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1. Bevezetés 

Ta lán nem tú lzás az t állítani, h o g y a bak té r i umok t ranszpor t fo lyamata i -
nak ku ta tása , más se j t t ípusokka l összevetve, nap ja i nk i g a legtöbb eredményre 
vezete t t ; a sej tek membrán t ranszpo r t - f o l yama ta inak ez az a te rü le te , amelyrõl 
eddig a legtöbb ismeret te l rende lkezünk. Ezért e te rü le t á t tek in tése érdeklõ-
désre t a r t h a t számot m inden kolléga részérõl, ak i va lami lyen vona tkozásban 
t ranszpor t je lenségekkel foglalkozik. 

A bak té r i umt ranszpo r t p rob lémá ja azonban, minden eddigi eredmény 
ellenére is, közel sem t isz tázot t . L á t n i fogjuk, m i l yen nagy hézagok vannak 
még ismerete inkben, m e n n y i még n e m t isztázot t kérdés merü l t fel, milyen 
e l lentmondások vannak az eddigi e redmények közö t t is. A vi lágszerte hata lmas 
a rányokban folyó k u t a t á s azonban sz inte napról n a p r a ú jabb részleteket tá r 
fel e te rü le ten, a kép gyorsan és á l landóan vá l toz ik , nyomon követése alig 
lehetséges. A referáló m e g sem kísérl i az évenként i , akár ezernyi közlemény 
összefoglalását, és a t ovább iakban jó rész t az u t ó b b i két év n a g y o b b össze-
foglaló munká i ra támaszkod ik . Azonban ezek s z á m a is több m i n t egy tucat , 
még errõl a viszonylag jó l kö rü lha tá ro lha tó terü le t rõ l is; ezek bõségesen tartal-
maznak h ivatkozást az eredet i köz leményekre (1, 6, 8, 12, 14, 17, 21, 22, 27, 
28, 33, 34, 36). 

A fent iek és természetesen s a j á t , még szûkebb érdeklõdési-kutatási 
t e rü le tünk az, ami a r ra késztetet t , h o g y a bak té r i umok transzport je lenségei 
körébõl is csak egy rész t ragad junk k i : a cukrok t r anszpo r t j ának területét . 
Úgy vé l jük azonban, hogy ez a t e rü le t kellõen reprezentá l ja a baktér ium-
t ranszpor t egészét, h iszen alkalmat a d mind a kü lönbözõ, a bak té r iumokbó l 
eddig megismert t ranszpor t - t ípusnak a v izsgálatára, mind pedig azoknak a 
speciális ku ta tás i módszereknek az á t tek in tésére, amelyeknek oly sok ered-
mény köszönhetõ. E módszereket egy-egy példával i l lusztrál juk a késõbbiek-
ben. 

A bak té r i umt ranszpo r t v izsgá la tára a lka lmazot t módszerek három fõ 
csopor tba sorolhatók. M in t a t ranszpor t je lenségek ku ta tásáná l á l ta lában, a 
bak té r iumokná l is, a k ine t i ka i v izsgálatok, model lek je lentet ték az elsõ meg-
közelítést és szolgál ta t ták a közvetet t b izonyí tékot a membránban lokalizált, 
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hipote t ikus karr ierek mûködésére (1, 17). Azonban már az elsõ idõszakban 
megkezdõdöt t és máig fokozódó m é r t é k b e n folyik a genetikai t e c h n i k a alkal-
mazása a bak té r iumt ranszpor t v izsgá la tá ra (15, 21). Ezek a genet ika i mód-
szerek, lényegében a mutánsok elõál l í tása és v izsgálata eredményezték a döntõ 
á t törés t a f ronton, és szolgál tat tak o l yan eredményeket , amelyekkel a bakté-
r iumt ranszpor t i smerete megelõzött minden más se j t t ípust . A módszerek 
ha rmad ik csoport ja, a különbözõ b iokémia i t echn ikák , az elõzõekkel össze-
kapcsolva, e redményezték , hogy m a m á r fogalmat a lko tha tunk a baktér ium-
t ranszpor t molekulár is alapjairól is (7, 8, 12, 33). 

2. A transzport mód ja i és elnevezésük 

Tek in tsük át röv iden, milyen t ranszpor t - t ípusokka l ta lá lkozunk a bakté-
r iumokná l , és ezzel kapcso la tban m e g kell eml í tenünk néhány terminológiai , 
ill. szemant ikus p rob lémá t is. A bak té r iumokná l háromfé le t ranszpor t - t ípusró l 
szokás beszélni (1. áb ra ) . 

Külsõ 

Facil itált diffúzió S 

A k t i v t ranszpor t s 

Csoport á tv i te l S 

Membran 

_ P-— 

— P 

Belsõ 

— S 

Energia 

-S-X 

1. ábra. Transzpor t rendszerek . Az o ldo t t a n y a g nagy vagy k is koncen t rác ió já t a membrán 
ké t oldalához v i szony í t va nagy-, ill. k i sbe tûk jelzik. 

A faci l i tált d i f fúz ió közismert fogalom. Olyan t ranszpor to t é r t ü n k a la t ta , 
me lyben mobil kar r ie r vesz részt, következésképp sztereospecif ikus és telítõ-
dési k ine t i ká jú , mozgatóere je pedig a membrán k é t oldalán m u t a t k o z ó elektro-
kémiai vagy koncentrác iókülönbség (gradiens), következésképp csak kiegyenlí-
tõdésig folyik, ekvi l ibr iumnál ( s teady state-nél) a t ranszpor tá l t anyag kon-
cent rác ió ja a m e m b r á n két o lda lán egyenlõ. 

Az aktív t r anszpo r t a lapvetõ jel lemzõi azonosak a faci l i tá l t di f fúzióval, 
azzal a lényeges el téréssel, hogy a t ranszpor t a gradienssel szemben (uphill) is 
végbemegy, ehhez anyagcsere-energia szükséges. Az aktív t r anszpo r t energia-
kapcso la ta az egyik legprob lemat ikusabb terület , amelyet késõbb részletezünk. 

A harmadik t ranszpor t - t ípus , a csoport á tv i te l (group t ranslocat ion) 
különleges jelenség, és más se j t t í pusok ra vona tkozó minden ko rább i elkép-
zelés ellenére is, m a még csak a bak té r iumokná l b izonyí tot t egyér te lmûen. 
Lényege, hogy a t ranszpor tá l t a n y a g a fo lyamat során megvá l tozo t t , á ta laku l t 
f o r m á b a n kerül a m e m b r á n másik o ldalára. Az a n y a g kémiai á ta laku lása t ehá t 
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együ t t j á r a m e m b r á n o n való á t j u t ássa l . Gyakran alkalmazzák e fo lyamat ra 
a vektor iá l is t ranszlokáció k i fe jezést is. Aktív t ranszpor t -e a csopor tá tv i te l? 
Abban az ér te lemben igen, hogy az anyagcsere-energiátó l függ, a b b a n az érte-
lemben azonban nem, hogy gradienssel szemben, uphi l l tör ténne, hiszen nem 
az eredet i anyag, h a n e m egy szá rmazéka akkumulá lód ik a se j tben . 

Az akt ív t ranszpor t értelmezésével kapcsolatos problémák m i a t t törek-
vések tö r tén tek ú j a b b , általános terminológia bevezetésére. S T E I N (36) három 
ka tegór iá t használ : passzív d i f fúz ió, facil i tált d i f fúz ió és ak t ív t ranszpor t . 
U tóbb inak két t ípusa lehet az energ iaközvet í tés m ó d j a szerint: a) elsõdleges 
ak t ív t ranszpor t az, amelyben va lami l yen energiatermelõ reakció közvet lenül 
kapcsolódik egyetlen anyag uphill t r anszpor t j ához ; b) másodlagos a k t í v transz-
por t az, amelyben az egyik anyag uphi l l mozgásához az energia közvetve, 
egy más ik anyag t ranszpor t jábó l l é t re jö t t gradiensbõl származik. 

M I T C H E L L ( 2 3 ) némileg más ér te lemben haszná l ja a pr imary és secondary 
t rans locat ion foga lmát . Szerinte elsõdleges átvi tel az, amely közvet lenü l kap-
csolódik valami lyen biokémiai reakc ióhoz. Két t í pusa lehet: a) g roup trans-
locat ion-nál maga a szubszt rát vá l toz ik meg, b) enzyme linked so lu te trans-
locat ion-nak nevezi az t , amelynél m a g a a szubszt rá t nem vá l toz ik meg, de 
átv i te le egy biokémiai reakció köve tkezménye. Pé ldakén t az ál lat i se j tek Na, 
K - A T P á z á t említi. A másodlagos á t v i t e l vagy nincs, vagy csak közve tve van 
kémiai reakcióhoz kö tve . Három t í p u s a lehet: a) un ipo r t , amelynél csak egyet-
len szubsz t rá t ekvi l ibr iumig tö r ténõ mozgásáról van szó; ez megfelel a faci l i tált 
d i f fúz iónak, b) sympor t , amelynél az egyik szubsz t rá t ekvi l ibrá lódása egy 
másik szubszt rá t ugyano lyan i rányú mozgásához kö tõd ik , és az egy ik gradiens 
ment i á tv i te le a más ika t , ugyanazzal a karrierrel, a k á r uphill is mozga tha t j a . 
Végül c) ant ipor t esetében az egy ik szubsztrát mozgása egy más i knak az 
el lentétes i rányú mozgásához kö tõd i k , ez megint eredményezhet uphi l l át-
j u tás t is. A sympor t megfelel a co t ranspor tnak , az ant ipor t pedig a counter-
t r anspo r tnak . 

Kissé e l tér tünk eredet i t á rgyunk tó l , m indennek az említése csak azért 
volt szükséges, mer t az i roda lomban hol ezzel, hol azzal a ki fejezéssel talál-
kozunk, és olykor va lóban nehéz e ldönten i , a részletek alapos v izsgálata nélkül, 
hogy mirõl is van szó. Különösen, h a olyan mindennapos, de mégis semmit-
mondó terminusszal ta lá lkozunk, m i n t pl . „ koncen t ra t ív t r anspo r t " , amelynél 
csak azt lehet tudn i , hogy akkumulác ió van, de a mechanizmusáró l semmit . 

Sa jnos , legalábbis a bak té r iumok esetében, hasonló konfúzió uralkodik 
a t ranszpor t rendszer membrán-komponensének elnevezését i l letõen is. Az elsõ, 
k lasszikus köz leményekben (2) beveze te t t „pe rmeáz" nevet , magát a fogalmat 
is, számosan t á m a d j á k , helyette po r te r , t ranspor ter és más ki fe jezéseket aján-
lanak, bogy elkerül jék a permeázhoz asszociált enz imes akt iv i tást , min thogy 
e membránkomponens , lia fehérje is, nem szükségszerûen enzim, b á r kata-
l i t ikus akt iv i tása, vagy is a t ranszpor t meggyorsí tása a passzív di f fúzióhoz 
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képes t ny i lvánvaló. A permeáz neve t azonban szél tében-hosszában ma is 
haszná l ják , úgyhogy végképp n e m lehet tudn i , v a j o n az egész t ranszpor t -
rendszer t jelenti-e, v a g y annak csak azt a részét , amely sztereospecif ikus és 
a szubszt rá t ta l komp lexe t képez. A zavar t csak fokozza, hogy u t ó b b i esetben 
fe l téte leznek egy t ovább i komponens t is, ami v a g y az energiát közvetí t i a 
komplexhez, vagy maga , akt ivá l t f o rmában , á tvesz i a szubszt rá to t a permeáz-
tól. E komponens az egyik model lben a t ranspor te r , a más ikban a karr ier. 
A leghomályosabb prob léma pedig az, hogy a bak té r i um-membránbó l izolált 
kü lönbözõ pro te ineket , amelyekrõl szó lesz, ma még aligha lehet a permeázzal , 
t ranspor ter re l vagy karr ierrel azonosí tani . 

3. A bak tér iumok cuko r t ranszpo r t j ának áttekintése 

Hogy a rész le tekben el ne vesszünk, az á t t ek in tés t nem az edd ig vizsgált 
kü lönbözõ bak té r i umfa jok , ill. kü lönbözõ szénh idrá tok szerint végezzük, hanem 
a t ranszpor t t ípusa szer int . Csak a k é t leg jobban ismer t , vagy i nkább legrész-
le tesebben vizsgált te rü le t re szor í tkozunk, nevezetesen a foszfotranszferáz rend-
szerre, mint a g roup t rans locat ion pé ldá jára , va lamin t a béta-galaktoz id 
pe rmeáz rendszerre, mint a fac i l i tá l t d i f fúzióra épülõ akt ív t ranszpor t pél-
dá já ra . 

E tá rgya lásmód az á l ta lánosí tás veszélyét r e j t he t i magában . Ezt elkerü-
lendõ, annyi t meg kel l jegyeznünk, hogy a többezer bak té r iumfa jbó l , amelyek 
igen széles anyagcsere-spekt rumot képviselnek t ö b b egészen különlegeset is, 
u ta l va pl. a kemoau to t ró f i á ra —, csak mintegy 10—15 fajról van va lamenny i re 
részletesebb i smere tünk . Köztük v a n természetesen az Escherichia coli, amely-
rõl v iszont annál t ö b b e t t udunk . Ugyancsak jól i smer t az E. coli-hoz hasonló, 
Gram-negat ív Salmonella typhimurium, va lam in t a Gram-pozi t ív Staphylo-
coccus aureus cukor t ranszpor t j a . Szórványosabb ada tok vona tkoznak néhány 
más fa j ra , mint az Aerobacter aerogenes, Bacillus subtilis, Pseudomonas aerugi-
nosa, Streptococcus faecalis, a több i , eddig csak a lka lmanként v izsgál t néhány 
f a j említése al igha szükséges. 

A vizsgált szénhidrátok spek t ruma a glükózzal , ga laktózzal és egyéb 
hexózokka l kezdve, felöleli a d iszachar idokat ( lak tóz, melibióz, maltóz), pen-
tózoka t , cukora lkoholokat , cukor fosz fá tokat , aminocukroka t és számos olyan 
cukorszármazékot , analógot, ame lyek nem is természetes szubszt rá tok, de 
amelyek v izsgálata lényeges megál lapí tásokhoz segí tet te a k u t a t ó k a t . 

Az á l ta lánosí tás annál is kevésbé lehetséges, mivel az m á r a viszonylag 
kis f a j spek t rumot tek in tve is v i lágos, hogy n e m c s a k különbözõ nemzetségek, 
h a n e m egy nemzetségen belüli f a j o k is eltérõ t r anszpo r tmódoka t képviselnek. 
Pl . a Staph, aureus valószínûleg minden cukrot csoportátv i te l le l t ranszpor tá l , 
a Ps. aeruginosa-nál csak faci l i tá l t di f fúziót í r t ak le, az E. coli-nál és a S. typhi-
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murium-nál v iszont m i n d h á r o m típus: fac i l i tá l t dif fúzió, ak t í v t ranszpor t és 
csopor tá lv i te l is megta lá lható . Továbbá, ugyanaz t a c u k r o t más fa jok kü lön-
bözõként t r anszpo r tá l ha t j ák , pl. a l ak tóz t a Staph, aureus csoportátvi tel le l , 
az E. coli ak t í v t ranszpor t ta l , egyes E. coli mutánsok v iszont facil itált d i f fúz ió-
va l . Még tovább i variáció, hogy ugyanazt a cukrot, u g y a n a b b a n a szervezet-
ben, több t ranszpor t - rendszer is t ranszpor tá lha t , pl. a ga lak tóz t ranszpor t j á ra 
E. coli-ban eddig négy kü lön rendszert azonosí to t tak (28, 32, 33). 

4. A béta-galaktozid permeáz rendszer 

Hogy valamelyest a kronologikus sorrendet is kövessük , elsõként az 
E. coli béta-galaktozid t r anszpo r t j á t t e k i n t s ü k át . Ennek és ál ta lában a b a k t é -
r iumt ranszpor t p rob lemat i ká jának megközelí téséhez természetesen f iz iológiai 
megfigyelések vezettek, m i n t a diauxiás növekedés, az enzimindukció és 
represszió, va lamin t a k r ip t i kusság jelenségei (15). E v izsgá la tok már a negy-
venes évektõl az E. coli l ak tóz , á l ta lában béta-ga laktoz id felhasználása köré 
csopor tosul tak, és már akko r nagy je lentõséget nyert a m u t á n s o k a lka lmazása. 

A speci f ikus t ranszpor t rendszerek fel tételezésének közvet len e lõzménye 
a kr ip t ikus mutánsok fel fedezése és v izsgá la ta volt. A k r ip t i kusság je lensége, 
min t ismeretes, az, hogy egy in tak t sej t n e m képes b izonyos szubsztrát , pl. 
egy adot t cukor fe lhasználására, jól lehet a se j thomogen izá tum ta r ta lmazza 
a bontáshoz szükséges enz imeket . Következésképp az a d o t t cukor nem j u t -
ha to t t be a se j tbe , arra a membrán impermeabi l is vol t . Különösen izga lmas 
prob lémát je len te t t a szelekt ív kr ip t ikusság jelensége: pl . egy E. coli m u t á n s 
nem növekedet t laktózon, a r ra kr ip t ikus vo l t , de g lükóz t , maltózt és m á s 
cukrokat fe lhasznál t . Következésképp, ha a kr ipt ikusság a membrán imper -
meabi l i tásának tu la jdon í tha tó , akkor azok a cukrok, ame lyek fe lhasználódnak, 
csak specif ikus felvételi rendszerre l j u t h a t n a k át ra j ta . A szelekt ív k r ip t ikusság 
különösen érdekes példája vo l t az a m u t á n s , amelyik ma i tózon növekede t t , 
de glükózon n e m , jóllehet a mal tóz fe lhasználás glükózzá va ló hidrolízisen á t 
tö r tén ik , és a sej tek t a r t a l m a z t a k hexok ináz t is. Következésképp a m u t á n s 
deficiens vol t a specifikus glükóz fe lvéte lben. 

Ezek a vizsgálatok, ame lyben vezetõ szerepet a Pas teu r Inst i tu te m u n k a -
társa i j á t szo t tak (2, 3, 13, 31), vezettek végü l is, az ö t venes évek elején, az 
induká lha tó béta-galaktoz id t ranszpor t rendszer elkülönítéséhez a hidrol izáló 
béta-ga lak toz idáz enzimtõl, és C O H E N és M O N O D ma már klasszikus köz lemé-
nyében (2), 1957-ben nyer t bevezetést a p e r m e á z rendszer fogalma. 

A béta-galaktoz id pe rmeáz rendszer v izsgálatában nagyszámú k u t a t ó 
mûködö t t közre és vesz részt ma is. A k ísér le tek részleteitõl tek intsünk el és 
fogla l juk össze a mai he lyze te t , jórészt K E P E S ú jabb rev iew ja alapján ( 1 4 ) . 

A metodikai részletekrõl csak anny i t , hogy a genetikai lag jó l je l lemzett m u t á n -
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sok mellett n a g y jelentõsége vo l t a nem metabol izálódó béta-ga laktoz id ana ló -
gok, mint pl . az o-n i t rofeni l -béta-galaktoz id, t iomet i l -béta-galaktozid s t b . 
a lka lmazásának . 

A számos modell közül , amelyet a béta-galaktoz id t ranszpor t é r te lme-
zésére k ido lgoztak, álljon i t t az egyik legál ta lánosabb, a m e l y egyes rész le teket 
ugyan elhagy, de ezért egyszerûen á t t ek i n t he tõ (2. ábra) . Lényegében a jó l 

Közeg Membran 

P P 

I' . 4 C 

Citoplazma 

S 

A~B 

Â 

2. ábra. A /S-galaktozid t ranszpor t k inet ikus model l je . KEPES (14) szer in t . P, permeáz v a g y 
kar r ie r ; A ~ B, h ipotet ikus energia donor ; P ~ A, a permeáz energizál t f o rmá ja ; S, s z u b s z t r á t ; 

szaggatot t vonal , kü lönbözõ nem speci f ikus exit f o l y a m a t o k 

i smer t karr ier -mediá l t t r anszpo r t modellrõl v a n szó, éppen csak a szubsz t rá t ta l 
reverzibi l is komplexet képezõ, sztereospecif ikus membránkomponens t i t t n e m 
karr iernek, h a n e m permeáznak nevezik. Ez az i nduká lha tó permeáz-prote in 
genet ikai lag jó l je l lemzett , a lac operon ó c iszt ronjának te rméke . A p e r m e á z 
deficiens, y~ mutánsok k r ip t i kusak . 

A ma i felfogás szer int a béta-ga laktoz id t ranszpor t normál ese tben , 
t ehá t anyagcserét fo ly ta tó , genetikai lag komple t t (wi ld-t ípusú) se j t ekben , 
olyan akt ív t ranszpor t , ami energiakapcsolás révén a fac i l i tá l t diffúzióra épü l . 
Anyagcseregát lószerek (pl. azid, DNP) jelenlétében a szubszt rát fac i l i tá l t 
di f fúzióval j u t be, ekvi l ibrálódik, k i m u t a t h a t ó a counter f low és az exchange 
dif fusion je lensége, az elõzetesen akkumulá l t szubsztrát (pl. a nem metabol izá-
lódó t iomet i l -béta-galaktoz id) pedig gyors eff lux-szal k i ü rü l a sejtbõl. A per-
meáz anyagcsere-kapcsolata t ehá t f aku l t a t í v , vannak o l yan mutánsok, ame-
lyek energiakapcsolása def ic iens, ezek egyá l ta lán nem akkumulá lnak b é t a -
ga lak toz idokat , de faci l i tál t di f fúzióval t o v á b b r a is fe lveszik . Ha azonban az 
energ iakapcsolat megvan és a metabol izmus nem gáto l t , akkor a t r a n s z p o r t 
ak t í v és a szubszt rá t akkumulá lód ik , az akkumulác ió m é r t é k e a szubsz t rá t tó l 
és a körü lményektõ l függõen változik, 1 : 2000 is lehet. 

A model l érdekessége, hogy az energiakapcsolás a m e m b r á n belsõ fe lü-
leténél t ö r tén i k , és ez a pe rmeáz t úgy v á l t o z t a t j a meg, h o g y annak a f f i n i t ása 
csökken, t e h á t a szubszt rá t a sejtben akkumulá lód ik . Amiko r a pe rmeáz a 
membrán kü lsõ felszínéhez kerü l , az ak t i vá l t forma ismét átalakul n a g y o b b 
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af f in i tásúvá és ú jabb szubszt rá t mo leku lá t kö t meg. Az t , hogy az ak t i vá l t 
permeáz af f in i tása csökken, igazol ják a k ine t i kus mérések, amelyek szer in t 
metabol izáló sej teknél az e f f l ux kM- je 25-ször kisebb, m i n t az in f luxé, de 
uncoupler je lenlétében a ké t fo lyamat k M - je azonos. Az energiakapcsolás t e h á t 
csak az akkumulác ióhoz szükséges, a t r anszpo r t maga ané lkü l is folyik. 

Ez a model l jórészt konzisztens a k ísér le t i eredményekkel , amelyek k ö z t 
némi e l len tmondás csak az exi t f o l yamat ra vonatkozóan v a n . Ezt a mode l l 
kü lönbözõ var iánsa i igyekeznek ér te lmezni , amelyeket i t t nem tá rgya lunk 
(4, 13, 16, 40). 

Nap ja i nkban a béta-galaktoz id t r anszpo r t fõ p rob lémája az, hogy h o n n a n 
származik az energia és hogyan kapcsolódik a t ranszport rendszerhez. E r r e 
a kérdésre késõbb v isszatérünk (1. 9. pon t ) . 

Je lentõs fe j leménye vo l t a béta-ga lak toz id t ranszpor t k u t a t á s á n a k , 
amikor 1965-ben KENNEDYnek és m u n k a t á r s a i n a k sikerült a membránbó l egy 
olyan f rakc iót izolálni, amely azonosí tható vo l t a béta-galaktoz id permeázza l 
(4, 12). S ikerüket egy szellemes, ket tõs izotóp-jelölési e l j á rásnak köszönhet ik , 
amelyet érdemes röviden vázolni . N-et i lmale imid (NEM), m i n t ál talános pro-
teinalki láló ágens, b lokkol ja a béta-ga lak toz id t ranszpor to t , de ezt a gá t l ás t 
t iod igalaktoz iddal (TDG) ki lehet védeni. E n n e k alapján KENNEDYék i nduká l t 
és nem induká l t E. coli se j tek minden f ehé r j é j é t jelzetlen NEM-mel reagá l -
t a t t á k , TDG je lenlétében, hogy a t ranszpor t -p ro te in t véd jék . Ezu tán a N E M - e t 
és a TDG-t e l távo l í tva , az induká l t se j tekhez 14C NEM-et, a n e m induká l takhoz 
3 H NEM-et a d t a k . A t ranszpor t -pro te in így ta r ta lmazha t 14C-t, de 3H-t n e m , 
míg a többi p ro te inben m indké t izotópnak egy fo rmán kell megjelennie. A k é t 
szuszpenziót összekeverték, homogenizá l ták és f rakc ioná l ták . A membrán -
p repará tumbó l detergensekkel egy olyan prote in- f rakc iót t u d t a k elkülöní teni , 
mely, mint v á r t á k , nagyobb 14C : 3 H a rány t mu ta to t t , m in t az egyéb fehér je -
f rakc iók. Ez t a pro te in t a késõbbiekben s ikerü l t tel jesen megt iszt í tani és 
jel lemezni; molsú lya 30 000 körül i . A p ro te in aff ini tása T D G - r a hasonló vo l t 
az in tak t se j tek t ranszpor t rendszerének k M - j éhez . Transzpor t negatív m u t á n -
sokból és induká la t lan se j tekbõl ez a prote in te l jesen h iányz ik . A membránhoz 
va ló erõs kapcsolódása m ia t t M-proteinnek nevezték el, és ez t az M-prote in t 
ma egyér te lmûen a galaktozid-permeázzal azonos í t ják (12). Jó l lehet az ny i l ván-
való, hogy az M-protein a t ranszpor t rendszer része, a dolog szépséghibája, 
hogy az a lka lmazot t N-et i lmaleimides jelölési technika m ia t t az izolált p ro te in 
éppen a béta-ga laktoz id t ranszpor t rendszer természetes szubsz t rá t ja i ra , k ö z t ü k 
a laktózra, i nak t í v . 

5. Egyéb permeáz rendszerek 

A ha tvanas évek közepéig több más szénhidrá t -permeáz rendszert í r t ak le 
bak té r iumokbó l ( I . táb lázat ) . E. coli-ból az e rede t i laktóz t ranszpor t rendszer 
mel le t t , amelyet t iomet i lga laktoz id I rendszernek is neveznek , egy más ik , 
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I. táb lázat 

Escherichia coli K I 2 törzsek egyes cukor permeázainak inducer (I) és a szubsztrát (S) speci f i tása 
(Hatásosság relatív egységekben) 

Cukor 

Galaktóz 
permeáz* 

Metilgalaktozid 
permeáz 

Metiltio-
galaktozid 
permeáz I 

Metiltio-
galaktozid 
permeáz II Cukor 

I s I s I S I s 

D-Galaktóz 100 100 2 9 + 9 18 9 

Metilgalaktozid 32 1 10 100 3 0 84 
Metil t iogalaktozid 27 0 13 4 + 20 0 100 
Laktóz - 0 — 3 100 3 
o-Nitrofeni lgalaktozid — 0 — 0 — 0 0 

D-Fukóz 60 0 100 12 9 3 0 0 
Melibióz 85 — - 18 — + — 100 — 

* D-arabinóz, L-arabinóz, L-galaktóz és mal tóz is indukál ja 

t iomet i lga laktoz id I I rendszer t is e lkü löní te t tek , amelynek elsõdleges inducere 
a melibióz. E g y további , ún . béta-met i l -galaktoz id t r anszpo r t rendszert ga lak-
tóz és D- fukóz indukál , ez a permeáz ezeken kívül g lükóz t is t ranszpor tá l . 
A galaktóz, b á r m indhárom eddig eml í te t t t ranszpor t rendszer szubsz t rá t j a , 
egy további , specif ikus ga lak tóz permeázzal is t ranszpor tá lód ik . Ugyancsak 
E. coli-hó1 t ö b b más, induká lha tó , ak t í v permeáz rendszer t írtak le, így a 
mal tózra, arab inózra, r ibózra, g lükuronsav észterekre, sõt , hexózfoszfátokra. 
Mindezekkel szemben egy konst i tu t ív t ranszpor t rendszer is ismert té vál t . 
Ez az al fa-glükozid permeáz rendszer, ame ly glükózt, a l fa-met i lg lükozidot , 
mannózt , 2-dezoxiglükózt és több m á s g lükózszármazékot t ranszpor tá l . 
Emel le t t azonban egy más ik , konst i tu t ív , de szûkebb speci f i tású glükóz per-
meáz rendszer t is va lószínûsí tet tek. Meg kell jegyeznünk, hogy mindezeke t 
a permeáz rendszereket n e m egyetlen és ugyanazon törzsbõl írták le, h a n e m 
a leggyakrabban vizsgált Ê 1 2 t�rzs mel le t t t � bb más tö rzs is szerepelt a vizs-
gá la tokban. Mégis, egy a d o t t törzsnél is t ö b b és egymás t átfedõ spec i f i tású 
szénhidrát t ranszpor t rendszer vált i smer t té , hasonlóan az aminosav pe rmeáz 
rendszerekhez (14, 15, 17, 27, 28). 

Azonkívü l azonban, hogy ezeket a permeáz rendszereket kü lönbözõ 
szubsztrát és inducer speci f i tásuk a lap ján el lehetet t különíteni, k ö z t ü k , a 
t ranszpor t mechan izmusában , va jmi kevés hasonlóság muta tkozo t t , t a l á n a 
legfontosabb az volt , hogy D N P és más inhibi torok va lamennyinél gá to l t ák 
az akkumulác ió t . Különösen kivál t a sorból a glükóz, il l. alfa-glükozid t ransz -
por t rendszer. A kép még zavarosabbá v á l t , ha az E. coli különbözõ törzseivel 
kapo t t , többé-kevésbé hason ló e redményeket más fa jok t ranszpor t je l lemzõivel 
ve te t ték össze. Leginkább még a S. typhimurium és az A. aerogenes b izonyu l t 
némiként az E. coli-hoz hasonlónak, de a Str. faecalis m á r másként, a Staph, 
aureus pedig homlokegyenest e l lenkezõként v iselkedett . 
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Ebben az idõben azonban az E. coli bé ta-ga lak toz id permeáz rendszer 
k imer í tõ elemzésére alapozott permeáz-hipotéz is annyira dominá l t , hogy igye-
kez tek azt a bak té r iumok t ranszpo r t j á ra á l ta lánosí tan i . (É rdemes megjegyezni , 
hogy hasonló helyzet állt elõ é lesztõgombáknál is, a Saccharomyces cerevisiae 
t ranszpor t je l lemzõinek á l ta lánosí tásával . ) M inden e l len tmondás ellenére az 
ny i lvánva ló vo l t , hogy a bak té r iumok ak t í v szénhidrát t r anszpo r t rendszere 
n e m azonos egyik, akkor már jó l je l lemzett és i smer t se j t t ípus cukor t ranszpor t 
rendszerével sem: a vörösvér testeknél a cukrok t ranszpor t ja faci l i tá l t di f fúzió-
va l tör tén ik , számos más szövet i se j t t ípusnál pedig az ak t í v cukor t ranszpor t 
a Na-pumpáva l kapcsolódik (17, 35, 36). 

6. A foszfot ranszferáz rendszer 

A bak té r iumok cukor t ranszpor t já ró l a l ko to t t képet a lap ja iban vál toz-
t a t t a meg a foszfot ranszferáz rendszer fel fedezése és a cukor t ranszpor tban 
va ló szerepének k imu ta tása . E felfedezés K U N D I G , ROSEMAN és munka tá rsa ik 
nevéhez fûzõdik , errõl szóló elsõ köz leményük 1964-bõl va ló (18). A tovább i 
kronológiai ismertetés helyet t legyen szabad i t t ismét mai ismerete ink a lap ján 
összefoglalni a foszfot ranszferáz rendszer miben lé té t és mûködését (9, 28, 
33, 34). 

A foszfotranszferáz rendszer a t ranszpor t group t rans locat ion t ípusa . 
Mûködésének lényege, hogy a cukrokat nemcsak t ranszpor tá l ja , hanem egy-
ú t t a l a cukormetabol izmus elsõ lépését, a foszfor i lációt is elvégzi. A fo lyamat-
b a n a foszfát -donor a foszfoenolp i ruvát ( P E P ) , amelyrõl a foszfát , legalább 
négyféle protein közvet í tésével , a cukormolekula 6-os széna tomjá ra megy á t 
(a f ruk tóz k ivételével , amely Cl helyzetben foszfori lálódik). (3. ábra) (4. áb ra ) 

( Enzim I , Mg + + 

P-enolp i ruvot -HHPr u p i ruud l + P-HPr 

p - n p r + cukor E n z i m " ' M 9 " ; c u k o r - P + H P r 

( F o k i o r m i 

P -eno lp i r u rá t cukor — — m ^ * cukor-P + piruvdt 

HPr, Mg+ + , 

Enz im I I , 

(Fok to r I I I ) 

3. ábra. A fosz fo t ransz fe ráz rendszer reakc iósémája 

(PEP +• cukor 

PEP-

_ cuko r -P r píruvot) 

Cukor-P 

Piruvat / 
E n z i m I 
HPr 

Enzim U - B 
+ 1I-A vagy III 

Cukor 

Nem cukor - Cukor-
spec i f i kus speci f ikus 

fehér jék fehérjék 

1. ábra. Fosz fá t á t v i t e l a fosz fo t ransz fe ráz rendszerben 
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I I . t áb láza t 

A foszfotranszferáz rendszer néhány cukor-specif ikus fehér jé je 

Fehérjék 
Rendszer Cukor 

Membránban Oldhatók 

I I -A, I I -B E. coli, konst i tu t ív Glükóz 
F r u k t ó z 
Mannóz 

II-Agl"-, I I -B 
I I -Afru. , ï - â 
I I - A m a n - , I I -B 

I I I , I I -B 
a. E. coli, konst i tu t ív 
b. S. aureus, indukt ív 

Glükóz 
Lak tóz 

II-BBl"-
I I - B ' a k . 

I I IS ' " -
I l l l a k . 

A reakciósorozat elsõ részében ké t , konst i tu t ív , n e m cukor-speci f ikus 
prote in vesz részt , jelzésük Enz im I és H P r . Az Enz im I kata l izá l ja a fosz fá t 
á tv i te lé t a PEP- rõ l a HPr - re . A H P r (hea t stabile p ro te in ) elnevezése onnan 
származik , hogy elsõ, még nem t iszta f o r m á j a hõs tab i lnak tûn t . A m a már 
megt isz t í to t t fehér jérõl k iderü l t , hogy 100 °C-on ak t i v i t ásá t veszti, k iderü l t 
azonban az is, hogy az á t v e t t foszfát csopor t a fehérje egy hiszt id in jéhez kötõ-
dik, így, vélet lenül , a H P r jelzés mégis értelmes. Mind az Enzim I , m ind a 
H P r o ldható fehér jék. 

Az eredeti leg Enz im I I -ve l je lzet t fehér je komplexe t ma már t ö b b f rak-
cióra b o n t o t t á k ( I I . táb láza t ) . A foszfát csoportnak a HPr - rõ l a cuko r ra való 
á tadásában és egyút ta l a cukor t r anszpo r t j ában legalább két komponens vesz 
részt, amelyek közül legalább az egyik membrán -kö tö t t . Az Enzim I I komp lex 
cukorspeci f ikus, lehet kons t i t u t í v vagy induk t ív . A m e m b r á n t oldószerekkel 
és detergensekkel kezelve a komplex I I A és I I B f rakc iókra kü löní thetõ, u tóbb i 
erõsebben membrán -kö tö t t . A I IA- t s ikerü l t további há rom, cukorspeci f ikus 
prote inre bon tan i E. coli-nál. A foszfátátv i te lhez és t ranszpor thoz m indké t , 
A és Â f rakc ió szükséges, továbbá Mg2 + és foszfatidi lgl icerin is (5. ábra) . 
Egyes esetekben a m e m b r á n b a n csak I I B protein ta lá lha tó , de akko r ehhez 
egy másik, o ldható, cukorspeci f ikus p ro te in tar tozik, ame lye t Fak to r I I I - m a l 
je leznek. A membrán -kö tö t t I IA és az oldható F a k t o r I I I funkc ioná l isan 
azonosak. E. coli-Úàï  a ké t kons t i tu t ív g lükóz-foszfotranszfcráz rendszer meg-

5. ábra. Az E. coli kons t i t u t í v Enz im I I komplexének semat i kus szerkezete 
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felel a ko rábban leírt ké t permeáz rendszernek. A Staph, aureus foszfotransz-
feráz rendszere a lak tóz t is foszfor i lá l ja, az i t t szereplõ Fak to r I I I - ró l m u t a t t á k 
eddig ki, hogy foszfori lálódik. Valószínûleg a HPr- re l analóg foszfát -karr ier , 
de molsúlya annak valamivel t öbb mint háromszorosa, v iszont három szub-
un i t ra disszociálható és egyszerre há rom HPr - rõ l vesz át fosz fá t csopor tokat . 

A te l jes reakciósorozatot a 6. áb rában fog la l juk össze. Ez minden eddig 
vizsgált esetben igazolt a HPr-pro te in ig . Még n e m ismeretes azonban, hogy a 
Staph, aureus laktóz Fak to r I I I p ro te in jén k ívü l más cukrok speci f ikus Fak to r 
I I I vagy Enz im I IA protein je i is foszfor i lá lódnak-e? 

PEP - v f n z i m I - v p ~ H P r 

Piriivat HPr 

111 

P — III  -

Cukor-P 

Membran 

r-
ll-B 

K ü l s õ 

• Cuko r 

6. ábra. A foszfot ranszferáz rendszer összefoglaló sémá ja 

A foszfot ranszferáz rendszert eddig k i m u t a t t á k az E . co/i-ból, a S. 
typhimurium-ból, Staph, aureus-ból, A. aerogenes-hõ\, B. subtilis-ból és Lacto-
bacillus-ból. A t ranszpor tá l t cukrok spek t ruma nagyon hasonló a Gram-nega-
t í v bé lbak té r iumokná l , de ezektõl je lentõsen különbözik a Staph, aureus, 
amely , úgy tûn i k , minden cukrot , köz tük a l ak tóz t is foszfori lációval t ransz-
por tá l . Az E. coli-nál és rokon fa jokná l a foszfot ranszferáz rendszer szerepel 
a glükóz, f r uk tóz , mannóz, a l fa-met i lg lükozid, hexózaminok, mann i t , szorbi t 
és egyéb cukora lkoholok felvételénél. Nem foszfor i lá lódnak és ak t ív permeáz 
rendszerrel t ranszpor tá lódnak v iszont a d iszahar idok, pentózok, hexózfoszfá-
tok . A galaktóz, a körü lményektõ l függõen, m indké t módon t ranszpor tá lódha t , 
míg a glicerin csak faci l i tál t d i f fúz ióval j u t a se j tekbe. A foszfot ranszferáz 
rendszer valószínûleg nem mûködik a Ps. aeruginosa-ban, amely csak faci l i tá l t 
d i f fúziót m u t a t , a Str. faecalis-nál pedig csak a g lükóz t ranszpor tban igazolták 
részvételét (34). 

A foszfot ranszferáz rendszernek a cukor t ranszpor tban va ló szerepét a 
kü lönbözõ h iánymu tánsok egyér te lmûen igazol ták. Olyan mu tánsok , amelyek 
defekt ívek va lamely ik cuukorspeci f ikus Enz im I I komponensben, nem t u d j á k 
hasznosítani a vona tkozó egyetlen cukro t . Azok a mutánsok , amelyekben 
viszont az Enz im I vagy H P r h iányzik , egyá l ta lán nem hasznosí t ják a cukrok 
széles ská lá já t (7. ábra) . 

Ezek a kísér letek azonban néhány meglepõ eredményt hoz tak , és t öbb , 
a lapvetõ kérdést ve te t tek fel. Pl. a S. typhimurium egy mu tánsa , amely 
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Külsõ Membran Belsõ 

Csoport 
á tv i te l 

t ranszpor t 

7. ábra. A fosz fo t ransz fe ráz rendszer kü lönbözõ mûködése a cuko r t r anszpo r tban . S x , S 2 , S n 

és Sx kü lönbözõ cukrok . Az ezeknek megfelelõ cukorspec i f i kus p ro te in párok ( F a k t o r I I I + 
I I - B v a g y I I - A + I I -B ) je lzése I I j , I I2 , I I n és I IX 

Enzim I és H P r def iciens vol t , egyá l ta lán nem vet te fel az al fa-met i lg lükozidot, 
de ha a galaktóz speci f ikus Enzim I I komponens t induká l ták , a béta-met i l -
galaktozid faci l i tá l t d i f fúz ióval ekv i l ib rá lódot t . Az Enz im I I komp lex fosz-
fori láció nélkül is t ransz loká l? Egyá l ta lán , a foszfori láció együ t t j á r a t ransz-
lokációval és ahhoz nélkülözhetet len? H a igen, a foszfát -donor a szubsz t rá to t 
közvet lenül foszfor i lá l ja vagy a t ranszpor t protein közvetí tésével? Még meg-
lepõbb e redmény vol t , hogy E. coli H P r és Enz im I mutánsa i nem t u d t á k 
fe lhasználni a lak tóz t , gl icerint és t öbb más olyan szubszt rá to t , amelyek pedig 
nem is a foszfot ranszferáz rendszerrel t ranszpor tá lódnak . A foszfotranszferáz 
és a permeáz rendszerek közt tehá t kapcso la t v a n ? Az akt ív t ranszpor thoz 
szükséges energia ta lán a foszfot ranszferáz rendszerbõl származik? Vagy a 
permeáz rendszer va lame ly i k komponense azonos az Enz im I I komp lex egy 
tag jáva l? 

Az i lyen és hasonló fe lmerülõ kérdésekre ma még csak részben a d h a t u n k 
választ . A helyzet t isz tázásához a bak té r i um t ranszpor t v izsgá la tának két 
tovább i megközelí tési m ó d j a já ru l t hozzá: az ozmot ikus sokkolás módszere 
és a m e m b r á n vez iku lumok prepará lása, bár az ezekkel az e l járásokkal nyer t 
e redmények ú j abb kérdéseket is fe lve te t tek . 

7. Membrán vez iku lumok vizsgálata 

Az ál lat i se j tek tanu lmányozásáná l már ko rábban felhasznált m e m b r á n 
vez iku lum (pl. e ry th rocy ta ghosts) techn iká t K A B A C K és munka tá rsa i alkal-
maz ták bak té r i um se j tekre (11) (8. ábra) . A se j t fa la t penicill in kezelés u tán 
vagy l izozimmel e l távo l í tva a képzõdöt t szferoplasztokat l izálták, a membrán -
p repa rá tum jórészt 0,1 —1,5 fi á tmérõ jû , ozmot ikusán ak t ív vez iku lumokká 
záródot t össze. A prepará lás során a se j tp ro te in m in tegy 85%-a elveszik, ezért 
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8. ábra. Membrán vez iku lumok képzõdése és or ientác ió ja . A nyeles ATPáz pa r t i ku lumok 
a membrán c i top lazma o lda lá t jelzik 

a vez iku lumok metabo l izmusa rendk ívü l reduká l t , pl. ox ida t ív foszfori lációra 
és A T P szintézisre képte lenek, ez azonban a t ranszpor t v izsgálatához elõnyös, 
mer t számos zavaró anyagcsere-hatás k iküszöbölõdik. Lényeges viszont, hogy 
energ iaforrás hozzáadásával a vez iku lumok ox idá lnak és a veziku lu inon belül 
szubsz t rá t akkumulác ió t lehet elérni. T ranszpor t szempont jábó l tehá t a vezi-
ku lumok jórészt m e g t a r t j á k az i n tak t sej tek legfõbb jel lemzõit , pl. a t ranszpor t 
speci f ic i tását . Ha mutánsbó l készí te t ték a vez iku lumot , akkor az ugyanúgy 
t ranszpor t def ic iensnek b izonyul t , m in t az i n tak t se j t . Természetesen a vezi-
ku lumok nem azonosak az in tak t sej tekkel és ezért az i lyen v izsgálatokkal 
nye r t megál lapí tásokat csak bizonyos fenn ta r tásokka l lehet in terpre tá ln i (8, 9). 

A vez iku lumok vizsgálata mindeneset re tovább i b izonyí tékot szolgál-
t a t o t t a foszfot ranszferáz rendszernek a cukor t ranszpor tban já t szo t t szerepére. 
Pl . a fe lvet t glükóz a vez iku lum lumenében kizárólag foszfori lál t f o rmában 
vol t ta lá lható . Ha a vez iku lumokat elõzetesen 14C glükózzal kezel ték, m a j d 
ex terná l isan 3H glükózt ad tak , a ke le tkezet t in ternál is glükóz-6-foszfát kizáró-
lag 3 H jelzett vol t , a 14C glükóz nem foszfor i lá lódott . A t ransz lokác ió t csak 
P E P st imulá l ta, m in tegy 25-féIe vizsgált energiaforrás közül semmi más, 
így ATP, ADP sem vol t hatásos. Enz im I és H P r deficiens mutánsokbó l 
p repará l t vez iku lumok t ranszpo r t j á t e prote inek hozzáadása v isszaál l í tot ta 
(8, 9). Ezek az e redmények magukér t beszélnek. 

Az elõbbi kérdések közül t e h á t e ldönthe tõ az, hogy legalábbis bizo-
nyos szubszt rá tokná l a t ranszpor t va lóban group t rans locat ion mechaniz-
mussal tö r tén ik : a t ranszlokáció a foszfor i lációval együ t t j á r . A foszfotransz-
feráz rendszer vektor iá l is foszfori lációt végez. Továbbra sem világos azonban 
az, hogy meg lehet-e kü lönbözte tn i a foszfot ranszferáz rendszeren belül cukor-
speci f ikus foszfori láló komponenst és vele szorosan kapcsol t , de nem, vagy 
nem anny i ra speci f ikus t ranszlokáló komponens t . Csak a Staphylococcus-nál 

8* MTA Biol. Oszt. Közi. 18, (1975) 



J 0 8 DEÁK TIBOR és NÓVÁK ERVIN KÁROLY 

t u d j u k , hogy a H P r a Fak to r I I I - a t foszfor i lá l ja, ez a cukor közvet len foszfát 
dono r j a . Ez a foszfori láció és a t ranszlokáció az Enz im I IB-hez kö tõdve tör té-
n ik . E. coli-nál v iszont nem ismer t , bár valószínû, hogy az Enz im I I A cukor-
speci f ikus f rakc iók foszfor i lá lódnak-e? H a az Enz im I I B f rakc ió, amely a 
membrán-össz fehér je 10%-át teszi ki, va lóban homogén, úgy m indhárom 
eddig e lkü löní te t t I I A protein ugyanaz t a I I B komponens t használ ja . Ez eset-
ben a foszfori láció cukorspeci f ikus, de a t ranszlokáció nem. Ez viszont nehezen 
lenne összeegyeztethetõ azzal, hogy a I I B pro te in t a karr ierre l vagy permeázzal 
azonosí tsuk. A I I A prote in pedig nem lehet a karr ier , mer t a vele funkc ionál isan 
azonos Fak to r I I I nem membrán -kö tö t t . Ez t a p rob lémát t ovább tárgya ln i 
ma még merõ szemant izmus lenne, egyébként is, az bizonyos, hogy egyik 
f r akc ió sem elegendõ egyedül a vektor iá l is foszfori lációhoz, hanem csak ke t tõ 
e g y ü t t ( I IA + I I B vagy F a k t o r I I I + I IB ) . Az mégsem k izárható , hogy a 
I I B prote in foszfori láció nélkül is t ransz loká lha t , de csak faci l i tá l t d i f fúzióval . 

A foszfot ranszferáz rendszerrõ l eddig szerzett ismeretek a lap ján K A B A C K 

érdekes modell t á l l í to t t fel a vektor iá l is t ranszlokáció szemlél tetésére (8) (9. 
áb ra ) . Ebben a model lben az Enz im I I komplex szerepel, e l tek intve annak to-
v á b b i f rakciói tó l , mégpedig úgy , min t egy pa tkó a lakú s t ruk tú ra , amely a 
m e m b r á n n a k egy pórusszerû te rü le tén helyezkedik el. Az Enz im I I komplex 
ka ta l i t i kus helye a pa tkó h a j l a t á b a n van , ami a pórus fa lához kapcsolódik, 
míg a patkó szárai szabadon mozognak a membrán s ík jára merõlegesen. 
Az egyik szár végén az Enz im I , a másikon a H P r kö tõd ik . Ha ezek az Enzim 
I I - l iöz kapcsolódnak, akkor az egész s t ruk tú ra síkja a membránhoz v iszonyí tva 
befe lé fordid. E b b e n a kon fo rmác ióban, ha kívülrõl cukor kötõd ik a ka ta l i t i kus 
he lyhez , akkor az foszfori lálódik és mint foszfori lál t származék kerül a membrá-
non belülre. 

Ez a model l számos kísér let i ada t ta l összeegyeztethetõ és rendkívü l 
szemléletes, mégis, csak egyike azoknak, amelyeket el lehet képzelni . Mások, 
p l . R O S E M A N (33) o lyan model l t javaso lnak , amelyben az Enz im I I kon formá-
ciós vál tozása kapcsolódik a t ranszlokációs lépéshez. Mai ismereteink a lap ján 
a n n y i mindenesetre bizonyos, hogy az i lyen és hasonló elképzelések, amelyek 
t e h á t a karr ier -prote in molekula szerkezet i -konformációs vál tozásain alapul-
n a k , sokkal va lószínûbbek, m in t olyan kar r ie r t fe l tételezni , amely szabadon 
d i f f undá l a m e m b r á n homogén l ip id fáz isában. 

8. Ozmotikus sokkolás és a kötõ-prote inek 

A karr ier -prote in p rob lémá ja szorosan kapcsolódik a másik, eml í te t t 
v izsgálat i techn ika, az ozmot ikus sokkolás módszerével megismer t , ún . kötõ-
pro te inek szerepének értelmezéséhez is. 

H E P P E L és munka tá rsa i í r t ák le ezt a módszert (25, 26). Lényege, hogy 
f i a ta l , exponenciál is fázisú se j teke t h iper ton ikus szaharóz o ldatba helyeznek, 
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RÖgzilet) 
katalitikus 
hely 

HPr kötõhely " Enzim I kötõhely 

Szobadon mozognok 

t 
Keresztmetszet 

Kivül 

îí OH 
-to A L îÿ  íî  / ê îí 

SLJ> S-Ó 
ñí ã OP ñí 2îí 

Belül 

À. 
Szabad Enzim II 

Â. 
In vitro kísérlet: 

HPr és Enzim I kivül 

Transzport: HPr és 
Enzim I belül 

9. ábra. Izo lá l t bak té r i um membrán p repa rá tumok vektor iá l is ( = t ranszpor t ) és n e m vek-
toriális g lükóz-foszfor i lác ió jának mechanizmusa. Semat ikus model l KABACK (8) szerint 

E D T A és Tr iszpuf fe r je len lé tében. Röv id i nkubác ió u t á n a cen t r i f ugá l t se j t -

ü ledéke t híg MgCl2 o l d a t b a n szuszpendá l ják . Ú j a b b cen t r i fugá lás u t á n a felül-

úszó, az ún . sokk - fo l yadék , számos k i smo leku lá jú vegyü le te t és kü lönbözõ 

f ehé r j éke t t a r t a l m a z . Az összes se j t f ehé r j e m i n t e g y 3 ,5%-a szabadu l fel az 

ozmot i kus sokkolással . A lényeges az, hogy a fe l szabadu ló f ehé r j ék közü l 

e l kü lön í the tõk o l yanok , amelyek spec i f i kusan m e g k ö t n e k b izonyos t r a n s z p o r t 

s zubsz t rá toka t ( I I I . t á b l á z a t ) . E f e h é r j é k közül n e m egye t m á r m e g t i s z t í t o t t a k 

és k r i s tá l yos í t o t t ak is (7, 29). T r a n s z p o r t b a n va ló szerepüket a k ö v e t k e z õ 

megf igye lések je lz ik : 

1. Ozmot i kus sokkolással a t r a n s z p o r t ak t i v i t ás csökken vagy megszûn i k ; 

2. A fe lszabadu l t p ro te in kö tõ a k t i v i t á s á n a k , ill. az i n t a k t se j tek t r ansz -

p o r t j á n a k k i n e t i k u s kons tansa i hason lóak . P l . ga lak tóz kö tõ p ro te inné l 

a disszociációs kons tans ill. a ga lak tóz t r a n s z p o r t lá tszólagos kM - j e 

egya rán t 1 0 M nagyság rendû ; 

3. T ranszpo r t def ic iens m u t á n s o k b ó l nem n y e r h e t õ kö tõ p ro te in , v i s zon t : 
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I I I . táb lázat 

Különbözõ mikroorganizmusokból ozmot ikus sokkolással 
fe lszabaduló kötõ-proteinek 

Megkötött anyag 
Kötõ-protein 

a mikroorganizmusban 

Aminosavak 
Leucin, izoleucin, val in 
Leuc in 
Feni la lanin 
Argin in 
T r ip to fán , tirozin, feni la lanin 

Escherichia coli K I 2 
Escherichia coli W3092 
Commonas sp. 
Escherichia coli W 
Neurospora crassa 

Szervet len ionok 

Fosz fá t 
Szu l fá t Salmonella typhimurium 

Escherichia coli AB3311 

Cukrok 
Glükóz 
Galak tóz 
Arab inóz 

Escherichia coli 
Escherichia coli W3092 
Escherichia coli B/r 

4. Reveráns sej tekben a t ranszpor t ak t iv i tás mel let t megjelenik a kö tõ 
protein is. 

Ezek az ada tok azonban csak ind i rekt b izonyí tékul szolgálnak a kötõ 
prote inek t r anszpo r t ban be tö l t ö t t szerepére. Közvet len b izonyí ték lenne, ha 
a sokkolt se j tekhez , amelyek t ranszpor t ak t i v i t ásuka t e lvesztet ték, kö tõ pro-
te in t adva, a t ranszpor to t v issza lehetne ál l í tani . Az i lyen i rányú kísérletek 
azonban csak részleges sikerrel j á r tak és m a még nem egyér te lmûen meg-
eyõzõek, fõleg azér t , mert sokkolással a fe lszabaduló egyéb vegyüle tek közt 
gl. a savo ldha tó nukleot id-pool is elveszik, ami, legalább részben, a sej t 
pnerg ia rak tá rá t képviseli és h iánya egyedül is felelõs lehet az energiafüggõ 
ak t ív t ranszpor t csökkenéséért (28). 

A kötõ-pro te inek szerepének ér te lmezésében tovább i p rob léma, hogy 
ezeket eleddig csak Gram-negat ív szervezetekbõl izolál ták. Ha ezek a transz-
por t rendszer részei, miért n e m ta lá lha tók Gram-pozi t ív bak té r i umokban is? 
H a mégis lennének bennük, miér t kö tõdnek erõsebben, vagy megford í tva , 
miér t disszociálnak a Gram-negat ívokból o lyan könnyen a v iszonylag enyhe 
sokk-el járással? 

Úgy t û n i k , hogy a kötõ-pro te inek nem magának a m e m b r á n n a k , hanem 
a komplex, t öbb ré tegû se j tbu roknak a részei, és az ún. per ip lazmat ikus térben 
helyezkednek el. De még a Gram-negat ívokná l is csak egyes t ranszpor t rend-
szereknél t a l á l t ák meg õket, p l . a béta-ga laktoz id t ranszpor tná l nem. 

A mai h ipotézisek szer int a kö tõ pro te inek a t ranszpor t rendszer receptor 
részei, amelyek szerepe az lehet , hogy a szubsz t rá to t a Gram-negat ív szerve-
zetek komplex se j t fa lán á t j u t t a t j á k a m e m b r á n b a n lokal izált valódi t ranszpor t 
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rendszerhez. Egyes vélemények szer in t azonban a kötõ-prote inek a t ranszpor t 
in tegránsabb részei és a membránon való t ransz lokációban is szerepük lehet . 
Ebben a vona tkozásban f igyelemre mél tó adat , hogy a ga laktóz-kötõ protein-
nek ké t konformációs fo rmá já t á l l ap í to t ták meg, nagyobb és k isebb af f in i tás-
sal, a szubszt rát kö tõdése pedig konformációs vá l tozást okozo t t (9, 28, 29). 

9. Az aktív transzport energiakapcsolata 

A sokkolási techn ikáva l fe lszabadu l a foszfot ranszferáz rendszer H P r 
komponense is, ez a p ro te in azonban nem köt c u k r o t . Az ilyen sokko l t sej teknél 
éppúgy m in t a H P r deficiens mu tánsokná l a z o n b a n nemcsak a foszfotransz-
feráz rendszer szubszt rá t ja inak , h a n e m a béta-ga laktoz idoknak a t ranszpor t ja 
is csökken, H P r hozzáadásával v i szon t v isszaál l í tható (19, 20). Ko rábban már 
fe lve te t tük a kérdés t : a két t r anszpo r t rendszer közö t t va lami lyen kapcsolat 
van? A foszfo t ranszferáz rendszerbõl származna az energia az ak t í v t ransz-
por thoz is? 

Az elsõ kérdésre, úgy tûn ik , a válasz igen, azonban a kapcso la t csak 
közve te t t . R O S E M A N szerint ez a közve te t t kapcso la t genet ikai alapon, az 
enzim, ill. t ranszpor t rendszer szintézisének reguláció jánál képzelhetõ el. Igazol-
ták ugyanis , hogy az Enzim I és H P r mu tánsok hiperszenzi t ívekké vá l tak 
represszióra és ezért képte lenek a bé ta -ga lak toz idok t ranszpor t jához szükséges 
pro te ineket indukáln i . Az indukció és represszió mechan izmusában a ciklikus 
AMP mel le t t fontos szerepet t u l a j don í t anak a foszfot ranszferáz t ranszpor t 
rendszernek is. E kérdés részleteit i l letõen i t t csak a megfelelõ köz leményekre 
u ta lunk (33, 34). 

A ma i felfogás szer in t , e közve te t t kapcsola t tó l el tekintve, a foszfotransz-
feráz és az akt ív pe rmeáz rendszer két , a lap ja iban különbözõ t ranszpor t 
mechan izmust képvisel . Ez u tóbb i ak t í v t ranszpor thoz az energ ia nem a 
PEP- fosz fo t ransz feráz rendszerhõi származik . E z t igazolja, hogy uncouplerek 
gátol ják a béta-ga lak toz id t ranszpor to t , míg pl. az al fa-met i lg lükozid felvételt 
nem, sõt, serkenthet ik is. Továbbá, a bé ta-ga lak toz id t ranszpor to t közvet lenül 
a légzéshez lehet kö tn i H P r negat ív mutánsok m e m b r á n vez iku lumainá l is. 

Emlékez te tünk a r ra , hogy e vez iku lumok ox ida t ív foszfori lációval j á ró 
ATP szintézisre kép te lenek . Továbbá, az uncouplerek t ranszpor t -gát ló hatása 
anaerob körü lmények köz t is érvényesül . Ezek az adatok arra u ta lnak , hogy 
az akt ív t ranszpor t közvet len energia donora ATP sem lehet. Mi t e h á t e mecha-
nizmus energia kapcso la ta? 

A membrán vez iku lumok ox idác ió jának v izsgálata a lap ján K A B A C K 

érdekes hipotézist á l l í to t t fel (10) (10. ábra). A vez iku lumok béta-ga laktoz id 
t ranszpo r t j á t (egyút ta l számos aminosavé t is) a p repa rá tumok á l ta l oxidált 
vegyületek erõsen s t imu lá l ták . Az endogén oxigénfogyasztást N A D H , lak tá t , 
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szukc inát (e sorrendben) és néhány m á s vegyület is serkentet te , o l yan lehet-
séges energ iaforrások v iszont , mint P E P , ATP ha tás ta lanok vol tak, v a g y éppen 
gá to l ták az ox igénfogyasztást . Az e lõbbiek közül a t ranszpor to t leghatáso-
sabban a l a k t á t fokoz ta , NADH csak gyengén h a t o t t . Laktát a d á s á r a a fel-
vétel kezdet i sebessége hússzorosra, a s teady s ta te koncentrác ió tízszeresre 
növekede t t , az akkumulác ió mér téke 1 : 25 vo l t . Permeáz def ic iens ( y_ ) 
mu tánsná l felvétel alig vo l t , a lak tá t n e m st imulál t , v iszont Enzim I mutánsná l 
gyors akkumulác ió t ö r t é n t laktát adásá ra . 

Kivúl 

D-lqc ÷0÷ —^ Ox 4 

Belúl Oxidál! 

10. ábra. A t r a n s z p o r t kapcso lódása a D - t e j s a v deh id rogenázhoz . KABACK és BARNES (10) 
szer int . D -Lac , D - te j sav ; P i r , p i roszõlõsav; f p , f l avop ro te in ; Cito b1? c i t o k r o m bt ; Ox, 
ox idá l t ; Red , r eduká l t . K í v ü l és belül, a m e m b r á n külsõ és belsõ oldala. Az f p és Cito b t 

közö t t i k e t t õ s fé lgömb jelzi a kar r ie r t ; g ö m b ö l y û k ivágás, n a g y a f f in i tású k ö t õ h e l y ; szögletes 
k i vágás , k is a f f i n i t ású kö tõhe ly . A c i t o k r o m lánc b, u t á n i része nincs f e l t ü n t e t v e 

K A B A C K elképzelése szerint ( 1 0 . ábra) a t ranszpor t közvet lenül kapcsoló-
dik az e lek t ron t ranszpor t lánchoz, a karr ier , egy szulfhidri l p ro te in , a lánc 
egy része lenne, és a ci tokrómokl ioz hasonló reverzibi l is oxidáción-redukción 
menne á t . A karr ier oxidál t á l lapo tában a diszul f id-híd olyan konformác ió t 
ad a kar r ie rnek, amely nagy a f f in i tású a szubsz t rá t ra , a membrán kü lsõ olda-
lán. Redukc iónál , a szul fhidr i l kon fo rmác ió t ransz loká l ja a szubsz t rá to t , egy-
út ta l a kar r ier a f f in i tása csökken, így a szubsztrát ledisszociál és a membránon 
belül akkumulá lód ik . A redukál t f o r m á t a c i tokrom b3 ú jra ox idá l ja , amint 
az e lek t ronok a láncban tovább f o l ynak . További feltételezés, hogy a karrier 
kis a f f in i tású, reduká l t f o rmá ja va lami fé le oszcillációs vagy v ibrác iós mozgás-
sal mûköd ik faci l i tál t di f fúziónál. Ez a feltételezés magyarázná, h o g y az elõzõ-
leg akkumu lá l t galaktoz idok gyors e f f luxo t m u t a t n a k anaerobiózisban vagy 
KCN ha tásá ra . 

Ez az elképzelés nagy f igye lmet ke l te t t , és ahhoz képest , hogy csak 
min tegy másfél éve l á t o t t napv i lágot , máris alapos kr i t ikát m o n d h a t magáé-
nak (6, 34). A kétségek több i rányúak , csak n é h á n y a t említünk i t t . 

1. Elõször magának a membrán vez iku lumoknak a topológiá ja kérdéses. 
Normál isan zár t vez iku lumoknál ( r ight side out) a vizsgált energ iaforrások 
egy része, így a P E P , N A D H vagy ATP , azért n e m hatásosak, m e r t nem ju t -
ha tnak a m e m b r á n belsõ felszínéhez. 
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2. Jól lehet a l a k t á t , szukcinát a megfelelõ deh idrogenázokka l kapcsolód-
h a t n a k az elektron t ranszpor t lánchoz , hogy tö r tén ik ez más, a t ranszpor to t 
sz intén serkentõ vegyületekkel (pl. gl icerofoszfát, fo rmiá t )? 

3. A modell szer in t a t ranszpor t -kar r ie r a c i tokrom b4 e lõ t t lenne. 
U j a b b a n k imu ta t t ák , h o g y aszkorb insav és fenozin metoszul fát ké tszer olyan 
erõs s t imu lá to ra a t ranszpor tnak , m i n t a laktát . H a ez a mesterséges elektron 
donor rendszer úgy h a t , mint a m i tokondr iumokná l , akkor a c i tok rom b4 u tán 
kapcsolód ik a láncba, t e h á t a kar r ie r helye kérdésessé válik. 

4. A modell legnagyobb h iányossága, hogy nem ad magyaráza to t az 
ak t ív t ranszpor t erõs gát lására uncouplerekkel . M in thogy ezek a légzést nem 
gáto l ják , csak szétvá lasz t ják a t ranszpor t tó l , az e lekt ron kar r ierek ciklikus 
redox áta lakulásai egyedü l nem m a g y a r á z h a t j á k a t ranszpor t energia kap-
cso la tá t . 

5. Végül egy a pr io r i el lenvetés, hogy galaktoz idok akt ív t ranszpor t ja 
anaerob viszonyok köz t is végbemegy, amikor csak glikolit ikus energianyerés 
foly ik. É p sejteknél a t iomet i lg lükozid akkumulác ió t uncouplerek anaerobiozis-
ban is gáto l ták . 

Mindezek alapos el lenvetések. Végül is csak az tek in the tõ b izonyosnak, 
hogy az ak t í v t ranszpor t légzéshez k ö t õ d h e t , bár n e m fel tét lenül, és ha mégis, 
akkor ez nem direkt kapcso la t (min t a K A B A C K model lben), h a n e m indirekt. 

Mi lyen a l ternat ív elképzelés lehetséges ezek u t á n ? Az egyet len általános 
lehetõség annak fel tételezése, hogy az akt ív t ranszpor thoz szükséges energia 
közvetve, e lektrokémiai vagy potenciálgradiensbõl származik, ame lye t aerob 
kö rü lmények közt az e lek t ron t ranszpor t , anaerob körü lmények köz t a gliko-
l i t ikus A T P hidrolízise hoz létre és t a r t f enn . A fõ kérdés, hogy hogyan , továbbá, 
hogy ez az elsõdleges gradiens hogyan kapcsolódik össze a kü lönbözõ mole-
ku lák co t ranszpor t jáva l vagy coun te r t ranszpor t j áva l? Az analógia a mito-
kondr iá l is oxidat ív foszfori lációval kézenfekvõ, de m in thogy az energiaközve-
tí tés és á ta lak í tás m ó d j a o t t sem i smer t , csupán a kü lönbözõ, kémia i , konfor-
mációs v a g y kemiozmot ikus h ipotéz isek között vá loga tha tunk , célszerûbb 
inkább az t á t t ek in tenünk , hogy van-e egyál ta lán va lam i alap e kérdés vizsgá-
la tára bak té r iumok membrán t ranszpo r t j áná l . 

Á l la t i sejteknél a N a , K-ATPáz á l ta l i Na leadás és Ê felvétel szolgál tat ja 
az elsõdleges ion-gradienst . Ilyen rendszer azonban bak té r iumokná l nem mûkö-
dik. A bak té r ium m e m b r á n természetesen ta r ta lmaz ATPázt , ame ly Mg2 + 

vagy Ca2 + dependens, de sem Na v a g y Ê ionra, sem pedig oubainra nem szen-
zitív. Ez az ATPáz a mi tokondr ium vagy kloroplaszt membrán ATPázával 
analóg, és alihoz mind s t ruk tu rá l i san , mind funkc ióban nagyon hasonló (6). 

H a Na, Ê t ranszpor t ATPáz n e m is mûködik bak té r iumokná l , néhány 
esetben le í r tak olyan t ranszpor t rendszer t , amely Na vagy Ê dependens. 
A legérdekesebb ezek közü l az az ú j a b b adat, ami szerint a TMG I I néven 
leírt mel ib ióz permeáz rendszert S. typhimurium-nál a Na s t imulá l ja , megfor-
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d í t va pedig a cukor t r anszpo r t j a a Na felvételét fokozza (37). Bár a Na — cukor 
co t ranspor t ez esetben valószínû, azonban nem arró l van szó, hogy a Na gra-
diens lenne a cukor t ranszpor t energiaforrása. É r d e m e s megjegyezni , hogy a 
melibióz t ranszpor t Na függését csak különleges kísér let i kö rü lmények között , 
Na mentes t á p t a l a j o k a t , mûanyag edényzetet haszná lva lehetet t demonstrá ln i . 

A bak té r iumok Ê akkumu lác ió ja is á l ta lános jelenség, azonban semmi-
lyen kísérlet i ada t nem jelzi a K-grad iens szerepét más molekula t ranszport -
j ában (6). 

a b 

11. ábra. /?-galaktozidok a k k u m u l á c i ó j a H+ - s y m p o r t mechan i zmussa l E. coli-ban. MITCHELL 
(24) szer in t , a, t r a n s z p o r t , h a a p r o t o n á r a m l á s a légzésnek , 6, ha az A T P hidrol íz isnek a 

köve t kezménye 

Nagyobb a valószínûsége a pro ton gradiens szerepének. Er re jelenleg 
a következõ, részben indi rekt b izonyí tékok v a n n a k (6, 30, 38, 39): 

1. Sír. faecalis-nkl az ak t í v cukor t ranszpor t uncouplerek által i gát lása 
együt t j á r a pro tonok k iáramlásáva l ; 

2. E. coli lak tóz t r anszpo r t j áná l igazolt a protonok s töchiometr ikus 
in f luxa, i t t t ehá t p ro ton — cukor co t ranszpor t m û k ö d h e t ; 

3. A p ro tonok leadásában a membrán A T P á z szerepel és része lehet a 
p ro ton -pumpának . 

Ezeket az a d a t o k a t MITCHELL, a kemiozmot ikus hipotézis megalkotó ja, 
elegendõnek ta lá l ta ahhoz, hogy - a mi tokondr iumok ana lóg iá jára fel-
tételezze, hogy a bak té r iumok ak t í v t ranszpor t jához az energia proton gra-
diens révén kapcsolódik (24). A pro tonokat aerob körü lmények közöt t a lég-
zési lánc, anaerob körü lmények közö t t a membrán ATPáz p u m p á l j a ki, a létre-
jövõ elektromos és p H gradiens szolgál tat ja azt a p ro ton mozgató erõt, amihez 
sympor t vagy an t i po r t ú t j á n más ionok és moleku lák t r anszpo r t j a összekap-
csolódik (11., 12. ábra) . 

Erre az elképzelésre ugyanaz vonatkoz ik , m in t a kemiozmot ikus hipo-
tézis egészére: jelenlegi ismerete ink még nem elegendõek sem el fogadásához, 
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sem elvetéséhez. A kísér let i e redmények in te rp re tá lha tók annak feltételezésé-
vel, hogy az energia elsõdlegesen a m e m b r á n e lekt rokémia i gradiensébõl szár-
mazik és ennek valószínûségét ú j abban egyre kedvezõbben ítélik meg, jó l lehet 
a döntõ b izonyí tékok — éppúgy mint a m i tokondr iumokná l — még h iányoz-
nak (6, 34). 

L é g z é s i l á n c 

Proton f r ans r l oká l i AíPá, 

P r o t o n - c u k o r symporf 

Proton-anion symport 

Elektrogén kation felvétel 

Nat r ium -pro ton antiport 

Mat r i u m - t a p a n y a g symport 

Na+ és H + á t f o l y á s 

12. ábra. Transzpor t és metabo l i zmus kapcsolódása protonok és N a+ c i rkulációjával. P ro ton 
cirkuláció MITCHELL (24) szer int , a modell HAROLD (6) u tán 

10. összefoglalás 

A bak té r iumok szénhidrá t t r anszpor t j a többféle mechanizmussal tö r tén -
het . Az egyik i lyen mechan izmus a g roup t rans locat ion, amelynél a cukor 
vektor iál is foszfor i láció ját a PEP- fosz fo t ranszferáz rendszer végzi. Ez a fo lya-
ma t egyút ta l a cukormetabo l izmus elsõ lépése is. Egyes fa jokban, m in t a 
Staph, aureus-ban valószínûleg minden cukor t r anszpo r t j a így tör tén ik , más 
fa jokban , min t pl. E. coli, S. typhimurium, egyes cukrok felvétele group t rans-
locat ion-nal tö r tén ik , másoké akt ív t ranszpor t ta l . A Str. faecalis-nál v iszont 
minden cukor t ranszpor t j a ak t ív , a glükóz kivételével, amelyet a foszfot ransz-
feráz rendszer t ranszpor tá l . A Ps. aeruginosa-nál pedig csak faci l i tált d i f fúz ió 
ismert . 

A cukrok ak t ív t r anszpo r t j ának energia kapcso la tá t ma még h o m á l y 
fedi. A PEP- fosz fo t ransz fe ráz rendszer energ iaközvet í tõ szerepe, va lamin t az 
ATP közvet len részvétele k izárha tó . A m e m b r á n vez iku lumok akt ív t ranszpor t -
jának erõs st imulá lása légzési szubszt rá tok és elektron donorok által, t o v á b b á 
az uncouplerek erõs t ranszpor tgá t ló ha tása , még anaerob körü lmények közö t t 
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is, va lamin t t ö b b más adat a r ra u ta l , hogy a membránban felépülõ elektro-
kémia i gradiens lehet az ak t ív t ranszpor t energ iakapcso la tának alapja. Azon-
b a n e kapcsolat megvalósulási f o r m á j a (nagy energ iá jú in termedier , membrán-
pro te in konformác iós vál tozása, ion- vagy protongradienshez kapcsol t másod-
lagos t ranszpor t? ) még nem i smer t . 

A t r anszpo r t molekuláris bázisáról egyre t öbb adat gyûl ik össze. A t ransz-
po r t f o l yama t elsõ lépésében, a szubszt rá t megkötésében, a m á r nagy számban 
izolál t kötõ p ro te inek vehetnek részt . A f o l y a m a t további lépései, a szubszt rá t 
t ransz lokác ió ja és leadása a m e m b r á n másik oldalán, magában a m e m b r á n b a n 
lokal izál t p ro te inek konformációs vá l tozásaiva l függhet össze. I lyen prote inek-
nek tek in the tõk a foszfotranszferáz rendszer Enz im I I komp lex komponensei 
és a bé ta-ga lak toz id akt ív t r anszpo r t M-prote in je . 

A bak té r i umok membrán t ranszpor t fo lyamata inak t o v á b b i felderítésé-
ben egyes speciál is vizsgálati módszerek és különösen a genet ika a lkalmazása 
dön tõ szerepet já tszha t . U g y a n a k k o r más membrán- fo l yamatokka l , fõleg a 
m i tokond r iumokka l vont analógia je lentõsen hozzá járu lhat a bak tér ium t ransz-
p o r t ér te lmezéséhez is. 
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