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Növényi sejtekben az ionfelvétel kinetikája megegyezik az enzimreak-
ciók kinetikai sajátosságaival [5]. Széles koncentráció intervallumban az ion-
transzport összetett Michaelis—Menten-kinetikával írható le [4]. A több sza-
kaszból felépülő ún. kettős felvételi rendszer általánosan előfordul a növény-
világban [8]. Gyökerek, levelek mellett megtalálható raktározó szövetekben 
[22], és zöldalgákban is kimutat ták [14]. Hasonló kinetika jellemzi a gyökerek 
aminosav transzportját [19], és különböző hexózok felvételét raktározó szöve-
tekben [17]. 

Gátló érzékenység, kompetíciós sajátosságok alapján feltételezik, hogy 
1 mM külső koncentráció alatt nagy kötőaffinitású, anyagcseréhez szorosan 
kapcsolódó ún. I. rendszer szabályozza a transzportot. Az 1 mM felett működő 
alacsonyabb kötőaffinitású ún. I I . rendszerben a transzport inkább fizikai 
jellegű passzív folyamat [6, 27]. Általánosan elfogadott, hogy az I. rendszer 
a plazmalemmán lokalizált. A II . rendszer helyét vagy a plazmalemmán [6, 
31], vagy a vakuólumot határoló tonoplaszton feltételezik [27, 22, 20]. 

Részletes kinetikai analízissel megállapítható, hogy az I. rendszer kevésbé, 
a I I . rendszer kifejezetten heterogén. A kisebb szakaszokból álló, bonyolul-
tabb ún. multi-fázisos kinetikát a membránok ionkoncentrációtól függő fázis-
változásai idézhetik elő. [20]. 

A kinetikai hasonlóságra alapozva a gyökerek iontranszport mechaniz-
musát számos kutató a szállítóelmélettel értelmezi a kinetikai analízisekből 
kapott maximális sebességnek (Vm), és az enzimreakciók Michaelis-konstansá-
val formálisan azonos transzport konstansnak (Kt) ugyanazt a tartalmat 
tulajdonítva, amit ezek a paraméterek az enzimkinetikában kifejeznek. A kine-
tikai hasonlóság alapvetően szükséges, de nem elégséges feltétele annak, hogy 
igazolhassuk közvetített transzport működését gyökérsejtek ionfelvételében. 
A transzportkinetika és enzimkinetika formai hasonlósága tartalmi egyezést 
akkor jelent, ha több oldalról tudjuk ezt igazolni. Ha a feltételezett szállítókat 
növényi membránokban is kimutat juk, ismerjük fontosabb biokémiai, kine-
tikai, termodinamikai paramétereiket, ezeket egyeztetni tud juk a transzport 
megfelelő adataival, igazoljuk, hogy a klasszikus enzimkinetika alapfeltétele-
zései és megkötései a gyökér iontranszportban is érvényesek. 
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A gyökér iontranszport szigorúan szabályozott folyamat. Feltehető, hogy 
állati sejtekhez, baktériumokhoz hasonlóan a transzportban itt is szerepelnek 
specifikus membránalkotók, melyek működése a növényi sejt sajátosságai 
(sejtfal, vakuóla) miatt eltérő is lehet az eddig megismert szállítók működésé-
től. Valószínű, hogy a gyökér iontranszportban egyéb tényezők is jelentős 
reguláló szerepet játszanak (pl. hőmérséklettől, töltésviszonyoktól függő 
membránszerkezet változások, a sejtfal állapota, a turgor, kapcsolódás az 
anyagcseréhez, intakt növénynél a transpiráció stb.). 

A szállítókkal történő iontranszport mechanizmus előfordulásának lehe-
tőségét támogatja a gyökér plazmalemma ATPázok kimutatása. A membrán-
hoz kötött enzimek különböző ionokkal aktiválhatok, strofantin érzékenysé-
gükről ellentmondóak az irodalmi adatok. In vivo szerepüket a gyökér kation-
transzportban [7] és a ritkán kimutatható kálium—nátrium szelekcióban [12, 
18] általánosan igazoltnak, elfogadottnak még nem tekinthetjük. Azt sem 
lát juk világosan, hogy ezek az enzimek milyen szerepet játszanak a gyökér 
ionfelvétel regulációjában. Tekinthetők-e szállítóknak, talán más típusú szállí-
tók működéséhez szolgáltatnak energiát, esetleg szerepet játszanak egy ion-
mozgást okozó potenciálgradiens létrehozásában. 

Az aktív vagy passzív iontranszportra az ionkoncentrációtól függő elektro-
kémiai potenciálkülönbség megállapításával a Nerust—Goldman-egyenlet alap-
ján végzett számításokkal is következtethetünk. A technika segítségével meg 
lehet állapítani a tonoplaszt és a plazmalemma elektrokémiai potenciálját 
adott ionra, ki lehet számítani a mikroelektródokkal mért potenciálkülönbség-
nek megfelelő ionmegoszlást a sejt és környezete, illetve a plazma és a vakuó-
lum között [10]. A mikroelektródokkal végzett mérések következtetéseit meg-
nehezíti az elektród által okozott jelentős károsítás a gyökérsejt membránon. 
A mikroelektródos technika mai fejlettségével a viszonylag nagyméretű Chara-
fajoknál ad megbízható eredményeket [9]. 

Az elektrokinetikai transzport modell [26] szintetizáló törekvés, amely a 
növény iontranszportját alacsony külső koncentráción, az egyensúlyhoz közeli 
I. rendszerben a lineáris áramlás-hajtóerő összefüggés alapján tárgyalja. 

Magas külső koncentráción (II. rendszer) a transzport kinetikát az elektro-
kinetika nem lineáris áramlás-hajtóerő törvényére építve értelmezi. Az elektro-
kinetikai modell nem tagadja a szállítóelméletet, de az iontranszportban hang-
súlyozottan figyelembe veszi az ionok töltésviszonyait. Az elmélet egyaránt 
nyitott a szállítóelmélet, az irreverzibilis termodinamika és az elektrokémiai 
potenciálgrádiensnek megfelelő iontranszport mechanizmussal történő értel-
mezés irányába. 

A rendelkezésre álló fő vonalaiban ismertetett gyökér iontranszport kuta-
tások alapján a transzport mechanizmusáról nehéz egyértelmű képet alkotni. 
További, más irányú adatok is szükségesek a kinetikai, enzimológiai, elektro-
kinetikai adatok kiegészítéséhez. Ehhez járulhat hozzá az ionfelvétel hőmér-
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sékletfüggésének vizsgálata. Annak eldöntésére, hogy egy folyamat anyag-
cserétől szorosan függő, enzimműködéssel reguláit, vagy metabolizmustól füg-
getlen fizikai törvényekkel magyarázható jelenség, a sebességmeghatározó 
lépés hőmérsékletfüggéséből is következtethetünk. Ismert, hogy egy fizikai 
folyamat hőmérsékletérzékenysége, Q10 értéke és aktiválási energiája kisebb, 
mint egy enzimreakcióé. A hőmérsékletfüggés alapján termodinamikai szá-
mításokat, bioenergetikai következtetéseket is megállapíthatunk. Ezek a szá-
mítások szintén lényegesek, mivel az irodalomban a transzport energiaigényé-
ről, energiaforgalmáról gyakran történik említés, míg a gyökér iontranszport 
energiaforgalmáról kevés kísérleti adat áll rendelkezésre. 

Anyag és módszer 

A vizsgálatokhoz Hoagland-tápoldaton konstans klímafeltételek között 
tar tot t 7 napos árpagyökereket használtunk. A tápoldatot naponta cseréltük 
és folyamatosan levegőztettük. A kísérletekben jelzett, K, Rb és foszfát fel-
vételét mértük 5 • 10"3 és 10- e mol . koncentrációban 0—10—20—és 30 °C 
hőmérsékleten. Az oldatokat az ionkoncentrációtól függően 10 és 80^0 42K/liter, 
5 és 40 fiC 86Rb/liter és 20 és 80 pC 32P/liter izotóppal jelöltük, a felvételi 
oldat pH-ja: 5,6—5,8. A felvételi kísérletek minden egyes hőmérsékleten 
16 percig tartottak. A rövid idejű felvételi kísérletekben az alkalmazott jelö-
lésnél az anyagcserére gyakorolt direkt izotóp hatás és a felvett izotópok leadá-
sának valószínűsége csekély. A tápoldaton tar tot t gyökereknél izotóp hozzáadás-
kor a látszólagos szabad helyek feltöltődése már megtörtént. így a Donnan-
helyeken lejátszódó izotóp ioncsere abszorpció az alkalmazott izotópkoncentrá-
ció és pH mellett rövid idejű kísérletekben nem jelentős. A kísérleti idő lejár-
tával a gyökereket 5-ször azonos térfogatú desztillált vízzel 30—30 sec. ideig 
mostuk. Szárítás után a minták aktivitását gázáramlásos proporcionális GM-
csővel mértük. A felvett ionmennyiséget szárazsúlyra vonatkoztattuk. A 3—5 
ismétlés átlagaiból szerkesztett időgörbéket lineáris regresszió analízissel szá-
mítottuk ki. 

Eredmények és értékelésük 

A felvett ionok mennyiségét az idő függvényében ábrázolva a rövid idejű 
felvételi kísérletekben egyenest kapunk, ami az izotópfelvétel steady-state 
állapotára utal (1—3. ábra). A hőmérséklet emelésével növekszik az időgörbék 
meredeksége. A különböző hőmérsékleten kapott egyenesek extrapolálva az 
ordinátát közel azonos pontban metszik. Az ordinátametszet értéke jelentő-
sen nem függ a hőmérséklettől, az ionkoncentráció növelésével azonban emel-
kedik. A szállító elméletben egyensúlyi feltételek között az ordinátametszet 
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értéke enzimkinetikai megfontolások alapján megfelel a szállító-ion komplex 
aktuális koncentrációjának [5, 21]. A felvett ionmennyiség (M) arányos a sebes-
ségi állandóval (k) és az ordinátametszettel (MR): 

M = k[MR]t + [MR] . 

1. ábra. A foszfátfelvétel á rpagyöke rekben különböző hőmérsékleten 

2. ábra. A kál iumfelvétel á rpagyöke rekben különböző hőmérsékle ten 
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Rb* 10~6M Rb*5x10~3 M 

3. ábra. A rubid iumfe lvé te l á r p a g y ö k e r e k b e n különböző hőmérsékle ten 

A felvétel sebességi állandója az egyenletből: 

[MR] ' 

A sebességi állandók értékeit az 1. táblázat tartalmazza. Értékük növekszik a 
hőmérséklettel, valamint az oldat ionkoncentrációjával. A hőmérsékleti kvó-
ciens (Q10) értéke szobahőmérsékleten, alacsony külső koncentráción (I. rend-
szer) az enzimreakciók megfelelő Q10 értékéhez hasonlít. 5 • 1 0 - 3 M koncentrá-
ción inkább a fizikai reakciók jellemző alacsonyabb érték. 

1. táb láza t 

Az ionfe lvé te l sebességi á l landói különböző hőmérsékle ten az I. és I I . felvételi rendszerben 

Koncentráció 
Hőmér-
séklet Kálium Rubidium Foszfát 

0 ° C 1,4 x 1 0 - 3 1,7 X l O " 3 1 Д Х 1 0 " 3 

10" 6 Mol 10 °C 3,1 3,2 2,0 
I. rendszer 20 °C 6,4 5,6 3,5 

30 °C 9,3 8,0 5,5 

0 ° C З Д Х 1 0 - 2 2 , 7 x 1 0 - 2 1 . 2 x 1 0 - 2 
5 X 10~3 Mol 10 °c 4,3 4,1 1,3 
I I . rendszer 20 °C 6,3 5,8 1,6 

30 °C 8,8 8,6 1,9 
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Az ionfelvétel látszólagos aktiválási energiájának kiszámítása az ion-
felvétel sebességi állandójának hőmérsékletfüggéséből történt. 

A számítást az Arrhenius-egyenletből E Y R I N G által kidolgozott és a bio-
kémiában általánosan alkalmazott aktivált komplex elmélet alapján numeriku-
san végeztük az egyenlet integrált formájának felhasználásával [3]: 

t u . . TUI. Ц . T11-
AE* = R — - b — . 

fpl. IJUI. J^I. _ rpn. 

A számításokat grafikus módszerrel ellenőriztük. A kiszámított aktiválási 
energia értékeket a 2. sz. táblázat tartalmazza. 

2. táblázat 

A z ionfelvétel l á t szó lagos ak t ivá lás i e n e r g i á j a a g y ö k e r e k kü lönböző felvétel i rendszere iben 

Koncentráció Hőmérsékle t 
Látszólagos aktiválási energia cal/Mol 

Koncentráció Hőmérsékle t 
Ká l ium Rubid ium Foszfát 

10-« Mol 0 - 2 0 °C 
2 0 - 3 0 °C 

10 700 
6 500 

9200 
6500 1 

9500 
7400 

5 X 10~ 3 Mol 0 - 3 0 °C 5 700 6000 i 2700 

Az aktiválási energia alacsony külső koncentrációnál hasonlít az enzim-
reakcióknál [3], és egyes nem elektrolitok katalizált diffúzióval történő felvé-
telénél mért értékekhez [11]. A növényi objektumokból rendelkezésre álló 
kevés adattal is egyeztethető [1, 21]. А II. rendszer aktiválási energiaértékei 
mindhárom ionnál hasonlítanak a fizikai folyamatokra jellemző értékekhez. 
Állat- és növénysejtek vízfelvételénél állapítottak meg hasonló adatokat [15, 
29]. A foszfát és az alkáli kationok aktiválási energiaértékei nem azonosak, 
ami arra utal, hogy a felvételi rendszerek energiaigény szempontjából is külön-
bözők. Biokémiából ismert, hogy egy enzimreakció aktiválási energiája nem a 
szubsztráttól, hanem az enzimtől függ. Adott enzim különböző szubsztrátok 
átalakítását azonos aktiválási energiával katalizálja, míg különböző enzimek 
adott szubsztrát átalakítását eltérő aktiválási energiával valósítják meg. 

Az aktiválási energiák hasonlósága jobban megfigyelhető а К és Rb fel-
vételben, de teljes egyezés nem mutatható ki. Az I. rendszerben alacsony 
hőmérsékleten a gyökér több Rb-t vesz fel, mint K-t, míg magasabb hőmér-
sékleten több K-t , mint Rb-t. 

А II. rendszerben az Arrhenius-függvény lineáris (4. ábra), az aktiválási 
energia nem változik. Az I. rendszerben az Arrhenius-függvény „görbül", 
, , törik" magasabb hőmérsékleten. Az anyagcserétől szorosabban függő rend-
szerben a látszólagos aktiválási energia nem állandó, magasabb hőmérsékleten 
csökken. Az Arrhenius-grafikon görbülését az irodalomban különbözőképpen 
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magyarázzák. Mivel az I. rendszerben megállapított látszólagos aktiválási 
energia értéke hasonlít az enzimreakciók aktiválási energiájához, és számos 
enzimnél az Arrhcnius-grafikon hasonló görbülést mutat az enzimológiai magya-
rázat lehetőségét nem lehet kizárni az I. rendszerben talált görbülés értelme-
zésére. Az enzimkinetikai alapokon kidolgozott két paralel- és a két szuk-
cesszív reakcióelmélet közös vonása, hogy egy enzim két aktív centrummal, 

vagy két különböző enzim nem azonos kémiai aktivitással rendelkezik, hőmér-
sékletérzékenységük, aktiválási energiájuk is különböző. A nagyobb hőmérsék-
leti koefficiensű rendszer magasabb hőmérsékleten gyorsabban működik. így 
magasabb hőmérsékleten az egész folyamatot az alacsonyabb aktiválási ener-
giát igénylő részreakció szabályozza. Magasabb hőmérsékleten tehát alacso-
nyabb aktiválási energiát mérünk, az Arrhenius-grafikon görbül [3, 13]. 

Az elméletet növényi sejt transzportfolyamataira vonatkoztatva a 
plazmalemma, tonoplaszt fluxus-arányainak hőmérsékletfüggése lehet eltérő. 
Ennek igazolására ismernünk kellene a plazmalemma és a tonoplaszt influx 
és efflux hőmérsékletfüggését. 

Az utóbbi években a hőmérsékleti anomáliákat, az Arrhenius-grafikon 
görbülését a membrán szerkezetváltozásaival hozzák összefüggésbe [16]. 
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A növényi membránok hőmérséklettől függő szerkezetváltozásaiban sze-
repe lehet a struktúrához kötött víznek és a membrán foszfolipideknek. A víz 
és a foszfolipid fázis szerkezetváltozásai okozhatnak funkcióváltozást és törést 
az Arrhenius-grafikonban a membránhoz erősen kötött enzimeknél különböző 
organellumokban, vagy a transzport ATPázoknál in vitro [2, 28]. A foszfoli-
pidek szerepére utal, hogy a foszfolipázzal kezelt К—Na—ATPáz aktiválási 
energiája a hőmérséklet függvényében nem változik [25]. Hasonló szerkezet-
változás alapján magyarázhatjuk magasabb szerveződési szinteken is az egyes 
funkciók hőmérsékleti anomáliáit: levelekben a fitokrómok sötét reakciójának 
[24], vagy a sztómamozgásnak [23] a hőmérséklet függését, vagy az ún. ion-
felvételi anomáliát gyökerekben [32]. 

Az eredmények alapján az I. II . rendszer lokalizációjáról nem lehet egy-
értelműen állást foglalni. Ha aTORII—LATIES-hipotézis alapján állunk az Arrhe-
nius-grafikon két különböző egyenese két membrán funkcióját tükrözi. Azt 
mutatja, hogy a két membrán szerkezete, lipid összetétele, fluiditása feltehetően 
jelentősen eltér. Azonban azt is figyelembe kell venni, hogy magas ionkon-
centrációnál az ionerősség, az ion foszfolipidek és a víz sajátos kölcsönhatásai 
okozhatnak megváltozott hőmérsékletérzékenységet ugyanabban a membrán-
ban [6, 20, 30, 31]. 
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