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1. Bevezetés 

Ta lán nem tú lzás az t állítani, h o g y a b a k t é r i u m o k t ranszpor t fo lyamata i -
nak k u t a t á s a , más se j t t ípusokka l összevetve, n a p j a i n k i g a legtöbb eredményre 
veze te t t ; a sej tek m e m b r á n t r a n s z p o r t - f o l y a m a t a i n a k ez az a t e rü l e t e , amelyről 
eddig a legtöbb i smere t t e l r ende lkezünk . Ezért e t e rü l e t á t t ek in tése érdeklő-
désre t a r t h a t számot m i n d e n kolléga részéről, ak i va lamilyen v o n a t k o z á s b a n 
t ranszpor t je lenségekkel foglalkozik. 

A b a k t é r i u m t r a n s z p o r t p r o b l é m á j a azonban , minden eddigi e redmény 
ellenére is, közel sem t i sz t ázo t t . L á t n i fogjuk, m i l y e n nagy hézagok vannak 
még i smere te inkben, m e n n y i még n e m t i sz tázot t kérdés merü l t fel , milyen 
e l len tmondások v a n n a k az eddigi e r edmények k ö z ö t t is. A világszerte ha ta lmas 
a r á n y o k b a n folyó k u t a t á s azonban sz in te napról n a p r a ú jabb rész le teket t á r 
fel e t e rü le ten , a k é p gyorsan és á l l andóan v á l t o z i k , nyomon követése alig 
lehetséges. A referáló m e g sem kísérli az évenként i , akár ezernyi közlemény 
összefoglalását , és a t o v á b b i a k b a n jó ré sz t az u t ó b b i ké t év n a g y o b b össze-
foglaló munká i r a t á m a s z k o d i k . A z o n b a n ezek s z á m a is több m i n t egy tuca t , 
még erről a viszonylag jó l k ö r ü l h a t á r o l h a t ó te rü le t rő l is; ezek bőségesen tar tal-
m a z n a k h iva tkozás t az eredeti köz leményekre (1, 6, 8, 12, 14, 17, 21, 22, 27, 
28, 33, 34, 36). 

A fent iek és t e rmésze tesen s a j á t , még s z ű k e b b érdeklődési-kutatási 
t e r ü l e t ü n k az, ami a r r a kész te te t t , h o g y a b a k t é r i u m o k t ranszport je lenségei 
köréből is csak egy ré sz t r a g a d j u n k k i : a cukrok t r a n s z p o r t j á n a k terüle té t . 
Úgy vé l jük azonban, h o g y ez a t e r ü l e t kellően reprezen tá l j a a bak té r ium-
t r anszpor t egészét, h iszen a lkalmat a d mind a kü lönböző , a bak té r iumokbó l 
eddig megismer t t r a n s z p o r t - t í p u s n a k a v izsgála tára , mind pedig azoknak a 
speciális k u t a t á s i módszereknek az á t t ek in tésé re , amelyeknek oly sok ered-
mény köszönhető . E módszereke t egy-egy példával i l lusztrál juk a későbbiek-
ben . 

A b a k t é r i u m t r a n s z p o r t v izsgá la tá ra a lka lmazo t t módszerek három fő 
csopor tba sorolhatók. M i n t a t ranszpor t je lenségek ku t a t á sáná l á l t a l ában , a 
bak t é r i umokná l is, a k ine t i ka i v izsgála tok , modellek je lente t ték az első meg-
közelítést és szo lgá l ta t ták a közve te t t b izonyí téko t a m e m b r á n b a n lokalizált , 
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hipo te t ikus karr ierek működésére (1, 17). Azonban már az első időszakban 
megkezdődö t t és má ig 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 t é r i umt r anszpo r t v i z sgá la t á ra (15, 21). Ezek a gene t ika i mód-
szerek, lényegében a m u t á n s o k e lőál l í tása és v izsgála ta e redményez ték a döntő 
á t tö rés t a f ronton , és szolgál ta t tak o l y a n e redményeke t , amelyekkel a bakté-
r iumt ranszpor t i smere te megelőzött minden más se j t t ípus t . A módszerek 
h a r m a d i k csoport ja , a különböző b iokémia i t e c h n i k á k , az e lőzőekkel össze-
kapcso lva , e redményez ték , hogy m a m á r fogalmat a lko tha tunk a bak té r ium-
t r anszpo r t molekuláris alapjairól is (7, 8, 12, 33). 

2. A transzport m ó d j a i és elnevezésük 

Tek in t sük á t röv iden , milyen t r a n s z p o r t - t í p u s o k k a l t a l á lkozunk a bakté-
r iumokná l , és ezzel kapcso la tban m e g kell e m l í t e n ü n k néhány terminológiai , 
ill. s zeman t ikus p r o b l é m á t is. A b a k t é r i u m o k n á l há romfé le t ranszpor t - t ípusró l 
szokás beszélni (1. á b r a ) . 
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A k t i v t ranszpor t s 

Csoport á tv i te l S 

Membran 
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1. ábra. Transzpor t r endsze rek . Az o ldo t t a n y a g nagy vagy k i s k o n c e n t r á c i ó j á t a m e m b r á n 
k é t oldalához v i s z o n y í t v a nagy-, ill. k i s b e t ű k jelzik. 

A facili 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 ka r r i e r vesz részt , köve tkezésképp sztereospecif ikus és telítő-
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 koncent rác iókülönbség (gradiens), köve tkezésképp c sak kiegyenlí-
tődésig folyik, ekvi l ibr iumnál ( s t e a d y state-nél) a t r anszpor tá l t anyag kon-
cen t rác ió ja a m e m b r á n két o lda lán egyenlő. 

Az akt ív t r a n s z p o r t a lapvető jellemzői azonosak a faci l i tá l t diffúzióval , 
azzal a lényeges el téréssel , hogy a t r a n s z p o r t a gradienssel s zemben (uphill) is 
végbemegy , ehhez anyagcsere-energia szükséges. Az akt ív t r a n s z p o r t energia-
ka pc s o l a t a az egyik l egp rob lema t ikusabb terület , amelye t később részle tezünk. 

A harmadik t r anszpo r t - t í pus , a csoport á t v i t e l (group t rans locat ion) 
különleges jelenség, és más s e j t t í p u s o k r a v o n a t k o z ó minden k o r á b b i elkép-
zelés ellenére is, m a még csak a b a k t é r i u m o k n á l b izonyí to t t egyér t e lműen . 
Lényege , hogy a t r anszpor t á l t a n y a g a fo lyamat so rán megvá l tozo t t , á ta lakul 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 t a l a k u l á s a t e h á t 
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e g y ü t t j á r a m e m b r á n o n való á t j u t á s s a l . Gyakran a lkalmazzák e fo lyamat ra 
a vektor iá l i s t ranszlokáció kifejezést is. Aktív t r anszpor t -e a c sopor tá tv i t e l ? 
Abban az ér te lemben igen, hogy az anyagcsere-energiá tó l függ, a b b a n az érte-
lemben azonban n e m , hogy gradienssel szemben, uphi l l tö r ténne , hiszen nem 
az e rede t i anyag, h a n e m egy s z á r m a z é k a akkumulá lód ik a s e j t b e n . 

Az ak t ív t r a n s z p o r t ér te lmezésével kapcsola tos problémák m i a t t törek-
vések t ö r t é n t e k ú j a b b , ál talános te rminológia bevezetésére . S T E I N (36) három 
ka t egó r i á t használ : passzív d i f fúz ió , facilitált d i f fúz ió és ak t ív t r anszpor t . 
U t ó b b i n a k két t í pusa lehet az energiaközvet í tés m ó d j a szerint: a) elsődleges 
ak t ív t r anszpo r t az, amelyben v a l a m i l y e n energia termelő reakció közvet lenül 
kapcsolódik egyetlen a n y a g uphill t r a n s z p o r t j á h o z ; b ) másodlagos a k t í v transz-
por t az, amelyben az egyik a n y a g uphi l l mozgásához az energia közvetve , 
egy más ik anyag t r anszpor t j ábó l l é t r e j ö t t gradiensből származik. 

M I T C H E L L ( 2 3 ) némileg más é r t e l emben haszná l j a a p r imary és secondary 
t rans loca t ion foga lmát . Szerinte elsődleges átvi tel az, amely közve t l enü l kap-
csolódik valamilyen biokémiai reakc ióhoz . Két t í p u s a lehet: a) g r o u p trans-
locat ion-nál maga a szubsz t rá t v á l t o z i k meg, b) e n z y m e linked so lu te trans-
loca t ion-nak nevezi az t , amelynél m a g a a szubsz t rá t nem vá l toz ik meg, de 
á tvi te le egy biokémiai reakció köve tkezménye . P é l d a k é n t az ál lat i se j t ek Na, 
K - A T P á z á t említi. A másodlagos á t v i t e l vagy nincs , vagy csak k ö z v e t v e van 
kémiai reakcióhoz k ö t v e . Három t í p u s a lehet : a) u n i p o r t , amelynél csak egyet-
len szubsz t r á t ekvi l ibr iumig tö r t énő mozgásáról v a n szó; ez megfelel a facili tált 
d i f fúz iónak , b) s y m p o r t , amelynél az egyik s z u b s z t r á t ekvi l ibrá lódása egy 
másik szubsz t rá t ugyano lyan i r ányú mozgásához k ö t ő d i k , és az egy ik gradiens 
ment i á tv i te le a m á s i k a t , ugyanazzal a karrierrel, a k á r uphill is m o z g a t h a t j a . 
Végül c ) an t ipor t ese tében az egy ik szubszt rá t mozgása egy m á s i k n a k az 
el lentétes i rányú mozgásához k ö t ő d i k , ez megint e redményezhe t uphi l l át-
j u t á s t is. A sympor t megfelel a c o t r a n s p o r t n a k , az an t ipor t pedig a counter-
t r a n s p o r t n a k . 

Kissé e l té r tünk eredet i t á r g y u n k t ó l , mindennek az említése csak azért 
volt szükséges, mer t az i roda lomban hol ezzel, hol azzal a kifejezéssel talál-
kozunk , és olykor v a l ó b a n nehéz e ldön ten i , a részletek alapos v izsgá la ta nélkül, 
hogy miről is van szó. Különösen, h a olyan mindennapos , de mégis semmit-
mondó terminusszal ta lá lkozunk, m i n t pl . „koncen t r a t í v t r a n s p o r t " , amelynél 
csak azt l ehe t tudn i , hogy akkumulác ió van , de a mechanizmusáró l semmit . 

Sa jnos , legalábbis a b a k t é r i u m o k esetében, hasonló konfúzió ura lkodik 
a t r a n s z p o r t rendszer membrán -komponensének elnevezését illetően is. Az első, 
klasszikus köz leményekben (2) b e v e z e t e t t „ p e r m e á z " neve t , magá t a foga lmat 
is, számosan t á m a d j á k , helyet te p o r t e r , t r anspor te r és más kife jezéseket aján-
lanak, bogy elkerül jék a permeázhoz asszociált enz imes akt iv i tás t , min thogy 
e m e m b r á n k o m p o n e n s , lia fehérje is, n e m szükségszerűen enzim, b á r kata-
lit ikus ak t iv i t ása , vagy i s a t r anszpo r t meggyorsí tása a passzív diffúzióhoz 
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képes t ny i lvánvaló . A permeáz n e v e t azonban szél tében-hosszában ma is 
ha szná l j ák , úgyhogy végképp n e m lehet tudn i , v a j o n az egész t ranszpor t -
r endsze r t jelenti-e, v a g y annak csak azt a részét , amely sztereospecif ikus és 
a szubsz t rá t t a l k o m p l e x e t képez. A zavar t csak fokozza , hogy u t ó b b i esetben 
fe l té te leznek egy t o v á b b i k o m p o n e n s t is, ami v a g y az energiá t közvetí t i a 
komplexhez , vagy m a g a , ak t ivá l t f o r m á b a n , á tvesz i a szubsz t rá to t a permeáz-
tól . E komponens az egyik mode l lben a t r a n s p o r t e r , a m á s i k b a n a karrier . 
A leghomályosabb prob léma pedig az, hogy a b a k t é r i u m - m e m b r á n b ó l izolált 
kü lönböző p ro te ineke t , amelyekről szó lesz, ma m é g aligha lehet a permeázzal , 
t r anspor te r re l v a g y karr ierrel azonosí tani . 

3. A bak té r iumok c u k o r t r a n s z p o r t j á n a k át tekintése 

Hogy a rész le tekben el ne vesszünk , az á t t e k i n t é s t nem az edd ig vizsgált 
kü lönböző b a k t é r i u m f a j o k , ill. kü lönböző szénh idrá tok szerint végezzük , hanem 
a t r a n s z p o r t t í pusa szerint . Csak a k é t l eg jobban i smer t , vagy i n k á b b legrész-
le tesebben vizsgált t e rü le t re szor í tkozunk , neveze tesen a foszfotranszferáz rend-
szerre , mint a g r o u p t rans loca t ion pé ldá já ra , va l amin t a bé ta-galaktozid 
p e r m e á z rendszerre , mint a fac i l i t á l t diffúzióra épülő akt ív t r anszpor t pél-
d á j á r a . 

E t á rgya l á smód az á l ta lános í tás veszélyét r e j t h e t i m a g á b a n . Ez t elkerü-
lendő , annyi t meg kell j egyeznünk , hogy a t öbbeze r b a k t é r i u m f a j b ó l , amelyek 
igen széles anyagcse re - spek t rumot képviselnek t ö b b egészen különlegeset is, 
u t a l v a pl. a k e m o a u t o t r ó f i á r a —, csak mintegy 10—15 fajról v a n va lamennyi re 
részletesebb i s m e r e t ü n k . Köz tük v a n te rmésze tesen az Escherichia coli, amely-
ről v iszont annál t ö b b e t t u d u n k . Ugyancsak jól i smer t az E. coli-hoz hasonló, 
Gram-nega t ív Salmonella typhimurium, v a l a m i n t a Gram-pozi t ív Staphylo-
coccus aureus c u k o r t r a n s z p o r t j a . Szórványosabb a d a t o k v o n a t k o z n a k néhány 
más f a j r a , mint az Aerobacter aerogenes, Bacillus subtilis, Pseudomonas aerugi-
nosa, Streptococcus faecalis, a t ö b b i , eddig csak a lka lmankén t v izsgál t néhány 
f a j említése al igha szükséges. 

A vizsgált szénhidrá tok s p e k t r u m a a glükózzal , ga lak tózza l és egyéb 
hexózokka l kezdve , felöleli a d i szachar idokat ( lak tóz , melibióz, maltóz) , pen-
t ó z o k a t , cukora lkoholoka t , cukor fosz fá toka t , amin o cu k ro k a t és számos olyan 
cukorszá rmazéko t , analógot , a m e l y e k nem is természetes szubsz t rá tok , de 
amelyek vizsgálata lényeges megál lap í tásokhoz segí te t te a k u t a t ó k a t . 

Az á l ta lános í tás annál is kevésbé lehetséges, mivel az m á r a viszonylag 
kis f a j spek t rumot t ek in tve is vi lágos, hogy n e m c s a k különböző nemzetségek, 
h a n e m egy nemze tségen belüli f a j o k is eltérő t r a n s z p o r t m ó d o k a t képviselnek. 
Pl . a Staph, aureus valószínűleg minden cukro t csoportá tvi te l le l t r anszpor tá l , 
a Ps. aeruginosa-nál csak faci l i tá l t diffúziót í r t a k 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 t á l t diffúzió, a k t í v t r anszpo r t és 
csopor tá lv i te l is meg ta lá lha tó . Továbbá , u g y a n a z t a c u k r o t más fa jok kü lön -
bözőként t r a n s z p o r t á l h a t j á k , pl. a l a k t ó z t a Staph, aureus csoportátvi tel lel , 
az E. coli ak t í v t r anszpor t t a l , egyes E. coli mutánsok v i szon t facilitált d i f fúz ió-
va l . Még t o v á b b i variáció, hogy ugyanaz t a cukrot, u g y a n a b b a n a szervezet-
ben , több t r anszpor t - rendsze r is t r a n s z p o r t á l h a t , pl. a g a l a k t ó z t r a n s z p o r t j á r a 
E. coli-ban eddig négy k ü l ö n rendszert azonos í to t tak (28, 32, 33). 

4. A béta-galaktozid pe rmeáz rendszer 

Hogy valamelyest a kronologikus sor rende t is köves sük , e lsőként az 
E. coli bé ta-galaktozid t r a n s z p o r t j á t t e k i n t s ü k át . Ennek és á l ta lában a b a k t é -
r iumt ranszpor t p r o b l e m a t i k á j á n a k megközelí téséhez t e rmésze tesen fiziológiai 
megfigyelések vezet tek, m i n t a diauxiás növekedés, az enzimindukció és 
represszió, v a l a m i n t a k r ip t ikusság jelenségei (15). E v izsgá la tok már a negy-
venes évektől az E. coli l a k t ó z , á l ta lában bé ta -ga lak toz id felhasználása kö ré 
csopor tosu l tak , és már a k k o r nagy je len tőséget nyert a m u t á n s o k a lka lmazása . 

A specif ikus t r anszpor t rendszerek fel tételezésének közvet len e lőzménye 
a kr ip t ikus mu tánsok felfedezése és v iz sgá la t a volt. A k r ip t ikusság je lensége, 
min t ismeretes, az, hogy e g y in tak t se j t n e m képes b i zonyos szubszt rá t , pl . 
egy adot t cuko r fe lhasználására , jól lehet a s e j thomogen izá tum t a r t a l m a z z a 
a bontáshoz szükséges enz imeke t . Köve tkezésképp az a d o t t cukor nem j u t -
h a t o t t be a se j tbe , arra a m e m b r á n impermeabi l i s volt . Különösen izga lmas 
p rob lémát j e l en t e t t a sze lekt ív kr ip t ikusság jelensége: pl . e g y E. coli m u t á n s 
n e m növekede t t laktózon, a r r a kr ip t ikus vo l t , de g lükóz t , maltózt és m á s 
cukroka t fe lhasznál t . Köve tkezésképp , h a a kr ipt ikusság a membrán i m p e r -
meabi l i t ásának t u l a j d o n í t h a t ó , akkor azok a cukrok, a m e l y e k fe lhaszná lódnak , 
csak specifikus felvételi rendszerre l j u t h a t n a k á t ra j ta . A sze lekt ív k r ip t ikusság 
különösen érdekes példája v o l t az a m u t á n s , amelyik m a i t ó z o n n ö v e k e d e t t , 
de glükózon n e m , jóllehet a mal tóz fe lhaszná lás glükózzá v a l ó hidrolízisen á t 
tö r t én ik , és a se j tek t a r t a l m a z t a k h e x o k i n á z t is. Köve tkezésképp a m u t á n s 
deficiens vol t a specifikus glükóz fe lvé te lben . 

Ezek a vizsgálatok, a m e l y b e n vezető szerepet a P a s t e u r Ins t i tu te m u n k a -
tá rsa i j á t s z o t t a k (2, 3, 13, 31), vezettek végü l is, az ö t v e n e s évek elején, az 
i nduká lha tó bé ta-ga lak toz id t ranszpor t r e n d s z e r elkülöní téséhez a hidrol izáló 
bé ta -ga lak toz idáz enzimtől, és C O H E N és M O N O D ma már klasszikus köz lemé-
nyében (2), 1957-ben nyer t bevezetés t a p e r m e á z rendszer foga lma. 

A béta-galaktozid p e r m e á z rendszer v izsgála tában nagyszámú k u t a t ó 
m ű k ö d ö t t közre és vesz rész t ma is. A k í sé r le tek részleteitől tek in tsünk el és 
fogla l juk össze a mai he lyze te t , jórészt K E P E S ú jabb r e v i e w j a alapján ( 1 4 ) . 

A metodikai részletekről csak annyi t , hogy a genetikailag jó l jel lemzett m u t á n -
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sok mellett n a g y jelentősége vo l t a nem metabol izálódó bé ta -ga lak toz id ana ló -
gok , mint pl . az o-ni t rofeni l -bé ta-galaktozid , t iomet i l -béta-galaktozid s t b . 
a l ka lmazásának . 

A számos modell közül , amelyet a bé ta-ga laktoz id t r anszpor t é r t e lme-
zésére k ido lgoz tak , álljon i t t az egyik legál ta lánosabb, a m e l y egyes rész le teke t 
u g y a n e lhagy, de ezért egyszerűen á t t e k i n t h e t ő (2. áb ra ) . Lényegében a jó l 

Közeg Membran 

P P 

I' . 4 C 

Citoplazma 

S 

A~B 

В 

2. ábra. A /S-galaktozid t r an szpo r t k inet ikus mode l l j e . KEPES (14) s ze r i n t . P, permeáz v a g y 
ka r r i e r ; A ~ B, h ipote t ikus energia donor ; P ~ A, a pe rmeáz energizál t f o r m á j a ; S, s z u b s z t r á t ; 

szagga to t t vona l , különböző nem specif ikus exit f o l y a m a t o k 

i smer t kar r ie r -mediá l t t r a n s z p o r t modellről v a n szó, éppen csak a s z u b s z t r á t t a l 
reverzibilis komplexe t képező , sztereospecif ikus membránkomponens t i t t n e m 
kar r ie rnek , h a n e m p e r m e á z n a k nevezik. E z az i n d u k á l h a t ó permeáz-pro te in 
genet ikai lag jól je l lemzet t , a lac operon у c i sz t ronjának t e rmék e . A p e r m e á z 
deficiens, y ~ mutánsok k r ip t i kusak . 

A ma i felfogás szer in t a bé ta -ga lak toz id t r a n s z p o r t normál e s e t b e n , 
t e h á t anyagcseré t fo ly ta tó , genetikailag komple t t (wild-t ípusú) s e j t e k b e n , 
olyan akt ív t r anszpor t , ami energiakapcsolás révén a f ac i l i t á l t diffúzióra épü l . 
Anyagcseregát lószerek (pl. azid, DNP) jelenlétében a szubsz t rá t f ac i l i t á l t 
diffúzióval j u t be, ekvi l ibrálódik, k i m u t a t h a t ó a coun te r f low és az e x c h a n g e 
diffusion je lensége, az e lőzetesen akkumulá l t szubsztrát (pl . a nem metabol izá -
lódó t iomet i l -bé ta-ga laktoz id) pedig gyors efflux-szal k i ü r ü l a sejtből. A per-
meáz anyagcsere-kapcsola ta t e h á t f a k u l t a t í v , vannak o l y a n mutánsok, a m e -
lyek energiakapcsolása def ic iens , ezek egyá l ta lán nem akkumulá lnak b é t a -
ga lak toz idoka t , de faci l i tál t diffúzióval t o v á b b r a is fe lvesz ik . Ha a z o n b a n az 
energ iakapcsola t 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 szubsz t rá t akkumulá lód ik , az akkumulác ió m é r t é k e a s zubsz t r á t t ó l 
és a körü lmények tő l függően változik, 1 : 2000 is lehet . 

A model l érdekessége, hogy az energiakapcsolás a m e m b r á n belső fe lü -
leténél t ö r t é n i k , és ez a p e r m e á z 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 á s a 
csökken, t e h á t a szubsz t rá t a sej tben akkumulá lód ik . A m i k o r a p e r m e á z a 
m e m b r á n kü l ső felszínéhez kerü l , az a k t i v á l t forma i smé t átalakul n a g y o b b 
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af f in i t ásúvá és ú j a b b szubsz t rá t moleku lá t kö t meg. A z t , hogy az a k t i v á l t 
permeáz a f f in i t ása csökken, igazolják a k ine t i kus mérések, amelyek sze r in t 
metabolizáló se j teknél az e f f l ux kM- je 25-ször kisebb, m i n t az inf luxé , de 
uncoupler je lenlé tében a k é t fo lyama t k M - j e azonos. Az energiakapcsolás t e h á t 
csak az akkumulác ióhoz szükséges, a t r a n s z p o r t maga ané lkü l is folyik. 

Ez a modell jórészt konzisztens a k ísér le t i e redményekkel , amelyek k ö z t 
némi e l l en tmondás csak az exi t f o l y a m a t r a vonatkozóan v a n . Ezt a mode l l 
különböző var iánsa i igyekeznek ér te lmezni , amelyeket i t t nem t á r g y a l u n k 
(4, 13, 16, 40). 

N a p j a i n k b a n a bé ta-ga laktoz id t r a n s z p o r t fő p rob lémá ja az, hogy h o n n a n 
származik az energia és hogyan kapcsolódik a t ranszpor t rendszerhez. E r r e 
a kérdésre később v issza térünk (1. 9. pon t ) . 

Je lentős fe j leménye vol t a bé ta -ga lak toz id t r a n s z p o r 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 e g y 
olyan f rakc ió t izolálni, amely azonosí tha tó v o l t a bé ta-galaktozid permeázza l 
(4, 12). S ikerüke t egy szellemes, ke t tős izotóp-jelölési e l j á r á sn ak köszönhet ik , 
amelyet é rdemes röviden vázolni . N-e t i lmale imid (NEM), m i n t ál talános p ro -
teinalkiláló ágens , b lokkol ja a bé ta -ga lak toz id t r anszpor to t , de ezt a g á t l á s t 
t iodiga laktoz iddal (TDG) ki lehet védeni. E n n e k alapján KENNEDYék i n d u k á l t 
és nem induká l t E. coli s e j t ek minden f e h é r j é j é t jelzetlen NEM-mel reagá l -
t a t t á k , T D G je lenlé tében, hogy a t r anszpo r t -p ro t e in t véd jék . E z u t á n a N E M - e t 
és a TDG-t e l t ávo l í tva , az i nduká l t se j tekhez 14C NEM-et, a n e m i n d u k á l t a k h o z 
3 H NEM-et a d t a k . A t ranszpor t -p ro te in így t a r t a l m a z h a t 1 4C-t, de 3 H-t n e m , 
míg a többi p ro te inben m i n d k é t izotópnak egy fo rmán kell megjelennie. A k é t 
szuszpenziót összekeverték, homogenizá l ták és f r akc ioná l t ák . A m e m b r á n -
p r e p a r á t u m b ó l detergensekkel egy olyan pro te in- f rakc ió t t u d t a k e lkülöní teni , 
mely , mint v á r t á k , nagyobb 14C : 3 H a r á n y t m u t a t o t t , m i n t az egyéb f e h é r j e -
f rakciók. Ez t a p ro te in t a későbbiekben s ikerü l t tel jesen megt isz t í tan i és 
jel lemezni; molsúlya 30 000 körül i . A p r o t e i n affinitása T D G - r a hasonló v o l t 
az i n t ak t se j tek t r anszpor t rendszerének k M - j é h e z . Transzpor t negatív m u t á n -
sokból és i nduká l a t l an se j tekből ez a pro te in te l jesen h iányzik . A m e m b r á n h o z 
va ló erős kapcsolódása m i a t t M-proteinnek nevez ték el, és ez t az M-pro te in t 
m a egyér te lműen a galaktozid-permeázzal azonos í t j ák (12). Jó l l ehe t az ny i lván-
való, hogy az M-protein a t r anszpor t r endsze r része, a dolog szépséghibá ja , 
hogy az a lka lmazo t t N-et i lmaleimides jelölési t echnika m i a t t az izolált p r o t e i n 
éppen a bé ta -ga lak toz id t r anszpor t rendszer t e rmésze tes szubsz t r á t j a i r a , k ö z t ü k 
a laktózra , i n a k t í v . 

5. Egyéb permeáz rendszerek 

A h a t v a n a s évek közepéig több más szénh idrá t -permeáz rendszer t í r t a k le 
bak té r iumokbó l ( I . t áb láza t ) . E. coli-ból az e r e d e t i laktóz t r a n s z p o r t r endsze r 
mel le t t , amelye t t iomet i lga laktozid I r endsze rnek is neveznek , egy m á s i k , 
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I. t áb láza t 

Escherichia coli K I 2 törzsek egyes cukor permeázainak inducer (I) és a szubsztrát (S) specif i tása 
(Ha tásosság 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-Nitrofenilgalaktozid — 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 ma l tóz is indukálja 

t iomet i lga lak toz id I I r endsze r t is e lkü lön í te t t ek , amelynek elsődleges induce re 
a melibióz. E g y további , ú n . bé ta-met i l -ga laktozid t r a n s z p o r t rendszert ga lak-
tóz és D - f u k ó z indukál , ez a permeáz ezeken kívül g lükóz t is t r anszpor t á l . 
A galaktóz, b á r m i n d h á r o m eddig eml í t e t t t ranszpor t rendszer s z u b s z t r á t j a , 
egy további , specif ikus ga lak tóz permeázzal is t ranszpor tá lód ik . U g y a n c s a k 
E. coli-hó1 t ö b b más, i n d u k á l h a t ó , a k t í v permeáz r e n d s z e r t írtak le, így a 
mal tózra , a rab inózra , r ibózra , g lükuronsav észterekre, ső t , hexózfoszfá tokra . 
Mindezekkel szemben egy kons t i tu t ív t r a n s z p o r t r endsze r is i smert té vá l t . 
Ez az a l fa-glükozid pe rmeáz rendszer, a m e l y glükózt , a l fa-met i lglükozidot , 
mannóz t , 2-dezoxiglükózt és több m á s g lükózszármazékot t r a n s z p o r t á l . 
Emel le t t a z o n b a n egy más ik , kons t i tu t ív , de szűkebb specif i tású glükóz per-
meáz rendsze r t is va lósz ínűs í te t tek . Meg kell j egyeznünk , hogy mindezeke t 
a permeáz rendszereke t n e m egyetlen és ugyanazon törzsből írták le, h a n e m 
a l e g g y a k r a b b a n vizsgált К 1 2 törzs mel le t t t öbb más t ö r z s is szerepelt a vizs-
gá la tokban . Mégis, egy a d o t t törzsnél is t ö b b és e g y m á s t átfedő spec i f i t ású 
szénhidrát t r anszpo r t r endszer vált i smer t t é , hasonlóan az aminosav p e r m e á z 
rendszerekhez (14, 15, 17, 27, 28). 

Azonkívül azonban , hogy ezeket a permeáz rendszereket kü lönböző 
szubszt rá t és inducer speci f i tásuk a l a p j á n el lehete t t különíteni , k ö z t ü k , a 
t r anszpor t m e c h a n i z m u s á b a n , va jmi kevés hasonlóság m u t a t k o z o t t , t a l á n a 
legfontosabb az volt , hogy D N P és más inhibi torok va lamennyiné l g á t o l t á k 
az akkumulác ió t . Különösen kivál t a sorból a glükóz, ill. alfa-glükozid t r a n s z -
por t rendszer . A kép még zavarosabbá v á l t , ha az E. coli különböző törzse ivel 
ka po t t , t öbbé-kevésbé hason ló e r edményeke t más f a jok t ranszpor t je l lemzőivel 
ve t e t t ék össze. Leginkább még a S. typhimurium és az A. aerogenes b i zonyu l t 
némiként az E. coli-hoz hasonlónak, de a Str. faecalis m á r másként , a Staph, 
aureus pedig homlokegyenes t e l lenkezőként viselkedet t . 
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Ebben az időben azonban az E. coli bé ta -ga lak toz id pe rmeáz rendszer 
k imer í t ő elemzésére a lapozot t permeáz-hipotéz is annyira d o m i n á l t , hogy igye-
kez t ek azt a b a k t é r i u m o k t r a n s z p o r t j á r a á l t a lános í tan i . ( É r d e m e s megjegyezni , 
hogy hasonló helyzet állt elő é lesz tőgombáknál is, a Saccharomyces cerevisiae 
t r a n s z p o r t je l lemzőinek á l ta lános í tásával . ) Minden e l l en tmondás ellenére az 
ny i lvánva ló vo l t , hogy a b a k t é r i u m o k a k t í v szénhidrát t r a n s z p o r t rendszere 
n e m azonos egyik, akkor m á r jó l je l lemzet t és i smer t se j t t ípus cukor t r anszpor t 
rendszerével s e m : a vörösvér tes teknél a cukrok t r anszpo r t j a faci l i tá l t diffúzió-
va l tör tén ik , számos más szövet i se j t t ípusná l pedig az ak t í v cukor t r anszpor t 
a N a - p u m p á v a l kapcsolódik (17, 35, 36). 

6. A foszfo t ranszferáz rendszer 

A b a k t é r i u m o k cukor t r anszpor t j á ró l a l k o t o t t képet a l ap ja iban vál toz-
t a t t a meg a foszfo t ranszferáz rendszer felfedezése és a c u k o r t r a n s z p o r t b a n 
va ló szerepének k i m u t a t á s a . E felfedezés K U N D I G , R O S E M A N és munka t á r s a ik 
nevéhez fűződik , erről szóló első köz leményük 1964-ből va ló (18). A t o v á b b i 
kronológiai i smer te tés he lyet t legyen szabad i t t i smét mai i smerete ink a l ap j án 
összefoglalni a foszfo t ranszferáz rendszer miben lé t é t és működésé t (9, 28, 
33, 34). 

A foszfotranszferáz rendszer a t r a n s z p o r t group t rans loca t ion t í pusa . 
Működésének lényege, hogy a cukroka t n e m c s a k t r anszpor t á l j a , hanem egy-
ú t t a l a cukormetabol izmus első lépését, a foszfori lációt is elvégzi . A fo lyamat -
b a n a foszfá t -donor a foszfoenolpi ruvát ( P E P ) , amelyről a foszfá t , legalább 
négyféle prote in közvet í tésével , a cukormolekula 6-os s z é n a t o m j á r a megy á t 
(a f r u k t ó z kivételével , amely Cl helyzetben foszfori lálódik). (3. ábra) (4. á b r a ) 

( 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 fo sz fo t r ansz f e r áz r endsze r r eakc 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 f á t á t v i t e l a f o s z f o t r a n s z f e r á z r endsze rben 
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II . t á b l á z a t 

A foszfotranszferáz rendszer n é h á n y cukor-specifikus fehér jé je 

Fehérjék 
Rendszer Cukor 

Membránban Oldhatók 

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

II-Agl"-, II-B 
II -Afru. , п - в 
I I - A m a n - , II-B 

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

Glükóz 
L a k t ó z 

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

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

A reakciósorozat első részében k é t , kons t i tu t ív , n e m cukor-specif ikus 
pro te 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 P E P - r ő l a H P r - r e . A H P r (hea t stabile p ro te in ) elnevezése o n n a n 
származik , hogy első, még n e m t isz ta f o r m á j a hős t ab i lnak t ű n t . A m a m á r 
meg t i sz t í t o t t fehér jéről k ide rü l t , hogy 100 °C-on a k t i v i t á s á t veszti, k ide rü l t 
azonban az is, hogy az á t v e t t foszfát c sopor t a fehérje e g y hiszt idinjéhez kötő-
dik, így, vélet lenül , a H P r jelzés mégis ér telmes. Mind az Enzim I , m i n d a 
H P r o ldha tó fehér jék . 

Az eredeti leg Enz im I I -ve l je lze t t f ehé r je komplexe t ma már t ö b b f rak-
cióra b o n t o t t á k (II . t áb l áza t ) . A foszfát csopor tnak a H P r - r ő l a c u k o r r a való 
á t a d á s á b a n és egyút ta l a cukor t r a n s z p o r t j á b a n legalább ké t k o m p o n e n s vesz 
részt , amelyek közül lega lább az egyik m e m b r á n - k ö t ö t t . Az Enzim I I k o m p l e x 
cukorspeci f ikus , lehet k o n s t i t u t í v v a g y 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 r akc iókra kü löní the tő , u tóbb i 
erősebben m e m b r á n - k ö t ö t t . A I IA- t s ike rü l t további h á r o m , cukorspeci f ikus 
prote inre b o n t a n i E. coli-nál. A foszfá tá tv i te lhez és t r anszpor thoz m i n d k é t , 
A és В f rakc ió szükséges, t o v á b b á M g 2 + és foszfatidilglicerin is (5. ábra) . 
Egyes ese tekben a m e m b r á n b a n csak I I B protein t a l á l h a t ó , de a k k o r ehhez 
egy másik, o ldható , cukorspecif ikus p ro t e in tar tozik, ame lye t F a k t o r I I I - m a l 
je leznek. A m e m b r á n - k ö t ö t t I IA és az oldható F a k t o r I I I funkc ioná l i san 
azonosak. E. coli-Ъап a k é t kons t i t u t ív glükóz-foszfotranszfcráz rendszer meg-

5. ábra. Az E. coli k o n s t i t u t í v Enz im I I komplexének s e m a t i k u s szerkezete 
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felel a k o r á b b a n leírt ké t permeáz rendsze rnek . A Staph, aureus foszfotransz-
feráz rendszere a l a k t ó z t is foszfori lá l ja , az i t t szereplő Fak to r I I I - ró l m u t a t t á k 
eddig ki, hogy foszforilálódik. Valószínűleg a HPr- re l analóg foszfá t -kar r ie r , 
de molsúlya a n n a k valamivel t ö b b min t háromszorosa , v iszont há rom szub-
un i t r a disszociálható és egyszerre h á r o m H P r - r ő l vesz át fosz fá t c sopor toka t . 

A te l jes reakciósorozato t a 6. á b r á b a n fog la l juk össze. Ez minden eddig 
vizsgált e se tben igazolt a HPr -p ro te in ig . Még n e m ismeretes azonban , hogy a 
Staph, aureus l ak tóz F a k t o r I I I p ro te in jén k ívü l más cukrok specif ikus F a k t o r 
I I I vagy Enz im I I A proteinjei 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 ő 

• Cuko r 

6. ábra. A foszfo t ranszferáz rendszer összefoglaló s é m á j a 

A foszfo t ranszferáz rendszer t 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-hő\, B. subtilis-ból és Lacto-
bacillus-ból. A t r anszpo r t á l t cukrok s p e k t r u m a nagyon hasonló a Gram-nega-
t í v bé lbak t é r iumokná l , de ezektől je lentősen különbözik a Staph, aureus, 
amely , úgy t ű n i k , minden cukrot , k ö z t ü k a l a k t ó z t is foszforilációval t ransz-
po r t á l . Az E. coli-nál és r okon fa jokná l a foszfot ranszferáz rendszer szerepel 
a glükóz, f r u k t ó z , mannóz , a l fa-met i lglükozid, hexózaminok, m a n n i t , szorbi t 
és egyéb cukora lkoholok felvételénél . Nem foszfor i lá lódnak és ak t ív permeáz 
rendszerrel t r anszpo r t á lódnak viszont a d i szahar idok , pentózok, hexózfoszfá-
t o k . A galaktóz , a körü lmények tő l függően , m i n d k é t módon t r a n s z p o r t á l ó d h a t , 
míg a glicerin csak faci l i tál t d i f fúzióval j u t a se j tekbe . A foszfo t ranszferáz 
rendszer valószínűleg nem működik 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 r anszpor tban igazolták 
részvételét (34). 

A foszfo t ranszferáz rendszernek a cuko r t r anszpo r tban va ló szerepét a 
kü lönböző h i á n y m u t á n s o k egyér te lműen igazol ták . Olyan m u t á n s o k , amelyek 
defekt ívek va lamely ik cuukorspeci f ikus Enz im I I komponensben , nem t u d j á k 
hasznosí tani a vona tkozó egyetlen cukro t . Azok a mu tánsok , amelyekben 
viszont az Enz im I vagy H P r h iányzik , egyá l t a l án nem hasznos í t j ák a cukrok 
széles ská l á j á t (7. ábra) . 

Ezek a kísér letek azonban n é h á n y meglepő e redményt hoz t ak , és t ö b b , 
a lapve tő kérdés t v e t e t t e k fel. Pl. a S. typhimurium egy m u t á n s a , amely 

8* MTA Biol. Oszt. Közi. 18, (1975) 
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Külső Membran Belső 

Csoport 
á tv i te l 

t ranszpor t 

7. ábra. A fo sz fo t r ansz f e r áz r endsze r k ü l ö n b ö z ő m ű k ö d é s e a c u k o r t r a n s z p o r t b a n . S x , S 2 , S n 
és S x k ü l ö n b ö z ő cuk rok . Az ezeknek megfelelő cukorspec i f ikus p r o t e i n pá rok ( 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 I 2 , I I n és I I X 

Enzim I és H P r deficiens vol t , egyá l ta lán nem ve t te fel az a l fa-meti lglükozidot , 
de ha a galaktóz specif ikus Enzim I I k o m p o n e n s t i nduká l t ák , a bé ta -met i l -
galaktozid faci l i tá l t d i f fúzióval ekvi l ib rá lódot t . Az Enz im I I k o m p l e x fosz-
foriláció nélkül is t r ansz loká l? E g y á l t a l á n , a foszforiláció e g y ü t t j á r a t ransz-
lokációval és ahhoz nélkülözhete t len? H a igen, a foszfá t -donor a s zubsz t r á to t 
közvet lenül foszfor i lá l ja v a g y a t r a n s z p o r t prote in közvetí tésével? Még meg-
lepőbb e r e d m é n y vol t , hogy E. coli H P r és Enz im I mutánsa i nem t u d t á k 
fe lhasználni a l ak tóz t , glicerint és t ö b b más olyan szubsz t rá to t , amelyek pedig 
nem is a foszfo t ranszferáz rendszerrel t r a n s z p o r t á l ó d n a k . A foszfot ranszferáz 
és a pe rmeáz rendszerek közt t ehá t kapcso la t v a n ? Az akt ív t r anszpo r thoz 
szükséges energia t a l án a foszfo t ranszferáz rendszerből származik? Vagy a 
permeáz rendszer v a l a m e l y i k komponense azonos az Enz im II k o m p l e x egy 
t ag jáva l? 

Az ilyen és hasonló fe lmerülő kérdésekre ma még csak részben a d h a t u n k 
válasz t . A helyzet t i sz tázásához a b a k t é r i u m t r a n s z p o r t v izsgá la tának ké t 
t o v á b b i megközelí tési m ó d j a j á ru l t hozzá : az ozmot ikus sokkolás módszere 
és a m e m b r á n vez iku lumok prepará lása , bá r az ezekkel az e l já rásokkal nyer t 
e r edmények ú j a b b ké rdéseke t is f e lve t e t t ek . 

7. Membrán vez iku lumok vizsgálata 

Az állat i se j tek t a n u l m á n y o z á s á n á l már k o r á b b a n felhasznál t m e m b r á n 
vez iku lum (pl. e r y t h r o c y t a ghosts) t e c h n i k á t K A B A C K és m u n k a t á r s a i alkal-
m a z t á k b a k t é r i u m se j t ekre (11) (8. áb ra ) . A se j t f a l a t penicillin kezelés u t á n 
vagy l izozimmel e l t ávo l í tva a képződö t t sz feroplasz tokat l izálták, a m e m b r á n -
p r e p a r á t u m jórészt 0,1 —1,5 fi á t m é r ő j ű , ozmot ikusán ak t ív vez iku lumokká 
zá ródo t t össze. A p repa rá l á s során a se j tp ro te in m i n t e g y 85%-a elveszik, ezért 

MTA Biol. Oszt. Közi. 18, (1975) 
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8. ábra. Membrán vez iku lumok képződése és or ien tác ió ja . A nyeles A T P á z p a r t i k u l u m o k 
a m e m b r á n c i toplazma o lda lá t jelzik 

a vez iku lumok metabo l izmusa r endk ívü l r eduká l t , pl. ox ida t ív foszforilációra 
és A T P szintézisre kép te lenek , ez azonban a t r a n s z p o r t v izsgála tához előnyös, 
m e r t számos zavaró anyagcsere -ha tás kiküszöbölődik. Lényeges viszont , hogy 
energ iafor rás hozzáadásáva l a vez iku lumok ox idá lnak és a vez ikulu inon belül 
s zubsz t r á t akkumulác ió t lehet elérni . T ranszpor t s zempon t j ábó l t e h á t a vezi-
k u l u m o k jórészt m e g t a r t j á k az i n t a k t se j tek legfőbb jel lemzőit , pl. a t r anszpor t 
speci f ic i tásá t . H a m u t á n s b ó l kész í t e t t ék a vez iku lumot , akkor az ugyanúgy 
t r a n s z p o r t deficiensnek bizonyul t , m i n t az i n t a k t se j t . Természetesen a vezi-
k u l u m o k nem azonosak az i n t a k t se j tekkel és ezér t az i lyen vizsgála tokkal 
n y e r t megál lap í tásoka t csak bizonyos f e n n t a r t á s o k k a l lehet in te rp re tá ln i (8, 9). 

A vez ikulumok vizsgálata mindenese t re t ovább i b izonyí tékot szolgál-
t a t o t t a foszfot ranszferáz rendszernek a cuko r t r anszpo r tban j á t s z o t t szerepére. 
Pl . a fe lve t t glükóz a vez ikulum lumenében kizárólag foszfori lál t f o r m á b a n 
vol t t a l á lha tó . H a a vez iku lumoka t előzetesen 14C glükózzal kezel ték, m a j d 
ex te rná l i san 3 H glükózt ad t ak , a ke le tkeze t t in ternál is glükóz-6-foszfát kizáró-
lag 3 H jelzet t vol t , a 14C glükóz n e m foszfor i lá lódot t . A t ransz lokác ió t csak 
P E P s t imulá l ta , m i n t e g y 25-féIe vizsgált energiaforrás közül semmi más , 
így A T P , A D P sem vol t ha tásos . Enz im I és H P r deficiens mu tánsokbó l 
p r epa rá l t vez iku lumok t r a n s z p o r t j á t e pro te inek hozzáadása visszaál l í to t ta 
(8, 9). Ezek az e r edmények m a g u k é r t beszélnek. 

Az előbbi kérdések közül t e h á t e ldön the tő az, hogy legalábbis bizo-
nyos szubsz t rá tokná l a t r a n s z p o r t va lóban group t rans loca t ion mechaniz-
mussal tö r t én ik : a t ransz lokáció a foszfori lációval e g y ü t t j á r . A foszfot ransz-
feráz rendszer vektor iá l i s foszfori lációt végez. T o v á b b r a sem világos azonban 
az, hogy meg lehet-e kü lönböz te tn i a foszfo t ranszferáz rendszeren belül cukor-
specif ikus foszforiláló komponens t és vele szorosan kapcsol t , de nem, v a g y 
nem anny i ra specif ikus t ranszlokáló komponens t . Csak a Staphylococcus-nál 

8* MTA Biol. Oszt. Közi. 18, (1975) 
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t u d j u k , hogy a H P r a F a k t o r I I I - a t foszfori lál ja , ez a cukor közvet len foszfát 
d o n o r j a . Ez a foszforiláció és a t ransz lokáció az Enz im I IB-hez kö tődve tör té-
n ik . E. coli-nál v iszont nem i smer t , bá r valószínű, hogy az Enz im I I A cukor-
speci f ikus f rakciók foszfor i lá lódnak-e? H a az Enz im I I B f rakció , amely a 
membrán-össz fehé r j e 10%-á t teszi ki, va lóban homogén , úgy m i n d h á r o m 
eddig e lkülöní te t t I I A prote in u g y a n a z t a I I B k o m p o n e n s t haszná l ja . Ez eset-
ben a foszforiláció cukorspeci f ikus , de a t ranszlokáció n e m . Ez viszont nehezen 
lenne összeegyezte thető azzal, hogy a I I B p ro te in t a karr ier re l vagy permeázzal 
azonos í t suk . A I I A pro te in pedig n e m lehet a karr ier , mer t a vele funkcioná l i san 
azonos Fak to r I I I nem m e m b r á n - k ö t ö t t . Ez t a p rob l émá t t o v á b b tá rgya ln i 
m a még merő szemant i zmus lenne , egyébkén t is, az bizonyos, hogy egyik 
f r a k c i ó sem elegendő egyedül a vektor iá l is foszfori lációhoz, hanem csak ke t tő 
e g y ü t t ( I IA + I I B vagy F a k t o r I I I + I I B ) . Az mégsem k izá rha tó , hogy a 
I I B prote in foszfori láció nélkül is t r ansz loká lha t , de csak faci l i tá l t d i f fúzióval . 

A foszfo t ranszferáz rendszerről eddig szerzet t i smere tek a l ap ján K A B A C K 

é rdekes modellt á l l í to t t fel a vektor iá l i s t ranszlokáció szemlél tetésére (8) (9. 
á b r a ) . Ebben a model lben az E n z i m I I komplex szerepel, e l tek in tve a n n a k to-
v á b b i f rakciói tól , mégpedig úgy , min t egy p a t k ó a lakú s t r u k t ú r a , amely a 
m e m b r á n n a k egy pórusszerű t e rü l e t én helyezkedik el. Az Enz im I I komplex 
k a t a l i t i k u s helye a p a t k ó h a j l a t á b a n van , ami a pórus fa lához kapcsolódik, 
míg a pa tkó szára i szabadon mozognak a m e m b r á n s ík já ra merőlegesen. 
Az egyik szár végén az Enz im I , a másikon a H P r kö tőd ik . H a ezek az Enzim 
II- l iöz kapcso lódnak , akkor az egész s t r u k t ú r a síkja a m e m b r á n h o z v iszonyí tva 
befe lé fordid. E b b e n a kon fo rmác ióban , ha kívülről cukor kö tődik a ka ta l i t ikus 
he lyhez , akkor az foszfori lálódik és min t foszforilált származék kerül a membrá -
n o n belülre. 

Ez a modell számos kísér let i a d a t t a l összeegyeztethető 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 j avaso lnak , amelyben az Enz im I I konfo rmá-
ciós vál tozása kapcsolódik a t ransz lokációs lépéshez. Mai i smerete ink a lap ján 
a n n y i mindenese t re bizonyos, hogy az ilyen és hasonló elképzelések, amelyek 
t e h á t a kar r ie r -pro te in molekula szerkezet i -konformációs vá l tozása in alapul-
n a k , sokkal va lósz ínűbbek , m i n t olyan kar r i e r t fel tételezni , amely szabadon 
d i f f u n d á l a m e m b r á n homogén l ip idfáz isában. 

8. Ozmotikus sokkolás és a kötő-prote inek 

A karr ie r -pro te in p r o b l é m á j a szorosan kapcsolódik a másik , eml í t e t t 
v izsgála t i t echn ika , az ozmot ikus sokkolás módszerével megismer t , ú n . kötő-
p ro te inek szerepének ér telmezéséhez is. 

H E P P E L és m u n k a t á r s a i í r t á k le ezt a módszer t (25, 26). Lényege, hogy 
f i a t a l , exponenciál is fázisú se j t eke t h iper ton ikus szaharóz o lda tba helyeznek, 

MTA Biol. Oszt. Közi. 18f (1975) 
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RÖgzilet) 
katalitikus 
hely 

HPr kötőhely " Enzim I kötőhely 

Szobadon mozognok 

t 
Keresztmetszet 

Kivül 

он OH 
-to A L оя но / к он 

SLJ> S-У 
сн г OP сн2он 

Belül 

А. 
Szabad Enzim II 

В. 
In vitro kísérlet : 

HPr és Enzim I kivül 

Transzport: HPr és 
Enzim I belül 

9. ábra. Izolá l t b a k t é r i u m membrán p r e p a r á t u m o k vektor iá l i s ( = t r anszpor t ) és n e m vek-
toriális g lükóz-foszfor i lác iójának mechan izmusa . Semat ikus model l KABACK (8) szerint 

E D T A és Tr i szpuf fe r j e l en lé tében . R ö v i d i n k u b á c i ó u t á n a c e n t r i f u g á l t s e j t -
ü l e d é k e t híg MgCl2 o l d a t b a n s z u s z p e n d á l j á k . Ú j a b b cen t r i f ugá l á s u t á n a felül-
úszó, az ú n . s o k k - f o l y a d é k , számos k i s m o l e k u l á j ú v e g y ü l e t e t és k ü l ö n b ö z ő 
f e h é r j é k e t t a r t a l m a z . Az összes s e j t f e h é r j e m i n t e g y 3 , 5 % - a s z a b a d u l fel az 
o z m o t i k u s sokkolássa l . A lényeges az, hogy a f e l s z a b a d u l ó f e h é r j é k közü l 
e l k ü l ö n í t h e t ő k o l y a n o k , amelyek spec i f ikusan m e g k ö t n e k b izonyos t r a n s z p o r t 
s z u b s z t r á t o k a 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 t á l y o s í t o t t a k is (7, 29). T r a n s z p o r t b a n v a l ó sze repüke t a k ö v e t k e z ő 
megf igye lések je lz ik : 

1. O z m o t i k u s sokkolássa l a t r a n s z p o r t a k t i v i t á s c sökken v a g y m e g s z ű n i k ; 
2. A f e l s zabadu l t p ro te in k ö t ő a k t i v i t á s á n a k , ill. az i n t a k t s e j t ek t r a n s z -

p o r t j á n a k k i n e t i k u s k o n s t a n s a i hason lóak . P l . ga l ak tóz k ö t ő p r o t e i n n é l 
a disszociációs k o n s t a n s ill. a ga lak tóz t r a n s z p o r t lá tszólagos k M - j e 
e g y a r á n t 1 0 M n a g y s á g r e n d ű ; 

3. T r a n s z p o r t de f ic iens m u t á n s o k b ó l n e m n y e r h e t ő k ö t ő p ro t e in , v i s z o n t : 
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I I I . t áb láza t 

Különböző mikroorganizmusokból ozmot ikus sokkolással 
fe lszabaduló kötő-proteinek 

Megkötött anyag 
Kötő-protein 

a mikroorganizmusban 

Aminosavak 
Leucin , izoleucin, val in 
Leuc in 
Feni la lanin 
Arginin 
T r ip to f án , tirozin, feni lalanin 

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

Szervet len ionok 

F o s z f á t 
Szu l fá t Salmonella typhimurium 

Escherichia coli AB3311 

Cukrok 
Glükóz 
Ga lak tóz 
Arab inóz 

Escherichia coli 
Escherichia coli W3092 
Escherichia coli B/ r 

4. Reve ráns se j tekben a t r anszpor t ak t iv i t á s mellet t megjelenik a kö tő 
prote in is. 

Ezek az a d a t o k azonban csak indi rekt b izonyí tékul szolgálnak a kö tő 
prote inek t r a n s z p o r t b a n b e t ö l t ö t t szerepére. Közvet len b izonyí ték lenne, ha 
a sokkolt s e j t ekhez , amelyek t r a n s z p o r t a k t i v i t á s u k a t e lvesz te t ték , kö tő pro-
t e i n t adva, a t r anszpo r to t vissza lehetne á l l í tani . Az ilyen i r á n y ú kísérletek 
azonban csak részleges sikerrel j á r t a k és m a még nem egyér te lműen meg-
eyőzőek, főleg azér t , mer t sokkolással a fe lszabaduló egyéb vegyüle tek közt 
gl. a s avo ldha tó nukleot id-pool is elveszik, ami, legalább részben , a sej t 
p n e r g i a r a k t á r á t képviseli és h i á n y a egyedül is felelős lehet az energiafüggő 
ak t í v t r a n s z p o r t csökkenéséért (28). 

A kö tő -pro te inek szerepének ér te lmezésében tovább i p rob léma , hogy 
ezeket eleddig csak Gram-nega t ív szervezetekből izolál ták. H a ezek a t ransz-
po r t rendszer részei , miért n e m t a l á lha tók Gram-pozi t ív b a k t é r i u m o k b a n is? 
H a mégis l ennének bennük , miér t k ö t ő d n e k erősebben, v a g y megford í tva , 
miér t disszociálnak a Gram-nega t ívokból o lyan könnyen a v iszonylag enyhe 
sokk-el járással? 

Úgy t ű n i k , hogy a kö tő-pro te inek nem m a g á n a k a m e m b r á n n a k , hanem 
a komplex, t ö b b r é t e g ű s e j t b u r o k n a k a részei, és az ún. pe r ip lazmat ikus t é rben 
helyezkednek el. De még a Gram-nega t ívokná l is csak egyes t r a n s z p o r t rend-
szereknél t a l á l t á k meg őket , pl . a bé ta -ga lak toz id t r anszpor tná l nem. 

A mai hipotézisek szer int a kö tő p ro te inek a t r anszpor t rendszer receptor 
részei, amelyek szerepe az l ehe t , hogy a szubsz t r á to t a Gram-nega t 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 lokalizált valódi t r anszpor t 
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rendszerhez . Egyes vélemények sze r in t azonban a kötő-prote inek a t r anszpor t 
i n t eg ránsabb részei és a m e m b r á n o n való t ransz lokációban is szerepük lehe t . 
Ebben a v o n a t k o z á s b a n figyelemre mél tó ada t , h o g y a ga lak tóz-kötő protein-
nek k é t konformációs fo rmá já t á l l a p í t o t t á k meg , nagyobb és k i s ebb aff ini tás-
sal, a szubsz t rá t kö tődése pedig konformációs vá l tozás t okozo t t (9, 28, 29). 

9. Az aktív transzport energiakapcsolata 

A sokkolási t echn ikáva l f e l szabadu l a foszfo t ranszferáz rendszer H P r 
komponense is, ez a p r o t e i n azonban n e m köt c u k r o t . Az ilyen sokko l t sej teknél 
éppúgy m i n t a H P r deficiens m u t á n s o k n á l a z o n b a n nemcsak a foszfotransz-
feráz rendszer szubsz t rá t j a inak , h a n e m a bé ta -ga lak toz idoknak a t r a n s z p o r t j a 
is csökken, H P r hozzáadásáva l v i s z o n t v isszaál l í tha tó (19, 20). K o r á b b a n m á r 
f e lve t e t t ük a ké rdés t : a ké t t r a n s z p o r t rendszer közö t t va lami lyen kapcsolat 
van? A foszfo t ranszfe ráz rendszerből származna az energia az ak t í v t ransz-
por thoz is? 

Az első kérdésre , úgy tűn ik , a válasz igen, azonban a kapcso la t csak 
közve t e t t . R O S E M A N szerint ez a közve t e t t k a p c s o l a t genet ikai alapon, az 
enzim, ill. t r anszpor t rendszer szintézisének regulációjánál képzelhe tő el. Igazol-
t ák ugyanis , hogy az Enzim I és H P r m u t á n s o k hiperszenzi t ívekké vá l tak 
represszióra és ezért képte lenek a bé t a -ga l ak toz idok t r anszpor t j ához szükséges 
p ro te ineke t indukáln i . Az indukció és represszió mechan i zmusában a ciklikus 
AMP mel le t t fontos szerepet t u l a j d o n í t a n a k a foszfot ranszferáz t ranszpor t 
rendszernek is. E ké rdés részleteit i l le tően i t t csak a megfelelő közleményekre 
u ta lunk (33, 34). 

A ma i felfogás szer in t , e k ö z v e t e t t kapcso la t tó l el tekintve, a foszfotransz-
feráz és az ak t ív p e r m e á z rendszer két , a l a p j a i b a n különböző t r anszpor t 
mechan izmus t képvisel . Ez u tóbb i ak t í v t r anszpor thoz az energ ia nem a 
PEP- fosz fo t ransz fe ráz rendszerhői származik . E z t igazolja, hogy uncouplerek 
gátol ják a bé ta -ga lak toz id t r anszpo r to t , míg pl. az alfa-meti lglükozid felvétel t 
nem, sőt , se rken the t ik is. Továbbá, a bé ta -ga lak toz id t r anszpor to t közvet lenül 
a légzéshez lehet k ö t n i H P r nega t ív mutánsok m e m b r á n vez iku lumainá l is. 

E m l é k e z t e t ü n k a r r a , hogy e vez iku lumok ox ida t í v foszforilációval j á r ó 
ATP szintézisre kép t e l enek . Továbbá , az uncouple rek t ranszpor t -gá t ló ha tása 
anaerob körü lmények k ö z t is é rvényesül . Ezek az ada tok arra u t a l n a k , hogy 
az ak t ív t r anszpor t közve t l en energia donora A T P s e m lehet. Mi t e h á t e mecha-
nizmus energia kapcso la t a? 

A m e m b r á n vez ikulumok ox idác ió jának v izsgála ta a l a p j á n K A B A C K 

érdekes hipotézis t á l l í t o t t fel (10) (10. ábra). A vez iku lumok bé ta -ga lak toz id 
t r a n s z p o r t j á t (egyút ta l számos a m i n o s a v é t is) a p r e p a r á t u m o k á l ta l oxidált 
vegyüle tek erősen s t imulá l t ák . Az e n d o g é n oxigénfogyasztás t N A D H , l a k t á t , 
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szukc iná t (e sor rendben) és néhány m á s vegyület is se rkente t te , o l y a n lehet-
séges energ iafor rások v iszont , mint P E P , ATP h a t á s t a l a n o k vol tak, v a g y éppen 
gá to l t ák az ox igénfogyasz tás t . Az e lőbbiek közül a t r anszpor to t leghatáso-
sabban a l a k t á t fokoz ta , N A D H csak gyengén h a t o t t . Laktá t a d á s á r a a fel-
vétel kezde t i sebessége hússzorosra, a s teady s t a t e koncentrác ió tízszeresre 
n ö v e k e d e t t , az akkumulác ió mér t éke 1 : 25 vo l t . Permeáz def ic iens ( y _ ) 
m u t á n s n á l felvétel alig vol t , a l ak tá t n e m st imulál t , v iszont Enzim I mu tánsná l 
gyors akkumulác ió t ö r t é n t lak tá t a d á s á r a . 

Kivúl 

D-lqc ч0ч —^ 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 in t . D - L a c , D - t e j s a v ; P i r , p i roszőlősav; f p , f l a v o p r o t e i n ; Cito b1? c i t o k r o m b t ; Ox, 
ox idá l t ; R e d , r e d u k á l t . K í v ü l és belül, a m e m b r á n külső és belső oldala. Az f p és Cito b t 
k ö z ö t t i k e t t ő s f é lgömb jelzi a ka r r i e r t ; g ö m b ö l y ű kivágás , n a g y a f f in i t á sú k ö t ő h e l y ; szögletes 

k i v á g á s , k is a f f i n i t á s ú kö tőhe 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 . áb ra ) a t r a n s z p o r t közvet lenül kapcsoló-
dik az e l ek t ron t r anszpo r t lánchoz, a karr ier , egy szulfhidril p r o t e i n , a lánc 
egy része lenne, és a ci tokrómoklioz hasonló reverzibil is oxidáción-redukción 
menne á t . A karr ier oxidál t á l l apo tában a diszulf id-híd olyan konformác ió t 
ad a ka r r i e rnek , amely nagy a f f in i t á sú a s zubsz t r á t r a , a membrán kü lső olda-
lán. Redukcióná l , a szulfhidri l kon fo rmác ió t r ansz loká l j a a s zubsz t r á to t , egy-
ú t ta l a ka r r ie r a f f in i t á sa csökken, így a szubszt rá t ledisszociál és a m e m b r á n o n 
belül akkumulá lód ik . A redukál t f o r m á t a c i tokrom b 3 újra ox idá l j a , amint 
az e lek t ronok a l áncban tovább f o l y n a k . További feltételezés, h o g y a karrier 
kis a f f in i t ású , r e d u k á l t f o r m á j a va lami fé le oszcillációs vagy v ibrác iós mozgás-
sal működ ik faci l i tál t diffúziónál . Ez a feltételezés magyarázná , h o g y az előző-
leg a k k u m u l á l t ga laktozidok gyors e f f luxo t m u t a t n a k anaerobiózisban vagy 
KCN h a t á s á r a . 

Ez az elképzelés nagy f igye lmet ke l te t t , és ahhoz képes t , hogy csak 
min tegy másfél éve l á t o t t napvi lágot , máris a lapos kr i t iká t m o n d h a t magáé-
nak (6, 34). A ké tségek t ö b b i r á n y ú a k , csak n é h á n y a t emlí tünk i t t . 

1. Először m a g á n a k a m e m b r á n vez iku lumoknak a topológiá ja kérdéses. 
Normál i san zár t vez ikulumoknál ( r igh t side out) a vizsgált energ iafor rások 
egy része, így a P E P , N A D H vagy A T P , azért n e m hatásosak, m e r t nem ju t -
h a t n a k a m e m b r á n belső felszínéhez. 
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2. Jól lehet a l a k t á t , szukcinát a megfelelő deh id rogenázokka l kapcsolód-
h a t n a k az elektron t r a n s z p o r t l ánchoz , hogy t ö r t é n i k ez más, a t r anszpor to t 
sz intén serkentő vegyüle tekke l (pl. glicerofoszfát , fo rmiá t ) ? 

3. A modell s ze r in t a t r anszpor t -kar r i e r a c i tokrom b 4 e lő t t lenne. 
U j a b b a n k i m u t a t t á k , h o g y aszkorb insav és fenozin metoszulfá t ké t sze r olyan 
erős s t imu lá to ra a t r an szpo r tnak , m i n t a lak tá t . H a ez a mesterséges elektron 
donor rendszer úgy h a t , mint a m i t o k o n d r i u m o k n á l , akkor a c i t ok rom b4 u t án 
kapcso lód ik a láncba, t e h á t a ka r r i e r helye kérdésessé válik. 

4 . A modell l egnagyobb h iányossága , hogy n e m ad m a g y a r á z a t o t az 
ak t ív t r a n s z p o r t erős gá t lására uncouplerekkel . Min thogy ezek a légzést nem 
gá to l j ák , csak szé tvá lasz t j ák a t r anszpo r t t ó l , az e lek t ron kar r ie rek ciklikus 
redox á ta lakulása i e g y e d ü 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 p r io r i el lenvetés, hogy ga laktoz idok ak t ív t r anszpo r t j a 
anae rob viszonyok k ö z t is végbemegy, amikor csak glikolitikus energianyerés 
folyik. É p sejteknél a t iomet i lg lükozid akkumulác ió t uncouplerek anaerobiozis-
ban is gá to l t ák . 

Mindezek alapos el lenvetések. Végül is csak az t ek in the tő bizonyosnak, 
hogy az a k t í v t r anszpor t légzéshez k ö t ő d h e t , bár n e m fel tét lenül , és ha mégis, 
akkor ez n e m direkt kapcso la t (min t a K A B A C K model lben) , h a n e m indirekt . 

Milyen a l ternat ív elképzelés lehetséges ezek u t á n ? Az egyet len általános 
lehetőség annak fel tételezése, hogy az akt ív t r anszpor thoz szükséges energia 
közve tve , e lekt rokémiai vagy potenciálgradiensből származik, ame lye t aerob 
k ö r ü l m é n y e k közt az e l e k t r o n t r a n s z p o r t , anaerob körü lmények k ö z t a gliko-
li t ikus A T P hidrolízise hoz létre és t a r t f e n n . A fő kérdés , hogy h o g y a n , továbbá , 
hogy ez az elsődleges gradiens h o g y a n kapcsolódik össze a kü lönböző mole-
kulák c o t r a n s z p o r t j á v a l vagy c o u n t e r t r a n s z p o r t j á v a l ? Az analógia a mito-
kondr iá l i s oxidat ív foszforilációval kézenfekvő , de m i n t h o g y az energiaközve-
t í tés és á t a lak í t á s m ó d j a o t t sem i s m e r t , csupán a kü lönböző , kémia i , konfor-
mációs v a g y kemiozmot ikus h ipotéz isek között v á l o g a t h a t u n k , célszerűbb 
inkább a z t á t t e k i n t e n ü n k , hogy van-e egyál ta lán v a l a m i alap e ké rdés vizsgá-
la tá ra b a k t é r i u m o k m e m b r á n t r a n s z p o r t j á n á l . 

Ál la t i sejteknél a N a , K-ATPáz á l ta l i Na leadás és К felvétel szolgál ta t ja 
az elsődleges ion-gradienst . Ilyen r e n d s z e r azonban b a k t é r i u m o k n á l n e m műkö-
dik. A b a k t é r i u m m e m b r á n te rmésze tesen t a r t a l m a z ATPázt , a m e l y Mg2 + 

vagy C a 2 + dependens, de sem Na v a g y К ionra, sem pedig oubainra nem szen-
zitív. Ez az ATPáz a mi tokondr ium v a g y kloroplaszt membrán ATPázáva l 
analóg, és alihoz mind s t ruk tu rá l i s an , mind f u n k c i ó b a n nagyon hasonló (6). 

H a Na , К t r a n s z p o r t ATPáz n e m is működik b a k t é r i u m o k n á l , néhány 
ese tben le í r tak olyan t ranszpor t r endsze r t , amely N a vagy К dependens. 
A legérdekesebb ezek közü l az az ú j a b b adat , ami szerint a T M G I I néven 
leírt mel ibióz permeáz rendszer t S. typhimurium-nál a Na s t imulá l j a , megfor-
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d í t v a pedig a cukor t r a n s z p o r t j a a N a felvételét fokozza (37). Bá r a Na — cukor 
co t r anspor t ez ese tben valószínű, azonban nem arró l van szó, h o g y a Na gra-
diens lenne a cukor t r anszpor t energiaforrása . É r d e m e s megjegyezni , hogy a 
melibióz t r anszpor t Na függését csak különleges kísér let i kö rü lmények között , 
Na men tes t á p t a l a j o k a t , m ű a n y a g edényzete t h a s z n á l v a lehe te t t demonst rá ln i . 

A b a k t é r i u m o k К a k k u m u l á c i ó j a is á l ta lános jelenség, a z o n b a n semmi-
lyen kísérleti ada t n e m jelzi a K-grad iens szerepét más molekula t ranszpor t -
j á b a n (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 m e c h a n i z m u s s a 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 l égzésnek , 6, ha az A T P hidrol ízisnek a 

k ö v e t k e z m é n y e 

Nagyobb a valószínűsége a p ro ton gradiens szerepének. E r r e jelenleg 
a következő, részben indirekt b izonyí tékok v a n n a k (6, 30, 38, 39): 

1. Sír. faecalis-nkl az a k t í v cukor t r anszpor t uncouplerek ál tal i gát lása 
együ t t j á r a p ro tonok k iá ramlásáva l ; 

2. E. coli l ak tóz t r a n s z p o r t j á n á l igazolt a protonok s töchiometr ikus 
inf luxa , i t t t e h á t p r o t o n — cukor co t r anszpor t m ű k ö d h e t ; 

3. A p ro tonok l eadásában a membrán A T P á z szerepel és része lehet a 
p r o t o n - p u m p á n a k . 

Ezeke t az a d a t o k a t MITCHELL, a kemiozmot ikus hipotézis megalkotója , 
e legendőnek t a l á l t a ahhoz, hogy - a mi tokondr iumok ana lóg iá já ra fel-
té te lezze, hogy a b a k t é r i u m o k a k t í v t r anszpo r t j ához az energia proton gra-
diens révén kapcsolódik (24). A p ro tonoka t aerob körü lmények közöt t a lég-
zési lánc, anaerob kö rü lmények k ö z ö t t a m e m b r á n ATPáz p u m p á l j a ki, a létre-
j övő e lektromos és p H gradiens szolgál ta t ja azt a p ro ton mozga tó erőt , amihez 
s y m p o r t vagy a n t i p o r t ú t j á n más ionok és moleku lák t r a n s z p o r t j a összekap-
csolódik (11., 12. áb ra ) . 

Er re az elképzelésre u g y a n a z vonatkozik , m i n t a kemiozmot ikus hipo-
tézis egészére: jelenlegi i smere te ink még nem elegendőek sem elfogadásához, 
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sem elvetéséhez. A kísér let i e redmények i n t e r p r e t á l h a t ó k annak feltételezésé-
vel, hogy az energia elsődlegesen a m e m b r á n e lek t rokémia i gradienséből szár-
mazik és ennek valószínűségét ú j a b b a n egyre kedvezőbben ítélik meg, jó l lehet 
a döntő b izonyí tékok — éppúgy min t a m i t o k o n d r i u m o k n á l — még hiányoz-
nak (6, 34). 

L é g z é s i l á n c 

Proton f ransr loká l i AíPá, 

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

Proton-anion symport 

Elektrogén kation felvétel 

Natr ium-proton 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. T ranszpor t és me tabo l i zmus kapcsolódása pro tonok és N a + c irkulációjával . P r o t o n 
cirkuláció MITCHELL (24) szer int , a modell HAROLD (6) u t án 

10. összefoglalás 

A b a k t é r i u m o k szénh idrá t t r a n s z p o r t j a többféle mechanizmussal t ö r t é n -
het . Az egyik ilyen mechan izmus a g roup t rans loca t ion , amelynél a cukor 
vektoriál is foszfor i lációját a PEP- fosz fo t ransz fe ráz rendszer végzi. Ez a fo lya-
m a t egyú t t a l a cukormetabo l i zmus első lépése is. E g y e s f a jokban , m i n t a 
Staph, aureus-ban valószínűleg minden cukor t r a n s z p o r t j a így tö r tén ik , más 
f a j o k b a n , min t pl. E. coli, S. typhimurium, egyes cukrok felvétele group t r ans -
location-nal tö r t én ik , másoké akt ív t r anszpo r t t a l . A Str. faecalis-nál v i szont 
minden cukor t r a n s z p o r t j a ak t ív , a glükóz kivételével, amelye t a foszfot ransz-
feráz rendszer t r anszpor t á l . A Ps. aeruginosa-nál pedig csak facili tált d i f fúz ió 
ismert . 

A cukrok ak t ív t r a n s z p o r t j á n a k energia kapcso l a t á t ma még h o m á l y 
fedi. A PEP- fosz fo t r ansz fe r áz rendszer energ iaközvet í tő szerepe, v a l a m i n t az 
ATP közvet len részvétele k i zá rha tó . A m e m b r á n vez iku lumok akt ív t r anszpo r t -
j á n a k erős s t imulá lása légzési szubsz t rá tok és elektron donorok által, t o v á b b á 
az uncouplerek erős t r anszpor tgá t ló h a t á s a , még anaerob körü lmények k ö z ö t t 
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is, va l amin t t ö b b más ada t a r r a u ta l , hogy a m e m b r á n b a n felépülő elektro-
kémia i gradiens lehet az ak t ív t r a n s z p o r t ene rg iakapcso la t ának alapja . Azon-
b a n e kapcsola t megvalósulási f o r m á j a (nagy energ iá jú in te rmedie r , m e m b r á n -
p ro t e in konformác iós vál tozása , ion- vagy pro tongradienshez kapcsol t másod-
lagos t r anszpor t ? ) még nem i s m e r t . 

A t r a n s z p o r t molekuláris bázisáról egyre t ö b b adat gyűlik össze. A t ransz-
p o r t f o l y a m a t első lépésében, a szubsz t rá t megkötésében, a m á r nagy s z á m b a n 
izolál t kötő p r o t e i n e k vehe tnek rész t . A f o l y a m a t további lépései, a szubsz t rá t 
t r ansz lokác ió ja és leadása a m e m b r á n másik oldalán, m a g á b a n a m e m b r á n b a n 
lokal izál t p ro t e inek konformációs vá l tozása iva l függhet össze. I lyen prote inek-
n e k t e k i n t h e t ő k a foszfot ranszferáz rendszer Enz im I I k o m p l e x komponense i 
és a bé t a -ga l ak toz id akt ív t r a n s z p o r t M-pro te in je . 

A b a k t é r i u m o k m e m b r á n t r anszpor t f o lyama ta inak t o v á b b i felderítésé-
b e n egyes speciális vizsgálati módszerek és különösen a gene t ika a lkalmazása 
d ö n t ő szerepet j á t s zha t . U g y a n a k k o r más m e m b r á n - f o l y a m a t o k k a l , főleg a 
m i t o k o n d r i u m o k k a l vont analógia je lentősen hozzá já ru lha t a bak té r ium t ransz -
p o r t ér te lmezéséhez is. 
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