EOTVOS LORAND TUDOMAN YEGYETEM [& :
TERMESZETTUDOMANYT KAR \@ 2.

A N OVE NYI Dr. BRATEK ZOLTAN

Dr. FODOR FERENC

ANYAGCSERE Dr. KIRALY ISTVAN
z Dr. NYITRAI PETER
ELETTANA | or paraoiistvan
Dr. RACZ ILONA
Dr. RUDNOY SZABOLCS
Dr. SARVARI EVA
Dr. SOLTI ADAM

Dr. SZIGETI ZOLTAN
Dr. TAMAS LASZLO




A novényi anyagcsere élettana

Dr. Bratek Zoltan (4. fejezet)
Dr. Fodor Ferenc (2. fejezet)
Dr. Kiraly Istvan (11. fejezet)
Dr. Nyitrai Péter (3. és 5. fejezet)
Dr.Paradi Istvan (12. fejezet)
Dr. Racz liona (1. és 9. fejezet)
Dr. Rudnédy Szabolcs (7. fejezet)
Dr. Sarvari Eva (6. fejezet)
Dr. Solti Adam (3. fejezet)
Dr. Szigeti Zoltan (10. fejezet)
Dr. Tamas Laszl6 (8. fejezet)

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 anyagcsere élettana

irta Dr. Bratek Zoltan (4. fejezet), Dr. Fodor Ferenc (2. fejezet), Dr. Kiraly Istvan (11. fejezet), Dr. Nyitrai Péter
(3. és 5. fejezet), Dr.Paradi Istvan (12. fejezet), Dr. Récz Ilona (1. és 9. fejezet), Dr. Rudndy Szabolcs (7. fejezet),
Dr. Sarvari Eva (6. fejezet), Dr. Solti Adam (3. fejezet), Dr. Szigeti Zoltan (10. fejezet), és Dr. Tamas Lasz16 (8.
fejezet)

szerkeszto:

Dr. Fodor Ferenc

Az abrakat készitették:

Dr. Fodor Ferenc, Klement Szilvia, Merényi Zsolt, Dr. Nyitrai Péter, Dr. Paradi Istvan, Paldi Katalin, Dr. Rudnéy
Szabolcs, Dr. Sarvari Eva, Dr. Solti Adam, Szényi Monika

lektor:

Dr. Lang Ferenc, Dr. Takacs Imre, Dr. Takacs Tiinde

Szerzdi jog © 2013 Edtvos Lorand Tudomanyegyetem

E konyv kutatasi és oktatasi célokra szabadon hasznalhat6. Barmilyen formaban val6 sokszorositasa a jogtulajdonos irasos engedélyéhez kotott.

Késziilt a TAMOP-4.1.2.A/1-11/1-2011-0073 szamu, ,E-learning természettudoményos tartalomfejlesztés az ELTE TTK-n" cimii projekt
keretében. Konzorciumvezet6: Eotvos Lorand Tudomanyegyetem, konzorciumi tagok: ELTE TTK Hallgatoi Alapitvany, ITStudy Hungary
Szamitastechnikai Oktato- és Kutatokozpont Kft.

Hemzeti Fejlesztdsi Ugynoksty

§ henyitergovhu — ; [ #
wwe ujszec i — MAGYARORSZAG MEGUIUL SZECHENY!I TERV

A projekt az Eurdpal Unid timogatasdval, az Eurdpal
Szocialis Alap tarsfinanszirozasaval valosul meg.

http:// www.renderx.com/


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

Tartalom

EIOSZO ..oniieiii et a ettt ettt aaanaas viii
1. A nOVENYT ZENOM SZETVEZOMESE .....vvuitneiteii ettt et et e e e te et e et et e et e et e et e et e et e et e et eaeeaaneesneerneenns 1
Lo 1 BEVEZEIES ..ot et e 1
1.2. A sejtmagi genom fElEPILESE .....uiivniiiiiiiiie i e 1
1.2 1. TOIENEtE AtEKINTES ...eeuneiitn ettt et e e e et e e e eaens 1
1.2.2. A SejtmMagi ENOM METELE ....ovuuirniineiieiteiteeen et eeteeteateaeeereeerneerneeteeneanaeaneranaraneees 2
1.2.3. A sejtmagi genom strukturalis és funkcionalis szervezOdése ............covvvveiineiineiineinnennnnnn. 7
1.3. Az organellaris genomok SZETVEZOAESE ..........uivniiniiieiieeiie et et et e e e e e e e aanas 14
1.3.1. A plasztiszgenom SZErVEZOUESE ........evuuiiuniiieiieii e e et et e e e e e e e e e e eaens 15
1.3.2. A mitokondrialis genom SZerveZOAESE .........cevuiiriiniiieiie e e e e 18
1.4. A genom megvaltoztatasa — transzgénikus nOVENYEK ...........ccoooviiiiiiiiiiiiiiiiii e 20
1.4.1. Transzgénikus novények eldallitasanak lehetdSégei ..........vvvvniiiiiiiiiiiiieiiieieee e, 21
1.4.2. A transzgénikus névények eldallitasanak céljai, gyakorlati alkalmazasok ....................... 24
1.5, TrodalomyE@YZEK ......oouiiniii e et a e 26
2. A novények vizhaztartasa, asvanyi taplalkozasa, transzportfolyamatok ................ccoeevviiiiiniiiniiinniinennnnns 29
2.1. A NOVENYEK VIZNAZIATTASA ....uuivniineiie et e e e e et e e et e e e e e e e e e 29
2.1.1. A viz fontosabb tulajdonsagai a névényi élet szempontjabol .............c..coeeviiiiiiiniinninnn.n. 29
2.1.2. A viz m0zgasa a NOVENYEKDEI ........iivniiiiiiiii e 29
2.1.3. A vizmozgast befolyasold tényezOk a noveényi sejtben ..........ccceveiveiieiiiiiiieiineiieeieeienes 32
2.1.4. A tala] VIZEArtalma ..........cooiiniiiiii e 35
2.1.5. A gyokér vizfelvétele a talajbol .........ccoooiiiiiiiiiiiiii 36
2.1.6. A viz mozgasa a gYOKEIDEN ... ...couiiiniiiiiii e 38
2.1.7. Az intakt novény vizfelvételének kohézids elmeélete ...........ooviviiviiieiiiiieiieieeieeaenes 38
2.1.8. A LTANSPITACIO 1.uevveieeie et et e et et e e et et e et e e e et e et e et e st e st eaneeaneeaeeaeaeeannaes 40
2.2. Anyagfelvétel, anyagszallitas a nOVENYEKDEN ..........oiiviiiiiiiiiiiei e 40
2.2.1. Anyagtranszport a nem ozmotikus térfogatban ................cooceiiiiiiiiiiiiiiii 41
2.2.2. Anyagtranszport az ozmotikus térfogatban .................cocooiiiiiiiiiiiii 41
2.2.3. Hossz0 tavil anyagSZallitas ............viiuiiiniiieiie e e e e 47
2.3. A novények asvanyi tAPIAIKOZASA ..........oivuiiiniiieie et 52
2.3.1. A talaj, mint tApanyagforras ...........oiiuiiiniiieii e 53
2.3.20 A TIZOSZICTA ... 53
2.3.3. Az asvanyi anyagok felvétele és a hozam ..............coooviiiiiiiiiiiiiiii e 54
2.3.4. A tapelemek CSOPOTtOSIEASA ....uvvuiieiieiii it e i e e e et et et et e e e e et e et e et e e eannas 55
2.4, AJANIOtt IrOdALOM .. .uuiinie e et 66
3. FOOSZINIEZIS ...eeneeite et ettt ettt et et et ettt e et e e e e e e e e 67
Bl BEVEZELES ...ttt et 67
3.1.1. A fotoszintézis kutatasanak tOrtENELE ............vieuuiiiiiiiiii it 67
3.1.2. A fotoszintetizalO lOIENYEK .........ovvniiiiiiiiei e 68
3.2. Fotoszintetikus PIGMENLEK ..........iiuniiiiiiiiieiie et e e e e e e e e e e et eeaeeaeeaneeaneanns 70
3.2, 1. KIOTORIIOK .t 70
3.2.2. FIKODIINEK ...ceenieiieei e et 71
3.2.3. KarotinoidOK ........eeuuneiii e 72
3.3, A fENY ADSZOIPCIOJA 1.univneiineiie ettt et e et e e ettt r e aans 73
3.3.1. Gerjesztési energia AtadASA ..........ceuiiriiiieii et e e et aanas 77
3.3.2. A fOtOKEMIAT TEAKCIO ...evuneiiti ettt ettt e e e e 79
3.3.3. Két fotokémiai rendszer bizonyitékai ...........cccooviviiiiiiiiiiiiiiii e 79
3.4. A fotoszintetikus Struktlirak ...........cooiiiiiiii e 81
3.4.1. A fotoszintetikus apparatus nem-pigment kofaktorai ...............ccoeeoveiiiiiiiiiiniiiniineinn. 83
3.4.2. Klorofill-protein KOMPIEXEK .......c.ueiieiiiiiiiiiieiiiei e eane e 84
3.4.3. FIKODIHPIOtEINEK ...ovuniiniiiiiiieiiei ettt e e et e e e e e e e e e e s eaenas 90

3.4.4. A fotoszintetikus apparatus felépitésében szerepet jatszo tovabbi fehérjék és
0101 0) () PP 92
3.5. A fotoszintetikus eleKtrontranSZportlane .............ooiueiiiiiiiiiieiiie e 96
3.5.1. A 1I. fotokémiai rendszer MUKOAESE ........ccuueiitniiiiiieiiie e 97
3.5.3. A citokrom bg/f komplex MUKOAESE ........oeevueiiiiiiiiiii e 100

iii

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 anyagcsere élettana

3.5.4. Az 1. fotokémiai rendszer mUKOAESE ..........ccoouuiiiiiiiiiiiiiiiii i 101

3.5.5. Az elektrontranszportlanc altal szallitott elektronok utja: linearis és ciklikus
3] [ 8 (0011 011577 0o AP 103
3.5.6. Fotoszintetikus elektrontranszportlanc bakterialis fotoszintetizalo szervezetekben ........... 104
3.5.7. FOtOTOSZIOTIIACIO .. oevvniiiie i e 105
3.6. A szén-dioxid megkdtése €s reduKCiOfa .. ....ccuuniiiiniiiiiiii i 107
3.6.1. A Cs-as CO,-megkotes felfedezEse ... ....uviruniiiiiiiiniiiiniiii e, 107
3.6.2. A CalvIn-CiKIUS T€AKCION .. eeeuuiiiiiiii ettt 108
3003  RUDISCO . ovuniiieiiie e ettt et 109
3.6.4. A RUDISCO-AKEIVAZ ....ceiiiiniiiiiii i e 112
30650 A TENYICZZES ..uiiiiiii e 114
3.6.6. Szén-dioxid koncentrdld mechanizmusok .............ccccooviiiiiiiiiiiiiinii 116
3.6.7. A COp-meGKOES Cgm€8 TLJA ..evvnneirineiiineeii ettt ettt e e 117
3.6.8. A CAM-tipust CO,-megkdtés (Crassulaceae Acid Metabolism) ........c...ceuuveeeiniiinniennn.. 122
3.6.9. C4-€S Ut €Y SEItDEI ..uivuiiieii ettt e e et e et e e e e e e 124
3.6.10. A szén-dioxid megkdtés GkofiziolOgiaja .........oeevuniiiiiiiiiiiiiiiiii e 125
4. Légzeés €s SZENNIATAL ANYAZCSEIC .....eeuuniiiieiii ettt et ettt e e et e e et eeaaees 131
4.1 Lebonto (katabolikus) és felépitd (anabolikus) folyamatok a novényi anyagceserében .................. 131
4.2 Szénhidratok lebontasanak anaerob szakasza a ndvényi légzésben .............ccooeeeiiiiiiniiiniin. 131
2.1 A GHKOIIZIS evneiiieii e et 132
4.2.2 Az alkoholt képzd anaerob 1ebONAS ............eiuiiiiiiiieiiei i 133
4.3 A szénhidratok lebontasanak aerob Szakasza ................cooceiiiiiiiiiiiiniiiiniiiii 134
4.3.1. A piruvat trikarbonsavciklusba torténd belépésének elokészitése ...........ccoovvevriinnneennne. 134
4.3.2 A trikarbonsaveikIUS .......oouuiiiiiiiiiiii e 134
4.3.4 A trikarbonsavciklus és a glikolizis szénvazakat biztosit a bioszintézisekhez ................... 137
4.4 A redukalt koenzimek OXidACIOJa ... .c.uueeuiniiiiiiiiit e 138
4.4.1 Mitokondrialis elektrontranszport a citokromokon keresztiil és kapcsolt ATP-szintézis ..... 138
4.4.2 A mitokondrialis oxidacio alternativ utja (cianidrezisztens 1€gz€s) ..........cccoeeevuriinnneennne. 141
4.4.3 Extramitokondrialis oxidacid (direkt veégoxidazok) .........cccvveniiiniiiiiiiiiiiieieeeen 141
4.5 Az oxidativ pentOZfOSZIATUL ........c..iiiiiiiii e 143
4.5.1 A pentozfoszfatutnak oxidativ és regenerativ fazisai vannak .............cc..ccoovviiiiiinninnn... 143
4.5.2 A pentozfoszfatiit szamos bioszintetikus itvonal intermediereinek forrasa ...................... 145
4.6 A glioxalsavciklus és a glKONCOZENEZIS .....uvvueiiiiieiii i iie e et et e e e e e e e enns 145
4.7 A 1égzési folyamatok SZabAIYOZASA .........uvvuiiieiieiie et 145
4.7.1 A 1égzés finom kontrollja az enzimaktivitasok metabolikus szabalyozasaval .................. 146
4.7.2. Légzési folyamatok kdlcsonhatasai egyéb anyagesereutakkal ..............ccoooviiiiiiiniinnnt. 148
4.7.3 A légzési aktivitas durva kontrollja a génexpresszid szabalyozasaval .............cc...cceeeen. 148
4.8. AJAN10tt IrOdalOM ...couuiiiiiiii e 149
5. A NOVENYL HIPIAANYAGCSEIE ...uuivueiieiii it e et ettt e et e et e et e et et et e e e e e e e e e s e eaneeneaneannaes 151
5.1 BEVEZELES Loouiiiiiiii 151
5.20 ZSITSAVAK ..iiiii i et 151
5.2.1. A zsirsavak csoportositasa, szerkezete, eléfordulasuk ..............ocoeiiiiiiiiiiiiiiiiii 151
5.2.2. A zsirsavak DIOSZINEZISE ....c..ueeruniiiiniiiiie ettt 152
5.3 Neutralis HPIAEK .....ueieniiiiii e 156
5.3.1. A neutralis lipidek felEPItESE ......veuuiiiiiiiiiii e 156
T TR O ) 1 11 7P 157
5.3.3. Neutralis lipidek SZINIEZISE .........eeuureiiiniiiiiiiit e 158
5.4, FOSZIOIIPIACK ....uiiiiiiii et 159
5.4.1. A foszfolipidek fEIEPILESE ........uuviiuniiiiiiii e 159
5.4.2. A foszfolipidek DIOSZINTEZISE ......uveuuiiriiiiieiii e 160
5.5. Szfingolipidek - fitoSZiNGOIPIAEK .......vvevuiiiiiii i 162
5.5.1. A szfingolipidek fElEPItESE ....c..uviiruiiiiiii e 162
5.5.2. A szfingolipidek SZINTEZISE ......uuievuniiiineiiieiii sttt 164
5.5.3. Fitoszfingolipidek — komplex szfingolipidek ..............ccoviiiiiiiiiniiiiiiiiiieee 164
5.6, GHKOIPIACK ....ceeiiiiiiiiii e e 165
5.6.1. A glikolipidek SZErKeZete ...........oeevuiiiiiiiiiiiii e 165
5.6.2. A galaktolipidek DIOSZINtEZISE ......ceuuviniiniiieii e e e 165
5.6.3. A szulfolipidek DIOSZINEEZISE .......uevuuuiiriiiiieiii et 166

v

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 anyagcsere élettana

RN 3y T 4 Lo 1 o 167
5.7.1. A terpenoidok fRIEPILESE .......uiiuniiiiiiiieii e 167
5.7.2. A terpenoid bioszintézis kompartmentizaCioqa ...........uvvvneerrenriineiieiieeineieeeeeaeeannes 169
5.7.3. TeTPENOSZEALYOK ....eeeeiiiii et 169
5.7.4. Nyilt szénlancu terpenoid alkoholok — prenolok ..............ccooviiiniiiiiiiniiiniineeee, 172
5.8. Tokoferolok és tokotrienolok a NnOVENYDEN ...........oeuuiiiiiiiiiiiiiiiiie e 173
5.9. Viaszok, KUtin, SZUDETIN ...........ooinirii it 175
5.10. A zsirsavak €s a lipidek SZAllItASA .........oevuiiiniiiii e 177
5.11. Lipidek és @ membranszerkeZet ............oeuueiuiiiiiiiieii et e e 178
5.12. A lipidek KatabOliZIMUSa ... ...uvvniineiie e e e ettt e et et e e e e e e eenns 180
5.13. A kornyezet hatasa a membranok szerkezetére €s 0sszetételére ...........covvveinviinviinnnnn..n. 188

6. Nitrogen- €s KENAULOIIOTIA ....c..uiiutniiii ittt e eei e 191

6.1. A nitrogén asszimilacioja a nOVENYEKDEN ..........ouuiiiiiiiiiiii e 191
6.1.1. NItTOZENTIXACIO . vvneveeiieiie ettt et et e e e e e e e et e et et e e e e e e aneeaneenns 192
6.1.2. NItratassZIMIIACIO .....ueiuniiiiniiii e 200
6.1.3. Egy¢éb nitrogéntartalmu anyagok képzddése és szerepe a névényekben ......................... 206

6.2. A kén asszimilacigja a NOVENYEKDEI .........ciuuniiiiiiiiiii i 207
6.2.1. SZulfAtassZIMITACIO ..........uviiiiiiiiiiiii e 208

6.3. A szén-, nitrogén- és kénasszimilaci® 0SSZEfUGEESET .. ..uvvvuirneiieiieeieei e 213

6.4, IrodalomjEZYZEK ......couuniiiiiiii e 214

7. A nukleinsav-anyagcsere specialis NOVENY1 VONAtKOZASAT .......cc.uuveiuniiiiiiiiiiniiiineiii e 215

7.1. A DNS SZerkezete €S JEIENtOSEZE . ...uuvvneiniin it eii e et e et et et et et e e e e e e e e e e eanaes 215

7.2, A DNS-TEPHKACIO .eeuniiiiiii e 216
7.2.1. A DNS-replikacio altalanos szabalyozasa ...........cc.ceeeuuiiiiiiiiiiiiiiiiniiininec e, 216
7.2.2. A 1eplikacid MEChANIZIMUSA ......vvuiineii et e ettt et e e e e e e e e eaeas 217
7.2.3. Az organellaris DNS SZINEZISE .........oieuuniiiiiiiiiiii i 220
7.2.4. A telomer €5 feNNTATTASA ........uiiiuniiiiiiii e 220

7.3. A DNS javitasa, modositdsa €s 1eDONntasa ............oceuiiiiiiiiiii e 222
7.3.1. A DNS TEPATACIOJA ..vvnevineiieii et et et et e e e et et et et e e e e e e eaneeaeeneenaeanaaannas 222
7.3.2. A DNS metilacidja és demetilaCiofa ........oeuuuiiruriiiiniiiniiiiie e 225
7.3.3. A DNS LIEDONASA ..e.eeeiie ittt 226

NG 1 2 1174 5 1 1 (o TP 226
7.4.1. A ndvényi sejtmagban kodolt gének dsszetett szerkezete ...........veeveveiiiniiiniiiiiiiiiiinnnn. 227
7.4.2. A transzkripciot az RNS-polimerazok katalizaljak ............c...ccoooiiiiiiiiin . 227
7.4.3. A transzkripci6 szabalyozasa: cisz-elemek és transz-faktorok ................ccoeeevviiiiinninn..n. 230
7.4.4. A génexpresszio epigenetikai szabalyozasa ............oeeiuuiiiiiiiiiiniiiin e 231

7.5. Az RNS-ek és anyageseréjilk a nOVENyekben ..........c.ooooiiiiiiiiiiiniiiinin e 233
7.5. 1. Atranszfer RNS ... 233
7.5.2. A 1iboszomalis RNS ... 234
7.5.3. A hirvive (messenger) RINS ..o 235
7.5.4. Egyéb univerzalis RNS-€K ..ot 235
7.5.5. Specialis funkcioji Kis RNS-€K .....c..oeiiuiiiiiiiiii e 236
7.5.6. Az RNS-ek €rési folyamatal .............vieuuiiiiiniiiiiiiiii e 236
7.5.7. AZ RNS-INtETTEIENCIA «...uteeiiiii i e 240
7.5.8. Az RNS-ek transzportja €s 1ebontasa ............ccoviiiiiiiiiiiiiiiiinin e 241

7.6. Felhasznalt €s ajanlott irodalom ..............ooieiiiiiiiiiiiiin e 242

8. Az aminosav anyagcsere specialis nOvenyi VONatKOZASAL ...........vieuueiiiiiiiniiiiiiii e 244

8.1. Aminosavak a NOVENYEKDEN ..........iiiuiiiiiiiiii it e 244

8.2. Az aminosavak nitrogénjeének eredete .............oviiuuriiiiiiiiiiii e 245
8.2.1.Primer nitro@en DEEPUIES .........oiiutiiiiiiiiiiii e 246
8.2.2. TranszaminAlAS ..........coouuuiiiiiiiiiiiii et e 246
8.2.3. Aminalas glutaminnal ...t 247
8.2.4. Aminalas kapcsolt intermedierek UtJan ...........ccovveiiiiiiiiiiiiniiiine e 247

8.3. Az aminosavak SZ€nvVAZAnak eTedELE ...........c..ieiiniiiiiiiin it 247

8.4. Az aminosavak DIOSZINIEZISE .............uviiiiiiiiiiiiii i 248
8.4.1. A glicin-szerin csalad aminosavainak KEpzOdese .............ccuuviiiiniiiiiiiiiniiiiniiiineeinee. 249
8.4.2. A piruvat csaldad aminosavainak SZINTEZISE ..........cc.uveiuniiiriiiiiieiiieiiie e eeiieeaane 250
8.4.3. Az aszparaginsav csalad aminosavainak SZINtEZISE ..............veeunriirineiiineiiineiiieeiineenen. 252

v

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 anyagcsere élettana

8.4.4. A glutaminsav eredetii csalad aminosavainak SZintézise ................cceeevvveurrineiineinneennnnn. 254
8.4.5. Az aromas aminosavak bIOSZINTEZISE ............ceuuuiiiuniiiiniiiiineiineei e e 256
8.4.6. A hisztidin amMiNOSAV SZINTEZISE .......uevuneenneiieiieii et et etiee et eaneean e e e e eenaeaneannes 258

8.5. Az aminosav-bioszintézis SZabaly0ZASa ............ceuuiiiiiiiiiiniiin it 258
8.6. Az aminosavak atalakulasa nOVENYEKDen .............o.ooiiiiiiiiiiiiii i 260
9. A fehérje-anyagcsere specialis noveényi folyamatai ..............vvunviiieiiiiiiiiiiiie e 263
0.1, BEVEZEIES ..eeiiiiiiiii et 263
9.2. A genetikai kod megfejtése, JEllemMZOT ........uieniiniiiieiie e 264
9.3. A riboszOmak felépitése s fUNKCIO)a ... ...ovvniieiiiiii et 264
9.4, AZ aMINOACIIALAS ......iiitiiiiiii e 265
9.5. A fehérjeszintézis folyamatanak AtteKintése .............oovvuiiiiiiiiiiiiiiiie e 265
9.6. Prokariota tipusu transzlacio a plasztiszokban és a mitokondriumokban ................ccooociiiiin. 266
L B VA 11V (<3 T o] o SN 267
9.6.2. A peptidlanc lONZACIOJA .....uuieviniiiiiiii e 269
9.6.3. A polipeptid 1anc termMINACIOTA . ...uvveneineen i e et e et e e e e e e e e e 271

9.7. Eukariota tipust fehérjeszintézis a citoplazmaban ...........c...ccooveiiiiiiiiiiiiiiiiniin e 272
9.7 10 AZ TNICIACIO ettt ettt ettt e e e e 272

9.7.2. A peptidlanc lONZACIOJA .....uuieviniiii ettt 275
9.7.3. A polipeptid 1anc termMINACIOTa .. ..uvveneineeieii et e ettt e e e e e e e e e 276

9.8. A fehérjék intracellularis tranSZPOTtJa ......ovuueiuneiieii i et e et e e e e e e e e e e e e e enns 277
9.8.1. Az intracellularis transzportutak atteKintese .............oceuviiiiiiiiiniiiiiniiiininee e, 277
9.8.2. Fehérjetranszport a plasztiSZoKba ...........couuiiiiiiiiiiiiiiiii e 278
9.8.3. Fehérjetranszport a mitokondriumokba ............coouviiiiiiiiiiiii e 281
9.8.4. Fehérjetranszport @ peroXiSZOMADA ...........viuiiniiiieii e e et e e e e eannas 283
9.8.5. Fehérjetranszport @ SEJtMagDa .........uvvuniieneiieeieii et e e e e 284
9.8.6. Szekrécios fehErjetranSZpOort .. ... ...evuneieei et 286
9.8.7. Fehérjetranszport a sejtfelszintdl az intracellularis kompartmentek felé: endocitozis ........ 291

9.9. TrodalomMJEEYZEK ... ..uniiieie et eas 292
10. A nOvENyi StreSSZ alapjelenSEZEI . ...uvuniieiii et et et e e et et et e e e 295
10.1. Alapfogalmakl ........ieieiie e e 295
10.1.1. A Stressz MEZNAtATOZASA ....c..uuiiuuriiiieiii ettt eaee 295
10.1.2. A StrESSZ SZAKASZAL 1. evuueveeii it e it et e e e e e e et et e e e e e e e e e e et e e e e eaneeaneenns 296
10.1.3. A SEEESSZVALASZ ..uiiiiiie ettt e e e ettt aes 298

10.2. A szignaltranszdukcios folyamatok vazlatos attekint€se .............oceoveeuiiiiniiiiiiiiniiiniciees 298
10.2.1. A kornyezeti jel ErZEKELESE ... ...uviuniiiiiiiii e 298
10.2.2. Reaktiv oxigén formak (ROS) és szerepiik a szignaltranszdukcioban .......................... 300
10.2.3. A kalciumion, mint masodlagos hirvive ...........ccooeeiiiiiiiiiiiiiiiii e 300
10.2.4. ToVADDI JEIAVIVOK ....uieniiie e ettt e e e e e ees 301

10.3. A hdmérsékleti stresszek €5 KIVEAESTK ......ovvniiiiiiiiiii e 304
10.3.1. Alacsony hOmeérsékleti StresSZek ........vvuiiiiiiii e 304
10.3.2. Magas hOMEISEKICHT SEIESSZ ...vvuvuneieeii et eiie i et e e e e et e e e e e e e e e e enns 305
10.3.3. A hOmErséklet ErzEKelESE .........uiiuniiiiiiei ettt e e 307

10.4. A 14thatd fEnY OKOZtA STIESSZ ...uevuniiniii it e ettt e e e e e e e e eens 307
L N 10703 U113 V1 3 T [ RPN 308

10.5. A nehézfémek 0KOozZta StrESSZEK ........viiuniiiiiiiiii i e 312
10.5.1. A nehézfémek fiziologiai hatdsal .............cceuiiiiiiiiiiiiiiiii e 312
10.5.2. A nehézfém-hatasok szignaltranszdukcidja vazlatosan .............ccoeeeevviiiniiiinieinninnn.. 313

10.6. Oxidativ stresszek s KIVEAESTK .........couuniiiiiiiiiiiii e 314
10.6.1. AZ 0XIZEN AKEIVAIASA ...uiiiiiiiie it 314
10.6.2. Az aktivalt oxigénformak képzodési helyei ............cocooviviiiiiiiiiiiiii e, 315
10.6.3. Az oxidativ stressz elleni védomechanizmusok ................ccoviiiiiiiiiiiiiiniiniiei e, 316
10.6.4. A szignéltranszdukcio lehetoségei az oxidativ Stressz SOran ............ccceeeeeeieinveennnennnn. 317

11. Univerzalis és Specialis NOVENYL ANYAZCSEIE ....uuvvunrrnrrnertnerinerneenereneeeneteneeneanesnreseeneenernaeanaeenns 319
L BN 7 1 -V 4 1a [ )< 320
T1.20 FENOLOTAOK . ..ueeeieiii e ettt et e et e e e 323
L I TR o) 1] 5 T [ P 328
g < 4 153 1 T e L )< N 331
L1.50 AZOTOTAOK ..evineiie ettt et 339

vi

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 anyagcsere élettana

12. Novényi szimbiOzZiSOK ElETANA .........euueiieii ettt e e e e e e e e e e e e e aneeans 349
12.1. Bakterialis SZIMDIOZISOK ........ciuuuiiiiiiii ittt 349
12.1.1. Novényi novekedést serkentd rizobakteriumok ............ccoveiuiiiiiniiiiiniiiiniiiineineennn. 349
12.1.2. Nitrogénko6td endoszimbidzis a pillangdsokban ..............ccoeeviiiiiiiiiiiiiniiiniieieene, 351
12.1.3. AKtNOTrhiZAS SZIMDIOZIS .....vvuieneiineiieii e e e e et e e e e e e e e e e e e e e e eaanees 355

12.2. Gomba-gyokér szimbidzis: @ MIKOIThIZA ............coviiniiiiii e 355
12.2.1. Az arbuszkularis mikorrhiza (AM) ........ceouiiiiiiiiiiie e 355
12.2.2. Ektomikorrhiza (EM) ........oouniiiiiiiie et 367
12.2.3. Egyéb mikorrhizatipusok ...........coouuiiiiiniiiiiiiiii e 369

L1230 ZATSZO ettt 371

vii

http:// www.renderx.com/


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

render

Eloszo

E konyv megirasat nem csupan a tudomanyos ismeretek eddig soha nem latott sebességli béviilése, hanem a
kétszintii képzésben nyert oktatdi tapasztalatok is indokoltdk. Célunk az volt, hogy a 2002-ben az ELTE
Novényelettani Tanszékének munkatarsai altal megirt Novényélettan. A ndvényi 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 hangstlyozni a legfontosabb ismereteket. A tomdrségre vald torekvés egyben azt is eredményezi, hogy
az ismertetett tananyag nagyban tdmaszkodik az eldzetesen megszerzett, alapvetd novényszervezettani és biokémiai
ismeretekre.

Konyviink minden sziikséges tudnivaldt tartalmaz biologia alapszakos és tanarszakos hallgatok szamara a
Novényélettan 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 Novényélettani és Molekularis Novénybioldgiai Tanszék
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1. fejezet - A novényi genom
szervezodése

szerzO: Dr. Racz llona

1. 1. Bevezetés

A novények novekedéséhez, fejlddéséhez és mitkddéséhez 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 taldlhatd linedris kétfonalas DNS-molekulakban
kodolt, melyek fehérjékkel kdlcsonhatasba lépve nagyfoku szervezddés eredményeként (nukleoszomakat kialakitva
hiszton fehérjékkel, illetve a nukledris vaz- és szabalyozo fehérjék segitségével tobbszorosen feltekeredve
kromoszoémakat alkotva) magas rendezettségii, er6sen rovidiilt formaban teszik lehetdvé a gyakran tobb méter
hossztsagi DNS-molekuldk elhelyezkedését a néhany mikrométer atmérdju sejtmagban. Az informéacié kisebb
része a prokaridta endoszimbionta eredetli autoném sejtorganellumokban, a plasztiszokban és mitokondriumokban
talalhato, altalaban cirkularis kétfonalas DNS-molekulak 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 génexpresszid soran hirvivo
(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 torténd leforditasaban
adaptorként szerepet jatszé transzfer RNS-eket. Kodolhatnak tovabba a génexpressziot szabalyozo valtozatos
méretl és funkcioju egyéb RNS-molekulakat, melyek részt vesznek a transzkripcio soran szintetizalodott RNS-ek
érésében, modositasaban, lebontasaban, valamint a génexpresszid transzkripcio szintli és transzkripcid utani
szabalyozasaban egyarant. Jelents aranyban tartalmazhat a genom informéaciét nem hordozd, vagy jelenleg nem
ismert funkcidj, 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 névény 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 iranyul6 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
tartalmazé gytjtemény azonban csak 1998-ban latott napvilagot.

A ndévényi genom méretének meghatarozésa mellett a DNS-szekvenalasi technikdk rohamos fejlédése lehetéveé
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 szekvencigja volt, 2000 decemberében adott hirt a Nature. (Arabidopsis
Genome Initiative, http://www.arabidopsis.org (TAIR)). Ezt kdvetden kiilonbozd 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 rendelkezd
ndvények fizioldgiai és életmodbeli, valamint 6koldgiai €s evolucids sajatsagait illetden is. Az adatbazis jelenleg
is folyamatosan bdviill 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 tartozé 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 méltd, hogy az Arabidopsistol méretében €s alapvetd fizioldgiai sajatsagaiban sokkal kevésbé
kiilonbozo Fritillaria assyriaca C-értéke 127,4 pg. A jelenleg ismert legkisebb genomu magasabbrendi névény,
arovaremeésztd Genlisea margaretae (C =0,0648 pg), valamint az ugyancsak zarvatermo, a Liliales rendbe tartozo
legnagyobb genomu Paris japonica (C = 152,23 pg) kozott hasonléan nagy, tobb mint 2400-szoros kiilonbség
van. Vagyis nemcsak a kiillonboz6 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 evolulicié soran

A genomméret ndvekedésének egyik oka az evolucid soran bekovetkezett poliploidizacio. Az €161ények jelentos
hanyadahoz hasonléan a novényi sejtek tobbnyire diploidok, a két sziiléi haploid kromoszémakészlettel (n)
rendelkezd ivarsejt fzi6jabol kialakuld zigota (2n) sejtjeinek tovabbi osztdodasaval 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 ploidiafoku sejtek, illetve poliploid genomok kialakulasahoz
vezet. A poliploida kialakulasa alapvetden kétféle moédon kdvetkezhet be:

1. asajat genom megsokszorozodasaval, ezt nevezziik autopoliploidianak,

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

Mindkét tipusu poliploidizacio lehet nem szabalyosan lejatszod6 meiodzis eredménye, melynek soran nem torténik
meg a szamfelez6 osztodas. Igy a keletkezett diploid gamétakbol (2n) a megtermékenyitéskor tetraploid (4n) zigbta
zigota (2n) szintjén is, mely ugyancsak a diploid kromoszémakészlet megduplazodasat eredményezi (2x2n=4n).
(1.1.A ébra)

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

Kiilonbozo fajok kozotti atkeresztez6dés soran a kromoszomakészlet megduplazodasa elengedhetetlen egy ivaros
szaporodasra is képes 10j faj kialakulasahoz. Ugyanis a két szl eltérd szamu kromoszomat tartalmazo haploid
ivarsejtjeinek egyesiilésébol keletkezett zigotabol (3n + 2n = 5n) kifejlédé 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 képzddése végbemehet. Ilyen folyamatok eredményezik az allotetraploid,
illetve egyéb, tobbszords ploidiaszintii 1 fajok kialakuldsat (1.1.B. abra).

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

A poliploidizacié a gének kopiaszamanak megndvekedéséhez vezet, melyek az evolicid sordn elveszhetnek,
megtarthatjak eredeti funkciojukat, 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 kialakulasahoz
vezetett.

1.2.2.2.2. Nem koédolé szekvenciak jelenléte a genomban

A rendelkezésre allo — féként magasabbrendl novények — teljes genomszekvenciainak ismeretében elmondhato,
hogy a novényekben a fehérjéket kodold gének szama viszonylag szlik 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 kdzott (C-érték paradoxon). Ennek az 6ridsi 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.

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 szervezOodése

70000
’ﬁg miax
@ M. domestica
50000
“ £y
E O. sativa S. tuberosum Z. mays
s 40000 3 . i *ﬁ*
& \] Q,
CIJ / M. acuminata ‘
il é Sig 2
g C. papaya 8. lvcopersicum
O o * S
U - U ini M. esculenta
W
A. thaliana e
20000
0 L I L L
0 500 1000 1500 2000 2500
Genom mérete (Mbp)

1.2. abra A genomméret és a gének szama magasabbrendii novényeknél (Hirsch és Buell 2013 alapjan)

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

A genomméret valtozatossaga, a DNS-tartalom jelentds kiilonbségei — bar a ndvény komplexitasat nem tiikrozik
méretaranyosan - megnyilvanulhatnak fenotipusos és fiziologiai jellemzdkben kiilonb6z0 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 régid) mérete
kozott. Osszefiiggés mutathaté 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 osztodasi ciklus. Ugyanakkor a novény
ploidiafoka, vagy akar kornyezeti tényezok is befolyasoljak. A reproduktiv paraméterek (pl. pollentdmeg, magtomeg)
szintén pozitiv korreldciét mutatnak a genommérettel zarvatermoknél.

A novények fiziologiai sajatsagai, az életciklus id6tartama (efemer, egyéves, vagy hossza élettartami), 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 genommeéret, a sejtméret €s osztodasi id6, a szervezet morfologiai és fiziologiai, valamint dkologiai
sajatsagai kozotti hierarchikus osszefiiggések

Megfigyelhetd, hogy a rovid élettartamu novények C értéke kisebb (atlagosan 1,5 pg), mint az egyéves (atlagosan
7,0 pg) névényeké. Legnagyobb atlagos C értékkel (atlagosan 27,4 pg) a hosszl élettartaml, perennialis ndvények
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)

B
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 . B4
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 tobb mint a human genom génjeinek
szama — csak a genom mintegy 40 %-at adja.

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

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

2. A szétszortan ismétlodoé 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 tehetdk 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
kopiahliséggel ismétlodd, néhany szaz, vagy néhanyszor tiz, esetenként azonban tiznél kisebb bazisparnyi
egységekbol felépiil6 ismétlodo szekvencidk alkotjak. Ezeket az ismétlododéseket - 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
centrifugéléassal elkiilonithetdk.) A szatellit szekvencidk nem hordoznak génekre vonatkozé informacidt, nem
transzkriptalddnak, a kromoszoma kompaktabb, ritkan 4tir6d6 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 transzkriptalédhatnak, 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
Osszekapcesold 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
[ ] T - [ ] ="
— — — — — | ] riboszomalis DNS
. telomer
s = =
L D szatellit szekvenciak
=]
=

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

Bar szerkezetiiket tekintve mikroszatellit strukturat képviselnek, a kromoszémak végein talalhato telomer DNS-
szakaszok szintézisiiket és funkcidjukat tekintve is elkiilonitheték a kromoszdéma egyéb régioin elhelyezkedd
szatellit DNS-ektdl. Kialakulasuk egy specilis 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 szabalyozod alegységbdl felépiild, ugyanakkor fejlédési
fazisoktol és kornyezeti tényezoktdl fiiggéen szabalyozott aktivitasi, RNS-tartalmt enzimek. A telomerazok a
sajat RNS-iiket hasznaljak templatként az ismétl6do szekvencidk szintéziséhez. A 1étrehozott 1ancvégi ismétlodések
a DNS-molekula informaciotartalmanak megdrzését szolgaljak. A DNS megkett6z6dése soran ugyanis a replikacio
mechanizmusabol kdvetkezéen (Id. 7. fejezet) a lancvégek rovidiilnek, mely folyamat az ismétlddo replikacios
ciklusok soran genetikai informaciovesztéshez vezetne a telomeraz altal Iétrehozott hosszu, tobb ezer nukleotidos
ismétl6dod szekvencidk hianyaban. A kiilonbdzé ndvényi szovetekben, szervekben eltéré hosszasagu telomer régiok
talalhatok. Ezek a telomeraz egyedfejlodéstdl fiiggd, génexpresszio- €s fehérjeszinten egyarant szabalyozott
aktivitasanak, valamint a régi6 strukturalis elrendez6dését szabalyozd, a hosszabbitast lehetévé tévo, vagy
megakadalyozo (pl. az tn. 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
kodolo DNS-szekvenciak teszik ki. Az rDNS régiok annyiban hasonlitanak az eddig ismertetett tandem ismétlédo
szekvenciakhoz, hogy nagy, tobb tizezres, vagy akar ennél is nagyobb kopiaszamban egymast kovetden ismétlodo
szekvenciakbol allnak, a kromoszémak méretéhez képest is jelentds hosszisagi kromoszoma szakaszt alkotva.
Az ismétl6dé rDNS egység egy nem transzkriptal6dd intergénikus régiobol (NTS), valamint egy a riboszomalis
RNS-eket kodolod transzkriptalddo régiobal 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 kihasaddo 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 ismétlédo egységekként — elkiiloniilt kromoszoma régidban talalhatok.

Ismétlddo riboszomalis DNS-szakasz

DNS  NTs  ETs [NHSSRNSI rrs1 [S8SRNS rrs2 [N26SRNSTN ETs

1 |
) |

EM [
fum

Elsodleges transzkriptum

ETS _ -rrsz_ E1S
YRS (18SRNS - | 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: bels6é
transzkriptalddo szakaszok, EM: tipikus elektronmikroszkopos kép a transzkriptaldédd rDNS szakaszrol)

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

Az egyre nagyobb szémban rendelkezésre éll(’) teljes genomszekvencia ismeretében Valamint a szekvenciék
fehérjéket vagy (a riboszomalis RNS-eken tulmenoen) azigen valtozatos méretli és funkcidju 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 tdbb szdz kopidban, 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 bekovetkezhetnek jelentdsebb szekvencia
veszteségek is amelyek eredményeként funkcidjukat elvesztett pszeudogének keletkeznek a genomban. A
funkcionalis géneket, vagy pszeudogéneket kddold szétszortan ismétlddd szekvencidk a kromoszoémak 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 ardnya). 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 méretét, szerkezetét vagy akar a beépiilés altal érintett DNS-szakasz funkciojat.

Az elmozdulasra képes kromoszoémaszakaszokat a milt 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 kromoszéomaszakaszok a bibor szint ad6 antocianok szintéziséért felels
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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 hasonlosagainak
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 jelentdségérol 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 tin. 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 athelyezdését
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 torténd 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 STAR [e | PRNTRRNGE | ordope | IR
5 3!
Retrotranszpozonok:
LTR TR NS
5' 3
LINE( Lo | DR @
5 o
sINe [ [[ SN
5 3
Transzpozonok:
autoném [TIR] | transzpozdz _TIR|
5! 3
nem autoném [TIR > | | “TIR|
= i 3
MITE [TIR> {TIR]
5 3
helitron <4 helikdg 7458
5 3
MULE @R>>  [INEGN [ | <{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 ismétlodo

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 szdzait tartalmazza. A nagyon nagy
genommal rendelkez6 névényeknél megfigyelhetd, hogy az retrotranszpozonok bizonyos csaladjai oridsi kopiaszamot
képviselnek, a genom ¢és egyben a mobilis genetikai elemek jelentds hanyadat alkotva és hozzajarulva a genom
meéret novekedéshez.

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

Az 1. alosztalyt a hossza 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 hosszisagl lancvégi ismétlddéseik tartalmazzak a retrotranszpozonrol torténd RNS-
szintézis iniciacidjaért és terminacidjaért felelds szabalyozo szekvencidkat. Az ismétlodések olyan géneket fognak
kozre, melyek lehetdvé teszik a retrotranszpozonr6l szintetizald teljes RNS-transzkriptum DNS-sé torténd atirasat.
Ezt koveti a komlementer DNS-szél szintézise, majd a keletkezett kétfonalas DNS, az LTR retrotranszpozon
alapon torténd 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 retrotranszpozonrol
szintetizdlodo teljes transzkriptum védelmét szolgéalja. A hosszii lancvégi ismétlédéseket tartalmazo
retrotranszpozonokban az ismertetett gének sorrendjének kiilonbségei tovabbi csoportositdsokra (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 lehetdvé teszi (1.8. dbra).

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 kopenyfehérjegén-toredék szekvenciat is tartalmaztak.

A retrotranszpozonok II. alesztalyaba az LTR szekvenciat nem tartalmazo, am 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 onkihasité intronokra hasonlitanak és evolucidsan valdsziniileg azokbdl is szarmaztathatok.

Az elmozdulasuk a sajat reverz transzkiptazuk és endonukleazuk segitségével torténik, un. célszekvencia-iranyitott
reverz transzkripcids mechanizmussal (target primed reverse transcription). Elséként az endonukledz elhasitja a
célszekvencia egyik DNS-szalat. Ez lehetové teszi egy rovid szakaszon egyfonalas DNS kialakulasat, melyhez
komplemetaritas alapjan kotddik a LINE elemr6l szintetizalodott RNS 3’ vége. A DNS-t kezdddarabként felhasznalva
areverz transzkriptaz az RNS-r6]l DNS-t szintetizal, ami kettds szalu DNS-sé egésziil ki, igy a LINE elem mésolata
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 transzkriptdzoknak a segitségével torténik. A genomban valo
fennmaradasuk, sokszorozodasuk, vagy eltlinésiik tehat attdl fiigg, milyen sikeresen tudjak haszndlni az
athelyezddésiikhoz, ,életciklusukhoz” az egyéb elemek reverz transzkriptdzait, 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 kozvetitésével, replikativ aton elmozdul6 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 autonom 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 alkotoi tobb ndvényi genomnak. Az
athelyez6déshez sziikséges géneket nem, idegen gének darabjait viszont tartalmazé mutator elemek evolicionarisan
(MULE), mig a rolling circle mechanizmussal athelyez6do 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 hossztsagu forditott
ismétlddést, majd mindkét DNS-szalat elvagja. A kihasitott kétfonalas DNS az enzimkomplexhez ktédve helyezédik
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 betoldodasa 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
transzpozaz géneknek csak fragmentumait tartalmazzak, am 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 novényeknél fedezték fel elséként és
elsGsorban a rizs genom vizsgalata soran nyertek ismereteket kiilonleges tulajdonsagaikrol. Egyes csaladjaik
(Tourist), hasonlosagot mutatnak autonom transzpozonokkal, melyek alapjan az athelyezddésiik 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 elegenddk
ahhoz, hogy mas elemek transzpozazai felismerjék és athelyezzék Oket. Ugyanakkor hidnyoznak beldliikk az
athelyez6dést represszald szekvencidk. Mindezek lehetséges kovetkezménye, hogy evolicisan hosszi tavon
jelentésen nott az aranyuk a genomokban.

A mutitor 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 talalhaté mintegy 3000 MULE elem Osszességében tobb mint 100 funkcionalis gén
fragmentumait tartalmazza. Altaldban 4-6 génszakasz fordul el§ egy-egy elemben. A MULE transzpozabilis elemek
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egyes génjei lehetnek funkcionalisak, vagy 0j kombinacidkat alkotva, atrendezédve, megsokszorozddva a benniik
1év6 fragmentumokbol 0j gének alakulhatnak ki. Elterjedtségiiket figyelembe véve nagy jelentdségiiket tételezhetjiik

P4

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 struktirakat talaltak,
melyek a prokariota rolling circle mechanizmussal athelyez6d6 transzpozonokra jellemzd 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 struktara kialakitasara alkalmas palindrom szekvenciaval. Jelenlétiiket mara szinte valamennyi rendszertani
kategoriaban kimutattak, jellemzden 1-5 %-os aranyban. Kodolhatnak az emlitetteken kiviil mas géneket is, példaul
ndvényi helitronok jellemzden egyfonalas DNS-t kotd, vagy a replikacio iniciaciojahoz sziikséges fehérjéket.

A megfelel6 génkészlettel rendelkezd helitronok un. szemi-replikativ transzpozicioval 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 hozzakotodve
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, egyfonalassé valt
szakasza kétfonalassé egésziil ki a reparacios fehérjék segitségével, mikdzben az athelyez6do szalat SS (egyfonalas
szalhoz ko6t6dd) fehérjék védik hurkot képezve. A helyben maradé szal kettds fonallad 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 egésziil 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 kt6d6 fehérje)
(Kapitonov és Jurka, 2007 alapjan)

1.3. Az organellaris genomok szervez6dése

A ndvényi sejtek genetikai informacidtartalmanak egy részét az evolicid soran endoszimbiontaként bejutott,
autonodmiajukat — 6nallo osztodoképességiiket, 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 evoliciésan
lehetdséget teremtve az eukariota allati sejtek kialakulasdhoz. A névényi 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 z0ldalgak kloroplasztiszainak kialakulasa egyszeri endoszimbidzis eredménye. Mas rendszertani kategoriakban
a plasztiszok gyakran kétszeres, esetenként tobbszords endoszinmbiozis kdvetkezményeként jottek 1étre, vagyis
az eredetileg kloroplasztisszal, mitokondriummal és sejtmaggal rendelkez0 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 kiilonbozd, 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 egysejtli Acetabularia alga
plasztiszanak genomija is csak mintegy 400 kbp. Altaldban egyszeres méretii kétfonalas cirkularis DNS forméjaban
talalhatok a plasztiszban, de eléfordulhatnak mas elrendezddésekben is. Kimutattak teljes genomméretii linearis
molekulakat, vagy ezekbdl 0sszealld elagazé strukturdkat, melyek fadgszertien is kapcsoldodhatnak egymashoz.
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 méretli DNS, de id6sebb
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 funkcionalis egységeket, nukleoidokat képezve a tilakoid membranokhoz kapcsolodnak. A
nukleoidok egy kompaktabb belsé (core) és egy lazabb kiilsé régioval rendelkeznek. A kompaktabb régio is
hozzaférhet6é azonban a replikacidért, transzkripcioért felelds, plasztiszban kodolt, vagy sejtmagbol szarmazo
enzimek szamara. A core régioban foként DNS és fehérjék, mig a kiils6 régioban RNS-transzkriptumok, tovabba

srcr

is talalhatok, melyek egyiittesen alakitjak ki a nukleoid komplex szervezédését 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 morfologiailag kiilonb6z6 szerveiben, vagy szdveteiben talalhatod eltérd tipusu plasztiszok (pl.
kloroplasztiszok, kromoplasztiszok, leukoplasztiszok) genetikai allomanya azonos. Megjelenésbeli kiilonbségeik
eltér6é génexpresszidjuk kovetkeztében megvalosulo eltérd mikodésiik megnyilvanulasai.

A magasabbrendii ndvényekben ¢és zoldalgakban elsédleges endoszimbidzis eredményeként kialakult
plasztiszgenomok méretiik, géntartalmuk és strukturalis felépitésiik tekintetében is jelentds hasonlosagokat mutatnak.
A teljes genomot tartalmazo cirkularis kétfonalas DNS-molekuldk jellemzéje 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 eléfordul6 géneket tartalmazo szakaszokkal vannak
elvélasztva egymastol. Az egy képidban meglévo géneket tartalmazo régiok tobbnyire nem egyforma mérettiek,
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 elrendez6dés jellemzé a plasztiszok kozos
cianobakterialis 6sének genomszervezédésére. Az IR régidt nem tartalmazo néhany fajban a szakaszok elvesztése
az evoluciod soran kovetkezett be.

Bar az ismétlodo régiok hosszaban lehetnek jelentds 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 jellemz6 4,5S
riboszomalis RNS-ek génjeit. A plasztisz genomok — noha az eredeti endoszimbiontdhoz 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 taldljuk a mar emlitett rRNS-géneken kiviil a tRNS-ek, riboszomalis fehérjék,
vagy az RNS-polimerazok 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 elmondhatd, hogy az organellumban miik6dé 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 gént tartalmazok kivételként koztiik is eléfordulnak, pl. egyes Dinoflagellata fajokban a
plasztisz génjeinek mindegyike 6nall6 cirkularis DNS formajaban talalhato meg. Sz¢Elsséges ¢letmodbeli sajatsagok
genomevolucids vonzataként megnyilvanuld génvesztés magasabbrendi novényeknél is megfigyelheto, pl. a
parazita ¢letmodot folytatd nem fotoszintetizald névények a fotoszintézishez sziikséges fehérjék génjeinek jelentds
részét elveszitették (Cuscuta, Epiphagus).

Ugyanakkor a plasztisz teljes autonomidjadhoz sziikséges gének egy része (pl. a riboszomalis fehérjék génjei)
csakugy, mint a fotoszintetikus apparatus fehérjéinek egy része a koevolicié soran atadodott a sejtmagba.
Utobbiak koziil jellemzden a CO,-megkatésért felelds, az élévilagban legnagyobb mennyiségben eléfordulo 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 génexpresszioja,
citoplazmas riboszémakon torténd fehérjeszintézis és az elkésziilt fehérje plasztiszba torténd transzportja sziikséges.
Tehat a sejtmagban kodolt, de a plasztiszban miikod6 fehérjék 1éte egyben a két genom nagyon finoman 6sszehangolt
géneknek atadddasukat kovetden a transzkripcidjukat biztositd eukaridta szabalyozé szekvencidkra, valamint a
szintetizalddott fehérjék plasztiszba szallitasat biztosito 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 autondmidja nem teljes; az 6nallo osztodasra képes plasztiszok 1étét a magba atadodott gének
Osszehangolt expressziodja, citoplazmas riboszémakon torténd szintézise és a plasztiszba szallitdsa biztositja. Az
0Osi cianobakterialis genomban eredetileg jelen 1év6 tobb mint 3000 gén egy része ugyanakkor a sejtmagba atadédva
mas funkciora tett szert, a koevolucid soran eliminalddott, vagy a kisebb résziik a mitokondriumba adodott at. A
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nagyon gazdasagosan szervezddo és gyakorlatilag inkabb szemiautondmiat, mint teljes autonom létezést biztosito
plasztiszgenomok is tartalmaznak hosszabb-révidebb nem kodold szekvencidkat 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 els6dleges
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 hossziusagu
genommal rendelkezik. Mas ¢él61ényekkel 6sszehasonlitva is jellemzden nagy a névényi 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 ismétl6dd szekvencidk 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-
ekbodl all. Algaknal azonban (pl. Chlamydomonas) lineéaris szervez6désli mitokondrialis genomokkal is
parba allnak alakul ki

talalkozhatunk.
@ 8 (&)

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

kihurkolodas miatt két
szubgenomikus gyiri

azomos iranyu
homolég ismét-
16d6 szakaszok

A mitokondrialis genomok méret- és szervezédésbeli heterogenitasat ndvelhetik egyes ndvényeknél a cirkularis
genomtol elkiiloniilten eléforduld 9-12 kbp linedris plazmidok. Ezeket tobb magasabbrendli novény
mitokondriumabdl sikeriilt kimutatni (pl. Zea mays, Brassica napus, Lolium perenne, Beta vulgaris ssp. Maritima,
Daucus carota). A linearis plazmidok fagokhoz hasonldo DNS- és RNS-polimeraz géneket, vagy azok fragmentumait
hordozzak. Bar integraz aktivitassal nem rendelkeznek, rovid homolog szekvencidik révén atmenetileg, vagy
evolucidsan akar stabilan is integralédhatnak a genomba. Stabilan beépiilt linedris 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 képviseldé alga, alacsonyabbrendii és magasabbrendii névény
mitokondrialis genomszekvencidjanak ismeretében elmondhatd, hogy bar méret tekintetében jelentdsen, a
genomjukban kodolt gének szaméban kevésbé kiilonboznek egymastol. A gének tipusait tekintve a plasztiszokhoz
hasonléan megtalalhatok benniik az un. ,housekeeping” funkciohoz sziikséges rRNS-ek, tRNS-ek és fehérjék
génjei, vagy azok egy része, tovabba a genom mitokondriumon beliili szervezddéséhez, expresszidjahoz, valamint
a mitokondrium sejtlégzésben betdltott funkciodjahoz (1égzési elektrontranszportlanc, ATP-szintdz, NADH-
dehidrogenaz stb.) sziikséges gének egy része is. Ezek a gének tobbnyire prokariotakhoz hasonlo policisztronos
szervezddést mutatnak, vagyis egy szabalyozd régié tobb gén kifejezddését befolydsolja, de eukariota tipust
monocisztronos szervezddési egységekben is eléfordulhatnak. 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 evolucid soran.
Hozzajarulnak a méretndvekedéshez tobb 10-szeres vagy 100-szoros kdpiaszamban ismétl6do, 30-500 bp hossziisagu
szekvenciak, viralis eredetli szekvencia fragmentumok, tovabba sejtmagi transzpozabilis elemekkel homoldgidkat
mutatd ismétlédo szakaszok. Minél nagyobb a genom, annal nagyobb aranyban tartalmaz olyan régidkat, 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 jelentés mértékben
képzddnek transzkriptumok, melyek feltételezhetden a mitokondriumoknal is szerepet jatszanak a génexpressziod
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 kdodolt, 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.

/
SEJTMAG | |'
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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 plasztisztbdl a mitokondriumba. 3. Génatadas a magbdl 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 kdrnyezeti hatdsokhoz jobban
alkalmazkod6, magasabb bioldgiai értékii és terméshozamu, specialis tulajdonsagokkal rendelkez6é novényeket
lehessen kialakitani iranyitottan, a hagyomanyos, részben véletlenen alapuld, kevésbé befolyasolhato és idoigényes
nemesitési modszereken tulmenden. A rendelkezésre allo rekombinans DNS-technikék 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 ndovényeket transzgénikus, vagy genetikailag modositott (GM) névényeknek nevezziik.

A transzgénikus novények eldallitdsanak lehetdségét a géntechnologia fejlodése mellett a mult szazad elején
kialkitott ¢€s folyamatosan fejlesztett szovettenyésztési technikdk teremtették meg, melyek a novények
egyedfejlodésének killonleges sajatsagait, a plaszticitast és a totipotenciat kihasznalva nyujtanak alapot a
transzgénikus novények eléallitaisdhoz. A novények egyedfejlodésbeli rugalmassdganak koszonhetéen a mar
differencialodott szovetek sejteitbdl, vagy akar sejtfallal nem rendelkez6 protoplasztjaibol in vitro koriilmények
kozott valamely mas szerv, vagy a teljes novény regeneraltathato. Els6sorban a sejtosztodast és differencialodast
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 kozvetlen szomatikus embriogenezisnek.
Amennyiben a differencialt szovet (pl. levél mezofillum) sejtjébol elobb 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 novények 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 kdszonhetden
mind protoplaszt szinten, mind pedig a sejt vagy szdvet 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 elonnyel bir a hagyomanyos nemesitési
eljarasokkal szemben. Ezek koziil kimelenddk a kdvetkezok:

- a génatvitel elére megtervezett, iranyitott, nem véletlenszerti génatadas kdvetkezménye, mint a klasszikus ivaros
szaporitassal keresztezhet6 fajok kozotti random genetikai rekombindcié. 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 névénynek nevezziik)

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

- a bejuttatott génkonstrukciok olyan szabalyoz6 régidkat tartalmaznak, melyek lehet6vé teszik, hogy a bejuttatott
gén expresszidja szigorian ellenérzott kortilmények kozott — pl. csak adott szervben, csak meghatarozott fejlédési
szakaszban, vagy akar kiilsé kornyezeti, vagy stressztényezok altal szabalyozottan — valosuljon meg.
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A transzgénikus novények eldallitaisanak a mérndki precizitassal tervezett (genetic engineering) iranyitott
nemesitésben megmutatkozo6 gyakorlati hasznon tal igen nagy jelentésége van a tudomanyos alapkutatasban is a
gének funkcidjanak, kapcsolati halozataiknak tanulmanyozésa 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 novények tulajdonsagainak megvaltoztatasa kozvetlen génbevitel segitségével a ndvények kiilonbozo fejlédési
¢és morfologiai szervezddési szintjein megvaldsithato. Protoplaszt-szinten bejuttathatok egyedi gének, géncsoportok,
vagy akar a teljes génkészlettel rendelkez6 protoplasztok is fuzionaltathatok. A fuzio kis gyakorisaggal spontan
is végbemegy, de nagy hatékonysaguva teheté a membranok osszetapadasat kivaltd, majd az dsszetapadt régiok
folytonossagat megbonto fizikai (elektrofiizid) vagy kémiai modszerekkel. A protoplasztfuiziot régota hasznaljak
a nemesitési eljarasok soran, mivel a fuzioval létrejott sejtek ploidiafokanak novekedése bizonyos hatarok kozott
elényds morfologiai sajatsagokkal jarhat — pl. nagyobb méret - de hasznalhatdo pl. magnélkiili gyliimdlesok
eloallitasara is. Ennek soran haploid gamétabol és diploid vegetetiv sejtbol fizioval triploid, in. 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 megvalosithaté. 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 ndvényi 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 kozvetleniil jelzik (pl.az aminosavainak sorrendje és azok megfeleld egymashoz
viszonyitott elrendezddése kovetkeztében fluoreszkald GFP (green fluorescent protein) és szarmazékai segitségével,
vagy hisztokémiai reakcioval kimutathatok (pl. gliitkuronidaz). A szelektalhatd markergének olyan tulajdonsagot
hordoznak (pl antibiotikum rezisztencia, herbicid rezisztencia) melyek segitségével a transzformalt sejtek, szovetek
vagy novények szelektiv koriilmények kozott (pl. antibiotikum jelenlétében) elvalaszthatok a nem transzformaltaktol.
Az 1j technikak lehetové teszik a markergének atmeneti felhasznalasat, majd eltavolitasat a kivant sajatsaggal
rendelkezé transzformansokbol. 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 hordozéo DNS mind protoplasztokba, mind sejtekbe elektroporacid 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 transzformacid
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 um atmérdji, 10-100 um hosszsagu 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. KOozvetett transzformacio

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

A baktérium természetes génvektorként miikodik; 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 ndvényi sejtek folyamatosan osztodnak,
sejtburjanzasokat, tumorszer( szoveteket kialakitva és ilyen modon biztositva a baktérium szamara a tapanyagellatast.

A baktérium sikerességének — és egyben transzgénikus novények eldallitasara vald hasznalhatosaganak — titka,
hogy az Agrobacterium altal a gazdaszervezetbe juttatott gének egy extrakromoszomalis cirkularis kétfonalas
plazmidon, az un. 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 megvaldsitott 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
eredményekeént a virulencia régio génjeirdl fehérjék szintetizalodnak, melyek

- egyfonalas kopiat készitenek a T-DNS régiordl és kivagjak az atjuttatandé szalat (VirD1, D2 fehérjék),
- lehet6vé 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 lehetové 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 expresszalédnak az
eukariota gazdasejtben és az altaluk kdodolt 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 ndvény 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 egyszikili 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 megvaldsithatok, melyek soran az intakt névény
valamely része — pl. levél — fokozottan termeli a kivant produktumot (magnifection), de a termeltetés befejeztével
a transzformalt ndvényi rész feldolgozasra kertil, a genetikai mdédositds 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- valasz regulator (virA/virG) fehérjék segitségével érzékeli a novényi 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 eldsegité virD2 féhérjével egylitt
becsomagoljak és atjuttatjak a piluson. 6. A ndvény importin fehérjéivel kapcsolodva 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
organellaris genomok, elsésorban a viszonylag stabil genomszervezddésii plasztiszok modositasat. A plasztiszok

srer

» Az organellum prokariodta tipust génexpresszidjanak koszonhetden egy szabalyozo régid tobb gén kifejezddését
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 talalhatd, igy a nagy mennyiségben
felhalmozddo fehérjék, vagy mas produktumok nem valtanak ki nem kivéanatos pleiotrop hatasokat

» A plasztiszok a magasabbrendil 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 névények
eldallitasa, melyek valamilyen rezisztenciaval birnak rovar, vagy viruskartevoik ellen, gyomirtoszerekre rezisztensek,
vagy stressztoleransak, illetve jobban megfelelnek a termesztési, tarolasi feltételeknek. A transzgénikus névények
els6 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 hatasarol, 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 porusokat 1étrehozva, mely a sejtek és
a rovar pusztulasat okozza. Szamos gazdasagi szempontbdl fontos ndvény (pl. kukorica, szdja, gyapot) rezisztens
valtozatat alakitottak ki 5-endotoxinok génjének bevitelével, melynek szabalyozott — pl. rovarragasra indukalddo
- termelddése lehet6vé teszi a ndvény vegyszermentes védelmét specifikus kartevoi ellen, ugyanakkor mas
¢lolényeket nem karosit. A rovarkartevok ellen rezisztens ndvények kialakithatok novényi eredetli gének
bejuttatasanak eredményeként is. Az altaluk kodolt inhibitor fehérjék lehetnek specifikus proteinaz gatlok, lektinek,
a-amilaz inhibitorok vagy kellemetlen izli, szagl vegyliletek szintéziséért felelds fehérjék, melyek elpusztitjak,
vagy elrettentik a predatorokat.

A termesztett novények korében nagyon gyakori herbicidrezisztencia kialakitaisa GM technoldogiaval. 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 novényeket, melyekbe rezisztens baktériumbol (S. typhimurinum)
szarmaz6 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 szdzad 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 modon eldsegithetd; torekvések iranyulnak a
patogén felismerés és 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 védekezé 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 , y, + + . 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. Lehetvé valt tobbek kozott a fogyasztd szamara

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

» kornyezetkiméld, természetes tton lebomld milanyagok alapanyagainak

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

A fejlédo orszagokban gyakran fennallo — az egyoldalt €s nem megfeleld mennyiségii taplalékbevitel kdvetkeztében
kialakul6 - a WHO adatai szerint évente mintegy 500 000 gyermek vaksagat okozo6 — vitaminhiany lekiizdésére
Potricus és munkatéarsai az A vitamin eldanyagat, a B-karotint termel6 ,,aranyszem rizst” allitottak el6. Bar a 3-
karotin szintézis levelekben miikddik rizsben, a magban megvalosulé szintézishez a bioszintézis it enzimei koziil
a fitoin-szintaz és a fitoin-deszaturaz enzimeket egy endospermiumban expresszalodo gén (glutelin) szabalyozo
azoknak a zoldség, gyiimdlcs és gabonaféléknek a szdma, melyekben transzgenikus ton sikertilt human egészségiigyi
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 vakcinakat termelnek. Ilyen pl. a Hepatitis B virus felszini antigént eheté vakcinaként
termeld banan, de szdmos mas virus és baktérum elleni ehetd vakcindkat termel6 ndvényt is eldallitottak. Az
eukariota fehérjék transzgénikus ndvényekben valo termeltetése azért eldnyds a prokariota rendszerekkel szemben,
mert a szintézisiiket kovetd utdlagos modosulasok lehetéségei jobban hasonlitanak az allati fehérjék modosulasihoz,
mint a prokariétaké.

A lipidosszetétel megvaltoztatasara iranyul6 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 eléallitasanak lehetdségét
biztositjak.

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

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

1.4.2.3. Kérnyezetvédelem, fitoremediacié transzgénikus
névenyekkel

A novények igen jelentés kornyezetvédelmi felhasznalasi lehet6ségét valtozatos anyagcseréjiknek az a
kiilonlegessége biztositja, hogy a toxikus anyagokat — nehézfémeket, xenobiotikumokat, egyéb szerves és szervetlen
anyagokat — képesek felvenni kornyezetiikbdl, 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 torténo
eltavolitasat, artalmatlanitasat fitoremediacionak nevezziik.

A ndvények legfontosabb fitoremediacios stratégiai a kdvetkezok:

« fitovolatilizacio: a szennyez06 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, tobbféle moédon 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 szallitddnak 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 bakteridlis gének bevitelével hoztak
létre, melyek a szerves higanyt ionos, majd a még kevésbé toxikus illékony forméba 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 megakadalyozhaté a szerves Hg-vegyliletek taplaléklancba keriilése és
felhalmozddasa.

A ndvények kornyezetében gyakran toxikus mennyiségben eloforduld 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 talalhatdo a novényekben,
melyet az allatok emésztérendszere nem bont le. A tragya felhasznalasaval né 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 tilnyomo
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: olddszer, kozeg, reagens. Minden ion és molekula vizben oldva szallitodik, de a
vizmolekuldk szétvalva hidroxid és hidroxonium ionokra a névényi sejtek energiahaztartdsdban 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 molekuldk egymassal hidrogén-hid kotést 1étesithetnek, akar egyszerre 50-100
molekula is 3sszekapesolodhat 107! s-ig, kvézi kristalyos szerkezetet kialakitva a tiszta vizben. Tovabbé a tdltéssel
rendelkez6 feliiletekhez a megfeleld polusaval kapcsolodhat a viz, ezzel hidratburkot kialakitva talajrészecskéken,
membranokon, makromolekulakon, vagy oldott ionokon. E tulajdonsagainak kdszonhetd kivald kohézios és
adhézios hajlama, a vizfeliileten kialakulo feliileti fesziiltség és a nagy szakitd 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 novények 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/torzson at a levelekben
szallitjak, ahonnan elparolog a légkorbe. A ndvényen belill a viz a sejtfalakon €s a sejtmembranon at jut a
citoplazmaba, illetve azon beliil a vakuolumba, és megfeleld koriilmények kozott forditott utvonalon 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 talajbol 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 koncentracidjardl van szo!) kiegyenlitédik. 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 kozott nem nyujt magyarazatot a viz
mozgasara a diffuzid térvénye, hiszen szdmos mas fizikai hatés 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 leegyszerisitve felfoghatunk egy csonek is. Csében 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 dnmagédban
mindkét egyenlet kevésnek bizonyul. Féligatereszt6 (szemipermeébilis) membran két oldala kdzott a viz mozgasat
az ozmozis jellemzi. Ennek hajtoereje pedig a koncentracio gradiens €s a nyomas gradiens 6sszege (AC,/Ax +
AP/AXx). Ebbdl kiindulva fizikai kémiai dsszefiiggések 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
aktivitasa. A kémiai potencial mértékegysége J mol!, vagyis energia/anyagmennyiség. A kémiai potencial
megvaltozasa megmutatja, hogy az adott hely viztartalma (koncentracidja) csokken vagy nd, illetve, hogy két
szomszédos hely kozott milyen irdanyll 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 novényélettanba:

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 egyszeriibben 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, Wp a turgornyomas, ¥, az 0zmozis nyomas,
¥ a matrix potencidl és W, a gravitaciobol szarmaz6 nyomasérték. E tagok széles tartomanyban eltérd értékeket
vehetnek fel, igy kiilonbdzo 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 0ozmo6zis 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 tilnyomadssal egyenld, amit az oldatra kell gyakorolni ahhoz,
hogy az oldoszer (vagyis a viz) kémiai potencialja (vagyis aktivitasa) egyenld legyen a tiszta oldoszer kémiai
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potencialjaval, azonos hémérsékleten (Bennet-Clark). Tekintettel arra, hogy a biologiai rendszerekben altalaban
csak hig vizes oldatokkal kell szamolni, a viz aktivitasa ~1. A fenti képletb6l kovetkezik, hogy a természetes alapu
logaritmus és a negativ eldjel 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 6sszes 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 tényez6t, igy a benne szerepld negativ el6jel miatt az ozmotikus potencial értéke
mindig negativ lesz. Segitségével konnyedén kiszamithato egy tetsz6leges oldat ozmotikus potencialja. Az ozmotikus
potencial megmutatja, hogy az oldott anyagok milyen mértékben csokkentik a vizpotencialt. Az 0ozmozis nyomas
¢és az ozmotikus potencial szamértéke megegyezik, eljeliik 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, molekulakat is. Ezek jelenléte vizfelvételhez vezet, ami a
sejt térfogatdnak novekedésével jarna egyiitt. A sejtfal szilard struktiiraja azonban meggatolja a térfogat novekedést,
igy a sejtmembran €s a sejtfal hatarfeliiletén pozitiv nyomas alakul ki. E nyomasérték és az atmoszférikus nyomas
kiilonbsége a turgor (Vp, 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 kiilonbozo toltéssel rendelkezd feliileteken, mint amilyen a talajrészecskék felszine, a sejtmembran vagy az
ionok feliilete, a vizmolekulak megfeleld polusukkal rendezddnek, hidrogénhid kotéseket alakitanak ki és ilyen

crer

ezaltal a vizpotencialt. A matrix potencial (¥, vagy 1) a vizpotenciél feliileteken rendezett vizbdl szdrmazo 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 fliggdéen 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 s'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 gravitacié hatasat nem szamitva —, a vizpotencialt az alabbi egyszeriisitett 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 ndovény vizhaztartasanak mértéke, két pont kozott
szamitott (ill. mért) kiilonbsége a vizmozgas hajtoereje, vagyis egy ndvényi sejtrél vagy szovetrdl megmutatja,
hogy vizet vesz fel vagy vizet ad le az adott koriilmények kdzott. A turgor pedig a novények vizzel teltségét, ill.
hervadtsagat jellemzi.

2.1.3. A vizmozgast befolyasol6 tényez6k a novényi
sejtben

Mig a vizindvények allanddan egyensulyt tartanak fent kornyezetiikkel, addig a szarazfoldi névények vizfelvétele
napi ritmust kovet. 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 €s 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) szigoriian 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 csokkenésekor a vizpotencial csokkenését eleinte a turgor csdkkenés, késdbb — a hatarplazmolizis
beallta utan — kizardlagosan az ozmotikus potencidl csdkkenése hatirozza meg. A plazmolizis jelenségét
mikroszkdpban jol lehet kovetni, de mérhetdk-e a fenti paraméterek?

teljes turgor

P
1| hatarplazmolizis
P=0
w
o 04
=1
©
2 1
g ¥
Q
O
N
=
T

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 eszkozhoz kapcesolt mikrokapillaris besziarasaval 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. Késobb 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 (¢) jellemzi.

A sejtben vizfelvétel kovetkeztében bedlld nyomasvaltozadshoz bizonyos mértékli térfogatvaltozas tartozik. A
turgornyomas novekedésével egyre kisebb ez a térfogatvaltozas. Ha mégis ugy tekintjiik, hogy az osszefiiggés
linedris, akkor jo 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 mérhetjik a mikro nyomasszondéaval, 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 kitlint, hogy az ¢ értéke attdl fiiggéen
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 kozEéps6 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 ozmdzis térvényeivel 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 kdvetkezéképpen irhatjuk fel:

J, =L, xA¥Y
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.
__[H Dbk
algasejt Pzilikon réteg
C \ 0

2.2. abra A transzcellularis ozmozis méréséhez alkalmazott Gin. kétkamras volummeéter
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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 liveges6 csatlakozott, amelyben
levegdbuborék jelezte, ha a kamraban levo oldat valamerre dramlani 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 nyul6 részében
a citoszol toményedett, ozmotikusan polarizalodott. A citoplazma rotacié hatdsdra azonban a masik sejtfél
citoplazmajaval elkeveredett a toményebb rész (ozmotikus depolarizaci6). igy a masik kamrabol az abban talalhatd
sejtfél vizet vett fel, hiszen a kamraban talalhat6 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).

perc

2.3. abra A transzcellularis ozmozis folyamatat bemutatd diagram (O=o0zmozis, FO=forditott ozmozis,
OD=o0zmotikus depolarizaci6, O’=0-OD)

Az L, értékét a fenti kisérletbdl ugy lehetett meghatarozni, hogy megmértek a két sejtfel feliletét (A és Ay) 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
AVY helyett elegend6é AIT hasznalnunk, hiszen a két kamra kdzotti 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 és vizaramlast. A sejt membranja kiilonbdzé 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 permedld 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 diffaziés 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¥ egyenlé nem lesz a nulladval. Kérdés azonban, hogy ezutdn mar nincs semmilyen vizmozgas?
Izotop alkalmazaséaval igazoltak, hogy lassu vizkicserélodés torténik, amelynek hajtéereje a diffuzid. 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 AW nulla
¢és a vizmozgast a diffizids permeabilitas jellemzi, akkor nullandl nagyobb AW esetén a hidraulikus konduktivitas
szabja meg a vizmozgast. Ez azt jelenti, hogy utdbbi esetben a viz dramlik a membranon keresztiil, nem pedig
diffuzioval 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 csokkenésekor 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 kozotti A¥-en alapul, ez szabja meg melyik iranyba 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 tilmenden
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 kotéssel kapcsolodnak 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 ndvények vizhaztartasarol korabban alkotott képet. Késobb
megallapitottak, hogy minden tipusi membranban vannak vizcsatornak, melyek dsszesen 4 kiilonbdz6 aquaporin
csaladba sorolhatok.

2.4. abra A hidrogén-kotés izolacié az aquaporin aktiv centrumaban. 1. A vizmolekuldk 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 Gsszetétele. A talaj viztartalma fligg a talaj Osszetételétol,
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 levegd, 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 pm), mig az agyagszemcsék 2 um-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 1égnemii fazisa 25-25%-0
tesz ki. A szant6foldi munkak soran azonban, egyenletes vizellatast feltételezve, a talaj tomoriil, melynek soran a
légnemt fazis aranya jelentdsen 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 fligg. A
homokos talajban ezek sokkal tagabbak, mint egy agyagos talajban. Méretiiktol 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 visszahuzddik 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-ndl 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 vizellatas. 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 sdkoncentracid
novekedése 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 eldidézni, igy a gyokeér
¢s a talaj vizpotencialja egyenld lesz. Ilyenkor a ndvény nem tud vizet felvenni a talajbol, de a sztomain 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 jellemzo 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 formalddnak. 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 nyomads hajtja, amely a xilém nedv €s a talajoldat ozmotikus nyomasanak kiilonbségébdl adodik (m;i¢m
— Tilss oldat)- EZ @ 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 szdarmazo érték.

2.1.5.2. A levagott gyokér vizfelvétele és az exudacio

A fenti folyamattal analdg jelenséget figyelhetliink meg akkor is, ha jol megdntozott talajban, vagy tapoldatban
nevelt, tdg xilém edényekkel rendelkez6 ndvény (pl. Cucurbitaceae) hajtasat a reggeli o6rdkban 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 figyelhet meg a sz616 kései metszésekor is és ezért ,,vérzik el” a tavasszal metszett didfa.) Az iddegység 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
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2.5. abra Dekapitalt n6vény konnyezése kiilonboz6 ozmotikus nyomast (Hoagland) tapoldatokban

A tapoldatban nevelt, dekapitalt névénnyel 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 megnd 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 kiilsé oldatbol
az ionfelvételt, a konnyezés mégsem szlinik meg. Ennek hatterében az Gn. szoveti szekrécio all. Ez azt jelenti,
hogy a gyokérsejtek azaltal probaljak meg fenntartani a An-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 eldszor
a sejteket burkolo sejtfalba. A sejtfalak halozatos felépitése ugyanis porozus szerkezetet alakit ki, és sszességében
jelent6s belso teret zar kozre. Ezt a teret apoplasztnak nevezziik és ugy tekintjiik, hogy a sejtmembrant és citoplazmat
mar nem tartalmazo xilém elemek belsé tere is az apoplaszt része. Ezzel szemben a sejtek plazmamembrannal
koriilhatarolt bels6 terét, amelyet a szomszédos sejteknél a plazmodezmak kdtnek Gssze az egész novényre kiterjedd
halozatot alkotva, szimplasztnak nevezziik. A ngvényekben 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, molekuladk 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. Radidlis mozgasanak az
apoplasztban a kdzponti henger hataran talalhato sejtréteg az endodermisz szab gatat, amely sejtfalanak hidrofob,
szuberines vastagodasa (Caspary-csik) atjarhatatlanna teszi a viz szamara. 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 szimplasztjaban torténd
viztranszportrél ad informaciot. Ahhoz, hogy az apoplaszt Lp értékét is megmérjék modositani kellett a szondan.
Olyan eszkozt készitettek, amely egy szilikonolajjal feltoltott csovel légmentesen raszerelhetd egy levagott
gyokércsonkra, és igy a szivargd nedvet nyomni, illetve szivni lehet, mikdzben a gyokér a tapoldatabdl ionokat és
vizet vesz fel. Ennek segitségevel megmerték az egész gyokerszovet hidraulikus konduktivitasat (L) és sszevetették
az egyes sejtekben mért értékekkel. 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) nd, akkor az L, is né. A mérések soran
kiilonboz6 modszerekkel befolyasoltak a vizfelvételt: valtoztattdk a tapoldat ozmolaritasat, illetve szivohatast
gyakoroltak a gyokércsonkra. Ilyen modon tehat vagy ozmotikus potencial gradienssel vagy nyomads 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 kovetkezik, hogy az L, érteke is
nagyobb, ami arra utal, hogy ozmotikus potencial 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 nd6vény a sztomain at vizet parologtat,
a vizszallitast a vizleadas mértéke szabja meg. Ez a vizleadas, a transpiracio, 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 atmérdjii
xilém elemek az egész mezofillumot behalozzak, mindenhova eljuttatjak a vizet és a benne oldott anyagokat.
Végiil, mint egy nyitott végi cs6bdl a xilém nedv szétaramlik az intercellularisokban. A folyadék a mezofillum
sejtek feliiletén oszlik el, bevonatot képezve. Ebbdl a bevonatbol a sejtek felveszik az életmitkodéseikhez sziikséges
ionokat és a vizet. Ugyanakkor az intercellularisok levegdvel telt kamraiban a sejtek feliiletérdl elkezd parologni
a viz és megné 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 egyenstlyi géznyomasaval is: &, ] ahol e, a viz
egyensulyi gdznyomasa a rendszerben és e,,° a tiszta viz egyenstlyi 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 kiilsé tér kozotti AY=0 nincs transpiracio. Ilyen lehet egy kiadds
zapor utan a nyari melegben, illetve a tropusi es6erddben.)

=+ Rx Txln[
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Ez a folyamat azonban nem magyarazza meg, hogy miért megy fel a levelekbdl elparolgd 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 szivd 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 nyomds gradienst a viz hajtasba torténd szallitdsdhoz.
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 képz6do folyadékfilm
parolog. Vizhianykor a folyadék a sejtfalak inter-mikrofibrillaris jaratainak egyre kisebb atmérdjii 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! Valdban 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 nyomas 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 haté¢kony védekezési mechanizmusoknak koszonhetéen. Szamos nyaldb fut parhuzamosan
felfelé és stirlin vannak elagazasok A trachea faldban nagy szamban vannak udvaros godorkés megvastagodasok,
amelyek a porus zarodasaval meggatoljak a légbuborék oldal irdnyu terjedését. A kavitacid akar magatodl 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 nyomdast. A nyomas szondat alakitottak at tigy, hogy a
kapillarisba nem szilikonolajat, hanem gazmentesitett vizet toltottek és a kapillarist az ¢l6 ndvény xilémjébe
szurtak be. A mért nyomas az atmoszférikusroél a valdés nyomasra csékkent, amikor a kapillaris elérte a xilémet.
Ezt a mérést is sokféle novényen és sokféle magassagban végezték el, hogy ellendrizzEk 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 intercellularisaiban a xilémbdl kiaramlé nedv jelentds ozmotikus nyomassal rendelkezik, rdadéasul
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 ataramlé 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 sajatsagu és ezért azon csak nagyon kis mértékben képes athatolni
a viz. Mindazonaltal, a vizleadasnak ezt a formajat kutikularis transpiracionak nevezziik.

A transpiracié tehat akkor megy végbe, amikor a sztomak kinyilnak. A sztomdk nyitasanak és zardsanak
mechanizmusardl a késébbiekben szélunk. Itt csupan a transpiraciora jellemzd altalanos torvényszertiségeket
ismertetjiik. Miutan a sztomanyitasnak és zarasnak napi ritmusa van, igy a transpiracio is reggeltdl a déli orakig
novekedik, majd sotétedésre megsziinik, tehat parhuzamosan valtozik a fotoszintetikusan aktiv fénysugéarzassal.
Nyitott 1égrések esetén, a vizleadas sebességét befolyasoljak a levél anatomiai sajatossagai. A szérokkel fedett
levél, vagy amelyen siillyesztett sztomak talalhatok joval kevésbé transpiral. A transpirdcid intenzitasat még inkabb
befolyasolja a levegd hémérséklete és a paratartalma. A hdmérséklet ndvekedése 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 novényben
a hajnali 6rdkban még akkor is elkezd ndvekedni a 1égrés, ha mesterségesen sotétségben tartjuk a ndvényt. Vannak
azonban ¢&jjel nyitd (szkotoaktiv) sztomak, és atmeneti tipusok is. A sztomak miikodésére, ezen keresztil a
transpiraciora hato legfontosabb kornyezeti tényezok a fény, CO, koncentracio6 €s a hdmérséklet. A fény hatasara
andvényekben szamos ¢€lettani folyamat aktivalodik. A foldre érkezd napsugéarzasbol a kék és a vords fény hatasara
nyitnak a sztdomak. Ezzel egy id6ben a fotoszintézis folyamatai is megindulnak és ennek sordn 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 1égrés elsdsorban a fotoszintézis CO,
ellatasara szolgal, és amennyiben elégséges az intercellularisokban a tenzidja, a 1égrések sziikiilnek, ezzel a
csokkentve a novény vizvesztését. Ezen keresztiil hat a homérséklet is: ndvekedésével a 1€gzés biokémiai
folyamatainak sebessége gyorsabban nd, mint a fotoszintézis sebessége, ezért magasabb hémérsékleten 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 el6idézheti a vizhiany is. Kiszaradd
talajban a ndvény egyre nehezebben tudja felvenni a vizet és ilyenkor a gyokérben képzddo és a xilém nedvvel a
hajtasba szallitddé hormon, az abszcizinsav hatdsara sztomazarodas kovetkezik be.

2.2. Anyagdfelvetel, anyagszallitas a
novényekben

Az anyagfelvétel szempontjabol a sejtnek két részét kiilonboztethetjilk 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 diffuzio. 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 hatdrold6 membranokban elektrogén pumpak (ATP bontod fehérjék, ATPaz fehérjék),
szallitofehérjék (karrierek, transzporterek) és csatornafehérjék szabdlyozzdk 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 szoltunk. Ezek
a kiilonb6zo6 atmérdji porusok, inter-mikrofibrillaris jaratok, a primer sejtfalban cellul6z, hemicelluloz, pektin és
glikoprotein molekuldk kapcsolodasaval jonnek létre. A szekunder sejtfalban mar nem talalhaté pektin és
fehérjekomponens, helyette a porusokat eltomitd, altalaban hidrofob sajatsagu anyagok rakodnak be: lignin,
szuberin, kalloz, kutin. Ezért az anyagfelvételt igazabdl 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 megk6tott ion
a kalcium, amelynek strukturalis funkcioja is van: két szemben 1€v6 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 lecserélodhetnek, ha egy stabilabban k6t6d6 fémion leszoritja
Oket. Az anionokat a negativ t6ltések taszitjak, igy azok nem kotédnek meg a sejtfal oldallancain. Az apoplasztban
tehat az ionok és molekulék toltésiiknek megfeleléen szabadon diffundalnak, illetve kotédnek meg.

Ih
3
£
o
@ gatlé nélkal
=
&
=
2
gatloval
)
L
<
. >
1 2 3
id6 (perc)

2.7. abra Az ionok felvétele az apoplasztba

Az anyagfelvétel torvényszeriiségeit legtobbet tapoldatban nevelt ndvényekkel vizsgaltdk. Mikor egy ndvény
gyokerét a korabbinal toményebb tapoldatba meritjiik, az apoplasztba pillanatszertien, passzivan torténik meg a
tapanyagfelvétel. A felvett mennyiség a szovet térfogatszazalékaban kifejezhetd teret tolt be. Ezt a teret 1atszolagos
szabad helynek (apparent free space, AFS) nevezik. Az AFS felt6ltédése 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 lathat6o gorbét kapjuk. Mind a kalium, mind a klorid ionok felvétele az apoplasztba
nagyon gyors és telitddé folyamat, amely utan az id6 fiiggvényében egy linedrisan novekedo felvételt tapasztalunk
a citoszolba. Ha ezt a linearis szakaszt meghosszabbitjuk az ordinataval valdo 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 rendelkezd anyagok esetében, mint a kationoknal. Eldbbiek pillanatszeriien 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 kotéhelyein
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 moséassal 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 hatsa koncentraciéfiiggd, alacsony kiilso
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 rendii névényekbdl, hogy a felvétel sebessége a kiilsé kozeg
mitkodésének koszonhetd, Epstein mutatta ki 1953-ban. A szallitofehérjék mikodésére a Michaelis-Menten
kinetika érvényes, igy a szallitott anyag megkotése és atjuttatdsa a membran tulso6 oldaléara jellemezhet6 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 -t 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 1ényegesen kiilonbozik egymastol. Az 1. rendszer
specifikus az adott ionra nézve. A 2-es rendszernél az ionok megkiilonboztetése kisebb mértékii, az anionfelvételt
a konnyen felveheto6 kationok serkentik és forditva, a nehezen felvevédok gatoljak a masik felvételét. A 1égzésgatlok
(ATP szintézist gatlo szerek) és az anaerobidzis alig befolyasoljak a II.-es felvételi rendszert.

%)
(=]

K* felvétel (umol g-' FT h-)
=

K* (mM)

2.8. abra A K kett6s kozvetitett felvételi kinetikaja arpa gydkerekben

2.2.2.2. A tapanyagok felvételének szabalyozasa

Altalaban a névények 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 miikodik. A laboratériumban
is, tapoldatban nevelt ngvényeknél akkor lehet maximalis ndvekedést elérni, ha az emlitett ionok K, értékei az 1-
es rendszerre jellemzd értékek koriil mozognak. Ez egyuttal azt is jelenti, hogy a novekedésnek megfelelden a
valtozik. Kiilsé tapanyaghiany esetén a ndvények szintén az ionfelvétel paramétercinek valtozasaval reagalnak.
Arpanal megfigyelték, hogy a kaliumhiany eldszor a K, csokkenését indukélta, majd 3 nap utan a 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, tapoldatbol 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 pufferold képesség jelentSs. A citoplazma allandé K*
koncentracidja ~150 mM, de a vakuélum K tartalma 5-sz6rés kiilonbséget is mutathat. A vakuélum kritikus K
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koncentracioja 20 mM, ebbdl mar nem tudja ellatni a citoplazmat kaliummal és hidnytiinetek Iéphetnek fel. Az
anyagcsere zavartalansagat a citoplazmara korlatozodé homeosztazis biztositja.

A Michaelis-Menten -kinetika csak az alacsony kiils6 koncentracioknal érvényes. A bels6é 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
kozotti negativ korrelaciot K, CI, SO4'2, PO4'3 €s NO3” 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 belsé K tartalom még kicsi. Ezt kovetden igynevezett 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 ,

(3%

K*tartalom
{mmol g SZT)

0,1 L netto
K* felvetel

K+ felvétel

K* felvetel és leadas (mmol g' SZT)
o

0,1 |

K* leadas

0,01 0,1 1 10

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

Az allosztérikus gatlas nem nytjt minden koriilmények 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 nyujt az egyes fehérjék miikodésének, szerepének azonositdsaban
a funkcidhianyos mutans novények felfedezése. Ezekben egy-egy fehérje expresszidja gatolt, ami az altaluk betoltott
¢lettani 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 novekedéshez 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 talalhat6 fehérjék, fehérjekomplexek segitségével a novények az anyagokat
kémiai potencial gradiensiikkel (koncentracio gradiensiikkel) ellentétes iranyban szallitjak. Ehhez a folyamathoz
energia befektetésére van sziikség, amelyet altalaban az ATP hidrolizise biztosit. A felszabadul6 energia révén a
fehérjekomplex egy része konformaciot 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 (ligositja) 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 létrehoz. Ez a kdvetkezd egyenlettel
irhato fel:

AuH*
ap ==+

=AY -59ApH

ahol Ap a proton mozgat6 er6, 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 szintr6él (~50 mV) lecsokkenhet
akar —130 mV-ra is. (A proton mozgatd erd jelentségét a kovetkezo 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-tipust 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 Gjra lecsokken. A foszforilacios 1épésnek koszonhetden 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 utébbi funkciot az aktiv centrumban, egy kozponti helyzetii, vizzel
telt iireg szélén elhelyezkedd Aspggy latja el. Igy egy atmeneti konformacié alakul ki (E,-P), amelyben az Aspggy
¢és a hozza kozel 4ll6 Asnygg kozott hidrogénhid kotés jon 1étre. A konformécios mozgas hatasara a kozponti iireg
kinyilik a kiils6 tér felé és ekdzben eltavolodik egymastol az Aspggy és 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 miikodése soran a protonfelvétel és protonleadis mechanizmusa.
(Pedersen et al., 2007 utan)

A vakuolumot hatarold membranban, a tonoplasztban hasonlé funkcidjt, de teljesen eltérd szerkezetli enzimek
miitkodnek. A tonoplaszt H-ATPAz a citoplazmatikus oldalrol a vakuélumba szallitja a protonokat. Miutan az
ATP hidrolizise soran nem képez foszforilalt intermediert, az enzim nem gatolhatd 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 végzo,
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 mozgatd 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. Miutdn a vakudlumban jelent6sen megndé a protonok
koncentracidja, a toltéskiegyenlités céljabol Cl™ és malat® anionok szallitddnak a vakudlumba, melyet kés6bb
ismertetend6 enzimek katalizalnak.

A vakudlum membréanjéban 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 hasonld 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 élesztében 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 képzd6, protonok a vakudlumba és az apoplasztba is tavozhatnak.
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Miutan a vakuolum belsé 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 lényegesen savasabb is lehet: ilyenek pl. a savanyl termésii citrusfélék, vagy az extrém
savas kdrnyezetben €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 pozitivion 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 mindkett6t 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 novényi sejtek anyagfelvételének kinetikai vizsgélata alapjan. A protonnal
ellentétes irdnyt szallitas esetén antiporternek, azonos iranyu szallitas esetén szimporternek hivjuk éket. 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
¢és miikodésiik valojaban a pumpak miikodésén 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 megegyez6 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 depolarizaci6 hatasara. Ez utobbit
persze nemcsak a H'-ATPazok gatlasa, hanem a citoplazméba 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 ligandumfiigg6 csatorna annak hatdsara nyit ki, hogy valamely jelmolekula
kapcsolodik hozza kiviilrl 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, cADPR
(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 igynevezett nyujtasfiiggd, vagy mechanoszenzitiv csatornak képezik.
Jellemz6 rajuk a kis szelektivitas, a hosszu idejii nyitottsag €s a jelentds vezetoképesség, vagyis idbegység 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 ioncsatornak altaldban 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-fliggd
redoxrendszerek funkcionalnak. A ndvényi sejtek plazmamembranjaban miikodik a NAD/P/H-reduktaz, ami az
elektront képes atadni az O,-nek vagy a jelen lévé Fe(Ill)-nak. A mesterséges elektronakceptorok, amelyek
redoxpotencialja +80 mV-nal kisebb, igy a metilénkék, a DCPIP (diklorfenol 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 mérhetd.

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 redukcidjat végzi a ndvények
tobbségében, ha vashiany stressz alakul ki. Ez az enzim is NADH-bol 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 szolunk bévebben.

2.2.2.7. A novényi sejt transzport rendszerei: 0sszegzés

A novényi sejtek anyagfelvételét és —leadasat osszetett transzport rendszerek szabalyozzak. 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 valé pumpalasaval. Az altaluk kialakitott
elektrokémiai potencidlgradiens vagyis a proton mozgato erd biztositja a kiilonbozo ionok és toltés nélkiili részecskék
potencial (koncentracid) gradienssel szembeni mozgatasdhoz, vagyis a sejten beliili akkumuléacidhoz 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 ioncsatorndk
hasznositjak. Vannak més ioncsatornak is, amelyek miikodését hozzajuk kapcsolodo ligandumok vagy a membran
fesziilése szabalyozzdk, igy fliggetlenek a membran potencialtol. A csatornadkon 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) s 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
gradienst6] fiigg. Eltérnek viszont abban, hogy a szallitok csak az egy irdnyban szallithatnak anyagot, mert csak
egyik oldalon van szubsztrat kot6helyiik, mig a csatorndkon, nyitott allapotban barmely iranyban mozoghat a
szallitott anyag. A szallitoknal az aktivacios energia nagy, a csatornakndl 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 mitkodo, nagy affinitasu transzport rendszereket (I. rendszer),
mig a csatornak a nagy kiilsé koncentracidtartomanyban miikodo, kis affinitasa transzport rendszereket (11.
rendszer) alkotjak. Egyes ionok novények altal hasznosithaté koncentracioja a talajban valtozhat, pl. szarazsag
esetén jelentdsen csokkenhet. Ilyenkor a nagy affinitasti 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 all6 novényekben azonban mar egyre
specializaltabb sejtek és szovetek talalhatok, amelyek funkcidja nem csupan 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 4t azonban az endoplazmatikus
retikulum is 0sszekottetésben 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 nytjtanak a porusméret szabalyozasara. Kiilsé koriilmények
hatasara és a sejt anyagcseréjétdl fiiggden a plazmodezmak strukturdja megvaltozhat, lehetnek nyitott és zart
allapotban.

3GC |

: |

QJ__ Vallisneria (

= & Ly

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 tanulmanyozhaté volt a felvétel és a szallitds mechanizmusa (2.11. abra). Amikor az elsé
kamréba radioaktiv *°Cl-ot tartalmaz oldatot helyeztek, a II. és a I1I. 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 gatléanyag (ATP szintézis gatld) a transzlokaciot nem gatolta az I-es és a II-es kamra
kozott, de gatolta a II-es kamraban a vakuolumokba torténd felvételt. Az I-es kamraba adott gatloanyag hatasara
a nem lehetett kimutatni a II. 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
szallitédott at. Mindebbdl az kdvetkezik, hogy a transzlokacié mozgatdja a szimplasztban, a plazmodezmakon at,
az anyagfelhalmozddas a sejtekben és a koncentracidgradiens kialakulasa a sejtek kdzott, 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 IT-es kamraba, az aszparagin az [-es kamraba szallitodott.

Ezek a torvényszerliségek a novények barmely sejtje kozott érvényesiilnek, ahol szimplazmatikus sszekdtetés
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 hasonloan vastagodott falu sejtekbol 4ll6 hengerpalast a gyokérben,
amelyben ugyancsak kimutathaté a Caspary-csik, ami meggatolja a radialis iranya 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 ttra valo terelésével.

A kéregsejtek altalaban izodiametrikus, parenchimatikus sejtek, amelyekben ugy né a vakudlum mérete, tehat a
raktaroz6 kapacitas, ahogy tdvolodunk a gyokércsticstol, 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 irdny viz- és anyagszallitdsnak az apoplasztban. A
gyokércsucstol valo tavolsag, tehat sejtek életkoranak névekedésével azonban — az exodermiszhez hasonloéan —
érési folyamaton megy at. A gyokércsucshoz kozeli zona még ateresztd, ahogy tavolodunk, a szuberin berakodas
miatt, azonban egyre inkabb hidrofobba valik és csupan a szimplasztikus anyagszallitast teszi lehetdvé. 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 megtartasa. A gyokér legbelso sejtrétege a kdzponti
henger, sztéle parenchimaja és a benne talalhato szallitonyalabok (xilémparenchima sejtek ¢s a xilém). A xilém
sejtjei ugyancsak érési folyamaton mennek at. A gydkérszoros, felvételi zonaban még €16 sejtekbol 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 anyagszallitds torténik, amely nincs korrelacioban 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
akkumulécion. Melyik sejtréteg lehet a felelds az extra — sajat sziikségleten és kapacitason tuli — akkumulacioért?

A hajtasba torténd szallitas szabalyozott mivoltat jol példazza, hogy a tapoldatba meriilé gyokér a K és Na' ionok
kozott kiilonbséget tesz: elobbi nagy mennyiségben szallitodik, mig az utdbbit a gyokér visszatartja. Az
izotopjeldléssel végzett kutatasok azt mutattak, hogy a gydkér a tapoldatbol felvett ionokat kozvetlentl 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 korbevevd 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 szallitanak az apoplasztba, ami itt a xilém bels6 terét is magaban foglalja.
A 1étrejovo elektrokémai potencial gradiens, illetve membran hiperpolarizacié 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
hatasara felgyorsul a xilém nedv aramlasa a levelek felé. Az apoplasztbodl a protonok elszallitodnak a hajtas felé,
igy a xilém parenchima sejtek membranja depolarizalodik. Ennek hatasara zarédnak a kaliumot befelé szallito
csatornak és nyilnak a kaliumot kifelé szallito csatornak (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 (gumok, 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 hex6zokkd, majd
diszaharidokkd, illetve mas cukorszarmazékokka alakulnak at. Ezutan sejtrél sejtre haladnak a plazmodezmakon
at, amig egy floém kisérésejthez nem érnek. A kisérdsejtbdl szallitodnak a rostasejtbe, majd a floém szallitopalyan
at jutnak a célallomasra, ahol az elébbihez hasonlo, sejtrdl sejtre vald haladéssal jutnak a felhasznalas helyére. A
szallitas irdnya tehat a képzodés helyétol 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. gliikoz, 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 alsokbdl a gyokér felé,
akozéps levelekbdl pedig mindkét irdnyba szallitddnak az anyagok. Altalanos szabély, 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 elébb 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 fejlodo levélbol
az anyagok exportja ugyancsak kb. 25%-os fejlettségnél indul meg. Lombhullas el6tt a mobilizalhato 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 elenyészé mértékben képes
mozgatni. A tridzfoszfat-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
0sszekotd 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-szordse a sztromaoldal affinitasanak.
A TPT 1:1 aranyu antiportot hoz létre, ha a membran két oldalan a szubsztratok koncentracidja alacsony. Ha
azonban koncentraciojuk megné, akkor valdszinii, hogy a foszfat-transzlokator uniport anionszallitova alakul at
€s a transzport mértéke egy nagysagrenddel is novekedhet.

A TPT miikodését a megvildgitas szabalyozza. S6tétben a tridzfoszfatok, a 3-foszfoglicerinsav €s a foszfat K, és
Vmax €rtéke kozel azonos, megvildgitas hatdsara azonban a 3-foszfoglicerinsav transzportja korlatozott. Ennek
oka, hogy a fotoszintetikus elektrontranszport lanc miitkddése soran (lasd 3.5.) a tilakoidmembranokon a lumen
iranyaba H-leadas torténik és a sztroma lugosodik

50

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 novények vizhaztartasa, asvanyi taplalkozasa, transzportfolyamatok

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
tartoz6 ndvényeknél nappal ugyancsak foszfoenolpiruvat képzdédik a kloroplasztiszban, ami a citoszolba szallitodik
és 3-foszfoglicerinsavva alakul. Ez utobbi jut vissza a plasztiszba és felhasznalodik a keményitd bioszintéziséhez.
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 protonmozgato 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 létre, ami megndveli 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 Gton torténd cukortranszport nem gatolhatd, ami arra utal, hogy a képzédés 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 diffuzioval érkeznek a plazmodezmakon. Az intermedier sejtekben
azonban oligoszaharidokka (raffin6zza, sztachi6zza, verbaszkdzza) asszimilalodnak, 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 kozott 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 torténd anyagleadas modjat elsdsorban a névényi részek felépitése szabja meg. A
hajtas- és gyokércstuicsok, a novekvo levelek és szarrészek, a raktarozoszovetek és a gyiimoélesok, illetve az
embrionalis szovetek (mag) eltéro szoveti felépitésiick, amihez a rostaclemekbdl valo anyagleadas alkalmazkodik.
Itt is lehet6ség van szimplaszt-, illetve apoplaszt uton torténd 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 miikodd szahar6z-
proton szimporter szallitja a citoplazmaba. A sejtfalban azonban szamos enzim mtkddik, koztiik a savas invertazok,
amelyek hidrolizaljak a szaharozt gliik6zza és frukto6zza. Ezek a cukormolekulak szintén rendelkeznek specifikus
proton szimporterrel. A citoplazmaba felvett cukrok végiil raktarozodhatnak a vakuélumban, 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 szdmos 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.

51

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 novények vizhaztartasa, asvanyi taplalkozasa, transzportfolyamatok

A floém nedv hosszl tdvon tomegaramlassal szallitodik, amelyet — mint mar tudjuk — a nyomasgradiens hajt. A
floémben uralkodo pozitiv nyomast egy igen egyszeri 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 ugyantigy 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 torténé anyagszallitast demonstrald ozmotikus rendszer vézlata. A: szemipermeabilis falu,
nem taguld tartdly ozmotikummal felt6ltve — ,,a képzodés helye”, B: szemipermedabilis falt, nem tadgulé 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 meriil, amelyek
koziil egyikben vizet, a masikban tomény cukoroldatot helyeztek el és amelyeket egy i{ivegesé kot 6ssze (2.12.
abra). Az A jell, tomény cukoroldatot tartalmazo, edénybe viz 1€p be a vizpotencial gradiensét kdvetve. Az
edényben néni kezd a hidrosztatikus nyomas, amely az {ivegcsében 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 betoltott cukrok hatasara csokken az ozmotikus potencial, igy a
rostaelemekbe viz dramlik, igy novekszik a turgornyomas. A nyomas novekedés hatdsira a nedv megindul a
rostcsovekben. A felhasznalas helyén ellentétes folyamat jatszodik le. A cukor lebomlik, kompartmentalizalddik
vagy ozmotikusan inaktiv makromolekuldk (pl. keményitd) szintetizalddnak bel6le. Ennek hatdsara n6 az ozmotikus
potencial, és a floém vizet ad le. Igy a felhaszndlas helyén csokken a turgornyomds. A rostacsovekben tehat
turgornyomas gradiens jon létre, ami tomegaramlassal hajtja a nedvet. Az apoplasztba leadott, illetve az onnan
felvett viz nyomasa a xilémben egyenlitddik ki.

A fenti szallitasi mechanizmus akkor miikddik a valoésagban, ha a turgorgradiens elégséges ahhoz, hogy a nedvet
a floémben fellépo ellenallassal szemben mozgassa. Vajon elegendd hajtoerét 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 anyagceseréhez 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 élélényektol, 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) pillangdsviragu ndvények nitrogénfelvételében a nitrogéngyiijtd 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 ndovények 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 alkotorészek egy része
mérete alapjan a kolloidokhoz tartozik, a tdpanyagok harom kiilonb6z6 formaban fordulhatnak eld. Lehetnek er6sen
kotve, a novények szdmara kozvetleniil nem felvehetden, a talajkolloidok feliiletén adszorbealva (foként kationok),
andvények szamara kozvetve felvehetden, 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 altalaban nagyon hig.
Szélséségesen 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) adszorbedlnak. Ez a két forras egylittesen adja a talaj 0ssz-savassagat. A talajoldat
H' ion tartalma, 6sszehasonlitva a talajrészecskék feliiletén adszorbealddott mennyiséggel, viszonylag csekély. A
talajoldat kémhatasa normalis koriilmények kdzott nem valtozik jelentésen, ugyanis a protonok talajrészecskék
feliiletén torténd ad- és deszorpcidja egyensulyban van. Ezt nevezziik a talajok pufferold képességének, ami a
legtobb jo szerkezetli talajnal igen jelentds.

Mind a til magas — 9 feletti — mind a tul alacsony — 4 alatti — talaj-pH toxikus a ndvény, els6sorban a gyokér
szamara. Ezen a két értéken beliil a proton koncentracio kdzvetlen 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 rizeszféra, amely mind méretében, mind 6sszetételében nagyon valtozatos
lehet. A novények tapanyagfelvételét nemcsak 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 f6- és mellékgyokeérzete kozotti kiilonbség. Az egyes novényfajokra
az is jellemzd, hogy gydkereik milyen tavolsagra és mélységre hatolnak le a talajba.

A gyokerek hossztengelye mentén megkiilonboztetjiik a felvételi zonat, amelyre az epidermiszsejtekbol
differencialodé gyokérsz6rok sokasaga jellemz6. Itt torténik a viz- és tapanyagfelvétel tilnyomo része, ami nem
meglepd, hiszen a gyokérszorok altal kialakitott 6sszfeliilet egyes ndvényeknél (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 adszorpci6 €s a szimplasztba torténd felvétel folyamatosan tavolitja el
a gyokeér 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 kiilonb6zd 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.

53

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 novények vizhaztartasa, asvanyi taplalkozasa, transzportfolyamatok

A gyodkerekben szamos anyag képzddik és adodik le, amely befolyasolja a tapanyagok oldhatosagat és felvételét.
Ilyenek a H' és HCO5', a szerves savak, foszfatazok, aminosavak, cukrok, fenolok és nyalkaanyagok. A sejtekbol
kijuto kis moltdmegli 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 és az ugyancsak leadott szerves savakkal egyiitt jelent6sen 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 hasonloan hathat a vasra, manganra ¢s cinkre is. Ez részben annak kdszonhetd,
hogy savanyit, masrészt komplexalja a kétértékii kationokat és eltavolitja a foszfationokat a vas- és az aluminium-
hidroxid feliiletérol.

A tapanyagok hianya altalaban serkenti a kiilonboz6 anyagok leadasat a gyokérbol. A kétszikli novényekben és a
gabonafélék kivételével az egyszikiiekben is altalaban vashidny hatdsara nd 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(I1I)-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 elsdsorban 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 belso (genetikailag rogzitett tulajdonsagok)
tényez6tol fligg. El6szor Liebig (1803—1873) ismerte fel, hogy a ndvények fejlédésének iitemét, terméshozamat
a rendelkezésre 4116 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, megakadalyozva a terméshozam tovabbi ndvekedését. A Liebig-féle
minimumtérvényt sokaig, mint az asvanyi taplalkozas alapvetd jelentdségii megallapitasat fogadtak el. Szigora
értelemben azonban — az elemek bonyolult kolcsonhatdsai miatt — a térvény mégsem érvényes, ugyanis
bebizonyosodott, hogy pl. ha a P minimumban van, a termés szempontjabdl mégsem lesz kozombos 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 adagoldsa 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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%wm—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.

tapanyaghiany megjelenése
tunetek nélkul

NOVEKEDES, HOZAM

i+ tapanyaghiany megjelenése
! tinetekkel tapanyag mérgezés

o

TAPANYAG KONCENTRACIO

2.14. abra A névények novekedése, terméshozama és tapanyagtartalma kozotti 6sszefiiggés

A ndvény tapanyagtartalma és novekedése, terméshozama kozotti osszefliggés nem lineéris, hanem tipikus
optimumgorbét ir le (2.14. dbra). Téapanyaghiany esetén a ndvény asvanyi anyagtartalma nagyon csekély. Ha
ndveljiik a hidnyban levo elem koncentracidjat a szoveti tartalom csak lassan, a terméshozam azonban nagymértékben
emelkedik, végiil a terméshozam eléri a maximumot, a hatarkoncentraciot. Ez az a tdpanyagmennyiség, amelynek
jelen kell lennie a maximalis hozam eléréséhez. A koncentracio tovabbi ndvelése jelentdsen 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 szovetekben kimutathaté 40-50 elem koziil csak néhany
tekinthet6 nélkiilozhetetlennek, vagyis esszencidlisnak. Ahhoz, hogy egy elemet esszencidlisnak tekintsiink, harom
feltételnek kell teljesiilnie. 1. Hidnya esetén a ndvény hianytiineteket mutat és elpusztul miel6tt életciklusat befejezné.
2. Funkcidja nem helyettesithetd valamely mas elemmel. 3. Kozvetleniil 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 ndovényi szovet
példaul ezerszer is tobb nitrogént tartalmazhat, mint cinket. Ebb6l adodott az a jorészt gyakorlatban meghonosodott
osztalyozas, amely a novényben taldlhato tapelemek mennyiségét veszi alapul. Azokat az elemeket, amelyekbdl
a novények normadlis ndvekedésiikhoz és fejlodésiikhoz 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 esszencialis elemsziikséglete

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

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

MAKROELEMEK
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Nitrogén  |NO;", 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%107®
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, termohelytdl fliggden,
tartalmazhatnak példaul ugyanannyi vagy akar tobb vasat, illetve mangant, mint ként vagy magnéziumot. JelentOs
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 koncentraciéban 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 6nmagaban 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 névényi tdpanyagokat makro- vagy mikroelemekre felosztani, azon az
alapon, hogy milyen koncentracidban fordulnak el a szovetekben. A tapelemek osztilyozasa a biokémiai
viselkedésiik és fiziologiai 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 novények a talajoldatbol
H,0, HCO5", NO5,NH, " és SO42', illetve a levegébol CO, formaban veszik fel. Ezek az elemek a szerves anyagok
f6 Osszetevoi, amelyek asszimilacidja karboxilacios és oxidoredukcios folyamatok soran torténik. A masodik
csoport a P, a B és Si alkotjak. Felvételiik foszfatokbol, boratokbol, szilikatokbol, ill. borsavbal 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 szertedgazo: 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 tapelem a nitrogén, az dsszes anion, ill. kation mintegy 70%-
at, andvény szarazanyaganak 2-5%-at teszi ki. Ezért jelentGs 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 képzodéséhez, gabonaféléknél, pl.
szarmegdodléshez vezet.

56

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 novények vizhaztartasa, asvanyi taplalkozasa, transzportfolyamatok

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 funkcids (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 szintaz 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 k6zott H,PO,, semleges és lugos kdzegbdl HPO42' forma
a kedvezményezett. Gyorsan beépiil szerves kdtésekbe, 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 szdmos 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 jelent6s 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 molekulédk kozponti atomja, a maradék 60-90%
pedig vizzel extrahalhat6. A magnézium mobilitdsa fontos, mert enzimreakciok egész sorat serkenti (pl.
kulcsenzimekét is, mint a RuBP-karboxilaz-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 vashiany mindig a fiatal leveleken
jelentkezik els6ként). Szamos enzim prosztetikus csoportjaban (citokrémok, citokromoxidaz, 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 dsvanyi magot zar kozre. Az 4svanyi mag tartalmazhat foszfatot, ez esetben a raktarozott
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vassal egyiitt amorf strukturat képez. Foszfat hidnyaban 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 ossze.
Bor hianyban a sejtfal laza szerkezetivé valik, a novény nem névekszik, végiil el is pusztul.

2.3.4.2.3. Mangan

Nem képez stabil komplexeket, igy szabad ionos formaban vevddhet fel és szallitodhat 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 miikddését 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-replikacidoban 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 klorozist és ndvekedésgatlast okoz.

2.3.4.2.5. Molibdén

Molibdenat (MoO42') anion formaban veszik fel a ndvények. Kiilonboz6 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 koordindl6 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 feltehetéen 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 kiilonbdz6 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 tobbszords réztartalmu fehérjék, amelyek legalabb
4 rézatomot tartalmaznak molekulanként és oxidaz-aktivitasuk van, (pl. aszkorbinsav-oxidaz, difenol-oxidaz). A
citokrom-oxidaz kevert Cu-Fe-protein, mely a termindlis 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 (tobb 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 funkcioja 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 koénnyen mozog a ndvényben és legnagyobb része a levelekben talalhaté. Mar gyokérben szerves komplexek
keletkeznek (valdszintileg 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 asszimilacidjat katalizalo uredz enzim alkoto
része.

2.3.4.3. Esetenként hasznos elemek

A Na" mind méretében, mind kémiai viselkedésében nagyon hasonlit a kaliumra. A magasabbrend(i névények
mégis nagy szelektivitassal veszik fel a kdliumot a natriumhoz képest, és ez még inkabb érvényes a hajtasba térténd
transzlokaciora. Egyes novényfajok, csaladok szamara azonban a natrium is esszencialis tapelem. Troképességiik
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. sotliré novények
adaptalodtak. E novények a vizfelvételiket ugy biztositjadk a hiperozmotikus kornyezetben, hogy a natriumot
felveszik és ozmotikumkeént a vizpotencial csokkentését azzal érik el. Natriumszegény kdrnyezetben 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: gatlédik a névekedés, a levelek nekrotikussa
valnak, a ndvény hervad. A csalan (Urtica dioica) szilicium hidanyaban nem képes szilard levélszoroket noveszteni,
igy azok nem toltik be funkcidjukat. Mindez azonban nem elegendd az esszencialitashoz, mert végsd soron a
névények virdgzasig, terméshozasig nének.

A magasabbrendii névények szamara a Co nem esszencialis, de ndvekedést serkentd hatasat tobb esetben is leirtak.
Jelenléte azonban nélkiilozhetetlen a hiivelyesek gyokerében ¢é16 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 noduléacioval 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 névények szamara
kozombosek, masok szamara serkentdek (pl. tea), megint masokban toxikusak. A V kation formaban altalaban
k6z6mbos, de a vanadat anion a P-tipusi H'-ATPézok altalanos gatloszere. A Cd, a Hg és a Pb minden é16
szervezetre toxikus hatasu nehézfém. K6z06s tulajdonsaguk, hogy hozzakoétodhetnek enzimek szulthidril csoportjahoz
¢s igy gatoljak miikddésiiket. Ezen tullmenden 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 torténo 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 — ndvényfajtol fiiggden — 5-9%-ban a gydkérben
redukalodik, a tobbi transzlokalodik a hajtasba (2.15. dbra). A redukcidban fel nem hasznalt felesleg a
vakudlumokban halmozodik fel, ahol foként K ionok biztositjak a toltéskiegyenlitést. Ezzel szemben az ammonium
felvétele kationformaban torténik. Az ammonium, ill. az ammonia azonban igen toxikus hatasu, 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 ugyaniugy raktarozodhat a vakuélumban, amely ez
esetben az inaktivalddas egyik modja, mert a savas pH meggatolja az ammonia képzédését.
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szallitas irdnyat és mértékét, a kordk a szallitasban résztvevo fehérjéket jelzik.)

A nitrat — asszimilacidja soran — el@szor ammoniava redukalodik (1asd 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 ammoniummal kb. megegyez6 mennyiségben, amelyek a gyokérsejtekbdl leadddnak a kiils6 kérnyezetbe.
Ha azonban a kiilsé oldat pH-ja er6sen savas, a protonleadés gatlodik és a citoplazma pH-ja csokken. A pH-
egyensuly fenntartasa érdekében szerves sav anionok szallitddnak a floémen keresztiil a gyokérbe. Dekarboxilacid
utan a szénvazak tilnyomo tobbsége az N-tartalmt szerves vegyiiletek szintézisére hasznalodik fel.
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2.16. abra Az ammonium felvételének és asszimilaciojanak kapcsolata a ndvények ozmoregulacidjaval. (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
iranyu 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 kiillonbozé 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 lGgositd hatasa egyes esetekben mas fémionok, pl. a vas immobilizaciojat
idézheti el6, ami elsGsorban a hajtasban, a levelekben vezethet felvételi problémakhoz. Ezért a legtobb novény
szamara a nitrat és az ammonium kiilonboz6 aranyu felvétele teszi lehetGvé az anyagcesere optimalis mitkodését.
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 jelentdséggel bir. Ezek az ionok ozmotikusan
aktiv anyagok, amelyek csokkentik az ozmotikus potencialt, ezzel alapjaiban meghatirozzak 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 kiilsé térben ennek sokszorosa (100-800 nM) halmozodhat
fel. E koncentracidgradiens fenntartasaban 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 kedvezo: 2
Ca”™" / ATP.

Ez a kiils6 tér és egyes sejtkompartmentek, valamint a citoplazma kozott fennalld Ca-koncentracio kiilonbség teszi
alkalmassa a kalciumot masodlagos hirvivé funkcio betdltésére. Egyes kiilsé ingerek hatdsara megné a
kalciumcsatornak ateresztd képessége a membranokban, igy a citoplazmaba iranyuld 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 aktivaldédd; DACC, depolarizaciora aktivalédo; VICC,
fesziiltség fiiggetlen csatornak). A kiils6 inger a vaku6lumbol, ill. az endoplazmatikus retikulumbol is Ca-effluxot
indit meg féként ligandumfiiggd csatorndkon 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 més 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-leadasa, 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 €s a 1égzéshez valamint a transpiracios vizleadast. A
dominans kornyezeti tényez6, amely a sztomak nyitasat kontrollalja a vizzel jol ellatott novényeknél a fény. A
sztomak nyitddasakor a sztdmazard sejtekben cukormolekulak képzddnek, amelyek ozmotikumként csokkentik 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 interkonverzié a hajtoereje a sztomak mikodésének (F. E.
Lloyd, 1908).

A késobbi kisérletek alatamasztottak a fotoszintézis szerepét a sztomak nyitasaban. 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. Kiilonb6z6 hullamhossza fényt alkalmazva kimutattak, hogy a kék fény 6nmagaban is
meginditja a nyitodast, a fotoszintetikus szénhidrat-produkcio 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 zarosejteket, a fényintenzitast addig novelve, amig
tovabbi nyitodas 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'-ATPézok 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 membrén 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 fesziild
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 megkétdtt 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 kdrnyezeti 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 vizpotencial ndvekedését 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 belso szignal, az abszcizinsav (ABA) nevii hormon hatasara
is bezarjak sztomaikat. Ez szarazsag stresszben megovja a novényt a vizvesztéstol. Az ABA szintézise a gydkérben
andvény vizellatasanak csokkenésekor novekszik, és egyre tobb szallitodik a hajtasba a xilémben. Ilyenkor a xilém
nedv pH-ja az enyhén savasbol enyhén ltgosba valt, aminek hatdsara az ABA-rdl egy proton ledisszocial, igy
negativ toltésii lesz. Az ABA™ nem kotddik meg a mezofillum sejteken, hanem eléri a sztomazarosejteket és egy
szignal transzdukcids folyamatot indit meg. Ennek harom mechanizmusa, utja 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 Aaltal kozvetitett zarodasanak mechanizmusa. (A nyilak a serkentést, a ,,T” végzddések
a gatlast szimbolizaljak.)

Els6 1épésben az ABA hozzékapcsoldodik a sejtmembranban talalhatod 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. Kozben 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 oldhato6 vastartalom erdsen fiigg a pH-t6l. Az alacsony pH kedvezd, a ltigos tartomany felé haladva
(pl meszes talajokban) hatvanyozottan né a vas kicsapodasa Fe(OH); formaban, amely a ndvények szamara nem
felvehet6. A meszes, oxigénhianyos talajon gyakran fordul el vaskloroézis (mas néven mészklordzis), amelynek
elsddleges oka a magas CaCOj-, ill. bikarbonat tartalom. A magas HCO5 -koncentracio pufferolja a pH-t a talajban
¢és az apoplasztban. Ezért a ndovényvilag adaptalodott a kiilonb6zo koriilményekhez. Elégtelen vasellatas mellett a
névényekben nagy affinitast transzport mechanizmusok aktivalédnak. Az un. I stratégiat kovetd novények
gyokerében, morfolgiai elvaltozasok lathatok (megvastagodas, transzfer sejt képz6dés), és megné a H'-ATPaz
expresszidja/aktivitdsa a rizodermisz membranban, ami jelentds proton gradiens kialakulasdhoz, az apoplaszt
savanyodasahoz vezet, ¢és eldsegiti a gyokér kornyezetében a vas oldodasat/mobilizalodasat. 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 expresszioja 10-20-szorosara nd.
Ennek hatasara a rizodermiszhez érkez6 szerves vasvegyiiletek gyorsan redukéalodnak 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 vegytiletet
is eléallitottak (EDDHA, DTPA stb.). A kelatképz6 ligandumok karboxilcsoportok vagy elektrondonor nitrogént
tartalmaz6 csoportok segitségével koordinacios komplexbe zarjak a vasat (2.20. abra). A kiilonbozo kelatkomplexek
stabilitadsa azonban szintén pH-fliggé. 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]
AN

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 1€pésben szintetizalodo
mugineinsavak, amelyek a kiilonb6z6 vizsgalt gabonafélékben kis mértékben eltérd szerkezetiiek.

A sejten belill a Fe?" oxidativ hatast és a sejtre nézve karos szabadgyokok képzddését indukalja, ezért (eddig
ismeretlen mechanizmussal) gyorsan visszaoxidalodik. A vasat a sejten beliil egy specidlis ndvényi anyag, a
fitoszideroférok prekurzora, a nikocidanamin komplexalja. (Ez az minden eddig vizsgalt ndvényben megtalalhatd.)
A xilembe a vas ismét mas formaban szallitodik: a nikocidnamin 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 beliil legnagyobb mennyiségben a kloroplasztiszokban, ill. a mitokondriumokban talalhato. Ezek a
ndvény Osszes vastartalmanak mintegy 80-90%-at tartalmazzak. A vas olyan sok fiziologiai folyamathoz esszencialis,
hogy felvétele, transzportja és raktarozasa mind sejtes, organellaris, mind az egész novény szintjén szigortian
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 fotoautotrof anyagesere alapja a fény, mint energiaforras hasznositasa. A fotoautotrof é161ények a
fotoszintetikus pigmentjeik segitségével elnyelt fényenergiat a redukalt, magas redoxpotencialii donor-molekulak
(D) oxidalasara hasznaljak fel, mikozben az igy nyert redukal6d 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 felszabadulo 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 ndvényekre a torténelem soran sokaig olyan szervezetekként gondoltak, melyek talajjal taplalkoznak, ,,f6ldet
esznek”, ez a gondolkodasmadd csak a 18. szazadban indult valtozasnak.

A novényi anyagcesere megértésére tett elsd kisérletek kozott tartjuk szamon Joseph Priestley (1733-1804) angol
protestans lelkész, az oxigén felfedezdjének munkajat. Pristley az égéssel és a légzéssel foglalkozott: kiindulo
hipotézise az volt, hogy a névények és az allatok ugyanabban a levegében €lnek, tehat valosziniileg hasonldan
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 lehetévé 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 el6szor 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 ndvényi 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
régodta, az els6é mikroszkdpok megalkotasa ota ismerték, és a 19. szadzadban 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 mozgasa, ha megvilagitja azt. Feltételezte, hogy a baktériumok
a zOldalga altal termelt oxigén miatt mutatnak iranyitott 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 koncentracional vizsgalta
a fotoszintézis intenzitdsat, azt tapasztalta, hogy az, egy adott szakaszon, teljesen linedrisan fiiggott az alkalmazott
fény intenzitasatdl 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 jellemz6. Ha a fotoszintézis
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Fotoszintézis

intenzitasat magas (nem limitalo) 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 reakcioba Iéphet a vizzel, amely reakcidoban cukrok és molekularis oxigén
keletkezik. Ma mar ismerjiik, hogy a fotoszintézisben megterelt oxigén nem a CO,-bdl, hanem a vizbdl 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 (s6tétszakasz). Zold ndvényekben és
cianobaktériumokban ez az egyenlet a kovetkezdképpen 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 reakciohoz 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 4ll. 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" —£0¥_, 5)NADPH + 2H" + O,

Mivel a NADPH szamtalan bioszintetikus folyamat elektrondonoraként volt mar ismeretes, kézenfekvo volt a
feltételezés, hogy a fényreakciod egyik végterméke a NADPH, ami a CO, redukcidjara haszndlodhat 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 energidja egy redukalt donor molekula oxidalasara hasznalodik (H,D — D + 2H' + 2¢), és
az igy nyert redukél6 kapacitast akceptor molekulak redukalasara (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 fotoszintetizalé 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 soétiird, fakultativ anaerob szervezetek tartoznak,
amelyek anaerob koriilmények kozott felhasznaljak a lathato fény energidjat 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 anyageseréjiik segitségével.
A Chloroflexi torzs Chloroflexales rendjébe tartozé Gram-negativ baktériumok (zold nem-kén baktériumok:
Chloroflexus, Oscillochloris, Chloronema) hasonloképpen valodi fotoszintetizalok: anyagceseréjiilk 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 térzs 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. Kismértéki aero- (O,-) toleranciat mutatnak. A
Proteobacterium-ok kdzé 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 felhalmozo6 bibor kénbaktériumok). Autotrofidjuk alapja a reduktiv
pentdz-foszfat ciklussal (v.06. 4.5. fejezet) végzett szén-asszimilacio. A H,S a legtobb ¢él6lény szamara mérgezd
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, anyagcseréjiik fotoautotrof szervezetek, azonban nem mutatnak aerotoleranciat igy erdsen
reduktiv kdrnyezetben ¢életképesek. Szénasszimilaciojuk alapja a reduktiv, retrograd mikodési trikarbonsav- (TCA-
) ciklus miikddése (v.6. 4.3.2. fejezet).

Oxigéntermeld fotoszintézisre azok a fotoszintetizalo szervezetek képesek, amelyek a vizet, mint elektrondonort
képesek oxidalni, igy fotoszintézisiik melléktermékeként molekularis oxigén keletkezik. A legegyszeriibb
oxigéntermeld fotoszintetizalok a kékbaktériumok (Cyanobacteria), amelyek obligat fotoautotréf anyageserét
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 molekuldris 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 mddon fejlddni és hianyoznak
beldliik a fikobiliszomak is. A magasabb rendii oxigéntermeld fotoszintetizald €161ények kozé olyan eukariota
szervezetek tartoznak, amelyek elsddleges (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

A fény, mint energiaforras hasznositasahoz a fotoszintetizald éldlényeknek el kell tudniuk nyelni (abszorbealni)
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-molekuldk latjak el. A fotoszintetizald szervezetekben
szamos fotoszintetikus pigment talalhatd: fotoszintetikus pigmentnek hivjuk mindazon pigment-molekulékat,
amelyek fényt elnyelve kdzvetve vagy kozvetleniil fotokémiai reakciokat képesek katalizalni a fotoszintetikus
apparatusban.

3.2.1. Klorofillok

A fotoszintetizalo szervezetek legfontosabb fotoszintetikus pigmentjei a klorofillok. Szerves olddszerrel a kiilonbdzd
fotoszintetizald szervezetekbdl szdmos kiilonboz6 klorofillt lehet kivonni, melyek egymastdl mind kémiai, mind
fényelnyelési (spektroszkdpiai) tulajdonsagaikban kiilonboznek. A klorofillok olyan négy pirrol-gytirtib6l felépiild
porfirin-vdzas vegyiiletek, melyek a gytirii kdzepén egy Mg2+—iont komplexalnak. A porfirin-vazon beliil a
kettoskotés-rendszer m elektronparjai delokalizalt rendszert alkotnak, amely kiemelt jelentdséggel bir a klorofillok
fényabszorpcios tulajdonsagai szempontjabdl. A kékbaktériumok csupan egytéle 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. gyirithz kapcsolodva. A IV. gytriihoz 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 jelent6s kiilonbségeket eredményez
a két pigment spektroszkopiai tulajdonsagaiban. A klorofill-a és klorofill-b mindig megtalalhat6 a magasabb rendi
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 molekulba, 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 fotoszintetizalé szervezetben, igy barna- (Phaeophyceae) ¢€s
kovaalgakban (Bacillariophyceae) a klorofill-a mellett klorofill-c; és -c, talalhaté meg. A klorofill-c; a klorofill-a-t6l
az I. gytirt 2. C-atomjahoz kapcsolodd vinil-csoport cisz-transz allasaban kiilonbdzik, 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. gytri 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-véazra jellemz6 22 m elektron (11 kettdskotés) helyett vazuk csak 20 = elektront (10
kettdskotés) tartalmaz (a IV. gytiri 7.-8. C-atomja kozotti kotés telitett), mig a bakterioklorofill-a, -b és -g
bakterioklorin-vazas vegyliletek, 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 hasznélnak fotoszintetikus pigmentekként. Tobbek 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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1 X: CH,—CH;
2 X: CH=CH,

\ CH, ) CH,
CH; CH,
2 2
CH; CHy
CH; CH;

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-gytiriik 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.

71

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

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. Szerepiik a
fotoszintézisben elsésorban az elnyelt fényenergianak a klorofillok felé torténé tovabbitasaban van, ezen kiviil
kozismert az a funkciojuk 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 lathatd hullamhossztartomanyaba esd elektromagneses sugarzasatol fiiggenek,
melybdl évente nagyjabol 56 107 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 kisugarzott 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 titon
o0zon képzddik beldlik. Az 6zon-molekuldk viszont a 300-350 nm kozotti hullamhosszakat abszorbealjak jol. A
Fold felszinét elérd fényenergia fele 400 és 800 nm hulldmhosszak kdz¢ esik, masik fele az infravords tartomanyba.
A z6ld n6vények fotoszintetizalo szerveit elérd lathatd fény a szerv morfologiai és optikai tulajdonsagaitol, valamint
a fotoszintetikus apparatus felépitésétdl és miikodési allapotatdl fiiggden kiilonbdzd mértékben hasznosul a
fotoszintézisben. A fotoszintetizalo szerveket elérd fény bizonyos hanyada visszaverddik (reflektalédik) a szerv
felszinérdl, vagy elnyelédés (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
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(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 1027 energiamennyiséget jelent évente. A kornezeti hatdsok, valamint az
¢lettani folyamatok, ugymint a h6konverzid, a fluoreszcencia, és a metabolikus energiaveszteség miatt végiil ebbdl
évente 3x10%' J energia halmozddik fel szerves vegyiiletekben.

A lathato fény, mint elektromagneses sugarzas a hullamhosszaval jellemezhetd fizikai entitas. Az kiilonb6zo
elektromagnesen sugarzasok energiaja eltéré — 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 szempontbo6l a fotonok energidjanak felhasznalasahoz az abszorbealt energianak
legalabb akkoranak kell lennie, mint a meghajtani kivant kémiai reakcié Gibbs-féle szabadenergija (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 kdvetkezdképpen 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 hulliamhossz-
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 molekuldk
gerjesztése soran azok o-koto elektronjai o* lazitod palyara keriiljenek, amely a kovalens kdtések felbomlasdhoz
és a molekula széteséséhez vezetne. A 350 nm hullamhosszon a fotonok energiaja 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 fotoszintetizal6 szervezetekben
abszorbealt fotonok kdzvetleniil tehat nem okoznak fotolizist. Energiadjuk ahhoz viszont elegendd, hogy kémiai
kotéseket lazitsanak fel, és igy reakcioképes allapotba hozzak a molekulakat.

A fotoszintetikus pigmentek delokalizalt elektronfelhével rendelkezé molekulak, amelyek konnyen gerjesztheté
vegyértékelektron-parjai  koté palyakon helyezkednek el. A molekula energiaja fobb tekintetben elektronenergiabdl,
vibracids energiabol (a molekulat felépitd atommagok a vegyértékkotés mentén egy atlagos poziciohoz képest
rezegnek) és rotacids energiabdl (a molekulak sulypontjuk koriil forognak) tevodik 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 jellemzd (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 molekulapalyak 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 abszorpcids 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 megegyezd energiaju fotonok abszorpcidjara képes. Az abszorbeélt 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 megfelelden 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-gytlirtihdz kapcsolodd oldallancok erésen
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 abszorpcidjaval, 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 tartézkodhat, a spinjét azonban a lazito palyara
keriil6 elektron is megtartja. S, allapotbdl a gerjesztett molekula hovesztéssel: rotacios és vibracios kaszkadokon
keresztiil jut el S; allapotba. A molekula a magasabb gerjesztett allapotokbol igen gyorsan vibracios és 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 dsszes 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 keriil (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 alapallapotba (S;y) 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 iddbeli 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 alapallapotu (Sy) 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 id6é
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, gy 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 koz6tt (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.). E16 rendszerekben nagy
jelentdsége van a legalacsonyabb S; allapotban, energizalt allapotban 1év6 reakeid centrum klorofill-a molekulak
fotokémiai reakciojanak (IIL.). A fotokémiai reakcié meghajtasara a molekula gerjesztési energiaja hasznalodik
fel. Az abra nagy méretben ide kattintva tolthetd 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 voros
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 1évé 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 abszorpcids (elnyelési) spektruma
atfedésben kell legyen egymassal. A gerjesztési energia atadasa két pigment-molekula kozott két uton mehet végbe:
a Forster-tipusu 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
molekularol molekulara adodhat at, amit energia-migracionak 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 akdrmilyen 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. Erésen befolyasolja
a hatéasfokot a transzferben résztvevé molekuldk egymastol vald tavolsaga is. A kémiailag kiilonb6zé molekulak
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 keriilnek. Az energia-atadas a rovidebb hullamhossznal abszorbeald molekulardl a hosszabb hullamhossznal
abszorbeald 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 értjiik hullamhossz
egységekben kifejezve a sav maximalis intenzitasanak felénél mérve). Az in vivo tapasztalhatod saveltolodas és
félérték-szélesség novekedés oka az, hogy a klorofill-molekulak a fotoszintetikus apparatus membran rendszerének
fehérjéihez kotottek, masrészt az, hogy a lokalis nagy klorofill-koncentracié miatt a porfirinek kdlcsonhatasba
léphetnek egymassal és igy kiilonbozé méretl un. aggregatumok keletkeznek. A klorofill molekulak egyméshoz
val6 kapcsolodésa a porfirin gytirti kozepén elhelyezkedd Mg-atom és a ciklopentanon-gytirii karbonil-csoportja
révén torténhet, de kdlcsonhatas 1éphet {61 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 rendi 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 hullamhossz tartomanyba esé abszorpcids
sav Gauss-komponensekre val6 bontasaval in vivo tobb Klorofill-a formét 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 vald 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 atadddjon a klorofill-a-nak. Hasonloképpen, a révidebb hullamhosszakon
abszorbeald klorofill-formék a hosszabb hulliamhosszakon abszorbealdk (alacsonyabb energiaval gerjeszthetok)
felé adjak tovabb gerjesztési energiajukat. A fotoszintetikus apparatusban a pigmentek erésen szabalyozott helyen
¢és pozicidban foglalnak helyet, a koztiik 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 molekuladkra atadott energia
természetesen a kiilonbozo klorofill-a formak kozott szintén tovabb adodhat a rovidebb hullamhossza formaktol
a hosszabb hullamhosszuak irdnyaba. A jelentds mennyiségben jelen 1évo pigmentek altal abszorbealt energia igy
jut el a Kklorofill-a-ra, majd pedig a reakciocentrumokban 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 1évé klorofill-a molekulaknak sokszor kell gerjesztett allapotba kertilni. A
gerjesztési energia foton formajaban torténd abszorbealasa egyetlen molekulara vetitve azonban még nagyobb
fényintenzitas mellett is ritka eseménynek tekinthetd (hiszen minden molekula csak a sajat energia-atmeneteinek
megfeleld energiaju foton abszorbealasara képes), a fotoszintézis megfelelé 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 ndveli meg a fotokémiai
reakcidk gyakorisagat a fotoszintetikus apparatusban. A reakcidcentrumok koriil a pigment molekulak antennakat
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képeznek, és barmelyik molekula nyeli is el a fotont, a gerjesztési energia a reakcidcentrum 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 nagymértékii, a gerjesztés hatasara n* lazitod
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-molekuldk tobbsége a
fotoszintetikus apparatus membran rendszerében olyan molekularis kornyezetben helyezkedik el, ami nem ad
lehetdséget a fotokémiai reakcidoban vald részvételre. A fotokémiai reakciok csak az un. reakcid centrumokban
mennek végbe, ahol a molekularis elrendezddés olyan, hogy a fotoszintetikus elektrontranszportban részt vevo
tagok k6zott 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 tobbféle jelenlévé 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 reakciod
intenzitasa a megvilagité fény hullamhosszanak fiiggvényében. A fotoszintézis akcidospektrumat mutatja meg az
oxigén termelésének sebessége a kiilonboz6 hullamhossza fénnyel valdé megvilagitas hatasara. Természetesen a
kiilénbdz6 hullamhosszi fényt azonos intenzitdsokban kell alkalmazni. Az €lettani folyamatban részt vevo pigmentek
abszorpcids 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) kiilonboz6 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 hullamhosszisagt 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 tjabb 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 vords
(650 nm-es), mind a tavoli vords (700 nm-es) fény mellett mért oxigéntermelés intenzitasat (P, és P,), ezutan a
két diszkrét hullamhosszal egyidejlileg vilagitottak 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 abszorbealo klorofill-formak kozott funkcionalis kiilonbségek vannak,
két fotokémiai rendszerbe szervezddnek. Emerson kisérleteinek eredményeit megerdsitették Lawrence R. Blinks
és 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 intenzitdsat ugy allitottak be,
hogy azokkal kiilon-kiilon megvilagitva az algdkat azonos oxigéntermelési sebességet kapjanak, akkor az egyik
hulldmhosszrol a mésikra valé hirtelen atvaltas esetében jellegzetes sebességvaltozasokat detektaltak az algasejtek
oxigéntermelésben. Ha az 6sszes klorofill-molekula csupan egyféle fotokémiai rendszert alkotna, akkor ilyen
valtozasoknak nem szabadna bekovetkezni. Az eltérd viselkedés azonban feltételezte, hogy a fotokémiai egységek
koziil az azok, amelyek nem nyelnek el tdvoli vords hullamhossztartoményban, kdzvetleniil részt vesznek az
oxigéntermelésben, mig a tdvoli vords fény elnyelésére képes fotoszintetikus egységek nem kapcsolddnak kdzvetleniil
az oxigéntermelés folyamatdhoz, a két rendszer kdzott azonban kapcsolat van.

Az azoéta 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 szemiautondm, cianobaktérium (kékbaktérium,
Cyanobacteria) eredetli organellumai, melyek a sejteket, de a teljes novényt (a heterotr6f anyagceserét folytatd
szoveteket is!) szerves szénvazzal és energiaval 1atjak el (3.8. abra). A kloroplasztiszok zarvatermdkben, a legtobb
esetben anyai Oroklodéstiek, tehat a petesejt proplasztiszaitol szarmaznak. A proplasztiszok fény hatasara
kloroplasztiszokka alakulnak a fotoszintetizalo szovetekben. A plasztiszoknak sajat, cianobakterialis eredetli
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 novényben 3—10 um atmérojiiek, lencse alaktak. 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

kiilso
burkolomembran

helsé
burkolomembran

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 (burkolémembranok), 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 talalhat6. 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 tobb 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 felelds enzimet. Itt
talalhatd a kloroplasztisz genom is, nagyjabdl 30 kopiaban, és a sajat autoném 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 fennall6 kornyezeti eltérések a tilakoid
komplexek felépitésének (antenna struktira) és aranyainak 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 fikobiliszémak
talalhatok. A fikobiliszomak nagyjabol félgomb alaku strukturdk, melyeknek atmérdje nagyjabol 60, magassaguk
30 és vastagsaguk 10 nm. A fikobiliszomak a fikobiliproteinek és koto proteinek szupramolekularis komplexei.
A magasabb rendli noévények 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
reakcidcentrumaiként funkcionald klorofill-a dimerek foglalnak helyet, melyek a sajat fotoszintetikus egységiikben
a legmagasabb hullimhossztartomanyban abszorbedlnak, 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 miikdodésében nagy szerepe van a membranokban megtalalhatd kinon tipusu vegyiileteknek.
Magasabb rendii novények kloroplasztiszaibol két kinont: a bezokinon tipusu plasztokinot (PQ) és a naftokinon
tipusu fillokinont (FQ, K-vitamin) lehet kimutatni (3.9. dbra). Mitokondriumokban analég 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 és a klorofillok fitol-oldallincahoz hasonléan 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 redukalo kapacitas (tehat az
elektronok) szallitasaban van szerepiik. A PQ csak részben kapcsolodik a II. fotokémiai rendszerhez, legnagyobb
mennyiségben a tilakoidmembranban szabadon fordul el6. A membranban a diffuzios sebessége 5 x 10% cm? s7!
korili érték.

A
HaC

CHj
H5;C

3.9. abra A tilakoidmembranban megtalalhaté 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 bontaséban és az oxigéntermelésben szerepet
jatszo folyamatoknak ad helyet, a vizbont6 komplex reakciocentruma pedig a Mn-komplex: egy Mn;CaO,4 kuboid,
kockaszerii szerkezetként értelmezhetd kofaktor a 3,0 A felbontas alapjan (3.10. C 4bra). A Mn?"3"*" jonok
kulcsfontossagt szerepet toltenek be a vizbontd centrum felépitésében és mitkodésében, 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 kialakitdsdban, azonban mas, kétértékii kationokkal helyettesitve a komplex megdrizheti
miikddoképességét.

A fotoszintetikus apparatus felépiilésében szerepet jatszo masik nagy fém-tartalmt 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 eléfordulasi 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 eltéréen a vas-kén centrumok egy elektron felvételére és tovabbitasara képesek.
A vas-kén centrumok az azokat kdrbevevé apoproteint6l fiiggden valtozo redoxpotenciallal rendelkeznek.
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3.10. abra A fotoszintetikus elektrontranszportlanc mitkodésében 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 proteinekbdl
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 reakcidcentrumok koriil kiépiilt fénygyiijté antenna rendszerek felépitésében
vesznek részt. A klorofill-a/b proteinek sejtmagban kodoltak, a citoplazma ribészoémain szintetizalddnak, 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) reakciocentrumat tartalmazza
2. Light harvesting complex I (LHCI), amely a PSI fénygytijté 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 fénygyijté klorofill-protein komplexe.

Core complex I. Ez a klorofill-protein komplex az elsé 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 kdzosen 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 (Fx, 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 foglalé 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 névényekben
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 kiilsé antennat a
kdzponti 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 hordozzdk. Az Lhca-fehérjék dimereket alkotva képezik
a disztalis fénygyljté antenna rendszert (LHCI). A komplex LHCI-dimerekkel ellentétes oldalan, a PsaH alkotja
az LHCII dokkolési felszinét. A pigment-protein komplexek kozott klorofill-molekulak porfirin-gytirtikkel jelennek
meg.

LHCI. Ezek a klorofill-protein komplexek az PSI periférias fénygyiijté 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 szami 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 IT 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 kotdédo klorofill-a az antennakrol valo
energiatranszfer iranyitasaban jatszik szerepet. A komplexben 2 B-karotin is megtalalhato. A komplex fontos
akceptor oldali kofaktorai az elsédleges (Q,) €és a masodlagos (Qg) kinon akceptorok, melyek tulajdonképpen a
core complexhez kt6do 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 fénygyiijté antennajaként mikodik. 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 reakcidcentrum doménjével, mig a CP43 és CP47 a bels6 antenna doménekkel mutat homologiat.
A core complex Il nagyszamu, kis molekulatomegii, pigmentet nem koté fehérjét is tartalmaz. Tobbségiik szerepe
mindezidaig nem tisztazott. A lumen feldli oldalhoz kapcsolddnak a vizbonté 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.
regulalé sapka biztositja (PsbO,P,Q,R). A PSII reakciocentrumban megtalalhat6 egy citokréom (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 relaxalé 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 karosodasok 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 kortiili, mig a CP24-ben 0,9-1,6 koriili érték. A CP24, CP26 és CP29
klorofill-protein komplexeket dsszefoglalé néven kapcsoléantenndknak (connecting antennae) hivjuk. A PSII
felépitésében fontos szerepe van a PsbS proteinnek is (CP22), amely rokonsagot mutat az Lhe-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 begytijtése, hanem a PSII tulzott
gerjesztéssel szembeni védelme: magas fényintenzitas mellett az antennak altal 6sszegyijtott gerjesztési energiat
héenergiava alakitja ("kioltd centrum’), ezéltal védi a reakciocentumot a fotokémiai karosodéasoktol. A core complex
IT a PSII reakciocentrumat a szorosan hozza tartozo Un. proximalis antennéaval egyiitt tartalmazza. A core complex
II az 8sszes klorofill-tartalomnak mintegy 20%-at képviseli. A D1és 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 rend{i 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 kotott klorofill-a molekulak a poririn-
vazaikal keriiltek megjelenitésre. A pigmenttartalom dont6 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 Lhebl1-3 fehérjék N-terminalis szakasza tartalmazza. Meglepd modon az
Lhcb5 (CP26), amely monomerként van jelen a tilakoidmembranban, szintén hordozza ezt a motivumot. Az LHCII
szerepe nemcsak a fény begytlijtésében és a reakcidcentrum felé torténd tovabbitasdban van, hanem a tilakoidok
granumokka valo 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-molekulakat is (neoxantin, violaxantin, anteraxantin, zeaxantin) tartalmaznak. Osszesen 4 karotinoid-
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molekula  kothelyiik  van, amelyb6l kettén lutein, egyen neoxantin, egy helye pedig
violaxantin/anteraxantin/zeaxantin kétodik. Az LHCII apoproteinek a sejtmagban kodoltak és a citoplazmaban
szintetizalddnak, 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
fotoszintetizald szovetet foszforillalodik egy Lhe kindz enzim miikddése 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 k6tddni
(a PsaH proteinen keresztiil), igy az éltala elnyelt gerjesztési energiat a PSI reakcio 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 feldl és (B) a membran sikjara meréleges
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 (z6ld 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 kddolt apoprotein, N: sejtmagban kodolt apoprotein.

protein molekulatdmeg [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) Lhebl (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) PsaAd (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
)

Lhca2 23 (3) Lhca2 (N) klorofill-a (6-7), klorofill-b6 (3-4), Iutein (1-2),
violaxantin (0-1)

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

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

violaxantin (0-1)

3.4.3. Fikobiliproteinek

Az alacsonyabb renddi oxigéntermeld fotoszintetizalo szervezetek koziil a cianobaktériumok és a vordsalgdk nem
tartalmaznak LHC-tipust, tilakodmembranba agyaz6do fénygytijt antennakat, helyette tin. fikobiliproteinekbdl
all6 antennarendszereket: fikobiliszémakat hasznalnak (3.14. ébra), melyek lehetdvé teszik szdmukra, hogy a

sy

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 fikobiliszomak a tilakoidmembran sztroma feloli oldalan, a CP43 fehérjén keresztiil kapcsolddnak a core complex
II dimerekhez. A fikobiliszomak koézponti 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 o-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 épitékdvei. 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-heterohexamerbdl
felépiilo komplexek. A bazalis egységek négy-hat Gijabb palca-szerii komplexszel vannak kapcsolatban. Ezek a
komplexek fikocianinbol és fikoeritrinbdl épiilnek fel oly modon, hogy a fikoeritrin mindig a membrantol (és az
allofikocianin-heterohexamerektdl) tavolabb esd oldalon talalhaté meg. A fikoeritrinen két6do fikoeritrobilin
abszorpciés maximuma alacsonyabb, mint a fikocianinon és az allofikocianinon k6t6dd fikocianobilin, ezért a
gerjesztési energia atadasa az allofikocianin felé, tehat a tilakoidmembran (és a reakcidcentrum) iranyaba 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
mennyiségii 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=tiireg, 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 pirrolgytiriik
N-koordinacidjaban vegyértekvaltasra képes Fe?"** jon foglal helyet. Ahogyan klorofillok esetében is, a kiilonbz6
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 hasonléan 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 megtalalhaté 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 felill 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 f-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) kot. A tilakoidmembranban a Cit bg/f
komplex dimerizalodik, aktiv dimerként van jelen.

B cHy

HS CH;
SH
HaC
CHj
HsC CH;,

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 kézpontjaban 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 eléforduld Cit b4/f komplex szerkezete, a membran sikja feloli nézetben.

Egy Cit bg/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
szintdz egy nagyméretl fehérjekomplex, melynek membranba 4gyazodo (CF,) és membranba nem agyazodo
alegységei (CF,) vannak. Térszerkezeti képe leginkabb egy membranbol kialldé gombaszeri komplexhez teszi
hasonlatossa, a ,,fej” mérete 6sszevethetd a membran vastagsagéaval. Az CF,-CF, ATP szintaz egy forgémotoros
enzim, aminek a rotorikus, elfordulé komponense a membranban 1évé 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 a
és P fehérjékbdl felépiild heterodimerek trimerizacidjaval létrejové heterohexamer alkotja, a funkcionalis
alapegységek azonban az a-f heterodimerek. A v, d és € fehérjelancoknak a fej stabilizalasdban és a CF, alegységhez
kapcsolasaban van szerepe. A CF, alegység alapszerkezetét a 14 darab, egy membrant atéré a-hélixbol allo I11-
fehérjébol allo gytirti hatdrozza meg. A fejcsoporthoz hasonldan az I, IT és I'V. fehérjéknek a funkcio szabalyozasaban
van szerepe. Az ATP szintdz tehat nagyméretii, a membran sikjabol kidllo fehérje, ezért a tilakoidmembranban
nem helyezkedhet el akarhol: a sztromatilakoidokban, valamint a granumok felszinén lehet megtalalni, a granumok
belsejébdl (az 6sszefekvé membranfelszinek miatt) teljesen hianyoznak.
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- CFy

- CF,

3.17. abra CF,CF,; ATP szintaz szerkezete (A), és a komplex sematikus szerkezete (B) a membran sikjanak
nézetében. A rontgenkrisztallografias szerkezeti modellrdél hianyoznak az a, b és 3 alegységek, amelyeket nem
sikeriilt a komplex tobbi részével egyiitt kristalyositani. A tilakoidmembranba 4gyazodo 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 mitkodése 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 bonthatd, 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 kapcsoldodasban
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 mitkodéstiek. A PGRL1 membranba agyaz6do fehérje,
két cisztein-oldallancon keresztiil egy vas-kofaktort kot, amelynek strukturalis, és/vagy redox reakciot katalizalo
szerepe van. A PRG5 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 megtalalhat6 komponense,
mely a kiilonb6z6 fotoszintetizald szervezeteket Osszehasonlitva erésen konzervalt struktrakkal 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 irhaté le. A piramis
alapjanal két, kiilon hisztidinbdl szarmazo N-atom, és egy ciszteinbdl szarmazo S-atom foglal helyet, mig cstucsanal
egy metioninbol szarmazo S talalhatd. A rézion a két S-atomtdl 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). Diffzids sebessége a lumenben 108 cm?s7! nagysagrendii.

A plasztocianinhoz hasonléan mobilis, vizoldékony, kisméretii fehérje a kloroplasztiszok sztroméjaban megtalalhato
ferredoxin (Fd) is. A Fe,S, kofaktort tartalmaznak és a PSI elektron akceptoraiként funkciondlnak. A Fe-S centrum
ciszteineken keresztiil kotodik 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 mitkdd 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.

95

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

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 reakcidocentrumokban (P680
és P700 klorofill-a dimerek a magasabb rendii ndvényekben). A fotoszintézis elektrondonorai (oxigéntermeld
fotoszintézis esetében a viz), a reakcidcentrumok €s a redukalo kapacitast tarold, 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 k6zott. 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 reakcidi 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
elektrodpotencial-valtozast okoz a pigment-molekuldkban. A fotoszintetikus elektrontranszportlancban mérhetd
elektrédpotencial-valtozas energetikai hatterét a fényenergia szolgaltatja. A gerjesztés hatasara a reakcidécentrum-
pigmentek fotokémiai reakcioba 1épnek, és leadjak a 7* palyan 1évo vegyértékelektronokat, majd kationna alakulnak.
A P700* gerjesztett reakcidcentrum a szervezet egyik legerésebb redukalo-, mig a P680" kation az egyik legersebb
oxidaloszere. Egyetlen, lathato hullamhossz-tartomanyba esé 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 egyiittmikodésével 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 kz6tt a folyamatok egyre novekedd
elektronegativitas-értékek mentén mennek végbe, igy ezek a folyamatok a Gibbs-féle szabadenergia szabalya
alapjan milkkodnek. 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 bg/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 Osszefiiggést.

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 reakcio 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 m elektron n* lazité palyara
keriil, majd a negativva valé redox potencidl miatt a PSII feofitin-a molekulajara keriil at, 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 Q, 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, és a hozza ko6t6do karbonat-ion jatszik szerepet.
A Qa-val ellentétben a Qg két elektron felvétele utan két H' -t megkétve 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 fell kot meg H -okat.
(Fontos megjegyezniink, hogy bar H -okrél beszéliink, egy hidrofil fazisban szabad H'-ok soha nincsenek jelen,
azok mindig vizmolekulakhoz (H;0") kapcsolodnak, 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 €16 szervezetekben eléfordul. A P680™ a leadott elektronjat a kozvetetten 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 vizbontasbol szarmazo
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elektronokkal, igy katalizalja a viz—P680 elektrontranszport-1épést. A vizbontdé komplex miikdodéséért a Mn-
centrum felelds.
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3.20. abra A PSII reakcio 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 egyértelmil, 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 képzddéséhez a részben oxidalt
intermedierek stabil ktése sziikséges. A vizbonté komplex miikodését kisérletesen Pierre Joliot és Bessel Kok
tudtdk megkozeliteni, egymadstol fiiggetlenill, impulzus megvilagitas alkalmazédséval. Egy oxigéntermeld
fotoszintetikus szervezetet folytonos fénnyel megvilagitva az oxigéntermelés egy meghatdrozott 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 reakcidé kapcsolata
vizsgalhatova valik. Mind Joliot, mind Kok munkatarsaikkal azt tapasztaltak, 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 feliilmulja azt az értéket is, amit a folytonos telitési
fényintenzitdson mérni lehet. A harmadik felvillanaskor kapott érték elérheti a telitési érték csaknem haromszorosat
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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mérhetdk. 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 ettdl az értéktol, 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 megszlinteti az oszcillaciot.

Mivel az oxigéntermelésben négyes periddusok tapasztalhatok, a PSII vizbont6é komplexe négyféle allapotot: Sy,
S1,S,, 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 vizbontdé 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 lépésben bomlik
fel, hanem kozbens oxidacios 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 s6tétadaptalas utan az egyes allapotok
gyakorisaga Sy : S;: S, : S4=0,25:0,75 : 0 : 0. S6tétben tehat a PSII akceptor oldalan a vizbonté komplexben
az S; allapot a legvalosziniibb (75%), ugyanakkor 25%-ban S allapot fordul eld. Az elsd 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 tdrténne két fotokémiai reakcio a PSII
reakciocentrumok kis szdzalékaban 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 nagymértéka oxigéntermelést
eredményez, ami a folytonos megvilagitaskor tapasztalt érték csaknem haromszorosa is Iehet (hiszen az egyensulyi
megoszlas 25-25%-a helyett a vizbontd komplexek 75%-a kertiil egyszerre S, allapotba). A kettds, ill. végbe nem
mend reakciok miatt fokozatosan megvaltoznak és egy id6 utan ugyanugy 25-25%-os valdszintiséggel fordulnak
el6 az egyes S allapotok, mint folytonos megvilagitaskor.

A PSII vizbonté 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 feleltetheto
meg. Bar a Mn-centrum mikddése a mai napig nem teljesen ismert minden 1épésében, a legnagyobb valdsziniiség
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, S5 és S4 allapotokban mérhetd H'-felszabadulas (1-1-2 ardnyban), amely megerdsiti,
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 CI” 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 (Mn5 *=0) szembeni nukleofil reakcidja
soran. A reakcid soran O, szabadul fel, és a helyére 2H,0 kotédik 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 idét, 0,1-0,8 ms-ot vesz
igénybe. A vizbonté komplexben a reakciok pedig a ps €s ms idoskala kdzotti idotartomanyban valtoznak: Sq—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 redukalja a P680" kationt. A PSII miikodésének Gsszesitett reakcidsorozata végsé soron
a kovetkezoképpen irhato fel:
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Qg Qa Feo P680 Y, S; —%™_, 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 aktudlis 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 megtalalhato elektrontranszportlanc-folyamatokhoz (mitokondriumok,
kiilonbozo baktériumok), szerepe van citokrom komplexeknek. A PSII akceptor-oldali reakcidoban redukalt PQH,
keletkezik, amely a PSII-r6l 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-ndovekedés 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 reakcio, és a protongradiens létrehozasa egymassal kapcsolt
folyamatok. Egy Cit bg/f komplex két PQ(H,) kotbhellyel 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. Erésen pozitiv redox potencialja miatt oxidalja a PQH,-t,
egy elektront atvéve attdl. Az elektron dtmenetileg 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 elso, alacsony redox potencidlil hemjének (hem-b; ) adja at. Az elektron innen a mésik 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 taldlhatdo PQ-kdtbhellyel is. Ehhez a kotézsebhez kapcsolodd PQ-t a redukalt hem-b, a magas
redukcios potencialja miatt egy 1épésben szemikinonna, majd egy jabb elektron dtadasaval plasztokinolla redukalja.
A plasztokinol a redukcioval parhuzamosan a sztroma hidrofil fazisabél kot meg két H'-t és PQH,-vé alakul. A
PQH, innen ujra a kinon-poolba jut, és tjra oxidalodhat a lumenhez kozel es6 kotdézseben. A Cit by/f komplexnek
ezt a ciklikus mikodését kinon-ciklusnak (Q-ciklus) nevezziik (3.21. abra). A Q-ciklus lehetdvé teszi, hogy a
kinonok altal komp-mechanizmussal a membran egyik oldaldrél 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
reakciocentrumaban négy fotokémiai reakciod két vizmolekula oxidaciojat eredményezi, amellyel parhuzamosan
négy H' keriil a tilakoid lumenjébe. A két vizmolekula bontasabol szarmazo elektronok két PQ-molekulat redukélnak,
amelyek 4 H'-t vesznek fel a sztromabol, majd adnak le a Cit by/f komplex oxidalé oldaldn a lumen felé. A négy
elektronbol ketté azonban ujabb PQ-molekulat redukal a Cit b/f komplex redukald oldalan, amely PQ ujabb 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] szarmazo elektronokat a Cit by/f segitségével a PQ-okra jutatja (PQH,), amelyek a PSII fel6l
elektronokat szallito PQH,-molekulakkal megegyezé modon oxidalodnak a komplex miikodése soran. Altalanosan
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feltételezett, hogy kozvetlenill a Fd-rdl 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
2H*
tilakoidmembran /
S ] S hem-bu
PQ|/ PQH:2
(»'I\‘
(
|/_

hem-b.
N | PQH:/PQ
§'/ == § -\{“————- /
lumen / .
.. FEZS2 2H+
hem-f I

Plasztocianin oy i =S

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 kovetkezo
ciklusban plasztokinolla redukalodik, mellyel parhuzamosan két protont vesz fel a sztromabdl. Az igy redukalodott
PQH, a lumenhez kdzelebb esd 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
reakcidcentrumban a P680, ugy a P700 esetében is a fotokémiai reakcio toltésszétvalast eredményez. A PSII reakcid
centrummal analég folyamatok jatszodnak le: A gerjesztett P700* a n* lazitd palyara keriilé vegyértékelektronjat

101

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

egy A, kofaktornak adja le, amely kémiai szerkezetét tekintve egy jarulékos klorofill-a molekula. A t61tés azonban
nem marad tartdsan 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 Fe4S, szerkezetli vas-kén centrumnak (F 4 és Fg). A PSII core complexhez a sztroma fel6l (tehat
a vas-kén centrumokhoz kdzel esé oldalon, a PsaD és PsaE, pozitivan t61tott 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 erSsen oxidativ tulajdonsagokkal rendelkezik, de elektrodpotencialja
alacsonyabb annal. A leadott elektronjat a Pc oxidalasabol fedezi (a Pc a PSI core complex lumen feldli oldalan,
a PsaF és PsaN fehérjéken kotddik, szintén elektrosztatikus kotésekkel). A PSI a Pc-rél szarmazo elektronokat a
sztrdbmaban elhelyezkedd Fd felé tovabbitja, amely két redox reakcié kozotti elektédpotencial-kiilonbséghez az
energiat a fényenergia elnyelése szolgaltatja. A PSI tehat Pc:Fd oxidoreduktaz komplexként is értelmezhetd.

A Fd szamos maés redukaldkapacitas-valuta szamara tud elektronokat atadni, melyek koziil legnagyobb jelentosége
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 elektrontranszportlancbdl,
ferredoxin:tioredoxin oxidoreduktaz enzim altal katalizalt elektronatadasi reakcioban kapjak redukalo erejiiket.

ferredoxin T

A1 (FQ) A1 (FQ)

Ao (Klorofill-a)

‘\

Ao (klorofill-a)

jarulékos \(".l:.
klorofill-a 7™
% .
jarulékos
h 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 II. fotokémiai rendszerhez hasonloan akkor valik stabilla, ha az A
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az elektront tovabbadja az A (fillokinon-) molekulanak. A fillokinonrdl az elektron Fe,S, centrumokon halad
tovabb (Fx-F o-Fg), mig a sztroma feldl kotédo ferredoxin Fe,S, centrumara keriil. Eltérden a II. fotokémiai rendszer
reakcid centrumatol, a PSI-ben mindkét (tehat a PsaA és a PsaB proteinen kdtddo kofaktorokbol 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 elektrodpotencialja 0,82 V) magas redox potencialt oxidaloszer részvételét igényli (a P680/P680 rendszer
redox potencialja 1,2 V). Ugyanez a reakciocentrum magasabb redox potencidlja 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 tjabb aktivacios energiara: egy ujabb fotokémiai
reakciora van sziikség. A P700*/P700" rendszer jelentésen alacsonyabb elektronegativitasi 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/A)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 hullamhosszusaga fény csak 170 kJ mol™! energiat. szolgaltat. A fotoszintetikus
elektrontranszportlancban részt vevo komplexek a donor- és az akceptor-oldali reakciok redox potencial értékében
mérhet6 kiilonbségek ativelésére ezért tehat egymassal szoros egyiittmikddésben dolgoznak, koztiik a kapcsolatot
az elektrontranszportlanc mobilis komponensei (PQ, plasztocianin, ferredoxin) teremtik meg. Kiilonb6z6
egyittmikodéseik segitségével azonban harom elektrontranszportlanc-tipus: a linearis, a ciklikus és a pszeudo-
ciklikus (viz-viz ciklus) kialakitdsara képesek (3.23. 4bra). Amig a linedris és a pszeudo-ciklikus
elektrontranszportlancban mindkét fotokémiai rendszer szerepet jatszik, addig a ciklikus elektrontranszportlanc
mikodtetésében csak a PSI vesz részt. Mind a harom elektrontranszportlanc-tipus miikddése soran 1étrejon
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, kiilondsen a CO,-beépités hatteréhez megfeleld
ATP/NADPH szint kialakitasa a szerepiik, addig a viz-viz ciklus elsédleges szerepe a fotoszintetikus
elektrontranszportlanc miikodése soran keletkezd reaktiv oxigénformak (ROS) elleni védelemben van (10.6.

fejezet).
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3.23. abra A fotoszintetikus elektrontranszportlanc redox reakciok sorozataként értelmezhetd, 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 rendelkez8 molekulak, igy végsé soron a NADP' redukalasat. A linearis
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 Gtjat. Az abra nagy méretben ide kattintva tolthetd 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 linearis (viztl 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-valutdkra (Fd, NADPH) keriild 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 nettd redukalt és oxidalt termék,
hiszen az elektronok egy ,,kort” jarnak le — természetesen a PSI altal elnyelt fényenergia, és 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 valosziniliség 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 kdzben 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 jelentséget tulajdonitottak kordbban, ma azonban mar ismert, hogy olyan
jol meghatarozott koriilmények kozott, mint a szirazsag, a magas fényintezitas vagy az alacsony légkdri
CO,-koncentracié mellett jelentdsen hozzajarul a teljes fotoszintetikus aktivitdshoz. A cianobaktériumok
0,-érzékeny, Ny-megkdtésért felelés heterocisztaiban (6.1.1. fejezet) csak PSI taldlhatd meg a két fotokémiai
rendszer koziil, igy ott csak a ciklikus elektrontranszportlanc miikodik. 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 kozil az infravords tartoméanyban elnyeld
bakterioklorofill-a dimer alkotja a reakcié centrumot — fotoszintézisiikben ezért a két fotokémiai rendszerrel
rendelkez0 szervezeteknél alacsonyabb energidju sugarzast hasznalnak. A fotokémiai rendszer elektron akceptorai
kozott kinon tipusu vegylileteket talalunk, amelyek kémiai felépitésiiket tekintve menakinonok (Q-tipusi
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-tipustu 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 toltések 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
végbemend re-oxidaciojuk soran ezeket a protonokat a lumen felé adjak le. A PSII vizbonto centrumanak miikodése
soran a vizbél szarmazé H'-ok szintén a lumen oldalon halmozédnak fel. A fotofoszforilacio jelenségét elészor
Daniel Arnon ismerte fel 1954-ben. Tilakoidmembranokat megvilagitva azt tapasztalta, hogy ADP-bdl, 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 s6tétben, 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 kiegyenlitd toltésaramlas
fedezi. Az ATP, mint kétszeres savanhidrid-molekula, nagyenergiaji kotésekkel rendelkezik, bomlasa esetén
standard koriilmények kozott AG® = 30,5 kJ mol! szabadenergia szabadul fel. Mivel az €16 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 toltések 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 €s 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 térténd atjutasa fedezi. Az elektrokémiai protongradiens szerepét mutatja az
ionofor vegytiletek ATP-szintézist gatld hatésa is: az ionofoérok koncentraciogradiens 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 (sztroma-
, 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 gytrliszeri struktarat alkotnak
a tilakoidmembranban. Az egyes lancok a tilakoid lumen fel6li oldalan protonaloédnak a II1. és IV. alegységekbdl
képz6do6 protoncsatornan keresztiil. A protont a I11. alegység egy aminosava, a [I1Glug; 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 miikodése. 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 keriil, 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 alkotjak a CF; alegység f6 szerkezeti elemét. Az aff
heterodimerekben az aktiv centrum a f§ fehérjelancon talalhat6é. Miikddés szempontjabdl a heterotrimereknek harom
funkcionalis allapotat lehet elkiiloniteni: (i) ATP levalas, (ii)) ADP + P; kapcsolodik a kotohelyhez és (iii) ATP
egymas utan megvaltoztatja, az egyes funkciondlis allapotok a rotor egy-egy 120°-os elfordulasi szakasznak
feleltethetoek meg. A bekdtddés soran eldszor az ADP, majd egy kdvetkezo 1épésben a P; kot az aktiv centrumba.
A forgdmozgasban 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 igényl6 folyamatok. A kinetikai energia dtadasaban 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, (i) ADP+P; laza kotése és (iii) az ATP szintézis
katalizise (szoros kotés).

3.6. A szén-dioxid megkotése és redukcidja

Az autotréf szervezetek egyediilalldo sajatossaga, hogy a légkdri szén-dioxid megkdtésével, 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 ¢és 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 elso 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, szeduheptul6z-1,7-biszfoszfataz). Ez a munka az 1950-es évek elején folyt. A folyamat
utolsé 1épéseként azonositottak a folyamat primer akceptorat, a ribuldz-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” cimii 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 jelentds munka volt a CO,-megkotésben részt vevo enzimek lokalizacidja, az izoenzimek
felderitése, kompartmentizacidjuk tisztazésa (sok k6zos enzim van a glikolizisben, a glukoneogenezisben és az
oxidativ pentozfoszfat-ciklusban — OPP-ciklus). Tisztdztak 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 egylitt 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 egyensuly 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 fruktdz-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-rol az els6 két szénatom attevodik
egy G-3-P-ra. A reakci6 eredményeképpen eritroz-4-foszfat (E-4-P) és xiluldz-5-foszfat (Xu-5-P) keletkezik. Az
enzim miikodéséhez 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 reakcid 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 analdg 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-r0l 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-bol 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, redukceiodja €s a tovabbiakban a primer
akceptor molekula regeneracioja a fent bemutatott 1épéseken keresztiil. Az ujabb 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 el6forduld fehérje a
névények kloroplasztiszaiban és a legnagyobb mennyiségt fehérje a Foldon. A Rubisco altal megkotott 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 molekulatomegii fehérje,
[1560-600 kD. Az enzim kétféle alegységbdl all, L nagy (~50 kD) és S kis (12-18 kD) alegységekbdl.
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 LgSg ott
fordul eld, ahol a CO,-megkdtés Calvin-ciklussal torténik, azaz a legtdbb fotoszintetizald baktériumban, a
cianobaktériumokban €s a magasabb rendii névényekben. 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 lokalizaciojat, szintézisét kiilonboz6é modszerekkel deritették ki. Prokariotakban
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 kopidban
fordul eld, heterogén, multigén csalddot alkot (RbcS gének). Prekurzor polipeptid formajaban szintetizalodik a
citoplazmaban és transzportalddik a plasztiszba. A zoldalgédk 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 dsszedllitdsdban, szervezddésében, oligomerizacidjaban olyan
fehérjék mikodnek kozre, amelyek nem valnak a komplex részévé. A sejtben ugyanis szamos lehet6ség 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
kiilonésen zavarhatjdk és ezért a molekuldk ,,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 produkeiot (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 1év6 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 képzédéséhez 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 kovetkezik 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 szovegben.

A hidratalt 3-keto intermedier (IIT) (geminalis diol) is még enzimkotott. A kdvetkezo 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 és 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 valészintiséggel. 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 képz6édik 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 er6sen 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 soététben
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 mikrokdrnyezetében (lasd 3.6.3.2. fejezet).

3.6.3.3.3. Az ATP/ADP arany

A fényreakciok soran képzod6 ATP serkentdleg hat a CO, megkdtésre az ATP igényes 1épések miatt, tovabba
(lasd 3.6.4. fejezet) a Rubisco-aktivaz miikodését is.

3.6.3.34. ApHés a Mg2+ ion koncentracié valtozasa fényen

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

3.6.3.3.5. Fényszabalyozas

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

sy
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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 formdjanak aktiv formaba val6 atalakulasa
a Rubisco-aktivaz kozremiikodésével, valamint az inhibitor molekulak metabolizaldodasa. 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) értékli 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 miikddése all, a Rubisco-aktivazé, amely a Rubisco-t miikdddképes allapotban tartja. A Rubisco-aktivaz
védi ki a cukorfoszfatok gatld hatdsat aktivalas eldtt és utan, valamint az alacsony CO,-koncentraci6 limitald
hatédsat az aktivalasra.

3.6.4.1. A Rubisco-aktivaz szerkezete és miuikodése

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 aranyfiigg6, a reakcié ATP-igényes. Ez az egyik regulacios
kapocs a CO,-megkdtés €s a fényreakciok kozott, tovabba az enzim miikddése a ferredoxin-tioredoxin rendszer
altal is befolyasolt.
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3.30. abra A Rubisco-aktivaz mikodése

A Rubisco-aktivaz szubsztratjai a Rubisco specifikus formai: RuBP-ot k&té nem-karbamilalt és az aktivalt, de
cukorfoszfatot k6t enzim. Az enzim a miikddése soran a kétféle pozicidban 1év6 cukorfoszfat-Rubisco kotédésének
az er6sségét csokkenti, amihez az ATP hidrolizise sziikséges és ezt kdvetden az inhibitor molekula ledisszocial.
A Rubisco-aktivéz aktivitdsinak szabalyozasiban pozitiv effektor a sztroma pH-janak és a Mg®" -ion

srr

fényen a Rubisco-aktivaz aktivalodik.

A Rubisco aktivitasat bar a Rubisco-aktivaz jelentésen 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 [Kcaqcoz)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 evolucid
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,)/ [0,], ahol a T egy specifitasi faktor, ami kifejezi az enzim kinetikai
tulajdonsagainak az aranyat, azaz a V0Ko2/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 kompeticioban 1év6 szubsztratja
kozotti megoszlast. A magasabb T érték jelzi a magasabb specifitast CO,-ra.
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Az evolucio soran a T értéke fokozatosan javult. Fotoszintetizal 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 kecsegtet6 sikerrel, ami értelmezhetd gy is, hogy ha az evolicié soran
lett volna lehet6ség egy fejlett, hatékonyan miikddé Rubisco szelekcidjara, az meg is tortént volna. Azaz a Rubisco
kettds enzimaktivitisa az enzim immanens sajatsaga, nem kiiszobolheto ki.

3.6.5. A fénylégzés

A Calvin-ciklus kulcsenzime, a Rubisco, a karboxilaz aktivitasa mellett oxigenazként is miikdodhet, amelynek
kovetkezménye egy C,-es anyagesere ut, a fénylégzés (fotorespiracid) beindulasa, amely folyamat befolyésolja 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 f61 (Rubisco oxigenacio, glikolsav—glioxalsav
atalakulas, glicin—szerin atalakulas) és CO,, valamint NH, " szabadul fol. A folyamat ilyen forméan egy 1égzési
lancnak is felfoghato.
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3.31. abra A fénylégzés folyamatai és azok kompartmentizacidja

A fénylégzést a magas homérséklet fokozza,

diffazioja és ezért a CO,/O, ardny romlik, ami

aranyt, ezaltal a karboxilacio esélyét.

A fénylégzés soran szabadda valo CO, értelemszeriien a mar korabban asszimilalt szén elvesztését jelenti. Igy 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
primer fotoszintetikus termékek (ATP, NADPH) f6loslege ezen az

a fényreakciok talmiikddése soran képzodott
aton ,,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 aktivitasanak, enzimkinetikai paramétereinek
fejlodése, javulasa (CO,-affinitas, specifitas). Bar ilyen tendenciak megfigyelhetdk a kiilonb6zo evolucios fejlettségt
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mert a CO, diffiizidja gyorsabb a kloroplasztiszbol, mint az O,
nem kedvez a karboxilacionak. Az emelkedd hémérséklet hatasara,
avizvesztés elkeriilésére sztomazarodas kdvetkezhet be, ami az intercellularisok CO, koncentracidjanak csokkenését
okozza. Tovabba ndveli a fénylégzés ndvekedését a magas fényintenzitds is,
elektrontranszportlanc miikddése gyorsul és a melléktermék, az oxigén koncentracidja né, tovabb rontva a CO,/O,
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ndvénycsoportok dsszehasonlitasakor, de olyan végsé megoldas, mint az oxigenaz aktivitas eliminalasa, nem
kovetkezett be.

Mar az evolucid korai szakaszdban megjelentek olyan szén-dioxid koncentralé mechanizmusok (CCMs -
CO,Concentrating Mechanisms), amelyek kozremikodésével 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 rendii novények, hogy kompenzaljak ezt a koriilményt, CO, koncentralé mechanizmust
fejlesztettek ki. Ennek célja, hogy megndvelje 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 idében fejlodtek
ki és jo példai a konvergens evolicionak. Az allati szervezetekben csak az a-CA izoformjai, mig a
cianobaktériumokban, az algakban és a magasabb rendii névényekben 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 kdrnyezethez képest. Ez CO, — HCO;”
atalakulas a karboxiszomakban torténik, ami egy proteinréteggel koriilvett struktura és benne talalhatd 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 boritbmembrajan
keresztiil mehet végbe. A C-forras egyes csoportoknal CO,, ill. HCO5™. Az egyes kompartmentek HCO5', illetve

srer

kloroplasztisz sztroméjaban a legtobb CA és az dsszes 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 boritdmembran 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 ndvényeknél a mezofill sejtekben 1€vo 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. Hosszl, vizben fejlodo élet utan kb. 450-400
millio évvel ezel6tt jelentek meg a szilurban a szarazfoldi szervezetek. A kréta idészakra tehetd (140-65 millio év)
légkor CO, tartalma és ekkor kezdGdhetett el a C4-esek evoltcidja tobb agon. A Cy-es ut csak a zarvatermok kdzott
fordul el6. A C4-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 vesszilk, 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, koncentracié 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 C, megjelenésének, hiszen a ndvények tobbsége maradt C;-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 tényezokkel (magas
homérséklet, magas fényintenzitas) szembeni védekezés lehettek. Ezen tényezok okozta szelekcids nyomas
kiilonbdzé mértéki erdssége és kombinacidja vezetett a polifiletikus C4 evolicidhoz, kb. 40-féle uton.

vizsgalt nemzetségek a Flaveria, a Mollugo, a Moricandia és a Panicum kiilonbozé 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 csaladban 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 Cy4-es. A Cy-es novények inkabb lagyszaraak vagy bokorszertiek. A fa termetii ndvények szinte kizarélag
C3-0k.

A Cy-esek foldrajzi eloszlasa: a csokkend szélességgel nd a Cy-ek szdma. 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-anatomia), ahol a levélben két fotoszintetizald sejttipus van. A levél fo
tomegét alkotd mezofill (M) sejtek, és az edénynyalabok koriil elhelyezkedd hiivelyparenchima (HP) sejtek. A
Kranz-levélanatomia megléte hosszl idon keresztiil gy tiint, hogy a C4-es CO,-megkotés obligat feltétele.

crer

foszfoenolpirosz6lésav karboxilaz (PEPC) végzi és a folyamat termékei 4-szénatomos 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 Cjz-as CO,-megkétés enzimjei a
hiivelyparenchima sejtekben lokalizaltak.
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3.6.7.3. A C,-es ut biokémiaja

A folyamat {6 1épései: A PEPC felel6s a mezofill sejt citoplazmajaban 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 piroszdlésavbol képzddik a piroszdldsav-ortofoszfatdikinaz (PPDK) enzimmel. A képzddott 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-karboxikindzzal (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 mitkodnek csak mas metabolikus szereppel €s aktivitassal.
Kiilonbségek vannak az enzimek kinetikai sajatossagaiban és a sejten beliili kompartmentizaciojukban. 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

s

atalakulast katalizalja.

glikolizis
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foszfoenol-piruvat
ADP
Q co, s )\.© CITOPLAZMA
oxalecetsav piruvit

MITOKONDRIUM

3.32. abra A PEP-karboxilaz eredeti funkcidja a szénhidratanyagcserében.( A — almasav transzporter; B — piruvat
transzporter; 1 — PEP-karboxildz; 2 — NAD-almasav dehidrogenaz; 3 — piruvat kinaz; 4 —- NAD-almasav enzim; 5
— piruvat dehidrogendz; 6 — citrat szintetz

A gének polifiletikus eredete azt sugallja, hogy a C4-es gének 6si Cs-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 atszervez6désével jart egylitt.

3.6.7.3.1. A C, kategorizalasa

A mezofill sejtnek két tipusa ismert a PEPC-karboxilaci6 primer terméke szerint: az almasav (3.33. abra) és az
aszparaginsav tipus (3.34. abra). A f6 ut mellett azonban mindig megtaladlhaté 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 dekarboxilédci6 tipusa szerint (3.35.4bra):
* NADP-almasav enzim (NADP-ME) — a HP sejt kloroplasztiszaban
* NAD-almasav enzim (NAD-ME) — a HP sejt mitokondriuméaban

» PEP-karboxikindz (PEP-CK) — ez az el6bbibdl fejlédhetett ki és csak a Poaceae
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NAD-almasav-enzim (NAD-ME) tipus

3.35. abra A hiivelyparenchima sejtben lezajlo dekarboxilacio tipusai

A PEPC a mezofill sejt citoplazmajaban, a Rubisco a hiivelyparenchima sejt kloroplasztiszdban, a piruvat-
ortofoszfodikinaz (PPDK) a mezofill kloroplasztiszban lokalizalt. A PEP regeneralasa soran képz6dott 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 és az aszparaginsav a f6 primer termék. Tobb atmeneti Cy4-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 sszehangolast 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 atalakulds. 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 gyokér
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 kiilonboz06, 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 vizellatasu tropusi kornyezetben (epifiton)
fordulnak el6. Ezekben a novényekben egy sejttipusban torténik a CO, megkdtése, de idoben kiiloniil el a Cy4-es
¢és a Cs-as fixacid. 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 névényekben 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 miikodésével 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 (keményit6, glukan, oldhato
hexozok) (3.37. abra). Jollehet a fotorespiracid enzimkészlete megtalalhato, a fotorespiracio elhanyagolhato
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 dekarboxilezédik, 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.
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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 csokkent 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 valo 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 als6 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 nodvénycsaladban és ezen beliil 328 nemzetségben fordul eld, a kétszikiiekben és az
egyszikiiekben egyarant. Az evoliciojuk 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 ndvényekben ez a CO,-megkdtési megoldas igen plasztikus, amit a kdrnyezeti
tényezok tag hatarok kozott befolyasolnak. A CAM igy nagyon kiilonbdzé 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 ndvényben meg van.
Ezekben a novényekben azonban a kulcsenzimek (PEPC, PPDK, NAD(P)-ME) aktivitdsa joval magasabb, és
ugyanakkor mas lehet az intracellularis kompartmentizaciojuk is.

A CAM-specifikus izoenzimek k6zos 6sbodl 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 kifejlédott a megfeleld gének expressziojanak 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 éjszakai intenziv CO,-megkdtéshez sziikséges.

A legalaposabban tanulmanyozott enzim a PEPC, amely regulacioja 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).
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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 hossza 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 névényben 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-Kindig, 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 slrii
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 1évok a HP-nak, a sz¢li 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 tényezdk: 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 szamos kornyezeti tényez6 befolyasolja a fotoszintézis hatékonysagat,
mint pl. a vizellatas, a hdmérséklet és a tdpanyagellatas.

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 novény 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. igy a novényrél
visszaverddo, illetve athaladé 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 modon 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 ndvények képesek valtoztatni a levéllemez
helyzetét, ezzel valtoztatni a megvildgitas intenzitasat. A napfény igényes ndvények (lucerna, gyapot, szdja, bab,
csillagfiirt) leveleik allasat a beeso fény felé mozditjak, mig az arnyékkedveldk levelei kozelitenek a fénnyel
parhuzamos pozicio elfoglaldsara (eukaliptusz). Masok levelei szabalyosan kovetik a Nap mozgasat a keleti
horizonttél a nyugatiig kb. 15°-0s pontossaggal, fenntartva igy az allandd 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 miikddése all. Maskor
beesési szogét csokkentd novényeket paraheliotropikus, a nagyobb fényintenzitas felé orientalddokat diaheliotropikus
novényeknek 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 arnyékolo 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 atjutd 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 akér
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

ey

A legéaltalanosabb jelenség, hogy egyrészt a novények az egyedi életiik soran alkalmazkodnak a kiilonb6zd
fényviszonyokhoz ¢és fény, illetve arnyék tipusti adaptacidt 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/reakcidocentrum 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 tipusu névények 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 megvilagitasnak (a fény tipust ndvényeknél 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 hatasat legjobban a fotoszintetikusan megkotott
CO, mennyiségének mérésével lehet nyomon kovetni. Ezek a fény-valasz gorbék szamos informaciot nytjtanak
a novény fotoszintetikus viselkedésérdl (3.40. abra).

fénykompenziacios pont

fotoszintetikus COy asszimilicié (pmol m-2 s-1)
o

L L 1 S S
0 200 400 600 00 1000
abszorbeilt fény (umolfotonm-2 5-1)

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 névekvd 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 mZst
Ez utobbiaknal alacsony a 1égzés intenzitasa és mar alacsony fényintenzitasnal van nettd fotoszintetikus produkcio,
ami a korlatozott fényviszonyok kozott hozzajarul a névény taléléséhez (3.41. abra).
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fénynovény

arnyéknovény

il L J
o 400 R00 1200 1600 2000

fotoszintetikus COy asszimilicio (pmol m-2 1)
=

fényintenzitas ( PAR)(pmolfotonm-2 s-1)

3.41. abra A fotoszintetikus CO,-fixacid fénygorbéje fény- és arnyéknovényeknél

A fotoszintetikus CO,-asszimilaci6 a fény intenzitas emelkedésével a fény-fliggd szakaszban linealisan emelkedik.
Itt maximalis a fotoszintézis kvantum hatékonysaga, ami a megkotdtt 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 hasonlo, 0,04-0,06 mol CO,/mol foton. A Cs-asoknal az elméleti értékhez
képest a csokkenést a fotorespiracid 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).

0.10
0.08 C3-as novény
0.06 |-

0.04r \

C4-es novény

0.02

0-00 1 L | 1 1 ]
15 20 25 30 35 40

levélhomérséklet (°C)

kvantum hozam (mol COjy/abszorbealt foton)

—_
o

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 tényez6 biztositja a levél hvesztését. Egyrészt a levél hdmérsékletével aranyos hésugarzas
kibocsatasa, masrészt a 1égmozgas altal eldidézett konvekcid, amikor a felmelegedd levegd cserélddik hiivosebb
légrétegekkel, 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

C3-as

I 1 1 \ | | I I 1 I ! L 1 |
15 20 25 30 35 40 45 50 15 20 25 30 35 40 45 50

CO,-megkotés (pmol m-2 s-1)

levélhomeérseklet (°C)

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)

Légkori CO,-koncentracional a fotoszintézist a Rubisco aktivitisa 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 homérséklettel, mint az oxigéné, ami tovabb rontja a CO, megkotés esélyeit. A magas
hémérséklet kdrosan befolyasolja a Rubisco-aktivazt és csdkken 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 lehetové 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 valtozésahoz
vezethet. A Foldre érkez6 sugarzas egy része hosszi hullamhosszi (hé)sugarzasként emittalodik a vilagiirbe és
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ebben a tekintetben héegyensuly alakul ki a F6ldon. 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,-koncentracié 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 produkciojat. 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 koncentraci6é 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 diffuzi6s ut minden része,
mas-mas mértékben, diffuzios ellenallast (rezisztenciat) jelent. Mivel a sztdma rezisztencia a legjelentdsebb tényezd
a CO, diffuzdja soran, a sztdmak nyitottsdganak szabdlyozasa dont6é 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 lehet6ség 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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intercellularis CO, parcialis nyomas (Pa)
3.44. abra A fotoszintetikus aktivitas valtozasa az intercellularis CO,-koncentracio (parcidlis nyomas) fliggvényében
a Cy-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 novényekben a fotoszintetikus produkciéo 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 zEérd, vagy ahhoz kdzeli érték, jelezvén a fotorespiracio hidnyat,
vagy igen alacsony szintjét,

* Cj-as novényeknél a CO, kompenzacids pont kb. 10 Pa, ami a fotorespiracié CO,-termelésével fiigg 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 €s 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 eldnye egyrészt, hogy a Rubisco kornyezetében uralkodé 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 el6fordul6 fehérje a névényben. Masrészt mivel a C, fotoszintézis
alacsonyabb c; érték mellett is hatékonyan miikodik, lehetéség van egy kedvezdbb vizgazdalkodasra a meleg
kornyezetben, azaz nem kell teljesen nyitott sztomak mellett magas CO, diffiizios 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.

700
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300

légkori CO5 (ppm)

C4-nek kedvezo
200

100 ! | l |
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3.45. abra Az atmoszférikus CO, szint és a nappali, vegetacios periodusbeli hdmérséklet dsszefiiggése a C;-as és
a Cy4-es novények elterjedtsége szempontjabol

A gorbékbdl kitlinik, hogy egy adott CO,-szint mellett a C4-es ndvények 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.
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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 reprodukciodhoz sziikséges 1) makromolekulak
létrehozasara szolgalnak. E folyamatok enzimkatalizalt reakcidi rendkiviil hasonldak valamennyi él61ényben. 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 i
szovetek €s szervek strukturalis és funkcionalis szerkezetét kialakitd anabolikus folyamatok tulstilyban vannak a
katabolikus folyamatokakkal szemben. Az ellenkezdje igaz az 6regedo, illetve a tartalékanyagokat mobilizald
szovet esetében. Az anabolikus-katabolikus mérleg szabalyozésa a bioszintetikus és a lebont6 aktivitast kodold
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 1€gkdri oxigén felhasznalasaval és anaerob koriilmények kozott is.

4.2 Szénhidratok lebontasanak anaerob
szakasza a novényi légzésbhen

A ndvények mas él6lényekhez hasonldan, energiagazdag molekulékat, 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 ionpumpékat, mint amilyen a
plazmamembran H-ATP-az, illetve az organellumok és a citoszol citoszkeleton ltali mozgatasat biztositja.

A sejtlégzés Utjai forrasul szolgalnak a fehérjék, szénhidratok, nukleinsavak és lipidek prekurzorainak, melyek a
novekedéshez és a kifejlett szovetekben a molekuldk kicserélddéséhez sziikségesek. A sejtlégzés a ndovény
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 trikarbonsavciklust ¢és a terminalis oxidaciét
(az oxidativ foszforilacidval 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 1étrehozasat 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 gliikdz molekuldnként 2 ATP hasznalddik
fel, ugyanakkor 2 molekula NAD" redukalédik NADH-va és 4 ATP képzédik. A teljes szabadenergia valtozas a
glikolizisben: - 95.5 kJ mol™!

A glikolizis 0sszesit6é reakcidegyenlete:
gliikkdz + 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 hasznalddik fel a gliikoz foszforilalasara, az elsé 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. Utobbinal 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 képzodik és a glicerinsav-1,3-biszfoszfat glicerinsav-3-foszfatta konvertalodik.

A kovetkez6 1épésben a glicerinsav-3-foszfat atalakul glicerinsav-2-foszfatta, 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 reakcidkban
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 gliikkdz molekulabol, mely 4tmegy a bevezetd szakaszon, mely soran két
glicerinaldehid-3-foszfat képzoédik; ezutan mindkettd atmegy az energiatermelési szakaszon, melynek piruvat a
végterméke. Az abra nagy méretben ide kattintva tltheto le.

Amikor jelen van oxigén, a glikolizisben képzddott piruvat belép a mitokondriumba, ahol (4.3 fejezet) tovabb
oxidalodik 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 oxidacioja a mitokondriumokban megall. Ha a NADH redukalt maradna, a
NAD" nem lenne hozzaférhet a glikolizis bevezeté szakasza szaméra. Ilyen anaerob viszonyok kézott a glikolizisben
képz6dott NADH az alkoholos anaerob lebontas folyamata soran oxidalddhat 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 gliik6z molekulak
hozzaférhet6 energija legalabb egy részének kinyerését még anaerob koriillmények kozott is. A glikolizis nemesak
hogy folytatja miikddését O, hianyaban, 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 kddol6 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 novényekbdl.

Az anaerob lebontas termékeként nemcsak alkohol keletkezhet nagy mennyiségben, hanem tejsav, borostyankdsav,
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 belsd
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. Kiemelkedoek 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 oxidalédik a mitokondrialis
métrixban, elektronjai az elektronhordozd NAD" és FAD molekulakra keriilnek 4t. Az elsé 1épése ennek a szakasznak
egy elokészito reakcio, mely a piruvatot olyan formaba konvertalja, mellyel be tud Iépni 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 k6tédnek.
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 Cg-0s szerves savat, citratot és szabad Coa-SH-t képeznek (4.2 4bra). Majd a citratbol
izomerizacioval izocitrat képzodik. A ciklus kovetkezd két 1épése soran oxidativ dekarboxilezddések torénnek,
mindkét 1épésnél 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,
és NADH képzodik. A jelentds szabadenergia-csokkenés miatt, a reakcidé 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-dehidrogenaz 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 szubsztratszinti foszforilacioval. A szukcinat oxidacidjat
fumaratta a trikarbonsavciklus egyetlen membrankotott enzime, a szukcinat(borostyankdsav)-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 hidratalédik malatot képezve. A reakciot a fumaraz enzim katalizalja,
mely csak a mitokondriumban talalhato 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 felhasznalédnak.
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4.2. abra A trikarbonsavciklus. A bevezetd 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 elokészitd reakcidja és egy azutani komplett fordulata alatt, a piruvét 3 szénatomja
széndioxidként felszabadul, egy ATP direkten képzddik, és még 4 NADH és 1 FADH, molekula képzddik. Az
ATP, NADH, ¢és a FADH, képzik a sejt f6 energia forrasait (4.3. dbra).
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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 mitokondridlis tioredoxinok redukcidjat, melyek
aktivaljak az alternativ oxidazt (4.4.2 fejezet). A citoszolban talalhato 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 kizarolagosan a mitokondriumban talalhato
és gyakran hasznaljak e sejtszervecske specifikus markereként.

4.3.3 Aminosavak és zsirok oxidalédnak a glikolizisben és a trikarbonsavciklusban

A glikolizisnek a gliikdz az els6dleges szubsztratja, de a lipidek és az aminosavak bontasi 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 felhaszndl (4.4 abra). Azokban a
magokban, melyekben nagy mennyiségii tartalékfehérje van (példaul a pillangds 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 6sszekapcsolt amidok (glutamin és aszparagin)
szintézisével. Elsddlegesen ezek azok a szerves molekulak, melyekben a nitrogén nagy tavolsagokra transzlokalodik
andvényen beliil. A glikolizis és a trikarbonsavciklus 4ltal lebontott szubsztratok 6sszegzése a 4.4 abran 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 a-
ketoglutarsav, melyek az aszpartat és glutamat aminosavak megfeleld prekurzorait szolgaltatjak. Azon kiviil, hogy
a glutamat fehérjék alkotod 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 nytjtanak.

Mivel a bioszintézis folyamatok sziikségleteihez intermedierek keriilnek kivételre a trikarbonsavciklusbol, a kiesd
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, jratoltését a novényekben elsddlegesen ellatjak.

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

Az almasav-enzim katalizalta reakcié egyenlete: piruvat + NADPH + CO, — malat + NADP"
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4.4 A redukalt koenzimek oxidacidja

A glikolizis és a trikarbonsavciklus mitkodése soran 1étrejott redukalt kofaktorokban, a NADH, és a FADH,-ben,
valamint a pentdzfoszfatciklusban képz6dott NADPH-ban nagy mennyiségli energia tarolodik. Ezek
visszaoxidalasaval igy jelentés mennyiségli 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 ut, 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 €161ényben nagyon hasonldéan jatszédnak le, és biokémia konyvekben ezekrdl
részletesebb leirasok talalhatok, igy csak réviden, 6sszefoglalo jelleggel tekintjiik at. Fontos megemliteni, hogy a
mitokondrialis elektrontranszport ¢és a kapcsolt ATP-szintézis nagyfoki 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 redukalodik. A lanc négy, a mitokondrialis
membranhoz kapcsolt sok alegységbdl alld fehérjekomplexet foglal magaba. A komplexek kozott az elektronokat
az ubikinon (UQ) és redukalt formaja az ubikinol (UQH,) szallitja.

Az 1. Komplex szamos polipeptidbdl épiil fel, NADH-dehidrogenaz funkciot 1at el, a NADH-r6l az elektronokat
az ubikinonra juttatja. A II. Komplex egy szukcinat-dehidrogenaz, mely kovalensen kotott FAD-ot tartalmaz. A
1. Komplexet citokrom-c1 és kiilonb6z6 citokrom-b-k épitik fel, kotott hem kofaktorral rendelkezik. Az I, 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 I., 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 szallitasa a UQ-ciklus mechanizmusaval
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 hajtjak meg a sokegységbdl allo
FoF{-ATP szintdz komplexen folyé ATP-szintézist. Az F hidrofob egység membranba agyazott és proton
csatornaként mikodik. Az F; fejrész a belsé membran matrix fel6li oldalan talalhato és ATP-t szintetizal egy a
pH-valtozassal 6sszefliggd konformacid valtozasi mechanizmussal, harom szubsztratkétohellyel rendelkezik. Az
intakt mitokondriumban altalaban 10 proton keriil &tpumpalasra minden 2 elektronnak a lancon, a NADH-t6l az
0,-ig torténo transzportja soran, mialatt koriilbeliil 2,5 ATP molekula képzdodik. A II. Komplexen kotott FADH-
nak az oxidacioja 1.5 koriili ATP termeléssel jar.

A normalisan m{ik6dé mitokondriumokban az elektrontranszport és az ATP-képzés szorosan kapcsoltak, vagyis
elektronszallitas csak akkor mehet végbe, ha egyidejiileg 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 szdmara
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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 belsé
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 névényi 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 gatolhato6 szalicilhidroxamsavval és propilgallattal. Az alternativ oxidaz erdsen kotodik
a bels6 membranhoz ¢és elektronokat terel el az elektrontranszport trél 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 harombol kettd proton tanszlokacios helyr6l. Ezért, az
alternativ oxidaz miikodtetésekor kevesebb ATP keletkezik (vagy egyaltalan nincs foszforilacio), és tobb energia
veszik el héként. A citokrom tipust és az alternativ Ut tehat parhuzamosan miikodik, aranyuk a novény élettani
allapotatdl fiigg. Magas ADP-koncentraciok esetén a citokrém ut teljes intenzitassal miikodik, az alternativ ut
ilyenkor alig vagy egyaltalan nem aktiv. Ha azonban az ADP koncentracidja csokken (az ATP koncentracioja
pedig nd), az alternativ utra keriilnek az elektronok.

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

Az alternativ oxidaz bizonyos foki miikodését 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 tlredukalasinak megeldzésére szolgald ut lehet, melynek egyben alapvet6 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 gy oxidalnak el légzési
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 ndvényi 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 és feltehetéen 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 oxidalasa 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 és 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 vonatkozo 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 citoplazméaban
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 H,0, -2 H,0+ 0,

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-oxidéaz, aldehid-oxidéaz, flavoprotein-
dehidrogenazok), illetve a fotoszintézis fényszakaszaban, amennyiben az elektronakceptor foglalt. Két alegységbdl
o . p ass (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. Kiemelkedd 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 6sszegzd reakcié 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 mitkodik, amikor terméke, a NADPH a fotoszintézis folyamatain keresztiil
nem hozzaférhetd (lasd 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-foszfatta, széndioxidda és NADPH-v4 (4.6 dbra); 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 C; 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 miikodése soran nincs ATP-képzés szubsztratszintii foszforilacioval,
a gliikoz-6-foszfat molekula 6sszes energiaja NADPH formajaban raktarozodik el. A NADPH felhasznalhato
bioszintézisekben vagy ATP termelésére a mitokondriumokban, a NADPH a mitokondridlis 1égzési
elektrontranszportlancban torténd oxidalodasaval, vagy a fotoszintézis Calvin-ciklusaval torténd kolcsonhatasban.
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4.6. abra Az oxidativ pentdzfoszfatat. A reakcio ut oxidativ szakaszaban a gliikoz-6-foszfat ribuloz-5 foszfatta
oxidalodik, mikozben NADPH ¢és CO, keletkezik. Az it regenerativ szakaszaban a gliik6z-6-foszfat rib6z-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 reakciodi irreverzibilisek, mig a regenerativ szakasz
reakcidi konnyen megfordithatok.
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4.5.2 A pentézfoszfatut szamos bioszintetikus utvonal
intermediereinek forrasa

Ennek az ttnak a regenerativ fazisaban képz6d6 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 €s legtobb enzime a Calvin-ciklusnak is résztvevoéje (3.6.2.
fejezet). A zoldiilésen atmend plasztiszokban, az oxidativ pentozfoszfatut intemedierei felhasznalodhatnak a Calvin-
ciklus intermediereinek forrasaként, mig a fotoszintetikus képességek teljesen ki nem fejlodnek.

A pentdzfoszfatut aktivitasat elsésorban a gliikoz-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 szovetekben ilyenkor a zsirsavak [3-
oxidacidjaval nagy mennyiségben keletkez6 acetil-Coa a glioxalsavciklus és a gliikkoneogenezis 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-lidz 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 gliilkoneogenezis 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 6sszekdotik 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 légzeési folyamatok szabalyozasa

A 1égzési folyamatok az elsddleges anyagcserének kdzponti elemeti, igy ezek megfeleld iranyitasa és mas élettani
folyamatokkal 6sszehangolasa kulcsfontossagu. Az intermedierek aktualis szintje biokémiai utakon keresztiil, egy
finom (gyors, pillanatr6l pillanatra torténd) és egy lassubb (hosszu 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 szabalyozé helyeivel noveli vagy
csokkenti azok aktivitasat.

Ebben a fejezetben 6sszegzésre keriilnek mindazok a finom és a durva kontrollt biztosité 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 Gt enzimein keresztiil torténd tanulmanyozasat.
Egy rovid és el nem 4gazo egyszerli reakcio it esetében annak sebessége az egész reakcio it sebességét meghatarozo
1épésre, tulajdonképpen a sebesség meghatarozo enzim aktivitasara alapozodhat. Valojaban a metabolikus utak
komplex halézatok és fluxusuk az egész 6sszekotott rendszernek a tulajdonsaga. A metabolikus kontroll analizis
segitségével meghatarozhat6 az egyes reakciok kozremiikddése a teljes it fluxusahoz és kdvethetd a rendszer és

sty

egy fejlodési esemény, hatasara.

Részletes metabolikus kontroll analizisek torténtek a novények glikolizisének, trikarbonsavciklusanak és
mitokondrialis elektrontranszportlancanak vizsgalatara. Ezeknek az analizisek flexibilis szervezédést és alternativ
reakcidkat tartak fel, amely megneheziti a sebesség meghatarozé 1épések és pontok meghatarozasat a fluxus
szabalyozasaban. A 1égzés biokémiajanak teljes rendszerében a metabolikus kontrollban betdltétt szerepiik
tekintetében néhany reakcid kiilonésen figyelemreméltod (4.7. abra). A foszfofruktokinaz kontrollja a glikolizisben
egy példaja a folyas iranyaba es6 intermedierek altali negativ ,,feedback”-visszacsatolasnak. A frukt6z-6-foszfat
atalakulasat fruktoz-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 reakcioban 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 erdsen 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 aramléasa az ATP szintazon keresztiil gyors;
ha azonban az ADP vagy a P;, vagy mindkett6 hianyzik, a protonok csak lassan szivarognak at a bels6 membranon.

A protonok atfolydsa bizonyos anyagokkal, az un. szétkapcsolokkal drasztikusan novelhetd, melyek
protonhordozdéként vagy protoncsatornaként szerepelnek. A szétkapcsolok engedik a protonokat a belsd
membranon keresztiil kiegyenlitdédni. Ez a protongradiens 6sszeomldsahoz 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 kdlcsonhatasai 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 kodold géneknek csokkent az
expresszidja, mint példaul az akonitdz vagy a malat-dehidrogendz, megemelkedik a fotoszintézis sebessége és a
szaraz anyag akkumulacid. Ezt az magyarazza, hogy csokken a trikarbonsavciklus kompeticidja a szacharoz
bioszintézis prekurzorai irant.

A fény kozvetleniil szabalyoz szamos fotoszintetikus enzimet a kotott tioredoxinok redox allapotan keresztiil,
hatésa a ferredoxin/tioredoxin rendszeren (1asd 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 kozott a citoszol NAD-glicerinaldehid-3-foszfat dehidrogenaz €s aldoléz,
valamint a mitokondrialis citrat-szintaz esetében. Ismert, hogy az alternativ oxidaz aktivitasa is redox kontroll alatt
van; az alegységei kozott egy -S-S- kotés létrehozésa 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 -redukcioé folyamatait.

4.7.3 A légzési aktivitas durva kontrollja a génexpresszi6
szabalyozasaval

A fény kozvetlen befolyassal van a légzésre 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 vorods
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 akonitdz. A mitokondrialis 1égzési lancot
kodold géneknek hozzavetdleg 10%-a mutat fénnyel kapcsolatos valtozast expresszidjaban. Ezek kozé 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 transzkripciodja erdsen fényfliggd, mely hatast a fitokrom és a kék fény receptor kriptokrom egyarant medialja.
A fényen nevelt novényekbdl izolalt mitokondriumok alternativ oxiddz kapacitdsa magasabb, mint a s6tétben
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 aktivalodhat
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 hatdsokra aktivalodod génekre is. A szachar6z és a hexdzok, melyek a
szachardz 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 fruktodzra; az altaluk detektalt szachardz: hexdz aranyok valtozasai kiilonboz6 transzdukeios utakhoz vezetnek.
A cukor-érzékeny rendszerek vagy novekedést el6segitok, vagy gatlok. A glikolizis elsé 1épését katalizald enzim,
a hexokinaz (HXK), lehet 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 ArabidopsisHXK]1 és a rizs HXK5 és HXK6 gének altal kodolt enzimek mint gliikoz szenzorok funkcionalnak.
A HXK gliikdz-érzékeld képessége foleg a mitokondriumban jellemz6 és fiiggetlen glikolitikus szerepétdl, a gliikdz
gliikoz-6-foszfatta konvertalasatol. A HXK egy frakcidja a sejtmagban talalhat6 nagy molekulasulyt komplexekben,
melyek represszaljak a fotoszintetikus gének expressziojat és tamogatjak azoknak a transzkripcios faktoroknak a
mutansai glikkéz 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 névekedésben.

Az SnRK1 a ndvényi homolégja az Snfl-nek, mely a f6 regulatora a fermentaciobol az aerob metabolizmusba
torténd atmenetnek az élesztékben. SnRK1 egy protein kinaz, amelynek egyarant van poszt-transzlacios inhibitor
¢s transzkripciods aktivator szerepe, igy széleskorii befolyassal van a novekedésre és a kdrnyezeti valaszokra. Ezt
aktivalja a sejtbeli magas szachardz, vagy alacsony gliikoz koncentracio, vagy mindkettd, egy sotét periodus és 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 koédold gének transzkripciojat, beleértve a
szacharoz-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 ngvények esetében.
Ilyen kisérletek tamasztjak ald azt az elgondolast, hogy az SnRK1 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 jellemzo,
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 amplitidoéju és kiterjedtebb iddkerettel birdé durvabb
szabalyozasok, melyek a kdrnyezeti és fejlodési szignalasok hatasara tortént génaktivalodasokra és —repressziokra
éptilnek.

4.8. Ajanlott irodalom

‘ Farkas G. | Novényi biokémia. Akadémiai Kiad6, Budapest, 1984.

149

http://www.renderx.com/


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

Légzés és szénhidrat anyagcsere

Jones R., Ougham H., Thomas|The Molecular Life of Plants. Wiley-Blackwell, 2012.
H., Waaland S.
Lang F. (szerk.) Novényélettan. A ndvényi anyagcesere I- | ELTE Eo6tvos kiado, Budapest, 2002.
II. 2. kiadas.
Pethé M. Mezbgazdasagi novények élettana. Akadémiai Kiado, Budapest, 2002.
Taiz L., Zeiger E. (szerk.) Plant physiology. Fifth edition. Sinauer, 2010.
150

render

http:// www.renderx.com/


http://www.polc.hu/konyvkiado/akademiai_kiado/
http://www.polc.hu/szerzo/petho_menyhert/
http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

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

5.1. Bevezetés

A lipidek az €16 szervezetben el6forduld, valtozatos kémiai szerkezetli vegyiiletek. Egyiittes targyalasukat néhany
kozos fizikai, illetve kémiai tulajdonsaguk indokolja. Vizben rosszul, szerves oldoszerekben jol oldodnak.
Amfipatikus, kettds karakterti, 6sszetett molekulaik felépitésére a hosszabb szénlanct apolaros (foként zsirsavak)
és a polaros jellegli vegyiiletkomponensek egyarant jellemzoek. K6zottiik a kapcsolat foként észter tipusu kotésen
keresztiil jon 1étre. Az €16 szervezet felépitésében és miikodésében tobb szempontbol is 1ényeges szerepet tdltenek
be. Az apolaros raktarozhatd és mobilizalhato lipidek — a neutralis zsirok és olajok — szerepe elsGsorban energetikai,
mig az amfipatikus lipidek — foszfolipidek, glikolipidek, szulfolipidek, szfingolipidek — jelentds része a bioldgiai
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) szénlanci monokarbonsavak. Az emlitettek
a novényekben eléforduld zsirsavak 89-97%-at alkotjak (5.1. tablazat). A zsirsavak szerkezeti jellemzésére
altalanosan elfogadott jeloléseket haszndlnak, 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 kettds kotés helyzetét altalaban a karboxil csoporttol szamozva adjdk meg. Ha a szdmozas
a -CHj; végtol kezdddik, a zsirsav jeldlése: .

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 18:2 9c12c CH;(CH,),CH=CHCH,CH=CH(CH,);COOH | oktadekadiénsav
linolénsav 18:1 9¢c12c15¢ |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 szdzalékban, 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).

151

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

Végiil vannak olyan,,kiilonds” vagy ritka zsirsavak, amelyek csak igen korlatozott szamt ndvényfajban mutathatok
ki, de ezeknél a raktarozott zsirokban 1évo 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 9c¢
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,),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¢
\/
(0]

Az ¢lovilagban, s igy a ndvényekben is az egyes zsirsavféleségek megléte, elterjedése és megoszlasa bizonyos
evolucios sorrendet és helyet tiikkroz. A szervezetben eléforduld lipidek (neutralis lipidek) zsirsavosszetétele, az
egyes intermedierek felhalmozodasa, a szokasostdl 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, eltéren a prokariotaktdl 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 képzddo6 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 mitokondriumbdl. 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 képzédése

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-fliggé 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 alapvet6en két tipusa ismeretes,
hasonléan az ACC-hoz. Az élesztében ¢€s az allati szervezetekben két polifunkcios polipeptidlancon helyezkednek
el a katalitikus helyek (,,Type I”’), mig a prokarioéta ,, Type II”” tipust enzimkomplex kiilonallé polipeptid lancokbol
szervezddik. A ndvényi zsirsav-szintetaz a II tipussal mutat hasonlésagot. 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 el6szor E. coli-bél mutattak ki. Az ACP-k
a zsirsavlancok szallitasaban, illetve az acillancoknak az enzimhez val6 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. El6szor mind az acetil-CoA, mind a malonil-CoA acildlodik
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 legkésdbben), és a képz6dd 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 elsésorban acetil-CoA molekulakat fogad el.
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5.1. abra A ndvényi zsirsavszintetaz (FAS) modellje
malonil-S-ACP+acetil-S-ACP — aceto-acetil-S-ACP + CO , +ACP
az enzim a -ketoacil-ACP-szintetaz 111
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-reduktdz

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 kovetd 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 kozvetleniil
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 pentézfoszfat-ciklus
(OPP-ciklus) adja. A citoszolban a zsirsavak tovabbi lanchosszabbitd 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 rend{i névényekben az aeréb mechanizmus redukalé rendszert (NADPH vagy NADH) és elektronszallitot
igényel, amely névényeknél a kloroplasztiszban ferredoxin, allati szervezetekben citokrom-bs lehet. Az olajsav
eléallitasaban kozremiikodo deszaturaz enzim teremti meg a kapcsolatot az elektrontranszport lanc (NADPH,
NADPH-ferredoxin oxido-reduktdz), 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 membréanalkotod 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 szamuak. 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 lanchossztuisagot 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 rovidebbek is képzddhessenek;

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

» amikor a szintézis és az akkumuléacié mas helyen van, az enzimek specifitasa 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 utin a megfelel6 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 molekuldjaba, lasd prokariota lipidszintézis a kloroplasztiszban;

* Minden elongéz(zsirsavszintetdz) enzimkomplex, akar az ER-ban, akar a Golgi-ban lokalizalodik, 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 fejlédési allapottol, a novekedés ilitemétol, a
napszaktol, a kornyezeti tényezok allandoan valtozé hatasaitol 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 szintetizaldé 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 legkiilonbdzobb 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 expresszidjanak 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 1évo szolubilis acil-
transzferaz, az acil-ACP:glicerin-3-P-aciltranszferaz (GPAT) katalizal és lizofoszfatidsav jon 1étre (LPA). A G-3-
P 1. szénatomjahoz altaldban olajsav kapcsolddik és a termék igy mar foszfatidsav (PA), amely lépést a
boritomembran-kotott acil-ACP:-1-lizofoszfatidsav-acil-transzferaz (LPAAT) katalizalja. Ebbdl a kdzponti
metabolitbol, a PA-bol, foszfatidilglicerin (PG), illetve mono-, és digalaktozil-diacilgliceridek (MGDG, DGDG),
tovabba szulfolipidek (SQDG) johetnek Iétre tigy, hogy a PA-bél 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 és ACP-re. A szabad zsirsavak a
boritdomembranban kiilsé oldalan talalhato acil-CoA szintetaz kdzremiikodésével, CoA-hoz kapcesolodva 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 0t a kloroplasztiszban, kozvetleniil az GPAT és az ACP-tioészterazok relativ aktivitasatol
fiiggden 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 sibb zarvatermo
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 és a
gombakban is, de hianyoznak a baktériumokban.

A magasabb rendli ndvényekben a neutrdlis lipidek, raktarozott tdpanyagként els6sorban olajos magvakban
halmozddnak 61, mint példaul a szojaban (Glycine hispida), foldimogyoroban (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 megtalalhatdk (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, epoxigylirii, vagy gytiriis szerkezet, mint a ciklopropan zsirsavakban,
a Malvaceae fajaiban.

0 1
i
CHy~0-C-R, 0 CH,~0-C-R,
I
HC—OH R,~C-0-CH
CH,— OH CH,- OH
1-monoacil-glicerid 1,2-diacil-glicerid
1 0
|
CH,~0-C-R, 0 CH,~0-C~R,
H(;:-OH 0 R;—C—O—(;:H 0
CH,-0-C—-R, CH,—0-C—-R;
1,3-diacil-glicend triacil-glicerid

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

A magvakban a TAG kis, szubcelluldris cseppekben kiiloniil el, eltérden a nagy intracellularis olaj globulusoktdl,
amelyek példaul az oliva gylimolcsének mezokarpiumaban, vagy az olajpalma és az avokadoé termésében talalhatok,
de amelyek egyébként nem mobilizalodnak. A sejten beliili vizoldhatatlan TAG tarolasahoz specidlis struktira
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 atmérdju sejtorganellumok. Az ER vezikularizaciojabol, lefiizddésébdl szarmaznak. Az
ER-ban szintetizalod6 TAG-ek az ER kett6s membranja kozotti térbe szekvesztralodnak, halmozodnak fel és egy
kritikus méret elérése utan lefiizédnek. Az igy 1étrejott sejtorganellumot egyrétegli (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 lefliz6dd olajtest membran integrans részéve.

Az oleosinok alkalikus, kis molekulatomegii (15-26 kDa) fehérjék, amelyeknek tobb izoformja fordul el6. Alapvetd
feladatuk kettds. Egyrészt stabilizdljak az olajtesteket és megvédik a koagulacidtol, masrészt kotddési feliiletet
biztositanak a lipolitikus enzimek, a lipdzok szdmara, amelyek a csirdzas kezdetétol bontjadk a TAG-eket. Az

crer
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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. abra), 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 kézremiikddésével keriilnek a glioxiszomakba, 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-ciklusbodl, 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 képzdédik. 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 fontossagh 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, kimutathaté, 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 jra visszatérnének
a TAG szintézisbe. Ezen az titon 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-rol, 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 elongacios Iépések is
tartoznak, amelyek segitségével ,,nagyon hossza szénlancu zsirsavak” (VLCFA — very long chain fatty acids)

johetnek létre.
glicerin-3-foszfat-ut \
membran "______-_-\”\""--\.__\_h

glicerolipid |
szintézis |

ER

membran PUFA., hidroxi-

epoxi-
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zsirsavak
szintézise

1
bl
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| Cm—\ [ianga \ /
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™
5 de nove
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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 — tbbszordsen
telitetlen zsirsav, TE - tioészteraz, VLCFA — nagyon hosszu szénlanct zsirsav).

5.4. Foszfolipidek
5.4.1. A foszfolipidek felépitése

Az itt szerepl6 vegyiiletek kozds tulajdonsaga, hogy a glicerinjiik harmadik -OH-jat foszforsav észteresiti, amelyhez
valtozatos szerkezetli, polaros jellegii vegytiletek (,,fej-csoportok”™) kapcsolddnak. Két nagy csoportjuk: a foszfatidok
¢és a szfingolipidek. A foszfatidok alapvegyiiletének 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, kiilondsen a plazmamembranban, ahol
a PI és foszforilalt szarmazékai jelatviteli folyamatokban jatszanak szerepet.

A foszfatidil-szerin (PS) a membranokban altalanos, de kismennyiségben el6forduld 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. Hairom 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
I
O CHQ O0—C—R;
R, C 0- CH (n) alapvegyulet
CHZ 00— I!’— 0X
o-
X = —H foszfatidsav (PA)
+
X = — CH,CH,N(CHjs); foszfatidilkolin (PC)
+
X = —CH,CH,NH, foszfatidiletanolamin (PE)
+
X = - CH,CH,NHCOR N-acil-foszfatidiletanolamin
+
X= —CH-__?HNH;, foszfatidilszerin (PS)
COOH
X = - glicerin foszfatidilglicerin (PG)
X = — inozit 0 foszfatidilinozit (PI)
X = —CH, HC-0 - ¢ Ry kardiolipin (CL)

HC OH OH HCOCR
cho 1]=OCH2 o
&

(bisz-foszfatidil-glicerin)

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 tton torténik:
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* ,de novo” szintetizalodnak citidil-difoszfat(CDP)-diacilgliceridekbdl,
e de novo” szintetizalddnak DAG-bdl, és
« foszfolipidek jonnek létre 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 alapvetéen 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 borité6 membranjahoz kotdtten 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
| acctat | acehl-CoA
—= 18:2PC —————=1%:2-DAG 18:2-DAG
maloml-CoA
G-3-P CoA
)( ) Une-oat { 18:2-MGDG ——--
18:1- PA 18:1-CoA i
18:2.DGDG —-—-
® CTP )
it:1 18:0-ACP -—1601\(:?
ACP
I' 3 -—G-3.P
Dot CDE-PAG 18:1-ACP =—] 18:1-ACP
CDP- 2(16:0)-G-3-F
kolin CDP-etanolamin 18:1, 16:0-PA
- - P
inozitol A
cMr Mr ® DAG - - —|- = szulfolipidek
cMP
18:2,18:3 foszfolipidek |—
o o [}
~SZE1in 18:2,18:3,16:3 .
ctanolamin /\ |
foszfolipid- ]
G-3-P MITOKONDRIUM kicserclodési MGIDG_
éﬂ‘ﬁ!ﬁ\ ® rendszer DGDG——-
CTP G-3-P . ;
PA—S—eCDP-DAG —>= PGP —2= PG UDP-Gal / tilakoidmembrdnok

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 novényi szovetekben Carter és mtsi az 50-es években irtak le el6szor. Eddig tobb mint 60 vegyiiletet
azonositottak.

A leggyakrabban el6fordul6 szfingolipidek a glukozilkeramidok (glukocerebrozidok), amelyekben alapvetéen 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 szovetek 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. Osszefiiggés mutathato ki a membranok hideg-, fagy akklimatizacioja,
érzékenysége és a szfingolipid tartalma ko6zott. Irodalmi adatok vannak arra vonatkozoan, hogy a szfingolipidek
részei a sejt felismerési és szignal transzdukcios rendszerének. Ez a funkcidjuk allati sejtben sokkal jobban ismert,
mint novényi sejtben.
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CH,[CH,],,CH—CH.CH.CH.CH,
| I
OH 0OH
NH,
szfingozin (D-eritro-1,3-dihidroxi-2-amino-transz-4-oktadecén)

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

| 1 |
OH OH | OH
NH,

fitoszfingozin (D-ribo-1.3,4-trihidroxi-2-amino-oktadekiin)

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

OH OH OH
NH,

dihidrofitoszfingozin (D-ribo-1,3,4-trihidroxi-2-amino-transz-8-oktadekan

CH,[CH,],,CH.CH.CH,

I
OH | OH
NH,

dihidroszfingozin (D-eritro-1,3-dihidroxi-2-amino-oktadekan

CH,[CH,),CH=CH[CH,],,-,CH.CH.CH,

0OH 0=
NH,

aminoalkohol részleges szerkezete buzaliszthol Kinyert cerebr

5.8. abra A leggyakrabban el6forduld szfingozinok szerkezete

CHAOH OH
o
o
oM s OH
HO |
C
#
oH Q
oH

5.9. abra 4-hidroxi-8-szfingenint és 2-hidroxilignocerint (cerebroninsav) tartalmazé glukozilkeramid molekula
szerkezete
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; o
CoA—S—G—CHy—CH— [CHg) 1= CHy * H:'"‘?-H
palmitil- CoA CHaOH
szerin
szerin CO;" + GCoASH
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 1€pései

5.5.2. A szfingolipidek szintézise

A keramid szintézis alapvetd az 6sszes komplex szfingolipid szintézisében, mivel a keramid struktiira 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 redukalédik (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 llt 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 molekuldk épiilhetnek, pl. manndz, galaktdz, arabindz,
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 rendli ndvényekig 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 eléforduld 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 belsd
boritd6 membranban az MGDG + DGDG 49% és 30%-os megoszlast mutat. A kloroplasztiszok tilakoid
membranjaiban és a boritbmembranban igen magas a tobbszordsen telitetlen zsirsavak aranya. Mivel a galaktolipidek
a kloroplasztisz membranlipidjeinek jelentOs %-at alkotjak, szerepiik alapvetd a jellegzetes membranstruktira-,
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.

Cll 0
I

0 CH,—-0-C~-R, 0 CH,-0-C—R,

[ | 1 [ ’
R,~C-0-CH CH,OH  g,-C-0-CH CH,~ S0,

CH,-0 o CH,- 0
H HO H HO,
OH
OH : OH
monogalaktozil-diacil-glicerid (MGDG) szulfokinovozil-diacil-glicerid (SQDG)
D
o anoln o i
R,~C-0-CH 2 CH,—0 e
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 6sszes 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 galaktéz 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 kiilonb6zd helyrdl szdrmazhatnak. 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 tébb 1ehet(')'ség is fennéll (kloroplasztisz ER). Azok a galaktolipidek amelyek a glicerin-vaz

e

V4

ey

e

tipusu PA jon letre.

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 kozott (2 MGDG — DGDG + 1,2-diacilglicerid). A kész galaktolipidek
a boritd membran vezikularizacidja soran valnak a tilakoid membranok részévé. A galaktolipid bioszintézis
folyamatat az 5.12. abra szemlélteti.

—
< R =N

/

NBETe O s - N

zsirsavak

kloroplasztisz

borité membran ADP + P, 86%) CoA-SH 2cil-CoA
NADPH
NADP
\maloml CoA

glicerin-3-P - - -

coasH (O :

®N |

acetil-CoA :

/ Y

UDP-galaktéz

(@) lizofoszfatidsa
tilakoid- acetat — |
s 1
membranok @ AR
!\ foszfatidsav
N
diacil-gliceridek / .

5.12. abra Galaktolipidek szintézisének modellje a plasztisz boritdmemranjaban.

5.6.3. A szulfolipidek bioszintézise

A szulfolipidek szintézisére vonatkozoan szamos 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 bels6 oldalan lokalizalhatd. Az SQDG szintézis
fényfliggd folyamat, az SQDG szintetaz aktivitasat a fény-indukalt Mg2+ ion koncentracié novekedése fokozza.
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5.7. Terpenoidok
5.7.1. A terpenoidok felépitése

A novényekben 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 kivételtdl eltekintve,
nem tartalmaznak zsirsavakat. Az alapstruktirdknak szamtalan modosult formaja 1étezik, eléfordulnak oxigenalt,
N-tartalmu, halogénezett és ciklikus szerkezeteket tartalmazo terpének is.

acetil-CoA (Co)
3x

!

mevalonsav-ut HEMITERPENEK
\If / dimetilallidifoszfat

izopentenildifoszfat 7 o (DMAPP, Cg)

(IPP, Cs)
1k l IPP, C5
MONOTERPENEK geranildifoszfat
—>
(C10) (GPP, Cqq)
l IPP, Cs _ .
: % szkvalén TRITERPENEK
SZESZKVITERPENEK farnezildifoszfat — (Cap) ? (Cag)
-
(Cy5) (FPP. C15)
\L IPP, C5
2% 5 .
; Zi 3 fitoen TETRATERPENEK
. geranilgeranildifoszfat —
DITERPENEK I (C40)
(Cap) (GGPP, Caq) ® (Cea)

IPP,C5

S - 50.000x
POLITERPEMEK
(C45-C150.000

5.13. abra A terpén-pirofoszfatok és a beldliik levezethetd terpén osztalyok képzédésének vazlatos ttja

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 kdzremitkddo vegyiileteket. Szamos vegytilet, vagy
vegyiilet egyiittes human felhasznalésa is jelentds: gydgyszer 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. dbra).
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)I\-)\/\OH @ o

(R) mevalonit AT (33}3 hidroxi-3-metilzglutaril- Cod 1-deoxi-D-xiluldz-5-foszfat
{?} 4 ~ NADPH
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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
dekarboxilaz; 7 — 1-deoxi-D-xiluloz-5-foszfat szintetaz; 8 — 2C-metil-D-eriritol szintetaz; 9 - 2C-metil-D-eriritol-
2,4-ciklodifoszfat szintetaz)
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@
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5.15. abra Két dimetilallil-difoszfat (DMAP) kondenzacioja geranil-difoszfatta (GPP). (1 — izopentenil-difoszfat(IPP)
izomeraz, 2 — prenil transzferaz)

5.7.2. A terpenoid bioszintézis kompartmentizaciéja

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, amelyrél nemrégen dertilt ki, hogy eléfordul
a természetben. Sok fas szarti ndvény emittal izoprént (pl. télgy, nyarfa), de el6fordul a pafranyokban is.
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5.7.3.2. Monoterpének (C10)

Két IPP egységbdl felépiild strukturak. Szamos ndvényi olaj dsszetevdje. Kiilondsen sok akkumuldlodik az
Umbelliferae és Pinacae csaladba tartozo fajokban. Altalaban citotoxikusak, mig masok fontos szerepet jatszanak
a novény-ndvény kapcsolatokban. Mas monoterpének antibakterialis hatastuak.

5.7.3.3. Szeszkviterpének (C15)

Az egyik legnépesebb terpén osztaly. Magasabb rendii névényekben, algdkban és gombakban egyarant eléfordulnak.
Eddig mar tobb mint 100 szeszkviterpén vazat irtak le és tobb ezer vegyiiletet azonositottak. Akkumulaciojuk sok
esetben specialis kivalasztod szvetben torténik. Az alapvegyiiletbol szamos ciklizacios és vaz atrendezddéssel jard
reakciok soran alakulnak ki. Talalhatdé 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 legtébb diterpén ciklikus vegyiilet, 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 t6bb mint 4000 vegyiiletet és ezen beliil 400 kiilonboz6 vazat azonositottak,
amelyekben k6z06s a pentaciklusos vazrendszer, 1d. 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 eléfordulnak, joval kisebb mennyiségben. A szterolok tobbsége a membran épitésében vesz
részt.

sekvalén

szterolok alapszerkezete sgtigmaszterol sgitoszterol

Y O
e =S
e W = )
y Pi:\ | \x' %
| /\L"xf_/'\/ P e
e '
HO* by
4 p-amirin cikloartenol

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
felépiil 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
szinil cantaxininig.

A karotinoidok minden magasabb rendii névény fotoszintetizald 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 z6mében karotinoid polimer.
Sok magban is megtalalhatok, mint pl. a kukorica maghéjaban (B-karotin, B-kriptoxantin és zeaxantin). A gyokérben
eléforduld 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 alkoté 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 leirhatdo 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. Kozel 1800 fajban irtak le politerpén szintézist, amely
fajok foként az Apocynaceae, az Asclepiadaceae, a Compositae, az Euphorbiaceae és 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 linealis, 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 strukturat is talalni,
mint példaul a benzokinon gytirt a plasztokinon (Cy5 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.
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5.18. abra A shikimisav-ut, a komplex prenillipidek képz6dése
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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 tartozo vegyiiletek, amelyek csak a hidrofob prenil oldallanc
telitettségében kiillonboznek. Az E vitamin elnevezés 1922-bdl (Evans és Bishop) szdrmazik €s 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 oldallancbdl épiil fel.
Ezek amfipatikus molekuldk, ahol a hidrofob prenil l&nc 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° pozicioban. A kromanol gyliriin 1évé szubsztituensek
milyensége szerint tobb természetes izomerjiik (a, f, v, d) 1étezik (5.20. abra).
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