4. A fotoszintetikus apparatus felépitésében szerepet
jatszo6 tovabbi fehérjék és komplexek

A fotoszintézis, sziikebb értelemben véve a fotoszintézis fényszakaszanak milkodéséhez szamos olyan
membranfehérje komplex is sziikséges, melyek fotoszintetikus pigmenteket nem tartalmaznak. A tilakoidmembranban
a PSI és a PSII mellett az egyik f6 fehérjekomplex a citokrom (Cit) bg/f komplex. A citokromok az élgvilagban
altalanosan elterjedt fehérjék: elektronatmenettel jaré reakcidkat katalizalnak. Neviiket a spektroszkopiai
tulajdonsagaik alapjan kaptak (kytosz=iireg, atv. sejt, kromosz=szin [gor.]), f6 kofaktoraik ugyanis a porfirin-vazas
hemek. A hemek olyan vizoldékony porfirin-vazas vegyiiletek, melyekben a porfirin-vaz kézepén, a pirrolgytirik
N-koordinacidjaban vegyértekvaltasra képes Fe?"** jon foglal helyet. Ahogyan klorofillok esetében is, a kiilonb6z6
hemek kozott is a pirrolgytiriik oldallancai tesznek kiilonbséget: megkiilonboztetiink a, b €s ¢ tipust hemeket (3.15.
abra). Struktira szempontjabol a hem-b képviseli a hemek ,,alapszerkezetét”. A hem-c ett6l a vinil-csoportokhoz
kapcsolodd SH-csoportokban tér el. Ezeken a SH-csoportokon kereztiil a hem-c kovalens kdtéssel kotddik a
citokrom ciszteinjeihez. A hem-a, amely a fotoszintetikus apparatusban nem fordul el6, csak a mitokondriumokban,
a hem-b-t6l a vinil-csoportokhoz asszocialt farnezil-oldallancban tér el. A klorofillokhoz hasonl6éan a hemek is
plandris struktirdkat képeznek. A kdzponti vas-ion hat koordinacids kotést tud kialakitani, amelybdl néggyel a
porfirin-vdzhoz kapcsolodik, két koordinacids kotéssel pedig az citokrom apoprotein hisztidin-oldallancaihoz
kapcsolddik. A citokromok az altaluk kotott hemek tipusai alapjan kaptak a neviiket. Kloroplasztiszokban hem-b
¢és hem-f-koto fehérjéket talalunk (a plasztiszok hem-f'kofaktora tulajdonképpen egy hem-c), a hagyomany szerint
a hem-f-t kot citokromot Cit f~-nek hivjuk (az f= foliar [ang.], azaz levelekben megtalalhat6 roviditésbol). A Cit
bs/f komplex (3.16. abra) a tilakoidmembranban aktiv allapotban dimer formaban fordul eld. Felépitésében négy
nagyobb és harom kisebb polipeptid vesz részt. A nagyobb komponensek koziil a Cit f (apoproteinje a PetA fehérje)
két b tipust hemet (Cit bs43) tartalmaz. A komplex nagyobb molekulatomegti komponense ezeken feliil a magas
redoxpotencidli vas-kén centrumot hordozo Rieske-féle Fe,S,-fehérje (PetC), valamint a Cit bg-tal egyiitt a
plasztokinon és plasztokinol kotéséért felelds fehérje (IV-es alegység - PetD) is. A Rieske-féle Fe,S,-fehérje a
sejtmagban, a masik harom apoprotein a plasztisz genomjaban kodolt. A kis molekulatomegii fehérjéknek komplex-
stabilizalo szerepe lehet. A mitokondrialis Cit b/c; komplextdl eltérden, a plasztisz Cit bg/f tipusi komplexe egy
klorofill-a molekulat, egy S-karotint és egy extra hemet is tartalmaz. A komplex a membran belseje felé es6 oldalan
PQ-t és PQH,-t (plasztokinolt), a lumen feldli oldalan plasztocianint (Pc) kdt. A tilakoidmembranban a Cit bg/f
komplex dimerizalodik, aktiv dimerként van jelen.

A /CH2 B CH;

CH, HS CH,
CH, SH
H,C
CH,
H4C CH,
HO g o OH

3.15. abra A fotoszintézisben szerepet jatszo hem-kofaktorok: (A) hem-b és (B) hem-c. A hemek a klorofillokhoz
hasonléan porfirin-vazas vegyiiletek, a porfirin-vaz kdzpontjaban azonban vegyértékvaltasra képes vas-ion foglal
helyet. A Cit b6/f komplex f-citokromja nevétdl eltéréen hem-c kofaktort kot.
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3.16. abra A tilakodmembranban dimerként eléfordulé Cit b4/f komplex szerkezete, a membran sikja feloli nézetben.

Egy Cit by/f komplexet négy fehérje (PetA, PetB, PetC, PetD) épit fel, melyek koziil a PetA, PetB egy-egy hem-

kofaktort, mig a PetC (Rieske-féle FeS-protein) egy Fe,S, centrumot kot. A komplex membranba agyazodo részét
PetB fehérjék alkotjak.

A tilakoidmembranokban nagy mennyiségben talalkozhatunk az ATP szintaz komplexxel is (3.17. abra). Az ATP
szintaz egy nagyméretli fehérjekomplex, melynek membranba agyaz6d6 (CF,) és membranba nem agyazodo
alegységei (CF) vannak. Térszerkezeti képe leginkabb egy membranbdl kialldé gombaszerli komplexhez teszi
hasonlatossa, a ,,fej” mérete 6sszevethetd a membran vastagsagaval. Az CF,-CF, ATP szintaz egy forgémotoros
enzim, aminek a rotorikus, elfordulé komponense a membranban 1év6é CF, komplex. A membranbol kiallo,
vizoldékony CF, alegység a forgé alegységhez kapcsolodik. A komplex felépitésében hasonlit a mitokondrium,
illetve a baktériumok F-tipusa H'/ATP4zaira. A CF, alegység konnyen izolalhato, a tobbi alegység hianyaban
azonban nem a szintézist, hanem az ATP bontésat katalizalja. Mind a CF_,, mind a CF; alegység multiprotein
komplex, melyek koziil a CF; alegységet 6t (a, B, v, 9, €; a3_P3.y-0-¢ sztdchiometridban), mig a CF, alegységet
négy fehérjetipus (I, I, III és IV; I-1I-111;4-1V sztochiometridban) épiti fel. A CF, alegység alapszerkezetét az o
és P fehérjékbdl felépiild heterodimerek trimerizacidjadval létrejové heterohexamer alkotja, a funkcionalis
alapegységek azonban az o-f§ heterodimerek. A v, 3 és € fehérjelancoknak a fej stabilizalasaban és a CF, alegységhez
kapcsolasaban van szerepe. A CF, alegység alapszerkezetét a 14 darab, egy membrant atérd a-hélixbol allo II1-
fehérjébol alld gytirti hatdrozza meg. A fejcsoporthoz hasonldan az I, IT és I'V. fehérjéknek a funkcié szabalyozasaban
van szerepe. Az ATP szintdz tehat nagyméretii, a membran sikjabol kidllo fehérje, ezért a tilakoidmembranban
nem helyezkedhet el akédrhol: a sztromatilakoidokban, valamint a granumok felszinén lehet megtallni, a grianumok
belsejébdl (az 6sszefekvé membranfelszinek miatt) teljesen hianyoznak.
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- CFy

3.17. abra CF,CF,; ATP szintaz szerkezete (A), és a komplex sematikus szerkezete (B) a membran sikjanak
nézetében. A rontgenkrisztallografias szerkezeti modellrél hianyoznak az a, b és d alegységek, amelyeket nem
sikeriilt a komplex tobbi részével egyiitt kristalyositani. A tilakoidmembranba agyazodo CF,, alegység fehérjelancai
a-P heterodimerek trimerizacidja hozza 1étre. A CF, alegység €s a fej kozotti kapcsolatot a y lanc a-hélixei teremtik
meg (nyél).

A fotoszintézis miikodése szempontjabol nagy szerepe van a kloroplasztiszok NAD(P)H dehidrogenaz (NDH)
komplexének is. Tizenegy proteinbdl (NdhA-K) felépiild, részben a tilakoidmembranban elhelyezkedd komplex,
amely nagy hasonldsagot mutat a mitokondriumok ¢s a baktériumok NDH komplexeivel. Szerepe a ciklikus
elektrontranszportban és a klororespiraciéban van. Négy 6 alegységre bonthato, melyek koziil az A és B alegységek
a tilakoidmembranban és a lumenben helyezkednek el, mig a komplex tobbi része a sztromaba nyulik. A PSI core
complexxel kapcsolodva NDH-PSI szuperkomplexeket alakit ki. A komplex kialakitasaban és a kapcsolodasban
az Lhca5 és Lhca6 minor LHCI fehérjéknek van szerepe (az Lhca6 csak az NDH-PSI szuperkomplexben van
jelen). Egy NDH komplex legalabb két PSI core complexxel all kapcsolatban, igy egy nagyjabol 1.000 kDa
molekulatdmegii szuperkomplexet hoz 1étre (3.18. abra).
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3.18. abra Az NDH ¢és PSI komplexek altal alkotott szuperkomplex. A két komplex kdzott a kapesolatot az
Lhca6/Lhca6 fehérjék teremtik meg. A komplexnek a ciklikus elektrontranszportban van szerepe (3.5.5. fejezet).

Az elmult években azonositottak a PRGS és a PGRLI1 fehérjéket a tilakoidmembranbol. A PGRL1 monomerként,
homodimerként, vagy a PRGS5 fehérjével alkotott heterodimerként fordul elé. Szerepiik a ciklikus
elektrontranszportban van, de az NDH komplextdl fiiggetlen miikodéstiek. A PGRL1 membranba agyaz6do fehérje,
két cisztein-oldallancon keresztiil egy vas-kofaktort kot, amelynek strukturalis, és/vagy redox reakciot katalizalo
szerepe van. A PRGS5 a sztroma fel6l kot6do, szolubilis fehérje. Miikodés kozben a PGRL1 fehérje a PRGS mellett
kapcsolodik ferredoxinhoz és ferredoxin:NADP" oxidoreduktazhoz is, valamint szuperkomplexet alkot a PSI és
Cit bg/f komplexekkel.

A membranban elhelyezkedd fehérjekomplexek mellett szamos vizoldékony, ezért a sztromaban/lumenben
megtalalhato fehérje vesz részt a fotoszintetikus apparatus felépitésében. A plasztocianin (Pc) a fotoszintetikus
elektrontranszport egyik legismertebb — és legkorabban feltart, mobilis, tilakoid lumenben megtalalhato komponense,
mely a kiilonb6z6 fotoszintetizald szervezeteket Gsszehasonlitva erésen konzervalt struktirakkal rendelkezik.
1960-ban Katoh fedezte fel Chlorella elipsoidea-ban. Az apoprotein genetikai kodja a sejtmagban talalhato, ezért
a fehérje a citoplazmaban szintetizalodik, és jut be a kloroplasztiszokba. Monomer formaban fordul eld, nyolc
antiparallel B-lancbol felépiilé hordo (B-barrel) az alapszerkezete. Réztartalmu fehérje (kyanosz=égszinkék [gor.],
a réz-vegyiiletek szinére utalva), a rézkoté hely egy elforgatott haromszdgletli piramisként irhat6 le. A piramis
alapjanal két, kiilon hisztidinbdl szarmazo6 N-atom, és egy ciszteinb6l szarmazo S-atom foglal helyet, mig cstucsanal
egy metioninbol szarmazo S talalhatd. A rézion a két S-atomtol eltérd tavolsagra koordinalt, amely koordinacio
destabilizalja a cu®* elektronfelhdjét, s ez csokkenti a Pc redoxpotencialjat. A Pc képes kotdédni mind a Cit £, mind
a PsaF,A,B és N fehérjékhez (1. fotokémiai rendszer). Diff1zios sebessége a lumenben 108 cm?s7! nagysagrendii.

A plasztocianinhoz hasonléan mobilis, vizoldékony, kisméretii fehérje a kloroplasztiszok sztroméjaban megtalalhatod
ferredoxin (Fd) is. A Fe,S, kofaktort tartalmaznak és a PSI elektron akceptoraiként funkciondlnak. A Fe-S centrum
ciszteineken keresztiil kotddik a fehérjéhez. Strukturalisan rokonsagot mutatnak a Rieske-féle Fe-S fehérjével. A
ferredoxin:NADP" oxidoreduktiz (FNR) szintén a sztroméaban lokalizalt fehérje, egy helikalis strukturalis
elemével a tilakoidmembranhoz kapcsolodik — ez a kapcsolat szerepet jatszik mas, tilakoidmembranba agyazodo
fehérjekomplexxel torténé kapcsolodasaban is. FAD kofaktorral mitkddd enzim, szerepe a Fd és a NADP' kozotti
A levelekben megtalalhato FNR izoformakkal ellentétben, a gyokerekben az FNR szerepe sokkal inkabb a Fd felé
iranyulo elektrontranszportban van.
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3.5. A fotoszintetikus elektrontranszportlanc

A fotoszintetikus pigmentek altal elnyelt fényenergia kémiai energiava torténd konvertalasat a fotoszintetikus
apparatus végzi. Az elnyelt gerjesztési energia primer fotokémiai reakciot valt ki a reakcidcentrumokban (P680
és P700 klorofill-a dimerek a magasabb rendii ndvényekben). A fotoszintézis elektrondonorai (oxigéntermeld
fotoszintézis esetében a viz), a reakcidcentrumok €s a redukal6 kapacitast tarolo, tehat az elektronok végsé akceptor-
molekulai (NADP") kozott a kapcsolatot a fotoszintetikus elektrontranszportlanc teremti meg. Az
elektrontranszportlanc miikodése minden esetben egyiitt jar egy protongradiens kialakulasaval a tilakoidmembran
két oldala kozott. Az elektrontranszportlanc mitkodése ugy foghato fel, mint kiilonb6z6 biokémiai redox reakcidk
sorozata, ahol az elektronakceptor-molekulak redukalodasat a Gibbs-féle szabadenergia valtozasa (AG) hatarozza
meg. A PSII donor-oldali, és a PSI akceptor-oldali reakcioi kozott nagyjabdl 3,45 V elektronegativitas-kiilonbség
mérhet6 a fotoszintetikus elektrontranszportlancban — ez a legnagyobb elektronegativitas-kiilonbség, amely egy
bioldgiai rendszerben el6fordulhat. Amint azt a fényenergia abszorpcidja soran leirtuk, az elnyelt fényenergia
elektrédpotencial-valtozast okoz a pigment-molekuldkban. A fotoszintetikus elektrontranszportlancban mérhet6
elektrédpotencial-valtozas energetikai hatterét a fényenergia szolgaltatja. A gerjesztés hatasara a reakcidcentrum-
pigmentek fotokémiai reakcioba 1épnek, és leadjak a n* palyan 1évo vegyértékelektronokat, majd kationna alakulnak.
A P700* gerjesztett reakcidcentrum a szervezet egyik legerésebb redukalo-, mig a P680" kation az egyik legersebb
oxidaldszere. Egyetlen, lathato hullamhossz-tartomanyba es6é foton azonban nem képvisel akkora energiat, hogy
fedezze a viz oxidalasa és a NADP" redukalasa kozott elektrodpotencial-kiilonbséget, ezért az elektronegativitas-
kiilonbség két 1épcsében: két fotokémiai rendszer egyiittmiikddésével lehetséges.

Emerson és munkatarsai kisérletei alapjan egyértelmiivé valt, hogy a fotoszintetikus elektrontranszportlancban
két, egymassal egylittmiikodo fotokémiai rendszer van jelen, valamint hogy az oxigéntermelésért a PSII felelds.
A fotokémiai rendszerek 0sszekotésére Hill és Bendall 1960-ban kozolte a hires Z-séma modelljét (3.19. abra):
a modellben két, a fényenergiat egymastol fiiggetleniil elnyel6 fotokémiai rendszer a felelds a fényenergia kémiai
energiava konvertalasaban. A séma az elnevezését onnan kapta, hogyha a fotokémiai és biokémiai folyamatokat
az elektrodpotencial fliggvényében abrazoljuk, egy 90°-kal jobbra forgatott Z-alakot kapunk. A Z-séma két szarat
két nagy elektrodpotencial-valtozas: a fotonok PSII, illetve PSI altali abszorpcidja miatt bekovetkezd
elektronegativitas-csokkenés (redukald kapacitas-ndvekedés) adja. A Z-alak ferde szara pedig a két fotokémiai
rendszer kdzott teremt kapcsolatot. A PSII akceptor-oldala és a PSI donor oldala kzott a folyamatok egyre novekedd
elektronegativitas-értékek mentén mennek végbe, igy ezek a folyamatok a Gibbs-féle szabadenergia szabalya
alapjan mitkkodnek. Duysens és Sweers 1963-ban mutatta ki elészor, hogy a PSl-et gerjesztve egy citokrom
oxidalddik, a PSII-t gerjesztve pedig redukalodik — ezzel eldszor igazoltak kisérletesen a Z-séma elméletét, a két
fotokémiai rendszer kozott a citokrém redox reakcidja teremt kapcsolatot. A kisérletben vizsgalt citokrémot ma
Cit f-nek hivjuk, amely a Cit by/f komplex része.
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3.19. abra Hill és Bendall Z-séma modellje, amely a két fotokémiai rendszer redox reakciokként valo értelmezésén
alapul és a két fotokémiai rendszer miikddése kozott teremt Gsszefliggést.

3.5.1. A ll. fotokémiai rendszer mikodése

Mint azt a két fotokémiai rendszer bizonyitékai kozott lattuk, a fotoszintetikus oxigéntermelésért, tehat a viz
bontasaért a II. fotokémiai rendszer a felelés. Fontos megjegyezni, hogy a fotokémiai rendszerek elnevezése nem
a folyamatok egymasutanisagan, hanem tudomanytorténeti okokon alapul. A PSII reakcid centrum pigmentje, a
P680 fényenergiat elnyelve, avagy a gerjesztési energidhoz energiatranszferrel hozzajutva gerjesztett P680*
allapotba keriil. A P680* allapotban a dimer redox potencialja megvaltozik: az egyik « elektron n* lazitd palyara
keriil, majd a negativva valé redox potencidl miatt a PSII feofitin-a molekulajara keriil 4t, mikdzben a dimerbdl
P680" kation keletkezik. A feofitin-a nem tudja stabilan megtartani az extra vegyértékelektront, ezért azt tovabbadja
a Q, kinon felé (3.20. dbra). Mivel a feofitin-a kis hatékonysaggal a P680" szamara is visszaadhatja az elektront,
a stabil toltésszétvalas csak a Q4 redukcidjakor torténik meg (P680" < Q4"). A Q, kémiailag plasztokinon-molekula
(PQ), azonban stabilan a PSII core complexhez kotddik. A Q4 csak egy elektront képes felvenni (szemokinonna
alakul), majd tovabbadja azt a Qg-nek, amely egy core complexhez kdt6do, de disszociabilis plasztokinon-molekula.
A Q4-Qgp elektronatadas katalizalasaban a PSII nem-hem vas-ionja, €s a hozza ko6t6do karbonat-ion jatszik szerepet.
A Qa-val ellentétben a Qg két elektron felvétele utan két H' -t megkatve plasztokinolla alakul (PQH,), és disszocial
a PSII core complexrdl: a Qg teljes redukcidja tehat két fotokémiai aktust igényel. A PSII core complex akceptor-
oldala a sztromahoz esik kozelebb, ezért a redukalt Qg mindig a sztréma hidrofil fazisa feldl kot meg H ' -okat.
(Fontos megjegyezniink, hogy bar H -okrél beszéliink, egy hidrofil fazisban szabad H'-ok soha nincsenek jelen,
azok mindig vizmolekuldkhoz (H;0 ") kapcsolédnak, vagy szerves vegyiileteket, tobbségében aminosav-oldallancokat
protonalnak.) A PQH, disszocialasa utan a tilakoidmembran PQ-pooljabol ujabb oxidalt PQ molekula kotodik a
PSII core complexhez, és tolt be a Qg szerepét. A PSII core complex akceptor-oldali folyamatai koziil a primer
toltésszétvalas (P680—feofitin-a elektronatmenet) 3 ps id6 alatt végbemegy, mig a feofitin-a—Q 5 elektronatmenet
200-300 ps id6t vesz igénybe. A Q,-Qp redox reakcid ennél is tdbb, 0,1-0,2 ms idot vesz igénybe. A Qi masodik
redukcidja (PQH,-v¢ alakulésa) pedig 0,4-0,5 ms idéintervallumban jatszodik le.

A vegyértékelektron leadasa utan a P680 reakcidcentrum P680" kationna alakul, amely nagyon erés oxidaloszer:
a leger6sebb oxidaloszer, amely ¢é16 szervezetekben eléfordul. A P680™ a leadott elektronjat a kzvetetten a viz
oxidalasabol szarmazo elektron(ok)bol potolja. Az oxidalt allapoti P680™ leadott elektronja helyett primer donoratol
(Z) vesz 16l egy elektront. A primer donor szerepét a D1 fehérje 161. aminosava, egy tirozin (Y;) tolti be. Az Y,
egy elektront leadva deprotonalodik és Y- gyokké alakul, majd gyorsan redukalodik a vizbontasbdl szarmazo
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elektronokkal, igy katalizalja a viz—P680 elektrontranszport-1épést. A vizbontd komplex miikdodéséért a Mn-
centrum felelds.
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3.20. abra A PSII reakci6 centrum elektrontranszport-folyamatai. Az elektronok mozgasi iranyat fekete nyilak
jelolik. A P680 klorofill-a dimert a D;-D, heterodimer fehérje k6zosen koti. Bar a kofaktorok koziil mind a Dy,
mind a D, protein kot jarulékos klorofill-a, feofitin-a, plasztokinon kofaktorokat, és van a reakcié centrumhoz
kozeli tirozin-oldalldnca, csak a D; proteinen kotott kofaktorok jatszanak szerepet az elektrontranszportlancban.
Az elektrontranszport irdnya tehat: Mn-centrum — Y, — P680 — feofitin-a (D) — Q4 —nem hem Fe — Qp.

Emerson kisérleteibdl egyértelmii, hogy egy O,-molekula keletkezéséhez két H,O-molekularol 6sszesen 4 elektron
eltavolitasa sziikséges, ami a PSII-ben 4 egymas utan kdvetkez6 fotokémiai 1épést igényel. Mivel egy fotokémiai
aktusban csak egyetlen elektron atadasa jatszodik le, egyetlen oxigén-molekula képz6déséhez a részben oxidalt
intermedierek stabil ktése sziikséges. A vizbonté komplex miikodését kisérletesen Pierre Joliot ¢s Bessel Kok
tudtdk megkozeliteni, egymadstol fiiggetlentll, impulzus megvilagitds alkalmazéasaval. Egy oxigéntermeld
fotoszintetikus szervezetet folytonos fénnyel megvilagitva az oxigéntermelés egy meghatarozott fényintenzitasig
emelkedik, majd telitésbe megy. A telitési oxigéntermelést kivaltd megvilagitast telitési fényintezitasnak nevezziik.
A fotoszintetizalo szervezetet nem folytonos, hanem diszkrét impulzusokkal megvilagitva, ugy, hogy a felvillanas
ideje csak egy fotokémiai reakciot tegyen lehet6vé, az oxigéntermelés és a fotokémiai reakcié kapcsolata
vizsgalhatova valik. Mind Joliot, mind Kok munkatarsaikkal azt tapasztaltdk, hogy a 30 percig sotétadaptalt
objektumot révid megvilagitasoknak kitéve az oxigéntermelés oszcillal. Az els6 felvillanasra a szervezetek sohasem
termeltek oxigént. A masodik felvillanas kis mennyiségii oxigéntermelést eredményez, mig a harmadik felvillanasra
olyan nagy az oxigén-kibocsatds, amely az messze felilmulja azt az értéket is, amit a folytonos telitési
fényintenzitdson mérni lehet. A harmadik felvillanaskor kapott érték elérheti a telitési érték csaknem hadromszorosat
is. A tovabbi felvillanasokndl kapott oxigéntermelés értéke azt mutatja, hogy egy oszcillacid tapasztalhatd az
oxigéntermelésben. A maximum értékek négyes periddusokban jelentkeznek: igy a 3, 7, 11, 15 felvillanas utan
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mérheték. Az oszcillacio a tovabbi fényfelvillanasok alkalmazasaval egyre csillapodik, egyre kozelit a folytonos
megvilagitaskor mért értékhez és gyakorlatilag 25 felvillands utan mar nem is tér el ettél az értéktdl, azaz megsziinik
az oszcillacio. A PSII reakciocentrumok egy részében a felvillanas alatt nem torténik fotokémiai reakcio (~10%),
mas részében (~5%) viszont kettd is végbemegy, ami hosszabb tdvon megszlnteti az oszcillaciot.

Mivel az oxigéntermelésben négyes periddusok tapasztalhatdok, a PSII vizbont6é komplexe négyféle allapotot: Sy,
S1, Sy, S5 és S, vehet fol, ami a pozitiv toltések dsszegylijtését szolgalja a vizbontas szamara. Az oxigén-felszabadulas
az S, allapotbol kdvetkezik be és az S, allapot azonnal Sy-ba alakul at. Az S;—S; atalakulas tehat nem mas, mint
a vizbontd komplexbdl az O, felszabadulasa, majd az iires vizbonté komplexbe két H,O molekula kdtodése (S
allapot). Az allapotok kozotti atmenet a PSII-ben végbemend fotokémiai reakcidhoz kotott, kivéve természetesen
az S,—Spatmenetet, amely fliggetlen a fotokémiai folyamatoktol. A két vizmolekula tehat nem egy 1épésben bomlik
fel, hanem kozbensd oxidaciods allapotok alakulnak ki.

Az impulzus megvilagitassal kapott kisérleti eredmények alapjan sététadaptalt levelekben a vizbontd komplex
csak Sy és S; allapotban lehet az. Mind az S, mind az S; allapot stabil és a sotétadaptalas utan az egyes allapotok
gyakorisaga Sy : Sy : S, : S4=0,25:0,75 : 0 : 0. Sotétben tehat a PSII akceptor oldalan a vizbonté komplexben
az S; allapot a legvalosziniibb (75%), ugyanakkor 25%-ban S allapot fordul eld. Az els6 felvillanaskor S;—S,,
illetve Sq—S; atalakulasok mennek végbe az egyes PSII reakciocentrumokban, igy nem alakulhat ki S, allapot
még akkor sem, ha egyes PSII reakciécentrumokban esetleg két fotokémiai aktus jatszodott le. Ez az oka annak,
hogy az els6 fény felvillanasra sosem képzddik oxigén. A masodik felvillanaskor alapvetden S,—S;, illetve S;—S,
atalakulasok torténnek, amikor szintén nem éllna el6 az S, allapot, ha nem torténne két fotokémiai reakcio a PSII
reakcidcentrumok kis szazalékaban egy felvillanas alatt. Mivel mintegy 5%-ban két fotokémiai reakcio is lejatszodik,
ezért egyesekben megjelenik az S, allapot, ami miatt kismértékii oxigéntermelést tapasztalunk a masodik felvillanas
esetében. A szinkronizalt miikodés miatt a harmadik felvillanasra kialakulo S, allapot nagymértékii oxigéntermelést
eredményez, ami a folytonos megvilagitaskor tapasztalt érték csaknem haromszorosa is lehet (hiszen az egyensulyi
megoszlas 25-25%-a helyett a vizbonté komplexek 75%-a keriil egyszerre S, allapotba). A kettds, ill. végbe nem
mend reakciok miatt fokozatosan megvaltoznak és egy id6 utan ugyaniugy 25-25%-os valdszintiséggel fordulnak
el6 az egyes S allapotok, mint folytonos megvilagitaskor.

A PSII vizbontdé komplexét a Mn-centrum alkotja. A centrumban két vizmolekula megkotését, és a
vegyértékelektronok egymas utani eltavolitasat a Mn-ionok és vizmolekulak O-atomjai k6z6tt végbemend redox
reakciok eredményezik. A kordbban megismert allapotok (S) tehat a Mn-centrum oxidacios allapotainak feleltethetd
meg. Bar a Mn-centrum mitkddése a mai napig nem teljesen ismert minden 1épésében, a legnagyobb valosziniiség
szerint Sy €és S,allapotban Mn®" és Mn*", mig S; allapotban Mn*" oxidacios allapotok fordulnak elé. A Mn-
centrumban a Mn-ionok oxidalt allapotai a kdvetkezok szerint alakulnak:

AIMRET/AMRTT MRS /3MRTT 4AMuT Mn® " MriT 2 MntT

SR o)

A vizbontd komplexbdl az Sy, S; és S4 allapotokban mérhetd H'-felszabadulas (1-1-2 ardnyban), amely megerésiti,
hogy a vizbontd komplex allapotai a viz-molekulak kiilonb6z6 oxidaltsagi allapotait képviselik. A részben oxidalt,
viz-molekulakbol képezhetd gyokok nagyon erds oxidaloszerek, ezért a vizbontd komplex mitkodésében kiilondsen
fontos, hogy ezek az intermedierek mindvégig kotott allapotban maradnak a komplex belsejében. A Mn-centrumban
megtalalhato Ca®" és CI szerepe az elektronatadasi folyamatok szabalyozasaban/gyorsitasaban, és a komplex
térszerkezeti stabilizalasaba van. A ClI” kisérletes kiszoritasa a komplexbdl gatolja a S,—S; atalakulast. Szerepe
tehat els6sorban az, hogy egy vagy kett6 Mn-ion redox-aktivitasat valtoztatja meg. A Ca*" szerepe joval inkabb
strukturalis, els6dlegesen a H,O kotésének stabilizalasaban van szerepe az oxidacios 1épések alatt. Az O-O kotés
az Sy-ben jon létre a Ca?"kotott hidroxil-csoport egyik atmeneti Mn-oxiddal (I\/In5 *=0) szembeni nukleofil reakcidja
soran. A reakcid soran O, szabadul fel, és a helyére 2H,0 ko6tédik be (S, allapot).

A PSII donoroldali reakcioi — az akceptor-oldalhoz hasonldéan — idében eltérd sebességgel jatszodnak le. Az
Y,—P680" elektronatadasi 1épés 20 ns alatt megy végbe, azonban ez az idétartam fiigg a vizbontd komplex
oxidaltsagi allapotatol is. A Mn-komplex és a Y- kozott az elektronatadas hosszabb 1dét, 0,1-0,8 ms-ot vesz
igénybe. A vizbonté komplexben a reakciok pedig a pus €s ms id6skala kdzotti iddtartomanyban valtoznak: Sy—S;
30-50 s, az S;—S, 40-110 ps, az S,—S5 100-350 ps, az S3—S;—S, 1,0-1,5 ms idotartamokat igényelnek. Mivel
a Y;,—P680" tobb nagysagrenddel gyorsabb, mint a Mn-komplex— Y- elektronatmenet, a Mn-komplex
gyakorlatilag kozvetleniil redukélja a P680" kationt. A PSII miikodésének Gsszesitett reakcidsorozata végsd soron
a kdvetkez6képpen irhato fel:
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Qg Qa Feo P680 Y, S; —E™_, Qg Q, Feo P680* Y S;
Qp Q4 Feo P680* Y S; ——— Qg Q4 Feo P6807 Y, S;
Qp Qa Feo P680" Y, S;——— Qg Q4 Feo P680° Y, S;
Qg Q4 Feo P680" Y, S; ——— Qp Q4 Feo P680 Y- S;
Qp Q4 Feo P680" Y- S;——— Qg QA Feo P680 Y, S, 4,

ahol Feo a feofitin-a, és 1 a vizbontd komplex aktualis allapotat jelzi. A PSII ezért egy fotoaktivalt, H,O:PQ
oxidoreduktaz komplexnek is felfoghato.

3.5.3. A citokrom bg/f komplex miikodése

Duysens és Sweers kisérletei nyoman nyilvanvalova valt, hogy a fotoszintetikus elektrontranszportlancban,
hasonléan minden mas szervezetben megtalalhatd elektrontranszportlanc-folyamatokhoz (mitokondriumok,
kiilonbozo baktériumok), szerepe van citokrom komplexeknek. A PSII akceptor-oldali reakcioban redukalt PQH,
keletkezik, amely a PSII-rdl levalva mobilis poolt képez a tilakoidmembranban. Ez a mobilis pool teremt kapcsolatot
a PSI és a Cit bg/f komplex kozott. A Cit bg/f komplex, mivel csak strukturalis pigmenteket kot (a kotott klorofill-a
és B-karotin szerepe ismeretlen, s6t, rejtély), a fény energiajat nem hasznositja. A benne végbemend folyamatokat
az elektronegativitas értékének novekedése (redukald kapacitas csokkenése) jellemzi: a PQH, oxidacidja és a Pc
redukcidja kozott 0,4 V elektrédpotencial-novekedés mérhetd. Az elektrodpotencial novekedése miatt csokkend
energia azonban konzervalodik a komplex altal 1étrehozott transzmembran protongradiens formajaban. A
komplexben megtalalhat6 Rieske-féle vas-kén protein a vas-kén fehérjék esetében szokatlanul magas, +0,3 V redox
potenciallal rendelkezik.

A komplex két alapvetd tulajdonsaga: a PQH,:Pc redox reakciod, és a protongradiens 1étrehozasa egymassal kapcsolt
folyamatok. Egy Cit bg/f komplex két PQ(H,) kotohellyel rendelkezik: egy a sztromahoz, egy pedig a lumenhez
kozel es6 oldalan. A PSII altal redukalt PQH, oxidaciojaért a Rieske-féle vas-kén protein a felelds, amely a komplex
lumenhez kozelebb esé PQ-kothelyénél helyezkedik el. Erdsen pozitiv redox potencialja miatt oxidalja a PQH,-t,
egy elektront atvéve attdl. Az elektron atmenetileg a Fe,S, centrumon marad, majd tovabbadja azt a Cit f hem-f'
(hem-c) centruma felé. A Cit f'egy oxidalt Pc-kotdzsebbel rendelkezik, és az elektront a Pc felé tovabbitja, amely
redukalédva konforméciot valt, és levalik a Cit bg/f komplexr6l. A lumenhez kozel esé PQ-kotdzsebben a
visszamarado6 szemokinon erésen negativ redox potencialja miatt nem stabil, ezért a masodik elektronjat a komplex
Cit-b4 els6, alacsony redox potencidlil hemjének (hem-b; ) adja at. Az elektron innen a masik hem-b (magas redox
potencialt hem, hem-by) felé jut tovabb, amely ezt az elektront felvéve -0,1 V redox potencialuva valik. A PQH,
oxidaciojat proton-leadas is kiséri: a két elektron leadasaval parhuzamosan két H' is bejut a tilakoid lumenjébe.
Az oxidalt PQ levalik a komplexrdl és visszajut a PQ-poolba. A Cit bg/f komplex azonban rendelkezik egy masik,
sztromahoz kozel talalhatdo PQ-kotohellyel is. Ehhez a kotézsebhez kapcsolodd PQ-t a redukalt hem-b, a magas
redukcios potencialja miatt egy 1épésben szemikinonna, majd egy Gjabb elektron atadasaval plasztokinolla redukalja.
A plasztokinol a redukcioval parhuzamosan a sztroma hidrofil fazisabol kot meg két H'-t és PQH,-vé alakul. A
PQH, innen ujra a kinon-poolba jut, és tGjra oxidalodhat a lumenhez kozel es6 kotdzseben. A Cit by/f komplexnek
ezt a ciklikus mitkodését kinon-ciklusnak (Q-ciklus) nevezziik (3.21. abra). A Q-ciklus lehetové teszi, hogy a
kinonok altal komp-mechanizmussal a membran egyik oldalarél a mésikra szallitott H'-k mennyisége
megduplazdodjon, amelynek a tilakoidmembran energizalasaban lesz szerepe. Egy PQH, nett6 oxidacidja, és két
Pc redukcidja négy H' felhalmozasa kiséri a tilakoidembran lumenjében. Osszességében tehat a PSII
reakcidcentrumaban négy fotokémiai reakcid két vizmolekula oxidaciojat eredményezi, amellyel parhuzamosan
négy H' keriil a tilakoid lumenjébe. A két vizmolekula bontasabol szarmazo elektronok két PQ-molekulét redukélnak,
amelyek 4 H'-t vesznek fel a sztromabol, majd adnak le a Cit bg/f komplex oxidalé oldalan a lumen felé. A négy
elektronbol kett azonban ujabb PQ-molekulat redukal a Cit b/f komplex redukalo oldalan, amely PQ wjabb két
H'-t szallit a sztromabél a lumenbe. A Cit bg/fkomplex végeredményében egy PQH,:Pc oxidoreduktaz komplexnek
is felfoghato.

A Q-ciklusnak mind a linearis, mind a ciklikus elektrontranszportban fontos szerepe van. A ciklikus
elektrontranszportlanc miikodése soran a 11 alegységbdl allo NADPH:PQ oxidoreduktaz komplex (NDH) a
NADPH-16] szarmazo6 elektronokat a Cit by/f segitségével a PQ-okra jutatja (PQH,), amelyek a PSII fel6l
elektronokat szallito PQH,-molekulakkal megegyezé modon oxidalodnak a komplex mitkodése soran. Altalanosan
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feltételezett, hogy kozvetlenill a Fd-rél is juthatnak elektronok a PQ-ra, melyet példaul ndh-mutansokkal is
bizonyitottak. Nem ismert a konkrét mechanizmus és a folyamatban szerepet jatszo fehérjék, feltételeznek azonban
egy Fd-FNR-Cit bss9 utat (PGRS), amelynek meglétére kisérletes bizonyitékok nem allnak rendelkezésre.

sztroma

tilakoidmembran \ /

PQH2/ PQ

lumen

Plasztocianin

3.21. abra A Citokrom by/f komplex miikddése. A komplex miikddése soran a redukalt plasztokinol-molekulak a
lumenhez kozel es6 kotdzsebben oxidalodnak: egy elektront adnak le a Fe,S, centrum, mig egy masik elektront a
hem-b; felé, mikdzben két protont adnak le a lumenbe. A vas-kén centrumrol az elektron a hem-f-re, majd onnan
a plasztocianinra jut. A hem-b; felé leadott elektron a hem-by-n keresztiil a sztromahoz kdzelebb es6 kotézsebben
1év6 oxidalt plasztokinon-molekulat redukalja, amely szemikinonként nem szabadul fel, hanem egy kdvetkez6
ciklusban plasztokinolla redukalodik, mellyel parhuzamosan két protont vesz fel a sztromabdl. Az igy redukalodott
PQH, a lumenhez kozelebb es6 zsebben Gjra oxidalodhat. A folyamat (Q-ciklus) tehat megtobbszorozi a sztromabol
a lumenbe juttatott protonok mennyiségét.

3.5.4. Az |. fotokémiai rendszer miikodése

A plasztocianin redukalt formajaban képes a PSI-hez kotddni, igy az altala szallitott redukaloeré a PSI szamara
fog elektrondonorként jelentkezni. A PSI reakciocentruma a P700 klorofill-a-a’ dimer. Ahogyan a PSII
reakciocentrumban a P680, ugy a P700 esetében is a fotokémiai reakcio toltésszétvalast eredményez. A PSII reakcid
centrummal analég folyamatok jatszodnak le: A gerjesztett P700* a w* lazitd palyara keriilé vegyértékelektronjat
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egy A kofaktornak adja le, amely kémiai szerkezetét tekintve egy jarulékos klorofill-a molekula. A t61tés azonban
nem marad tartosan az A(-n, hanem tovabb adodik egy fillokinon- (FQ-) molekula felé (3.22. abra). A PSII reakcio
centrummal analoég modon a stabil toltésszétvalas a P700" és a redukalt FQ kozott alakul ki. A szemikinonna
alakul6 FQ-r6l az elektron a PSII core complexben kotott FeyS, centrumra kertil at (Fy). A Fy az elektront tovabb
adja két, szintén Fe,S, szerkezetli vas-kén centrumnak (F4 és Fg). A PSII core complexhez a sztroma fel6l (tehat
a vas-kén centrumokhoz kozel esé oldalon, a PsaD és PsaE, pozitivan t6ltott fehérjéken elektrosztatikus kotéseken
keresztiil) kotodik egy mobilis ferredoxin (Fd), amely a kotott vas-kén centrumokkal ellentétben Fe,S, vas-kén
centrumot tartalmaz. A PSI tehat redukalja a mobilis Fd-t, amely igy a PSI elektron akceptora lesz. A redukalt Fd
levalik a PSI-rél.

Az oxidalt P700", a P680" kationhoz hasonléan erésen oxidativ tulajdonsagokkal rendelkezik, de elektrodpotencialja
alacsonyabb anndl. A leadott elektronjat a Pc oxidalasabol fedezi (a Pc a PSI core complex lumen fel6li oldalan,
a PsaF és PsaN fehérjéken kotddik, szintén elektrosztatikus kotésekkel). A PSI a Pc-rdl szarmazo elektronokat a
sztrdmaban elhelyezkedd Fd felé tovabbitja, amely két redox reakcid kozotti elektédpotencial-kiilonbséghez az
energiat a fényenergia elnyelése szolgaltatja. A PSI tehat Pc:Fd oxidoreduktdz komplexként is értelmezhetd.

A Fd szamos maés redukaldkapacitas-valuta szamara tud elektronokat atadni, melyek koziil legnagyobb jelentsége
a ferredoxin:NADP" oxidoreduktdz (FNR) kozvetitette reakcionak van, amelyben redukalt NADPH — a felépit
anyagcesere altal altalanosan hasznalt redukalokapacitas-valuta keletkezik. Sok szabalyozo és védekezd
mechanizmusban jatszanak szerepet a tioredoxinok, melyek szintén a fotoszintetikus elektrontranszportlancbol,
ferredoxin:tioredoxin oxidoreduktaz enzim altal katalizalt elektronatadasi reakcioban kapjak redukalo erejiiket.

ferredoxin o

A1 (FQ) A1 (FQ)

Ao (Klorofill-a) Ao (Klorofill-a)

jarulékos
klorofill-a
jarulékos
klorofill-a

PsaA PsaB
oldal oldal

3.22. abra Az I. fotokémiai rendszer reakciocentrumaban lejatszodo elektrontranszport-folyamatok. A gerjesztett
P700-dimer egy elektront ad at az A klorofill-a molekulanak, amely az els6 fotokémiai rendszer primer
toltéssztvalasi folyamata. A toltésszétvalas a 1I. fotokémiai rendszerhez hasonloan akkor valik stabilld, ha az A
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az elektront tovabbadja az A; (fillokinon-) molekulanak. A fillokinonrdl az elektron Fe,S, centrumokon halad
tovabb (Fy-F 5-Fg), mig a sztroma fel6l kotédo ferredoxin Fe,S, centrumara keriil. Eltérden a I1. fotokémiai rendszer
reakci6 centrumatol, a PSI-ben mindkét (tehat a PsaA és a PsaB proteinen k&t6do kofaktorokbdl felépiild) ut
mikodoképes, jollehet a PsaA tton halad az elektronok dontd tobbsége.

3.5.5. Az elektrontranszportlanc altal szallitott elektronok
utja: linearis és ciklikus elektrontranszport

A fotoszintetikus elektrontranszportlancban a fény energiajat egymastol részben fiiggetlen fehérjekomplexek
hasznositjak. Az energia két formaban: redukalt koenzimekben (NADPH) és a tilakoidmembran két oldala kozott
1étrejové elektrokémiai (proton-) gradiensben (ApH ") tarolodik. A viz, mint elektrondonor hasznositasa (az O,/H,0
rendszer elektrodpotenciélja 0,82 V) magas redox potencialt oxidaloszer részvételét igényli (a P680/P680 rendszer
redox potencialja 1,2 V). Ugyanez a reakciocentrum magasabb redox potencialja miatt, gerjesztett allapotban sem
képes a NADP" redukalasara (a P680*/P680" rendszer redox potencidlja -0,70 V, mig a Q4 -/Q 5 rendszeré csupan
-0,15 V). A fotoszintetikus elektrontranszportlancban ezért egy ujabb aktivacios energiara: egy jabb fotokémiai
reakciora van sziikség. A P700*/P700" rendszer jelentésen alacsonyabb elektronegativitasii a P680*/P680°
rendszernél (-1,3 V koriil mozog), igy képes redukalni az akceptor-oldali redukalokapacitas-valutakat (igy, tobbek
koz6tt, a NADP'/NADPH rendszer redox potencialja -0,32 V, ami a biokémiai folyamatokban az egyik legkisebb
érték). A vizrél a NADPH-ra torténd reakcionak a Gibbs-féle szabadenergia-igénye:

AG = -nxFxAE = -(2)%(96,5 kJ mol' V'1)x(0,32 V-0,82 V) = 220 kJ (mol NADPH)

ahol n a tdltések szama, F a Faraday-alland6 és AE a redoxpotencial-kiilonbség. Osszevetve ezt az dsszefiiggést a
fény abszorpciodja hatasara kivaltott szabadenergia-valtozassal (AG = hx(c/L)xNy) lathato, hogy a PSII reakciod
centrum éltal hasznositott 680 nm hulldmhossznak megfelel fény 175 kJ mol™! energiat, mig a PSI reakcié centrum
altal hasznositott 700 nm hullamhosszisagl fény csak 170 kJ mol! energiat. szolgaltat. A fotoszintetikus
elektrontranszportlancban részt vevé komplexek a donor- és az akceptor-oldali reakciok redox potencial értékében
mérhet6 kiilonbségek ativelésére ezért tehat egymassal szoros egyiittmikodésben dolgoznak, koztiik a kapcsolatot
az elektrontranszportlanc mobilis komponensei (PQ, plasztocianin, ferredoxin) teremtik meg. Kiilonb6zd
egyluttmikodéseik segitségével azonban harom elektrontranszportlanc-tipus: a linearis, a ciklikus és a pszeudo-
ciklikus (viz-viz ciklus) kialakitasara képesek (3.23. 4bra). Amig a linedris és a pszeudo-ciklikus
elektrontranszportlancban mindkét fotokémiai rendszer szerepet jatszik, addig a ciklikus elektrontranszportlanc
mitkodtetésében csak a PSI vesz részt. Mind a harom elektrontranszportlanc-tipus miikddése soran létrejon
elektrokémiai potencialgradiens (H'-gradiens, AuH ") a membran két oldala kozott, azonban nettd, mas szintetikus
utvonalak szamara felhasznalhato redukalo erd csak a linearis elektrontranszportlancban keletkezik. Amig a linearis
és a ciklikus elektrontranszportlancok a felépité anyagcsere, kiilondosen a CO,-beépités hatteréhez megfeleld
ATP/NADPH szint kialakitasa a szerepiik, addig a viz-viz ciklus elsédleges szerepe a fotoszintetikus
elektrontranszportlanc miikodése soran keletkez6 reaktiv oxigénformak (ROS) elleni védelemben van (10.6.

fejezet).
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P -1,2 \
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@ P680*/P680* 08
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3.23. abra A fotoszintetikus elektrontranszportlanc redox reakciok sorozataként értelmezhet6, ahol az egyes
részfolyamatok iranyat az elektrontranszportlanc tagjainak elektronegativitasa szabalyozza. A két fotokémiai
rendszer gerjesztett allapotban nagymértékii elektronegativitas-valtozason megy keresztiil, ami lehet6vé teszi a
nagy negativ elektronegativitas-értékkel rendelkez6 molekulak, igy végsé soron a NADP' redukalasat. A linedris
elektrontranszport a klasszikus Z-séma itvonalat kdveti, még a ciklikus elektrontranszport (szaggatott vonal) soran
a redukalokapacitas-valutakra keriilt elektronok Gjra a plasztokinon-poolt redukaljak, ciklussa zarva az
elektrontranszport tjat. Az abra nagy méretben ide kattintva t6lthetd le.

A linearis elektrontranszport mind a harom nagy tilakoidmembran-komplex (PSII, Cit b/, PSI), mind a harom
mobilis elektronszallito (PQ, Pc, Fd) kozremiikddését igényli. A linedris (viztdl a NADPH felé¢ halado)
elektrontranszportlanccal szemben a ciklikus elektrontranszportlancban a PSII nem, csak a PSI és a Cit b5/f komplex
vesz részt. A redukalokapacitas-valutakra (Fd, NADPH) keriilé elektronok visszajuthatnak a fotoszintetikus
elektrontranszportlacba, amely igy ciklussa zarulhat (ciklikus elektrontranszport), nem termelve nett6 redukalod
erét. A ciklikus elektrontranszportlancban, ahogy a nevébdl is kovetkezik, nincs nett6 redukalt és oxidalt termék,
hiszen az elektronok egy ,,kort” jarnak le — természetesen a PSI altal elnyelt fényenergia, €s az altala meghajtott
fotokémiai reakcio hatasara. A PQ-pool felé az elektronok atadasa kétféle uton lehetséges: az NDH-fiiggd ut esetén
a PSI és az NDH altal alkotott szuperkomplex a redukalt NADPH:PQ redox reakciot katalizalja. Az AA- (antimicin
A-érzékeny) ut a Fd:PQ redox reakciot katalizalja. Kulcsenzime a PRGL1, amely nagy valdszinliség szerint egy
Fd:PQ oxidoreduktaz, és a Fd oxidalasat végzi a PGRS és az FNR fehérje kozremiikodésével, mikozben a sztroma
fel6l redukalja a PQ-okat. Mikddés kozben szintén szuperkomlexet alkot a PSI és Cit bg/f komplexekkel.

A linedris és a ciklikus elektrontranszportlanc miitkddése szovettajanként eltérd lehet (3.9. fejezet), de ha egyazon
kloroplasztisz tilakoidmembranjabol mindkét folyamat kimutathatd, a ciklikus elektrontranszportlanc nagy
valészintiséggel akkor is elkiiloniil a linedristol: a ciklikus elektrontranszportlancban részt vevé membran
fehérjekomplexek szuperkomplexbe tomoriilnek. A linedris és a ciklikus elektrontranszport azonban verseng
egymassal az oxidalt, elektront felvenni képes Fd-ért, ezért egy kloroplasztiszon beliil a két elektrontranszportlanc
egymashoz képesti aranyat a kloroplasztisz oxidacios allapota és nem utolsé sorban a PSI donor és akceptor oldala
kozotti oxidacios egyensuly szabalyozza. Bar a ciklikus elektrontranszportlanc folyamatait tobb mint 50 éve
ismerjiik, C3 novényekben (3.7. fejezet) a jelentségét csak a kozelmultban ismertiik meg. C3 ndvényekben a
ciklikus elektrontranszportnak kevés jelentoséget tulajdonitottak kordbban, ma azonban mar ismert, hogy olyan
jol meghatarozott koriilmények kozott, mint a szarazsag, a magas fényintezitas vagy az alacsony légkdri
CO,-koncentracié mellett jelentésen hozzajarul a teljes fotoszintetikus aktivitdshoz. A cianobaktériumok
0,-érzékeny, N,-megkdtésért felelés heterocisztaiban (6.1.1. fejezet) csak PSI taldlhatdo meg a két fotokémiai
rendszer koziil, igy ott csak a ciklikus elektrontranszportlanc miikdik. Cianobaktériumokban és C4 ndvényekben
a ciklikus elektrontranszportlanc mitkodéséért az NDH-fiiggd ut a felelds els6sorban. Ezzel szemben C3 névények
esetében, tehat olyan kloroplasztiszokban, ahol a linearis és a ciklikus elektrontranszport parhuzamosan és egymas
mellett mikodhet, a PRG5-fiigo ut jatszik szerepet.

3.5.6. Fotoszintetikus elektrontranszportlanc bakterialis
fotoszintetizal6 szervezetekben

A legtobb bakterialis fotoszintetizalo szervezet, igy a bibor kén- és nem-kén baktériumok is csupan egyetlen
fotokémiai rendszer tartalmaznak. Fotoszintetikus pigmentjeik koziil az infravords tartomanyban elnyeld
bakterioklorofill-a dimer alkotja a reakcié centrumot — fotoszintézisiikben ezért a két fotokémiai rendszerrel
rendelkezd szervezeteknél alacsonyabb energidju sugarzast hasznalnak. A fotokémiai rendszer elektron akceptorai
kozott kinon tipusu vegylileteket talalunk, amelyek kémiai felépitésiiket tekintve menakinonok (Q-tipusiu
reakciocentrum). A kinon-akceptorrdl az elektron egy citokrom-komplexre (Cit b/c; komplex), jut, ahonnan az
elektronok azonban az egyetlen fotokémiai rendszer felé¢ jutnak vissza a mobilis Cit c, segitségével. A redukalo
er6t a NADH dehidrogenaz komplex segitségével allitjak eld, a redukalt kinon-pool oxidalasanak terhére.

A z0ld kénbaktériumok (Chlorobii) fotoszintetikus elektrontranszportlanca megegyezik ezzel az alapfelépitéssel,
azzal a kiilonbséggel, hogy a gerjesztett reakcid centruma elég alacsony redox potenciallal rendelkezik a ferredoxin
redukalésahoz (Fe-S-tipust reakciécentrum), amelyrdl a szallitott elektronok szintén NAD -ra keriilhetnek. A
reakcidcentrum az elektronhianyt a H,S, mint elektrondonor-molekula szulfatta torténd oxidacidjaval fedezi.
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3.5.7. Fotofoszforilacio

Az elektrontranszport lanc miikddése kozben protongradiens (ApH ) alakul ki a tilakoidmembran két oldala kozott:
a tilakoid lumenében pozitiv tdltések halmozodnak fel. Ennek oka, hogy a PQ-ok a PSII, illetve Cit b4 komplexek
altal torténd redukcidja utan toltéssemlegességhez protonokat a sztromabol veszik fel, mig a Cit b4 komplexen
végbemeno re-oxidacidjuk soran ezeket a protonokat a lumen felé adjak le. A PSII vizbont6 centrumanak mitkodése
soran a vizbél szarmazé H'-ok szintén a lumen oldalon halmozédnak fel. A fotofoszforilci6 jelenségét elészor
Daniel Arnon ismerte fel 1954-ben. Tilakoidmembranokat megvilagitva azt tapasztalta, hogy ADP-b6l, foszfationok
jelenlétében nagy energiaju ATP-molekulak keletkeztek. A reakcid NADPH-termeléssel is kapcsolt volt — mint
ma mar ismeretes, fotoszintetikus elektrontranszportlanc jovoltabol. Arnon eredménye meglepte a korabeli
tudomanyos vilagot, hiszen az ATP termelésének helyét névényekben is a mitokondriumokba helyezték. A
mitokondriumok oxidativ foszforilacidjatdl megkiilonboztetésiil kapta a folyamat a fotofoszforilacidé nevet. A
foszforilacié kozvetlen hajtoerejére André Jagendorf 1966-o0s kisérletei adtak bizonyitékot. Jagendorf izolalt
tilakoidmembranokat savas pufferben (pH 4) inkubalt sotétben, majd a membranokat egy enyhén lugos (pH 8),
ADP-t és P;-t tartalmazo pufferbe helyezte, amelynek hatasara sotétben is beindult az ATP szintézis. A folyamatokra
Peter Mitchellkemiozmotikus hipotézise (1961) adott magyarazatot (amely elméletért Mitchell 1978-ban kémiai
Nobel-dijat kapott). Mitchell elmélete szerint az ATP-szintézis energetikai igényét a (tilakoid)-membran lumenjében
felhalmozodo pozitiv toltések a sztroma felé iranyulo elektrokémiai gradiense, illetve az azt kiegyenlito toltésaramlas
fedezi. Az ATP, mint kétszeres savanhidrid-molekula, nagyenergiaju kotésekkel rendelkezik, bomlasa esetén
standard koriilmények kozott AG” = 30,5 kJ mol! szabadenergia szabadul fel. Mivel az ¢l sejtekben az ATP,
ADP ¢és P; koncentracioja szabalyozott, ezért in vivo korilmények kozott az ATP bomlasa 47,8 kJ mol™!
szabadenergia-felszabadulast jelent. Az ATP bomlasahoz hasonloan a pozitiv tdltések kiegyenlitddésének is van
szabadenergia-felszabadulasa, amelyet a van’t Hoff egyenlet ir le:

']z
[#*14[J mol ']

AG =R XxTXIn

ahol [H'] és [H'], a tilakoidmembran két oldalan a protonok koncentracioja, R az univerzalis gazalland6 és T a
hémérséklet. A protonok mozgasara mas pozitiv és negativ toltések is hatast gyakorolnak, igy végiil a protonok
athaladésa a tilakoidmembranon AG = -14,3 kJ mol™! energiat szolgaltat. Egy ATP-molekula szintézisének energiajat
tehat legalabb 4 proton membranon torténd atjutasa fedezi. Az elektrokémiai protongradiens szerepét mutatja az
ionofor vegytiletek ATP-szintézist gatld hatésa is: az ionoférok koncentracidgradiens mentén szallitanak toltéseket
a membran két oldala kozott. A protongradienst megsziintetve gatoljak az ATP-szintézist.

A protongradiensben, mint elektrokémiai gradiensben tarolt energia terhére képes a tilakoidmembranban (sztréma-
, illetve marginalis granumtilakoidokban) lokalizalt, bakterialis jellegli CF-CF, ATP-szintaz az ATP szintézisére.
Ez a folyamat a fényenergia nagyenergidji kémiai kotéssé (savanhidrid kotéssé) torténd atalakitasat jelenti. A
szintéziséhez sziikséges kinetikai energia az ATP-szintaz tilakoidmembranba agyazodo CF, alegységének ciklikus
protonalodasi/deprotonalddasi folyamatai kovetkeztében jon 1étre, mellyel egyiitt jar a proton transzlokacioja is
(3.24. abra). A protoncsatornat a II1;4 lancok hélixei képezik, melyek korben allva gytriiszeri struktarat alkotnak
a tilakoidmembranban. Az egyes lancok a tilakoid lumen fel6li oldalan protonalédnak a II1. és I'V. alegységekbdl
képz6do protoncsatornan keresztiil. A protont a I11. alegység egy aminosava, a [1IGlug; koti meg, amely igy toltését
helyezddik at. A konformacio-valtozas hatasara a CF,, gyiiri egy masik, I11. alegységének protonalt Glug; aminosava,
az ellentétes oldalon, a sztroma felé nyitott hidrofil csatorna iranyaba helyezddik at és ezt kovetéen deprotonalodik:
egy protont a sztromaba juttatva. A protonfelvétel és -leadas, igy a forgés iranyat is, mindenkor az aktualis sztroma-
lumen ApH hatarozza meg.
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3.24. abra Az ATP szintaz CF, alegységének mitkodése. A lumenben felhalmozott protonok az a alegység
csatornajan keresztiil jutnak be a tilakoidmembranban elhelyezked6 b alegység lancaihoz, ahol egy glutamat-
oldallancot protonalnak. A protonalddas hatasara a b-lanc konformaciot valt, és elmozdul az a alegységhez képest.
A folyamattal parhuzamosan egy glutaminsav-oldallanc a kilépd csatorna kozelébe kertil, ahol deprotonalodik, és

rrrrr

valtozasokat eredményeznek a b alegység szerkezetében, amely forgé mozgast indukal az a és a b alegység kozott.

A CF; alegység (,.fej”) az enzim-komplex statikus alegysége. A CF; alegységen beliil az enzimatikus funkcioért
az of heterodimerek feleldsek, amelyek trimerizalédva alkotjdk a CF; alegység f6 szerkezeti elemét. Az aff
heterodimerekben az aktiv centrum a f§ fehérjelancon talalhat6. Miikddés szempontjabdl a heterotrimereknek harom
funkcionalis allapotat lehet elkiiloniteni: (i) ATP levalas, (ii)) ADP + P; kapcsolodik a kdtohelyhez és (iii) ATP
egymas utan megvaltoztatja, az egyes funkcionalis allapotok a rotor egy-egy 120°-os elfordulasi szakasznak
feleltethetoek meg. A bekdtddés soran eldszor az ADP, majd egy kovetkezo 1épésben a P; kot az aktiv centrumba.
A forgémozgasban testet 61t6 kinetikai energia a ,,tengely” (CF; alegység y fehérjéje) segitségével, attételével a
CF,af mikodési egységeinek konformacio-valtozasat okozza. A rotorikus alegység elforduldsa miatt sorozatos
konformacio-valtasokra kényszeriil. A konformacio valtozasok eldsegitik az fejkomplexrdl az ATP levalasat és
kicserélését ADP-re és P;-re, amely az ATP-szintézis energiaigényes folyamata. Az ADP és P; kotédése, valamint
a foszfat-savanhidrid kotés kialakitasa energiat nem igénylo folyamatok. A kinetikai energia atadasaban a y alegység
aszimmetrikus felépitésének van fontos szerepe: az aszimmetrikus régio forgasa okoz konformacio-valtozast a
heterodimerek felépitésében. Az enzimaktivitashoz egy Mg2+ jelenléte sziikséges, amely koordinacios kotésekkel
lazitja a savanhidrid-lancot.
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3.25. abra Az ATP szintaz CF, alegységének miikddése. A rotorikus alegység forgasanak kinetikai energiajat a

vy alegység kozvetiti az aff heterodimerekbdl felépiil6 fej felé. A harom heterodimer egy adott idépillanatban mas-

mas funkciondlis allapotban van: (i) ATP levalas/ADP kotédés, (ii) ADP+P; laza kotése és (iii) az ATP szintézis
katalizise (szoros kotés).

3.6. A szén-dioxid megkotése és redukcidja

Az autotrdf szervezetek egyediilallo sajatossdga, hogy a 1égkori szén-dioxid megkotésével, beépitésével és
redukciojaval képesek szerves vegyiileteket eldallitani. A kemoszintézis oxidacios 1épései, illetve a fotoszintézis
fényreakcioi soran jonnek létre a szén-dioxid megkdtés energetikai feltételei, az ATP és a NADPH.

3.6.1. A C;3-as CO,-megkotés felfedezése

Az 1940-es évek végén kezdték meg Calvin, Benson, Bassham és munkatarsai a szén-dioxid megkotés folyamatainak
felderitését, jollehet ekkor még varatott magara az ATP ¢s a NADP felfedezése és szerepének tisztdzasa. Calvin
¢s mtsi kisérleteikben a 'C izotoppal jelzett HCO;5 - at hasznaltak (a 14C-t mér korabban felfedezték), amelynek
beépiilését Chlorella pyrenoidosa és Scenedesmus obliquus egysejtii zoldalgakban vizsgaltak. A keletkezett jelolt
termékeket két-dimenzids papirkromatografiaval valasztottak el és autoradiografidsan értékelték. Ennek soran
dertilt fény arra, hogy a CO, megkotés els6 stabil terméke a glicerinsav-3-foszfat (Gs-3-P). Azonositottak a CO,
megkotésében és redukcidjaban szerepld enzimeket és intermediereket, amelyek egy része analdg volt mar mas
anyagcserefolyamatokban megismertekével. Mas enzimeket és intermediereket, elsésorban a regeneracios fazisbol,
azonban ekkor irtak le el6szor (transzketoldz, ribdz-5-foszfat izomeraz, ribuldz-5-foszfat epimeraz, szeduheptul6z-
1,7-biszfoszfat aldolaz, szeduheptuldz-1,7-biszfoszfataz). Ez a munka az 1950-es évek elején folyt. A folyamat
utolsé 1épéseként azonositottak a folyamat primer akceptorat, a ribul6z-1,5-biszfoszfatot (Ru-1,5-BP). Calvin a
teljes folyamatot 1956-ban mutatta be a Brit Kémiai Tarsasag el6adasan ,,The Photosynthetic Carbon Cycle”
cimmel, majd a ,,The Path of Carbon in Photosynthesis” cimil konyvében tette kozismertté. Calvin e munkajaért
1961-ben kapott Nobel-dijat. A CO, megkdtés altala leirt Utjat nevezik Calvin-ciklusnak, illetve reduktiv
pentdzfoszfat-ciklusnak (RPP), és a primer termék szénatomszama alapjan a CO, megkotés Cs-as utjanak (3.26.
abra).
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3.26. abra A CO, megkdtés Cs-as utja, a Calvin-ciklus

Mikozben egyre jobb izolalasi eljarasokat fejlesztettek ki, kimutattak a ribul6z-1-5-biszfoszfat karboxilaz/oxigenaz
(Rubisco), a ribuloz-1,5-foszfat kinaz és a NADP-glicerinaldehid-3-foszfat dehidrogendz aktivitasat a
kloroplasztiszban. Tovabbi jelent6s munka volt a CO,-megkotésben részt vevo enzimek lokalizacidja, az izoenzimek
felderitése, kompartmentizacidjuk tisztazasa (sok k6zos enzim van a glikolizisben, a glukoneogenezisben és az
oxidativ pentozfoszfat-ciklusban — OPP-ciklus). Tisztaztak pl., hogy az OPP-ciklus a citoplazmaban és a
kloroplasztiszban is jelen van.

3.6.2. A Calvin-ciklus reakcioi

A Calvin-ciklus kulcsfontossagt enzimének, a Rubisco karboxilaz aktivitasanak kdvetkezménye egy hat szénatomos
intermedieren (2-karboxi-3-keto-arabinitol-1,5-biszfoszfat) keresztiil 2 molekula glicerinsav-3-foszfat (Gs-3-P)
keletkezése. Ez a ciklus CO, megkdtésének szakasza.

A Calvin-ciklus masodik 1épésében a Gs-3-P glicerinsav-1-3-biszfoszfatta (Gs-1,3-BP) alakul ATP felhasznalasaval.
A folyamatot a 3-foszfoglicerat-kinaz enzim katalizalja, amely a glikolizisben is szerepel, ahol a forditott reakcio
jatszodik le. A reakcid a képzddés felé van eltolva és az ADP/ATP arany befolyasolja.

A kovetkezo 1épésben a Gs-1,3-BP-nak glicerinaldehid-3-foszfatta (G-3-P, PGA) torténd redukcidjat egy NADP-
fiiggd dehidrogenaz, a fényregulalt glicerinaldehid-3-foszfat dehidrogenaz végzi. Ennek a reakcionak a sebességét
a NAPH képzddése szabalyozza és igy ez a 1épés az el6bbivel egyiitt szoros kapcsolatban van a fotoszintézis
fényreakcioival. Ez a ciklus redukcios szakasza.

A G-3-P egyensulyt tart fenn izomerjével, a dihidroxiaceton-foszfattal (DHAP), amely reakciot a trioz-foszfat-
izomeraz katalizalja. Az egyenstly a DHAP képzddése felé van eltolva.

A kovetkezd reakcio soran a G-3-P és a DHAP egy aldolaz reakcio eredményeképpen 6sszekapcesolodik és fruktoz-
1,6-biszfoszfatot (Fr-1,6-BP) képez.

A kovetkez6 1épésben a Fr-1,6-BP-rol hidrolizissel levalik az egyik foszfat csoport és frukt6z-6-foszfat (Fr-6-P)
keletkezik. A reakciot a frukt6z-1,6-biszfoszfataz katalizalja a kloroplasztiszban, ami kiilonbdzik a citoplazmaban
lokalizalt hasonld enzimtdl. A reakcid a Fr-6-P képzddése felé van eltolva. Ez az enzim is fényrszabalyozott.

Ezt kdvetden egy transzketolaz reakcid jatszodik le, melynek soran a Fr-6-P-rdl az els6 két szénatom attevodik
egy G-3-P-ra. A reakcié eredményeképpen eritr6z-4-foszfat (E-4-P) és xiluloz-5-foszfat (Xu-5-P) keletkezik. Az
enzim miikddéséhez tiamin-pirofoszfat és Mg2+ is sziikséges €s a reakcio reverzibilis.
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A reakciosorozat kovetkezd lépésében az E-4-P és a DHAP egy aldolaz reakcioval egy hét szénatomos
cukorfoszfatot, a szeduheptul6z-1,7-biszfoszfatot (Sz-1,7-BP) adja. A reakcidé hasonlé modon jatszodik le, mint
ahogyan a Fr-1,6-BP keletkezett.

A kovetkezd 1épésben a Sz-1,7-BP-r6l az egyik foszfat lehidrolizal és szeduheptul6z-7-foszfat (Sz-7-P) keletkezik.
A reakciot a szeduheptuldz-1,7-biszfoszfataz katalizalja. A reakcio teljesen analog Fr-1,6-BP hidrolizisével.

A tovabbiakban a Sz-7-P transzketolaz reakcidban vesz részt a G-3-P-tal, melynek eredményeképpen két
Otszénatomos cukorfoszfat, a riboz-5-foszfat (R-5-P) és a xiluloz-5-foszfat (Xu-5-P) keletkezik. A reakcio teljesen
analog a Fr-6-P-rol torténd ketol atvitellel. A reakcid egy izomerizacio, ahol a 3. C-atomon megvaltozik az —OH
¢és a—H orientacioja, azaz a két cukorfoszfat egymas epimerje. A folyamat reverzibilis.

A Sz-7-P-r6l torténd transzketolaz reakcio masik terméke, a R-5-P szintén 4t tud alakulni ribul6z-5-foszfatta (Ru-
5-P) a riboz-foszfat-izomeraz enzim kozremiikddésével. E reakcio soran egy aldopentdz-ketopentdz atalakulas
zajlik le, ami szintén reverzibilis folyamat.

A ciklus zardlépéseként a Ru-5-P-bdl egy foszforilacioval ribuldz-1,5-biszfoszfat (Ru-1,5-BP, tovabbiakba RuBP)
keletkezik, és ezzel regeneralodott a ciklus primer CO,-akceptor molekuldja. A reakcid ATP-igényes ¢és a
foszforibulo-kinaz katalizéalja (PRK). A reakcié egyensulya erésen el van tolva a RuBP képzddésének irdnyaba.
Ez az enzim is fényaktivalt, de adenilat kontroll alatt is all.

A Calvin ciklus teljes lezajlasa soran CO, molekulanként 2 NADPH és 3 ATP molekula hasznalodik fel. A folyamat
3 6 fazisra tagolhatd: a CO, megkotése (karboxilacio), a megkotott CO, redukceidja €s a tovabbiakban a primer
akceptor molekula regeneracidja a fent bemutatott 1épéseken keresztiil. Az Gjabb kutatasok szerint béviilt a Calvin-
ciklus intermedierjeinek szama, tovabbi 6t szénatomos (arabindz-5-foszfat), illetve nyolc szénatomos molekulakkal
(oktuloz-1,8-biszfoszfatok), valamint olyan enzimekkel, amelyek e molekulak képzddésében, illetve atalakulasaban
vesznek részt. A ciklus azonban nem feltétleniil megy végbe a leirt ,,irodalmi” modon, hiszen az egyes intermedierek
szintjén lehet6ség van a szénvazak elszivasara, illetve betaplalasara a kloroplasztiszban, illetve a sejtben lejatszodo
folyamatok igénye szerint.

3.6.3. Rubisco

3.6.3.1. A Rubisco szerkezete

Ez az enzim a CO,-megkdtés kulcsenzime. A legjelentdsebb és a legnagyobb mennyiségben el6fordulé fehérje a
névények kloroplasztiszaiban és a legnagyobb mennyiségt fehérje a Foldon. A Rubisco altal megkdtott CO,
mennyisége kb. 10! tonna/év (az éves kdolaj felhasznalas kb. 10° tonna/év). Amikor a szerepét még nem ismerték
Frakcio I protein néven volt ismert. Koncentracidja a kloroplasztisz sztomajaban igen magas, kb. 8-10 mM/ml. Ez
messze tobb mint a potencidlis szubsztrat koncentracio, ami 7 pmol CO,/ml, 250 umol/ml O, és megkdzeliti a
affinitdssal és alacsony hatasfokkal, ami 3 reakcio st (turnover number). Ezért a fotoszintetizald szervezetek a
szintetikus kapacitasuk jelentds részét ennek az enzimnek az eldallitasara forditjak. Nagy molekulatomegi fehérje,
[J560-600 kD. Az enzim kétféle alegységbdl all, L nagy (~50 kD) és S kis (12-18 kD) alegységekbol.
Cianobaktériumokban és magasabb rendii ndvényekben altalanos az LgSg szupramolekularis szervezddés, a ,,Form
I” Rubisco, ahol az L alegységek dimerekbdl épiilnek fel és ezek a dimerek az 6si L,-re hasonlitanak. Az LgSq ott
fordul eld, ahol a CO,-megkdtés Calvin-ciklussal torténik, azaz a legtdbb fotoszintetizaldé baktériumban, a
cianobaktériumokban €s a magasabb rendii novényekben. Joval késébb talaltak meg az L, szervezddésii enzimet,
a,,Form II” Rubisco-t, amelyet Rhodospirillum rubrum-ban irtak le, majd késébb ezt az L,-t mutattak ki Rhodobacter
sphaeroides-ben is. L,, ill. Ly Rubisco eléfordul kiilonb6zd fotoszintetizalé bibor kén-baktériumokban
(Rhodospirillaceae) is.

Az enzim alegységeinek genetikai lokalizacidjat, szintézisét killonbdz6 modszerekkel deritették ki. Prokaridtakban
az L és S alegységet (ahol van) kodolo gének ugyanabban az operonban vannak. Az alegységek szintézise és
Osszeépiilése funkcionalis oligomerré a citoszolban torténik. Magasabb rendiiekben az L alegység a plasztiszban
kodolodik (plasztom) és szintetizalodik. Az L alegység génje 1-2 kdpiaban talalhaté homogén gén (RbcL gének),
mennyisége igen magas is lehet (500.000 gén/sejt). Az S alegység a magban (genom) kodolt, génje 2-10 kdpidban
fordul eld, heterogén, multigén csalddot alkot (RbcS gének). Prekurzor polipeptid formajaban szintetizalodik a
citoplazmaban és transzportalddik a plasztiszba. A zoldalgék és a magasabb rendiiek S alegysége tartalmaz egy
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16 aminosavbol all6 tranzitpeptidet, ami a kloroplasztiszba torténd belépés soran és az dsszeépiilés eldtt levagodik.
Ilyen tranzit szekvencia prokariotaknal nincs.

Az olyan komplex fehérjék, mint a Rubisco, helyes dsszeallitdsdban, szervezddésében, oligomerizacidjaban olyan
fehérjék mikodnek kozre, amelyek nem valnak a komplex részévé. A sejtben ugyanis szamos lehetdség van arra,
hogy a molekulak olyan kdlcsonhatasba Iépjenek az intracellularis kdrnyezet egyes elemeivel, amely szerkezetiik
sériilléséhez, funkcidik elvesztéséhez vezethet. Ezek a nemkivanatos kolcsonhatisok mar a monomerek
konformaciojat is karosan befolyasolhatjak, de az oligomer struktirdk negyedleges szerkezetét, illetve funkcioit
kiilondsen zavarhatjdk és ezért a molekulak ,,0népitése” zavart szenvedhet. A Rubisco pontos szerkezetének
biztositasara (,,folding”) tovabbi ,,segitd” fehérjék, chaperoninok, sziikségesek, amelyek jelenléte elengedhetetlen
az L és S alegységek, illetve a Rubisco helyes struktirajanak sszeallitasahoz.

3.6.3.2. A Rubisco miikodése

A Rubisco sajatossaga, hogy kétféle enzimaktivitassal rendelkezik, karboxilaz, illetve oxigenaz funkcidja van. A
két enzimaktivitds kozott az enzim mikrokornyezetében 1évé két szubsztrat, a CO, és az O, aktualis
fotoszintetikus produkcidhoz vezet. Az oxigenacié a mar korabban megkotott szén szabadda valasat idézi eld és
a lezajlo folyamatsor, a fénylégzés (fotorespiracid) csokkenti a fotoszintetikus produkciot (1asd: 3.6.5. fejezet).

inaktiv enzim aktiv enzim

. . lassi . EPors ]
Rubisco —— Rubisco —————  Rubisco——— = Rubisco

Lys-NH3* Lys-NH; Lys-NHyCOO™  Lys.NH.COO.Mg2"
it i
C0O, Mg2t

3.27. abra A Rubisco aktivacidja

Az enzim alaphelyzetben (lires aktiv hellyel) inaktiv. Aktivalasahoz az enzim egy CO, molekulaval reverzibilisen
karbamilalodik, ami az aktiv helyen 1év lizin e-aminocsoportjan torténik meg. Ez az allapot azonnal egy Mg2+
ionnal stabilizalodik (3.27. abra). Ez a 1épés a teljes enzimreakcioban ,rate-limiting”, sebesség meghatarozo. A
képz6dott endiol négy reakciot mutat: két reakeio a C-2-n (karboxilacid vagy oxigenacio) és két reakcio a C-3-on,
ami reprotonacié és Xu-1,5-BP, illetve RuBP képzddéséhez vezet.

Az aktivalt Rubisco a szubsztratjat, a RuBP-ot k&ti meg, amely endiolla alakul (2,3-endiol, I) és reakcioba 1ép a
CO,-al, vagy az O,-el. Ha karboxilacio torténik, akkor a RuBP 3. szénatomjan deprotonacié kdovetkezik be. A
karboxilacio C-2 nukleofil kozponttal torténik meg (II). A reakcio feltételezett intermedierjét mar Calvin jelezte
1950-ben, ami végiil 2-karboxi-3-keto-arabinitol-1,5-biszfoszfatnak (IIT) bizonyult. Egy ehhez hasonlé vegyiiletet,
a 2-karboxi-arabinitol-1-foszfatot (CA1P) csak késébb azonositottak, mint a Rubisco természetes inhibitorat,
sOtétben tartott levelekben.
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3.28. abra A Rubisco karboxilaz és oxigendz aktivitdsa. Az egyes vegyiiletek neveit (I-VI) lasd a szévegben.

A hidratalt 3-keto intermedier (IIT) (geminalis diol) is még enzimkotott. A kdvetkezd 1épésben a Gs-3-P képzddése,
a C-2 és C-3 kozotti kotés hasitasa révén, lassu és visszreakceio nem figyelhetd meg (VI). Az egyik Gs-3-P a RuBP
C-3, C-4 és C-5 szénatomjaibol, a masik a RuBP C-1, C-2 szénatomokbol €s a megkdtott CO,-bol szarmazik. A
karboxilacio hatékonysagat nem csak az oxigenacio ronthatja, hanem endiol szinten a C-3 protonacio helytelen
lefolyasa is, 400/1 valoszinliséggel. Ez a reakcid igy Xu-1,5-BP-ot eredményez, ami egyébként a Rubisco egy
potens inhibitora és igen lassan metabolizalodik. Egy masik inhibitor sajatossagi molekula is képzédik C-2 szinten
hibas protonacid soran és ez a 3-keto-arabinitol-1,5-biszfoszfat (CABP). Ezek a molekuldk az aktivalt enzimet
gatoljak.

A Rubisco oxigenaz aktivitasakor, a C-C kotés hasitasa a reakcio soran keletkezett endoperoxi (IV-V) intermediernél
rogton foszfoglikolatot és Gs-3-P-ot eredményez (3.28. abra).

3.6.3.3. A Rubisco aktivitasat befolyasol6 tényezék

A Rubisco aktivitasat szamos tényezd befolyasolja, amelyek egytttal az enzim szabalyozasanak nagyfoku
komplexitasat is jelzik (3.29. dbra).

3.6.3.3.1. Cukorfoszfatok

Ezek koziil a RuBP az, amely magas koncentracidoban van jelen és a szubsztrat volta mellett erésen gatolja a nem-
aktivalt (E) enzimet. A gatlas a Rubisco elsd két aktiv helyére gyors, mig a tovabbi hat hely gatlasa mar csokkentett
mértékii. A CABP, a CA1P, és a Xu-1,5-BP (a RuBP epimerje) a mar aktivalt (ECM) enzimet gatolja. Erdekes a
CAI1P, amely a Rubisco diurnalis inhibitora. Megvilagitaskor egy foszfataz (karboxiarabinitol-1-foszfataz, ami
—SH enzim és fényszabalyozott) aktivitasanak novekedésével kb. 10 perc alatt lebomlik, mig sotétben
karboxiarabinitolbol (CA) Gjraképzddik. A CA1P bekotddése a Rubisco aktiv helyére olyan konformacioban tartja
az enzimet, amely megvédi a proteolitikus lebomlastol és ilyen értelemben ez az inhibitor molekulavédé funkciot
is betolt. Tovabbi inhibitor a Gs-3-P, ami negativ visszacsatold terméke a Calvin-ciklusnak és ezt a gatlast a
Rubisco-aktivaz nem oldja fel (1asd 3.6.4. fejezet). Hasonlo a helyzet a Ru-5-P és a Fr-1,6-BP esetében is.
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3.6.3.3.2. Az aktualis CO,/O, arany
Alapvet6 szabalyozoé tényez6 az enzim mikrokornyezetében (lasd 3.6.3.2. fejezet).
3.6.3.3.3. Az ATP/ADP arany

A fényreakciok soran képzodd ATP serkentdleg hat a CO, megkotésre az ATP igényes 1épések miatt, tovabba
(lasd 3.6.4. fejezet) a Rubisco-aktivaz miikodését is.

3.6.3.34. ApHés a Mg2+ ion koncentracioé valtozasa fényen

Emelked6 értékeik serkentenek. Egyes enzimeknek a pH optimuma ligosabb kdzegben van, illetve a Rubisco
aktivalasnak Mg2+ igénye van.

3.6.3.3.5. Fényszabalyozas

Alapvetden a ferredoxin/tioredoxin rendszer altal pozitivan (negativan) szabalyozott enzimek miikddésén keresztiil,

sy

CA »emenas 5
A v
+ CA1P
» ECM.CA1P
magas 2 alacsony
(05 RuBP COy + Mg RuBP
e ECM. RuUBP @y F,C M ey [ i E.RuBP
Oy)
RuBP kétés
THT
ECM.XuBP
B
CA1P ===y CAl1Piz CA+P;
ECM.CA1P
RuBP
A CcOy
E.RuBP ECMwd» ECM.RUBP = ECM +
(0]
RuBP <€ <€ COy+Mg2+ ) 2 2 Gs-3-P
ECM.XuBP

XuBP e =~ XuSP + Pj

ATP ADP CALVIN
+ Py ciklus

3.29. abra A Rubisco mitkodését szabalyozod tényezok. A: a Rubisco aktiv formajanak inaktiv formaba torténd
atalakulasa CA1P, RuBP és Xu-1,5-BP hatasara. B: a Rubisco inaktiv forméjanak aktiv formaba val6 atalakulasa
a Rubisco-aktivaz kozremiikodésével, valamint az inhibitor molekulak metabolizalodasa. E — nem aktivalt Rubisco,

ECM - aktivalt Rubisco

3.6.4. A Rubisco-aktivaz

A Rubisco nem aktivalt alapallapotban igen alacsony affinitasu a CO,-hoz, egy magas Ky cop) ért€kli enzim. A
ndvekvé CO, koncentracio egy bizonyos mértékig noveli az aktivalas, és a reakcio sebességét. Az aktivalas (lasd
3.6.3.2. fejezet) RuBP hianyaban spontan végbemegy. Fiziologias koriilmények kozott a nem aktivalt Rubisco
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nagy hatékonysaggal koti meg a RuBP-ot, ami megakadalyozza az enzim aktivacidjat. Ugyanakkor bizonyos
cukorfoszfatok igen erésen kotédnek a karbamilalt (aktivalt) enzimhez és igy gatoljak a mikodését (kompetitiv
inhibitorok, lasd 3.6.3.2. fejezet).

A CO, koncentracio [Kyeycoz)] altalaban alacsony a kloroplasztiszban és nem elégséges a Rubisco spontan
aktivalasahoz, ill. a magas RuBP koncentracié is megakadalyozza ezt a folyamatot. Ezzel szemben a CO,-megkdtés
in vivo hatékonysdga a maximalis érték 70-100%-at is elérheti, telitési fényintenzitdson. Ennek hatterében egy
enzim mitkodése all, a Rubisco-aktivazé, amely a Rubisco-t mitkod6képes allapotban tartja. A Rubisco-aktivaz
védi ki a cukorfoszfatok gatld hatdsat aktivalas eldtt és utan, valamint az alacsony CO,-koncentraci6 limitald
hatdsat az aktivalasra.

3.6.4.1. A Rubisco-aktivaz szerkezete és miikodése

Az enzim (41-46 kD) magban kodolt és a prekurzor polipeptid 58 aminosavbol 4ll6 tranzitpeptiddel rendelkezik
¢s igy transzportalodik a kloroplasztiszba.

------

illetve aktivalt Rubisco-rol és ezaltal szabadda teszik a helyet az aktivalasra, illetve az enzim reakcid szamara
(3.30. abra). A Rubisco-aktivaz miikodése ADP/ATP aranyfiliggo, a reakcié ATP-igényes. Ez az egyik regulécios
kapocs a CO,-megkdtés €s a fényreakciok kozott, tovabba az enzim miikddése a ferredoxin-tioredoxin rendszer
altal is befolyasolt.

Rubisco-aktiviz kilesénhatas RuBP disszociscié
ATP hidvolizis karbamilicio
Kkonformicié viltozas

aktivaz

inaktiv Rubisco aktivalt Rubisco
(dekarbamilalt) (karbamilalt)

3.30. abra A Rubisco-aktivaz miikodése

A Rubisco-aktivaz szubsztratjai a Rubisco specifikus formai: RuBP-ot k&té nem-karbamilalt és az aktivalt, de
cukorfoszfatot k6té enzim. Az enzim a miikddése soran a kétféle pozicioban 1év6 cukorfoszfat-Rubisco kdtédésének
az er6sségét csokkenti, amihez az ATP hidrolizise sziikséges és ezt kvetden az inhibitor molekula ledisszocial.
A Rubisco-aktivaz aktivitdsinak szabalyozasdban pozitiv effektor a sztroma pH-janak és a Mg®" -ion

srr

fényen a Rubisco-aktivaz aktivalodik.

A Rubisco aktivitasat bar a Rubisco-aktivaz jelent6sen befolyasolja, az aktiv-inaktiv egyensuly kialakitasaban a
Rubisco-rol ledisszocialt cukorfoszfatok metabolizaciojat végzo enzimek aktivitasa is felelds (3.29. abra).

3.6.4.2. A Rubisco katalitikus tulajdonsagai és jellemzése

A Rubisco kutatasanak, annak kiemelked? jelentGsége, a kétféle enzimaktivitasa, a ,,gyenge” teljesitménye és az
alacsony hatasfoka miatt, nagy figyelmet szenteltek. Ohatatlanul felmeriilt a kérdés, vajon javithaté-e az enzim
katalitikus aktivitasa [Kcqqcoz)l, fejlesztheté-e az enzim specifitasa CO,-re vagy egyszerre mind a két paraméter,
illetve kikiiszobolhet6-e az enzim oxigenaz aktivitdsa? Természetesen felmeriilt az a kérdés is, hogy az evoluciod
soran miért nem alakult ki ennek a kulcsfontossagu enzimnek egy joval nagyobb hatékonysagu formaja?

A Rubisco jellemezhet6 a két enzimaktivitas, a karboxilacio €s az oxigenacio kozotti megoszlassal adott CO, és
0, koncentracional: vega/vor= T [CO,l/ [0,], ahol a T egy specifitasi faktor, ami kifejezi az enzim kinetikai
tulajdonsagainak az aranyat, azaz a V0aKo2/Vo2/Kcoz-t, ahol A K a Michaelis konstans CO,-ra és O,-re, mig
a 'V akét folyamat maximalis sebessége. A T specifitasi faktor mutatja a Rubisco két kompeticidban 1év6 szubsztratja
kozotti megoszlast. A magasabb T érték jelzi a magasabb specifitast CO,-ra.
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Az evolucio6 soran a T értéke fokozatosan javult. Fotoszintetizald baktériumoknal 10-15, cianobaktériumoknal 50,
z6ld algaknal 60 és a magasabb rendiieknél 80 koriili érték.

Szamos kisérlet tortént a Rubisco enzimatikus tulajdonsagainak javitasara: random ¢és iranyitott mutagenezis
(,,random and directed side-chain mutagenesis”), oldallancok kémiai modositasa, elsdsorban az aktiv helyen, ill.
kornyékén, valamint az alegységek hibridizacioja, z aktivalasi folyamat soran a fémion helyettesitése (Mg2+ helyett
Mn2+, Fez+, Caz+, Cu2+, C02+, Ni2+), és a homérsékletvaltoztatas.

Altalaban elmondhat6, hogy minden ilyen irdnyt beavatkozés szignifikinsan csokkentette az enzim specifitasat.
Hasonl6 negativ hatéssal jart az L és az S alegységek kozotti kapcsolatokban résztvevd oldallancok moédositasa
is.

A fent emlitett beavatkozasok nem jartak kecsegtetd sikerrel, ami értelmezhet6 gy is, hogy ha az evollicié soran
lett volna lehet6ség egy fejlett, hatékonyan miikddé Rubisco szelekcidjara, az meg is tértént volna. Azaz a Rubisco
kettds enzimaktivitdsa az enzim immanens sajatsaga, nem kiiszobolheto ki.

3.6.5. A fénylégzés

A Calvin-ciklus kulcsenzime, a Rubisco, a karboxilaz aktivitadsa mellett oxigenazként is miikddhet, amelynek
kovetkezménye egy C,-es anyagesere ut, a fénylégzés (fotorespiracio) beindulasa, amely folyamat befolyasolja a
fotoszintetikus produkciot.

A fénylégzés folyamataban harom sejtorganellum: a kloroplasztisz, a peroxiszéma és a mitokondrium vesz részt
(3.31. abra). A reakciosor folyaman t6bb ponton O, hasznalédik f6l (Rubisco oxigenacio, glikolsav—glioxalsav
4talakulas, glicin—szerin atalakulas) és CO,, valamint NH, " szabadul fol. A folyamat ilyen forman egy 1égzési
lancnak is felfoghato.
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3.31. abra A fénylégzés folyamatai és azok kompartmentizacidja

A fénylégzést a magas homérséklet fokozza, mert a CO, diffiizidja gyorsabb a kloroplasztiszbol, mint az O,
diffuzioja és ezért a CO,/O, ardny romlik, ami nem kedvez a karboxilacionak. Az emelkedé hdmérséklet hatasara,
a vizvesztés elkeriilésére sztomazarodas kdvetkezhet be, ami az intercellularisok CO, koncentracidjanak csokkenését
okozza. Tovabba ndveli a fénylégzés ndvekedését a magas fényintenzitds is, mivel a fotoszintetikus
elektrontranszportlanc miikddése gyorsul és a melléktermék, az oxigén koncentracidja n6, tovabb rontva a CO,/0O,
aranyt, ezaltal a karboxilacio esélyét.

A fénylégzés soran szabadda valo CO, értelemszeriien a mar korabban asszimilalt szén elvesztését jelenti. fgy a
fénylégzés csokkenti a nettd fotoszintetikus produkciot. Ez a veszteség a fénylégzésnek kedvezd koriilmények
kozott akar az 50%-ot is elérheti. Emellett a fénylégzésnek bizonyos szabalyozo szerep is tulajdonithatd, miszerint
a fényreakciok talmiikddése soran képzodott primer fotoszintetikus termékek (ATP, NADPH) foloslege ezen az
uton ,,csorog” el.

A novényvilag evolucidja soran a foldi légkor atalakulasaval nétt az O, és ha nem is egyenletesen, de csokkent a
CO, mennyisége. Ezek a valtozasok, a Rubisco karboxilaz funkcidjanak ,,gyengeségét” is ismerve, szelekcios
nyomast gyakorolt a Cs-as ndvények CO,-megkotési folyamatara. A fénylégzést tamogatd tényezok erdsodése
tobbféle, a fénylégzés kivédését szolgald mechanizmus kifejlesztését valtotta ki:

- Kézenfekvonek tiint ilyen koriilmények kozott a Rubisco karboxilaz aktivitadsanak, enzimkinetikai paramétereinek
fejlodése, javulasa (CO,-affinitas, specifitas). Bar ilyen tendenciak megfigyelhetdk a kiilonb6zo evolucios fejlettségl
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ndvénycsoportok dsszehasonlitasakor, de olyan végsé megoldads, mint az oxigenaz aktivitas eliminalasa, nem
kovetkezett be.

Mar az evolucid korai szakaszdban megjelentek olyan szén-dioxid koncentralé mechanizmusok (CCMs -
CO,Concentrating Mechanisms), amelyek kozremiikodésével kedvezdbb feltételeket, magasabb CO, szintet
lehetett teremteni a Rubisco kdrnyezetében. Ezek a mechanizmusok kiilonféle valtozatokban mindmaig fennmaradtak
¢s a folyamatokat alapvetden a szénsav-anhidraz enzimek (carbonic anhydrase - CA) vezénylik.

Késobbi idoperiddusban, a kiilonb6zo szelekcios nyomast kifejtd tényezok eltérd kombinacidjanak eredményeképpen
genetikai és ennek megfeleld metabolikus modositasokkal olyan adaptacios mechanizmusok fejlodtek ki és rogziiltek,
amelyek a mar meglévo Cs-as ut elé épiilve, CO,-gylijtd antennaként mitkodve biztositottak a Rubisco szdmara
az optimalis koriilményeket, azaz a magas CO, koncentraciot. Ezek a mechanizmusok az idében el6bb kialakult
CAM (Crassulaceae Acid Metabolism), majd a C4-es ut voltak (lasd 3.6.7. és 3.6.8. fejezetek).

3.6.6. Szén-dioxid koncentraléo mechanizmusok
3.6.6.1. Szénsav-anhidrazok - CA

A Rubisco mitkddése szempontjabol lényeges az aktualis CO,/O, arany és mivel az enzim eléggé gyenge
hatékonysaggal dolgozik (kis CO, affinitas, fotorespiracio), a cianobaktériumok, a legtobb alga, sok vizindvény
¢s altalaban a magasabb rendi novények, hogy kompenzaljak ezt a koriilményt, CO, koncentralé mechanizmust
fejlesztettek ki. Ennek célja, hogy megnovelje az aktudlis CO, szintet a Rubisco kornyezetében. Ezek a
mechanizmusok a CO,/HCO;" felvételét, transzportjat és a sziikségletnek megfeleld oda-vissza atalakitasat,

sy

Az ¢é16 szervezetekben harom, evoltcidsan fliiggetlen CA csoportot lehet megkiilonboztetni: az a-, a B- és a y-CA-
ok. Jollehet ugyanazt a reakciot katalizaljak, szekvencia homoldgiat nem mutatnak. Kiilonb6z6 id6ben fejlédtek
ki és jo példai a konvergens evolicionak. Az allati szervezetekben csak az a-CA izoformjai, mig a
cianobaktériumokban, az algakban és a magasabb rendli n6vényekben mind a harom tipus el6fordul.

A CA-ok Zn*" tartalmu enzimek és mindegyik tipusuk hasonlo katalikus aktivitassal rendelkezik. Fontos szerepiik
van mind a fotoszintetikus, mind a 1égzési folyamatokban, részt vesznek a C aktiv transzportjaval a karboxilacios
Iépések tamogatasaban, illetve a 1égzési CO, elszallitasaban.

3.6.6.2. A szénsav-anhidrazok lokalizacidja

A CA-ok mindenhol megtalalhatoak a fotoszintetizalo szervezetekben és azon belill szinte minden kompartmentben.
A CA clhelyezkedése szoros Osszefliggésben van a szervezet/sejt fiziologiai kiilonbozoségeivel és az egyes CA
tipusok aktivitasai kozott is nagy eltérések lehetnek.

A cianobaktériumokban CO,-ra nincsen transzporter, ezért csak a diffizio johet szamitasba. Ugyanakkor a HCO;5
transzporterekkel haromszor nagyobb CO, koncentracié érhetd el a kiilsé kornyezethez képest. Ez CO, — HCO;”
atalakulas a karboxiszomakban torténik, ami egy proteinréteggel koriilvett struktura és benne talalhato a Rubisco.
A felvett HCOj5™ a karboxiszomakba diffundal, ahol a B-CA aktivitas biztositja a magas CO, koncentraciot a Rubisco
szamara.

Algaknal a transzport a periplazmatikus téren, a plazmamembranon, illetve a kloroplasztisz boritomembrajan
keresztiil mehet végbe. A C-forras egyes csoportoknal CO,, ill. HCO5™. Az egyes kompartmentek HCO5', illetve

srer

kloroplasztisz sztroméjaban a legtobb CA ¢és az 6sszes Rubisco talalhato.

A magasabb rendii Cs-as novények legjelentésebb CA-ja a mezofill sejtek kloroplasztiszainak sztromajaban
talalhato. A CA-ok alapvetden két funkciot teljesitenek. Egyrészt biztositjak a lugos sztromaban a magas CO,
koncentraciot és minimalizaljak a CO, koncentracio gradienst a kloroplasztisz boritomembran és a Rubisco aktiv
helye kozott, masrészt kialakul egy specidlis asszociacido a CA és a Rubisco kozott, hasonld, mint ami a
karboxiszomaban mar el6fordult. A Cy-es novényeknél a mezofill sejtekben 1évo citoplazmatikus CA-nak van
jelentésége a CO, — HCOj5 atalakulasban. A HP sejtekben a szerepe elenyész6. A CAM ndvényeknél a sajatos,
egy sejtben megvalosuld, de idében szétvald Cs-as és Cy-es CO, megkdtés sajatos kompartmentizaciot igényel.
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A citoplazmatikus CA éjszaka miikddik, mig a kloroplasztiszban 1évé CA nappal, bar ennek a szerepe szinte
elhanyagolhato.

3.6.7. A CO,-megkotés C,-es utja

3.6.7.1. A C,-es fotoszintézis megjelenése

A Cy4-es CO,-megkotés utjat az 1960-as években fedezték fel. Ez a folyamat evoltcidsan viszonylag 1) keletii. Az
oxigént termeld fotoszintézis megjelenése kb. 3 milliard évre tehetd. Hosszu, vizben fejlédé élet utan kb. 450-400
millio évvel ezel6tt jelentek meg a szilurban a szarazfoldi szervezetek. A kréta iddszakra tehetd (140-65 millio év)
légkor CO, tartalma és ekkor kezdGdhetett el a C4-esek evolucidja tobb agon. A Cy-es ut csak a zarvatermok kdzott
fordul el6. A Cy-es okoszisztémék elterjedése mind az O-, mind az Ujvildgban 5-7 millio évvel ezeléttre tehetd
(kés6 miocén). Ha az oxigénes fotoszintézis evolicios idejét 24 oranak vessziik, akkor a C4-es it az utolso ora
masodik felében fejlodott ki. A szilurban emelkedett az O, koncentracid a mai szintre, de ekkor ez még nem
jelentett evolucidos nyomast a magas CO, koncentracidé miatt. A kréta iddszak kozepére csokkent le a CO,
koncentracidja a mai szintre és a pleisztocén alatt még valamivel alacsonyabb is volt. Jollehet a CO, koncentracio
csokkenése még nem lett volna egyediili oka a C4 megjelenésének, hiszen a ndvények tobbsége maradt Cz-as. A
tovabbi fobb okok a jobb viz- és nitrogénhasznositas elérése, a Rubisco alacsony CO, affinitasanak ellenstlyozasa,
az oxigenaz aktivitasanak visszaszoritasa, az idénkénti sostressz, valamint egyes klimatikus tényez6kkel (magas
homérséklet, magas fényintenzitas) szembeni védekezés lehettek. Ezen tényezOk okozta szelekciés nyomas
kiilonbozé mértéki erdssége és kombinacidja vezetett a polifiletikus C4 evolicidhoz, kb. 40-féle uton.

e

vizsgalt nemzetségek a Flaveria, a Mollugo, a Moricandia és a Panicum kiillonboz6 fajai. Ezek korlatozott Cy-es
uttal rendelkeznek. Mashol a C; és a C4 egymas mellett 1étezik egy nemzetségben (Atriplex).

A Cy-es ut a zarvatermok 450 csaladja kozil csak 17-ben és egy vizindvény csaladban, a Hydrocharitaceae-ben
fordul eld. Az egyszikiieknél a Poaceae csalddban van a legtobb Cy4-es, kb. 5000 faj, majd ket a Cyperaceae csalad
koveti. A kétsziklieknél a Chenopodiaceae csalad adja a legtobb Cy-est. Egyébként az dsszes zarvatermd faj csupan
3%-a C4-es. A Cy-es novények inkabb lagyszaraak vagy bokorszertiek. A fa termetli ndvények szinte kizarolag
C3-0k.

A Cy-esek foldrajzi eloszlasa: a csdkkend szélességgel nd a Cy-ek szama. 30°-kal északra, illetve délre az Egyenlit6tél
dominalnak a fiiféle C4-ek. A Cy-es részvétel a Fold globalis szerves anyag produkcidjaban az alacsony fajszam
ellenére is kb. 20-30%.

3.6.7.2. A C,-es ut fobb jellegzetességei

A Cy-es Ut Iényegében egy igen hatékony, primer CO,-megkotési mechanizmus, amely a Cs-as ut elé épiilve,
,,CO,-gyiijté antennaként” miikodve, elégségesen magas CO, koncentraciot biztosit a Calvin-ciklus Rubisco-ja
szamara.

Fébb vonasai:

* a jellegzetes levélanatomia (Kranz-anatdmia), ahol a levélben két fotoszintetizald sejttipus van. A levél o
tomegeét alkotd mezofill (M) sejtek, és az edénynyalabok kériil elhelyezkedd hiivelyparenchima (HP) sejtek. A
Kranz-levélanatomia megléte hossz idon keresztiil ugy tiint, hogy a C4-es CO,-megkotés obligat feltétele.

crer

foszfoenolpiroszélésav karboxilaz (PEPC) végzi és a folyamat termékei 4-sz€natomos szerves savak, amelyek
a HP sejtekbe transzportalédnak a mezofill €s a hiivelyparenchima sejtek kozott 1évo gazdag plazmodezmas
kapcsolatokon keresztiil. A dekarboxilalasuk soran felszabadulé CO, véglegesen itt fixalodik a Rubisco
kozremiikddésével, a Cs-as uton.

+ ennek megfelelden a génexpresszié kompartmentizacidja, miszerint a PEPC €s a hozza kapcsolodo biokémiai
mechanizmus enzimjei a mezofill sejtekben, a dekarboxilacio és a Csz-as CO,-megkétés enzimjei a
hiivelyparenchima sejtekben lokalizaltak.
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3.6.7.3. A C,-es ut biokémiaja

A folyamat f6 1épései: A PEPC felel6s a mezofill sejt citoplazméjaban a CO, primer megkdtéséért. A reakcid
A megkotés igen hatékony, irreverzibilis 1épés, Mg2+-ot igényld és az enzim nem érzékeny az oxigénre. A PEPC
a Rubisco-val dsszehasonlitva monofunkcios, alacsony K, értékii enzim. A ,,CO,”-akceptor a foszfoenolpiroszdldsav
(PEP), ami piroszdl6savbol képzddik a piroszdlésav-ortofoszfatdikinaz (PPDK) enzimmel. A képz6dott primer
termék az oxalecetsav, amely NADP-almasav dehidrogenéazzal almasavva, és/vagy aszparagin-aminotranszferazzal
(AST) aszparaginsavva alakul at a kloroplasztiszban (3.33. és 3.34.4bra). Az almasav és az aszparaginsav hatékonyan
transzportalodik a HP sejtbe, ahol NADP-, NAD-almasav enzimmel, illetve PEP-karboxikinazzal (PEP-CK) CO,
valik szabadda, amely CO,-ban gazdag kdrnyezetet teremt a Rubisco szamara és reasszimilalodik a Calvin-cikluson
keresztiil (3.35. abra). A CO,/0, arany ilyen megnovelése jelentés mértékben lecsokkenti, illetve kikiiszoboli a
fotorespiraciot, jollehet annak enzimkészlete jelen van a HP sejtben.

A C4-es ndvényekben szerepld enzimek a Cs-ban is mikodnek csak mas metabolikus szereppel és aktivitassal.
Kiilonbségek vannak az enzimek kinetikai sajatossagaiban és a sejten beliili kompartmentizacidjukban. Példaul a
PEP-CK a sejtek citoplazmajaban egy ,,sont” reakcidsor tagja, amely szénvazat juttat be keriild uton a
mitokondriumba (3.32 abra), vagy, ahogy a CA a Cs-ban a kloroplasztiszban van és a CO,-nak a sztroman keresztiili

V4

atalakulast katalizalja.
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3.32. abra A PEP-karboxilaz eredeti funkcioja a szénhidratanyagcserében.( A — almasav transzporter; B — piruvat
transzporter; 1 — PEP-karboxildz; 2 — NAD-almasav dehidrogenaz; 3 — piruvat kinadz; 4 — NAD-almasav enzim; 5
— piruvat dehidrogendz; 6 — citrat szintetdz

A gének polifiletikus eredete azt sugallja, hogy a C4-es gének 0si C;-as génekbdl szarmaznak (pl. PEPC, PPDK,
CA). Az 6si tipusti C4-es gének expresszioja alacsony szintli a C3-ban, de kimutathato, azaz a C4-es szindroma a
meglévo gének expresszidjanak a megvaltozast jelentette, ami az anyagcsere atszervezddésével jart egyiitt.

3.6.7.3.1. A C, kategorizalasa

A mezofill sejtnek két tipusa ismert a PEPC-karboxilaci6 primer terméke szerint: az almasav (3.33. dbra) és az
aszparaginsav tipus (3.34. abra). A f6 ut mellett azonban mindig megtalalhaté a masik is, csak joval kisebb
intenzitassal mikodik.
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3.33. abra A Cy-es CO, megkotés almasav-tipusa a mezofill sejtben
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3.34. abra A Cy-es CO, megkdtés aszparaginsav-tipusa a mezofill sejtben

A hiivelyparenchima sejtben lezajlé dekarboxilacio tipusa szerint (3.35.4bra):

* NADP-almasav enzim (NADP-ME) — a HP sejt kloroplasztiszaban

* NAD-almasav enzim (NAD-ME) — a HP sejt mitokondriumaban

» PEP-karboxikinaz (PEP-CK) — ez az el6bbibdl fejlodhetett ki és csak a Poaceae

csaladnal fordul el6 — a HP sejt citoplazmajaban
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3.35. abra A hiivelyparenchima sejtben lezajlo dekarboxilacio tipusai

A PEPC a mezofill sejt citoplazmajaban, a Rubisco a hiivelyparenchima sejt kloroplasztiszaban, a piruvat-
ortofoszfodikinaz (PPDK) a mezofill kloroplasztiszban lokalizalt. A PEP regeneralasa soran képzodott AMP ATP-
& valo ujrafoszforilalasa 2 ATP-t igényel, ami miatt a C4-es CO,-megkotés energiaigénye magasabb (5 ATP, 2
NADPH).
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Igen sokféle Kranz-anatomia fordul el6 a sejttipusok egymashoz viszonyitott elhelyezkedése, a kloroplasztiszok
ultrastrukturaja szerint. Példaul a NADP-ME tipusnal az M sejtben jol fejlett granum van, a HP sejt granum-hianyos
és dominal az almasav-it. A NAD-ME ¢és a PEP-CK tipusnal altaldban van granum mind a kétféle tipust
kloroplasztiszban €s az aszparaginsav a f6 primer termék. Tobb atmeneti C4-es tipusnal Krantz-levélanatdémia nem
figyelhetd meg.

3.6.7.4. A C, szabalyozasa

A Cy-es gének szabalyozasaban jelentds szerepe van a fénynek, ami dsszehangolast jelent a fotoszintézis fényreakcioi
és a CO,-megkotés folyamata kozott. A Cy-esek PEPC-anak fényregulacioja foszforilacios mechanizmus
(kinaz/foszfataz rendszer) segitségével torténik. A masik a monomer-dimer-tetramer atalakulés. A savas pH, a
magas hémérséklet €s a sostressz a dimerré disszocialast (inaktivalodas) serkenti, mig pl. a pH 8 koriili érték a
tetramerré vald szervezddést segiti eld. Szamos szignal is szerepel a C4-ut szabalyozasaban. Ilyen pl. a gydkér
sejtek altal felvett nitrogén, amely a citokininek szintézisét serkenti. Ezek a levélbe transzlokalova Cy-es gének
aktivalodasat idézik el6 (3.36. abra). A PPDK szintén tetramer szerkezetii és foszforilacids szabalyozas alatt all.
Fényaktivalt a NADP-almasav dehidrogenaz enzim is a NADP-ME tipusnal, amikor az oxalecetsav redukcidja
torténik almasavva. Az enzim sotétben inaktiv allapotban van (oxidalt allapot) és fényen aktivalodik (redukalt
allapot) a ferredoxin-tioredoxin rendszeren keresztiil.
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3.36. abra A PEP-karboxilaz szabalyozasi folyamatanak komponensei
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3.6.8. A CAM-tipusu CO,-megkotés (Crassulaceae Acid
Metabolism)

A CAM tipust ndvények kiilonb6z06, de alapvetden szélsdséges klimatikus viszonyokhoz plasztikusan alkalmazkodo
CO,-koncentrald mechanizmust fejlesztettek ki. Ilyen ndvények arid, sivatagi, tartdsan vizhianyos kdrnyezetben,
félszaraz, évszakos vizellatasu szubtropusi kliman, vagy fluktuald vizellatasa tropusi kérnyezetben (epifiton)
fordulnak el6. Ezekben a novényekben egy sejttipusban torténik a CO, megkdtése, de iddben kiiloniil el a Cy-es
€s a C;-as fixacio. Ezt a mechanizmust a Crassulaceae csalad egyes fajaiban figyelték meg el6szor. Itt is a primer
karboxilalo enzim a PEPC és az elsddleges termék altalaban az almasav, ami aztan vakuélumban halmozodik fel
és tarolodik. A primer CO,-akceptor a CAM ndvényekben is PEP, amit keményitd lebontasa utan, a glikolizis hoz
létre. Erre éjszaka van lehetéség, amikor a sztomak altalaban nyitva vannak és mod nyilik a CO, felvételére. Nappal,
zart sztomak mellett, a fotoszintézis fényszakaszanak mitkodésével megteremtett feltételek mellett (ATP, NADPH),
az almasav NADP-almasav-enzim, NADP-almasav-enzim (ME-CAM), vagy PEP-karboxikinaz (PEPCK-CAM)
kozremiikodésével dekarboxilalodik. Igy jelentds CO,-koncentracié érheté el a kloroplasztiszban, ahol a CO, a
Calvin-ciklusban refixalodik. A képz6dott piruvat a kloroplasztiszban piruvatfoszfodikinaz (PPDK) segitségével
PEP-va alakul, kijutva a citoplazmaba Gs-2-P-ot, majd Gs-3-P-ot képez. Ez visszajutva a kloroplasztiszba G-3-P-
on keresztiil Gl-1-P-ta alakul (glukoneogenezis), majd polimer termékekké épiil (keményitd, glukan, oldhato
hexozok) (3.37. abra). Jollehet a fotorespiracid enzimkészlete megtalalhato, a fotorespiraciéo elhanyagolhatod
mértékil, vagy nem kimutathato.
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3.37. abra A CAM-tipusii CO,-megkdtés vazlatos folyamata. Az abra az almasav fényen torténd szénhidratta
alakulasat mutatja be NADP-ME tipusi CAM ndvényekben. Gl — glukdz, OAA — oxalecetsav, Pir — piruvat

3.6.8.1. A CAM-tipusu CO,-megkotés fazisai:

A CAM-tipusu CO2-megkdtés fazisai (3.38. abra):
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I Fazis: éjszakai PEPC katalizalt CO,-beépiilés, almasav transzport a vakuélumba — kdzben raktarozott szénhidrat
mobilizalasa. A CO,-beépiilés a fazis végére csokken, az almasav mennyisége nd, ami gatolja a PEPC aktivitast,

II Fazis: a megvilagitas kezdetén a C4 atmegy Cs-ba, a sztomak zarodnak,

III Fazis: az almasav dekarboxilezddik, az almasav mennyisége csokken, a CO,-koncentracié csokken, kedvezo
koriilmények esetén a sztomak kinyitnak, CO,-felvétel

IV Fazis: a fazis kezdetén az exogén CO, a Cs-as uton hasznosul, a fazis végén a PEPC aktivalodik és a Rubisco
leall.

()]
o

l Fazis | I Fazis Il| Fazis Ill | Fazis IV

.
(&)
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100

-t
o
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18.00 00.00 6.00 12.00 18.00
id6 (h)

3.38. abra A CAM fazisokban a CO,-fixacid, az almasav koncentracié és a glukantartalom alakuldsa

A teljesen, vagy részlegesen vizhianyos koriilmények kozott €16 CAM ndvények a vizvesztés elkeriilésére tobb
stratégiat is kiépitettek, mint pl. a vastag kutikula, a csdkkent feliilet/térfogat arany, a nagy, vékonyfalu sejtek,
amelyekben a vakudlumok nagy viztarol6 kapacitassal rendelkeznek, a csokkent sztomaméret- és szam, a viztartd
szovetek megléte, az alacsony gyokér/hajtas arany a talajban vald vizvesztés elkeriilésére. A CAM ndvények
vizhasznositdsa igy hétszer jobb, mint a tobbi novényé.

A CAM novények sajatos anatomiai felépitéssel rendelkeznek a levél szerkezetét tekintve. A levél tobb rétegbdl
épiil fel: a fels6 epidermisz, a kozépsé egy vagy két rétegli paliszad mezofillum, az alsé szivacsos mezofillum és
az alsé epidermisz. A CAM enzimek expresszidja és aktivitasa elsdsorban a szivacsos mezofillumban mutathatd
ki, mig a Cs-asszocialt enzimek foként a paliszad mezofillumban vannak. A szivacsos mezofillumban a PSI/PSII
arany magasabb, ami a C4-es metabolizmus nagyobb ATP igényét hivatott kielégiteni.

A CAM elég elterjedt, az edényes novények kb. 7%-at teszik ki, tobben vannak fajszam tekintetében, mint a
Cy-esek. A CAM 33 novénycsaladban és ezen beliil 328 nemzetségben fordul eld, a kétszikiiekben ¢és az
egyszikiiekben egyarant. Az evolicidjuk fiiggetleniil zajlott le az egyes taxonokban és igen diverz. Vannak koztiik
gazdasagilag fontos ndvények is, mint az ananasz (4dnanas comosus), az agavé (Agave sp.), tovabba kaktuszok
(Cactaceace), orchideak (Orchidaceae) és mas epifitonok. A CAM eléfordul vizi ndvényekben is, ahol a vizek CO,
koncentracioja alacsony. Ez azt is jelzi, hogy a vizhiany nem egyediili kivalto oka, evolucios szelekcios tényezdje
volt a CAM kialakulasanak. A CAM névényekben ez a CO,-megkdtési megoldas igen plasztikus, amit a kornyezeti
tényezok tag hatarok kozott befolyasolnak. A CAM igy nagyon kiilonbdzo tipusokat mutat.
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3.6.8.2. A CAM enzimek és szabalyozasuk

A CAM ¢és a C4 metabolizmusokhoz az enzimatikus apparatus minden magasabb rendii novényben meg van.
Ezekben a novényekben azonban a kulcsenzimek (PEPC, PPDK, NAD(P)-ME) aktivitasa joval magasabb, és
ugyanakkor mas lehet az intracellularis kompartmentizacidjuk is.

A CAM-specifikus izoenzimek k6zos 6sbol eredtek, melyet kdvetden eléfordult génduplikacid, a promoter régiok
moddosulasa, illetve a fehérjék aminosav sorrendjének megvaltozasa, ami az enzimek kinetikai és regulacios
sajatossagait megvaltoztatta. A CAM ndvényekben kifejlodott a megfeleld gének expresszidjanak és a regulacios
mechanizmusoknak a diurnalis ritmusa, amellyel egyben alkalmazkodtak ahhoz a megndvekedett C-fluxushoz,
ami a glikolizis és a glukoneogenezis folyamatain keresztiil aramlik, hogy kielégitse a fokozott igényt a PEP-re,
ami az €jszakai intenziv CO,-megkdtéshez sziikséges.

A legalaposabban tanulmanyozott enzim a PEPC, amely regulacidja egy PEPC- kinaz kdzremiikddésével torténik
(a PEPC foszforilacios szabalyozasa ellentétes a Cs-nal tapasztaltakéhoz). Sajatos szabalyozasi pont a PEPC
érzékenységének valtozasa az almasav allosztérikus gatlasara (3.39. dbra).

ATP

kinaz

PEP-karboxilaz
inaktiv, nappali forma

PEP-karboxilaz
aktiv, éjszakai forma

/ foszfam/ \
almasavval inszenzitiv
gatolhato almasavra

H,0

3.39. abra A PEP-karboxilaz szabalyozasa CAM-tipusu névényekben

hogy a citoplazma pH-jat ne vigye el savas irdnyba és ne gatolja a PEPC-t. Az almasav transzportot a tonoplaszt-
membranon keresztill, egy a membran belsé feliiletén fenntartott pozitiv elektrokémiai potencial hajtja, amelyet
H'-ATP-az és H -anorganikus-ortofoszfatdz allit el6. Az almasav a membranon keresztiil, mint egy kétértékii
anion halad 4t ioncsatornén keresztiil, vagy az almasav transzporterek segitségével, majd bent protonalodik. Ejjel,
befelé aktiv sav transzport van, mig nappal kifel¢, mas csatornan at, vagy passziv diffizidoval torténik az almasav
kijutasa.

3.6.9. C,-es ut egy sejtben

A Cy-es Ut esetében, a két CO,-megkotési mechanizmusnak térbeli szétvalasztasa két sejttipusba hosszl ideig
obligat feltételnek latszott a megvalositashoz. Ez a feltétel azonban nem érvényesiil néhany névényben, ahol a
Cy-es fotoszintézis egy sejten beliil torténik. Ez a jelenség két novényben fordul el az eddigi ismeretek szerint: a
Borszczowia aralocaspicd-ban és a Binertia cycloptera-ban, amelyek a Chenopodiaceae csalddba tartoznak. A
Borszczowia Kozép-Azsiaban él, a Kaspi-fennsik észak-keleti teriileteitd] Mongolidig és Eszak-Kinaig, mig a
Binertia Kelet-Anatoliatol kelet felé Tiirkmenisztan és Pakisztan felé fordul eld.

A két novény klorenchima sejtjeiben az enzimek és a sejtorganellumok intracellularisan oszlanak meg két
sejtkompartmentbe és igy ez a megoszlas igen sajatos. A Borszczowia levélsejtek proximalis részén slr(i
kloroplasztisz réteg, ami analog a HP sejt kloroplasztiszaival, mig a sejt disztalis vége koriil talalhato kloroplasztiszok
a M sejt kloroplasztiszaival analog. A CO, a sejt disztalis végén 1ép be. Itt torténik meg a CO, megkotése PEPC-
zal. A Cy-es savak a sejt proximalis végébe diffundalnak at a sejt kozepén 1évo vékony citoplazmatikus térrészen,
ahol nincsenek sejtorganellumok. A Cy-es savak a sejt proximalis végén dekarboxilez6dnek NAD-ME-el a
mitokondriumokban. A szabaddd valé CO,-ot a Rubisco kdti meg, amely a mitokondriumok koriil 1évo
kloroplasztiszokban vannak a sejt proximalis végén.
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A Binertia levelének fotoszintetizalo sejtjeinek citoplazmajaban kozpontosan és periférialisan is talalhato egy-egy
kloroplasztisz réteg. A kdzponti kompartmentben lévok a HP-nak, a széli rétegben 1évok a mezofillumnak felelnek
meg.

3.6.10. A szén-dioxid megkotés okofiziolégiaja

A novény nett6 fotoszintetikus produkcidja, azaz az eldallitott szénhidrat vazak mennyisége alapvetden a fénytol
¢és a rendelkezésre all6 CO, koncentracidjatol fiigg. Tovabba lényeges tényezok: a CO, végsd megkdtésében
kozremiikodé Rubisco enzim aktivitasa, a CO,-megkotés akceptoranak, a RuBP-nak a regeneracidja €s a trioz-
foszfatok metabolizmusa. Ezen kiviil még szadmos kornyezeti tényez6 befolyasolja a fotoszintézis hatékonysagat,
mint pl. a vizellatas, a hdmérséklet és a tapanyagellatas.

A Foldre beesd napsugarzas energidja kb. 1.3 kW m™, amelynek mintegy 5%-a konvertalodik szénhidratokba a
fotoszintézis soran. A bees6 fény egy jelentds része (ultraibolya és infravords) nem abszorbealodik a fotoszintetikus
pigmentekben (60%). Masik része visszaverddik a névény feliileteirdl, vagy athalad a levélen (8%). Kisebb része
hévé alakul, vagy fluoreszcencia formajaban veszik el (8%). A metabolikus veszteség kb. 19%. A ndvények a fény
lathato spektrum tartomanyaban (400-700 nm, photosynthetically active radiation - PAR), 85-90%-0s hatékonysaggal
abszorbealjak a fotonokat. A karotinoidok a kék, a klorofillok a kék és a voros tartomanyban. fgy a novényrél
visszaverddo, illetve athalad6 fény a zold savba tartozo fotonokban gazdagabb és ez adja a vegetacio zold szinét.

A fotoszintézis szempontjabdl olyan fontos két tényezd, a fény intenzitasa és/vagy a CO, aktualis koncentracioja
az optimalistol eltérve, lehet limitald, vagy keriilhet talsulyba. A ndvények kiilonboz6 mddon és szinteken képesek
alkalmazkodni (adaptalodni fenotipusosan, illetve akklimatizalodni genotipusosan) az eltérd, illetve valtozo
fényviszonyokhoz, az emelked6/csokkend CO, koncentraciohoz, a hémérséklet, illetve a vizviszonyok valtozasahoz.

3.6.10.1. A levél alkalmazkodasa a fényviszonyokhoz

A levéllemez bedllasa a fény beeséséhez képest befolyasolja az abszorbealt fény mennyiségét. A fényabszorpcid
alegnagyobb, ha a levéllemez mer6legesen all be a fényhez képest. Egyes novények képesek valtoztatni a levéllemez
helyzetét, ezzel valtoztatni a megvildgitas intenzitasat. A napfény igényes ndévények (lucerna, gyapot, szdja, bab,
csillagfiirt) leveleik allasat a beesd fény felé mozditjak, mig az arnyékkedveldk levelei kozelitenek a fénnyel
parhuzamos pozicio elfoglaldsara (eukaliptusz). Masok levelei szabalyosan kovetik a Nap mozgdsat a keleti
horizonttél a nyugatiig kb. 15°-0s pontossaggal, fenntartva igy az alland6 megvilagitasi koriilményeket. Felhds
idében ez a mechanizmus nem mikodik, de amint a Nap kisiit, a levelek 90%/6ra sebességli mozgéssal
reorientalodnak. Fas ndvények lombozatanak kiilsd levelei er6s megvilagitas hatasara valtoztatjak a levéllemezek
allasat, igy tobb fény juthat a belsobb elhelyezkedésii levelekhez.

A levéllemez mozgasanak szabalyozasanak hatterében, sok esetben a kék-fény receptorok mitkddése all. Maskor
beesési szogét csokkentd névényeket paraheliotropikus, a nagyobb fényintenzitas felé orientalddokat diaheliotropikus
névényeknek nevezik.

3.6.10.2. A levélszerkezet alkalmazkodasa a fényviszonyokhoz

Az epidermisz sejtjei atengedik a fényt, és mivel az egyes sejtek konvex alakuak, fokuszaljak a fényt, igy a mogottiik
elhelyezked6 kloroplasztiszok tobb fényt kapnak, mint a bees6 fény. Kiilondsen jelentds ez az olyan ndvényeknél,
amelyek az arnyékolo6 hatasok miatt kevés fényhez jutnak, pl. a lombos erddk aljnovényei.

Az epidermisz alatt egy, vagy tobb rétegben oszlopos paliszad sejtek sorai helyezkednek el. Jollehet ezekben a
sejtekben 1évé kloroplasztiszok pigmentjei jelentds fényenergiat abszorbealnak, mégis sok fény juthat az alatta
1év6 tovabbi paliszad sejtekhez, s6t a levél also rétegeit felépitd szivacsos mezofill sejtekhez is, amelyek szabalytalan
alakuak és koriilottiik nagy 1égterek talalhatok. A paliszad sejtek klorofillt nem tartalmazo térrészein atjuto fény
a légterek és a sejtek hatarain tobbszordsen visszaverddik és torik, ezaltal random modon oszlik el és 1ényegesen
hosszabb utat tesz meg a levélben. Ez a fényszorasi jelenség (,,light scattering”) jelentésen megnoveli a fény
a nagy fényintenzitas mar karos a fotoszintetikus apparatusra, szamos olyan morfologiai képlet alakult ki (vastag
kutikula, sz6rok, somirigyek), amelyek novelik a fényvisszaverddést, igy csokkentve a fényabszorpciot.
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A beeso fény abszorpcidjat a novény a kloroplasztiszok helyzetének valtoztatasaval is képes befolyasolni. Alacsony
fényintenzitasnal a kloroplasztiszok a beesd fényre merdlegesen, a sejt felszinnel parhuzamosan helyezkednek el.
Magasabb fényintenzitason elmozdulnak és akar parhuzamosan allhatnak be a fény iranyahoz képest. igy akar
15%-al képesek csokkenteni a fényabszorpciot. Ez a folyamat tipikusan kék-fény receptor szabalyozott, bar
magasabb rendiieknél a fitokromok kdzremiikodése sem kizart. A kloroplasztiszok mozgatasat aktin filamentumok

V4

A legéaltalanosabb jelenség, hogy egyrészt a novények az egyedi életilk soran alkalmazkodnak a kiilonb6zd
fényviszonyokhoz és fény, illetve arnyék tipusti adaptacidét mutatnak, masrészt genotipusosan alkalmazkodnak a
fényviszonyokhoz és fény, illetve arnyék tipusu akklimatizaciot mutatnak.

A fény-arnyék adaptacionak, illetve akklimatizacionak van néhany jellegzetes, eltérd vonasa. Az arnyéknovényeknek
magasabb a klorofill/reakciocentrum aranya. Alacsonyabb a klorofill a/b aranya, ami abbdl adodik, hogy tobb a
klorofill-b-tartalmti fénygy(ijtd antennaja, valamint a levelei vékonyabbak. A fényndvények az elébbi
tulajdonsagokban térnek el az arnyéknovényektdl ellentétes iranyba, tovabba hosszabbak a paliszad sejtek, tobb
a Rubisco-juk és a xantofill-ciklus komponenseiben gazdagabbak. Az arnyék tipust ndvények egy része azt a
stratégiat koveti, hogy a PSII/PSI reakciocentrumok aranyat 3:1 aranyban allitja be, ami a fényabszorpcid egyensulyat
tekintve jobban megfelel a tavoli vords fényben gazdagabb megvildgitasnak (a fény tipusu novényeknél ez az
arany 2:1). A ndévények egy része az egyedi életiik soran képes a fény-arnyék adaptaciora, mig masok elpusztulnak,
ha a fényintenzitas tartdsan megvaltozik.

3.6.10.3. A fény és a fotoszintetikus aktivitas kapcsolata

A fény kritikus kdrnyezeti tényez6 a ndvények szamara és alapvetden befolyasolja a ndvekedést és a reprodukciot.
A fénynek a novényre és ezen beliil a fotoszintézisre gyakorolt hatdsat legjobban a fotoszintetikusan megkotott
CO, mennyiségének mérésével lehet nyomon kovetni. Ezek a fény-valasz gorbék szamos informaciot nytjtanak
a novény fotoszintetikus viselkedésérol (3.40. abra).
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3.40. abra A fotoszintetikus CO,-asszimilacio és a fényintenzitas osszefliggése Cz-as ndvényekben

Sotétben, mikor nincs fotoszintetikus CO,-megkotés, a novény légzési CO,-ot bocsat ki. Az emelkedd
fényintenzitasnal a ndvény CO,-asszimilacioja novekszik, majd egyenld lesz a mitokondrialis CO,-kibocsatassal.
Ezt a pontot nevezik fény kompenzaciés pontnak. A fénykompenzacios pont felett a ndvekvo fény aranyosan
noveli a fotoszintézis intenzitasat jelezve, hogy a folyamat a fotoszintetikus elektrontranszport miikodésének a
fiiggvénye. A gorbének ez a szakasza fény-fliggd. Egy bizonyos fényintenzitas elérése utan a gorbe telitést mutat,
ami jelzi, hogy a fotoszintetikus CO,-beépiilést mar mas tényezok limitaljak. A gdrbe tovabbi szakaszanak lefutasat
a Rubisco karboxilaciés kapacitasa, illetve a tridz-foszfatok metabolizmusa befolyasolja. Ezért ez a szakasz
CO,-fiigg6. (3.41. abra). A fénykompenzacids pont értéke fajonként és fejlodési allapottdl fliggéen valtozik.
Altalaban a fény-tipust novényeknél 10-20 pmol foton m2s’!, mig az arnyék-tipusuaknal 1-5umol foton mZsh
Ez utobbiaknal alacsony a 1égzés intenzitasa és mar alacsony fényintenzitasnal van nett6 fotoszintetikus produkcio,
ami a korlatozott fényviszonyok kozott hozzajarul a névény taléléséhez (3.41. abra).
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3.41. abra A fotoszintetikus CO,-fixacid fénygorbéje fény- és arnyéknovényeknél

A fotoszintetikus CO,-asszimilaci6 a fény intenzitas emelkedésével a fény-fiiggd szakaszban lineadlisan emelkedik.
Itt maximalis a fotoszintézis kvantum hatékonysaga, ami a megkotott CO,/abszorbealt fotonok szamaval
jellemezhetd. A fotokémiai folyamatok kvantumhozama 0,95, a fotoszintézis maximalis kvantumhozama elméletileg
0,125 koriil van Cs-as novényeknél, ami 8 foton/CO,-ot jelent. A jelen 1égkori CO, koncentracid mellett a C5-as
és Cy-es novények kvantumhozama hasonld, 0,04-0,06 mol CO,/mol foton. A Cs-asoknal az elméleti értékhez
képest a csokkenést a fotorespiracié okozta veszteség, a C4-eknél a primer CO,-megkdtés nagyobb energia igénye
okozza (1asd 3.6.7. fejezet). Ha a Cs-as leveleket O,-mentes kornyezetbe helyezziik, a kvantumhozam 0,09 is lehet,
mig hasonld koriilmények kozott a Cy-es novényeknél nincs valtozas. A kvantumhozamot a hdmérséklet és a
CO,-koncentraci¢ is befolyasolja (3.42. abra).
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3.42. abra A fotoszintetikus CO,-fixacié kvantumhozama a levélhémérséklet fliggvényében (mol CO,/abszorbealt
kvantum) Cj-as és C4-es novényeknél
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3.6.10.4. A hdmérséklet és a fotoszintetikus aktivitas kapcsolata

A Nap sugarzdsa jelentésen megemelheti a levél homérsékletét, ami karosan befolyasolnd az anyagcsere
folyamatokat. Tobb tényezd biztositja a levél hvesztését. Egyrészt a levél hdmérsékletével aranyos hésugarzas
kibocsatasa, masrészt a 1égmozgas altal eldidézett konvekcid, amikor a felmelegedd levegd cserélodik hiivosebb
l1égrétegekkel, tovabba a szabalyozott sztdmamozgas révén az elparologtatott viz hiitésével (transpiracio).

A fotoszintetikus aktivitas tobbek kozott homérsékletfiiggd is, mivel a hdmérséklet befolyasolja a fotoszintézis
biokémiai folyamatait és a membranok integritasat is. A hémérsékletfiiggés jellegzetesen haranggorbe alaki, ahol
a gorbe felszalld aga az enzimatikus folyamatok indukcidjat, a leszalld ag a gatlasat mutatja. A 3.43. abra ezt az
Osszefiiggést szemlélteti Cs-as és Cy-es novényeknél, légkori (380 ppm) és magas (6-700 ppm)
CO,-koncentracioknal.

(A) légkori CO7 cc. (B) magas COy cc.

Cy-es

Cy-es

40
30F
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I 1 1 \ | | I I 1 I ! L 1 |
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3.43. abra Cs-as és Cy-es novények fotoszintetikus aktivitdsanak fliggése a hdmérséklettdl normal atmoszférikus
CO,-koncentracio mellett. (A) és magasabb, telitési CO, koncentracioknal (B)

Légkdri CO,-koncentracional a fotoszintézist a Rubisco aktivitdsa korlatozza és az emelkedd homérséklet hatasa
két ellentétes iranyu folyamat ereddjeként jelenik meg, mivel a ndvekvo homérséklet fokozza a karboxilacid
sebességét, de csokkenti a Rubisco CO, affinitasat. Figyelembe kell venni azt is, hogy a CO, diffiziés mozgasa
jobban gyorsul az emelkedd hdmérséklettel, mint az oxigéné, ami tovabb rontja a CO, megkotés esélyeit. A magas
hémérséklet kdrosan befolyasolja a Rubisco-aktivazt és csokken a CO, megkdtés mértéke. A gorbe lefutasa hasonld
alaku, de eltérd értékii a Cs-as és Cy-es novényeknél. Az utdbbiaknal a CO,-koncentracié nem jelent olyan
korlatozast, mint a Cz-oknal.

A novények fotoszintézisének hémérsékleti optimumat szamos genetikai (adaptacios) és kornyezeti (akklimatizacios)
tényez6 befolyasolja. A ndvények hémérsékleti optimumat nagyban befolyasolja, hogy milyen hémérsékleti
koriilmények kdzott ndnek fel és a nagymértéki plaszticitasuk lehetévé teszi, hogy sz¢élséséges klimatikus viszonyok
kozott is legyen netto fotoszintetikus produkciojuk.

3.6.10.5. A CO2 koncentracio és a fotoszintetikus aktivitas
kapcsolata

A légkor jelenlegi CO,-koncentracidja (0.038% - 380 ppm) majdnem kétszer akkora, mint az elmult 420.000 év
soran barmikor és valoszintileg magasabb, mint az eltelt 2 millié év soran. Utoljara CO,-gazdag 1égkor 70 millid
évvel ezel6tt, a meleg kréta idészakban volt (>1000 ppm). Az atmoszféra CO, koncentracidja mostansag évente
1-3 ppm-el novekszik és az eldrejelzések szerint 2100-ra eléri 600-750 ppm-et, hacsak a human tevékenység
CO,-kibocsatasat erdteljesen nem korlatozzak.

A CO,-koncentracio ndvekedése az atmoszféraban az iiveghazhatast fokozza, ami a F6ld klimajanak valtozasahoz
vezethet. A Foldre érkez6 sugarzas egy része hosszi hullamhosszi (hé)sugarzasként emittalodik a vilagirbe és
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ebben a tekintetben héegyensuly alakul ki a F61don. Néhany gaz, mint a CO, és a metan, a visszasugarzo hé egy
részét elnyeli, és ezaltal emelkedik a 1égkor hdmérséklete. Rovidebb tavon az emelkedd CO,-koncentracio noveli
a Cs-as novények fotoszintetikus produkcidjat, megfeleld viz- és tapanyag ellatottsag esetén és ezaltal a CO,
felhasznalasat a 1égkorbdl, mig a Cy-esek fotoszintetikus aktivitasa érdemlegesen nem valtozik. Hosszabb tavon
azonban a foldi hdegyensuly megvaltozasa olyan klimavaltozasokhoz vezethet, amely jelentdsen atrendezheti a
novényvilag eloszlasat és befolyasolhatja a biomassza produkcidjat. Mig az elsé koriilmény elég pontosan, a
masodik mar sokkal nehezebben és pontatlanabbul modellezhetd.

A fotoszintézis szamara a CO, bejutasa és diffuzidja a levélbe, illetve a levélben, eljutasa a CO,-megkotés helyéig
fontos mozzanat, amit egy megfeleld koncentracio gradiens kialakulasa, illetve fenntartasa biztosithat. A levél
kutikuldja gyakorlatilag impermedbilis a CO,-ra nézve, ezért a bejutas szinte kizardlag a gézcsere nyilasokon
keresztiil lehetséges, ahol egyébként ellentétes iranyu vizgdzmozgas van. A CO, tovabb a szubsztomalis térben,
majd a mezofill sejtek kozotti 1égterekben, gazfazisban mozog. Innét a tovabbi diffuzié mar folyadékfazisban
torténik a sejtfalakban, a plazmamembranban, a citoszdlban és a kloroplasztiszban. A diffizios Gt minden része,
mas-mas mértékben, diffuzios ellenallast (rezisztenciat) jelent. Mivel a sztdma rezisztencia a legjelentdsebb tényezd
a CO, diffuzdja soran, a sztdmak nyitottsdganak szabdlyozasa dont6 a CO, bejutdsdban és ezaltal a
CO,-megkotésének sebességében.

Ha a CO, mar belépett a sztomakon, a diffuzidja elég gyors, nem limitalo a fixalas szamara. A fotoszintézis
szempontjabol elonyds fényabszorpciora a levél felszini rétegeiben tobb lehetség van, az alsdbb sejtrétegek
kevesebb hatasos fényt kapnak. Ugyanakkor a Rubisco eloszlasa a levél keresztmetszetében haranggorbe alaku.
Ennek megfelelden a levél fotoszintetikus aktivitasa is ilyen lefutast mutat. A levél teljes fotoszintetikus aktivitasat
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3.44. abra A fotoszintetikus aktivitas valtozasa az intercellularis CO,-koncentracio (parcidlis nyomas) fliggvényében
a C4-es, ¢és a Cz-as ndvénynél

A gorbékre jellemz6 a CO, kompenzacids pont, ahol a nettd CO,-beépiilés zérus, jelezvén a fotoszintézis és a
1égzés egyensulyat, hasonlatosan a fény kompenzacios ponthoz.

A CO,-asszimilaci6 és a c; (internal partial pressure for CO,) kapcsolatanak vizsgalata szamos kovetkeztetésre ad
lehetéséget:

* A C4-es ndvényekben a fotoszintetikus produkcié mar kb. 15 Pa CO, parcialis nyomasnal telitést mutat, ami
tiikrozi a hatékony CO,-megkotési mechanizmust,

» (Cj-as novényekben az emelkedd c; szint széles tartomanyban noveli a CO,-megkotés hatékonysagat,
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* C4-es noveényekben a CO, kompenzaciods pont zérd, vagy ahhoz kozeli érték, jelezvén a fotorespiracio hianyat,
vagy igen alacsony szintjét,

* (Cj-as novényeknél a CO, kompenzacids pont kb. 10 Pa, ami a fotorespiracié CO,-termelésével fligg dssze.

A korabbi geoldgiai korokban, mikor az atmoszférikus CO,-koncentracié a mainal joval magasabb volt, a C3-as
ndvények leveleiben a c; érték is joval magasabb volt és ez magas fotoszintetikus hatékonysagot eredményezett.
A mai viszonyok mellett, amikor a Cs-as fotoszintézis jellegzetesen CO,-korlatozott, a foldi szerves produkcionak
még mindig kozel 70%-at adjak. A Cy-es fotoszintézis evolicioja viszonylag fiatal, kb. 10-15 millié évre tekint
vissza. Ezt az adaptacios mechanizmust a globalis CO,-koncentracio csokkenés valthatta ki a legmelegebb
teriileteken, kiilonos tekintettel az emelkedd fotorespiracios veszteségekre és a csokkend c;-re (3.45. abra). A C,
tovabbi eldonye egyrészt, hogy a Rubisco kornyezetében uralkodd magas, telitési CO,-koncentracié miatt, a
fotoszintetikus produkci6 kevesebb Rubisco-val is elérhetd, ami kisebb nitrogén igénnyel jar egylitt, ismervén,
hogy ez az enzim a legnagyobb mennyiségben el6forduld fehérje a ndvényben. Masrészt mivel a C, fotoszintézis
alacsonyabb c; érték mellett is hatékonyan miikodik, lehetdség van egy kedvezdbb vizgazdalkodasra a meleg
kdrnyezetben, azaz nem kell teljesen nyitott sztomak mellett magas CO, difftizios gradienst fenntartani. Energetikai
szempontbol a C, fotoszintézis kevésbé gazdasdgosan hasznilja fel a fényenergiat — tobb ATP-t igényel
Osszességében a két fixalasi 1épés — ezért ez a f6 oka annak, hogy a legtobb arnyék-adaptalt ndvény Cs-as.
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3.45. abra Az atmoszférikus CO, szint és a nappali, vegetacios periodusbeli hémérséklet dsszefiiggése a C;-as és
a Cy4-es novények elterjedtsége szempontjabol

A gorbékbdl kitlinik, hogy egy adott CO,-szint mellett a C4-es novények mindig a melegebb éghajlatu teriileteket
foglaljak el. A 1égkori CO,-koncentracio emelkedése ugyanakkor a Cs-as fotoszintézis térnyerésének kedvez.

3.7. Ajanlott irodalom

Heldt H-W. Plant Biochemistry, Third Edition. |Elsevier Academic Press, San Diego, USA, pp.
45-133., 2005.

Taiz L., Zeiger E. (szerk.) |Plant physiology. Fifth edition. Sinauer, 2010.

130

render

http://www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

4. fejezet - Légzés és szénhidrat
anyagcsere

szerz6: Dr. Bratek Zoltan

4.1 Lebontoé (katabolikus) és felépito
(anabolikus) folyamatok a novényi
anyagcserében

A ndvényeknek energiara van sziiksége ahhoz, hogy szerves molekulakat tudjanak felépiteni a sejtek szerkezetéhez
¢és a mikddéshez, hogy fenn tudjak tartani életfolyamatait és szénvazait. Ennek biztositasaban elsédleges a
szénhidratok, a fotoszintézis kdzvetlen és kozvetett termékeinek szerepe. A mag csirdzasanak kezdeti fazisaiban
a mag tartalékai mobilizalédnak, hogy kisebb molekulak képzddhessenek, a tarolt keményitdbol nyert gliikozt
felhasznalhassak.

A kovetkezokben ismertetésre keriilnek azok az anyagcsereutak, melyeken energia képzddik és 1étrejonnek azok
az alap molekulak, melyek a ndvekedéshez, az adaptacidhoz és a reprodukciohoz sziikséges 1j makromolekulak
létrehozasara szolgalnak. E folyamatok enzimkatalizalt reakcidi rendkiviil hasonldak valamennyi él6lényben. A
szénvazak masik meghataroz¢ forrasat a raktarozott lipidek jelentik. A magban tarolt zsirok (acil-glicerolok)
lebontasaval példaul zsirsavak képzddnek, melyekbdl a sejt szénhidratokat tud eldallitani.

Az anyagcsere utjai (metabolizmus) két csoportra oszthatok, az egyik a felépité folyamatokat (anabolizmus)
foglalja magaba, azon energiaigényes folyamatokat, melyek a sejt komponenseit kisebb prekurzorokbol
bioszintetizaljak; a masik csoport a lebontd folyamatoké (katabolizmus), melyek a tapanyagok és komplex
Mivel egy adott metabolit szintézise és lebontasa igen gyakran szimultan torténik, igy egy adott metabolitnak a
netté akkumulacidja vagy fogyasa annak kiilonbségét tiikrozi, hogy milyen gyorsan képzddik és ezzel a lebontasa
milyen aranyban van.

A sejtben egy adott metabolit mennyisége pooljanak (készletének) mérete egy adott idépontban. A poolhoz
csatlakozas és elhagyas aranyat forgasi sebességnek nevezziik. A pool, ha mérete nem valtozik, egyensulyi (steady-
state) allapotban van. Gyors ndvekedés és fejlodés idoszakaszaiban, ilyen példaul a magoncok kialakulasa, az 1j
szovetek €s szervek strukturalis és funkciondlis szerkezetét kialakité anabolikus folyamatok tulstilyban vannak a
katabolikus folyamatokakkal szemben. Az ellenkezdje igaz az Sregedd, illetve a tartalékanyagokat mobilizald
szovet esetében. Az anabolikus-katabolikus mérleg szabalyozésa a bioszintetikus és a lebonto aktivitast kodolod
gének expresszidjanak egyedfejlodési és kornyezeti kontrolljaval torténik. Ez egy jellegzetes vonasa a folyamatnak
a novény életciklusan keresztiil. A fiatal és Sreg novényekben torténd katabolikus folyamatok meghatarozd
résztvevdi a nagy energiaju metabolitok, koenzimek, oxidacios és redukcios reakciok, és enzimek. E folyamatok
végbe mehetnek 1égkdri oxigén felhasznalasaval és anaerob koriilmények kdzott is.

4.2 Szénhidratok lebontasanak anaerob
szakasza a novényi légzésbhen

A ndvények mas él6lényekhez hasonldan, energiagazdag molekulakat, mint amilyen a gliikdz, bontanak le, hogy
energiat és szénvazakat termeljenek. Ebben a folyamatban, melyet sejtlégzésnek neveziink, 1égkori oxigén
felhasznalasaval a gliikdz széndioxidda és vizzé oxidalodik.

A 1égzés alap reakcioegyenlete szénhidratok esetén:

C6H1206 (glukéz) +6 02 — 6 C02 +6 H20
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(A folyamat soran 32-34 (ADP+Pi) hasznalodik fel és ugyanennyi ATP keletkezik.)

Ezen oxidativ reakcioban felszabadul6 energia (AG®-2870 kJ mol'l) biztositja az ATP-szintézist, mely nagyobbrészt
a bioszintetikus folyamatokra hasznalodik. A keletkezett ATP ugyanakkor hajtja az ionpumpakat, mint amilyen a
plazmamembran H'-ATP-4z, illetve az organellumok és a citoszol citoszkeleton altali mozgatasat biztositja.

A sejtlégzés Utjai forrasul szolgalnak a fehérjék, szénhidratok, nukleinsavak és lipidek prekurzorainak, melyek a
novekedéshez és a kifejlett szovetekben a molekuldk kicserélodéséhez sziikségesek. A sejtlégzés a ndvény
valamennyi szdvetében, fényen és sotétben egyarant folyik. Egyes becslések szerint a fotoszintézis termelte cukrok
30-60 %-a hasznalodik el a sejtlégzés soran.

A sejtlégzés 3 6 reakciosorozatot foglal magaba: a glikolizist, a trikarbonsaveiklust ¢és a terminalis oxidaciét
(az oxidativ foszforilacioval kapcsolt elektrontranszportot). Ezek a folyamatok mind mas-mas sejtkompartmentben
zajlanak. A glikolizis enzimei a citoszolban talalhatok. A trikarbonsavciklus enzimei a mitokondrium matrixanak
és krisztainak enzimeibdl keriilnek ki, mig a terminalis oxidacié a belsé mitokondridlis membranon torténik. A
szénhidratok lebontasnak elsd 1épései egy aerob sejtben nem igénylik oxigén jelenlétét (anaerob fazis). A masodik
fazisban (részletesebben a 4.3 fejezetekben) a gliikoz katabolizmus anaerob fazisabol szarmazé szerves savak teljes
mértékben széndioxidda és vizzé oxidalddnak. Ezen 1épések mindegyikénél szabadul fel energia, bar kiilonb6z6
mennyiségekben. A tovabbiakban egy gliikdz molekulat fogunk kdvetni ezeken az utakon, figyelve arra, hogy
néhany intermedier a reakcidlancrol letérhet, sejtalkotok szénvazanak létrehozasat biztositva. Ismert még a szén-
¢és energia-metabolizmus két masik, fontos reakcidttja: az oxidativ pentozfoszfatat (4.5 fejezet) és a
glioxalsavciklus (4.6 fejezet).

4.2.1 A glikolizis

A glikolizis soran egy hat szénatomos szénhidrat, a gliikkoz két harom szénatomos (piruvat) molekulava alakul
oxigéntdl fiiggetlen reakciokban. A glikolizis a citoszolban zajlé 10 enzimkatalizalt reakci6 lancolata. A glikolitikus
enzimek és intermedierek neveit a 4.1 abra tartalmazza. A glikolizis soran gliikoz molekulanként 2 ATP hasznalodik
fel, ugyanakkor 2 molekula NAD" redukalédik NADH-va és 4 ATP képzédik. A teljes szabadenergia valtozas a
glikolizisben: - 95.5 kJ mol™!

A glikolizis Osszesité reakcidegyenlete:
gliikdz + 2 NAD" + 2ADP + 2P; — 2 piroszélésav + 2NADH + 2ATP

A glikolizist két fazisra lehet bontani: egy energiabefektetést igénylé bevezeto részre, mely soran a kiindulasi
anyagok enzimek kozremiikodésével aktivalt allapotba keriilnek, és egy energiatermelé szakaszra (4.1 abra). A
bevezetd szakaszban 2 ATP molekula hasznalodik fel a gliikoz foszforilalasara, az els6 a gliikkoz-6-foszfat, majd
amasodik a frukt6z-1,6-biszfoszfat képzésére (4.1 abra). A fruktdz-1,6-biszfoszfat két koztes tridz-foszfat molekulara
hasad, a glicerinaldehid-3-foszfatra és a dihidroxiaceton-foszfatra. Ez és a reverz reakcio kulcs 1épései nemcsak a
glikolizisnek, de az anabolizmusnak is. Utdbbinal ezek a harom szénatomos komponensek biztositdsahoz
kapcsolddnak, hasonldan a gliikoneogenezis soran (Lasd 4.6 fejezet) vagy a fotoszintetikus széndioxid-fixacidban
keletkezOkhoz, hexozok képzésére szolgalnak.

Az energiatermelési (oxidacios) szakasza a glikolizisnek (4.1 abra) azzal kezdddik, hogy a gliceraldehid-3-foszfat
oxidalodik, mely soran NAD" redukalodik (NADH-t képezve) és a P; direkten beépiil a gliceraldehid-3-foszfatba
glicerinsav-1,3-biszfoszfatot képezve. A gliceraldehid-3-foszfat foszfat csoportja szubsztrat szintii foszforilacioval
az ADP-re keriil, igy ATP képzddik és a glicerinsav-1,3-biszfoszfat glicerinsav-3-foszfatta konvertalodik.

A kovetkez6 1épésben a glicerinsav-3-foszfat atalakul glicerinsav-2-foszfattd, melyet a foszfoenolpiruvat (PEP)
képzddése kovet, majd a glikolizis utols6 1épésében a PEP és ADP alakul at piruvatta és ATP-vé. Megjegyzendo,
hogy a Mg2+ részt vesz valamennyi a foszfat csoport transzferével kapcsolatos reakcioban. Az ezekben a reakciokban
felhasznalt szubsztratok a Mg2+-i0nnak ¢és az egyes intermediereknek a komplexei.

rrrrr

3-foszfat 1ép be az energiatermelési (megtériilési) szakaszba. A tovabbiakban valamennyi gliceraldehid-3-foszfat
molekulara, amely atmegy a glikolizis oxidativ fazisan, 2 molekula ATP és egy NADH képzddése jut. igy a
bevezetd szakaszban befektetett két ATP megtériil, és még 2 ATP és két NADH is képzddik, mint a glikolizis nettd
produktuma.
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4.1. abra A glikolizis. Minden egyes gliilkdz molekulabol, mely 4&tmegy a bevezetd szakaszon, mely soran két
glicerinaldehid-3-foszfat képzodik; ezutan mindketté atmegy az energiatermelési szakaszon, melynek piruvat a
végterméke. Az abra nagy méretben ide kattintva tdltheto le.

Amikor jelen van oxigén, a glikolizisben képzddott piruvat belép a mitokondriumba, ahol (4.3 fejezet) tovabb
oxidalddik a trikarbonsavceiklusban és a felszabadult energia ATP szintézisére forditddik az oxidativ foszforilacio
soran. Raadasul, a NADH is NAD*-vé oxidalédik a mitokondriumban, ahol elektronjai az elektrontranszportlancba
keriilnek. A képz6dott NAD visszakeriil a citoszolba és a glikolizisben tjra felhasznalodik.

4.2.2 Az alkoholt képzd anaerob lebontas

0O, hianyaban, ilyenek példaul az elarasztott vagy 6ntdzott talajokban (ha a talajporusokbol a levegd kiszorul) 1€vo
gyokerek sejtjei, a piruvat tovabbi oxidacidja a mitokondriumokban megall. Ha a NADH redukalt maradna, a
NAD" nem lenne hozzaférhet6 a glikolizis bevezeté szakasza szamara. Ilyen anaerob viszonyok kozott a glikolizisben
képz6dott NADH az alkoholos anaerob lebontas folyamata soran oxidaldédhat vissza. Ennek soran a piruvat
dekarboxilez6dik acetaldehidet és széndioxidot képezve. Ezutan az acetaldehid redukalodasaval etanol és NAD™
képzddik, igy reciklizalodik a glikolizisben képzddott NADH. Ezen az tton a sejt folytathatja a gliikk6z molekulak
hozzaférhet6 energidja legalabb egy részének kinyerését még anaerob koriillmények kdzott is. A glikolizis nemcsak
hogy folytatja miikddését O, hidnyaban, hanem sebessége gyakran még meg is emelkedik. Ez a valaszjelenség
Pasteur-effektusként ismert, felfedezdje a hires francia mikrobiolégus Louis Pasteur nyoman. A ndvény a
glikolitikus intermedierek magasabb szintjével és a glikolitikus és fermentativ enzimeket kédolo gének fokozott
expresszidjaval képes kompenzalni a fermentaci6 alacsonyabb energetikai hatékonysagat. Mivel az alkohol toxikus
lehet a sejtekre, az alkoholos anaerob lebontas gyakran csak bizonyos szituaciokra korlatozottan fordul eld, mint
amilyen a vizborités, ahol az alkohol ki tud diffundélni a névényekbdl.

Az anaerob lebontas termékeként nemcsak alkohol keletkezhet nagy mennyiségben, hanem tejsav, borostyankésav,
egyes novényekben glicerin, de mocsari novényekben felhalmozodhat almasav és shikimisav is.
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4.3 A szénhidratok lebontasanak aerob
szakasza

A sejtlégzés tovabbi reakcioi a mitokondriumon beliil zajlanak. Egy membran kotott komponens kivételével, a
trikarbonsavciklus (Krebs-ciklusnak és citratkornek szintén nevezik) enzimei oldott formaban talalhatok a
mitokondrialis matrixban, mig az elektrontranszport és az oxidativ foszforilacio teljes mértékben a belso
mitokondrialis membranon torténik. E reakciok szubsztratjainak, igy a piruvatnak, a NADH-nak, az ADP-nek, és
a P;-nak at kell Iépniiik mind a kiils6, mind a belsé mitokondrialis membranon. A kiilsé mitokondrialis membran
permeabilis bizonyos kisebb molekulakra (1kDa molekulatomegig), de sok mas molekulat a porin transzportal,
mely egy transzport csatornaként miikodé fehérje. A belsé mitokondridlis membranon torténd atjutas
szubsztratspecifikus transzportert igényel. Kiemelkeddek ezek koziil a piruvat-, ADP/ATP-, P;-, citrat- és malat-
transzporterek.

4.3.1. A piruvat trikarbonsavciklusba torténo belépésének
elékészitése

A sejtlégzés masodik szakaszaban a glikolizisbdl szarmazé piruvat széndioxidda oxidalodik a mitokondrialis
métrixban, elektronjai az elektronhordozd NAD" és FAD molekulakra keriilnek 4t. Az els6 1épése ennek a szakasznak
egy el6készité reakcio, mely a piruvatot olyan formaba konvertalja, mellyel be tud 1épni a trikarbonsavciklusba.
Ezt areakciot a bonyolult felépitést piruvat-dehidrogenaz enzimkomplex katalizalja, mely alegységei 3 enzimet
is tartalmaznak, s rajta flavin-adenin- dinukleotid (FAD), tiamin-pirofoszfat és liponsavamid koenzimek kotddnek.
E reakci6 szubsztratjai a piruvat, a NAD" és a koenzim-A (CoA). A piruvat dekarboxilezédik, CO, szabadul fel,
majd oxidalodik NAD" redukalédasa mellett. A képzédé C, egység, az acetat hozzakapesolodik a CoA-SH-hoz,
igy acetil-CoA képzddik.

A piruvat-dehidrogenaz enzimkomplex katalizalta reakciot 6sszegz6 egyenlet:
Piruvat + CoA + NAD" — acetil-CoA + NADH + CO,

Az acetat és a CoA kozotti kotés nem stabil, reakcioképes, konzervalja az eredeti piruvat molekula energiajanak
egy részét. Az acetil-Coa molekula mar kész a trikarbonsavciklusba torténd belépésre, melynek enzimjeit és koztes
termékeit a 4.2 dbra ismerteti.

4.3.2 A trikarbonsavciklus

A trikarbonsavciklus azzal kezdddik, hogy az acetil-Coa és az oxalecetsav, egy négyszénatomos szerves dikarbonsav,
kondenzacidjukkal egy Cgq-0s szerves savat, citratot és szabad Coa-SH-t képeznek (4.2 abra). Majd a citratbol
izomerizacioval izocitrat képzddik. A ciklus kdvetkez6 két 1épése soran oxidativ dekarboxilezédések torénnek,
mindkét [épésnél CO, képzddik és elektronok keriilnek fel (transzportalédnak) a NAD-ra. Elészér az izocitrat
dekorboxilezédik CO,-t, NADH-t és egy 0t szénatomos szerves savat, 2-oxoglutarsavat képezve. Majd a 2-
oxoglutarsav termék az a-ketoglutarat-dehidrogenaz enzimkomplex altal oxidalédik, igy szukcinil-Coa, CO,
¢s NADH képzddik. A jelentds szabadenergia-csokkenés miatt, a reakcid gyakorlatilag megfordithatatlan. Az
enzimkomplex a szerkezete hasonld a piruvat-dehidrogenaz enzimkomplexéhez, mely a piruvatot acetil-Coa-va
alakitja. A két komplex altal katalizalt reakciok kémiailag analdgok és mindkettének van tiamin-pirofoszfat és
liponsavamid koenzimje. Bar a reakciomechanizmusai ennek a két enzimkomplexnek nagyon hasonléak, a piruvat-
dehidrogenaz aktivitasat reverzibilis foszforilacio szabalyozza, addig az a-ketoglutarsav-dehidrogendz aktivitasat
nem.

A szukcinil-Coa szukcinattd alakul, mellyel egyiitt jar az ADP foszforildcidja ATP-vé; ez az egyetlen
trikarbonsavciklus reakcio, mely direkten ATP-t produkal szubsztratszintli foszforilacioval. A szukcinat oxidaciojat
fumaratta a trikarbonsavciklus egyetlen membrankotott enzime, a szukcinat(borostyankésav)-dehidrogenaz
katalizalja. Ez elektronokat visz at a szukcinatrol a kovalensen kotott FAD-ra. Az enzim egyben tagja a 1€gzési
elektrontranszportlanc II. komplexének, amelyben vas-kén centrumok is kapcsolodnak az enzimhez.
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A tovabbiakban a fumarat reverzibilisen hidratalodik malatot képezve. A reakciot a fumaraz enzim katalizalja,
mely csak a mitokondriumban talalhatd meg és igy megfelelé marker a mitokondrialis matrixra. A trikarbonsavciklus
utolso 1épése, a malat oxidacioja oxalecetsavva, NADH-t produkal. Ez a reakcid reverzibilis, in vitro az equilibriuma
erdsen kedvez az oxalacetat malatta redukalasanak. /n vivo azonban az equilibrium az oxalacetat képzddése felé
van eltolddva, mert az oxidativ reakcid termékei hamar felhasznalodnak.
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4.2. abra A trikarbonsavciklus. A bevezet6 reakcidoban képzodo acetil-Coa a citrat-szintaz katalizalta reakcioban
az oxalecetsavval egy trikarboxil Cg vegyliletet, citratot képez. Az acetil-Coa acetil felébdl szarmazo C-atomokat
piros szin jeldli.

Osszegezve, a trikarbonsavciklus eldkészitd reakcidja és egy azutani komplett fordulata alatt, a piruvat 3 szénatomja
széndioxidként felszabadul, egy ATP direkten képzddik, és még 4 NADH és 1 FADH, molekula képzddik. Az
ATP, NADH, ¢s a FADH, képzik a sejt f6 energia forrasait (4.3. abra).
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4.3. abra A trikarbonsavciklusban képz6dott termékek. (Jones et al., 2012 utan)

Habar a trikarbonsavciklus legtobb enzime elektronakceptorként NAD *-ot hasznal, NADP-specifikus izoformai
az izocitrat-dehidrogenaznak és a malat-dehidrogenaznak a sejt mas részeiben jelen vannak. Példaul a peroxiszomak
NADP-izocitrat-dehidrogenazt tartalmaznak. Az ilyen enzimek altal képzett NADPH-nak sokféle lehetséges sorsa
lehet. Ez azonnal oxidalodhat a novényi mitokondrium elektrontranszportlancaban. Emellett, a NADPH egy
elektrondonor szamos mitokondrialis reakcid szamara, beleértve a dihidrofolat tetrahidrofolatta redukalasat, mely
egy szubsztratja a C, fotorespiracios ciklusnak; az oxidalt glutation redukcidjat, mely véd a mitokondrilis
elektrontranszport soran képz6do oxigén reaktiv gyokok ellen; a mitokondrialis tioredoxinok redukcidjat, melyek
aktivaljak az alternativ oxidazt (4.4.2 fejezet). A citoszolban talalhatdé NADP-specifikus izocitrat-dehidrogenaz
bdéségesen talalhatd a levél sejtekben, de ha kiiitjiik az ezt kodold gén aktivitasat, csak kis valtozast talalunk a
novekedésben és a szén- és nitrogén metabolitok profiljaban. Ugy gondoljak, hogy ennek az enzimnek az aminosavak
metabolizmusédban és a patogénekre adott valaszreakciok redox szignalizacids folyamataiban van szerepe.

A legtobb trikarbonsavciklus enzimnek vannak tehat izoenzim formai, melyek nem a mitokondriumban, hanem
mas sejtkompartmentekben talalhatok. A fumaraz enzim kivétel, ami kizarélagosan a mitokondriumban talalhatod
¢és gyakran hasznaljak e sejtszervecske specifikus markereként.

4.3.3 Aminosavak és zsirok oxidilédnak a glikolizisben és a trikarbonsavciklusban

A glikolizisnek a gliikéz az els6dleges szubsztratja, de a lipidek és az aminosavak bontdsi temékei szintén
betaplalhatok ezen anyagcesereutba. A lipidek katabolizmusa és egyes aminosavak lebontasa, beleértve a glutamatot,
acetil-Coa-t vagy olyan intermediereket termel, melyeket a trikarbonsavciklus felhasznal (4.4 abra). Azokban a
magokban, melyekben nagy mennyiségii tartalékfehérje van (példaul a pillangés névények magjai), az aminosavak
jelentik a f6 energiaforrast. Az aminosavak lebontasa azokban a szovetekben, ahol a nitrogén a tartalékfehérjékbdl
remobilizalddik (példaul magok, vagy oregedd levelek) gyakran dsszekapcsolt amidok (glutamin és aszparagin)
szintézisével. Elsddlegesen ezek azok a szerves molekulak, melyekben a nitrogén nagy tavolsagokra transzlokalodik
andvényen beliil. A glikolizis és a trikarbonsavciklus altal lebontott szubsztratok 6sszegzése a 4.4 dbran talalhato.
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4.4. abra A glikolizis és a trikarbonsavciklus felépitd és lebontd folyamatai.

4.3.4 A trikarbonsavciklus és a glikolizis szénvazakat
biztosit a bioszintézisekhez

A ndvényekben a trikarbonsavciklus mind az energiat biztosito katabolikus folyamatokban, mind a bioszintézisek
anabolikus folyamataiban részt vesz. A ciklus szamos bioszintetikus it szamara biztosit prekurzorokat (4.4. abra).
Ezek koziil kiemelendék a zsirsavak szintézisére felhasznalodo acetil-Coa, valamint az oxalecetsav és az o-
ketoglutarsav, melyek az aszpartat és glutamat aminosavak megfeleld prekurzorait szolgaltatjak. Azon kiviil, hogy
a glutamat fehérjék alkotd része, egyben aminosavak prekurzora is. A szukcinil-Coa a porfirin bioszintézishez
hasznalodik fel. A glikolitikus intermedierek szintén szolgaltatnak prekurzorokat a bioszintézisekhez: a glicerinsav-
3-foszfat a szerin szamara, a foszfoenolpiruvat az aromas aminosavak, a piruvat pedig az alanin szamara. Mind a
glikolizisre, mind pedig a trikarbonsavciklusra elmondhato tehat, hogy nem csupan energiat biztositanak, de a sejt
bioszintetikus sziikségleteihez kiindulasi anyagokat is nyQjtanak.

Mivel a bioszintézis folyamatok sziikségleteihez intermedierek keriilnek kivételre a trikarbonsavciklusbol, a kiesdé
trikarbonsavciklus komponenseket anapleurotikus reakciok toltik Gjra, melyek soran CO, adodik hozzad a
glikolitikus intermedierekhez. A foszfoenolpiruvat-karboxilaz és az almasav-enzim azok a CO,-fixalé enzimek,
melyek ezt a funkcidt, vagyis a ciklus metabolitjainak potlasat, Gjratoltését a novényekben elsddlegesen ellatjak.

A PEP-karboxilaz katalizalta reakcio egyenlete: Foszfoenolpiruvat + HCO;™ — oxalacetat + P;

Az almasav-enzim katalizalta reakcié egyenlete: piruvat + NADPH + CO, — malat + NADP"

137

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

Légzés és szénhidrat anyagcsere

4.4 A redukalt koenzimek oxidacidja

A glikolizis és a trikarbonsavciklus mitkodése soran 1étrejott redukalt kofaktorokban, a NADH, és a FADH,-ben,
valamint a pentozfoszfatciklusban képz6dott NADPH-ban nagy mennyiségli energia tarolodik. Ezek
visszaoxidalasaval igy jelent6s mennyiségili energia szabadul fel. A NADPH nagyobbrészt a bioszintézisek reduktiv
folyamataiban vesz részt.

A redukalt koenzimek visszaoxidalasanak lehetdségei a névényekben az alabbiak:
Mitokondrialis oxidaciok:

- citokrom ut (citokrom-a-as)

- alternativ Ut (cianidrezisztens 1t, alternativ oxidaz)

Extramitokondrialis oxidaci6 (direkt végoxidazok)

A kovetkezokben ismertetésre keriilnek a fenti oxidativ utak a névényi specialitasok részletesebb bemutatasaval.
A mitokondrialis elektrontranszport és a kapcsolt ATP-szintézis folyamatait, mivel ezek valamennyi
mitokondriummal rendelkezé €é161ényben nagyon hasonldéan jatszodnak le, és biokémia konyvekben ezekrdl
részletesebb leirasok talalhatok, igy csak réviden, 6sszefoglald jelleggel tekintjiik at. Fontos megemliteni, hogy a
mitokondrialis elektrontranszport ¢és a kapcsolt ATP-szintézis nagyfoka hasonldésagot mutat a fotoszintetikus
elektrontranszportlanc és a kapcsolt ATP-szintézis folyamataival és struktraival, melyeket a 3.5.7. fejezet részletesen
1smertet.

4.4.1 Mitokondrialis elektrontranszport a citokromokon
keresztul és kapcsolt ATP-szintézis

A folyamat soran a redukalt kofaktorokban tarolt energia az ATP-szintézishez kapcsolt mitokondrialis
elektrontranszportlancon keresztiil szabadul fel, mik6zben az O, vizzé redukalddik. A lanc négy, a mitokondrialis
membranhoz kapcsolt sok alegységbdl allo fehérjekomplexet foglal magaba. A komplexek k6zott az elektronokat
az ubikinon (UQ) és redukalt formaja az ubikinol (UQH,) szallitja.

Az 1. Komplex szamos polipeptidbdl épiil fel, NADH-dehidrogenaz funkciot lat el, a NADH-rol az elektronokat
az ubikinonra juttatja. A II. Komplex egy szukcinat-dehidrogenaz, mely kovalensen ko6tott FAD-ot tartalmaz. A
1. Komplexet citokrom-c1 és kiilonb6z6 citokrom-b-k épitik fel, kotott hem kofaktorral rendelkezik. Az L., II. és
III. Komplexek mind tartalmaznak Fe-S centrumokat. A III. Komplex az elektronokat a UQH,-r6l kapja és ezek
a citokrom-c-re keriilnek. A IV. Komplex egy citokrom-oxidaz(a-a3), mely az elektronokat a citokrom-c-rdl kapja
és az O,-t vizzé redukalja.

Az elektrontranszport folyaman az ., II. és IV. Komplexek protonokat pumpalnak a belsé membranon keresztiil
a matrixbol az intrakrisztalis térbe és ez hajtja az oxidativ foszforilaciot, az ATP ADP-bdl és P;-bol torténd
szintézisét. A III. komplex esetében a protonok membranon keresztiili szallitdsa a UQ-ciklus mechanizmuséaval
torténik (lasd 4.5 abra, vesd dssze 3.5.1. fejezet). A teljes UQ-ciklus 2 fordulatbol all, melyek soran 2 molekula
UQH, oxidalodik, 4 proton transzportalddik, 2 elektron keriil at a IV. Komplexre, €s egy molekula UQ redukalodik.
Az elektrontranszport soran az intermembran térben akkumulalodott protonok hajtjadk meg a sokegységbdl allo
FoF{-ATP szintdz komplexen folyé ATP-szintézist. Az F hidrofob egység membranba agyazott és proton
csatornaként miikodik. Az F; fejrész a belsé membran matrix fel6li oldalan talalhato és ATP-t szintetizal egy a
pH-valtozassal dsszefliggd konformacid valtozasi mechanizmussal, harom szubsztratk6tohellyel rendelkezik. Az
intakt mitokondriumban altalaban 10 proton keriil &tpumpalasra minden 2 elektronnak a lancon, a NADH-t6l az
0,-ig torténd transzportja soran, mialatt kortilbeliil 2,5 ATP molekula képzddik. A 1. Komplexen kotott FADH-
nak az oxidacioja 1.5 koriili ATP termeléssel jar.

A normalisan miik6dé mitokondriumokban az elektrontranszport és az ATP-képzés szorosan kapcsoltak, vagyis
elektronszallitas csak akkor mehet végbe, ha egyidejiilleg ATP is képzddik. Az ATP-képzés intenzitasa ilyenkor a
meghatarozo, limitald tényezdje az elektrontranszport sebességének. A két folyamat szétkapcsolhato, példaul
mechanikai hatasokkal (sebzés, mitokondriumok izolalasa), vagy specialis, a membrant a protonok szamara
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atjarhatova tevo szétkapcsoloszerekkel (2-4-dinitrofenol, dikumarol, egyes zsirsavak és antibiotikumok). Ekkor
az elektrontranszport gyorsabba valik és az oxigénfelvétel is gyorsul.

Mind az ATP-képzés, mind az elektrontranszportlanc reakcioi megfordithatok, igy ATP adagolésa (és a citokrom-
oxidaz gatlasa) mellett a NAD" redukélhato.
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4.5. abra Az alternativ oxidaz kapcsolata a mitokondrialis ndvényi elektrontranszportlanc felépitésével a belsd
mitokondrialis membranon. Lathatok az alternativ oxidaz és két tovabbi rotenon-rezisztens NAD(P)H-dehidrogenaz
egyiitt egy kiilsé NAD(P)H-dehidrogenazzal, az I-IV. Komplexek és az ATP-szintaz. (Jones et al., 2012 utan) Az

abra nagy méretben ide kattintva toltheto le.
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4.4.2 A mitokondrialis oxidacioé alternativ utja
(cianidrezisztens légzés)

A novényi mitokondriumok tartalmaznak egy utat az elektronok UQ-r6l O,-re torténd szallitasara, mely elkertili
a citokrom-c oxidazt (IV. Komplex) (4.5 abra). Ez az alternativ oxidaz megtalalhato6 a szarazfoldi ndvényekben,
sok algaban és gombaban, és néhany protozoaban. Az alternativ oxiddz inszenzitiv a III. és IV. Komplexek
inhibitoraira, igy az alternativ oxidazon keresztiili elektronaramlas intenzivvé valik a citokrom-oxidaz klasszikus
gatloinak (cianid és szénmonoxid) alkalmazasakor és a III. Komplex gatlasakor (antimycin-A). Ugyanakkor, ez
az alternativ ut specifikusan gatolhat6 szalicilhidroxamsavval és propilgallattal. Az alternativ oxidaz erdsen kotodik
a bels6 membranhoz ¢és elektronokat terel el az elektrontranszport Gtrél az UQ-pool szintjén. Az elektronokat a
UQH,-r6l veszi fel és direkten az O,-re juttatja, mikdzben termékként viz képzddik. Az alternativ oxidaz protonokat
nem mozgat, s6t ez az ut elterelheti az elektronokat a harombdl kettd proton tanszlokacios helyrdl. Ezért, az
alternativ oxidaz miikodtetésekor kevesebb ATP keletkezik (vagy egyaltalan nincs foszforilacio), és tobb energia
veszik el hoként. A citokrom tipusa és az alternativ 1t tehat parhuzamosan miikodik, aranyuk a névény élettani
allapotatdl fiigg. Magas ADP-koncentraciok esetén a citokrém ut teljes intenzitissal miikodik, az alternativ ut
ilyenkor alig vagy egyaltalan nem aktiv. Ha azonban az ADP koncentracidja csokken (az ATP koncentracidja
pedig nd), az alternativ utra keriilnek az elektronok.

Tobb novény kihasznalja az alternativ oxidaz termogén (hot generald) hatasat, melyek kozil kiilondsen az Arum
nemzetség fajait tanulmanyoztak. Szamos fajnal a kifejlédo viragokban képzddott hé noveli meg a megporzd
rovarokat vonz¢ illatok kibocsatasat.

Az alternativ oxidaz bizonyos fokt mikodését a legtobb ndvény szovetei mutatjak, de aktivitasa széles skalan
mozoghat. Igy példaul az alternativ oxidaz szintézisét gyakran stimulaljak stressz hatisok, mint a tipanyagok
hianya vagy a szarazsag, melyek reaktiv oxigénformak létrejottét indukaljak (lasd 10.6. fejezet). Az alternativ
1égzést folytaté szovetek minden esetben élénk bioszintézist folytatnak. Ugy tiinik, hogy az alternativ oxidaz ut a
kinon-pool talredukalasanak megel6zésére szolgald ut lehet, melynek egyben alapveto feladata a veszélyes reaktiv
oxigén-formak képzddésének kontrollja.

4.4.3 Extramitokondrialis oxidacié (direkt végoxidazok)

A ndvényi sejtekben a mitokondriumon kiviil is szamos végoxidaz talalhat6. Direkt végoxidazoknak azért nevezik
Oket, mert nem kapcsolédnak membranhoz kotott elektrontranszporthoz. Ezek tgy oxidalnak el 1égzési
szubsztratokat, hogy ATP nem képzddik, a felszabadulo energia hé formajaban tavozik el. Kisebb résziik a
citoplazmaban szolubilis formaban talalhatd, tobbségiik sejtszervecskékhez, vagy a sejtfalhoz kotott.
Szubsztratspecificitasuk és igy biokémiai szerepiik is valtozatos. Felépitésiikre az jellemzd, hogy prosztetikus
csoportjuk valamilyen atmeneti fémion vagy flavin nukleotid.

A tovabbiakban roviden targyaljuk a legfontosabb direkt végoxidazokat.

Fenol-oxidazok

A novényi szovetek sériilésekor megfigyelhetd barnulési reakciok ezen enzimek mitkddésének koszonheték, mivel
a fenol-oxidazok altal képzett kinonok egymassal és egyéb molekulakkal igen stabil melanin-jellegii szines
polimerekké oxidalédnak Gssze.

A legismertebb koziiliik a katekol-oxidaz, vagy polifenol-oxidaz, mely difenolokbol O, felhasznalasaval kinonokat
és vizet képez. Monofenolokat is elfogad szubsztratként, melyeket els6 1épésben O, felhasznalasaval difenolokka,
majd kinonokka alakit at.

A képzddott kinonokat a NAD(P)H-kinon-oxidoreduktdz enzimek visszaredukalhatjak fenolokkd NAD(P)H redukalt
koenzimek oxidacigjaval

Fotoszintetizalo szovetekben a kloroplasztiszokban, nem fotoszintetizal6 szvetekben a peroxiszomakban lokalizalt.
Az enzim négy alegységbdl épiil fel, s alegységenként 1-1 Cu-iont tartalmaz.
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A fenol-oxidazok részt vesznek a ndvényi rezisztencia kialakitasaban. Az altaluk katalizalt enzimreakciokban
keletkez6 igen reaktiv kinonok képesek a virusokat inaktivalni, s6t a virusfert6zott teriileteken a sejtek teljesen
eloxidalodhatnak (hiperszenzitiv reakcio), igy jellegzetes lokalis 1éziok keletkeznek. A fenoloxidazoknak szerepiik
van a sebzések utan kialakulo 1égzésnovekedésben, a gesztesedésben €s feltehetden az indolecetsav szintézisében
is.

Aszkorbinsav-oxidaz
A szintén Cu-tartalmu enzim O, jelenlétében az aszkorbinsavat dehidro-aszkorbinsavva oxidalja:
L-aszkorbinsav +1/2 O, +H" — dehidro-aszkorbinsav + 2 H,0

A dehidro-aszkorbinsav visszaredukalasat glutation oxidaldsa mellett a glutation-dehidro-aszkorbinsav-oxidoreduktaz
végzi. Az oxidalt glutationt pedig a NADPH oxidacidjaval a NADPH-glutation-oxidoreduktaz enzim redukalja
vissza.

Az aszkorbinsav-oxidaznak kiemelked6 szerepe van a sejt redoxpotencialjanak beallitasaban az aszkorbinsav/dehidro-
aszkorbinsav ¢s a glutation/oxidalt glutation aranyok beallitasan keresztiil, igy a bioszintetikus folyamatokra éppugy
hatasa van, mint az érés és az 6regedés folyamataira.

Glikolsav-oxidaz

Az enzim O, felhasznalasaval a glikolsavat glioxalsavva oxidalja, de sok mas savat is elfogad szubsztratként.
glikolsav +O, — glioxalsav + 2 H,O

Mivel prosztetikus csoportja FMN, az oxidacié soran nem viz, hanem hidrogénperoxid keletkezik. A glioxalsav
a NADH-specifikus vagy a NADPH-specifikus glioxalsav reduktdz enzim segitségével. A glikosav-oxidaz
peroxiszomakban és glioxiszomakban talalhato. Szintézise fitokrom kontroll alatt all. A fénylégzésben is fontos
szerepe van.

Peroxidazok
Miikodésiik soran hidrogéndonorokat oxidalnak el hidrogénperoxid felhasznalasaval:
Donor (red) + H,O, — Donor (ox) + 2 H,O

Protohem prosztetikus csoportot tartalmaznak. A H-donorra vonatkozd kicsi specificitdsuk is hozzajarul, hogy
szamos anabolikus (pl. lignin és etilén bioszintézise) és katabolikus (pl. flavonoidok lebontasa) folyamatban
jatszanak szerepet €s részt vesznek a rezisztencia kialakitasaban is. A zold szovetek kloroplasztiszdban a glutation
¢és az aszkorbinsav specifikus oxidacidjat végzi, a nem fotoszintetizald szovetekben viszont a citoplazmaban
talalhato.

Katalaz

Altalanosan el6forduld, elsésorban a peroxiszomakban és a glioxiszomakban lokalizalt. 4 alegységbél all és hem
prosztetikus csoporttal rendelkezik. A sejtekben, ligos kozeg esetén, a flavin enzimek miikddése soran keletkezett
hidrogénperoxid bontasat végzi:

2 HzOz — 2 Hzo + 02
Savas kozegben viszont peroxidativ aktivitassal bir.

Szuperoxid-dizmutaz

A sejtekben keletkezd szuperoxid (O,") eliminalasat végzi:

20, +2H"—2H,0,+0,
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A rendkiviil reakcioképes szuperoxid-ion keletkezik enzimreakcidokban (xantin-oxidaz, aldehid-oxidaz, flavoprotein-
dehidrogenazok), illetve a fotoszintézis fényszakaszaban, amennyiben az elektronakceptor foglalt. Két alegységbdl
o . i ash (2T 2 2t .

éptl fel, mindkettében talalhaté Cu”" és Zn“" is.

4.5 Az oxidativ pentézfoszfatut

A glikolitikus ut mellett mas utak is 1éteznek, melyeken a sejt a szénhidratokat le tudja bontani. Kiemelked6 szerepe
van a novényekben az oxidativ pentozfoszfatitnak (4.5. abra). Bizonyos koriilmények kozott ugyanis nem a
glikolizis reakcidi indulnak meg, hanem a gliik6z-6-foszfat oxidalodik és dekarboxilezddik a koztes pentdzon, a
ribuloz-5-foszfaton keresztiil, CO, keletkezése kozben, NADP* elektronakceptort hasznalva.

A pentoz-foszfat utat 6sszegz6 reakcio egyenlete:
6 gliikoz-6-foszfat + 7 H,O + 12 NADP" — 5 gliik6z-6-foszfat + 6 CO, + P, + 12 NADPH +12H"

Ez az 1t jelen van mind a plasztiszokban, mind a citoszolban, bar a plasztiszon beliili ut altalaban a talsulyban
1év0. A plasztisz Ut els6sorban éjszaka mikodik, amikor terméke, a NADPH a fotoszintézis folyamatain keresztiil
nem hozzaférhetd (1asd 3. fejezet).

4.5.1 A pentézfoszfatutnak oxidativ és regenerativ fazisai
vannak

A pentozfoszfatitnak két szakasza van: az oxidativ fazisa, melyben a gliik6z-6-foszfat egymast kovetéen atalakul
6-foszfogliikonatta és NADPH-va, majd ribul6z-5-foszfattd, széndioxidda és NADPH-v4 (4.6 abra); és a regenerativ,
nem oxidativ fazisa, melyben a gliikoz-6-foszfat ribuloz-5-foszfatbol regeneralodik egy hat enzimreakciobol allo
uton (4.6 abra). A reakciout szochiometriailag, feltételezve, hogy egyetlen intermedier sem tériil el mas bioszintetikus
uti célok felé, azt mutatja, hogy a gliikoz-6-foszfat, mely a Cg-poolt erdsitette, a ciklus hat fordulata soran teljes
mértékben oxidalodik CO,-a. Ez azt jelenti, hogy minden hat Cq résztvevébdl egy emittalodik 6 CO, molekula
formajaban és a megmarado 5 C4-vaz regeneralodik egy a Cs, C4, C; és Cs intermediereket 6sszekotd folyamat
soran a regenerativ fazisban. Ezek, a gliikoz-6-foszfat ujboli helyreallitasaval, alkalmassa valnak az oxidativ fazisba
torténd Gjboli belépésre.

Fontos megjegyezni, hogy a pentdzfoszfatut miikddése soran nincs ATP-képzés szubsztratszintii foszforilacioval,
a gliik6z-6-foszfat molekula 6sszes energidja NADPH formajaban raktarozodik el. A NADPH felhasznalhato
bioszintézisekben vagy ATP termelésére a mitokondriumokban, a NADPH a mitokondridlis 1égzési
elektrontranszportlancban torténé oxidalodasaval, vagy a fotoszintézis Calvin-ciklusaval torténd kdlcsdonhatasban.
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4.6. abra Az oxidativ pentdzfoszfatat. A reakcid ut oxidativ szakaszaban a gliikoz-6-foszfat ribuloz-5 foszfatta
oxidalodik, mikozben NADPH ¢és CO, keletkezik. Az it regenerativ szakaszaban a gliik6z-6-foszfat riboz-5-
foszfatbol regeneralddik. A transzaldolaz enzimtdl eltekintve, a regenerativ szakasz enzimei mar targyalva lettek
a Calvin-ciklus kapcsan a 3.6.2. fejezetben. Az oxidativ szakasz reakcidi irreverzibilisek, mig a regenerativ szakasz
reakciéi konnyen megfordithatok.
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4.5.2 A pentézfoszfatut szamos bioszintetikus utvonal
intermediereinek forrasa

Ennek az Gtnak a regenerativ fazisaban képz6dé intermedierek felhasznalhatok a sejtalkotok bioszintéziseiben.
Igy példaul a ribuloz-5-foszfat az RNS, DNS, ATP és szamos koenzim szintézisében keriilhet felhasznalasra. A
novényekben az eritroz-4-foszfat, egy négy szénatomos intermedier, az egyik prekurzora az aromas aminosavak
szintézisének, valamint rész vesz masodlagos névényi metabolitok szintézisé¢ben, mint példaul a lignin és a
flavonoidok (11. fejezet).

A pentdzfoszfatut regenerativ fazisanak intermedierei és legtobb enzime a Calvin-ciklusnak is résztvevéje (3.6.2.
fejezet). A zoldiilésen atmend plasztiszokban, az oxidativ pentdzfoszfatut intemedierei felhasznalodhatnak a Calvin-
ciklus intermediereinek forrasaként, mig a fotoszintetikus képességek teljesen ki nem fejlodnek.

A pentdzfoszfatat aktivitasat elsésorban a gliikkoz-6-foszfat-dehidrogenaz enzim aktivitasa hatarozza meg. Ezt az
enzimaktivitast nem befolyasolja az ATP koncentracidja, de a folyamat soran képz6dé NADPH gatolja, mely
gatlas pH-fiiggd.

4.6 A glioxalsavciklus és a glukoneogenezis

Olyan ndvényekben, amelyek magjai jelentds mennyiségben raktaroznak zsirokat, olajokat, csirdzasuk soran a
lipidek lebontasa a szénhidratok bioszintéziséhez kapcsolodik. A raktarozo szévetekben ilyenkor a zsirsavak [3-
oxidacidjaval nagy mennyiségben keletkez6 acetil-Coa a glioxalsavciklus és a gliilkoneogenezis folyamatain at
gliik6zza, majd szachardzza alakul.

A glioxalsavciklus Iépései a mitokondrium, a citoplazma és a glioxiszoma tereiben zajlanak. Az acetil-CoA belép
a glioxiszomaba €s izocitratta alakul. Az izocitrat-1idz és a malat-szintaz a glioxalsavciklus meghatarozo enzimei,
az izocitratot malatta alakitjak, mely bent marad a glioxalat-ciklusban, és szukcinatta alakul at. A szukcinat a
mitokondriumba keriil 4t és belép a trikarbonsavciklusba. A mitokondrium a szukcinatot malatta, a szénhidratok
eléanyagava alakitja.

A gliikoneogenezis, mely a nem cukor alapi prekurzorokbol gliikéz képzésére szolgald folyamat, kdveti a
glioxalsavciklus reakcidit. Ennek soran a szukcinatbol képzddo malat a citoszolban oxalecetsavva alakul, amelyet
a PEP-karboxilaz enzim foszfoenol-piruvatta alakit. A glilkoneogenezis a foszfoenolpiruvatot hex6zokka konvertalja.
A hex6z és a PEP kozott a glikolizis dsszes enzime, kivéve a foszfofruktokinazt és a hexokinazt, reverzibilis. A
frukt6z-1,6-biszfoszfataz és a foszfoglilkomutaz 6sszekdtik ezeket a reakciokat, megengedve, hogy a PEP cukrokka
alakuljon lényegében a glikolizis reverz iranyban torténd futdsaval. A fruktéz-1,6-biszfoszfataz az AMP és a
frukt6z-2,6-biszfoszfat altal allosztérikusan gatolt.

4.7 A légzesi folyamatok szabalyozasa

A 1égzési folyamatok az elsddleges anyagcserének kdzponti elemeli, igy ezek megfeleld irdnyitasa és mas élettani
folyamatokkal 6sszehangolasa kulcsfontossagu. Az intermedierek aktualis szintje biokémiai utakon keresztiil, egy
finom (gyors, pillanatr6l pillanatra torténd) és egy lassubb (hossza idOtartamu) szabalyozas Osszehangolt
miikddésével allitodik be, mely folyamatot metabolikus kontrollnak neveziink. A katalizalt reakcid sebességére
Ennél a szabalyozasi utndl nagyobb iddkeret sziikséges érezhetd enzimaktivitds valtozashoz, ezért a fehérjék
szintézisére épitd szabalyozasi mechanizmus altalaban csak a lassubb kontrollhoz jarul hozza.

A légzés gyors szabalyozasa tobbnyire a meglévd enzimek metabolitokra vald érzékenységén keresztiil valosul
meg, mivel a metabolitok kozvetlen kdlcsonhatasa a fehérjék katalitikus vagy szabalyozo helyeivel noveli vagy
csokkenti azok aktivitasat.

Ebben a fejezetben 6sszegzésre keriilnek mindazok a finom és a durva kontrollt biztositoé folyamatok, melyek a
légzés szabalyozasaban szerepet jatszanak.
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4.7.1 A légzés finom kontrollja az enzimaktivitasok
metabolikus szabalyozasaval

A sejtlégzési metabolitok képzésének szabalyozasa végsé soron a 1égzési elektrontranszport lanc altali NADH
reoxidacio sebességéhez és a sejt ATP hasznositasanak mértékéhez igazodik. Metabolikus kontroll analizisnek
nevezziik a szubsztratok és termékek képzodésének egy biokémiai it enzimein keresztiil torténd tanulmanyozasat.
Egy rovid és el nem 4gazo egyszerli reakcid Ut esetében annak sebessége az egész reakcio it sebességét meghatarozo
1épésre, tulajdonképpen a sebesség meghatarozd enzim aktivitdsara alapozoédhat. Valdjaban a metabolikus utak
komplex haldzatok és fluxusuk az egész 6sszekotott rendszernek a tulajdonsaga. A metabolikus kontroll analizis
segitségével meghatarozhat6 az egyes reakciok kdzremiikddése a teljes it fluxusahoz és kovethetd a rendszer €s

sy

egy fejlodési esemény, hatasara.

Részletes metabolikus kontroll analizisek torténtek a ndvények glikolizisének, trikarbonsavciklusanak és
mitokondrialis elektrontranszportlancanak vizsgalatara. Ezeknek az analizisek flexibilis szervezddést és alternativ
reakcidkat tartak fel, amely megneheziti a sebesség meghatarozo 1épések és pontok meghatarozasat a fluxus
szabalyozasaban. A 1égzés biokémiajanak teljes rendszerében a metabolikus kontrollban betdltétt szerepik
tekintetében néhany reakcid kiilonésen figyelemremélto (4.7. abra). A foszfofruktokinaz kontrollja a glikolizisben
egy példaja a folyas iranyaba es6 intermedierek altali negativ ,,feedback”-visszacsatolasnak. A frukt6z-6-foszfat
atalakulasat fruktdz-1-6-biszfoszfatta aktivalja a P; és er6sen gatolja a PEP és mas glikolitikus metabolitok is.
Hasonl6 ehhez, ahogy a piruvat-kinazt aktivalja az ADP és gatoljak a trikarbonsavciklus egyes termékei (4.7 abra).

A trikarbonsavciklus anyagcseréjének kontrolljat az el6készitd reakcidban részt vevo piruvat-dehidrogenaz komplex
szabalyozasa példazza legjobban. A piruvat-dehidrogenaz enzim egyik komponense gatolva van, miutan egy ATP-
dependens kinaz foszforilalja. A foszfat csoport foszfataz enzim altali eltavolitasa reaktivalja az enzimet. A
proteinkinaz aktivitasat pedig szamos metabolit modulalja. A piruvat gatolja a kinazt, biztositva, hogy a dehidrogenaz
aktiv legyen, amikor béségesen all rendelkezésre a szubsztratja. Raadasul ,,feed-back™ gatlas ala is esik termékei,
az acetil-CoA és a NADH altal. A trikarbonsavciklus mas dehidrogenazai (malat, izocitrat, a-ketoglutarat
dehidogenazok) az acetil-Coa és a NADH altal szintén negativ visszacsatolassal gatlodnak.
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4.7. abra A 1égzés metabolikusan szabalyozasanak visszacsatolasi pontjai. (Jones et al., 2012 utan)

Az elektrontranszport sebessége az O,-felvétel sebességével egyiitt az ADP ¢és a P; hozzaférhetdsége altal is
szabalyozottak. ADP vagy P; hianyaban az ATP-szintaz F, protoncsatornaja blokkolva van. A belsémembran
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protongradiense addig épiil, mig ez egy hats6 kemiozmotikus nyomast létre nem hoz, amely tovabbi proton
transzlokaciokat mar korlatoz a membranon keresztiil. Mivel az elektrontranszport erésen kapcsolt a proton
transzlokaciohoz, egy nagyobb proton felhalmozddas szintén korlatozni fogja az O, fogyasztast. Egy ,,steady-state”
allapotban, az elektrontranszport sebességét az szabalyozza, hogy az intermembran tér protonjai milyen sebességgel
folynak vissza a matrixba. Amikor a ADP ¢és P; elérhetd, a protonok aramlasa az ATP szintazon keresztiil gyors;
ha azonban az ADP vagy a P;, vagy mindketté hianyzik, a protonok csak lassan szivarognak at a bels6 membranon.

A protonok atfolydsa bizonyos anyagokkal, az un. szétkapcsolokkal drasztikusan novelhetd, melyek
protonhordozéként vagy protoncsatornaként szerepelnek. A szétkapcsolok engedik a protonokat a belso
membranon keresztiil kiegyenlitdédni. Ez a protongradiens 6sszeomlasahoz vezet és igy az ATP szintézis megall,
azonban az elektrontranszport sebessége és az O,-fogyasztas novekszik, mert a protoncsatorna okozta blokk
megszunt.

4.7.2. Légzési folyamatok kolcsonhatasai egyéb
anyagcsereutakkal

Fényen a z61d szovetek CO,-t asszimilalnak a Calvin-ciklusban és egyidejiileg CO,-t veszitenek a fotorespiracioban.
Sotétben a levelek mar nem fotoszintetizalnak tovabb, de tovabbra is képeznek CO,-t és ATP-t a 1égzésen keresztiil.
energiametabolizmussal torténd kélcsonhatas kovetkezményei. A fotoszintézis 1égzési szubsztratokat szolgaltat.
A glikolizis és a kloroplasztisz szénmetabolizmusanak egy fontos kapcsolddasi pontja a plasztisz Kiilsé
membranjanak triézfoszfat transzportere. A Calvin-ciklus C; intermedierei és a P; kicserélésével a tridzfoszfat
transzporter direkten modulalja a foszfofruktokinaz aktivitasat.

A légzésnek optimalizalo hatasa is van a fotoszintézisre. A 1égzés példaul eldsegiti a fotokémiai reakcidkban
képz6dott redukald agensek exportjat. A mitokondrium elektrontranszport lanca alapvetd szerepet jatszik ezen
agensek felhaszndlasaban, igy megelozhetévé valik a fotoszintetikus elektrontranszport komponenseinek a
tulredukalodasa és a tilakoid membranok oxidativ kdrosodasa.

A mitokondrialis 1égzés masik igen fontos feladata a fotorespiracid soran képz6dé glicin oxidacidja. Azoknak a
transzgénikus novényeknek, melyeknél a trikarbonsavciklus komponenseit kodoldo géneknek csokkent az
expresszidja, mint példaul az akonitaz vagy a malat-dehidrogendz, megemelkedik a fotoszintézis sebessége és a
szaraz anyag akkumulacid. Ezt az magyarazza, hogy csokken a trikarbonsavciklus kompeticidja a szachar6oz
bioszintézis prekurzorai irant.

A fény kozvetleniil szabalyoz szamos fotoszintetikus enzimet a kotott tioredoxinok redox allapotan keresztiil,
hatésa a ferredoxin/tioredoxin rendszeren (lasd 3.5.4. fejezet) at kiterjed a kloroplasztiszban zajl6 elektrontraszpora.
Egyes 1égzési komponenseknél szintén redox kontroll valosul meg a -S-S- kotések tioredoxin medialta kovalens
redox kontrolljara a fehérjék SH-csoportjanak kovalens mddositasaval. A 1égzési komponensek koziil a tiol-redukcid
altali aktivalas bizonyitast nyert tobbek kdzott a citoszol NAD-glicerinaldehid-3-foszfat dehidrogenaz és aldolaz,
valamint a mitokondrialis citrat-szintaz esetében. Ismert, hogy az alternativ oxidéz aktivitasa is redox kontroll alatt
van; az alegységei kozott egy -S-S- kotés l1étrehozésa inaktivalja az alternativ oxidazt. A redukalt tioredoxin
felbontja a kotést és aktivalja a fehérjét. Egyes tioredoxinok az ATP képzddését is serkentik a CF-ATP-az
serkentésével. A tioredoxin-m a gliikdz-6-foszfat-dehidrogendz gatlasaval megakadalyozza az oxidativ
pentdzfoszfatat beindulasat, a fény igy kozvetve mintegy ,,bekapcsolja” a széndioxidfixacio és -redukcio6 folyamatait.

4.7.3 A légzési aktivitas durva kontrollja a génexpresszié
szabalyozasaval

A fény kozvetlen befolyassal van a Iégzésre a mitokondrialis fehérjék fotoreceptor-medialt transzkripcios kontrollja
altal. A trikarbonsavciklus legtobb enzime nem fényregulalt, de az Arabidopsis 2 malat-dehidrogenaz enzime a
megfigyelések szerint fény hatasara indukalodik. Az egyik esetében, a hatas érzékeny a vords és a tavoli voros
fényre, mely a fitokrém indukcié szerepét jelzi. A fény szintén befolyasol 3 enzimatikus lépést a trikarbonsavciklus
szénbelépési pontjanal, ezek a piruvat-dehidrogenaz, a citrat-szintaz és az akonitaz. A mitokondrialis 1€gzési lancot
kodold géneknek hozzavetdleg 10%-a mutat fénnyel kapcsolatos valtozast expresszidjaban. Ezek koz¢é tartoznak
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a citokrom-c génjei (amelyek érzékenyek a kék, de a voros és a tavoli vords fényre is), ADP/ATP karrier fehérje,
és egy a légzési komplex dsszeszerelésében fontos fehérje. A rotenon-inszenzitiv NAD(P)H-dehidrogenazt kodold
gén transzkripcidja erdsen fényfliggd, mely hatast a fitokrom és a kék fény receptor kriptokrom egyarant medialja.
A fényen nevelt novényekbdl izolalt mitokondriumok alternativ oxidaz kapacitdsa magasabb, mint a sotétben
nevelt névények mitokondriumaié. Ebben mind a fotoszintetikusan aktiv fény, mind az alacsony intenzitasu voros
fény induktiv volt. Ez a megfigyelés azt sugallja, hogy egy nem proton-pumpal¢ alternativ 1égzési lanc aktivalédhat
fényben. Ez kapcsolatban lehet azzal az igénnyel, hogy foglalkozni kell a magas NADH szinttel, melyet a glicin-
dekarboxilaz képez a fotorespiracid soran.

Az oldhato cukrok a 1égzés altal felhasznalt els6dleges metabolikus forrasok. A cukrok, a szignalizacios utakban
betdltott szerepiik miatt is, erdteljes hatassal vannak a gének expresszidjara, nem csupan a szénanyagcsere, de a
fejlodési utak génjeire és a kornyezeti hatasokra aktivalodd génekre is. A szachar6z és a hexdzok, melyek a
szacharoz hidrolizisének termékei (gliikoz €s a frukt6z), induktiv vagy repressziv hatassal rendelkeznek sok 1égzési
enzim génjének transzkripciéjara. A novényi sejteknek elkiiloniilt szenzorai vannak a szacharozra, a gliikozra
és a fruktozra; az altaluk detektalt szachardz: hexdz aranyok valtozasai kiilonb6z6 transzdukceios utakhoz vezetnek.
A cukor-érzékeny rendszerek vagy novekedést elGsegitok, vagy gatlok. A glikolizis els6 1épését katalizald enzim,
a hexokinaz (HXK), Iehet egy példa a névekedést tamogato ttra, illetve egy protein-kinaz az un. SnRK1 (Snfl-
Related Kinasel) lehet egy gatld halézat komponensére példa. A két rendszer a cukor anyagcserére vald
érzékenységén keresztiil van kdlcsonhatasban.

Az ArabidopsisHXK1 és a rizs HXK5 és HXK6 gének altal kodolt enzimek mint gliikoz szenzorok funkcionalnak.
A HXK gliikdz-érzékel6 képessége foleg a mitokondriumban jellemz6 és fiiggetlen glikolitikus szerepétdl, a gliikdz
gliikoz-6-foszfatta konvertalasatol. A HXK egy frakcidja a sejtmagban talalhaté nagy molekulasulyt komplexekben,
melyek represszaljak a fotoszintetikus gének expressziojat és tamogatjak azoknak a transzkripcios faktoroknak a
mutansai gliikkéz inszenzitivek és csokkent szar-és gyokérnovekedést mutatnak, késedelmes viragzast és
szeneszcenciat és megvaltozott auxin €s citokinin szenzitivitast. Ezek az eredmények a HXK jelent6ségét bizonyitjak
mind a vegetativ, mind a reproduktiv novekedésben.

Az SnRK1 a ndvényi homolégja az Snfl-nek, mely a f6 regulatora a fermentaciobol az aerob metabolizmusba
torténd atmenetnek az élesztokben. SnRK1 egy protein kinaz, amelynek egyarant van poszt-transzlacios inhibitor
és transzkripcios aktivator szerepe, igy széleskorii befolyassal van a novekedésre és a kdrnyezeti valaszokra. Ezt
aktivalja a sejtbeli magas szachar6z, vagy alacsony gliikkdz koncentracio, vagy mindkettd, egy sotét periodus €s a
tapanyagok megvonasa. Az SnRK1 gatol szamos fontos metabolikus reakciot a megfeleld enzimek foszforilacidjaval,
tobbek kozott a nitrat-reduktazt és a szachardz-foszfat-szintazt.

Az aktivalt SnRK1 szintén stimuldlja a szénmobilizacié enzimeit kédold gének transzkripciodjat, beleértve a
szachar6z-szintazt és az a-amildzt. Azok a novények, melyekben az SnRK 1 expresszidja kisérletesen gatolt szamos
fejlodési rendellenességet mutatnak, igy abnormalis polleneket, satnya gyokereket és korai szeneszcenciat.
Erzékenység sostresszre és a patogének fertézéseire szintén megfigyelhetd a SnRK 1-deficiens novények esetében.
Ilyen kisérletek tamasztjak ala azt az elgondolast, hogy az SnRK 1 egy kulcsszerepld a metabolizmus és a fejlodés
atfogd szabalyozasaban.

Mivel alapvetd sziikség van gyakorlatilag valamennyi novényi szovetben az energiara, a reduktansokra, az elddleges
metabolikus utak komponenseire jellemzden, a 1égzési enzimeket is olyan gének kodoljak, melyekre az jellemzd,
hogy a ndvény egész élete soran és viszonylag egyenletesen expresszalddnak.

Osszegzésként elmondhato, hogy 1égzési aktivitas szabalyozasa hierarchikus jellegii a ndvényekben, s benne
megtalalhatok a finom skalaju, pillanatrol pillanatra torténd, a szubsztrat fluxus szintjétdl és a visszacsatolasoktol
fiiggd szabalyozo elemek csakugy, mint az alacsonyabb amplitidoju és kiterjedtebb iddkerettel birdé durvabb
szabalyozasok, melyek a kdrnyezeti és fejlodési szignalasok hatasara tortént génaktivalodasokra és —repressziokra
éptilnek.

4.8. Ajanlott irodalom
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5. fejezet - A novényi lipidanyagcsere
szerz6: Dr. Nyitrai Péter

5.1. Bevezetés

A lipidek az €16 szervezetben el6fordulo, valtozatos kémiai szerkezetli vegyiiletek. Egyiittes targyalasukat néhany
kozos fizikai, illetve kémiai tulajdonsaguk indokolja. Vizben rosszul, szerves oldoszerekben jol oldodnak.
Amfipatikus, kettds karakter(i, 6sszetett molekulaik felépitésére a hosszabb szénlanch apolaros (féként zsirsavak)
és a polaros jellegli vegyiiletkomponensek egyarant jellemzéek. K6zottiik a kapcsolat f6ként észter tipusu kdtésen
keresztiil jon 1étre. Az €16 szervezet felépitésében és miikodésében tobb szempontbol is 1ényeges szerepet toltenek
be. Az apolaros raktarozhaté és mobilizalhato lipidek — a neutralis zsirok és olajok — szerepe elsGsorban energetikai,
mig az amfipatikus lipidek — foszfolipidek, glikolipidek, szulfolipidek, szfingolipidek — jelentds része a biologiai
membranok szervezédésében, mig masok jellegzetes névényi funkciok ellatasaban (fotoszintetikus pigmentek,
elektrontranszport lancok redox komponensei), a védekezésben (viaszok, kutin, szuberin, tokoferolok, oxilipinek),
a hormonhaztartasban (abszcizinsav, gibberellinek, brasszinoszteroidok, jazmonatok) és az egyéb specialis ndvényi
anyagcserefolyamatokban vesznek részt.

5.2. Zsirsavak

5.2.1. A zsirsavak csoportositasa, szerkezete,
eléfordulasuk

Bar a ndvényvilagban mintegy 300 kiilonb6z6 zsirsav mutathato ki, legtobbjiik csak rendkiviil korlatozott szamu
fajban ¢és ugyanakkor igen valtoz6 mennyiségben fordul el6. A zsirsavszintézis természetébdl adodoan a
leggyakrabban megtalalhato ,,k6zonséges” zsirsavak paros szénatomszamu, nem elagazo, telitett (laurin-, mirisztin-
, palmitin-, és sztearinsav), illetve telitetlen (olaj-, linol-, és linolénsav) szénlancti monokarbonsavak. Az emlitettek
a novényekben eléforduld zsirsavak 89-97%-at alkotjak (5.1. tablazat). A zsirsavak szerkezeti jellemzésére
altalanosan elfogadott jeloléseket hasznédlnak, amelyek a szénatomok és a kettds kotések szamat, a kettds kotések
pozicidjat és geometridjat (c-cisz, t-transz) mutatjak. Linolsav esetében a 18:2 (9c12c) jeldlés azt jelenti, hogy a
18 szénatomos lancban két kettos kotés van a 9. és 10., valamint a 12. és 13. szénatomok kozott, és a kettds kotések
cisz geometridjuak. A kettos kotés helyzetét altaldban a karboxil csoporttol szamozva adjak meg. Ha a szdmozas
a -CHj végtol kezdddik, a zsirsav jelolése: .

5.1. tablazat A leggyakrabban el6fordulo kdzonséges zsirsavak elnevezése €s szerkezete

Trivialis név |jelolés osszegképlet szisztematikus név
laurinsav 12:0 CH;(CH,);,COOH dodekansav
mirisztinsav | 14:0 CH;(CH,),,COOH tetradekdnsav
palmitinsav ~ |{16:0 CH;3(CH,),4,COOH hexadakansav
sztearinsav 18:0 CH;(CH,),(COOH oktadekansav
olajsav 18:1 9¢ CH;(CH,);CH=CH(CH,),COOH oktadecénsav
linolsav 18:29c12c CH;(CH,),CH=CHCH,CH=CH(CH,);COOH | oktadekadiénsav
linolénsav 18:1 9¢12c15¢ |CH3(CH,CH=CH)3(CH,),COOH oktadekatriénsav

Az éltalanosan és nagyobb mennyiségben eléforduld kozonséges zsirsavak mellett minor zsirsavak is megtalalhatok.
Ezek a legtobb ndvényben jelen vannak, de altaldban csak néhany szézalékban, vagy nyomokban. Esetenként
azonban f6 komponenssé 1éphetnek el6, mint példaul az arachidinsav a tamariszkusz viaszaban, a lignocerinsav a
cukornad levelében, a palmitolénsav és a transz-43-hexadecénsav a kloroplasztisz membranok foszfogliceridjében
(5.2. tablazat).
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Végiil vannak olyan,,kiilonds” vagy ritka zsirsavak, amelyek csak igen korlatozott szamt ndvényfajban mutathatok
ki, de ezeknél a raktarozott zsirokban 1évé zsirsavak jelentOs szazalékat alkotjak, mint példaul a ricinusolajsav a
Ricinus communis-ban 90%, a petroszelinsav a Petroselinum sativum-ban 76%, az erucinsav a Brassica napus-ban
75%, a szterkulinsav a Sterculia foetida-ban 50% (5.2. tablazat).

5.2. tablazat Néhany minor, illetve ,,kiilonds”, vagy ritka zsirsav elnevezése és szerkezete

Trivialis név osszegképlet jelolés
lignocerinsav CH;(CH,),,COOH 24:0
palmitoleinsav CHj;(CH,)sCH=CH(CH,);COOH 16:1 9¢
transz-A3-hexadecénsav |CH3(CH,);;CH=CHCH,COOH 16:1 3t
erucinsav CH;(CH,);CH=CH(CH,);; COOH 22:1 13c¢
petroszelinsav CH;(CH,);(CH=CH(CH,)4,COOH 18:1 6¢
arachidinsav CHj;(CH,)3(CH2CH=CH),(CH,CH=CH),(CH2);COOH |20:4 5c 8c 11c 14c
ricinusolajsav CHj;(CH,)5CH(OH)CH,CH=CH(CH2),COOH 12-OH 18:1 9¢
szterkulinsav CH;(CH,),C=C(CH,);COOH 9,10-metilén 18:1 9¢c
\/
CH,
vernolinsav CH;(CH,),CH-CHCH,CH=CH(CH,);COOH 12,13-epoxi 18:1 9¢c
\/
(0]

Az ¢élovilagban, s igy a ndvényekben is az egyes zsirsavféleségek megléte, elterjedése és megoszlasa bizonyos
evolucios sorrendet és helyet tiikkroz. A szervezetben el6forduld lipidek (neutralis lipidek) zsirsavosszetétele, az
egyes intermedierek felhalmozodasa, a szokasostol eltérd izomerek szintézise, a telitetlenség mértéke és az adott
faj, vagy magasabb rendszertani egység zsirsav szintetizalé kapacitasa alapjan fejlédési sorok allithatok fel. igy
az egyes fajok vagy nagyobb rendszertani kategoriak ,,zsirsav-spektrumanak” ismerete taxonoémiai jelentdséggel
is birhat.

5.2.2. A zsirsavak bioszintézise

Az utdbbi évek eredményei bebizonyitottak, hogy a ndvényekben, eltéréen a prokariotaktol és az allati szervezetektol,
a zsirsavak ,,de novo” szintézise organellum-kotott. Kloroplasztiszokban, leukoplasztiszokban, csirdzo magvak
proplasztiszaiban, illetve sziromlevelek kromoplasztiszaiban folyik. Ujabb adatok utalnak arra, hogy ez a folyamat
a ndvényi mitokondriumokban is lehetséges.

5.2.2.1. Az acetil-CoA eredete

A zsirsavszintézis alapvetd szubsztratja az acetil-CoA. Szarmazhat a kloroplasztisz glikolitikus aktivitasabol,
amelynek sordn a képzddo pirosz6ldsavbol azt a sajat piroszéldsav-dehidrogenaz (PDC) enzimje allitja eld. De az
igy eldallitott acetil-CoA mennyisége messze nem fedezi a zsirsavszintézis igényeit. Raadasul a kloroplasztisz
eredetii acetil-CoA foként az ott folyd terpenoid bioszintézishez hasznalodik fel. Ezért a zsirsavszintézishez
mindenképpen kiils6 szénforrasra van sziikség.

A glikolizisben képz3dé pirosz6ldsav a mitokondriumban oxidativ dekarboxilacion megy keresztiil a PDC
enzimkomplex segitségével, mikozben acetil-CoA és CO, keletkezik. Mivel a PDC tobbszintli szabalyozas alatt
all, ezért kulcsfontossagu szerepet jatszik a zsirsavszintézis sebességének meghatarozasaban is. Az acetil-CoA egy
acetil-CoA-hidrolazzal szabad acetat formajaban konnyen kijut a mitokondriumb6l. De mivel szamara a
kloroplasztisz boritd membranja nem atjarhato, a hatékony acetat transzportot egy acetil-CoA-szintetaz rendszer
biztositja. A kloroplasztiszok kiilsé acetil forrasat igazolja, hogy jelolt exogén acetat de novo szintetizalt zsirsavakban
is megjelenik.
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5.2.2.2. A zsirsavszintézis folyamata

A zsirsavak bioszintézise két, jol elkiilonithetd 1épésbdl all. 1. Az acetil-CoA-karboxilaz (ACC) enzimkomplex
altal katalizalt acetil-CoA — malonil-CoA atalakulds. 2. A zsirsav-szintetdz (FAS - Fatty Acid Synthase)
multienzimkomplex kozremiikodésével lejatszodd malonil-CoA + acetil-CoA — palmitinsav — sztearinsav
folyamatsor.

5.2.2.2.1. A malonil-CoA képz6dése

Az ACC enzimkomplexnek két tipusa ismeretes. A prokariotaknal a ,,Type II” heteromer enzimkomplex, tobb
katalitikus aktivitassal rendelkez6, disszociabilis polipeptidlancokbdl épiil fel: a biotin-karboxil-szallito-protein
(BCCP), a biotin karboxilaz és a két BCCP:acetil-CoA transzkarboxilaz (tdbbalegységes enzim). Az allati sejtben
a ,, Type I” enzimkomplexet egy polipeptidlanc alkotja, amelyen ugyanolyan funkcionalis domének vannak, mint
a,,Type II”-n és polimerként aktiv (multifunkcionalis enzim). A ndvényeknél mind a két tipus el6fordul. A prokariota
tipusut a spenot, az eukaridta tipusihoz hasonlét a bliza és az arpa kloroplasztiszaibol izolaltak.

A malonil-CoA szintézisének reverzibilis 1épései: a biotinalt protein ATP-fliggd karboxilacioja, majd a karboxil
csoport transzferje az enzimrol az acetil-CoA-ra:

ATP+HCO 3 ©~ +BCCP — CO , -BCCP+ADP+P ;
Az enzim a biotin-karboxilaz és a 1épés Mngr iont igényel
CO , -BCCP + acetil-CoA — malonil-CoA + BCCP

Az enzim a transzkarboxilaz.

pH értékének novekedése, az ATP/ADP arany emelkedése, és a fény jelenléte pozitivan, mig a végtermeék, a zsirsav-
acil-ACP, negativan befolyasolja.

5.2.2.2.2. A palmitinsav és a sztearinsav szintézise

A kozepes és hosszabb szénlanch zsirsavak szintézisét a FAS végzi, amelynek alapveten két tipusa ismeretes,
hasonléan az ACC-hoz. Az élesztében és az allati szervezetekben két polifunkcios polipeptidlancon helyezkednek
el a katalitikus helyek (,,Type I”’), mig a prokariéta ,, Type II” tipusu enzimkomplex kiilonallé polipeptid lancokbol
szervezddik. A ndvényi zsirsav-szintetaz a II tipussal mutat hasonldsagot. A zsirsavszintetdz minden komponense
a magban kodolt, szignal peptiddel szintetizalodik, amely lehetévé teszi, hogy a plasztiszok boritdé membranjan
atjusson. A FAS enzim és az altala katalizalt folyamat modelljét az 5.1. dbra szemlélteti.

A zsirsavszintézis soran a szubsztratok, az acetil- és a malonil-csoportok, egy kis moltomegti (9-11 kDa) SH-
proteinnel (acyl-carrier-protein, ACP) Iépnek kapcsolatba, amelyeket eldszor E. coli-bél mutattak ki. Az ACP-k
a zsirsavlancok szallitasaban, illetve az acillancoknak az enzimhez vald kapcsolasaban jatszanak szerepet. Ennek
soran az acillanc az enzim 4'-foszfopantetén prosztetikus csoportjanak —SH oldallancahoz kapcsolodik és a szintézis
soran végig ehhez kdtve marad.

A zsirsavszintézis soran az alabbi 1épések jatszodnak le. E16szor mind az acetil-CoA, mind a malonil-CoA acilalodik
ACP-¢l, acetil-CoA-, illetve malonil-CoA:ACP transzacilazzal.

A tényleges lanchosszabité szintézist a FAS KAS III (B-ketoacil-ACP szintetaz) aktivitasa kezdi (ezt a KAS tipust
fedezték fel legkésébben), és a képzddd primer kondenzacids termék, az acetoacil-ACP, amely egy cikluson
keresztiil tovabb haladva redukalodik, dehidratalodik, majd ismét redukalodik és egy olyan 1j, primer zsirsav-acil-
ACP képzddik, amely mar két szénatommal hosszabb, mint a kiindulési szubsztrat. A KAS III a kondenzécios
reakcidban elsdsorban acetil-CoA molekulakat fogad el.
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reduktdz

B-ketoacil-
szintetdz
KAS

CoA-SH
acetil-CoA : malonil-CoA

5.1. abra A ndvényi zsirsavszintetaz (FAS) modellje
malonil-S-ACP+acetil-S-ACP — aceto-acetil-S-ACP + CO , +ACP
az enzim a B-ketoacil-ACP-szintetaz I11
aceto-acetil-S-ACP — B-hidroxi-butiril-S-ACP
az enzim a NADPH-B-ketoacil: ACP-reduktaz
B-hidroxi-butiril-S-ACP — krotonil-S-ACP+H , O
az enzim a B-hidroxiacil: ACP-dehidrataz
krotonil-S-ACP — butiril-S-ACP
az enzim a NADPH-enol-ACP-reduktaz

A primer zsirsav-acil-ACP ismételten belép egy lanchosszabito (elongacios) ciklusba, ahol a tovabbi kondenzaciot
egy masik FAS izomer, a KAS 1 aktivitasa katalizalja, most mar malonil-ACP-kel mindaddig, mig palmitil-ACP
jon létre. Az utols6 kondenzécios ciklust egy ujabb FAS izoform, a KAS II aktivitasa vezeti be és a termék sztearil-
ACP.

A képz6dott zsirsav acillancok milyensége €s aranya tobb egymas melletti, illetve egymast koveto reakciotol fiigg.
A mindenkori palmitil-, illetve sztearil-ACP aranyt a KAS II aktivitasa befolyasolja. E két képz6dd termékbdl
tioészterazok szabad zsirsavat produkalhatnak, illetve acil-transzferazok kozremiikodésével a termékek kozvetlentil
lipidek szintézisére hasznalodnak fel. Ugyanakkor barmilyen tovabbi felhasznalas el6tt a telitett 18 szénatomos
termék, a sztearinsav, A9-deszaturazok segitségével egyszeresen telitetlen zsirsavva, olajsavva alakulhat at.

A zsirsavszintézis energetikai (ATP) igényét a kloroplasztiszokban alapvetden a fotoszintézis biztositja. Mas
plasztiszokban lehetdség van az ATP importjara a citoszolbol, ADP/ATP transzportereken keresztiil. A redukcios
Iépésekhez sziikséges NAD(P)H-t a kloroplasztiszokban a fotoszintézis vagy az oxidativ pentozfoszfat-ciklus
(OPP-ciklus) adja. A citoszolban a zsirsavak tovabbi lanchosszabbitéo folyamataihoz (elongécid) a redukalod
ekvivalenst az OPP-ciklus vagy a mitokondrialis NADH import szolgaltatja.

5.2.2.2.3. Telitetlen zsirsavak szintézise

Az olajsav bioszintézise
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Magasabb rendii novényekben az aer6b mechanizmus redukalo rendszert (NADPH vagy NADH) és elektronszallitot
igényel, amely névényeknél a kloroplasztiszban ferredoxin, allati szervezetekben citokrom-bs lehet. Az olajsav
eléallitasaban kozremiikodo deszaturdz enzim teremti meg a kapcsolatot az elektrontranszport lanc (NADPH,
NADPH-ferredoxin oxido-reduktaz), a szubsztrat (sztearil-ACP) és a molekularis oxigén kozott, mikozben kialakitja
a 9. és 10. szénatomok kozotti kettds kotést. A palmitil-ACP nem szubsztratja az enzimnek.

A linolsav és a linolénsav bioszintézise

E két fontos membranalkotd telitetlen zsirsav eldallitdsa, nevezetesen az olajsav—linolsav, illetve a
linolsav—linolénsav deszaturacidja mar az ER-ban torténik, ahol foszfolipidek, elsésorban PC (foszfatidilkolin)
¢és PE (foszfatidiletanolamin), kisebb részben PS (foszfatidilszerin) és PI (foszfatidiletanolamin) képzddik. A
masodik kettds kotés kialakitasat végzo enzim, a 412-deszaturaz szubsztratja a mar kész foszfolipid molekula.
A harmadik kett6s kotés kialakitasa szintén glicerid formajaban torténik, részben az ER-ban (nem fotoszintetizalo
sejt), illetve mar ismét a kloroplasztisz boritbmembranjaban, ahol a 415-deszaturaz szubsztratja a monogalaktozil-
diacilglicerid (MGDG), vagy a PC. igy a legfontosabb tobbszorosen telitetlen zsirsavak szintézisében a
(kloro)plasztisz és az ER egyarant részt vesz.

Ezek utan a sejt egyes membranjainak felépitéséhez a sziikséges lipid, illetve zsirsav komponensek sorozatos lipid
atépiilési és zsirsav kicserélddési reakciokon keresztiil allnak rendelkezésre.

5.2.2.2.4. A zsirsavszintézis terminacidja

A magasabb rendii névényekben a leggyakrabban el6forduld zsirsavak 16-18 szénatom szamtiak. Ugyanakkor
rovidebb és joval hosszabb szénlanctak is megtalalhatok. Kell lennie olyan mechanizmus(ok)nak, amely(ek) a
kivant lanchosszusagot biztositjak. Tobbféle ilyen folyamat valt ismertté:

» maguk a KAS enzimek is szabalyozzak az elérhetd lanchosszusagot a szubsztratspecifitasuk révén. Ez teszi
lehetéve, hogy az ER-ban igen hosszl szénlancu zsirsavak, példaul Cyy-Cg tagszamu viasz komponensek,
illetve a magvakban a szokasosnal rvidebbek is képzddhessenek;

* aszintézis helyén specifikus acil-ACP-hidrolazok (tioészterazok) talalhatok, amelyek egy adott lanchossz elérése
utan szabad zsirsavat produkalnak;

» amikor a szintézis ¢s az akkumuléacié mas helyen van, az enzimek specifitisa biztositja a kivant lanchosszat.
Példaul a ricinus magjanak proplasztiszaiban sztearinsav — olajsav atalakulds utan a szabad acillanc az ER-be
transzportalodik. Itt CoA-tioészterré alakulva, hidroxilacié utdn a megfelelé akceptor, a PC segitségével a
felhalmozas helyére jut vissza és triacil-gliceriddé (TAG-¢) épiil fel;

« kimutattak olyan specifikus acil-ACP-transzferazok jelenlétét, amelyek csak bizonyos acillancokat épitenek be
a glicerin molekulajaba, lasd prokariota lipidszintézis a kloroplasztiszban;

* Minden elongéz(zsirsavszintetdz) enzimkomplex, akar az ER-ban, akar a Golgi-ban lokalizal6dik, kondenzalo,
reduktaz és dehidraz aktivitassal rendelkezik, hasonldan a de novo zsirsavszintézisben résztvevo FAS enzimekhez.

5.2.2.2.5. A zsirsavszintézis szabalyozasa

Minden sejt a ndvényben szintetizal zsirsavakat és épit lipideket, hogy biztositsa az alapanyagokat elsdsorban a
membranrendszerének felépitéséhez. Ez az igény persze fiigg a fejlodési allapottol, a novekedés iitemétol, a
napszaktol, a kornyezeti tényezok allandoan valtozé hatasaitdl és egyéb, az adott sejtre jellemzd specialis
kovetelményekt6l. Néhany sejttipusnal a zsirsavszintézisre valo igény erdteljesen fokozott. Kiilondsen igaz ez az
olajokat raktarozo szdvetek sejtjei esetében, ahol a raktarozott TAG-ek mennyisége akar a sejt 60%-at is kiteheti,
vagy az epikutikularis sejteknél, amelyek jelentés mennyiségben allitanak el6 monomereket a kutikularis rétegek
(viasz, kutin, szuberin) szintéziséhez. Lényeges kérdés, hogy a sejt zsirsav szintetizaloé rendszere hogyan tud
megfelelni ezeknek a kiilonbozo és valtozo igényeknek. Milyen tényezok, milyen pontokon szabalyozzak, hogy
mennyi szén aramolhat keresztiil a zsirsavszintézis folyamatan.

Nyilvanvalo, hogy a zsirsav felhasznalas mértéke szabhatja meg a szintézis sebességét, de mivel az dsszetett lipidek
szintézise jelentds mértékben a citoplazmaban, tovabba beépiilésiik a sejt legkiilonb6zobb térrészeiben 1évo
membranokba torténik, a szignal(lok)nak ezekrdl a helyekrdl kell szarmazniuk. Ugy tlinik, hogy a membranlipidek
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szintézisét a membranokban 1évé fehérjék (fehérjekomplexek) mennyisége és mindsége, beépiilése és lebomlasa
befolyasolja. Barmilyen membranfehérje expressziojanak fokozasa nem vezet az érintett membranban a fehérje/lipid
arany megvaltozasdhoz, vagyis ez az arany valoban szabalyozott.

5.2.3. A lipidszintézis prokariéta és eukarioéta utja

A de novo szintetizalddott zsirsavak egy része a plasztiszokban a sajat (membran)lipidek épitésére forditodhat. A
kloroplasztisz sztromajaban 1év6 acil-transzferazok jellegzetes utat nyitnak meg e lipidek eldallitasahoz. Ezen az
uton palmitinsav Iép be a G-3-P 2. szénatomjara, amelyet egy, a kloroplasztisz sztrdmajaban 1év6 szolubilis acil-
transzferaz, az acil-ACP:glicerin-3-P-aciltranszferaz (GPAT) katalizal és lizofoszfatidsav jon létre (LPA). A G-3-
P 1. szénatomjahoz altaldban olajsav kapcsolddik és a termék igy mar foszfatidsav (PA), amely Iépést a
boritomembran-kotott  acil-ACP:-1-lizofoszfatidsav-acil-transzferaz (LPAAT) katalizalja. Ebb6l a kdzponti
metabolitbol, a PA-bol, foszfatidilglicerin (PG), illetve mono-, és digalaktozil-diacilgliceridek (MGDG, DGDG),
tovabba szulfolipidek (SQDG) johetnek Iétre tigy, hogy a PA-bol el6szor egy PA-foszfataz alakit ki diacilgliceridet
(DAG-pool), amelyhez egy ujabb glicerin molekula, illetve galaktozil-, vagy szulfokinovézil-csoport kapcsolodhat.
Az igy képzddott lipidek nem hagyjak el a kloroplasztiszt kompartmentet, és a tilakoid membranok részévé valnak.
Ez a lipidszintézis prokariota ttja, és a késobbi deszaturaciora utalva, 16:3-as lipideknek, illetve ndvényeknek
nevezik dket.

Ugyanakkor a képzodott acil-ACP-ket tioészterazok bontjak szabad zsirsavra €s ACP-re. A szabad zsirsavak a
boritbmembranban kiilsé oldalan talalhato acil-CoA szintetaz kozremiikodésével, CoA-hoz kapesolodva hagyjak
el a kloroplasztiszt és bekapcsolodnak az ER-ban folyo lipidszintézisbe, ahol a G-3-P 1. szénatomjahoz altalaban
18:1, vagy 16:0 zsirsavak, a 2. szénatomjahoz 18:1 zsirsav kapcsolodik. Az itt zajlo lipidszintézis képviseli a
lipidszintézis eukariota ttjat és az igy késziilt lipidek un. 18:3-as tipustak.

A két bioszintetikus Ut a kloroplasztiszban, kozvetleniil az GPAT és az ACP-tioészterazok relativ aktivitasatol
fliggden szabalyozddik, ez a két enzim van kompeticioban a zsirsavszintézis termékeiért. A GPAT aktivitas a
prokaridta t, mig a tioészteraz aktivitas az eukariota Ut felé vezet.

.....

részben eukariota tipusuak. A prokariota uton csak a kloroplasztiszaik PG-je késziil el. Az dsibb zarvatermé
csaladok tagjaiban, amelyek 16:3-as ndvények, a prokariota titon jon 1étre a PG, a galaktolipidek és a szulfolidpidek
tobbsége is.

5.3. Neutralis lipidek
5.3.1. A neutralis lipidek felépitése

A héarom f6 raktarozott tapanyag, a szénhidrat, a fehérje és a zsirok, olajok koziil ez utobbiak kétszer annyi energiat
konzervalnak. A raktarozott zsirok, olajok neutralis lipidek, triacilgliceridek (TAG), amelyek altalanosan elterjedtek
az egész novényvilagban. A ndvényvilagon kiviil tartaléktapanyagot képeznek az allati szervezetekben €s a
gombakban is, de hianyoznak a baktériumokban.

A magasabb rendli ndvényekben a neutralis lipidek, raktarozott tdpanyagként els6sorban olajos magvakban
halmozddnak 61, mint példaul a szojaban (Glycine hispida), f6ldimogyoroban (Arachis hypogaea), kokuszban
(Cocos nucifera), napraforgoban (Helianthus annuus), olajpalmaban (Elaeis Guineensis), repcében (Brassica
napus), gyapotban (Gossypium hirsutum), olivaban (Olea sativa), lenben (Linum usitatissimum), szezamban
(Sesame indicum) és a ricinusban (Ricinus communis). Kivétel a jojoba, ahol a raktarozott olaj viaszészter. A TAG-
ot raktarozo szovetek sejtjein kiviil a TAG-ek minden sejtben megtalalhatok valtozo, de alapvetden kis
mennyiségben.

A felhalmoz6do olaj a termés kiilonbozd részeiben talalhatd fajtdl fiiggden, példaul a szdja és a palma
endospermiumaban vagy az avokadd mezokarpiumaban. Vannak olyan magvak is, ahol a raktarozott tdpanyag
els6sorban szénhidrat (keményitd), de mellette kisebb mennyiségben a neutralis lipidek is megtalalhatok (bab,
borso, gabonafélék).
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A neutralis lipidek a glicerin észterei, ahol a glicerin harom hidroxil csoportjat zsirsav (acil) lancok észteresitik
(5.2. abra) A mono-, és diacilgliceridek a bioszintézis, illetve a lebontas kdztes termékei, nem halmozddnak fel
a sejtben. Az észteresitd acillancok kozott néhanyan jelentés aranyban fordulnak eld, mint pl. a palmitin-, sztearin-
, olaj-, linol-, és linolénsav. De ezeken til igen nagy szamban mas, foként kiilonds zsirsavak is kimutathatok,
altalaban sokkal szerényebb mennyiségben. Ugyanakkor egyes magvakban, nagyobb mennyiségben, minor zsirsavak
is megtalalhatok. Az Araceae, a Lauraceae, a Lythraceae és az Ulmaceae csaladoknal gyakran el6fordulnak telitett
Cg — Cy4 zsirsavak, a Brassicaceae-nal Cyy — Cyy zsirsavak, mint pl. az erucinsav (cisz-13-22:1) a repcében, de
szamos olyan zsirsav is van, amelyik lancaban egyéb funkcios csoportok vannak, mint a ricinusban az OH-csoport
(cisz-9,12-OH-18:1), mashol metilcsoport, epoxigytirii, vagy gyliriis szerkezet, mint a ciklopropan zsirsavakban,
a Malvaceae fajaiban.

9 g
I [
(I:Hz—O*C‘R1 (l? ICHQ—O—C—RI
H({Z—OH R2~C—O—(|JH
CH,—OH CH,—OH
1-monoacil-glicerid 1 ,2-djacii-gliccrid
9 1
|CHQ—O—C—Rl (l? ]CHz—O—C—Rl
H(‘I—OH (1? RQ—C—O—ICH (”)
CHZ_O-C"RQ CHQ—O'—C_RS
1,3-diacil-glicenid triacil-glicerid

5.2. abra. Neutralis lipidek szerkezete (R;_3 — acillancok)

A magvakban a TAG kis, szubcelluléris cseppekben kiiloniil el, eltérden a nagy intracellularis olaj globulusoktdl,
amelyek példaul az oliva gylimolcsének mezokarpiumaban, vagy az olajpalma és az avokadé termésében talalhatok,
de amelyek egyébként nem mobilizdlodnak. A sejten beliili vizoldhatatlan TAG tarolasdhoz specialis struktiira
sziikséges. Ezek a diszkrét partikulumok az olajtestek, amelyeket az irodalomban korabban oleoszémaknak,
szferoszomaknak, vagy lipidtesteknek is neveztek.

5.3.2. Olajtestek

Az olajtestek 0.2—-2,5 um atmérdji sejtorganellumok. Az ER vezikularizaciojabol, lefliz6désébdl szarmaznak. Az
ER-ban szintetizalodé TAG-ek az ER kettds membranja kozotti térbe szekvesztralodnak, halmozodnak fel és egy
kritikus méret elérése utan lefiizédnek. Az igy 1étrejott sejtorganellumot egyrétegti (fél-egység) foszfolipid membran
veszi koriil. Az olajtestek foszfolipid membranjaba sajatos strukturaju fehérjék, az oleosinok épiilnek be, amelyek
az ER kiils6 membranjanak felszinén szintetizalodnak és valnak a lefiz6d6 olajtest membran integrans részévé.

Az oleosinok alkalikus, kis molekulatomegii (15-26 kDa) fehérjék, amelyeknek tobb izoformja fordul eld. Alapvetd
feladatuk kettds. Egyrészt stabilizaljak az olajtesteket és megvédik a koagulaciétol, masrészt kotddési feliiletet
biztositanak a lipolitikus enzimek, a lipdzok szdmara, amelyek a csirdzas kezdetétol bontjak a TAG-eket. Az

cres
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csirazas

zsirsavak

lipazok
zsirsavak . O ;

(plasztisz) | \
o

Q Q
oleosinok
olajtest O Q

riboszémak

ey

retikulum, TAG — triacilglicerid)

A mag érése soran 1étrejovo olajtestek a csirazas megindulasakor kezdenek degradalodni (5.3. dbra), amelyben a
lipidbontd ,,val6di” lipazoknak van szerepe. Az olajtestek TAG-janak lebontasahoz a lipazok specifikusan kétédnek
az olajtesthez. A kotodési pont feltehetéen az oleosin molekulan van. A lebontott TAG-bdl szarmazé acillancok
vagy szallitd molekulak kozremiikodésével keriilnek a glioxiszomékba, vagy ami sokkal valosziniibb, hogy az
olajtestek és a glioxiszomak kozott fizikai kontaktus jon 1étre.

5.3.3. Neutralis lipidek szintézise

A neutralis lipidek szintézisének szintere az ER, minden sejtben folyik, valtozo intenzitassal. A folyamatot Kennedy-
vagy glicerin-3-foszfat-utnak (G-3-P-tt) nevezik (5.4. abra).

A G-3-P szarmazhat a glikolizisbdl vagy az OPP-ciklusboél, de képzddhet a glicerin direkt foszforilacidjaval is
glicerin-kinazzal. Az acil csoportokat aciltranszferazok kotik fel. A G-3-P acilalasat a GPAT végzi és LPA képzddik.
Az LPAAT kati fel a glicerin 2. OH-jara a kdvetkez0 acillancot és a termék PA. A PA defoszforilalasat a foszfatidsav
foszforilaz (PAP) végzi és DAG képzbédik. A DAG harmadszor is acilalodhat a diacil-glicerinaciltranszferazzal
(DAGAT) és TAG jon létre. A DAGAT az egyediili specifikus enzim a G-3-P-uton, amely a TAG képzddése felé
vezet. A szintézis kozponti fontossaghi vegyliletei a LPA és a PA, mivel ezek a foszfolipid szintézis intermedierjei
is. Igy a lipidszintézis egyarant folyhat a neutralis lipidek, illetve a foszfolipidek felé. Mi tobb, kimutathatd, hogy
a DAG-ek, egy kitérét téve, eldszor nagyobb részben PC-vé, kisebb mértékben PE-vé alakulnak. Ezeken a
foszfolipideken deszaturacio és/vagy a zsirsav lancok modositasa kdvetkezik be, miel6tt azok ujra visszatérnének
a TAG szintézisbe. Ezen az iton torténik meg a majdani neutralis lipidek sajatos zsirsavosszetételének a kialakitasa.
Ekkor a DAG PC-4 alakulhat a CDP-kolin-diacilglicerid:kolin foszfotranszferazzal (CPT), de a foszfolipazok
acillancot is levehetnek roluk, amelyek visszatérnek az acil-CoA pool-ba. Ugyanakkor a PC zsirsava a 2. pozicidban
kicserélddhet olyan zsirsavval, ami a fenti acil-CoA pool-bol érkezik, az acil-CoA-lizofoszfatidilkolin aciltranszferaz
(LPCAT) kozremiikodésével. Az LPCAT reverzibilis miikodést, levesz és feltesz acillancot PC-rdl, illetve
lizofoszfatidil-kolinra az acil-pool-ba, illetve az acil-pool-bdl és igy mozgat a PC-pool és az acil-pool kozott.
Megtorténhet a zsirsavak kozvetlen transzferja PC-rol DAG-re is és igy rogton TAG képzdédik, amely folyamatot
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a foszfolipid diacilglicerid aciltranszferaz katalizal (PDAT). Az egész folyamathoz zsirsav elongéacios 1épések is
tartoznak, amelyek segitségével ,,nagyon hossza szénlancu zsirsavak” (VLCFA — very long chain fatty acids)
johetnek 1étre.

dlicerin-3-foszfat-ut

membran TAG <7

glicerolipid \ RN
szintézis .

DAG """ o
PAP Vhﬂ\ 4 \
lizo-PC
ER i\ PUFA, hidroxi |
membran m - roxt- '
epoxi- '
acetilén- 1
LPA zsirsavak :
szintézise » ,'
%%

VLCFA

szintézis GSP reacllaclo
_FAE]
20:1
PCAT COA
18:1

\\

acil-CoA
citoplazma s ”°°' * oo

P acil-ACP \
2 )
de novo
zsirsav\ szabad

szintézis \\;sirsavak

plasztisz

plasztisz
glicerin-3-foszfat-ut

5.4. abra A Kennedy- vagy glicerin-3-fosztfat ut és kapcsolatai. (CPT — kolin foszfotranszferaz, DAG - diacilglicerid,
DAGAT - acil-CoA:sn-1,2-diacilglicerin aciltranszferaz, FAE1 — zsirsav elongdz, GPAT - acil-CoA:sn-glicerin-
3-P aciltranszferaz, LPAAT - — acil-CoA:sn-1-acilglicerin-3-P aciltranszferaz, LPA - lizofoszfatidsav, LPCAT —

lizofoszfatidil-aciltranszferaz, Lyso-PtdCho — lizofoszfatidil-kolin, PA - foszfatidsav, PAP foszfatidsav foszforilaz-

, PDAT — foszfatidil aciltranszferaz, PLA — foszfolipaz A, PtdCho - foszfatidil-kolin- , PUFA — t&bbszordsen
telitetlen zsirsav, TE - tioészteraz, VLCFA — nagyon hosszu szénlanct zsirsav).

5.4. Foszfolipidek
5.4.1. A foszfolipidek felépitése

Az itt szerepl6 vegyiiletek kozos tulajdonsaga, hogy a glicerinjiik harmadik -OH-jat foszforsav észteresiti, amelyhez
valtozatos szerkezetli, polaros jellegii vegytiletek (,,fej-csoportok™) kapcsolddnak. Két nagy csoportjuk: a foszfatidok
¢s a szfingolipidek. A foszfatidok alapvegytiletének a PA tekinthetd. A foszfatidok szerkezetét az 5.5. abra mutatja.

A foszfatidil-kolin (PC) a legtobb névényi szdvet, ill. membran alapveté komponense, a foszfatidsav kolinésztere
(lecitinek).
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A foszfatidil-glicerin (PG) a kloroplasztiszok membranjainak egyik fontos alkotdja, nagyobb mennyiségben
transz-A3-hexadecénsavat is tartalmaz, amely kizardlag a glicerin 2. -OH-csoportjat észteresiti.

A foszfatidil-inozit (PI) a legtobb ndvényi szovet membranjaban eléfordul, kiilonosen a plazmamembranban, ahol
a PI és foszforilalt szarmazékai jelatviteli folyamatokban jatszanak szerepet.

A foszfatidil-szerin (PS) a membranokban altalanos, de kismennyiségben eléforduldo komponens. A kloroplasztiszbol
hianyzik.
A foszfatidil-etanolamin (PE) a foszfatidsav etanolamin észtere (kefalin). A kloroplasztisz kivételével altalanosan

fellelhet6 foszfolipid.

A kardiolipin (CL), amely bisz-foszfatidil-glicerin, ritkdbban el6forduld foszfolipid komponens, foként a
mitokondriumok bels6 membranjaiban talalhat6. Hirom glicerin molekulat két foszforsav, foszfodiészter kotéssel
kapcsol 6ssze.

A leggyakoribb foszfolipidek a legtobb membranban eléfordulnak, de mennyiségi viszonyaik jellegzetesen eltérnek
¢s eloszlasuk a membranon beliil lateralis és transzverzalis aszimmetriat mutat.

1
|
o CHy~0-C-R,
R,—-C-0- (IZH C”) alapvegyilet
CH,—O— li —-0X
o-

X = —H foszfatidsav (PA)

+
X = —CH,CH,;N(CHs); foszfatidilkolin (PC)

+
X = —CH,CH,NH, foszfatidiletanolamin (PE)

e
X = —CH,CH,;NHCOR N-acil-foszfatidiletanolamin

+ .
X = —CH;,(IIHNHQ foszfatidilszerin (PS)

COOH
X = — glicerin foszfatidilglicerin (PG)
X = — inozit o foszfatidilinozit (PI)
I
R ([IHZ HQ?— 0=C=Ry kardiolipin (CL)
H(IZ— OH (I)H H(IZ—O —C—R;

1 (bisz-foszfatidil-glicerin)
HC-0—P-0-CH, O

o-

5.5. abra A foszfatidok elnevezése és szerkezete (R; — R4 = acillancok)

5.4.2. A foszfolipidek bioszintézise

A kiilonb6z6 foszfolipid molekuldk jelenléte a membranban befolyasolja annak fizikai-kémiai paramétereit,
polaritasat, permeabilitasat, fluiditasat és a membran-kotott fehérjék aktivitasat. Ugyanakkor intermedierként részt
vesznek mas lipidek (neutralis lipidek, glikolipidek, viaszok, kutin, szuberin) bioszintézisében is, mivel a szintézis
utak a k6z6s intermediereken, a LPA-on és a PA-on keresztiil atjarhatok. E vegyiiletcsoportnak nagy valtozatossagot
biztosit a zsirsavlancaik €s a polaros fejcsoportjaik sokféle kombinacioja.

A foszfolipidek szintézise alapvetden harom uton torténik:
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* ,de novo” szintetizalodnak citidil-difoszfat(CDP)-diacilgliceridekbdl,
e ,.de novo” szintetizalddnak DAG-bd], és
« foszfolipidek jonnek 1étre fej-csoport kicserélddési reakciok soran mas foszfolipidekbdl.

A foszfolipidek felépitésében tobb sejtkompartment, az ER, a kloroplasztisz és a mitokondrium vesz részt. A
foszfolipidek harom szénatomos gerincét a G-3-P szolgaltatja, amely alapvetden a citoplazmaban ¢és a
kloroplasztiszban all rendelkezésre. Az acilalas primer termékei a LPA és a PA. Az acilalé donor a kloroplasztiszban
acil-ACP, az ER-ban acil-CoA. A polaros fejcsoportok kiépiilése alapvetéen az ER membranjaiban torténik, de a
mitokondrium belsé membranjaihoz (CL), illetve a kloroplasztisz boritdé membranjahoz kototten is folyhat (PG).
A kozponti metabolitbol, a PA-bol DAG-eken, diacil-glicerid-foszfatidsav-foszfataz kozremiikodésével, illetve
citidilfoszfat(CDP)-diacilglicerideken keresztiil, citidilfoszfat-diacilglicerid-foszfatid-transzferaz segitségével
torténhet a foszfolipidek felépiilése. A fenti folyamatokat és azok kompartmentizaciojat az 5.6. abra, a fej-csoport
beépiilési reakciokat az 5.7. abra szemlélteti.

CITOPLAZMA - ENDOPLAZMATIKUS RETIKULUM Kloroplasztisz KLOROPLASZTISZ SZTROMA
borito membran
acetat I acetil-CoA
Co,
—— 18:2-PC ————= 18:2-DAG 18:2-DAG
malonil-CoA
G-3-P CoA
)( : ) UDP-Gal —I: 18:2:MGDG ——=[MGDG
18:1 PA 18:1-CoA l
18:2-DGDG —+—| DGDG
® C’rP
@ 18:1 18:0-ACP 16:0-ACP
ACP
1‘ i ~—G-3-P
CDP-DAG . 18:1-ACP =——————— 18:1-ACP
CDP- 2(16:0)-G-3-P
kolin CDP-etanolamin 18:1, 16:0-PA
inozitol t’ !
DAG - - —|- - szult‘ohpxdck
AdoMet Cco,
13 2,18:3 / foszfohpldck
” E DAG
3(01-1, L-szcrm 18:2,18:3,16:3 .
ctanolamin |
OSZfOllpld- ]
; G ____
G-3-P MITOKONDRIUM Kkicserélddési M ‘DG
acil- ‘ rcndszcr DGDG——o-——
e LiPA crp Ga-p ® " tilakoidmembranok
PA—S-=CDP-DAG —>= PGP 4= PG UDP- G“

5.6. abra A foszfolipid bioszintézis sémaja és kapcsolata az egyes szubcellularis kompartmentekkel.
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5.7. abra Foszfolipidek fej-csoportok beépiilésének egyes 1épései. (PDME — foszfatidildimetiletanolamin, PGP —
foszfoglicerin-P, PIP — foszfatidilinozitol-P, PIP, — foszfatidilinozitol-bisz-P, PME — foszfatidilmetiletanolamin)

5.5. Szfingolipidek - fitoszfingolipidek
5.5.1. A szfingolipidek felépitése

A szfingolipidek olyan foszfolipidek, amelyeknek az alapvazat nem a glicerin, hanem egy 20 C-atomos aminoalkohol,
a szfingozin alkotja (5.8. abra). Hosszu ideig ugy tlint, hogy ezek a vegyiiletek csak az allati szervezetben fordulnak
el6, majd ndvényi szovetekben Carter és mtsi az 50-es években irtak le el6szor. Eddig tobb mint 60 vegyiiletet
azonositottak.

A leggyakrabban el6fordulé szfingolipidek a glukozilkeramidok (glukocerebrozidok), amelyekben alapvetden 4
féle aminoalkohol fordul el6: fitoszfingozin, a transz-8 telitetlen analdgja a dehidrofitoszfingozin, a szfinganin és
az egyszeresen telitetlen dihidroszfingozin, a szfinganin (5.8. abra).

A glukozilkeramidok (cerebrozidok) és szarmazékaik a novényi szdvetek lipidtartalmanak csak >5%-at adjak.
Ezen beliil jelentésebb mennyiségben fordulnak el6 a plazmamembranban és a tonoplasztban. Egy glukozilkeramid
szerkezetét az 5.9. abra mutatja.

A szfingolipidek altalanos felépitésében az aminocsoporthoz amid kotéssel zsirsav lanc és az alapvaz 1-es

ey

s

A szénhidrat komponens ndvényekben majdnem mindig glukéz, ami a lanc C; OH-jahoz, glikozidos kotéssel
kapcsolodik.

Modellrendszerekben igazoltak, hogy a glukozilkeramidok és szarmazékaik ndvelik a membranok stabilitasat és
csokkentik az ionpermeabilitasat azaltal, hogy intra- és intermolekularis H-hid kotések jonnek 1étre a keramid
molekula amid és hidroxil csoportjai kozott. Osszefliggés mutathat6 ki a membranok hideg-, fagy akklimatizacidja,
érzékenysége és a szfingolipid tartalma kozott. Irodalmi adatok vannak arra vonatkozdan, hogy a szfingolipidek
részei a sejt felismerési és szignal transzdukcids rendszerének. Ez a funkcidjuk allati sejtben sokkal jobban ismert,
mint novényi sejtben.
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CH,[CH,],,CH=CH.CH.CH.CH,

| [
OH | oOH
NH,

szfingozin (D-eritro-1,3-dihidroxi-2 ino-transz-4-oktadecén)

CH;[CH,1,;CH.CH.CH.CH,
l

I
OH OH l OH
NH,

fitoszfingozin (D-ribo-1,3,4-trihidroxi-2-amino-oktadekan)

CH,[CH, ];CH=CH[CH,],CH.CH.CH.CH,
|

OH OH OH
NH,

dihidrofitoszfingozin (D-ribo-1,3,4-trihidroxi-2. ino-tr: 8-oktadeka

CH;[CH,],4,CH.CH.CH,

I
OH | OH

NH,

dihidroszfingozin (D-eritro-1,3-dihidroxi-2-amino-oktadekan

CH,[CH,],CH=CH[CH,],,_,CH.CH,CH,

OH | OH
NH,

aminoalkohol részleges szerkezete buizalisztbél kinyert cerebrozidokbol

5.8. abra A leggyakrabban el6forduld szfingozinok szerkezete

CHAOH OH
o
o
oM s OH
HO |
(=]
#
oH Q
oH

5.9. abra 4-hidroxi-8-szfingenint és 2-hidroxilignocerint (cerebroninsav) tartalmazo glukozilkeramid molekula
szerkezete
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; o
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palmitoil-transzferaz
i
= CHy= Ot~ 0righiz= Oty
HaN=C—H
CHOH

3-ketoszfinganin

3-ketoszfinganin
reduktiz NADP

CH=CHy=Chz— (CHglig=CHa
HN-G—H
CHZOH
szfinganin
a fu]
Il ii
A= C=0H A=C=5CoA

szfinganin
aciltraszferaz

keramid szintiz CHREH

OH
{E- l%tﬂ--::lb-mz—:{:s-*-zm-mh

A=C—NH=C=H

cI:H,DH

keramid

5.10. abra A keramid szintézis 1épései

5.5.2. A szfingolipidek szintézise

A keramid szintézis alapvetd az 6sszes komplex szfingolipid szintézisében, mivel a keramid strukttira olyan alapvetd
komponense az 6sszes szfingolipidnek, ahogy a DAG a glicerolipideknek. A komplex szfingolipidek bioszintetikus
utja a szfinganin szintézissel kezdddik, amikor malonil-CoA kondenzal szerinnel. A képzddott 3-ketoszfingozin
szfinganinna redukaloédik (NADPH). A keramid szintézis soran amid kotés alakul ki a zsirsav és az alaplanc, a
szfinganin k6z6tt. A zsirsav donor lehet szabad, vagy aktivalt (acil-CoA) zsirsavlanc (5.10. abra). A tovabbiakban
a keramid, mint altalanos prekurzor szerepel a komplex szfingolipidek szintézise felé. A novényekben a
tovabbalakulas foként a glukozilkeramidok iranyaba megy.

5.5.3. Fitoszfingolipidek — komplex szfingolipidek

1958-ba irtak le olyan komplex, foszfortartalmu glikolipidet —sorozatos lebontasi kisérletek eredményeképpen—,
amely egy szfingozin alaplancbol allt és inozitot is tartalmazott. Ezeket a komplex vegyiileteket fitoglikolipideknek
nevezték el. Az alapvaz keramid, amelyben a zsirsavak majdnem kizarolag telitett, hidroxilalt zsirsavak. Az
alapvazhoz foszfodiészter kotéssel egy oligoszacharid rész kapcsolodik, amely harom molekulabdl all — inozitbdl,
hexuronsavbol és hexdzaminbol. Ehhez még tovabbi cukor molekulék épiilhetnek, pl. mannéz, galaktdz, arabinoz,
néhany esetben fukoz.
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5.6. Glikolipidek
5.6.1. A glikolipidek szerkezete

A galaktolipidek és a szulfolipidek jellegzetesen ndvényi membranlipidek, amelyek altalanosan eléfordulnak a
cianobaktériumoktol a magasabb rendii névényekig egyarant. A gliko(galakto)lipidek allati szervezetekben alig
fordulnak el6, kivéve a kdzponti- és a periférids idegrendszert. A galaktolipidek glikozil-digliceridek, amelyekben
a glicerin elsé és masodik —OH-jahoz észterkotéssel zsirsavak, a harmadik —OH-jahoz glikozidos kotésben
cukor(galakt6z)-szarmazékok kapcsolddnak. Leggyakrabban eldforduld képviseldik az MGDG és a DGDG. A
fobb glikolipidek, valamint a kéntartalmu glikolipid szerkezetét az 5.11. abra mutatja.

A galaktolipidek nagyobb mennyiségben a fotoszintetizald szovetekben talalhatok. A tilakoidokban és a bels
boritd6 membranban az MGDG + DGDG 49% és 30%-os megoszlast mutat. A kloroplasztiszok tilakoid
membranjaiban és a boritbmembranban igen magas a tobbszorosen telitetlen zsirsavak aranya. Mivel a galaktolipidek
a kloroplasztisz membranlipidjeinek jelentOs %-at alkotjak, szerepiik alapvetd a jellegzetes membranstruktara-,
és funkcid kialakitasaban és fenntartasaban. Galaktolipidek el6fordulnak a plazmamembranban is, s6t foszfat-
hianyos koriilmények kozott, a (kloro)plasztiszbdl transzportalva mas membranokban 1évo foszfolipideket is
helyettesithetnek.

C”) (¢}
I
? ?Hz—‘ 0—C= R] (') (IIHz" O- C- Rl
1 -
RZ*C—O—CfI o CH,0H R,—C—0— C|H CH,— SO4
CH,- 0 S1 CH,-0
H HO H HO
OH
OH ¢ OH

monogalaktozil-diacil-glicerid (MGDG) szulfokinovozil-diacil-glicerid (SQDG)

?

g gao-Com o
R,~C~0-CH CH,—O o
CH,-0 OH H
H HO OH
OH

digalaktozil-diacil-glicerid (DGDG)

5.11. abra A f6bb glikolipidek szerkezete

A kéntartalmu lipidek két f6 tipusa talalhaté meg fotoszintetizald szervezetekben. Az Ochromonas fajok és néhany
alga alkilszulfatokat és kloroalkilszulfatokat tartalmaz, mig az dsszes tobbi zold névényben a 1',2'-di-O-acil-3'-O-
(6-deoxi-6-szulfo-a-D-gliikopiranozil)-sn-glicerin (SQDG) fordul el (5.11. abra). Az SQDG elsésorban a tilakoid
membranokban talalhato, és kozel 80%-ban telitett zsirsavakat tartalmaz

5.6.2. A galaktolipidek bioszintézise

A galaktolipidek bioszintézisét tekintve altalanosan elfogadott, hogy galaktdz kapcsolodik egy diacil-gliceridre,
UDP-galaktéz formajaban, amelyet a MGDG-szintetdz (UDP-galaktoz: 1,2-sn-diacilglicerid-3-B-galaktoziltranszferaz,
Es) katalizal és hozza létre a -glikozidos kotést az UDP-galaktoz és a diacilglicerid kozott. Az enzim a kloroplasztisz
boritd6 membranjanak belsd oldaldnak felszinén lokalizalt és a szubsztatjai kiilonb6z6 helyrdl szarmazhatnak. Az
UDP-galaktéz mindenképpen a citoplazmabél érkezik, a G-3-P, illetve a DAG vaz a kloroplasztiszbol vagy a
citoplazmabdl johet. A telitett zsirsavak kdzvetleniil a kloroplasztisz FAS mikddésének termékei, mig a telitetlen
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zsirsavak eredetére tobb lehetdség is fennall (kloroplasztisz, ER). Azok a galaktolipidek, amelyek a glicerin-vaz

P4

V4

V4

ey

tipusu PA jon létre.

Az MGDG — DGDG [épést a kloroplasztisz kiilsé borité membranjanak citoplazma fel6li oldalan elhelyezkedd
galaktolipid:galaktolipid galaktoziltranszferaz (Eq) végzi, kialakitva az a-glikozidos kotést egy masik MGDG
molekularol szarmazo galaktozil csoport kézott (2 MGDG — DGDG + 1,2-diacilglicerid). A kész galaktolipidek
a boritd membran vezikularizacidja sordn valnak a tilakoid membranok részévé. A galaktolipid bioszintézis
folyamatat az 5.12. abra szemlélteti.

hv Z0e
Sz
J\ ]
I'n
S ¢
e
Vg
i| [ )
| _N\i
kloroplasztisz ATP /
: Q
borit6 membran (g‘ ADP + P, O CoA-SH acil-CoA
NADPH
NADP \
malonil-CoA
glicerin-3-P- - =
|
@ coasH (O \RE
|
\ @ 1
. I
/ aCj:l.l-COA |
lizofoszfatidsav
UDP-galaktéz tilakoid- acetat =

|
membranok @ L J'

{ foszfatidsav

%
diacil-gliceridek —

®

5.12. abra Galaktolipidek szintézisének modellje a plasztisz boritbomemranjaban.

5.6.3. A szulfolipidek bioszintézise

A szulfolipidek szintézisére vonatkozoan szdmos elképzelés 1étezik. A feltételezett prekurzor az UDP-szulfokinovoz,
ami a cukornukleotid, az UDP-glukéz, szulfondlasaval késziil, UDP-szulfokinovoz szintetdzzal, ami a plasztisz
sztrdbmajaban talalhat6. Annyi mar tudott, hogy az utolsé enzimatikus 1épést katalizalé enzim, az UDP-
szulfokinovozil-1,2-diacilglicerin-3-O-a-D-szulfokinovozil-transzferaz, ami a diacilglicerid és az UDP-szulfokinovoz
kozotti kotést alakitja ki, a kloroplasztisz boritd membranjanak belsé oldalan lokalizalhatd. Az SQDG szintézis
fényfliggd folyamat, az SQDG szintetaz aktivitasat a fény-indukalt Mg2+ ion koncentracio ndvekedése fokozza.
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5.7. Terpenoidok
5.7.1. A terpenoidok felépitése

A ndvényekben hihetetlen nagyszamn, kb. 15.000 ismert terpenoid vegyiilet fordul el6 és még valdsziniileg szamos
fog eldkeriilni (a terpenoidok rendszerezését lasd a 11. fejezetben). Ezek a vegyiiletek k6z6s eredetiiek, Cs-0s
izopentenil-difoszfat - IPP egységekbdl épiilnek fol, €s az egyes terpenoid osztalyokat a Cs-0s egységek szama
szerint rendszerezik (5.13. abra). A terpenoidokat nonacil lipideknek is nevezik, mivel kevés kivételtl eltekintve,
nem tartalmaznak zsirsavakat. Az alapstruktiraknak szamtalan modosult formaja létezik, eléfordulnak oxigenalt,
N-tartalmu, halogénezett és ciklikus szerkezeteket tartalmazoé terpének is.

acetil-CoA (Cop)
3x

l

mevalonsav-Ut HEMITERPENEK
\L / dimetilallildifoszfat

izopentenildifoszfat  Z___ (DMAPP, C5)

(IPP, Cs)
IPP, Cs
MONOTERPENEK geranildifoszfat
—
(C10) (GPP, Cqq)
l IPP, C5 ) -
- 2% szkvalén TRITERPENEK
SZESZKVITERPENEK farnezildifoszfat —> ¢ — (C3p)
— (C30) 30
(C15) (FPP, C15)
l IPP, Cg
2x L -
3 geranilgeranildifoszfat —_ fiten 5 TETRATERFENEK
DITERPENEK s (Ca0) Can)
(GGPP, C»g) 40
(CZO) 20
IPP,C5
5 - 50.000x
POLITERPENEK

(C45-C150.000)

5.13. abra A terpén-pirofoszfatok és a beldliik levezethetd terpén osztalyok képzddésének vazlatos tutja

Képvisel6ik kozott megtaldlunk membranépitdket (szterolok), ndvényi hormonokat (ABA, gibberellinek,
brasszinoszteroidok), jarulékos pigmenteket (karotinok és xantofillok), az elektrontranszport lancok tagjait
(plasztokinonok, ubikinonok, fillokinon), a patogének és a rovarok elleni védekezés komponenseit, ndvény-ndvény,
ndvény-allat kommunikacidban szerepet jatszd, szaporodasban kdzremiikddo vegyiileteket. Szamos vegytilet, vagy
vegyiilet egyiittes human felhasznalésa is jelentds: gyogyszer alapanyagok (szaponinok — progeszteron, rakellenes
szer a tiszafa taxolja, vitaminok (A, E, D, K), ndvényi olajok komponensei (illatszerek alkotdi, oldoszerek —
terpentin), ipari nyersanyagok (kaucsuk).

Szintézisiik harom {6 szakaszra tagolhato:

- Az izopentenil-difoszfat (IPP) szintézise — acetil-CoA-bdl — mevalonsav-ut, valamint piruvatbol és G-3-P-bol
(5.14. abra).

- Az IPP izomerizacidja dimetilallil-difoszfatta (DMAP) (5.14. dbra).

- Két DMAP kondenzécioja geranil-difoszfatta (GPP) (5.15. abra).
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::-‘ ? .:—"—‘..\ -
= r
0 \'J—LI’— J—’I’—U CO, G—P—0—FP—0F
o o o
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5.14. abra A mevalonsav-ut. (1- 1-acetatoacetil-CoA tiolaz; 2 — 3-hidroxi-3-metil-glutaril szintetaz; 3 — 3-hidroxi-
3-metil-glutaril-CoA-reduktaz; 4 - mevalonsav kindz; 5 - mevalonat-5-foszfat kindz; 6 — mevalonat-5-difoszfat
dekarboxildz; 7 — 1-deoxi-D-xiluloz-5-foszfat szintetaz; 8 — 2C-metil-D-eriritol szintetaz; 9 - 2C-metil-D-eriritol-
2,4-ciklodifoszfat szintetaz)

168

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

A novényi lipidanyagcsere

@
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@
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5.15. abra Két dimetilallil-difoszfat (DM AP) kondenzacioja geranil-difoszfatta (GPP). (1 — izopentenil-difoszfat(IPP)
izomeraz, 2 — prenil transzferaz)

5.7.2. A terpenoid bioszintézis kompartmentizacidja

A bioszintézis, ha bizonyos eltérésekkel is, harom kompartmentben folyik: az ER-ban piruvatbdl és G-3-P-bol, a
plasztiszokban a mevalonsav tton, valamint a mitokondriumban. Az ER-ban féként szeszkviterpének és szterolok,
a plasztiszokban karotinoidok, fitol, plasztokinonok, tokoferol, a mitokondriumban ubikinonok szintetizalédnak.

5.7.3. Terpénosztalyok
5.7.3.1. Hemiterpének (C5)

A legfiatalabb terpén osztaly. Igazan csak az izoprén valodi hemiterpén, amelyrdl nemrégen dertilt ki, hogy eléfordul
a természetben. Sok fas szarti ndvény emittal izoprént (pl. tdlgy, nyarfa), de eléfordul a pafranyokban is.
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5.7.3.2. Monoterpének (C10)

Két IPP egységbdl felépiild strukturdk. Szamos novényi olaj Osszetevdje. Kiilondsen sok akkumulédlodik az
Umbelliferae és Pinacae csaladba tartozo fajokban. Altalaban citotoxikusak, mig masok fontos szerepet jatszanak
a novény-novény kapcsolatokban. Mas monoterpének antibakterialis hatastak.

5.7.3.3. Szeszkviterpének (C15)

Az egyik legnépesebb terpén osztaly. Magasabb rendii névényekben, algdkban és gombakban egyarant eldfordulnak.
Eddig mar tobb mint 100 szeszkviterpén vazat irtak le és tobb ezer vegyiiletet azonositottak. Akkumulaciojuk sok
esetben specialis kivalasztod szvetben torténik. Az alapvegyiiletbél szamos ciklizacios és vaz atrendezddéssel jard
reakciok soran alakulnak ki. Talalhato kozottik fitoalexinek, mikotoxinok, antibiotikumok ¢és ndvényi
ndvekedésszabalyozo vegyiiletek egyarant. Ide tartozik az ismert ndvényi hormon, az abszcizinsav (ABA) is.

5.7.3.4. Diterpének (C20)

Tobb mint 3000 vegyiiletiik ismert. A diterpének szerkezete GPP-bdl vezethetd le, tobbszori vaz atrendezddéssel.
El6fordulnak a fenydk gyantajaban, magasabb rendii ndvényekben, kiilondsen pillangosokban, fészkesekben és
az Euphorbiaceae genus-ban, valamint gombakban. A legtobb diterpén ciklikus vegytilet, kivétel a fitolt, ami egy
nyiltlancu terpénalkohol és a klorofillokat észteresiti (5.16. abra). Egy masik ismert csoportjuk a gibberellinek
(pl. a GA,), amelyek tetraciklusos diterpének és a ndvények novekedését és fejlodését szabalyozzak (5.16. abra).

i Hy CHO
COzH

GA (,-aldehid
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5.16. abra Diterpén vegyiiletek szerkezetei

5.7.3.5. Szeszterterpének (C25)

A C,5-6s molekula a GPP + IPP kondenzaciojaval képzodik — GFPP.

5.7.3.6. Triterpének (C30)

V4

triterpén alapvegyiilete. Eddig mar tobb mint 4000 vegyiiletet és ezen beliil 400 kiilonb6z6 vazat azonositottak,
amelyekben k6z06s a pentaciklusos vazrendszer, ld. f-amyrin (5.17. abra). Triterpénekhez tartoznak a szterolok
is, amelyek alapvaza egy 3p-monohidroxi-perhidro-1,2-ciklopentano-fenantrén gytiriis rendszer. Eddig mar kozel
300 szterolt izolaltak. Ezek a molekulak gyakran észteresednek zsirsavakkal a C5-as -OH csoportnal. A szterilészterek
a membranokban ¢és a szolubilis frakcidkban egyarant el6fordulnak. Jellegzetes képviseldik a szitoszterol, a
sztigmaszterol, a kampeszterol és a koleszterol. A plazmamembran tartalmazza a legtobb szterolt, de a kloroplasztisz
membranjaiban is el6fordulnak, joval kisebb mennyiségben. A szterolok tobbsége a membran épitésében vesz
részt.

szkvalén

szitoszterol

szterolok alay kezete

HO'

cikloartenol

B -amirin

5.17. abra. Novényi szterolok szerkezetei

5.7.3.7. Tetraterpének (C40)

A legegységesebb terpén osztaly, kb. 600 vegyiilettel. Ezt az osztalyt a karotinoidok alkotjak, amelyek jellegzetes
névényi pigmentek. Fontos komponensei a ndvényi szervezetek fotoszintetikus apparatusanak (ld. 3. fejezet),
valamint szamos termés és virag szinéért felelések. Két f6 csoportba sorolhatok: a csak szénhidrogénlancbol
felépiil6 karotinok és az oxigént is tartalmazo xantofillok. A benniik 1év6 konjugalt kettds kotések szamatol és
pozicidjatol fiiggden a sziniik kiilonbozo, a 3 kettds kotést tartalmazo, szintelen fitoéntdl, a 13-at hordozd vords
szinii cantaxininig.

A karotinoidok minden magasabb rendii névény fotoszintetizalo szovetében megtalalhatok. Karotinok és xantofillok
nagyobb mennyiségben: -karotin illetve, lutein, violaxantin és neoxantin, illetve minor komponensként: a-karotin,
illetve B-kriptoxantin, zeaxantin, anteraxantin és lutein-5,6-epoxid.

Nem-fotoszintetizal6 szovetekben is gyakran és valtozatosan fordulnak eld. Sziromlevelekben harom f6 csoportjukat
talalni: az erdteljesen oxidalt karotinoidokat, mint pl. a auroxantint és a flavoxantint; a karotinokat, mint pl. a -
karotint a Narcissus-ban, és a fajspecifikus karotinoidokat, mint pl. a crocetint a Crocus-ban.

A porzok és a pollenek is tartalmaznak specialis karotinoidot, a sporopollenint, ami zémében karotinoid polimer.
Sok magban is megtalalhatok, mint pl. a kukorica maghéjaban (B-karotin, B-kriptoxantin és zeaxantin). A gyokérben
el6forduld karotinoidokra a legismertebb példak a sargarépa és az édesburgonya (B-karotin).
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A karotinoidok élettani funkcioi: reakcidocentrum és fénygyiijté pigment-protein komplexek alkotd elemei, részt
vesznek a fotooxidacié elleni védelemben, a triplet allapotu klorofill és a szinglet oxigén kioltasaban, illetve
befogasaban befogasaban (violaxantin-ciklus), viragszirmokban a rovarcsalogatasban, és prekurzorok az ABA
szintézishez.

5.7.3.8. Politerpének

A politerpének nagymolekulaju, (CsHg)n alapképlettel leirhatd polimer molekuldk. A kaucsukban (Hevea
a lanchosszabitas az IPP egységek egymas utani hozzaadasaval torténik a mar meglévo polimerhez. A transzferaz
szolubilis enzim, ami a kaucsuk feliiletén helyezkedik el. Kézel 1800 fajban irtak le politerpén szintézist, amely
fajok foként az Apocynaceae, az Asclepiadaceae, a Compositae, az Euphorbiaceae €s a Moraceae csaladokba
tartoznak.

5.7.4. Nyilt szénlancu terpenoid alkoholok — prenolok

5.7.4.1. Egyszeri prenillipidek

A magasabb rendli ndvényekben, algakban és néhany gombaban mutattak ki linedlis, telitetlen, 45-115 szénatom
szamu monomer prenolokat és poliprenolokat, amelyekben valtozdan cisz, illetve transz ketts kotések vannak.
A tiszta prenillipidek csak Cs-0s egységekbdl épiilnek fol. Az els6 molekula, amit leirtak a solanesol (Cys —
all-transz-nonaprenol) volt.

5.7.4.2. Komplex prenillipidek

Az Osszetett, vagy komplex prenillipidekben az izoprenoid lanc mellett aromatikus gytiriis struktarat is talalni,
mint példaul a benzokinon gytirt a plasztokinon (Cys lanc), a tokoferol, (C;5 lanc), az ubikinon (Cs, lanc) és a
fillokinon (C,5 lanc) esetében, illetve adenin a citokininnél (Cs — izopentenil-adenin). Szintézisiik a shikimisav
uton torténik, amelynek a prekurzorai az eritr6z-4-P és a foszfoenolpiruvat. Ezen az uton szamos Osszetett
vegyiilethez képzddnek aromatikus gyiiriis szerkezetek: aromatikus aminosavak, antocianok, flavonoidok, alkaloidok,
lignin, fitoalexinek, auxin, stb., (5.18. abra). A komplex prenillipidek és az egyesterpenoid osztalyok kapcsolatat
az 5.19. abra mutatja.

fenilpiruvat Z—= fenilalanin — cinnaminsav

sikimisav ‘ ‘ ‘
l hidroxifenil . 4 0/in  — + p-kumarinsav
piruvat

o-succinil- l

I Seav p-hidroxibenzoesav

b, +Cys +Cao

+C20 + Cys
HnhGE C50

dihidro- I fitiltolué
fillokinon hidrokinon hidrokinon

j l ubikinon-9

ubikinon-10

fillokinon-K; | [plasztohidro
kinon-9

I plasztokinon-9—“ a.-tokoferol Ha-tokokinon ]

5.18. abra A shikimisav-ut, a komplex prenillipidek képzodése
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3x acetil-CoA

mevalon:t

t

CS izopentenildifoszfat (IPP)
C1 0 geranildifoszfat (GPP) szterolok citoplazma
‘ 2\/' szterol glikozidok } membranok
C15 farnezildifoszfit (FPP) > szaponinol vakuélumok
CZO geranilgeranildifoszfat (GGPP) | | .otinoidok
‘\ /; Klorofill a+b
t fitil-difoszfat ——,. | fillokinon Kj
‘ e-Sdkureral Kloroplasztisz
a-tokokinon
lasztokinon-9
C szolanezil-difoszfat — P
45 ? szolanezol
l ubikinon-9
. } mitokondrium
CSO dekaprenil-difoszfat ——— ubikinon-10
;
poliprenolok

5.19. abra A komplex prenillipidek szintézisének vazlatos sémaja és kapcsolata a terpén alapvazakkal

5.8. Tokoferolok és tokotrienolok a ndvényben

5.8.1. A tokoferolok és tokotrienolok felépitése

A tokoferolok és a tokotrienolok az E vitamin csaladba tartozoé vegyiiletek, amelyek csak a hidrofob prenil oldallanc
telitettségében kiillonboznek. Az E vitamin elnevezés 1922-bdl (Evans és Bishop) szarmazik és a human
taplalkozassal hoztak kapcsolatba. Joval késobb ismerték fel antioxidans szerepiiket és mutattak ki jelenlétiiket a
ndvényekben is.

Mindegyik E vitamin csaladba tartozo vegytilet egy kromanol fejcsoportbdl és egy prenil oldalldncbdl épiil fel.
Ezek amfipatikus molekuldk, ahol a hidrofob prenil ldnc membranokkal asszocial, mig a polaros fejcsoport a
membran felszinén helyezkedik el. A tokoferolok 4°,8’,12-trimetiltridecil fitol oldallanccal rendelkeznek. A
tokotrienolok kettds kotéseket tartalmaznak a 3°,7°,11° pozicidban. A kromanol gyliriin 1évé szubsztituensek
milyensége szerint tobb természetes izomerjiik (a, B, v, 8) 1étezik (5.20. abra).
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tokoferol/tokotrienal R R;
a CH; CH;
B CH; H
i H CH;
3 H H

(A) tokoferol

R,

CH;

(B) tokotrienol

R,

CH;

CH;

5.20. abra. A tokoferolok és a tokotrienolok kémiai szerkezete

174

render

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

A novényi lipidanyagcsere

NADP* NADPH + H'

/DHAR v

aszkorbinsav
nem-enzimatikus

diszproporcié NADP*
NADPH + H*

o~ tokoferoxil gyok

MDHA
AL a-~ tokoferol
lipid hidroperoxid
H:0 H.0, lipid peroxi gyok
SOD
0, ¢2H 0, OH', HO,, lipoxigenazok
elektronatadas oxigénre
0; PUFA

5.21. abra Az a-tokoferoloxi gydk a-tokoferolla torténd reciklizalasa az aszkorbat-glutation ciklus
kozremiikddésével. (APX — aszkorbat peroxidaz, DHAR — dehidroaszkorbat reduktiaz, GR — glutation reduktaz,
GSH — glutation, GSSG - glutation diszulfid, MDHA — monodehidroaszkorbat, MDHAR — monodehidroaszkorbat
reduktaz, PUFA — tobbszorosen telitetlen zsirsav, SOD — szuperoxid diszmutaz).

Ezeket a vegyiileteket fotoszintetizald baktériumokban, gombakban, algakban, magasabb rendii ndvényekben és
allati szervezetekben egyarant kimutattak, bar az utobbiak a szintézisiikre nem képesek.

A novényben foként a plasztiszokban fordulnak el6, de kimutattak dket vakudlumokban és a mikroszoéma frakcioban
is. o-tokoferol van a plasztisz borit6 membranjaban, ahol szintetizalodik és a plasztisz sztromajanak
plasztoglobulusaiban, ahol raktarozodik, valamint a kloroplasztisz tilakoid membranjainak lipid matrix-aban is.

A tokoferolok és a tokotrienolok két kiillonbdz6 molekula részlete mas-mas ton szintetizalodik. A prenil lanc az
izoprenoid-iton jon 1étre, a kromanol gytirdi a sikimisav-uton késziil el (5.19. abra).

5.8.2. A tokoferolok élettani szerepe

A tokoferolok és tokotrienolok antioxidans tulajdonsaga azon alapszik, hogy a fejcsoport fenolos hidrogént tud
atadni szabad gyokoknek. Ennek alapjan szerepiik egyrészt a lipidperoxidacio altal Iétrehozott lipid peroxid gyokok,
illetve a fotoszintézis soran generalt szinglet oxigén eliminalasaban van. A folyamatban a tokoferol enzimatikusan,
NADH/NADPH-fligg6 reakcioban tokoferol kinolla alakul, ami hatasos antioxidans, szabad gydk kiolto, illetve
regeneralja az oxidalt tokoferolt (5. 21. abra).

5.9. Viaszok, kutin, szuberin

5.9.1. A viaszok, a kutin és a szuberin szintézise

Az evolici6 soran a szarazfoldi novények Osszetételében és mikddésében is sajatos epidermisz képzodményt, a
kutikulat hoztdk 1étre, ami képessé teszi 6ket, hogy megelézzek a vizvesztést, hatékony gatat képezzenek a patogén
behatolok ellen és védjenek az UV sugarzastol. Ugyanakkor aktiv védelmi vonalat is képez, mivel sériilésekkor
az egyes felszabadul6 lipidkomponensek antibakterialis, antifungalis, antiviralis hatdstak. Szamos tovabbi bizonyiték
gyllt dssze arra nézve, hogy a kutikulanak fontos szerepe van a novény és a patogén kozotti szignal cserében.

A kutikula felépitése fajonként, szervenként és fejlodési allapotonként igen eltérd lehet, de alapvetden erdsen
hidroféb komponensekbdl épiil fel. A viasz és kutin rétegek az epidermalis sejtfal kiilsé felszinén helyezkednek
el, mig a szuberin a sejtfal és a sejt plazmamembranja kozott talalhato el (5.22. abra).
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A kutikula 0sszetett, rétegesen felépiild, egymasba is beagyazdodo viasz, illetve kutin polimerekbdl épiil 6. Kiviil
helyezkednek el az epikutikularis viaszok, amelyek kozepes, és hosszi szénlancu alkanokat (C;4-Cs~), ketonokat,
észtereket, alifatikus primer és szekunder alkoholokat (C,,-Cj;), alifatikus aldehideket (Cy-C34), és zsirsavakat
(CZO'C38) tartalmaznak.

Az epikutikuldris viaszréteg alatt talalhato az un. kutikula ,,proper” réteg, amely egy haromdimenzios kutin matrix,
beleagyazddva alternal6 viaszrétegekkel. Ez alatt egy olyan lazabb kutin réteg helyezkedik el, amiben poliszaharid
lancok (pektocelluldz) is talalhatok.

A kutin egy sajatos poliészter struktira, ami kdzepes hosszusagl -hidroxi- és epoxi-zsirsavakbol (C4— C;g) €piil

fel.

felszini viaszréteg

- kutin réteg

kutikularis réteg

sejtfal

kézép lamella

: 7~ plazma membran

T tonoplaszt

epidermisz
sejt .
77 vakudlum

5.22. abra. A kutikula réteges szerkezete

5.9.2. A viaszok, a kutin és a szuberin szintézise

A viaszok hosszu szénlanct alifatikus komponensei elongéacios folyamat soran képzédnek malonil-CoA és NADPH
kozremiikodésével, ahol az akceptor altalaban sztearil-CoA. A hosszl szénldncu zsirsavakbol redukcioval aldehid
intermediereken keresztiil zsiralkoholok keletkeznek, NADPH-fiiggd-zsirsav-acil-CoA-reduktaz enzim
kozremiikodésével, vagy dekarboxilezhetok alkdnokka. A szénhidrogének hidroxilacioja és oxidacidja tovabbi
komponenseket: alkoholokat, ketonokat hoz 1étre, amelyek zsirsavakkal alkotnak viaszésztercket. A viaszészterek
szintézise -zsiralkoholok és zsirsavak észterei- komplex enzimrendszer, a zsirsav-szintetdz:zsirsav-acil-CoA-
reduktaz:acil-CoA-zsiralkohol-transzacilaz segitségével megy végbe enzimkomplex. A viasz- és kutinkomponensek
képzodésének vazlatat az 5. 23. dbra mutatja be. Ezek folyamatok a citoplazmaban és az ER-ben zajlanak.

A szuberin f6 o-hidroxisavai és dikarbonsavai a megfelelé Ci4 és C;g komponensek w-hidroxilacidja, majd
tobblépéses dehidrogenacidja soran alakulnak ki. Kimutattak tovabba olyan enzimeket is, amelyek a kutint alkoto
komponensek lanckoézi hidroxilacidjaért és epoxidacios Iépésekért feleldsek. A kutin és a szuberin polimer
struktirajanak kialakitasaban transzacilacios reakciok jatszodnak le a kutinok szabad hidroxil csoportjai és
odaszallitott hidroxi-zsirsavak kozott, illetve a szuberin fenolos hidroxi csoportjai és az érkez6 dikarbonsavak
kozott. A szuberint elsGsorban a gyokér dregedd epi(rizo)dermisz sejtjei és a sériilt részeken képz6dod szovetek
tartalmaznak, de megtalalhaté gumokban és a hancsrészben is.

A kutikulat felépité komponensek a sejten beliil szintetizalodnak és ezutan jutnak ki az extracellularis térbe, ABCG
transzporterekkel, vagy exocitézissal.
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Amikor felfedezték a lipid transzfer proteineket (LPTs) (1975, 1996), amelyek zsirsavakat, acil-CoA észtereket,
foszfolipideket, glikolipideket és szarmazékaikat szallitjadk a membranok kozott ugy tlint, hogy ezek csak
intracellularisan miikddnek. Ujabban kimutattik, hogy szdmos LTP specifikusan lokalizalt a kutikulaban és szerepe
van a viasz és kutin monomerek szallitdsaban a plazmamembranbdl, a felépiild kutikulaba.

e e

kutin e ~

~

Ve ///1 plasztisz \\\\\ viaszok
CHy(CHa);4COOH <_L.z—_— CHy(CH,);,CO-S-ACP \\\
$6 / / \ ¥ \‘ \l
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| OHs(CH,)CH= ( )7 27}/ CHy(CH;)1,CO0H  (x C-atom)
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aldehidek Y 16
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5.23. abra Hosszl szénlancu savak, aldehidek, alkoholok és viaszészterek bioszintézisének sémaja

5.10. A zsirsavak és a lipidek szallitasa

A ndvényi sejtben a zsirsavak és a lipidek szintézisében tobb kompartment vesz részt: a plasztisz, a plasztisz borito
membranjanak kiilso és bels6 rétege, az ER és kisebb mértékben a mitokondrium. A plasztiszban de novo eldallitott
€s az eukariota iiton mozgod zsirsavak lipidekbe valo beépiilésének szintere az ER. A lipidek, elsGsorban a
foszfolipidek beépiilése a membranokba ugyanakkor a sejt szamos mas térrészében is torténik. Ezért kézenfekvo
feltételezni, hogy a szintézis €s a beépiilés helyei kozott valamilyen szallitdé mechanizmusnak kell miikdnie. A
zsirsavak, illetve a lipidek membranok k6zotti mozgasara, mozgatasara tobb megoldas is lehetséges:

* zsirsavak, lipidek diffiziéos mozgasa a citoszolban,
* zsirsavak, illetve lipidek mozgatasa szallité molekulakhoz kototten,
« vezikularis lipid transzport membran-membran kapcsolatokon keresztiil.

Diffuizios mozgast foként csak a vizoldékony acil-CoA molekulak esetében lehetett kimutatni a citoszdlban, illetve
a plasztisz sztromajaban.

A zsirsav, illetve lipid szallitd molekulakat eldszor allati sejtekben mutattak ki, majd jelenlétiiket a ndvényben
kisérletesen is igazoltak. A kiilonboz6 vizsgalatok soran tobb olyan fehérjét (LTP — lipid transzfer proteinek)
mutattak ki, amelyek részt vehetnek a zsirsavak, illetve a lipidek transzportjaban. Ezek kis méltomegi (9-11 kDa),
bazikus, vizoldékony proteinek, a sejt dsszfehérje tartalmanak kb. 4%-at adjak. Vannak olyan LTP-k, amelyek
nem specifikusak az egyes foszfolipidekre, mig masok igen. Talaltak olyan LTP-ket a kloroplasztiszban, amelyek
galaktolipidek szallitasara alkalmasak, vagy amelyek zsirsavakat, illetve acil-CoA-kat kotottek. De olyan szallitd
fehérjéket eddig még nem izolaltak, amelyek neutralis lipideket tudnanak szallitani.
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Az LTP-k aminosav sorrendje erdsen konzervativ, ugyanakkor igen kevés homologiat mutatnak az allati, illetve
¢lesztd LTP-kel. Kiilondsen konzervativ a lipidkdtd kornyezet, ahol négy par cisztein oldallanc talalhato. A ktéhely
pozitiv toltést, jelezve a kapcsolodasi lehetdséget a foszfolipidek negativ fejcsoportjaval. Az LTP feliilete hidrofil,
igy egy szolubilis, mozgékony LTP-lipid komplex johet 1étre, amely kozremiikodhet a donor és akceptor membran
kozotti lipid cserében, amit befolyasol a membranfelszinek toltésallapota, a kozeg ion dsszetétele és a szallitott
lipid természete.

A harmadik lehet6ség a lipidek transzportjara a vezikularis lipid transzfer két, vagy tobb membran kdzott. Mar
korabban is ismert volt, mikroszkopos vizsgalatok alapjan, hogy bizonyos membranok kozott stabil membran-
membran kapcsolatok, ,,contact membrane sites”-ok (CMSs) johetnek létre . Ilyenek voltak az ER-Golgi, ER-
sejtmag membranok kapcsolatai. Ujabban kimutattak 6ket az ER — kloroplasztisz, az ER — plazmamembran, az
ER —mitokondrium kdzott is. A tovabbiakban igazolhato volt, hogy az ER membranhalozata 6sszekottetést létesithet
kiilonb6z6 kompartmentek membranjai kozott is €s ez alapjan valoszintinek tlinik, hogy az ER kozponti szerepet
jatszik a lipidek mozgatasaban, kozvetitésében és levalogatasaban (sorting-jaban).

Tovabbi transzport tlinik sziikségesnek a kloroplasztisz borit6 membranjanak két rétege és a tilakoid membranok
kozott, hiszen a tilakoidok felépitésében szerepet jatszé galaktolipidek és a PG eldallitasa kizardlag a boritd
membranban valdsul meg. Befelé iranyuld transzport vezikularis uton is mehet és a vezikulak fizionalnak a tilakoid
membranokkal.

Az intracellularis lipid transzportban feltehetden szerepet jatszo LTP-k mellett szép szamban talaltak LTP-ket
a sejtfalban is. Ezek részt vesznek a viaszok és a kutin felépiilésében, s6t igazolt a szerepiik a viasz és kutin
monomerek szallitdsdban az ER — Golgi — plazmamembran (szekrécid) — sejtfal iranyaba. Ugyanakkor érdekes,
hogy tobb antipatogén, extracellularis fehérje alaposabb vizsgalata soran kideriilt, hogy nagy homoldgiat mutatnak
egyes LTP-kel. SOt ezek expresszidjat a patogének, vagy mas stressztényezOk (szarazsag, sostressz) jelenléte
indukalja. gy nem kizart, hogy az extracellularis LTP-k szerepe nem meriil ki a zsirsavak és a lipidek szallitasaban,
hanem részei a novény védekezérendszerének.

5.11. Lipidek és a membranszerkezet

A bioldgiai membranoknak szamos kdvetelményt kell kielégiteniiik az é16 szervezetben:
« szelektiven permeabilis gatat jelentenek két, tulnyomoan vizes fazis kozott;

+ stabil kdzeget biztositanak lipofil és hidrofil reakciok szamara és olyan térbeli szerkezetet szolgaltatnak a benniik
¢és rajtuk elhelyezkedd fehérje (enzim) komplexek szdmara, amely biztositja azok katalitikus aktivitasat
(receptorok, energiaatalakitas, lateralis és vertikalis transzport, enzim reakciok);

* ¢srugalmas hatarvonalat képeznek a sejt és organellumai és ezek kompartmentjei, valamint a kérnyezet kozott;

« valamint tarolo, kivalaszto és szallito szerepet toltenek be (TAG elkiilonitése olajtestekben, soszekrécio az ER-
ban, illetve a Golgi membranokban szintetizalt vegyiiletek kompartmentbe zarasa, szallitasa);

» mindehhez az sziikséges, hogy a membran elég szilard legyen ahhoz, hogy a megkivant szerkezetet fenntartsa.
Rugalmas, hogy kibirja a sejt és az organellumok, valamint a kdrnyezet alakvaltozasait és fluid, hogy biztositsa
a benne 1év6 fehérjepartikulumok alapvetden lateralis iranyu elmozdulasait.

Mar egy jo ideje vilagos, hogy a membran harom-dimenzios, kiilonboz6 rendezettséget mutatd, magas szinten
szervezett rendszer, amely mint fehérjéket tartalmazo lipid matrix értelmezhetd.

5.11.1. A membranok szerkezete

A ma is elfogadott membran modell kidolgozasa Singer és Nicolson (1972) nevéhez fiizodik és mint a , fluid-
mozaik membran modell” valt ismertté. E szerint az amfipatikus, dsszetett lipidek fluid, kett6s réteget alkotnak,
amelybe integrans membranproteinek agyazodnak be, vagy érik 4t a membrant. A termodinamikailag stabil allapotot
fejcsoportok a membran felszinén helyezkednek el a vizes fazis felé. A kétféle -polaros és apolaros- kapcsolat,
valamint az alkillancok k6zotti masodlagos kotderdk stabilizaljak a membranszerkezetet, de ezek azért nem olyan
erdsek, hogy azt merevvé tegyék. Ez a lipid kettds réteg impermedbilis a polaros és a nagyobb apolaros molekulak
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szamara, mig szamos kisebb vegyiilet szdmara atjarhato. A kiilonbdzé mértékben bedgyazodo, vagy atnytlo fehérjék
— extrinsic és intrinsic proteinek — hidrofob, illetve hidrofil kdlcsonhatasba 1épnek a lipid kettds réteg megfeleld
részeivel és igy meghatarozott struktirat vesznek fel. Egyes fehérjék horizontalis (pl. az elektrontranszport lanc
tagjai), mig masok vertikalis (transzport ATP-azok, receptorok) energia-, informacio- és anyagtranszportot képesek
lebonyolitani, biztositva a membran szelektivitasat és kapcsolatat a kornyezettel. Egyes fehérjék hidrofob oldallancai

ey

szubsztratjaikkal 1épnek kapcsolatba a membran felszinén.

A membranfehérjék enzim-, transzport-, receptor- és strukturaépitd funkcidinak kialakitdsdban és fenntartasdban
igy a lipid kdrnyezetnek meghatarozo, adott esetekben szabalyozo szerepe van. A lipid-fehérje kdlcsonhatés, vagy
sajatossagait €s igy a membran fiziologiai allapotat, végs6 soron annak miikodését. A lipidek altal biztositott
mozaikosan szervezddd fluid-matrix egyrészt lehetdvé teszi a fehérjék random eloszlasat a membranban, vagy
annak felszinén, ugyanakkor nem zarja ki annak a lehet6ségét sem, hogy specialis funkcidk ellatasara hosszabb
tavii kapcsolatok alakuljanak ki. fgy példaul az oxidativ, illetve a fotoszintetikus elektrontranszport lanc a
mitokondriumban, illetve a kloroplasztisz tilakoid membranjaiban, vagy sajatos lipid kdrnyezet maradjon fenn
(boundary lipids - hatarréteg), példaul a fénygyliijté antenna komplexek, illetve a fotokémiai rendszerek
reakcidcentrumainak kézvetlen szomszédsagaban.

Nem sokkal a ,,fluid mozaik membran modell” kimunkalasat kovetden, a membran lipidjeinek hdmérsékletfiiggd
viselkedését tanulmanyozva ismertté valt, hogy kiilonbozo rendezettségii és egymastol elkiiloniild lipid fazisok
(domének) egyidejii jelenléte egy tovabbi lateralis heterogenitast mutat a membranokban. Errél sz6l az un. ,,lipid
raft hypothesis”.

A membrant felépit6 lipidek lamellaris szerkezete mellett a membranok tartalmaznak olyan lipideket is, amelyek
nem alkotnak lamelléris fazist (non-bilayer lipids — PE, kardiolipin, MGDG). Fehérjék hianyaban, fiziologias
koriilmények k6zott, a membran lipidek jelentés mennyiségii non-bilayer lipid strukturat tartalmaznak. A fehérjek
jelenléte (beépiilése) ugyanakkor kivaltja a lipid kettds réteg kialakulasat, a non-bilayer lipidek kettds rétegbe valo
szervezddését. A non-bilayer és a lamellaris lipidek egyensulyban vannak egymassal, ami azt is jelenti, hogy hosszl
tavu lamellaris protein-lipid rendezettség bizonyos fehérje/lipid aranynal alakul ki, illetve marad fenn.

5.11.2. A membranlipidek fazisai

A lipid kett6s rétegek (lamellaris fazisok) rendszerint magas fluiditast folyadek-kristalyos fazist (Lg) alkotnak,
amelyben a lipidek acillancai rendezetlenek és nagy mobilitasuak. A homérséklet csokkenésével az olvadaspontjuk
alatt a kettds réteg atmegy rendezett-gél allapotba (L,), ahol a lancok mozgasszabadsaga alacsony. Megjelenhet
egy harmadik fazis, a rendezett-folyadék fazis is, ahol az acillancok rendezettsége nagy, de a réteg lateralis mobilitasa
magasabb, mint a gél fazisé. Ismeretes még a non-bilayer lipidek alkotta hexagonalis (Hy;), inverz hexagonalis,
kiilonbdz6 kobos, valamint tobb féle metastabil (Ig) fazis. A fazisok elkiiloniilésének oka, hogy a kiilonb6zé
acillancok, illetve fejcsoportok eltérd fizikai tulajdonsagokkal birnak (lanchosszisag, telitetlenség mértéke,
olvadaspont, toltésallapot, hidrataltsag) és valtozo a kornyezet is (ionerd, pH, iondsszetétel és koncentracio).

A domének, amelyek kiilonboznek a méreteikben (nanométer, mikrométer nagysagrendben), a térbeli €s id6beli
dinamikajukban valtozhatnak, felbomolhatnak és jraszervezodhetnek a kdrnyezet hatasainak megfelelden.

A tilakoid membranokban az MGDG széles hdmérsékleti intervallumban (—15 és 80°C) Hy; fazisban van. A DGDG
egészen masképpen viselkedik. Lamellaris fazist alkot minden hdmérsékleten és hidrataltsagi fokon. A tobbszordsen
telitetlen DGDG 20°C-on L,, fazisban van és az Ly fazisba val6 atmenet csak —~50°C alatt kovetkezik be. A PG
telitetlen allapotban L, fazisban van és a tranzicios (fazisdtmeneti) hdmérséklet 10°C (Le—Lp).

A lipid fazisok milyensége fiigg az egyes lipid speciesek alakjatol is. Azok a tényezok, amelyek novelik a
hidrofob/hidrofil térfogat aranyat, eldsegitik a kupos alak kialakulasat. Az ilyen lipideknek energetikailag a kifordult
(inside-out) fazis a kedvez6, azaz a Hy;. Igy érthetd, hogy az MGDG nagyobb telitetlenség és kis fejcsoport térfogat
mellett ezt a fazist részesiti eldonybe. Ellentétben a hengeres alakzati DGDG, PG és SQDG-vel, amelyek konnyebben
vesznek fel lamellaris elrendezddést. A tilakoid membranok alakjdban (gorbiiletek) ezek a kiilonbségek
érvényesiilnek.
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5.11.3. Fluiditas és a homeérséklet

A hémérséklet csokkenese (fagyaspont felett) a membranok lipidjeinek fazisatalakulasat valtja ki L,—Lg iranyba,
ami a fluiditas csokkenésével jar egyiitt. J6 korrelacié van a hémérseklet és az Ly fazis megjelenése kozott, aminek
hatterébe az acillancok telitetlenségének mértéke all. Minél magasabb a membran acillancainak telitetlensége,
annal alacsonyabb hémérsékleten kdvetkezik be a fAzisatmenet. De nemcsak ez az egyediili tényezd, ami befolyasolja
a membranok fluiditasat. Szabalyozo tényezonek latszik az aktudlis lipid/protein ardny is. A sztroma tilakoidok
nagyjabol azonos telitetlenségi szint mellett, magasabb lipid/protein arany mellett fluidabbak, mint a granum
tilakoidok.

5.11.4. Transzverzalis lipid asszimetria

A membranok nemcsak lateralis (horizontalis) asszimetriat mutatnak. A két lipid réteg felépitése igen eltérd lehet.
Az asszimetria 1étrehozasaban elsésorban a transz-Golgi haldzat (TGN — trans-Golgi network) jatszik szerepet, de
a plazma membranban is van néhany fehérje, ami ebben kézremtikddik. Ilyen ATP koté ABC transzporterek, amik
foszfolipideket mozgatnak a belsd lipid rétegbdl a kiilsébe (flopping), ugyanakkor aminofoszfolipid transzlokazok
visszaszallitanak lipideket a kiils6 rétegbdl a belsd rétegbe (flipping). Tobb ilyen flippazt izolaltak mar, kiilonbozo
specifitassal.

5.11.5. A fotoszintetikus reakciécentrumok és a lipidek

Az utobbi néhany évtizedben jelentds eldrehaladas tortént a reakcid centrumok szerkezetének felderitésében,
elsésorban rontgendiffrakcios vizsgalatokkal, melynek soran kideriilt, hogy egyes lipideknek milyen szerepe van
a reakcio centrumok felépitésében, illetve az optimalis miikddés biztositasaban.

A PSI reakcidé centrumban az ismert fehérje és nem-fehérje komponensek mellett, PSI monomerenként harom
molekula PG ¢és egy molekula MGDG talalhat6. Ezek a lipidek a komplex integralis részei. Az MGDG ¢és a PG-
ek a PsaA és PsaB polipeptidhez (heterodimer core) szimmetrikusan kapcsolddnak, szorosan az elektron transzferben
részt vevo kofaktorokhoz.

A PSII komplex felépitésében az SQDG ¢és a PG egyarant részt vesz, de a pontos elhelyezkedésiik még nem
tisztazott. Bibor baktériumban (Rhodobacter spheroides) harom lipidet irtak le a reakcid centrum intramembran
felszinén, CL, PC és GGD (glukozil-galaktozil-diacilglicerid).

5.12. A lipidek katabolizmusa

A legtobb névényben tobb, nagy aktivitasu lipolitikus enzim talalhato és ezeket alapvetéen degradativ fehérjékként
tartottak szamon. Jollehet miikodésiik tobb, funkcionalisan igen kiilonbdzé anyagesere utat nyitnak meg. A
raktarozott lipidek lebontésa soran, a szabadda valo zsirsavak teljes oxidativ lebontasa energiat, részleges lebontésa
szénvazat biztosit az embrid névekedéséhez. Ugyanakkor miikodésiik stressz koriillmények kozott, lehetévé teszi
a membranok atépiilését, modositasat. Termékeik részt vesznek szignalizacios folyamatokban és igy a novény

crer

a kompartmentizacié megsziintetésében és végiil a sejt pusztulasaban.

5.12.1. Lipazok

A lipaz fogalom, tagabb értelemben olyan enzimeket takar, amelyek lipideket és hosszl szénlancu acilésztereket
hidrolizalnak (,,valodi lipazok™, acil-hidrolazok, acil-transzferazok).

5.12.2. Neutralis zsirok és olajok bontasa

A ,,valodi lipazok™ szubsztratjai triacil-gliceridek (TAG). Ezek az enzimek mindenhol jelen vannak, ahol TAG
raktarozas van. Ilyen szovetek, illetve sejtek lehetnek magvakban, pollenben, tovabba egyes ndvények gyokereiben,
valamint leveleiben. A valddi lipazok mitkodését elsésorban csirdzo6 magvakban tanulmanyoztak, ahol az enzim
aktivitasa a csirazas el6tt nem mutathato ki. A csirazas kezdetén szintézise azonban rohamosan fokozdodik, amely
mogott a gibberellinek fényindukalt szintézise, majd ezt kdvetden az enzim hormon-indukalt szintézise all. Az
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aktiv enzim az olajtestek felszinéhez kotddik, amelyben szerepe van az olajtestek membranjaiban talalhato
fehérjéknek, az oleosinoknak.

A lipolitikus reakcio végtermeékei tobb koztes terméken keresztiil, zsirsavak €s glicerin. A szabadda valé zsirsavak
a glioxiszomakba jutnak és zsirsavoxidacids folyamatokon keresztiil energiaforrasként szolgalva metabolizalodnak,
illetve szénhidratok épitéséhez szénvazakat szolgéltatnak (lasd glioxalsav-ciklus). A folyamatban résztvevd
kompartmentek, az olajtestek és a glioxiszomak, szoros kozelségben helyezkednek el, vagy kozvetlen kapcsolat
is lehet kozottiik, ami megkonnyiti a zsirsavak transzportjat. A zsirsavak szallitdsaban részt vehetnek lipid transzfer
proteinek (LTP), vagy a szallitast végezheti maga a lipaz is. A ,,valodi lipazok™ fajra, illetve a kiilonb6z6
zsirsavosszetételli sajat neutralis lipidjeikre nézve eltérd specifitast mutatnak.

A lipolitikus enzimek masik csoportjat az esetenként nagy aktivitasu acil-hidrolazok alkotjak. Ezek szubsztratjai
a legkiilonfélébb lipidek — foszfo-, gliko-, szulfolipidek, acilszterolok—, amelyekrdl acilcsoportot hidrolizalnak le,
de TAG-ceket nem bontanak. Szamos névényi szervben el6fordulnak. A levélben eldfordulé acil-hidrolazok féként
galaktolipazok. Az acil-hidrolazok szerepe els6sorban a lipidek zsirsavisszetételének atszervezésében, a lipidek
turnover-ében jelentds, melynek soran az aciltranszferaz reakciok kiegészitoi. Kiillondsen magas aktivitast mutatnak
a ndvény azon életszakaszaiban, amikor intenziv lipid(membran)atalakulas torténik, mint példaul a zoldiiléskor,
amikor a prolamellaris testek szétesnek és j tilakoidalis membranrendszer épiil fel, vagy az dregedés soran, amikor
alebomld vegyiiletek alkoto elemei a fiatalabb ndvényi részekbe transzportalodnak. A névényi szovetek sériilésekor,
fertézéskor lipoxigenaz-katalizalt zsirsavoxidacios folyamatok soran zsirsavlancokat tesznek szabadda, amelyek
oxidacioja soran szamos masodlagos termékek képzddnek, amelyek toxikusak a behatold patogénekre nézve, vagy
szignal molekulak és tovabbi védekezési reakcidkat inditanak be.

5.12.3. A viaszok bontasa

A viaszok lebontdsa azon ritka esetekben jelentds, amikor azok raktarozott tdpanyagként vannak jelen a novényben.
A lebontasért nem-specifikus lipazok felelések. A ndvények elpusztuldsa utdn nagytomegt kutin, illetve szuberin
kertl a talajba, amelyeket bakterialis szervezetek és gombak képesek lebontani. Mig a bakterialis degradacio alig
ismert, a gombakban kutint bont6 enzimeket, kutindzokat mutattak ki. Kutinaz aktivitas talalhat6 pollenszemekben
is, ami lehetové teszi, hogy a pollen toml6t hajtva hidrolizalja a stigmat boritd kutin réteget. A pollen enzimek
fajspecifitasa all a n6vény bibéje és a rakeriilé pollen inkompatibilitdsa mogott.

5.12.4. Polaros fejcsoportot tartalmazé lipidek bontasa

Ezek a lipidek, els6sorban foszfolipidek, glikolipidek és szulfolipidek, nem vaéltozatlan alkotd elemei a
membranoknak, turnover-iik elég magas és igy a membranok polaros lipidjeinek zsirsav Osszetétele gyakran
valtozik. Gyakrabban, mint maga az egész molekula. Ez a folyamat részben kapcsolatban all a zsirsavlancok
telitetlenségének valtozasaval, ami a kornyezeti tényezok (hd-, hideg-, és sostressz) valtozasaira adott valasz,
aminek részeként megvaltozhat a membran lipid, illetve zsirsav Osszetétele és ezzel fiziko-kémiai tulajdonsaga.
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kolin
0O PLD
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PLRB lizo-PLA

p glicerin-P-kolin+zsirsay
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—————p 2-acil-1-lizoglicerin-P-kolin+zsirsav

5.24. abra A kiilonb6z6 foszfolipazok hasitasi pontjai. (PA — foszfatidsav, DAG — diacilglicerid, PL — foszfolipaz)

A foszfolipidek bontasédban foszfolipazok miikddnek kozre. A foszfolipaz A; (PLA|) az 1. szénatomon 1évd
acillancot, a PLA, a 2. szénatomon elhelyezked? acillancot hidrolizalja. A foszfolipaz B (PLB) mind a két helyzetben
1év6 acillancot lehasitja. A foszfolipaz C (PLC) és a foszfolipaz D (PLD) foszfodiészterazok, az el6bbi a
glicerinfoszfat kotést, mig az utdbbi a polaros fejcsoport és a foszforsav kozotti kotést bontja (5. 24. abra). A
keletkezett foszfatidsav foszfatcsoportjat specifikus foszfatdzok hasitjak le. A reakcio terméke foszfatidsav (PA)
¢és kolin. Részt vehet transzfoszfatidalasban is, ilyenkor a kolin helyére alkohol, pl. etanol kapcsolodik, és a termék

sy

crer

(lipoxigenaz-katalizalt reakciok) van. A foszfolipaz C (PLC) membran-kotott formaja a plazmamembranban a PI
bontasat katalizalja. Termékei az inozitolfoszfatok és a diacilglicerid (DAG), amelyek transzmembran szignalizacios
folyamatokban vesznek részt.

5.12.5. A lipid lebontas oxidativ folyamatai

A mag raktarozdszdveteiben, az endospermiumban és a sziklevélben felhalmozddott zsirok és olajok lipolitikus
lebomlasa soran keletkezett zsirsavak és a glicerin felhasznalasara tobb lehetség kinalkozik.

A lipidek lebomlésa soran képz6do glicerin, glicerin-foszfaton keresztiil, dihidroxi-aceton-foszfatta (DHAP) alakul
a citoszolban NAD-, a mitokondriumban FAD-specifikus dehidrogenazzal. A DHAP Fr-1,6-BP-t4, majd szahar6zza
alakulhat a glikolizis reverzibilis 1épésein keresztiil (glukoneogenezis) vagy piroszolésav képzddik, amely a
trikarbonsav-cikluson 4t mitokondrialisan eloxidalodhat. Ez utobbi ut foként az olajos magvak raktarozoszoveteiben
aktiv amellett, hogy a szahar6z reszintézis folyamatos. A zsirsavak eloxidaldsara tobb lehetéség van és a kiindulasi
szubsztrat szabad zsirsav vagy aktivalt aciltioészter lehet. Tipusai a-, -, w-oxidacid, lanckdzi hidroxilacié (oxidacio)
¢és lipoxigenaz-katalizalta reakciok. A folyamatok fobb jellemzoit a 3. tablazat tartalmazza.

182

http://www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

A novényi lipidanyagcsere

5.12.5.1. Az a-oxidacio

Ez a novények raktarozoszoveteiben és fiatal leveleiben kimutathat6 oxidaciods ut, amely az ER membranjaihoz
kotott és szubsztratja szabad zsirsav. Leghatékonyabban hosszu, egyenes lanct telitett zsirsavak esetében miikddik
(C12 <Ci4> Ci6> Cig sorrendben), de telitetlen Cyg-as zsirsavakat is felhasznal. A szénlanc minden ciklusban oxidativ
dekarboxilacid soran az a-szénatommal rovidiil. A folyamat végbemehet peroxidativ dekarboxilacidval is, amelyhez
flavoproteinek sziikségesek, majd a képzodott aldehid NAD-specifikus dehidrogenaz révén a megfeleld zsirsavva
alakul, amely a ciklust folytatva tovabbi a-oxidacidt szenved. Ha az oxidacioban kozvetleniil molekularis oxigén
vesz részt, atmeneti termékként 2-D-hidroxizsirsavak és aldehidek képzddnek. Az utdbbiak NAD-fiiggd aldehid-
dehidrogenazzal a megfeleld zsirsavva oxidalodnak, majd dekarboxilezddnek.

5.3. tablazat A zsirsav oxidacio tipusai

oxidacios folyamat szubsztrat termékek oxidans

a-oxidacio szabad zsirsav 2-hidroxiperoxizsirsav |O,

2-hidroxizsirsav
B-oxidaciod acil-tioészter acetil-CoA NAD'/FAD"

propionil-CoA

propionil-CoA oxidécié |propionil-CoA acetil-CoA

w-oxidacio szabad zsirsav Q-hidroxizsirsav 0,
dikarbonsav

lanckdzi oxidacid acil-tioészter kiilonboz6 oxidalt 0,
zsirsavak

lipoxigendz-katalizalt |konjugalt szabad zsirsav |hidroperoxi zsirsavak |O,

peroxidacio oxosavak, kiillonb6z6

fragmentalt termékek

Korédbban ugy tlint, hogy az a-oxidacio jelentéktelen szerepet tolt be a zsirsavak B-oxidacios lebontasa mellett.
Azonban fiatal levelekben az a-oxidécié aktivabb, ami annak az elénynek tulajdonithat6, hogy szabad zsirsavat
hasznal és nem aktivalt tioésztert. A ndvényben 1év6 2-D-hidroxisavak is az a-oxidacio soran képzddnek, hasonléan
a paratlan szénatomszamu zsirsavakhoz. Az a-oxidéaci6é hatékonyan hasznéalhatd olyan zsirsavak lebontasanal,
amelyek lancko6zi metil oldallancot tartalmaznak, mint példaul a fitol-lanc, amely egyébként akadalya a 3-oxidacios
folyamatoknak.

5.12.5.2. A B-oxidacié

A zsirsavak jelentOs része a -oxidacio 1épésein keresztiil bomlik le. A folyamat elsdsorban a csirazé magvak
glioxiszomaiban jatszodik le. A B-oxidacié enzimkomplexe €s a zsirsav aktivalo enzim (acil-CoA szintetaz)
membrankdotott allapotban talalhato. Mig az id6sebb, glioxiszomat nem tartalmazo szdvetekben a B-oxidacio
peroxiszomakban zajlik, addig az allati sejthez hasonldan, a f-oxidacié miikddését novényi mitokondriumban nem
sikeriilt egyértelmiien igazolni.

A B-oxidacid alapvetd szerepe a hatékony energia felszabaditas, jol metabolizalodo koztitermék, az acetil-CoA
eléallitasaval, amely a glioxalat-cikluson, illetve a trikarbonsav-cikluson keresztiil hasznosulhat. Az ATP szintézise
az oxidacios 1épések soran képzddo redukalt koenzimek visszaoxidalasaval megy végbe (lasd 4. fejezet). A jol
transzportalhaté metabolit, a szahar6z szintézise elsOsorban a glioxalat-ciklus kozremiikodésével, majd a
gliikoneogenezist kovetden megy végbe. A csirdzé magvakban folyo B-oxidacié masik jelentOsége a szénvazak
eléallitasaban van mindaddig, mig a fotoszintézis beindul. Amig a mitokondridlis B-oxidacid6 NAD-t és
flavoproteineket hasznal, a glioxiszomalis rendszer ett6l két vonatkozasban tér el: A flavoproteinek az acetil-CoA-
dehidrogendz katalizalta 1épésben redukalddnak és kozvetleniil molekuldris oxigénnel oxidalédnak vissza H,O,
képzddése mellett, amelyet aztan a kataldz eliminal. A 2-hidroxiacil-CoA oxidacidja soran keletkezett NADH,
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nem a glioxiszomaban reoxidalodik, hanem egy kiils6 NAD/NADH redox rendszeren keresztiil a mitokondriumban
(5.25. abra).

A B -oxiddacio lépései:
A folyamatot egy zsirsav aktivalasa vezeti be, ami ATP-t és Mg2+-t igényel.
R-COOH + ATP + HS-CoA — R-CO-S-CoA + AMP + PP ;

Az enzim az acil-CoA-szintetaz.

MITOKONDRIUM GLIOXISZOMA

1
I
R—CH,-CH,- C— S— enzim

H,0 elektron FAD flavoproteingy H,0,
) transzport ( ) ( > (
O, FADH, 0,

lanc flavoproteing.qg
(l)

|
R—CH=CH-C- S- enzim

O
i
R—CHOH- CH,—C—- S— enzim

H20> elektron < NAD ) ( NAD (exogén) =- - NAD) extra

transzport glioxiszomalis

0, ine NADH# § ™ NADH ----- ~ NADH

trikarbonsav Il I glioxalat
ciklus ciklus

5.25. abra A B-oxidacio 1épései

A tovabbi 1épések soran a tioészter kotés allandéan megmarad, és a zsirsav lanca egy-egy oxidacios ciklus alatt
egy-egy C, taggal rovidiil. Az aktivalt zsirsavat a FAD-tartalmu zsirsav-acil-CoA-dehidrogenaz(oxidaz) redukalja
a megfeleld telitetlen szarmazék keletkezése mellett (a FADH, reoxidaciot lasd elébb). A telitetlen zsirsav-acil-
CoA vizet vesz fel az enoil-CoA-hidratdz enzim koézremiikodésével és a megfeleld hidroxisav képzddik. A B-
hidroxisavat NAD-specifikus dehidrogenaz, a B-hidroxiacil-CoA-dehidrogenaz oxidalja a megfelel keto-szarmazék
keletkezése mellett (NADH, reoxidaciot lasd korabban). Az utdbbi két enzimaktivitds egy enzimen talalhatd. A
B-ketosav un. tioklasztikus bomlason megy keresztiil, B-keto-acil-tiolaz enzim és CoA-SH jelenlétében. Acetil-
CoA és egy C, fragmentummal megrovidiilt zsirsav-acil- CoA képzédik. fgy a végtermék az oxidacios ciklus
soran, majd a zsirsav lancanak teljes fragmentalodasa utan is acetil-CoA, amely az adott kompartmentnek
megfelelden hasznosul.
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5.12.5.3. Modositott B-oxidaciéos mechanizmusok

A klasszikus B-oxidacio egyenes lanct, telitett, kozonséges zsirsavak (a lanc hossz >3) eloxidalasara van kitalalva.
OH- vagy C=0 csoport el6forduldsa a paros szénatomon, de gatat jelentenek a lanckdzi elagazasok is. A zsirsav
lebontasa az akadalyt jelentd pontig halad, majd a gatat elhdrité mechanizmusok kdzremiikddése utan folytatodik.
Igy a kiilonb6z6 szerkezetl zsirsavak teljes lebontasa végiil is egy modositott f-oxidacioval mehet végbe.

5.12.5.4. A propionsav lebontasa

A paratlan szénatomszamu zsirsavak B-oxidacidjanak végsé terméke propionil-CoA, aminek tovabbi lebontasa
soran acetil-CoA ¢és CO, keletkezik. A folyamat alapveten a peroxiszomakban jatszodik le.

A B-oxidacio soran az egyediili végtermék az acetil-CoA, amelynek hasznosulasa alapvetden két féle lehet:

« glioxiszomalis f-oxidacio esetén az acetil-CoA alapvetden a glioxalat-ciklusban hasznalodik fel, ami a csirazo
olajos magvakra jellemz6, illetve dregedd szdvetek sejtjeiben is eléfordul.

* A peroxiszomalis -oxidacio soran képzddo acetil-CoA molekula exportalodik a peroxiszomabol és foként a
mitokondriumban hasznosul.

5.12.5.5. Mitokondrialis B-oxidacié

Allati sejtben az acil-CoA nem tud atjutni a mitokondrium boritémembranjan, ezért acil-karnitin formajaban
transzportaldodik (acil-CoA + L-karnitin [ acil-karnitin), majd egy masodik karnitin aciltranszferaz alakitja az
acilcsoportot acil-CoA-va. A karnitint €s a karnitin aciltranszferazt is kimutattak mar névényi mitokondriumban,
igy a B-oxidacid a ndvényi mitokondriumban lehetségesnek tiinik, de eddig egyértelmiien még nem bizonyitott.

5.12.6. A glioxalat-ciklus

A glioxalat-ciklus szintetikus jellegli folyamat, amely két acetil-CoA molekulat fogad, és egy ciklus soran egy
borostyankdsavat allit eld, amely elhagyja a glioxiszomat és végiil a glukoneogenezis 1épésein keresztiil cukor
reszintézisre forditodik (glukoneogenezis). Az ekozben lezajlo 1épések soran 1étrejovd intermedierek szénvazai
tovabbi szintetikus folyamatok kiindulopontjai lehetnek. A glioxalat-ciklus miikodéséhez a glioxiszoéma, a citoplazma
¢€s a mitokondrium egyiittmiikodésére van sziikség. A ciklus lényeges 1épései a glioxiszomaban zajlanak, azonban
a glutaminsav/aszparaginsav €és az o-ketoglutarsav transzporter rendszereken keresztiil tetemes anyagtranszport
zajlik le a glioxiszoma és a mitokondrium kozott. A glioxiszomaban végbe mend B-oxidacio terméke, az acetil-
CoA, a citrat-szintetaz segitségével OA A-val 1ép reakcidba és citromsav keletkezik. A citromsav akotindz enzimmel
izocitromsavva alakul, majd a glioxiszoma-specifikus izocitraz (izocitromsav lidz) az izocitromsavat glioxalsavva
¢és borostyankdsavva bontja. A glioxalsav egy masik molekula acetil-CoA-val almasavva alakul malat-szintetaz
segitségével. A tovabbiakban malat-dehidrogenazzal OAA jon létre. Az OAA visszatérhet a ciklusba, vagy PEP-
va alakulva a glukoneogenezis kiindulopontja is lehet (5.26. abra).
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5.26. abra A glioxalat-ciklus 1épései. (A — glutaminsav/aszparaginsav szallité rendszer, B - a-ketoglutarsav szallito
rendszer, AcCoA — acetil-CoA, Asp — aszpartat, Cit — citrat, Fp — flavoprotein (borostyankdsav dehidrogenaz),
Fum — fumarsav, Glu — glutamat, Glyox — glioxalat, Isocit — izocitrat, Mal — almasav, OAA — oxalacetat, OG — a-
ketoglutarsav , PEP — foszfoenolpiroszdlésav, Suc — borostyankdsav)

A B-oxidacid energiamérlegében a redukalt koenzimek visszaoxidalasa 1ényeges 1épés. Két kiilonbdzé mechanizmus
transzportélja a redukal6 ekvivalenseket a glioxiszomabol a mitokondriumba: az almasav — aszparaginsav, glutamat
— oxoglutarat atalakulas (shuttle) és egy elektrontranszport rendszer, ami a glioxiszéma membranjaban van. A két
ut, az elektrontranszport és az almasav — aszparaginsav shuttle parhuzamosan és alternalva is mitkddhet.

5.12.7. Lipoxigenazok

Az intracelluléris lipidek turnovere és Osszetétele, killondsképpen a membranoké, gyakran modosul a névény
fejlodése soran és sokszor elsddleges célpontja a kdrnyezeti valtozasoknak. A lipid(zsirsav) dsszetétel valtozasanak
egyik fontos momentuma a cis-cis-1,4-pentadién strukturakat tartalmazo, tobbszorosen telitetlen zsirsavak, pl.
linolsav, illetve a linolénsav peroxidacioja. Ez a folyamat, eltekintve az autooxidaciotol, egy enzimcsalad, a
lipoxigenazok (LOX), az a-dioxigenazok (a-DOX), illetve a leukotrién szintaz aktivitdsanak kovetkezménye.
Fizioldgiai koriilmények kozott a LOX reakcidk vannak talstilyban. A multifunkcionalis lipoxigenazok miitkodésének
kovetkezményeképpen szamos oxidalt lipidszarmazék képzodik, amelyeket 6sszefoglaldan oxilipineknek neveznek.
A peroxidacios 1épést és az azt kovetd tovabbi folyamatokat egylittesen nevezik LOX-utnak (5.28. abra). A
folyamat nem-oregedo, egészséges ndvényben, ellentétben tobb mas lipidoxidacios mechanizmustol, nem katabolikus
jellegli, hanem szamos, a novény életében fontos szerepet betdltd molekulat allit eld. Az oxilipinek valdjaban
lipofil szignal molekulak, amelyek a kezdeti peroxidaciot kovetden, tovabbi elagazo reakcidosorokon keresztiil,
szamos oxilipin csoportot adnak. Ezek kozott a vegyiiletek kozott elofordulnak fitohormonok (jazmonatok) és
szamos egy¢b mas vegyiilet, kozottik hidroxi-, oxo-, vagy ketozsirsavak, illékony aldehidek (masodlagos
messengerek a szervezetek kozotti szignalizacidban), baktericid, és fungicid hatasi molekuldk. Az oxilipinek
valtozatossagat noveli, hogy tovabb észteresednek plasztisz eredetli glikolipidekkel, vagy konjugalodnak
aminosavakkal, illetve mas metabolitokkal.
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A lipoxigendzokat eredetileg hiivelyesekben mutattak ki, majd széleskori elterjedtségiiket folyamatosan igazoltak.
Megtalaltak 6ket csirazo magvakban és ezek hipokotiljaban, levelekben, gyiimolcsdkben és raktarozo szovetekben.
A sejten beliili lokalizacidjuk valtozatos. Kiilonb6zé LOX izoformok vannak a citoplazmaban, a vakuélumokban,
de el6fordulnak a mikroszémalis membranokban, a plazmamembranban, a kloroplasztisz borit6 membranjaban,
sot a kloroplasztiszok tilakoidjaiban is.

5.12.7.1. A lipoxigenaz enzimek miikodése

A LOX enzimeket multigén csaladba szervezodott gének kodoljak, pl. az Arabidopsis-ban 6, a burgonyaban
(Solanum tuberosum) 14 géncsalad talalhato.

A lipoxigenaz enzim szamara a f6 szubsztrat szabad zsirsav: linolsav, linolénsav, amik legtobbszor foszfolipidekbdl
szarmaznak. A LOX-enzim altalaban egy nem-hem Fe-atomot tartalmaz, amelynek a reakcié eldtt oxidalodnia
kell Fe*>*-4. Az oxidacio megtorténhet a sajat hidroperoxid termékeivel is, pl. (135)-hidroperoxi-linolénsavval. A
reakcio soran, a szubsztrattal valo kapcsolodas utan egy sztereospecifikus (11-pro-S-hidrogén) H-elvonas torténik
a Cy;-es metilén csoportrdl, majd atrendezédés utan egy C3-as gydk képzadik, és elektrontranszfer torténik a LOX
vasara, ami Fe?"-vé redukalodik. Ha 11-pro-R-hidrogén elvonas torténik, akkor a Cq-en keletkezik gyok. Ezutan
a gyokok O,-vel reagalnak és lipid peroxid gyokok jonnek létre, amelyek hidroperoxidda redukalodnak és a
termékek (9S)-hidroperoxi, illetve (13S)-hidroperoxi szarmazékok lesznek. A LOX vasa F ¢>-4 oxidalodik és a
termék levalik az enzimr6l. A folyamat vazlatos menetét lasd az 5.27. abran.

A sztereospecifikus O, addici6 az enzim azon képességétdl fiigg, hogy a szubsztrat metil, vagy karboxil végét
ismeri fel.

E-Fel(ll)

inaktiv enzim

_——13(S)-RO0H

RO + OH-
dimerek
o_xorcll_e’nsavak 5 E-Fe(lll) — 13(S5)-RO0H
kooxidacios reakciok o ; ;
OH\ aktiv enzim
gno- H*
E-Fe(lly*HO OR RH E-Fe(lll)"ROO~
3
anaerob aerob
13(5)-ROOH /
E-Fe(ll) H* E-Fe(ll}"ROO
0,
E-Fe(ll)R
H,
dimerek

kooxidacios reakciok

5.27. abra. A szoja lipoxigenaz reakciomechanizmusa aer6b és anaerob koriilmények kozott
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f dinor izoprosztanok

PUFA
(18:2 v. 18:3)
o-DOX
Cig-a -hidro(pero)xi PUFA
Cy7-PUFA
9-LOX 13-LOX

(95)- v. (13S)-hidroperoxidok

POX

epoxi-hidroxi-PUFA

AOS

roktadekanoidok ]

N

jazmonatok

DES

LOX

divinil-éter PUFA |

[HPL] [ epoxi-hidroxi-PUFA B

reduktazok

Ihidroxi—PUFAJ l keto-PUFA J

levélaldehidek
levélalkoholok
traumatin

5.28. abra Az oxilipinek bioszintézisének kiilonb6z6 utjai. (AOS — allénoxid szintaz; AOC — allénoxid ciklaz;
DES — divinil-éter szintdz; a-DOX - a-dioxigenaz; EAS — epoxi-alkohol szintaz; HPL — hidroperoxid lidz; LOX
—lipoxigenazok; POX — peroxidaz; PXG — peroxigenaz; PUFA — tobbszorosen telitetlen zsirsavak — poliunsaturated

fatty acids)

5.13. A kornyezet hatasa a membranok szerkezetére és
osszetételére

5.13.1. A lipidosszetétel valtozasa a novény egyedfejlédése soran

A lipid (zsirsav) Osszetétel és tartalom, valamint a kiilonbozo lipidek aranya jelentésen valtozhat a novény
novekedése, fejlddése, majd dregedése soran. Ezekben a valtozasokban bels6 tényezok, mint genetikai tényezok,
és a kiils6 tényezok egyarant szerepet jatszanak.
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5.13.2. A kornyezeti tényez6k hatasa a lipidanyagcserére

A kiilonboz0 és valtozo kornyezeti feltételek hatassal vannak a ndvény membranjainak szerkezetére, viselkedésére.
Valtozasok allhatnak be lipidek és zsirsavaik Osszetételében, a zsirsavak telitetlenségi szintjében, a membranok
fluiditasdban, a membran domének szervezddésében, az ionpermeabilitas, a hidrataltsagi allapot, a lipid/protein
arany valtozasaban, ami érinti a membranproteinek és a lipidek kolcsonhatasait, €s végiil a membran miikodését.

5.13.2.1. A fény szerepe a lipidanyagcserében

A fény hatasa alapvetden két irdnyban érvényesiilhet: a fotoszintézis folyamatain keresztiil kdzvetetten, vagy
kozvetleniil, fotoreceptorokon (fitokrom, kék-fény receptor) keresztiil.

A zsirsavszintézishez a kloroplasztiszban a fotoszintézis altal termelt ATP és NADPH sziikséges. A linolénsav
bioszintézise kismértékben sotétben is megfigyelhetd, de a folyamat sebessége fényen jelentdsen megné. Ugy
talaltak, hogy szintézise szorosan Osszefligg a klorofillszintézis sebességével. Erds lipofil kolesonhatas van a
klorofillok fitollanca és a linolénsav kozott, ami a fotoszintetikus membranok felépiilése soran regulacios 1épés
lehet. Hasonlo a helyzet a szulfolipidek bioszintézise és beépiilése esetén is. Jellegzetesen magasabb a szulfolipidek
mennyisége a két fotokémiai rendszer reakcidcentrumanak kézvetlen kornyezetében, ami arra utal, hogy a sajatos
lipid mikrokdrnyezet feltétele a fotoszintetikus funkciok megvaldsuldsanak. Fotoszintetizald szdvetekben a
PG-ben. Ez a lipid fontos szerepet jatszik a 2. és az 1. fotokémiai rendszer fénygyiijt6 pigment-protein komplexeinek
szupramolekularis organizacidjaban. Ismert, hogy kiilonoésen az LHC-II apoproteinjeinek szintézise a fitokrom
rendszer kontrollja alatt all, igy a fény kozvetve befolyasolhatja az LHC-kel kozvetlen strukttralis kapcsolatban
1év6 lipidek beépiilését, illetve szintézisét is. Olyan enzimeket is talaltak, amelyek fény-indukalta aktivitisnovekedést
mutattak, mint példaul a linolsav-linolénsav atalakuldsban résztvevé deszaturaz esetében.

Az etiolalt novény leveleiben is folyik zsirsavszintézis, de tobbszordsére emelkedik a fény hatasara, ami arra utal,
hogy egy, vagy tobb fehérje szintézise fény-indukalt folyamat, mint példaul az ACP-ek szintézise. Tovabba
megfigyelhetd, hogy a zsirsavszintézis akcios spektruma jo fedésben van az 1. fotokémiai rendszer abszorpcios
spektrumaval, ami arra utal, hogy részben az ATP szintézis (ciklikus fotofoszforilacid), részben a ferredoxin-
tioferredoxin rendszer enzimmiikodést szabalyozd szerepe érvényesiil a zsirsavszintézis sebességének
szabalyozasaban.

5.13.2.2. Hidegstressz hatasa a membranlipidekre

A hideg (fagy)stressz kovetkezménye, hogy a membranok, kiilondsen a plazmamembranok egy adott, kritikus
homérsékleten szerkezeti és ebbol kovetkezden funkcionalis valtozast szenvednek. Csékken a membranok fluiditasa,
fazisatalakulasok kovetkeznek be, az addig folyadék-kristalyos allapota lipid matrixban elkiiloniil egy szilard-gél
fazis, a membran-kotott folyamatok sériilnek, fotooxidativ és lipoxigenaz-katalizalt folyamatok 1épnek fel, és a
membranok dezintegralodnak.

Szamos kisérlet eredménye azt mutatja, hogy a hideg/fagytiirés szempontjabol alapvetd szerepet a plazmamembran
allapota és valtozasai jatszanak, amelyet a membranban 1évo receptorok érzékelnek és kdzvetitenek (pl. G-protein-
kapcsolt kinazok). Az ezekhez kapcsolodo szignalizacios utak (foszfolipid-, MAPK-, ROS-indukalt kaszkad)
szamos valaszreakciot valtanak ki, amik a hideg(fagy)stressz hatasait hivatottak kivédeni. A membranokat érintd
valaszok: dehidrin fehérjék, deszaturazok, LTP-k, terpenoidok (pl. ABA) szintézise. Az eredmény: a membranok
telitetlenségi szintjének ndvekedése, a membrandsszetétel valtozasa (zsirsav, fejcsoport), a passziv
membranpermedbilitast csokkentd szterolok beépiilése. A kloroplasztiszok tilakoid membranjainak a
hidegérzékenysége a legkisebb, ami a gliko(galakto)lipidek alacsony fazisatvaltozasi homérsékletével magyarazhato.

A hidegtiirés fiziologiai alapjanak és ezzel dsszefiiggésben a membranok szerkezetének és allapotvaltozasainak,
valamint szabalyozasi folyamatainak felderitése lehetové teheti, hogy szamos fontos gazdasagi novény
hidegérzékenysége csokkenthetd legyen, ami elsegitheti hidegebb klimatikus teriileteken torténd termesztésiiket.

5.13.2.3. Sostressz hatasa a membranokra

A kornyezet magas sokoncentracié szenzoranak a plazmamembranban 1év6 Na'/H -antiportereket tartjak. A
valaszreakcid soran megné a plazmamembran és a tonoplaszt szabad szterol tartalma. Ezek hatasosnak bizonyultak
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A novényi lipidanyagcsere

a lipid membran stabilitasanak és a passziv ionpermeabilitas redukcidjanak szabalyozasaban. Sotliré ndvényeknél,
mint példaul a Plantago maritima-nal és a P. coronopusnal magas a szterol/foszfolipid arany.

5.13.2.4. A hé- és szarazsagstressz hatasa a membranokra

A két stressz hatasat nehéz elkiiloniteni, mert altalaban egyiitt érvényesiilnek. Az érzékelésben a plazmamembranban
1évé ozmoszenzorok (transzmembran hisztidin kindzok) miikddnek kozre, a kivaltdo ok foképpen a membran
hidrataltsaganak csokkenése, tovabba jellemzéen né a membran fluiditasa, csokken a membran-kotott fehérje
partikulumok aktivitasa, majd protein denaturacio kovetkezhet be. A membranokat érint6 valaszok soran fokozodik
a passziv vizfelvétel (akvaporinok szabalyozasa, szintézise), masodlagos anyagcsere termékek szintetizalodnak:
karotinoidok, tokoferolok, ABA.
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6. fejezet - Nitrogén- és kénautotroéfia
szerz®: Dr. Sarvari Eva

A nitrogén- és kénautotrofia a szervetlen N- és S-vegyiiletek asszimilacidjara valo képesség. A szervetlen nitrogén
és kén a természetben leggyakrabban oxidalt formaban fordul eld, mig tobbnyire redukalt formaban van jelen az
€16 szervezetekben. Asszimilaciojuk a szervetlen vegyiilet felvételét, szallitasat, redukciojat, majd a redukalt forma
beépitését, szallitasat, tarolasat foglalja magaban. Mivel a redukcids folyamat nagyon energiaigényes, altalaban
olyan sejtkompartmentben torténik, ahol nagymennyiségii energia és redukaloerd all rendelkezésre. Szervetlen N-
¢és S-vegyiiletek asszimilaciojara a novényi szervezetek, valamint gombak és baktériumok (fotoszintetizald vagy
kemoszintetizalo szervezetek) képesek.

6.1. A nitrogén asszimilacidja a novényekben

A természetben a N igen sokféle formaban (oxidacios allapotban) fordul elé. A légkorben N,(0), NH;(-3), és
kiilénb6z6 nitrogénoxidok (N,O — dinitrogénoxid, +1; NO — nitrogénmonoxid, +2; NO, — nitrogéndioxid, +4)
vannak jelen, a talajban és a vizekben pedig NO;™ (+5), NH, " (-3) és oldott N, talalhato. Az é16 szervezetekben a
N anegyedik leggyakoribb elem (C, H, O, N). Szamos szerves vegyiilet (aminosavak, nukleotidbazisok, hormonok,
klorofill, stb.) tartalmazza -3-as oxidacios allapotban.

A nitrogén biogeokémiai ciklusat (6.1. abra) a ndvényi szervezetek szempontjabdl tekintve, a szerves nitrogén
elsédleges forrasa a légkorben 1évé N,, bar biolégiai nitrogénfixacioval torténd hasznositasara csak prokariota
¢l6lények képesek (~170 Tg nitrogén éV'l). A nitrogén fixaciojakor NHj keletkezik, ami oldott allapotban NH,"
formaban van jelen. Az NH, " azutan szerves vegyiiletekbe épiil be (amménium-asszimilacié). A legtobb autotrof
¢l6lény szamara azonban a talajoldatban oldott NO;™ a f6 szervetlen nitrogénforras: a NO5 -t a nitratredukcio
soran NH, " -va redukaljdk, amit azutdn szerves vegyiiletekbe épitenek be (~1200 Tg nitrogén év']). Emellett,
kiilonboz6 mértékben, az NH, -t is képesek hasznositani. Természeti (abiotikus) folyamatok eredményeként is
keriilhet a talajba kis mennyiségii NO; és NH, ' (a vizgdzbol és a levegd oxigénjébdl villamlas, tiizek, kozmikus
sugarzas hatasara keletkez6 O és H atomok, valamint hidroxil gyokdk a molekularis nitrogénb6l ammoniat,
nitrogénoxidokat hoznak létre, amelyek az esdvel jutnak a talajba), de a legfontosabb forras az él6lényekben
felhalmozott nitrogén reciklizacidja. A reciklizacio folyaman a talajba jutd szerves hulladék/elpusztult éldlények
nitrogénje a gombak ¢€s baktériumok metabolikus folyamatai (ammonifikacio, nitrifikacio) révén nitratta alakul.
Az ammonifikacié (dezaminacid) a szerves szén felhasznalasa, mig az aminocsoportokbdl képz6dé ammonia
felszabadul. A nitrifikacio a felszabadult ammonia oxidacidja nitritté, majd nitratta, és a képz6dé redukald
ekvivalensek felhasznalasa szintézisekre. A fejlett orszdgokban a talaj nitrogénellatottsagat jelentdsen noveli a
miitragyazas (kémiai nitrogénfixacié eredménye) is (~80 Tg nitrogén éV_l). Az ammonifikacio soran képz6do
NHj volatilizaciéja (a 1égkdrbe torténd kijutasa, ~100 Tg nitrogén év'l) €s a savas, nem jol szell6z6 talajokban
folyé denitrifikaciéos folyamatok (nitrat 1égzés, a nitrat a légzési lanc végs6é akceptora, redukcidjakor
nitrogénoxidok/N, keletkeznek, ~200 Tg nitrogén év'l) jelentds veszteséget eredményezhetnek. A veszteséghez
hozzéjarul a NOj ™ talajbol valo konnyti kimesédasa is (~40 Tg nitrogén éV'l).
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Abiotikus folyamatok
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6.1. abra A nitrogén korforgalma.

A szervetlen tapelemek koziil a N limitalja leggyakrabban a novény névekedését. A novények autonom (adaptécio,
pl. nagyobb affinitasi transzporterek) és asszociacids mechanizmusok (ndvekedést eldsegitdé baktériumok,
mikorrhiza, nitrogénfixalé szimbidzisok) révén biztosithatjdk nitrogén-sziikségletiiket. A legfontosabb
nitrogénforrasok a NO;~ és az NH, ', illetve egyes, prokariotakkal szimbiézisban é16 novények a N,-t is képesek
felhaszndlni. A talajban 1évé aminosavakat is fel tudjak venni a novények, de ezek nagy részét, a lassu diffuzio
soran, a talajban 1évé mikroorganizmusok felhasznaljak. Jelentdésége a magasabban fekvo, hideg helyeken lehet,
ahol a szerves anyag mineralizacidja lasst. A N-taltaplalas a volatilizaciot és denitrifikdciot noveli, ami
kornyezetszennyez0, mivel ammonia €s nitrogénoxidok keriilnek a levegdbe. A N-hiany viszont er6sen csokkenti

sty

Mez6-/erdogazdasagi szempontbol is fontos tehat a nitrogén-asszimilacio folyamatainak mind teljesebb megismerése.

6.1.1. Nitrogénfixacio

A 1égkori nitrogén, mint N-forras felhasznalasara csak prokariota, un. diazoetrof szervezetek képesek. E szervezetek
egy része szabadonélé, mint a heterotrof, anaerob archebaktériumok (Methanococcus) és az anaerob (Clostridium),
fakultativ anaerob (Klebsiella), mikroaerob (Azospirillum) és aerob (Azotobacter) baktériumok, valamint autrotrof
kemoszintetizald (Thiobacillus) és fotoszintetizald bakterialis szervezetek (Rhodospirillum, Chlorobium, tovabba
az egysejtil és fonalas kékbaktériumok). A szabadonéld szervezetek nitrogénfixacids hatékonysaga kismértéki
(~1 kg nitrogén ha! év'l), kivéve a kékbaktériumokét (~30-50 kg nitrogén ha'! év'l). Nagyobb hatékonysagli a
szimbiotikus nitrogénfixacié (~10-350 kg nitrogén ha™! év™!), amikor nitrogénfixalé prokariotak endoszimbiézisban
(gorog: egyiittélni valamivel annak a belsejében) élnek kiilonb6z6 novényekkel. Ezek kdzt vannak Rhizobium
(a-proteobaktérium)-Fabaceae/Ulmaceae szimbiodzisok, a Frankiaceae csaladba tartozo prokariotdk (Frankia,
Gram-pozitiv, hifaképzd aktinobaktériumok) fas novényekkel (Betulaceae, Casuarinaceae, Myricaceae) vald
egylittélése (pionir novények), vagy a fonalas kékbaktériumok (Nostoc, Anabaena) igen kiillonb6zo rendszertani
kategoriaba tartozé novényi szervezetekkel (pafranyok, nyitva- és zarvatermdk) alkotott szimbidzisai.

A nitrogénfixacio soran a N,-b6l ammonia keletkezik, amit H,-fejlodés is kisér:
N,(0) + 16ATP + 8¢ + 8H" — 2NH;(-3) +H, + 16ADP + 16P;

A N,-redukci6 folyamatat minden diazotrof szervezetben a nitrogenaz enzimkomplex katalizalja, amely O,
jelenlétében irreverzibilisen inaktivalodik. A nitrogenaz védelmét az biztositja, hogy specialis morfoldgiai és
biokémiai sajatsagokkal rendelkezd, oxigén-limitalt kornyezetben miikddik. Az alacsony oxigénszintet egyes
baktériumok esetében nyalkaréteg, a fotoszintetizald kékbaktériumokban pedig a fotoszintézis és a nitrogénfixaciod
idébeli, illetve térbeli elvalasztasa biztositja. Az egysejtli kékbaktériumok csak éjjel fixalnak nitrogént, a fonalasok
nitrogénfixacioja pedig specializalt, vastagfali, csak ciklikus fotoszintetikus elektrontranszportra képes sejtekben,
un. heterocisztakban torténik. A szimbiotikus nitrogénfixacio magas produktivitasa a nitrogénfixacidhoz sziikséges
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optimalis koriilmények, az alacsony oxigénkoncentracio a fixacio helyén és a kiegyenstlyozott szénellatas a fixalt
N beépitéséhez, biztositasanak koszonhetd. Bar az asszociativ szimbiozisok, mint az Azotobacter-Gossipium
filloconozisok, vagy az Azospirillum-Zea rhizoconozisok is novelik a ndvények hozamat, nehéz eldonteni, hogy
ezt a prokariota nitrogénfixacidja eredményezi-e vagy egyéb hatasoknak (hormontermelés, vitaminok, antimikrobialis
hatasok) tulajdonithato.

6.1.1.1. A nitrogenaz enzim felépitése és mikodése

A dimer nitrogenaz enzimkomplexet kétféle protein alkotja, a MoFe-protein (molibdoferredoxin, dinitrogendz) és
a Fe-protein (azoferredoxin, dinitrogenaz-reduktaz). A MoFe-protein két kiilonb6z6 alegységbol felépiild tetramer
(ayB, — nifD,K gének termékei — 240 kDa) (6.2. abra). Kofaktorai az un. P centrumok (Feg-S,), amelyeket az a
¢és P alegységek kozosen kotnek, valamint az o alegységeken k6tddé FeMo-kofaktorok (FeMoco, MoFe;-SoC).
E modosult Fe-S centrumok redukcidja/oxidéciodja is 1-1 elektron felvételével/leadasaval torténik. (Vannak olyan
nitrogenazok, amelyek alacsonyabb hatékonysadgu FeVco-t vagy csak Feco-t tartalmaznak. A szimbionta
baktériumokban azonban mindig FeMoco a kofaktor.) A N, a FeMoco-hoz kotédik. A tetramer 4 nukleotidkoto
helyet is tartalmaz. A Fe-protein két azonos alegység dimerje (y, — nifH gén terméke — 64 kDa). A dimer két
proteinje kozosen kot egy Fey-Sycentrumot. A v alegységek 2-2 ATP/ADP-koté helyet tartalmaznak. Az enzim
miikddése soran egy aff MoFe-protein monomerhez egy Fe-protein kapcsolodik.

.'S‘Cys
oSl o
Fe4-S A > |3-—

Cys -5

Fe

MoFe-
protein

o]
Homoszerin o
Q
o /S
© o=@

S
'“'“"Fe/ \Fe..m\s\
Mo____ E":Ci"FE _Fe--s
: \S///‘/ N »_S Cys
Y, s W /
i "Ca Fe
His s—F ~g
P\S/

6.2. abra A nitrogenaz enzim felépitése. A nitrogenaz enzim dimer MoFe-proteinjéhez aff monomerenként 1-1
Fe-protein kapcsolodik. A Fe-protein 2 ATP-t és cisztein oldallancokkal egy Fey-S, centrumot két. A MoFe-protein
dimeren két, az af alegységek Cys-jei altal kozosen kotott P centrum, és két, az a alegységekhez kapcsolodo
FeMoco kotédik. A P centrum Feg-S4, a FeMoco MoFe;-SqC 6sszetételii fémcentrum. FeMoco — FeMo-kofaktor.

A N, redukciojat a MoFe-protein katalizalja (6.3. Abra). A MoFe-protein FeMoco centruma a sorozatos redukcios
1épések soran egyre redukaltabb allapotba (E;-Eg) keriil (MoFe-protein-ciklus — Thorneley-Lowe kinetikai modell).
Minden elektron felvételét egy proton felvétele is kiséri. A N, kotédése az enzim redukaltabb allapotaiban (Ej3,
E4) H, felszabaduldsa kézben torténik. Ez az oka annak, hogy a H, kompetitive gatolja a N, redukciojat, és hogy
egy N, molekula redukcidjakor mindig képzoédik egy H, molekula még optimalis koriilmények kozt is. Ha azonban
az elektronok betaplalasa nem elég gyors, akkor E,-E, allapotokban, N, bekotddése nélkiil is torténhet H,-képzodés,
azaz ilyenkor az elektronok nagyobb része hasznalodik fel H,-termelésre. A N, a FeMoco-on kétott allapotban
redukalédik. A redukcid intermedierjei valoszintileg diimid (N,H,) és hidrazin (N,Hy), a végtermék, ami végiil
levalik az enzimr6l, az NHj. (A redukcié menetét még nem ismerjilk pontosan, beleértve a N, és a reakcio
intermedierek fémcentrumokhoz valé koordinacidjat és azt, hogy az ammonia felszabaduldasa mikor/hogyan
torténik. )
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Szénmonoxid kotddése a katalizisben résztvevo fémcentrumokhoz az enzimmiikddést gatolja. Az enzimkomplex
aN,-en kiviil mas szubsztratokat is redukalhat (N,O—N, + H,O; CN"—NH; + CHy; N3™—N, + NH;; C,H,—CoHy),
amelyek koziil az acetilén etilénné torténd redukcidjanak mérését hasznaljak az enzimaktivitas in vitro detektalasara.

Fd,, Fd,eq
2MgATP
2MgADP
Fe-protein-
Fe,Sarg ciklus Fe,S,q Hz
(ZMgATP) ("MgADP) - H
— LJ’I 2
'
K / / + + N\
H - EH }: - }EQHzi--E;H3 ¥ /\‘ E;-N=NH
‘ - . 4 \
H, H, '
N “EH, ==———>===E,=N-NH,
MoFe-protein- 4 K
| o ciklus N B e
NH% r
E,-NH, :r E4=NH ;+ (E=N) E,=N-NH,

6.3. abra A nitrogenaz miikodés kinetikai modellje (Lowe és Thorneley, 1984 utdn modositva). A MoFe-protein

(E) redukaltsagi foka 0-8-ig valtozik a MoFe-protein ciklusban. Minden redukcios 1épéshez egy Fe-protein-ciklus

lejatszodasa sziikséges. A Fe-protein-ciklus soran a Fd redukalja a Fe-proteint, ami két ATP-t két, és ATP hidrolizis

kozben atad egy elektront a MoFe-proteinnek. Minden elektron felvételét a MoFe-proteinen egy proton felvétele
is kiséri. A N, a MoFe-protein redukaltabb allapotaiban (E;-E,), 3,4 elektron és proton felvétele utan kotddik
H,-felszabadulas kdzben. H,-felszabadulas N, kotés nélkiil is torténhet a MoFe-protein 2-4-szeresen redukalt

(E,-E,) allapotaiban. A redukcio soran enzimkotott diimid €s hidrazin intermediereken keresztiil ammonia képzédik,

ami levalik az enzimrol.

A MoFe-protein redukcidja in vivo csak a Fe-protein segitségével mehet végbe, amely minden egyes redukcios
Iépés soran komplexet képez a MoFe-protein aff részével, majd levalik arrol (6.3. abra: Fe-protein-ciklus). A
szabad Fe-protein Fe4-S, centrumat a redukalt Fd (Fe,-S, centrumot tartalmaz6 kis protein), mig egyes/vashianyos
szervezetekben a hasonlo redoxpotenciala flavodoxin (FMN kofaktorral miikddo kis protein) redukalja. A redukalt
Fe-protein 2 MgATP-t kot. Az ATP kotddés konformacio-valtozast idéz eld, ami csokkenti a Fey-S, centrum
redoxpotencialjat -280 mV-rol -400 mV-ra és eldsegiti a Fe-protein kapcsolddasat a MoFe-proteinhez. A Fe-protein
Fe4-S, centrumardl a MoFe-protein P centrumara torténd elektrontranszport ATP hidrolizissel kapcsolt, amihez
mind a F e- protein mind a MoF e- protein sziikséges Azutén az elektron a P centrumr()l aF eMoco -ra, majd a
valtja ki, igy lehetévé valik a F e-protein 4jboli redukcha ¢és az ADP ATP-re valo kicserélodése. A MoFe-protein-
ciklus minden egyes redukcios 1épése tehat egy Fe-protein-ciklussal kapcsolt. Ha elég redukalt Fd és ATP all
rendelkezésre, akkor az enzimkomplex tobbnyire asszocialt allapotban van. Ez a N, redukcidé szempontjabol
elényds, mert csokkenti az optimalisnal tobb H, képzddését, ami csak a szabad MoFe-proteinen torténik. Az
energia- és reduktansellatottsag tehat fontos poszt-transzlacios szabalyozo tényezo.

A nitrogénfixacié folyamata a szabadon €16 és szimbiotikus prokariotakban is hasonld, de a reduktansok és az
ATP biztositasa a kiilonbozd szervezetekben kiillonbozo modon torténhet. Az ATP fotoszintetikusan (sok
nitrogénfixald baktérium fotoszintetikus) vagy a 1égzési folyamatok soran termelddik. A redukalt Fd a piruvat:Fd-
oxidoreduktaz (foszforoklasztikus reakcié — ATP-t is termel) vagy a NADH/NADPH:Fd-oxidoreduktaz reakciok
soran enzimatikusan képzdodik (6.4. abra). A NADH/NADPH forrasa elsdsorban a citrat- (mas néven trikarbonsav-
, Szentgyorgyi-Krebs-)/pentozfoszfat-ciklus. Egyes nitrogént fixald szervezetekben a nitrogenaz miikodésekor
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termeldd6 H, molekuldk is felhasznalodhatnak egy speciadlis hidrogendz enzim (,,uptake” hidrogenaz)
kozremiikddésével, amely a H,-t bontja protonokra és elektronokra. Az elektronok a Fd redukcidjahoz, illetve Q
szinten bekapcsolodva a 1égzési elektrontranszportlancba ATP termelésre hasznalddhatnak fel.

elektrondonor
(piruvat, NADH, A

NADPH, H;) N, oH+
\ / /
Uptake légzesi etr
e’ __'Hz e \ > )
oxidored.| flavodoxin it . hidrogenaz] ~ ATP
enzim (ferredoxin) nitrogenaz

oxidalt 2NH; 2H*
elektrondonor

/ TCE\ 1

Nz NH;
NG B
nitrogenaz
Fdpeq CH3 ATP
D
CH3 C o CH;—C-0"

TPP S—COA P;
piruvét )( 3( 32{ acetat

TPP HS-CoA C'— o- P o~ ADP
HO - (Il' H;
CH; acetil-foszfat
Fdox

6.4. abra A nitrogenaz természetes elektrondonorai és a nitrogenaz- uptake-hidrogenaz kapcsolat (A), valamint a
foszforoklasztikus reakcioé (B). (A) A nitrogenaz elektrondonorai a piruvat, a NAD(P)H és a H, lehetnek. Az
elektronok oxidoreduktaz enzimek kozvetitésével a Fd-ra, onnan pedig a nitrogenazra keriilnek, ahol redukaljak
a Np-t NH3-va. A N, redukci6 melléktermékeként keletkezett H,-t az un. ,,uptake” hidrogenaz bontja protonokra
és elektronokra. Az elektronok a Fd-ra keriilhetnek, vagy belépnek a 1égzési elektrontranszportlancba és energiajuk
ATP-termelésben hasznosul. (B) Az un. foszforoklasztikus reakcioban a piruvatbol redukalt Fd és ATP is képzodik.
A tiaminpirofoszfat kofaktorral miikodé piruvat:Fd-oxidoreduktaz a Fd-t redukalja és a piruvat oxidativ
dekarboxilacidjakor képz6do acetil-csoportot CoA-ra viszi at. A CoA-n kotott aktivalt acetil-csoportot a
foszotranszacetilaz anorganikus foszfat csoportra kapcsolja acetil-fosztat keletkezése kdozben. A nagyenergiaja
acetil-foszfat acetat-kinazzal vald bontasakor ATP valamint acetat keletkezik. 1. piruvat:Fd-oxidoreduktaz, 2.
foszfo-transzacetilaz, 3. acetat-kinaz. etr — elektrontranszportlanc, HS-CoA — koenzim-A, TPP — tiaminpirofoszfat.

6.1.1.2. Rhizobium szimbioézisok

A mezbgazdasagilag legfontosabb, és ezért leginkabb tanulmanyozott rhizobium-pillangds szimbidzisokban a
nitrogénfixacio helye a gyokérgiimé (nodulusz) (1d. 12.1. abra). A gydkérgiimdk a kérgi régidoban a szimbiontak
altal indukalt osztodasok kovetkezményeként kialakuld gombdlyli vagy elliptikus képzddmények. Lehetnek
determinalt és indeterminalt ndvekedéstiek. Szoveti felépitésiik megegyezik a gyokérével: A determinalt névekedésii
noduluszok (szdja, bab) epidermiszt, kérget, endodermiszt és szallité szoveteket tartalmaznak, az indeterminaltakban
(borso, lucerna, 16here) a fentieken kiviil merisztéma is talalhato, novekedésre képesek. Jellegzetességiik, hogy a
kérgi sejtek nagy része szimbiontakat tartalmazo infektalt sejt.

A fertézott sejtekben egy vagy tobb prokariota a peribakteriodalis membrannal koriilvett ,,sejtszervecskében”, a
szimbioszémaban helyezkedik el. A szimbioszomak szinte kitoltik a sejt egész citoplazmajat. A prokariotak a
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szabadonéld rhizobiumokhoz képest atalakultak: a kisméretli palcika alaku, nitrogént nem fixaléo baktériumok
nagyobb, pleomorf (tobbféle szabalytalan alaku) bakteroidokka fejlodtek, amelyek nitrogénfixaciora képesek. A
szimbioszoma matrixa a peribakteriodalis tér. A peribakteroidalis membran modosult plazmamembran, amely
a nitrogénfixaciohoz sziikséges szallitomolekulakat (pl. H'-ATP-az, szerves sav transzporterek specialis akvaporinok,
ammonium csatorna) tartalmaz. A szdja-rhizobium szimbidzis miikodése a legismertebb, a tovabbiakban ezt
targyaljuk (6.5. abra).
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6.5. abra A nitrogénfixacid kapcsolata a szén- és nitrogén-anyagcserével a szdja-rhizobium szimbidzisban. A
bakteroidokban (fert6zott sejt, sziirke) torténik a nitrogénfixacid, amihez a szénvaz, redukalt Fd (citrat-ciklusban
termelt NADH és NADH:Fd-oxidoreduktaz) és energia (citrat-ciklusban termelt NADH és oxidativ foszforilacid)

a malatbol szarmazik. A N, atdiffundal a membranokon. Az oxigénszallitast, és ugyanakkor a nitrogenaz
miikddéséhez sziikséges alacsony O, koncentraci6 fenntartdsat a leghemoglobin biztositja. A malatot, amely

dikarboxilat transzporterek kozvetitésével mozog a kompartmentek kozott, a gydkérgiimosejtek allitjak eld a
floémen keresztiil odajut6 szénhidratokbol a citoplazmaban folyo glikolizis termékeibdl PEP-karboxilaz és malat

dehidrogenaz kdzremiikddésével. A bakteroidok altal termelt NH3 a peribakteroidalis térben mar ammonium

ionként jelenik meg, és specialis ammonium transzporter szallitja a fertdzott sejt citoplazméajaba, ahol a GS
glutaminba épiti be. A GOGAT a plasztiszban a glutaminbo6l glutamatot hoz 1étre. Ebbdl mind a plasztiszban, mind
a mitokondriumban transzaminéci6val aszpartat képzddhet. Az aszparagin a citoplazmaban képzddik glutaminbol

¢és aszpartatbol ATP igényes reakcidban, amit az aszparagin-szintetaz katalizal. A glutamin és az aszparagin a
xilémben elszallitodhat a noduluszbol. A szintén elszallithato ureidek szintézise a plasztiszban kezdddik, a purin
bioszintézis uton inozitol-monofoszfat, majd xantin képzddik. Ez a fert6zott sejt citoplazmajaba jutva hugysavva
alakul, ami atjut a nem fert6zott sejtek peroxiszomaiba, ahol allantoin keletkezik. Az allantoinsav a citoplazmaba

kijuto6 allantoinbdl jon 1étre. Invertaz (1), szahardz-szintaz (2), UDPGl-pirofoszforilaz (3), PEP-karboxilaz (4),
almasav-enzim (5), malat-dehidrogendz (6), NADH:Fd-oxidoreduktaz (7), glutamin-szintetaz (8), glutamat-szintaz
(9), aszpartat-aminotranszferaz (10), aszparagin-szintetaz (11), urikaz (12), allantoinaz (13). Fd — ferredoxin, IMP
— inozin-monofoszfat, KG — 2-oxoglutarat, Lb — leghemoglobin, OAA — oxalacetat, OPP — oxidativ pentdzfoszfat-

ciklus, PHB — poli-f-hidroxibutirat, XAN — xantin.

Az infektalt sejtek szimbioszomaiban elhelyezkedd bakteroidokban torténik a N, redukcidja ammoniava. A N,,
amely nagy koncentracioban talalhat6 a levegOben €s a vizben is jol oldodik, kdnnyen bejut a nitrogénfixacid
helyére. A bakteroidok {6 1égzési szubsztratjai szerves savak. Az izolalt szimbioszoémak és bakteroidok is gyorsan
felveszik a gazdasejtekben és a peribakteroidalis térben nagy koncentracioban jelenlévé malatot dikarboxilat-
szallitok kozvetitésével. A bakteroidokban kimutathato a citrat-ciklus és az oxidativ foszforilacio, a glikolizis
enzimeinek aktivitasa viszont nagyon alacsony. A malat az almasav-enzim (a malat oxidativ dekarboxilaciojaval

196

http://www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

Nitrogén- és kénautotrofia

piruvat keletkezik) és a piruvat-dehidrogenaz (a piruvatbol acetil-CoA-t termel), valamint az almasav-dehidrogendz
(‘amalatbol OAA-t hoz létre) termékei révén kapcsolodik be a citrat-ciklusba. A bakteroidok citrat-ciklusa azonban
kissé modosult, a 2-oxoglutarat-dehidrogenaz lassit miikodése miatti gatlast az un. y-amino-vajsav (GABA) sont
hidalja at (ez is 2-oxoglutaratbol szukcinatot hoz létre tobb Iépésben). A ciklusban képz6dé NADH a nitrogenaz
miikddéséhez sziikséges redukalt ferredoxin (Fd) és ATP forrasa. A redukalt Fd-t a NADH:Fd-oxidoreduktaz, az
ATP-t pedig a bakteroidok oxidativ foszforilacioja hozza Iétre. (A H, ujraoxidalasat katalizalé un. ,,uptake”
hidrogenazt tartalmazo6 bakteroidok a nitrogenaz miikddése soran képzodott H,-t is képesek elektrondonorként
vagy a 1égzési elektrontranszporthoz kapcsoltan ATP szintézisre felhasznalni.) A malatbol képz6do acetil-CoA
azonban nem mindig tud teljes mértékben eloxidalodni a 1égzési elektrontranszport lanc limitalt oxigénellatasa
miatt. [lyenkor poli-f-hidroxibutirat (tartalék szénhidrat a bakteroidokban) szintézisére is felhasznalodhat.

A nitrogénfixaciohoz sziikséges reduktansok és energia forrasai végso soron a gazdaszervezet fotoszintézistermékei
(12-17 g szénhidrat g'1 fixalt nitrogén). Amikor a nitrogénfixacidé maximalis, a nettd fotoszintézistermék mintegy
50%-a szallitodik szahar6z formajaban a hajtasbol a floémen keresztiil a gyokérgiimoébe, ahol energiat és szénvazat
szolgéltat a noduluszszovetek képzddéséhez és fenntartdsdhoz (10%), a nitrogénkdtéshez és az ammonia
asszimilacidjahoz (78%), valamint a szallithaté N-vegyiiletek szintéziséhez (12%). A levelekbdl a floémben a
gazdasejtekbe szallitott szachardzt az invertazok €s a szachardz szintetazok (az UDPG-pirofoszforilazzal egyiitt)
6 szénatomos cukrokra bontjak. A glikolizis soran képz6dott tridzokbol a noduluszsejtek magas PEP-karboxilaz
aktivitasa kovetkeztében OAA keletkezik, amib6l a malatot a citoplazmatikus almasav-dehidrogenaz hozza létre
a glikotikusan képz6dott NADH felhasznalasaval.

Az oxigénérzékeny nitrogenaz védelme miatt a nitrogénfixacio helyén az O, koncentracioja nagyon alacsony.
Ezt egyrészt egy, az epidermisz alatt talalhatd, szorosan elhelyezkedd sejtekbdl allo, kis oxigén-permeabilitast
sejtréteg biztositja, amely glikoproteineket tartalmaz. Az O, koncentracio ndvekedése perceken beliil kompenzacios
mechanizmusok (turgorvaltozds — vizes kozegben lasstibb az O, diffiizid) beinduldsat eredményezi ebben a
sejtrétegben. Ugyanakkor, mind a bakteroidok, mind a gazdasejtek 1égzéséhez O,-re van sziikség. A pufferolt
0,-szallitast a leghemoglobin biztositja. A leghemoglobin ugyan lassabban diffundal, mint az O,, de nagy (mM-
os) koncentracioban van jelen, és az oldhatdsaga is sokkal jobb. Nagy oxigénaffinitasa (tizszer nagyobb, mint a
hemoglobiné) miatt a szabad O, koncentracio alacsony. Az alacsony O, koncentracional is hatékony O,-felhasznalast
eldsegitik a bakteroidok nagy affinitasu végoxidazai, valamint az is, hogy a gazdasejt mitokondriumai perifériasan
helyezkednek el.

A redukalt nitrogén aminosavakba valo beépitésére a bakteroidok nem képesek, ez csak a gazdasejtben torténhet
meg. A redukci6 soran keletkezé NH; kijut a szimbioszoma matrixaba, ahol oldodva NH, " ionként van jelen. A
protonokat a peribakteroidalis membranban lokalizalt H*-ATP-azok szolgaltatjak. (Ha a bakteroidok nem termelnek
ammoniat, akkor a H'-ATP-4zok miikddése kovetkeztében a szimbioszoma lizoszomaként miikédik, azaz az
alacsony pH aktivalja a litikus enzimeket, és elpusztitja a prokariotakat). Az NH, " transzportjat a gazdasejtbe a
peribakteroidalis membréan specialis ammonium transzporterei biztositjak. Az NH, " szerves vegyiiletekbe val6
beépitését a fertdzott sejtek citoplazmajaban kimutathatdé nodulusz-specifikus glutamin-szintetaz (GS) és a
proplasztiszokban lokalizalt glutamat-szintaz (GOGAT - glutamin—2-oxoglutarat aminotranszferaz) enzimek
katalizaljak. A GS az ammoniat glutamatba épiti be glutamin keletkezése kozben, a reakcié ATP igényét az oxidativ
foszforilacid biztositja. A GOGAT a glutamin g-aminocsoportjat 2-oxoglutaratra (OG) viszi at. A miikddéséhez
sziikséges redukalt Fd képzodését a NADH:Fd-oxidoreduktaz szolgaltatja.

Az ammonia elsddleges asszimildcios termékébdl, a glutaminbdl a kiilonbdzo pillangds szimbionta rendszerekben
kiilonboz6 transzportalhaté N-vegyiiletek képzodnek, amelyek a gyokérgiimobol a xilémen keresztiil a felhasznalas
helyére szallitodnak. A redukalt N-vegyiiletek szallithato €s tarolt formai a névényekben az amidok (glutamin és
aszparagin) és az ureidek (allantoin, allantoinsav, citrullin). Az allantoin és allantoinsav kevésbé oldhatok, mint
az amidok, de ezt ellenstilyozza, hogy nagyobb a N/C aranyuk. Az aszparagint citoplazmatikus aszparagin-szintetaz
(2) hozza létre glutaminbol és aszpartatbdl glutamat képzodése kdzben. Az aszpartat glutamatbol és OAA-bol
transzaminacidval képzodik a plasztiszban vagy a mitokondriumban (1):

Glu + OAA — Asp + OG (1)
Asp + Gln + ATP — Asn + Glut+ ADP + P; (2)

crrr

képzddnek a sejtek plasztiszaiban (inozitol-monofoszfat —xantozin-monofoszfat—xantin), az infektalt sejtek
citoplazmajaban (xantin—hugysav), majd a nem infektalt sejtek peroxiszomaiban (hugysav—allantoin) és
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endoplazmatikus retikuluméban (allantoin—allantoinsav). Az ureideket transzportal6 pillangosokban a hexdzok
a plasztiszban miikddo oxidativ pentdzfoszfat-ciklus utjan torténd lebontésa is fontos, mert az NADPH-t és ribozil-
egységeket biztosit a purin-bioszintézishez. A citrullint az ornitin-transzkarbamoilaz hozza létre glutamatbol
szintetizal6do ornitinbdl és a glutaminbol képzddo karbamoil-P-bol. A N-vegyiiletek noduluszbdl torténd exportja
soran az odaszallitott fotoszintézistermék 25-30%-a visszajut a hajtasba. Az elszallitott szén 20-25%-a pedig a
PEP-karboxilaz altal megkdtott CO,-bol szarmazik. Az infektalt és nem infektalt sejteket plazmodezmak kdotik
Ossze, amelyek elosegitik a szénforras és a nitrogénvegyiiletek transzportjat.

Mint azt a fentiekben lathattuk, a szimbiotikus nitrogénfixacid jelentds energiat igényld, oxigén-érzékeny folyamat.
Szabalyozasa tobb szinten torténik. Az enzimaktivitast, a No/H™ redukcié aranyat a reduktansok és az energia,
azaz a noduluszba szallitott szénhidratok mennyisége szabja meg. A nitrogénfixacié folyamatdban résztvevo
komponensek génjeinek (fix, nif gémek: enzimek, transzporterek, ,uptake” hidrogendz génjei, kofaktorok
szintéziséhez sziikséges gének) expresszidjat mind az O,-szint, mind a névény N-ellatottsaga befolyasolja (6.6.
abra).

A ATP  ADP, P, B p nrd,  8nB = g BB G,
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¢ Gln D
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6.6. abra A szimbiotikus nitrogénfixacidval kapcsolatos gének expresszidjanak szabalyozasa. A génexpresszio
mind a szoveti O, koncentraciotol (A), mind a szerves nitrogénnel vald ellatottsagtol (B) fiigg. A kék nyilak a
génexpressziot, a zold nyilak a transzlaciot jelolik. A magyarazatot 1d. a szvegben.

A génexpresszio csak alacsony O, koncentracional kovetkezik be. A FixL protein, amely egy kétkomponensi
regulacios rendszer része, szabalyozza azt a regulacios kaszkadot, ami a nitrogénfixaciohoz sziikséges gének
transzkripcigjat aktivalja. A FixL egy O,-érzékeld, autofoszforilalodé hem-protein. Ez csak akkor képes
foszforilalddni és protein-kinazként miikddve foszforilalni a FixJ-t, ha alacsony O, koncentracional a hem nem
kot O,-t. A foszforilalt FixJ egy transzkripcios faktor, ami aktivalja a nif és fix regulator ¢s struktirgének
transzkripcidjat. E gének transzkripcidja azonban a novény N-ellatottsagatol is fiigg. Alacsony redukalt nitrogén
szint esetén a NtrB protein kofaktora, a PII (GInB géntermék) enzimatikusan (GInD géntermék) aktivalodik (PII-
UMP). Ekkor a NtrB (protein kinaz) foszforilalja a NtrC transzkripcios faktort, ami azutan aktivalja nif €s fix gének
transzkripcidjat. Magas fixalt nitrogénmennyiség esetén (magas Gln/OG arany) a PII és emiatt a kinaz is inaktiv.
A génexpressziot a transzkripciot aktivalollo-faktor (ntrd gén terméke) szintézise is eldsegiti. Ha megfeleld
mennyiségl nitrat van jelen a talajban, akkor a nitrogénfixacios aktivitas és a nitrogénfixacioval kapcsolatos gének
expresszidja is gatlodik, ami a nitrat redukcio kovetkeztében a gyokérbe szallitott szénhidratmennyiség csdkkenésével
¢és a redukalt N-vegytiletek ardanyanak novekedésével fligg 0ssze. A nitrat a nodulacidt is gatolja valoszintileg a
szerves nitrogénnel jol ellatott hajtasbol a gydkérbe torténd auxintranszport révén. Az auxin/citokinin arany
novekedése gatolja a noduluszképzddéshez sziikséges kérgi sejtosztddast (1d. a 12. fejezetben).
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6.1.1.3. Szimbiozis aktinobaktériumokkal

Az aktinorhizas noduluszok, amelyek leginkabb az indeterminalt rhizobium noduluszokhoz hasonlitanak, sokszorosan
elagaz6, moddosult oldalgyokerek. A sokszoros gydkérelagazast (rhizothamnia) a fertdzott sejtek fokozott
auxintermelése valtja ki. A noduluszok cstcsi merisztémaval rendelkeznek, a kdzponti edénynyaldbokat endodermisz,
azt pedig kéregsejtek veszik koril, amelyek egy része a Frankia génuszba tartozd, Gram-pozitiv
aktinobaktériumokkal fert6zott, hifakat tartalmaz. A fertézott sejtekben a hifak végei a sejtfelszinhez kozel
helyezkednek el, a csticsi sejtek vezikulumokka vagy bunkdszerii képzédményekkeé szélesednek. A vezikulumok,
a heterocisztakéhoz hasonldan, tobbrétegli, vastag sejtfallal rendelkeznek. A hifakat a gazdandvény sejtfalaval
egybefliggd, feltehetéen gazdandvény eredetti, pektinazokkal oldhato tok és plazmalemma valasztja el a gazdase;jttol.
A struktuara eltér az infekcios csatornaétol, mivel nincs matrix a szimbiontak és az azokat koriilvevo tok kozt. A
szimbiontak tehat 1ényegében intercellularisak, bar a fertdzott sejt térfogatanak nagy részét kitoltik.

Az aktinorhizas noduluszok meglehetds variabilitast mutatnak struktirajukban és fiziologiajukban. Az alacsony
0, koncentraci6 fenntartasat ezekben a szimbidzisokban hemoglobin biztositja. Egyesek (Frankia-Alnus glutinosa)
hasonldan miikddnek, mint a rhizobium-pillangods szimbidzisok (6.7. abra). Szerves savakbol (szukcinat) és H,-bol
nyerik a reduktansokat és az energiat a nitrogénfixacidhoz, a redukalt nitrogén beépitése és a szallitott N-vegytiletek
szintézise a gazdasejtben torténik.

6.7. abra Az Alnus glutinosa-Frankia szimbiozisok fert6zott sejtjében a szimbiotikus nitrogénfixacidhoz sziikséges
reduktansok és energia eldallitasahoz a gazdandvény szukcinat formajaban biztositja a szénhidratokat. Reduktansként
H, is felhasznalhaté. Az ammonium beépitése a gazdasejtben torténik, a szimbioszomakban a GS és a GOGAT
nem aktiv (David Benson, Univ. Connecticut engedélyével reprodukalva).

Mas szimbidzisban (Frankia-Datisca glomerata) azonban a szimbioszomékban kimutattdk az ammonia primer
asszimilaciojat és arginin szintézisét, az utobbi a gazdasejtekbe transzportalodik. A nem infektalt sejtekben azonban
az arginin lebomlik, a keletkez NH, " ijrafixalodik, és a pillangosoknal leirt szallithatd N-vegyiiletek képzédnek.
Tehat ebben a szimbiodzisban a Frankia-k metabolikus fiiggetlensége jelentOsebb.

6.1.1.4. Szimbiozis kékbaktériumokkal

A szimbiontdk altalaban fonalas kékbaktériumok (Nostoc és Anabaena), amelyek killonbozd rendszertani
kategoridkba tartozé novényekkel €lnek szimbiodzisban. Tobbnyire sejten kiviil, nyalkatartalmi tiregekben
helyezkednek el, amibe transzportsejtszerii szorképzédmények nyulnak be. A Gunnera-Nostoc szimbidzisban a
szimbiontdk a levélnyél alapi részén elhelyezkedd nyalkamirigyekben, sejten beliil, mig a Cycas-Nostoc
szimbiozisban apogeotropos gyokérnoduluszokban, epidermisz eredetii sejtrétegben, intercellularisan talalhatok.

A legismertebb az Azolla (vizipafrany)-Anabaena szimbiodzis, amelynek nagy jelentsége van a rizsfoldek N-
ellatasaban. Bar az Azolla szimbiontai intercellularisak, a novény egész élete folyaman jelen vannak. A hajtascsucs
merisztémajaban differencialatlan kis sejtekbdl allo, csusz6 mozgasra képes fonalak (hormogonium fonalak) a
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levél kifejlodésekor a szorképletekre csavarodva nének bele a levél szinének alapi részén, az epidermisz
visszahajlasaval képzddo tiregekbe, majd differenciadlodnak (6.8. abra).

Anabaena
tartalmu

Azolla leval

6.8. abra Azolla-Anabaena szimbidzis. Az Azolla pafranylevél szinének alapi részén Anabaena kékbaktériumokkal
telt zsebbel (Lumpkin és Plunkett, 1980; Springer Science+Business Media B.V. engedélyével reprodukalva).

Sporaképzéskor sporaszerli formaban jutnak be a sporofitonba. A differencialédott fonalakban sokkal gyakoribb
a heterociszta (20-30%), mint a szabadonélé fonalas kékbaktériumokban. Az liregben 1évé szorképletek kozott
nyalkaanyag van, k6zépso részét gaztér tolti ki. A kékbaktériumok nitrogént fixalnak és az iiregbe nitrogéndus
metabolitokat bocsatanak ki. A pafrany ezeket felveszi, ugyanakkor szénhidratokat bocsat ki, amelyeket a
szimbidzisban nem fotoszintetizald kékbaktériumok hasznalnak fel.

6.1.2. Nitratasszimilacio

Bar a szerves nitrogén végso forrasa a levegd nitrogénje, a ndvények legfontosabb N-forrasa a nitrat, de fajtol
fliggben kiilonbdzé mértékben NH, -ot is képesek hasznositani. Az NH, ' a negativan 51ttt talajszemeséken
kotodik, tehat viszonylag lassu a diffizidja. Ha azonban gyokérkozelbe keriil, akkor konnyebben felvehetd, mint
a nitrat. A nitrat nem kotddik a talajszemcsékhez, gyorsan diffundal, a felso talajrétegbdl konnyen kimosodva a
talajvizeket szennyezi. Koncentracidja a talajban nagysagrendileg kiilonbdzhet mind szezonalisan, mind helyrdl-
helyre, még kis tavolsagokban is. A nitratasszimilacio novényfajtol, fejlodési allapottdl és a kdrnyezeti hatasoktol
fiiggben kiilonb6zo mértékben torténik a levélben és a gyokérben. Fiigg a transpiracié sebességétol és a gyokér
szénhidrat-ellatottsagatol. A lagyszaruakban elsGsorban a levélben torténik, a C4-es ndvényekben szinte kizarolag
a mezofillumban megy végbe. A fiatal, illetve fasszara ndvényekben a nitrat nagyobb mértékben asszimilalodhat
a gyokérben. A nitratasszimilacié a gyokér hossztengelye mentén fejlédési allapottol fiiggd gradienst mutat, a
legnagyobb aktivitas kdzvetleniil a gyokércsucs kdzelében talalhatd. Ha a gydkér nitratasszimilacids kapacitasa
kimertilt, akkor a nitrat a gyokérsejtek vakuodlumaiba keriil vagy a xylémben a levelekbe szallitodik, ahol
asszimilalodik, illetve nagy koncentracioban (20 mM) halmozodhat fel a vakudlumokban (ozmotikumkeént szolgal).
Szervszinten a tarolas legnagyobbrészt a gyokérben, a szarban és a levélerekben torténik. (A taplaléknovények
magas nitrat koncentracidja methemoglobémiat okozhat: a majban a nitrat nitritté redukalodik, ami az oxihemoglobint
ferri-vasat tartalmazo, kék szinli methemoglobinna oxidalja. Ez nem képes oxigént leadni, igy a szdvetek
oxigénfelvétele akadalyozott. Kiilondsen csecsemdknél veszélyes ez az un. kék bébi szindroma, mert naluk nincs
meg a methemoglobin reduktaz enzim.)

6.1.2.1. Nitrat- és ammoniumfelvétel

Az ammoénia a membranokon atjutva a novény viztereiben NH, -t képez. A talajoldatokban 1évé NH, " specialis
transzporterek kozvetitésével uniporttal, illetve a K-csatornakon keresztiil vevddik fel a gyokérsejtekbe. A K-
felvétel gatlasa (1d. K-hiany) magyarazza az ammonium ionok toxikus hatasat magas koncentracidban.

A nitrat felveheté mind a gyokérben (epidermisz és kéregsejtek), mind a levélen keresztiil (epifitonok, levéltragya
alkalmazasa). Felvételét tipikus transzporter struktiraval rendelkezd, (12 hélixes) konstitutiv és indukalhato kis-
(Km>0.5 mM) és nagy affinitasii (Km: 10-100 uM) transzporterek kozvetitik. Ez lehetévé teszi a novények
zavartalan novekedését széles nitrat koncentracio-tartomanyban hianytiinet vagy toxicitas nélkiil. A nitratfelvétel
aktiv 2H+/NO3_ kotranszport, ezaltal atmeneti membran depolarizacidt okoz (elektrogén). A transzporthoz a
protonokat, illetve a membran depolarizacié megsziintetését a plazmalemma H'-ATPaz biztositja a 16égzés soran
termelt ATP felhasznalasaval. A vakuolumokba uniporttal jut be. A vakuolumokban tarolt nitrat is felhasznalodhat
hiany esetén, de az asszimilacio elsGsorban a nitrat fluxustol (a felvett és kozvetleniil a nitratredukcio helyére
szallitott nitrat mennyisége) fiigg.
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6.1.2.2. Nitratredukcio

A nitrat redukcioja két Iépésben torténik, amelyeket a nitrat-reduktaz (1) és a nitrit-reduktaz (2) enzimek katalizalnak:

NO;™ (+5) + NAD(P)H + H" — NO,™ (+3) + NAD(P)" + H,0 (1)
NO,™ (+3) + 6Fd” + 8H" — NH,'(-3) + 6Fd + 2H,0 @)

A nitrat-reduktazok dimer (magasabbrend{i névényekben) vagy tetramer (algakban) enzimek. A magasabbrendii
névények nitrat-reduktazai egy dimerizacios és harom aktiv domént tartalmaznak, amelyek rendre a flavin-
oxidoreduktazokhoz, a citokrom b-proteinekhez és a Mo-tartalmu enzimekhez hasonld strukturaval rendelkeznek
(6.9. abra).

A Dehidrogenaz Terminalis nitrat-reduktaz
N AL
r Sy ~
NAD(P)H NOz
) hem-p [ Tm dimerizécié” Moco <
NAD(PY* L2 L1 NO5
Em -320mV  -270mV  -160mV 10 mv

Mo-kofaktor

6.9. abra A nitrat-reduktaz felépitése és miikddése. (A) A nitrat-reduktaz enzim monomerenként sorrendben egy
FAD-kot6, egy citokrom b-kotd, egy dimerizacios és egy Mo-kofaktor-koté domént tartalmaz. A FAD és hem,
valamint a hem és dimerizacioés domént loop-2 (L2), illetve L1 (kiilondsen proteaz érzékeny) régiok kotik dssze.
A nitrat redukciohoz felhasznalt reduktans a NAD(P)H, amirdl az elektron a FAD-on keresztiil a citokrom b-re,
majd a Moco kozvetitésével a nitratra jut, ami nitritté redukalodik. Proteazos emésztéskor (L1-nél hasad) az enzim
két része dehidrogenaz (NADH-r6l az elektron a FAD és a citokrom b kdzvetitésével mesterséges elektron akceptorra
kertil) és termindlis nitrat-reduktaz aktivitast (a Moco mesterséges elektron donorokkal redukalja a nitratot) mutat.
Moco — Mo-kofaktor, hem-b — citokréom b. (B) A Mo-kofaktor (Moco) egy molibdopterin. A nitrat a hidroxo-
csoportot helyettesitve kotddik a Moco-n. (a piros nyil a nitrat bekotddési helyét mutatja).

Az aktiv doménekben kotddnek az enzim kofaktorai a NAD(P)H (E,, ~320 mV) és a FAD (E,, ~270 mV), a
citokrom b (E, ~160 mV) és a Mo kofaktor, egy molibdopterin (Moco, E, ~10 mV), amelyek
elektrontranszportlancot alkotnak az enzimen a NAD(P)H-t0l a nitratig. A doméneket loop-régiok (L1,2) kapcsoljak
0ssze, amelyek koziil a Moco/dimerizacios és citokrom b domént 6sszekotd L1 kdnnyen hozzaférheto a protedzok
szamara. Itt az enzim konnyen hasithatd két kiilonb6z6 aktivitassal rendelkezd részre: az egyik a NAD(P)H
segitségével pl. citokrom c-t redukalé dehidrogenaz, a masik pedig a terminalis nitrat reduktaz, ami a nitratot pl.
FMNH, elektron donor segitségével redukalja in vitro.

A redukci6 soran a nitrat a Moco hidroxo-ligandumahoz kétédik a Moco redukalt (MOIV) allapotaban (6.10. abra).
A Moco-rol a nitratra torténd elektrontranszportot kovetéen (MOVI) a nitraton az O és N kozti kotés hasad, és a
nitrit levalik az enzimrdl. Ezutan a Moco NAD(P)H felhasznalasaval az enzimen kotott kofaktorok alkotta
elektrontranszportlanc segitségével redukalodik.
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O\R]/O OH q. ||MS/CVS "
I /‘ | S 5 I
O 1 S O\N/ N
s... Iy, s7® I Sl 7S

NAD(P)* NAD(P)H, H*

6.10. abra A nitrat redukcioja a Mo-kofaktoron (Fischer és mtsai, 2005). A nitrat a Mo-kofaktor hidroxo-

ligandumahoz kotédik a Mo-kofaktor redukalt (MOIV) allapotaban (1). A Moco-r6l a nitratra torténd

elektrontranszportot kdvetéen (MoVI) a nitraton az O és N kozti kotés hasad, és a nitrit levalik az enzimrél (2).

Ezutan a Moco NAD(P)H felhasznalasaval redukalodik (3).

A nitrit ammoniava torténd redukcidjat a nitrit-reduktaz katalizalja (6.11. abra). Az enzim egy Fd-koto és egy
reduktaz doménbdl épiil fel. A reduktdz doménben kotott kofaktor egy kénhiddal 6sszekapcsolt Fey-S, centrum
és sirohem. Az utébbi a porfirin bioszintézis egy korai terméke. A nitrit-reduktazon is egy rovid
elektrontranszportlanc van: az elektron a redukalt Fd-rol (E,, ~420 mV) a Fey-S, centrumon (E_, ~390 mV) és
sirohemen (E,, ~270 mV) keresztiil a nitritre jut. A nitrit a sirohemhez kotddik és redukcioja soran az intermedierek

(pl. NH,-OH) végig kotottek.

(!:H1CH2COO“ &t _crycoor
SOSA = CH,CH,CO0™
"R
“00CH,C CH,CO0™
CH,CH,COO™  CH,CH,COO™
sirohem
Levél 8H* -
Els6 fotokémiai 6Fd,x
rendszer 6e - siro-
6 hem
3NADPH, - °&~ 6Fd,q N
Gyokér N
(OPP) ' 2H,0
3NADP*
Em 420 mV -390 mV -270 mV

6.11. abra A nitrit-reduktaz felépitése és mitkodése. (A) A nitrit-reduktaz egy Fd-koto és egy reduktaz domént
tartalmaz ( (Swamy és mtsai, 2005, American Chemical Society, 2013 engedélyével reprodukalva). A Fd egy
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Fe,-S, centrumot tartalmaz. A reduktaz doménben kotott kofaktor egy kénhiddal 6sszekapcsolt Fey-S4 centrum
¢s sirohem. (B) A sirohem szerkezete. (C) A nitrit redukciojakor az elektron donor a redukalt Fd, ami a levélben
a fotoszintetikus elektrontranszportlanc miikodése soran, a gyokérben viszont az oxidativ pentozfoszfat-ciklusban

termelt NADPH-val miikodé NADPH:Fd-oxidoreduktaz altal katalizalt reakcioban keletkezik. OPP — oxidativ

pentozfoszfat-ciklus.

A sejtek citoplazmajadban miikodo nitrat-reduktazok NADH-, NADPH-, vagy NADH/NADPH-fligg6 izoformait
ismerjiik. A levelekben elsdsorban a NADH-t felhaszndl6 izoforma talalhat6, mig a gyokerek a NADH-val és a
NADPH-val (kb. 20%-ban) miik6d6 izoformat is tartalmazzak. A nitratredukciohoz sziikséges NADH-t a levélsejtek
citoplazmajaban a NADH-fiigg6 malat-dehidrogenaz termeli (1d. 6.12. abra). A redukalderd azonban tulajdonképpen
fotoszintetikus eredetii, mivel a malatot egy kloroplasztiszban miikodé NADPH-fiigg6 malat-dehidrogenaz izoenzim
hozza létre a mitokondriumbdl/citoszolbol transzportalodd OAA és a fotoszintetikusan termelt NADPH
felhasznalasaval. Raadasul, ezt az enzimet is a tioredoxin-reduktaz/tioredoxin rendszer aktivalja, hasonldan a
Calvin-ciklus egyes enzimeihez, azaz csak fényen miikddik. A malat és az OAA dikarboxilat transzporterek

kozvetitésével mozog a kompartmentek kozt.

s
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6.12. abra A nitratasszimilacio kapcsolata a sejtanyagcserével a levélsejtekben. A nitrat nitritté torténd redukciojahoz
szlikséges NADH-t a citoplazmatikus malat-dehidrogenaz hozza 1étre. Ez a malat azonban a kloroplasztiszban
képzédik OAA-bOI és a fotoszintetikusan termelt NADPH-bol egy NADP-specifikus malat-dehidrogenaz
miikddésének eredményeként. A kloroplasztiszba jutd nitrit redukcidjahoz az elektron donor a fotoszintetikusan
termelt redukalt Fd. A képz6dott ammonium beépiilése szintén a fotoszintetikusan termelt ATP (GS) és redukalt
Fd (GOGAT) felhasznalasaval torténik. Az ammonium asszimilacidhoz sziikséges szénvaz a fotoszintetikusan
fixalt szén-dioxidbdl keletkezd, a kloroplasztiszbol kijuto DHAP-bo6I jon 1étre, illetve az abbol glikolitikusan
keletkez6 piruvatbol és a PEP karboxilacidja soran keletkezé6 OAA-bol. Ezekbdl a mitokondriumban, a citrat-
ciklusban citrat képzodik, ami OAA-citrat antiporttal kijut a citoplazmaba, ahol a citoplazmatikus akonitaz és
NADP-izocitrat-dehidrogenaz izoenzimek 2-oxoglutaratot képeznek. Ez, bejutva a kloroplasztiszba, felhasznalodik
az ammonium megkdtéséhez. A folyamat végterméke, a glutamin szallitodhat el a sejtbdl. A szerves savak karboxilat-
transzporterek kozvetitésével mozognak a kompartmentek kozott. CNT — kloroplasztisz nitrit-transzporter, NR —
nitrat-reduktaz, NiR — nitrit-reduktdz, MDH — NAD-malat-dehidrogenaz, NMDH — NADP-malat-dehidrogenaz,
NT — nitrat-transzporter. Az abra nagy méretben ide kattintva tolthet le.

A gydkérsejtekben a citoplazmatikus NADH a glikolizis, a NADPH az oxidativ pentézfoszfat-ciklus terméke. A
nitrat redukcidja sordn képzodo nitrit a kloroplasztisz nitrit-transzporter kozvetitésével jut be a plasztiszba. A
levélsejtek kloroplasztiszaiban a nitrit redukciojdhoz sziikséges elektronokat kozvetleniil a fotoszintetikus
elektrontranszport soran képz6do redukalt Fd biztositja. A gyokérsejtek plasztiszaiban foly6 nitrit redukci6 esetében
is redukalt Fd a reduktans, de ez — hasonldan, mint a szimbiotikus nitrogénfixacié soran — enzimatikusan keletkezik,
egy NADPH:Fd-oxidoreduktdz enzim hozza létre. A NADPH forréasa a plasztiszban lokalizalt oxidativ pentdzfoszfat-
ciklus. (A gyokérsejtek plasztiszai képesek a flolémben odaszallitott cukrokbol keletkez6 hexdzok és ATP felvételére
is.)

6.1.2.3. Az ammonia beépiilése

A nitrat redukcidja soran képzédott NH," beépiilése Glu-ba (és a Cy-as ndvényekben a fotorespiracio soran
felszabadul6 ammonia, ami 5-10-szerese is lehet az elébbinek, ujrafixacidja is) a GS-GOGAT rendszer segitségével
torténik, azaz hasonldan, mint a szimbiotikus nitrogénfixacioé soran, azzal a kiilonbséggel, hogy mindkét enzim a
(kloro)plasztiszban lokalizalt. Az ammonia beépiiléséhez energia (GS miikodéséhez), reduktins (GOGAT
miikddéséhez) és szénvaz (OG) sziikséges (6.12. abra). Az ATP a fotoszintetikus/oxidativ foszforilacié terméke
a levélben/gydkérben. A reduktansok forrasa ugyanaz, mint a nitrit redukcié esetében. Az OG végsd soron a
fotoszintetikusan fixalt CO,-bol szarmazik. A levélsejt kloroplasztiszaibol a tridz-P-transzporter kdzvetitésével
redukalt szénvegyiilet, DHAP jut ki a citoplazmaba, ahol a glikolizis reakcioi soran PEP-ta és piruvatta (majd a
mitokondriumban Ac-CoA-va) alakul. A novényekben altalanosan (nemcsak a C4-esekben) jelenlévo PEP-karboxilaz
a PEP-ot OA A-ta alakitja, ami karboxilat transzporteren keresztiil bejut a mitokondriumba. A citrat-ciklusban Ac-
CoA-bol és OAA-bOI keletkezd citrat egy része az OAA-tal cserélddve kijut a citoplazmaba, ahol a citoplazmatikus
akonitaz és NADP-izocitrat-dehidrogenaz izoenzimek OG-ta alakitjak. A citoszolban képzddott OG karboxilat-
transzporter kozvetitésével (malat/OG csere) jut be a (kloro)plasztiszba. A képz6dd glutamat szintén karboxilat-
transzporter kdzvetitésével, glutamat/malat antiporttal jut ki a citoplazmaba. A gyokérsejtekben a szénvaz a floémben
odaszallitddo szénhidratokbol kiindulo glikolizis és a tovabbiakban a fentebb leirt reakciok soran jon létre.

6.1.2.4. A nitratasszimilacié szabalyozasa

Mivel a nitratredukcié folyamatahoz szorosan kapcsolodik a nitratfelvétel, a pH-regulacié (a nitratredukcid a
citoplazmat ligositja), a szénhidratellatas, az ammonium-asszimilacio €s az aminosav-szintézis, a nitratasszimilacio
regulacidja a mindezeket a folyamatokat szabalyozd, transzkripcios és poszttranszkripcids szinten is miikodo,
bonyolult regulacios halozat része.

A nitratfelvétel szabalyozasa els6sorban transzkripcids szinten torténik. Amikor a novény gyokerei NO; -ban
gazdag talajrészhez érnek, a NOy -felvételben egy gyors, perces nagysagrendil ndvekedés figyelhetd meg, ami a
nitrat-transzporter gének expresszidjanak koszonhetd. A valasz lokalis szignalja a nitrat, szenzora egy nitrat-
transzporter (AtNRT1.1). A lokalis véalasz integralodik a névény N-ellatottsagaval (auxin kozvetiti), ami dominans,
¢s feedback reguldlja a transzportereket transzkripcids, transzlacids és poszt-transzlacids szinten is. A
szénhidratellatas napi fluktuacioja, azaz a floémen keresztiil a gyokérbe keriilé szénhidratok is fontos pozitiv
szignalok a nitrat-transzporterek expressziojaban. Ez eldsegitheti a NO;~ felvétel €s a C-asszimilacié kolcsonos

cyey

204

http://www.renderx.com/


images/6_12.jpg
http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

Nitrogén- és kénautotrofia

s

toxikus. A nitriten kiviil egyéb veszélyes termékeket is 1étrehozhat. Képes a NADH-r6l az oxigénre is elektront
transzportalni, igy szuperoxid képzddik. Ha a nitrit redukcidja gatolt, akkor a nitrat-reduktaz nitrit-reduktaz aktivitasa
révén (a RuBisCO oxigenaz aktivitdsdhoz hasonldan elkeriilhetetlen) NO képzodik:

NAD(P)H + 3H;0" + 2NO, — NAD" + 2NO + 5H,0

0, és NAD(P)H jelenlétében a nitrat-reduktaz peroxinitrit iont (ONOO") is termelhet, ami a tirozin oldalldncokat
nitrozilalva inaktivalja a fehérjéket.

A nitrat-reduktaz transzkripcios és poszttranszlacids szinten is szabalyozott (6.13. abra). A nitrat- és a nitrit-
reduktaz transzkripciojat a nitrat, a fény (fitokrém, szénhidratok) és a redukalt N-vegyiiletek is szabalyozzak. A
citoplazmatikus nitrat koncentracio valtozésa, ami els6sorban a nitrat fluxustol fiigg, a legfontosabb transzkripcios
szintll szabalyozo tényez6. Mivel a nitrattal torténd indukcié nem igényel protein szintézist, a transzkripcios
faktorok felteheten konstitutivan expresszalodnak €s a nitrat kotddésével aktivalodnak. A NO3™ szamos mas, a
nitrat asszimilacioval dsszefiiggd enzim (NADP-malat-dehidrogenaz, PEP-karboxilaz, GS, izocitrat-dehidrogenaz)
transzkripcidjat is aktivalja. A fitokromok bazikus leucin zipper transzkripcios faktorokat aktivalva novelik a
nitrat-reduktaz transzkriptumokat. Ugyanakkor, a magas glutamat és az alacsony szénhidratszint a génexpresszio
represszora. A nitrat-felvétel fluktuacioja kovetkeztében a nitrat-reduktaz és nitrit-reduktaz transzkriptumok napi
ritmust mutatnak (részletesebben ld. késébb), de csak a nitrat-reduktaz-protein szintje mutat jelentds napi valtozast.
Az utobbi fél-élettartama csak néhany ora, a proteazok az aktivitas szintjétdl fliggetleniil gyorsan lebontjak,
mennyisége tehat elsésorban a szintézis fliggvénye.

nitrat- stressz fotoszintézis

reduktiz l 1 14-3-3
gén T~

fény iEI o ﬁﬁzﬁ /i[ \
reduktaz kinaz
nitrat-reduktaz nitrat-reduktaz ;_. nitrat-reduktaz
r ’ ————————— . 7

aktiv aktiv inaktiv

nitrat-reduktaz

| ; i T
Ser—OHW Ser—0—(P) Ser—0—(P)

Pi

6.13. abra A nitrat-reduktaz transzkripcids és poszt-transzlacios szabalyozasa. A nitrat-reduktaz gén transzkripcidjat
a nitrat rendelkezésre allasa, valamint a fény (szénhidratok, fitokrom) pozitivan, mig a magas glutamat szint
negativan befolyasolja. A poszt-transzlacios szabalyozasban fontos szerepe van a nitrat-reduktaz kindzzal torténd
foszforilacigjanak, ami fény hidnyaban vagy stressz hatasara kovetkezhet be, és ezt kovetden a nitrat-reduktaz 14-
3-3-protein kotésével inaktivalodik. Az inaktivalt nitrat-reduktaz a 14-3-3-protein levalasaval, majd foszfatazzal
torténd defoszforilacioval tjra aktiv allapotba keriilhet.

Poszt-transzlacios szintii regulacios folyamatok néhany perc alatt inaktivalhatjak a nitrat-reduktazt (6.13. abra).
Az inaktivaci6 ugy torténik, hogy protein-kinazzal (nitrat-reduktaz-kinaz) torténd foszforilaciét kovetéen, Mg2+
jelenlétében, dimer 14-3-3 protein kétédik a nitrat-reduktazhoz. Ez fény hianyaban (a fotoszintézis a nitrat-
reduktaz inaktivaciojat megindito protein-kinazt gatolja) vagy stressz hatasara kovetkezik be. Az inaktivalt nitrat-
reduktaz a 14-3-3 protein levalasaval és defoszforilacioval reaktivalodhat, vagy a koriilmények valtozatlansaga
esetén proteolitikusan lebomlik.

A 14-3-3 proteinek minden eukariota sejtben (a citoplazmaban, a kloroplasztiszban és a sejtmagban is) megtalalhato
konzervativ regulator molekulak. Legjellegzetesebb tulajdonsaguk mas proteinekkel vald kapcsolodasi képességiik,
ami a célproteinek aktivaciojaval vagy inaktivaciojaval jar. Gyakran kapcsolodnak a szignalizacidban résztvevo
kindzokhoz, foszfatazokhoz, transzmembran receptorokhoz. Neviiket arrdl kaptak, hogy felfedezésiik soran a marha
agy homogenatum DEAE-celluloz kromatografiaval torténd szétvalasztasakor a 14. frakcioban jelentek meg, és
az azt kovetd keményitd gélelektroforézis utan a 3.3 pozicidban jelentek meg.)

205

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

Nitrogén- és kénautotrofia

A nitratasszimilacio egyéb enzimeinek aktivitasat is szamos poszt-transzlacids szintli regulacids folyamat
befolyasolja. A citoplazmatikus enzimek aktivitasa foszforilacidos folyamatok (és 14-3-3 protein kotése)
kovetkeztében valtozik. A szachardz-P-szintaz ezek kdvetkeztében inaktivalodik (a szénvazak, elszallitodas helyett,
nitratasszimilacidhoz hasznalédnak fel), a PEP-karboxilazt pedig a foszforilacio aktivalja. A kloroplasztiszban
miikodé enzimeket (NADP-malat-dehidrogenaz, kloroplasztisz dikarboxilat-transzporter, nitrit-reduktaz, GS,
GOGAT) viszont a Calvin-ciklus egyes enzimeihez (GA3PDH, Fr1,6BPaz, Sel,7BPaz, PRkinaz) hasonloan a
Fd:tioredoxin-reduktaz/tioredoxin rendszer aktivalja.

A metabolit szabalyozas is fontos szerepet jatszik. A glutamin a GOGAT génexpresszios aktivatora. A glutamat
viszont a GOGAT aktivitas feedback inhibitora, a PEPC és a PK allosztérikus gatloja. Az alacsony cukorszint
altalaban csokkenti az aminosavak szintézisét, de az aszparagin szint megemelkedik, és a magas aszparagin szint
gatolja a nitrat-reduktiz génexpresszidjat még magas nitrat koncentracid esetén is. A cisztein mennyisége pedig
valdsziniileg N- és kénanyagcserét 6sszehangold szignal.

A nitratasszimilacio és a kapcsolt metabolikus folyamatok kdlcsonos regulacidja a nitratasszimilacio diurnalis
ritmusaban nyilvanul meg. Reggelre, az éjszaka is folyo nitrat transzport miatt, megné a citoplazmatikus nitrat
koncentracio és ennek kovetkeztében a nitrat-reduktdz transzkriptum szintje. A nitrat-reduktaz aktivitas is ekkor
maximalis, a megvilagitas ugyanis stimulalja a transzlacidt, és gyors poszt-transzlacids aktivaciot okoz. Hasonld
maximumot mutat a nitrit-reduktaz, GS és a PEP-karboxilaz génexpresszidja is. A PEP-karboxildz aktivalédasa a
pH-regulacioval kapcsolatos malat szintézissel fiigg 0ssze: a nagymértékli nitratredukcidé ugyanis lugositja a
citoplazmat, a citoplazma pufferkapacitasa kicsi, a pufferolds malat felhalmozassal torténik. A fényperiodus elsé
részében a nitratredukciod 2x gyorsabb, mint a nitrat felvétel és kb. 50%-kal haladja meg az ammonium asszimilacio
sebességét. Ez a citoplazmatikus nitrat koncentracio gyors csokkenéséhez és glutamin felhalmozodashoz vezet.
Az ezt kovetd délelotti idészakban megfigyelhetd a piruvat-kindz, citrat-szintaz, izocitrat-dehidrogenaz és GOGAT
génexpresszio emelkedése, ami helyredllitja a nitratredukcid és az ammonium-beépités egyensulyat. Eza GOGAT
esetében génexpresszios (glutamin) és metabolikus (OG) aktivacionak tulajdonithatd. A délutani idészakban a
nitratredukcio a felére csokken, illetve éjszaka elhanyagolhat6. Ezek a valtozasok a nitrat-koncentracio csokkenése
kovetkeztében fellépd nitrat-reduktaz génexpresszio- (a degradacio eldtérbe keriil) és aktivitas-csokkenéssel (termék
gatlas, fotoszintetikus aktivitds csokkenése), illetve, soOtétedés utdn, a nitrat-reduktdz poszttranszlacios
inaktivacidjaval/lebomlasaval fliggenek ossze.

6.1.3. Egyéb nitrogéntartalmu anyagok képzodése és
szerepe a novényekben

Az ammonia beépiilését kovetden a glutamat/glutamin amino-csoportjat a-ketosavaknak adhatja at aminosavak
keletkezése kozben (transzaminacid) (6.14. abra). A transzaminacids reakciokat aminotranszferazok katalizaljak.
Megtalalhatok a citoplazmaban, a kloroplasztiszban, a mitokondriumban, glioxiszomaban €és peroxiszomaban.
(Részletesebben 1d. az aminosav anyagcsere fejezetben.) A képz6d6 aminosavak a peptidek és fehérjék prekurzorai.
Az aminosavak dekarboxilaciojaval képzodo di- és poliaminok fontosak a sejtek kation-anion egyensulyanak és
stabil pH-janak fenntartasa szempontjabol. A glutamat a 6-ALA prekurzoraként a kloroplasztiszokban folyé hem-
és klorofillszintézisben is fontos szerepet jatszik. A glutamin a nukleotid bazisok, a koenzimek, az ureidek és az
amidok N-forrasa.
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6.14. Abra Az ammonium-asszimilacio termékeinek felhasznalasa az egyéb nitrogéntartalmui anyagok szintézisében.
Az ammonium beépiilését kovetden a glutamat/glutamin amino-csoportjat a-ketosavaknak adhatja at aminosavak
keletkezése kozben. A képz6dé aminosavak a peptidek és fehérjék prekurzorai. Az aminosavak dekarboxilacidjaval
di- és poliaminok képzddnek. A glutamat a 5-ALA prekurzoraként a hem- és klorofill szintézis prekurzora. A
glutamin a nukleotid bazisok, a koenzimek, az ureidek és az amidok N-forrasa.

6.2. A kén asszimilacioja a novényekben

A légkorben az égési folyamatok és vulkanikus miikddés eredményeként kéndioxid és kénhidrogén lehet jelen.
Biologiailag képz6dé gaznemi termékek is keriilhetnek a légkorbe, mint pl. a fitoplanktonok altal termelt
dimetilszulfonium-propionat (DMSP — ozmoprotektans, krioprotektans, planktonevés gatldja) bakterialis bontasakor
képz6do dimetilszulfid. A talajoldatokban szulfat van jelen, ami vasszulfidok és szerves vegyiiletek oxidaciojanak,
illetdleg a kéndioxid oldodéasanak az eredménye. Az emberi tevékenység eredményeként is juthatnak kénvegyiiletek
a talajba és a vizekbe, pl. alkilszulfonatok (detergensek).

A kén korforgalom (6.15. abra) soran az oxidativ kdrnyezetben leggyakoribb kénvegyiilet, a szulfat redukcio
nélkiil, szulfatészterek és szulfatalt vegyiiletek (pl. szulfonsavak) formajaban is beépiilhet az ¢16 szervezetekbe.
Az autotrof él6lények, a novények és a mikroorganizmusok egy része, azonban képesek a szulfatot szulfidda
redukélni (szulfatredukcid) és ezt szerves vegyiiletekbe, elsddlegesen ciszteinbe beépiteni. Egyes anaerob
baktériumok (Desulfovibrio, Desulfatomaculum) is redukalhatjék szulfatot szulfidda, de ezek a szulfatot a 1égzési

sreys

tobbsége képes, kemoszintetikus baktériumok, a fotoszintetizaldé kénbaktériumok (a redukalt kénvegyiileteket
elektron donorként hasznaljak), valamint a névények és allatok is.

(

1 "ﬂ
szulfatészterek E ]
szulfonsavak E Cys Met
\ kemo- és fotoszintetikus o
baktériumok _ szintézis
oxidacio

mikroorganizmusok, allatok

szulfatredukcio

szulfatliégzés

H.S

Proteinek
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6.15. abra A kén korforgalma a természetben. A szulfat redukeid nélkiil beépiilhet szulfatészterekbe, szulfonsavakba.
Autotrof redukciodja soran szulfid keletkezik, ami ciszteinbe/kéntartalmil aminosavakba épiil be. Anaerob
szervezetekben a 1égzési lanc végso akceptoraként is redukalddhat (szulfatlégzés). Oxidaciojara minden €16 szervezet
képes, a foto- és kemoszintetizald baktériumok a redukalt kénvegyiileteket elektron donorként hasznaljak.

A novények szamara az alapvetd kénforras a talajvizekben oldott szulfat, de bizonyos mértékben a kénhidrogén
¢s a kéndioxid hasznositasara is képesek. Egyes szervezetek (Chlorella, kékbaktériumok) még az alkilszulfonatokat
is lebontjak. Ezzel magyarazhato, hogy az iparositott teriileteken ritkdbban figyelhetd meg kénhiany. Kénpotlasra
inkabb a tisztabb levegdjii, északi teriiletek novénykultarai szorulhatnak.

A S a noévények makrotapelemei koziil a legkisebb mennyiségti (a N 7%-a), de igen sokféle, oxidalt és redukalt
formaban is megtalalhat6 a névényekben (6.1. tablazat).

6.1. tablazat A szerves kénvegyiiletek tipusai a novényekben

Vegyiilettipus Struktara oxid. |Példak

szam
tiol R-SH -2 cisztein, glutation, KoA
tioéter R-S-R; -2 H,S, L-metionin
szulfoxid R-S(=0)-R; |+4 |Allicin (hagyma izanyaga)
Metilszulfonium vegyiilet |(CH;),-S*™-R [+4 | Adomet, S-metil-metionin, DMSP
Szulfat észterek R-O-SO5~ +6  |Poliszaharid-, fenol szulfatok
Szulfamatok R=N-O-SO; |+6  |Mustarolaj gliikozidok
Szulfonsavak R-SO5~ +6 | Szulfokinovozil-diacilglicerol

A sokféle kénvegyiilet szamos fontos élettani szerepet tolt be. A szulfid, nukleofil jellege miatt, erGsen reaktiv.
Fe-S centrumként idealis a redox reakciokban, jelentds szerepet jatszik a kloroplasztiszok €s a mitokondriumok
redox rendszereiben. A szulthidril csoportok fontosak az enzimkatalizisekben, a csoporttranszfer reakciokban (Co-
A), és a strukturalis és regulacios jelentdséggel bird diszulfid-hidakban. Mas kénvegytiletek reaktiv oxigén gyokoket
€s egyéb toxikus anyagokat detoxifikdld mechanizmusokban (glutation, fitokelatinok), szignalizacioban (nod-
faktor, tioredoxinok) és riaszt6- vagy antimikrobialis hatasu védéanyagokként (allicin, DMSP) funkcionalnak.

6.2.1. Szulfatasszimilacio

A talajoldatokbdl felvett szulfat vagy a gyokeér- és levélsejtek vakudlumaiba keriil, vagy a szulfatasszimilacio soran
a citoplazmaban redukci6 nélkiil beépiil, illetve a plasztiszokban szulfidda redukalodik (6.16. abra). A szulfat
redukciodja elssorban a levelekben torténik. A képz6dd szulfid elsédlegesen ciszteinbe épiil be. A tarolhato és
szallithato redukalt S-vegyiilet azonban nem a cisztein, ami nagyobb koncentracioban toxikus, hanem a glutation
(GSH). Egyes szervezetekben a kén mas formaban is felhalmozddhat, pl. a Desmarestia barnamoszatban kénsav
(pH 0,5-0,8), a Chara rhizoidokban pedig BaSO, kristalyok formajaban talalhato.
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6.16. abra A szulfatasszimilaci6 folyamata a levélsejtekben (Takahashi és mtsai, 2011, modositva). A szulfat
szulfat-transzporterek kdzvetitésével jut be a sejtbe és a kloroplasztiszba, mig uniporttal a vakuélumokba.
Szulfathiany esetén a vaku6lum pool is felhasznaldodhat. A szulfat beépiilés el6tt aktivalodik, APS (ATP-szulfurilaz),
illetve PAPS (APS-kinaz) képzddik, amelyek a szulfatredukcio, illetve a szulfattranszfer reakciok kiindulasi
termékei. Az aktivacios reakciok a citoplazmaban és a kloroplasztiszban is végbemennek. A szulfattranszfer-
reakciok a citoplazmaban, a szulfatredukci6 a kloroplasztiszban torténik. A szulfat redukciojat szulfitta az APS-
reduktéz, a szulfit redukciojat szulfidda a szulfit-reduktaz katalizalja. Az OAS keletkezése (szerin-acetiltranszferaz)
és a szulfid beépiilése ciszteinbe (OAS:tiol-lidz) a kloroplasztiszban, a citoplazmaban és a mitokondriumban is
végbemehet. A GSH szintézise soran eldszor a glutamin y-aminocsoportjan keresztiil a ciszteinnel képez peptidkotést
(y-glutamilcisztein-szintetaz), majd egy glicin kapcsolodasaval GSH keletkezik (GSH-szintetaz). Az elobbi folyamat
csak a kloroplasztiszban, az utdbbi a citoplazmaban is végbemegy. A GSH szamos anyagot megkothet/inaktivalhat
(glutation-S-transzferaz), és a konjugatumok a vakudlumokba szallitodnak. APK — APS-kinaz, APR — APS-reduktaz,
APS —adenozin-5’-foszfoszulfat, ATPS — ATP-szulfurilaz, y-ECS — y-glutamil-cisztein-szintetaz, GSHS — glutation-
szintetaz, GST — glutation-S-transzferaz, OAS — O-acetilszerin, OAS-TL — OAS:tiol-liaz, PAPS - 3’-foszfoadenozin-
5’-foszfoszulfat, SAM — S-adenozil-metionin, SAT — szerin-acetiltranszferaz, SiR — szulfit-reduktaz, SOT —
szulfotranszferaz, SULTR — szulfat transzporter, X — GSH-val inaktivalt anyagok.

6.2.1.1. A szulfat felvétele

A sejtbe bejutd szulfat redukciodja a plasztiszokban torténik, tehat at kell jutnia a plazmalemman é€s a plasztiszok
hatarolé membranjain is. A plazmalemma transzporterek konstitutiv és indukalhaté (gydkérben), kis és nagy
affinitasu 12 hélixes permedzok, amelyek 3H'/SO,* szimporttal miikddnek. A SO3>, Se0,>", MoO,>", CrO,*
a szulfat felvétel kompetitiv gatloi. A szulfat a plasztiszokba plazmalemmaszer transzporterek vagy a triozfoszfat
transzlokator (antiport) kozvetitésével, a vakuolumba pedig uniporttal juthat be. A vakuolumbol torténé szulfat
efflux viszont transzporterek kdzvetitésével torténik. Ennek szulfathidny esetén van jelentdsége.

6.2.1.2. A szulfat aktivacidja

A szulfat aktivalt formaban képes redukalodni/beépiilni szerves anyagokba. Az aktivacio soran a szulfat az ATP
két terminalis foszfatjat helyettesitve adenozin-5’-foszfoszulfatot (APS-t) képez (6.17. abra). A foszfat-
kénsavanhidrid-kotés nagyenergiaju, aktivalja a szulfatot a reakcidokban vald részvételre. A reakcidt az ATP-

szulfurilaz katalizalja:
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6.17. abra A szulfat aktivacidja.

Az enzim kozel 90%-ban plasztiszban lokalizalt. SeO427 és M00427 ionokat is felhasznal, de ilyenkor a képzodott
termék instabil, spontan bomlik. A reakcid egyensulya az ATP képzddés iranyéba eltolt. Az APS képzddés felé a
termékek eltavolitasa, az APS felhasznalasa és a PP,—P; bontasa (pirofoszfatazzal) hajtja.

6.2.1.3. Szulfattranszfer reakciok

A szulfattranszfer reakciok soran a szulfat redukcid nélkiil épiil be szerves anyagokba. gy szulfat észterek,
szulfamatok, szulfonsavak képzdédnek. A reakciokhoz felhasznalt aktivalt szulfat a 3’-foszfoadenozin-5’-
foszfoszulfat (PAPS). Ez az APS-bdl képzédik ATP felhasznalasaval (6.18. abra). A reakciot az APS-kinaz
katalizalja:

NH, NH,
N N N)IN

A\ o o .oz A\ o o
:NIN> o] _O_%O_ APS-kindaz | | N> CHZ_O_%_O_;,%FO_

o cl)- o 0 o o
H H ATP ADP H H(i _
OH OH OH O—P—O0O
I

adenozin-5'-foszfoszulfat 3'-foszfoadenozin-5'-foszfoszulfat

(APS) (PAPS)

6.18. abra A szulfattranszfer reakciokhoz felhasznalt aktivalt szulfat-vegyiilet képzodése.
A szulfat transzfert a PAPS-16l szerves vegyiiletekre a szulfotranszferazok kozvetitik:

PAPS + R-OH + ATP — R-O-SO5 + PAP + ADP

6.2.1.4. A szulfat redukcioja és beépilése ciszteinbe
A szulfatredukcid sordn a szulfat szulfidda redukalodik:
80,2 (+6) + ATP + 8¢~ + 8H" — 8%7(-2) + 4H,O + AMP + PP,

A redukcio teljes egészében a plasztiszban megy végbe két 1épésben. A szulfat redukcidjat szulfitta az APS-reduktéz,
a szulfit redukcidjat szulfidda pedig a szulfit-reduktaz katalizalja.

APS + 2GSH — SO;> + GSSG +AMP + 2H" (1)
S0;%" + 6Fd+ 6H" — S+ 6Fd + 3H,0 )

Az APS-reduktaz enzim dimer, amely egy reduktaz (APS specifitasat egy Fe,-S, centrum biztositja, ami
megkiilonbozteti a baktériumokban miikddd, hasonlo reakciot katalizaldé PAPS-reduktaztol) és egy glutaredoxin
domént tartalmaz (6.19. abra). Ez utdbbin talalhat6 ciszteinek a két alegységet diszulfid-hiddal kapcsoljak dssze.
Az APS-ben kotott aktivalt szulfat a diszulfid-hidat alkotd egyik cisztein szulfidjahoz kapcsolddva tioészter ktésbe
keriil (1). Redukci6 utan szulfit valik le, mikdzben az enzim oxidalodik intramolekularis diS hid képzédése kozben
(2). Az oxidalt enzim azutan GSH felhasznalasaval redukalodik (3).
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glutaredoxin domén AMP
APS ' S0:%
S——S \ S=S0; [S S / S
reduktaz domén
/ TR
GSSG 2GSH

6.19. abra Az APS-reduktaz mikodése (Kopriva és Koprivova, 2004, modositva).

Az oxidalt glutation (GSSG) redukcioja a glutation-reduktaz segitségével, a fotoszintetikusan, illetve az oxidativ
pentozfoszfat-ciklusban termelt NADPH felhasznalasaval torténik:

GSSG + NADPH + H" — 2 GSH

A szulfit-reduktaz szekvencia homoldgidt mutat a nitrit-reduktazokkal, mindkett6 az anion-redox-enzimek
csaladjaba tartozik. Felépitésiik, kofaktoraik és miikodésiik hasonlo. A szulfit-reduktaz szabad szulfit—szulfid
redukciot katalizal redukalt Fd, mint reduktans felhasznalasaval. Az elektrontranszportban az enzim kofaktora, a
kénhiddal kapcsolt Fe,S, centrum é€s sirohem, vesz részt. A redukcié soran a szulfit a sirohemhez kapcsolodik. Az
enzim nitrit redukcidjara is képes, bar a szulfit-affinitasa két nagysagrenddel nagyobb. Konstitutivan expresszalodik
(a szulfit is mérgez0d, mint a nitrit).

A novények a szulfatredukcio soran képzodo szulfidot O-acetilszerin (OAS) felhasznalasaval el6szor ciszteinbe
épitik be (6.16. abra). Az OAS képzddését a szerin-acetiltranszferaz katalizalja (1), amihez Ac-CoA formajaban
aktivalt acetil-csoportot hasznal fel, a szulfid beépitését pedig az OAS:tiol-lidz enzim végzi (2):

Ser + Ac-CoA — OAS+CoA (1)
OAS + 8%+ 2H"— Cys + acetat (2)

A szulfid a kloroplasztiszban, a legtobb OAS a mitokondriumban képzddik, a ciszteinszintézis {6 helye pedig a
citoplazma. Tehat hatékony szulfid, OAS és cisztein transzportnak kell miikodnie az organellaris membranokon
keresztiil.

6.2.1.5. A glutation szintézise

A GSH egy tripeptid, y-L-glutamil-L-ciszteinil-glicin. Nem transzlacidval, hanem enzimatikus reakcidkkal jon
létre. A peptid kotésben a glutamat y-karboxil-csoportja vesz részt. Szintézise két energiaigényes 1épésben torténik,
amit a y-glutamil-cisztein-szintetaz (1) és a glutation-szintetaz (2) enzimek katalizalnak. Az els6 1épés csak a
plasztiszban, a masodik 1épés a plasztiszban és a citoplazmaban is végbemehet (6.16. abra).

Glu + Cys + ATP — y-glutamil-Cys + ADP +Pi (1)
v-glutamil-Cys + Gly + ATP — GSH + ADP + Pi (2)

A glutation, azon kiviil, hogy a redukalt kén tarolhaté és transzportalhatd formaja, fontos szerepet tolt be a sejt
redox-egyenstlyanak fenntartasaban, a reaktiv oxigénformak eliminalasaban. Szamos vegyiilettel képez konjugatumot
(a glutation-S-transzferaz katalizalja), ami tarolhato formak (pl. hormonok) vagy detoxifikalt és a vakudlumba
keriil6 hulladékok (pl. herbicidek, a klorofill bomlastermékei) kialakuldsat jelenti. Specialis esetet képviselnek a
nehézfémstressz hataséra a fitokelatin-szintaz altal glutation egységekbdl 1étrehozott oligomerek, a fitokelatinok,
(y-GluCys),-Gly, ahol n=2-11. Ezek szulfhidril csoportjai megkotik, detoxifikaljak a nehézfém ionokat, majd a
komplex a vakudlumba kertil.
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6.2.1.6. A szulfatasszimilacioé regulacioja

A szulfatasszimilacio a fiatal szovetekben a legintenzivebb, ahol ez a protein szintézishez a leginkdbb sziikséges,
oreg szovetekben viszont erdsen csokken.

A szulfatasszimilacio szabalyozasa elsGsorban a transzporterek ¢s az APS-reduktaz transzkripciojat befolyasolja.
A szulfit-reduktdz konstitutiv (mérgez6 szulfit eltdvolitasa). A szulfat hiany a fenti enzimek génexpresszidjat
indukalja, a transzporterek indukcidja azonban sokkal erdsebb a gyokérben, mint a levelekben. A S-ellatottsag
hajtas gyokér szignalizacidjaban valdsziniileg a cukrok, a GSH és az OAS jatszik {6 szerepet, de a hormonok
(citokininek, stressz-hormonok) is befolyasoljak. A citokininek a transzporterek expresszidjat befolyasoljak. A
jazmonat és a szalicilatok APS-reduktaz mRNS szint és aktivitdsnovekedést indukalnak. Stressz hatasara tehat a
S-anyagcsere intenzivebbé valik (stresszvédd/detoxifikald anyagok keletkezése).

Poszttranszkripcidés regulaciés mechanizmusok is kozremiikddnek a szulfatasszimilacido szabalyozasaban.
Kimutattak példaul, hogy az APS-reduktaz dimert a feleslegben 1év6 tiolok inaktiv monomerré redukaljak. A
glutationszintézis kulcsenzimének, a y-glutamil-cisztein szintetdaznak az aktivitasa a sejt redox allapotatol fiigg,
a stressz hatasara kialakul6 oxidativ koriilmények kozott aktivalodik a szulthidril-csoportok diszulfid-hidda torténd
oxidaciojaval.

Egyre tobb bizonyiték van arra, hogy a poszttranszkripcios szintii regulacidban fontos szerepet jatszanak az enzim-
egyiittmiikodések. Kimutattak példaul, hogy az ATP-szulfurilaz, az APS reduktaz és a szulfit reduktaz
komplexet képez, ami az APS gyors eltdvolitasaval el6segiti az egyébként ineffektiv ATP-szulfurilaz hatékonyabb
mitkodését (szubsztrat ,,channeling”). Egy masik érdekes példa a cisztein szintézis enzimeinek egylittmikodése
(6.20. abra). A szerin-acetiltranszferaz és OAS:tiol-lidz enzimek egy kis része komplexet képez (cisztein-szintézis-
reguliciés-komplex). Az 6sszekapcsolddas inaktivalja az OAS:tiol-lidz katalitikus helyét, ezaltal az OAS:tiol-lidz
a szerin-acetiltranszferaz regulald alegységeként viselkedik, méghozza igy, hogy csak a komplex képes OAS
szintézisére. A cisztein OAS-bol és szulfidbol torténd szintéziséhez viszont szabad OAS:tiol-lidz enzim kell. Az
OAS, ami az OAS:tiol-lidzon ugyanott k6tddik, mint a szerin-acetiltranszferaz, megsziinteti, a szulfid pedig az
OAS elhasznalasaval eldsegiti a komplexképzddést. Tehat az OAS felszaporodasa (szulfid hianya) gatolja az OAS
(és igy a cisztein) szintézisét, a szulfid jelenléte pedig serkenti.

l‘l i \\
: Ser \
' : OAS-TL
. AcCoA OASTL |
: | [T
; CoA il
p S OAS
82- .........
OAS-TL

AC

6.20. abra A cisztein-szintézis-regulacios-komplex mikodése. A SAT-OAS:TL komplex katalizalja az OAS
képzddését, mig a szabad OAS:TL a szulfid beépiilését cisztein képzddése kdozben. A SAT-OAS:TL komplex
szabalyozott képzédése befolyasolja a szulfid beépiilést, mivel a szulfid felhalmozasa elésegiti, az OAS
felhalmozddasa (nincs beépithetd szulfid) gatolja az enzimkomplex képzddését és ezzel a sajat szintézisét. Ac —
acetat, OAS — O-acetilszerin, OAS:TL — OAS:tiol-lidz, SAT — szerin-acetiltranszferaz.

A sejt S-egyenstlyanak fenntartdsaban fontos szerepet jatszik a szulfit oxidacidja is, ami allatokban,
mikroorganizmusokban €s ndvényekben is kimutathatd. Novényekben egy peroxiszomaban lokalizalt molibdoenzim
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(Moco-t tartalmaz), a szulfit-oxidaz (a nitrat-reduktaz Moco kofaktor-k6té doménjéhez hasonld szerkezetil)
katalizalja. Ez az enzim biztonsagi szelepként miikddik, ami detoxifikalja a sejtanyagok dekompozicidjakor
keletkez6 redukalt kénvegyiileteket és a bejutdé SO, oldodasakor keletkezé szulfitot:

SO;%” + H,0+0, — SO,* + H,0,

Igy a szulfit-oxidaz megvédi a sejteket a szulfitolizist6] (a szulfit, mint nukleofil agens, megnyitja a diS hidakat,
ami protein inaktivaciot okoz). A szulfit-oxidaz minden szévetben konstitutivan expresszalodod, allandd protein
szintet mutato, poszt-transzlaciés szinten regulalt enzim. Altalaban az 6sszeférhetetlen reakcioutak a sejtek kiilonbozé
kompartmentjeiben helyezkednek el: a szulfatasszimilacié a kloroplasztiszban, a szulfitoxidaci6 a peroxiszoémaban
zajlik. Ezek az organellumok szoros kapcsolatban vannak a fotorespiracio sordn is, ami a szulfit tjutasat is biztositja.
A képz6dd H,0, elimindlasat a peroxiszomaban lokalizalt kataldz végzi, de a peroxid nem-enzimatikus szulfit
oxidaciora is felhasznalddhat, a reakcié eredményeként szulfat és viz keletkezik. A szulfit oxidacio végtermékeként
keletkezd szulfat végso soron a vakudlumba jut, illetve exportalodhat a sejtbol.

r L]

6.3. A szén-, nitrogén- és kénasszimilacié
osszefuggései

Mint a fentickben lathattuk, a levelekben a fotoszintetikus elektrontranszport ¢és a fotoszintetikusan termelt
NADPH, a gyokerekben pedig a fotoszintetikusan termelt szénhidratok lebontasi folyamatai biztositjak a
nitrogén- és kénasszimilicié energia- és reduktansigényét. Nagymértéki nitrogén- és kénasszimilacio ezért
csak a fényperiddusban torténik, a sdtétperiddusban az enzimek inaktivak.

Ezen tilmenden, a szén-, a nitrogén- és a kénasszimilacio kolcsondsen szabalyozott (6.21. abra).

NO; SO,2 4. £0, ¢
N

NO. \ SO, co
\l 3 ll 2

6.21. abra A szén-, nitrogén- ¢és kénasszimilacio kolcsonds regulacioja (Kopriva és Rennenberg, 2004, modositva).

A szénasszimilacio termékei stimulaljak a szulfatredukciot s a nitratredukciot is. A nitrat-/szulfatredukcio termékei

stimulaljak a szulfat-/nitratredukciot. A szénasszimilacid csokkenése gatolja mind a szulfat-, mind a nitratredukciot.

A nitrat-/szulfatredukcio csokkenése viszont gatolja a szulfat-/nitratredukciot. A bemutatott regulacios folyamatok
transzkripcids szinten hatnak.

A regulacio elsdsorban a transzporterek és a kulcsenzimek transzkripciojanak valtozasa. A szénasszimilacio
csokkenése redukalja mind a nitrat- mind a szulfatredukciot, a N-limitaltsag pedig csokkenti a szulfatredukciot.
A kénasszimilacio kulcsenzimeinek indukcidja sem torténik meg N-limitalt koriilmények kozt még S-limitaltsag
esetén sem. A kénhidny viszont csdkkenti a nitrat-transzporterek €és a nitrat-reduktaz génexpressziojat, noveli
viszont a szulfatfelvételt és a szulfatredukceiot. A redukalt S-vegyiiletek (Cys, GSH) felhalmozodasa a nitratredukcio
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kulcsenzimét, a nitrat-reduktazt indukalja, a redukalt N-vegyiiletek (Glu, OAS) viszont a szulfatredukcio kulcsenzime,
az APS-reduktaz transzkripcidjat ndvelik. A megfeleld szénhidratellatottsag mind a nitrogén- mind a kénasszimilaciot

render

serkenti. A fontossagi sorrend tehat a szénasszimilacio>nitrogén-asszimilacio>kénasszimilacio.
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7. fejezet - A nukleinsav-anyagcsere
specialis novényi vonatkozasai
szerzd: Dr. Rudndy Szabolcs

7.1. A DNS szerkezete és jelentosége

Az eukariotakban a dezoxiribonukleinsav (DNS) alapvetd kémiai felépitése egységes, s6t egyes részeinek (az
evolucidsan legkonzervativabb géneknek) az elsddleges szerkezete, azaz a szekvencidja is nagy hasonlosagot
mutat akar rendszertanilag tavoli egységek kozott is. A DNS magasabbrendii szervezodése szintén egységes €s jol
elkiiloniti az eukariotakat a prokariota szervezetektdl. A hisztonfehérjék koré szervez6do nukleoszéma szerkezet
¢és a még nagyobb kondenzaciét mutatd és szamos egyéb fehérje segitségével csomagolodd kromatin szintén
kozos eukaridta jelleg és a DNS meglepden kompakt szervezddését, a kromoszomak felépitését teszi lehetove.

A DNS-fonal polimer 6ridsmolekula, amely négyféle nukleotid épitéegység sokszoros dsszekapcsolodasaval épiil
fel. A nukleotidok egy dezoxirib6z cukormolekula és annak 5° C-atomjahoz kapcsolodo foszfatesoport, ill. 17 C-
atomjahoz kot6do N-tartalmu szerves bazis egységébol allnak. A szerves bazis (nukleobazis) adenin (A), citozin
(C), guanin (G) és timin (T) lehet. A nukleotid egységek a dezoxiriboz 3’ C-atomja és a szomszédos nukleotid
foszfatcsoportja kozt kialakuld kotéssel kapcsolodnak Gssze, ezért hivjuk a cukor-foszfat gerinc kapcsolodasat
foszfodiészter kotésnek. A bazisok, amelyek e spiralis gerincbdl kiallnak, kotik 6ssze a DNS egymassal szembeni
két komplementer lancat, hiszen az A-T, ill. C-G szemkozti bazisok kozt két, ill. harom H-hid kotés alakul ki. A
szemkozti két fonal ellentétes polaritasi, a dezoxiriboz szerkezetét figyelembe véve 5°—3°, ill. 3°—5’ orientacio
figyelheté meg. Ez a polaritaskiilonbség a replikacio, reparacio, transzkripcié folyamataiban nagy jelentdséggel
bir. A kettds hélix belso terét a bazisparok két egyenldtlen részre osztjak, s ez periodikusan ismétl6do kis és nagy
arkokat hoz létre a DNS-molekula szerkezetén. A DNS-sel kapcsolatba 1ép6 fehérjék tobbnyire a nagy arokhoz
kapcsolddnak, mert a négyféle bazis jellegzetes térszerkezetli megkiilonboztetd csoportjai erre az oldalra esnek.

A nukleoszomakban 147 bazispar (bp) genomi DNS tesz 1 és 3/4 csavarulatot a két-két kopiat tartalmazd H2A-
H2B-H3-H4 hiszton oktamer koriil (7.1. dbra). A nukleoszéma magot egy rovid, kb. 80 bp hossziisagii DNS-szakasz
koti 6ssze a kovetkezd nukleoszomaval. A hisztonok evoltcidsan nagyon konzervativ fehérjék, ennek ellenére
egyes hisztonoknak ismertek kiilonbdz6 variansai, amelyek megjelenése pl. a DNS javitasahoz, vagy atirdsanak
szabalyozasahoz kothetd. A hisztonfehérjék egymassal sok ponton érintkezve alakitjak ki az oktamert, de féleg az
N-terminalis farokrészeik kilognak a nukleoszéma belsejébdl és lehetséget adnak szdmos kolcsonhatisra a
hisztonmodositd fehérjékkel. Ezek acetil-, egy, két, vagy harom metil-, foszfat-, ill. ubiquitin-csoportot képesek
kapcsolni a hisztonok adott aminosavaira, vagy éppen eltavolitjak e csoportokat. Ezek a modositasok rendkiviil
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H2A, H2B, H3, H4 (%2)
hisztonok oktamerje
\ felcsavart DNS

/

H1 hiszton dsszekots DNS

7.1. abra A nukleoszoma felépitése

7.2. A DNS-replikacio

7.2.1. A DNS-replikacio altalanos szabalyozasa

A DNS megkettéz6dése, a replikacio a sejt életének, a sejtciklusnak az S fazisaban (S: szintézis) torténik (7.2.
abra). A mitotikus sejtciklust a hossza interfazisra és a rovidebb ideig tartd6 M fazisra (M: mitozis) osztjuk, de az
interfazis szintén tobb részre oszthato, sorrendben: Gl (G: gap), S és G2 fazis. A Gl fazisban a fiatal sejt
novekedésnek indul, és egyuttal megtorténik a replikacio elokészitése — olyan folyamatok zajlanak, amelyek
sziikségesek a DNS megkettdzodéséhez, de késobb, az S fazisban mar nem mehetnek végbe. Az S fazisban
megtorténik a DNS szintézise, az ezt kovetd G2 fazisban pedig szintén ndvekszik a sejtméret és felkésziil a sejt
az osztodasra. A sejtciklust specifikus ciklin-CDK komplexek iranyitjak (CDK: cyclin-dependent kinase, ciklinfiggd
kinaz). Ezek olyan kinazok, azaz mas fehérjéket foszforilalo enzimek, amelyek egy kinaz (CDK) és egy ciklin
fehérje egységébdl allnak. A legtobb CDK aktivitasahoz sziikséges egy adott ciklin egység kotése, amely megszabja
a komplex haromdimenzids szerkezetét és szubsztratspecifitasat. E CDK-ciklin komplexek mas faktorokat
foszforilalnak, ugyanakkor maguk is szubsztratjai egyéb enzimeknek, de mitkodésiiket tekintve a sejtciklus
szabalyozasanak kulcsszerepléi. Minden fazisnak megvannak a ra jellemz6 specifikus CDK-ciklin tipusai, de az
altalanos CDK-kinazaktivitas is jelentOs szabalyozoé szereppel bir.
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7.2. abra A sejtciklus
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7.3. abra Az éltalanos CDK-aktivitas a sejtciklus soran

A DNS-replikacio elokészitése a G1 fazisban kezdddik. Ebben a szakaszban torténik meg a pre-replikacios
komplex (pre-RC) sszeszerelddése (a folyamat angol neve , licensing”), ami eldfeltétele a replikacio lezajlasanak.
A sejtciklus sordn a G1 fazisban legalacsonyabb az altalanos CDK-aktivitas (7.3. dbra), ami lehetdvé teszi a pre-
RC képzddését, viszont megakadalyozza a replikaciods folyamat beindulasat. Az S fazisban magasabb CDK-aktivitas
mérhetd, ez egyrészt sziikséges a DNS-szintézishez, masrészt viszont gatolja a pre-RC 0jbdli felépiilését, ami
fontos a sejt szamara az Gjabb replikécio elkeriilése végett.

7.2.2. A replikacié mechanizmusa

A DNS megkett6zodése, vagy replikacioja szemikonzervativ modon megy végbe, ami arra utal, hogy a DNS
kettds szalanak mindegyike templatként, mintaként szolgal a szintézist végzd enzimek szdmara, vagyis a folyamat
végén létrejovo molekula egyik szala az eredeti DNS-bdl szdrmazik, a vele komplementer masik szalat pedig a
DNS-fiigg6 DNS-polimeraz enzimek az 0j szintézis soran nukleotidrol nukleotidra épitették fol. A replikacidban
nagyon sok fehérje preciz egyiittmikodése zajlik, ilyenek az emlitett DNS-polimerazok, amelyek a tulajdonképpeni
szintézist végzik, de sziikség van helikaz funkcioju fehérjékre, amelyek a DNS kettds szalat csavarjak szét
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(denaturacio), topoizomeraz enzimekre, amelyek a szétcsavarodas kdvetkeztében keletkez6 fesziiltséget csokkentik
¢és primaz funkcidju enzimre is, amely a prokariotakhoz hasonléan ribonukleotid primereket (oligonukleotidokat)
képez a nagyobb hatékonysagu polimerazok munkajanak megkezdéséhez. A replikacios folyamat kiindulasi pontja
a replikaciés origo, amelybdl a prokariotak cirkularis DNS-én tobbnyire csak egy van, ellenben a prokariota
eredetli novényi sejtszervecskék DNS-ének megkett6z6dése altalaban két kezddpont részvételével zajlik. A
nagyméretli és linearis szerkezetli eukaridta kromoszomak replikacidja sok origdt igényel, ezek kb. 20-80 tagn
csoportokban helyezkednek el és a csoport kezdépontjain beliil nagyjabol egyszerre indul meg a folyamat (7.4.
abra). Az origok aktivalasa az S fazisban tobb szakaszban zajlik, ami jelentésen megnéveli a replikacio id6tartamat.
Az eukromatin replikacidja hamarabb torténik meg, mint a heterokromatiné és az elébbin beliil is a haztartasi
géneket tartalmazo részek masolddnak a legel6bb.

Replikacio6s origd Tagulé replikacios villak
A replikicié , 2,
iranya / \

—

Prokariota DNS Replikalodo DNS

Linearis eukariota kromoszoma

A replikacié iranya A replikacié tébb origobol indul egyszerre

Tagul6 replikiciés villik

Az eredmény: két leAnykromoszéma

7.4. abra A prokariota és az eukaridta DNS-replikécio séméja

3’
o I
5 ) «
% Vezeto szal
‘ Tagul6 replikacios villa
' —_—
RNS-primel: 5
: 3
Koveté szal ; -
... Okazaki-
3 < 4 ; fragmentek
57
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7.5. abra A vezet6 és a kovet6 szal szintézise

Mivel a DNS-polimerazok 5’—3’ iranyu szalszintézisre képesek és a szétcsavart két szal polaritasa ellentétes, a
két 0j szal szintézise is egymassal ellenkez6 iranyban folyik. igy az egyik szal felépitése a DNS széttekerésének
iranyaban, azaz a replikdcios villa irdnyaban zajlik, ez a vezet6 szal, a masiké ezzel ellentétesen (7.5. abra). Az
utdbbi esetében azonban a replikacios villa folyamatos tagulasa egyre Gijabb egyes szalu templat DNS-részeket tar
fol, ahol a szintézis 0j primerrdl indul, igy ¢ kovetd szal szintézise darabok, fragmentek (Okazaki-fragmentek)
formajaban lassabban torténik. A fragmenteket a folyamat végén ligdz enzimek kotik 6ssze egymassal.

ORC Cdc6 Cdtl Mcm(2-7)
‘ ©0 g

Kromatin

pre-RC

7.6. abra A pre-RC osszeszerelddése a G1 fazisban (,,licensing”)

A replikacios folyamat egyik legbonyolultabb része az eleje, a pre-RC odsszeszerel6dése (7.6. abra). Erre még a
G1 fazisban keriil sor, alacsony CDK-aktivitas mellett. A replikacios origokhoz kdtnek be az ORC komplexek
(Origin Recognition Complex), amelyek a Cdc6 nevi kisebb fehérjével egyesiilve ATPaz egyiittest alkotnak. Ehhez
szintén egy bonyolult komplex csatlakozik, amely egyrészt az MCM(2-7) komplexbdl, masrészt a Cdtl nevii
fehérjébol all. Az immar elkésziilt pre-RC tovabbi aktivalasat CDK-ciklin kinazok végzik el a sejtciklus S-fazisanak
kezdetén Az aktivalt MCM(2 7) komplexek helikdz aktivitésuk folytén részt Vesznek a DNS lokélis

ey

a re-replikacio elkerulese céljabol.

A kovetkez6 1épések soran kialakul a repliszéma, amely a szalszintézist katalizald polimerazok mellett nagyon
sok tovabbi komponenst tartalmaz és ezek egytittmikodésével végzi a vezetd és kdveto szal szintézisét. A szétnyilo
DNS egyes szalat véddfehérjék burkoljak be és bekot a DNS-polimeraz a (Pol o), amely a templat szallal szemben
kb. 20-30 nukleotid (nt) méretii vegyes RNS-DNS primert szintetizal (kb. 8-10 nt RNS + kb. 10-20 nt DNS). Kis
hatasfokt enzim, in vitro is csak kb. 200 nukleotidot képes beépiteni. Ezt az inicialt szerkezetet ismeri {6l a
replikacios faktor C (RFC), és racsatolja a DNS-re a gytirii alaka és a DNS-t magaba zarva, azon mindkét iranyban
mozogni képes PCNA (Proliferating Cell Nuclear Antigen) fehérjét, amelyhez mar képes kapcsolddni a nagy
hatékonysagu DNS-polimeraz 6 és € (Pol 8, Pol €) (7.7. abra). A Pol € a vezetd, mig a Pol  a kovetd szal szintézisét
végzi. E két polimeraz nagy hatasfokkal hosszabbitja a megkezdett fragmentumot. A két szal szintézise, a kovetd
szal templatjan kialakul6 huroknak kdszonhetden, egy iker repliszoma altal virtualisan egy iranyban zajlik. Amikor
két szomszédos replikacios villa talalkozik, véget ér a szintézis. A ribonukleotidokat endonukleaz enzimek vagjak
ki, a rést a nagy hatékonysagu polimerazok toltik ki DNS-sel és végiil a fragmenteket ligaz enzimek kapcsoljak
Ossze.
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DNS-pol €
PCNA DNS-pol 8
RFC ... 3o :
Vezeto szal
5’
39
DNS-pol a (primaz)
Kovetészal Qe

7.7. abra Az eukariota repliszoma

Minden sejtben azonos a DNS szekvenciaja, de tobbé-kevésbé kiilonbozé a DNS-en a metilacidés mintazat, azaz
az epigenetikai informaci6. A DNS replikacidja sordn az epigenetikai jelek, igy a metilacidés mintazat és a
hisztonfehérjék modosulasai is pontosan masolddnak a frissen keletkez6 DNS-szalakra, vagy épp dinamikusan
moddosulnak az S fazis soran. Sok replikacios fehérje egyuttal az epigenom replikacidjaban is részt vesz, igy pl.
hisztonmoddosité enzimek, kromatin-atrendez6 fehérjék és hisztonvariansok, de RNS-molekulak is szerepet jatszanak
a folyamatban.

7.2.3. Az organellaris DNS szintézise

A mitokondrium genomjanak replikaciojat a gombdakban és az allatokban a DNS-polimerdz y végzi, ezért sokaig
ugy gondoltak, a névényekben is ez az enzim miikodik. Azonban az eddig megszekvenalt ndvényi (sejtmagi és
organellaris) genomokban nem talaltdk nyomat a gamma polimerdznak, ellenben két olyan enzimet fedeztek f6l,
amelyek a gombékban és az dllatokban hianyoznak, a ndvényekben viszont mindkét organellum DNS-szintéziséért
feleldsek. E két enzim a prokariétdk DNS-polimeradz I enzimére hasonlit. Valdsziniileg a két enzim egyike végzi
elsdsorban a replikéciot, a masik aktivitasa stressz esetén novekszik, tehat inkabb javité funkcidja lehet.

7.2.4. A telomer és fenntartasa

Az 1970-es években fogalmazoddott meg a ,,vég-replikacidés probléma”, amikor belattak, hogy a szabalyos
replikacidval rendszeresen rovidiilne a kromoszoma. (A kovetd szal templatjan mindig lenne egy kis darab, amellyel
szemben nem képzddne j szal). Az eukaridta kromoszomak vége, a telomer, specialis szerepet tolt be és fenntartésa,
replikacioja is a kromoszoma tobbi részétdl eltéréen zajlik. A telomer, mint a cip6fiizé végén a sapka, védi a
kromoszomat az exonukleazok hatasatol, a mechanikai sériilésektol és a szomszédos kromoszomakkal valo faziotol.
Amig a géneket nem kodolo telomer rovidiil, az 6rokitdanyag karosodasa elkeriilhetd. A jelenség fontossagat jelzi
a svéd Karolinska Intézet 2009-es dontése, amellyel az orvosi-¢lettani Nobel-dijat a telomer szerepével és
fenntartasaval 6sszefliggd uttdrd kutatasokért itélte.

A telomer tandem ismétlédések sorozata, amely evollcidsan igen konzervativ: minden eukariétaban G-gazdag
(G-szal) és vele szembeni C-gazdag (C-szal) DNS-fonal (7.1. tablazat), amelyek koziil a G-szal 3’-végi egyes
szali DNS-ként talnyulik a komplementer lancon. A tilnytlé G-szal azonban nem szabadon végzddik, hanem
hurokszertien bekdt a C-szallal szemben (7.8. abra), igy alakul ki a t-huroknak nevezett szerkezet, amelyet el6szor
emlosoknél fedeztek f6l, de ma mar a ndvényekben is bizonyitott a jelenléte. A telomer nem csak a jellegzetes
DNS-részleteket tartalmazza, hanem fehérjékkel komplexalt ,,sapka”. E fehérjék egyrészt allanddan jelen vannak
a telomer szerkezetén, masrészt a telomer replikacidjat, fenntartasat végzo telomeraz enzim miikddését szabalyozzak.
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7.1. tablazat A telomer-DNS G-szalanak ismétlodo szekvenciaja

Taxon ismétlédés |megjegyzés

Arabidopsis TTTAGGG |a ndvényekre leginkabb jellemzo szekvencia

Asparagales TTAGGG |az eukaridtakra leginkabb jellemz6 szekvencia

Asparagales TTGGGG |az Asparagales egyes fajaira jellemz6 szekvencia

Saccharomyces |TGj;

SIIIIIIIIIIIVQ

G-szal

és
C-szal

59
3’

TIIITITL I _TITITITIS

7.8. abra Az eukariota telomer t-hurok szerkezete

A telomeraz RNS-t és fehérjét tartalmazo komplex, azaz ribonukleo-protein (RNP). A benne levd RNS-t telomeraz
RNS-nek nevezziik és szekvenciajat tekintve reverz komplementer a G-szallal. Ez a jellegzetessége természetesen
funkciojaval fiigg Ossze: templatként szolgal a telomerdz komplex szamara a G-szal DNS-szekvencidjanak
létrehozasara. A telomeraz ugyanis nem a révidebb C-szalat egésziti ki, hanem az egyébként is hosszabb G-szal
méretét noveli. RNS-ét templatként hasznalva reverz transzkriptaz aktivitassal, tehat RNS-fiiggé DNS-szintézissel
épiti be az 1j nukleotidokat a G-szalba, megtartva természetesen a fajra jellemz6 tandemismétl6dé szekvenciat. A
C-szal hosszabbitasa klasszikus kovetd szal rendszerben torténik (7.9. dbra). Ha a G-szal mérete eléri a sziikséges
méretet, a telomer komplexald fehérjéi gatlo hatast fejtenek ki a telomerazra, igy alakul ki a szerkezet végs6 mérete.

T
T|
- TTAGGGTTAGGGTTAGGGTTAGGG |/ / N

TCCCAATCCC
- AATCCC| < CCCAA |

Kiveté szal (C-szl) - Telomeraz

I
il
I

.

:‘5‘5\: wuifl]
iiE}

7.9. abra A telomeraz miikodése
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7.3. A DNS javitasa, médositasa és lebontasa
7.3.1. A DNS reparacioja

Az €16 szervezetekben a DNS az egyetlen molekula, melyet meghibasodasa esetén a sejt aktivan kijavit. A DNS
minden €16 sejtben folyamatosan ki van téve a legkiilonb6z6bb tipust sériiléseknek, ugyanakkor szamos kiilonleges
mechanizmus gondoskodik a javitasarél. E mechanizmusok hibaja komoly problémakhoz vezet, pl. 6rokl6dé DNS-
sériilésekhez, ill. rakos elvaltozasokhoz. A DNS bazissorrendjét mar szintézise kozben ellenérzi a DNS-polimeraz.
Ennek ellenére torténhet hibds beépiilés, ill. mutagén hatdsok kovetkeztében késdébb is eléfordulnak valtozasok a
DNS szerkezetében. A meghibasodasokat a reparalé enzimek hivatottak kijavitani, legtobbszor a két lanc
komplementaritasat hasznalva ki.

7.3.1.1. Az UV-karosodasok javitasa: fotoreaktivacio

A Napbol szarmazo elektromagneses sugarzas UV-tartomanya (200-400 nm hullamhossz) elég nagy energiaju
ahhoz, hogy kart tegyen a biologiailag fontos makromolekulék szerkezetében, am e tartomany kiilonbozo részei
nem egyforma aranyban érik el a foldfelszint. A legnagyobb energiajac UV-C (200-280 nm) sugarak jorészt
elnyel6édnek az atmoszféra oxigén- és 6zonmolekulai altal. Az UV-4 (320-400 nm) és az UV-B (280-320 nm)
tartomany azonban eléri a bioszférat és genotoxikus hatasokat valthat ki. Az UV-A sugarak un. fotoszenzitizacios
reakciokat idézhetnek eld, amelyek oxidativ karosodasokhoz és kisebb mértékben bazisvesztéshez, kettdsszal-
toréshez vezethetnek a DNS-en. Az UV-B fotonok hatasa pedig a DNS egyik leggyakoribb meghibasodasa, a
pirimidin dimerek képzddése. Ilyen esetben az azonos lancon levé szomszédos bazisok dimerizalédnak.

CPD (ciklobutan-pirimidin dimer) pirimidin-pirimidon (6-4) dimer

7.10. abra A pirimidin dimerek

A pirimidin dimerek két legfontosabb tipusa a ciklobutan pirimidin dimer (CPD) és a pirimidin-pirimidon
dimer, vagy 6-4 fototermék (6-4 dimer) (7.10. dbra). A CPD t&bbnyire két szomszédos T részvételével, mig a 6-
4 dimer TpT, vagy TpC pozicidknal alakul ki. A ndvényi szovetekben UV-B hatasara sokkal gyakrabban képzddik
nézve is nagyon karos. Mivel e DNS-hibak a replikacio és a transzkripcid folyamatait is gatoljak, ezért mutagén
és citotoxikus hatasuak is egyuttal, igy javitasuk alapvetd a névény tulélése szempontjabol. A kétféle dimerhibat
két kiilonboz6 enzim javitja a ndvényekben, a CPD fotoliaz és a 6-4 fotoliaz. A CPD fotolidz joval altalanosabb
az élovilagban, mig a 6-4 fotoliaz hidnyzik a legtobb prokaridétabodl és eukariotabdl is, de pl. a C. elegans és az
ember genomjaban egyik enzim génjét sem talaltak meg (7.2. tablazat).
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7.2. tablazat A fotolidzok eléfordulésa az él61ényekben

CPD fotoliaz

6-4 fotoliaz

Eubacteria

Agrobacterium tumefaciens

Escherichia coli

Bacillus subtilis

Vibrio cholerae

Archaea

Methanothermobacter thermoautotrophicum

Methanocaldococcus jannaschii

Eukarya

Saccharomyces cerevisiae

Schizosaccharomyces pombe

Caenorhabditis elegans

Drosophila melanogaster

Homo sapiens

Arabidopsis thaliana

Oryza sativa

+

A két fotoliaz hasonléan mtikddik, mindketté FAD koenzimet hasznal, de jellegzetességiik, hogy egyéb, fénygyiijtd
antennaként miikod6 kofaktort is tartalmazhatnak. Az UV-fény altal okozott karosodast szintén az UV/kék
tartomanyba (350-450 nm) es6 foton energiajanak felhasznalasaval javitjak, ezért a folyamat neve fotoreaktivacio
(7.11. abra). Ennek soran az enzim kot a dimerhez €s kiforditja azt a DNS szerkezetébdl, majd az elnyelt kék-fény
foton energidjat felhasznalva az eleve redukalt FADH™ koenzim gerjesztett allapotba keriil (*FADH'). Ebbdl az
allapotbol képes egy elektron atadasara a pirimidin dimer komplexnek, amelyben a hibas kovalens kotés felszakad,
a két bazis visszatér a DNS-ben elfoglalt eredeti helyére, az elektron pedig visszakeriil a FADH koenzimre. Igy a
reakcioban egy ciklikus elektrontranszfer jatszodik le.

kék-fény
foton egyéb FADH -
kofaktor
FADH *
egyéb * *FADH -
kofaktor

e- g
ciklikus "E’,’“_a"skT
e-transzfer az'sf’

(termék)

e

Pir = Pir

e

pirimidin dimer
(szubsztrat)

7.11. abra A CPD fotoliaz miik6désének sémaja
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7.3.1.2. A médosult bazisok javitasa

Bar a kanonikus bazisok (A, C, G, T) modositasa a normalis miikodésnek is része (1d. 7.3.2.1., ill. 7.5.6.), sok
behatas okozhat véletlenszertien is ilyen valtozasokat, amelyek mar sériilésnek szamitanak, mert mutacié szarmazhat
beldliik. Leggyakrabban a reaktiv oxigénformak (ROS) okoznak effajta sériiléseket, de ionizal6 sugarzas, dezaminalod
anyagok (pl. savak), azidok és szdmos egyéb vegyiilet hatasara is kialakulhatnak. A bazisok valtozatos kémiai
eredetii sériiléseit ugyancsak a szabalyos bazisparoktol valo eltérés jelzi a DNS-lancon folyamatosan jarérozo
felismerd rendszereknek. A javitas altaldban a kovetkez6 séma szerint valosul meg:

1. A hibas bazis felismerése

2. A bazis eltavolitasa a glikozidos kotés felbontasaval

3. A nukleotid maradék részének eltavolitasa (AP endonukleaz)
4. A hianyzo6 nukleotid(ok) beépitése DNS-polimeraz altal

5. Ligalas: az utolso foszfodiészter kotés kialakitasa

Ezek a sériilések a DNS kettds szalanak csak az egyikét érintik. A hibas bazisok/nukleotidok potlasa a komplementer
szal alapjan torténik. A kiilonbdzo reparacids mechanizmusok altalaban evolucidsan er6sen konzervativ folyamatok.
A baziskivagasos javitas (base excision repair, BER) enzimei specifikusan ismerik fol az adott bazismodosulast
¢s a glikozidos kotés hasitasaval eltavolitjak a hibas bazist. A novényekben sok ilyen enzim miikodik, példa ra a
3-metiladenin-glikozilaz és a 8-oxoguanin-glikozilaz. Utobbi miikodését emberben sikeriilt tisztazni: a human 8-
oxoguanin-glikozilaz 1 (hOGG1) nem specifikusan kot a DNS-hez és C-G bazisparokat keres. Talalat esetén a G
bazist kiforditja a kettds spiralbol. A normalis G csak az enzim kiils6 ,,zsebébe” tud fordulni, azonban a hibas
oxoguanin az enzim belsd liregébe, az aktiv centrumba keriil, ahol megtorténik a glikozidos kotés bontasa. Bar az
0x0-G csak két atomban tér el normal hasonmasatdl, a konformacids valtozasok szabadenergia-kiilonbségei lehetové
teszik a pontos és hatékony felismerést és megkiilonboztetést. A bazismentesitett nukleotid-maradékot vagy a lidz
aktivitassal is rendelkez6 hOGG1, vagy egy AP endonukleaz (apurin/apirimidin endonukleéaz) hasitja ki. Az utobbi
reakcié mar nem igényel specifitast, hiszen a kiilonb6z6 modosult bazisok utan visszamarado6 cukor-foszfat csoport
egyforma. A megmaradt maganyos nukleotiddal szemben a hianyz6 komplementert replikacids, vagy specialis
reparaciés DNS-polimeraz szintetizalja, a végeket ligaz enzim koti dssze.

A nukleotid-kivagasos javitas (nucleotide excision repair, NER) enzimei nem igénylik a bazis moédosulasanak
pontos felismerését, ehelyett aspecifikus moédon a DNS-duplex konformacios valtozasat érzékelik. A NER azonositja
a hibas szalat és endonukleaz aktivitasaval 24-32 nt hosszusagl szakaszt vag ki beldle, amely tartalmazza a sériilt
részt. A rést replikacios DNS-polimeraz komplex (Pol d/¢) tolti fel, az utols6 foszfodiészter kotést ligaz alakitja
ki.

A mddosult bazisok javitdsanak specidlis esete a hibas bazisparosodas kijavitasa (mismatch repair). A szabélytalan
bazispar is azonosithaté a megvaltozott térigény alapjan, de nehezebb eldonteni, melyik a kett6 kozil a ,,rossz”
bazis? A sejtben miikodo javito rendszerek ehhez az eredeti DNS-szal azonositasat végzik el kdzvetlentil a replikacio
utan. Prokariotaknal az azonosités alapja az eredeti és a frissen szintetizalt szal metilacids mintazatanak kiilonbsége,
pl. E. coli esetében a GATC motivumban az A metilalt az eredeti szalon, az j szal metilacidja azonban csak késébb
alakul ki, ezért a kiilonbség egy ideig felismerhetd. Az eukaridtaknal a frissen késziilt szal metilalasa az eredeti
alapjan gyorsan végbemegy, viszont az uj szal megkiilonbozteté vondsa a szamos egyfonalas bemetszés, mert a
replikécio egyik leglasstibb részfolyamata az RNS-primer kihasitasat kovetd réskitoltés és ligalas. Valosziniileg
ez alapjan azonositja a sziil6i szalat a javitorendszer. A javitokomplex a hibas bazispar (ill. az inszercio/delécio
okozta hurokszerkezet) felismerése utdn azonositja a frissen szintetizalt szalat, majd az egyfonalas rés és a hibas
rész kozti szakaszt kivagja. A rés feltdltése az elobbiekhez hasonléan megy végbe.

7.3.1.3. A DNS kettos szal torésének javitasa

Ionizald sugarzas, oxidativ hatasok és véletlenszer(i események kdvetkeztében is megtorténhet a kettds szal torése.
Ennek kijavitasa részint homolog rekombinaciés modszerrel (HR) torténik, ilyenkor a résztvevé faktorok a torott
részek végérol egyszalu emésztést végeznek, majd hasonld szekvencidt keresnek (tobbnyire a homolog
kromoszéman) és rekombinacié eldsegitése utan az ép szalat templatként hasznalva DNS-polimerazok és ligaz
segitségével allitjak helyre a torést. A legtobb eukaridta sejtben azonban a kett0s szalas torések javitdsanak nagy
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része a nem-homolég végek egyesitésével zajlik (nonhomologous end joining, NHEJ). Ebben a mechanizmusban
olyan fehérjék is részt vesznek, amelyek egyébként a telomer fenntartasaban funkcionalnak, de a katalitikus aktivitas
a DNS-ligaz IV komplex feladata. A DNS-ligaz IV a torott kromoszomak egyesitését mikrohomologiak keresése
alapjan végzi, vagyis az egyenetlen torott végek komplementer bazisait igyekszik dsszeilleszteni.

y

7.3.2. A DNS metilacidja és demetilacioja
7.3.2.1. A DNS-metilacié

ey

specifikus, epigenetikus modosulasai az informacio6 egy magasabb szintjét Jelentlk és az érintett gének expressziojat
szabalyozzak. A legfontosabb ilyen szabalyozo tényezé a DNS metilaciéja. A metilacio tobbféle bazison is
megvalosulhat, ismert a magasabbrend(i névényekben pl. az N®-metiladenin (6mA), de a legnagyobb szamban a
citozin 5. szamu szénatomjanak metilalasa (SmC) torténik (7.12. abra). Ez evolucidsan &si folyamat és nagy
jelent6ségili az eukariotak génszabalyozasaban (Id. 7.4.4.). A DNS-metilacio zavara az emlésokben embrionalis
halalhoz, a névényekben alapveté morfoldgiai és anyagcserehibakhoz vezet. A ndvényekben a citozin bazisok
metilacioja a szimmetrikus CG és CHG (H= A, C, vagy T) motivumokban, ill. az aszimmetrikus CHH poziciokban
torténik és jellemzben az ismétlédo és transzpozabilis elemeket tartalmazd szekvenciakat érinti.

citozin 5-metil-citozin

NH, NH;

‘ 4
N N3

2 6| )‘2\&
|

1
0 1? O

7.12. abra A citozin és az 5-metil-citozin

A DNS metilaciojat a DNS-metiltranszferaz enzimek végzik, amelyek szerkezeti és funkcionalis szinten is
ugyanugy csoportosithatok: a kiilonb6z6 szerkezetli enzimek kiilonb6z6 DNS-poziciokban metilalnak és kiillonbozé
¢lettani szerepben mitkdnek. Megkiilonboztetiink fenntarto szerepii metilaciét, amilyen pl. a genomban jelenlévo
transzpozon szekvenciak allandé metilalasa és de novo metilaciét, ami dinamikusan valtozé metilaciés mintazatot
eredményez, attdl fiiggden, hogy az adott belsd, vagy kiils6 kdrnyezeti helyzetben mely gének miikodését gatolja
asejt (7.13. abra). A fenntart6 metilaciot a szimmetrikus CG poziciokban a DNS-metiltranszferaz 1 (MET1, vagy
DMT1), a szintén szimmetrikus CHG motivumokban pedig a névényekre specifikus CMT3 (Chromomethylase
3) végzi, mig az aszimmetrikus CHH szekvencidk fenntarté metilacidja a DRM2 (Domains Rearranged
Methyltransferase 2) enzim feladata. Szintén a DRM2 katalizalja a de novo metilacidt. Az dsszes enzim az S-
adenozil-metionint (SAM, vagy AdoMet) hasznalja a metilcsoport atviteléhez a citozin bazisokra.

CH; CH, CH; H, CH, CH,
=CGmmCAmmTGmuCAGS —CG—CA TGrmmCAGH
—~GC—GT—AC—GTC— —GC GT—fAC GTC—

gHy gH,  gHs
= CGumCAmmmTGumCAGm Fenntarto
—GC-GT—AC-GTC- eplikacio metilacio de novo metllaclo
CH CH, CH Hs Tt
3 3 3 CG—CA—TG—CAG— —CG CA TG—CAG—
-GC-GT—ACI:—GTC- -GC GT Ac—GTc-
CH, CH, H,

225

http://www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

A nukleinsav-anyagcsere specialis ndvényi vonatkozasai

7.13. abra A fenntarto szerepii és a de novo DNS-metilacio

Az A. thaliana genomjaban a gének kb. egyharmadanak kodolo része gyakorlatilag allandéan metilalt allapotban
van CG motivumokban. A transzpozonoktol eltérden ezek a gének transzkripcionalisan nem teljesen inaktivak,
sok szovetben tobb-kevesebb expresszidjuk mérhetd. A CHG citozinok fenntartd metilaciojat a CMT3 enzim intézi
(H3K9me?2), mert a két metilacios esemény egymast erésitd korfolyamatban zajlik. A de novo metilacio és az
aszimmetrikus helyzetl citozinok fenntartd metilaciojat a DRM2 enzim kis RNS-ek és szamos fehérje segitségével
végzi az RNS-kozvetitett DNS-metilacios (RNA directed DNA methylation, RADM, 1d. 7.5.7.) Gtvonalon.

7.3.2.2. A DNS demetilacidja

Noha a DNS-metilaci6 tobbnyire stabil epigenetikus bélyeg, szamos gén, ill. kromoszoéma-régi6é metilacios mintazata
valtozik a novény fejlodésétdl és kornyezetétdl fliggden. A metilacids mintazat csokkenése passziv és aktiv
demetilaciéval is végbemehet és a névényekben mindkettre akad példa. A ndvényekben (az allatokkal szemben)
a BER mechanizmust aktiv demetilacio az elsédleges: az SmC eltavolitasat specifikus DME (DEMETER) DNS-
glikozilaz enzimek intézik. A bazis kivagasa utan egy AP endonukledz tavolitja el a nukleotid maradékat, majd
reparacios DNS-polimeraz épiti be a metilalatlan C nukleotidot és ligaz kapcsolja 6ssze a lanccal. Mivel a demetilacio
sokszor CG motivumokban torténik, a komplementer szalon végbemend egyidejli hasitas a kettds szal torését
okozhatna, éppen ezért az egymassal szemben levé CG, CNG poziciok demetilalasa nem egyszerre torténik, a
komplementer szalon csak akkor jatszodhat le a reakcio, ha a masik szalon mar befejezodott.

A legtobb DNS-glikozilaz a DNS hibainak kijavitasaban dolgozik, ezért specifitasukhoz hozzatartozik a nagyon
kis gyakorisaggal eldforduld hibas bazisok haté¢kony felkutatasa. A DME fehérjecsalad enzimeinek feladata éppen
ellenkezd: a nagyon gyakori 5mC nukleotidok koziil csak a kijeldlteket kell eltavolitani. fgy mindenképpen
sziikséges egy (vagy tobb) mechanizmus, ami iranyitja e demetilaz funkcidju DNS-glikozilazokat, hogy kizarélag
az arra kijelolt poziciokban vagjak ki a metilalt bazisokat. Noha ez a mechanizmus még nem ismert, az eddigi
elképzelések szerint a kis RNS-ek altal iranyitott DNS-metilaciohoz (RdDM, Id. 7.5.7.) hasonldan szekvencia-
specifikus kis RNS-molekulak jatszhatnak szerepet ebben. Mas eredmények alapjan a H1 hisztonfehérjék és a
kromatin allapota, szerkezete is szabalyozza az aktiv demetilaciot.

7.3.3. A DNS lebontasa

A fehérjék és RNS-ek ¢életideje tdg hatarok kozt mozog, de tobbnyire joval rovidebb a sejt életidejénél. Anyagceseréjiik
iiteme sokoldaltian szabalyozott, lebontasuk dinamikus egyensulyban all a szintézisiikkel, az egészséges sejtben
is.

A DNS ¢életideje megegyezik a sejtével, lebontasara csak akkor kerill sor, ha a sejt természetes Oregedése,
differencialodasa, vagy stresszhatas (pl. mechanikai sériilés, vagy patogén tamadasa) miatt egyébként is elpusztul.
Ilyen sejtpusztulas megfigyelhetd a ndvényekben pl. a xilém elemek, vagy egyes szilarditoszovetek kialakulasakor
is. A sejt dregedése soran a lebontasi folyamatok el6térbe keriilnek a felépité reakcidkkal szemben. A fehérjék,
RNS-ek és mas anyagok bontasat végzo enzimek (altalaban véve hidrolitikus enzimek, vagy hidroldzok) mellett
megjelennek a DNS degradaciojaért felelos fehérjék, a DNazok is. A DNS-hasitds mechanizmusa szerint
beszélhetiink endo- és exonukledzokrdl, eldébbiek a lanckozi foszfodiészter kotéseket vagjak, utdbbiak a DNS-lanc
valamelyik végérdl hasitanak le nukleotidokat. A prokaridtakbodl jol ismert, specifikus szekvencia mentén hasito
restrikcios endonukledzok a ndvényekben nem ismertek; a DNS lebontasat katalizalé ndvényi enzimek tobbnyire
kevéssé specifikus fehérjék, amelyek akar RNS-lancot is képesek hasitani. A DNazok aktivitasanak ndvekedése
els6sorban a lebontd folyamatokhoz kapcsolddik, de a reparacio, a rekombinacid és a replikacid egyes 1épéseiben
is szerepelhetnek.

7.4. A transzkripcio

Egy gén kifejez6désének els6 1épése a gént kodold DNS-szakasz dtmasoldsa RNS-molekulava. A legtdbb esetben
azutan az RNS hordozta informéaciot fehérje szintéziséhez hasznalja {6l a sejt. De a transzkripcié termékei kozott
a fehérjék szintéziséhez templatként funkcionald6 mRNS-molekuldk mellett szdmtalan RNS-tipus megtalalhato,
melyek pl. a fehérjeszintézis helyszinéiil szolgald riboszomak részei (rRNS), ill. a legkiilonfélébb szabalyozo
szerepet toltik be. Nagyon kevés kivételtdl eltekintve a DNS két szalanak csak az egyike, a kodolé szal hordoz
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transzkripciora, ill. transzlaciora szolgal6 informaciot. Azonban az, hogy a két szal koziil éppen melyik kodol és
azon milyen irdnyu a leolvasas, valtozhat egy adott kromoszoma egymashoz kozeli részei kozt is. A gén atirasanak,
kifejezddésének idopontjat és mértekét szamos tényezd befolyasolja, melyek megszabjak, milyen fejlodési allapotban,
milyen belsd és kiils6 koriilmények kozott induljon el egy gén transzkripcidja és milyen hatékonysaggal, ill. mennyi
ideig tartson a folyamat.

7.4.1. A novényi sejtmagban kodolt gének osszetett
szerkezete

A ndvényi sejtmag génjei hasonlitanak a tobbi soksejtli eukariota hasonlo szekvenciaihoz. Egy atlagos novényi
fehérjegénben a kodold szekvencia 6sszességében ritkan haladja meg az 1300 nukleotid vagy bazis (1300 nt, vagy
1300 b; 1,3 kb) méretet, azonban ezt a koddolo szekvenciat tobbnyire nem kodold részletek szabdaljak szét és igy
4 kb méretli vagy még hosszabb is lehet egy gén. Egy génnek egy adott kromoszoman fizikailag elfoglalt helyét
lokusznak nevezziik. A gén kodold részei az exon, mig az dket egymastol elvalasztd, nem kodolo részletei az
intron nevet viselik (7.14. abra). Amikor egy fehérjegén kifejez6dik, a transzkripcio soran el6szor egy elsodleges
transzkriptum, egy prekurzor mRNS-molekula irodik at rola, amely az exonok €s intronok atiratat is tartalmazza
és csak késébb vagodnak ki belble az intronnak megfeleld részek (1d. 7.5.6.). igy egy érési folyamat végén jon
létre a kész mRNS-molekula.

prométerkozeli i L 3’-oldali
szab. elemek kédolé regio szabalyozé
i ,, A elemek
enhancer f6 'S i I
prométer intron intron K_H
% iexon exon exon :
5 || | B M ¥
- U -
~ —~
szabalyoz6 régio atirodo régio

7.14. abra Egy tipikus novényi (eukariota) gén szerkezete a 6 szabalyozo elemekkel

A gén 5’-végén tali nem kodolod szekvencia altalaban olyan DNS-motivumokat tartalmaz, amelyek a gén atirodasat
szabalyozzak. A gén kodolo részének 3’-vége utan olyan elemek helyezkedhetnek el, amelyek a keletkezd mRNS
modositasat szabalyozzak, ill. a transzkripcid stop kodonja is itt talalhatd. Sokszor nem konnyli megallapitani egy
gén 5’-, ill. 3’-oldali hatarat. A kromoszomak jelents részét alkothatjak a gének kozotti DNS-szakaszok, amelyek
pl. tandem ismétlodéseket, ill. aktiv vagy inaktivalt transzpozabilis elemeket tartalmazhatnak és nagyban
hozzajarulnak néhany névényi genom kivételesen nagy méretéhez.

7.4.2. A transzkripciot az RNS-polimerazok katalizaljak

7.4.2.1. A sejtmagban miikodé RNS-polimerazok

A gének atirasat DNS-r6] RNS-re a DNS-fiiggd RNS-polimeraz enzimek végzik. Az eukariotak sejtmagjaban
harom kiilonbozd tipusa DNS-fiiggd RNS-polimeraz miikddik. A ndvényekben e harom altalanos tipuson kiviil
meég két specialis enzim fordul el6 (7.3. tablazat). A mitokondrium és a kloroplasztisz transzkripciojat ezektol
eltérd enzimek végzik. Az RNS-polimeraz I, II és Il minden eukariétdban megtalalhato, tobb alegységbdl felépiil
enzim, amelyek evoliciosan egy 0stél szarmaznak. Mindharomban a két legnagyobb alegység egylitt kot a DNS-
hez és alakitja ki az aktiv centrumot, mig tovabbi 10-15 kisebb alegység egy¢éb katalitikus és szabalyozo funkciokat
lat el. Mindegyik polimeraz a sajatosan ra jellemz6 promoter szekvenciakhoz kapcsolodik.

7.3. tablazat A novényi DNS-fiiggé RNS-polimerazok

RNS-polimerazok |Termék Hely a-amanitin

RNS-pol I 268, 188, 5,8S rRNS-ek sejtmagvacska |rezisztens

RNS-pol IT mRNS-ek és szabalyoz6é RNS-ek sejtmag plazma |szenzitiv
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RNS-pol 111 tRNS-ek, 5S rRNS és szabalyozé RNS-ek |sejtmag plazma |kissé szenzitiv
RNS-pol IV specialis mRNS sejtmag plazma |rezisztens
RNS-pol V specialis mRNS sejtmag plazma |rezisztens

Az RNS-polimeraz I (Pol ) kizarolag az egy csoportba rendezddott és sok tandem ismétlédo kopiaban eléforduld
rRNS-gének (18S, 5,8S és 25-28S rRNS) atirasaért felel. A harom génrdl egy nagyméretli prekurzor molekula, a
45S rRNS irodik at és a tovabbi érési folyamatok soran darabolddik fel a harom riboszomalis RNS-re, mikdzben
a gének kozti elvalasztd szakaszok kivagddnak és lebomlanak (1d. 1.2.3.1.1. és 7.5.6.3.).

A Pol 1 f6 promotere kb. 50 bp tavolsagban 5’ iranyban talalhatdé a transzkripcidos kezdGponttol és
TATATA(A/G)GGG szekvenciaval jellemezhetd. Ez az iniciator szekvencia elengedhetetlen az rRNS-gének
atirasahoz, de szintén fontos és jelentdsen fokozza a folyamat hatékonysagat egy tavolabbi szabalyozé szekvencia.
Mindkét DNS-elemhez transzkripcios faktorok kapcsolodnak, amelyek iranyitjak és szabalyozzak a Pol I miikodését.

Az RNS-polimeraz II (Pol II) felelds a sejtmagban kddolt 6sszes fehérjegén atirasaért. A Pol II enzimatikus
miikddését és promotereit ismerjiik a legjobban az dsszes eukariota RNS-fliggé DNS-polimeraz koziil. A promoterek
szabalyozzak, hogy adott gén mikor, milyen sejttipusban és milyen kornyezeti koriilmények kozott nyilvanul meg.

A Pol Il legismertebb szabdlyoz6 szekvencidit (a cisz-elemeket) harom nagy csoportba sorolhatjuk. A f6 prométer
mindig a gén transzkripcios kezdépontja koril helyezkedik el, a promoterkozeli szabalyozé elemek kb. 70-200
bp tavolsagban, a géntdl 5’ iranyban talalhatok, mig a tavoli szabalyozo elemek tobb szaz, vagy akar tobb ezer
bp tavolsagban is lehetnek a szabalyozott géntdl, génektdl és 5°, ill. 3’ irAnyban is megtalalhatok (7.14. ébra, 1d.
7.4.3.).

Sok Pol II f& promoter tartalmazza a TATA-boxnak nevezett régiot, amelynek a ndvényekben leggyakoribb
szekvencidja TATAAA és amely -26 —-31 bp tavolsagban (tehat 5° irdnyban) helyezkedik el az atiras kezd6pontjatol.
Felfedezése utan ugy gondoltdk, a TATA-box minden eukariota gén promoterében szerepel, ma mar azonban
tudjuk, hogy a Pol II altal atirt gének kb. harmadanal talalhato csak meg. Az ilyen gének expresszidja altalaban
igen erds, de sokszor csak adott koriilmények kozt [épnek miikddésbe. Szamos gén szabalyozo régidjabol hianyzik
a TATA-box, igy pl. sok haztartasi génnél, de ez jellemz6 a fotoszintézisben szerepet jatszo fehérjék génjeire is.
Ilyenkor gyakrabban fordul elé a DPE (downstream promoter element) nevii szabalyoz6 szekvencia a f6 promoterben.
A 16 promoter a TATA-box és a DPE szekvencidk mellett tobbféle elemet is tartalmazhat (7.16. abra).

A transzkripcido megkezdése (az iniciacio) nagyszamu fehérjefaktor 6sszehangolt egytittmiikodését igényli. A 6
transzkripcids faktorok szabalyozott sorrendben kotnek be a f6 promoter kiilonb6zd részeihez és teszik lehetové
a Pol Il szamara az atiras megkezdését. A Pol I miikodéséhez okvetleniil sziikséges transzkripcios faktor, a TFIID
kot altalaban eldszor a f6 promoterhez. A TATA-box jelenlétében a TFIID (amely tobb fehérjébdl allo komplex)
egyik egysége, a TATA-kot6 fehérje (TATA-binding protein, TBP) alakit ki nyeregszer(i szerkezetet a promoter
koriil, majd sorrendben a TFIIB, A, F, E és H faktorok bekdtésével alakul ki az a komplex, amely képes elinditani
a Pol II-t a gén atirasara (7.15. abra).
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A TFIIA stabilizalja a D faktor pozicigjat, a TFIIB feliiletet nyujt a Pol II bekotéséhez, az F faktornak helikaz
szabalyozza a nagyon fontos szerepli H faktort, amely kinaz aktivitasanak megfelelden foszforilalja a Pol II
legnagyobb alegységének C-terminalis doménjét (CTD) és ezzel elinditja az enzimet a gén atirasara. A CTD
alapvetd szabalyozo szerepet tolt be a Pol II miikodésében, nem csak az inicidcid, hanem az elongacid (a
tulajdonképpeni lanchosszabbitas) és a terminacid (az atiras befejezése) folyamataiban is f6 szabalyozo, jelkozvetitd
egység az enzimen. A termindcios jel sokféle lehet, de a poli(A) szignalszekvencia (pl. AATAAA) szinte mindig
jelen van a Pol II altal atirt gének 3’ végén. Amikor az enzim ezen a jelen athaladt, deaktivalodik, a képz6dott
éretlen mRNS-molekula levalik réla, ez pedig eléidézi a Pol II levalasat is a DNS-r6l.

Az RNS-polimeraz III (Pol III) felel6s az 5S rRNS, az dsszes tRNS ¢€s szamos szabalyozd RNS szintéziséért. A
Pol I1I tartalmazza a legtobb alegységet, szam szerint 17-et, amelyek koziil a kiillonbozo eukaridtakban 5-6 egyedi,
azaz hianyzik a masik két polimeraz enzimb6l. A Pol III transzkripciés rendszer jellemz6 tulajdonsaga, hogy nagy
szerepet kapnak az atirt région beliili promoter elemek. [lyen esetben a TATA-boxon kiviil, amely a szokott moédon
kb. -30 bp pozicidban talalhato, a gén ,belsejében”, azaz az atirt és kddold szekvencian beliil vannak promoter
szakaszok, amelyekhez transzkripcios faktor kapcsolodhat. A terminacids jel szintén egyediilallo a Pol III
rendszerben: mindéssze 4-5 T ismétlddés a gének végén.

Az eukariotakban altalanos és eddig targyalt harom enzimen kiviil a virdgos ndvényekben még két, csak rajuk
jellemzo DNS-fiiggd RNS-polimeraz is megtalalhatd: az RNS-polimeraz IV és V (Pol IV és V), amelyeket csak
2005-ben sikeriilt felfedezni. A Pol IV enzimr6l eleinte azt gondoltak, hogy a viragzast befolyasolja elsésorban,
mert a hianymutansokban rendellenes viragfejlodés is eléfordult. KEsobb kidertilt, hogy a Kkis interferalo RNS-ck
(small interfering RNAs, siRNS, 1d. 7.5.5.) szintézisében vesz részt és ezek hidnyakor a viragzas is rendellenes
lehet. Ezek a kis RNS-molekulék altaldban 21-24 nt hosszisagliak és legfontosabb funkcidjuk az RNS-csendesités,
vagy RNS-interferencia folyamata, amelynek soran szekvencia-homoldgia alapjan képesek gatolni adott gének
expresszidjat (1d. 7.5.7.). A virusok elleni védekezésben is részt vesznek.

A Pol V — eddigi ismereteink szerint — egyiittmiikodik a Pol IV enzimmel a siRNS-ek altal is kozvetitett DNS-
metilacio iranyitasaban (ld. 7.5.7.). E folyamat sordn a genom bizonyos részein a DNS metilalt allapotba keriil
heterokromatin. A Pol IV evolucidsan a Pol II-t6] szarmazik és altalanos a szarazfoldi névényekben, a Pol V viszont
csak a zarvatermoOkben fordul el6 és a Pol IV-bdl alakult ki tovabbi evolucids 1épések soran.

7.4.2.2. Az organellaris RNS-polimerazok

A novényi sejtben természetesen nem csak a sejtmagban, hanem a masik két DNS-tartalma organellumban, a
mitokondriumban és a kloroplasztiszban is zajlik transzkripcio. Ezt azonban nem az eddig megismert polimerazok
katalizaljak, hanem azoknal egyszeriibb felépitésii és kisebb méretii enzimek. A bakteriofag tipusi RpoT enzimek
minddssze egyetlen polipeptidlancbol allnak, génjiik a sejtmagban kodolt és mindkét sejtszervecskében aktivak.
A prokariota tipusu PEP enzim azonban csak a plasztiszban végez RNS-szintézist és hat alegységébdl ot a
plasztisz sajat DNS-allomanyaban kddolt. A kloroplasztiszban a két enzimtipus egymassal 6sszehangoltan, a fény
¢s az egy¢b kornyezeti faktorok szabalyoz6 hatasatol is fiiggben egylitt végzi a plasztisz génjeinek atirasat.

7.4.2.3. Az RNS-fugg6é RNS-polimerazok

A ndvényekben — ahogy mas ¢él6lényekben — nem csak DNS-fiiggd RNS-polimerazok miikddnek, hanem olyan
enzimek is, amelyek egyes szali RNS templatrol készitenek kettds szala RNS-molekulat, vagyis RNS-fiiggé RNS-
polimerazok (RNA directed RNA polymerases, RDR). Az eukariéta RDR enzimek csak kevéssé hasonlitanak a
virusok RNS-fiiggd RNS-polimerazaira és az eukariotadk DNS-fiiggé DNS-polimeraz enzimeire, ami fiiggetlen
evolucids torténetiikre utal. Altalanos jelenlétiik az eukaridtakban azt is jelzi, hogy jelen voltak azok kozos 6sében
is. A novényekben tobbféle RDR enzimet kiilonboztetnek meg (RDR1- RDR6), ezek koziil altalaban az RDR1
fejezodik ki legnagyobb mennyiségben. A legfontosabb szerepiik a névényeket tamado virusok elleni védelemben
¢s a DNS-metilacion keresztiil torténd géncsendesitésben (és igy a heterokromatin alakitasaban) van. Mindkét
folyamatban nagyon fontos a specialis egyes szalu RNS-ek masolasaval készitett kettds szali RNS, amit ezek az
enzimek visznek végbe. A kettds szali RNS-molekuldk az eukariota sejt szamara automatikus figyelmeztetést
jelentenek €s az ilyen molekulak feldarabolasa utan keletkezo kis RNS-ek alapvetd fontossaguak, hogy a sejt képes
legyen elnyomni a ra nézve veszélyes, vagy sziikségtelen gének transzkripciojat (1d. 7.5.7.).
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7.4.3. A transzkripcié szabalyozasa: cisz-elemek és
transz-faktorok

A transzkripciot alapvetéen befolyasolja a gének és kornyezetiik DNS-szekvenciaja, hiszen ezek megszabjak,
milyen transzkripcids faktorok képesek hozzajuk kotni. A DNS azon részleteit, amelyek egy adott génnel azonos
kromoszoman, ahhoz viszonylag kozel és vele azonos szalon elhelyezkedve szabalyozzak miikodését, cisz-elemeknek
nevezziik, a hozzajuk kapcsolodo szabalyozo fehérjék pedig a transz-faktorok. Mind a cisz-elemek, mind a transz-
faktorok kifejthetnek serkentd, vagy gatld hatast egy adott génre, vagy egyes tipusaik akar gének egy nagyobb
csoportjara is.

7.4.3.1. Az RNS-polimeraz Il f6 promotere
A f6 promoterr6l mar leirtuk, hogy sok esetben tartalmazza a TATA-boxot (Id. 7.4.2.1.), de tobb egyéb elem is
megtalalhaté benne, amelyek akar hianyozhatnak is. A f6 prométer kb. 70 bp méretii lehet, a transzkripcio

kezd6pontjat is tartalmazza és a kezdponttol 5°- és 3’-iranyban is kiterjed (7.16. abra). A {6 transzkripcids faktorok
(1d. 7.4.2.1.) szamara nyujt felismerési motivumokat és abszolit sziikséges az atiras megkezdéséhez.

|Start

-37 -32 -31 -26 -2 +4 +18 +27 +28 +32
5 | BRE TATA | e | | wmTE DPE 3
»TFlIB recog- TATA-box Iniciator ,Motif ten ,,Downstream
nition element” element” promoter element”

7.16. abra A Pol II f6 promoter szerkezete

7.4.3.2. A prométerkozeli és a tavolabbi szabalyozé elemek

A promoterkozeli és a tavolabbi szabalyozo elemek a transzkripcid nagyobb 1éptékii szabalyozasara szolgalnak:
serkentik, gatoljak, modositjak a gének, mégpedig tobbnyire gének adott csoportjanak atirasat. A promoterkozeli
szabalyozé elemek koziil a CAAT-, a GT- és GC-boxok a legfontosabbak a novényekben. Ezek a szekvenciak az
emlitett motivumokat tartalmazzak, tobbnyire t6bb kopiaban és a f6 promotert6l 5’ iranyban talalhatok. A szerepiik
sokszor kdzvetve érvényesill, ilyenkor a hozzajuk koto fehérjefaktorok a még tavolabbi szabalyozo elemek jeleit
tovabbitjak a f6 promoter, igy végso soron a Pol 11 felé.

A ndvényi gének szabalyozo régioiban sokszor szerepel olyan elem, amely kiilsé (vagy belsd) kornyezeti
koriilmények megvaltozasa esetén teszi lehetévé a novény gyors élettani valaszat. Ilyenek lehetnek pl. a tapanyag-
ellatottsag vagy a hormonkoncentracié megvaltozasara, ill. a kiillonbozd stresszhatasok fellépésére adott valaszban
szerepet jatszo genetikai elemek. Ezek altalaban rovid, erésen konzervativ szekvenciamotivumok, amelyeket
transzkripcios faktorok ismernek fol. J6 példa erre az abszcizinsav-valaszelem (A4 Bscisic acid Response Element,
is. Az ilyen gének az abszcizinsav hatdsara indukalédnak és részt vesznek a novény adott helyzetre (pl.
szarazsagstresszre) vald élettani valaszaban.

A tavoli szabalyozo elemek legismertebb tipusai az enhancerek, az inzulator, az LCR (locus control region) és
az MAR (matrix attachment region). Az enhancerek 1 kb vagy még nagyobb tavolsagban is lehetnek a szabalyozott
géntdl és a promoterek nagy részétdl eltérden nem csak 5°, hanem 3’ irdnyban is, sOt akar egy gén intronjéban is
elhelyezkedhetnek. Méretiik akar 500 bp is lehet és tiznél tobb transzkripcids faktor szamara is nyujthatnak
felismerési pontokat. Fontos kiilonbség a gén kdzelében levo promoterekhez képest, hogy egy enhancer alt. tobb
gén kifejez6dését szabalyozza, pl. szdvetspecifikus, vagy adott fejlédési allapotra jellemz6 mddon, vagy akar
valamilyen stresszhatassal osszefiiggésben. Az enhancer gatld hatasu, génaktivitast csokkentd formajat sokszor
silencernek nevezziik.

Az elsé transzkripcids vizsgalatok kémesdben folytak, de ma mar tudjuk, hogy az in vivo allapot nélkiilozhetetlen
a génexpresszid tanulmanyozasahoz, mert a kromatin harom-dimenzios szervezddése igen fontos szerepet jatszik
a transzkripcid szabalyozasaban. A magasabbrendii eukariotdk kromoszomai szamos ponton csatlakoznak a
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sejtmagban talalhatd vazszerkezethez, a sejtmagmatrixhoz. A kromatin nagy, 70 kb koriili méretii, fiiggetlen
hurkokba rendezddik, a csatlakozasi pontok a matrixhoz csatolé régiok (MAR), amelyek 200-1000 bp hosszu,
AT-gazdag DNS-szekvenciak. E régiok tobbféle specifikus fehérje szamara biztositanak kétéhelyet és képesek a
matrixhoz kotés valtoztatasaval szabalyozni a transzkripcidt: egy szabad MAR kikdtése indito jelként szolgalhat
egy adott gén vagy géncsoport atirasanak megkezdéséhez, ill. a csatolas megsziinése a transzkripciod befejezéséhez.
Sok novényfajban azonositottak ilyen szekvencidkat, pl. bab, borsd, cukornad, dohany, kukorica, ill. szbja
genomjaban. Az MAR szekvenciak egyéb szabalyozé elemekkel is egyiittmiikodhetnek, pl. a bab (Phaseolus
vulgaris) B-fazeolin nevii génjének atirodasat egy MAR és egy enhancer egyiitt szabalyozza.

7.4.4. A génexpresszio epigenetikai szabalyozasa

A korabbi tudomanyos allaspont szerint az él6lények dsszes jellegzetességét a genom, vagyis a DNS szekvenciaja,
elsodleges szerkezete hordozza. Mindazonaltal évtizedek ota gylltek a bizonyitékok olyan génexpressziods
valtozasokra, amelyek sejtrdl sejtre (tehat mitodzisok utjan), ill. generaciordl generaciora is (azaz meidzisokkal)
oroklodnek, noha semmiféle lathaté valtozast nem okoznak a DNS elsddleges szerkezetében. A ndvények korében
egyes viragok, ill. gabonamagvak szinében bekovetkezd valtozasokrol bizonyitottak be eldszdr, hogy ilyen droklodést
kovetnek, késobb nyilvanvalova valt, ez a jelenség sokkal elterjedtebb, mint korabban gondoltuk. Ez az epigenetikai
oroklodés, amelynek tobb modja is 1étezik, de a legismertebb a DNS metilaciéjanak kozvetitd szerepe.

7.4.4.1. A DNS-metilacioé szerepe az epigenetikai szabalyozasban

A DNS-metilacié bar nem az egyetlen, de a legalaposabban feltart mechanizmus, mely hozzajarul az epigenetikai
valtozasokhoz. A DNS ériasmolekuldjaban a négy nukleobazis (A, C, G és T) sokféleképpen mddosulhat, tobbek
kozt metilcsoport rakapcsolasa révén is, de ezek koziil messze legnagyobb szamu €s az epigenetika szempontjabol
a legfontosabb a citidin egységek metilacidja. A citozin bazis 5. szadmu szénatomjanak metilalasat a DNS-
metiltranszferaz enzimek végzik (1d. 7.3.2.1.), a névényekben elsésorban a CG, vagy CNG di-, ill. trinukleotidok
citozinjain (az ,,N” barmely nukleotidot jelentheti a négy koziil). Mivel a replikacio soran a keletkezé DNS egyik
szala az eredeti kettds spiralbol szarmazik, hordozza az eredeti metilacios mintdzatot. A frissen szintetizalt 1) szal
azonban mentes ezekt6l a modositasoktol, viszont a DNS-metiltranszferdzok szadmara szubsztratként szolgal és az
enzimek a masik, régebbi szal metildciés mintazatat viszik 4t ré is: a metilalt C™°G, C™°NG motivumokkal szemben
elhelyezked6 CG és CNG csoportokban a C bazisok szintén metilaltak lesznek (7.13. abra). A DNS metilacios
mintdzata befolyasolja a hisztonfehérjék és a DNS kapcsolatat, igy a DNS tomoritettségét, kondenzaciojat is (azaz
a kromatin szerkezetét), ami természetesen visszahat a génexpressziora, hiszen a heterokromatin kondenzalt DNS-
e transzkripcidsan inaktiv formaban van.

7.4.4.2. A hisztonok és a kromatinszerkezet szerepe az epigenetikai
szabalyozasban

Mielott egy gén kifejezédhetne, az azt tartalmazé DNS-nek, a kromatin megfeleld részletének erre alkalmas
allapotba kell keriilnie. Ez els6sorban a kondenzaltsag csokkenését jelenti.

A kromatin szerkezetének fenntartasaban jatszott szerepiikon tul a H3 és H4 hisztonok a transzkripcid
szabalyozasaban is fontosak. Polipeptidlancukban féként a lizin aminosavak modosulasa egyrészt szabalyozza a
nukleoszoma szerkezetét, masrészt ezzel 6sszefliggésben a transzkripcids faktorok kotési képességét a gén atirasat
szabalyoz6 DNS-motivumokhoz. A két hisztonfehérje leggyakoribb modosulasa az acetilacié ¢s a metilacié. Az
acetilacio soran egy acetilcsoport kertil a két hiszton lizin részleteinek valamelyikére. Mindkét emlitett hisztonfehérje
ot lizint tartalmaz és ezeknek akar mindegyike acetilalodhat. Az acetilcsoportot acetil-CoA szallitja, a folyamatot
a hiszton-acetiltranszferazok (HAT) végzik. A metilacid szintén a H3 és H4 hisztonok lizin oldallancait érinti,
ennek soran a hiszton-metiltranszferazok (HMT) csatolnak egy, két vagy harom metilcsoportot a lizin lancvégi
N-atomjara. Az acetilacio hatasara (az acetilcsoportok nagyobb térigénye miatt) a nukleoszémak eltavolodnak
egymastol és a DNS is lazabban kotddik rajtuk, igy nyitott szerkezet jon létre, ahol a transzkripcios faktorok €s a
transzkripcid egyéb kellékei jobban hozzaférnek a DNS-hez. A metilacio hatasa nem ilyen egyértelm, fiigg az
acetilalt pozicioktol és a metilacio mértékétdl is: ndvelheti is a génexpressziot, de féleg az egyszeres metilalas a
csendesités iranyaban is hathat. A hisztonok modositasa és igy a kromatin szerkezete mindenképpen nagyon fontos
szabalyozo6 tényez0 a gének kifejezédésében.
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Az epigenetikai és azon beliil is a hisztonmddositasi jelek megismerése vezetett az epigenetikai kod ¢és a hisztonkod
kidolgozasahoz. Az elmélet szerint minden eukaridta sejtben létezik egy epigenetikai kodrendszer, amely a jol
ismert genetikai kod f616tt all €s attdl eltéréen egy adott €161ény kiilonbdzo sejtjeiben eltérhet. A DNS-metilacios
mintazat mellett a rendszer masik fontos része a hisztonkod lenne, ami megadja, hogy a hisztonok kiilonféle
modositasa hogyan befolyasolja a génkifejezodést (7.4. tablazat). Bizonyos lizin aminosavak metilacidja bizonyitottan
serkenti a génexpressziot, viszont a di- vagy trimetilacié erds gatlast okozhat. Noha jol tudjuk, hogy a hisztonok
kiilonféle modositasa (metilacid, acetilacid, ubiquitinacio, foszforilacio, stb.) befolyasolja a kromatin szerkezetét,
ennek mechanizmusa még nem teljesen ismert, rdadasul a modosulasok és azok kombinacioi a kiilonbozo
¢l6lényekben nem feltétleniil vezetnek ugyanarra az eredményre. Mindezek miatt a hisztonkdd elmélete még
bizonyitasra, megerdsitésre var.

7.4. tablazat A legismertebb hisztonmoddositasok és hatasuk a génexpressziora és a kromatin allapotara

Hiszton / aminosav A modositas tipusa
monometilacio dimetilacié trimetilacio acetilacio
H2BLysS5 aktivaciod gatlas
H3Lys4 aktivacio aktivacio
H3Lys9 aktivacio gatlas erds gatlas* aktivacio
H3Lys14 aktivacid
H3Lys27 aktivaciod gatlas gatlas
H3Lys79 aktivacio aktivacio aktivacio/gatlas
H4Lys20 aktivacio
H3Ser10 / H3Ser28 mindkét aminosav foszforilacidja: gatlas, kondenzacid
H3Ser10/H3Lys14 H3Ser10P +H3Lys14Ac:
aktivacio

*a H3Lys9Me3 a heterokromatinra nagyon jellemz6 hisztonallapot

--------

Ac: acetilalt allapot; Me3: trimetilalt allapot

7.4.4.3. A paramutacio orokl6dé epigenetikai valtozasai

A paramutacio olyan epigenetikai valtozas, amely meiotikusan is 6roklddik, tehat generaciok kozott is fennmarad.
E szoval egy heterozigota ¢l6lényben eldforduld gén két alléljanak olyan egymasra hatasat jeloljiik, amelynek
soran az egyik allél jelenléte befolyasolja a masik allél kifejezddését és oroklédo valtozast idéz elé az
expressziojaban. A valtozast okozo allél paramutageén, mig a véltozast elszenvedo allélt paramutans, vagy paramutalt
szoval jeloljiik. A jelenséget kukoricaban fedezték fel, ahol észlelték, hogy a pigmentacidért felelés b/ gén két
allél formajaban lehet jelen: a B-1 allél expressziodja erds és fenotipusosan intenziv szint okoz, mig a B~ allél gyengén
fejezodik ki és a homozigota egyedekben gyenge pigmentaciot idéz eld. A két homozigota keresztezésekor azonban
enyhe pigmentacio jelentkezik és szexualis Uton is ez 6roklodik, mintha az erds szint okozd B-I allél elveszett
volna. A valtozas nem érinti a DNS elsddleges szerkezetét, valojaban mindkét allél DNS-szekvenciaja egyforma,
a kifejez6désiik mégis kiilonbozik. Mivel a valtozas 6roklddik, a jelenség ellentmond Mendel els6 torvényének.
A legtijabb eredmények szerint az allélok, ill. azok enhancer régidinak metilacidos mintazataban van kiilonbség,
raadasul a B’ allél jellegzetessége megvaltoztatja a B-I allél expressziojat is, mivel az RNS-kozvetitett DNS-
metilacié soran keletkez6 kis RNS-ek kozvetitik a metilacids szignalt az eredetileg erds expresszioju allél felé is.

232

http://www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

A nukleinsav-anyagcsere specialis ndvényi vonatkozasai

7.4.4.4. Koszupresszid és imprinting

Az epigenetikai géncsendesités természetesen nem jar mindig egyiitt 6roklodo jelleggel. Az els transzgénikus
névények létrehozéasakor szembesiiltek azzal a problémaval, hogy a beépitett transzgén hatasara a ndvényben
meglévo hasonld gén elveszitette expresszidjat — és a transzgén sem nyilvanult meg. A jelenség legismertebb
példaja a Petunia viraganak intenzivebb szinére iranyulo transzformacios kisérlet, amelynek soran az antocianinok
bioszintézisét probaltak erdsiteni a transzgénnel, de az nemhogy nem okozott erdsebb pigmentszintézist, hanem
erdsen, vagy teljesen pigmenthianyos viragok fejlédtek. Minél tobb kopiaban épitették be a transzgént, annal
erdsebb lett a koszupresszid, azaz a két kozeli rokon gén egyiittes gatlasa. A jelenség hatterében itt is az RNS-
kozvetitett DNS-metilacio all. Mivel azonban a transzgén a meiotikus rekombinaci6 soran szeparalddhat a ndvény
eredeti rokon génjétdl, a tulajdonsag nem feltétlentil 6roklddik a kdvetkezd generacidk soran.

Egy masik epigenetikai valtozas, az imprinting jol ismert az allatoknal és gombaknal is. J6 példa ra az emlGsdkben
az apai, ill. anyai gének elhallgatasa, szupresszioja, ami az emberi gének kb. 1 %-ara jellemzd. A novények kozott
is talalkozunk hasonloval, pl. a kukorica endospermium szinét add red () gén dominans ¢és erds szint okozo R
allélja nagyon sotét szint kolesondz a kukoricaszemnek, ha az anyai vonalrdl szarmazik, de joval gyengébb
pigmentaciét ad, ha az apatol kertilt az utddba, holott a DNS-szekvencidban nincs kiilonbség. Ebben az esetben a
gén R allélja a him egyedben metilalt és ez a jellegzetessége Oroklodik is, ezért ha a pollen utjan keriil be az
embridba, gyengébb szint tapasztalhatunk majd a kukoricaszemben.

7.5. Az RNS-ek és anyagcseréjuk a
novényekben

Az €16 szervezetben a ribonukleinsav (RNS) a DNS-hez és a fehérjékhez hasonldan esszencialis makromolekula,
amelynek szamos tipusa életfontossagii kodolo, dekodold és valtozatos szabalyozd szerepet tolt be a
génexpresszioban és a DNS anyagcseréjében. Felépitése hasonldo a DNS-hez, de a lanc gerincét alkoto pentdz a
dezoxiriboz helyett itt ribdz és az A, C és G bazis mellett szerepld negyedik komponens az uracil (U). Az RNS
tobbnyire egyes szali molekula formajaban fordul el6 az eukaridta sejtben, de vannak példak kettds szala formakra
is és az egyes szalu tipusokon beliil is gyakori a sajat lancon beliili H-hid-képzés. Altalaban 6tféle univerzalis
RNS-tipust kiilonboztetiink meg, ezek: transzfer RNS (tRNS), riboszomalis RNS (rRNS), hirvivé RNS (mRNS),
a P-ribonukleazok RNS-komponense (P-RNaz RNS) ¢és a szignalfelismerd partikulum RNS (SRP RNS). Az
altalanosan el6fordulo RNS-eken kiviil vannak specialis, csak az é16 szervezetek egy részére jellemz6 RNS-tipusok
is, amelyek koziil sokrdl az utdbbi idében keriil napvilagra, hogy akar egymastol rendszertanilag tavoli eukaridtakban
is jelen vannak és hasonl6 funkciot latnak el. A sejtekben az altalanosan elé6fordulé RNS-fajtak mennyisége eltéro,
jellemzden a kovetkez6 megoszlast mutatjak: 80-85 % rRNS, 6-15 % tRNS és 0,5-3 % mRNS.

7.5.1. A transzfer RNS

Ennek a viszonylag kis molekulatomegii RNS-tipusnak a létezését pusztan elméleti alapon Francis Crick tételezte
fel eloszor. Nem sokkal kés6bb bizonyitottak, hogy az aminosavak jol oldhatd kis RNS-ekhez kapcsolédnak
kovalensen, majd az is megallapitasra keriilt, hogy a tRNS feladata az aktivalt aminosav szallitasa a riboszomara.
Kidertilt, hogy egy adott aminosavra 4-5, de sokszor még ennél is tobb izoakceptor tRNS-molekula jut, vagyis
tobbféle tRNS is széllithat egyféle aminosavat.

A tRNS-gének megtalalhatok a sejtmag és a két organellum DNS-ében egyarant. Egy névényi sejt kb. 110-féle
tRNS-t tartalmaz, ezeknek fele az organellumokban kodolt és szintetizalodik. E tRNS-molekuldk mérete 70 és 90
nt kozott valtozik és kozos jellegzetességiik, hogy 3’ végiikon az utolsé 3 nukleotid mindig CCA. Elséként az
¢lesztd alanint szallité tRNS-molekuldjanak (tRNSAla) szekvencidja valt ismertté. A tRNS-ek masodlagos szerkezete
is jellegzetes, felirhat6 az tin. 16herelevél modellel (7.17. abra). A modell alapjan minden tRNS hajtogatdédéaséara
jellemzd, hogy 6t f6 szerkezeti egység alakul ki a molekulan:

1. Az aminosavszar, ahova a szallitott aminosav kapcsolodik
2. A D-szar és D-hurok

3. Az antikodon szar és hurok
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4. A variabilis, vagy extra hurok

5. A univerzalis tetranukleotid szar és hurok, azaz T-szar és —hurok

3’ Aminosav-

é kapcsolodas
5 C

D-hurok T-hurok

Variabilis hurok

Antikodon

7.17. abra A tRNS masodlagos szerkezetének loherelevél modellje

Az aminosavszar hordozza az emlitett 3’-végi CCA motivumot, ennek a lancvégi 3°-OH-csoportjahoz kapcsolodik
az aktivalt aminosav (1d. 9. fejezet). A D-hurok a nevét a benne eléfordulé moddositott, vagy minor bazisrol
(dihidrouridin) kapta. A tRNS-ek (és az rRNS-ek) kdzos jellegzetessége, hogy tobb ilyen ,,szabalytalan™ bazist
tartalmaznak, amelyek megléte erésen befolyasolhatja a tokéletes miikddésiiket. Az antikodon hurok ,,als6”” harom
nukleotidja felel6s az mRNS kodonjanak felismeréséért, igy mutacidja rendkiviil sulyos kdvetkezményekkel is
jarhat. A variabilis hurok mérete valtozékony, ellentétben a T-egységgel, amely méretében allando és nevét a benne
talalhato ribotimidin (T) modositott nukleotidrol kapta, és amely egy konzervativ nukleotid-négyest (tetranukleotid)
is tartalmaz.

7.5.2. A riboszomalis RNS

Az ¢él6lények fehérjeszintetizald rendszerének szintén fontos eleme a riboszomalis RNS. Az rRNS-molekuldk az
€16 sejtben a fehérjék szintézisét végzo riboszémak alkotoelemei, a riboszéma tomegének kb. a felét teszik ki. A
masik felét a riboszomalis fehérjék adjak, tehat a riboszomak ribonukleo-protein komplexek. A riboszomak, ill.
alegységeik és az Oket alkotd rRNS-ek méretét hagyomanyosan a Svedberg-féle centrifugalis iilepedési
(szedimentacios, S) allandoban adjak meg, amelynél a kisebb szam gyorsabb iilepedésre, tehat kisebb méretre utal.
A sejtplazmaban az eukariotakra jellemz6 80S méretii riboszomak talalhatok, mig az organellumokban prokariota
tipusu 70S riboszomak vannak. A riboszémakban nagy é€s kis alegységet kiilonitiink el, ez a nagyobb eukariota
tipustiaknal 60S és 40S, mig a kisebb prokariéta riboszoméban 50S és 30S méretii. Altalaban a kisebbik alegységben
egyféle rRNS, mig a nagyobbikban két-haromféle rRNS-molekula alkot komplexet a fehérjepartnerekkel. A ndvényi
sejtben, a tRNS-génekhez hasonloan, mindhdrom DNS-tartalmu sejtalkoté kodol rRNS-géneket (7.5. tablazat),
amelyek szervezddése a sejtmagban nagyon jellegzetes: tobb szaz, vagy sokszor tobb ezres kopiaszamban
tandemismétl6do egységek formajaban helyezkednek el egy vagy tobb kromoszoman a 18S-5,8S-26S rRNS-gének
(1d. 1.2.3.1.1.).

7.5. tablazat A buza sejtmagban, kloroplasztiszban és mitokondriumban kodolt rRNS-tipusai és méretiik (nt:
nukleotid)
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Sejtmagi Plasztisz Mitokondrialis
név |méret (nt) |név |méret (nt) név méret (nt)
5S |120 4,5S |95 58 122

5,8S |164 55 |121 18 S 1955
18S [1810 16 S 1492 26 S 3467

26 S |3391 23S |2888

Az rRNS-ek evoliciésan nagyon konzervativ molekuldk, pl. a 18S rRNS génjének szekvencidja a kis variabilitas
miatt alkalmatlan nemzetségnél, vagy csaladnal alacsonyabb foki megkiilonbdztetésre mind a gombak, mind a
novények korében, e miatt viszont eldszeretettel alkalmazzak a nagyléptékil evolicios trendek modellezésében.
Mivel az rRNS molekuldk egymassal és az mRNS-ekkel is kapcsolatba l1épnek a riboszoman, egymassal
komplementer szekvenciarészleteket is tartalmaznak. A tRNS-ekhez hasonloan gyakori a kiilonféle modositas
amolekulakon, amelyek kozvetleniil a transzkripcio utan, az érési folyamat soran mennek végbe. Az egyik gyakori
modositott nukleotid a pszeudouridin. Az rRNS-molekuldn azonban nem csak a bazisok, hanem a ribdz is
modosulhat, a masik gyakori modosulés a 2°-O-metilriboz. Az ilyen mddositasok elmaraddsa esetén (pl. etiolalaskor,
vagyis sotétben nevelve) mikodéképes riboszomak keletkeznek, de hatékonysaguk és megbizhatosaguk romlik,
ami jol mutatja, hogy a modositasok a pontos miikddést, a finomhangolast segitik elo.

7.5.3. A hirvivo (messenger) RNS

Az mRNS minden €16 szervezetben megtalalhatd, a DNS-ben tarolt informaciot képezi le és templatként szolgal
a fehérjék szintézisében. Az rRNS-hez képest csak kis mennyiségben van jelen a sejtben, noha egy adott mRNS
esetében ez jelenthet egyetlen, vagy akar tobb ezer kopiat is. Atlagos méretiik érett allapotban 1500-2000 nt, de
ennél sokkal rovidebb, ill. hosszabb mRNS-ek is el6fordulnak.

Az érett eukariota mRNS jellegzetes szerkezeti elemeket hordoz (7.18. abra). A molekula mindkét végén ra jellemz6
specialis és részben védelmi funkcidji strukturak talalhatok, az 5° végen egy sapka-szerkezet, amely egy
megforditott 7-metil-GTP és az utana kovetkez6 O-metilalt nukleotidbdl 4ll, ill. a 3° végen a jol ismert poli(A)-
farok. Mindkettd a transzkripcid kozben-utan, specialis enzimek kozremiikddésével jon létre. Az 5 oldalon a
sapka utan egy rovid nem kodolo rész kovetkezik és csak utana kezdddik a kodolo szekvencia. A kodolo szakasz
elsé tripletjét start kodonnak hivjuk és leggyakoribb (szinte kizardlagos) szekvencidja AUG, de minden él6lényben
eléfordulnak alternativ start kodonok is, a novényekben pl. ilyen lehet az ACG triplet. A 3’ vég kozelében is
talalhato egy nem transzlalodo szakasz, ennek hossza nagyon valtozo, 20-800 nt k6z6tt ingadozik. Ebben a részben
helyezkedik el a poli(A)-szignalszekvencia (AAUAAA), hianya esetén elmarad a poli(A)-farok képzddése. A 3’-
végi poli(A)-szakasz hossza 50-200 nt és mérete befolyasolja az mRNS életidejét: a hosszu poli(A)-szekvenciat
tartalmazo molekulak stabilabbak, hosszl életiiek. Léteznek mRNS-ek révid poli(A)-farokkal, vagy farok nélkiil
is, ezek transzlacios aktivitdsa nem alacsonyabb, de az életidejiik lényegesen rovidebb. Ilyenek lehetnek pl. a
hisztonfehérjéket kodold6 mRNS-ek.

5’-oldali Poli(A)-
UTR Kédolo szekvencia 3’-oldali UTR farok

" 7-metil-GTP sapka

7.18. abra Az érett névényi mRNS szerkezete (UTR: untranslated region, nem transzlalodo régio)

7.5.4. Egyéb univerzalis RNS-ek

A szignalfelismer6 partikulum (signal recognition particle, SRP) feladata a szekretalt fehérjék transzportja az
endoplazmatikus retikulum membranjan keresztiil. A partikulum hat kiilonb6z6 fehérjén kiviil egy RNS-komponenst
is tartalmaz, ezt SRP-RNS-nek, vagy 7SL RNS-nek nevezziik. Méretiik 290-330 nt kozott valtozik és szekvencidjuk
hasonlit az eukariota genomokban gyakori A/u SINE ismétlddo szekvencidkhoz. Szintézisiiket a Pol I1I katalizalja
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(1d. 7.4.2.1.). Az SRP felismeri az éppen szintetizalodo fehérjén a szekréciora utald jelet és kapcsolodik a
riboszomahoz, egytttal a membranon levo receptorhoz és végiil segiti a megsziiletd polipeptidlancot a membran
tuloldalara jutni. Az RNS segitd, aktivalo funkciot lat el e komplexben.

A Kkatalitikus RNS, vagy ribozim szintén minden él61ényben megtalalhatd, enzimatikus funkcioji RNS-féleség
és felfedezése segitette az RNS-vilag hipotézis megsziiletését, amely szerint a DNS (kod) és a fehérje (enzim)
funkcidjanak kialakulasa el6tt az RNS 6nmaga masolasat katalizald rendszer lehetett (egyfajta tyik-tojas probléma
megoldas). Ma mar szamos enzimatikus RNS-t ismeriink, részt vesznek pl. a riboszomaban az aminosavak
rogzitésében és sok RNS-moédositd reakcioban, mint pl. egyes RNS-ek érése, vagy a tRNS bioszintézise.

7.5.5. Specialis funkcioju kis RNS-ek

A Kkis sejtmagi RNS-ek (small nuclear RNAs, snRNS-ek) sokszor uridinben gazdag molekuldk, emiatt az ilyen
tipusaikat U-RNS-nek is nevezik. Neviikknek megfeleléen a sejtmagban talalhatok meg és az mRNS-ek és tRNS-
ek érését katalizaljak (1d. 7.5.6.), ill. iranyitjak és biztositjak transzportjukat a citoplazméaba (1d. 7.5.8.). Méretiik
70-220 nt kozott valtozik és jellegzetességiik, hogy 5° végiikon az érett mRNS-hez hasonléan 7mG-sapka szerkezetet
hordoznak. Alcsoportjuknak tekintetok a snoRNS-ek (1d. alabb) és a sejtmagi Cajal-test RNS-ei.

Iy

generacios szekvenalasi technikdk megjelenése lehetdvé tette a genomok még alaposabb vizsgalatat és a szovetek
aktualis RNS-tartalmanak egészen preciz felmérését. Talan a legérdekesebb ilyen kis RNS-tipusok a kis
sejtmagvacska RNS-ek (small nucleolar RNAs, snoRNS-ek), a mikroRNS-ek (miRNS-ek) és a kis/rovid interferald
RNS-ek (small/short interfering RNAs, siRNS-ek).

A snoRNS-ek nem kodolnak fehérjét (ahogy a tobbi szabalyozé RNS sem), funkcidjuk a riboszomalis RNS-ek
érésének segitésében van (1d. 7.5.6.3.). Kb. 90-150 nt méretii kis RNS-ek, melyek génjei egészen sajatosan
helyezkedhetnek el a nGvényi genomban: maganyosan, csoportosan, ill. mas gének nem kodolo részében (intronjaban)
maganyosan €s csoportosan is. A legkiilonlegesebb tipusaik egy olyan gén intronjaban talalhatok, amelynek exon
régioi valdjaban nem kodolnak semmit, mig nem kodolo intronjai snoRNS-ek génjeit hordozzak. A legtobb ndvényi
snoRNS azonban policisztronos csoportokban talalhaté a genomban, vagyis egy RNS irodik at réluk, amely a
transzkripcio utan darabolddik f6l és ebbdl lesznek a funkcionald snoRNS-ek. A ndvények az egyéb eukariotakhoz
képest tobb snoRNS-gént tartalmaznak, részben a ndvényi evolicidban rendszeresen megjelend poliploidia és
kromoszoéma-atrendezodés (1d. 1.2.2.2.1.) miatt.

A miRNS-ek és siRNS-ek egymashoz nagyon hasonld szerkezetli és funkcidju, egyes vagy kettds szala kis
szabilyozé RNS-ek, 18-30 nt mérettel. Mindkét tipus feladata szekvencia-hasonlosag alapjan kotédni bizonyos
mRNS-molekulakhoz és csékkenteni azok megnyilvanulasat (7.22. abra). Ez az RNS-interferencia folyamata,
amelynek a névényekben tobb mddja is lehetséges (1d. 7.5.7.). A miRNS-ek specialis génekrol irodnak at, amelyek
fiiggetlenek azoktol a génektdl, amelyekre végiil az adott miRNS gétlast fog kifejteni. Erésiik nagyrészt a sejtmagban
jatszodik le, ellentétben pl. az allati sejtekkel. Atirasukat a Pol Il végzi. A siRNS-ek egészen més titon keletkeznek:
nem rendelkeznek sajat génnel, hanem a sejtben mar megjelent és valamilyen okbol elnyomasra itélt mRNS-ekbdl
képzddnek. Az ilyen mRNS szarmazhat a névény sajat genetikai allomanyabol (pl. egy transzpozonbdl vagy egy
transzgénrdl), vagy egy virustol, amely megfertozte a novényt. Az ilyen RNS-molekulakat a ndvényi sejt felismeri
¢s RNS-fiigg6 RNS-polimeraz (RNA-directed/RNA-dependent RNA polymerase, RDR) enzimmel kettds szala
RNS-tképez beldle. A kettds szalti molekula hasitasaval keletkeznek a siRNS-molekulak (1d. 7.5.7.). A mechanizmus
részleteit az RNS-interferencia fejezetben ismertetjiik.

Specialis RNS-nek nevezhetjiik a telomer RNS-t is (1d. 7.2.4.), hiszen csak az eukariotak sejtmagjaban fordul eld.

7.5.6. Az RNS-ek érési folyamatai

rrrrr

folyamat, de természetesen sok specialis kis RNS-molekula is atmehet ilyen valtozasokon. Ezek koziil leggyakoribb
a nem kodol6 részek (intron) kivagodasa és ezzel egyiitt az exonok Osszefiizése, ill. el6fordul az RNS kémiai
modositasa (1d. 7.5.1. és 7.5.2.), vagy egyes nukleotidok szabalyozott cseréje (,,editing”).

236

http://www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

A nukleinsav-anyagcsere specialis ndvényi vonatkozasai

3’-oldali
kédolé régio szabalyozé
— A —~ elemek
: intron intron i A N
i exon exon exon :
s |l 3
. -

——
transzkripcié (+ 5’ sapka és 3’ poli(A)-farok szintézise)

7mG sapka - poli(A)-farok
= |

,»Splicing”

- .

7mG sapka poli(A)-farok

7.19. abra Az mRNS érése (,,splicing”): a pre-mRNS ¢€s az érett mRNS kialakuléasa

7.5.6.1. Az mRNS érése

Az intron tipusa egyuttal meghatarozza kivagddasanak mechanizmusat is. A sejtmagban kddolt mRNS-ek érésének
neve ,,splicing” (,,to splice”: 6sszekot). A folyamat a ,,spliceosome” nevii ribonukleo-protein komplexen megy
végbe, melyben fehérjék és snRNS-ek talalhatok. A splicing sordn a résztvevo fehérjék, szabalyozd snRNS-ek és
maga az intron katalitikus funkcioi egylitt érvényesiilnek. A sejtmagi fehérjegénekrol az atiras soran elészor egy
éretlen molekula, a pre-mRNS képzdédik, amely még tartalmazza az intron szekvenciakat (7.19. abra). Ezek az
intronok 70-8000 nt kozotti méretiiek is lehetnek, de leggyakrabban 80-140 nt hosszliak és tobbnyire A ¢s U
bazisban gazdagok. A spliceosome feliiletén megtorténik az elsé reakcio az intron kivagodasara: az intron egy
belsd A nukleotidja nukleofil timadast indit az 5° oldali GU vagashatar felé, emiatt a foszfodiészter kotés felszakad
és egy G-A 2°-5’ foszfodiészter kotés alakul ki (lasszo szerkezet), mikozben az 5’-oldali exon szabadda valik
(7.20. abra). Ennek az exonnak a szabadda valt 3’-végi OH-csoportja (ijabb nukleofil timadast indit a 3’-oldali
hatar foszfodiészter kotése felé, aminek hatdsara a kotés athelyezodik a két exon kozé, szabadda téve a lasszo
szerkezetli intront. Az exonok Osszeillesztése utan a szabadda valt intron elemésztédik és 1étrejon az érett mRNS
(7.18. abra).

Az organellaris mRNS-ek érésében szintén lezajlik az intronok kivagddasa, de spliceosome nélkiil, pusztan az
intronok ribozim funkciojat igényld onkivagas révén (autokatalizis). Az ilyen intronokat I. és II. tipusu intronoknak
nevezzik.
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5’-oldali vagashatar 3’-oldali vagashatar
exon1 l intron l exon2
5 GU A AG 3

- =
- U1 snRNS QUZ snRNS N exon2 3
LJ v

- =

— lasszo6 szerkezet

exon1
5!

exon1 exon2

oOsszeillesztett exonok

a lassz6 elemésztédik

exon1 exon2

»OC

AG 3

7.20. abra A sejtmagban kodolt mRNS-ek splicing folyamata

Az alternativ splicing (AS) soran ugyanazon elsddleges transzkriptumok (pre-mRNS-ek) eltér6 érési folyamaton
mehetnek keresztiil a vagohelyek differencialis hasznalata révén. Tobb eset is lehetséges, pl. exonok maradnak ki
az érett molekulabol, exonok részei eliminalddnak, ill. intron szekvenciak maradnak az érett mRNS-ben. A jelenséget
korabban ritkdnak gondoltak, de a genomi korszak folfedte valodi jelentdségét. Kiilonbozo stresszhatasokra
nagymértékben megnd az AS kiilonb6z6 géntermékeknél, igy pl. a spliceosome egyes fehérjéinél, amelyek azutan
maguk is részt vesznek egyéb gének AS-jaban. A jelenség magyarazata, hogy a genom kodolasi potencialja igy
egyszeriien novelhetd, ill. az adott él61ény rugalmasabban képes valaszolni a kdrnyezeti tényezok valtozasaira.

7.5.6.2. A tRNS érése

A sejtmagban kodolt tRNS-ek érése kivételes abbdl a szempontbol, hogy a részvevd endonukleaz nem meghatarozott
szekvenciat, hanem specialis szerkezetet ismer fol (7.21. abra). Ezek az intronok altalaban 11-60 nt méretiiek és
kivagodasuk utdn még jo néhany enzimatikus 1épés torténik, mire kialakul a tRNS végsé formaja. A szekvencia
is valtozhat: a legtobb névényi tRNS-gén nem kddolja a 3’-végi CCA szekvenciat, amely minden érett tRNS-re
jellemzo (1d. 7.5.1.), ezt szintén enzim szintetizalja érés kdzben a molekulara.

A plasztiszban a riboszomalis és transzfer RNS-ek génjei koziil tobb is egymassal keveredve egy csoportban
helyezkedik el és egy elsédleges transzkriptum irodik at roluk. Igy természetesen az érésiik is egy folyamatban
zajlik.
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7.21. abra A tRNS érése

7.5.6.3. Az rRNS érése

V4

tobbnyire ezektdl szeparaltan helyezkedik el (1d. 1.2.3.1.1.). AzrRNS-ek érése és modosulésa (1d. 7.5.2.) egyszerre
torténik, ribonukleo-protein komplexekbe szervezddott snoRNS-ek (1d. 7.5.5.) segitségével (snoRNP). Ezt az
Osszetett folyamatot ,,processing”-nek is szoktak nevezni. Az elsddleges transzkript (pre-rRNS) kb. 45S mérett
¢s tartalmazza mindharom rRNS-t, valamint nem kodold szekvenciarészeket is. E16szor a prekurzor 5° végén, az
ETS1 (external transcribed spacer) elemben torténik hasitas, majd a 18S és 5,8S rRNS kozott levd ITS1 (internal
transcribed spacer) szakasz vagasaval két részre valik a kiindulasi transzkript. VEégiil a nagy alegység RNS-¢ és
az 5,8S rRNS kozott a homoldg szakaszon hidrogénhid-kotések képzddnek (ami meg is marad), a nem kodolo
szakaszok pedig teljesen degradalodnak.

Mindekozben folyamatosan zajlik az rRNS modositasa is: a snoRNS-ek szekvencia-homologia alapjan
hibridizalodnak az rRNS-lanc egyes részleteivel €s ezzel modositasra jelolik ki a benne levé nukleotidok némelyikeét.
A fehérjepartnerek elvégzik a kijeldlt nukleotidok 2°-O-ribéz-metilacio6jat, ill. uridin-atalakitasat pszeudouridin
nukleotidda. Természetesen ezeken kiviil is még sok és sokféle modositas torténik, mire kialakulnak az érett rRNS
valtozatos minor bazisai.

7.5.6.4. Az RNS-editing

Az RNS-editing egy RNS-féleség nukleotid szekvencidjanak programozott megvaltoztatdsa a DNS-ben kddolt
szekvencidhoz képest. A jelenséget el6szor Trypanosomaban fedezték fel, de hamar ismertté valt az eukariotak
minden nagyobb csoportjaban. A ndvényekben elsdsorban az organellumokban jelentds. Két tipusa koziil az
inszercié/delécio a novényekben ritkdbban fordul eld, ilyenkor adott nukleotid beépiil az RNS-lancba (inszercio),
ami igy hosszabb lesz, viszont a nukleotid-kicserélédés (konverzio) a névényekben is gyakori (7.6. tablazat).

7.6. tablazat Az RNS-editing leggyakoribb tipusai kiilonb6z6 eukaridtakban

Tipus Szervezet Organellum |Transzkript |Médositas
Inszercié/delécié | Trypanosoma |mitokondrium [mRNS Uins /U del
(ins/del) Physarum mitokondrium |mRNS Cins
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Konverzio névények mitokondrium |mRNS C-U, U-C
tRNS C—-U, A—l
rRNS C—-U
plasztisz mRNS C—-U,U-=C
tRNS C-U, A—l
sejtmag tRNS A—I
allatok mitokondrium |tRNS tobbféle
emldsok sejtmag mRNS C—U
(I: inozin)

Az RNS-editing a ndvények mitokondriumaban és plasztiszaban tobbnyire C—U atalakulassal torténik és sok
organellaris mRNS-t érint. Az ellenkez6 iranytt U—C editing is el6fordul, de sokkal ritkdbb. A plasztiszban fajtol
fiiggden kb. 20-40, mig a n6vényi mitokondriumban 400-1000 citidin alakul at dezaminalassal uridinné. Az 6sszes
editing esemény kb. 90%-a az adott mRNS kddold szakaszat érinti és a legtobb esetben sziikséges a konzervativ
kodonszekvencia helyreallasdhoz. A mitokondriumban tobb olyan gén is van, amelynek terméke csak editing utan
lesz teljesen funkcidképes és akkor mutat nagyobb evolicios konzervativitast is. A biokémiai mechanizmust
tekintve legvaldsziniibb az RNS-specifikus C-deamindzok szerepe. A jelenség gyakorisaga ellenére a szabalyozd
koriilmények alig ismertek, de az mar napvildgra keriilt, hogy rovid, un. guide RNS-ek jeldlik ki a modositandd
pontokat és az editoszoma fehérjéi katalizaljak a reakcidkat. Az editing funkcids eldnye lehet pl. két vagy tobb
géntermék képzése egy génrdl, ami ndvelheti a genom kodolési kapacitasat és reakciokészségét. Mindazonaltal
az editing evolucids szerepe €s adaptiv eldnyei maig sem teljesen tisztazottak.

7.5.7. Az RNS-interferencia

Az RNS-interferencia, vagy RNS-csendesités az Osszes eukariota csoportra jellemzé génszabalyozasi
mechanizmus, melynek szamos biologiai folyamatra jelent6s hatasa van. Kettés szalia RNS-képzésen alapul és
szekvencia-specifikus csendesitést, expressziogatlast tesz lehetdvé mindazon génekre, amelyek szekvenciaja
azonos, vagy nagyon hasonld az adott duplaszali RNS-hez. A ndévényekben az RNS-interferencia az RNS és a
DNS szintjén is hat. RNS-szinten a kijel6lt mRNS hasitasa, ill. transzlacios gatlasa (1d. 9. fejezet) torténik, mig
DNS-szinten a DNS és azzal 6sszefiiggésben a hisztonok metildlasa zajlik le (1d. 7.3.2.1. és 7.4.4.2.), ami a
génexpresszio gatlasat vonja maga utan, ill. nagyobb léptékben az adott DNS-régioban a transzkripcidsan inaktiv
heterokromatin kialakulasat és fenntartasat.

Mindezen reakciok kozéppontjaban azok a tobbnyire 21-24 nt hosszusagu kis RNS-molekuldk allnak, amelyek
az emlitett kettds szalit RNS-ek darabolodasaval keletkeznek. A darabolést erre specializalt Dicer vagy Dicer-like
(DCL) endoribonukleaz enzimek végzik, ezekbol Arabidopsisban négyet ismeriink (DCL1-4), mindet a ra jellemz6
funkcioval (7.7. tablazat).

7.7. tablazat A ndvényi RNS-csendesitésben résztvevo kis RNS-ek, azok mérete €s egyiittm{ikodo fehérjepartnereik
(nt: nukleotid)

Dicer-like fehérje |kis RNS RNS-méret (nt) |AGO fehérje |Funkcio
DCLI1 miRNS 21 AGO1/7/10 1
DCL2 siRNS 22 AGO2 2
DCL3 siRNS 24 AGO4/6/9 3
DCLA4 siRNS / ta-siRNS |21 AGO1 4

1: sajat gén csendesitése (endogenous gene silencing, EGS)

2: transzgén és virus poszt-transzkripcionalis géncsendesitése (PTGS)
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3: transzpozonok és ismétlodo szekvenciak transzkripcionalis csendesitése (TGS)

4: PTGS / EGS

A feldarabolt duplaszalit RNS egyik széala egy Argonaute (AGO) fehérjét tartalmazé komplexbe épiil be, melyet
RNS-indukalt csendesité komplexnek neveziink (RNA-induced silencing complex, RISC). Ez a RISC komplex
iranyitja azutan a kijel6lt RNS, ill. DNS szekvencia-specifikus csendesitését, vagyis génexpressziods gatlasat (7.22.
abra). A legtobb miRNS és a DCLA4 altal eléallitott 21-nt siRNS-ek AGO1 fehérjékhez kapcsolodnak €s a ndvényi
sejt sajat mRNS-einek kifejez6dését gatoljak poszt-transzkripcionalis géncsendesités (Post-transcriptional gene
silencing, PTGS) Gtjan. Ezek a gatolt mRNS-ek jellemzéen a ndvényi fejlodést iranyitd transzkripcids faktorokat,
ill. kiilonféle metabolikus és hormonalis utvonalakon haté enzimeket kédolnak. A DCL3-generalt 24-nt siRNS-ek
jorészt DNS-szinten hatnak, a citozin bazisok 5’-metilaciojat serkentik és az ezt kovetd hisztonmodositast (féként
metilacio) idézik eld, ami hozzajarul a DNS erésebb csomagolddasahoz, vagyis a heterokromatin kialakulasadhoz.
A folyamat neve RNS-fiiggd DNS-metilacié (RNA-directed DNA methylation, RADM, 1d. 7.3.2.1.).

Az RNS-ek anyagcseréjében egyediilallo modon egyes miRNS-ek és siRNS-ek transzportalédnak a sejtbol, pl.
a szomszédos sejtbe a plazmodezmakon keresztiil, ill. a szallitonyalabokban. Ez nagyon fontos mechanizmus a
ndvények szisztemikus, azaz egy ponton gerjesztett, de egész szervezetiikben indukalédo védelmi valaszanak
kialakulasaban és tobbek kozt lehetdvé teszi egy virus vagy transzgén elleni védekezés beinditasat a novény azon
pontjain is, ahol az adott fenyegetés még nem jelent meg.

miRNS-utvonal

’siRNS-l]tvonaI\

sajat
RNS virus
miRNS-gén
CH, (;|-|3 CH,
5’ - Transzkripcio (Pol Il) - RDR1/6
csendesitendé mRNS
miRNS
prekurzor - RDR2 TTITTT1TT1T
3 kettés szalu RNS
- Daraboléas (DCL1) TITITIIT1T
kettés szala RNS DCL2/4
1T miRNS JV
duplex - DCL3 siRNS
_Djj- duplex

Metilacio és - transzport a sejt-
plazmaba

7)) sajat mRNS virus
/_\ RNS
TIIT-.
AGO1 * miRNS

-

inaktivalt virus RNS

- Sajat mRNS vagasa

inaktivalt mRNS

7.22. abra Az RNS-csendesités mechanizmusai

7.5.8. Az RNS-ek transzportja és lebontasa

Noha az elobb emlitett miRNS ¢és siRNS-tipusok koziil soknak fontos jellegzetessége, hogy képes elhagyni a sejtet,
a legtobb RNS-molekula csak a sejten beliil transzportalédik. A lehetséges utvonalak a sejtmagbdl a
citoplazmaba, a sejtplazmabdl a sejtmagba és a sejtmagbdl a sejtalkotokba iranyulnak. A legismertebb transzport
az mRNS kijutasa a sejtmagbdl a sejtplazmaba.

241

http://www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

A nukleinsav-anyagcsere specialis ndvényi vonatkozasai

Bioszintézise utan az mRNS a sejtmag matrixaban talalhato. Itt jatszodik le az érési folyamat (1d. 7.5.6.1.), amelynek
teljesen be kell fejezddnie, hogy az mRNS kijuthasson a sejtplazmaba. A kijutast U-RNS tipusi snRNS-ek segitik,
szamos jarulékos fehérjével egylittmikodve, tobbek kozt ATP-bontas kiséretében. A transzport kdvetkezd 1épése
a maghartya poruskomplexén vald atjutds. A poéruskomplex bonyolult felépitésii fehérje egyiittes, a sejtmag
harty4jan 2000-4000 ilyen komplex is megtalalhato, a sejtmag teljes import-export anyagcseréje ezeken a pérusokon
zajlik, szabalyozott koriilmények kozott. Az mRNS-transzport energiaigényes folyamat. Az mRNS kijutdsdban
jelentds szerept a poli(A)-koto transzportfehérje és egyes kis molekulatdomegli G-proteinek is.

A tRNS-ek szintén érésiik lezajlasa utan jutnak ki a sejtmagbdl, érésiikk azonban annyira kozel zajlik le a
maghartyahoz, hogy annak egyes fehérjéi is részt vesznek benne. A sejt tRNS-készletének transzportja bonyolult
folyamat, hiszen pl. a mitokondriumban plasztisz-eredeti és sejtmagban kodolt, tehat a citoplazmabol szarmazo
tRNS-ek is jelen vannak.

Az rRNS-ek gyakorlatilag a kompletten dsszeallitott 80S riboszomaval jutnak ki a sejtmagbdl, szintén szabalyozott
modon.

Az RNS-eket bonto enzimeket ribonukleazoknak, vagy roviden RNazoknak nevezziik. Ezek koziil a monoészteraz
enzimek csak a lancvégi foszfatcsoportok lehasitasara képesek, a diészterazok viszont fel tudjak bontani a
nukleotidok kozti kdtéseket is, akar a lanc végén (exonukleazok), akar a lanc belsejében (endonukleizok). Az
RNS-ek érésében szamos RNaz részt vesz €s ahogy lattuk, nem csak fehérjék, hiszen RNS-ek is rendelkezhetnek
RNaz-aktivitassal. A magasabbrendii novények RNaz-ainak 70-80 %-a kivalasztodik. A szekrécid helye az
endoplazmatikus retikulum, ahonnan az enzimek a vakudlumba és a sejtkdzotti térbe jutnak. A sejten beliil az
RNaz-aktivitas f6 helye a vakuélum, de sok ndvénynél ismert, hogy sejten kiviili térbe is sok RNazt valaszt ki. A
novényekben az RN4azok mennyisége és aktivitasa az élettani allapottdl fiiggden valtozik; jellegzetesen né az
oregedés (szeneszcencia) soran. Az RNazok fontos szerepet jatszanak a nukleinsavakban kotott foszfat
felszabaditasaban, visszanyerésében, de bizonyos RN4azok nagyon jelentések a patogénekkel szembeni védekezésben
is (1d. pl. 7.5.7.). Az RNazok egyik legfontosabb funkcidja az mRNS-ek lebontasa. A legtobb mRNS életideje
viszonylag rovid és tobb komponens altal is szigortian szabalyozott (5 sapka, 3’ farok, RNS-k&t6 fehérjék, RNaz-
ok, RNaz-gatlok). Az RNazok fontos szerepet jatszanak abban, hogy az mRNS-ek csak annyi id6t toltsenek el a
hatdhelyiikon, amennyi a kifejez6désiikhoz éppen optimalis.
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8. fejezet - Az aminosav anyagcsere
specialis novenyi vonatkozasai
szerzd: Dr. Tamas Laszlé

(Vagujfalvi Dezs6é emlékének)

8.1. Aminosavak a novényekben

Az aminosavak nem csak azért birnak nagy jelentéséggel az él61ényekben, mert beldliik épiilnek fel a fehérjék,
hanem mert fontos prekurzorok kiilonbozé anyagesere folyamatokban. Sokféle univerzalis anyag képzésében
vesznek részt az ¢16vilag minden csoportjaban, de kiilondsen nagy a szerepiik a névényekben eléfordulo, tobb ezer
specialis anyag szintézisében. Ezen szintetikus utak kiinduld vegyiiletei lehetnek, de az aminosav bioszintézis
egyes lépéseiben keletkez6 molekulak is kiindulasul szolgalhatnak. A specialis anyagok jelents része a ndvényeknek
csak egyes, nem ritkan sziik csoportjaban szintetizalodik. A specialis anyagok képzésével ,,Masodlagos metabolitok
képzddése és szerepe” cimii fejezet foglalkozik. Jelen fejezet az univerzalis proteinogén aminosavak képzédésével
és lebontasaval foglalkozik.

A proteinogén aminosavak azon molekuldk korét jeloli, melyek részt vesznek a fehérjék felépitésében. Az
altalanosan el6fordulo, univerzalis proteinogén aminosavak szama 20, melyek mindegyikének van sajat nukleinsav
kodja, tRNS-e és ligaz enzime. A fehérjékben megtalalhaté aminosavak szama sokszor tobb mint 20, melynek oka
az elkésziilt fehérjén bekovetkez0, tgynevezett ,,poszttranszlaciés” modositas. Ennek eredményeként keletkeznek
a primer beépiilésti aminosavak némelyikébdl a specialis proteinogén aminosavak, mint a hidroxi-prolin
hidroxilezéssel, az e-N-trimetil-lizin metilezéssel, vagy példaul a 4-karboxi-glutaminsav.

Az univerzalis proteinogén aminosavakhoz kapcsolodo csoportja az aminosavaknak az univerzalis nem proteinogén
aminosavak. Ide tartozik egyrészt a 20 proteinogén aminosav képzddésének intermedierjei, pl. homoszerin,
homocisztein, ornitin, citrullin, illetve melyek a katabolikus folyamatokban keletkeznek, pl. f-alanin, y-aminovajsav.
A teljes csoportositas végett meg kell emliteni a negyedik csoportot is, a specialis nem proteinogén aminosavak
csoportjat, melyek természetes viszonyok kozott nem fordulnak elé fehérjékben és képzésiikk nem altalanos a
novényvilagban. Ebbe a csoportba tobb mint 200 molekula tartozik, pl. a pipekolsav, melyekkel a ,,Masodlagos
metabolitok képzddése és szerepe” cimii fejezet foglalkozik.

A proteinogén aminosavak tobb féleképpen csoportosithatok, melyeket a Biokémia részletesen targyal. Ebben a
fejezetben csak a szerkezetiik alapjan valé csoportositast mutatjuk be az 8.1 abran, melyben feltiintettiik a kdzds
uton képz6d6 aminosav csaladokat is.
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Clanc monoamino- . diamino ~
hossza monokarbonsavak -~ of - SH dikarbonsavak csoport  9YUMus
c2 Gly @
C3a Ala Cys
C4 - @ Asp Asn
C6 Val Glu GiIn O Arg Pro
C6 Leu Lys
{CG)C, fenil- Phe Tyr
GV BN O
indolil-
(CIN,)C, -
imidazolil-  ° @

Az aminosav oldallancok alapjan hat csoportot kiilonboztetiink meg. Ez a hat csoport természetesen nem egyezik
meg a képzddésiik szerint felallitott hat csoporttal.

8.1 abra Az aminosavak csoportositasa oldallancaik alapjan

8.2. Az aminosavak nitrogénjének eredete

A N az ¢él6k szerves vegyiileteibe NH;, egészen pontosan NH," formaban 1ép be. (Egyetlen kivétel ez alol az
Asn képzddés alternativ tutja, ahol cianid formaban torténik a beépiilés (lasd 8.4.3. fejezet.) A redukalt nitrogén
NH; formaban valo kdzvetlen belépését mas tudomanyteriiletek részletesen vizsgaljak, valamint egyes lépéseit
ezen konyv 6.1.1.2. fejezetének egy része, tovabba az 6.1.2.3., az 6.1.3. fejezetei is targyaljak, jelen részben csak

osszefoglaljuk a négy 6 folyamatot, melyet egy Osszefoglald 8.2. abran is bemutatunk.
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8.2. dbra A nitrogén aminosavba valo beépiilésének lehetséges utjai

8.2.1.Primer nitrogén beépllés

E folyamatnak két szala van. Az egyik kevésbé jelentds a novényekben (reduktiv aminélas), mig a masik elsésorban
a novényekben jelentds (GS-GOGAT).

A ketosavak reduktiv aminalasadehidrogenazok részvételével zajlik, pl. pirosz6l6savbol alanin-dehidrogenaz
enzim segitségével NADH jelenlétében alanin keletkezik, vagy a-ketoglutarsavbol glutaminsav. Ez utdbbi
folyamatban, mely a legelterjedtebb dehidrogénezési folyamat, kiilonb6z6 redukald agens biztosithatja a redukald
er6t attol fliggben, hogy a ndvény mely részében torténik a redukcid. A mitokondriumban a NADH, mig
kloroplasztiszban mind NADH és NADPH.

A GS-GOGAT rendszer mennyiségileg is a legjelentésebb NH; fixalasi folyamat. A glutaminsavbdl a glutamin-
szintetaz (GS) enzim ATP jelenlétében Gln-t szintetizal. Ebbdl a glutamat-szintaz (GOGAT) enzim a-ketoglutarsav
jelenlétében 2 Glu-t képez. A redukcidhoz sziikséges reduktans levelekben a redukalt ferredoxin, mig gydkerekben
és fejlodé magvakban ferredoxin, NADH és NADPH is lehet.

Az a-ketoglutarsav molekulat a névényben mindkét rendszer [glutaminsav-dehidrogenaz (GDH) és GS-GOGAT]
felhasznalhatja az NH; asszimilacidjara. A két folyamat aranya fiigg a névényi szévet tipusatol, a névény fejlodési
allapotatol és a rendelkezésre allo6 NH; mennyiségétol, koncentracidjatol. Magas NHs-szint a GDH enzimet
indukalja. A GS enzim aktivitasat a rendelkezésre all6 ATP mennyisége szabalyozza, amire a GDH oxidativ iranyu
miikddése is jelentds hatassal van.

8.2.2. Transzaminalas

A fentebb ismertetett uton asszimilalt nitrogént mas aminosavakba a transzaminazok, vagy aminosav-transzferazok
viszik at a keletkezett glutaminsavbol. A folyamathoz sziikség van egy aminosav donorra és egy o-ketosav
akceptorra. Az akceptor molekulatol fliiggéen keletkezik Asp az oxalecetsavbol, Gly a glioxalsavbol, vagy Ala a
pirosz6lésavbol. A folyamat kdzben regenerdlodik az o-ketoglutarsav, ami visszaléphet az els6dleges NH;-kotd
folyamatba, s igy johet 1étre egy ciklus. A transzaminaz enzim katalizalta reakcio tobbnyire reverzibilis, mely alol
kivétel a glioxalsav — Gly reakci6. Koenzime a piridoxalfoszfat (PLP), ami legtdbbszor erdsen kotddik az
enzimhez. A ndvényekben sok valtozo specificitasu transzaminazt mutattak ki. Kiilonbségek vannak a kiilonb6zo
ndvényekbdl eléallitott enzimek kdzott is a donor és az akceptor tekintetében egyarant. (A karfiol enzimje mikodik
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mind o-ketoglutarsavval, mind oxalecetsavval, de a donorok eltérd aktivitasuak a két akceptor esetében). Viszonylag
elkiilonithetdek az a-ketoglutarsav és oxalecetsav, valamint a piroszélsavval és a glioxalsavval miikodoé enzimek.
A transzamindzokat megkiilonboztethetjiik aszerint, hogy milyen aminodonorokat hasznalnak fel. Ezek alapjan
vannak melyek a szerinr6l, a glutaminrol, aromas aminosavakrol, vagy éppen az ornitinrél viszik at az aminocsoportot
az akceptor molekulara.

A proteinogén aminosavakon kiviil mas aminosavak is képzddhetnek ketosavakbol, de aldehidek is lehetnek a
nitrogén akceptorai.

Az aminosav szintézist részletesen bemutatd abrakon a transzaminalas folyamatat egy ponttal jeléljiik a nyil
mellett.

8.2.3. Aminalas glutaminnal

Egyes aminosavak képzddése soran olyan nagy specificitasu reakciok is lejatszodnak, melyben a nitrogén donor
csak a glutamin lehet. Ilyen torténik pl. az aszparagin képzddése soran (ahol egy amid — amid atvitel torténik,
azaz transzamidalas), vagy a Trp és a His gy(riibeli N-jének belépésekor, a purin bazisok N3- és Ng-helyzetl
nitrogénjének bevitelénél, ill. a karbameil-P képzddésekor. A karbamoil-P az Arg és a pirimidin bazisok
szintézisében vesz részt. A reakcidban szerepld enzimeket szintetdzoknak nevezik és ATP-t igényelnek.

Az elkovetkez6 abrakon az aminalas glutaminnal tipust reakcidkat a nyil melletti X-el jeloljiik.

8.2.4. Aminalas kapcsolt intermedierek utjan

A negyedik csoportba tartozoé reakcio az el6z6nél is specialisabb. A reakcidban az Asp és a Glu vehet részt, mint
N donor. Az aminocsoport nitrogénjén keresztiil kapcsolodik az akceptor molekula szénatomjahoz és egy C-N
kotés jon létre. Az Arg bioszintézise soran a citrullinhoz kapcsolddik az Asp, és igy arginino-borostyankésav
jon Létre. A kapcsolt dsszetett molekulabol kihasad a fumarsav Ggy, hogy az Asp nitrogénje az akceptoron marad,
s létrejon az Arg. Hasonl6 ,.kapcsolt reakciéo” az AMP képzddés soran is megfigyelheté. Az IMP (inozin-5-
monofoszfat) kapcsolodik az Asp-vel és adeniloszukcinat jon 1étre, melybdl a fentebb emlitett fumarsav kilépésével
AMP keletkezik. Pontosan ilyen reakcioban keriil be a purin gytiriibe az N!is. Az enzimet szintetiznak és lidznak
nevezik, melyek ATP igényes reakciokban katalizaljak a reakcidkat.

Hasonlo, analog reakciokban szerepelhet a Glu is a Lys képzddése egyik ugynevezett AAA (o-aminoadipinsav)
utjan. Ebben a folyamatban a Glu az a-aminoadipinsav-félaldehidhez kapcsolodik, s igy keletkezik a szaharopin,
melybdl kihasad az a-ketoglutarsav, s 1étrejon a lizin.

Erdekes, hogy hasonlé ,.kapcsolt” iton adédik at a kén az elsédleges kéntartalma aminosavbol, a ciszteinbél,
egy C-4 vazi molekuldhoz torténd kapcsolodassal, cisztationon keresztiil, a metionin képzédése soran.

8.3. Az aminosavak szénvazanak eredete

A 20 aminosav szénvaza a fotoszintézis és a 1égzés né¢hany intermedierjébdl képzoédik, pontosabban hat olyan
reakcidsor folyaman alakul ki, melyek kiinduloé vegyiiletei a fent emlitett folyamatok nyolc intermedierje. Az
aromas aminosavak szintézise két molekulabol indul ki, mig a glicin-szerin csoport aminosavai szintézisének két
lehetséges kiindulopontja van. Az aminosavak csoportositasa a bioszintézis utnak megfelelden is torténhet, s ez
alapjan hat csaladba soroljuk, melyet a 8.3. abra mutat be. A nyolc kiindulé vegyiiletet vastag betiivel jeldltiik,
s az ezekbol kiinduld vastag nyilak a megfeleld csaladokhoz vezetnek. A transzaminalassal elsédlegesen képzddott
aminosavakat is mutatja a 8.3. abra.
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8.3. abra Az aminosavak szénvazanak eredete

Az 1 jelii csalad két els6dleges aminosava koziil a szerin a fotoszintézis Calvin ciklusaban, ill. a glikolizis soran
keletkez6 3-P-glicerinsavbdl képzddik tigy, hogy a glicerinsav atalakul 3-hidroxi-piroszdlésavva, s ez a molekula
transzaminalddik. A glicin a glioxalsavbol képzddik transzaminalassal. A glioxalsav a fotolégzés soran keletkezd
glikolsavbol szarmazik, de a glioxalsav ciklusban is keletkezik.

A 2. csalad elsddleges aminosava, az alanin szintén a 3-P-glicerinsavbdl kiindulva képzédik, ami a PEP-on at
vezet a transzaminalodasban résztvevé pirosz6lésav szintéziséhez.

A 3. és 4. csalad els6dleges aminosavai, az aszparaginsav és a glutaminsav a Szent-Gyorgyi-Krebs ciklusban
keletkez6 oxalecetsavbol és a-ketoglutarsavbol képzddnek transzaminalassal. Az utobbi molekula primer aminalassal
is atalakulhat Glu-va. Az oxalecetsav ezen kiviil a C-4-es novények CO,-fixalasanak is a terméke.

Az 5 jelii csaladban talalhato harom aminosav koziil egyik sem elsédleges, de bioszintézisiik kezdeti szakasza
koz0s, mely az eritr6z-4-P és a PEP Osszekapcsolodasaval kezdddik. Az eritr6z-4-P a Calvin ciklusban, vagy a
pentozfoszfat ciklusban keletkezik.

A 6. csaladba egyetlen aminosav tartozik, a hisztidin, amelynek szintézise az elobb emlitett két ciklusban keletkezd
rib6z-5-P-nak a szarmazékabol, a P-ribozil-pirofoszfatbol (PRPP) indul ki.

A fentebb emlitett folyamatokat attekintve megallapithatjuk, hogy a 20 proteinogén aminosav szintézise kiindulasi
molekulainak biztositasaban a ndvények legalapvetdbb anyagcsere folyamatainak mindegyike részt vesz: a
fotoszintetikus CO,-fixalas C-3-as és C-4-es Utja, a fotolégzés, a glikolizis, a glioxalsav-, a pentdzfoszfat- és a
Szent-Gyorgyi-Krebs ciklus, sot a purin anyagcsere is az ATP bekapcsolodésa révén.

8.4. Az aminosavak bioszintézise

Ellentétben mas él6lényekkel, a magasabbrendii névények képesek mind a 20 proteinogén aminosavat szintetizalni.
Az emberi szervezet erre nem képes. Igy azokat, melyeket nem tud bioszintetikus utakon eldallitani, kiviilrél adott
fehérjékbol kell beszerezze a taplalkozas soran. Az ember esetében a 10 nem szintetizalddo aminosavat esszencialis
aminosavnak nevezziik. A Cys és a Tyr helyzete azért kiilonleges, mert ugyan nem esszencialisak, mégis hianyzik
de novo képzddésiik, mert mas esszencialis aminosavakbol jonnek létre; a Tyr fenilalaninbol, a Cys metioninbol
képzddik az emberi szervezetben.
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A ndvényi aminosav-bioszintézis megismerése egyben az univerzalis proteinogén aminosavak de novo képzddésének
megismerése is. A kovetkezokben aminosav csaladonként ismertetjilk a bioszintézis folyamatait. A kép igen
valtozatos, bonyolult és dsszetett, ami jol tiikrozi az aminosavak funkcios csoportjainak dsszetettségét is.

8.4.1. A glicin-szerin csalad aminosavainak képzoédése

A csaladba 3 aminosav tartozik, a glicin, a szerin és a cisztein. A kozponti helyet a szerin foglalja el, mig a glicin
részben, a cisztein egészen a Ser-hez kapcsoltan képzddik (8.4. abra). A szerin szintézisének harom f6 utja
van. Kett6 a 3-P-glicerinsavbodl indul ki, mig a harmadik a glicinb6él. A Calvin ciklusban (ez a fontosabb mddja),
de a glikolizis soran is keletkezik 3-P-glicerinsav. A szerin szintéziséhez ebbdl a molekulabdl kiindulva két ut
vezet; az egyik foszforilezett, a masik foszfor nélkiili intermediereken keresztiil jatszodik le. A nem-foszforilalt
ut els6 1épéseként defoszforilezés torténik, melynek soran glicerinsav keletkezik, amibdl egy kovetkezo 1épésben
(dehidrogénezés NAD koenzim segitségével) 3-hidroxi-piroszdlésav képzddik. Ez az a-ketosav transzaminalassal
szerinné alakul. Ez az Ut els6sorban a levelekben miikddik, melyhez a foszfatdz enzim nagy mennyiségben
rendelkezésre all, kiilondsen a C4-es ndvényekben.

Calvin ciklus

Fotolégzés, peroxiszéma s
: levelekben glikolizis

glioxalsay | CH:—OH CH, — OH CH, -0-(®
CHO : — - -
| ciklus e T i T B
/ COOH COOH 1, CooH .. COOH
glioxalsav <_| 3-hidroxi- glicerinsav 3-foszfo-
oxalsav piroszdlgsay—=—— T glicerinsav
- } glukoheogenezis ‘
;lﬁ l—- 2H
Csirazao magvakban ‘
CH, - OH CH, —0-(® CH, — o—-(P)
2| $Ha—NH; »1" CH-NH, 4_!_ CH—NH; «=— o
COOH s ~| cooH 5 COOH COOH
glicin y szerin 3-foszfo- 3-foszfo-hidroxi-
e szerin pirosz&lésav
CO, =— /
gﬁ’ : Ac-CoA s2=]
y l £|2H2 —0—Ac n!:H2 - SH
y 4 — —
3 —— CH—NH, CH- NH,
g 1 ! CoA COOH acetat | COOH
[CHz:] — THF [CH, = ]— THF O-acetil-szerin cisztein
N3, N'%-metilén-THF N3-metil-THF
(aktiv formaldehid) (aktiv metil)

8.4. abra A glicin-szerin csaladba tartozo aminosavak képzddésének reakcioutjai

A foszforilezett intermediereken at torténd Ser képzGdés leginkabb csirazaskor torténik. Az aminosav szintézis
ezen utja csak a reakciok sorrendjében kiilonbozik az el6z6 uttdl, mert itt dehidrogénezés — transzaminalas —
defoszforilalas a reakciok sorrendje. Az ezekben a folyamatokban kozremiikodo enzimek természetesen masok,
mint a korabban leirtakban.

A glicinnek is van sajat képzddési utja, mely glioxalsavbol indul ki. A glioxalsav a glioxalsav ciklusbol szarmazik,
de keletkezik a kloroplasztiszban is a fotolégzés soran kapott P-glikolsavbél, mely a peroxiszomaban alakul 4t
a glicin szintézis kiindulasi vegyiiletévé. A ndvény nitrogén ellatottsagatol fiiggden a glioxalsav tovabb oxidalodhat
oxalsavva. Elegendd N esetén ellenben glicinné transzaminalodik. Az irreverzibilis transzaminalast végzo egyik
enzim N donora lehet a Glu és az Ala, mig a masik enzimé a Ser.

A Gly és a Ser egymasba is alakulhat reverzibilis modon, de ez nem jelenti azt, hogy egy enzim reverzibilis
mo6don miikédik. Az atalakitdshoz sziikséges egy tetrahidrofolsav (THF) nevii koenzim, s ez a reakcid egyben a
novények C-anyagcseréjéhez kapcsolddo nagy jelentdségii altalanos folyamat része. Ha a Gly — Ser atalakulas
iranyabol indulunk ki a reakci6 bruttod egyenlete: 2Gly + H,O = Ser + CO, + NH; + 2H. A két Gly molekula
egyike enzimatikusan elbomlik, s keletkezik CO,, NH; és 2H (azaz 2H", valamint 2¢”). A masik szén a THF-hez
kotodik, s 1étrehozza az Ng,Njj-metilén-THF nevii molekulat. A hidratalodas soran keletkezik az Ny-hidroxi-
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metil-THF, s ez adja at a masik glicin molekulanak a—CH,OH csoportot, s igy 1étrejon a szerin. [Az N5,No-metilén-
THF valdjaban egy aktiv formaldehid csoportot tartalmaz, ami Ns-metil-THF-é redukalodva az anyagcsere
elsodleges metil donora lesz, s legfobb funkcidja a metionin aminosav metil csoportjanak 1étrehozasa (lasd 8.4.3.
fejezet)]. A forditott irdnyt reakcioban a Ser hidroximetilje keriil at a THF-re, s az igy keletkezett molekula szintén
beléphet a sejt C;-pooljaba.

A glicinbdl keletkezd nagy mennyiségii Ser felhasznalasa nem csak a fehérjeszintézisben lehetséges. Az intenziv
fotolégzés soran keletkezd nagy mennyiségli glioxalsav a szerin aminosavon keresztiil hexdzza, ill szahardzza
alakulhat. Ez a glukoneogenezis egyik valtozata, amikor a nem foszforilalt intermedierek Utjan, az enzimek
reverzibilis mikodésének eredményeként a szerinbdl 3-P-glicerinsav keletkezik, s ebbdl a glikolizis forditott
iranyu reakcioésoran jutunk szénhidratokhoz. Ennek az titnak a jelentGsége igen nagy, ndvényfajtol és a kiilsé
viszonyoktol fliggden eltéré aranyban keletkezhet szaharéz a Calvin ciklus egyik intermedierjébdl és a fotolégzés
glikolatjabol kiindulva. A Triticum fajokban a glikolat ut aranya 40-75%.

Az atalakulas kozben keletkez6 NH; sem vész el a novényi sejt szamara, mivel a GS-GOGAT, vagy a GDH
enzim segitségével tjra fixalodik, azaz ujra Glu keletkezik, ami részt vehet a glioxalat transzaminalasaban. Ennek
eredményeképpen a Gly elbomlasakor keletkez6 NH; visszajut a glioxalsavbol képzodo glicinbe.

A cisztein képz6désének az S-anyagcsere szempontjabol hasonldéan nagy a jelentOsége, ugyanigy, mint a
glutaminsavnak a N-anyagcserében. A redukalt kén asszimilaciojanak elsé terméke a Cys, mely a kén tovabbaddja
andvényekben. Képzddése soran a Ser és Ac-CoA reakcioja eredményeként O-acetil-szerin keletkezik, majd ebbe
1ép be a szulfatredukcid terméke. A Cys képzOdésének ez a legfontosabb, szinte kizardlagos utja.

8.4.2. A piruvat csalad aminosavainak szintézise

Ebbe a csaladba szintén 3 aminosav tartozik, az alanin, a valin és a leucin. A pirosz6l6savbol kiindulé szintetikus
utakban 3, 5 és 6 szénatomos molekulak keletkeznek két, ill. egy szénatom hozzaadasaval, melyek jellegzetes
mechanizmusokon keresztiil torténnek (lasd 8.5. abra).

l transzaminalas

- - r ra ]
reduktiv aminalas | s ci,
COOH CHy CH-CH,
CH, - CH, CH, CH=-CH, CH;
€=0 | co—ooox [ CH-NHp | =- -l .- | gE-Nm CH= NH, CH-NH,
COOH { f COOH COOH COOH COOH
NH; 2H €0,
2 pirosz8l&sav alanin aszparaginsav valin leucin
] I .
izomer.

CH.
P e b coa FHs o g
- C=0 CHy~ C=OH cH-cH, CH-cH, cH-cH, CH-CH,

— Cfi,— C—OH CH- OH c=0 HO- C- COOH CH-C CH.
sy i ] ] ¥ i OO I [T
/ toom COOH 4, CooH R ¢=0
/ ) . . A £) 2H Co,
ce-acetohidroxi- o, B-dihidroxi- a-keto-izo- COOH COOH COOH
propionsav izovaleridnsav valeridnsav «-izopropil- o-keto-izo-
— almasav kapronsav
co,=—i I
[CHJ | CH, - C— SCoA
OH i o
hidroxictil-TPP ™ liponsay”  {Colk acelECUA
(aktiv acetaldehid)
“ izomer. CHy

fﬂs CH, o CH, CH, CH,

CH, | ~rc=o CH,;—CH,- C—OH CH-CH, ~ CHy CH- CH;

c=0 CH, - CHy~ C- OH CH-OH c=0 =2 . | cH-NH,

COOH COOH CooH ',  COOH COOH
" «-acetohidroxi- o, B-dihidroxi- w-keto-B-Me- % .

«-keto-vajsav . % o g -2

! vajsav B-Me-valeridnsav valeridnsav Lzoleucin
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1 transzaminalas

- " sz 1
reduktiv aminalas | _+ =
fOOH CH, 'IZH— CH,
IC}{, o IFH, l’i:H; CH CH, FH;
‘.}3‘=0 = lI‘JH- NH; ---[-- (IZH-NH; CH NH, (‘ZH—NH,
COOH { I COOH COOH COO}-{ COOH
NH; 2H c0,
2 pirosz8lsav alanin aszparaginsav valin leucin
[ ] i r .
|zomcr
i O . S iy
c o CH,~ c OH CH-CH, CH-CH, CH-CH, CH-CH,
— dl, ¢-oH cu OH -—r— ¢=0 HO- €~ COOH T—I- ¢H- COoH T_l— CH,
COOH H,0 COOH E ?H, Lo (I:H_ OH f=0
y o 2H Co,
macerohldrom— o, B-dihidroxi- a-keto-izo- COOH COOH COOH
propionsav izovaleriansav va]criénsav ce-izopropil- a-keto-izo-
o almasav kapronsav
COp=—y
(T | L CH,= C= SCoA
OH i )
hidroxietil-TPP ™ lipgosay”  fCo acetil-CoA
(aktiv acetaldehid)
. izomer. CH,
?Hs CH, S CH, CH, CH,
CH, | T C=0 CH, -~ CH, - €~ OH CH- CH, ~ CHy CH- CH;
c=0 €H,~CH,~C- OH CH- OH =0 2o | cH-nu,
1
COOH COOH COOH H;0 COOH COOH
. " ec-acetohidroxi- «,B-dihidroxi- a-keto-B-Me-
a-Keto-vajsav f . = iy
! vajsav B-Me-valeridnsav valerinsav kzoleucin

8.5. abra A piruvat csaladba tartozé aminosavak képzédésének reakciottjai

Az alanin a piruvatboél keletkezik kozvetlen transzaminalassal. A N donora barmely aminosav lehet in vitro
vizsgalati eredmények szerint. Mint korabban mar emlitettiik ezen az alapvetd iton kiviil van egy masik lehetséges
szintézis Ut is, a reduktiv aminalds, melynek enzimét névényekbdl kimutattak. Az aszparaginsav dekarboxilezésével

torténd alanin képzddés jelentdsége nem ismert a ndvényekben, s enzimét is csak mikroorganizmusokban mutattak
ki.

A valin képzodéséhez a piroszolosav szénvazat két szénatommal kell hosszabbitani. A zsirsavciklusbol jol ismert
altalanosan elterjedt a malonil-CoA-boél kiinduld, acetil csoport beépiilésével jaré folyamattal szemben a Val
képzddésekor egy teljesen eltérd reakciosort irtak le. Ezt megkiilonboztetésiil ,,a-ketosavak C,-lanchosszabbitasi
mechanizmusa” névvel emlitik. A folyamat emlékeztet a 2Gly — Ser + CO, atalakulasra, azaz két piroszélésavbol
indul ki, keletkezik CO, és egy a-acetohidroxi-propionsav, vagy a-aceto-tejsav, amibol késobb valin szintetizalodik.
A reakciohoz szintén koenzim sziikséges, s ezt a szerepet a tiamin-pirofoszfat (TPP) t5lti be. Az egyik piruvat
dekarboxilezése utani hidroxi-etil (-CH,-CH,-OH) ,,maradékot” a TPP veszi fel (aktiv acetaldehid), majd adja
at a masik piruvatnak. (A TPP szerepe jol ismert a Biokémiabol az a-ketosavak dekarboxilezését ismertetd
folyamatban). A hidroxi-etil csoport a pirosz6ldsav a-helyzetii szénjéhez kapcsolodik, s 1étrehozza az a-acetohidroxi-
propionsavat. A kdvetkezd 1épésben izomerizacidval a metil csoport atkeriil a f-pozicidba, majd a karbonil csoport
redukalédik, s a keletkezett molekula dehidratalédik. Ennek a reakcidsornak a végeredménye az a-keto-
izovaleridnsav, a fontos elagazasi pontot jelentd intermedier. Transzaminalassal ebbol keletkezik a valin, masrészt
ez a leucin szintézise felé vezetd ut kezdete.

A leucin szintézise az 5 szénatomos o-keto-izovaleriansav-bol indul ki, azaz a lancnak egy szénatommal kell
hosszabbodni. Ez az ,,a-ketosavak C;-lanchosszabbitasi mechanizmusa” névvel illetett modon torténik. Az 5
1épésbal 4ll6, 3 enzim katalizalta reakciosor érdekessége, hogy ezen kiviil még szamos mas anyagcserefolyamatban
is szerepel (lasd 8.6. 4bra). Az els6 1épésben az a-szénhez kapcsolodik az acetil-CoA acetil csoportja. Az igy
keletkezett molekulan az —OH csoport izomerizacio soran (két 1épésben) athelyezddik egy masik szénatomra. A
4. 1épésben dehidrogénezddés, majd az 5-ben dekarboxilezés torténik, s ennek eredményeként 1étrejon a kiindulasi
molekulahoz képest egy szénatommal hosszabb molekula, melynek transzaminalasaval keletkezik a leucin. Az
,a-ketosavak C;-lanchosszabbitasi mechanizmusa” mas molekulakboél kiindulva, természetesen mas enzimek
kozremiikodésével, is végbemegy, végbemehet.
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I [ T I I
B acca B pomeoR i ;
0=C-COOH E, HO-C-COOH E; ﬁ— COOH ! E, ?H— COOH E,; (IZH—- COOH E; (IZH2
o, cn ca-oH c=0 ¢=o
¢ .
R Cott coon HOH  cCoon coon HH coom % coon FOLYAMAT
COOH . . trikarbonsav-
I £ . cisz- R oxél- a-keto- R
CHy oxdlecetsav Clromsay akonitsav Izocitromsav borostydnkdsav | glutdrsav cnklus
! (részlete)
COOH i
(':H2 a-keto- homo- homo- homo- oxil- a-keto- lizinképzés
<I3Hz glutdrsav citromsav akonitsav izocitromsav glutirsav adipinsav (AAA it eleje)
]
CH, B-hidroxi- - . ec-hidroxi- a-keto-
Giocn, | SR o | Bkarboxi ccizopropil B-karboxi- B-karboxi- welo o | eucinképzés
' nansa izokapronsav izokapronsav izokapronsav Pr
glioxilsav ciklus

H . glioxalsav almasav _— oxalecetsav pirosz3lGsav || (részlete) +

(nincs sziikség izomerizépiéra) piruvétképzés

8.6. abra A leucin aminosav képzésében is szerepld ,,a-ketosavak C;-lanchosszabbitasi mechanizmusa”

Ezek a ketosavak elemei lehetnek alapveté anyagcesereutaknak, mint pl. a Szent-Gyodrgyi-Krebs ciklus
(oxalecetsav), vagy mas aminosav szintézis Utnak, pl. Lys képzddése az AAA tuton (a-ketoglutarsav), stb. (lasd a
8.9. abrit).

A piruvat csalad aminosavai bioszintetikus Utjainak targyalasat ugyan a leucin szintézisével befejeztiik, de érdemes
itt ismertetni az izoleucin szintézisét is. Ennek az az oka, hogy a kiindulasi C4-es ketosavbol ugyanavval a
C,-lanchosszabbitasi mechanizmussal jon létre az Ile vaza, mint a piruvatbdl a Val vaza. Természetesen nem
szabad elfelejteni, hogy az Ile szintézise az aszparaginsavbol indul ki, azaz a szénvaz eredete alapjan abba a csaladba
tartozik. A két reakcidsor hasonlosdga mellett az is indokoltta teszi azonban, hogy itt mutatjuk be bioszintézisét,
hogy nem csak a reakci6 Ut azonos, hanem ugyanaz a 4 enzim katalizlja a reakciokat. Az enzimeknek kett6s
specificitasuk van. Ezt azért fontos kiemelni, azért is érdekes, mert az enzimeken keresztiil a két csalad aminosav
szintézisének szabalyozasa osszekapcsolodik.

Az izoleucin képzdédésének kiindulasi molekuldja a 4 szénatomos a-keto-vajsav. Ehhez kapcsolodik a
pirosz6l6savbol szarmazoé hidroxi-etil-TPP, s egy hat szénatom szamu a-acetohidroxi-vajsav keletkezik. Az ezt
kovetd izomerizacidban nem egy metil csoport, hanem egy etil csoport keriil at a B-pozicidba. Ezutan szintén
redukci6 és dehidratacio kovetkezik, aminek eredményeként 1étrejon a-keto-fB-metil-valeriansav. Ez a molekula
transzaminalassal alakul izoleucinnd. Az izoleucin kiilonleges helyzete tehat abbdl adddik, hogy bioszintézise a
3. csaladhoz kapcsolja, de a folyamat masodik szakasza az enzimek révén a 2. csaladhoz is.

8.4.3. Az aszparaginsav csalad aminosavainak szintézise

Ebben a csaladban van a legtobb, azaz Gsszesen hat aminosav; aszparaginsav, aszparagin, treonin, metionin,
izoleucin és lizin. Nem csak a legkiterjedtebb csalad, de képzddésiik is igen valtozatos. A csalad a nevét a tovabbi
5 aminosavhoz vezet6 szintetikus ut kiindulasi molekulajatol, az aszparagintol kapta (8.7. abra).
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transzaminalas
‘ reduktiv aminalas

COOH COOH COOH
-

CHy Chy - | cH

C=0 " F - 'f“ CH-NH, { CH

| 1 NH 1

COOH | NHy 2H | COOH o

oxilecetsav aszparaginsay fumdrsav tI'JOOH EJOOH
@ ¢=0 CH-NH; CH-NH,
CH, [+ CH,
CONH, ATP %‘00@ M cHo piruvit A 2H acil-CoA cy, H0 ICHZ epimer. éHz
. i
cH, CH, CH, HC? “cH, I CH, . H, l &n
i ] i [ I — g [
ll'-‘H-NH; CH=NH; CH-NH, HOOC- C‘.._N,CI{- COOH CH=NH- acil CH=NH, CH-NH,
COOH | AMP PP, COOH B COOH  Ro CoA  COOH acil Coon co, oot
aszparagin B-aszpartil-P  aszparaginsav- dihidro-pikolinsav L,L-2,6-diamino- lizin
— félaldehid DAP Gt pimelinsav —
N fo raktarozasi
formaja Ac-CoA CHy0 ~Ac CcH, _§CH cH, _;(ademzin
i CH, T CH
fh . U7 AdoH i J
CH=NH, - GH-NH, CH-npy DY CH-NH,
COOH CoA i COOH ool ool
]
homoszerin b ! O-Ac-homoszerin S-Me-metionin AdoMet
izoleucinhoz I _':: E
cisztein ——=—= acetat
' 1
CH 10 H izomer, SHO(®) CH, = §=CH, CH, =sH 1===| CH =S—CH, | ATP PP, P,
?H; FH_OH (Imz II:I‘I; CH=NH, 'I:H: . 1 - ?ﬂ:
c-0 CH-NH, CH-NH, CH-NH, COOH  { CH-NH, CH-NH,
COOH COOH NH
NHy H,0 P, COOH P, COOH ni,ruvir. COOH  [cH,|THF COOH
a-ketovajsav treonin O-P-homoszerin (g2-) p, cisztationin homocisztein THE  metionin
—_— . —

8.7. dbra Az aszparaginsav csaladba tartozé aminosavak képzddésének reakciottjai

Az Asp transzaminalassal az oxalecetsavbdl keletkezik, melyhez a N-donor a Glu. A nitrogén beéptilésének
mennyiségileg legjelentdsebb utja az NH; — Gln — Glu — Asp — Asn reakci6 sorral irhato fel, mivel az Asp
aminocsoportja jelentds részben az aszparaginba keriil. Ez utobbi vegyiilet (Asn) a névények nagy részében, mint
a nitrogén fo transzport- és raktarozasi formaja szerepel. Az Asp képzddésének két alternativ utja van,
reduktiv aminalas oxalecetsavbol, valamint direkt aminalas fumarsavbol, de egyik sem nagy jelentdségli. Az Asp
tovabbalakulasanak egyik irdnya a 8.2.3. fejezetben emlitett aminalas glutaminnal. Novényekben egyértelmiien
Gln a nitrogén donor.

A ndvényekben teljesen mas tuton is képzddhet aszparagin (8.8. abra). A reakcio utat ugy ismerték fel, hogy a
kiviilr6l adott cianidot minden vizsgalt ndvény, ha eltéré mértékben is, beépitette B-cianoalaninba (B-Cya). Ez a
molekula a ndvények nagy részében aszparaginna hidrolizalt. A cianid megkoté enzim gy tiinik, hogy a nvények
korében altalanosan elterjedt. A cianogén glikozidokat tartalmazé novényeken tul mas névényekben nem volt
ismert a cianid jelenléte mindaddig, mig fel nem fedezték, hogy az etilén bioszintézise soran melléktermékként,
valdszintileg minden ndvényben keletkezik.

El
Cys + CN- —— [-cianoalanin + H,S (E,=p-Cya-szintetdz)
E,

B-Cya + H,O — Asn (E,=B-Cya-hidroldz).

Etilén bioszintézis

NH, CH, CN

l X — | + |1 — HCN + CO,.
COOH CH, COCH
ACC etilén cianohangyasav

‘ 1-aminociklopropan 1-karbonsav ‘

8.8. abra Az aszparagin aminosav képzddésének alternativ titja a ndvényben
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A csalad tovabbi négy aminosava felé az it a B-aszpartil-foszfaton keresztiil képz6do aszparaginsav-félaldehidbél
indul ki és agazik el mindjart.

A lizin bioszintézisének két egymastol teljesen eltérd utja van. Az itt ismertetett szintézis megy végbe a
novényekben, valoszintileg kizardlagosan. Ezt az utat az egyik jellegzetes intermedierjérél diaminopimelinsav
(DAP) tutnak nevezik. (A glutaminsavbdl kiinduld utat a késdbbiekben mutatjuk be a két ut el6fordulasanak
pontositasaval egyiitt). A félaldehidhez kapcsolodo piruvat eredményeként, vizkilépés utan 1étrejon egy gytiriis
molekula, a dihidro-pikolinsav. A piridin gyiiris molekula el6bb redukalodik, majd szukcinil csoport kapcsolodik
hozza az N-atomon keresztiil a szukcinil-CoA-bdl, s ezutan a gylr( felnyilik. A keletkezett stabil nyilt lancu
molekula transzaminalodik, majd az ezt kovetd hidrolizis, epimerizacio és dekarboxilezés eredményeként kialakul
a lizin aminosav.

A tovabbi 3 aminosav felé vezet6 kdzos it az aszparaginsav-félaldehidbol indul ki. Két 1épésben, el6szor az aldehid
csoport redukalodik alkoholld, majd ennek a foszfat észtere az O-P-homeoszerin jon 1étre. Ez a molekula az
elagazasi pont a metionin, ill. a treonin és az izoleucin szintézis felé.

A treonin egyetlen 1épésben, egyetlen enzim segitségével keletkezik tigy, hogy PLP koenzim jelenlétében az O-
P-homoszerin defoszforilalodik, ill. izomerizalodik (a hidroxil csoport az a-helyzetli szénatomrol a B-helyzetiire
kertil 4t). A treoninbél az izoleucin felé vezeto 1t intermedierje, az a-ketovajsav egyetlen 1épésben képzddik, a
valin képzddéssel analog reakciokban, ahogyan azt korabban megismertiik.

A metionin szintézis fel¢ az elagazas a baktériumokkal és a gombdkkal ellentétben a névények tiilnyomo
tobbségében az O-P-homoszerin. A kén bevitele a molekulaba ugy torténik, hogy a homoszerin észterezett
hidroxil csoportja lecserélédik —SH csoportra tobb 1épésen keresztiil. Az atmeneti molekula ezen az uton, a
cisztation kétféleképpen keletkezhet, mindkét utat leirtdk. A homoszerin — O-Ac-homoszerinen at vezetd
reakcidsorhoz hasonlot emlitettiink korabban a cisztein szintézisekor, de mint kideriilt nem ez a Met prekurzoranak,
a cisztationnak a f6 képzdodési utja. A kisebb jelentdségii, szulfhidracios Gtnak nevezett szintetikus ut mellett
alapvetéen a cisztation O-P-homoszerin és cisztein reakciéjabol keletkezik defoszforilezés mellett. Kovetkezo
1épésbe tigynevezett B-bomlas torténik a S és a C3-vaz szénatomja kozott, s pirosz6ldsav, valamint NH; képzodése
mellett 1étrejon a homocisztein. A metioninna alakuldshoz mar csak egyetlen 1épés kell, az—SH csoport metilezése.
A de novo metilezés metildonora az N°>-metil-THF, amirdl a Gly — Ser kozotti atalakulaskor mar volt részletesen
sz6. Az els6dleges metildonoron Kkiviil van még két masik is, de ezek mind metioninbdl keletkeznek. Az egyik
az S-adenozil-metionin, melyet AdoMet-ként roviditiink. Ez az é16k anyagcseréjének egyik alapvetd fontossagu
vegylilete, a metionin aktivalt formaja, mely az egész anyagcserében az univerzalis metildonor. A nagy energiaju
szulfénium vegyiilet, az AdoMet szamos mas reakcidban is részt vesz.

A masik metildonor vegyiilet az ilyen nem de novo Met-képz6 reakcioban az S-metilmetionin. Ez a szintén
szulfonium szerkezetli molekula is az AdoMet-tel torténd transzmetilezésben jon 1étre. Ez a molekula két metioninbol
képz6dik, két metil csoportot tartalmaz, s valdsziniileg raktarozo szerepe van. Az AdoMet ilyen funkcidra nem
alkalmas, egy adott koncentracio felett leallitja a metionin és ezen keresztiil sajat képzodését is.

8.4.4. A glutaminsav eredetii csalad aminosavainak
szintézise

Ebbe a csaladba négy aminosav tartozik, a glutaminsav, a glutamin, az arginin és a prolin. A csalad aminosavainak
bioszintézise a glutaminsavhoz kapcsolédik, de ebben a fejezetben emlitjiik meg az a-ketoglutarsavbol képz6dd
lizin kizar6lag gombakban lejatszodo bioszintetikus utjat is (8.9. dbra). Az aminosav csalad két tagjanak (Glu és
Gln) eredetével, szintézisével korabban mar részletesen foglalkoztunk, igy ezekrdl itt és most nem lesz szd. A két
aminosav egymastol fiiggetlen két uton keletkezik, ami csak anabolikus viszonyok kozott igaz. Katabolikus
folyamatokban, pl. 6regedés soran, vagy specialis feltételek kozott a két aminosav anyagcseréje kozotti kapcsolat
jelentds.

254

http://www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

Az aminosav anyagcsere specialis ndvényi vonatkozasai

* COOH COOH CH

0 " CH, =NH= CH~COOH CH, ~NB
I | | lutaminsav 3 By -]
Coom | Cyline- — cy, cm, areom  tm, ° CH, &ay i, =
cu, hosszabbitis ! | JEy 8 H i 1 I 3
: CH, . CHy [ CH, i CH; CH, CH, T
— | cH, = cn o E ' ' { T ¢
| g R OB M B oh JERl B B, COOH K| | CH g
5::0 :;-:o gl-NH, PP, AMP CH-NH, CH-NH; a-keto- CH-NH, o
CoOH COOH COOH COOH Coon glutdrsav] {0 g
a-ketoglutdrsav a-keto- a-amino- e-aminoadipinsav szaharopin lizin
é adipinsav adipinsav félaldehid
P
g transzeliminacié
OF | @ w [0 kondenzécih 8 = NH- G- 1B, il 1t
jud l s BC—CH; (o NH iy i
— | §h e HC, CH-COOH [ lcoon i Hh C"_CODH
Cil-NH, ® CH-NE; f N ':I CH NH, 8 gr NH, CH,-COOH
coon COOH CooH UmATSAY Lo
glutaminsav- Al-pirrolin- prolin arginin ~,  m0  arginino-borostydn-
felaldelnd S-karbonsav S JN'H; ksav
) acetil H,0 —f=karbamid "~ AMP+PR,
Ac-CoA iy 1 e - aszparaginsay
CoA E “a ATP
CDNH, 00H ® i (I:‘Ho tl:H2 ~NH; (!:‘H, ~NH, } ﬁ-‘ﬂ: —NH-%-NH:
“3H1 | ?Hl . oy FH’ karb;moal—? |CH‘ )
— | o= CH 15 @ = o e,
CH-NH, CH-NH-Ac CH NH- Ac CH-NH-Ac [}0 cu NH, £ CH~-NH,
— I
COOH COCH oo COOH “scetit COOH ; COOH
glutamin N-acetil- N-acetil-glutaminsav ~ N-acetil- ornitin citrullin
glutaminsav félaldehid ornitin [ —

8.9. abra A glutaminsav csaladba tartozé aminosavak képzédésének reakcioutjai

A prolin képzédése kezdeti szakaszdban a Glu foszforilalodik, redukalodik, majd defoszforilalodik, s egy
glutaminsav-félaldehid keletkezik. Ez a molekula gytrivé zarodik kondenzacioé (vizmolekula kilépése) soran, s
létrejon egy oOttagu heterociklusos vegyiilet. Befejezd 1épésben a kettdskotés redukalodik NADH, kisebb
hatékonysaggal NADPH segitségével és ezzel létrejon a prolin aminosav.

Az arginin képzddéséhez hosszabb 1t vezet, mely két ciklusbél all. Az elsé ciklusban (N-acetil-glutaminsav
ciklus) Ac-CoA acetilalja az aminocsoportot. A Glu y-karboxil csoportja foszforészter intermedieren at aldehiddé
redukalodik. Az acetilezés megakadalyozza az N blokkolasan keresztiil a ciklizaciot, ellentétben a prolin képzodése
soran megismert 1épéssel. Az igy keletkezett N-acetil.glutaminsav-félaldehid transzaminalodik, majd transzacilezéssel
egy nem proteinogén aminosav jon létre az ornitin. Az acetil csoport a transzacilezés eredményeként a Glu
nitrogénjére keriil az acetiltranszferaz enzim katalizalta reakcioban. igy zarul ciklussa az els6 reakciésor, melyben
nem vész el az N-acetil kotés energiaja, azaz acetil-CoA-t takarit meg a novényi sejt a ciklus mikodésének
koszonhetden. Csak a ciklus beinditdsahoz van sziikség a tioészter-kotésbol szarmazd energiara a ciklus forgéasa
kozben megmarad a rendszerben. Az Orn aminosav mar a masik, az urea, vagy ornitin ciklusba tartozik. Ez a
korfolyamat mar nagyon régen ismert emlés majbol késziilt kivonaton végzett kutatisok eredményeként. Allatokban
a ciklus mitkodésének Iényege a felesleges NH; megkdtése és kivalasztasa urea formajaban. A névényekben kicsit
masképpen jatszodik le a folyamat. Els6 1épésben az ornitin citrulinna alakul karbamoil-foszfattal kapcsolodva.
A névényekben, ellentétben az allatokkal a glutamin a N-donora a karbamoil-P-nak és nem az urea. Ezt a
folyamatot korabban mar emlitettiik az aminalas glutaminnal fejezetben. (1asd 8.2.3 fejezetet). A citrulinban harom
nitrogén van és mindharom eredete kiilonféle. Az o-NH, csoport a glutaminsav azonos helyzetii aminocsoportja
volt eredetileg. A d-aminocsoport a Glu-félaldehid transzaminaldsaval keriilt be a molekuldba, mig az amid
nitrogénje a Gln amid nitrogénjébol ered és karbamoil-P-on at épiilt be. Az argininna alakulashoz azonban sziikség
van még egy negyedik, egy Kiilonos nitrogén beviteli médra is, melyet kordbban, az aminalas kapcsolt
intermedierek utjan fejezetben (8.2.4. fejezet) ismertettiink részletesen. A negyedik nitrogén az aszparaginbol
szarmazik, s Ggy épiil be, hogy az Asp az ATP energiajat felhasznalva kapcsolodik a citrulinhoz és 1étrejon az
arginino-borostyankdsav. Ebbol a molekulabdl transzeliminacids reakcioval (hasonldan a cisztation bomlasdhoz
a metionin képzddése soran) fumarsav hasad ki és létrejon az arginin. A folyamat ciklussa ugy zarul, hogy az
arginaz enzim miikodésének eredményeként ornitin és urea keletkezik és az ornitin ismét reakcioba 1ép a
karbamoil-P-tal. Az ureat az ureaz hidrolitikusan bontja és 2 NHj, valamint CO, keletkezik. Az amménia Gjra
felhasznalédik a kordbban ismertetett anyagcserefolyamatokban. Arginin csak ugy képzddhet, ha a ciklus
megszakad, azaz nincs urea képzés.
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Fentebb emlitettiik, hogy fiziologias koriilmények kozott az arginin és a prolin bioszintézise egymastol fliggetlen
utakon zajlik, ellenben a lebontasi folyamatokban szoros a kapcsolat. A két anyag kozotti soklépéses atalakulas
torténhet eltérd utakon is, de ugyanazon intermediereken at is mindkét iranyba, de ekkor legalabb az egyik 1épés
kétirany folyamatat katalizal6 enzimek kiilonboznek. (Eltérés van a szabalyozasi mechanizmusokban, a folyamatok
sejten beliili lokalizacidjaban, a termékekben, stb.) A két molekula keletkezése és lebomléasa kozotti viszonyokat
a 8.10. abra mutatja vazlatosan. A szintetikus folyamatokat vékony, a lebontési folyamatokat vastag nyilak jelzik.

Novényekben Gln a karbamoil-P donora

P
CO,+Gln+2 ATP+ H,0 » H,;N-C  +Glu+2ADP +P,

O-P transzamidalas
Asp
,AMP-citrullin 4 AMP
citrullin + MgATP — E{ ——E + Mg?* + arginino-borostydnkd&sav.
MgPP; i
AcCoA ® 2H
e A IR 18 i .. [omitnf— Glu Z—= Orn ¥—= Arg
@—-‘ P Ac l. B lt
— 20 Pro i
m—] R katabolikus
. 2 L = I~
glutaminsav-y-félaldehid §-amino- folyamat
valeriansay Wr¢a=—
H0 = }—=H;0 -— aszparaginsav
H,0

Al-pirrolin-5-karbonsav Al-pirrolin-2-karbonsav

2H— | %u,o — fumarsav

2H
'

8.10. abra Az arginin és prolin aminosavak képzddése anabolikus, ill. egymasba alakulasa katabolikus
folyamatokban.

A lizin képzdédésnek a foként gombakban végbemend o-amino-adipinsav (AAA) utjanak elso 1épése az a-
ketoglutarsav szénlancanak meghosszabbitasa a C;-lanchosszabbitasi mechanizmus néven megismert folyamat
soran. Ennek, a leucin bioszintézisénél megismert 5 1épéses reakcidsornak az eredményeként keletkezik az a-keto-
adipinsav. Ebbdl tobb Iépésen keresztiil, pl. transzaminalas kialakul az AAA-félaldehid. A nitrogén bevitel hasonld
modon torténik, mint az arginin szintézis utolsé 1épésben, csak itt nem Asp, hanem Glu a N-donor. Az igy keletkezett
szaharopinbol kihasad az a-ketoglutarsav és kialakul a lizin. Ismételten hangstlyozni kell, hogy ez az it elsésorban
a gombakban figyelhetd meg és nem a novényekben.

8.4.5. Az aromas aminosavak bioszintézise

Ebbe a csaladba harom aminosav tartozik, a fenilalanin, a triptofan és a tirozin. Képzdédésiik k6zos titon indul
el, majd az utols6 k6zos molekula a korizminsav utan szétvalik egyrészt a Phe és Tyr, masrészt a Trp felé (8.11.
abra).
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8.11. Abra Az aromds aminosavak képzddésének reakcidutjai.

A koz0s ut, valamint a Phe - Tyr 1t jelentdségét az adja, hogy az aminosav képzddésén til ez az aromas vegyiiletek
képzodésének altalanos ttja a névényekben. Sok altalanosan elterjedt és ennek sokszorosat kitevd, hatalmas
valtozatossagot mutato, specialis vegyiiletek képzéséhez vezet. A k6zos ut két molekulabol indul ki, a négy szénatom
szam1 cukorfoszfatbol, az eritroz-4-P-bol, mely a Calvin ciklus, ill. a pentézfoszfat ciklusbol egyarant szarmazhat,
valamint a PEP-b6l, mely az emlitett folyamatokon kiviil a glikolizisbdl is szarmazhat. A két vegyiilet egy linearis
C;-szdrmazékkd kondenzal intermediereken 4t. Ez a molekula a tovabbiakban egy hattagi gytirivé zarul, az 5-
dehidro-kinasavva. A tovabbi atalakulasat nem részletezve az egész anyagcserett egyik legjellegzetesebb tagja
képzddik, a sikimisav. (Ezt az utat sokszor sikimisav utnak is nevezik). Foszforilalas utdn egy ujabb molekula
PEP 1ép be a reakcioutba, de itt nem C — C, hanem C — O kétés kialakitasaban vesz részt. Ebbdl a vegyiiletbol
képzbdik a kdzds ut utolsé molekuldja a korizminsav. A korizminsavban a keletkezés soran bekovetkezo foszforsav-
eliminacié eredményeként mar két kettéskotés van a gyiiriiben. A korizminsav egy ciklohexadién-szarmazék.
A korizminsavbol még hidnyzik egy kettdskotés, de mar jelen van a Cs-oldallanc vaza, ha nem is a végleges helyén
és nem C — C, hanem C — O kotéssel kapcsolddva. A gytirti két szubsztituensébdl a Tyr képzédéshez egynek, a
Phe képzddéshez kettdnek el kell tdvoznia és be kell épiilnie az aminocsoportnak. A kdvetkez6 1épés a prefénsav
keletkezése egy szintaznak mondott enzim segitségével. Az aromas gyliri ebbdl a vegyiiletbdl tirozin esetében
dehidrogénezéssel alakul ki az —OH csoportot megtartva, mig a fenilalanin esetében dehidratacioval. Evvel
parhuzamosan a dekarboxilezés is megtorténik, s az aminosavakhoz mar csak az aminocsoport hianyzik. Ennek
bevitele transzaminaléssal torténik. Egy masik lehetdség a Phe és Tyr keletkezéséhez prefénsavbél, ha az elébb
transzaminalédik és létrejon az arogénsav, majd ebbdl alakul ki dehidrogénezéssel, dehidratacioval és
dekarboxilacioval a két aminosav. A két ut egymas mellett 1étezhet, de pl. kukoricaban és dohanyban a Tyr
csak az arogenat uton képzodik.

Fontos kérdés még a két aminosav egymasba vald atalakuldsa, pontosabban a Phe — Tyr atalakulas. Mivel
emldsokben a Tyr kizarolag ezen az uton keresztiil keletkezik, igy a Tyr nem szamit esszencialis aminosavnak de
novo képzdédésének hianya ellenére sem. A fenilalanin hidroxilezése, aminek eredményeként Tyr keletkezik,
lényegében katabolikus reakcid, a Phe lebomlasanak elsé 1épése. A majban meg is talaltdk ezt az enzimet, de
névényekben nem egyértelmii a megléte. Ez alapjan kijelenthetjiik, hogy a Phe — Tyr atalakuladst ha nem is
zarhatjuk ki egyértelmiien a ndovényekben, de a novények tobbségében minden bizonnyal hidnyzik, vagy
jelentésége valosziniileg nagyon csekély.

A harmadik aromas aminosav a triptofan szintézisének sajat utja a korizminsavtol agazik el. Ebbol a vegytiletbdl
igen Osszetett mechanizmusokon keresztiil torténik az antranilsav szintézise szintdz enzim hatasara. Az antranilsav
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kapcsolodik a foszfo-ribozil-pirofoszfattal (PRPP), ami rib6z-5-P-bol képzddik ATP-vel valo reakcioban. Tobb
1épéses reakcioban (pl. bels6 redoxreakcid, dekarboxilezddés) kialakul az 6ttagi N-heterociklus az antranilsav
benzolgytiriijéhez kapcsolddva. A ribdz 3°-4°-5" szénatomjai oldalldncként kapcsolddnak az indolgytirihdz. Ez a
vegyiilet az indol-3-glicerol-P. A triptofan képzddés utolsd 1épésében résztvevd multienzim egyik alegysége
eltavolitja a Cs-oldallancot, és a keletkez6 indol C3-jéhoz a masik alegység hozzakot egy szerin aminosavat
Schiff-bazisként. Ez a folyamat tigy is végbemehet, hogy a két alegység egyszerre miikodik és a szerin kdzvetleniil
kapcsoladik az indol-3-glicerol-P-hoz és csak utana torténik meg a szétbomlas glicerinaldehiddé és triptofanna.

8.4.6. A hisztidin aminosav szintézise

Az egytagu ,,aminosavcsalad” szintézise igen kiilonleges reakcioutakat tartalmaz (8.12. abra). Részletes
ismertetésétol el is tekintiink. A hisztidin bioszintézise tobb helyen kapcsolddik a purin anyagceseréhez is.

T \“i
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8.12. dabra A hisztidin aminosav képzddésének reakcioutja.

A kiinduléasi molekula a PRPP ATP felhasznalasaval képzédik a rib6z-5-P-bol, de egyben kiindulasi vegyiilete
az ATP bioszintézisnek is. A PRPP az elsé 1épésben egy ATP-vel kapcsolodik, de itt az ATP nem
foszfordonorként szerepel. A reakcio késobbi szakaszaban az ATP elbomlik, s a kihasad6 kis fragmentum beépiil
a hisztidinbe. Az ATP ,,maradéka” nem vész el, hanem be-, ill. visszakapcsolédik a purin-bioszintézisbe. A
folyamat soran lejatszodik egy olyan transzamindlas is, amit aminalas glutaminnal (8.2.3. fejezet) neveziink, s
kozben kialakul az imidazol gyiiri, ill. az imidazol-glicerol-P nevii molekula. Ennek a szerkezetnek (heterociklusos
molekula, valamint glicerol-P) a kialakuldsa nagyfoku hasonl6sagot mutat a Trp és a His képzddésében. A hisztidin
bioszintézisének kdvetkezd 1€péseiben a riboz eredetii oldallanc végig megmarad, s addig médosul, mig ugyanazza
az oldallancca nem valik, amit a triptofan készen kap a szerinbél. Az atalakulas egyik 1épésében transzaminalas
is torténik.

8.5. Az aminosav-bioszintézis szabalyozasa

A husz proteinogén aminosavat bioszintetikus rokonsaguk alapjan hat csaladba soroljuk. Az egy csaladba tartozo
aminosavak képz6dését kozos, osszehangolt, egybekapcsolodé mechanizmus szabalyozza. A biogenetikai
rokonsag az alapja a szabalyozasnak, vagyis az azonos kezd6 reakcid s az eldgazasi pontok utani reakciok enzimei,
melyek a szabalyozas helyei.

A novények aminosavanyagcsere szabalyozasaval kapcsolatos kutatdsok az 1960-as évek végén kezdddtek. A
baktériumokra jellemzd enzim represszioés szabalyozasokat nem talaltak, melynek az lehet az oka, hogy a
novényekben a fehérje szintézis - lebomlas (ellentétben a baktériumokkal) folyamatos, s ez az aminosav-képzddés
szintjének egy adott értéken valo tartasat igényli. Erre a represszio — indukcié tipusu szabalyozas nem elég
finom és nem elég gyors. Sokkal megfelelébb helyette, ilyen viszonyok k6zott az enzimaktivitas szabalyozasa a
végtermék altal (feedback), ami gyors és sokkal finomabb. A feedback mechanizmusok nem csak a bioszintetikus
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utak megnyitasara és elzarasara alkalmasak, hanem a végtermékek kozotti egyensuly fenntartasara is. A jol
ismert feedback gatlas mellet a kooperativ gatlas és a pozitiv visszacsatolas is megfigyelhet6é. Ezen tul nem
szabad elfelejtkezni arrol sem, hogy a kiilénb6z6 életkori sejtekben a szabalyozas eltér egymastdl, ill. az eltéré
funkciéju sejtekben is kiilonb6z6 lehet. A soksejtii novényekben az anyagcsere szabalyozasa a tér és az ido
fiiggvénye.

Az egyes aminosavcsaladokon beliili szabalyozast nem ismertetjiik kiilon-kiilon, hanem kiemeliink egyet, s az
abban el6fordulé mechanizmusokat tekintjiik at. Az alabbiakban a legnépesebb szamu csalad az aszparaginsav
csaldd aminosavain keresztiil mutatjuk be a bioszintetikus utak szabalyozasanak finomsagait. A hattagt csalddhoz
szorosan kapcsolddik tovabba a két elagazé lanci aminosav (Ile, Val) szintézisének szabalyozasa is, a kozos
enzimek révén. Ennek eredményeként a 8.13. abran 8 aminosav szabalyozasanak vazlatat mutatjuk be. A vastag
vonalak, ill. nyilak az anyagcsere utakat, kett6zott lires nyilak a szabalyozasban résztvevo enzimek reakcioit jelzik.
A szabalyoz6 enzimeket bekarikdzott szamok jelolik. Az AdoMet-bdél kiindulo vastag zold nyil az egyetlen
serkentést, az 6sszes tobbi vékony nyil gatlast jelent. A szaggatott nyil a borséban kimutatott kiilén bioszintetikus
utat jelzi vastag vonallal, mig a gatlasat vékonnyal.

aszpartait-
G}kinéz
y-aszpartil-P
aszparaginsav-félaldehid
(@) dihidropiko- nn (@) homoszerin-
linzit-szintiz *dehidmgemiz
dihidropikolinsav homoszerin

{

|

4

* @treunin- 4 # A

} szintaz cuizl.atmnm

lizin {treonin ] | [AdoMet | f——"""-

(©) treonin- i
dehidrataz i
c-ketovajsav -— :
(@ acetohidroxisav :
szintiz :
acetohidroxi- acetohidroxi- 5
vajsav propionsav :

t :
e-keto-izovaleriinsav ;

izopropil-malat-: |

intiz !

[Eoleucn] valin §
1 ; we-izopropil-almasav E :

; i { T

: L {Teuan) i

8.13. abra Az aminosavak képzodéséhez vezetd bioszintetikus utak szabalyozésa az aszparaginsav csaladban,
valamint a hozza kapcsolodo két elagazo lancu aminosav esetében.

Az aszparaginsav csalad és a két kapcsolddd aminosav bioszintézisét legalabb nyole helyen szabalyozzik a
termékek. Az Asp csalad bioszintézisében az els6é enzimatikus 1épést az aszpartat-kinazt a Lys és a Thr gatolja.
A metionin ugyan nem, de az AdoMet és a Lys kozotti szinergikus kolcsonhatas ismert. A Lys gatolja tovabba
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a szintéziséhez vezetd Ut elsé enzimjét is. Ha nem a lizin, hanem a masik iranyba valo elagazast vizsgaljuk azt
latjuk, hogy ez a 3-as szamu enzim harom aminosav keletkezése iranyaba inditja el a szintetikus utakat, de
csak a Thr gatolja miikodését. A borsoban a kdvetkez6 enzimet a homoszerin-kinazt az Ile, a Val és az AdoMet
is gatolja. Erdekes modon nem a Met jelenti itt a végterméket a szabilyozas szempontjabél, ami gitolna az
enzim miikddését, hanem az AdoMet. Ez persze nem is annyira meglepé annak tudataban, hogy a metionin
metabolizmusa alapjaban véve az aktivalt vegyiiletbdl, az AdoMet-b6l indul ki. A kdvetkezd, az 6t6dik enzimet,
a treonin-szintazt az AdoMet serkenti, s mint ilyen folyamat ez az egyetlen az egész Asp csalad szabalyozasi
rendszerében. A hatodik enzim nem tipikus elagazasi pontban fejti ki miikddését, de szabalyozo szerepe ugy
értelmezhetd, hogy egyrészt a treoninnak a fehérjékbe torténo beépiilése és az Ile képzodés felé jelent elagazasi
pontot. Evvel magyarazhato az Ile gatlo hatasa az enzim miikddésére. Az Asp €s a piruvat aminosavcsalad kozotti
biokémiai kapcsolatot az elagazé aminosavak szintézisének elsé 1épését katalizalé 7-es szami enzim jelenti.
Eltéré mértékben, de mindharom aminosav, mint végtermék gatolja miikodését. A leucin szakasz egyetlen
enzimjét (8-as jelll) a Leu természetes modon gatolja. A 8.12. abran bemutatott erdsen egyszerlsitett séma a
szabalyozasi kapcsolatoknak mintegy lehetséges modjat mutatja be. Természetes modon nem tartalmazza az adott
aminosavakra vonatkoz6é minden ismeretiinket. Mindossze a legaltalanosabb szabalyozasi modokat mutatja
meg. Nem tartalmazza azokat az ismereteket példaul, amiket az eltéré érzékenységii izoenzimek jelentenek a
szabalyozasban, ami raadasul nem csak fajonkénti eltéréseket mutatnak, de ugyanabban a fajban is jelentésen

......

8.6. Az aminosavak atalakulasa novényekben

A novények fo nitrogéntranszport formai az aminodikarbonsavak és amidjaik (Asp, Asn, Glu, Gln) és az
arginin. A kiilonb6z6 stresszhatasok jelentésen befolyasoljak az aminosavanyagcserét. A so-, a viz- és a
hidegstressz elsdsorban a prolin felhalmozodasat eredményezi, de ezen til aminosav szarmazékok (glicin-
betain, B-alanin, és betainja, stb.) felhalmozoédasat is tobb esetben elirtak.

Fontos kérdés az aminosavanyagcserében a fehérjék lebomlasabol szarmazo aminosavak ujrafelhasznalodasa
fehérjeszintézisre. A novényekben nem egyértelmii a helyzet az allatokkal szemben. A fehérje lebomlasa olyan
sejtekben is folyik, melyekben a fehérjék mennyisége is csokken, lasd csirazé magvak raktarozo szovetei, de
keletkeznek szabad aminosavak a fehérjék altalanos lebomlasa - ijrapotlasa (turnovere) soran is. Valosziniileg
kétféle aminosav raktar 1étezik a sejten beliil. Egy a bioszintézisbdl szarmazo és a fehérje-prekurzor aminosavak
szamadra, valamint egy masik a fehérjelebontasbol szarmazok részére. A kétféle raktar szerepére egy kivalé példa
a Glu — Pro — Orn — Arg képz6dési ttjaival kapcsolatban lattuk korabban (8.9. abra). Erdekes kérdés, hogy a
kétféle raktar, a ,lebontasi” és a ,,prekurzor” kozott milyen aranyban jutnak at az aminosavak egyikbél a
masikba. Valosziniileg jelentds eltérés van egyes aminosavak esetében, de névényfajtol, fiziolégiai allapottél,
sot még sejttipustol fiiggden is.

Kovetkez6 kérdés, hogy milyen szerepe van a lebomlasbol szarmazo, ill de novo szintetizalodé aminosavaknak a
1égzésben. Allatokban jol ismert, hogy az aminosavak a 1égzés szubsztratjai. A katabolizmus végtermékei alapjan
ugy csoportositjak az aminosavakat, hogy a lebontasuk a piruvat, az acetil-CoA, vagy a Szent-Gyorgyi-Krebs-
ciklus mely intermedierjén keresztiil megy végbe. Az nem kérdéses, hogy a novények is 1élegeznek aminosavakat,
de altalaban azt mondhatjuk, hogy fiziologias feltételek kozott az aminosavak részvétele a légzésben
elhanyagolhaté, s csak kiilonlegesen szélsGséges viszonyok kozott lehet szamottevo.

Az aminosavak katabolizmusa a novényekben, a fentiek ellenére fontos folyamat. A lebontasi folyamatok soran
keletkez6 intermedierek biztositjak egyes molekulak bioszintézisének a prekurzorait. A lebontas kezdeti
lépéseiben keletkezd molekuldkra igaz ez a megallapitas elsGsorban. Az aminosav lebontas kezdeti 1épésének
egyike a dekarboxilezédés, ill. a masik az aminocsoport elvesztése (dezaminalas), vagy lecserélédése
(transzaminalas). Ennek soran a molekula elvesziti az altalanosan jellemzo6 funkcids csoportjait.

A dekarboxilezédés soran aminok, ill. diaminok jonnek 1étre, pl. a triptofanbdl triptamin, az ornitinb6l putreszcin,
az aszparaginbol B-alanin (pl. stressz esetén).

Az oxidativ dezaminalds aminosav dehidrogenazok jelenlétében torténik, ami a reduktiv aminalasi reakci6 forditott
irany lefolyasa. Szintetikus iranyu miikddésiiket az NH; primer asszimilacidjakor ismertettiik (8.2.1. fejezet). Az
aminosav oxidazok, az igen elterjedt flavoproteinek, melyek miikodése eredményeként a-ketosav + ammonia +
hidrogénperoxid keletkezik, a névényekbdl valésziniileg hianyoznak.
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Az aminosav anyagcsere specialis ndvényi vonatkozasai

A transzaminalas forditott esetben az aminosavakbol a-ketosavat hoz 1étre ugyan, de az akceptor molekulabol
aminosavat, igy ez a reakcid nem tekinthet6 igazi aminosav lebontasnak reverzibilitasa miatt. Inkabb csak iddszakos
funkcié modosulas az anyagesere soran.

A triptofannak indolecetsav képzédéssel dsszefiiggd ,,részleges” lebomlasat, ill. specialis atalakulasat ismerjiik.
Bizonyos aminosavak névényekre jellemz6é médon bomlanak le, mint a metionin és a cisztein.

A metionin lebomlasat az AdoMet lebomlasaval érdemes bemutatni, mivel a Met az anyagcserében valdjaban
AdoMet-ként vesz részt (8.14. abra). Az AdoMet legfontosabb funkcidja a transzmetilezésben valo részvétel,
hiszen ez a vegyiilet az altalanos metildonor. A demetilezddés utan keletkez6é S-adenozil-homocisztein egyetlen
ismert atalakulasa a homociszteinre és adenozinra vald bomlasa. A homocisztein visszatérhet a szintetikus utra
az adenozin adeninné alakulhat. Mint kordbban is elmondtuk az AdoMet szabalyozza az Asp aminosavcsalad
aminosavainak képz6dését, igy a metioninét is.

aszparaginsav

HO- CHp -CHz -GH-COOH
NHz

. homoszerin
treonin i

cisztein

cisztationin
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+ + s
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8.14. abra A metionin (AdoMet) részvétele az univerzalis anyagcserefolyamatokban.

Az etilén bioszintézise is az AdoMet-bdl torténik tgy, hogy gytirt képzédés soran 1-amino-ciklopropan-1-karbonsac
(ACC) keletkezik. Ebbdl (ACC) jon létre az etilén CO, és HCN keletkezése mellett.

Az AdoMet bekapcsolddik a poliaminok bioszintézisébe is. A poliaminok a névényekben kapcsolatban vannak
az oregedéssel ugy, hogy oregedéskor a szovetekben koncentraciojuk lecsokken. A putreszcin spermidin és a
spermidin spermin atalakulasokhoz a propil-amin csoport az AdoMet-bdl szarmazik, pontosabban a beldle
dekarboxilezéssel keletkezé S-adenozil-metiltio-propilaminbol (SAP).
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Az aminosav anyagcsere specialis ndvényi vonatkozasai

A fenti és az eggyel korabban emlitett reakciokban az AdoMet ,,visszamaradé” része az 5’-metiltio-adenozin
(MTA) nem vész el, hanem felhasznalodik metionin Gjraképzéséhez. El6szor az adenin csoport lehasad, ami
megfeleld reakcid utakon ATP-v¢é alakulhat vissza, s keletkezik az 5-metiltrio-rib6z (MTR). Ez a molekula képes
azutan visszaalakulni metioninna.

Az utdbbi harom 1épés dsszekapcesolodasaval kialakulo ciklusban j metionin nem képzddik, csak visszaalakul.
Egy ciklus soran egy ATP hasznalodik fel, ami belép a Met — AdoMet atalakulasba. (Az MTR-t foszforilez6 ATP
nem szamit bele, mivel csak a foszfatjat adja at). Az ATP-bél adenin + PPi + Pi lesz, s a ribéz részbol etilén
keletkezik, vagy propilaminként poliaminba épiil be.
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9. fejezet - A fehérje-anyagcsere
specialis novényi folyamatai
szerzd: Dr. Racz llona

9.1. Bevezetés

Az €16 szervezetek felépitésében és miikddésében alapvetden fontos szerepet jatszé makromolekuldk, a fehérjék,
szakaszainak, a fehérjét kodolo géneknek a nukleotidszekvencidja hordozza. A genetikai informécié a DNS-rdl a
transzkripcid folyamataban a messenger RNS-re adodik at. A genetikai informacio leforditasa, transzlacidja, az
mRNS négybetiis nyelvérol a fehérjék hiszbetiis nyelvére a fehérjeszintézis folyamataban torténik. A transzlacio
a transzkripcional bonyolultabb folyamat, mivel a transzkripcio soran a specifitast a nukleinsavak komplementer
bazisai kozott kialakuldé Watson—Crick-parok biztositjak, vagyis egy bazis egy masik bazist hataroz meg. A
fehérjeszintézis esetében az mRNS bazis sorrendje a fehérje aminosav sorrendjét hatdrozza meg, vagyis a négy
féle bazis husz féle aminosav elhelyezkedését szabja meg a fehérje molekulaban (9.1. abra).

1
RURARqV
A dekoddolas kozvetlen. A DNS egy
TRANS IPCIO 4 nukleotidja az RNS egy nukleotidjat
hatarozza meg a komplementaritas
alapjan.

; i A dekodolas nem kozvetlen: az
TRANSZLACIO ¢ RNS 3 nukleotidja hatarozza meg a

fehérje egy aminosavat.

9.1. abra Az informacioatadas folyamata a génexpresszié soran

Hogyan hatarozza meg a DNS (ill. annak meghatarozott szakaszairdl szintetizalodott mRNS) bazissorrendje a
fehérje aminosavainak sorrendjét? A huszféle aminosav kédolasahoz legalabb 3 nukleotidbél 4ll6 szekvencidkat
(tripletteket) kellett feltételezni elméleti alapon. igy a lehetséges kombinaciok szama 43 = 64-nek adodott. A
nukleinsavak és az aminosavak kémiai tulajdonsagainak ismeretében nehéz volt elképzelni olyan kolcsonhatast a
triplett és az aminosav kozott, mely lehetévé tenné az egyes aminosavak megkiilonboztetését. Ezért Crick olyan
»adaptor” molekulakat (legalabb haromtagu oligonukleotidokat) tételezett fel, melyek az mRNS kodonjaihoz a
nukleinsavakra jellemzd bazisparképzés révén kotddnek, ugyanakkor aminosavat is kdtnek. Ezek a ma tRNS-ként
ismert kis molekulatomegii RNS-ek antikodonjukon at valoban komplementer Watson—Crick-bazisparokat alkotva
kotédnek az mRNS kodonjaival, 3’ végiikhoz pedig aminosavak kapcsolodnak.

A fehérjék szintézisében makromolekulak szazai (tRNS-ek, aminoacil-tRNS-szintetazok, mRNS-ek, oldhato fehérje
faktorok és riboszomak) vesznek részt, melyek 6sszehangolt miikddése teszi lehetéve, hogy a folyamat igen nagy
pontossaggal végbemenjen.
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A fehérje-anyagcsere specialis novényi folyamatai

9.2. A genetikai kéd megfejtése, jellemzoi

A hatvanas évek elején kiilonb6z6 modszerekkel sikeriilt megallapitani, hogy a 64 lehetséges triplett koziil melyik
aminosavat melyik kodon hatarozza meg. A lehetséges 64 kodonbdl 61-et aminosavat meghatarozé kodonnak
talaltak. A maradék 3, az UAA (ochre), UAG (amber) és az UGA (opal) a fehérjére vonatkozd informacio végét
jelolé stop kodonnak vagy termindtor kodonnak bizonyult. Mivel a 64 triplett mindegyikének jelentését
azonositottak és a szintetikus polinukleotidok in vitro transzlaciojahoz nem volt sziikség kiilonleges kezd6 kodonra,
kezdetben nem tételezték fel, hogy mindegyik fehérje génje azonos iniciator kodonnal kezdédik. 1964-ben fedezte
fel Marcker és Sanger, hogy az E. coli metionil-tRNS-e formilalhaté a metionin aminocsoportjan €s a fehérjék
mintegy 45%-anak az N-terminalisan metionin talalhato. Ekkor meriilt fel annak a gondolata, hogy valamennyi
fehérje in vivo AUG metionin iniciator kodonnal kezdddik. Sejtmentes fehérjeszintetizalo rendszerben, melybdl

rrrrr

Mivel egy adott aminosavat altalaban nem egy, hanem tobb kodon hataroz meg, a genetikai kéd degeneralt. Az
azonos aminosavat kodold triplettek azonban nem véletlenszeriien oszlanak meg; rendszerint az 5° és a kozEéps6
bazisuk megegyezik. Ez ndveli a fehérjék stabilitasat, ugyanis a 3’ pozicioban bekdvetkez6 mutacio gyakran olyan
valtozashoz vezet, hogy a kodon még mindig ugyanazt az aminosavat kodolja. Hasonlo kodonuak a kémiailag
azonos (savas, bazikus, hidrofil, hidrofob) csoportba tartozé aminosavak is. Példaul barmely leucin kodon 5’
bazisanak mutacidja olyan valtozast idéz eld, melynek eredménye egy masik hidroféb aminosav kodonja.

A genetikai kéd minden él6lényben azonos, univerzalis. Az organellumok genomjanak és fehérjeszintetizalo
rendszerének, valamint specialis fehérjék szintézisének tanulmanyozasa alapjan azonban néhany eltér6
kodonhasznalatra is fény deriilt (1d. kés6bb).

9.3. A riboszomak felépitése és funkcidja

A fehérjék szintézise a sejtekben a riboszomakon torténik, melyek minden €16 szervezet citoplazmajaban és autondm
organellumaiban megtalalhatok. A novényi sejtek harom kiilonb6z6 riboszoma készlettel és transzlacios apparatussal
(citoplazmas, kloroplasztisz, mitokondrium) rendelkeznek. A kloroplasztisz és mitokondrialis riboszémakon
kizardlag az adott organellum genomja altal kodolt fehérjék szintetizalodnak. Kiilondsen a plasztiszok jarulnak
hozza jelentésen a sejt Osszfehérje-tomegének szintézis¢hez; a levelekben akar az 50%-ot is elérheti a plasztiszban
szintetizalodott fehérjék aranya, melyek eldallitasdban az Osszes riboszomakészlet mintegy 25%-at kitevd
kloroplasztisz riboszomak vesznek részt. Mivel a fehérjeszintézis folyamatai is alapvetden azonosak az ¢ldvilagban,
nem meglepd, hogy a riboszomak és az ket felépité makromolekuldk is keveset valtoztak az evolucio soran.

A riboszomak viszonylag nagy, 25-30 nm atmérgji, két alegységbdl allé részecskék, melyek a riboszoma
mitkodése soran egymastol szétvalnak, illetve Gjra asszocialnak. A riboszomakat szedimentacios egyiitthatojukkal
jellemezziik. A kloroplasztiszban és a mitokondriumban 70S prokaridta tipusu, a citoplazmaban 80S
szedimentacids egyiitthatojii eukariota tipusu riboszomak talalhatok. A riboszomak nukleinsavakbol és
fehérjékbdl allnak. A kis alegység egyféle RNS-t tartalmaz az organellumokban (16S) és a citoplazmaban (18S)
egyarant. A nagy alegység 23S és 5S RNS-t tartalmaz az organellumokban, 26SS, 58S és 5,8S RNS-t a citoplazmaban.
Kloroplasztiszok nagy riboszomalis alegységében magasabb rendi ndvényeknél 4,5S RNS is talalhato. A
riboszomalis fehérjék (r-fehérjék) tobbnyire kis, bazikus proteinek, szamuk 20-30 kozotti alegységenként és

s

alegység). Az organellumok fehérjéinek szaima 2-4-el nagyobb, mint a prokariota dseikeé.

A riboszomak alakja szabalytalan, aszimmetrikus, de az organellaris és citoplazmas riboszomak egymashoz
hasonlok. A kisebbik alegység egy kisebb fejre és egy nagyobb alapra kiilonithetd. Az alapbdl nytlik ki a nagy
alegység felé esd felszinen egy perem, mely arkot formal a fej és az alap kozott. Ide kapcsolodik a transzlacio
soran az mRNS, melynek kodonjaihoz kétddnek antikodon végiikkel a tRNSek. A nagy riboszomalis alegységen
egy centralis protuberancia talalhatd, mellyel kb. 50°-os szoget bezarva mindkét oldalon egy-egy nytlvany van.
Az 6sszekapcesolodott riboszomaban a kis alegység tigy helyezkedik el a nagy alegységen, hogy a perem és a nagy
alegység felszinén, a kozponti kidudorodas alatt talalhaté arok egyiittesen jelent0s bemélyedést, egy interface
canyont alkotnak. Itt helyezkednek el az aminosavat hordozo, a peptidet tartd, valamint a dezacilalt tRNS-ek,
aminosavukkal, peptidjiikkel, vagy dezacilalt 3' végiikkel a nagy alagység felé orientaltan. Az interface canyon
aljan, a nagy alegységen egy alagut bejarata talalhato. Ezen at jutnak ki a polipeptidek a riboszoéma belsejébdl, a
fehérjeszintézis helyszinérol.
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A fehérje-anyagcsere specialis novényi folyamatai

Funkcionalisan a riboszomak polimerizok; a DNS és RNS polimerazokhoz hasonléan biopolimereket
szintetizalnak. Szubsztratként aminoacil-tRNSeket felhasznalva mRNS templatrol aminosavakbdl all6 polimer
termékeket (fehérjéket) készitenek.

A riboszoémak funkcionalis aktivitdsdért a riboszomalis RNS-ek felel6sek, melyek részt vesznek az mRNS-ek
tRNS-ek felismerésében és a hibajavitasban, a peptid kotés kialakitdsaban valamint a folyamatban résztvevo fehérje
faktorok megkdtésében. A riboszomalis fehérjék ugyanakkor 6nallo katalitikus aktivitassal nem rendelkeznek.

cres

9.4. Az aminoacilalas

Ahhoz, hogy a tRNS-molekula betdlthesse adaptor funkciodjat, vagyis antikodonjanak komplementaritasa révén
az mRNS kodonjanak megfelelé aminosavat szallitsa a riboszoman torténd fehérjeszintézishez, elébb kapcsolodnia
kell sajat aminosavaval. Ez a reakcié az aminoacilalas, amelynek sordn az aminosav egyben energiadus allapotba
is kertil. Az aminoacil-tRNS-ek kialakitasaért felelds enzimeket aminoacil-tRNS szintetizoknak (vagy aminosav
tRNS ligdzoknak) nevezik. A szintetazok altal katalizalt reakcio két Iépésben jatszodik le. Az els6 1épés az aminosav
aktivalasa, melynek soran az enzim felszinén ATP felhasznalasaval aminoacil-adenilat képzddik:

1. Aminosav + ATP + E <===> Aminoacil-AMP-E + PPi

A masodik 1épésben az aminosav atadodik a tRNS-re; észterkotés képzodik az aminosav karboxil- és a tRNS
adenozinjanak 3’ vagy 2’ OH-csoportja kozott:

2. Aminosav-AMP-E + tRNS <===> aminoacil-tRNS + AMP + E

Az aminoacilalas nagyon jelent6s a fehérjeszintézis pontossaga szempontjabol. A dekodolasi folyamatban ugyanis
az aminoacil-tRNS aminosav része nem jatszik szerepet. A specifitast a tRNS antikodonja és az mRNS kodonja
kozott kialakuld Watson—Crick-parok biztositjak, tehat ha az aminoacilalasban hiba torténik, a hibas aminosav
beépiil a fehérjébe. Az aminoacil-tRNS szintetdzok ezért nagyon specifikus enzimek. Ismeretes, hogy tobbféle
tRNS létezik a sejtben, melyek azonos aminosavat kotnek; ezek az izoakceptor tRNS-ek. A szintetazok szama
azonban az aminosavak szamaval egyezik meg, vagyis valamennyi izoakceptort ugyanaz a szintetdz ismeri fel. A
felismerés enzim-tRNS partdl fiiggben egyedi (idioszinkratikus felismerés) és egyes nukleotidok, vagy rovidebb
szekvenciak alapjan torténik, melyek lehetnek azonosito elemek, vagy a felismerést kizard antideterminansok. A
hibas beépiiléseket az enzim javitani tudja mind az aminoacil-adenilat képzédés, mind az aminoacil-tRNS-ek
képzddése soran.

A magasabb rendli névények fehérjeszintézisre képes organellumai 6nallo szintetaz készlettel rendelkeznek, ez
azonban nem mindig teljes. El6fordul, hogy pl. a glutaminsavat és glutamint, vagy az aszparaginsavat és aszparagint
koté tRNS-eket azonos szintetaz ismeri fel. Ilyenkor elséként glutaminsavat, vagy aszparaginsavat kapcsol a
glutamin/aszparagin tRNS-hez is. Az aminosavak ezt kdvetden alakul at glutaminna vagy aszparaginna egy
aminotranszferaz-enzim segitségével.

9.5. A fehérjeszintézis folyamatanak attekintése

Az aminosavat kot tRNS kolesonhatasa az mRNS-sel a citoplazmas és organellaris riboszomakon megy végbe,
ahol a kodonok altal meghatarozott sorrendben torténik az aminosavak sszekapcsolasa fehérjévé. A polipeptid
lanc az N terminalist6l a C terminalis felé novekszik, az mRNS kodonjainak leolvasasi iranya 5° —> 3°.
Utobbi megegyezik az mRNS lanc szintézisének iranyaval, igy lehetséges - és az organellumokban gyakori is -,
hogy az mRNS transzlaloédni kezd, miel6tt szintézise befejezédne. Az mRNS kodonjainak leolvasasa 3 kiilonb6z6
fazisban, az iniciacié, az elongacio és a terminacio folyamataban torténik, oldhato fehérjefaktorok részvételével,
melyek a nagyszamu résztvevo molekula kozti kdlcsonhatast segitik, illetve teszik lehetové.

Az inicidcié az mRNS fehérjét meghatarozo szakaszanak elején a lanckezdé metionint kodoldé AUG inicidtor
kodon felismerése, majd transzlaciot lehetévé tevo iniciacios komplex kialakitasa. A sejt 6sszes aminoacil-tRNS-
e koziil prokaridtaknal csak a formilmetionil-tRNS; (fMet-tRNSy), eukariotaknal pedig a metionil-tRNS; (Met-
tRNS;) alkalmas az iniciacidban valo részvételre. A folyamatban szdmos inicidtor faktor jatszik szerepet, valamint
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ATP és GTP energiaja hasznalodik fel. Az iniciacio végére kialakul a 70 S vagy 80 S iniciacios komplex, mely
a két riboszomalis alegységet, az mRNS-t és az mRNS-sel az antikodonjan at k6t6d6 iniciator tRNS-t tartalmazza.
Ez az un. transzlacio-kompetens iniciacios komplex alkalmas arra, hogy 1étrejottét kovetden a lanckozi kodonok
dekodolasa, tehat az elongacid folyamata elkezd6djon.

Az elongacié az iniciator triplett és a terminator triplettek kozott talalhatd kodonok leolvasasa. Olyan ismétl6do
reakciok sorozata, melyek soran az aminoacil-tRNS-eck az mRNS kodonjai altal meghatarozott sorrendben
kapcsolddnak a riboszomahoz. Peptid kotés alakul ki az ijonnan érkezett aminoacil-tRNS aminosavanak amino-
¢és a riboszoman 1évo peptidil-tRNS peptidjének karboxilesoportja kézott, igy minden kodonnak megfeleléen
egy-egy aminosavval nd a polipeptid lanc. Az elongacio reakcidi a riboszomak specialis helyein jatszodnak le. A
peptidkotés kialakulasakor a belép6 aminoacil-tRNS az akceptor- (A), a peptidil-tRNS a peptidil (P), a dezacilalt
tRNS pedig a kilépé (E = exit) helyet foglalja el (9.2. abra). A peptidkotés kialakitasat a riboszéma peptidil-
transzferaz aktivitasa katalizalja. Ezutan a riboszoéma elmozdul az mRNS-en a kovetkez6 kodonhoz. gy a peptidil
tRNS a P helyre keriil, az A hely pedig szabadda valik és képes fogadni a kdvetkezé aminosavat szallitd tRNS-t.
A reakcidk addig ismétlddnek, mig az A helyre terminator kodon kertil. A folyamatot elongacids faktorok és nagy
energiaju vegyiiletek segitik eld.

A termindcio, a polipeptid lanc szintézisének befejezése és a fehérje felszabadulasa a poliszéma komplexbdl
akkor torténik meg, amikor a riboszéma A helyére a terminator triplettek (UAA, UAG, UGA) valamelyike keriil.
Ilyenkor a terminator faktorok k6tédnek GTP energiajat igényl6 reakcioban az A helyre, melynek eredménye a P
helyen 1évo peptidil-tRNS hidrolizise és az elkésziilt polipeptid, valamint a dezacilalt tRNS felszabadulasa.

Nrs”

Novekvd
olipeptid
A dezacilalt T . i la'flcp
. L T
tRNS kilép ..
az E helyrol Peptidil

transzferaz
kézpont

dekoddolo
kozpont

9.2. abra A fehérjeszintézis egyszeriisitett sémaja. A peptidil- (vagy az iniciator-) tRNS a P helyen, a belép6
aminoacil-tRNS az A helyen talalhat6. A peptid kotés képzés a peptidil-transzferdz kozpontban torténik. A dezacilalt
tRNS kilép6 helyen at hagyja el a riboszoémat.

9.6. Prokariota tipusu transzlacié a
plasztiszokban és a mitokondriumokban

Bakterialis eredetiiknek koszonhetéen a névényi kloroplasztiszok és mitokondriumok transzlaciojukat tekintve
prokariota sajatsagokat mutatnak. A hoszu egylittfejlodés soran azonban egyedi, csak az adott organellumra jellemzé
sajatsagok is kialakultak.
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9.6 1. Az iniciacio

A fehérjelanc szintézise a 30S iniciacios komplex kialakulasaval kezdédik, melyben a prokariotakra jellemzé
formilmetionil-tRNS (fMet-tRNS;) az mRNS iniciator kodonjahoz k&tédik a 30S riboszoéma alegységen. Ezt koveti
a 708 iniciacios komplex kialakulasa, mely az 50S riboszomalis alegység kotédése utan jon 1étre. Az iniciacios
komplex kialakulasahoz 3 iniciator faktor, az IF1, IF2 és IF3 jelenléte, valamint GTP sziikséges. Mivel az mRNS
tobb cisztront is tartalmaz, az iniciacios komplex az mRNS t&bb iniciacios helyén egyszerre is kialakulhat. Az
altalanos reakci6 a kovetkezoképpen vazolhato:

IF1, IF2
30S+50S mRNSHMet-tRNS; ———p fMet-tRNS;-70S-mRNS+GDP+P +IF1 +IF2+IF3
1F3, GTP

Az organellaris inicidtor faktorok mind szamukban, mind strukturdjukban és funkcidjukban nagyon hasonldk a
bakterialis faktorokhoz. Az iniciacidé folyamata a kdvetkez6 szakaszokra bonthato:

1. a riboszomalis alegységek disszociacioja,
2. az mRNS kéotédése a 30S riboszomalis alegységhez,
3. az iniciator tRNS kotddése a 30S riboszomalis alegységhez,

4. a 70S iniciacios komplex kialakulésa.

9.6.1.1. A riboszomalis alegységek disszociacioja

A sejtben a riboszoméak zommel 70S formaban vannak jelen mivel az alegységek rRNS-e kozott nukleinsav-
nukleinsav kdlcsonhatasok alakulnak ki, igy a disszociacio sebessége kicsi. Az iniciacioé azonban a 30 S alegységen
kezdddik, tehat a riboszomaknak disszocidlt formdban kell jelen lenniiik ahhoz, hogy a fehérjeszintézisben részt
vehessenek. A disszociacio az IF3 ésIF1 faktorok egyiittes hatdsanak kovetkezménye, melyek a kis alegységhez
kapcsolddva a disszociacié irdnyaba toljak el az egyensulyt. A kis alegységhez kotddik az IF2 inicidcids faktor is
GTP-vel alkotott komplex formaban.

9.6.1.2. Az mRNS kétédése a 30S riboszomalis alegységhez

Az mRNS kéotddes feltétele, hogy eldzdleg mindharom inicidtor faktor a kis alegységhez kapcsolodjék. Az mRNS
az iniciator (AUG vagy GUG) kodonokat tartalmazo szakaszaval kotodik a 30S-IF1-IF2-IF3 komplexhez. A
felismerés soran a riboszomanak meg kell kiilonboztetnie a 1anckdzi AUG kodonokat a valddi iniciator kodontol.
Ezt az mRNS iniciator kodon el6tti nem transzlalodo 5 végi részén talalhat6 AGGAGGU Shine és Dalgarno
(SD) szekvencia, valamint a 16S rRNS 3’ végének kdzelében talalhaté ACCUCCU komplementer oligonukleotid
kozti bazisparképzés teszi lehetdveé.

Szarazfoldi ndvények kloroplasztisz és mitokondrium mRNS-ei tobbnyire tartalmazzak az SDszekvenciat,
bar annak tdvolsdga az iniciator kodontol valtozd. Ugyanakkor el6fordulnak SD szekvencidval nem rendelkezd
mRNS-ek is az organellumokban. Ilyenkor az mRNS-ek 5° és 3° végén 1év0, szekunder strukturalis elemeket
kialakitani képes mRNS szakaszok, valamint jarulékos fehérjék (pl. eukariotdk poliA szekvenciajahoz kotédo,
eukariotaknal az mRNS cirkularizaciojat eldsegitd fehérjékkel homoldg) plasztiszfehérjék segitik az inicidtor AUG
kodon megtalalasat.
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9.3. abra A prokaridta tipusu fehérjeszintézis iniciacidja
9.6.1.3. Az iniciator tRNS kétédése a 30 S riboszomalis alegységhez

Valamennyi mRNS kodolé régidja AUG, vagy GUG iniciator kodonnal kezdddik, ennek megfelelden az iniciator
tRNS-eknek metionint koté tRNS-eknek kell lenniiik. Prokariota (eubaktérium, kloroplasztisz €s mitokondrialis)
transzlacios rendszerek kozos sajatsaga az, hogy az iniciator metionil-tRNS aminosava az -NH, csoportjan formilalt.
Az iniciator tRNS-ek nemcsak a formilcsoport meglétében térnek el a lanckozi tRNS-ekt6l, hanem szerkezeti
sajatsagaikban is, melyek lehet6vé teszik, hogy az inicidcidban részt vevo egyéb komponensek (iniciator faktorok,
30S riboszoma alegység) megkiilonboztessék oket a lanckozi metionin tRNS-ektdl.

Az iniciator fMet-tRNSqek riboszoméhoz kotddését alapvetden a kodon-antikodon kdlcsonhatas szabja meg; a
mar bekotddott mRNS iniciator kodonjahoz kapcsolodnak. A felismerésben azonban az inicidtor faktoroknak és
ariboszomanak is szerepe van. Az IF2 —mely az aminosav formilaltsagat ismeri fel - képes mind az fMet-tRNSssel,
mind a GTP-vel kapcsolodni, igy IF2-fMet-tRNS~GTP harmas komplex alakul ki a riboszéman.

A 308 iniciaciés komplex képzodését a kdvetkezd reakceio irja le:

30S-IF1-IF2-IF3+GTP+mRNS+fMet-tRNS; — 30S-IF1-IF3-mRNS-IF2-fMet-tRNS~GTP
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Mitokondriumoknal hianyozhatnak az iniciator fMet-tRNSs-ek. Az iniciacio pontos lejatszodasahoz a plasztiszokbol
szallitott fMet-tRNS¢ekre van sziikség.

9.6.1.4. A 70S iniciaciés komplex kialakulasa

Amint az mRNS-t, fMet-tRNSqt, 30S riboszoma alegységet, iniciator faktorokat és a GTP-t tartalmazo 30S
iniciacios komplex kialakult, az 50S alegység képes hozzakdtddni, és az IF3 faktor egyidejii felszabadulasa mellett
1étrejon a 70S iniciacios komplex. A kovetkezd kodon altal meghatarozott aminoacil-tRNS kotédéséhez az kell,
hogy a GTP hidrolizaljon és az iniciacios faktorok felszabaduljanak a riboszéma komplexbdl. A GTP hidroliziséhez
az IF2 faktor és a nagy alegység L7/L.12 fehérjekomplexének kodlesonhatasa sziikséges

A GTP hidrolizisének energidja ahhoz a konformaciovaltozashoz kell, ami a faktorok kilépését eredményezi a
komplexbdl. Az inicidcios faktorok és a GDP levalasa utan alakul ki az az aktiv 70S iniciacios komplex, melyben
a fMet-tRNS; a P helyet foglalja el és az A hely szabad a kdvetkezé aminoacil-tRNS belépéséhez. Ez a komplex
képes arra, hogy az elongacios ciklusban részt vegyen.

A 708 iniciacios komplex képzddését a kovetkezo reakcio irja le:

308-IF1-IF3-mRNS-IF2-fMet-tRNS -GTP + 505 ——® 70S-mRNS-fMet-tRNS +IF3+IF2+IF1+ GDP+P,

70S miciccios komplex

9.6.2. A peptidlanc elongacidja

A polipeptidlanc meghosszabbitasa ismétlédé reakciosor eredménye, melynek minden ciklusdban egy aminoacil-
tRNS kotodik a riboszoma A helyéhez és reagal a P helyen 1év6 fMet- vagy peptidil-tRNS-sel (pep-tRNS). A
peptidkotés kialakuldsa transzpeptidacios reakcio, melynek soran a P helyen 1év6 pep-tRNS -COOH és az A helyen
1évé aminoacil-tRNS aminosavanak -NH, csoportja kozott -CO-NH- kotés jon 1étre. A peptidkotés kialakulasa
utan a késziil6 peptid atkeriil az ijonnan belépett tRNS-re az A helyre. Az aminosavat elvesztett, dezacilalt tRNS
kilépése az E helyen at, valamint a pep-tRNS athelyezése a P helyre és ezzel az A hely ismételt felszabaditasa a
transzlokacié folyamataban torténik meg, ugy, hogy az mRNS-hez az antikodonjan at k6t6dé peptidil-tRNS és a
riboszéma egymashoz képest elmozdul. A transzlokaci6 utan az lires A helyre az mRNS kovetkez6 kodonja altal

crer

elongacios faktorok (EF-Tu, EF-G), valamint GTP hidrolizisének energiaja sziikséges.
Az elongacio folyamatat a kovetkezd szakaszokra oszthatjuk:

1. az aminoacil-tRNS ko6tddése az A helyre,

2. a peptidkotés kialakulasa,

3. a transzlokacio.

Az aminoacil-tRNS bekotddése, a peptidil transzfer, a transzlokacid, valamint a dezacilalt tRNS-ek kilépése soran
a tRNS-ek csak nagyon kis elmozdulasokat végeznek. Ugynevezett hibrid kotéhelyeket foglalnak el olyan médon,
hogy vagy az antikodon, vagy az aminoacil/peptidil végiikkel mindig kdtddnek a kis, illetve a nagy alegységhez
(9.4 abra). Ugyanis kotohelyek kialakitasaban a kis és a nagy riboszomalis alegység egyarant részt vesz; a kodon-
antikodon kolcsonhatas eldsegitése a kis alegység, a peptidtranszfer pedig a nagy alegység feladata. Ugyancsak a
nagy alegység alagtitjaba iranyitodik be a szintetizal6do fehérje is.
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9.4. abra Atmeneti kotohelyek kialakulasa az elongacid soran.

9.6.2.1. Az aminoacil-tRNS kétédése az A helyre

Az aminoacil-tRNS kotédéséért az EF-Tu elongacids faktor a felelds, mely harmas komplexet alkot az aminoacil-
tRNS-sel és GTP-vel, majd ez a komplex kotddik a riboszéman gy, hogy a tRNS az antikodonjaval az mRNS-
nek a 30S alegység A helyén elhelyezkedd kodonjahoz kapcsolodik. A tRNS aminosavat tartd akceptor vége egy
atmeneti T (Transitory) helyen kotddik eldszor (9.4. b. abra), mivel az A hely 50S riboszoéman levd részétdl az
EF-Tu faktor elzarja, megakadalyozva a peptidkotés kialakulasat és lehetové téve egy hibajavité mechanizmust
melyben els6sorban a kodon-antikodon kdlcsdnhatas jatszik szerepet. Ha nem megfelelé aminoacil-tRNS ko6todott
be, akkor a kolcsonhatas nem elég erds, igy a folyamat a disszocidci6 irdnyaba tolodik el. Pontos kodon-antikodon
kolcsonhatas esetén a komplex GTP-je hidrolizal. Az EF-Tu-GDP disszocial a riboszémarol és lehetdvé valik az
aminoacil-tRNS A helyre kotddése mindkét alegységen (A/A hely) (9.4. c. abra). Az EF-Tu faktor génjét tobb
magasabbrendli névény és Euglena kloroplasztiszbol is izolaltak és szekvenaltdk, melynek alapjan mintegy 70%-
ban homoldgnak bizonyultak az E. coli EF-Tu szekvenciajaval.

A riboszomaroél kilépd EF-Tu-GDP komplex aktivalasa, vagyis GTP-t k6t formaba hozasa egy masik elongacios
faktor, az EF-Ts segitségével torténik.

9.6.2.2. A peptidkotés kialakulasa

Az aminoacil-tRNS kapcsolodasa utan a peptidil helyen (P/P) talalhat6 fMet-tRNS(vagy pep-tRNS) és az akceptor
(A/A) helyen 1év6 ujonnan belépett aminoacil-tRNS olyan térbeli elrendezddést vesz fel (akkomodaci), mely
lehetéve teszi, hogy koztik a peptidkotés kialakuljon. A peptidkotés kialakitdsa riboszomalis RNS-katalizalt
transzpeptidacios reakcid, mely a nagy riboszomalis alegység peptidil-transzferaz kozpontjaban torténik (9.4. d.
abra).

Kialakitdsdhoz sem oldhaté fehérje faktorok, sem GTP hidrolizisének energidja nem sziikséges. Az energiat
tulajdonképpen az az ATP szolgéltatja, mely az aminoacil-tRNS kialakulasa soran hasznalddott el. A peptidkotés
kialakuldsa utdn a most mar egy aminosavval hosszabb peptid gyakorlatilag nem valtoztatja meg a helyét, hanem
a tRNS peptidet tartd vége keriil 4t az A helyrdl a P helyre (A/P helyzet 9.4. e. dbra). Ezzel egyiddben a dezacilalt
tRNS 3’ vége is atkeriil az E helyre (P/E helyzet 9.4. e. abra).

9.6.2.3. A transzlokacio

A transzlokaci6 folyamataban a peptidlanc egy aminosavval tortént meghosszabbodasa utan az A helyen elhelyezkedd
peptidil-tRNS antikodon vége is (még mindig sajat kodonjahoz kototten, tehat az mRNS-sel egylitt mozogva)
atkeriil a P helyre (P/P allapot 9.4.f. dbra). Egyidejlileg a dezacilalt tRNS atkeriil a kilépd helyre (E/E allapot 9.4.1.
abra), az A/A hely pedig szabadda valik a kdvetkez6 kodon altal meghatarozott aminoacil-tRNS szamara.
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A transzlokéaciohoz egy oldhatd elongacios faktor, a transzlokdz, vagy EF-G, valamint GTP sziikséges. A
transzlokaciot az EF-G-GTP komplex riboszomahoz kotédése katalizalja. Ez idézi el6 azt a konformacidvaltozast,
mely lehetové teszi a pep-tRNS-mRNS és a riboszéma egymashoz viszonyitott elmozdulast. A GTP hidrolizise
csak ezutén torténik meg és az EF-G, a GDP és a P; levalik a riboszomarol. igy a riboszoma készen all a kovetkezd
elongécios ciklusra. Mivel az EF-G egyenlo erdsséggel kotddik a GTP-hez és a GDP-hez, reciklizalasahoz nem
sziikséges segédfaktor.

9.6.3. A polipeptid lanc terminacidja

Amint az ismétldo elongacios ciklusok sorozatan at a riboszoma A helyére az aminosavat nem kddolo terminator
kodonok (UAG, UAA, UGA) valamelyike keriil, a peptidil-tRNS észter kotése hidrolizal és az elkésziilt polipeptid
lanc, ezt kdvetden pedig a dezacilalt tRNS és az mRNS is felszabadul a riboszomarol. A terminaciohoz mind
prokariotaknal, mind pedig a plasztiszokban oldhat6 terminacids faktorok (RF1, RF2, RF3; Release Factor1,2,3)
sziikségesek. Az I. osztalyba tartoz6 faktorok kodonspecifikusak; az RF1 az UAA és UAG kodonokra, az RF2
pedig az UAA és UGA kodonokra. Bekotodésiikkor megtorténik a peptidil-észter kotés hidrolizise a riboszoma
peptidil-transzferaz kozpontjaban és a peptid felszabadul.

A 11 osztalyba tartoz6 RF3 kodon specifitassal nem rendelkezik. GDP-t kitve kapcsolodik a riboszomahoz,
melynek felszinén a peptid felszabadulasa utan lehetové valik a GDP-GTP kicserélodése. Ennek kdvetkeztében
ugy valtozik meg az RF3 szerkezete, hogy eldidézi a kodonspecifikus faktorok levalasat a riboszomardl. Majd a
GTP hidrolizal, ami az RF3 felszabadulasahoz vezet. A peptid felszabadulasa utan a dezacilalt tRNS és az mRNS
még mindig a riboszémahoz kotddik (posztterminadcios komplex) és el kell tavolitani ahhoz, hogy az alegységek
regeneralddjanak a kovetkezd fehérje szintézis€¢hez. Ebben szerepet jatszik egy riboszéoma reciklizalé faktor
(RRF' Ribosome Recycling Factor) Valamint EF-G és GTP. Az EF-G- hcz kotott GTP hidrolizisc idézi elé az RRF

rrrrrr

mRNS. Az IF3 iniciacios faktor tolja el a reakc1o egyensulyat a disszociacio iranyaba a végtermék elvonasaval

(9.5. ébra)
N

RF3-GDP kitodése

L. osztalyba tartozo
release faktor kotédése

P helyrél is tiavozik -

a tRNS 508 levalik GTP hidrolizis \ GTP hidrolizis
ﬁ@l) :
I.I.I.I_I-LI-I_I_I_LI.I_I-I_I.I
EF. gﬁ‘ﬁ RRFy tRNS
tavozik a tRNS a
kilépé helyrél (E)

9.6. abra A prokaridta tipusu organellaris transzlaci6 terminacioja

srcr

makromolekulakkal is kdlcsonhatasba Iéphetnek, ami azt eredményezi, hogy nem feJ ezb6dik be az mRNS leolvasasa
a stop kodonnal. A jelenség a termindcid szupresszidja néven ismert. Néhany tRNS, az in. nonszensz szupresszor
tRNS-ek, értelmes kodonként ismerik fel a nonszensz kodonokat, és helyiilkon aminosavat épitenek be a
fehérjemolekulaba. Maguk a riboszomak is figyelmen kiviil hagyhatjak a stop kodonokat akar a leolvasasi keret
megvaltoztatasaval (transzlacios keretelcsiszas = translational frameshift), vagy azzal, hogy atugorjak az mRNS
nonszensz kodont tartalmazé szakaszat. [lyenkor a fehérjeszintézis folytatodik a kovetkez6 terminator kodonig és
hosszabb, un. "readthrough" fehérje keletkezik. Azt tehat, hogy egy terminacios kodonnal ténylegesen befejezodik-
e a transzlacio, egyméssal Verseng6 események sorozata hatérozza meg, mely fiigg az RF ek mennyiségét(')'l

crer

szekvenciaktol, melyek elésegithetik a szupressziot.
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9.7. Eukariéta tipusu fehérjeszintézis a
citoplazmaban

A valddi sejtmaggal bir6 szervezetek citoplazmajaban végbemend fehérjeszintézis néhany vonatkozasban jelentdsen
eltér a prokariotakétol. A {6 eltérések a kovetkezok:

» az mRNS-ek monocisztronosak, és 5’ végiikon sapkastruktirat a 3’ végiikon poli-A szekvenciat tartalmaznak,
melyek a transzlacio soran fehérjék segitségével 6sszekapcsolodva zart gyiiriit alkotnak

* az mRNS-kben nem taldlhaté meg az a Shine-Dalgarno szekvencia, amely lehetdvé teszi prokariotaknal a
riboszéma kotédését az iniciator kodon kdzelében, ezért az iniciacid folyamataban eltéré az mRNS és az
iniciator tRNS kolcsonhatasianak sorrendje a riboszémaval

* tobb fehérje faktor sziikséges a folyamat lejatszodasahoz.

Az iniciaci6 folyamatanak bonyolultsaga ugyanakkor lehetdséget nyujt az iniciacio szintjén megvaldsulo regulacios
folyamatokra.

9.7.1. Az iniciacio

Az iniciacié az mRNS AUG iniciator kodonjanak felismerése, mely folyamatban mRNS, riboszoma, iniciator
tRNS és iniciator faktorok vesznek részt és ATP, valamint GTP energidja hasznalddik fel. A reakcidsor végén
aktiv 80S iniciacios komplex képzddik, mely a riboszoma P helyén lokalizalt és az mRNS iniciator kodonjahoz
antikodonjaval kot6do Met-tRNS; t tartalmaz, de iniciator faktoroktdl mentes. Az iniciacios komplex kialakulasa
szamos intermedieren at megvalosulo folyamat, melyben t6bb mint 10 iniciator faktor vesz részt és melynek
soran ATP és GTP hidrolizal. Az iniciacids komplex kialakulasanak 1épései a kdvetkezok:

.....

2. Az elF2-GTP-Met-tRNS; harmas komplex kialakulasa és kotddése a 40S riboszomalis alegységhez, mely a 43S
iniciacios komplex kialakuldsat eredményezi.

3. AzmRNS kétédése az iniciacios komplexhez, melynek kovetkeztében kialakul a 48S iniciacios komplex, majd
megtorténik az iniciator kodon megkeresése.

4. A 60S riboszomalis alegység kotodése a 48S iniciacios komplexhez, melynek eredménye az elongaciora alkalmas
80S iniciacios komplex kialakulasa.

Az iniciacidban résztvevo faktorokat osztalyokba soroljuk annak alapjan, hogy az iniciaciéo melyik szakaszaban
vesznek részt. Vannak kozottiik tobb funkciot is ellatd faktorok. Az eIF1 osztaly faktorai pleiotrop mddon stimulaljak
az iniciacios komplex kialakulasat. Az elF2 osztaly faktorai az iniciator metionil-tRNS kapcsolédasat teszik
lehet6évé a nativ 40S riboszomalis alegységhez, kialakitva a 43S iniciaciés komplexet. Az elF3 osztalyba csak a
tobbfunkcios eIF3 faktor tartozik, mely a riboszoma disszocialtatasaban és az mRNS megkotésében jatszik
szerepet Az elF4 faktorok az mRNS-t kapcesoljak a 43S iniciaciés komplexhez, melynek eredményeként a 48S
iniciacios komplex képzddik. Az elF5 faktorok elsddleges szerepe a 48S iniciacios komplex stabilizalasanak, a
60S alegység kotodésénck és az elsé peptidkotés Kkialakulasanak elGsegitése. Végiil az elF6 faktor

......

9.7.1.1. A riboszéma disszociacioja

Az asszocialt és disszocialt alegységek kozott az eIF1A, az elF1, az elF3, és az elF6 fehérje faktorok befolyasoljak
az egyensulyt. Az e[F1A mind a 80S riboszomahoz, mind a 40S alegységhez képes kotddni, mindkét iranyban
novelve a kicserélodési ratat. Az elF3 csak a kis alegységhez kotddik, megakadalyozva az asszociaciot. Az elF6
a nagy alegységhez kapcsolodva szintén antiasszociator hatasu.
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elF1.3,
80S-cIF1A— 60S + 40S-cIF1A——» 060S-¢IF6 + 405-cIF1 A-cIF1-¢IF3
elFG

Az elF3 jelenléte feltétele annak, hogy a riboszoma megfeleld konformacioban legyen az elF2-GTP-Met-tRNS;
harmas komplex beko6tddésekor, valamint sziikséges az mRNS kotédéséhez is. Részt vesz a preiniciacios komplex
kialakulasaban még egy kis moltomegii fehérje, az elF 1, mely az iniciacio folyaman kialakul6 kiilonb6z6 komplexek
stabilizalasaban jatszik szerepet.

eIlF 1,1A,3,5
P
e
{ z%
435 3

[
m7G GIP— c%'
MQUG MI_{mn

¢IF 4A. 4B aminoacil-tRNS
(A)n l

4E, 4G
PABP

L
’:&FzB
AUG
fellgmerese IF2_GDP <2>
m’G

GDFP
eIF5B-GTP- > pj

60S
eIF2-GDP+Pi
elF 1,3,5, 1A
eIF5B+GDP

(A)n

Kv elongacio

9.7. abra Az eukariota fehérjeszintézis iniciacidja

9.7.1 2. Az iniciator tRNS kétédése a kis riboszomalis alegységhez
és a 43S iniciacios komplex kialakulasa

Eukariota szervezetek sejtjeiben a metionil-tRNS az iniciator, mely elF-2-Met-tRNS;-GTP harmas komplex
formajaban kotodik a 40S riboszomalis alegységhez. Kapcsolodasa megeldzi az mRNS-ét, tehat az események
sorrendje itt eltér a prokariotakndl megismertektdl. Ugyancsak az mRNS bekoétddése eldtt kapesolodik az elF5
iniciacios faktor, melynek a GTP hidrolizis szabalyozéasaban van szerepe. A 43S preiniciacios komplex képzddése
a kovetkezoképpen 0sszegezhetd:
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elF2-GTP-Met-tRNS; + 40S-eIF 1 A-elF1-elF3 + elF5 <==> 40S-elF2-GTP-Met-tRNS; elF1A-elF 1-elF3-elF5

9.7.1.3. Az mRNS koétbdése, a 48 S iniciacios komplex kialakulasa

Az eukariota mRNS riboszomahoz kotodésének feltétele a 43S iniciacids komplex kialakulasa, melyben jelen van
az iniciator tRNS, tehat a prokaridta riboszoman lejatszodd folyamatoktdl eltéré az események sorrendje. Az
mRNS-ek jellegzetes sajatossagainak jelent6sége van a fehérjeszintézis szempontjabol. Ezek az mRNS-ek
monocisztronosak, 5’ végi sapkat és 3’ végi poli-A szekvenciat tartalmaznak és az 5° végi nem transzlalodo
régidjukban nem talalhaté Shine-Dalgarno-szekvencia (mely prokaridtakban pontosan megszabja az mRNS
riboszomahoz kotddésének helyét), ennek kovetkeztében nem az mRNS ¢és az rRNS kozott, hanem csupéan az
iniciator AUG kodon és a riboszomara mar az mRNS kapcsolodasa el6tt bekotodott Met-tRNS; antikodonja kdzott
jon 1étre nukleinsav-nukleinsav kolcsonhatas az inicidcid soran. Vagyis a kotéhely kialakitasaban, valamint az
mRNS sajatsagainak felismerésében nagy szerephez jutnak az iniciator faktorok.

Az mRNS riboszomahoz kotédéséhez sziikséges faktorok az elF4 faktorcsaladba tartoznak. Az eIF4F novényeknél
két kiilonbozo alegységbdl allo fehérje, melynek a kis alegysége az eIF4E, a nagy alegysége az elF4G. Novényeknél
izoformajuk is van (elFiso4E, és elFiso4G). Az elF4E faktorok, melyeket sapkakotd fehérjéknek is neveznek,
kozvetleniil kapcsolodnak az mRNS 5° végi sapkastuktirjahoz. Az e[F4E az egyszer(i metilalt sapkat és a nem
transzlal6do régidban hajtiiszert strukturakat tartalmazé mRNS-eket, az elF4isoE pedig a tobbszordsen metilalt
sapkat és a linearisabb nem transzlal6do régioval rendelkez6 mRNS-eket részesiti elényben. Az eIF4G az mRNS
3’ végi poliA szekvencidjahoz kotédé (PAB = PoliA Binding) fehérjékkel 1ép kolecsonhatasba, melynek
kovetkeztében az mRNS gyiiriit alkot, amely a transzlacié soran fennmarad. Ezt kovetSen az elF4A és elF4B
faktorok is kapcsolédnak az mRNS sapka struktira kdzelében és egyben kotddnek a cirkularizaciot kialakito eIF4G
faktorhoz is.

A 438 iniciacios riboszoma komplex kotddése az mRNS-en az 5° végi sapka stuktiira kézelében torténik. Az mRNS
stabil kapcsolodasa a 43S preiniciacios komplexszel egy ujabb intermedier, a 48S iniciacios komplex kialakulasat
eredményezi. Az iniciator kodon ett6l mintegy 50—100 nukleotidnyira talalhaté a molekulan 3’ iranyban haladva.
Ahhoz tehat, hogy az iniciator kodont megtalalja, a riboszomanak el kell mozdulnia az mRNS mentén. Ezt a
folyamatot pasztazasnak nevezik (scanning). A pasztazas ATP-igényes folyamat, melyben az ATPaz és helikaz
aktivitassal rendelkez6 eIF4A és elF4B faktorok vesznek részt. A pasztazas soran az IF5 faktornak az a szerepe,
hogy megakadalyozza az irreverzibilis GTP hidrolizist az e[F2-GTP-Met-tRNSi harmas komplexben mindaddig,
amig az iniciator kodon és a Met-tRNSi kozott a kodon — antikodon koélesonhatas 1étre nem jon. Ezt kdvetden az
elF1, elF3 iniciator faktorok levalnak, az eIF5 pedig athelyezédve az elF 1 A-ra lehet6vé teszi az irreverzibilis GTP
hidrolizist az elF2 felszinén.

9.7.1.4. A 80S iniciaciés komplex kialakulasa

A 60S riboszomalis alegység kotédése sziikséges ahhoz, hogy a 48S preiniciacios komplex transzlaciora alkalmas
80S iniciacids komplexszé alakuljon at. Az inicidcidnak ebben a szakaszaban az események sorrendje a kovetkezo:

1. a GTP hidrolizise,
2. az iniciacios faktorok felszabadulasa,
3. a 60 S alegység stabil kapcsolodasa és a 80 S iniciacios komplex kialakulasa.

A 608 alegység kotoédésében kdzponti szerepet jatszik a mar emlitett eIFS5 iniciacios faktor azaltal, hogy katalizalja
a kis alegységen a kodon-antikodon kdlcsonhatas kialakuldsa utan a hidrolizishez megfeleld pozicioba kertild,
Met-tRNS;-elF2-GTP harmas komplexben kotott GTP hidrolizisét. Ezt segiti el6 az elF5-hoz atmenetileg kapcsolodo
elF1A faktor is. A GTP hidrolizise utan az iniciacios faktorok felszabadulnak és lehetévé valik a 60 S alegység
stabil kotodése, ami a 80 S iniciacios komplex kialakulasat eredményezi.

A GTP hidrolizise utan az elF2- GDP disszocial a riboszomardl és az elF2B reciklizaltatd faktor segitségével,
vagy spontan, GTP felhasznalasaval ujra e[F2-GTP komplexsz¢ alakul.

A 60S riboszomalis alegység az elF6 antiasszociator faktorral egyiitt talalhatd a sejtben. Az alegység kdtodésekor,
melyet az elF5B faktor segit el6, az elF6 felszabadul. Az igy kialakult aktiv 80S iniciacidés komplex iniciator
faktorokat nem tartalmaz, a P helyén iniciator tRNS talalhat6, mely antikodonjaval az mRNS AUG kodonjahoz
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kotodik, az A helye pedig iires. Tehat képes fogadni a kovetkez6 kodon éltal meghatarozott aminoacil-tRNS-t és
részt venni az elongacidban.

Eukariétaknal az elsé peptidkotés kialakulasahoz tovabbi konformaciovaltozasok sziikségesek, melyeket egy
ujabb fehérje faktor, az eIF5A kotddése idéz eld. Az elF5SA faktor egy kiilonleges aminosavat, a hipuzint tartalmazo
fehérje, melynek nem csak a transzlacid, hanem az mRNS készlet (részben transzport fiiggd) szabalyozasaban,
ezaltal a sejt életképességének regulalasaban is fontos szerepe van.

9.7.2. A peptidlanc elongaciédja

Az iniciator és terminator kodonok kdzti mRNS lanc transzlacioja, vagyis a lanckozi kodonok dekédolasa a
hez ko6tott tRNS-ek sorban belépnek a riboszéma A helyére, majd egy minéség-ellendrzés utan kialakul a peptidkotés.
A peptidil-transzferaz reakcié utan a riboszoma ¢és a pep-tRNS elmozdulnak egymashoz képest egy triplettnyit a
transzlokacios eEF2 faktor segitségével ugy, hogy az A helyre 0j kodon keriil, és egyben szabadda valik a kévetkez6
aminoacil-tRNS bekotdédéséhez. Az elongacié folyamatat harom részre oszthatjuk:

1. az aminoacil-tRNS kotédése a riboszoma A helyére,
2. a peptidkotés kialakulasa,

3. apeptidil-tRNS transzlokacidja a P helyre.

9.7.2.1. Az aminoacil-tRNS kétédése a riboszomalis A helyre

A prokariotaknal leirtakhoz hasonléan magasabb rendli szervezetekben is harmas komplex formajaban torténik
meg az aminoacil-tRNS kapcsolddasa a riboszomahoz. A harmas komplex az eEF1 osszetett fehérje faktor egyik
alegysége, az eEF1A, GTP és aminoacil-tRNS részvételével jon 1étre. A kodon-antikodon stabilitason alapuld
mindségellendrzést kovetden a GTP hidrolizal és a GDP-eEF1A komplex disszocial a riboszomarol. Az eEF1
faktor masik harom alegysége, melyeket egyiittesen eEF1B-vel jelolnek, az eEF1A-GDP komplex GDP-jét
cseréli ki GTP-re (9.8. abra).

9.7.2.2. A peptidkotés kialakulasa

Az aminoacil-tRNS a GTP hidrolizise ¢és az eEF1A levalasa utan az A helyen megfeleld konformacioba kertil
ahhoz, hogy kialakuljon a peptidkotés. Prokariotak transzpeptidacidjahoz hasonldan a folyamathoz sem oldhato
faktorok,sem nukleotid trifoszfatok jelenlétére nincs sziikség. A peptidil-transzferaz kdzpont a 60S alegységen
talalhato, de a 40S alegység fehérjéi is részt vesznek a kialakitasaban. A katalitikus aktivitasban a riboszomalis
RNS-ek jatszanak szerepet. A peptidkotés kialakulasa utan a peptid atkeriil a P helyen levd tRNS-rél az A helyen
levo tRNS-re ugy, hogy annak antikodon vége még az A helyen marad, a peptidet hordozo vége pedig a mar
elmozdul a P helyre. Ugyanakkor az aminosavat elvesztett dezacilalt tRNS 3’ vége is eltolodik az E hely felé,
antikodon vége azonban még a P helyen 1év6 kodonnal kapcsolodik (9.8 abra). Ezt az atmeneti kotédési allapotot
szilinteti meg a transzlokacio.
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9.8. abra Az cukariota fehérjeszintézis elongéciodja

9.7.2.3. A peptidil-tRNS transzlokacidja

A transzlokacio soran peptidil-tRNS atkertil a P helyre, a dezacilalt tRNS pedig az E helyre, majd utobbi levalik
a ribosz()mérél A transzlokéci(') egyben az mRNS és a ribosz()ma egyméshoz viszonyitott egy triplettnyi
eEF-2 GTPaz csalddba tartozo fehérje faktor katahzalja. Az eEF-2-t szamos novényi és allati szervezetbdl izolaltak.
Egyszerii polipeptid, mely egy diftamidnak nevezett, specialisan modositott hisztidint tartalmaz. (A diphtamid
elnevezés onnan ered, hogy az eukariota fehérjeszintézist gatlo diftéria toxin katalizalja NAD-r61 ADP-riboz
atvitelét erre az aminosavra, ezaltal inaktivva teszi a fehérjét transzlokacios reakcioban.)

A transzlokaci6 befejeztével a GTP hidrolizal, az eEF2-GDP komplex levalik a riboszomardl, majd GTP-vel
reagalva regeneralja az eEF2-GTP aktiv komplexet. A riboszoma készen all a kovetkezd elongacios ciklusra (9.8.
abra).

9.7.3. A polipeptid lanc terminacioja

Az elongacios ciklus addig folytatodik, mig a riboszoma A helyére terminator kodon (UAA, UGA vagy UAG)
keril. Ilyenkor GTP jelenlétében a terminator faktor, eRF kotodik az A helyre, majd

- a peptidil-tRNS észterkotése hidrolizal,
- a kész polipeptid, az mRNS ¢és a dezacilalt-tRNS felszabadul a riboszémarol.

Az eukariotak terminaciojat egyetlen release faktor katalizalja. Mitkodéséhez GTP-t igényel, kodonspecifitast nem
mutat.

A terminacio a kovetkezOképpen torténik: az A helyen talalhatd terminator kodonhoz az eRF-GTP komplex
kotddik és eldsegiti, hogy a riboszéma peptidil-transzferaz kdzpontja a peptidil-tRNS észterkotését hidrolizalja.
A reakciot kovetoen a GTP hidrolizal, a terminator faktorok, a dezacilalt-tRNS és az mRNS levalik a riboszémarol
(9.9. abra).
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9.9. abra Az eukariota fehérjeszintézis terminacioja

Eukariotaknal is jol ismert az a folyamat, melynek soran egyes tRNS-ek a terminator kodont értelmes kodonként
ismerik fel és helyére aminosavat épitenck be a fehérjelancba, melynek kovetkeztében hosszabb fehérjék
keletkeznek.

Novényeknél a természetes szupresszio szamos esetét figyelték meg. Novényi virusok ezt a lehetdséget hasznaljak
fel arra, hogy ugyanazon RNS-rdl két vagy tobb fehérjét szintetizaljanak. JOI dokumentalt példdja ennek a
dohanymozaik virus RNS-e, melyrél egy 126 kDa-os és egy 180 kDa-os fehérje szintetizalodik. A "readthrough"
fehérje szintézisében a gazdandvény két természetes izoakceptor tRNS-e vesz részt, melyek tirozinként olvassak
le a stop kodont. Szamos névénybdl (pl. buizabol, csillagfiirtbél) kimutattak ilyen tRNS-eket.

A természetes tRNS-ek egy masik csoportja specifikusan az opal (UGA) kodont ismeri fel. Prokariotaktol az
allatokig szamos szervezetben sziikséges funkcioképes fehérjék kialakitdsdhoz az UGA szupresszidja. Emlos
sejtekben glutation-peroxidaz aktiv enzim kialakuldsahoz sziikségesek olyan szupresszor tRNS-ek, melyek szerinnel
acilalhatok, majd a szerin foszfoszerinné, ezt kdvetden pedig szelenociszteinné modosul. A stop kodonnal a
szelenocisztein beépiil a fehérjébe. A folyamatban jarulékos fehérjefaktorok vesznek részt és az mRNS megfeleld
konformaciodja is sziikséges (SECIS = SEleno-Cysteine-Insertion-Sequence) a szupresszalandé stop kodon
felismeréséhez.

9.8. A fehérjék intracellularis transzportja

9.8.1. Az intracellularis transzportutak attekintése

A novényi sejtekben a fehérjék szintézisére a citoplazmaban és az autondom organellumokban van lehet6ség. A
plasztiszok és a mitokondriumok sajat genommal és fehérjeszintetizalo apparatussal rendelkeznek, fehérjéik nagy
része azonban a sejtmagban kodolt és a citoplazmaban szintetizalodik. A citoplazmaban szintetizalt fehérjék
rendeltetési helye tehat lehet valamely membrannal hatarolt autoném organellum (kloroplasztisz, mitokondrium),
nem autoném organellum (pl. peroxiszoma) vagy litikus ill. raktarozé kompartment (pl. vaku6élum vagy a magvak
raktarozo fehérjéit tartalmaz6 proteintestek), a sejtmag, vagy a sejt felszini membranjai. A citoszélban szintetizal6do
fehérjék két csoportba oszthatok:

1. azok a fehérjék, melyek a szabad riboszomakon szintetizalodnak és végso rendeltetési helyiikre az endomembran
rendszertd6l fiiggetlen folyamatban jutnak el (pl. kloroplasztisz, mitokondrium fehérjék),

2. olyan fehérjék, melyek az endoplazmatikus retikulumhoz (ER) kotott riboszémakon szintetizalédnak és a
szekrécids uton at jutnak el rendeltetési helyiikre. A szekrécids it membranrendszerekbdl és a koztiik dinamikus
kapcsolatot 1étesité vezikulumokbol all. A szekrécids it oldhatd és membranfehérjéi az endoplazmatikus retikulumba
kertilnek be el6szor, majd a Golgi-apparatuson at, vagy kozvetleniil az ER-bdl jutnak el a vakuélumokba, vagy a
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sejtfelszinre. A citoplazmaban szintetizalodo fehérjék lehetséges rendeltetési helyeit és szallitasuk modjat 6sszegzi
vazlatosan a 9.10. abra.

CITOPLAZMA
endomembrin szekrécios tt
fiiggetlen 0

H»> Peroxiszoma

mednﬁn
' :I olgl késziilék
H»> Mitokondrium
> Kloroplasztisz
PLAZMAMEMBRAN @

extracellularis tér

9.10. abra A citoplazmas szabad riboszomakon szintetizalodo fehérjék, valamint az endoplazmatikus retikulum
felszinéhez kotott riboszomakon szintetizalodo fehérjék transzportja

9.8.2. Fehérjetranszport a plasztiszokba

A plasztiszok szerkezetiiket tekintve a legdsszetettebb organellumai az eukariota sejteknek, melyeken beliil hat
funkcionalisan kiilonb6z6 helyet lehet megkiilonbdztetni, nevezetesen a kiilsé és a belsé boritomembrant, a
membranok kozotti teret, a sztromat, valamint a tilakoidmembrant és lument. A plasztiszok szerkezetébol
adododan valamennyi ide keriil6 fehérjének legalabb egy, de esetleg harom membranon is at kell jutnia, hogy a
rendeltetési helyét elérje.

A sztromaba jutast a kiils6 és a bels6 membran transzlokacios komplexei biztositjak (TOC/TIC = Translocon at
the Outer/Inner envelope membrane of Chloroplast). A transzport energiaigényes, de nem sziikséges hozza
membranpotencial kialakulasa, mint a mitokondriumoknal. A sztromabol a fehérjék tovabb szallitodhatnak a
tilakoidmembranba vagy lumenbe, vagy visszajuthatnak a bels6 boritdmembranba. A fehérjék plasztiszba torténd
transzportjanak sematikus attekintését adja a 9.11. abra.

9.8.2.1. A kloroplasztiszba-jutasért felelos jelszekvenciak

A kloroplasztisz megfeleld helyére torténd bejutast specialis jelszekvenciak, az Un. tranzitpeptidek hatdrozzak
meg, melyek felismeré jelként szerepelnek a fehérje szillitisa soran. A tranzitpeptidek mintegy 25-150
aminosavbol alléo szekvenciak, melyeknek N-terminalisan t6ltéssel nem rendelkezd, a kozéps6 részén savas
oldallancot nem tartalmazé, a C terminalisan pedig arginineket tartalmazé szekvencia talalhatd. Amint a fehérje
bejutott rendeltetési helyére, a tranzitpeptideket proteazok lehasitjak. A tilakoid lumenbe keriild fehérjék
tranzitpeptidjei két részbdl allnak, melyek két 1épésben; a boritdmembranokon, majd a tilakoidmembranon atjutva
hasadnak le. A kiils6 membranba, valamint a plasztiszon beliil a tilakoidmembranba vald beépiilést a fehérjék C
terminalisan, vagy lanckozben talalhato, az érett fehérjékben is meglévd szekvenciarészletek hatarozzak meg,
melyek lehet6vé teszik a fehérje beilleszkedését membranba.
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9.8.2.2. Fehérjetranszport a kiilsé boritbmembranba

A kiils6 boritomembran fehérjéinek transzportja kiilonbozik a kloroplasztisz belso terébe torténd transzporttol. A
membranspecifitast a fehérjék szerkezeti sajatsagai hatarozzak meg, mivel nincs lehasado tranzitpeptidjiik. A kiilsé
terminalisan levd hidrofob szakasz a felelds. A kiilsé membran transzlokacios komplexét alkoto legtobb fehérje
beépiilése spontan folyamat, de pl. a transzport komplexet alkotdo Toc75 a beépiilése a kloroplasztisz felszinén
talalhato proteazérzékeny faktoroktol és ATP hidrolizisétdl is fligg.

9.8.2.3. Fehérjetranszport a bels6 boritomembranba

A plasztisz bels6 boritomembranjaba torténd transzport elsé 1épése megegyezik a sztromaba torténd transzportéval:
nevezetesen a fehérjét tranzitpeptidjénél fogva a szallitokomplex receptora megkéti a plasztisz felszinén. A belsd
membran fehérjéinek tobbféle lehetdségiik van arra, hogy a belsé membranba bejussanak. Az Un. conservative
sorting soran a megkotddott fehérje eldbb transzlokalodhat a plasztisz belsejébe, ahol lehasad rdla a tranzitpeptid,
majd azt kévetden keriil vissza a bels6 membranba. Ha a fehérje a membran-lokalizacioért felels hidrofob
jelszekvencia segitségével megkotddik a bels6 membranban anélkiil, hogy bejutna a sztromaba akkor un. stop
transfer torténik.

CITOPLAZMA

lehasado
tranzit
3.\ peptid

1.

) . | HspS0
spontan guidance komplex 3 -
beépiilés segitségével *, LN

T——
| !ltH

0866006000000 0000000000000000000.( T
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il

@08 000eH800008006H660E0H00HH!

SZTROMA

9.11 abra A citoszolban szintetizalodo plasztiszfehérjék transzportja a kiilsé membranba és a szrtomaba a
membranok transzlokacids komplexeinek segitségével.
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9.8.2.4. Fehérjetranszport a sztromaba

A citoplazméban szintetizalodo kevéssé kompakt struktirdval rendelkez6 fehérjék tranzitpeptidjiik segitségével
kozvetleniil is kotddhetnek a Kkiillsé membran transzlokaciés komplexének receptoran. Ilyenkor a receptor
tobbnyire a Tocl59, (egy 159 kDa-os fehérje) melynek miikddését GTP kotddése, valamint ATP-tdl fiiggd
foszforilacidja szabalyozza. A kompaktabb struktiraja fehérjék a citoplazmaban Hsp70, 14-3-3 és Hsp90 csaladba
tartozoé chaperonok, valamint foszforilaciot szabalyozo fehérjék segitségével nyitottabb konformaciora tesznek
szert, esetenként foszforlilalodnak, majd atmenetileg ugyancsak a Toc34, vagy Toc159 recptorokhoz kotddve
tranzitpeptidjiikkel beiranyitodnak a porust alkotd fehérjekomplexbe (Toc75). A kiilsé boritbomembranon valo
atjutas soran az egyes fehérjék szerepe a kovetkezOképpen vazolhato. A prekurzor megkotddik a foszforilalt és
GTP-t kot aktiv receptor felszinén. A porust alkoto Toc75 fehérjéhez kapcsolodo Toc35 receptor foszforilalodik
és GTP-t kot, aminek kovetkeztében sajat maga is és a Toc75 fehérje is olyan konformaciovaltozast szenved, mely
a porus kinyilasat eredményezi. A porus kinyilasa lehetdvé teszi a prekurzor atjutasat a kiilsé boritdmembranon,
melyet a bels6 oldalon Hsp70 hésokkfehérjék csalddjaba tartozo chaperonok segitenek eld. Az atjutas feltétele a
prekurzor felszabadulasa a receptorrdl, melyet a receptorhoz kotott GTP hidrolizise és defoszforilacidja tesz
lehetévé (9.11. abra).

A bels6 boritomembranon vald atjutast a belsé membran integrans fehérjéi, a Tic komplex tagjai segitik ¢eld.
Koziiliik a Tic 22 benyilik a membranok kozotti térbe. Ezaltal részt vesz a membranok kozotti kapesolodasi
helyek kialakitasaban és a transzlokalodo fehérjének az iranyitasaban a bels6 membran transzlokacios komplexe
felé. A Tic20 és a Tic110 részt vesznek a csatorna kialakitasaban. A Tic55 egy Rieske-féle vas-kén centrumot
tartalmazé fehérje, mely a komplex tobb tagjaval egyiitt (Tic32,62) redox regulalt és a komplex mas tagjaival
egylitt segiti a transzlokacidt a sztroma fel6li oldalon kotédé chaperonin fehérjékkel egyiitt. A folyamat
energiaigényes. Az ATP valoszintileg egy hsp70 csaladba tartoz6 chaperon fehérjéhez valo (t6bb 1épésben lejatszodo)
kapcsolddashoz és felszabadulashoz sziikséges, mely a kloroplasztisz belsejében megy végbe, és amelynek
eredményeképpen a prekurzor az organellum belsejébe keriil.

Az organellumban a sztromaban taldlhato proteazok (SPP=Stromal Processing Peptidase) lehasitjak a
tranzitpeptidet a prekurzor -NH, végérdl. Ezt kdvetden torténik meg a transzlokaciohoz kitekeredett fehérje

ey

9.8.2.5. Fehérjetranszport a tilakoidokba

A sztromaba bejutott tilakoidmembran fehérjék altalaban nem tartalmaznak tovabbi lehasadé szignalt, hanem
belso jelszekvenciaik hatarozzak meg, hogy a tilakoid membranjaba keriiljenek. A kettes fotoszisztéma fénybegytijtd
komplexe, az LHCII, pl. harom olyan alfa-helixet tartalmaz, mely a membrant atéri. Barmelyiknek a kiesése gatolja
membran két oldala kozotti pH-kiilonbség egyarant sziikséges. A sztréma faktor (SRP, mely homoldg a riboszémak
membrankotodéséért és a fehérjék ER-be jutasaért felelds szignalfelismerd partikulum 54 kDa moéltomegii

s

az egyébként oldhatatlan, hidrofob LHCII-t.

Az ATP szintaz komplex II (CF,II) alegysége eltéré mechanizmus szerint épiil be a tilakoidok membranjaba.
Transzportjahoz sem ATP, sem sztroma faktor, sem pedig pH-kiilonbség nem sziikséges. Ez arra enged kovetkeztetni,
hogy az integracid spontan modon torténik. Az integracid ugy képzelhetd el, hogy a két hidrofob régiojanal fogva
a fehérje megkdtédik a membranban, mig a koztiik 1€v6 szakasz, az érett peptid N-terminalisa, hurkot képezve
atnyulik a membranon.

A lumenben lokalizalt fehérjék egy része (a plasztocianin, a vizbontaseért felelés komplex 33K, 23K, valamint 16K
fehérjéi) is kétlépéses folyamattal jut be a lumenbe, melynek els6 1épése a mar emlitett transzfer a kloroplasztiszt
hatarolé membranokon at. Ezért a lumenfehérjéknek két részbdl all6 tranzitpeptidjiik van, melynek elsé része
lehasad a sztrémaba jutast kovetéen. A lumenbe szallitodo fehérjék két csoportba oszthatok aszerint, hogy
mi sziikséges a transzportjukhoz. Az egyik csoport transzportjahoz (pl. plasztocianin, a vizbontasért felelds
komplex 33K, 23K, valamint 16K fehérjéi), melynek szignalpeptidje a bakterialis plazmamembranon val6 atjutasért
felelds szignalpeptidekhez hasonlit, szallitokomplex (SecA,Y), valamint ATP feltétleniil sziikséges. A masik
csoport transzportjahoz ugyancsak sziikséges szallito komplex (Tat), fiigg a tilakoid pH-jatol, ATP azonban
nem kell hozza (PSI-N, 23K ¢s 16K fehérjék). A tilakoidokba torténd transzport mechanizmusokat a 9.12. dbra
Osszegezi.
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A leglijabb kutatasi eredmények szerint vezikularis fehérjetranszport is lehetséges az endoplazmatikus retikulumbol
a plasztiszokba, melynek soran fehérjét szallité vezikulumok mebranja beolvad a plasztisz kiils6 membranjaba. A

e

TIC komplex transzportereinek segitségével.

belséd membrin LHC lumen sSZtréma  liilsé membrin
protein protein protein protein protein

SZTROMA

9.12. abra Fehérjetranszport a tilakoid memranba és lumenbe. A lehasado szignalokkal rendelkezd lumenfehérjék
transzportjat a szignal jellemzditdl fliggben a bakterialis szekrécios szallitokkal homolog SecA,Y, vagy a Tat
fehérje komplexek segitik, a nem lehasad6 szignaltt molekulak beépiilése spontdn modon, vagy az SRP
(szignalfelismerd partikulummal homolog) fehérjék segitségével torténik.

9.8.3. Fehérjetranszport a mitokondriumokba

A mitokondrium két membrannal boritott autoném organellum, mely sajat fehérjéinek csak mintegy 5%-at kodolja.
A miikodéséhez sziikséges tobbi fehérje a sejtmagban kodolt és a citoplazmas szabad riboszémak felszinén
szintetizalodik. Ezeknek a fehérjéknek be kell jutniuk a mitokondrium kiilonb6z6 kompartmentjeibe, melyek a
transzport szempontjabdl a kovetkezok: kiilsé membran, belsé membran, membranok kozotti tér és matrix.
A mitokondridlis transzport alapvetd 1épései hasonloak a plasztiszba torténd transzport megfeleld 1épéseihez,
természetesen a folyamatban részt vevo molekulak kiilonbdznek. Kiilonbség a plasztisztranszporthoz képest az is,
hogy a matrixba csak akkor torténik transzport, ha elektrokémiai potencial gradiens alakul ki a bels6 membran
kiils6 és belso oldala kozott. A transzportalodo fehérjék az érett fehérjénél hosszabb preproteinek formajaban
szintetizdlodnak, melyek tartalmazzdk a mitokondridlis transzportot meghatdroz6 un. sorting v. targeting
szignalokat. A preproteinek a citoszélban kapcsolatba 1épnek chaperonokkal és egyéb olyan faktorokkal, melyek
a preproteinnek szallitasra és transzportra alkalmas laza, fel nem tekeredett térszerkezetet biztositanak. A prekurzor
ezt kovetden a sajat jelszekvencidja révén, vagy chaperonokon keresztiil, kapcsolatba 1ép a mitokondrium
transzportért felelds receptoraival, majd szamos membran- és egyéb fehérje kozremtikddésével transzlokalodik a
mitokondrium kiilonb6z6 részeibe, ahol a lehasado szignal szekvenciakat peptidazok lehasitjak.

9.8.3.1. A mitokondrialis transzportért felelés szignalok

A mitokondrium matrixba keriilésért felelds szignalszekvenciak altalaban az N-terminalison talalhato, a transzport
utan lehasado, 10-80 aminosavbol all6 peptidek, melyek egyik oldalon hidrofob, a méasokon + toltésii aminosavakat
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tartalmaz6 amfipatikus hélix kialakitasara képesek. A membranok, valamint a membranok kozotti tér fehérjéinek
szignaljai lanckozben helyezkednek el az érett fehérjében is meglévd, nem lehasado formaban. A matrix és a
belsé6 membran fehérjéi gyakran két részbol all6 szignalt tartalmaznak, melynek egyik eleme egy (rendszerint
a szignal N-terminalistol tavolabb talalhatd) hidrofob szakasz, mely lehetévé teszi a fehérje transzport kdzbeni
(stop transfer) vagy transzport utani (conservative sorting) beépiilését a bels6 membranba.

9.8.3.2. A mitokondrialis transzportban részt vevé fehérjék

A fehérjék mitokondrialis transzportjaban szamos fehérje vesz részt. Nevezetesen: a Kiils6 membranban (TOM
=Translocase of the Outer Mitochondrial membrane) és a bels6 membranban (TIM22, 23 = Translocase of the
Inner Mitochondrial membrane) elhelyezked6 transzlokacios komplexek fehérjéi, a kiilsé membranban talalhato
specialis térszerkezetii fehérjék integraciojat elosegito TOB/SAM (Topogenesis of mitochondrial Outer
membrane B-Barrel proteins/Sorting and Assembly Machinery) komplex fehérjéi, valamint a matrixbél a belsoé
membranba irdnyul6 transzportot lehetévé tevé komplex (OXA1 = Oxidase and Assembly) fehérjéi. Segitik a
transzportot a prekurzorhoz ko6tddd citoszol faktorok, a membranok kozotti térben €s a matrixban talalhato
chaperonok, valamint a szignalok lehasitasaban szerepet jatszo protedzok. Ezek attekintését adja a 9.13. abra.

9.8.3.3. A mitokondrialis fehérjetranszport mechanizmusa

A citoplazmas riboszémakon szintetizdlodé mitokondridlis prekurzor fehérjék szignal szekvencidit a kiilsé
membranban taldhaté TOM komplex receptorai ismerik fel.

- A matrixba jutashoz sziikséges lehasado N-terminalis szignallal rendelkezé fehérjék a TOM komplex kis
moltomegli receptoraihoz (Tom20 és Tom22) kotdédnek. Ezutan a komplex csatornajan (Tom40) atiranyitédva
kapcsolodnak a bels6 membran TIM23 komplexének a membranok kozotti térbe benytlo receptorahoz (Tim
50), ami segiti a belsé csatornan (Tim23, 17) val6 atjutast. A fehérjék csatornakon valo atjutasanak pontos
mechanizmusa nem ismert, de a matrixba jutias hajtéereje a bels6 membran két oldala kozott fennalld
transzmembran-potencial kiilonbség. A folyamatban részt vevo transzlokaciés motorfehérjék chaperonok,
melyek ATP hidrolizisétdl fliggd konformacidvaltozasai teszik lehetdvé a prekurzor egyirany mozgasat a csatornan
keresztiil, athizva azt a csatorndn, vagy megakadalyozva a visszafelé torténd mozgasat. A TIM23 komplextél a
bels6 membranba iranyuld kozvetlen transzport is lehetséges. A szallitott fehérje sztromaba jutasat, vagy belso
membranba beépiilését kovetden peptidazok hasitjak le a preproteinekrdl a szignalszekvencidkat. A sztromaba
vald teljes, vagy részleges bejutds azonban nem zarja ki, hogy a fehérje késébb a belsé membranba, vagy a
membranok kozotti térbe keriiljon.

- A kiilsé6 membran integrans fehérjéi, a membranok kozotti tér fehérjéi, valamint a belsé membran fehérjéi
tobbféle mechanizmus szerint épiilhetnek be a membranokba, vagy juthatnak be a membranok kozotti térbe a
kiilsé membran TOM, illetve TOB/SAM komplexei, valamint a belsé membranban talalhaté TIM22 komplexek
kozremiikodésével. A nem lehasadoé szignallal rendelkez0 kiils6, vagy bels6 membranfehérjék rendszerint a
TOM komplex citoplazmaba benyuld 70 kDa-s recptorahoz kétddnek elséként, de kozvetleniil, vagy chaperonok
segitségével is atjuthatnak a TOM csatornan. A membranok kozotti térben lokalizalt kis chaperonok
kozremiikodésével a kiilsd, vagy a belsé6 membranba iranyitodhatnak. A jellegzetes S-barrel struktura kialakitasara

crer

komplex segitségével épiilnek be a belsé membranba.

9.8.3.4. A mitokondrialis transzport energiaigénye

A mitokondridlis transzport, amint az a fentiekbdl lathatd, tobblépéses, energiat igényld folyamat, melyet ATP
hidrolizise és a bels6 membran két oldala kozott kialakul6 elektrokémiai potencialkiilonbség biztosit. A
1égzési elektrontranszportlanc protonpumpa aktivitasa kovetkeztében pH- és elektromos potencialkiilonbség alakul
ki a belsé membran két oldala kozott. A pH- gradienst megsziinteté nigericin azonban nem befolyasolja a
fehérjetranszportot, vagyis nem a pH-kiilonbség, hanem az elektromos potencialkiilonbség sziikséges a
fehérjetranszporthoz.

Novényi mitokondriumok fehérjetranszportjanak vizsgalata soran hasonlo kovetkeztetéseket lehetett levonni. Nem
volt kiilonbség a fehérjetranszportban akar a citokrom-oxidaz, akar az alternativ oxidaz részvételével oxidaltattak
el szubsztratokat a mitokondriummal. Az alternativ oxidaz nem pumpal protonokat, 1étrejon viszont mintegy 80
mV potencial kiilonbség a szubsztrat oxidacidja soran. Mivel a transzport ilyen kdriilmények kdzott is zavartalanul
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folyik, ez azt tAmasztja ala, hogy elektromos potencial gradiens (beliil negativ) és nem proton gradiens sziikséges
a preproteinek mozgatasahoz a membranon at.

A transzport tobb 1épése is ATP-fiiggd folyamat, gyakran mar a citoplazmaban sziikséges az ATP hidrolizise. Azok
a fehérjék, melyek transzportjahoz nem sziikséges, valoszintileg chaperonok nélkiil is szallitdsra alkalmas
konformacidban vannak, vagy a megfeleld laza térszerkezetiik a mitokondrium membranjanak felszini savas
foszfolipidjeivel kolcsonhatasba 1épve alakul ki. A matrixba transzlokalodo fehérjék szallitdsdhoz azonban a
matrixban is sziikséges ATP hidrolizise. Ez részben a fehérjét a matrixba juttaté chaperonok mitkddéséhez, a
komplexbdl valo felszabadulashoz, részben pedig a kompaktabb térszerkezet és a miikodoképes komplex
kialakitasahoz sziikséges. A mitokondrialis fehérjetranszport folyamatait a 9. 13. dbra mutatja.

TOB/SAM
komplex

D

Kiils6 membran

31 | Bels6 membrin

OXA
komplex

9. 13. abra A mitokondrialis fehérjetranszport

9.8.4. Fehérjetranszport a peroxiszémaba

A peroxiszomak a ndvényi sejtekben sokféle funkcidt betoltd, nem autondom organellumok, melyek szdmos
metabolikus folyamatban szerepet jatszanak. A magasabb rendii ndvényekben két fo tipusukat kiilonboztetjiik
meg; a lipidmobilizacidban és metabolizmusban szerepet jatszo glioxiszomakat, valamint a fotoszintetikusan aktiv
szovetekben talalhato, a fotorespiracioban részt vevo (levél tipust) peroxiszomakat. A peroxiszomak fehérjéi a
sejtmagban kodoltak, a citoplazmas szabad riboszomakon szintetizalédnak, és kozvetlen felvétellel keriilnek
az organellumba.

Az autonom organellumokkal ellentétben a peroxiszémaknak nincs belsé membranjuk. A fehérjék felvételéért
amembranban talalhat6 transzlokaciés komplexek felelosek, melyek a citoplazmaban talalhato oldhaté receptorok
segitségével felismerik a peroxiszomalis fehérjék szignalszekvenciait. A felvételért felelds szignalszekvenciaknak
két tipusat kiilonboztetjik meg. A PTS1 szekvenciak (Peroxisomal Targeting Sequence) az érett fehérjében is
meglévo, annak C-terminalisa kozelében taldlhaté haromtagu (egy kis, toltetlen, egy pozitiv toltésti és egy
hidroféb aminosavbdl alld) peptidek. A PTS2 szekvencidk az N-terminalisontalalhaté, 8 tagi peptidek, melyek
jellemzo szekvencidja RL/I/Q-X5-H/QL). A PTS2 a transzport soran lehasadd szekvencia.

A peroxiszomas fehérjéket a citoszolban talalhato receptorok ismerik fel. A PTS1 receptora a PEXS komplex
fehérje, mely képes a membranhoz kotédni, mig a PTS2 szignalu fehérjéket felismerd receptor, a PEX7 csak a
PEXS segitségével kapcsoldodik a peroxiszoma membranjahoz. A kdtodést kovetden a PEXS mas fehérjékkel egyiitt
viszonylag nagyméretii (9 nm) pérust képez a membranon, melyen at tobb alegységbdl all6 oligomer fehérjék
és nagyobb stabil részecskék (pl. PTS1 proteinhez kotott aranyszemcsék) is atjuthatnak. Ez lehetévé teszi, hogy
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PTS-szignallal nem rendelkezd citoszol fehérjek is bejussanak a peroxiszomaba, ha kapcsolodnak a szignallal
rendelkez6 fehérjékkel. A PEXS és PEX7 receptorok reciklizacioja, visszajutasa a citoszolba segédfehérjéket, in
peroxinokat (pl. Pex2p, Pex10p, Pex12p9) valamint a PEX5 monoubiquitinaciojat igényld folyamat, melyhez ATP
energiaja sziikséges.

A ndvényi peroxiszomdkat hatarold6 membranok integrans fehérjéi az endomembran rendszeren (1. késébb)
keresztiil is bekeriilhetnek a peroxiszomakba.

9.8.5. Fehérjetranszport a sejtmagba

Az interfazisos eukariota sejtmagot két membran és a membranok kozott 1éve perinukledris tér hatarolja el a
citoplazmatol. A kiilsé membran a citoplazma felé néz és dsszekottetésben van az endoplazmatikus retikulummal
(ER). Ennek kovetkeztében a perinuklearis tér is folytonos az endoplazmatikus retikulum lumene felé. A kiilsé
membran felszinén a durva felszinli ER-hez hasonldan esetenként riboszomak talalhatok. A bels6 membran
nukleoplazma felé néz6 belso felszine a lamina filamentumszert fehérjéivel boritott. A lamina a magmembran
altalanos vazat alkotja és az interfazisu kromatin kapcsolodasat biztositja. A két membran fuzios helyeinél
(pérusmembran) talalhatok azok a szupramolekularis komplexek, melyek pérust alkotva (NPC = Nuclear Pore
Complex) kétiranyu anyagmozgast tesznek lehetdvé a citoplazma és a mag kozott.

A sejtmag membranjan at szamos makromolekula (fehérjék, nukleinsavak), valamint ezek komplexeinek (snRNP
komplex, riboszomalis alegységek, oligomer fehérjék stb.) szallitasa torténik mindkét iranyban. A nagyméreti,
esetenként kémiai szempontbdl is kiilonbozé molekulakbdl felépiilé komplexek fehérjéi specifikus, a sejtmagba
szallitasért felelds szignalszekvenciakkal rendelkeznek. A szignalok felismerését és a transzportot a porusok
morfologiai komplexitasa és az dket felépité nagyszamu fehérjemolekula biztositja. Ez a fejezet csak a fehérjék
transzportjat targyalja.

9.8.5.1. A sejtmagba toérténé transzportért felelés szignalszekvenciak

A sejtmagba torténd transzportért felelos szignalszekvenciak (NLS: Nuclear Localization Signals) olyan rovid
peptidszakaszai a sejtmagban funkciot betdlté fehérjéknek, melyek nem hasadnak le a fehérjék transzportja utan,
tehat az érett fehérjében is megtalalhatok. A nem lehasadé szignal nagyon fontos jellemzdje a magfehérjéknek,
mivel lehetévé teszi a fehérjék oda-visssza szallitasat, ami a sejtmag miikodése soran feltétleniil sziikséges. Az
eukariotak NLS szekvenciaira jellemz6 a bazikus aminosavak (lizin, arginin) magas aranya, ill. ezek mellett olyan
aminosavak jelenléte, melyek megtorik a helikalis felszineket (pl. prolin). Noha a sejtmagfehérjéket
(nukleoplazminokat) meghatarozo lokalizacios szignaloknak nincs szigorian megszabott aminosavsorrendje, a
fenti altalanos sajatsagokon kiviili egyéb jellemz0ik alapjan harom csoportba oszthatok.

1. Az SV 40 tipust szignal egy szakaszbol allo, prolint és bazikus aminosavakat tartalmazo, tiznél kisebb
aminosavszamu peptid.

2. A szignalok masik csoportja két részbdl all: a bazikus aminosavakbdl all6 peptideket mintegy tiztagu spacer
valasztja el egymastol.

3. A harmadik csoport, az éleszt6 egyik fehérjéjérdl elnevezett Mat a2 tipusu szignal, a bazikus aminosavakon
kiviil egy vagy két hidroféb aminosavat is tartalmaz. A szignalok mindharom csoportjat megtalaltak novényeknél
is. Az egyes fehérjéknek néha tobb, kiillonboz6 tipusu szignaljuk van.

A novények sajat fehérjéin kiviil olyan kiilonbdzé ndvényi betegségeket okozo patogén szervezetek fehérjéi is
tartalmaznak a sejtmagba jutasért felelds jelszekvenciakat, mely patogének DNS-e vagy RNS-e bekeriil a sejtmagba.
(A nukleinsavak ugyanis fehérjékkel asszocialt formaban szallitddnak.) Az Agrobacterium T-DNS-ét, mely fehérjébe
burkolt egyfonalas linearis DNS formajaban jut be a ndvényi sejtmagba, olyan, a baktérium T; plazmidjanak Vir
régiodja altal kodolt fehérje (VirE2) juttatja be, melynek a masodik csoportba tartozé (kettds) maglokalizacios
szignalja van. A ndvényi virusok fehérjéi (pl. a potyvirus Nla és NIb) is kettds NLS szekvenciaval rendelkeznek.

9.8.5.2. A porus szerkezete

A kiils6 és bels6 membran fzids helyeinél talalhatd porusok a nukleoporinokbdl, a sejtmag poruskomplexének
(NPC: Nuclear Pore Complex) fehérjéibdl felépiilé dinamikus struktiarak, melyek a mit6zist megel6z6en lebomlanak,
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a mitozis befejezddése utan pedig Ujraépiilnek. A porust felépitd szupramolekularis komplex 124 MDa
molekulatomegii és egy citoplazmas és egy nukleoplazmas gyiiriibél all. A gyiirikbdl nyolc kar (kiilld) nyulik
a kozponti csatorna felé. A kiillok 8 kisebb csatorna 1étrejottét eredményezik, melyeken at az ionok és a kisebb
molekulak szabadon diffundalnak. A kézponti csatorna 26 nm atmérdjii, melyen at a fehérjék és a nukleinsavak
szallitodnak szintén szabalyozott modon. A citoplazmds gylrtibdl fibrillumok nyulnak a citoplazma felé, a
nukleoplazmas gylirthdz pedig egy kosarszeri struktira kapcsolédik a nukleoplazmas oldalon. A sejtmag
poruskomplexe mintegy 100 fehérjébol all.

9.8.5.3. A sejtmagba iranyuld transzport mechanizmusa

A fehérjék transzportja a sejtmagba két 1épésbal allo folyamat, melynek elsd, energiat nem igényld 1épése a fehérje
megkdtddése a magmembran felszinén a porus kozelében. A masodik, energiaigényes 1épés a fehérje transzlokacioja
aporuson at. A folyamat szelektiv és citoszol faktorok, valamint a hsc70 csaladba tartozo chaperonok sziikségesek
hozza. A maglokalizacios szignallal rendelkez6 fehérjék megkotésében szerepet jatszo receptorok a filamentumokban
lokalizalt gliikoproteinek. A citoszol faktorok kozott pedig megtalalhatok a kis GTP-koto és GTPaz aktiv fehérjék
(Ran fehérjék) valamint az importinok.

A fehérjetranszport mechanizmusa a kovetkezo:

1. A fehérje-receptor komplex megkotddik a porus komplex valamelyik periférias komponensén (pl. a citoplazmas
gylriin vagy a citoplazmas filamentumon).

3. A kovetkez0 1€pés a kozponti csatorna kinyildsa, mely a szallitando protein-receptor komplex méreteitdl fliggéen
torténik és energiaigényes folyamat.

4. A sejtmagba torténd transzport utan a fehérje-receptor komplex disszocial és a receptorok reciklizalnak. A
receptor és a szallitott fehérje disszocialtatasa, valamint a receptorok reciklizalasa Ran fehérjék segitségével
torténik, melyeknek GTP-t, ill. GDP-t kot formai hatarozzak meg a szallitott fehérjék transzportjanak iranyat.

receptorrol.

6. A fehérjék kiszallitasa a magbol az export receptor-RanGTP-hez kotdtt komplexe formajaban torténik. A
citoplazmaban a GTP hidrolizal és a komplex felbomlik. A RanGDP ezutdn ismét bejut a sejtmagba. A
nukleuszban a RanGDP ujra foszforildlodik RanGTP-v¢é és a folyamat megismétlddik (9.14 abra).
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9.14. abra A fehérjék nukleocitoplazmas transzportja.
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9.8.6. Szekrécios fehérjetranszport

A szekréciés apparatus kiterjedt endomembran rendszer, melynek részei a sejtmag membranjaval dsszefiiggd
endoplazmatikus retikulum (ER), a Golgi-apparatus, a transz-Golgi halézat (TGN = Trans-Golgi Network),
ill. a TGN-nel fizikai kapcsolatban 1év6, morfologiailag is hasonld felépitésii, de nem a szekrécidban, hanem foként
az endocitdzisban résztvevo részlegesen burkos retikulum (PCR = Partially Coated Reticulum), a vakuélum és
a plazmamembran, valamint a rendszer részei kozotti transzportot kozvetitd vezikulumok.

A fehérjék utja a szekrécios rendszeren at a kovetkezd: a szintetizalodd fehérjék mar a transzlacidé soran
(kotranszlaciosan) bejutnak az endoplazmatikus retikulumba, ahol mddosulési, érési és mindségellendrzési
folyamatokon esnek at (szignalpeptid-lehasadas, glikozilalodas, diszulfid hidak kialakulasa, térszerkezet kialakulasa,
quality control). Ezutan transzportalodnak a Golgi-apparatus cisz-, innen tovabb a kozépsd, majd a transz-felszine
felé, mikdzben ijabb modosuldsokat szenvednek. A transz-Golgi halozatbdl a fehérjék a sejt felszinére vagy a
tonoplasztba és a vakuolumba juthatnak tovabb (9.10. abra).

Az emlitett f6 szekrécids Utnak specialis sejtekben elagazasi pontjai lehetnek. A Golgi-apparatus megkeriilésével
kozvetleniil az endoplazmatikus retikulumbol képzédhetnek fehérjéket raktarozo proteintestek (protein body) és
olajtestek (0il body vagy oleoszéma).

A vezikularis transzport nem egyiranyu az endoplazmatikus retikulumtol a plazmalemma, ill. a vakuélum felé,
mivel ezen az Uin. anterograd transzporton kiviil 1étezik egy visszafelé iranyuld (retrograd) vezikularis transzport.

A vazolt exocitotikus uton kiviil novényeknél is miikddik komplex endocitotikus transzport. Az endocitotikus és
aretrograd transzportban morfologiailag €s fiziologiailag is eltérd vezikulumok vesznek részt, melyek a részlegesen
burkos vezikulumok, a Golgi-apparatus, vagy - multivezikularis testek kdzvetitésével - a vakudlum felé, a retrograd
transzportban pedig a transz-Golgi hal6zatbol az endoplazmatikus retikulum felé szallitjak a fehérjéket.
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9.8.6.1. A szekrécios fehérjék szignalszekvenciai

A szekrécios uton transzportalédd oldhatd és membranfehérjék az endoplazmatikus retikulumhoz kotott
riboszémakon szintetizdlodnak és els6ként az ER lumenébe keriilnek be. A szekrécids transzporthoz a fehérjéknek
olyan szignalpeptiddel kell rendelkezniiik, mely lehet6vé teszi, hogy az endoplazmatikus retikulumba bekeriiljenek
¢s a szekrécids uton szallitodjanak. A szekrécios uton szallitodo fehérjéket lokalizacidjuk (és egyben szignaljaik)
alapjan két csoportra oszthatjuk:

1. a szekrécios Gt membranrendszerei altal hatarolt belsd terekben (ER-lumen, Golgi ciszterndk stb.) lokalizalt
vagy szallitodo oldhato fehérjékre és

2. magukban a membranokban lokalizalt integrans fehérjékre.

Az oldhato fehérjék szignalpeptidje 20-50 aminosavbol all6 jelszekvencia, mely a fehérje N-terminalisan talalhatod
¢és harom szerkezeti egységbdl épiil fel. Az N-terminalis régidja mintegy 20 aminosav hosszusagl, pozitiv toltést
aminosavakbdl all, a kozépsé hidroféb régidja 7-16 aminosav hosszusagu és legalabb 6 hidrofob aminosavat
tartalmaz egymas utdn, végiil a hasitasi helyhez legkdzelebb talalhaté a C-régid, mely a hasitasi hely el6tt haromtaga
konzervativ szekvenciat tartalmaz.

Az oldhaté fehérjéktdl eltéréen a szekrécidos membranrendszer integrans fehérjéi nem mindig rendelkeznek lehasadd
szignalszekvenciaval. Talalhat6 viszont benniik egy vagy tobb hidroféb aminosavakbdl all6 transzmembran domén,
mely a membranhoz kotddésért felelds, de egyben szignalként is szerepel.

7 =7

9.8.6.2. A fehérjék bejutasa az endoplazmatikus retikulumba

A citoszolban talalhaté riboszomakon szintetizalodo fehérjék az elsé 60—70 aminosavbol allo peptid elkésziilte
utan kapcsolatba 1épnek egy protein komplexszel (NAC = nascent associated polypeptide complex), mellyel az
ER-be jutasért felelds szignalpeptiddel nem rendelkezé fehérjék kapcsolatban is maradnak a polipeptid lanc
elkésziiltéig (9.15.D abra). A szignalpeptidet tartalmazo fehérjékben a jelszekvencia lehet6vé teszi a preprotein
kolcsonhatasat a citoszélban talalhaté, RNS-bdl és fehérjekbdl alloé szignalfelismerd partikulummal. A
szignalfelismer6 partikulum kotédik a szignalpeptidhez, mikdzben a transzlacio atmenetileg leall.

A komplex ezutdn az endoplazmatikus retikulum membranjaban taldlhaté receptorhoz (SR receptor) kotddik
(9.15.B abra), mely része a membran transzlokéacios komplexnek (transzlokon). A folyamathoz GTP hidrolizise
sziikséges, valamint az SRP konformdciévaltozasai, melyek soran levalik a szignalpeptidr6l, mikdzben az a
transzlokon riboszéma receptorara (RR) adodik at (9.15.C ébra). A membran transzlokacios komplex tartalmazza
ezen kiviil a porust alkoto fehérjéket (sec 61 és TRAM = Translocating Chain Associated Membrane Protein), a
szignalpeptidazt (SP) és egy oligoszacharid transzferazt (OST). A szignalfelismerd partikulum-riboszoma komplex
receptorhoz kotddését kovetd GTP hidrolizis utan a sec 61 komplex és a TRAM fehérjék konformaciovaltozasa
abra). Még a teljes lanc megszintetizalasa el6tt lehasad a szignalpeptid a fehérjéhez k6t6doé BiP (Binding Protein)
chaperon és a szignalpeptidaz (SPP) segitségével.
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9.15. abra A szekrécios transzportban részt vevo fehérjéket szintetizalo riboszomak kapesolodasa az endoplazmatikus
retikulum felszinéhez, a fehérje transzportja transzlokacids komplex segitségével.

s =

9.8.6.3. A fehérjék kotranszlacids és transzlacio utani médosulasai
az endoplazmatikus retikulumban

A szignalpeptid kotranszlaciods lehasadasan kiviil a fehérjék egyéb modosulasokat is szenvednek, melyek részben
kovalens mddosulasok (pl. gliikozilalddas, ill. molekulan beliili és molekuladk kdzotti diszulfid hidak kialakulésa),
részben pedig a fehérjék szekunder és tercier strukturdjanak kialakulasa és oligomerizacid. A szekrécids uton
szallitddo fehérjék nagyszamu enzim és chaperon kozremiikodésével érési folyamaton mennek at, ezek kdvetkeztében
valnak alkalmassa a tovabbi transzportra.

Az endoplazmatikus retikulumban a fehérjék gliikozilacioja és a diszulfid hidak kialakulasa is a transzlokaciokor
torténik meg. A gliikozilacio soran a féleg mannoz egységekbdl felépiild, de gliikozt és galaktozt is tartalmazd
gliikanok N-, vagy O-gliikozidokat képeznek a fehérjék specialis helyein 1évé aminosavakkal. A diszulfid hidak
kialakitasaért és molekulan beliili atrendezéséért a protein diszulfid izomerazok (PDI) felelések, melyek elésegitik
a fehérje térszerkezetének kialakulasat és stabilizalasat. A fehérjék térszerkezetének kialakitasaért felels egyéb
chaperonok pl.a calreticulin és a calnexin is kapcsolodik a transzlokacidés komplexhez és szerepet jatszanak a
funkcionalis fehérjék kialakitasaban.

A pontos térszerkezet kialakuldsa el6feltétele annak, hogy a fehérje tovabb tudjon szallitddni a szekrécios rendszeren
at. A hibas fehérjéket a sejt egy mindségellenorzés (quality control) soran az ER-hez kapcsolt degradacios komplex
(ERAD =ER Associated Degradation complex) segitségével, vagy a szekrécios rendszer egyéb részeiben eliminalja.

9.8.6.4. Az endoplazmatikus retikulumban maradoé fehérjék
kivalasztasa, a retencios szignal
Az endoplazmatikus retikulum az endomembran rendszer legnagyobb organelluma, kiterjedt membranrendszerbdl

¢és az ezek altal hatarolt lumenbdl all. Az ER strukturalisan kétféle; sima felszinii (Smooth ER=SER) és riboszoémakat
hordozé durva felszini (Rough ER=RER) membranrendszerbdl all, melyek egymassal kapcsolatban vannak, és
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fehérjéik is hasonlok. Nyilvanval6 azonban, hogy bizonyos fehérjék (pl. a riboszomakon szintetizalodo fehérjék
transzportjaban részt vevo sec61 komplex) kizarolag a durva felszinii ER-ben lokalizaltak.

Az endoplazmatikus retikulum sajat fehérjéi a retikuloplazminok, melyek az ER membranban vagy a lumenben
talalhatok. A retikuloplazminok a durva felszinti ER-hez k6t6d6 riboszomékon szintetizalodo fehérjék érésében,
illetve megfeleld térszerkezetének kialakitasaban és transzportjaban jatszanak szerepet. (Ilyen fehérjék pl. a mar
emlitett calnexin és calreticulin, a BiP kotéfehérje, vagy a foldazok, pl. a protein diszulfid izomeraz és egy¢€b érési
enzimek.)

A ndvényi sejtek konstitutiv modon szekretalnak fehérjéket. Ez azt jelenti, hogy a szintetizalt fehérjék nem
raktarozodnak organellumokban, hanem az ER-t61 a Golgin at a sejt felszine felé transzportalddva folyamatosan
kilépnek a sejtbdl (default pathway). Minden olyan fehérje ezt az utat koveti, amely semmiféle, a rendeltetési
helyét meghatarozo szignalszekvenciaval nem rendelkezik. Ahhoz, hogy a fehérje valamely kompartmentben
maradjon, specialis jelszekvencia(k)ra van sziiksége, melynek segitségével visszatartodik az adott kompartmentben
és nem koveti végig a default pathwayt.

Az ER-ben marad6é fehérjék tartalmaznak egy retencios szignalt, mely az oldhato fehérjék esetében egy 4
aminosavbol allo peptid a fehérje C-terminalisan. A retencids szignal szekvenciaja ndvényeknél KDEL (pl.auxin-
kotd fehérje vagy a diszulfid izomeraz) vagy HDEL (retikuloplazminok). Az ER integrans membranfehérjéi
tartalmaznak egy, altaldban hattagl retencios szekvenciat, mely szintén a C-terminalison talalhato. Ezt kevésbé
ismerjiik, mint az oldhato fehérjék retencios szignaljat. A szekvenciara jellemzo, hogy a 3. és 4. aminosava lizin.

9.8.6.5. Vezikularis fehérjetranszport a szekrécios ut kompartmentjei
kozott

Az endoplazmatikus retikulumban a moddositott, pontosan hajtogatott fehérjék vezikulumokba csomagolddnak,
melyek az ER membranbol sarjadnak ki és valnak le, majd a citoszdlon at a Golgi-apparatusba, vagy kozvetleniil
a vakudlumba, vagy a sejt felszinére keriilnek. Ugyancsak vezikulumok kozvetitenek a Golgi-apparatus részei,
valamint az exocitotikus és endocitotikus apparatus kompartmentjei kozott. A vezikulumok képzbédésekor citoszol
fehérjékbol burok képzddik a vezikulum felszinén.

A fehérjeburok szerkezete alapjan kétféle transzportvezikulumot kiilonbdztetiink meg: a klatrinburkos és a nem-
klatrinburkos vezikulumokat. Az elséként felfedezett klatrinburkos vezikulumok a transz-Golgi halozat (TGN) és
a vakuolum kozotti transzportban, valamint az endocitozisban vesznek részt.

A burkos vezikulumok masik csoportjat a nem-klatrinburkos, tn. coat proteinekkel (COP) boritott vezikulumok
alkotjak, melyek kétféle, COP I, COP II tipusu burokkal rendelkezhetnek. A COP I tipust vezikulumok a Golgi-
késziilék részei kozotti retrograd, a COP II tipusu vezikulumok az endoplazmatikus retikulum és a Golgi-apparatus
kozotti anterograd transzportban vesznek részt.

9.8.6.6. A névényi Golgi-apparatus funkcionalis kompartmentacidja

A szekrécios rendszer alapvetden azonos felépitésii eukariotaknal, azonban a ndvényi, az emlds és az élesztdsejtek
endomembran rendszerei k6zott mofologiai és funkcionalis kiilonbségek vannak. A nagyszamu, de kisméreti,
szétszortan elhelyezkedd ciszternakbol allo ndvényi Golgi-késziilék nemcsak a szekrécios fehérjék transzportjaban,
€s azok tovabbi modositasaban, hanem a nem-celluloz sejtfal-poliszaharidok és lipidek szintézisében is szerepet
jatszik. A glitkoproteinek szintézisét és modositasait végzo glitkozidazok és gliikozil-transzferazok a Golgi-apparatus
kiilonbdzé szakaszaiban lokalizaltak. Mikdzben a fehérjék végighaladnak a Golgi-késziiléken, nemcsak
modosulasokat szenvednek, hanem minden egyes transzportlépésnél elvalasztodnak azoktol a fehérjéktol, melyeknek
az adott kompartment az tticélja. A Golgi-apparatusban maradé membranfehérjék retencidjahoz sziikséges szignal
egy transzmembran domén, melynek allatoknal inkabb a hossza, semmint a szekvenciaja bizonyult meghatarozonak.
A rovidebb transzmembran doménu fehérjék tudnak csak visszatartodni a Golgi-késziilék vékonyabb membranjaban,
mig a hosszabb transzmembran felszinnel rendelkezdk tovabbszallitodnak. A Golgi-apparatus legutolso allomasan,
a transz-Golgi halozatban torténik a fehérjék tovabbi osztalyozasa és vezikulumokba csomagolasa a sejt felszine
€s a vakuolum felé iranyuld transzporthoz. (9.10. abra)
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9.8.6.7. Vezikulum-kézvetitett transzport a transz-Golgi halézat és
a vakuélum, valamint a transz-Golgi halézat és a plazmalemma
kozott

A transz-Golgi hal6zat és a vakudlum, valamint a plazmalemma kozotti exocitotikus transzportot (és a sejtfelszin
feldl az organellumok felé iranyuld endocitotikus transzportot is) a burkos vezikulumok masik csoportjat képviseld
klatrinburkes vezikulumok kozvetitik. Az exocitotikus és az endocitotikus transzport valdsziniileg a transz-Golgi
halézatban talalkozik.

A klatrinburok két komplexbdl épiil fel allatoknal: a hdrom kdnnyti és egy nehéz lancbdl 4ll6 klatrinbdl és az AP
(Assembly Protein) komplexbdl.

A vakuolaris transzporthoz a fehérjéknek megfeleld jelszekvenciaval (targeting signal) kell rendelkezniiik. Ezeket
ismerik fel a transz-Golgi halézat membranjaban lokalizalt receptorok. A fehérje kotédése a receptorahoz olyan
jelkozvetitd lancolatot indit el, amelyben szamos fehérje vesz részt, és amelynek végeredményeként kialakul a
klatrinburkos vezikulum. A vezikulumok fzidéja a vakuélum membranjaval, a tonoplaszttal, hasonlé moédon
torténik, mint a nem-klatrinburkos vezikulumok fizidja célmembranjaikkal. A folyamatban részt vevé nem
specifikus fuzios fehérjék is azonosak.

A fehérjék vakuolaris transzportjat meghatarozo jelszekvenciak nem egységesek. Ez kovetkezhet a vaku6lumok
tobbféle funkciojabal (litikus, ill. raktarozé kompartment) és egyben utal arra, hogy a kiilonbozo fehérjék vakuolaris
transzportmechanizmusa is kiilonbozik. Haromféle vakuolaris jelszekvenciat sikeriilt kimutatni, melyek lanckdzben,
vagy a fehérjék N- és C-terminalisan talalhatok. Az N-terminalison 1év6 szignalok k6zos motivuma az Asn-Pro-
Ile-Arg (NTPP) tetrapeptid. A C-terminalison talalhaté eddig vizsgalt szignaloknak nincs kdzds szekvenciarészletiik,
de tobbnyire negativ toltésiiek, rovid hidrofob szakaszuk van, és a végiikon metionin vagy mas hosszui oldallancu
aminosav talalhato. A végeken talalhat6 szignalokat a vakuolaris endopeptidazok lehasitjak a transzport befejeztével.
A C-terminalis kialakitasaban karboxipetidazok is részt vesznek.

A novényi vakuolumok fontos szerepet jatszanak a fehérjék lebontasaban. A fehérjék lebonto sejtpartikulumba
vald bejutasanak egyik modja az autofagia. Novényeknél intracellularis autofagia lehetséges akar nagyobb
kompartmentek (plasztisz, mitokondrium, peroxiszoma) lebontésa, vagy pl. a raktarozo fehérjetestek képzodése
soran.

Klatrinburkos
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9.16. abra A szekrécios fehérjetranszport kompartmentjei , lehetséges titvonalai

9.8.6.8. A szekrécios fehérjetranszport elagazasai: raktarozoé
fehérjetestek és oleoszomak képzédese

A raktarozo fehérjetestek képzodése

A ndvényi magvak, a sziklevelek vagy az endospermium raktarozott fehérjéket tartalmaznak, melyek proteintestekben
tarolodnak. A raktarozott fehérjék az endoplazmatikus retikulumhoz kotott riboszomakon szintetizalodnak és
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ugyantgy jutnak be az ER-be, mint a tobbi szekrécios fehérje. Tovabbi transzportjuk azonban elagazhat a szekrécios
fehérjetranszporttol, és a végallomast jelentd fehérjetestek a fehérje tipusatol és a noveénytdl fliiggden kiilonbozo
modokon képzddnek. A raktarozott fehérjék oldhatésaguk alapjan harom csoportba oszthatok: az albuminok
vizben, a globulinok hig sooldatban, a prolaminok alkohol és viz elegyében oldodnak. A prolaminok csak a
fifélékre jellemzdk, az albuminok és a globulinok azonban a ndvények szamos csoportjaban f6 raktarozott fehérjék
(pl. pillangdsok, olajosmagvuak, néhany gabonaféle).

A prolaminokat tartalmazo proteintestek képzodhetnek kozvetleniil az endoplazmatikus retikulumbél. A
folyamat ugy jatszodik le, hogy az ER-be bejutott prolaminok visszatartddnak, aggregalodnak és felhalmozodnak
az endoplazmatikus retikulum lumenében. Az ER megduzzadé végei alkotjak a proteintesteket, melyek kapcsolatban
maradnak az endoplazmatikus retikulummal (9.16. 4dbra). Kukoricaban és rizsben mutattak ki ilyen proteintest-
képzddést. Buzara prolaminok felhalmozddasa szintén proteintestek képzddésével kezdddik az endoplazmatikus
retikulumban. Az ER ezt kdvetden szétesik, és a proteintesteket elektronszoré membranokbol felépiild autofag
vezikulumok kebelezik be. A folyamat eredményeként proteinraktarozé vakuélumok képzddnek. Képzddhetnek
prolamint raktarozé proteintestek a hagyomanyos szekrécids titon is, melynek soran a fehérje athalad a Golgi-
apparatuson és bejut a vakuolumba. Ezt az utat tobb gabonafélébdl is kimutattak.

A viz- és sooldékony tartalékfehérjéket raktarozo proteintestek képzodése szintén a f6 szekrécids uton valod
athaladassal torténik. Szintézisiik befejezodése utan a tartalékfehérjék tovabbszallitodnak az endoplazmatikus
retikulumbol a Golgi apparatusba, ahol elvalasztodnak a tobbi szekrécios fehérjétdl vakuolaris jelszekvencidjuk
alapjan, majd bejutnak mar meglévé vakudlumokba. Ezek a vakudlumok alakulnak at proteintestekké (9.16. abra).

Az oleoszomak képzédése

A magvak gyakran raktaroznak lipideket, melyek kis, egyrétegii foszfolipid membrannal (fél unitmembrannal)
boritott olajtestek (oleoszomak) formdjaban taldlhatok a citoplazmaban. Kevés kivételtdl eltekintve (pl. a
viaszésztereket raktarozo jojoba), a raktarozott lipidek triacilglicerolok. A lipazok szamara kénnyen hozzaférhetd,
nagy feliiletet biztositd, egymassal nem aggregalodo oleoszoma struktura fenntartasat az olajtestek specialis fehérjéi,
az oleozinok biztositjak. Az oleoszomak képzddése is kozvetleniil az endoplazmatikus retikulumbol torténik
vezikulacioval. A kloroplasztiszban szintetizalddo zsirsavakbol az endoplazmatikus retikulumban képzédnek a
triacilglicerolok és az ER kétrétegli foszfolipid membranjanak (unitmembran) rétegei kozott halmozodnak fel. Az
ER-hez kotott riboszomakon szintetizalodo oleozinok be sem jutnak az endoplazmatikus retikulumba, hanem -
hosszu hidrofob szakaszuk miatt - az ER leghidrofobabb helyére, a membranrétegek kozé keriilnek, ahol a
triacilglicerolok felhalmozddtak.A felgyiilemlett triacilglicerol massza, felszinén az ER-b8l szarmazo egyrétegi
foszfolipid membrannal és a mindkett6h6z kapcsolodd oleozinnal, levalik az endoplazmatikus retikulumrol,
kialakitva az oleoszomat.

9.8.7. Fehérjetranszport a sejtfelszint6l az intracellularis
kompartmentek felé: endocitézis

A sejt felszinére iranyuld vezikulum-kozvetitett szekrécios transzport miatt nagy mennyiségii membran érkezik a
plazmalemmahoz. Ezért az egyensuly fenntartasa érdekében sziikség van a membranok folyamatos visszajuttatisara
(internalizacidjara) a sejt belsejébe. A plazmamembran internalizaciéja a membran kitiintetett helyein torténik,
kozvetitik a sejten kiviilrdl érkezé kiilonboz6 anyagok (fehérjék, hormonok, vitaminok, stb.) endocitotikus és
makropinocitotikus felvételét is. Ugyanigy, mint a default pathway a fehérjék vezikularis transzportjaban, a
plazmamembran-befiizédés (invaginacid) és vezikulumképzodés is konstitutiv folyamat, mely receptorok és
ligandumfelvétel nélkiil is folyamatosan végbemegy. Ilyen moédon a membran allandban Gjraépiil.

Novényeknél az endocitozis 1éte sokaig vitatott volt, mert a névényi sejtekben fennalld turgornyomas ellene hat a
membran invaginacionak. Mivel a ndvényekben az extracellularis fehérjetranszporton kiviil a Golgi-késziilékben
szintetizal6dd sejtfal poliszaharidok transzportja is vezikulumok segitségével torténik, a nagymértéka
membrankiaramlas miatt a novényi sejteknek is sziikségiik van membran internalizaciora. Szekréciogatolt sejtekben
a membranhoz érkez6 vezikulumok mennyiségébdl kiszamitottak, hogy a névényi sejtnek teljes plazmamembran
tomegével azonos mennyiségii membrant kell endocitalnia 10180 perc alatt a novekedési sebességétol fiiggden.
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Az endocitozisra jellemz6 morfologiai képzodmények (burkos 6blok és vezikulumok, részlegesen burkos reticulum,
multivezikularis testek) jelenléte és fiziologiai bizonyitékok (lektinek, elicitorok, fehérje-vitamin konjugatumok,
ferritin bejutasa a sejtekbe) alapjan bizonyitott, hogy endocitézis a ndvényi sejtekben is 1étezik.

A receptor-kozvetitett endocitézis elsé 1épése a fehérje (vagy mads ligandum) kotédése plazmamembran
receptoraval. A burkos 6bol (coated pit) és vezikulumképzdédés is hasonlo az allati sejtekben megfigyelhetohoz.
A burok {6 alkotoelemének, a klatrinnak a nehéz lanca névényeknél nagyobb molekulatomegii. A citoplazmaban
a vezikulum gyorsan elveszti burkat, majd beolvad a Golgi-apparatussal Osszefiiggd részlegesen burkos
retikulumba. Azutan a sejt tipusatol és ndovekedési sebességétol fliggben vagy reciklizal a Trans-Golgi-késziiléken
(TGN) at a plazmamembranhoz, vagy a részlegesen burkos retikulumbol hianyos, helyenként klatrinburkos
membrannal boritott multivezikularis test (MVB-= Multivesicular Body) képz6dik. A multivezikularis test, mely
atmeneti organellum, a parcialisan burkos retikulum ¢és a vakuélum kozotti transzportot kozvetiti, tehat innen a

fehérjék nem reciklizdlnak, hanem lebontasra keriilnek.
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10. fejezet - A noveényi stressz
alapjelensegei

szerz6: Dr. Szigeti Zoltan

A ndvények mindenkori kornyezetiikben sokféle és gyakori olyan terhelésnek vannak kitéve, melyek
teljesitményiiket, fejlédésiiket, szaporodasukat korlatozzak. Bizonyos hatarok kozott a novények habitusukkal,
anyagcsere-folyamataikkal képesek alkalmazkodni a kiilonleges koriilményekhez is. Ezek az alkalmazkodasi
reakciok azt eredményezik, hogy a névények éléhelyeik valtozo, akar kiilonleges feltételei kozt is képesek novekedni,
fejlodni, életiiket, fajukat fenntartani.

10.1. Alapfogalmak

10.1.1. A stressz meghatarozasa

A megterheléssel jaro, szinte szamtalanul sokféle helyzet leirdsara — mely helyzetek egy adott szervezetben a
normalistol eltérd viselkedéshez vezetnek — a ndvények esetében is a stressz kifejezést hasznaljuk. Sz6 szerint
véve a stressz kiilonbdzo nyelveken nyomast, fesziiltséget, kényszert jelent. A stresszkifejezést el6szor a fizikaban
alkalmaztak egy testben kiils6 erd hatasara ébredd belsd fesziiltség jellemzésére. A koznyelvben a stresszt legtobbszor
magara a fokozott megterhelésre és az emberben annak kdvetkeztében fellépd allapotvaltozasra hasznaljak.

stressz

stressz

! optimalis !
lalkalmazkodas
I tartomanya |
| &———

novekedés, termés, tulélés

egy kérnyezeti tényez6 intenzitasa

10.1. abra Az ¢lettani funkciok valtozasa valamely kornyezeti tényez0 intenzitasanak fiiggvényében

A szervezetben a stresszallapotot a stresszor valtja ki, ami nem mas, mint a kdrnyezet egy eleme, ami a ndvény
10.1. abra valamely élettani funkcionak (pl. ndvekedés, talélés, termés) valamely kornyezeti tényez6 hatasara
bekovetkezo valtozasat mutatja, jelezve, hogy ha a kiilsd tényezo értéke a szervezet szamara optimalis alkalmazkodas
tartomanyan kiviil van, akkor a szervezet stresszallapotba kertil.

Selye (1936) szerint a stressz a szervezet tulterhelt, tileréltetett allapota, a test aspecifikus reakcidja
mindenfajta igénybevétellel szemben. Novényekre vonatkozoan Larcher (1987) a kovetkezOképpen adta meg
el6szor a stressz meghatarozasat: A stressz egy olyan terheléses allapot, amelyben a novénnyel szembeni
fokozott igénybevétel a funkciok kezdeti destabilizaciéjat kovetéen egy normalizalédason at az ellenallosag
fokozodasahoz vezet, majd a tiiréshatir tallépésekor tartés karosodast vagy akar pusztulast is okoz.

Ma a ndvényi stresszt ugy definialjuk, hogy a stressz az a fiziologiai allapot, amelyben a névények novekedése,
fejlédése és szaporodasa a kornyezeti terhelés miatt a genomban meghatarozott lehetéségek alatt marad. A
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meghatarozas két elemét kell hangstlyoznunk. Az egyik az, hogy a stressz az egy élettani allapot, amelybe a
ndvény a stresszor hatasara keriil. A masik pedig az, hogy a funkciok a genomban meghatarozott értékek alatt
maradnak.

A novényekre hato stresszorokat (stressztényezoket) tobbféleképpen csoportosithatjuk. Az egyik szokasos felosztas
szerint beszéliink természetes tényezokrél, valamint antropogén faktorokrél. Természetesnek tekintjik a
természeti kornyezet spontan, de hirtelen vagy szélsdséges megvaltozasait: a nagy fényintenzitast, a héhatast, az
alacsony homérsékletet, a hirtelen fagyot, a szarazsagot, az asvanyi tdpanyag hianyt, a nagy sékoncentraciot stb.
Mig antropogén stresszorokként tartjuk szdmon a herbicideket, a 1égszennyez6 anyagokat (kén- és nitrogénoxidok,
ozon stb), a savas esot, a talajsavanyodast, a toxikus nehézfémek feldiisuldsat a kdrnyezetben, a fokozott UV-
sugarzast, stb. Masik szempont szerint beszéliink abiotikus (abiogén) és biotikus (biogén) stressztényezokrdl. Ez
utdbbiak koz¢ tartoznak a novény parazitai: virusok, baktériumok, gombak, de ide soroljuk a rovarok, csigak, stb.
ragasa altal okozott sebzéseket is.

10.1.2. A stressz szakaszai

A stresszor hatasara a szervezetben lezajlé folyamatok egy jellegzetes eseménysort, tiinetcsoportot alkotnak,
melyeket Osszefoglaloan stressz szindromanak neveziink. Egy stressz-szituacidoban a valaszreakcid soran az
aspecifikus folyamatok sorrendjében harom f6 fazis ismerhetd fel (10.2. abra). Az els6 a vészreakcid, ami a
stresszor hatasara bekovetkezo terhelés fokozddasakor a normalis mikodéstdl vald eltérésben nyilvanul meg, s
aminek kdvetkezménye a vitalitas csokkenése. Az anyagcsere lebonto jellegli folyamatai dominalnak a szintetizalo,
felépito jelleglick felett. Mindez az ellenallas minimumanak elérése, majd tillépése esetén akut karosodashoz
vezet. Ha a ndvény rezisztencia-potencialja lehetévé teszi, akkor a helyreallason, edzodésen keresztiil bekovetkezik
a masodik fazis, az ellenallas stadiuma, amelyben védekez6 és alkalmazkodasi folyamatok eredményeként a
ndvény ismét normalis életmiikodést mutat, s6t funkcionalis aktivitasa a korabbi standard értéknél magasabb is
lehet. Ilyenkor az ellenallo képessége fokozodik, a névény edzettebbé valik (hardening). A harmadik szakasz a
kimeriilés, ami az alkalmazkodo képességet meghalado tartami és intenzitasu igénybevétel esetén kdvetkezik be,
¢és fokozatos leromlason at kronikus karosodashoz, majd a pusztulashoz vezet. Ha a stresszor hatasa, akar a
kimeriilési fazisban is, megsziinik, a novény képes regeneraldodni, melynek eredményeként az adott funkcié egy
Uj standard szintre all be.

1 1 1 1
stresszmentesl alarm 1 ellenallasi szakasz 1 kimerllési 1 regeneralddasi
allapot I fazis | 1 fazis 1 fazis
: (vész- : : :
_ _ I reakcio) I I I
rezisztencia- : : : i
- — t +
maxmum 19 I I a stresszor
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= @
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_ | 9 ! /g ! /:/ (j egyensulyi
egyensulyi B E @ . szint
szint ) X
F :
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D
. 12 !
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minimum " \
akut karosodas kronikus karosodas

10.2. abra A stressz szindroma

Az egyed életében érvényesiild alkalmazkodast, a talélést biztositd stresszvalaszt akklimatizacionak nevezziik,
mig a hosszu tavon, vagyis tobb generacid soran kialakulo, tartos ellenallo képesség az adaptaciérévén realizalodik.
Az akklimatizacid egy fenotipusos valasz, melynek mértékét a névényegyed fenotipusos plaszticitdsa hatarozza
meg. Tekintettel a ndvények tobbségének helyhez kotottségére, valamint egy generacid viszonylag hossz(i mivoltara,
a novényeknél a fenotipusos plaszticitas szerepe 1ényegesen nagyobb, mint az allatvilagban. Az alkalmazkodo
képesség a kiilonb6z6 stresszorokkal szemben lehet nagy, illetve kismértékii. A széles fenotipusos plaszticitassal
rendelkez6 névény az egyed életén beliil az adott kérnyezeti tényezd két — egymastol akar jelentés mértékben

296

http://www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

A ndvényi stressz alapjelenségei

kiilonb6z6 — értékéhez akklimatizacio révén képes alkalmazkodni, mert fenotipusos plaszticitasa altal biztositott
strukturalis és funkcionalis képességei ezt lehetdve teszik. A sziik fenotipusos plaszticitasi ndvényegyedek azonban
a valtozo kornyezeti tényezOknek csak nagyon sziik tartomanyaban képesek akklimaciora, az ilyen egyedek a
kornyezeti tényezOok nagymértéki valtozasa esetén elpusztulnak. Az adott populdcioban a szokésos gyakorisaggal
(10'6) bekdvetkezé mutaciok kozt azonban lehetnek olyanok, melyek a megvaltozott kiilsé koriilményeket elviseld
egyedeket eredményeznek. [lyen modon ezek, a stresszor hatasat tilélni képes ndvények keriilnek elénybe, azokkal
szemben, melyek sziik fenotipusos plaszticitasuk miatt és ilyen mutacié hidnyaban erre nem képesek. A megvaltozott
kiils6 kornyezeti tényez6 olyan szelekcids nyomast fejt ki az adott ndvénypopulaciora, ami ezeket a megvaltozott
genetikai allomanyu (mutalt) egyedeket juttatja novekedési, fejlodési, szaporodasi elonyhdz. Ennek a tobb generacion
at érvényesiilo szelekcids nyomasnak a hatasara bekovetkezd genetikai valtozason alapuld adaptacionak a révén
tud alkalmazkodni ndvénypopulacioé a kdrnyezeti tényezoknek — egyébként az egyes, nem mutalt egyedeinek — a
fiziologiai tiiréshatart meghalad6 mértékii valtozasahoz. A fenotipusos plaszticitas, az akklimatizacio és az adaptacio
viszonyat a 10. 3. dbra szemlélteti.

Az adaptécio tehat egy populdciodban az 6roklodés sordn alakul ki tobb generacion at. A stresszdus kdrnyezetben
a mikroevolucios folyamatok megvaltoztatjak a génfrekvenciat a populacidoban, aminek kovetkeztében nagyobb
tulélési lehetoséget biztositd kedvezdbb génkombinacio alakulhat ki. Az adaptaci6 eredménye az adott kdrnyezeti
tényezdvel szembeni tartos rezisztencia.

A kornyezeti tényezOk hatdsdhoz széles tartomanyban alkalmazkodni, akklimatizalodni képes egyedek az
univerzalistak, melyek jo kompeticios képességgel rendelkezve, rendkiviil valtozatos él6helyeket képesek
benépesiteni, mig a sziik fenotipusos plaszticitasu, a kdrnyezeti tényezok sziik tartomanyahoz alkalmazkodni képes
egyedek a specialistak. Ritka az az eset, hogy csak egyetlen stresszor hat a novényre. Altalaban tobb stressztényezd
egyszerre éri a novényeket. Ez az egylittes hatas lehet egymast erdsitd, szinergista, amikor a stresszorok okozta
karosodas nagyobb, mint egyenként kifejtett hatasuk Gsszege.

1. allapot 2. allapot
.
LLCCT LTI LTI TTITII0 seieme ==
gradiense
strukturalis és funkcionalis
plaszticitas
B 1. allapot 2. allapot
............................ q

| |||||||| kornyezeti tényezé
gradiense

strukturalis és funkcionalis
plaszticitas

10.3. abra A fenotipusos plaszticitas, az akklimatizacio és az adaptacioé kapcsolata A) tag fenotipusos névényeknél,
B) sziik fenotipusos plaszticitasu ndvényeknél.

Szinergizmus van az alacsony homérséklet és a nagy fényintenzitas hatdsa kozt. A fotoszintézisnek a nagy
fényintenzitassal szembeni érzékenysége alacsony hémérsékleten Iényegesen nagyobb. Ennek oka az, hogy a hideg
lassitja a fotoszintézis biokémiai folyamatait és nagy fényintenzitdson ez a fotoszisztémakon gerjesztési
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energiafelesleget eredményez, azért is, mert szamos alternativ energiadisszipacios folyamat (Mehler peroxidaz
reakcio, fotorespiracio) is gatlodik alacsony hdmeérsékleten.

A stresszorok hatdsa egymassal antagonista viszonyban is lehet. Erre jellemz6 példa az alacsony homérséklet és
a szarazsdg. A hideg hatdsiara ozmotikusan aktiv, krioprotektdns anyagok koncentracigja megemelkedik a
citoplazmaban. Ez a folyamat hasonl6 a szdrazsagstressz hatasara megindul6 reakcidohoz. Ennek kovetkeztében a
hidegtiirés szarazsagtiiréssel is parosul.

10.1.3. A stresszvalasz

Milyen folyamatok zajlanak le a novényekben, amikor stresszhatas éri 6ket? Az egész ndvény globalis valasza
egy kornyezeti stresszorra a szenzortol, a jelatvivoktol és az anyagcsere megvaltozasanak jellegétdl, mértékétol
fiigg. A kornyezetbdl érkez6 barmilyen hatas elsddleges szenzorai altalaban a membranok, melyek Gsszetétele és
miikodése kiillondsen érzékeny a hore, a viz- és tapanyag-ellatottsagra, a pH-ra, a redoxviszonyokra és tovabbi
mas cellularis és kiilsé kdrnyezeti faktorokra, illetve a membranokban lokalizalt fehérjekomponenesek, melyek
érzékel6ként funkcionalnak. A stresszor hatasara adott névényi valasz — jellege szerint — kétféle lehet:

1. A hatas eltiirése, amikor a ndvény gyenge stressz esetén képes a stressz nélkiili allapothoz hasonld, magas
anyagcsere-aktivitast fenntartani, sulyosabb stressz esetén pedig csokkentett aktivitassal mitkddni és biztositani a
tulélést. A tirés (tolerancia) az egyed alkalmazkodo képességének, az akklimatizacionak az eredménye, amit a
fenotipusos plaszticitas mértéke hataroz meg.

2. A hatas kikeriilése azt jelenti, hogy extrém intenzitasu vagy tartamu stresszhatéas esetén az anyagcsere-aktivitas
ugy lecsokken, hogy a névény egy nyugvo, alvd allapotba keriil. A ndvények tobbsége helyhezkotott 1évén, nem
tud mozogni, fizikailag nem tud kitérni, ezért izolalja magat ilymddon a stresszortdl. A kikeriilés egyik legismertebb
példaja a mérsékelt €égévon a lombhullatas, ami az évszakok evolucids id6tavon at tartd periodikus valtozasa
kovetkeztében alakult ki. Ilyen az idészakosan kiszaradé teriileteken é16 ndvények gyors fenologiai fejlédése is,
amikor a novény egyedfejlédése a kedvez6 koriilmények rovid ideje alatt lezajlik a csirazastdl a maghozasig, majd
a koriilmények romlasakor, a szarazsag feltételei kdzepette magjai vagy mas szarazsagtiird képletei biztositjak a
talélést.

10.2. A szignaltranszdukcids folyamatok
vazlatos attekintése

Szignaltranszdukcié néven azokat a folyamatokat foglaljuk dssze, melyek a sejt kiilso kornyezetébol érkezo ingerek
felvétele és az altaluk kivaltott anyagcsere-valtozasok kozott mennek végbe. Az elsd 1épés a legtobb esetben az
érzékelés, valamilyen ligandum kapcsolddasa egy receptormolekulahoz, a zar6lépés pedig egy fehérje vagy mas
anyagcsere-termék megjelenése, de novo szintézise, vagy atalakulasa, melynek eredményeként uj funkciok jelennek
meg.

A jelatvezetési folyamat a kiils6 kornyezetbdl, az extracellularis térbdl szarmazo jel felvételével, azonositasaval
indul. Ez a 1épés nagy pontossagot igényel, hiszen a percepcidt kovetd valasz gyakran nagy energiat igénylo,
mélyrehatd valtozasokat jelent a sejt — szisztemikus valasz esetén az egész novény — anyagcseréjében. A novényi
szervezetekben a jel azonositasanak funkciojat receptorfehérjék latjak el. A jel érzékelését csaknem kozvetleniil
koveti a masodlagos jelek generaldsa. A masodlagos jelatvivok altalaban nemproteinek, mint pl. a Ca®’, az
inozitolfoszfatok, a reaktiv oxigén formak, melyek szintjének valtozasa tovabbi jeleket generdl. Ez lehet egy
proteinfoszforilacidés kaszkad inicializalasa, amelyhez kapcsolodik a target gének specifikus transzkripcios
faktorainak aktivalasa és regulacioja. Ezeken a jelatvivokon kiviil mas tipust tagjai is vannak a szignaltranszdukcios
lancnak, olyanok pl. melyek a jelatviteli Gt komponenseinek modulalasaban vesznek részt. A kdvetkezdkben a
szignaltranszdukcios ut egyes lehetséges tagjait tekintjiik at, a teljesség igénye nélkiil.

10.2.1. A kornyezeti jel érzékelése

A stresszorok sejtszintii hatasai alapjan azt lehetne képzelni, hogy vannak olyan specifikus szenzorok, amelyek
egy bizonyos stresszor jelét érzékelik €s tovabbitjak a sejten beliili célhoz. Ez azt feltételezné, hogy a hidegnek, a
szarazsagnak vagy éppen a sonak 6nallo szenzorai vannak. A vizsgalatok azonban mast mutatnak. A névények
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receptorfunkciot ellatd fehérjéinek egyik tipusat a proteinkindzok egy meghatarozott csoportja jelenti. A
felismerésben szerepld extracellularis domén a membran felszinén helyezkedik el, melyhez egy transzmembran
részlet kapcsolodik. A sejt belsejébe nyuldo domén pedig a receptor kindz aktivitasu részlete. Mig az allatok receptorai
nagyrészt tirozin-kinazok, a stresszvalaszban résztvevo eddig megismert ndvényi receptor jellegii fehérjék
szerin/treonin-kinazok, kétkomponensii receptorok, ionotrép csatornahoz kapcsolt receptorok, G-fehérjéhez kapcsolt
receptorok, hisztidin-kinazok.

A heterotrimer G-proteinek a szignaltranszdukcié membranon beliili elsé komponensei, melyeknek harom alegysége
(a0 45-47 kD, B3 34-36 kD, y 7-9 kD) van, és inaktiv formaban GDP-t kotnek (10.4. abra A) Amikor a sejtmembran
felszinén a G protein szomszédsdgaban elhelyezkedd receptormolekula aktivalodik, a G protein GTP-az aktivitasu
a alegysége GTP-t kot meg, és konformacidvaltozason esik at. Ezutan az o alegység disszocial az afly komplexrdl,
¢és a kaszkad kovetkez0 tagjahoz kapcsolddva aktivalja azt. Ezzel egyiddben a GTP hidrolizise is lezajlik. Végiil
az a alegység levalik a fehérjérdl €s ismét kapcsolddik a G protein komplex két masik alegységéhez. A heterotrimer
G proteineken kiviil az un. kisméretti G proteinek (SG — small G proteins) heterogén csoportja is részt vesz a
szignaltranszdukcioban. A kis G proteinek szerkezete emlékeztet a heterotrimer G proteinek o alegységére,
amennyiben mind a GTP-kotd, mind a GTP-az helyet tartalmazzak, génjeik pedig a megfeleld konszenzus
szekvenciakkal rendelkeznek.
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10.4. abra A plazmamembranban lokalizalt receptorok harom tipusa. A) A heterotrimer G-proteinnel miik6do
receptor, B) Enzimaktivitassal rendelkez6 receptor, C) loncsatorna receptor.

Az enzimaktivitassal rendelkezd receptorok (10.4. abra B) tobbnyire protein-kindzok. A ligandum k&todése az
abran mutatott esetben a receptor dimerizalédasat valtja ki. ami intermolekuldris foszforilacié utjan torténd
aktivalédashoz vezet. Az ioncsatornakhoz kapcsolt receptorok (10.4. abra C) kozvetleniil sejtfelszini csatornakhoz
kotddnek, mely csatornak a receptor kotdhelyéhez ligandum kotddése esetén nyilnak. Ilyen tipust receptorok
miikddnek a sejten beliili egyes strukturdk (endoplazmatikus retikulum, vakuolum) membranjaiban lokalizalt
csatornakhoz kapcsolddva is, melyeknek a Ca?"-ionok citoplazmaba aramlasaban van fontos szerepe.
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10.2.2. Reaktiv oxigén formak (ROS) és szereplik a
szignaltranszdukcioban

A ROS-ok — azon kiviil, hogy erételjes és gyors oxidaciot képesek okozni — szignalmolekulaként is viselkednek,
mely viselkedés megértése, kiilondsen a specifitas, a szelektivitas tekintetében, rovid életidejiik és rendkiviili
reaktivitasuk miatt nehezen volt elképzelhetd. A szignal jelleg azaltal érvényesiilhet, hogy az adott ROS megvaltozott
sejtfunkcidhoz vezetd jelatviteli kaszkadot indit el, valamint azaltal is, hogy a ROS, mint egy effektor molekula
az elsddleges szignalra adando valaszként proteinek vagy mas struktirakat valtoztat meg kozvetlentil. A legreaktivabb
hidroxil gyok féléletideje 107 s, tehat csak a keletkezésének kozvetlen kozelében hathat. A H,0, viszont, melynek
féléletideje 1 ms, képzodésétdl viszonylag nagyobb tavolsagra is el tud diffundalni. Mivel a ROS-ok egymasba
atalakulni képesek, egymassal dinamikus egyenstilyban vannak, nem egyszeri megmondani, hogy az adott
helyzetben melyik ROS aktiv.

Szignalként valé miikddésiik feltétele, hogy a sejt érzékelje 6ket. Ez az érzékelés szamos molekula altal torténhet,
akar egyidejlileg is. A H,O, kis molekula, s ezért nem valdszini, hogy van specidlis receptora, ami a klasszikus
receptor/ligandum koétéshez hasonloan felismerné. De mivel gyenge oxidans, az ,,lizenetet” oxidald képessége
révén tovabbithatja. Lehetséges, hogy a ROS-oknak a sejt egyes helyein valo eléfordulasa determinalja szignal
mivoltukat, annak hatékonysagat és specifitasat. A ROS-ok, de leginkabb a H,0,, jelenlétét érzékeld protein
valosziniileg egy kétkomponensti hisztidinkinaz (HK) a plazmalemmaban. HK-ok a névényi sejtben ozmoszenzorként
€s a hormonok érzékelésében is szerepet jatszanak. A ROS-ok érzékelésére szolgalhatnak tovabba olyan molekulak,
melyek ugyan nem egy szignaltranszdukcids Uit csucsan allnak , hanem a lancban vesznek részt, mint példaul
tiolperoxidazok, proteinkinazok vagy foszfatazok. Ugyanigy transzkripcids faktorok is lehetnek a redox signalling
részei. A ROS-ok barhol is képzddnek és hatnak, célpontjaik nagy valoszintiséggel a fehérjék cisztein és metionin
komponenseinek —SH csoportjai. E csoportok oxidacidja, -S-S- csoportok kialakulasa az adott protein konformacios
valtozasat, s ezaltal aktivitdsanak megvaltozasat eredményezi. Ezen kiviil szamos mas valtozas is bekovetkezhet
a fehérjékben a ROS-ok hatasara.

A ROS-ok érzékelését a jelatviteli lanc egyes komponenseinek a ROS detoxifikdcioban résztvevd elemekkel valod
kolcsonhatasa is eredményezheti. fgy pl. a tioredoxin (TRX) rendszer a kloroplasztiszban és a citoszolban rendelkezik
ilyen funkcioval.

10.2.3. A kalciumion, mint masodlagos hirvivo

A citoplazmaban viszonylag alacsony koncentracioban jelenlévd kalciumion tobb szignaltranszdukcios lanc
komponense. Tébbek kozott résztvesz a so- és ozmotikus stresszekben, a szarazsag, az ers fény a hdmérséklet
sz¢€ls6séges értékei, a patogén elicitorok altal kivaltott stresszekben, a hdsokk és az anoxia koriilményei kozt. A
specifitast tobb tényezd befolyasolja, igy a Ca®" mintazat milyensége (a koncentraciovaltozas amplitiddja,
id6tartama, frekvenciaja), a Ca’* forrasa, a szenzorok szubsztrat-specifitasa, érzékenysége, elhelyezkedése, a sejt
tipusa, stb. Az egyes stresszorok hatasara bekovetkezd citoplazmatikus Ca** -jel milyenségét és forrasat az 10. 1.
tablazat mutatja.

10.1. tablazat Az egyes stresszorok hatasara bekdvetkezd citoplazmatikus Ca2+-je1 jellege és forrasa.
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Inger Citoplazmatikus Ca?* jel CaZ*raktar
Hidegsokk gyors, dtmeneti kalciumcsucsok féként kivulrdl
(masodpercek)
Lassu hfités kétfazisu kalciumszint-emelkedés kivulrél és beltlrdl
(percek) (vakudlum, IP3-fliggd)
Hiperozmotikus és | egy- vagy kétfazisu kalciumszint- kivilrél és belllrdl
sostressz emelkedés (20-60 mp) (vakudlum, IP3-fliggd)
Hipoozmotikus gyors, kétfazisu kalciumszint- kivulrél és belulrdl
stressz emelkedés (percek) (ER)
Mechanikai gyors, atmeneti csucsok (masodpercek) | beltlrél
stressz * érintésnél egyfazisu az érintés helyén
* hajlitdsnal a nyujtott oldalon kétfazisu
Oxidativ stressz néhany perces csucsok kivulrél és belulrdl
Anoxia gyors és orakig tartd kalciumszint- belllrdl
emelkedés (mitokondrium)
Hésokk 15-30 percig tartd kalciumszint- kivulrél és belulrdl
emelkedés

A citoszolba keriild Ca>" az apoplasztbol és egyes sejtorganellumokbol szarmazik (lasd még 2.3.5.2.). A Ca”"-szint
emelkedésében a plazmalemman és az organellumok membranjaban lokalizalt csatornak miikodnek kozre. A Ca>"
akkumulacié kinetikaja és mértéke a stresszor milyenségétdl fiigg. A szenzorfehérjék kétfélék lehetnek, attol
fiiggden, hogy rendelkeznek-e enzimfunkcioval — ezek a sensor responderek -, vagy nincs enzimfunkcidjuk, ezek
a sensor relay-k. Az el6bbiek foszforilacié révén hatnak a célfehérjére, mig az utobbiak masfajta kdlcsdnhatast
fejtenek ki.

Az enzimfunkciéval nem rendelkez6 — az eukariotak korében altalanosan elterjedt — kalmodulin 148 aminosavbol
épil fel, ami a C- és N- terminalisa kozelében 2-2 kalciumiont kot meg. A kalciummal aktivalt kalmodulin
kalciumfiiggd proteinkindzokhoz kapcsolodik. Ezek a fehérjék azutan — a szerin, illetve treonin hidroxilcsoportjainak
foszforilalasa révén — tovabbi enzimek miikddését inditjak be, vagy transzkripcios faktorok foszforilalasaval gének
expressziojat segitik elo.

10.2.4.Tovabbi jelatvivok

Inozitol-foszfatidok. A kalciumionok citoplazméaba aramlésat idézik eld a masodlagos hirvivék egy csoportjat
alkoto inozitol-foszfatidok (IP) is. A plazmamembran lipidjeihez kapcsolodo foszfatidilinozitol 4,5-biszfoszfatot
(PIP2) a foszfoinozitid-specifikus foszfolipaz C (PI-PLC) hasitja le, s a keletkezé diacilglicerol (DAG) a
proteinkinaz-C-t, az inozitol-trifoszfat (IP5) pedig a Ca”*-t kivélaszto kompartmentet, illetve a Ca**-csatornakat
aktivalja. A teljes folyamatot itt is a membran kiilso felszinén elhelyezkedd receptorhoz k6tddo ligandum inditja
el. A novényekben stresszhatasra novekszik a PI-PLC aktivitas (Arabidopsis thaliana AtPLCI1S, AtPLCIF, szoja
PLC1), és ez a citoplazmatikus Ca”*-szint novekedését vonja maga utan.
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10.5. abra A foszfolipaz C (PLC) aktivalasatol a citoplazmatikus Ca’" szint emelkedéséig vezetd jelatviteli
folyamatok. Az dbra nagy méretben ide kattintva toltheto le.

A nitrogénmonoxidrdl ismert, hogy szdmos novekedési és fejlodési folyamat szabalyozasaban jatszik szerepet,
igy a csirazastol a pollentermelésig, illetve biotikus és abiotikus stresszorok elleni toleranciaban. A NO kulcsszignal
a patogén-novény kolcsonhatasban amikor a hiperszenzitiv reakciot triggereli és elGsegiti a szisztemikus szerzett
rezisztencidhoz (SAR) vezetd utakat. Egyre tobb bizonyiték van arra vonatkozdan, hogy a NO a proteinek funkciojat
poszttranszlacios modositasuk révén szabalyozzak, elsésorban a tirozin nitraldsa és S-nitrozilalas Gtjan. Hatasat
valosziniileg a citoszkeleton proteinjeire fejti ki, mivel ezek a proteinek vesznek részt szamos, a NO altal regulalt
folyamatban. A citoszkeletonrol viszont ismert, hogy szamos kornyezeti hatasra valaszol, tobbek kozott, mint pl.
a fény, a gravitacio, a hideg, a h6ség, a névényi hormonok, a Ca’", vagy a H,O,. Ismert tovabba az is, hogy olyan
folyamatokat is ,,szervez”, mint a sejtosztodas, a ndvekedés, fejlédés, vezikulumtranszport, stb.

Ca2+—dependens proteinkindzok (CDPK) a ndvényi proteinkindzok lagnagyobb csoportjat alkotjak., melyek
Ca?*-szenzorok és kinazok is egyben. A CDPK-k az abiotikus stresszek jelatviteli folyamataiban fontos szerepet
jatszanak.

A mitogén-aktivalta protein kindz (MAPK) kaszkadA 10.6. débra a MAP kinaz kaszkad miikddését is mutatja (az
abran balra). A receptort6l kisméretli G-proteinek tovabbitjak a jelet a MAPK kaszkad els6 tagjahoz. A MAP kindz
kaszkad utolso tagja a transzkripcids faktort aktivalja. A masik szignaltranszdukcids lanc az inozitoltrifoszfat (IP5)
altal nyitott Ca?"-csatornan ataramlo Ca®*~ jonok kalmodulinhoz kotédése altal mikodtetett utat mutatja.
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10.6. abra A MAPK kaszkad (balra), illetve a kalmodulin részvételével zajlé szignaltranszdukciods lanc (jobbra).
Az abra nagy méretben ide kattintva tolthetd le.

A jazmonsav (JA). A jelatvezetés egyik jellegzetes novényi utjat példazza a névények mechanikus hatasokra
(sebzés, ragas) adott valaszreakcidja. A mechanikus hatasok forrasa leggyakrabban rovarkartevd, igy az erre az
ingerre adott egyik névényi valasz (proteinazgatld termelés) elsésorban levélragd rovarokra fejt ki hatast. A rovar
emésztotraktusaba jutd proteinaz inhibitor a kimotripszinre (proteinazgatld I), illetve a tripszinre és a kimotripszinre
is (proteinazgatld II) hat, meggatolva a fehérjék emésztését. A levélragas elsddleges hatasaként a megtamadott
névény sejtjeinek sériilt falaban pektinazok szabadulnak fel, és oligoszacharidokat termelnek, melyek a plazmalemma
receptoraira keriilve protein-kinazokat aktivalnak. Ezek az ugyancsak a plazmalemmaban lokalizalt lipazokat
foszforilalas révén aktivaljak. Ett6l kezdve a levél mechanikus sériilésének, mint ingernek a hatasa a kiilsé
kornyezetbdl attevodott a sejt belsejébe. A JA és szarmazékainak bioszintézise a linolénsavbdl indul (10.7. abra).
A linolénsav a névényi membranban észterszarmazékok formajaban fordul el6. A lipazok hatasara az észterkotés
felbomlik, a felszabaduld linolénsavbol megkezdddik a JA szintézise.
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10.7. abra A jazmonsav bioszintézise ndvényekben. Jelmagyarazat: LOX: lipoxigenaz, AOS: allénoxidszintaz,
AOQOC allénoxid ciklaz, OPR3: oxofitodiénsav reduktaz

A JA egyik szarmazéka a metiljazmonsav (MeJA), mechanikus sériilést kovetden szabadul fel a névényekben. A
MelJA illékony vegyiilet 1évén, a megtamadott ndvénnyel szomszédos egyedekbe is atkertil, ahol JA-va alakul, és
ezzel mintegy atviszi a "hirt", kivéltja a proteinazgatlok termelését a kozeli szomszédokban. Ez a gaztér
kozvetitésével zajléo kommunikacié szomszédos novényegyedek kozott bizonyara nem az egyetlen 1étezd ilyen
tipust mechanizmus. A JA a proteindz inhibitor gének promoterének megfeleld részleteihez nem kdzvetleniil
kapcsoldodik. A JA éltal kozvetitett jel JA-receptorokon és transzkripcids faktorokon keresztiil jut el a megfeleld
gének promotereihez.

A kovetkezokben — a teljesség igénye nélkiil — néhany stresszor hatasara a névényekben bekovetkezo folyamatot
tekintiink at, igy a hdmérsékleti, a nehézfém-, a fény-, és az oxidativ stresszeket.

10.3. A homérsékleti stresszek és kivédésuk

A hoémérsékletnek az egyes ¢letfolyamatok intenzitdsara gyakorolt hatasa jol ismert. Az optimalis alkalmazkodas
tartomanyan tali homérséklet, azaz a hoség, illetve a nagy hideg jelentdsen befolyasoljak az anyagcserét, a
novekedést, a ndvény életképességét.

10.3.1. Alacsony homérsékleti stresszek

A hidegstressz. A ndvények poikilotermek, azaz hémérsékletiik kornyezetiikével azonos. Az alacsony hémérséklet
mégis kritikus a ndvények szempontjabol, hiszen a természetes ndvénytarsulasok eléfordulasanak, elterjedtségének
egyik legfontosabb meghatarozéja. A mezdgazdasagilag termesztett novények esetében pedig a hdmérséklet az a
tényez0, ami egy adott teriileten vald termeszthetdségiiket limitalja.
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A hidegstressz a fehérjék miikodését is befolyasolja, s ez jelentheti egyes enzimek serkentését, vagy éppen gatlasat
is, annak ellenére, hogy az enzimek altalaban inkdbb a magas homérsékletre érzékenyebbek. A hideg hatasara
bekdvetkezo egyes valtozasok a novény szamara elonytelenek, karositd hatastiak, mint pl. a széndioxid-fixacidval
kapcsolatos reakciok vagy az antioxidans enzimek gatlasa, masok viszont a védelmet szolgaljak, igy a krioprotektans
anyagok felhalmozo6dasa, vagy a membranlipidek deszaturalasat végzo enzimek serkentése. Az enzimek altalaban
a magas hémérsékletre inkébb érzékenyek, mint az alacsonyra, bar vannak kivételek, mint pl. a K'-ATP-az, melynek
aktivitascsokkenése a hidegstresszelt novényekben K effluxot eredményez.

Fagystressz.A fagy elsddleges célpontjai a membranok. A fagy hatdsa nyoman a membranok szemipermeabilitisa
megszinik, elvesztik aktiv iontranszportalo képességiiket, foszfolipidjeik degradalodnak, fazisatmenet torténik,
¢s a membranfehérjék eloszlasa is megvaltozik lateralis mozgasuk kovetkeztében. A legnagyobb veszélyt a sejten
beliili jégképzddés, a jégkristalyok kialakulasa jelenti.

A kontinentalis klimazoéna tartdsan hideg teriiletein é16 névények a fagypont alatti hdmérsékletet vagy kikeriiléssel,
vagy a fagy eltlirésével vészelik at. Az egyik lehetséges kikeriilési mechanizmus a talhiilés, amikor oldott anyagok
akkumulalodnak a sejtben és a ezaltal a citoplazma fagyaspontja lecsokkentik. Ez két iton kovetkezhet be. Az
egyik ut cukrok, polialkoholok és mas ozmotikusan aktiv anyagok szintézise révén, a masik a viznek az érzékenyebb
szovettajbol a kevésbé érzékenybe torténd mozgatasaval vezet a védendd sejtek citoplazmajaban az oldott anyagok
koncentralodasahoz, ami csokkenti a fagyaspontot. A viz elszallitasa ily modon azonban ugy hat a protoplazmara,
mint a kiszaradas. Az er6sen bekoncentraldodott ozmotikumok (ionok, szerves savak) az enzimeket is inaktivalhatjak.

Ha a homérséklet fagypont ala esik, megindul az extracellularis jégképzddés. Az intracellularis folyadéknak
altalaban alacsonyabb a fagyaspontja. A jégkristalyok az extracellularis kristalyosodasi gocpontokban kezdenek
néni. A kristalyosodasi gocpontok képzése fontos szerepet jatszik abban, hogy a fagytiird novények tuléljék a
hosszabb idon at tart6 alacsony hdmérsékletet, azaltal, hogy nem hagyjak nagyon talhiilni a névény nedveit, igy
a fagyas viszonylag lassu és szabalyozott folyamat lehet. Az intracellularis jégképz6dés mindenképpen letalis,
mert a plazmamembran irreverzibilisen sériil, 0sszetdredezik, destabilizalodik, elvesziti szemipermeabilitasat

A fagytlird novényeknek a fagytolerancia kialakulasahoz sziikséges egy hideg akklimatizacios id6szak. Ezen id6
alatt a novény olyan fehérjéket halmoz fel, melyek szintézise az alacsony hémérséklet hatasara né. (Vannak koztiik
extracellularisak és intracellularisak is.) Ezek lehetnek: dehidrinek, antifreeze glikoproteinek, 14-3-3 fehérjék,
kinaz regulatorok, krioprotektiv fehérjék.

Az akklimatizacio ideje alatt 3 féle fehérje halmozodik fel a sejten kiviil: a sejtfalat megvaltoztatd fehérjék,
pathogenesis-related (PR) proteinek, (A PR fehérjék patogén fert6zés hatasara keriilnek az apoplasztba és pl. a
fert6z6 gomba sejtfalanak degradalasat végzik, illetve a gombak egyes enzimeit gatoljak.), valamint az antifreeze
proteinek (AFP),

Az AFP-k megakadalyozzak a jégkristalyok ndvekedését és csdkkentik a fagyaspontot, gatoljak az atkristalyosodast,
kotodnek a kristalyosodasi gocokhoz, csokkentve azok aktivitasat. Az AFP molekulai adszorbealodnak a jégkristaly
feliiletén, igy fejtik ki annak ndvekedését szabalyozd/gatlo hatasukat. Tobb hidrofil jégkoté doménjiik van, amelyek
a jég ujrakritalyosodasat és a kristalyosodasi gocok kialakulasat gatoljak. Az AFP-k fagyasgatlo aktivitasa a
jégkristalyok morfologiaja alapjan jellemezhetd. A jégkristaly formaja fliigg az AFP koncentraciotol és specifikus
aktivitasatol. Alacsony AFP koncentracional (nM) hexagonalis kristalyforma keletkezik. Magas AFP koncentracional
(mM) szintén hexagonalis kristalyok keletkeznek, de a kristaly megnyulik és oszlopokat vagy bipiramis format
képez. Még magasabb AFP koncentracional (100 mM) a kristalyok tii alaktiak. A névényekben konstitutivan nincs
antifreeze aktivitas, az csak a hidegakklimacio soran jelenik meg. Nem csak az alacsony hémérséklet, hanem a tél
felé kozeledve a nappalok rovidiilése is fontos tényezd képzodésiik kivaltasaban.

10.3.2. Magas homérsékleti stressz

a kloroplasztiszok tilakoidmembranjai, ezért a hostressz egyik elsd jele a fotoszintetikus funkciok zavara. E18szor

a PS II gatlodik, ezt koveti a széndioxid-fixacio gatlasa.

A magas homérséklettel szembeni egyik leghatasosabb védelmet a specifikus, un. hdsokkproteinek (HSP) nyt;jtjak.
Ha egy szervezet —nemcsak novény — a szamara megszokott optimalis hémérsékletrol mintegy 10 fokkal magasabb
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hémérsékletre kertil, akkor génexpresszioja jelentds mértékben megvaltozik. A legtdbb szokasos protein szintézise
represszalodik és a hdsokkproteinek transzkripcioja és transzlacioja indul be

A hésokkproteinek nagyon elterjedtek az élovilagban, eléfordulnak magas hémérsékleti indukcid nélkdl,
konstitutivan, nemstresszelt sejtekben is, termelddhetnek a sejtciklus egyes fazisaiban, félautondom organellumokban,
igy a kloroplasztiszokban és a mitokondriumokban is. Jelentdségiik messze talmutat a magas hémérséklet elleni
védelemben betdltott szerepiikon. A HSP-k multigén szupercsaladok tagjai, melyeknek azonban nem mindegyike
héregulalt, azaz vannak olyan HSP homoldg proteinek is a sejtekben, melyek nem a magas hémérséklet hatasara
expresszalodnak. Ismeretes, hogy pl. egyes nehézfémek, aminosav-analdgok, gluk6zhiany, kalcium ionoforok és
mas kezelések is kivaltjak egyes HSP-k szintézisét. A novények hotlirésének egyik kritikus pontja a fotoszintézis
folyamatossaganak fenntartdsa, mivel — mint fentebb emlitettiik — a fotoszintézis egyes folyamatai a hdstresszre
kiilonosen érzékenyek. Szamos HSP-rdl valdban bebizonyosodott, hogy transzlokalédnak a kloroplasztiszba és
hozzajarulnak a fotoszintetikus apparatus nagyobb hotiird képeségének kialakitasdhoz. Els6sorban a HSP21 és a
HSP24 védi a PS I aktivitasat a hostresszt6l, valoszintileg a tilakoidmembranokhoz kotott proteinek védelme
révén.

A hosokkproteinek csoportositasa kDa-ban kifejezett molekulatomegiik alapjan torténik. Ennek megfeleléen
ismeretesek a HSP110, HSP90, HSP70, HSP60 elnevezéstl, illetve alacsony moltomegii (15-30 kDa) sHSP-k
csoportja is. Az eukariota sejtek kompartmentjeiben valo eléfordulasuk és aminosav-szekvenciajuk alapjan a HSP-
csaladok izoformait harom alcsaladba lehet sorolni: a) a citoplazmatikus HSP-k, b) az endoplazmatikus retikulumban
és a Golgi-apparatusban eléforduld HSP-k, ¢) a kloroplasztiszok és a mitokondriumok HSP-jei.

Mi a HSP-k szerepe a magas homérséklet elleni védelemben? A hésokkproteineknek fokozatos expresszidja a
hésokk elemek (HSE) altal szabalyozott (10.8. abra). A HSE-k a DNS lanc promoter régidjaban lokalizaltak, azaz
ennek alapjan a hdsokk elemek az inicacioért felelosek.

nGaannTTCnnGAANn
O Hésokk szekvencia

Hosokk faktor
protein (HSF)

O Hosokk protein (HSP)

10.8. abra A hésokkproteinek transzkripcidjanak lehetséges molekularis mechanizmusa. Az abra nagy méretben
ide kattintva toltheto le.

A HSE-k egy olyan nukleotidszekvencidt hordoznak, ami barmely szervezetbdl szarmaz6é HSE-ben azonos. Ezekhez
a hdsokk elemekhez egy transzkripcios faktor, a hdsokkfaktor (HSF) kapcsolddik, és ennek hatdsara indul meg a
hésokkprotein gének expresszalodasa. A hosokkfaktorokrél kimutattdk, hogy a kiillonbozd szervezetekben
meglehetdsen kiillonboznek egymastol, de néhany DNS-koté doménjuk megegyezik. Nem stresszelt allapotban a
hésokkproteinek (HSP70) a hésokkfaktorokhoz kapcsolodnak, ekkor a HSF-ok monomer forméban vannak jelen.
Magas hémérséklet hatdsdra a HSP-k ledisszocidlnak a HSF-rol, és a HSF-ok trimereké kapcsolédnak 6ssze. Ezek
a trimerek hozzakotddnek a hdésokkelemekhez, ekkor megindul a HSP-gének transzkripcidja. A HSF trimer
foszforilalodik, ami megkdnnyiti a bekotését a HSP70 fehérjének a trimerhez. Ezutan a HSF trimer-HSP70 komplex
ledisszocial a hésokkelemrdl, defoszforilalodik, majd a hdsokkfaktor trimer monomerjeire esik szét. A HSP-knek
“leszabalyozasahoz” vezet. A HSP, a HSF és a HSE kolcsonhatasa szabalyozza a HSP gének transzkripcidjanak
rovidtava indukceidjat.
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10.3.3. A homérséklet érzékelése

Van-e olyan mechanizmus, amely, mind a hideg, mind a meleg hémérsékletet érzékeli? A homérséklet-fiiggo
reakciok altalanosak a biokémidban, igy tehat barmely reakcio, amely a hémeérsékleti valtozasokat funkcionalis
allapotvaltozassal képes jelezni, a hémérséklet jelzésére alkalmas lehet. A hémérséklet szenzoranak azonban
olyannak kell lenni, ami a szignaltranszdukcios kaszkad eldtt (upstream) talalhato. Az elsd, ami ennek a feltételnek
megfelel: a sejtmembran, melynek a homérséklet hatasara bekovetkezo fluiditasvaltozasa képes lehet egy
szignaltranszdukcios utat stimulalni. Katalitikus hidrogénezést alkalmazva kimutattak, hogy a plazmamembran
lipidjeinek telitése, telitetlenségi szintjének csdkkenése egy, a deszaturaciért felelds gén, a desA gén indukcidjahoz
vezetett, ami altalaban a hémérsékletcsokkenés hatasara szokott bekovetkezni. Arra kovetkeztettek, hogy a
plazmamembran acil lancainak kettds kotéseinek hidrogénezése altal okozott fluiditascsokkenés triggerelte a desA
gén valaszat. Ugyancsak a membranok rigidebbé valasat okozza a dimetilszulfoxid (DMSO) kezelés is. A membrant
fluidabba tévé anyag pl. a benzilalkohol (BA) viszont éppen a hidegakklimatizacio lehetdségét gatolta. A
proteinkonformacio is valtozik a hdmérséklettel. Mind a homérséklet csokkenése, mind emelkedése a fehérjek
jatszik a hostressz faktorok aktivalasaban. Kimutattdk, hogy a fehérjéknek a hideg hatasara bekovetkezo
konformacids valtozasai is részt vesznek a hideg érzékelésében. Megallapitottak azt is, hogy a hémérséklet
csokkenése mind a mikrofilamentumok, mind a mikrotubulusok depolimerizacidjat valtja ki. A hd is hasonloképpen
hat a citoszkeleton ilyen alkotdelemeire. Szamos jel mutat arra is, hogy az emlitett lehetséges mechanizmusokon
kiviil az enzimek miikddésének hémérsékletfiiggése, amit a 10°C homérsékletemelkedés hatasara bekovetkezo
enzimaktivitas-valtozas mértékével (Q;q) lehet jellemezni, szintén szerepet jatszik a homérséklet érzékelésében.

Az emlitett mechanizmusok vizsgalata azt valosziniisiti, hogy a névényeknek nem egyetlen, hanem valoszintileg
tobb, kiilonboz6 lehetdsége is van a hdmérséklet érzékelésére, nincs egy sejthdmérd, nincs egy protein, vagy egy
organellum, amelyik egymagdban lenne felelés a homérséklet érzékeléséért. A homérsékletnek az
anyagcserefolyamatokra gyakorolt hatdsanak van egy termodinamikai alapja, valamint az is szerepet jatszik, hogy
a proteinek konformadcidja, s ezaltal aktivitdsuk is megvaltozik. A membran/citoszkeleton kontinuum miatt a
membran fizikai allapota és a citoszkeleton destabilizalodasa is kolesondsen Osszefligg egymassal. A homérsékletet
érzékeld egyes mechanizmusoknak az érzékelési kiiszobe eltérd, s a novényi sejt homérsékletérzékeld elemei egy
iddbeli és térbeli integralt halozatot alkotnak.

10.4. A lathaté fény okozta stressz

A természetes Okoszisztémakban a novények a legkiilonbdzébb fényviszonyok kozott €lnek és megfeleld morfologiai,
anatomiai, fiziologiai valtozasokkal alkalmazkodtak a termdhelyi fényviszonyokhoz. Ezeknek a valtozasoknak
alapjan mar régota megkiilonboztetik az intenziv megvilagitasu termdhelyekhez alkalmazkodott fénynovényeket
¢s az alacsony megvilagitast kedvel6 arnyéknovényeket.

A fotoszintézis fiziologidja is jellegzetes kiilonbségeket mutat afényhez, illetve az arnyékhoz alkalmazkodott
novényekben. A fotoszintézis magas vagy alacsony fényhez vald adaptaltsagat az un. fénygorbe felvételével lehet
megallapitani. Ennek lényege az, hogy meghatarozzak a fotoszintézis mértékét a novényt érd fény intenzitasanak
figgvényében. Az alacsonyabb megvilagitas-intenzitasokon a fotoszintetikus oxigéntermelés mind a fény-, mind
az arnyéknovények esetében a fény intenzitasaval aranyosan nétt. Arnyékadaptalt ndvények leveleinek nettd
fotoszintetikus aktivitasa alacsonyabb megvilagitas-intenzitasnal és egy alacsonyabb értéket elérve telitddik,
valamint a fénygatlast tiikkr6z6 aktivitascsokkenés is a nagy fényintenzitashoz adaptalodott névényhez képest
alacsonyabb fényintenzitasnal kovetkezik be. A fényadaptalt n6vény leveleinek fotoszintetikus aktivitisa magasabb
fényen €s egy magasabb nettd fotoszintézist elérve telitddik. Erds fényhez adaptalt fotoszintetikus apparatusban
az elektrontranszport lanc komponenseibél van viszonylag nagyobb készlet, hogy az abszorbealt fényenergia minél
nagyobb hanyadat legyen képes fizioldgias uton elvezetni, a fotoszintézisben hasznositani. Gyenge fényhez adaptalt
rendszerben pedig a fény minél hatékonyabb abszorpcidjat lehetdvé tevo fénygyijté komplexek (LHC I, LHC II)
relativ aranya a nagyobb az elektrontranszport lanc komponensekhez képest. A novényeket akkor éri a
fényviszonyokbol adéddan stresszhatas, ha aktualis adaptaltsagi allapotukhoz képest tal sok, vagy tul kevés fény
éri 6ket. Magas fotonaram-siiriiség esetén, azon kiviil, hogy a levél felmelegszik, a fénygy(ijté apparatus tobb fényt
abszorbeal, mint aminek energidjat a fotoszintetikus elektrontranszport lanc hasznositani tudna, és ez
kiegyenstlyozatlansaghoz vezet, és karosithatja is a novényt. Tul alacsony fényintenzitas esetén viszont erdsen

V4

szamos szintetikus folyamat gatlasat eredményezi.
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10.4.1. A fotoinhibicio

A fotoszintetikus apparatus nagy fényintenzitas altal okozott stressze a fénygatlas, a fotoinhibicio. A fotoszintézis
fénygorbejérdl fentebb szolva emlitettiik, hogy a fotoszintetikus aktivitas, pl. az oxigéntermeléssel jellemezve az
ndvekedésével azonban az oxigéntermelés egyre lassabban nd, majd bekdvetkezik egy olyan pont, amely utan a
fotoszintetikus mitkodés csokkenni kezd, kiilondsen akkor, ha egyéb kornyezeti tényezok is kedvezétlenek. Ezt a
tiinetet a fénygatlas (fotoinhibicid) néven osszefoglalt bonyolult folyamatok okozzak.

A fotoinhibicié minden oxigéntermeld fotoszintetizald szervezetben el6fordul6 jelenség, ami elsésorban a PS II-t
karositja. A fény a fotoszintézisnek olyan szubsztratja, amelynek mennyisége a természetben nagymértékben
valtozhat. Annak elnyelését a novény csak korlatozott mértékben képes szabalyozni, és feleslege esetén a ndvényt
ér6 energiatobblet destruktiv folyamatokat valthat ki. Nagy fényintenzitdson a primer fotokémiai folyamatok a PS
II-ben akkor is végbemennek, amikor a hozza csatlakoz6 reakcidok miikddése, sebessége limitalt. A PS 1I
karosodasahoz az is hozzajarul, hogy miikddése soran O, fejlodik, ami a nagy fénytdbblet kdriilményei kdzepette,
gerjesztett klorofill molekuldkkal kdlcsonhatasba Iépve szinglet oxigént eredményez. Az elektrontranszport lanc
lathato fény altali inaktivaldsa a PS II akceptor, illetve donor oldalan is bekovetkezhet, és ennek megfeleléen
akceptor, illetve donor oldali fotoinhibiciordl beszéliink.

Az akceptor oldali hatason alapul6 fotoinhibicio esetén a PS II erés megvilagitasa a kinon akceptorok (Q4, Qg €s
a plasztokinon-pool) miikodését befolyasolo valtozasokat okoz. A plasztokinon redox egyensulya teljesen eltolodik
a PQH, képzddésének iranyaba, igy a D1 proteinen lokalizalt Qg kotohely alig kot plasztokinont. Ezaltal a kotott
Q4 nemcsak egy elektront vesz fel, hanem kettdt, majd két proton felvételével Q,H, képzddik, ami levalik a D2
proteinen lokalizalt ktShelyrél. igy nem tud végbemenni a primer fotokémiai reakciéval egyiitt jaro elektronatadési
folyamat, és P680"/Feo™ gydkpar keletkezik. Ezek rekombinacidjakor 3P680 képz6édik, ami aerob koriilmények
kozott molekularis oxigénnel reagalva szinglet oxigént eredményez. A szinglet oxigén elsésorban a P680-t, valamint
a keletkezési helyéhez kozeli pigmenteket és aminosavakat, pl. a D1 proteinen a klorofillt k6t6 hisztidineket érinti.
Anaerob koriilmények k6zott a nagy fényintenzitason a PS 11 szintén inaktivalodik, irreverzibilis karosodas azonban
nem kdvetkezik be, a D1 protein nem degradalodik, és a kinon akceptorok oxidacidjaval a PS II aktivitas helyreall.
D1 protein proteazoknak valo kitettsége megnd. Kimutattak, hogy a fotoinhibicio soran mas aktiv oxigén formak
(szuperoxid anion gyokok és hidroxilgyokok) is képzédnek. Az aktiv oxigén formaknak a fotoinhibicidban betoltott
szerepét igazolja az a megfigyelés is, hogy az akceptor oldali fénygatlas a molekularis oxigén kizarasa esetén
részben reverzibilis.

A donor oldali fénygatlas a vizbonté komplex miikddésének karosodasa nyoman lép fel. Ilyenkor az erds oxidalo
hatast TyrZ" és P680" akkumulalodik. Ez is a reakciocentrum protein irreverzibilis oxidativ kdrosodasahoz vezet.
A donor oldali fotoinhibicio esetében a karosodas anaerob viszonyok kozt is bekdvetkezik. A D1 protein degradacioja
valosziniileg proteolitikus jellegii, de a D1 proteinnek aktiv oxigén formak 4ltali kémiai destrukcidjanak lehetosége
is fennallhat. Megallapitottak azt is, hogy a D1 protein karosodasa és ennek kdvetkeztében a fotoszintetikus
kapacitas csokkenése barmilyen fényintenzitason is bekovetkezhet, de ennek megnyilvanulasat a kijavito folyamatok
elfedik. Nagy fényfelesleg esetén a fotoinhibicio érzékelhetd lesz, mert a D1 protein degradacidja feliilmulja a
kijavité mechanizmusok kapacitasat. A D1 és a D2 proteinek akar akceptor, akar donor oldali fénygatlas soran
bekdvetkezd hasitasa nem valoszinii, hogy kozvetlen fotokémiai hasitas lenne. Valosziniibb, hogy a fotokémiai
folyamatok csak a két protein konformacios valtozasait segitik eld, ami a proteolitikus reakciok bekdvetkeztét
elosegitik. E folyamatok &sszefoglalasat mutatja a 10. 9. abra.
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10.9. abra A fénygatlas kialakulasanak, valamint az azt kovetd helyreallasnak folyamatai. CP: klorofill-protein.
Részletes magyarazat a szovegben. Az abra nagy méretben ide kattintva tolthetd le.

A novények a fény karosito hatasara ugy reagalnak, hogy visszaallitjak a normalis fotoszintetikus funkcidikat. Ez
torténhet Gigy, hogy vagy az inaktivalt PS II-t lebontjak és Gsszes alegységét Gjraszintetizaljak, vagy csak a sériilt
komponenseket bontjak le és a tobbit felhasznaljik az aktiv komplex kialakitasahoz. Ujabb adatok szerint a D1
protein degradalodasa utdn annak prekurzora szintetizalddik de novo és épiil be a funkcidoképes PS II komplexbe.
A D1 protein degradacidja masodlagos folyamatokat is kivalt. Megfigyelheté a Mn atomok ¢és az extrinsic proteinek
(a regulaldo sapka) levalasa. Kimutathatd tovabba a kiilonb6z6 PS 1I alegységek lateralis migracidja a
tilakoidmembranok kapcsolt régioibol a kevésbé kapcsolt régiok felé, ami a helyreallitd mechanizmusok
miikddéséhez szitkséges. A kevésbé kapcsolt régidkban torténik az Gij D1 protein szintézise, ami innen keriil vissza
a szorosan kapcsolt régiokba, ahol a megfelelé kofaktorok beépiilése és aktivacidja utan Gjra aktiv komplexek

V4

sziikséges.

A fotoinhibiciot nemcsak dnmagaban a nagy fényintenzitds okozza, hanem abban fontos szerepet jatszik a
hémérséklet, a viz- és tapanyag-ellatottsag, valamint a széndioxid koncentracio is. Az alacsony hémérséklet
fotoinhibiciot eldsegitd hatasanak okara vonatkozéan harom magyarazat kinalkozik. Az egyik szerint az alacsony
hémérseklet csokkenti a gerjesztési energia hasznositasat a szénanyagcsere soran, ami kdzvetetten noveli a redukalt
Q4 részaranyat, ami a fotoinhibicio fokozodasahoz vezet. A masik magyarazat szerint a hideg hatasara a D1 protein
turnoverealtali kijavitas sebessége erdsen lecsokken. A harmadik lehetséges magyarazat az egyik — a kdvetkez6kben
targyaland6 — védémechanizmus, a xantofill ciklus mitkodésével kapcsolatos, mely szerint a ciklus egyik tagja a
zeaxantin képzddése gatolt vagy késleltetett.

A fotoinhibici6 elleni védé mechanizmusok. A ndvények a nagy fényintenzitassal szemben tobbféle adaptacios,
védo mechanizmust fejlesztettek ki. A fénygyiijté rendszert éré gerjesztési energiafelesleg karositd hatasanak
kivédése bekovetkezhet azaltal, hogy az energiafelesleg mas, nem destruktiv folyamatok utjan adodik le, illetve
ugy, hogy az energianak a két fotoszisztéma kozotti eloszlasa valtozik meg. Az energia felvételét és tovabbitasat
andvény pl. a fénybegylijtd protein-pool genetikai szintli szabalyozasaval, az LHC proteinek foszforilacidjaval és
defoszforilaciojaval, vagy a PS II-r6l a PS I-re torténd kozvetlen energiaatadassal (spillover) is tudja szabalyozni.

A fotonok energiafeleslege masodlagosan relaxaciés mechanizmusok révén hé formajaban emittalodik, mely
reakciok hattérbe szoritjak az energiaatvitel lehetdségét az oxigénre és a pigmentekre. Az energiafelesleg a PS 11-
nek a tilakoidmembranon keresztiil kialakuld protongradiens okozta “leszabalyozasa” altal is felhasznalodhat.
Ezek a relaxacios (nemfotokémiai kioltd) mechanizmusok disszipaljak a legtobb energiafelesleget, de korantsem
az Osszeset. Ha a gerjesztési energianak csak egy kis hanyada is az oxigénre keriil, akkor a gerjesztett, reaktiv
oxigén molekulak akar a sztromaban, akar a tilakoidokban mas molekuldkat timadnak meg. Az elsGdleges target
molekulak a sztromaban a Calvin-ciklus tiol-enzimei, a fruktoz-1,6-biszfoszfataz és a glicerinaldehid-3-fiszfat-
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A ndvényi stressz alapjelenségei

dehidrogenaz, mig a tilakoidmembranokban a D1 protein és a PS I reakciocentrum komplexe. A target molekulak
védelméhez a reaktiv molekulaknak a keletkezésiik helyén torténd azonnali, gyors eliminalasa sziikséges. A reaktiv
oxigén formakat — részben — egy tbb tagbol all6 antioxidans rendszer artalmatlanitja. Ezt a védérendszert Halliwell-
Asada ciklusnak nevezik, aminek egyes komponensei mind a sztrémaban, mind pedig a granumtilakoidokhoz
kotve megtalalhatok (10.10. abra).

Sztroma

§ztroma NAD(P)* NAD(P)H
utvonal .) N\
GSSG AA

NADPH ﬁ MDA
H20

(o' H-0,

tilakoid Fd O

utvonal \ e/k. 0,

B

der  2H0
+4H" + 0, Lumen

10.10. abra A tilakoid membranokhoz kotott illetve a sztromaban mitkodé antioxidans enzimrendszer (Halliwell-
Asada ciklus) miikddése a kloroplasztiszban. Jelolések: Fd: ferredoxin, GR: glutation reduktaz, DHAR:
dehidroaszkorbat reduktaz, MDHAR: monodehidroaszkorbat reduktaz, SOD: szuperoxid diszmutaz, sAPX, ill.
tAPX: sztromaban ill. a tilakoidokban mitkd6 aszkorbatperoxidaz.

Az aszkorbat és a glutation nem hasznalodik fel a ciklus miikddése soran, de részt vesznek redukald ekvivalensek
ciklikus atvitelében. A H,O, bontasa e ciklusban az aszkorbatperoxidaz révén torténhet. A peroxidazoknak melyek
a sejtben mindeniitt eléfordulnak sokkal nagyobb az affinitasuk a H,O, -hoz, mint a CAT-nak. A peroxidazok
miikddéséhez azonban egy reduktans sziikséges, mivel a H,O,-t vizzé redukaljak.

Az aszkorbatperoxidaz (APX) két molekula aszkorbatot hasznal egy molekula H,0O, vizz¢é oxidéaladsdhoz, két
molekula monodehidroaszkorbat (MDHA) egyidejii keletkezése mellett. MDHA egy rovid életidejii gyok, ami ha
gyorsan nem 1ép massal reakcioba, akkor diszproporcionalodik aszkorbatta és dehidroaszkorbatta (DHA). A
monodehidroaszkorbat (MDA) gydk anionos formaban fordul elé a sejt pH viszonyai kozott. Az MDHA a
plazmamembranon, vagy a tilakoidmembranon kdzvetleniil aszkorbatta redukalodhat. Az elektron donor b-tipust

citokrom, redukalt ferredoxin, vagy a NAD(P)H lehet.
A ciklus komponensei eldfordulnak membranhoz kétotten és a kloroplasztisz sztromaban is.

A kloroplasztisz mind a tilakoidokban, mind a sztromaban megfelel6 gyokfogd rendszerekkel rendelkezik az aktiv
gyokok eliminalasara. Ha a tilakoidalis rendszer nem hatéstalanitja a reaktiv gyokat, akkor a sztromaban mikddo
rendszer eliminalja azokat, és védi meg ezaltal a Calvin ciklus szamos, az aktiv gyokdkre nézve érzékeny enzimét,
mint pl a glicerinaldehid-3-foszfat-dehidrogenazt, a fruktoz-1,6-biszfoszfatazt, és a ribuloz-5-foszfat-kinazt.

A triplet gerjesztett klorofillmolekuldkat a tilakoidokban elsésorban a karotinoidok eliminaljak, atvéve azok

oxigénnel. A fotoinhibicid elleni tovabbi védelmet az oxidalt target molekulak kijavitasa vagy reszintézise jelent.
Erre jo példa az oxidalt fruktoz-1,6-biszfoszfataz és mas tiol-enzimek tioredoxin altali kijavitasa. A masik ilyen
jellegi folyamat a D1 protein degradacid utdni gyors helyreallitdsa. A karotinoidok védd szerepe ugy is
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A ndvényi stressz alapjelenségei

érvényesiilhet, hogy kozvetleniil magéaval a szinglet oxigénnel l1épnek kdlcsonhatasba. A karotinoidok veédo
szerepének egy tovabbi modja a xantofill ciklus révén valosul meg (10. 11. abra).

Sztroma Tilakoidmembran Lumen
HaC. OH
HG, CHs CHy CHy
NN A
CH; CH; HiC CHs
HO' CHy
0=0 zeaxantin
NADPH + H' \ lH,0
2e’
NADP* + H,04 / k2H*
zeaxantin w il violaxantin
id4 HsG CH; CHy CHs ° i
epoxidaz 5 s dezepoxidaz
0 20 20 Y Y Ve e e W N
pH optimum: 7,5 y ] G &, Hs oy pH optimum: 5,2
O 'CH3
0=0 i
anteraxantin \ L0
NADPH + H*4
2e”
NADP" + H,04 -2H"

zeaxantin
epoxidaz

pH optimum: 7,5

violaxantin
pH optimum: 5,2
o aH*

violaxantin

10.11. abra A xantofill ciklus lokalizacioja és mitkodése a tilakoidmembranban.

A fényintenzitasra adott gyors ndvényi valaszok keresése soran viszonylag koran felismerték egyes xantofillok
mennyiségének jellegzetes idobeli valtozasait, amennyiben erds fényen zeaxantinakkumulaciot észleltek, amit a
violaxantin mennyiségének csokkenése kisért. Fotoinhibicié koriilményei kozt, azaz, ha a ndvényt gerjesztési
energiafelesleg éri, a violaxantin anteraxantinon 4t zeaxantinna dezepoxidalodik. Ez a folyamat akkor kovetkezik
be, amikor a fény altal miikddtetett protonpumpa a tilakoidlumen pH-jat 5,2 koriili értékre csokkenti. A
dezepoxidaciot végzo, a tilakoidmembran lumen fel6li oldalan lokalizalt violaxantin-dezepoxidaz enzimnek ugyanis
ez a pH-optimuma. A dezepoxidaz a pH-t6l fiiggden (pH 7,0 koriil) a lumenben mobilis, de a pH csokkenésekor,
amikor a tilakoidmembran két oldala kozt pH-gradiens alakul ki, membrankd&totté valik. E reakcionak a forditottja,
a violaxantin képzddéséhez vezetd epoxidacio, akkor kovetkezik be, ha a névény sotétben van, vagy akar csak
limital6 a fény mennyisége a fotoszintézis szamara. Ilyenkor a lumen pH-ja megnd, a dezepoxidaz sziik pH-
optimumatol eltér, igy az enzim miikddése leall. Ugyanakkor a zeaxantin a zeaxantin-epoxidaz mitkddése révén
violaxantinna epoxidalodik, mivel az epoxidaz pH-optimuma magasabban, 7,5 koriil van. Az epoxidaz a
tilakoidmembran sztroma feldli oldalan lokalizalt. Az epoxidacié nem-enzimatikus uton is bekdvetkezhet, és a
reakcioban részt vevo oxigén szarmazhat magukbol a reaktiv oxigén formakbol, sét zsirsavak epoxicsoportjaibol
is. A fényviszonyoktol fliggben az emlitett xantofillok epoxidacioja és dezepoxidacioja egy ciklust valosit meg.
A xantofill ciklus (mas néven violaxantin ciklus, epoxid ciklus) komponensei: a violaxantin (diepoxi-zeaxantin),
az anteraxantin (monoepoxi-zeaxantin) és a zeaxantin (dihidroxi-p-karotin).

Azt is tapasztaltak, hogy a zeaxantin-képzddés jol korreldl a klorofill-a altal emittalt fluoreszcencia hozaménak
csokkenésével, tehat a zeaxantin képzddésekor fluoreszcencia csokkenés, kioltds kovetkezik be. A
fluoreszcenciakioltasnak az lehet az oka, hogy maga a zeaxantin fokozza a nem-radiativ energiadisszipaciot, nem-
keresztiil a tilakoidmembran konformacidvaltozasa is. A zeaxantin mennyiségének és a nem-fotokémiai kioltdsnak
a kapcsolatat a legkiilonb6zobb ndvényeken kimutattak, napszakos ritmust korrelativ véaltozasukat bizonyitottak.

A ciklus hatékony mikodése fiigge a benne részt vevd xantofillok mennyiségétél. A
violaxantint+anteraxantint+zeaxantin (V+A+Z) készlet mérete viszont fiigg a fényviszonyoktol és befolyasolja a
szarazsag, valamint a kedvez6tlen homérséklet is. Fényadaptalt novények V+A+Z készlete kb. négyszer nagyobb,
mint az arnyéknovényeké. Extrém moddon arnyékadaptalt novények alacsony V+A+Z készlete az oka az ilyen
novények rendkiviil kis mértékii nem-radiativ energiadisszipaldo képességének, nagyobb fotoinhibicids
érzékenységének. A V+A+Z készlet mérete a fény feleslegétdl fiigg. Arra lehet tehat gondolni, hogy a fokozott
karotinoidszintézishez vezetd 1épéseket a fényenergia feleslegétdl fiiggd tényezd, a xantofill ciklus alacsony
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A ndvényi stressz alapjelenségei

epoxidacios allapota triggereli. A xantofill ciklus pigmentjei a fényfeleslegre adott reakcioban dinamikus valtozasokat
mutatnak, nemcsak rovid tdvon a reverzibilis dezepoxidacio révén, de hosszu tavon a pool méretének valtozasai
révén is.

A C3-as novények fotodestrukcio elleni védelmében a fotorespiracio is szerepet jatszik, kiilonosen, ha a CO,
mennyisége limitalt. A védelem azaltal valosul meg, hogy a CO,-nek a fotorespiracio altali reciklizacidja a gerjesztési
energiafelesleget felhasznalja.

10.5. A nehézfémek okozta stresszek

Nehézfémek alatt altalaban azokat a fémeket értjiik, melyek stirtisége elemi forméaban 5,0 g cm™ felett van. (Meg
kell azonban jegyezni, hogy a szakirodalomban esetenként mas hatarértéket is hasznalnak.) E fémek koziil a
névények szamara a Cu, Fe, Mn, Mo ¢és a Zn esszencialis. Ezeken kiviil vannak még olyan elemek, melyeket
csupan egyes ndvénycsaladok, nemzetségek fajai igényelnek. Az esszencialis nehézfémek lehetséges
stresszhelyzetet jelent. Az egyik az adott elemnek a sziikségesnél alacsonyabb koncentracidja, ami hidnytiineteket
okoz, a masik természetesen az optimalisnal magasabb koncentracio, ami mérgezési tiineteket valt ki. A nem-
esszencidlis elemek esetében hidnytiinet nyilvan nem 1ép fel, csak toxikus hatdsaik vannak.

10.5.1. A nehézfémek fiziolégiai hatasai

Milyen gatld hatasokat gyakorol a nehézfém-felesleg a novényekre? A legrégebben ismert hatds az, hogy a
nehézfémek mas — eszencialis — elemek gyokér altali felvételét befolyasoljak. Ez a hatas abban az esetben all fenn,
ha a két elemnek esetleg kozos szallitoja van. Ezt feltételezik a Cd, illetve a Cu és a Zn esetében.

Masik lehetséges hatas azon alapul, hogy egyes nehézfémek szabad oxigéngyokoket generalnak. Ez torténhet
autooxidacioval, vagy H,O, redukcioja révén:

Cu"+0,->Cu* +0,,
Cu' +H,0, — Cu*'+ OH + OH".

A nehézfémek emellett a lipidperoxidacio iniciatorai is lehetnek, mely reakcid soran a stabil lipidperoxidokbol
(LOOH) nagyon reakcioképes szabad alkoxi- és peroxigyokok keletkeznek:

Cu’ + LOOH— Cu’"+ OH + LO’,
Cu*" + LOOH— Cu"+ H + LOO".

E reakciok kovetkeztében a membranok permeabilitasa megvaltozik, megné a K'-efflux. Ilyen hatasa van a fenti
példaban emlitett rézen kiviil az eziistnek és a higanynak is.

A nehézfémfelesleg szamos enzim miikodését is gatolhatja. A ribuldz-1,5-biszfoszfat-karboxilaz/oxigenaz Mg2+-a'1t
mas fémek, mint pl Mn**, Co?" és a Ni*" kiszorithatjak és az enzim karboxilaz aktivitasa lecsokken. Ez azért
kovetkezik be, mert az enzim karboxilaz aktivitasa az aktiv centrumban taldlhato két SH csoporttol, valamint az
enzimnek Mg2+—ma1, ¢és a CO,-vel kialakulé komplexének képzddésétol fiigg. Az enzim oxigendz funkcidja azonban
érintetlen marad. A fotoszintézis vizbontd enzimének normadlis miikodéséhez 5-8 Mn sziikséges 400
klorofillmolekulara vonatkoztatva. Bab ndvényekben a tilakoidmembranokban a Mn:Zn arany 1:1 volt, mig
cinkstresszelt novényben 1:12. Ez az eltolddas azt eredményezte, hogy a Mn-t a Zn helyettesitette, és ez fiziologiai
mangéanhianyt okozott.

A fotoszintetikus apparatus optimalis mikodése egy sor fém-, illetve nehézfémiont igényel, mint pl. Mg-t a
klorofillok kozponti atomjaként, Fe-t a citokromok és a ferredoxinok, Cu-t a plasztocianin €s Mn-t a vizbontd
enzim nélkiilézhetetlen elemeként. Ezeken kiviil a normalis fotoszintetikus miikddés soran is képz6do szuperoxid
anion gyokok folyamatos eliminalasahoz Cu-Zn szuperoxid-diszmutdz enzim sziikséges. A Cu €s mas nehézfémek
feleslege csak azt kovetden fejt ki komolyabb stresszhatast, ha a gyokérfunkciokat mar jelentds mértékben karositotta.
Ezért a kloroplasztisznak a nehézfémfeleslegre adott reakcioit elsésorban in vitro vizsgaltak. A nehézfémek in vivo
nagyon specifikusan hatnak egyes folyamatokra. A klorofill-bioszintézis kezdeti szakaszan miikddd -amino-
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levulinsav-dehidratdz SH-csoportjait a Cd, Pb és a Hg is képes blokkolni. Mindennek kdvetkezményeként a
klorofillszintézis gatlodik, s6t masodlagos hatasként a kloroplasztisz finomszerkezete is karosodik.

A fémkoto proteinek és polipeptidek, valamint egyes karbonsavak kelatképzés révén "kapcsoljak ki" a nehézfémeket,
mely komplexek a vakudlumba keriilve kiiloniilhetnek el a sejtnek az anyagcsere szempontjabol aktiv részébdl.
Ilyen funkciojuk van a fitokelatinoknak. A fitokelatinok olyan fémkotd polipeptidek, melyek a felesleges és toxikus
fémionok megkotésében, kizarasaban, elkiilonitésében vesznek részt. Hasonléan mitkodnek a metallotioneinek is.

A novényekben talalt nehézfémkotd polipeptidek, a fitokelatinok, nem protein jellegiick, azaz a peptidkotés a
benne résztvevo glutaminsav gamma-karboxil csoportja részvételével és nem az alfa-karboxil csoportjaval alakul
ki. Az egyik fitokelatin szerkezete a 10. 12. abran lathato.

HS HS HS
7 H ? H 7 H
NHz4, M N, MN N, ‘/\)J\ N.__COOH
H
o)

COOH O COOH @) COOH

Ir=
Iz

10.12. abra Egy fitokelatin molekula szerkezete

A fitokelatinképzés képessége a voros, zold és barna algaktol kezdve a magasabb rendli névényekben megtalalhato.
A fitokelatinok szerepe abban van, hogy mintegy kompként szallitjak a nehézfémionokat a citoplazmabol a
vakudlumba, ahol azok legtobbszor szerves sav ligandumokhoz kotddnek. Ez azaltal valik lehetségessé, hogy
alacsony vakudlum pH-nal a protonok helyettesitik pl. a Cd-ot a fitokelatin tiolat liganduman, és a Cd ezutan
kotédhet mas ligandumokhoz pl. citrathoz, malathoz stb.

10.5.2. A nehézfém-hatasok szignaltranszdukcidja
vazlatosan

A novények a Cu-t specifikus transzportrendszer segitségével veszik fel. A sejten beliil a chaperonok szallitjak a
tarolasi helyekre, illetve az olyan enzimekhez, melyek Cu kofaktort igényelnek, mint amilyen pl. a CuZn-SOD,
vagy pl. az etilén receptor. A szabad Cu ionok a sejt szamara a mar emlitett szabad oxigén gyokképzodés miatt
rendkiviil veszélyesek. A szabad Cu-r6l feltételezik azt is, hogy bizonyos transzkripcios faktorokhoz képes kétddni,
amelyek a fémkotd ligandumok (pl. metallotioneinek) transzkripcidjat, vagy olyan enzimekét aktivaljak, melyek
a glutation és ezaltal a fitokelatinok bioszintéziséhez, tehat védoé funkcidju anyagok szintéziséhez sziikségesek.

A Cd-nak nincs specifikus transzportere (10.13. abra). A Cd a sejtbe valosziniileg a Fe és a Zn transzporterein,
valamint Ca-csatornakon keresztiil jut be. Kdzvetleniil nem vesz részt a sejt redox-reakcioiban, de egyes redox-
szenzitiv enzimeket a tiol-csoportokhoz valo kotddés révén inaktival. Nagy affinitasa a szulfhidril csoportokhoz
—hasonléan a Cu felesleg hatasahoz — redukalt glutation hianyahoz, és ezaltal H,O, akkumulaciohoz vezet. Mivel
a Cd olyan keétértékii kationokat, mint a Ca, Cu és a Fe helyettesiteni képes, a Cd ezen szabad atmeneti fémek

V4

az atmeneti fémek feleslege altal kivaltott felborulasat érzékeld rendszer Cd hatasara aktivalodik.

A Cu és a Cd a kiilonbozo felvételi utak ellenére részben kozos szignaltranszdukcids utat indit be. A nehézfémek
€s mas stresszek pl. a szarazsag, az oxidativ stressz jelatviteli utjai kozott keresztezddések, talalkozasok (cross
talk) vannak, amennyiben ezek az utak mindegyike jelatvivoként ABA-t és H,O,-t is hasznal. Az, hogy a kiilonb6z6
stresszorok hatasanak kivédésére a ndvény a jelatvivé anyagok haldzatat alkalmazza, feltehetéleg evolucids elonyt
jelent a folyamatosan valtozd kdrnyezetben, azaltal, hogy egy specifikus stressz-szignal altalanosabb sejtvalaszt
valt ki, ami szélesebb korti (pleiotrop) védekezést eredményez. Egy igy miikodé rendszer kevésbé van kitéve
kiesésnek, hibanak, de egytttal nem feltétleniil minden valasz esszencidlis az adott stresszhez val6 akkliméaciohoz
¢s a tuléléshez.
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10.13. abra A Cu ¢és a Cd hatasara beindul6 szignaltranszdukcios utak. Jeldlések: OXO oxalatoxidaz, Me: fémion
altalaban, GSH: red. glutation, MT. metallotionein, Pc: fitokelatin, Cha: chaperon

10.6. Oxidativ stresszek és kivédésuk

10.6.1. Az oxigén aktivalasa

A foldi élet egyik paradoxona, hogy az aerob €letet fenntartd molekula, az oxigén nem csak esszencialis az energia
anyagcsere €s a 1égzés szamara, de ugyanakkor szamos karos hatsa is van. Az atmoszférikus oxigén azzal is
megkiilonboztethetd a tobbi gaztdl, hogy két parositatlan elektronja van. Ezen az allapoton alapul, hogy az oxigén
szerves molekulakkal szinte alig 1ép kapcsolatba, reakcio csak az oxigén aktivalasa utan kovetkezik be.

Az aktivalatlan oxigén kettGsgyok, ami triplet alapallapotban van, mivel az elektronok spinje parhuzamos. Az
oxigén aktivalasa két mechanizmussal torténhet: vagy elegend6 energia abszorbcidjaval, ami az egyik parositatlan
elektron spinjének megfordulasat okozza, vagy egyértékii redukcioval. Ha a triplet oxigén egyik parositatlan
elektronjanak a spinje megfordul, akkor a molekula szinglet allapotba keriil, amikor is a két elektronnak ellentétes
a spinje. A masik aktivicios mechanizmus az oxigén lépésenkénti egyértékii redukcidja szuperoxidot (O *,),
hidrogénperoxidot (H,0,), hidroxil gyokot (*OH) és végiil vizet eredményez (10.14. abra).

A hidrogénperoxid konnyen atjut a membranokon, ezért nem kompartmentalizalodik a sejtben. Szamos enzim
(peroxidazok) hidrogén-peroxidot hasznalnak szubsztratként oxidacios reakciokban. Bel6le egy elektron felvételével
OH gyok és OH ion keletkezik, majd egy tjabb elektron és H' révén pedig H,0.
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10.14. abra A novényekben képz6dé fontosabb aktiv oxigén formak és egyes enzimek, illetve reduktansok
kapcsolata az aktiv oxigén formakkal.

A 102 és a OH’, leggyakrabban a fénystressz koriilményei kozott keletkeznek a kloroplasztiszokban és nagy
reakcioképesség jellemzi 6ket. Ezek a molekulak a diffuzio limitalta sebességgel reagalnak, ami azt jelenti, hogy
a reakci6 a reaktiv molekula keletkezési helyén bekovetkezik még azok diffizioja el6tt. Eletidejiik nagyon révid,
mert rendkiviil gyorsan kdlcsonhatasba Iépnek a vizzel, vagy a sejt mas komponenseivel. A diffuzidjukat, valamint
a target molekulakkal val6 reakcidikat megeldzendo fejlesztették ki a novények védo rendszeriiket, ami a keletkezési
helyiikén, még esetleges diffiizidjuk elétt megfogja 6ket. A O, és a H,0, toxicitdsa abban van, hogy olyan
lancreakciokat inditanak be, melyekben tovabbi reakciok beinditasara képes gyokok keletkeznek.

10.6.2. Az aktivalt oxigénformak képzodési helyei

A kloroplasztiszokban a PSII oxidalé oldalan torténik négy elektron atmenete a vizrdl a reakcié centrumba, amikor
is triplet oxigén termelése torténik. Szinglet oxigén a triplet allapota klorofill-a-nak molekularis oxigénnel térténd
reakcidja soran keletkezhet, elsdsorban akkor, amikor a ndvényt nagyobb gerjesztési energia éri, mint amennyit
az elektrontranszport lanc el tud vezetni. Csekély mértékben szuperoxid is képzddhet itt bizonyos koriilmények
kozott.

A fény altal gerjesztett klorofill-a molekulak normal koriilmények kozott a fotoszisztémak reakcidcentrumaba
vezetik a gerjesztési energiat, de ha az elnyelt energia hasznositasa az elektrontranszport lancon keresztiil barmilyen
okbol kifolyolag gatolt, ez az energia triplet klorofill képzddésén €s annak triplet oxigénnel torténd reakcioja révén
szinglet oxigén képzddéséhez vezet.

A molekularis oxigén a PS1 redukalo oldalan elektronakceptorként is funkcionalhat. Az oxigénnek ez a
fotoredukciodja, amit pszeudociklikus elektrontranszportnak, vagy Mehler reakcionak is neveznek, a ferredoxin
kozvetitésével kdvetkezik be és szuperoxid anion gyok képzddését eredményezi. Ez az oxigén redukcio (aktivalas),
kiiléndsen akkor kovetkezik be, ha a NADP mennyisége a limitalo tényezd. Ez fordul el6 akkor, amikor a Calvin
ciklus nem tudja olyan gyorsan felhasznalni (oxidalni) a NADPH-t, mint amilyen tempdban azt a PS I termeli. A
0, szintén rovid féléletidejii, kozepesen reakcioképes oxigénforma nem jut 4t a sejtmembranon, oxidalja a [4Fe-
4S] centrumokat, mikdzben melléktermékkeént H,O, képzddik. A H,0,-bol Fe?"-ionok jelenlétében OH -gyok
keletkezik. Ezek a ROS-ok proteinek, a lipidek és a nukleinsavak oxidativ karosodasat okozhatjak.

A mitokondriumokban a legtobb oxigént a citokrom oxidaz haszndlja fel. A peroxiszémak és a glioxiszomak olyan
organellumok, melyek a zsirsavak béta-oxidacidjanak, valamint a glikolsav-ciklusnak az enzimeit tartalmazzak,
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igy a glikolsav oxidazt, a katalazt és kiilonbozo peroxidazokat. A glikolsav oxidaz mitkodése soran hidrogénperoxid
keletkezik.

A szuperoxid termeld NAD(P)H oxidaz aktivitast a plazmalemma frakcioban egyértelmiien kimutattdk. Ezek a
flavoproteinek szuperoxidot termelnek. Sebzés, hdsokk vagy xenobiotikumok atmenetileg aktivalhatjak ezt a
szuperoxid termeld reakciot. Kimutattak azt is, hogy ezek a reakciok szignalként is szolgalhatnak egyes stresszekre
adando valaszok szdmara.

A sejtfalak is az anyagcsere viszonylag aktiv helyei, igy oxigénaktivalas ott is torténik. E reakciok koziil szamos
a patogének elleni védelmet szolgalja. Méas oxidacios reakcidok egyes xenobiotikumok kompartmentalizalasat,
fenilpropanoid prekurzorait hidrogénperoxid fiiggé reakciok kotik dssze. NADH képzddik a sejtfalban mitkodo
malatdehidrogendz révén is, amit aztan hidrogénperoxid képzésre fordit a plazmalemma NADH-oxidaza.

10.6.3. Az oxidativ stressz elleni védomechanizmusok

Antioxidansnak az olyan anyagokat nevezziik, melyek ugy képesek az aktiv oxigén formakkal reakcioba 1épni,
hogy kozben 6nmaguk nem alakulnak gydkké. Antioxidans enzimek azok az enzimek, melyek ezeket a reakciokat
katalizaljak. Az antioxidansok €s az antioxidans enzimek funkcioja tehat a szabalyozatlan oxidacios lancreakcio
(kaszkad) megszakitasa.

Ha a ndvények nem rendelkeznének az aktiv oxigén formdakat kivédé rendszerekkel, akkor azok atmeneti
felszaporodasa miatt un. oxidative burst kdvetkezne be. Mit jelent ez? A szinglet oxigén a telitetlen zsirsavakkal
¢s membranlipidekkel reagalva lipidperoxidokat képez, mely utobbiak egy tovabbi reakcidlanc révén lipidlebontashoz
vezetnek. A szuperoxid anion gyokok kevésbé reaktivak és nem képesek a telitetlen zsirsavlancokat peroxidalni.
Karosito hatasuk elsésorban abban van, hogy beléliik keletkezik a sokkal reaktivabb OH" gyok. Ezek a OH” gyokok,
kozvetlen kdrnyezetiikben minden szerves molekulaval reakcioba lépnek, igy a telitetlen zsirsavakat lipidgyokokké
(L") alakitjak, melyek a triplet oxigén jelenlétében gydkos lancreakeiot beinditva lipidperoxidgyokoket (LOO")
generalnak.

Az antioxidans védo rendszert hidrofil és lipofil antioxidansok (aszkorbat, glutation, illetve a-tokoferol), detoxifikald
enzimek, enzim repair folyamatok és regeneracios folyamatok alkotjak. Az aszkorbinsav, a glutation, az a-tokoferol
olyan kismoltomeg antioxidansok, melyek az AOS-eket kozvetleniil képesek eliminalni.

Az aszkorbat a novényekben millimolaris koncentracioban fordul eld, mind a fotoszintetizalo, mind a nem-
fotoszintetizalo szovetekben. Ez arra is utal, hogy képzddése kozvetleniil nem fiigg a fotoszintézistdl. Legfontosabb
funkcioja, hogy antioxidans, ami kdzvetleniil képes reagalni a hidroxil gyokkel, a szuperoxiddal és a szinglet
oxigénnel egyarant. Fontos szerepet jatszik az atmeneti fémeket tartalmazo enzimek aktivitasanak fenntartasaban,
valamint a nem-vizes fazisban jelentds antioxidans, az a-tokoferol oxidalt formajanak redukcidjaban, ami a
kloroplasztisz tilakoid membranjanak fontos antioxidans véddanyaga. Az aszkorbat nemcsak a toxikus szabad
gyokok hatékony scavengere (gyokfogoja), hanem a fényenergia felesleg elleni leghatékonyabb védelmet biztosito
zeaxantin képzodéséhez is sziikséges.

A glutation redukalt forméaja, a GSH, egy tripeptid (y-glutamil-ciszteinil-glicin), ami az oxidalt formaval (GSSG)
felvaltva fordul eld. A ndvényekben a glutation élettani jelentdsége kettds, az egyik a kén-anyagcsere, a masik a
védekezés. A glutation a citoszolban €s a kloroplasztiszban is szintetizdlodhat. A sejt antioxidans kapacitasat a
poolok mérete, valamint az anyagcserének az a képessége hatdrozza meg, hogy mennyiben képes a poolokat
redukalt allapotban tartani.

A katalazok (CAT) konvertaljak a H,O,-t vizzé és oxigénné, a maximalis katalitikus sebességiik nagyon magas,
de kicsi a szubsztrataffinitasuk, mivel a reakcioban két molekula H,O, egyidejii kotddése sziikséges az aktiv helyen.
A CAT hianya a kloroplasztiszban kizarja szerepiiket a Calvin-ciklus tiol-regulélta enzimeinek védelmében.

A O," és a H,0, hatékony eliminalaséhoz az antioxidans enzimek dsszehangolt mitkddése sziikséges. A kiilonbozo
kompartmentekben képzddott szuperoxid a SOD mitkddése révén gyorsan atalakul H,O,-da. Olyan organellumban,
mint pl. a kloroplasztisz, ami nagy koncentracioban tartalmaz aszkorbatot, a O, oxid4cioja az aszkorbat révén
nagyon gyors. A O, diszmutécidja semmi mast nem eredményez, mint az egyik destruktiv ROS-t atalakitja egy
masikka. Mivel a H,O, egy erds oxidans, ami gyorsan oxidalja a tiol csoportokat, nagymértékii felszaporodasa
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egy olyan organellumban, mint a kloroplasztisz, ahol a fotoszintézis menete szamos tiol-regulalta enzimt6l fiigg,
nyilvanvaldan kéaros és nem kivanatos.

10.6.4. A szignaltranszdukcio lehetéségei az oxidativ
stressz soran

A 10.15. abra az oxidativ stressz soran beindulé szignaltranszdukcids lanc aktivalasanak modelljét abrazolja. A
hidrogénperoxidot egy receptor érzékeli, ami egy kétkomponensii hisztidinkinaz (HK), az éleszt6hoz hasonldan.
A kétkomponensti HK-nak van egy érzékeld €s egy transzmitter doménje, ami az ozmotikus stresszt, az etilént és
a citokinineket is érzékeli (10.16. abra)

Ez vezet kisméretii G proteineken (Ras/Rac) at a MAPK kaszkad aktivalasdhoz, majd kiilonb6zo transzkripcios
faktorok aktivalasahoz, melyek kiilonboz6 sejtfolyamatokat szabalyoznak. A hidrogénperoxid érzékelése a Ca®'-
és a kalmodulinszint valtozasahoz, valamint a Ca®>"-kalmodulin-kinaz aktivalasahoz, vagy indukcidjahoz vezet,
ami a transzkripcios faktorok aktivalasat vagy szupressziojat valthatja ki. A génexpresszidonak a transzkripcios
faktorok altali regulacidja kiilonb6z6 védé mechanizmusok indukcidjat eredményezi, mint amilyen pl. a ROS-okat
scavengel6 proteinek, vagy hésokkproteinek szintézise, vagy éppen az aktiv oxigén formakat termeld folyamatok
szuppresszioja. A ROS-ok altaldban részt vehetnek a génexpresszio szisztemin altali aktivalasaban, ami patogén
fert6zés, sebzés, vagy éppen erds fény hatasara adott valaszként indul be.

SA NO Programozott
Gén a génnel 1 1 sejthalal
szemben
~ ROS-termelés
Keétkomponensu ROS-.
His-kinaz receptor I scavanging
MAPK o T

H202 — Szenzor — — Transzkripciés HSP-szintézis
o - Ras/ kaszkad faktorcl)ok

1 Rac NADPH-ellatas

W / fotoszintézis
2+ B
Kalmodulin A_, Ca2*/Kalmodulin

"
fliggdé kinaz

10.15. abra Szignaltranszdukcid oxidativ stresszelt ndvényekben. SA: szalicilsav, NO: nitrogénmonoxid, a z61d
nyilak a serkentést, a piros nyilak a gatlast jelentik.
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S )

aktivalt
valasz regulator
domén

10.16. abra A kétkomponenst hisztidinkinaz receptor mitkddése. A ligandum kotddése utan a His-kinaz foszforilalja
a receptor membranon beliili részének hisztidinjét, ami a hozza kovalensen kotott valaszregulator aszparaginjait
intermolekularis foszforilacioval aktivalja.
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11. fejezet - Univerzalis és specialis
noveényi anyagcsere
szerz6: Dr. Kiraly Istvan

(Vagujfalvi Dezs6é emlékének)

A rendkiviil valtozatos ndvényi anyagcseretermékek csoportositasa, rendszerezése nem egyszerii feladat.
Legelterjedtebb modja elsddleges (primer) és masodlagos (szekunder) ndvényi anyagokra osztani azokat.
Elsédlegesek a kdzvetleniil, szervetlen vegytiletekbol képz6ddk, mint példaul az egyszer(i cukrok és aminosavak.
Masodlagos anyag mindaz, ami mar ezekbdl képzodik, mint példaul a zsirok, fehérjék, alkaloidok. Gyakran
hasznaljuk még a primer (elsédleges) megjel6lést a gyakori, jol ismert anyagokra (szénhidratok, fehérjék), mig
szekunder (masodlagos) anyagoknak a ritkabb, kiilonleges, kisebb mennyiségben képz6doé molekulakat nevezziik
(példaul illbolajok, alkaloidok). Egy modernebb szemléletii csoportositas szerint a masodlagos anyagok nem
taplalék jellegii vegyiiletek, melyek els6sorban a fajok kozti kolcsonhatasokban, egyiittélésben, koevolicioban
jatszanak szerepet.

A hazai novényélettan kutatds kiemelkedd alakja, Vagujfalvi Dezs6 dolgozta ki a csoportositas legujabb, és
legteljesebb modjat. Ez a rendszer univerzalis és specialis anyagokra osztja a novényekben eldforduld
anyagcseretermékeket. Mindkét jelz6 csak a taxon megadasaval értelmezhetd, azaz példaul az alkaloidok
univerzalisak az Amarillidaceae csaladban, de specialisak a Zarvatermdk torzsében.

A gondolatmenetet tovabb folytatva elvégezheté a névényi anyagok rendszerezése az él6lények rendszerével
analog modon, hasonlo, vagy azonos rendszertani kategoriakat alkalmazva. Ez a megoldas 6sszhangban van az
¢l6lények rendszerezésében is uralkodod szarmazastani, biogenetikai szemlélettel. Eszerint a novényi anyagok
rokonsagi fokat a képzddésiikh6z vezetd anyagcsere utak hasonlosaga donti el. Ennek alapjan sorolhatok az
anyagfajok nemzetségekbe, csaladokba, rendekbe és torzsekbe. Az egyes anyag taxonok az azonos tton képz6d6
anyagokat foglaljak magukba. Ebben a rendszerben példaul a morfin (anyagfaj, species) a morfinan nemzetségbe
(genus), a benzilizokinolinok csaladjaba (familia), a tirozin eredetli alkaloidok rendjébe (ordo), az alkaloidok
osztalyaba (classis), az azotoidok torzsébe (phylum) és a ndvényi anyagok orszagaba (regnum) tartozik.

Adott anyagcsere termék képzddése, igy eléfordulasa a novények egy csoportjaban nem jelenti azt, hogy ott jelentds
mennyiségben van jelen. A ndvényi anyagok igen széles kore csak kis mennyiségben képzddik, jelentds
felhalmozodasuk sokkal ritkabb. Altaldban igaz, hogy a magasabb rendszertani csoportokban univerzalis anyagok
mennyisége viszonylag nagy, a fajhoz kozeli novény taxonokban el6fordulo specialis anyagok mennyisége tobbnyire
csekély. A novények univerzalis anyagcesere utjai (Calvin-ciklus, pentoz-foszfat ciklus, trikarbonsav ciklus) a
fotoszintézis, 1€gzés, nukleinsav anyagcsere folyamataihoz kapcsolodnak, de ezekbdl agazik el az aminosavak és
anukleinsavakat alkot6 bazisok szintézise is. A specialis anyagok képzddéséhez vezetd elagazasok egyre alacsonyabb
novényrendszertani csoportokban jelennek meg. Az univerzalis anyagcsere utak altalaban egységesek, a specialis
anyagok képzddésekor egyre nagyobb szamban jelennek meg az utak elagazasai, alternativ reakciosorok. A talélés
szempontjabol alapvetd anyagcsere folyamatok egységesek, ,,zartak”, a magasabb taxonokban univerzalisak, mig
a talan kisebb jelent6ségii, specialis folyamatok esetében a megoldasok ,,szinesebbek” valtozatosabbak.

A Vagujfalvi-féle Biogenetikai Rendszer torzsei a Szaharidok, Fenoloidok, Poliketidek, Terpenoidok €s Azotoidok.
Ezek anyagcserettjainak kezdeti szakaszai vagy minden é16ben, vagy a ndvényekben univerzalisak: a szaharid ut
elsé 1épéseiben képzddnek a 6 szénhidratok, a fenoloid ut elején a proteinogén aromds aminosavak szintézise
indul, a poliketid ut kezdete a zsirsavciklushoz kdtédik. A novényi anyagcsere utak dsszefoglald abrajan (11.1.
abra) jol érzékelhetd, hogy az abra felsd részén jelolt anyagesoportok (torzsek, altorzsek) és a megfeleld anyagcesere
utak kozott szoros a kapesolat, a taxonok kozott éles az elhatarolodas. Az anyagfajok kdzott (kiilondsen a fenoloidok
¢s azotoidok torzsébe tartozok esetében) viszont helyenként atfedéseket latunk. Az anyagesere utak k6zos pontjainak
jellegzetes példaja az acetil-CoA, mely mind a poliketid ut, mind a terpenoid 1t kiindul6 vegyiilete, ugyanakkor
a trikarbonsav ciklus kulcsszerepldje is. Az utak talalkozasanak, elagazasanak tipikus példaja a malonil-CoA, mely
a poliketid ut egyik korai intermediere, a flavonoid bioszintézis (fenoloidok torzse) pedig ebbdl a vegyiiletbol
indul. Ebb6l adédik a flavonoidok besoroldsa a poliketid cinnamoidok osztalyaba, a tisztan fenoloid eredetii
cinnamoidok osztaly4tol elhatarolva.
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A biogenetikai rendszer jellegébdl adodoan a ndvényi anyagok logikus csoportositasat adja, egyben bepillantast
nyujt a ndvényi anyagcesere belsd Osszefliggéseibe, az egyes anyagesere utak kozott kialakult kapcsolodasokba,

kolcsOnhatasokba. Az alabbiakban a rendszer

vazlatos ismertetésére keriil sor. A torzseket el6szor tablazatos

forméaban adjuk meg, minden rendszertani kategoriaban egy, vagy tobb példaval, a teljesség igénye nélkiil. Ezt
koveti ugyancsak torzsenkénti bontasban a megfelel6 anyagesere utak rovid jellemzése.

SZAHARIDOK FENOLOIDOK POLIKETIDEK TERPENOIDOK AZOTOIDOK
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11.1. abra A ndvényi anyagcsere utak 6sszefoglalo abraja. Az abra nagy méretben ide kattintva tolthetd le.

11.1. Szaharidok

11.1. tablazat Szaharidok

1. torzs: Szaharidok

Példak

1. osztaly: primer szaharidok C3-C7

gliik6z-1-foszfat

cukorfoszfatok

2. osztaly: monoszaharidok

1. rend: monoszaharid cukrok gliikoz, fruktoz, xiloz

2. rend: cukoralkoholok szorbitol, mannitol, galaktitol

3. rend: ciklitolok mio-inozitol

4. rend: szulfoszaharidok szulfokinovoz

3. osztaly: intermedier cukorszarmazékok

1. rend: cukor nukleotidok UDPGI, GDPGI, ADPGI, dUDP
2. rend: uronsavak glukuronsav, galakturonsav

3. rend: aminocukrok glilkdzamin, galaktézamin

4. osztaly: glikozidok

1. rend: holozidok szahar6z, maltoz, cellobioz

2. rend: heterozidok nukleozidok, antocian glikozidok,

fenilglikozidok, szteroid glikozidok

5. osztaly: poliszaharidok
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. rend: homopolimer semleges szaharidok keményitd, celluldoz

. rend: heteropolimer semleges szaharidok xiloglukan

. rend: homopolimer nem semleges szaharidok | N-acetil-gliitkozamin

. rend: heteropolimer nem semlegesszaharidok | ramnogalakturonanok

. rend: glikoproteinek -

(o) I T I SN IOS I B NO 2

. rend: acidoidok piroszG6ldsav, tejsav

Az intermedier anyagcsere szamos C3-C7 cukorfoszfatja tartozik a primer szaharidok (1. osztaly) koz¢, de
legnagyobb mennyiségben a tovabbi szénhidrat szintézis kiindulasi vegyiilete a Gliikoz-1-foszfat (G11P) fordul
el6 a novényekben. A GI1P egyben a glikolizis és a pentdzfoszfat sont elsd intermedierje, s ebbdl képzddnek a
cukor nukleotidok is. Legelterjedtebb képviseldjiik az UDP-gliikéz (UDPGI), mely a glikozidos kdtések kdzott a
legnagyobb szadadenergia mennyiséget tarolja (33.5 kJ .mol'l), s nem véletleniil a legfontosabb cukor donor a
poliszaharidok (cellul6z, keményitd, glukdnok) szintézisében.
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11.2. abra A szaharidok bioszintézise és rendszere, néhany tipikus szaharid képlete. Az dbra nagy méretben ide
kattintva t6lthetd le.

A szaharidok torzsének2. osztalydban az 1. rend, a monoszaharid cukrok talan a legfontosabb. Az ide tartozd
gliikoz, fruktoz a megfeleld cukorfoszfatokbol defoszforilalassal keletkezik els6sorban, de képzddhet a poliszaharidok
lebontasa soran is. Vagyis képzddés, biogenezis szempontjabol az elsédleges (primer) szaharidok utan kovetkeznek.

A cukoralkoholok (2. rend) monoszaharid-cukrokbol és cukorfoszfatokbol képz6d6é C3-C7 vegyiiletek.
Képzddésiikben dehidrogenaz enzimek jatsszak a foszerepet. A szaharoz €s mas oligoszaharidok mellett a névényen
beliil csak ezek szallitodnak. A gliikdz oxocsoportjanak redukciojabol szarmaztathatd a glucitdl, vagy szorbitol, a
mannodzbol a mannitol, a galaktozbdl a galaktitol.

A ciklitolok (3. rend) gytirlis C6 cukoralkoholok. Legismertebb képvisel6jiik a mio-inozitol, melyet a ciklaz enzim
képez GI6P-bol, s ebbdl képzddik a tobbi ciklitol. Hexafoszfat észtere a fitinsav a gabonafélék magvainak fontos
tartalék tapanyaga. Az inozitol foszfatidjai fontos masodlagos jelatvivok.
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A szulfoszaharidok (4. rend) eddig egyetlen ismert névényi képviseldje a cianobaktériumok tilakoid membranjaban
eléfordul6 szulfokinovoz.

Az intermedier cukorszarmazékok (3. osztaly) meglehetdsen heterogén egység, legfontosabb csoportjuk a cuker
nukleotidok (1. rend). Nagyenergiaja kotésiik teszi lehetévé, hogy az 6sszetett cukrok, poliszaharidok képz6désének
legfontosabb donorai legyenek. Cukorfoszfatokbol és nukleotid trifoszfatokbdl képzddnek (G11P+ UTP =UDPGI
+ ppi). Az uridin mellett kisebb mértékben a tobbi bazis is szerepelhet donorként (GDPGI, ADPGI stb.) de két
dezoxi-ribonukleotid (dUDP és dGDP) is lehet cukor donor. A cukrok sztereoizomerjeinek egymadasba alakitasa
(epimerizacio) is ilyen vegyiiletekbdl torténik: UDPGI < UDP-galaktéz. Az UDPGI a forrasa a pektinek
épitéelemének, a galakturonsavnak (GalUA), mely oxidacio hatasara NAD" kozvetitésével jon létre. Ez, és a
glukuronsav (GIUA) az uronsavak (2. rend) legfontosabb képviseldje. Az uronsavak kozos jellemzdje, hogy
lancvégi karboxil csoportot tartalmaznak. Szabad monomer formaban alig fordulnak eld. A pektin a-1,4 kotésekkel
Osszekapcsolodo galakturonsav monomerekbdl épiil fel, melyeket kis szamban ramnéz valt fel, s ehhez tovabbi
ritkabb cukrok (galakt6z, arabinéz, xil6z) kapcsolddhatnak, ezért is nevezziik heteropoliszaharidnak.

Az E440 élelmiszer adalék (lekvarok, gytimoélesizek) nagyrészt pektin, és ndvényi termésekbdl, modosult
gyokerekbol késziil. Gliikozbol képzddik a névényi védekezo rendszer egyik kulcs molekuldja az aszkorbinsav
(C-vitamin). Eldszor glukonsav (oxidacid), majd gulonsav (redukcio) képzddik, ezutdn gulonsav lakton
(gytirizarodas), s végiil aszkorbinsav (oxidacid). Az aszkorbinsav, a karos oxigénformak semlegesitésekor (és
szamos mas folyamatban) képzdddé H,O, lebontasat végzd Aszkorbat-ciklus (Halliwell-Asada ciklus) tagja. A
ciklus sordn oxidalodo aszkorbat glutation, és végsd soron NADH terhére regeneralodik.

A ndvényekben kis mennyiségben el6forduld aminocukrok (3. rend) a galaktézamin, a gliikkdzamin és szarmazékaik.
Az aminocukrok a primer szaharidokbol képzédnek: Frukt6z-6-P+glutamin < glukézamin-6-P. Az aminocukrok
a ndvényi intermedier anyagcserében csekély szerepet jatszanak, ugyanakkor a talaj szerves nitrogénforrasainak
8-12%-at adjak.

A csak egyszer(i cukrokbol felépiild, 2-7 tagl oligoszaharidok (4. osztaly glikozidok 1. rend., holozidok)
legfontosabb képviseldje a szahar6z (nddcukor, répacukor), gliikkdzbol és fruktdzbol allé diszaharid. A glitkoz
mellett a névények legfontosabb transzport cukorszdrmazéka.

A novények szerveik tobbségében ,,érzékelik” a gliikoz és a szahardz szintet, és reagalnak azok valtozasaira. A
forras szovetek (pl. fotoszintetizald alapszovet) altalaban tobblet glitkkozt, keményitdt allitanak eld, a szivo szovetek
(pl. gyokeér) tobbnyire ,,importbol” fedezik szénhidrat igényiiket. A szahardz felesleg példaul keményitd termelést
serkent. A szahardzban a gliikozt és fruktozt 6sszekapcsold kotés nagyenergiaji, s ennek révén UDP-vel képes
reagalni, s atadni annak egy gliikozt. Az UDPGI ezutan Gl1P-ta alakul, majd ebb6l ADPGI jon 1étre, ami mar
képes kozvetleniil a keményité lanchoz kapcsolni a gliikkozt. Ez a reakcidésor nem igényel energia befektetést,
csupan a szahar6oz nagyenergidji kotését hasznalja fel. A folyamat elején felszabadult fruktdzt azonban csak 2
ATP elhasznalasaval képes gliikkozza alakitani, és keményitébe beépiteni a ndvény.

A baktériumok, gombak, rovarok legfontosabb diszaharidja, a trehaldz a-1,1-kotéssel kapesolodo két glitkozbol
all. Rendkiviil hatékonyan védi a membranokat a vizvesztés eredményeképp 1étrejovo sériilésektdl. A novények
rendelkeznek a szintéziséhez sziikséges enzim apparatussal, ezek a fehérjék azonban csak egyes életfolyamatokban
(pl. embri6 érés), rovid ideig aktivak. A trehaloz szintézis terméke a trehal6z-P megzavarja a ndvény cukorérzékeld
rendszerét, példaul a hex6zokat aktivalo hexokinaz enzimeken keresztiil. Ezért a ndvényi sejtbe bekeriil6 trehalozt
igen gyorsan lebontjak a trehalazok. A trehaldozt a novények torzsfejlodése soran vélhetden azért valtotta le a
szahar6z, mert utobbit a mikroorganizmusok rosszabbul hasznositjak, mint a trehalozt, igy szisztemikus invaziojuk
energiaigényét nehezebben fedezik a ndvényben.

A heterozidok (4. osztaly 2. rend) k6zos jellemzdje az egy vagy tobb cukorkomponens, mig a molekula tobbi
része barmely anyagtdrzsbe tartozo novényi anyag lehet. Ez az 6sszetevo adja a molekula specialis sajatsagait: az
antocianok esetében példaul a szint, a novényi hormonok cukor konjugatumainal az élettani hatasért felelds részt.
Ezek az anyagok ezért a rendszer mas, olyan szintjein is elhelyezhet6k, ahol a nem cukor komponens képzddéséhez
vezetd anyagcsere ut az uralkodo.

A 7 monomernél nagyobb szaharidok, a poliszaharidok (5. osztily) csoportositdsa monomer Osszetételiikon
alapul. igy a homopolimer semleges szaharidokat (5. osztaly, 1. rend) azonos épitéelemek alkotjak: a keményitd,
a celluléz, a glukanok egyarant gliikozbol épililnek fel. Szerkezetiik kiillonbdzoségét a monomerek térallasa, és az
azokat Osszetartd kotések adjak. A monoszaharid cukrok kémhatasa altalaban semleges, igy a belSliik képzett
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poliszaharidoké is. A nem semleges poliszaharidok esetében a monomerek tobbsége savas kémhatasu
atomcsoportokat (a 1gtobbszor karboxil-csoportot) tartalmaz.

Az 1. rend legfontosabb képviseldje a celluloz, a F6ldon legnagyobb mennyiségben eléfordulé biopolimer. Ismétlédo
egysége a cellobiodz, B-1,4-glikozidos kdtéssel dsszekapcsolt két glitkozbol all. A rendkiviil hosszu celluléz lancok
kozott gyenge masodlagos kotderdk ébrednek, ezek szama azonban 6riasi, és nagy, rugalmas ellenallast biztositanak
a faanyagnak. Amikor a ndvényi sejtfal tdgulasara, megnytlasos novekedésre van sziikség, a sejtfal fehérjéi bontjak
meg ezeket a kotderdket. A celluldz a természetben szinte sehol sem jelenik meg tiszta formaban. Természetes
allapota a lignocelluldz, a lignin és a celluloz kovalens kotésekkel dsszetartott drias polimere, melynek szerkezete
nem irhato le egységes forméaban, mivel a lignin monomerek és a cellul6z kapcsolodésa kozel randomszerti.

A heteropolimer semleges szaharidok (2. rend.) tipikus képvisel6je a xiloglukan, a névényi sejtfal hemicelluldz
tartalmanak legnagyobb részét adja. A xiloglukén B-1,4 kotésekkel 6sszekapcsolt gliikdz monomerekbdl felépiild
lancahoz nagy szamban, oldallanc helyzetben (1,6 kotéssel) xildéz kapcsolddik. A xilézhoz tovabbi galaktdz és
fukdz monomerek csatlakoznak. A mannanok, glukomannanok, galaktomannanok, arabinogalaktanok a neviikben
jelzett egyszerli cukrokbol épiilnek fel. A homopolimer nem semleges szaharidok (3. rend) koz¢ tartozo kitin
monomerje az N-acetil-gliikozamin (GINac), a homogalakturonanoké a GalUA. Mindkét polimer enyhén savas
kémhatast. A természetes eredetli makromkolekuldk koziil az egyik legellenallobb a kitin az izeltlabuak és a
gombak kozds poliszaharidja.

A heteropolimer nem semleges szaharidok tobbnyire galakturonsav és egy mas, egyszerli cukorbol allnak, mint a
ramnogalakturonanok, vagy az apiogalakturonanok. A kitinhez hasonlé szerkezetii poliszaharid a kitozan, dontéen
gliikdzamin monomerekbdl, kisebb részben N-acetil-gliikozamin monomerekbdl épiil fel. Sebek, égési sériilések
gyogyitasara haszndlja a modern gyogyaszat. A glukdn gylijtonév azokat a homopolimer szaharidokat foglalja
0ssze, melyeket csak gliikdz épit fel. A gytirtivé zarult gliiko6z (glitkopiranéz) C1-hez kapcsoldodé OH -csoportjanak
(gliikozidos-OH) térbeli helyzete szerint beszéliink a, vagy B gliikdzrdl, s az ezekbdl felépiilt lancot nevezziik -
vagy B-glukannak. A celluloz példaul B-1,4 glukan. Az a-glukénok tipikus képviseldi a keményitd, a dextran és a
glikogén. Egyes gyogyhatasu gombak B-glukanjai és glikoproteinjei (vagy glikoproteidjei) stimulaljak az emberi
immunrendszer sejtes elemeit. Az 5. rend, a glikoproteinek sajatos atmeneti csoport. Monoszaharid egységekbdl,
valamint aminosavakbol felépiilé6 makromolekulak, melyekben az 6sszetevok részaranya tag hatarok k6zott mozog.
Bonyolitja a helyzetet, hogy a monoszaharid egységek kapcsolodhatnak a polipeptid lanc egyik végéhez, vagy a
lanckdzi aminosavakhoz oldallanc helyzetben. Annak elddntése, hogy inkabb fehérjék, szaharid 6sszetevokkel,
vagy poliszaharidok aminosav komponensekkel, gyakorlatilag lehetetlen. Besorolasuk a szaharidok torzse 5.
osztalyanak 5. rendjébe lényegében onkényes. Biogenezisiiket tekintve inkabb utdlag modositott fehérjéknek
tekinthetSk, akkor is, ha a szénhidrat rész méretében akar meg is haladhatja a fehérjét. Igy a rendszer alapelvét
figyelembe véve a csoport itt célszeriien iires halmaz, mig az azotoidok tdérzsének 3. rendjében a 2. csaladot
(glikoproteinek) alkotjak. Indoklasra szorul, hogy miért csupan a glikoproteinek jelennek meg 6nalld csoportként,
holott a fehérjék lipidekkel, nukleinsavakkal stb. is alkotnak kiilonféle komplexeket. A glikoproteinek szintézise
soran a fehérje rész elkésziilte utan ehhez egyenként kapcsolddnak a szénhidrat monomerek, vagyis a molekula
képzbdése nem tagolhato két 6nalld szintézisre, majd 6sszekapcsolddasra, mint pl. a fehérje-nukleinsav komplexek
esetében.

A fehérjék beillesztése a biogenetikai rendszerbe a képz6dés elsédleges folyamatait kell, hogy alapul vegye.
Nehéznek tiinik példaul az olyan fehérjék besorolasa, mint a peroxidazok, melyek hem prosztetikus csoporttal
egylitt funkcionalnak. Valdjaban a tobb részegységbdl utdlag dsszeallo komplexek tagjait kiilon-kiilon soroljuk
be. igy a peroxidazok fehérje része az Azotoidok torzse 1. osztalyanak 3. rendjébe (fehérjék), mig a hem rész
ugyanitt, a 2. rendbe (univerzalis aminosav szarmazékok) sorolhato.

11.2. Fenoloidok

11.2. tablazat Fenoloidok

1I. torzs: Fenoloidok Példak

1. osztaly: primer prefenoloidok

sikimisav, prefénsav

2. osztay aromas intermedierek
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rend: aromas o-ketosavak fenil-pirosz6lésav

rend: aromas aminosavak fenilalanin, tirozin

1.
2.
3. osztily: cinnamoidok
1.
2.
3.

rend: fahéjsav szarmazékok fahéjsav, kumarsav
rend: kumarinok umbelliferon (7-OH-kumarin)
rend: lignoidok lignin monomerek: koniferil-szinapil- p-kumaril
alkohol
csaladok: ligninek, lignanok
4. osztaly: poliketid cinnamoidok
1. alosztaly: triketid cinnamoidok
1. rend: kalkonok tetrahidroxi kalkon, helilandin
2. rend: flavonoidok flavonol: kvercetin, miricetin
csaladok: flavonok, izoflavonoidok, izoflavonoid: arilokumarin
neoflavonoidok neoflavonoid: dalbergin, nivetin

2. alosztaly: diketid cinnamoidok

xantonok: mangiferin

5. osztaly: fenoloidok degradativ atalakulasi termékei
1. rend: aromas B-ketosavak benzoilecetsav
2. rend: benzoidok galluszsav
3. rend: egyszerti fenolok katehol
4. rend: norcinnamoidok homogentizinsav
5. rend: metilfenolok tolukinol
6. osztaly: poliketid benzoidok
xantonok
7. osztaly: fenoloid kinonok
1. rend: 4-hidroxi-benzoésav kinonok ubikinonok
2. rend: homogentizinsav kinonok plasztokinonok
3. rend: korizminsav kinonok naftokinol-karbonsav, K-vitamin

A torzs elnevezése arra utal, hogy az ide tartozd vegyiiletek elsddlegesen fenolos jellegiiek, vagyis egy aromas
gylr(ih6z erésen savas karakter(i (fenolos) hidroxil csoport kapcsolodik. A torzset alkoté molekulak szintézisének
kezdete (sikimisav t) mikroorganizmusokban ¢és ndvényekben egyarant univerzalis, s ezen az Gton képzddik az
aromas szarmazékok oriasi szama. A sikimisav-ut a pentdzfoszfat ciklus egyik intermedierjének, az eritr6z4P-nak
¢és a glikolizisbdl szarmazo foszfoenolpiruvatnak 7 C-atomos intermedierré egyesiilésével indul. Ebbdl 5 -
dehidrosikimisav képzdédik, majd a névadé sikimisav, egy ciklohexén-karbonsav (C6C1). Foszfatésztere foszfo-
enolpiruvattal (C3) reagal, majd egy kettos kotés kialakulasat kovetéen korizminsav (C6C1-O-C3) és prefénsav
(C6C1-C3) jon létre. Ezek egyiitt alkotjak a primer prefenoloidok osztalyat. A prefénsavbdl indul az aromas

intermedierek (2. osztily) szintézise, ezekbdl a cinnamoidok (3. osztaly), a cinnamoid fahéjsavbol pedig a
poliketid cinnamoidok (4. osztaly) képzddése.
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11.3. dbra A fenoloidok bioszintézise és rendszere. Az abra nagy méretben ide kattintva t6lthetd le.

Az eredetileg a japan sikimi viragbol izolalt sikimisav fontos gyogyszer alapanyag. Napjainkban a csillaganizsbol
({llicium verum) vonjak ki nagy mennyiségben, és hasznaljak a Tamiflu hatéanyaga, az oszteltamivir eldallitasara.
Ez a ciklohexan gytiriit tartalmazo vegyiilet gatolja az influenza A és B virus szaporodasat, szisztemikus terjedéseét.
Az aromas intermedierek elsd csoportja a prefénsavbol dekarboxilezéssel szarmaztathato alfa-ketosavakat (1.
rend) foglalja magaba. A fenil-pirosz616savbol fenilalanin, mig a 4-hidroxi-fenilpirosz616savbol tirozin képzédik
transzaminaléssal. A két aromas aminosav mar a 2. anyagrend (aromas aminosavak) tagja. A harmadik proteinogén
aromas aminosav a triptofan nem a fenoloid anyagcsereutakon képzdédik, igy az azotoidok tdrzsében foglal helyet.

A fenilalanin a PAL (phenilalanin-ammonia-liaz) enzim kdzremiikodésével oxidativ dezaminal6das utan fahéjsavva
alakul. Analég médon a tirozinbol a TAL révén para-kumarsav jon 1étre. Mindkét C6C3 vegyiilet vaza fenilpropan,
igy a 3. osztaly, a cinnamoidok, azon beliil a fahéjsav szarmazékok (1. rend) tagjai. A 2. rendbe tartozé6 kumarinok
a fahéjsav 3C atomot tartalmazo oldallancanak gy(liriivé zarodasaval képzddnek. A kialakult uj gy(lri 4. atomja O.
A képz6dés valoszintileg CoA-észterekenkeresztiil valosul meg. Valtozatos szerkezetli kumarinok jonnek létre a
gytiriik telitddése, valamint kiilonb6z6 hosszasagh oldallancok (C5, C10, C15) kapcsolodasa révén. A cinnamoidok
3. anyagrend;jét a lignoidok alkotjak, melyek fahéjalkoholokbdl szarmaztathatok. A fahéjalkoholok CoA-észtereken
keresztiil jonnek 1étre fahéjsavakbol. Oldallancuk telitddése utan kavésav, ferulasav képzddésén at tobb hasonlo
szerkezetii lignin-monomer jon létre. Ezek Osszekapcsolodasa, kovalens kotések kialakulasa a celluloz és a
monomerek ko6zott — eddig ismeretlen mechanizmussal — eredményezi a lignin, ill. lignocelluldz kialakulasat.

A lignin a ndvényi sejtfalat alkoto celluldz allando partnere, a helyes elnevezés a lignocelluloz. A lignin monomerjei
a fahéjsavbol szarmaztathatok: a legkisebb részaranyu monomer a p-kumaril alkohol nem tartalmaz O-CHj; csoportot,
a koniferil alkohol egyet, mig a szinapilalkohol kett6t (11.5. dbra). A bioszintézisiikhoz sziikséges teljes enzimkészlet
mind a nyitvatermok, mind a zarvatermok kdrében teljes, a lignin dsszetétele mégis némileg eltérd: a nyitvatermok
korében a koniferil alkohol részaranya valamivel magasabb. A ligninbontas képessége azonban csak a
mikroorganizmusok privilégiuma. Rendkiviil 6sszetett enzimrendszer bontja a lignocellulézt: a ligninbontok
(lakkazok, lignoperoxidazok, Mn-peroxidazok, verzatil peroxidaz) mellett a ,,kristalyos” cellul6zhoz kapcsolodo
lignin megbontasahoz H,0,-t termeld glikolsav oxidaz is sziikséges.

A lignoidok két csaladra, a fenti ligninekre €s a lignanokra tagolhatok. Ez utobbiak kevésbé elterjedt anyagcesoport.
Legtobbszor két fahéjalkohol egyesiilése utjan jonnek létre ugy, hogy a C3 oldallancokbdl uj gytirti alakul ki.
El6fordulnak azonban hosszabb, oligomer lignanok is. A lignanok képzddésében egy lakkaz-szerli fehérje jatszik
kulcsszerepet. A lakkazok az egyetlen eddig ismert fehérje csoport, mely a ndvényekben eléfordul, és képes
legalabb részlegesen bontani a lignint.
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A fenoloidok els6é harom osztalyanak kozos jellemzdje a C6C3 szerkezet. A kdvetkezd 3 osztalyban a C3 részlet
megvaltozik, hosszabbodhat, rovidiilhet, s6t rovidiilést kovetéen ismét hosszabbodhat. Legnépesebb csoportjuk a
poliketid cinnamoidok (4. osztaly). Fahéjsav CoA-észterekbdl, és malonil-CoA-egységekbdl képzddnek. A
kapcsolodo malonil-CoA egységek szama lehet 1-5, de a legjelentdsebb csoport, a triketid cinnamoidok (1.
alosztaly) esetében 3. Az igy 1étrejovo intermedierbdl egy ciklizacios 1épésben keletkeznek a kalkonok (1. rend),
majd ujabb gytirtizarodast kovetden az O-heteroatomot is tartalmazoé harom gytris flavanonok, melyek mar a 2.
rend (flavonoidok) tagjai. A poliketid eredetli A-gy(irth6z két kozos C-atommal illeszkedik az O-heteroatomot
tartalmazd, nem aromas C-gytirti, s ehhez kapcsolodik a 2. szamu C-atomon keresztiil egy Gjabb, aromés gytiri
(B). A flavonok csaladjatol ennek a gytiriinek a kapcsolodasi helye kiilonbozteti meg az izoflavonok csaladjat,
ahol a kapcsolat a 3. szamt C-atomon keresztiil jon 1étre, mig a neoflavonoidok csaladjanal a C-gy(irti 4. szamu
C-atomjan keresztiil kapcsolodik a B-gytri.

A flavonok csaladjanak szerkezeti valtozatai (nemzetségei) a C-gytri atalakulasaibol szarmaztathatok: OH-csoport
kialakulasaval dihidroflavonolok, abbol flavonok, flavonolok képzédhetnek (11.4. abra). A dihidro-flavonolok
karbonil csoportjanak leszakadasaval indul az antocianidinek kialakulasa. Ezek a savas pH-n piros, lugos pH-n
kék szinii indikator vegyiiletek kisebb részben szabadon, nagyrészt észterek, vagy glikozidok formajaban szinezik
elsésorban a sziromleveleket. A ndvényi citoplazmaban uralkodo pH tipikusan 7-7.5, gyakorlatilag soha nem éri
el az antocianok kék szinének kialakulasahoz sziikséges 10 koriili értéket. Az antocianok kék szinét fémionokkal
alkotott komplexeik adjak, s a szin kialakulasahoz hozzajarulnak a molekuldhoz kapcsolddo egyéb vegyiiletek
(kiilonb6z6 monoszaharidok, elsdsorban gliikdz, poliszaharidok) is.

A flavonoid cseranyagok is a C-gylrli szerkezeti variansaibol, flavanolokbol, flavandiolokbol jonnek létre
polimerizalodas utjan. A diketid cinnamoidok (2. alesztaly) szaima csekély, a harom kondenzalt gytirtib6l allo
xantonok egyik képviseldje, a mangiferin tartozik példaul ide. A xantonok tobbsége a fenoloidok lebontasa (C6C3
— C6C1) utani oldallanc hosszabbitassal jon létre. A diketid cinnamoid mangiferin azonban a poliketid
cinnamoidokkal analog moédon képzddik: a p-kumarol-CoA-hoz 2 malonil-CoA kapcsolodik.

2.4.a Triketid cinnamoidok
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11.4. abra A triketid- és diketid cinnamoidok bioszintézise, csoportjai

A fenoloidok torzs 5. anyagosztalyanak tagjai a C6C3 szerkezetl(i fenoloidok degradativ atalakulasanak termékei,
oldallancuk kiilonb6zd foku lebontasabol szdrmaztathatok. 1. rendjiik, az aromds ketosavak fahéjsav-CoA
szarmazékok B-oxidaciojaval és a CoA részlet lehasadasaval jonnek létre. Jelentds mennyiségben nem halmozodnak
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fel, CoA-észtereikbol jonnek l1étre a benzoidok (2. rend) Gjabb p-oxidacioval. A kapott C6C1 fenoloidok oldallanc
helyzeti C-atomjai eltéré oxidacios fokot képviselnek (aldehid, alkohol, karbonsav). Rendkiviil elterjedt
anyagcsoport, gyakran glikozidos formaban akkumuldlédnak (fenil-glikozidok). Két fenolos karbonsavbol, a
galluszsavbol és a 4-hidroxi-benzoésavbdl indul a rend legfontosabb anyagai, a cseranyagok és a kinonok szintézise.
Ezek a cseranyagok észterkotéssel sszekapcesolt galluszsavakbol €s gliikozbol épiilnek fel, igy vizben viszonylag
konnyen hidrolizalnak. A 3. rendet alkoto egyszerii fenolok C3 lanca mar egészében hianyzik, az aromas gytriih6z
gyakran hidroxil csoportok kapcsolodnak. Tipikus képviseldjiik a katehol, melynek szamtalan példanyabol oxidativ
kondenzacidval jonnek 1étre a katehol melaninok.

c
|
I e
o
]
|
}Cs -
IXCG  ————
C6C3
A fenilpropanoid vz A poliketid-fenilpropanoid
kozaos vaz (C6C3-C6)
OH
=
H,CO

OH

Koniferil alkohol, a lignanok A flavonoid quercetin (C6C3-C6)
¢s a lignin dsszetevdje

—— A fenilpropanoid erdetii rész
—— A poliketid eredefii rész

11.5. abra A fenilpropanoid- és poliketid ut talalkozasa.

A norcinnamoidok (4. rend) esetében is degradativ termékrdl van sz6: a C6C3 vegyiilet dekarboxilezéssel C6C2
szarmazékka alakul. A kiinduldsi vegyiilet itt nem aromas B-ketosav, hanem aromds o-ketosav, példaul
fenilpiroszdlésav. Dekarboxilezéssel keletkezik ebbdl a fenilecetsav, mely auxin hatasi molekula. A rend
legfontosabb vegyiilete mégis a homogentizinsav, mely tovabbi anyag csoportok kiindulé pontja. igy példaul
dekarboxilezéssel szarmaztathato beldle a tolukinol, a metilfenolok (5. rend) egyik képviseldje. Homogentizinsavbol
és tolukinolbdl képzddik a fenoloid kinonok egy része is.

A fenoloidok kiilonleges csoportja a poliketid benzoidok (6. osztily), melyek képzddése poliketid jellegii: 4-OH-
benzoilCoA és 3 malonilCoA 6sszekapcsolddasaban valosul meg. Itt tehat a C6C1 méretig lebontott fenilkarbonsav
oldallancanak utélagos meghosszabbitasaval allunk szemben.

A torzs utolso osztalya a fenoloid kinonok (7. osztily). A rendeket prekurzoraik alapjan nevezziik meg: 4-OH-
benzoésav kinonok (1. rend), melyek legismertebb képvisel6i az ubikinonok. Szerkezetiikben a C5 egységekbdl
felépiild oldallanc a terpenoid uton képzddd farnezil-PP-bdl szarmazik, vagyis itt a terpenoid- és fenoloid Ut
talalkozasat latjuk. Ugyanez a kettds eredet jellemzi a naftokinon-vdza alkannint. A homogentizinsav kinonok
(2. rend) esetében a plasztokinonok képviselik az egy gytirtibol, és terpenoid eredetii oldallancbol 1étrejovo kinont,
mig a naftokinon szerkezet a kimafilinben jelenik meg. A korizminsav kinonok (3. rend) képezik az osztaly
utolsé csoportjat. Neviik is egyértelmiien a tisztan fenoloid-, pontosabban primer prefenoloid eredetre utal. A
kiindul6 korizminsavrdl egy piroszdlésav hasad le, ugyanakkor a korizminsav egyik prekurzora a sikimisav
kapcsolddik a molekuldhoz. A sikimisav (C6C1) jellemzden a Cl1 részlet lehasadasa utan 1ép kondenzécios
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reakciokba, itt azonban a teljes C6C1 egység vesz részt a kinon kialakitasaban. Ezt kdvetden egy tiamin-difoszfat-
borostyankdsav-félaldehid kapcesolédasaval 2-szukcinil-benzoésav, majd CoA kdzremiikddésével naftokinol-2-
karbonsav jon létre. Ez a vegyiilet a K-vitamin prekurzora: dekarboxilezés, majd fitil oldallanc és metil-csoport
beépiilésével jon létre a novényi taplalékkal felveheto fillokinon. Az ember K-vitamin sziikségletének jelentds
része a bélrendszeriinkben €16 baktériumoktol szarmazik. A K,-vitaminnak is nevezett kinon (menakinon) csak
az oldallanc szerkezetében tér el a K;-vitamintdl.

11.3. Poliketidek

11.3. tablazat Poliketidek

II1. torzs Poliketidek

altorzs: zsirsavak és szarmazékaik

Példak

osztaly: univerzalis zsirsavak

palmitinsav, sztearinsav

osztaly: specialis zsirsavak

12-hidroxi-sztearinsav

osztaly: zsirsav szarmazékok

capril alkohol (C8), sztearil alkohol (C18)

osztaly: gliceridek

rend: mono- és diglicerid intermedierek

glicerol-3-P, foszfatidsav

triacil-glicerolok

rend: glicerofoszfolipidek

foszfatidil-etanolamin, foszfatidil-kolin

rend: gliceroglikolipidek

galaktozil-digliceridek, szulfodigliceridek

osztaly: szfingolipidek

rend: szfingofoszfolipidek

szfingozil-foszforil-kolin

rend: szfingoglikolipidek

szfingozil-glikozid

a.
1.
2.
3.
4.
1.
2. rend: trigliceridek
3.
4.
5.
1.
2.
6.

osztaly: diol lipidek

1,3 propan-diol palmitinsav észter

7. osztaly: neutralis lipid polimerek

szuberin, kutin

b. altorzs: specialis poliketidek
1. osztaly: acetogén poliketidek
1. rend: tetraketidek y-konicein, resveratrol, uzminsav
2. rend: pentaketidek 2-malonil resveratrol
3. rend: hexaketidek plumbagin
2. osztaly: zsirsav poliketid szarmazékok
metilaszpidinol

3. osztaly: bekapcsolédas mas anyagcsereutakba

A tdrzs elnevezése az ide tartoz6 vegyiiletek alapszabasara, B-keto jellegére utal: a molekula CO-CH, egységek
linearis polimere, ahol minden masodik (B-helyzetli) C-atom egy keto-csoport része. A specialis poliketidek altdrzsét
alkot6 anyagoknal ez a jelleg — a minden masodik C-atomhoz kapcsolddé oxo (keto)-csoport — felismerhetd, akkor
is, ha a lanc gyakran gytiriivé zarul. A képzédés szempontjabdl tipikus poliketidek a zsirsavak és szarmazékaik
szerkezetében ezt mar nem latjuk viszont, mivel az egységek 0sszekapcsolodasaval egyiitt redukcid is torténik, és
a kész lanc mar -CH,-CH, -egységekbdl all. Ez a szembetiind szerkezeti és képzddési kiilonbség adja az alapot a
torzs 2 altorzsre osztasahoz.

A poliketidek képzddése sok szempontbol mégis egységes: egy primerhez (inditd6 darab) aktiv monomerek
kapcsolddnak egymas utan. Az indit6 darab legtobbszor acetilCoA, a monomer malonilCoA.
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A kezdddarab hasznalata tulajdonképpen minden biologiai eredetli polimer, makromolekula szintézisében tetten
érhetd. A DNS-szintézis esetében ez a lusta fonalon egészen nyilvanvalo (RNS). A fehérjék esetében egy olyan
tRNS-hez kotott aminosav képezi a primert, ami a végleges polipeptidben mar nincs jelen (metionin ill.
formilmetionin). A poliszaharidok szintézisében els6sorban az UDPG, de mas nukleotidfoszfat-glikozidja is
szerepelhet primerként.

A poliketid szintézis inditddarabja tobb aktiv molekula lehet, az acetilCoA mellett példaul propionilCoA. Ez utobbi
esetben a végtermék paratlan szénatomszamu lesz.

A monomerek szallitasat kiilon fehérjék, az acilcarrier proteinek (ACP) végzik. Ez a fehérje egyben a zsirsav
szintetaz komplex kozponti eleme, a ndvényekben tovabbi hat fehérje kapcsolodik hozza. Az élesztékben ezt a
hat funkcioét 2 polipeptid latja el, gerincesekben mar csak egy. A lancot ez a komplex épiti fel, ciklikusan ismételve
a malonil csoport (C3) kapcsolddasat az ACP acetilCoA csoportjahoz, majd a redukciét és dekarboxilezést. fgy a
lancba mar 2 C-atomos egységek épiilnek be. A folyamat soran a zsirsav mindvégig a komplexhez kotddik, koztes
termékek nincsenek.

3.a ZSIRSAVAK ES acelil-CoA
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malonil-CoA uniyeml_is és
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11.6. abra A poliketid zsirsavak és szarmazékaik képzddése.
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A zsirsavak és szarmazékaik altdrzsének legfontosabb vegyliletei az 1. osztdlyba tartozé univerzalis zsirsavak.
A novényekben a zsirsavak ciklikus szintézisének végterméke a 16 C atomos palmitinsav, az ennél hosszabb lancok
mar utolag, mas enzimek kézremitkddésével jonnek 1étre (lanchosszabbitas). Ilyen a 18 C atomos sztearinsav, s a
beldle képzodo telitetlen zsirsavak. Az olajsav egy telitetlen kotést tartalmaz (9. C-atom), a linolsav kett6t (9. és
12. C-atom), a linolénsav harmat (9., 12., és 15. C-atom).

A linolénsav a ndvényi membranok foszfolipidjeibdl rovarragés soran is felszabadulhat a foszfolipazok mikddésének
eredményeképp. Ez a telitetlen zsirsav a forrasa az ilyen biotikus stressz hatasra elindulé jazmonat stressz hormon
szintézisének. Az oktadekanoid utnak is nevezett folyamat analog az allati rendszerekben a jazmonatokhoz hasonld
élettani szerepu prosztaglandinok, leukotriének szintézisével. Ez utobbi kiindulasi vegyiilete ugyancsak egy ,,minor”
zsirsav, az arachidonsav.

A specidlis zsirsavak (2. osztaly) a telitetlen kotések kiilonboz6 atalakulasaival szarmaztathatok (hidroxisavak,
acetilén zsirsavak, ciklopropan szarmazékok stb.). A zsirsav szarmazékok (3. osztaly) az univerzalis zsirsavakbol
ugy keletkeznek, hogy a lancon beliili modosulasokhoz itt a lancvégi karboxil - csoport atalakulasa is tarsul, s
jonnek létre CoA észtereikbdl a zsiraldehidek és zsiralkoholok. A 1étrejott zsiralkoholokbodl és zsirsavakbol
zsirsavészterek képzddhetnek. Zsirsavakbol képzddhetnek szénhidrogének is a lancvégi karboxil-csoport
lehasadasaval (dekarboxilezés), vagy két zsirsav molekula 6sszekapcsolodasat kovetden keton és alkohol képzddésen
at.

A 4. osztalyba tartozd gliceridek a glicerol harom alkoholos hidroxil csoportjanak kiilonb6zé mértéki
észteresitésébdl szarmaznak. Kiindulasi vegyiiletiik a glicerol-3-P a glikolizis egyik intermedierje. A C1, majd C2
helyzetii hidroxil csoportok észteresitése eredményezi az 1,2-diacil-glicerol-3-P-ot (foszfatidsav), majd
defoszforilezéssel keletkezik a diacil-glicerol. Ezek egyiitt alkotjak a mono-és diglicerid intermediereket (1.
rend). A diacil-glicerol és 3-foszfatja egyben a tovabbi glicerid szintézis kiinduld vegyiiletei. Illyenek példaul a
trigliceridek (2. rend), melyekben a diacil-glicerol 3. hidroxil csoportjat is zsirsav észteresiti. Természetesen a
zsirsavak teljes méret- és telitettségi valasztéka vehet részt a glicerol észteresitésében, igy a trigliceridek Oriasi
valtozatossagat generalva.

A gliceridek 3. rendjét a glicerofoszfolipidek alkotjak, melyek képzddési utja aktivalassal kezdddik. A
foszfatidsavval ekkor CTP reagal, majd a 1étrejott CDP-diacil-glicerolhoz példaul szerin kapcsolodhat (foszfatidil-
szerin), vagy inozitol (foszfatidil-inozitol).

A glicero-glikolipidek (4. rend) képzddése soran a diacil-glicerolhoz UDP-monoszaharidok (galakt6z, szulfokinovoz
stb. ) kapcsolodnak, 1étrehozva példaul a galaktozil-diglicerideket. A szfingolipidek osztalyaban (5. osztaly) a
palmitinsavbdl és szerinbdl 1étrejott fitoszfingozin alkotja a molekuldk alapvazat. A szerinb6l szarmazé amino-
csoporthoz ezutan zsirsav kot, amid kotéssel a fitoszfingozin ldnc végén, 1-helyzetben 1évé OH-csoporthoz pedig
glikozidos kotéssel gliikoz kapesolodik (szfingoglikolipidek. 2. rend). Ha ugyanezt a hidroxil csoportot elébb
foszforsav észteresiti, majd ahhoz oligoszaharid (pl. Gal-Man-Ara) kapcsolodik, akkor a szfingofoszfolipidek (1.
rend) képzddése zajlott le.

A 6. osztalyba tartozo diol lipidek jellemzdje, hogy rovid, 2-5 C-atomos diolokat (pl. butan-diol) zsirsavak
észteresitenek. Egyes primitiv algakban fordulnak eld. A 7. osztalyba (neutralis lipid polimerek) zsirsavak kézepes
méretli polimerje a kutin tartozik, a ndvényi bdrszdvetet boritd kutikula f6 dsszetevdje. Szintén neutralis lipid
polimer még a szuberin (para), a polialifas és poliaromas 6sszetevokbol kialakuld viaszos jellegii, vizzard bevonat,
mely példaul a névényi gyokérzetet boritja.

A poliketidek b altorzsét, a specialis poliketideket alkotd vegyiiletekben a B-keto jelleg felismerhetd (-CO-CH,-),
mivel a malonil-CoA egységek kondenzaldédasat nem koveti redukeios 1épés. Az ide tartozd molekuldk gyakran
gylirlis szerkezetlick. Képzodésiik részleteit sok esetben egyel6re csak a gombakban ismerjiik. {gy a Penicillium
fajokban a zsirsav szintézisben szereplé multienzim komplex egy acetil-CoA primerhez 3 malonil-CoA-t kapcsol.
Az aromads gytrti a komplexen kialakul, és a mar kész 6-Me-szalicilat szabadul fel.

Az altorzs rendkiviil valtozatos vegyiilet csoport, mivel a primer és a lanchosszabbit6 egység egyarant joval tobbféle
lehet, mint a zsirsavak és szarmazékaik esetében. Fokozza a valtozatossagot a gytiriivé zarddas szamtalan lehetsége,
¢és a masodlagos szerkezeti valtozasok (metilezés, alkilalas, halogénezés stb.) nagy szama.

A tipikus primer acetil-CoA, a kapcsolodo ,,monomerek” a malonil-CoA molekulak, melyek a beépiilést kovetéen
ugyancsak acetil-csoportként jelennek meg, innen az 1. osztily neve: acetogén poliketidek. A rendek elnevezése
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is (tetra-, penta-, hexa-ketidek) a kapcsolodo acilcsoportok szamanak felel meg. Ezek a specialis poliketidek
szerkezetiikre nézve gyakran egyeznek mas anyagtdrzsekben szereplé szarmazékokkal: a plumbagin hexaketid
példaul naftokinon, a naftokinonok pedig dontéen a fenoloid Uton képzddnek. A y-konicein redukalt
piridinszarmazék, s ezek egyébként lizinbdl képzddo alkaloidok. Vagyis olyan specialis anyagokrdl van sz, melyek
nagyrészt mas anyagcsere utakon képzddnek, de 1étezik ez az alternativ poliketid szintézis utjuk is.

A 2. osztalyba (zsirsav-poliketid szarmazékok) tartoz6 anyagok primerje lehet acetil-CoA, de féleg butiril-CoA,
izobutiril-CoA, vajsav-CoA, izovajsav-CoA, izovaleriansav-CoA. A pafranyokban eléfordulé metilaszpidinol
példaul butirilCoA+3 malonil-CoA+2 Me kondenzacidjaban keletkezik. Ezek a primerek (pl. izobutiril-CoA) a
zsirsav szintézis specialis valtozataiban (elagazo lanckezdetli specialis zsirsavak) is szerepelnek, vagyis ez az
anyagcsoport a két altorzs kozott képez hidat.

Ugyancsak kiilonleges csoport az altérzs 3. osztdlya: bekapcsolédds mas anyagesere utakba. Az ide tartozd
poliketidek primerje mas anyagtdrzsekben szereplé molekula. A flavonoidok inditédarabja példaul fahéjsav CoA,
s ehhez kapcsolodik 3 malonilCoA egység. A flavonoid szintézis ,,mechanizmusa” tehat poliketid jellegii, de
kiindulasi vegyiilete a fenoloidok anyagtdrzsébe tartozo fahéjsav, igy ezek a vegyiiletek poliketid cinnamoidok
(cinnamoid=fahéjsav jellegii) néven a fenoloidok koz¢ kertiltek. Ugyanezen megfontolasbol soroljuk az azotoidok
k6z¢ az antranilil-CoA primerré] szintetizalodo antranilsav eredetii akridin alkaloidokat. gy ez az osztaly névleges,
az ide sorolhato vegyiiletek mindegyike mas anyagtdrzsekben szerepel.

A specialis poliketid anyagcsere Ut termékei nagy szamban és valtozatossagban a gombéakban (f6leg

tomlosgombakban) és egyes baktériumokban (pl. Actinomycetes) jelennek meg, és adjak egyre novekvod szamban
a gyogyaszatban alkalmazott antibiotikumokat.

11.4. Terpenoidok

11.4. tablazat Terpenoidok

III. torzs: terpenoidok Példak

1. osztaly: intermedierek és hemiterpenoidok

izopentenil-PP, demitil-allil-PP

2. osztaly: monoterpenoidok
1. rend: szabalyos monoterpenoidok kamfor, ocimén, mentol
2. rend: ciklopentanoid monoterpenoidok loganin, szekologanin
3. rend: szabalytalan monoterpenoidok krizantémsav
3. osztaly: szeszkviterpenoidok

abszcizinsav

. osztaly: triterpenoidok

. rend: primer-¢és intermedier triterpenoidok lanoszterol, cikloartenol

. rend: triterpének oleanolsav

. rend: szterolok koleszterol, B-szitoszterol

. rend: szteroid szaponinok

dioszcin

. rend: szteroid eredetli N-vegyiiletek

szolanidin-glikozidok

. rend: oxidalt szteroid-szarmazékok

brasszinolid

. rend: pregnan-szarmazékok

kardenolidok, bufadienolidok

N| [ DN B[ W] N —| &~

. osztaly: diterpenoidok

gibberellinek, fitol

. osztaly: tetraterpenoidok

. rend: karotinok

B-karotin
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2. rend: xantofillok zeaxantin
3. rend: apokarotinoidok krocetin
4. rend: prenil-tetraterpenoidok dekaprenoxantin
7. osztaly: szeszterterpenoidok
keilantatriol

8. osztily: oligoterpenoidok

doliholok, betulaprenolok

9. osztaly: politerpenoidok

kaucsuk

A terpenoidok ugyanazon a bioszintézis uton képzddnek, mint a terpének, az illdolajok komponensei, innen az
elnevezés. Szerkezetiikben jol felismerhetd az ismétlddé C5 egység, de ez nem izoprénbdl, sza A terpenoidok
ugyanazon a bioszintézis uton képzddnek, mint a terpének, az illdolajok komponensei, innen az elnevezés.
Szerkezetiikben rmazik, hanem izopentenil-difoszfatbol (iPP) és dimetil-allil-difoszfatb6l (DMAPP). Képzodése
2 acetil-CoA linearis kapcsolodasaval indul. A Iétrejott acetoacetilCoA-hoz elagaz6ddé modon Gjabb acetil-CoA
egység kapcsolddik. A termék (B-hidroxi- B-metil-glutaril-CoA) redukcioval mevalonsavva alakul. Ebbdl 3 1épésben,
foszforilezéssel és dekarboxilalassal jon 1étre a terpenoidok monomerje az iPP, valamint sztereoizomerje a DMAPP.
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11.7. 4bra A terpenoidok és monomerjeik bioszintézise
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Mindkét vegyiilet egyik végén — a difoszfat csoport szomszédsagaban — aktiv, 6sszekapcsolodasra képes CH,-csoport
van (,,fej”’). A DMAPP masik vége (,,farok”) kevésbé aktiv metil-csoporttal zarul. Az iPP farok része azonban
kettds kotést tartalmaz, tehat aktiv, tovabbi kapcsolodasra képes. Vagyis az iPP lanchosszabbitasra alkalmas
monomer, mig a DMAPP lanclezar6. Szabélyos, fej-farok kapcsolodas esetén a DMAPP is alkalmas
lanchosszabbitasra, de példaul fej-fej kapcsolodast kovetden csak iPP. Ezért a C5 méretnél nagyobb terpenoidok
képzddésének elso 1épésekor fej-farok dsszekapcesolodasbol keletkezd geranilPP csak egyik végén, a fej részen
aktiv. A tovabbi potencialis névekedéshez ismét egy mindkét végén aktiv intermedierrel (iPP) kell dsszekapcsolddnia.
A termék most mar C15 vegyiilet, a farnezilPP. Analég modon képzédik a C20 geranil-geranil difoszfat, majd a
tovabbi terpenoid osztalyok. Nevezéktanuk egy régi, formalis osztalyozasbol szarmazik, mely a C10 egységet
tekintette monomernek, igy a C5=hemi (fél) terpenoid, a C10= monoterpenoid, a C15=szeszkvi (masfél), a C20=
diterpenoid.
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11.8. abra A terpenoidok bioszintézise
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Az intermedierek és hemiterpenoidok (1. osztily) koz¢é tehat a C5 vegyiiletek (mevalonsav, és glikozidjai, az
izopentenilPP, a dimetil-allilPP) tartoznak, koztiik a névényekben sokaig hidba keresett izoprén. A t6lgy, a nyar
és a nad levelekbdl jabban kimutatott izoprén termelddése magasabb homérsékleten, 6zonterhelés soran jelentds,
¢és hétlrésiiken feliil javitja a novények ellenallasat is a karos oxigénformakkal szemben. Eddig nem igazolt elmélet
szerint mindkét hatas a membranokkal vald jotékony kdlesonhatasnak tulajdonithatd. Az izoprén képzddésének
ujabban leirt tjan pirosz6lésav (C3) és glicerinaldehid3P (C3) kondenzal, keletkezik 1-dezoxi-D-xiluldz-5-foszfat
(C5) egy CO, kilépése kozben. Hat tovabbi 1épésben képzddik az illékony izoprén. A polimerizalddott iPP, a
természetes kaucsuk, a kaucsukfa (Hevea brasiliensis) tejnedvébol (latex) késziil. Jelentds mennyiséget allitanak
még el6 a guayule (Parthenium argentatum) nevi félcserje tejnedvébdl, mely nem tartalmazza a kaucsuk allergén
fehérjéit. A kaucsuk kb. 98,5% cisz-1,4-poliizoprént és mintegy 1.5% cisz-3,4-poliizoprént tartalmaz, kdzepes
molekula tomege 1.3 millié Dalton. Az iPP képz6désének egy alternativ utja a kloroplasztiszban megy végbe: a
metileritritol-4-foszfat Giton glicerinaldehid-3-foszfatbdl és piruvatbol elobb 1-dezoxi-D-xiluldz-5-foszfat, majd a
névado metileritritol-4-foszfat jon 1étre (11.7. abra).

A monoterpenoidok (2. osztaly) koziil mind a szabalyos monoterpenoidok (1. rend), mind a ciklopentanoid
monoterpenoidok (2. rend) fej-farok kapcsolddassal jonnek 1étre. A geranilPP ppi csoportjanak lehasadéasa utan
beldliik kiilonbozo glikozidok, észterek alakulhatnak ki. A kiindulési vegyiilet ciklizalédasaval jon Iétre pl. a mentol
¢és a kamfor (C6 gytiri).

izopentenil-PP 4.2 MONOTERFENOIDOK 4.2.1 szabalyos monoterpenoidok

dimctilalliLPP“
0_-- 0 OH
_/ Now | ) | ] i

krizantemil-PP geranil-PP terpinolén piperitenon  menton mentol
| .
krizantemil- L R B R RS
alkohol geraniol linalool szénhidrogének eészterek glikozidok

4.2.3 szabalytalan i

monoterpenoidok i 2o . 9
- 10-OH- CHO H 0o 0
eraniol
i o . g _CHO =

CHO COOCH, CHO COOCH;
4.2.2 ciklopentanoid loganin szekologanin
kamfor monoterpenoidok

11.9. abra A monoterpenoidok

A geranilPP szarmazékai még az igen reaktiv trialdehideken keresztiil képzdd6 O-heteroatomot tartalmazo C5
gytiriis ciklopentanoid terpenoidok, mint a loganin és a szekologanin. Ez utobbi fontos intermedier egyes alkaloidok
szintézisében. A 3. rend, a szabalytalan monoterpenoidok, képzddése fej-fej kapcsolddassal indul. A képzodo
krizantemilPP-hoz hasonl6 szerkezetii krizantémsav a piretrin tipust rovardld szerek kozé tartozik.

A szeszkviterpenoidok (3. osztily) legfontosabb képviseldje az abszcizinsav (ABA) ndvényi hormon. Az osztaly
kiindulo vegyiilete a farnezilPP a 2. as 6. C atomhoz kapcsolddo kettds kotés helyzete szerint 4 kiilonboz6 sztereo
izomerként fordulhat el6. Ezek a bioszintézis utak tekintetében nem egyenértékiick: az abszcizinsavba példaul a
transz-transz izomer joval nagyobb gyakorisaggal épiil be, ugyanakkor az ABA bioszintézis késdbbi szakaszaban
végbemegy egy 2-transz-2-cisz izomerizacio.

Az ABA ¢élettani szerepe a levalasi folyamatokon (levél, virag, termés) tal elsésorban a nyugalmi allapot fenntartésa,
a vizhaztartas szabalyozasa (sztoma nyitas, zaras) ¢és s stressz elleni védekezés. Az ABA bioszintézis tilnyomo
részt a terpenoid uton zajlik, de Iétezik egy indirekt ut is, ami zeaxantinbdl, egy karotinoidbdl indul a
kloroplasztiszban. A zeaxantin Ut tobb enzime is stresszindukalt.
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4.3 SZESZKVITERPENOIDOK

izopentenil-PP
geranil-PP CHO OH OH CHO
° ST
OH - HO

= ™y~ COOH

abszcizinsav 2,6-transz, transz- 2-cisz, 6-transz- gosszipol
farnezil-PP farnezil-PP

11.10. abra A szeszkviterpenoidok.

A triterpenoidok (4. osztaly) képzodésének els6 1épése 2 farnezilPP fej-fej kapcsolodasa. A termék a preszkvalilPP,
melyben a molekula két részét ciklopropan gyiiri kapcsolja 6ssze. Ebb6l alakul ki a szkvalén, majd annak
epoxiszarmazéka, a 2,3 szkvalén epoxid. Az ezt kovetd gylriizarodas (3C atom rovidiilés) utan mar jol felismerhetd
a szteran vaz mind a ndvényi intermedier, a cikloartenol, mind az allatok és mikroorganizmusok intermedierje, a
lanoszterol szerkezetében. Mindketté koleszterolla alakul, ami kiindulasi anyag a tovabbi 5 anyagrendben. Az
eddig targyalt intermedierek alkotjak a primer és intermedier triterpenoidokat (1. rend), mig a koleszterol mar
a szterolok kézé (3. rend) tartozik. Felting, hogy a triterpenoidok osztalyaban k6zds vonas a 3-OH csoport, ami
a szkvalén epoxid 2,3 helyzetli oxigénjére vezethetd vissza. Az osztaly 2. anyagrendjét alkotd triterpének
kozvetleniil szkvalénbdl (az epoxi szarmazék eltti intermedier) képzddnek (pl. fernén) igy ezekrdl kivételesen
hianyzik a 3-OH csoport. A 3. anyagrend, a szterolok C27 vegyiiletek. A ndvényi szterolok C-atom szama gyakran
28, ez andvekmény a szteranvaz 24. C-atomjan jelenik meg tobbnyire, s ugyanitt boviilhet a lanc példaul a gombak
esetében 2 C-atommal is (C29). A valtozas bekdvetkezhet a szterolok kialakulasakor lezajlo C3 vesztés el6tt is
példaul a B-szitoszterol esetében.

e~ doJxopp pp 0 Ry 4.4 TRITERPENOIDOK
farnezil-PP . . farnezil-PP
PP-O . .
preszkvalil-PP fernén 442 witpmenek
| - |
4.4. k P R
pr:n];er & szkvalén COOH
intermedier H
s " )l 1
triterpenoidok (hesnolng)
2 3 szkvalén cpoxld
_scl
o “ +2¢, =
lanoszterol | e cikloartenol (B-szitoszterol)

%

[ e ||

11.11. abra A triterpenoidok 1-3. rendje.

4.4.3 szterolok
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- —
koleszterol
OH HOOH
H;N 20,22-dihidroxi-koleszterol
on CHOH o
OH
H I o
OH
H HO H
I @ 0 (ekdiszteron)
v OH
OH l H
0 { 3 2 OH pregnenolon
H
¢ R (R=cukor) | u g o
‘g‘:h szolaszodin glikozidok O (brasszinolid)
4.4.6 m':idzilt‘ H
szteroid-szarmazekok progeszteron
0_0 Gy +G
o] HO o
s R (R=cukor) OH OH
b dioscin szolanidin glikozidok | ° (digitoxigenin) "7 o (hellebrigenin)
kardenolidok bufadienolidok
4.4.4 szteroid 4.4.5 N-tartalmu . )
szaponinok szteroid-vegyiiletek 4.4.7 pregnan-szarmazékok

11.12. abra A triterpenoidok 4-7. rendje.

A 4. rend, a szteroid szaponinoké, melyek a szteran vazhoz csatlakoz6 tovabbi 5 és 6 C-atomos, O-heteroatomot
hordozo gytiriivel boviilnek. A képzddés soran el6szor gliikoz kapesolodik a szteran vazhoz (protodioszcin), s csak
ezutan zarul a hattagl gylir(i (dioszcin).

A protodioszcin és a dioszcin természetes terpenoidok a kirdlydinnyében (Tribulus terrestris) ill. az ideggyokérben
(Dioscorea villosa). Mindkét hatdéanyag glikozilalt, a gliikdzhoz tovabbi két ramnéz is kapcsolodik, jelentdsen
javitva vizoldékonysagukat. Gydgyhatasu étrend kiegészitoként alkalmazzak dket, de a megfelelé farmakologiai
és orvosi vizsgalatok hianya miatt gyogyhatasuk egyeldre nem értékelhetd.

Az 5. rendet alkoté szteroid eredetii N-vegyiiletek képzodése szamos analogiat kinal a 4. rend vegyiileteivel, de
képzddésiik azoktol fiiggetlen, a koleszterol oxidalt szarmazékaibdl torténik. A szolaszodin glikozidok esetében -
a dioszcinhoz hasonldan - egy 5- és egy 6-tagu gylirli csatlakozik a szteranvazhoz transzaminalast kdvetden. A 6-
tagu gytirt heteroatomja itt N.

A szolanidin glikozidok képzddése soran a C16 helyzet{i O atomot valdsziniileg glikozidos kdtés védi, igy gatlodik
az 5-tagh gyUlri kialakuldsa. Helyette k6zos N-heteroatomot tartalmazé 5 és 6-tag gytr( jon 1étre.

A viszonylag kis mennyiségben termel6dé a ndvényekre univerzalis anyagok (pl. névényi hormonok) ¢és az
alacsonyabb taxonokban eléforduld specialis anyagok (mint szteroidok, terpenoidok) tilnyomoéan apolaris
karaktertiek, és vizoldékonysaguk novelésére gyakran képzdédik belélitk cukor szarmazék, legtobbszor glikozid.
Cukor komponens a molekula (aglikon) kiilonb6z6 pontjain, valtozé szamban kapcsolodhat. A glikozilalas a
vizoldékonysagon feliil, védi az aglikont a sejten beliili atalakulastol, példaul oxidalastol. Megvaltoztatja helyiiket
a szallitasi folyamatokban, de dont6 hatassal lehet biologiai aktivitasukra is. A legtobb névényi hormon ilyen
szarmazéka (glikozid, aminosavakkal képzett konjugatum) inaktiv, de konnyen dekonjugalhatd, ami lehetové teszi
az aktiv hormonszint gyors és energiatakarékos szabalyozasat.

Nem meglepd, hogy a rendkiviil valtozatos szerkezetii szubsztratok glikozilalasat szamos, valtozatos szerkezetii
enzim végzi. A ludfii (Arabidopsis thaliana) genomjaban 120 UGT (UDP-gliikkoz-transzferaz) gént azonositottak.
A génekbdl szerkezeti hasonlosaguk alapjan képzett csoportok koziil a D-jelii 11 olyan glikozil transzferazt kodol,
melyek a névényi védekezési reakciok soran aktivalodnak.
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A dohany két ilyen UGT-génjének kiiktatasa (antiszensz expresszio) lecsokkenti a ndvény ellenallasat dohanymozaik
virussal (TMV) szemben. Ennek egyik jele a szkopoletin- glikozid (szkopolin) mennyiségének csokkenése.
Ugyancsak csokken a hidroxi fahéjsavak koncentracioja a fert6zott sejtek szomszédsagaban, vagyis a glikozilalas
csokkenése gatolja az aglikon felhalmozodasat is. A szkopoletin (és tobb fahéjsav szarmazék) antiviralis hatasa,
valamint a karos oxigénformak semlegesitésében jatszott szerepe régota ismert. A specialis anyagok ilyen és ehhez
hasonlo jotékony élettani hatdsai hozzajarultak ahhoz, hogy a szintézisiikhdz vezetd anyagcsere utak evolicios
Iéptékben rogziiltek a ndvények széles kdrében.

A 6. anyagrendbe tartozo oxidalt szteroid-szarmazékok legismertebb tagja a brasszinolid ndvényi hormon és a
rovarok vedlési hormonja az ekdizon, mely ndvényekben is termelddik, sét felhalmozodasara is van példa.

A 7. anyagrend tagjai a pregnan- szarmazékok a koleszterol eredeti oldallancanak tovabbi rovidiilésébdl
szarmaztathatok. Legismertebb koziiliik a novényekben is termel6d6 progeszteron, vagy sargatesthormon, a néi
nemi miikddés egyik szabalyozoja. Eldanyaga a pregnenolon, mely az allati nemi hormonok, és a glikokortikoidok,
valamint a mineralokortikoidok szintézisének is kiindul6 anyaga. A progeszteronbol képzddik két, az oldallanc
helyén lakton gytiriit hordozd pregnan-szarmazék csoport, a kardenolidok és bufadienolidok.

A kardenolidok koziil az oubain és digoxin eredetileg a Digitalis és Strophantus ndvénynemzetség fajaibol izolalt,
a szivgyogyaszatban alkalmazott hatdanyagok. A bufadienolidok k6zott ugyancsak szivgyodgyszereket talalunk,
mint bufalin,19- norbufalin. Ezeket a Bufo nemzetségbe tartoz6 varangyokbdl izolaltak el6szor. A 20. szézad végén
mindkét anyagcsoport tobb tagjat kimutattak az emberi szervezetben, sot receptorukat is azonositottak. Szintézisiik
az allati szervezetekben a pregnan-szdrmazékok eldtt agazik el.

A diterpenoidok (5. osztaly) a C15 farnezilPP és a C5 iPP fej-farok kondenzalodasaval jonnek létre. A termék,
a geranilgeranilPP redukcioéval fitolld alakulhat. A fitol a klorofill molekulék odallancén 1év6 karboxil csoportot
észteresiti.

A geranil-geranilPP részleges gytirlizarodas utan (kopalilPP) a harom gyiiriib6l allo kaurénné, majd gibberellinsavva
alakulhat at (11.13. abra). A gibberellinek ndvényi hormonok, bioszintézisiik harom kompartment kdzott oszlik
meg: a kloroplasztiszban mennek végbe az ent-kaurénnel zaruld 1épések, az endoplazmatikus retikulumban a
karboxil oldallancok jonnek 1étre, a citoplazmaban pedig a C20 oxidalodasa, majd az aktiv GA-formak kialakulasa.
A GA| és GA4 (a GA rovidités utan allo szamok a GA-formak felfedezésének sorrendjére utalnak) kialakulasa a
GA3-oxidaz enzim kozremiikodésével megy végbe. Az aktiv GA-szint szabalyozasa a tobbi ndvényi hormontol
gyokeresen eltérd modon zajlik: részben a GA20 oxidaz aktivitasara iranyul, mely az aktiv GA-formak képzddését
katalizalja. Masrészt a GA2 oxidaz enzimre, mely ugyanezt a két gibberellin format irreverzibilisen inaktivalja.

I 4.5 DITERPENOIDOK ]

izopentenil-PP
farnezil-PP —1

kopalil-PP kaurén gibberellinsav (GA;)

all-transz-geranil-
geranil PP —= >~ A A~ A~ 0P —fito]

fitil-PP

11.13. abra A ditepenoidok.

A tetraterpenoidok (6. osztaly) 2 geranilgeranilPP fej-fej kondenzaldodasabol szarmazo C40 vegyiiletek, tobbek
kozott a karotineidok (1. rend) képzddésének prekurzorai. A tetraperpenoidok képzddésének els6 1épései analogak
a triterpenoidokéval: itt is egy C3 gytrtivel 6sszekapcsolodo intermedier, a prefitoinPP az els6 termék, majd a PP
lehasadasa kovetkezik (fitoén), végiil dehidrogénezési és izomerizacios lépésekben jon létre a neurosporin, melynél
a karotinoidok alapvaza mar kialakul. Ezt kvetden tovabbi H-vesztéssel jon 1étre az egyik leggyakoribb karotinoid,
a likopin.
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A likopin a paradicsom voOrds szini karotinoidja, elterjedt élelmiszer adalék (E160), példaul az egyébként
halvanyszinii sajtokat valtoztatjak vele ¢lénksargava. Hatékony antioxidans. Az A-vitamint (retinal) kiilonb6z6
karotinoidokbol (a-, B-, y-karotin és - kriptoxantin) képes el6allitani az allatok tobbsége, az embert is beleértve.

A neurosporinbdl lancvégi gylirizarédasok révén alakul ki a karotinoidok sora, melyek a gylriik szdmaban,
térallasaban, kettds kotések helyzetében térnek el egymastol. A karotinok hidroxi, epoxi szarmazékai az O-tartalmu
xantifillok (2. rend). Végiil a karotinok lebontasi termékeinek tekintheté apokarotinoidok (3. rend) szénldnca
jelentdsen rovidiil, a karotinok C40 méretérdl C30 (B-citraurin) ill. C20 (krocetin) hosszusagra.

A karotinoidok legfobb élettani funkcidja a névényekben a fotoszintézishez kapcsolddik: a klorofillokhoz szorosan
kapcsolddva kisérd pigmentként funkcionalnak. A lathaté fénybdl a 400-500 nm kozaotti tartomanyt abszorbedljak,
és a gerjesztési energiat tovabbitjak a fotokémiai rendszer reakcié centruma felé. Magas fényintenzitas esetén a
klorofillok alapallapotba jutasat segitik el6, gatolva ezzel a szinglet oxigén, és tovabbi karos oxigénformak
kialakulasat.

A terpenoidok legnagyobb méretli vegyiiletei tartoznak a tovabbi anyagosztalyokba. A szeszter terpenoidok (7.
anyagosztaly) 5 monomerbdl, az oligoterpenoidok (8. anyagosztily), mint betulaprenolok 6-20 monomerbdl, a
politerpenoidok (9. anyagosztialy), mint kaucsuk akar tobb ezer C5 egységbdl épiilnek fel. A terpenoidok
tobbségéhez hasonldéan a betulaprenolok cisz-transz izomerekbdl épiilnek fel, a kaucsuk azonban all-transz

s
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11.14. abra A tetraterpenoidok

11.5. Azotoidok

11.5. tablazat Azotoidok

T S e Wy

V. torzs: Azotoidok

Példak

1. osztaly: univerzalis azotoidok

1. rend: univerzalis aminosavak

ornitin, citrullin, 20 proteinogén aminosav

2. rend: univerzalis aminosav szarmazékok

klorofillok, etilén, auxinok
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3. rend: fehérjék
1. csalad polipeptidek

2. csalad glikoproteinek

minden fehérje a glikoproteinek kivételével

peroxidazok, lektinek

4. rend: univerzalis purin- és pirimidin nukleotidok

AMP, GMP

5. rend: purinok é€s pirimidinek univerzalis

szarmazékai

NAD, FAD, CoA

6. rend: nukleinsavak

minden nukleinsav

2. osztaly: egyszerii specialis azotoidok

1. rend: specialis aminosavak

hidroxi-prolin, N-metil-lizin

. rend: aminok

tiramin, triptamin, putreszcin

. rend: amidok

aszparagin, glutamin, kapszaicin

. rend: specialis peptidek

glutation, homoglutation

. rend: specialis purin-szarmazékok

teofillin, teobromin, koffein

Wb WD

. osztaly: cianogén vegyiiletek

amigdalin, sambunigrin

4. osztaly: glikozinolatok

S-glikozidok, sinalbin

5. osztaly: alkaloidok

1. rend: ornitin eredetii alkaloidok
csaladok: pirrolizidin alkaloidok

pirrolizin alkaloidok

lindelofidin

atropin, nikotin

2. rend: lizin eredetii alkaloidok
csaladok: kinolizidin alkaloidok

piperidin alkaloidok

lupininaldehid

pszeudopelletierin, anabazin

3. rend: tirozin eredetii alkaloidok
csaladok: egyszerti izokinolinok
fenil izokinolinok
benzilizokinolinok

feniletil- izokinolinok

monoterpenoid tiramin eredetii

galantamin
morfin
kolhicin
emetin

betacianin, betaxantin

alkaloidok
betalainok
4. rend: triptofan eredett alkaloidok harman
csaladok: B-karbonilok ergokrisztin
hemiterpenoid-triptofan eredetii alkaloidok sztriktozidin
monoterpenoid-triptamin alkaloidok

340

http://www.renderx.com/



http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

Univerzalis és specialis ndvényi anyagcsere

5. rend: antranilsav eredet( alkaloidok arboridin
csaladok: akridin alkaloidok diktamnin

kiniolin alkaloidok

6. rend: hisztidin eredetd alkaloidok glohicidin

7. rend: nikotinsav eredeti alkaloidok dioszkorin

Az 5. torzsbe tartozo vegyliletek a N-anyagcsere intermedierei. Minden mas, a biogenetikai rendszeriinkben szerepld
anyag csak egy ponton, egy transzaminalasi reakcioban érintkezik a N-anyagcserével. Ez a torzs talan a rendszer
legvaltozatosabb csoportja. Az ide tartozo vegyiiletek az intermedier anyagcsere fo folyamataival (Calvin ciklus,
trikarbonsav-ciklus, pentdzfoszfat sont), szdmos ponton érintkeznek.

Az univerzalis azotoidok osztilyaba (1. osztily) az univerzalis aminosavak (1. rend) k6z¢é a 20 proteinogén
aminosavon kiviil a szintézisiikben szereplé intermedierek (ornitin, citrullin, homoszerin, a-aminoadipinsav)
tartoznak. A 2. rendbe univerzalis szarmazékaik keriiltek, mint a klorofillok, az auxinok (indol-3-ecetsav), az
etilén.

A ndvényi auxinok harom természetes eredetli formajan (indol-3-ecetsav, indol-vajsav, 4-kloro-indolecetsav) kiviil
a baktériumok és gombak szamos auxin-szarmazékat ismerjilk. Ezek gyakran egy patogén faj szisztemikus
elterjedését segitik el6, de a sejt kozotti jaratokban é16 endofitdk auxin szarmazékai mikroorganizmusok
visszaszoritasat okozzak. Az auxin bioszintézis triptofanbol indul, de 1étezik triptofant nem igényld valtozata is.
Ez esetben a hormon szintézise a sikimisav ut korabbi elagazasaval, pl. korizminsavbol indul.

Az etilén bioszintézis SAM-bol (S-adenozil-metionin) indul, melyrél egy 1épésben C3 ciklusos szarmazék hasad
le, az 1-aminociklopropan-1-karbonsav (ACC, az enzim: ACS-aminociklopropan-szintaz). Egy tovabbi oxidacios
Iépésben (ACO-aminociklopropan-oxidaz) ebbdl jon létre az etilén. Az elsé lépésben felszabaduld S5-metil
adenozinbol a Yang-ciklusban, 5 tovabbi 1épésben regeneralodik a SAM. Az illékony etilén szintjét a novények
az ACC képzdédésén keresztiil szabalyozzak.

A fehérjék alkotjak a 3. rendet, a tovabbi 3 rend a nukleinsav anyagcseréhez kotodik:

a 4. rendbe az univerzalis purin- és pirimidin nukleotidok (ATP, GTP,CTP...) az 5. rendbe pedig azok
szarmazékai tartoznak. A szarmazékok egy része koenzim, mint NAD, FAD, CoA, de ide tartozik az univerzalis

metildonor AdoMet, vagy SAM is. Nevezhetjiik ezeket egységesen donor vegyiileteknek is, hiszen a koenzimek
is atomok (H), vagy atomcsoportok (acetil, malonil) donorai. Kozos jellemzdjik még, hogy a szallitott
atom/atomcsoport olyan kotésben fordul eld, mely nagy energiaju, aktiv, ezért konnyen kapcsolodik a
reakciopartnerhez. Ugyancsak donor vegyiiletek az UDP cukrok, a PAPS (3,-foszfoadenozin-5, foszfoszulfat=SO,
donor) és a CDP-lipidek. A CDP (citidin difoszfat diacilglicerol) diacilglicerol donor, turn-overe magas, gyorsan
atalakul foszfatidil glicerolld, majd ez foszfatidilinozitolla. Utdbbi fontos masodlagos jelatvivo.

Az 5. rend legismertebb képviseldi a citokininek. A harom természetes citokinin forma koziill az izopentenil-
adenozin (ipA) AMP és dimetil-allil-difoszfat reakcidjaban keletkezik. A folyamatot az IPT (izopentenil-transzferaz)
enzim katalizalja. Az ipA tovabbi atalakulasaval jon létre a két masik természetes citokinin forma, a transz-zeatin
¢s a dihidro-zeatin. Az IPT génje az Agrobacterium tumefaciens novénykorokozo génallomanyabol a gazdandvény
genomjaba atjutva intenziv citokinin szintézist, és mértéktelen sejtosztodast general, ezzel eldsegitve a baktérium
elszaporodasat.

Az osztaly 6. rendje a nukleinsavak, a ribo- és dezoxiribonukleotidok polimerjei.

A 2. osztily vegyiiletei (egyszerii specidlis azotoidok) az 1. osztaly anyagaibol képzddnek, a ndvények sziikebb
korében, igy specialisak. A specialis aminosavak (1. rend) legtobbszor egyetlen 1épésben szarmaztathatok a
megfeleld aminosavbol, ilyen a hidroxi-prolin,vagy az S-metil-metionin. Ide tartoznak az univerzalis aminosavak
sztereoizomerjei (D-lizin, D-arginin stb.) is. Az aminosavak dekarboxilezése vezet a 2. rendbe tartozo aminok
képzbdéséhez: tirozin — tiramin, triptofan — triptamin. Két lancvégi aminocsoportot tartalmaznak az ornitinbdl
szarmaztathatd diaminok, mint a putreszcin. A 3. rendbe tartozé amidok kozott univerzalisak az aszparaginsav
¢és glutaminsav aminosavak savamidjai, az aszparagin és glutamin. Egy specialis amid a kapszaicin, a paprika
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csipds hatéanyaga. Fenilalaninbol és 8-Me-nonénsavbol képzddik. Ez utobbi izobutiril-CoA-bdl és 3 mol malonil-

CoA-bol jon 1étre.

|52 EGYSZER(U SPECIALIS AZOTOIDOK |
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11.15. abra Az Azotoidok 3., 4. és 5. osztalya, az egyszer( specialis azotoidok, a cianogén vegyiiletek és a
glukozinolatok. Az dbra nagy méretben ide kattintva t6ltheto le.

A 4. rendet alkoto specialis peptidek koziil univerzalis a glutation, redox folyamatokban vesz részt. Tripeptid,
melyben 2 aminosav (glicin és cisztein) szabalyos peptidkotéssel kapcsolodik, mig a harmadik, a glutaminsav,
oldallancban 1év6 karboxil csoportjadval kot a cisztein amino -csoportjadhoz. A glutation specialis valtozata a
homoglutation sz6jaban, Phaseolus fajokban fordul elé. Szerkezete és funkcidja is hasonl6 a glutationéhoz, de itt
glicin helyett f-alanint talalunk. A legstlyosabb gombamérgek egyike az amatoxinok kdz¢ tartoz6 a-amanitin egy
ciklikus peptid, mely a gylirtin beliil egy tovabbi hurkot is tartalmaz. Kiilonos szerkezete ellenére a riboszéman
szintetizalodik, és végso alakjat utdlagos modositassal nyeri el. RNS polimerdz gatlo, elsdsorban a majsejtek
pusztulasat okozza. A legtobb ciklikus peptid, €s j6 néhany linearis peptid (mely specidlis aminosavakat is tartalmaz)
azonban a riboszéman kiviil, az u.n. nem riboszémalis peptid szintetdz komplexen termelddik. Ez a komplex
baktériumokban és a gombak egy részében van jelen, és olyan hatéanyagokat termel, mint Bleomycin (antitumor
hatast linearis peptid cukor komponensekkel - Streptomyces verticillus), Ciklosporin (ciklikus peptid
immunszupresszor hatasu - Tolypocladium niveum gomba) Vancomycin (antibiotikum, ciklikus peptid cukor
komponensekkel - Streptomyces orientalis).

A legismertebb specialis purinszarmazékok (5. rend) a tea ,,purin alkaloidjai”, a teofillin (1.3- dimetil xantin),
a teobromin (3,7-dimetil xantin) és a koffein (1,3,7-trimetil xantin) AMP-bdl, ill. GMP-bél képzddnek.

CH;

Coffea arabica Koffein
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11.16. abra A tea f6 alkaloidja, a koffein

A 3. osztily a cianogén vegyiileteket foglalja magaba, koztiik a legismertebb amigdalint (11.17. dbra). Képzédésiik
aminosavbol indul, és dehidrogenalas, dekarboxilezés révén alakul ki el3szor az aminosav (az amigdalin esetében
a fenilalanin) nitril szarmazéka. Ezutan a glikozilalodast elékészit6 oxidalas kovetkezik, majd a cianogén vegyliletet
stabilizalo gliikozilalas (UDPGI). Viszonylag kevés (kb. 30) széles kdrben (100 ndvénycsalad) elterjedt vegyiilet
tartozik ide. Amigdalint tartalmaz a keserimandula (Prunus dulcis), a kései meggy (Prunus serotina) a babérmeggy
(Prunus laurocerasus), a kajszibarack (Prunus armeniaca) és szamos mas ndovény termése. A mag dsszezizasakor
aktivizalodik egy, addig az amigdalintol elkiiloniilt enzim, és felszabaditja a mérgez6 cianhidrogént (kéksav=HCN).
Kis mennyiségben csak kesernyés izt ad példaul a magjaval egyiitt fermentalt gyiimolcsokbol parolt palinkaknak,
de nagyobb mennyiségben sulyos mérgezést idézhet eld.

11.17. abra Amigdalin

A glikozinolatok adjak a 4. osztalyt, jellemzden aminosavakbol képzddnek, és szintézisiik kezdeti, aldoximet
eredményez6 1épései megegyeznek a cianogén vegyiiletekéivel. Ezutan cisztein és PAPS kozremiikodésével S-
tartalmt vegyiiletek, S-gliikkozidok jonnek 1étre. A glikozinolatok szama mintegy 100, elterjedésiik néhany
novénycsaladra (pl. Cruciferae) korlatozodik.

Az azotoidok torzsének kétségkiviil legfontosabb vegyiiletei az alkaloidok (5. esztaly). Ez a csoport rendszeriinkben
szlikebb értelmezésii, mint a korabbiak, nem foglalja magaba példaul a mar emlitett purin alkaloidokat.
Meghatarozasunk szerint az alkaloidok képzddése a N-anyagcsere specializalodasanak eredménye, 0 ttja univerzalis
N-vegyiiletekb6l (aminosavak) indul ki, és N-heterociklus kialakuldsahoz kotott. Ez a behatarolas sziikebb, mint
az altalanos alkaloid megjelolés, ami az N-heterociklus meglétét és ,,jelentds élettani hatast” kdvetel csak meg. Az
egyszerii specialis azotoidok (2. osztaly) 5. rendje, a purinszarmazékok (koffein, teofillin, teobromin) példaul
a hagyomanyos felfogds szerint alkaloidok, biogenetikai rendszeriinkben azonban mar nem, mivel specialis
purinszarmazékok tovabbi metilalasaval jonnek létre. A meghatarozasunknak is megfelelé valodi alkaloidok
aminosavakbol képzddnek, valamint ,,aminosav-szerti” univerzalis N-vegyiiletekbdl, mint antranilsav és nikotinsav.
Az antranilsav az auxinok (pl. indol-3-ecetsav) bioszintézisének is lehet kiinduld anyaga (ez a nem triptofanbol
indulé auxin bioszintézis), igy univerzalis, de szerkezete is aminosavra emlékeztet (f-aminokarbonsav). A nikotinsav
maga is gliceraldehidbdl és egy aminosavbdl, az aszparaginbdl jon 1étre Schiff-bazison keresztiil. Az alkaloidok
képzddésének masik elterjedt reakcio tipusa a Mannich-reakcié. Ebben harom reakcidpartner (amin, karbonil, és
egy elektronhianyos C-atom) kozott jon 1étre két kotés. Az amin és az elektronegativ C-atom altaldban egy
aminosavon, mig a karbonil csoport valamely C1, C3, C5 vegytileten foglal helyet. Bar az alkaloid képzés jellemzden
a magasabb rendi novények sajatsdga, egyre tobb adat igazolja, hogy mikrobak és allatok is képesek egyes
alkaloidok szintézisére.

Ornitin eredetii alkaloidok adjék az 5. osztalyban az 1. rendet, mig lizin eredetii alkaloidok a 2. rendet. Mindkét
vegyiilet diaminosav, és atalakulasuk elsé 1épése dekarboxilezés, ami mindkét esetben poliamint (putreszcin ill.
kadaverin) eredményez. A poliaminok egyik lancvégi amino-csoportja helyén transzaminalast kdvetden aldehid
csoport jon létre. Ez a vegytilet (aminobutanal, ill. 5-aminopentanal) mar ,hajlamos” gytiriivé zarddni, s 1étrejon
az N-Me-pirrolinium (ornitinb6l), ill. a piperidein (lizinbdl). A C-atomszam novekedésével szarmaztathatok a
pirrolidin alkaloidok (pl. atropin, 11.19. abra), ill. a piperidin alkaloidok (pl. pszeudopelletierin). Két-két aminosavbol
kiindul6 szintézisben kettds gyliriit tartalmazo6 szarmazékok jonnek 1étre: a pirrolizidin alkaloidok ornitinbdl, ill.
a kinolizidin alkaloidok lizinbdl.
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11.18. abra Az ornitin és lizin eredetii alkaloidok képzddése. Az dbra nagy méretben ide kattintva toltheto le.

Atropin

Hyoscyamus niger

11.19. abra A beléndek és pirrolidin alkaloidja, az atropin.

Az egy-egy aminosavbol 1étrejott szarmazékokhoz nikotinsav kapcsolodhat, igy jon 1étre a nikotin (11.20. 4bra)
ornitinbdl, ill. az anabazin lizinbdl.
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H
% o N
‘ L CH;
N
Nicotiana tabacum Nikotin

11.20. abra A dohany rovardld alkaloidja a nikotin

A tirozin eredetii alkaloidok alkotjdk a 3. rendet. Itt is megfigyelhetd egy visszatéré analogia a tirozin, és a
DOPA (dihidroxi-fenilalanin) kozott. Elsé 1épésben mindkett6bdl amin-szarmazék jon létre dekarboxilezéssel
(tirozin-tiramin, dopa-dopamin). Tiraminbol képzédnek az egyszeri izokinolinok (1. csalad), melyeknél
formaldehid, vagy DMAPP kondenzal az igy létrejott aminnal és a fenil-izokinolinok (2. csalad), ahol C6Cl1
vegyiilet kapcsolodik az aminnal. Dopaminbdl szarmaztathatok a benzil-izokinolinok (3. csalad), a feniletil-
izokinolinok (4. csalad) és a monoterpenoid-tiramin eredetii alkaloidok (5. csalad). Ez utobbi elnevezés abbol
adodik, hogy a tiraminhoz itt egy C10 intermedier, a ciklopentanoid monoterpenoidoknal megismert szekologanin
kapcsolodik. A benzil-izokinolinok legismertebb képviseldje a morfin, hatasos fajdalomcsillapitd és altatd, egyben
amak tejnedvébdl eléallitott dpium egyik legfontosabb alkaloidja. Diacetil szarmazéka a legveszélyesebb kabitoszer,
a heroin, metilszarmazéka pedig a kodein, hatékony kohogés csillapito.
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11.21. 4bra A tirozin eredetii alkaloidok képzddése. Az dbra nagy méretben ide kattintva toltheto le.

345

render -~

http:// www.renderx.com/


images/11_21.jpg
http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

Univerzalis és specialis ndvényi anyagcsere

Sajatos sorozatot képez a tirozin eredetii alkaloidok 2.-4. csaladja: a dopaminhoz kapcsolodo partner rendre C6Cl,
C6C2 és CoC3. Végiil, a tirozinbdl szarmazo alkaloidok 6. csaladja a betalainoké nem aminbo6l, hanem a DOPA-
bol szarmazik. Els6 1épésben az aromas gyiiri felbomlik, majd a keletkezé dikarbonsav ciklodopaval kondenzal
betaciannd. Ha a ciklodopa helyett prolin kapcsolodik a nyiltlancu dikarbonsavval, akkor betaxantinok képzddnek.
A Szegflviraguak rendjébe (Caryophyllales, Centrospermae) tartozé névény csaladok tobbségére (pl. a betalainok
nevét ado céklat - Beta vulgaris - is magaba foglald Diszndparéjfélékre) jellemzo a betalainok eléfordulasa. Ezek
a novények a tipikus ndvényi szinanyagokat, az antocianokat viszont egyaltalan nem termelik. Minddssze a rend
két csaladjaban (Caryophyllaleceae, Molluginaceae) talalunk antocianokat, ezekbdl viszont hianyzik a betalain
termelés képessége. A kétféle anyagcesoport jelen ismereteink szerint nem fordul el6 egyiitt a névényekben. Masképp:
az anyagcsereutak — kiilonosen a specialis, alacsony taxonokra jellemzden — taxonokhoz kapcsoltak, ,.filogenetikai
hovatartozastuak”. A betalainok ugyanakkor képzédnek gombakban is, pl. a 1égyd16 galdcaban (Amanita muscaria).
Ez nyilvanvaloan nem filogenetikai kapcsolat, hanem konvergencia, a gombakban és a fenti novénycsaladokban
a betalain szintézis egymastol fliggetleniil alakult ki.

A triptofin eredetii akaloidok (4. rend) jelentds része a monoterpenoidoknal megismert szekologanin és a
triptamin kondenzacidjabdl szarmazik. A 6. rendbe tartozo hisztidin-eredetii alkaloidok szama, és ismertsége
egyarant csekély. A hisztidin dekarboxilaz hatdsara létrejott hisztamin kevéssé ismert 1épésekben kondenzal egy
C10 vegyiilettel, és jon létre a glohicidin. Az allati és emberi szovetek gyulladasos reakcidoban kulcsszerepet jatszo
hisztamin élettani hatasat novényekben egyelore nem igazoltak.
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5.5.4 triptofan eredeti alkaloidok |
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11.22. 4bra A triptofan eredetii alkaloidok képzddése.

A nikotinsav eredetii alkaloidok kiindulé vegyiilete a nikotinsav, redukciot kovetéen kondenzal egy C8 vegyiilettel,
s jon létre egy megvaltozott szerkezetii, N-heteroatomot is tartalmazoé gytri. Tipikus képviseldjiik a két gytirtibol
felépiild dioszkorin, a yam (Dioscorea villosa) gydkér egyik alkaloidja. A nikotin (11.20. abra) megfeleld
koncentracioban hatékony rovar6ld szernek bizonyult, éppligy, mint a koffein (11.16. abra). Mindkét példa azt a
hipotézist tamasztja ala, hogy az alkaloid képzés egyik lehetséges ¢lettani szerepe a ndvények védelme. Az allitas
értekébdl mit sem von le a tény, hogy a koffein felfogasunk szerint nem tartozik az alkaloidok koz¢, ugyanakkor
szerkezetileg nyilvanval6 a rokonsag. Rovarragas példaul jelentésen noveli a dohany (Nicotiana tabacum) nikotin
termelését, de egyéb biotikus stresszhatasok is kivaltjak egyes alkaloidok szintézisének felgyorsulasat. Az alacsony
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dozisban is jelent6s élettani hatasokat kivalto alkaloidok feltehetden a kémiai alapti kdlcsonhatasokat kozvetitik
novények és veliik egyiitt €16 partnereik és/vagy kartevoik, korokozoik kdzott.

A biogenetikai rendszer leirasat a legvaltozatosabb csoporttal, az alkaloidokkal zartuk. A bemutatott nagyobb
anyagrendszertani egységeknél a teljességre torekedtiink, ugyanakkor az egyes speciesek tekintetében a felsorolas,
jellemzés ebben a terjedelemben csak kiragadott példakra terjedhetett ki.
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12. fejezet - Novényi szimbioézisok
élettana

szerz®: Dr. Paradi Istvan

A fejezet célja a novények és mikroorganizmusok kdzotti, mutualista (mindkét fél szamara kolcsondsen elényds)
jellegli szimbidzisok élettani szerepének bemutatasa. A gorog eredetli szimbidzis kifejezést szigoruan annak de
Bary-féle definicidja és eredeti jelentése (egymastol kiilonbozd él6lények egyiittélése) szerint alkalmazzuk. A
novény-mikroba kapcsolatok rendkiviili valtozatossaga és alapvet6 bioldgiai szerepe miatt a fejezet terjedelmi
korlatai nem teszik lehet6vé azok teljes bemutatasat, Iényeges csoportok most kimaradtak (pl. endofiton gombak,
nem pillangds nitrogénkotd bakterialis endoszimbiodzisok, stb.).

A ndvény-mikroba szimbiozisok legfébb, de nem kizarolagos élettani jellemzdje, hogy valamilyen tapanyaghiany
esetére valo alkalmazkodast jelentenek. A legtobb esetben emellett szamos egyéb ponton kapcsolodnak a novények
élettani folyamataihoz, a vizhaztartason és hormonhaztartason keresztiil a védekezési rendszerig.

A ndvények nitrogén ellatasa a kdrnyezet latszoélagos N-bosége (1égkori N,, humusz) ellenére limitalt, mivel (1)
nincs nitrogenaz enzimiik a N,-fixaciora, (2) csak az oldhato szervetlen N-formakat képesek asszimilalni. Felvehetd
nitrogénbdl pedig altalaban kevés van a legtobb talajban, csakiigy, mint foszforbol és egyes esszencialis
mikroelemekbdl is. Sok névény a tapanyagellatas problémadira a megoldast tehat olyan szimbiotikus organizmusokkal
valé kooperacidban talalja meg, amelyek képesek a N, fixdlasara vagy a talaj oldhatatlan N, P, stb. formainak
mobilizalasara. A bioldgiai nitrogén-fixacid példaul évente megkdzelitéleg 180 millié tonna nitrogént juttat a
1égkorbdl a talajokba, amelynek 80%-a ndvény-mikroba szimbiotikus kapcsolatok révén keletkezik, a fennmarado
rész pedig szabadon €16, vagy gyokérasszocialt szervezetek altal. A partnerek és a szovettani elhelyezkedés
szempontjabol is nagyon valtozatosak a ndvények ¢€s mikroorganizmusok kdzotti mutualista szimbidzisok, ami
arra utal, hogy az evolucioé soran ugyanarra a feladatra is valdsziniileg egymastdl fiiggetleniil, tobb alkalommal
johettek 1étre.

12.1. Bakterialis szimbiozisok

12.1.1. Novényi novekedést serkenté rizobaktériumok

A rizoszféra elsé leirasat Lorenz Hiltner adta 1904-ben, aki megallapitotta, hogy a gyokér €s a talaj hatarfeliiletén
kell lennie egy rétegnek, amelyben kozvetlen kapcsolat alakul ki a novény és a talajbaktériumok kozott és
pillang6sokban a gyokér altal kibocsatott anyagok specifikus és a névény szamara hasznos mikrobakat vonzanak.
A rizoszféra a talajnak az a gyokeret koriilvevd zonaja, amelyre az hatassal bir. Hatara nem hizhat6é meg élesen,
mérete pedig idében és térben valtozik attol fiiggéen, hogy éppen a rizoszféra mikroorganizmusaira, a mobilis
vagy kevésbé mobilis tapanyagokra, vagy esetleg a gyokér altal kibocsatott messzire jutd illékony anyagokra
vonatkoztatjuk. A ndvény altal kibocsatott exudatumok (pl. cukrok, aminosavak) és elhalt novényi részek
tapanyagforrast biztositanak a rizoszféra mikrobialis életk6zosségeinek, mennyiségiik és Osszetételiik pedig
szabalyozza azt. A gyokér emellett mas modokon is befolyasolja a rizoszférat, példaul a pH, vagy az oxidacios
viszonyok valtoztatasaval, fémek komplexalasaval, szerves savak kibocsatasaval, enzimek termelésével, illetve a
talaj viztartalmanak és szerkezetének (aggregatumok képzése és stabilizalasa) modositasa révén.

12.1.1.1. Bakterialis diverzitas

A novényi novekedést serkenté rizobaktériumok (plant growth promoting rhizobacteria - PGPR) jelen
ismereteink szerint a rizoszféraban €16 baktériumok 2-5 %-—at tehetik ki. Olyan szabadon €16, vagy gyokérasszocialt
(gyokérfelszint vagy intercellularis tereket kolonizald) baktériumok tartoznak ebbe a csoportba, amelyek segitik
a novény novekedését, vagy stressztiird képességét. Néhanyan a szimbionta gydkérkolonizald baktériumokat
(Rhizobium, Frankia) is ebben a csoportban helyezik el, de a sziiken vett (és jelen jegyzet keretein beliil is
értelmezett) PGPR csoportba is szamos nemzetség tagjat soroljak (pl. Acinetobacter, Agrobacterium, Azospirillum,
Azotobacter, Bacillus, Klebsiella, Paenibacillus, Pseudomonas, stb.). Az Azoarcus, Burkholderia és Herbaspirillum
nemzetségek egyes tagjai endofiton ¢letmodra is képesek, a Rhizobium és rokon nemzetségei pedig a szabadon
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€16 PGPR csoportba tartoznak, amennyiben egy olyan novény részére jelentenek ndvekedési elénydket, amely
nem specifikus gazdaszervezet €s amelyben nem alakitanak ki gyokérgiimdket. A PGPR csoportra alkalmazzak a
novényi egészségvedo (plant health promoting rhizobacteria - PHPR), vagy gyokérgiimd-serkent6 (nodule promoting
rhizobacteria - NPR) baktériumok kifejezéseket is.

A PGPR kozvetitette elonyok sokrétiiek lehetnek: (1) javithatjdk a tapanyagellatast (biofertilizatorok), (2)
ndvénybetegségek tiineteit €s korokozok fertézésének mértékét csokkenthetik (bioprotektansok, biopeszticidek),
(3) novekedés-szabalyozo anyagok vagy (4) vitaminok termelése révén fejthetnek ki pozitiv élettani hatast a
ndvényre (biostimulansok), illetve (5) xenobiotikumok lebontasat serkenthetik (rizomediatorok). Bizonyos abiotikus
stresszfaktorok ellen is védelmet nyujthatnak (szarazsag, sostressz, magas hémérséklet, aradas, oxidativ stressz,
UV). Sok esetben egy-egy PGPR faj tobbféle modon is elényére valhat a ndvénynek, egy nitrogénfixalo faj példaul
hormontermelésre is képes lehet, vagy a ndvény védekezési rendszerét is serkentheti egyben.

A nitrogénfixal6 endoszimbionta fajok (pl. Rhizobium) is rendelkeznek szamos fentebb emlitett PGPR tulajdonsaggal
az endoszimbidzis kialakitdsanak képessége mellett (pl. hormon- és vitamintermelés, fitosziderofor-termelés,
foszfat-szolubilizalas, patogének elleni védelem). Bizonyos esetekben egyes Rhizobium fajok képesek nem pillangos
novényeket is kolonizalni, példaul rizs, biza vagy kukorica esetén figyelték meg behatolasukat a gyokér apoplasztba
az oldalgyokerek kilépési pontjainal. Egy kiilonleges példa a fotoszintetizald Bradyrhizobium, amely tropusi
pillangdsok szaran képez nagyon hatékonyan miik6dé nitrogénfixald giimoket.

A PGPR jelenléte a gyokér kornyezetében elsdsorban a gazdandvénytol fiigg, ugyanis ezen baktériumok alapvetd
szénforrasai a gyokér altal kibocsatott exudatumok, amelyek ndvényfajtol és kornyezeti koriilményektdl fliggd
mindsége és mennyisége a baktériumok diverzitasat €s biomasszajat is meghatarozza.

12.1.1.2. PGPR baktériumok szerepe a tapanyagellatasban

A szabadon é16 diazotréf (nitrogénfixalé) novekedésserkentd baktériumok egész sora talalhatoé meg a természetes
rizoszférakban, de izolalhatdk a legfontosabb mezdgazdasagi ndvények (rizs, buza, kukorica, cukornad, gyapot)
gyokerérdl is. Kiilondsen nagy jelentségiik van oxigénhianyos talajokban, ahol a denitrifikacio hatasara lecsokken
a nitrat mennyisége. Erre utal az is, hogy szdmos diazotr6f baktérium anaerob, vagy mikroaerob koriilmények
kozott talalhatd meg (pl. rizs rizoszféra). Kiemelhetdek az Azotobacter fajok (pl. A. vinelandii és A. chroococcum),
vagy az elsdsorban fiiféléket kolonizald, de gazdaspecificitassal nem rendelkezd Azospirillum fajok (pl. A. brasilense,
A. lipoferum). Az Azospirillum brasilense hormontermelése révén serkenti a gyokér névekedését és anyagceseréjét,
amely hozzajarul a nagyobb mértékli viz-, és tapanyagfelvételhez. Az alacsony talaj pH irant tolerans
Gluconoacetobacter diazotrophicus a cukornad N igényének tobb, mint felét képes biztositani. Tovabbi diazotrof
fajok a magas pH ¢és sotolerans Azoarcus, a Burkholderia, az Enterobacteriaceae csaladba tartozo Klebsiella,
Enterobacter, Citrobacter, ill. Pseudomonas, valamint a rizs N ellatasanak akar felét biztositani képes Herbaspirillum
génuszok tagjai.

A foszfat-szolubilizalé baktériumok (phosphate-solubilizing bacteria - PSB), a talajban 1év6 oldhatatlan szerves
(pl. fitat) és szervetlen (kalcium-foszfat, apatit) foszforformakat képesek a ndvény szamara felvehetd inorganikus
foszfatta (P;) alakitani (pl. Pseudomonas, Erwinia, Bacillus, Rhizobium, stb. fajok). A szervetlen foszfatokat szerves
savak (pl. glikkonsav, tejsav, valeriansav, ecetsav, oxalsav, stb.) vagy H' szekrécioja révén oldjak fel. A szerves
foszfatok mineralizacidja példaul foszfataz, fitdz enzimek leadasaval valosul meg.

Vashianyos kornyezetben egyes baktériumok (Pseudomonas, Enterobacter, Bacillus, Rhodococcus) szideroférokat
termelnek (pl. entrobaktin), hogy komplexaljak a Fe*'iont, amely igy felvehetévé valik.

12.1.1.3. PGPR baktériumok szerepe a novényi hormonhaztartasban
és stresszélettanban

A PGPR csoportba tartozo szervezetek ndvényi novekedés-szabalyozo anyagok szintézise és exportja révén képesek
kozvetleniil is befolyasolni a ndvényi ndvekedést és fejlodést. A rizoszférabol izolalhatdé PGPR baktériumok
tobbsége képes indolecetsav, valamint citokinin és etilén termelésére, de gibberellinsav s abszcizinsav termelését
is kimutattak naluk. Az auxintermelés a baktériumok kolonizaciojahoz és a ndvényi védekezorendszer kikeriilésé¢hez
jarul hozza. Gyakori, hogy éppen a stresszhelyzetben megemelkedett etiléntermelés gatlasaval serkentik a gyokér
novekedését, amit az ACC deamindz enzim valdsit meg, az ACC (etilén prekurzor) bontasaval. Jelentds szerepiik
lehet szerves (herbicidek, peszticidek, xenobiotikumok) vagy szervetlen (nehézfémek) szennyezok
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fitoextrakcios (ndvényi fémkivonas) képességét. Azospirillum fajok esetén megfigyelték az ozmotikus stresszhez
vald adaptaciot glutamat, prolin, glicin-betain és trehaldz akkumulacio révén, amelynek soran a kolonizalt ndvények
viztartalma magasabb volt.

12.1.1.4. PGPR baktériumok szerepe a kérokozék elleni védelemben

A PGPR baktériumok jelentds szerepet jatszanak a fitopatogén organizmusok elleni védelemben. Szideroforok
termelése révén megkdtik a talaj vastartalmat, amely igy elérhetetlenné valik a patogének szamara (szubsztrat
kompeticid). Antibiotikumok (gombak ellen), hidrogén-cianid vagy gomba sejtfalbontd enzimek (kitinaz, b-1,3
gliikanaz) szintézise révén kozvetlenil is kifejthetnek gatlo hatast. Egyes fajok képesek a Fusarium gombak altal
termelt toxinok lebontasara és igy az azok okozta tiinetek csokkentésére is. A PGPR szerepel az indukalt szisztémas
rezisztencia (ISR) kialakitasaban is. Az ISR egy lokalis patogén infekcid utan a szalicilsav kdzvetitésével az egész
ndvényre kiterjed6 immunvalasz, amely a kés6bbi fert6zés elleni védettséget emeli és annak tiineteit csokkenti. A
PGPR altal indukalt ISR elicitorai természetesen masok, mint patogének esetén, mivel itt nem torténik sejtlizis.
Szalicilsav helyett az etilén és jazmonsav kap szerepet a jelatadasban.

A mezbgazdasagi gyakorlatban az egyik leginkabb alkalmazott PGPR faj a Bacillus subtilis, amely antibiotikum
termelése és kortlinet-csokkentd hatdsa miatt jelentds €s szamos gombapatogén ellen emeli a novény védettségét.
A Bacillus megaterium foszfat-szolubilizalo, auxin- , sziderofor-, és antibiotikum-termel6 képessége jelentds.

12.1.2. Nitrogénkoté endoszimbidzis a pillangésokban

Az egyik leg6sibb és a pillangosok gyakorisaga és fajgazdagsaga folytan az egyik legjelentdsebb ndvény-mikroba
szimbiozis, amely a biologiai N-fixacio alkalmazasaval alapvetoen befolyasolta az 6koszisztéma N-egyenlegét. A
szimbiozis kialakulasa soran specialis szervek, gyokérgiimok (noduluszok) képzddnek a gyokéren (12.1. abra),
amelyekben a szimbionta baktériumok, Gin. bakteroidok talalhatoak. Kialakulasa egy szorosan szabalyozott kétoldalua
folyamat, amelynek soran szamos névényi és bakterialis gén expresszalodik.
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12.1. abra Indeterminalt novekedésii gyokérgiimok vordshere (Trifolium pratense) gydkéren. A: Oldalgydkerekrol
elagazo giimok, kozépsé harmadukban a Lb pirosas arnyalataval. B: Hosszaban keresztbevagott giimé zonai: (a)
merisztéma, (b) infekcios zona, (c¢) nitrogénfixacid zonaja, (d) szeneszcencia zéndja. A méretvonalak hossza 1
mm. Paradi Istvan felvételei

12.1.2.1. Bakterialis diverzitas

A pillangosok tobb, mint 90%-a képezi ezt a szimbiozist a baktériumoknak egy nem monofiletikus (nem kdzds
Ossel rendelkezd) csoportjaval. A giiméképzé Gram-negativ baktériumok tobbsége az alfa-proteobaktériumok
koz¢ tartozo Rhizobiales rend tagja (pl. Rhizobium, Azorhizobium, Bradyrhizobium, Mesorhizobium ¢és Sinorhizobium
nemzetségek), amely filogenetikai szempontbdl polifiletikus, szervezd ereje csak a glimdképzésre valod képesség.
A glim6képzo fajok egy kisebb része a béta-proteobaktériumok kozé tartozik (pl. Burkholderia).

12.1.2.2. A gyokérgumo kialakulasa

A gyokérgiimo kialakulasa a leginkabb tanulmanyozott esetben (borso, l6here, lucerna) egy preinfekcios fazissal
kezdédik (12.2. /A abra), amelynek soran a baktériumok felismerik a megfeleld gazdandvényt és a gyokérfelszint
kolonizaljak. A felismerési folyamatot a nvény altal kibocsatott kemotaktikus szignalok, flavonoidok és betainok
segitik el6. A kovetkez6 Hac (Hair curling) fazisban a bakterilis szignalok hatasara a gyokérszorok erbsen
deformalodnak és meggorbiilnek (12.2. /B abra). Az Itf (Infection thread formation) szakaszban a gyokérszorok
gorbiileteiben a baktériumok leendd belépési pontjan a sejtfal elvékonyodik és a plazmamembran invaginacidjaval
kialakul az un. preinfekciés fonal (PIF), amely az invaginaci6 hosszanti tovabbterjedésével bevezeti a baktériumokat
a gyokérszovet belsejébe (12.2. /C-D éabra), mindig a csticsi részén ndvekedve Golgi-eredetii szekrécids vezikulak
érintkezését a citoplazmaval, belsé szerkezetét pedig egy mikrotubularis halézat biztositja. A PIF-en belil a
baktériumok intercellularis (sejtkdzotti) helyzetiek. A PIF kialakuldsaval parhuzamosan a kéregsejtek
dedifferencialodasa és proliferacidja a nodulusz hisztogenezis primordialis fazisat jelenti a Ccd (Cortical cell
division) szakaszban. A nodulusz kialakulasa soran az Ntd (Noduletissue differentiation) fazisban kialakulnak a
nodulusz kiilonb6zd szovettipusai, igy a kéreg-, szallito-, és kozponti N,-fixalé szovetek. A fejlddé nodulusz
primordiumot a PIF-en keresztiil érik el a baktériumok, ahol megtorténik a baktériumok bejutisa a ndvényi
citoplazmaba egy endocitozis-jellegli folyamat soran a Bar (Bacterial release) szakaszban (12.2. /E abra). A
nodulusz teriiletén sem érintkezik tehat a baktérium a citoplazmaval, mert intracellularisan a PIF membranjabél,
ER és Golgi vezikulakbol felépitett tin. peribakteroid membran (PBM) veszi 6ket koriil. Az igy kialakult képletek
az un. szimbioszomak, amelyekben a Bad fazisban (Bacteroid differentiation) a baktériumok bakteroidokka
differencidlodnak. A bakteroidok mérete tobbszordse a szabadon €16 baktériumoknak és alakjuk is megvaltozhat
(pl. X, vagy Y alakuak lesznek). A bakteroidokat tartalmazo ndvényi sejt is atalakulason megy keresztiil: a PBM
képzésében és a bioszintetikus folyamatokban résztvevd belsé membranszerkezetek mennyisége megemelkedik
€s szamos Uj fehérje szintézise indul be, példaul a bakterialis nitrogenaz ellatasara és a N-asszimilaciora. A fentebb
vazolt szovettani fejlodés a komplexebb felépitésii Gin. indeterminalt noduluszokra jellemz6, amelyekben egy nem
kolonizalt apikalis merisztéma is kialakul. Egyes pillangosok (szoja, torok paszulybab, szarvaskerep) esetén a
gyokérgimok novekedése determinalt, a merisztéma csak par napig létezik, majd a nodulusz névekedése meg is
all. A szovettani elkiiloniilés itt nem alakul ki a glimd belsejében, a fertdzott sejtek keverten talalhatoak a transzportot
bonyolité nem kolonizalt sejtekkel.
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PARADI Istvdn

12.2. abra Gyokérszor kolonizacidja Rhizobium baktériumokkal és a gyokérgiimo kialakuldsa. A: A baktériumok
(ba) a felszint kolonizalva a gydkérszorokhoz (gysz) tapadnak. B: A gyokérszor vége meggorbiil és kialakul a
preinfekcios fonal (pif), amely a sejtmagot (nu) kdvetve ndvekszik a gyokér felé. C: A ndvekedd preinfekcios

fonal eléri az epidermisz (ep) aljat. D: A preinfekcids fonal elagazik a kéreg (ké) osztddo sejtjei altal képzett

nodulusz primordium teriiletén. A szallitoszovetbe (sza) nem nd. E: A preinfekcios fonalon keresztiil bejutnak a

baktériumok a nodulusz sejtjeinek citoplazmajaba, ahol peribakteroid membrannal (pbm) koriilvett bakteroidokka

(br), azaz szimbioszomakka alakulnak.

12.1.2.3. Genetikai szabalyozas

A gazdandvény alapvet6 érdeke, hogy szabalyozza a gyOkérgiim6i mennyiségét, hiszen ezek létrehozasa és
miikodése komoly energia-befektetést igényel. A szabalyozas alapvetd befolyasoldi a kdrnyezeti tényezok (a N
ellatas mellett egyéb stresszfaktorok, pl. szarazsag, hdmérséklet, stb.), megvalositasaban pedig a névényi hormonok
(megemelkedett citokinin/auxin arany) , szimbiotikus szignal receptorok, valamint a nodulacié autoregulacioja
jatszanak szerepet. A szimbidzis szabalyozasa genetikailag egy rendkiviil 6sszetett kétiranya folyamat, amelyben
mindkét fél részérdl szamos gén vesz részt. A novényi gének koziil a Sym és nodulin (Nod) gének emelhetdek ki.
A t6bb, mint 50 tagbol allo Sym gének a szimbiotikus struktirak kialakulasanak és az infekcionak a folyamataban,
mutans térzs azonositasa utan sikeriilt nagyobbrészt felderiteni az adott gének bekapcsolasanak sorrendjét és feltarni
szerepliket a mutansok fenotipusanak vizsgalataval. Indukalodasuk a bakterialis génekkel 6sszekapcsolva, a ,,gén
a génnel szemben” (gene for gene) elmélet szerint torténik. A Nod gének a Sym gének hatdsara indukalodnak.
Szerepiik viszont kevésbé ismert, bizonyos esetekben az jonnan kialakuld organellumok (PIF, szimbioszoma),
illetve szimbiotikus struktirak szerkezeti elemeiként azonositottak dket.

A pillangdsok és endoszimbiontaik kozotti kapcsolat erdsen specifikus, azaz egy adott baktériumtorzs csak a
novények egy szigortian behatarolt korében képes kolonizalni (cross-inoculation groups) és forditva. A specificitas
egymas szignaljainak kolcsonos felismerésével fiigg Ossze. A bakterialis szimbiotikus gének a szimbiotikus
plazmidokon (pSym) lokalizaltak, amelyek a specificitast is meghatarozzak. A 80-as évek elején bizonyitottak be,
hogy egy adott pillangést (afgan borso) kolonizald Rhizobium fajbol izolalt plazmiddal transzformalt eurdpai
Rhizobium torzs képessé valt ezen ndvényben giimdk Iétrehozasara. A rhizobialis nodulacios (nod) gének
transzkripcids szintli szabalyozasa gazdafiiggd és egy, a Rhizobiaceae csaladban erésen konzervalt szabalyozd
szakasz, az Gn. ,,nod box” hatésa alatt all, amely a nodulacids génektdl ,,upstream” iranyban helyezkedik el.
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A nod gének egy része (nodA, nodB, nodC) minden vizsgalt fajban megtalalhato, szerkezetileg és miikodésiikben
igen hasonléak. A nod gének tobbsége mar joval specifikusabb, egy-egy fajra jellemzd, vagy ha tobb fajban jelen
is vannak, funkcionalisan nem azonosak. Ezeket 0sszefoglaléan gazdaspecifikus nod géneknek (nodP, nodQ,
nodH, stb.) nevezik, mert meghatarozzak, hogy az adott baktérium mely gazdandvényeket képes kolonizalni. A
nod gének kizardlag a megfeleld gazdandvény hatasara expresszalodnak, igy szabadon €16 baktériumokban nem.
A nodD gének kivételt képeznek ez aldl, mert ezek konstitutivan expresszalt transzkripciods regulatorok. A nodD
fehérjék a nod boxhoz kotédve a gazdandvénybdl szarmazé specifikus szignal (flavonoidok) hatasara aktivaljak
a tobbi nod gén expresszidjat. A nod gének indukcidja révén a kolonizacid korai fazisaban bakterialis szignal
molekulak termelédnek, az Gn. Nod faktorok, amelyek specifikus receptorokon valo kotédésiikkel a baktériumok
kolonizacidjat, a gyokérszérok gorbiilését és a gyokérgimd kialakulasat inicializaljadk a ndvényben. A
szignaltranszdukcid folyamata soran a Nod faktorok specifikus receptoron valo kotédése egy kalcium oszcillacios
folyamatot indukal az epidermisz sejtben. A Ca®" szint valtozasat Ca>*/kalmodulin dependens fehérjekinaz (CaMK)
érzékeli, amely a CYCLOPS nevii fehérjével asszocialt. Ezt kovetden egy transzkripcids faktorokbol alld
fehérjekomplex a Nod faktor altal indukalodé gének promotereihez kotve inditja el a transzkripciot. A szignal
transzdukcid folyamata az Gin. szimbiotikus utvonal, amely nagyon sok ponton k6z6s az arbuszkularis mikorrhiza
hasonl6 folyamataval. A Nod faktorok p-1,4-kotésekkel kapcsolodo lipokitin-oligoszacharidok, amelyek alapvazat
a nodABC gének termékei €pitik fel, specifikus jellemzdiket viszont mar a gazdaspecifikus nod gének végzik. A
zsirsav oldallanc a membranokon vald atjutast biztositja. A szimbiotikus kapcsolat specificitasa tehat egyrészt a
névényi szignalanyagok (flavonoidok), masrészt és elsdsorban a Nod faktorok specificitdsdnak ereddje.

A szimbiotikus rendszerek (mikorrhiza is) szoros 6sszehangoltsaga a gének miikodésének hierarchikus szervezdelve
¢és a gazdandvény ¢s szimbiontaja kozotti kdlesonds genetikai szabalyozasi kapcesolat miatt sokkal magasabb foku,
mint a parazita rendszerekben. A szimbiotikus géneknek a ndvényi génmiikddés mas rendszereiben, kiilondsen a
patogének elleni védelemben megtalalhatoak a homoldgjai, ezért minden bizonnyal ezen rendszerekbdl jutottak
be a szimbiotikus program rendszerébe is az evolucid soran.

12.1.2.4. A gyokérgumo miikdodése

A gyokérgiimbben folyo alapvetd biokémiai folyamat a kovetkezo:
N, +8¢ +8H' + 16 ATP = 2NH; + H, + 16 ADP + 16 Pi

A légkori nitrogén megkotését a bakteroidok nitrogenaz enzimkomplexe végzi, amely egy hat polipeptidbdl és
kettd kofaktorbol alld 6sszetett enzim. Szintézise a baktériumban torténik, novényi gének altal regulalva. Alapvet6
tulajdonsaga az oxigénérzékenysége, azaz csak anaerob koriilmények kozott képes a 1égkori nitrogén redukalasara.
Miikodésének nagy energiaigénye viszont épp az O,-t fogyaszto 1égzéssel, vagy termeld fotoszintézissel elégithetd
ki. A novény ezért egy mikroaerob kornyezetet alakit ki a bakteroidokat tartalmazd sejtekben, hogy a citoplazma
lecsokkentett O, koncentracioja elegendd legyen a ndvényi sejt €s a bakteroidok respiracidjahoz, de ne gatolja a
nitrogenazt. Ennek érdekében a ndvény fizikai gatat épit ki a bakteroidok koriil az O, diffuzid ellen: szorosan
elhelyezkedd vastagfalt sejtek sorat a glimé parenchima kiils6 szoveteiben, amelyek a belsd, fertézott részeket
elzarjak. A biokémiai gatat az un. leghemoglobin (Lb) jelenti, amely megk6ti az oxigént és a bakteroidok felszinéhez
szallitja. Az Lb a citoplazméban talalhato, szintézise k6zds, mert a ndvény allitja el a globin részt, a baktérium a
hemet. A noduluszok rozsaszin arnyalata is a Lb jelenlétének koszonhetd.

A fotoszintézis termékeinek nagyjabdl 30 %-at hasznaljak fel a gyokérgiimbk, amely koriilbeliil felerészben a
nitrogenaz ATP igénye és a nodulusz felépitése miatt jelentkezik (ez a nodulacié nettd koltsége). A fixalt N
asszimilacidjara és hajtasba torténd transzportjara felhasznalt szénhidratokat a nGvény mar visszanyeri. A kolonizalt
névényi sejt négy C-atomos dikarboxilatokkal latja el a bakteroidot, amely a szabadon é16 baktériumokkal ellentétben
hexo6zokat nem metabolizal. A bakteroid citromsav-ciklusaba belépve ezek ATP termeléshez vezetnek, amelyet a
nitrogenaz hasznal fel és NH, " keletkezik, mely kijut a ngvényi citoplazméba. Az amménium asszimilaciéja mar
a novényi sejt mitokondriumai és plasztiszai kozremiikodésével torténik. A nitrogendzrol és az ammoénium
asszimilacidjardl bévebben a 6. fejezetben van szo.

Amennyiben magas a nitrat szint a gydkerek kornyezetében, nem alakulnak ki giimok, a flavonoidok szintézisét
pedig éppen a nitrogénhiany serkenti. A nitrat kozvetleniil gatolja a nitrogén-fixacié enzimeit (pl. nitrogenazhoz,
Lb-hoz kotve), a nitratreduktaz miikddése pedig elvonja a szénhidratokat a nitrogenaztol. A novény szdmara
rendkiviil fontos, hogy az igen nagy energiaigényli nitrogénfixalé rendszerek csak nitrogénhianyos allapotban
épiiljenek ki, mert a nitrat kozvetlen felvétele joval ,,0lcsobb” megoldas szamukra.

354

http://www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

Novényi szimbidzisok ¢lettana

12.1.3. Aktinorhizas szimbiozis

Az Actinobacteria torzs Actinomycetales rendjébe tartozo Frankia génusz tagjai fonalas szervezddésii baktériumok,
amelyeket eredetileg gombanak hittek (erre utal a rend neve is). Egyetlen faja a Frankia alni, amelynek szamtalan
torzse specifikus nitrogénkotd szimbidzist képez az 6sszes éger fajjal (Alnus sp.) a Betulaceae csaladboél, valamint
a Casuarinaceae (pl. Casuarina sp.— kazuarfa), Coriariaceae, Datiscaceae, Elacagnaceae (pl. Eleagnus sp.— ezlistfa,
Hippophae sp.— homoktdvis), Myriaceae, Rhamnaceae és Rosaceae csalad egyes fajaival. Elterjedésiik a nagy
hatékonysagu nitrogénkdtd rendszernek koszonhetéen elsdsorban gyenge vagy oxigénhianyos talajokon jellemzd,
a szimbidzisban résztvevo novények altalaban pionir fajok. A fert6zés torténhet intracelluldrisan a gyokérszéron
at, vagy intercellularisan az epidermisz és kortikalis sejtek kozott. Minden esetben az aktinorhizas névények
indeterminalt novekedésii gyokérgiimdket, un. aktinorhizas noduluszokat képeznek, amelyek az oldalgydkerekhez
hasonld, tobb lebenybdl allo képletek. A kolonizalt sejtek fokozo6dd auxintermelése hatasara a kolonizalt
oldalgydkerek nagy stirliségben keletkeznek. A ndvényben a Rhizobium-szimbidzishoz hasonlo gének aktivalddnak
(leghemoglobin, nodulinok).

12.2. Gomba-gyokeér szimbidzis: a mikorrhiza

A mindkét félnek kdlcsondsen elényos, azaz mutualista tipusi novény-mikroba szimbiodzis leginkabb elterjedt
formaja a mikorrhiza, amely természetes koriilmények kozott a novények talnyomo tobbségére jellemzd. Mikorrhiza
alatt a novényi gyokér, vagy egyéb tapanyagfelvevd szerv és a gomba rendkiviil szoros morfologiai és fiziologiai
kapcsolatat értjiik. A gorog eredeti mikorrhiza kifejezést Albert Bernhard Frank vezette be 1885-ben, jelentése
»gombagyokér”. Alapvets jellegzetessége, hogy jellegzetes anatdmiai valtozasokkal jar a gyokérben, legféképpen
egy tapanyagatado feliilet kialakuldsaval. A partnerek sejtjei kozott a legtobb esetben tapanyagtranszport folyik,
andvény asvanyi tapanyagokat kap a gydkéren kiviili micéliumbol és a gombat szénvegyiiletekkel 1atja el. Bizonyos
esetekben a ndvény nem kap tapanyagokat, a gomba jelenléte egyéb modokon jelenthet adaptiv eldnydket, példaul
stresszhatasok elleni védelem (szarazsag, korokozok).

12.2.1. Az arbuszkularis mikorrhiza (AM)

Az arbuszkularis mikorrhiza (AM) a legelterjedtebb és legdsibb mikorrhizatipus. Nevét a két partner altal kozosen
létrehozott specialis intracellularis tapanyagatado képletrdl, az arbuszkulumrol kapta. Az AM jellegzetes képletei
altalaban csak festés utan, mikroszkoppal vizsgalhatok, szemmel nem lathatok, mint példaul az ektomikorrhiza
esetén. Az AM gombak legkorabbi sporaleletei —melyeket legalabb 460 milli6 évesnek tartanak— az ordoviciumbol
szarmaznak. A kora devonbol szarmazé (400 millié éves) fosszilidkban pedig a mai arbuszkulumokkal azonos
jellegti struktirakat talaltak. A leletek alapjan igen valdszinii, hogy az AM képzés kulcsszerepet jatszott a ndvények
szarazfoldre 1épésében.

12.2.1.1. Gazdanovények

Az AM annyira elterjedt a ndvényvilagban, hogy kénnyebb azon névénycsaladokat felsorolni, amelyekben nem
talalhato. A zarvatermé fajok 85-90 %-a tipikusan arbuszkularis mikorrhizat képzd csaladok tagjai.Ezek a fajok
foként lagyszartak és tropusi fak (pl. Araucaria, Podocarpus, Agathis), a mérsékeltovi fasszartiak koziil sok
gazdasagilag értékes faj (pl. Acer, Celtis, Citrus, Fraxinus, Olea, Robinia és a Rosaceae csalad tagjai), ezenkiviil
a legtobb nyitvatermo (a Pinaceae kivételével), a harasztok és a majmohak. Az obligat mikotrof névények szinte
minden kdrnyezeti feltétel mellett mikorrhizaltak, azaz a gyokereiket kolonizaljak AM gombak. A pillangosviragiuak
(Fabaceae) kiilonosen aktiv AM képzok, feltehetden a jo nitrogénellatasuk miatt magasabb foszforigényiik miatt
is, amit az AM képzés révén tudnak biztositani. Mas fajok fakultativ mikotréfok, mikorrhizat csak megfeleld
esetben (alacsony tapanyagszintek esetén, vagy extrém kornyezeti feltételek mellett, pl. nehézfém-, vagy sostressz)
képeznek. Léteznek ugyanakkor olyan nem mikotrof 1agyszaraak, melyeknél a mikorrhizaképzés nagyon kismértékii,
vagy teljesen hidnyzik (pl. Brassicaceae, Caryophyllaceae, Chenopodiaceae, Cyperaceae, Juncaceae, Polygonaceae,
Proteaceae csaladok). A novénybiologiai kutatasok legjobban ismert tesztnévénye, az Arabidopsis thaliana is ezen
fajok koz¢é tartozik. Az AM jobbara a kevés szerves anyagot tartalmazo, asvanyos talajokban dominans és jellemz6
a nagy fajdiverzitassal biré novénytarsulasokra (tropusi esderdd, mérsékeltovi fiives sztyepp). Valdsziniileg az
AM képzése egy nagyon 6si tulajdonsaga a névényeknek, a nem mikotrofok és egyéb mikorrhizat képzok masodlagos
jellegek lehetnek, kés6bb elagazott ndvénycsaladokban.
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12.2.1.2. Gombapartnerek

Az els6 arbuszkularis mikorrhizagomba génuszt (Glomus) a 19. szdzadban (1844) irtak le. Egészen a mult szdzad
elejéig csak a talaj felso rétegében talalt sporacsokrok (“sporokarpiumok™) voltak ismertek a Glomus nemzetség
fajair6l. A 19. szazad végén (1897) mar felfedezték a gydkérben az arbuszkulumokat és vezikulumokat, amelyekrol
— az AM szerepének felismerésével parhuzamosan — a 20. szazad elejére bebizonyosodott, hogy szimbiotikus
struktirak. A huszas években sikeriilt igazolni, hogy e szimbidzisban a ndvényeket az akkor még Endogonaceae
csaladba sorolt gombafajok kolonizaljak. Az elsé talajkulturas vizsgalatokat és a spdorak nedves szitalassal valod
elsé izolalasat kovetden a kutatasok kiszélesedtek és a ndvények nagy részénél igazoltak az arbuszkularis mikorrhiza
képzésének lehetdségét.

Az AM gombafajok obligat, aerob szimbiontak, taptalajon csak korlatozott mértékben ndnek, szaprobionta
aktivitasuk nincs vagy csak nagyon csekély mértéki (ellentétben példaul az ektomikorrhizat képzé gombakkal).
Onallo (axénikus) nevelésiik nem lehetséges, igy izolalasuk és fenntartasuk csak specidlis modszerekkel, szaporitasuk
a gazdandvénnyel egyiitt nevelve lehetséges.

Az AM gombak sporai altalaban nagyok (50 - 500 um), magas lipidtartalommal és vastag, tobbrétegt, jellegzetes
sejtfallal birnak, ami morfologiai meghatarozasuk alapja (12. 3. abra). Néhany faj par mm-es, vagy 1-2 cm nagysaga
termotest létrehozasara is képes. Hifaik conocitikusak és sporaik nagyszamu (tobbszaz - tobb tizezer) sejtmagot
tartalmaznak, amelyek valdszinlileg minden esetben haploidok. A sporak tobbnyire a talajbeli, extraradikalis
hifakon képzddnek (12.4. abra), de egyes fajok esetén eléfordul a gyokérben torténd, intraradikalis sporaképzés
is. Genommeéretiik valtozatos: a tobbi gombahoz képest viszonylag alacsony 16,5 Mb-to6l akar 1058,4 Mb-ig terjed,
amelynek oka f6leg a repetitiv szekvenciak nagy mennyisége lehet. Genetikai diverzitasuk magasfoku, egyazon
spora kiilonbo6z6 ITS régiokat is tartalmazhat, de az még nem vilagos, hogy a sejtmagok kiilonboznek-e, vagy egy
sejtmagon beliil talalhatdak a variaciok.

PARADE Istvin

12. 3. Abra AM gombaspoéra (Glomus sp.). Paradi Istvan felvétele
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12.4. abra AM gomba (Rhizophagus irregularis) sporacsokor, sargarépa (Daucus carota) gyokérkultiraban. Paradi
Istvan felvétele

A leirt AM gombafajok szama kevés, ezidaig koriilbeliil csupan 230 fajt izolaltak és hataroztak meg, viszont
rendkiviil elterjedtek és a leggyakoribb talajgombak koz¢ tartoznak. A rizoszférabol izolalt sporak alapjan kapott
fajspektrum altalaban jelent6sen eltér a gyokerekbdl kozvetleniil, molekularis modszerekkel azonositott
gombadiverzitastol, ezért valtozatossaguk nagyobb lehet. Szeptalatlan hifaik miatt sokdig a jaromsporas gombak
(Zygomycota) kozé osztottak Oket. A legutobbi molekularis eredmények alapjan azonban mar a monofiletikus
eredetli Glomeromycota torzsbe, ezen beliil pedig négy rendbe (Glomerales, Diversisporales, és két régebben
elagazott: Paraglomerales és Aschacosporales) soroljak ezen gombakat. Az Aschacosporales rendbe tartozo,
talajfelszinen €16 1-2 mm nagysagl, endoszimbionta Nostoc kékbaktériumokkal szimbiozist képz6 Geosiphon
pyriformis az AM gombak egyik legésibb képviseldje lehet, a gydkerek kolonizacioja el6tti idokbol. Az AM
gombak esetén a faj fogalmanak értelmezése nem egyszeri, 1évén aszexualis, klonalis szervezetek, egy “fajon”
beliil pedig magasszintii genetikai / funkcionalis diverzitassal birnak. Egyes nemzetségekben a sporak baktériumszeri
szervezeteket (bacteria-like organisms, BLOs) tartalmaznak, amelyek tobbsége a Burkholderia nemzetséghez
tartozik és nitrogén-fixacios génekkel is rendelkeznek.

Az AM esetén gomba-ndvény specificitas nincs, vagy nagyon alacsony mértékii: a fent emlitett kisszamu faj
(valamint a nem leirt, esetleg sporat nem képz6 vagy nem izolalhato fajok) élnek egyiitt a névényfajok tulnyomo
részével. Egyazon novényt tobb gomba is kolonizalhat, illetve egyazon gomba tSbb ndvényben is jelen lehet.
Magasabb foku specificitast csak mikoheterotrof ndvényeket (Arachnites, Voyria, Voyriella) kolonizald gombafajok
esetén figyeltek meg. A ndvényfajok erés befolyassal vannak az AM gombak kozosségeinek fajosszetételére, az
AM gombak megfeleld (funkcionalis) diverzitasa pedig alapjaiban hatarozza meg a ndvényi életk6zosségek
valtozatossagat.

12.2.1.3. Az arbuszkularis mikorrhiza kialakulasa és strukturalis
jellegzetességei

A szimbidzis kialakulasa egy genetikailag koordinalt felismerési folyamat eredménye, amelynek soran mind a
rizoszféraban, mind a gyokér felilletén és belsejében szinkronizalt jelatviteli folyamatok jatszodnak le a partnerek
kozott. Mivel a mikorrhiza képzésére a ndvények tulnyomo tobbsége képes, alapvetd és altalanos molekularis és
genetikai jellegzetességek szolgalhatnak hatteréiil. Az AM kialakulasa harom 1ényeges szakaszra kiilonithetd el
(12.5. abra).
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12.5. abra AM kialakulasanak Iépései a sporacsirazastol az arbuszkulumképzésig

A prekolonizacios fazis a gombaspora csirdzasatol a gazdaval vald fizikai kontaktusig tart. A gyodkér
kolonizacidjanak forrasa (propagulum) lehet maga a spora, vagy egyéb kolonizalt gyokérdarab, illetve talajbeli
hifa. A gyodkerek kolonizacidja a természetben azonban tobbnyire nem a lassan csirazo sporakbdl indul ki, hanem
a talajban mar meglévo és kiterjedt halozatot alkotd hifarendszerbdl (extraradikalis hifahalozat), amely a kolonizalt
gyokereket is magaba foglalja. Ezen micéliumhaldzat integritasa biztositja azt, hogy az ijonnan csirazé novényt
rogton kolonizalhassak az adott talajhoz adaptalt és a novények szamara elényodket biztositd, valtozatos AM
gombakozosség tagjai. A hifarendszer sériilése (pl. szantas, durva talajmiivelés, er6zid) €s a modern
mezogazdasagban alkalmazott kémiai hatébanyagok (elsésorban a fungicidek) elpusztitjak ezeket a természetes
kozosségeket, amelyek csak nagyon hosszu id6 alatt épiilnek vissza.

Az AM gombasporak novény jelenléte nélkiil is kicsirazhatnak, de csak korlatozott mértékben ndvekednek, majd
a hifaik visszahuzddnak. Hasonloan a Rhizobium-szimbidzishoz, az arbuszkularis mikorrhiza kialakulasa esetén
is fontos szerepet jatszanak a névény altal termelt szignalanyagok: oldott flavonolok, flavonoidok, izoflavonoidok
¢és egyes illékony anyagok, példaul a CO,. Ezen vegyiiletek serkenthetik a sporacsirdzast, a hifanovekedést, illetve
a hifaelagaz6das mértékét, valamint a novény altal kivalasztott cukroknak és aminosavaknak is van a gomba
szamara serkentd és vonzd hatasa. Az AM kialakuldsa azonban alapvetéen mégis a gyokér altal kibocsatott in.
szeszkviterpén sztrigolaktonokon mulik. Ezen molekulak életideje nagyon rovid, gyorsan bomlanak a talajban,
ezért egy er0s koncentracidgradienst hoznak létre a rizoszféraban, vilagosan jelezve az iranyt a gyokér felszine
fel¢. Tobb évtizede ismerik mar ezt a molekulat, amelyik a Striga nevi parazita novényi génusz csirdzasat indukalja
(ebben az esetben ez tehat az AM szignal egy masodlagos hasznositasa). A gomba a hifandvekedés gyorsitasaval
valaszol a sztrigolaktonok jelenlétére. A random novekedés a gyokér felé iranyul, a hifa sokszorosan elagazik,
majd a gyokér felszinén egy jellegzetes, sok vékony oldalsé elagazassal biro képletet hoz 1étre, amelyekbdl majd
kiindul a kolonizaci6. Ekozben a gomba a Rhizobium fajok Nod faktoraihoz hasonléan, in. Myc faktorokat bocsat
ki, amelyek kalciumszint oszcillaciokat okoznak az epidermisz sejtjeiben €s a ndvény szimbiotikus génjeit indukaljak.

A penetracios fazis soran a gyokér feliiletével érintkez6 hifa adott helyen un hifopédiumot képez, amely egy 20-
40 um hossz, lapos képlet (12.8 /C abra). A ndvény ekdzben elokésziti a gomba behatolasanak helyét a hifopodium
alatt torténd sejtfalvastagodassal és az un. prepenetraciés apparatus (PPA) kialakitasaval, amely a
Rhizobium-szimbidzis preinfekcios fonaldhoz hasonld (12.6. abra). A névény tehat nem passziv elszenveddje,
hanem aktiv résztvevéje és szabalyozéja a szimbidzis kialakitasanak. A PPA kialakulasa eldtt az epidermalis
sejt sejtmagja a gomba majdani belépési pontjahoz vandorol, majd a PPA felépitése soran azeldtt mozog, kijeldlve
annak utjat a sejten keresztiil. A PPA egy vastag citoplazmahid a sejt vakuoluman keresztiil, amelyet mikrotubularis
halozat, mikrofilamentumok ¢és az endoplazmatikus retikulum ciszternai épitenek fel. Amint a PPA kialakult és
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utat nyitott a sejten keresztiil, a hifopddiumbol kiindulo (egyik) infekcios hifa be tud Iépni abba, hogy tovabb
hatoljon a gydkérszovetbe. A sejtfalon vald atlépésnél valdszintileg sejtfalbontd enzimeket hasznal (pektinz,
cellulaz). A PPA altal nyitott csatorna nem intracellularis, azt hosszaban a sejtmembrannal folytonos in. hatérolja.
A gyodkérszovet epi-, €s hipodermalis rétegében a hifak ndvekedése még erdsen korlatozott.

hifopédium gyokérszor \

baktériumok

PPA PIF
H
25
&2
R
o =

sejtfal

sejtmag citoplazma

ER ciszternak vakudlum —

PARADI Istvin

12.6. abra A: az AM prepenetracids apparatusa (PPA) és B: a Rhizobium-szimbiozis preinfekcios fonala (PIF).
Osszehasonlitas

A szimbiotikus fazisalatt a gomba mar behatol a kéreg parenchimatikus részeibe is, ahol a micélium képzddése
felgyorsul és intercellularisan gazdagon elagazik (12.8 /A-B. dbra). Az igy létrejott tn. “kolonizacios egység”
ndvekedése longitudinalisan mindkét iranyban megindul, mikdzben intracelluléris hifahurkokat és arbuszkulumokat,
valamint vezikulumokat képezhet. A hifahurok (“coil”) egy csavarodott hifakoteg, funkcidja valoszintileg — az
intercellularis hifakhoz hasonléan — a szénhidrat-atadas. Az arbuszkulum (goérog eredetli sz6, jelentése “facska”)
a foszfatatadas f6 helye, egyben a két fél legszorosabb kapcsolata. Az arbuszkulumot — amelynek térbeli felépitése
leginkabb egy sz616flirtre emlékeztet — a partnerek egylittesen alakitjak ki tigy, hogy a membranok intergritasa
ekozben nem sériil, a hifa végig az apoplasztban marad. A sejtbe belép6 gombahifa sokszorosan dichotdmikusan
elagazik, 1étrehozva az arbuszkulum nagy feliilettel bir6 elagazasi strukturajat (12.7. abra, 12.8 /E-F abra).

Az anyagatadasi feliiletet a ndvényi plazmamembrannal folytonos periarbuszkuliris membrin (PAM), a
periarbuszkularis tér (hasonld az elsédleges sejtfalhoz, amorf strukturaji, un. interfacialis matrix) és a gomba
membranja képezik. Az arbuszkulum sejtbe 1€p6 vastagabb, elagazas el6tti részét az arbuszkulum térzsének nevezik.
Jellemz6 ra szamos mikorrhiza-specifikus fehérje jelenléte, példaul a PAM tartalmazza a PT4 foszfat-transzporter
gént, amely a gomba 4ltal atadott foszfat (Pi) novénybe juttatasaért felelds, valamint H" ATP-azokat, amelyek a
periarbuszkularis teret savanyitjak, ezenkiviil aquaporinokat. Az arbuszkulumok a talaj-eredetli, gomba altal
szallitott tapanyagok (P, Zn) atadasanak fé helyei. Bonyolult szerkezetiik az ¢lévilag egyik leghatékonyabb
tapanyagatadasi feliiletének 1étrehozasahoz jarul hozza.

A ndvényi sejt az arbuszkulum képzésekor nagy valtozasokon esik at, megnd a citoplazma mérete és az organellumok
szama, fragmentalodik a vakuélum és dekondenzalodik a kromatinallomany, novelve a sejtmag méretét, amely a
sejt szélérdl egy kozponti helyre vandorol. A plasztiszok felszaporodnak és halozatot alkotnak az arbuszkulum
koriil. Az arbuszkulumok buza esetén két-harom nap alatt jonnek 1étre és atlagosan hét-nyolc napig 1éteznek.
Lassan novo6 fasszartakban azonban az arbuszkulum ciklusa joval hosszabb is lehet és morfologidjukat tekintve
maguk az arbuszkulumok is robosztusabbak. Az arbuszkulum eldregedése és felszivodasa utan a ndvényi sejt
visszaalakul és ujabb arbuszkulum képzésére lesz képes. Az arbuszkulumok rovid életideje és gyors fejlodési
ciklusa, a képzésiik nagy energiaigénye ellenére hasznos a ndovény szamara, ugyanis valoszinileg igy képes
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szelektalni a jol mikodo (sok foszfatot nyujto) és kevésbe hatékony képletek kozott, valamint a kiilonbozo kolonizald
gombak kozott is folyamatos versenyhelyzetet teremt.

intercellularis hifa

arbuszkulum torzse

sejtfal €s periarbuszkularis
plazmamembréan membran (PAM)

citoplazma

gomba membran
és sejtfal

periarbuszkularis tér

PARADI Istvén

12.7. abra AM arbuszkulum szerkezete

A hifdk id6sddése soran inter- vagy intracellularis, lipidekben és foszfatban gazdag raktarozé szervek, Un.
vezikulumok johetnek 1étre (12.8 /D abra). Alakjuk valtozo, olykor ritkasan talalhatok, maskor teljesen kitdltik a
gyokér egy részét. Magas P-ellatas vagy alacsony fényintenzitas mellett mind a vezikulumok, mind az arbuszkulumok
¢és a kolonizacios pontok szama csdkken. Egyes AM gombagénuszok nem képeznek vezikulumot, ezért a régebben
hasznalatos VAM (vezikularis-arbuszkularis mikorrhiza) helyett jjabban az AM (arbuszkularis mikorrhiza) névvel
illetik ezt a szimbio6zis).

A gomba biomasszija a gyokér szarazanyag-tartalmanak 20%-at is elérheti. A ndvényen beliili képleteken tul
jelentOs a szerepe az azokkal szoros dsszekdttetésben allo extraradikalis (externalis, vagy extramatrikalis) hifaknak,
amelyek jelentds tavolsagra elérhetnek a gyokérfelszint6l és behaldézzak a kornyezd talajt, a tradicionalisan
rizoszféranak tartott région til is. Szerepiik alapvetden a tapanyagok felvétele és a gyokér felé tovabbitasa. A
sokszorosan elagazo, egyre vékonyodo hifak képesek a talaj legkisebb porusaiba is behatolni és elsGsorban ott
gyakoribbak, ahol a tapanyagok mineralizacioja folyik (pl. bomlo szerves anyagok). Az extraradikalis hifak
kiilonb6zé novényegyedek kozott dsszekottetést is létesithetnek, bar novények kozotti hifak altal kozvetitett
tapanyagtranszportot nem sikeriilt kimutatni.

Az AM kolonizacio két alapvetd fenotipusa a fentebb részletezett n. Arum-tipust és a Paris-tipust, amelyek
szamtalan kombinaciodja 1étezik a névényvilagban. A Paris-tipusu kolonizacio esetén a hifak nem az intercellularis
terekben terjednek, hanem sejtrél sejtre haladva intracellularis hifahurkokat képeznek, amelyekr6l arbuszkulumok
agaznak el. A hifahurkok az arbuszkulumokhoz hasonléan apoplasztikus tapanyagatado képletek (koriilottik a
PAM-hoz hasonl6 un. “pericoil” membrannal).

Az AM kolonizacio meghatarozasanak alapvetd modszere a sejtfalak puhitasa és a gydkerek szintelenitése f6zéssel
(10%-0s KOH-ban), majd festése (tripankékkel, anilinkékkel, savas fukszinnal, vagy egyszeriien tintaval). A
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megfestett gyokerekben (12.8 4dbra) a gomba mennyiségének meghatarozasa mikroszkoppal torténik, kiilonb6zo
algoritmusokkal szamolhato a gyokér kolonizaciojanak intenzitasa, illetve az arbuszkulumok vagy vezikulumok
gyakorisaga. A kolonizaci6 intenzitasanak idébeni véaltozasa a gyokérben altalaban leirhato egy szigmoid gérbével.
A kezdeti lag fazis (amelynek hossza a propagulum denzitasaval forditottan aranyos) utan egy gyors emelkedés
kovetkezik, ami késobb egy standard szintre lassul, amikor a folyamatosan névekvo gydkeérrel a gomba kolonizacio
kiterjedése is tartja a 1épést. Id6sebb gydkerekben a kolonizalt teriiletek jo része azonban mar eldregedett, elpusztult
(ezt egy egyszeri festés nem kiilonbozteti meg), a mikorrhiza inkabb az aktivan novekvd gydkereken miikodik.
A kolonizaci6é mértéke fajfiiggo is, aktiv gyokérnovekedéssel bird fajokban alacsonyabb lehet, de ez nem fiigg
0ssze kozvetleniil a mikorrhiza élettani hatasainak (pl. foszforfelvétel) jelentéségével. A talaj magas foszfortartalma
¢és az alacsony fényintenzitas altalaban csokkenti a kolonizacié mértékét, am ezen folyamatok szabalyozasanak
mechanizmusa még jorészt ismeretlen. A megemelkedett CO, tartalom a ndvény ndvekedésének serkentése mellett
a kolonizacié mértékét is képes novelni. Mikorrhizaldé névény esetén a behatolé gomba nem, vagy csak kis és
atmeneti mértékben valtja ki a névény védekezési reakcioit.
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PARADI Istvn

12.8. abra AM kolonizacioé megjelenitése anilinkékkel festett gyokerekben. A: kolonizalt gyokérrészlet
arbuszkulumokkal (nyilak), B: kolonizalt gyokérrészlet intraradikalis sporakkal, C: hifopodium (nyil), D: vezikulum
lipideseppel, E: arbuszkulum dichotomikus elagazasi szerkezete, F: arbuszkulum és torzshifaja (nyil). A C. kép
akac gyokeért abrazol, a tobbi landzsas utifii. A méretvonalak nagysaga 20 pm (A-C), illetve 5 um (D-F). Paradi
Istvan fotoi
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12.2.1.4. Genetikai szabalyozas

Az AM szimbidzis genetikai vizsgalatdnak alapjat a kolonizacidban vagy szimbiotikus miikdodésben deficiens
mutdnsok vizsgalata biztositotta (pl. 16here, borso, paradicsom, rizs, 16bab, kukorica ndvényeken). A kutatasokat
felgyorsitotta, hogy szamos, eredetileg a nitrogénfixald szimbiozis vizsgélata soran izolalt mutans névényi vonalrol
dertilt ki, hogy az AM képzés terén is mutans fenotipust mutat, azaz a két szimbiozis genetikai hattere atfed. Az
egyik elsd izolalt mutans a Myc™ (Pen”) volt. Ebben a nodulacidra is képtelen borsdban a kolonizacioé a hifopddium
képzésnél leall, az AM gomba hifaja nem tud behatolni a gydkérbe (nincs penetracio). Egyes mutansokban a
hifopodium képzése is zavart szenved, vagy €ppen tul sok, abnormalis méretli vagy alaku keletkezik. Ezekben a
novényekben a sejtfal reakciok feler6sodnek, példaul kalloz rakodik be a hifopodium kornyezetében. Az Ard
mutansok esetében a hifak behatolnak a kéregbe, de az arbuszkulumok képzédése erésen redukalt és ha kialakulnak
is, csokevényesek. A Coi- mutansoknal a hifak behatolnak, de a kortikalis kolonizacié mar gatolt, felfujt, lufiszerii
hifak alakulnak ki a kéreg hataran.

A leglijabb eredmények alapjan majdnem biztosra vehetd, hogy a Rhizobium-szimbiodzis kialakulasahoz sziikséges
novényi génkészlet az 6si AM szimbiotikus génekbdl evolvalodott, de nem minden szabalyozdelem egyezik meg
és az AM géneknek csak egy részérdl lehet sz6. Az AM 6si eredete alapjan feltételezhetd, hogy a nem
mikorrhizaképz6 novények esetén ezen gének szintén jelen lehetnek, de egy-egy alapvetd ponton tortént mutacio
az egész folyamatot “kikapcsolja”.

12.2.1.5. Az arbuszkularis mikorrhiza szerepe a novények tapanyag-
felvételében, kulonos tekintettel a foszforra.

A nitrogén utan a foszfor az az elem, amelynek hidnya a leginkabb limital6 hatast a ndvényi novekedésre. Talajbeli
koncentracidja altalaban a mikromolaris tartomanyba esik, mozgasa pedig foképp csak diffuzidval torténik,
nagyobbrészt pedig immobilizalt allapotban talalhatéd (Fe-, Al és Ca-foszfat, szerves foszforvegytiletek, pl. fitat,
foszfolipidek, nukleinsavak ) kedvezve igy a gyokér koriili hidnyzoéna kialakuldsanak és az iddbeli és térbeli
egyenetlen talajbeli eloszlasnak. Felvétele szervetlen ortofoszfat (H,PO,") formajaban torténik. Szamos P-hiany
hatasara indukalédé morfoldgiai és fiziologiai adaptaciot leirtak mar kiilonb6z6 novényekben. A morfologiai
valtozasok koz¢é sorolhatd a gydkerek szarazanyagtartalmdnak novekedése, a gyokérndvekedés és
gyokeérszérképzédés serkentése. Elettani adaptaciok a nagyaffinitast foszfat felvételi rendszerek mitkodésbe 1épése
és a P-felvételi rata megnovekedése, a rizoszféra savanyitdsa plazmamembran-kotott ATP-dzokkal és savas
foszfatazok, vagy kelatorok kivalasztasa a P mobilizalasa érdekében.

Az arbuszkularis mikorrhiza legjelentdsebb élettani szerepét a gazdandvény P felvételének javitasan és a novény
P tartalmanak novelésén at fejti ki. A mikorrhiza hatasa erésen fiigg a novény aktualis foszfor hianyatol (12.9.
abra), amely a foszfor igény (az a minimalis foszformennyiség, amely az optimalis névekedést vagy szaporodasi
iitemet biztositja) és az aktualis foszforfelvétel kiilonbsége. A mikorrhiza képes névelni a foszfor felvételét, valamint
a novény gyokerének foszforfelvételi képességét morfologiai és/vagy élettani valtozasok révén.
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Minimélis P, amely a névekedéstés
szaporodasi Litemst biztositja

P ellatas (M

P ellatas (NM)

Aktualis P felvétel (dP/dt)

Talaj P elérhetéség

12.9. abra A foszfor-elérhetdség, a P-hiany és P-igény 6sszefliggése mikorrhizalt (AM) és nem mikorrhizalt (NM)
ndvényben

A mikorrhizalt gyokér kiterjedése és talajjal vald kapcsolata, valamint a tdpanyagfelvevd feliilet a gyokérhez
csatlakoz6 extraradikalis hifak révén megndvekszik, amelyekbdl akar tiz méternél is hosszabb eshet 1 cm hosszisagu
kolonizalt gyokérszakaszra. A 2-5 pum atmérdji extraradikalis hifak tobb tiz centiméterre is elérhetnek a
gyokérfelszintdl és a talaj olyan porusaiba is eljuthatnak, ahova a 10-20 um-es gyokérszorok nem.

A mikorrhizalt gyokér kornyezetében a hifak termelése révén a savas foszfatazok mennyisége is megemelkedhet,
ami a szerves P-vegyiiletek (pl. RNS, ATP, CMP) felhasznalasaban jatszik szerepet. Az AM gombak képesek a
szervetlen, kotott foszfatokat is hasznositani példaul a pH csokkentése €s CO, vagy szerves savak kivalasztasa
révén, valamint szinergista interakcioban vannak a foszfat-szolibilizald baktériumokkal.

A gombahifakban tobb foszfat felvételi rendszert (és foszfat transzporter géneket) is azonositottak, amelyek
alacsony, vagy magas affinitasti, energiaigényes folyamatok. A hifakba bejutott P polifoszfatként savas
vakuolumokban akkumulalodik, vagyis a belsé foszfat (P;) koncentracid minimalisra csokken, ami szintén a
felvételnek kedvez. A foszfor ezutan valdszintileg plazmaaramlassal szallitodik az arbuszkulumba, ahol hidrolizalodik
és inorganikus foszfatként (P;) transzportalodik a novénybe (12.10. abra).

A mikorrhizagombak altali foszfatfelvétel a n6vény szdmara nagyon jelentds részt képvisel a teljes felvételbol,
mikorrhizalt novényekben a direkt novényi foszfatfelvételi ut er6sen redukalodik, sokszor nem is miikddik. Az
AM gombak altali P-felvétel még akkor is jelent6s lehet, amikor a kolonizacio alacsony mértékii, vagy a novénynek
amugy nem szarmazik névekedésbeli elonye a kapcsolatbol.

s

amely a Cu esetén akar a teljes felvétel 60 %-at is elérheti. A szervetlen N-formak felvételében jelentdsebb szerepiik
lehet, amely aminosavakka, foleg argininné alakul a hifdkban. Az arginin a polifoszfatokkal egyiitt transzlokalodik
a hifakban a gyokérbe, de a novénynek mar NH, " formaban adodik at, akar a N-ellatas 40%-at is biztositva igy
(12.10. abra). A szulfat, a kalcium, a nikkel, a klor, a szilicium és a magnézium felvételében is szerepet jatszhat a
mikorrhiza egyes szerzék szerint, bar az adatok nem egyértelmiick. A mangan gomba altali felvétele
elhanyagolhatoan kicsi, a mikorrhiza esetén pedig a kisebb gyokérfeliilet és a rizoszféraba kivalasztott tapanyagok
mennyiségének csokkenése miatt (amely a Mn -t redukalé és igy mobilizalé6 mikroorganizmusokat serkentené),
a Mn koncentracioja csokkenhet is a gazdanovényben.

Az AM gomba hifainak fontos szerepiik van nemcsak a Zn és Cu, de mas nehézfémek (Ni, Cd, Ti, U), valamint
az arzén toxikus koncentracioi elleni védelemben is. A hifak mar a talajban, vagy a gydkérben immobilizaljak

--------

(talajtol, ndvény- és gombafajtol, valamint koncentraciotol fiiggden).

364

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

Novényi szimbidzisok ¢lettana

Citoplazma

Kitin Trehaléz

Hexoz NO,*

Glikogén

Glikogén

Urea<<—Arg

PARADI Istvan

12.10. abra Tapanyagatadas 1épései AM esetén. A bal oldali kép egy idealizalt arbuszkulumot jeldl (de a sz€nhidrat
atadas helye nem feltétleniil csak az arbuszkulum). A szaharoz passziv effluxszal jut a periarbuszkularis térbe (1.),
ahol hex6zokka hasitédik. A gomba monoszaharid-transzporter felveszi a hexozokat (2.), amelyek a gomba
micéliumaban glikogén granulumokka és triacil-glicerol (TAG) lipidcseppekkeé alakulnak. Ez utobbiak a hifaban
a hosszutavu szénhidrattranszport egységei, amelyek az extraradikalis micéliumban tovabbalakulnak (pl. kitinné,
trehal6zza, ill. aminosavakka). A foszfatot az extraradikalis hifaban talalhato nagy hatékonysagu foszfat transzporter
rendszerek veszik fel (9.), amelyek polifoszfat-tartalmu vakuélumokban szallitddnak a hifaban. Az arbuszkulumban
ez utdbbibol felszabadulo szervetlen foszfatokat (Pi) feltehetéen egy gomba transzporter adja le (3.) és a novényi
foszfat felvételi rendszer juttatja a ndvényi sejtbe (4.). A gomba a nitrogént nitrat (6.), ammonium (7.) vagy
aminosav transzporterekkel (8.) veszi fel. A hifaban a nitrogén argininként szallitodik a polifoszfatokkal egyiitt.
A gydkérben ezutan a felszabaduld arginin ureava alakul, ami direkt médon, vagy ammoniava alakulva a ndvénybe
szallitodik (5.).

12.2.1.6. Novekedési paraméterek

A legtobb esetben a mikorrhizalt (M) és nem mikorrhizalt (NM) novények 6sszehasonlitasa soran megfigyelhetd
az Gin. mikorrhizas novekedési valasz (12.11 abra). Jellemzéen megn6 a M ndvények hajtas/gyokér aranya, mivel
foképp a jobb tapanyagellatas hatdsdra nagyobb a hajtas és kisebb mértékii a gyokér ndvekedése. Sok esetben a
M névények nagyobb levélfeliilettel is rendelkeznek. Altaldban magasabb a szovetek foszfortartalma is, hacsak a
gyorsabb novekedés nem kompenzilja az emelkedést (de akar luxus felhalmozas is el6fordulhat, amely
foszforhidnyos iddszakban hasznalddik majd fel). Megemelkedhet a virdgok és a termés mennyisége. Pillangos
ndvényekben és aktinorhizas szimbiozist képezd fajokban serkentddik a nodulacid és a nitrogénkotés intenzitdsa.
Bizonyos esetekben azonban, példaul magas foszfortartalom €s alacsony fényintenzitds mellett a mikorrhizas
névények novekedési hatranyba keriilhetnek. A mikorrhiza szimbio6zist fenolodgiai szempontbodl egy mutualizmus-
parazitizmus tengelyen lehet elhelyezni, amelyet alapvetden befolyasolnak a kornyezeti tényezok €s a kolonizacidoban
résztvevo szimbionta gombak. A parazitizmus persze csak latszolagos, ugyanis barmilyen novekedési hatrany
ellenére a kétoldalu tapanyagcsere tovabbra is jellemzd a partnerekre, igy a mutualista jelleg nem valtozik meg.
A mikorrhiza kapcsolat jellemz6 paramétere az in. mikorrhizafiiggéség, amely a nem mikorrhizalt kontrollokhoz
viszonyitott novekedési eltérést jelenti. Azonos koriilmények és gombafajok esetén is szélsdségesen eltérd lehet
a mikorrhizafiiggdség a kiilonbozd ndvényfajok, vagy akar valtozatok kozott is. Azok a ndvények a leginkabb
mikorrhizafiiggdk, amelyek gyokere kicsi (kis gyokér/hajtas arany), kevés gyokérszorrel rendelkezik, illetve a
foszforfelvételt elosegitd enzimei/exudatumai hianyoznak, vagy kisebb mértékben termelddnek.

A mikorrhizalt gyokér rizoszférajaban a baktériumflora, valamint a talajfauna nagysaga és dsszetétele a gombafajtol
erdsen fliggd mértékben és iranyban megvaltozik, ezért ezt az atalakult gyokérkornyezetet a “mikorizoszféra”
névvel is illetik. Az extraradikalis hifak 6nmagukkal és mas egyedek hifaival is képesek anasztomozisra. Az igy
kialakult hifahaloézatot, amely 6sszekdti a ndvényeket a talajban, kézos micéliumhalézatnak nevezik.
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12.11. abra A mikorrhizas ndvekedési valasz. A: 3 honapos mikorrhizalt (jobb oldal) és nem mikorrhizalt (bal
oldal) akac csemeték (Paradi Istvan felvétele). B: Kadmiumszennyezett talajon névé mikorrhizalt (jobb oldal) és
nem mikorrhizalt (bal oldal) fehér here ndvények (Takacs Tiinde felvétele).

12.2.1.7. Szénanyagcsere és szabalyozas

Mig az obligat szimbionta/biotr6f gomba szamara a szimbidzis 1étrejotte az altalanos allaspont szerint mindenképpen
elényos, a gazdandvény szamara a kapcsolat értéke a kiilsd koriilmények fliggvénye. Ha kielégito foszforszintek
mellett a novényben nem csdkken le a kolonizacid intenzitasa, a gomba ,eltartasa” miatt a szimbiozis koltségei
konnyen meghaladhatjak az elényoket. A ndvények ezért a mikorrhiza irdnyaban 6sszetett szabalyozasi rendszerrel
rendelkeznek.

A szabalyozas meghataroz6 tényezd6jének a ndovény foszforhidnyat tartjak, mivel ez a legfontosabb, gomba altal
szallitott tdpanyag. A novény szamara alacsony P-szint esetén nagyobb mértékli a mikorrhizaképzés. Egyéb
tdpanyagok hatdsa dltalaban 6sszetett, de ha a P a tobbihez képest limitalova valik, akkor a kolonizacid intenzitasa
altalaban megnd. Ilyen eset a N-ellatas ndvekedése, mivel ekkor a novény ndvekedésének gyorsulasa miatt csokken
a szovetek foszfortartalma. Feltételezhetd, hogy nem limitalo foszfortartalom mellett pedig a névény lecsokkenti
a szimbionta partnere novekedését. Optimalis vagy magas P-szint esetén, amikor a szovetek foszfortartalma is nd,
altalaban csokken az intracellularis és extraradikalis hifak ndvekedési ratdja, a kolonizacios egységek kiterjedése
¢és a masodlagos kolonizécios pontok képzddése.

Mivel a gomba altal felvett szénhidratok teljesen, vagy majdnem teljesen a ndvénybdl szdrmaznak, a szénhidrat
atadas valtozasa alapvetd szabalyozo tényezd lehet az AM gomba ndvekedésében. Ugyanakkor a tapanyagok
felvételéhez és ndvénybe szallitasahoz is kell az energia, tehat egy ,,jol miik6d6”” mikorrhizagomba tobb szénhidratot
igényel. Amig a foszfor a limitalo tényezoje a fotoszintézisnek, nyereségesen novelhetd a szénhidratkiadas, mivel
a tobblet P-felvétel altal a nett6 fotoszintetikus produkcid is megnd. A mikorrhizas gyodkerek respiracioja 20-30
%-kal magasabb lehet és ennek dont6 része a gombanak tulajdonithatd. Intenziven kolonizalt névényekben az AM
gomba biomasszaja a gyokér biomasszajanak 3-20%-at is elérheti. A ndvény altal a gomba szamara juttatott
szénhidratmennyiséget az 6sszes megtermelt 4 és 20%-a kdz¢ becsiilik.

Nem mikorrhizalt novények esetén a tapanyagfelvétel koltsége rossz tdpanyegellatas mellett joval nagyobb lehet,
mivel tobb szerves anyagot (szerves savak, fitoszideroforok, kelatképzok, savas foszfatazok) valasztanak ki
rizoszférajukba a tapanyagok (direkt és mikrobak altali) mobilizalasa érdekében. Végeredményben a fotoszintézis
termékeinek kb. 20-40 %-a hasznalodik fel igy, ami Osszevetheté a mikorrhiza “eltartdsanak™ koltségével. A
mikorrhiza alacsony foszfortartalmakon kisebb koltségii foszforfelvételi modszert jelent, mint az egyéb adaptaciok,
egységnyi foszfatot ui. a gomba kisebb koltséggel, hatékonyabban képes a novénybe juttatni.

A partnerek kozotti szénatadasra tobbféle mechanizmust is feltételeznek. H'-ATP-4z az inter- és intracelluléris
gombahifak (arbuszkulumok) membranjaban is talalhato, ahol kialakitjak a cukor és foszfat felvételéhez sziikséges
elektrokémiai potencidlgradienst (a cukrokat és foszfatot mindkét partner proton kotranszporttal képes felvenni az
apoplasztbol). Az arbuszkulumok a ndvényi szovetek egyik legsavanyubb teriiletei (pH 2-5 kozott). Feltételezhetd,
hogy az arbuszkulumok inkabb a foszfat ataddsdban fontosak, mig a szénhidratok fdleg az intercelluléris hifakon
adodnak at. A cukor szahar6zként jut a mikorrhizalt gydkerekbe, de a gomba mar hex6zokat vesz fel, amit a ndvényi
invertaz és szaharoz-szintaz gének biztositanak. A felvett hex6zok glikogénné és lipidekkeé (lipidtestekben: triacil-
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glicerolbdl allé mag és ezt koriilvevo egyrétegii foszfolipid burok) alakulva citoplazma-aramlassal szallitddnak az
extraradikalis hifakba, amelyek szénfelvételre és lipidszintézisre sem képesek (12.10. abra).

A ndvény egyik f6 szabalyozo eszkdzének tehat a gomba szénhidrattal (és emellett egyéb tdpanyagokkal, példaul
aminosavakkal) valo ellatasat tartjak, amely tobb szinten torténhet, igy az gydkérexudacio, a gyokérbe torténd
szallitds, az arbuszkulumok mennyiségének ¢&s az arbuszkulumokban torténd transzportfolyamatoknak a
befolyésolasan at. Az exudacié mértéke példaul megnd, ha csdkken a foszfor elérhetdsége.

Kiilonboz6 stresszhelyzetekben (kis fényintenzitas, legelés, kedvezétlen hdmérséklet, patogének, 6zon, herbicidek)
anettd fotoszintetikus produkcid csokkenése mellett a mikorrhiza kolonizacidja és/vagy aktivitasa is alacsonyabba
valik. A szimbiozis altalaban nem épiil le teljesen, mert hosszutavon tovabbra is elényds maradhat, példaul
athidalhatoak a tapanyagok elérhetdségének id6beli valtozasai.

12.2.1.8. Egyéb élettani jellegzetességek

Mikorrhizalt noévényekben altalaban megemelkedik a CO, asszimilaciod intenzitasa, hasonléan a sztoéma-
konduktancidhoz és transpiracidhoz és sok esetben a klorofill tartalomhoz. A hatast egyrészt a megnovekedett
szénfelhasznalasnak, valamint a magasabb citokinin/abszcizinsav aranynak tulajdonitottak. A citokininek serkentik
a Rubisco aktivitasat és a ribuloz-1,5-biszfoszfat regeneraciojat is.

Az arbuszkularis mikorrhiza szamos olyan tulajdonsagot hordoz, melyek bizonyos stresszhelyzetekben jelentos
elényokhoz juttathatjadk a gazdanovényt. Egyfajta stresszpufferként miikodve, tompitja sokféle biotikus
(n6vénypatogén virus, gomba, fonalféreg és rovar) és abiotikus stresszfaktor hatasat és emeli a rezisztenciat. A
korabban emlitett nehézfémstressz mellett jelentds a szerepe példaul a szarazsag elleni védelemben, valamint
szerves xenobiotikumok toxikus hatasait is enyhitheti. A mikorrhizagombak kolonizacidja novelheti a talaj és a
gyokér vizvezetd képességét, de a vizfelvételben feltételezett szerepét nem sikeriilt egyértelmiien bizonyitani.
Csokkenti a szarazsag hatasara indukalodo abszcizinsav termelést, ezaltal nvelve a sztomakonduktanciat. Talajbeli
hifahalozata optimalizalja a talajszerkezetet (Un. mikro- és makroaggregatumokat képez és stabilizal), aminek
hatasara javul a talaj vizmegtarto képessége €s igy a ndvény vizfelvételi lehetdsége.

A mikorrhiza szamos hatasa a ndvény hormonhaztartasanak modosulasan keresztiil valosul meg. A citokininek
szintjét példaul altalaban megemeli. Foszforhidny esetén csokken az etilén szintézisének sebessége, amely igy
kisebb gatlo hatast fejt ki a kolonizacioval szemben. A mikorrhizagombak is termelhetnek ndvekedésszabalyozo
anyagokat, ahogyan azt citokinineket és gibberellineket termel6 csirdzo sporak esetén kimutattak.

A szimbiozis novekedésre és az élettani paraméterekre gyakorolt szerepének értékelésében, foképpen pedig a
hormonalis viszonyok vizsgalataban alapvetd problémat jelent a taipanyagfelvétel serkentésén at kifejtett (kozvetett)
hatdsok ered6jének és a szimbionta gomba kozvetlen szerepének az elkiilonitése. A mikorrhiza szerepének
értékelésében fontos szempont, hogy a mikorrhizat nem képzo fajokat leszdmitva a természetben nem mikorrhizalt
novények csak extrém koriilmények kozott (pl. nagymértékben zavart, vagy elarasztott talajok) talalhatdak, valdjaban
a mikorrhizalt dllapot tekinthetd a természetesnek.

12.2.2. Ektomikorrhiza (EM)

Az ektomikorrhizanak harom alapvet6 struktaralis jellegzetessége (1) a gyokércstucsokat beboritd6 gombakopeny,
(2) a kéregben intercellularisan n6vo Hartig-halé, valamint (3) a gyokérbdl kifelé novo, a talajjal valo dsszekottetést
biztosito hifak, az extraradikalis micélium. Az ektomikorrhiza képzése soran intracellularis penetracio nem fordul
el6. Az EM tobb kiilonb6z6, fliggetlen alkalommal alakult ki az evolucid soran, amelynek soran addig szaprotrof
¢életmodot folytatdé gombak valtak képessé mutualista szimbidzis 1étrehozasara. Az egyes EM kapcsolatok kdzott
ezért is fedezhetd fel viszonylag jelentOs szerkezeti eltérés (ami a harom alapjelleget nem befolyasolja) és ezért
képes a gombak viszonylag széles kore EM kialakitasara. Az eddig megszekvenalt két EM gomba genomjanak
vizsgalata is alatdmasztja ezt, mert a bazidiumos Laccaria bicolor és az aszkuszos Tuber melanosporum kozott
legalabbis nem talaltak kdzos szimbiotikus genetikai eszkoztarat.

12.2.2.1. Gazdanovények

A virdgos novényfajok csupan 3%-a képez ektomikorrhizat, de ezeknek a fajoknak a széleskori elterjedése és
okologiai szerepe miatt az EM mégis kiemelkedden fontos. A Pinaceae (feny6félék), Betulaceae (nyirfafélék) és
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Fagaceae (biikkfafélék) csaladok tagjai az északi, a Nothofagaceae tagjai pedig a déli mérsekeltovi teriileteket
borité erdokben, a Dipterocarpaceae és Caesalpinoideae tagjai pedig a tropusi eséerdékben EM képzok. Csak
néhany cserje és lagyszaru képez EM-et, példaul a naprozsa (Helianthemum annuus) amely hazankban is
megtalalhato. A Myrtaceae (pl. Eucalyptus) és Salicaceae (Salix és Populus) csaladok tagjainal AM és EM képzés
is torténik, az AM altalaban a fiatal novények esetén, az EM pedig a kifejletteknél jelentds. 50 millié éves Pinus
fosszilidkban mar talaltak ektomikorrhizat, de a szimbiozis eredete bizonytalan, elképzelhetd joval régebbi, akar
a Pinus nemzetség kialakulasaval egyideji 130 millios kor is.

12.2.2.2. Gombapartnerek

Nagyjabol 5-6000 gombafaj, tobb aszkuszos és bazidiumos csalad tagja képes az EM létrehozasara, filogenetikailag
18 elkiiloniilé csoportba soroltak 6ket (pl. Amanita, Boletus, Cantharellus, Cortinarius, Hebeloma, Paxillus,
Lactarius, Russula, ill. Tuber fajok). Szamos gasztrondmiailag is értékes faj képez ektomikorrhizat (rokagomba,
varganya, szarvasgombak). Az EM szerkezete és miikodése alapvetden a ndovénypartnerektdl fiigg, amely biztositja,
hogy ilyen széles diverzitassal rendelkez6 gombacsoport tagjaival is hasonld szimbidzis alakuljon ki. A ndvényeknél
altalaban nincs, vagy alacsony a specificitas a gombakkal szemben, ami érthetd, hiszen fontos, hogy minél tobb
lehetséges partnerrel alakitsanak ki kapcsolatot, igy ndvelve a potencidlis elényoket egy adott él6helyen. A gombak
esetén szintén léteznek generalista fajok, de sok esetben irtak le szorosabb specificitast a gazdanovénnyel szemben
(pl. Suillus fajok a Pinaceae csaladdal).

12.2.2.3. Az EM kialakulasa

Az ektomikorrhiza a gyokerek lateralis elagazasain alakul ki, amelyeknek korlatozza a ndvekedését. A talajban
novo gombahifadk a ndvényi szignalok hatasara elagazodnak és a gyokér felé kezdenek ndvekedni, majd az
oldalgyokér koriil bevonatot képeznek, amelybdl kialakul a gombakdpeny. A szignalok az AM esetén azonositott
flavonolokhoz és sztrigolaktonhoz hasonléak lehetnek, de a névényi hormonoknak (auxin, citokinin) is lehet hatasa
a hifak novekedésére. A gombakopeny szine, formaja és szerkezete jellegzetes, a gombafaj meghatarozasara
alkalmas jellegek (12.12. abra), tdmege egy kolonizalt gyokér 20-40 %-at is kiteheti. Amennyiben az oldalgydkér
megnyulasa utan torténik a kolonizacio, az meg is vastagodhat, ebben az esetben alakulnak ki a jellegzetesen
megduzzadt mikorrhizas gyokércsucsok. A gombakdpenybdl kiindulva, az epidermisz felé névekedve hozzak l1étre
a hifak a Hartig-halot, amely a zarvatermok tobbségében csak az epidermiszben lokalizalt (epidermalis tipus), am
a nyitvatermoknél a kérget magaban foglalva egészen az endodermiszig terjedhet (kortikalis tipus). A gomba
behatolasat és haladasat a szovetben minden bizonnyal elésegitik az éaltala kivalasztott sejtfalbontd enzimek. A
gombakdpeny szerepe a tdpanyagok tarolasa €s sziirése, a tapanyagfelvételt és gyokérhez szallitasat a kopenybol
kiagazo hifak, illetve egyszeriibb vagy Osszetettebb szerkezetli, parhuzamosan futé hifakbol allo képletek, az un.
rizomorfok végzik. A rizomorfok tobbszordsére novelik a novény tapanyagfelvevo feliiletét, egy méter gydkérre
akar tobb szaz méter hosszisagh kiagazo hifa is eshet. A fejl6do és érett EM gyokerekbdl szamos specialis, csak
mikorrhiza mellett expresszalodd gént izolaltak, amelyek termékeit dsszefoglalé néven ektomikorrhizineknek
nevezik. Ezek mellett szamos egyébként mikodo gén expresszidjanak emelkedését, vagy éppen gyengiilését is
detektaltak, amelyek az Gsszes gén kb. 10 %-at teszik ki. Az EM kialakulasa soran fontos szerepet kapnak a
sejtfalfehérjéket kodolod gének, a vizhaztartast és sejtfelismerést befolyasolo hidrofobinok, aquaporinok, glikolizis
és citrat-ciklus fehérjék génjei, valamint a ndvényi védekezérendszer génjei (metallotioneinek, HR €s PR fehérjék),
amely gének miikddése jellegzetes mintazatot kdvet a mikorrhiza kialakulasa €s érése soran.
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12.12. dbra EM gyokércsucsok fehér fiiz (Salix alba) gydkéren. A.: Hebeloma crustuliniforme, B: Tuber sp. Paradi
Istvan felvételei

12.2.2.4. Szénanyagcsere

Mar a 19. szazad vége ota ismert, hogy az EM szimbiozis segiti a gazdandvények novekedését. A gomba a ndvénynek
szallitott tdpanyagokért (N, P) cserébe fotoszintetikus asszimilatumokat kap, atlagosan a ndvény altal megtermelt
mennyiség 10-20 %-at. Az EM novények esetén (az AM-hoz hasonldan) altalaban magasabb a hajtas P tartalma
¢s magasabb hajtas/gyokér ardnnyal rendelkeznek, kivéve ha alacsony a fényellatds. Megfigyelték azt is, hogy
egyes gombafajok, de fajon beliil torzsek kozott is 1ényegesen eltérd lehet a gomba hatdsa a gazdandvényre. A
gomba novekedésre gyakorolt hatdsat nagymértékben befolyasolja a szénigénye, ami pedig jorészt a gomba
micéliumanak méretétol fiigg. Az EM gombak kozds jellemzdje, hogy taptalajon ndveszthetdk, de kevéssé képesek
komplex polimerek (pektin, celluldz, lignin) lebontasara, az egyszeri cukrok felvételét részesitik eldnyben. A
gomba ellatasa érdekében a novény szahardzt juttat az apoplasztba, amit egy savas pH optimummal rendelkezd
invertaz bont gliikozza és fruktozza. A savas pH-t a gomba és a névény membranjaban talalhatd H'-ATPazok
biztositjadk. A gomba foleg a gliikozt, de annak hidnyaban a fruktézt is képes felvenni hex6z transzporterével,
amelyek a gomba micéliumaban trehal6zza, glikogénné €s mannitolld alakulnak. Egy novényi monoszaharid
transzporter is megtalalhaté a plazmamembranban, amely visszaveszi a monoszaharidokat, ezaltal csokkentve az
atadott szén mennyiségét és egy fontos szabalyozasi lehetdséget teremtve. Az EM gomba (az AM-hez hasonldan)
a fotoasszimilatumok felhasznalasaval, a P-ellatas novelésével és esetleg hormonadlis hatasokkal képes emelni a
gazdan6vény fotoszintézisének intenzitdsat. Megfigyelték EM novények leveleiben a szahardz-foszfat szintetaz
aktivitasdnak emelkedését is.

12.2.2.5. Tapanyagfelvétel, élettani jellemzék

Az EM alapvetden a N felvételére specializalodott szimbidzis, mivel a sarkkori és mérsékelt égdvi erddkben éppen
a N a leginkabb limitalo tapanyag. (Ellentétben az AM dominalta flives sztyeppékkel és es6erdokkel, ahol inkabb
a P-hiany okoz gondot.) A gyokerek altal elérhetd talajtérfogat tobbszordsét halozzak be a hifak, igy nagy
hatékonysaggal képesek felderiteni €s a névénybe transzportalni a tapanyagok foltokban el6fordulo feldusulésait.
A szervetlen N formak koziil az ammoniumot a nitratnal hatékonyabban képesek felvenni, ami egybevag azzal,
hogy az erdei talajokban az NH, " fordul el nagyobb mennyiségben. A szerves N-formak elérésében is jelentés
lehet a szerepiik, igy a féleg savanyu talajokban jelentds mennyiségben eléforduld aminosavak, illetve egyes EM
gombak esetén a fehérjek esetén is. Az EM jelenlétében a proteolitikus aktivitas is megemelkedik, aminek oka
lehet az EM gomba direkt enzimtermelése és a szaprotrof gombak miikodésének serkentése is.

Az EM a foszfat felvételében is szerepel mind szervetlen, mind szerves kotott formakbol. A K, Mg ¢és Ca
felszabaditasaban, felvételében és transzportjaban jatszott szerepiikrdl is egyre tobb adat gyiilik 6ssze. Foszfatazok,
valamint proton és szerves savak effluxa révén az EM gombak eldsegithetik a kémiai mallas folyamatat, ezzel
gyorsitva a kdzetekben kotott kationok felszabadulasat. Jelentdsek a nehézfémek elleni védelemben is, foképpen
az extraradikalis hifak és a gombakopeny szabad kotohelyein torténd immobilizalds, illetve a kibocsatott szerves
savak altal 1étrehozott kelatok képzése révén. A novények vizellatasanak és szarazsagtiirésének novelésében is
bizonyitott a szerepiik. Az EM gyokerek magasabb hidraulikus konduktancidjanak hatterében példaul az EM esetén
specifikusan expresszal6dd aquaporin gének miikodése allhat, ezenkiviill az extraradikalis micélium vizszallitd
szerepe is lényeges lehet.

12.2.3. Egyéb mikorrhizatipusok

Az AM és EM mellett szamos, szerkezetileg kiilonb6z6 mikorrhizat irtak le, amelyek alapvetéen egy sziikebb
névénycsoport specialis igényeihez alkalmazkodott szimbidzisok. A valtozatossag egyik oka, hogy a novényeknek
alapvet6 hatasa van a gyokereken képzett mikorrhiza tipusara, sok esetben ugyanaz a gombacsoport mas tipusu
mikorrhizat képezhet kiilonbz6 ndvényeken.

12.2.3.1. Ektendomikorrhiza

Szerkezete alapvetden hasonlit az EM-re, azzal a kivétellel, hogy itt intracellularis penetracio is megfigyelhetd
(szeptalt hifak altal képzett hifahurkok). Feny6félék (Pinus, Larix, Picea) csemetéinek korai kolonizacios tipusat
jelentik, amely a fejlédés soran kés6bb atadja helyét az EM-nek. Elettani jellemz6irél keveset tudni, egyes
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feltételezések szerint egy kisebb szénigényli tdpanyagfelvételi mechanizmust jelentenek egy szerényebb
fotoszintetikus produkciora képes fiatal névény szamara. A gombapartner aszkuszos, a Pezizales rendbe tartozo
Wilcoxina nemzetség. Az ektendomikorrhiza vizsgalatanal kiilondsen fontos szempont, hogy kénnyen 6sszekeverhetd
az EM azon tulajdonsagaval, hogy szeneszcens kortikalis sejtekben képes intracellularis kolonizaciora.

12.2.3.2. Arbutoid mikorrhiza

Az Ericaceae csaladba tartozo lagyszart Pyroleae nemzetségcsoport (kortikék), valamint az Arbutoideae alcsalad
Arbutus (szamocafa) és Arctostaphylos (medvesz616) fasszari nemzetségei az egyébként EM-et képz6 bazidiumos
gombakkal (pl. Hebeloma, Laccaria, Lactarius, Rhizopogon, stb. fajok). Gn. arbutoid mikorrhiza kialakitasara
képesek. Az EM-hez hasonlé gombakdpeny és Hartig-halo alakul ki, de emellett a kéreg kiils6 sejtjeiben
intracellularis hifahurkok is talalhatok. Funkcionalis jelentéségiik az EM-hez lehet hasonld. Pyrola fajok esetén
jelezték, hogy a gombak kettds kolonizacids képessége és a két parhuzamos gazdandvény térbeli kozelsége
lehetdséget teremt ezen ndvények szamara a részlegesen mikoheterotrof életmodra. Ebben az esetben a gombapartner
nemcsak a nitrogén, de az EM szimbiozist képz6 gazdandvény altal megtermelt szén forrasa is lehet az arbutoid,
egyébként részlegesen klorofillhianyos partner szamara.

12.2.3.3. Erikoid mikorrhiza

Az Ericaceae (Hangafélék) rend tagjainak Skologiai szerepe és foldrajzi elterjedtsége is jelentds: a rendkiviil
tapanyagszegény talaju fenyérek, tundrak, mediterran cserjések tipikus ndvényei. A rend tagjainak tobbsége erikoid
mikorrhizat képez az aszkuszos Rhizoscyphus ericae gombaval (Helotiales rend), bar mas gombakrol is feltételezik
ezt a szerepet. A hangafélék gyokerein nem talalhatok gyokérszorok, ellenben nagyon finom, vékony, szérszerti
gyokereik vannak. Ezen vékony gyokérrészekben az egyszerii felépitésii sztélét egy két sejtrétegli kéreg hatarolja
(endodermisz és exodermisz), majd az epidermisz kovetkezik, amelynek érett sejtjeiben a kolonizacio lokalizalt.
Az epidermisz idésebb gyokerekben eltiinik, ezért csak meghatarozott kori gyodkerek képesek a mikorrhiza
létrehozasara ( a kolonizalt sejtek életideje kb. 5-6 hét). A hifa a behatolas utan hurkot képez, amely szinte teljesen
kitolti a sejtet. A sejtmembran és a hifa kdzott egy Un. interfacialis matrixot azonositottak, amely feltehetéleg az
anyagatadas szintere, a novényi sejtben pedig felszaporodnak az endoplazmatikus retikulum €s a mitokondriumok,
jelezve a magasszintli metabolikus aktivitast. Az erikoid mikorrhiza élettani szerepe a tdpanyagok felvételének
javitasa, azok novénybe szallitdsa. A gombak jelent6s szaprotrof képességekkel birnak, amely segitségével
mobilizalni képesek a kotott szerves N €s P formakat (pl. extracelluléris enzimek révén). Komoly szerepiik lehet
még a potencidlisan toxikus fémek elleni védelemben is.

12.2.3.4. Orchid mikorrhiza

Az Orchideaceae az egyik legnagyobb diverzitassal rendelkez6 névénycsalad, jelen becslések szerint 20-35.000
fajjal, emellett az egyik leginkabb specializalt novénycsoport, amely nagyjabol 80 millio éve alakulhatott ki és
kozmopolita elterjedéssel bir (bar tobbségiik tropusi). Magjaik rendkiviil kicsik, endospermium nélkiiliek, ezért
mar a csirazaskor mikorrhizapartnerre szorulnak. A gombapertnerek a zold, fotoszintetizalo orchidedk esetén
jellemzden a polifiletikus bazidiumos (anamorf) Rhizoctonia nemzetség tagjai. Jellegzetes intracellularis hifahurkot,
un. pelotont képeznek az embridban, az abbol kialakulo csirandvényben, az Gin. protokormban és a kifejlett egyedek
rizomaiban vagy gyokereiben (a kéreg kiilso részében). A peloton egy sokszorosan elagazo és feltekeredett hifa,
amelynek életideje rovid, kb. egy nap, de eltiinése utan a ndvényi sejt Gjra kolonizalhato. A lizis oka vélhetden a
ndvény védekez6 rendszerének aktivalodasa (savas foszfatazok, 1,-3 béta glilkanazok, kitinazok). Hasonloan tehat
az AM-hez, de ellentétben az erikoid mikorrhizaval, egy szerkezetileg rendkiviil dinamikusan alakul6 kapcsolatrol
van sz6 az orchid mikorrhiza esetében. A csiraz6 ndvény mikoheterotrof, természetes koriilmények kdzott a gomba
altal biztositott szénforras nélkiil novekedésre képtelen és majd csak a z6ld levelek kifejlodésekor valt autotrof
¢letmddra. A ndvény ugyanakkor élettani értelemben nem obligat szimbionta, a gomba nélkiili nevelés lehetséges,
ha megfeleld felvehetd cukrokat tartalmazo taptalajon né. A gombak valtozatos szénforrasok lebontasara képesek
(pektin, keményitd, celluloz, lignin). A szénellatas mellett a ndvény N- és P-igényének kielégitésében is komoly
szerepik van. A gomba fotoszintetikusan megtermelt szénhidratokat kap a kifejlett nGvénytdl, bar ennek jelentdségét
sokan vitatjak. Az orchidea ndvény és gombapartnere kozotti szimbidzis kialakulasa az AM-hez viszonyitva sokkal
valtozatosabb és bizonytalanabb. A fejlédé ndvényben sok esetben alakulhat ki parazitizmus a gomba részérdl és
nem egyértelmil a mutualizmus stabilizalodasa minden esetben, mert ahhoz mindkét fél részérdl a védekezési és
parazita folyamatok folyamatos, dinamikus egensulya sziikséges (ellentétben az AM esetén jellegzetes, rovid ideig
tart6 és alacsony intenzitast ndvényi védekezési valasszal).
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12.2.3.5. Monotropoid mikorrhiza és egyéb mikoheterotréf mikorrhiza
kapcsolatok

A klorofill és igy az 6nall6 autotrof szénellatas elvesztésének egyik lépcséfokat jelentik a mikoheterotréf novények,
amelyek a gombapartneriik epiparazitaiként viselkednek, gyakran kozvetve a gomba egyéb mikorrhizas kapcsolatabol
szarmaz6 szénforrasokat hasznalva fel. A legtobb mikoheterotrof fajt az orchideafajok adjak, amelyek esetén a
klorofill elvesztésének széles skalaja figyelhetd meg, a teljesen klorofillhianyos fajoktol (pl. Neottia nidus-avis)
arészlegesen autotrof, in mixotrof fajokig (pl. Limodorum abortivum, Corallorhiza trifida). Tipikus mikoheterotrof
fajok még egyebek mellett példaul a fényhianyos éldhelyeken eléforduld, un. monotropoid mikorrhizat képzo,
Ericaceae csaladba tartozo Monotropoideae alcsalad minden tagja, amelyek EM gombafajokkal allnak kapcsolatban,
illetve az AM gombak altal kolonizalt Gentianaceae csalad egyes fajai.

A monotropoid mikorrhizat képz6 fajok szoros kozelségben élnek a gombapartner EM tiilevelii gazdandvényeivel
¢és a gomba, a fenyd és a monotropoid ndvény gyokerei szoros kozelségben, egy Un. gydkérlabdat hoznak 1étre. A
vastag gombakdpeny és az epidermiszre korlatozodé Hartig-halo itt is megfigyelhetd, a monotropoid mikorrhizara
jellemzo specialis képlet azonban az un csap (peg). A csapok kialakulasa soran Hartig-halobol kiindulo hifak
meghatarozott pontokon behatolnak az epidermiszsejtekbe, amelyek sejtfala magaba adgyazza a hifat. Ezutan a
beagyazo sejtfalbol nyulvanyok novekednek az epidermiszsejt belsejének iranyaba, megndvelve a csap feliiletét,
amely igy egy transzfersejthez lesz hasonlatos. Feltehetbleg ez a szerkezet felelés a gomba részérdl torténd
anyagatadasért. Végiil, nagyjabol a terméséréssel egyiddben, a csap végébol egy névényi membran altal hatarolt
zsakocska tiiremkedik be az epidermiszsejt citoplazmajaba, amely a gomba altal képzett csap anyagat tartalmazza,
de kozvetlenill nem érintkezik a citoplazma tartalmaval. Ennek szerepe kérdéses, az anyagatadasi funkciora
nincsenek egyértelmi bizonyitékok.

A mikoheterotréf orchideafajok nem Rhizoctonia fajokkal, hanem féleg a kornyezo fakat kolonizalé6 EM gombakkal
lépnek kapcsolatba, kisebb részben pedig patogén vagy lebontdé gombakkal. A gombapertnerek a legtobb esetben
ugyanugy pelotonokat képeznek a kéreg kiilsé részén, mint a fotoszintetizalé fajokban, azaz a novény altal
megszabott struktaralis jelleg itt is érvényesiil. El6fordul a monotropoid jellegiih6z hasonlé csapok kialakulésa is.

Az AM gombak altal kolonizalt névények (pl. Gentianaceae, Polygalaceae, Corsiaceae, Triuridaceae) esetén szintén
feltételezhetd, hogy a gomba altal kolonizalt autotrof ndvények a forrasai a mikoheterotroéfok altal a gomban
keresztiil felvett szénvegyiileteknek. Az AM alapvetden Paris-tipust kolonizaciot mutat, kiterjedt hurokképzéssel
a kéregben, amelyek degeneralédhatnak.

A mikoheterotrof novények egy sajatos formajat jelentik a “csald” kapcsolatnak, a gomba szamara ui. semmilyen
egyértelmil elény nem szarmazik a kapcsolatbdl az eddigi ismeretek alapjan. Erre utal a kiilondsen magasszintii
specificitas is, a parazita jellegli névénynek alkalmazkodnia kell a gombapartnerhez csaktigy, mint mas parazita
kapcsolatok esetében ez megfigyelhetd.

12.3. Zarszo

A ndvénybiologia egyik alapvetd paradigmaja doélt meg annak felismerésével, hogy a természetben a ndvények
sohasem ¢lnek egymagukban, miikodésiik elvalaszthatatlan részét képezik a szimbionta szevezetek, a természetes
viszonyok értelmezése tehat csakis egy komplex szimbiotikus rendszerben lehetséges. Valojaban a steril koriilmények
kozott, szimbionta nélkiil nevelt novényegyedek tanulmanyozasa egy a természetben soha elé nem forduld allapot
vizsgalata.
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