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A c i t o p l a z m a m e m b r á n a prokar io ta b a k t é r i u m s e j t e k n e k az az egye t l en 
része, amely a b a k t é r i u m o k n á l jellegzetes fe lada tok (f lagel lamozgás, D N S 
rögzítés) és az euka r io t a se j t ekke l közös m e m b r á n f u n k c i ó k ( t ranszpor t , ozmo-
t ikus szabályozás , bioszintézis) e l lá tásán k í v ü l egymagában megfelel a z o k n a k 
a f u n k c i ó k n a k is (légzés és ox ida t ív foszfori láció, ill. fo toszintézis és fo tofoszfo-
riláció), amelyeket az euka r io t a se j tekben speciális se j to rgane l lumok (mi to-
kond r iumok , ill. k loroplasz tok) végeznek el. Mindebből következik, hogy 
a b a k t é r i u m o k és az eml í t e t t eukar io ta se j to rgane l lumok közöt t i n y i l v á n v a l ó 
és lényeges különbségek ellenére — de lásd a biológiai evolúció endoszimbiózis 
h ipotézisé t —, ezek m e m b r á n j a i b a n a szerkezet i és a funkcionál is egysége t 
biz tosí tó l ega lapve tőbb elemek közösek lehe tnek . M i n d e n jel arra m u t a t , 
hogy az egyik i lyen a l apve tő és közös e lemet az ATPázok képviselik. 

1. A baktérium ATPázok jellemzése 

1.1. Morfológiai háttér 

Elek t ronmikroszkópos vizsgála tok szer in t a b a k t é r i u m o k c i top lazma-
m e m b r á n j á n a k közös je l lemzője , hogy belső felszínét n a g y s z á m ú , rendeze t lenü l 
szétszór t , min tegy 9 n m á t m é r ő j ű , g ö m b ö l y ű p a r t i k u l u m borí t ja [1, 2 , 7, 9, 
19, 74, 75, 92, 93]. A m i t o k o n d r i u m belső membrán pa r t i ku luma ihoz f e l t űnő 
hasonlóságot m u t a t v a e gömböcskék is a l eg több esetben nyelesek (pl . Esche-
richia coli, Alcaligenes faecalis, Micrococcus lysodeikticus, Bacillus stearother-
mophilus), de az egyik l eg jobban t a n u l m á n y o z o t t b a k t é r i u m n á l (Streptococcus 
faecalis) nyél nélkül iek. Viszont éppen i t t m u t a t t á k ki , h o g y a p a r t i k u l u m n a k 
a m e m b r á n h o z való kö tődésében egy n e k t i n n e k nevezet t prote in szerepel [19]. 

1.2. Molekuláris szerkezet 

Igen sokféle bak t é r i umbó l kész í te t t ek m á r foszfori lációra képes m e m b r á n -
p r e p a r á t u m o k a t . Ezek azonban csak j ó r é s z t oldható, ú n . „coupling f a c t o r s " 
hozzáadásáva l m ű k ö d t e k . A b a k t é r i u m f a j t ó l , a p repa rá l á s módjá tó l függően 
a coupl ing fac tors t e rmésze te sokfélének bizonyult [8, 9, 10, 22, 23 , 24, 52], 

18* MTA Biol. Oszt. Közi. 19. (1976) 



3 7 6 D E Á K TIBOR ÉS T Ö R Ö K TAMÁS 

de va lamenny i közös t u l a j d o n s á g a volt az ATPáz a k t i v i t á s . Ez az a k t i v i t á s 
az esetek t öbbségében l a t ens vo l t és csak hő - vagy t r ipsz ines kezelés u t á n sza-
badu l t fel [8, 23 , 56]. Sok p r e p a r á t u m v i s z o n t jelentős s z a b a d ak t iv i t á s t m u t a -
t o t t kezelés n é l k ü l is [5, 38, 39, 42, 43, 50, 72, 100]. 

Néhány b a k t é r i u m f a j — E.coli [ 2 8 , 3 0 , 3 9 , 4 6 , 6 2 ] , Str.faecalis [ 2 , 3 , 
4 , 5, 19, 92, 9 3 ] , M. lysodeikticus [75, 88, 89 ] , B. megatherium [72], Rhodospi-
rillum rubrum [16, 58, 59] m e m b r á n A T P á z á t már a n n y i r a t iszta á l l a p o t b a n 
á l l í to t ták elő, h o g y subunit szerkezetük v i z sgá la t á t is megkezdhe t t ék . A homo-
gén p r e p a r á t u m o k molekulasú lya 350 000 — 385 000 vol t , az alegységek száma 
2 6, ezek moleku lasú lya 10 000 60 000 k ö z t vá l t akozo t t . Érdemes a rendel -
kezésre álló a d a t o k a t egyéb A T P á z p r e p a r á t u m o k k a l összevetni (I. t á b l á z a t ) . 
A hasonlóság szembe tűnő . M e g kell azonban jegyezni , hogy az F j és CFX f a k t o -
rokhoz t o v á b b i , kiegészítő f e h é r j e k o m p o n e n s e k is t a r t o z n a k . I l y e n e k az 
ol igomieinre-érzékenyítő f e h é r j e , va lamin t az ATPáz-gá t ló fehérje (ef. 16). 
E z utóbbi m a g a t r ipszin é r zékeny és fe l tehe tően a latens b a k t é r i u m A T P á z o k n á l 
is megta lá lha tó , míg a szabad akt iv i tású p r e p a r á t u m o k b ó l hiányzik. 

I. táblázat 

P r o k a r i o t a és e u k a r i o t a sejtek A T P á z a i n a k összehasonlítása 

A T P á z típusa 
Mol súly 
(x1000) Alegységek száma és m o l súlya ( x 1000) 

T, marhaszív mitokondrium 360 53 50 25 13 7 
F, p a t k á n y m á j mitokondrium 384 62 57 36 12 7 
CF, spenót k loroplas t 325 59 56 37 17 13 
F, Sacch. cerevisiae mi tokondr ium 340 58 54 38 31 12 
ATPáz E. coli 360 57 52 31 21 12 

Táblázat [16] u t á n , [30] és [101] adataival kiegészí tve. 

1.3. Biokémiai jellemzők 

A különböző bak té r ium m e m b r á n o k b ó l izolált A T P á z o k tu l a jdonsága i 
hason lónak b i z o n y u l t a k n e m c s a k egymáshoz, h a n e m sok szempontbó l 
az eukar io ta F j , C F , fak torokhoz is. A b a k t é r i u m ATPázok egy ik közös je l lem-
ző je , hogy oldott á l l apo tban hideg-labi l isak [23, 24, 38, 39, 72, 75]. Ugyancsak 
k ö z ö s t u l a j d o n s á g u k , hogy a h id ro l i t ikus reakció ak t ivá lásához Mg2 + szükséges. 
S z á m o s esetben a z o n b a n Ca2 + é p p ú g y h a t á s o s vol t , sőt a Rh. rubrum fo to -
sz in te t izá ló b a k t é r i u m kromatoforá ibó l nyer t A T P á z ak t iv i t á sához Ca 2 + kel-
l e t t Mg2 + helyett [58] . Különösen t i sz táza t lan az egyér tékű k a t i o n o k (Na + , K + ) 
a k t i v á l ó hatása. E g y e s p r e p a r á t u m o k n á l t e l j e sen h a t á s t a l a n n a k b i zonyu l t ak 
[38. 75], másoknál n a g y koncen t rác ióban gyenge ha tás t m u t a t t a k [2, 92, 93] , 
az Alcaligenes faecalis ATPázá t viszont K + és Na + éppúgy ak t ivá l ta m i n t 
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Mg2 + . K + h i á n y á b a n a Ca 2 + ak t ivá ló h a t á s a azonos vol t a Mg2 + -éval, K + j e len-
létében v i szont megszűn t [6, 8, 59]. 

I g e n sok a d a t vona tkoz ik a b a k t é r i u m ATPázok gát lószer-érzékenysé-
gére. Á l t a l ános gát ló h a t á s ú n a k b izonyu l t a DCCD, Dio 9, gyakran az az id is, 
viszont h a t á s t a l a n n a k az oligomicin, r u t a m i c i n , t o v á b b á az ouabain [3, 50, 56, 
74, 75, 51]. É rdekes azonban , hogy a k roma to fo ra A T P á z t ol igomicin is 
gá to l ta [17]. Mindezek a t u l a jdonságok f e l t ű n ő hasonlóságot m u t a t n a k a bak-
tér ium ATPázok és az eukar io ta se j tek m i t o k o n d r i u m és kloroplaszt m e m b r á n -
ja inak ATPáza i k ö z ö t t . U g y a n a k k o r m i n d e z e k az enz imek lényegesen külön-
böznek az emlős p l a z m a m e m b r á n Na + , K + t r anszpor t ATPázá tó l [35, 55 , 95]. 
E hason lóságoka t és különbségeket összefoglalóan a I I . táblázat m u t a t j a . 

1.4. Genetikai adatok 

Mint a b iokémia sok más t e rü l e t én , az A T P á z o k v o n a t k o z á s á b a n is, 
a b a k t é r i u m m u t á n s o k vizsgála ta j e l e n t ő s e redményekke l j á r t . Az E. coli-
nak m á r t ö b b min t 10 A T P á z - m u t á n s a i s m e r t [11, 31, 32, 44, 61, 62, 85 , 90, 91-
94, 102]. Ezek a m u t á n s o k elsősorban az ATPáz működésé re v o n a t k o z ó kísér-
leti b i zony í t ékoka t szo lgá l ta t t ak (lásd a l ább) , de u g y a n a k k o r az A T P á z komp-
lex v o l t á t is igazo l ták , kü lönösképpen az t , hogy a DCCD érzékenységet az 
A T P á z ak t iv i t á s tó l e lvá lasz tha tó f e h é r j e k o m p o n e n s okozza [44, 85 , 102]. 
A m i t o k o n d r i u m F x f ak to rá ró l is i smere tes , hogy s e m az oligomicin, sem a 
DCCD n e m közvet lenül az ATPáz-hoz , h a n e m a rendszer más komponenséhez 
kö tőd ik [16, 47]. 

2. A baktérium ATPázok működése 

A b a k t é r i u m m e m b r á n ATPáz mul t i funkc ioná l i s enzim. Az edd ig i kísér-
leti a d a t o k szer int szerepet j á t sz ik az ox ida t ív foszfori lációban, a fotoszinte-
t i k u s foszfor i lációban, az e lekt ron t r anszpo r t l ánc megfo rd í to t t r e akc ió j ában , 
a t r anszh id rogená lás i reakcióban, az i o n t r a n s z p o r t b a n és á l t a l ában az aktív 
t r a n s z p o r t energ iakapcso lásában . A f lagel lamozgás ene rg iakapcso la t á ra nem 
t é r ü n k ki [99], a t o v á b b i a k b a n csak az ak t ív t r a n s z p o r t kérdését részle tezzük. 

2.1. Oxidatív foszforiláció 

A m i t o k o n d r i u m F t komplexéhez való hasonlóság alapján a bak t é r i um 
m e m b r á n A T P á z is ny i lvánva lóan köz reműköd ik az e l ek t ron t r anszpor t és az 
ox ida t í v foszforiláció összekapcsolásában . Ennek közve t l en b i z o n y í t é k á t azok 
az A T P á z def iciens m u t á n s o k szo lgá l t a t t ák , ame lyeknek egyút ta l az oxidatív 
foszfori lációs képessége is megszűn t [31, 61, 62]. Az A T P á z szerepe az oxidatív 
foszfori láció t e rminá l i s lépésénél m a m é g épp a n n y i r a rejtélyes a bak té r ium 
m e m b r á n b a n m i n t a m i t o k o n d r i u m b a n . Érdekes , hogy e ké t f é l e coupling 
f a c t o r közt n e m c s a k egyszerű ana lóg ia , hanem tényleges azonosság is van, 
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II. táblázat 

ATPázok tu la jdonságainak összefoglalása 

T u l a j d o n s á g Str. faecalis E. coli M. lysude ik t icus 
P a t k á n y m á j 

n i i t okundr iun i 
N a + , K + A T P á z 

cinlős p l a z m a n i c m b r á n 

Morfológia hexagonális 10 n m 
á tm. nyél nincs 

nyeles gömb 9 n m 
á tm. 

nyeles gömb nyeles gömb 10 nm 
átin. 

pálcák 8 nm á tm. 

Mol súly 385 000 360 000 384 000 250 000 300 000 
Alegységek száma 6 5 5 2 
Stabil i tás kötődve stabilis 

oldva hideg-labilis 
kötődve stabilis 
oldva hideg-labilis 

oldva hideg-labilis oblva hideg-labilis 

Akt iv i tás akt iválás nem kell akt iválás nem kell tripszin akt ivá l ja tripszin ak t ivá l ja akt ivi táshoz foszfoli-
pid kell 

Kat ion akt iválás Mg2 + 

N a 1 , K + 
gyengén nagy 
kouc.-ban 

Mg2+, Ca2 + 
N a + , K + 

ha tás ta lan 

M g 2 + , Ca2 + 
Na+ , K + 
alig hatásos 

Mg 2 + 

Na+, K + 
alig hatásos 

Mg2+, N a + , Ki-
keli a max. 
akt ivi táshoz 

Gátlószerek 
hatásos 
ha tás ta lan 
ha tás ta lan 

DCCD, Dio 9 

oligomicin 

ouabain 

DCCD, azid 

oligomicin 

ouabain 

azid 

oligomicin 

ouabain 

DCCD, Dio 9, azid 
oligomicin 

ouabain 

ouabain nagyon erősen 

oligomicin nagy 
konc.-ban 

DCCD alig 

Tábláza t [47] u tán , [30], [35], [55] adata i szerint módosítva. 
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a m i t igazol, hogy rekonst i túc iós k ísér le tekben e g y m á s t kölcsönösen he lye t te -
s í t e t t ék [21]. 

2.2. Fotoszintetikus foszforiláció 

A fo tosz in te t ikus foszforiláció és az oxidat ív foszfori láció a l a p j á b a n meg-
egyező fo lyama tok . A redox reakciók soroza tában fe lszabaduló energ ia rögzí-
tése mindké t ese tben coupling f ac to r s közreműködéséve l t ö r t é n i k . E fak-
t o r o k n a k b i z o n y í t o t t a n fő komponense a b a k t é r i u m o k fo tosz in te t ikus foszfo-
r i lác ió jában is egy A T P á z [15, 26, 40, 67, 71]. Ez , m i n t f en tebb m á r l á t t uk , 
oligomicinre és Dio 9-re egyarán t é rzékeny [17]. 

2.3. Megfordított elektron transzport 

Egyes b a k t é r i u m o k különleges anyagcsere u t a k a t köve tnek anaerob 
kö rü lmények közö t t (fotoszintézis, kemoszintézis) . A reduká l t n iko t in -adenin-
nuk leo t idák i lyenkor főleg a N A D reduká lásábó l ke le tkeznek , szerve t len vagy 
szerves hidrogén donorra l , A T P (vagy fényenergia) fe lhaszná lásáva l , egy, az 
ox ida t ív e l ek t ron t ranszpor t meg fo rd í t o t t reakció jához hasonló ú t o n . Az energia 
kapcsolás t i t t is A T P á z végzi [12, 57, 64, 68, 97]. Valószínűleg ha son ló t ípusú, 
Mg 2 + függő A T P á z á l ta l közve t í t e t t reakció j á t szód ik le a b a k t é r i u m o k nitro-
gén megkötésénél is [36]. 

2.4. Transzhidrogenálás 

B a k t é r i u m m e m b r á n p r e p a r á t u m o k szubsz t rá t oxidáció v a g y A T P hid-
rolízis ene rg iá jáva l képesek az N A D H —»- N A D P t r anszh id rogená l á s t elvégezni 
[13, 27, 3 3 , 4 1 , 98]. Az A T P hidrol ízisben ATPáz szerepel, ami t DCCD gátol. 
A T P á z h iányos m u t á n s o k n á l csak szukc iná t oxidációval megy v é g b e a reakció 
[29, 33, 44]. A rendszer világosan igazol ja az energ iakapcsolásban fe l té te lezet t , 
v i t a t o t t t e rmésze tű , közös energ iadús in te rmedier létezését, a m e l y mind oxi-
dációval , mind A T P hidrolízissel képződhe t [34, 44] . 

2.5. Aktív transzport 

B a k t é r i u m o k n á l többfé le t í p u s ú akt ív t r a n s z p o r t - f o l y a m a t ismert [cf. 
37]. Az elsődleges ak t ív t r a n s z p o r t csoport - t ranszlokációs t í p u s á n a k ma m á r 
részleteiben f e l t á r t pé ldá j a a P E P - f o s z f o t r a n s z f e r á z rendszer [25, 37, 77, 84], 
míg az enzimhez kapcsol t t ransz lokációs t ípus je l legzetes képvise lő je az emlős-
se j tek Na + , K + t r anszpor t A T P á z - a [ 3 5 , 5 5 , 9 5 ] . Utóbbi a b a k t é r i u m o k n á l 
nem i smer t , b á r egyrészt az o u a b a i n szenzitív, N a + , K + a k t i v á l t ATPáz- t 
az összes A T P á z ak t iv i t á s 1 0 % - á b a n k i m u t a t t á k E. coli-nál [45], másrészt 
a Ca2 + , Mg 2 + ak t ivá l t ATPáz -nak közvet len szerepe t t u l a j d o n í t a n a k a ka t ion 
t r a n s z p o r t b a n [9, 87]. A másodlagos akt ív t r a n s z p o r t a b a k t é r i u m o k n á l á l ta-
lánosan e l t e r j ed t , pé ldá ja az E. coli bé ta -ga lak toz id rendszere [25, 37, 78]. 
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E z e k n é l az ak t ív t r a n s z p o r t - f o l y a m a t o k n á l a közpon t i p rob léma az energia-
kapcso lás mód ja . 

Ebben a ké rdé sben jelenleg k é t fő modell a v i t a tá rgya . Az egyik a légzési 
l ánc modell, a m e l y n e k lényege, h o g y a t r a n s z p o r t karrier , m i n t a légzési l ánc 
t a g j a , reverzibilis r e d o x vá l tozásokon megy á t , miközben a s zubsz t r á to t a mem-
b r á n o n á t j u t t a t j a [37, 60, 70]. A másik model l , a mi tokondr iá l i s ox ida t ív 
foszfori lációval k a p c s o l a t b a n k i a l a k í t o t t kemiozmot ikus teória k i ter jesz tése a 
m e m b r á n t r a n s z p o r t r a . Lényegében az oxidációs lánc működése közben fel-
épü lő pro ton m o z g a t ó erőt kapcso l j a a t r anszpo r thoz [14, 37, 47, 73]. Ugyanez 
a p r o t o n mozgató e rő lé t re jöhet a m e m b r á n Mg2 + , Ca2 + A T P á z á l ta l végze t t 
A T P hidrolízissel is (az oxidat ív foszfori lációban megford í tva , A T P szintézis 
m e g y végbe). Megeml í t j ük , hogy e k é t elképzelésen kívül az anyagcsere-energia 
kapcso lásának más f o r m á j á t , n a g y energiájú in te rmedie ren ke resz tü l az A T P 
közve t l en fe lhaszná lásá t fel tételező vélemények is v a n n a k [20, 66, 102, 103]. 
B á r az oxidációs ene rg ia közvet len t ranszpor t kapcso lására épülő modell sok 
k ísér le t i e redménnye l összhangban v a n , két j e l en tős érv szól ellene. Az egyik, 
hogy ak t í v t r a n s z p o r t végbemegy anaerob k ö r ü l m é n y e k k ö z ö t t is [47, 63, 
69, 80] , a másik, h o g y uncouplerek ha tásá ra a t r a n s z p o r t gá t lód ik a légzés 
befolyásolása né lkül [18, 49, 53, 65] . Nyi lvánva ló , hogy a légzés egyedül nem 
b i z t o s í t j a az ak t ív t r a n s z p o r t energ ia kapcso l a t á t . A másik model l esetén 
a p r o t o n mozgató e r ő t felépítő p H grad iens vagy e lekt rokémiai po tenc iá l , vagy 
m i n d k e t t ő igazolása h iányz ik egyes t r anszpor t —fo lyama tokná l [60, 70], és ha 
egyik v a g y másik v a g y m i n d k e t t ő megléte b i z o n y í t o t t is [5, 47 , 82] , eddig 
csak kevés — bár egy re t öbb — e s e t b e n igazolt a p r o t o n — s z u b s z t r á t sympor t 
(vagy p r o t o n — k a t i o n an t ipor t ) t r a n s z p o r t k a p c s o l a t [54, 76, 96, 104, 105]. 
A p r o t o n mozgató e rő összeomlásával azonban igen jól m a g y a r á z h a t ó az 
uncoup le rek t r a n s z p o r t g á t l ó ha t á sa [25, 47, 49, 80] , va l amin t az a k t í v t ransz-
por t ene rg iakapcso la t a , mind a légzéssel, mind a M g 2 + , K 2 + A T P á z általi 
A T P hidrolízissel [20, 81, 83, 91]. Az A T P deficiens m u t á n s o k v izsgá la ta egy-
részt igazol ja , hogy az ATPáz egyes esetekben v a l ó b a n a t r a n s z p o r t energia-
kapcsoló része [11, 48, 86, 94], m á s r é s z t viszont a r r a is r á m u t a t , h o g y energia-
kapcso l á snak ez sem az egyedüli m ó d j a [20, 25, 79] . 

Összefoglalás 

A fent iekből k i t ű n i k , hogy a b a k t é r i u m A T P á z o k két i rányú kapcso la to t 
t e l j e s í t enek a m e m b r á n funkció iná l : egyrészt a m e m b r á n b a n lokal izá l t oxi-
da t ív foszforilációs (ill. fotofoszfori lációs) rendszer oxidációs (ill. f é n y ) ener-
g iá já t az A T P szintézishez kötik, m á s r é s z t l ehe tővé teszik e r endsze rek , ill. 
az A T P hidrolízis ene rg i á j ának fe lhaszná lásá t a m e m b r á n energiaigényes 
funkc ió ihoz (pl. az a k t í v t r anszpor thoz ) . A bak t é r i um ATPázok és az euka r io t a 
se j to rgane l lumok ana lóg f ak to ra inak (Fx , CFj) ny i lvánva ló hasonlósága az 
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Respiráció Fotoszintézis 

fény 

I NADH 

NADPH 
elektrontranszport Lánc 

megfordított elektrontranszport 
kation, anion transzport 
szubsztrát synport, antiport 
NADP transzhidrogenáció 

и II 2 kémiai intermedier ^ 
konformációs változás ^ 

' proton mozgató erö 

ATPáz 
ADP + P l ^ A T P 

1. ábra. Az energia megkötésének, á ta lak í tásának és fe lhasználásának általános, közös sémája 
a mi tokondr ium, k loroplasz t és b a k t é r i u m membránban ([47] után, módos í tva) 

energiakapcsolás mechan izmusának va lami lyen a l a p v e t ő közös v o l t á t se j te t i 
a kü lönböző energiamegkötés i , á t a l ak í t á s i és fe lhasználás i módoknál (1. ábra ) . 
Az energiakapcsolás molekulár is m e c h a n i z m u s á n a k mibenléte a z o n b a n egy-
ér te lműen még nem vi lágos . Ennek valóságos f o r m á j a ma még a k á r a kémia i 
in te rmedier , akár a p r o t e i n konformációs , akár a kemiozmot ikus hipotézis 
a lap ján m a g y a r á z h a t ó . A probléma megoldása a köze l jövő biokémiai k u t a t á -
sának leg izgalmasabb f e l ada t a . 
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