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A tananyag feladata, hogy megismertesse az olvasot az — élettelen fizikai rendszerekhez
képest sokkal dsszetettebb — biologiai rendszerekben (€16 szervezetekben) érvényesiild (pl.
azok felépitését, mikodését, fejlodését meghatarozo) alapvet6 fizikai torvényszeriiségekkel
¢s példakkal illusztralja az ilyen bioldgiai rendszerek fizikai modellezését.

A hivatkozott irodalmak két problémat vetnek fel: 1) egyesek 0j kiadasai nem léteznek;
2) az 0j irodalmak nagy terjedelmiiek, szélesebb ismeretanyaggal, mint ami a (nem orvosi /
biologiai iranyultsagu) célkdzonség — foként mérndk és fizikus hallgatok — szamara sziik-
séges. A szerzd célja sziikebb: a fizikai elvekhez tobb biologiai hattér informécio tarsitasa
ugy, hogy a fizikai alapokat ismertnek tételezi fel. Az anyag egységes szerkezetben kiegé-
szlil szamunkra fontos témakorokkel is (pl. fotoszintézis, kollektiv mozgasok).

A tananyag fejezetei a fobb témakkal: a biofizika bioldgia alapjai (élet, sejt, leird gene-
tika); anyagszerkezet és funkcid (kotéstipusok, viz, bioldgiai makromolekulak, molekularis
genetika); kolcsonhatds sugarzassal (fényelnyelés makromolekuldkban, fény és rontgensu-
garzas biologiai hatdsai, sugarbiologia); bioenergetika (szervezet hdhaztartasa, irreverzibi-
lis termodinamika, sejtszintli energiadtalakitds és fotoszintézis); anyagcsere €s transzport
(aramlési jelenségek, drift, diffazidé és ozmozis); biologiai membranok (iontranszport,
elektromos jelenségek, ingeriileti folyamatok, fesziiltség-clamp méréstechnika, idegi in-
formaciotovabbitas); érzékszervek biofizikéja (latas, hallas); kollektiv jelenségek (,,kozle-
kedésszerii” mozgasok, ASEP modellek, molekularis motorok alapmechanizmusai).

Kulesszavak: sejtciklus, genetikai kod, biologiai makromolekuldk, foto-gerjesztett mole-
kuldk, irreverzibilis termodinamika, fotoszintézis, bioldgiai membranok, ioncsatornak,
ingeriileti folyamatok, fesziiltség-clamp, receptorok, ,,kozlekedésszerli” mozgasok, ASEP
modellek, molekularis motorok.
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1. BEVEZETES

Az elektronikus jegyzet feladata, hogy megismertesse az olvasot az — €lettelen fizikai rend-
szerekhez képest sokkal Osszetettebb és valtozatosabb — bioldgiai rendszerekben (€16 szer-
vezetekben) érvényesiild (pl. azok felépitését, miukodését, fejlodését meghatarozo) leg-
alapvetdbb fizikai torvényszertiségekkel, illetve példakkal illusztralja az ilyen bioldgiai
rendszerek fizikai modellezését és vizsgalati modszereit.

A biofizika targykort a hazai irodalom leginkabb az orvosi biofizika irdnyabol dolgoz-
za fel. Azonban ennek terjedelme tilzdéan meghaladja jelen tananyag kereteit: boségesen
targyalja egyrészt a fizikai alapokat, masrészt a biofizikai ismereteket kivano korszert al-
kalmazasokat. A hivatkozott irodalmak alapvetden kétféle problémat vetnek fel: 1) bizo-
nyos irodalmak 0j kiaddsai nem léteznek; 2) az 0j irodalmak nagy terjedelmiiek, sokkal
sz¢lesebb ismeretanyaggal, mint szamunkra sziikséges — jellemzdéen nem fizikus vagy
mérndk, hanem bioldgus vagy orvostanhallgatok szamara. A szerzd célja forditott és dekla-
raltan szlikebb: a fizikai elvekhez tobb biologiai hattér informacio biztositasa (és tarsitasa)
— foként mérnok és fizikus hallgatok szamara. Ez a megkozelités egyben a fizikai alapokat
ismertnek tételezi fel. Az anyag kiegésziil bizonyos — szamunkra fontos — témakordokkel
(pl. fotoszintézis, kollektiv mozgésok): cél ezeknek is az egységes szerkezetbe rendezése.

Végiil fontos megjegyezni, hogy az elektronikus jegyzet stilusaban is sziikebb, mint
egy nyomtatott konyv: bar a tananyag igen sok ismeretet tartalmaz, azok magyarazata a
legtobb helyen tomor, helyenként felsorolas- vagy definicioszerli. Ehhez hasonléan az ab-
rak, egyenletek, levezetések is csak a megértéshez legsziikségesebb informaciokat tartal-
mazzak.

Baroécsi, BME tankonyvtar.ttk.bme.hu
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2. A BIOFIZIKA BIOLOGIAI ALAPJAI

A biofizika targya: a fizikai tudoméanyok eszkozeinek, megkozelitéseinek, ismereteinek
alkalmazésa az élettudomanyok problémaira. A bioldgia — a bakteridlis / novényi / allati
szerkezet €és funkcid tanulmanyozasa — molekuléris tudomannyéa valt, ezért a biofizika ki-
hivésa: interdiszciplindris problémak megoldasa fizikai/mérndki, kémiai, pszichologiai,
matematikai/informatikai eszkozokkel.

Szamos biofizikai targyt kutatds modellszervezetei a baktériumok.

2.1. Az élet

Az ,.€let”: absztrakt definicid ,,€16” és ,.¢élettelen” megkiilonboztetésével. Az ,,¢16” jellem-
z01: szaporodas (reprodukcio), novekedeés, anyagcsere (metabolizmus), mozgas (kiilonb6zd
szintjei), vdlaszreakcio (a kiilvilag ingereire).

2.1.1. Szaporodas

Az €16 szervezet onreprodukcidja elengedhetetlen annak fennmaradasahoz. A biogenezis
(minden ¢€l6lény egyetlen €16 szervezettdl ered) elfogadott tétel dsszhangban azzal, hogy
€16 szervezetet mesterségesen még nem allitottak eld.

o Szexualis reprodukcid (ivaros szaporodas, 2.1.1a. dbra) — ivarsejtek (gamétak)
egyesiilése: petesejt (ovum) megtermékenyiilése him ivarsejttel (spermatozoa),
melynek eredménye a csirasejt (zigota).

o Aszexualis reprodukcid (ivartalan szaporodds) — nem igényli a gamétak termelé-

crcr

¢letformakban kétféle megjelenése van:

= osztodas — a kifejlett sejt két utddsejtre oszlik (2.1.1b. abra);

= sarjadzas (budding) — az 0j egyed egy, a sziil6 szervezetérdl levald kindvésbol
szarmazik (pl. csalanozok, élesztégombak, 2.1.1c. abra).

2.1.1. abra: Ivaros (a) és ivartalan (b, c) szaporodas

2.1.2. Novekedés

Barmilyen moédon jott 1étre, az utdéd novekszik és kifejlett egyeddé fejlodik a sziileihez
hasonlo alakisaggal és funkciokkal.

tankonyvtar.ttk.bme.hu Bardcsi, BME


http://www.mahalo.com/sexual-reproduction/
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e Klettelen novekedés (akkrécic): struktiran kiviili kész anyag épiil be a novekvd
struktaraba (pl. kristaly novekedése, 2.1.2a. abra).

o Biologiai novekedés (szintézis): a rendszeren beliil komplex anyagok képzddése
egyszeriibbekbdl (2.1.2b. dbra). Minden egyes €16 rendszer a fajara jellemzd egyedi
anyagokat szintetizalja (ez szigoru értelemben nem igaz minden anyagfajtara, hisz
pl. a szénhidratok, vagy lipidek esetében alig beszélhetiink fajspecifikussagrol). A
faj szerkezetileg és élettanilag (fizioldgiailag) hasonld egyedek csoportja, melyek —
kizarolag — egymast kozt szaporodva képesek termékeny utddokat 1étrehozni.

2.1.2. dbra: Elettelen (a) és biolégiai (b) névekedés

2.1.3. Anyagcsere

Energiacserék ¢és kémiai reakciok Osszessége az €16 szervezeten beliil, melyek annak néve-
kedését, fenntartasat, kijavitasat szolgaljak. Az allando energia befektetés az ¢€l6lények
alapvetd jellegzetessége. A metabolizmus folyamata kétféle lehet:
e Anabolikus: az €16 szervezet szdmara sziikséges szerves vegyiiletek energiaigényes
szintézise egyszerlibb kiindulasi (szerves) anyagokbol.
e Katabolikus: szerves vegyiiletek oxidativ lebontdsa mas (biokémiai) folyamatok
energiaigényének biztositasa céljabol.

Taplalkozasuk szerint az ¢él61ények csoportositasa:

o Novények — autotrof (6nallo taplalkozasu) szervezetek: képesek sajat szerves ve-
gyiileteiket kornyezetiik (talaj, viz, levegd) szervetlen anyagaibdl eldallitani. Létez-
nek heterotrof — parazita — ndvények is, és példaul minden csirandvény heterotrof a
fotoszintézis beindulasaig.

e Allatok — heterotrof szervezetek: taplalkozasuk nagy része — kozvetleniil vagy koz-
vetve — novényeken alapszik.

2.1.4. Mozgas

Az ¢l6lények fontos tulajdonsaga a helyzet- €és a helyvaltoztatas: a helyzetvaltoztatas célja
lehet pl. a kornyezetiik mozgatasa. Legtobb allat esetén nyilvanvalo: futas, repiilés, csu-
szés, uszas, stb., 6sszehuzodo/elernyedd izomzat segitségével. Sok allat azonban helyhez
kotott (pl. szivacsok, korallok).

A novények szintén mozoghatnak: pl. levelek/viragok periodikus kinyildsa/becsuko-
déasa. Az emlitetten kiviil ismertek a novekedési mozgasok (tropizmusok) is, pl. a ndvények
fényforras felé iranyuld novekedése. Sejtszinten sejtmozgas (2.1.3. dbra), vagy pl. levelek-
ben a protoplazma dramld mozgésa a ciklozis.

Baroécsi, BME tankonyvtar.ttk.bme.hu


http://www.microscopyu.com/moviegallery/chemicalcrystals/aminocaproicacid/
http://www.youtube.com/watch?v=sQVXQ53Hd2A
http://www.microscopyu.com/moviegallery/livecellimaging/3t3/index.html
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2.1.3. dbra: Allati sejt helyvdltoztatdsa (a piros drnyékkép a sejt véghelyzetét jeloli)

2.1.5. Valaszreakcio

Novények/allatok karakterisztikus valasza kozvetlen és tavolabbi kornyezetiikre. Nem
passziv (fizikai) folyamat (v0. pl. elejtett ké valasza gravitacios térre). Hairomféle jellegben
nyilvanul meg:
e Ingerelhetéség — ingerre (stimulusra) adott valaszreakcio képessége.
= Egyszerlibb allatok valasza probalkozas és hibakorrekcié eredménye.
= A magasabbrendli formak Osszetett szerveik segitségével gyorsan reagalnak.

''''''

iranyl ndvekedés) vagy pozitiv (pl. novekedés fény irdnyaba).

e Adaptacio — genotipusos (genetikai eredetii) valaszreakcio: a valtozo kornyezet
igényeihez torténd alkalmazkodas képessége (pl. adott faj egyede a neki legmegfe-
lelobb életteret keresi meg, vagy valtoztatja magat az aktualis kdrnyezetéhez).
Forméi:

»  Révidtavu folyamat az ingerelhetdség fiiggvényében.

» Hosszutavu folyamat mutdcio (megvéltozas) és kivalasztodas révén. A fajok
foldrajzi eloszlasa az alkalmazkodas fajon beliili korlatainak eredménye, melyet
szdmos tényezd befolyasol (hdmérséklet, viz, taplalék, ragadozok, vetélytarsak,
stb.).

e Akklimacié / akklimatizaciéo — fenotipusos valaszreakcid, ami a kornyezeti valto-
zasokra mint ingerre adott anyagcsere folyamatokban bekovetkezd valaszreakcio-
kat foglalja magéba.

2.2. Biologiai elméletek

Tétel: Az élettel kapcsolatos jelenségek ugyanazon torvényszertiségeken alapulnak, ame-
lyek a fizikai és a kémiai jelenségeket vezénylik.

2.2.1. Sejtelmélet

Minden ¢l6 szervezet sejtekbdl és sejttermékekbdl épiil fel (Schleiden és Schwann, 1839).
Feltevések: 1j sejtek 1étezo sejtek osztodasaval képzodnek; a sejt alkotdi és anyagesere-
folyamatai alapvetd hasonlésagokat mutatnak; a szervezet egészének aktivitasa az 6t alkoto
sejtek aktivitasainak és kdlcsonhatasainak 0sszege.

tankonyvtar.ttk.bme.hu Bardcsi, BME
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2.2.2. Szerves fejlodés (evolucio) elmélete

Minden ¢l61ény elézdleg 1étezd egyszerlibb szervezet fokozatos, az egymast kovetd gene-
racidkban felhalmoz6dé modosulasaval alakult ki (Darwin, 1859). Az evolucié eszkoze a
természetes kivalasztodas, alapeleme: ,kiizdelem a 1étért”.

Az evolucié eredményezhet egyszerlibb szervezetet is, pl. a parazitak esetében, mikor
is elvesznek a feleslegessé valo funkciok, szervek.

2.2.3. A biogenetika térvénye

Az embrioldégusok megfigyelései alapjan az embrionalis fejlodés soran a szervezetek mint-
egy ismétlik az evolucios Oseik egyes allapotait (pl. az emberi embri6 fejléddése soran ha-
lak, hiillék, stb. embridira emlékeztetd jegyeket visel).

2.2.4. , Egy gén — egy enzim — egy funkcio”

Beadle ¢és Tatum elmélete szerint minden gén egy enzim szerkezetét hatarozza meg, igy
egy adott biokémiai 1épést kodol. Ez a megallapitas pontositasra szorul, hiszen vannak tobb
alegységbdl all6 enzimek, nem minden fehérje enzim (pl. szerkezeti fehérjék), és a genom
(a gének Osszessége) a sejtben talalhatd sokféle RNS molekula (tRNS, rRNS, snRNS) gén-
jeit is tartalmazza. (— 3.6.4)

2.3. A sejt

A sejt az ¢l6lények legkisebb 6nallo, €letképes szerkezeti és miikodési egysége. Minden
mai ¢l6lény sejtes felépitésii (kivételt képeznek a virusok, de bizonyos élettevékenységeik-
hez €16 sejtbe kell keriilnilik). Minden élettani és fizikokémiai (és informécios) atalakulas a
sejt molekularis szintjén zajlik le.

2.3.1. Sejtszervezodés

A sejtszervezddés jellemzése a morfologia (szerkezet és alakisdg), valamint a fizioldogia
(€lettani funkcid) alapjan torténik. A sejtszervezddés szintjei:
e Molekulak — makromolekulak — (sejt)organellumok — sejt — szovet — szerv —
szervezet.

2.3.2. Sejtek felépitése

A ma ¢l0 szervezetekben a sejtek két f6 tipusa:

o Prokaridta: a baktériumok (beleértve a kék algédkat is) sejtjei egyszeriibbek, sejt-
maggal nem rendelkeznek, a genetikai informacié (DNS) kdzvetleniil a citoplaz-
maban taladlhato. Kozvetlen sejtosztodassal szaporodnak, nincs szoveti differencia-
16dés. Alacsonyabb szintli szervezddés, mégis az é€letteriikben/kozegiikben jol be-
valt, azaz a fejlédés nem kiiszobolte ki.

o Eukaridta: a legtobb egy- és minden tobbsejtii a magasabb fejlddési szintili, bonyo-
lultabb sejtmagos sejtekbdl épiil fel.

Baroécsi, BME tankonyvtar.ttk.bme.hu
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2.3.3. Az allati sejt felépitése

sejtmagporus

. . ) sejtmaghértya
SCIMMASE Y Lromiatin Golgi-késziilék  lizoszoma
magvacska
sejtkdzpont:
centriolumok
sejthartya
(plazmamembran) citoplazma

mitokondrium
peroxiszoma
sejtvaz
riboszomak

szekrécios
vezikulum

sima felszinii endoplazmatikus
retikulum (ER) durva felszinli ER

2.3.1. abra: Az (allati) sejt felépitése

Az (allati) sejt (2.3.1. abra) harom alapvet6 részbdl all:

e Sejthartya (plazmamembran, sejtmembran): sejttartalmat koriilvevd féligatereszto,
~10 nm vastag foszfolipid-kettosréteg, mely fehérjéket tartalmaz. A fehérjék vagy
integrans modon, a kettdsrétegbe beagyazodva, vagy periféridlisan, lazan kapcso-
lodva vesznek részt a bioldgiai membranok kialakitasaban.

e Sejtmag (nukleusz): kettés membrannal koriilvett, karioplazmdaval toltott gombsze-
rii organellum (sejtszervecske), melyben a kromoszoma DNS (dezoxiribonuklein-
sav) tarolodik és masolédik. (— 3.6.4) A sejtmagban egy vagy tobb (fajra jellemz6
szam) un. magvacska (nukleolusz) talalhatd, melyek szerepe a riboszomalis RNS
(ribonukleinsav) szintézise €s sziikség szerinti modositasa a riboszomdk eldallitasa-
hoz. A nukleinsavakban gazdag (50%) riboszoma feladata a (hirvivé-) mRNS ko-
dolta fehérjék szintetizdlasa. Amikor a sejt nem osztddik, a sejtmag a kromatin ne-
vl szalszerli anyag halozatat tartalmazza, mely legfobb 6sszetevdje a DNS. Oszto-
daskor a kromatin vastag, rovid testekké formalodik (hosszuk mentén a mozgatasu-
kat/illesztésiiket szolgalod befiizodéssel), melyeket ekkor kromoszomdaknak neve-
ziink. Ezek hordozzék a sejt géneknek nevezett 6rokitd informacioit.

e Protoplazma: a sejthartydt és sejtmagon kiviili sejtteret Kkitolté szamos
organellumot, valamint a citoszkeletont (sejtvazat) tartalmazo anyag. FObb alkotoi:

» Citoplazma: a protoplazma folyékony, 90...95%-nyi vizet tartalmazé alapallo-
manya.

tankonyvtar.ttk.bme.hu Bardcsi, BME


http://www.microscopyu.com/galleries/fluorescence/cells.html
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Citoszkeleton: a sejtmag ¢€s sejtmembran belso feliilete kozotti, erdsen struktu-
ralt fonalas fehérjevdz. Tobb elkiiloniilé fonalrendszer alkotja: mikrofila-
mentum-halézat (épitéeleme a ~& 6 nm atmérdji aktin — szerepe a sejtmozgas-
ban, sejthartya stabilizalasaban van); mikrotubulusok (alkotdja a ~& 22 nm
tubulin — szerepe a sejten beliili térbeli elrendezddés, valamint az organellumok
mozgasahoz iranyitopalya kialakitasa) és kozbensd (szerkezeti) filamentumok.
Az éallati és a novényi sejtekben egyardnt megtalalhatéak a miozin filamen-
tumok: az aktin és a miozin komplex a funkcionalis egysége a citoplazma adram-
lasaért és az organellumok mozgatasaért felelds sejtvaz komponensnek.
Endoplazmatikus retikulum (ER, ,,protoplazman beliili halozat™): szalagforma-
ju, membranos tubulusok szovevénye, melyek a sejtmagot hatdrolé6 membrantol
indulva 0Osszekottetésben allnak egymassal ¢és kozvetett modon (az un.
endomembran rendszer révén) a plazmamembrannal is. A durvafelszinii ER fe-
lilletén (riboszoma-) ¥RNS alapu riboszomak talalhatdéak a fehérjeszintézishez.
A simafelszinii ER szerepe a kémiai reakciok helyszinét adé membranfeliilet
(igy az anyagcsere hatasfok) novelése, méreganyagok lebontasa, valamint fe-
hérjék és sejt-folyadékok transzportja a sejtmembranhoz — pl. azok sejten kiviili
kivalasztasahoz (szekrécio).

Mitokondrium: ovalis, kettdsmembran fall respirdacios organellum a sejt ener-
gia-sziikségleteit biztosité ATP (adenozin-trifoszfat) szintetizalasara — ,,akku-
mulator” funkcio. (— 5.5.1)

Golgi-késziilék: vékony lapos, dinamikusan atalakuld zsakszerti, membranos
testek halmaza. Funkcioi: valadék (szekrétum) kondenzalasa / membranba
csomagolasa, szekrécid, makromolekula szintézis, membranképzés, sejtfolya-
matok szabélyozasa, informacidatvitel.

Centriolum: a sejtmaghoz kozeli, a sejt mozgasjelenségeit / osztodasat iranyito
sejtkozpontban 1évé két hengeres testecske, melyek a mitdzis soran osztddasi
kdzpontokként funkcionalnak.

Lizoszomadk: lipoprotein membran hatédrolta belsé allomanybdl épiilnek fel.
Feladatuk a sejt sajat és bekebelezett anyagainak lebontdsa (emésztése) / atala-
kitasa és a keletkez6 salakanyagok eltavolitasa.

Baroécsi, BME tankonyvtar.ttk.bme.hu


http://www.microscopyu.com/moviegallery/c1si/u2er/index.html
http://microbewiki.kenyon.edu/index.php/Mitochondria
http://www.microscopyu.com/moviegallery/c1si/folugolgimito/index.html
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2.34. Novényi sejtek felépitése

godorkék sejtvaz  Golgi-késziilék
sejthartya szekrécios
sejtfal (Golgi-)

vezikulumok
z6ld szintest

vakudlum
sejtnedv

zarvany

mitokondrium
peroxiszéma

citoplazma riboszémak
sejtmag

kis burkos vezikulumok

2.3.2. abra: A novényi sejt felépitése

Magasabbrendi allatokban a sejtek, szovetek és szervek tartdsara csontvaz, vagy kiilsd vaz
(rovarok) szolgal. Alacsonyabbrendiieckben magat a sejtet boritja gyakran kemény anyag
(pl. Si0,), vagy peptid és szénhidrat alapu sejtfal.

Novényeknél (2.3.2. dbra) a sejtfal celluloz, melyet a sejtmembranban taldlhaté enzim-

rozetta-komplex szintetizal. Hidrofob anyagok (lignin, szuberin) berakodéasaval a masodla-
gos sejtfal vizre és vegyliletekre atjarhatatlanna valik, de a godorke-paroknal vékony Osz-
szekotd csovecskék (plazmodezmak) biztositjak a sejtek kozotti kémiai kommunikaciot.
Meéretiik funkciotol fiiggéen mérete a mikro- és milliméteres tartoméanyba esik. Alakjuk
gomb (szabadon all6 sejtek, pl. virdgpor, spora), vagy szdgletes (szorosan allé6 ndvényi
sejtek egymasra nyomadst gyakorolnak). Egyéb sajatossagaik:

e Plasztisz: ovalis, kettds membrannal hatarolt, gyakran pigment-tartalmt organellum
(kromoplasztisz). Legalapvetdbb pigment a fotoszintézishez nélkiilozhetetlen kloro-
fill molekulat tartalmaz6 kloroplasztisz (z6ld szintest).

o Vakuolum: sejten beliili, membrannal koriilvett, tapanyagdus sejtnedvvel telt lireg a
vizhaztartds szabdlyozasara ¢és vizben oldhatd anyagok raktdrozasara.
(Alacsonyabbrendii allatoknal ezzel analdg sejtszervecske eléfordulhat.)

e Centriélumok nincsenek (néhany algafajtol eltekintve): ndvényeknél a sejtosztddas
¢s a megnyuldsos novekedés térben és idOben elkiiloniilve torténik. A sejtosztodas
az o0sztodo szovetekben (merisztémakban), a megnyulas a megnyulasi zonakban.

e Zarvanyok: raktarozott anyagok, végtermékek (pl. kristalyok).
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24. A sejtciklus

A sejtciklus (2.4.1. dbra) az eukaridta sejtben két osztodas kozotti periddus, mely
interfazisbol, mit6zisbol és a sejt kettévalasabol all, fazisai:

e Gy: a sejtek valtozatlan allapotban véarakoznak a sejtciklusba vezeto jelre (egyes sej-
tek, pl. neuronok, sohasem osztédnak, miutan Gy fazisba keriiltek).

e Gy:,gap” — az els6 novekedési szakasz. (Bar jelenleg szinte mindenhol a ,,G” rovi-
dités értelmezése ,,gap”, a 90-es években még ,,growth” volt, ami okkal talalobb,
hisz e fazisokban valoban névekszik a sejt.)

e S:szintézis —a DNS replikéacio fazisa.

e Gy ,,gap” —amasodik novekedési szakasz, a sejt felkészitése az osztodasra.

M: mitdzis és citokinézis, a sejt kettévalasa két utodsejtre.

2.4.1. dbra: A sejtciklus fiazisai (cy-X T+ az adott fizisra jellemzé ciklin mennyiségének maximuma)
és ellendrzési pontjai (e)

24.1. Ellendrzési pontok

Az ellendrzési pontok legfobb szerepe, hogy a hibas sejtek ciklusa gatlas ala kertilhet, ez-
zel biztositva a genetikailag azonos sejteket. Az ellendrzési pontok bioldgiailag olyan fon-
tosak, hogy az ellendrzd gének ¢€s termékeik (a szabalyozok) felfedezéséért Hartwell, Hunt
¢s Nurse 2001-ben orvosi Nobel-dijat kapott. A harom ellendrzési pont:

e Gy/S ,start” pont a DNS sériilés érzékelésére;

e (G,/M pont a sikeres DNS replikécio ellendrzésére;

e M [M/A] pont a sikeres kromatid szétvalast ellendrzi.

A mit6zisbol kilépett sejt csak akkor 1ép be a G| fazisba, ha ezt a sejten kiviili szaba-
lyoz6 molekuldk altal kdzvetitett un. mitogen jel (allati/emberi sejteknél adott sejttipusra
specifikus novekedési faktor jelenléte) kivaltja. Novekedési faktor hidnyéaban a sejt a nyu-
galmi Gy fazisba keriil: kilép a ciklusbol.

A ndvekedési faktorok a plazmamembran specifikus fehérjemolekuldin (a receptorai-
kon) kotédnek meg. A receptorok viszik at a mitogén jelet a sejt belsejébe, ahonnan jel-
kozvetitd molekuldkkal jut a sejtmagba. A mitogén jel a sejtmagban a G, fazisra jellemzd
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géneket aktival: megkezdddik a sejtciklust az S-fazis felé vivo és egyben a citoplazma no-
vekedését serkentd fehérjék szintézise. Az ily mddon kifejezddd fehérjék kozott jelen van
valamely ujabb novekedési faktor receptora is, mely rovidesen megjelenik a sejtfelszinen,
¢s ha a sejt kdrnyezetébdl hozzajut specifikus novekedési faktoraihoz, akkor az elébbiek-
hez hasonlé mddon tovabblépteti a sejtet a G; fazisba.

A sejt végiil a G1/S ponton elkdtelezetté valik a DNS-szintézis megkezdésére: elkezdo-
dik az S-fazist végrehajtdo molekuldk (pl. DNS-polimerdz) szintézise. Ezt a pontot megeld-
zden a novekedési faktorok megvonasa a G; fazis ledllasat eredményezi, utdna viszont a
novekedési faktor restrikcié mar hatastalan: a sejt mindenképpen S-fazisba 1ép.

2.4.2. Szabalyozok

A sejtciklus szabdlyozoi az evolicid soran alig valtoztak. A sejtciklus szabalyozasat a
ciklin-fiiggd kinazok (Cdk) iranyitjak, aktivitasuk a sejtciklus alatt periodikusan valtozik.
Aktivatoraik a ciklin fehérjék. Aktivalt, bekapcsolt allapotban foszforilacid révén transz-
kripcios faktorokat aktivalhatnak, avagy szupresszorokat inaktivalhatnak. Emlés és human
sejtekben 4 kiilonb6zd ciklin-Cdk komplex miikodik sorba kapcsolva:

e (Ciklin D — G|—Cdk: a G, fazisban a ciklus tovabblépéséhez sziikséges szabalyo-
zomolekulak aktivitdsat szabalyozzak. Megjelenik a ciklin E (mikdzben a ciklin D
lebomlik).

e Ciklin E - G1/S-Cdk —»

e Ciklin A » S-Cdk —»

e (Ciklin B > M—Cdk: a mitézist beindité és fenntarté komplex.

A ciklus eldreléptetése nem mindig zavartalan, ilyenkor az automatizmus gétlé hataso-
kon keresztiil szabalyozodik. A gatloknak igen sok fajtija van, egyik csoportjuk a Cdk
inhibitorok (pl. p21), ezek mennyiségét szabalyozza pl. a pS3 mint transzkripciés faktor.
Ha pl. a p53 fehérje a DNS sériiléseit (szakadas, szabad vég) jelzi (a G, és G, fazisokban),
a gatlas a sejtciklus felfliggesztését okozza (legyen 1d6 a javitasra); jelentdsen sériilt DNS
esetén sejthalalt indukal.

2.5. Szamtarté sejtosztodas (mitozis)

A mitozis (2.5.1. dbra) események rendezett és preciz sorozata, amelyben az ,,anyasejt” két
részre osztodik és atadja mindkét ,,utddsejtnek’ dsszes olyan jellegzetességét, amely az €let
folyamatanak folytatdsahoz sziikséges. Az egyik legalapvetdbb bioldgiai folyamat az élet
fenntartasahoz. Végeredményben mindkét sejt feljes (diploid) kromoszomakészlettel fog
rendelkezni.
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anyai

, apai
kromoszoma p

kromoszoma
{ DNS
-] EEE——
8 duplikacio

homolog I
kromoszémapar

2.5.1. abra: A mitozis folyamata. Homolog kromoszoma: a kromoszomapar apai, ill. anyai eredetii
tagjai — kiilséleg azonosak, genetikai tartalmuk azonban kiilonbozo.

2.5.1. A mitozist befolydsolo tényezok

A sejtosztodas bekovetkeztének, ill. kivaltd tényezdinek tanulmanyozasa a bioldgia egyik
legdsszetettebb kérdése. Néhany, a szdmos kivaltod és befolyasolo tényezd koziil:
e Sejtndvekedés, mely soran a feliilet/térfogat arany csokken, igy a membranfeliilet
nem elegendo a sziikséges taplalék- és oxigénbevitelhez (stimulust valt ki).

o Mitozis gyakorisaga ~ {f(T), ha T'< Top; 1/AT), ha T> Topi}.
e Mechanikai ingerek serkentik a névekedést.

e Hormonok hatasa.

e Egyéb kornyezeti tényezok.

2.5.2. A mitozis fazisai

A mitézisnak 5 jellegzetes stddiuma van (2.5.2-3. dbra):

e Interfazisban a sejt nem osztodik, azonban a normal életfunkcidk mellett a sejt
duplikéalja genetikai allomanyat (DNS, — 3.6.4) a kromatinban. A karioplazma
anyagaibol a DNS 6nduplikaléasra képes.

o Profazis: a sejtosztddas 1. fazisa, mely parhuzamos folyamatok sorozata. A kromo-
szomak megjelennek két testvérkromatidaval. A sejtmag membranja lebomlik, a
nukleolusz eltiinik. A centriélum megkett6zddik, a két centridlum a mag atellenes
oldalaira vandorol, koriilottik megjelenik a centroszoma tartomany. Innen sugar-
iranyt nyaldbok indulnak ¢és kialakul a centroszémak kozotti, mikrotubulusok (or-
soszalak) formalta (ellentétes ponttdltések elektromos terét idézo) orso. A fazis vé-
gén az orsoszalak mentén a kromoszoémak rendezetleniil szétszorddnak.
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1 par kromatida
= kromoszoma

L¥ centroszoma
orso

2.5.2. abra: Az interfazis (I) és a mitozis profazisa (P)

Metafazis: a kromoszomak a centridolumok (mint pdlusok) kézott az orsoszalak ko-
zepe tajan planaris alakzatba (egyenlitoi sikba) rendezddnek. A korai metafdzisban
a kromoszomak egyenletesen oszlanak el: ilyenkor lathatok és tanulmanyozhatok a
legjobban. Késobb a centromérak (beflizédések) szétvalnak, mig végiil két azonos
kromoszdma csatlakozik az orsdszalakhoz.

Anafazis: a kromoszomaparok tagjainak ellentétes polusok felé haladasa — a befii-
z0déstiknél ,,fogva”. A fazis végén minkét polus azonos kromoszoma-készletet
halmozott fel — az anyasejtével azonos genetikai informacioval.

Telofazis: a kromoszoémak koriil sejtmag-membran alakul és befiiz6déseiknél meg-
jelennek a magvacskak. A két utddsejt kozott kialakuld Gn. sejtlemez az egyenlitdi
sikba rendez6d6 — a Golgi apparatusrdl szarmazé — nagyméretli vezikulumok 0sz-
szeolvadasaval jon létre, és alakitja ki az utodsejtek egymassal hataros uj membran-
jait (azaz nem az eredeti sejtmembran befiiz6dése hozza Oket létre, hisz a sejt-
membran Onmagaban ekkora megnyulasra nem képes). A Golgirdl szarmazd
vezikulumok belsejében az utddsejteket dsszetapasztd anyagok taldlhatok. Amint a
membranok mindkét oldalon beflizédnek, és a két sejt kiillonvalik, lezarul az oszto-
das folyamata. Ekkor mindkét utddsejt teljes a sziikséges genetikai anyagokkal, va-
lamint a protoplazma allomany egy részével.

centroméra

2.5.3. abra: A mitozis meta- (M), ana- (4) és telofazisa (T), valamint az interfazis (1) az osztodas

befejezédésekor
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2.6. Szamfelezo sejtosztodas (meiozis)

A meidzis (2.6.1. abra) sordn kétszeres kromoszomakészletli (diploid) kiindulasi sejtekbdl
egyszeres készletli (haploid) utodsejtek keletkeznek, amelyeknek az ivaros szaporodasban
van szerepiik. Két 6 osztddasi szakasza:

e Az elsé szakaszban a homolog kromoszoémak egyes kromatidai kozott allél-
kicserélodés torténhet, a megvaltozott dsszetételi homoldg kromoszémaparok vé-
letlenszertien valnak szét.

e A masodik szakasz a mit6zishoz hasonld: a kromoszémak kromatidai elkiiloniilnek
¢és 4 haploid utodsejt keletkezik.

diploid haploid
sziil6 sejtek gamétak

anyai
kromoszoéma apai

kromoszéma
e]so asodlk
dupllkacm osztodas oszlodas

homolog allélkicserélodés
kromoszémapar

2.6.1 abra: A meiozis folyamata

2.7. Sejt differencialodas

A sejtek modosulésa és specializalodasa adott funkcio ellatasara. Mivel az organizmusok
egyetlen zigdtabol fejlédnek ki, amelyben a felndtt szervezet 6sszes sejtféleségének kiala-
kitasahoz sziikséges informacionak jelen kell lennie, nagy kihivas annak tisztdzasa, milyen
tényezdk okozzak a differencialodast (pl. a protoplazma allomany osztédaskori megoszla-
sa).

2.8. Bioldgiai osztalyozas

o Kilasszikus felosztas (1735, Linné): novényvilag (fotoszintetizal) és allatvilag.

o Korszeriibb osztalyozas (1937, Chatton): két szintet definidl. /. szint: prokarioétak
(elésejtmagosok: baktériumok, kékmoszatok); 2. szint: eukariotdk (egysejtiiek:
ostorosmoszatok, egyfélemagviak, kétfélemagviak; tobbsejtiiek: novények, alla-
tok, gombak).
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o Filogenetikus osztalyozas (1990, Woese, Kandler, Wheelis) — genetikai alapon
,»3 domén” elmélet: /. domén: prokaridtak — archedk; 2. domeén: prokaridtdk — bak-
tériumok; 3. domén: eukariotak (allatok / novények / gombék / protozodk orszaga).

2.8.1. F6 kategoriak

e orszag (regnum, kingdom) — torzs (phylum) — osztaly (classis, class) — rend
(ordo, order) — csalad (familia, family) — nemzetség (genus) — faj (species)

2.9. Mendel-féle (leiro) genetika

Oroklédési szabalyrendszer fenotipus (,kiilalak™) kisérletek (1856-63, 2.9.1. 4bra) alapjan.
Mendel homozigota lila viragu borsoé petesejtjeit fehér viraguak pollenjeivel termékenyitet-
te meg. Az 1. generacidban (filius, F) csak lila viraguak ,.sziilettek” (a domindns gének
hatdsara). Utodnovények keresztezésébdl a 2. generacioban a lila €s a (recessziv gének
kodolta) fehér viraguak 3:1 ardnyban sziilettek. Megallapitotta, hogy a két meghatdrozo
faktor (gének) egyike anyai, a masik apai eredetti.

A reciprok kisérletben fehér ndvények petesejtjeibdl és lila névények pollenjeibdl kiin-
dulva azonos eredmény sziiletett, vagyis az 6rokloddés nemtdl fiiggetlen.

Annak bizonyitasa, hogy az 1. generacid valoban hordozza a viragszint meghatarozo
gén fehér valtozatat (alleljat): az 1. generacid lila novényeit fehér viraguakkal keresztezve,
az utddok kozott 1:1 aranyban képzddtek lila és fehér viragu novények.

2.9.1. Mendel-szabalyok

Az Mendel-szabalyok altalanos érvényliek: szinte minden magasabb rendl €l6lényre érvé-
nyesek (jrafelfedezésiik ~1900 koriilre tehetd). Az un. mendeli tulajdonsagokat sejtmag-
beli gének kodoljak, amelyek részei a kromoszomaknak, azokon beliil pedig a DNS kettds
spiralnak.

QT it | QT it | TT, tt: homozigota
tT, Tt: heterozigota (hibrid)
1 1. generacid (F1) 1F1
Tt Tt Tt Tt Tt tt | tesztcsoport
1 2. generacio (F2) 1F2 1F2
T [Tt| [T | tt T | Tt] [tF)] | tt Tt | tt | [€1] | tt

2.9.1. abra: A Mendel-féle fenotipus kisérletek. Homozigota: a homolog kromoszomdak két osszetar-
tozo allélje azonos; heterozigota: a homolog kromoszomak két sszetartozo allélje eltéré.

2.9.2. Anyai hatas

A petesejtek citoplazmdja olyan molekuldkat (mRNS, fehérje) tartalmaz, amelyek képzo-
dését az anya génjei kodoljak: igy a molekuldk a petesejtek érése soran képzddnek és val-
nak a citoplazma alkot6java, azért, hogy a megtermékenytiilést kdvetden iranyitsak az emb-
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riok életét. Ennek egy bizonyitéka pl., hogy a sejtmag nélkiili békazigota tigy osztodik,
mintha lenne sejtmagja (néhany szaz sejtig), vagyis az elsé osztddasokhoz nincs sziikség a
sejtmagban tarolt génekre, s6t mRNS sem képzddik.

Példaul egy oOnmegtermékenyitd csigafaj hézdnak tekeredési irdnya szokatlan
oroklédésmenetet kovet (~1920). Jobbra tekered6 hazu ndstény (9.J) és balra tekered6 ha-
z0 him (db) esetén az F1 generacio csak J (dominans) egyedeket tartalmaz. Az F2 genera-
cioban szintén csak J egyedek sziiletnek. Az F3 generacioban megjelenik a mendeli 3:1
arany (1 generécio késéssel). A csigahdz tekeredését az anya genetikai tartalma hatdrozza
meg — a petesejt citoplazmajaba helyezett molekuldkkal! Ha az anya hordozza a J ép gént,
és petesejtjei a J gén termékét (olyan fehérjét, mely meghatarozza a zigéta elsd osztodasi
orsojanak iranyat), akkor az utéd haza J. Ha nincs J, csak annak funkcidjat vesztett mutans
(b) valtozata, akkor a petesejtben nem lesz J-kodolt fehérje, igy az utddok csigahdza b —
annak ellenére, hogy az utod Jb.

2.9.3. Anyai (extrakromoszomalis) oroklodeés

Az extrakromoszomalis 6roklddés alapjat nem a sejtmagbeli, hanem a kloroplasztiszokban,
mitokondriumokban, vagy a sejtek citoplazmajaban €16 baktériumokban 1évé DNS-
molekulak adjak, melyek anyai eredetliek. Példaul a z6ld ndvény petesejtét (karotin és klo-
rofill is) klorofill hidnyos sarga ndvény pollenjével (csak karotin) megtermékenyitve csak
z6ld novények sziiletnek tetszdleges generacidig. A reciprok kisérletben az utdédok mind
sargak.
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3. ANYAGSZERKEZET ES FUNKCIO

Az €16 szervezetek bamulatosan valtozatosak, melynek molekuléris alapjat milliényi ve-
gyllet képezi. Két egyszeriisitd koriilmény segiti a rendszerezést:
e Minden bioldgiai makromolekula polimer: relative kevés szamu egyszeriibb alap-
egységbol (monomerbdl) éplilnek fel.
e Jol definialhato, ismétlddd reakciok sorozata fedezhetd fel sejtszinten: ezek az un.
metabolikus utvonalak.

3.1. Definiciok
3.1.1. Molekulatomeg

A molekulatomeg kifejezhet6 relativ tomegszdm (4) vagy [g/mol] egységekben. Mivel az
atomi tOmegegység

ATE = 1/12 M(]'ZC) = 196604'10_24 g— Matom, molekula[g] = ATE-A.
1 mélnyi mennyiségre a szamérték megegyezik a relativ tdmegszammal:
Matom, molekula[g/m()l] = ATENAA,

ahol N,=6,02-10> az Avogadro-alland6 (Amedeo Avogadro, 1776 — 1856). Biologiai
makromolekulaknal szokéasos egység a [dalton = g/mol], John Daltonrdl (1766-1844) elne-
Vezve.

3.1.2. A kémiai kotés

A kémiai kotés az atomok kozott — elsdsorban a vegyérték-elektronok kolcsonhatasa ko-
vetkeztében — kialakuld dsszetartd erd. Mindenkor az egyesiilé atomok kiilsé elektronhéja
ugy alakul at, hogy a rendszer valamilyen energiaminimummal jellemezhetd, stabilis alla-
potba jut. Kvantummechanikai leiré modszerek:

e MO (,,molekulapalya”): molekulapalydkat szamolunk (pl. LCAO - Linear
Combination of Atomic Orbitals), melyeket a kizarasi elv szerint toltiink be elekt-
ronokkal.

e VB (,,vegyértékkotés™): valtozatlan de dtfedo atompalydk miatt kotés jon létre (ké-
miai szemlélet).

3.2. Bioldgiailag fontos kotéstipusok

A kémiai kotéseknek két tipusa van, az elsdrendi kotések, amikor atomok vagy ionok kap-
csolodnak Ossze, valamint a molekuldk kozott hatd, az elsdrendiinél joval gyengébb ma-
sodrendll kotések. Az elsérendil kotések fajtai a kovalens kotés, az ionos kotés és a fémes
kotés. Masodrendii kotés a hidrogénkdtés, illetve a dipolus-dipolus és a diszperzios kol-
csonhatas (Van der Waals kotés).
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3.2.1 Kovalens (homopolaris) kotés

Egyszeres vagy tobbszords elsérendii kémiai kotés. Egyszeres kovalens kotés esetén két
atom (azonos valdszinliséggel) megoszt egy elektronpart. A kdtésben résztvevo elektronok
szdma jol meghatarozott (2, 4, vagy 6). A kotés tisztdn kovalens, ha az ellentétes elektro-
mos toltések kozéppontja egybeesik. A kotés nagy energidju (3.2.1. tablazat).

A molekulapdlydk kvantummechanikai Gton meghatirozhato, molekularis elektronal-

lapotokat (pl. tartozkodasi valdsziniiség) leird fliggvények, tipusaik (3.2.1. abra):

e o-kotés minden egyszeres kotés (s, p, vagy mas allapota elektronok kozott). Az
atommagokat 0sszekotd kotéstengelyre forgasszimmetrikus: az atomok e tengely
koriil elfordulhatnak. Két atomra lokalizalt.

o 7-kotés csak tobbszords kotéseknél alakul ki (amelyek egyike mindig G), a kotés-
ben s-elektronok nem vesznek részt. Csak tiikorszimmetriaval rendelkezik: a szim-
metriasik metszi az atommagokat, rajta az elektronok tartézkodasi valoszintisége
z@rus, vagyis a molekula nem foroghat szabadon a kotéstengely kortil. Tobb atomra
kiterjedhet (delokalizalt molekulapalya).

H-H(435) C-C(347) O-H(464) N-H(389) N=0(607) N-N(170)
C-H(414) C=C(606) C-0(355) N-C(305) N-O(201) N=N(418)
C=C (828) N=N (941)

3.2.1. tablézat: Kovalens kotések energidi (kJ/mol). Erdemes felfigyelni arra, hogy a kettds kités
energidja kisebb, mint ket egyes kotésé, a harmas kotés energidja pedig kisebb, mint egy egyes és
ket kettes kotésé.

b
MO(A)
|‘H\|7U\ E o lazito .. , ,

lazito g ,'G—*f-- &
F A0 “&47 A0
I‘Psy\/\ MO(S) ' a
e st koto
koto

3.2.1. abra: A kovalens kétés kvantummechanikai modellje — (a) hullamfiiggvénye, (b) energia-
diagramja, (c) molekulapadlyai (S: szimmetrikus, A: antiszimmetrikus, AO: atompalya, MO: mole-
kulapalya)

3.2.2. lonos (heteropolaris) kétés

Egy vagy tobb elektron atkeriil a mésik atomhoz: az igy kialakult, ellentétesen t61tott ionok
kozott elektrosztatikus vonzas létesiil. Altalaban gyengébb, mint a kovalens kotés (100-400
kJ/mol). Mindig elektromos dip6lus jellegii.

Kovalens kotést dipolusmolekulak (kiilonnemi toltések kozéppontja eltoldédott) atme-
neti jellegiick a kovalens és ionos kotés kozott (pl. H20).
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3.2.3. Hidrogeénkétés (H-hid)

Koélesonhato dipolusmolekulak alkotta vegytiletben az egy vegyértékii hidrogén két atom-
hoz kapcsoldodik (pl. H20): az azonos molekulan beliili oxigénhez kovalens, a masik mole-
kula oxigénjéhez a hidrogénkotés révén. A kotési energia jelentds (12-29 kJ/mol). Kismé-
retll, nagy elektonegativitasu (elektronvonz6 képességii), nemkotd elektronparral rendelke-
z0 elem atomja sziikséges, amelyhez kozvetleniil kapcsolodik H-atom (7N, O, oF).

1 vizmolekula egyszerre 4 H-kotést hozhat 1étre (3.2.2. dbra): kettét mint protondonor,
kettdt mint protonakceptor.

3.2.2. dbra: A hidrogénkotés modellje

3.24. Van der Waals kotés

Dipdlus-dipolus vagy ion-dip6lus kapcsolat: dipolusok egynemii/kiilonnemi polusai kdzott
fellépd taszitd-/vonzderd. Ennek kdvetkeztében a polusok rendezddnek (orientdcios hatas)
¢s eredeti dipdlusmomentumuk megnd (indukcios hatds). Az igy kialakult eredd
dipolusmomentum hatdrozza meg a kotés erdsségét. Fluktudciok miatt eredetileg zérus
(atlagos) dipolusmomentum esetén is kialakulhat (diszperzios hatds, kvantummechanikai
alapon). A Van der Waals kotés tulajdonsagai (3.2.3. abra):

e Igen gyenge kotés (4-8 kJ/mol), de nagy jelentdségii a bioldgiai rendszerekben: elég
erds preferalt molekularis kotédések kialakulasdhoz, de nem elég erds merev (sejt-
miikodéssel inkompatibilis) racsstrukturak kialakuldsdhoz. Termikusan lebonthato
C/RT300k73,8 kJ/mol), ezéltal lehetévé teszi a sejtanyagok jelents mértékii diffa-
z10jat.

e A biologiai rendszerekben végbemend folyamatok jelentds része vizes kozegben
zajlik. Polaris, hidrofil molekuldk vizbe juttatasakor azok a vizzel kolcsonhatasba
l1épnek és — ha képesek ra —, H-hidakat alkotnak.
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AE A

3.2.3. abra: A Van der Waals kétés modellje és a kitéstavolsag értelmezése (A, B: a taszito- és a
vonzoerobdl szamolt potencialis energidk egyiitthatoi)

3.2.5. Hidrofob kolcsonhatas

Apolaris, hidrofob molekuldk vizbejuttatdsuk esetén egymas koré tomoriilnek
(aggregalodnak) — a vizet kizarjak kornyezetiikbol (3.2.4. abra). Kozottik csak gyenge
Van der Waals kdlcsonhatdsok 1épnek fel (hdmozgasra is széteshet), de apolaris molekula
koriil olyan hatarfeliilet alakul ki, ahol a viz rendezettsége nagyobb (mivel H-ko6tés csak a
viz fel¢ lehetséges, a molekuldk orientalddnak: végeredményben szinte minden H-hid 1ét-
rejon), mint a folyadék belsejében (H-kotések ~75%-a alakul ki).

vizes kozeg

31813 -
. » 68688

3.2.4. abra: A hidrofob kolcsénhatas kialakulasa — (a) monoréteg, (b) kettosréteg

Sokrészecskés rendszerek egyenstlyra torekvése az entropiandvekedés (AS = 0) vagy ren-
dezetlenség irdnydba mutat: a vizmolekuldk kizarjdk a hidrofob molekuldkat a rendezett
hatarfeliilet csokkentése érdekében (pl. hidrofob fehérjerészek tomoriilése). A biologiai
membran molekuldinak poldris csoportjai viz fel¢, az apolaris csoportok a membran belseje
felé fordulnak.

3.3. Kotések és a molekulak alakja

A gyenge kotések meghatdrozoak a makromolekulak alakjanak kialakitdsaban; az alak
pedig meghatarozo a bioldgiai funkcioban. A molekuldk térszerkezetét az egyesiilé atomok
elektronszerkezete hatdrozza meg — az energiaminimumra térekvés elvének megfelelden.
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e Kovalens kotések esetén az s, p elektronok hibridizalnak (3.3.1. abra), mely egyen-
értékli sp-kotéseket eredményez. Emiatt tetraéderes alakzatra jellemzd kotésszog
alakul ki (nem sp’ tetraéder esetén is), mely alig fiigg a gyoktél (3.3.1. tablazat).

a ) FTATAT

2s 2p sp3

3.3.1. dbra: Az sp’ hibridizécié

metan CHq4 H-C-H 109,5°
metanol CH30H H-C-H  1093°
glicin H,N-CH~-COOH C-C-N  111,8°
viz H.0 H-O-H 104,5°
ammonia  NHs H-N-H 107,3°

3.3.1. tablazat: Kovalens sp-kotések kotésszogei

e Az egyszeres kovalens kotések megengedik a forgast, igy sokféle alakii molekula
alakulhatna — mégis a gyenge kotések révén olyan szerkezet jon 1étre, amely ener-
giaminimummal rendelkezd rendszert ad.

e A tobbszords kovalens kotések merevek, ezaltal automatikusan meghatérozzak az
alakot (pl. aromas vegyiiletek atomjai egy sikban helyezkednek el).

34. A viz

A viz elvélaszthatatlan kapcsolata az élettel kiilonleges tulajdonsagaibdl adodik:

e Széles hdmérséklettartomanyban folyékony

e Anomadlisan nagy a fajhdje, parolgashéje, olvadashdje és feliileti fesziiltsége
(3.4.1. tablazat) — a vizmolekulak kozott kialakulo hidrogénkotések és Van der
Waals kotések eredményeképp.

e Fl6 szervezetekben a legnagyobb mennyiségben viz fordul el6:
* mediza (98 suly%), pisztrang (84), ember (55), magzat (95)
* emberi szovet / szerv:

tiidd (83), vér (82), izom / 1ép / vese (79), agy (73), bor (65), csont (32)

folyadék  fajhé, kJ/kg  parolgashd, kJ/kg  olvadashé, kl/’kg  feliileti fesziiltség, mN/m

viz 4,18 2256 333,7 72,9
metanol 2,41 1110 83,7 22,7
benzol 1,74 396 127,3 28,5

3.4.1. tablazat: A viz jellegzetes tulajdonsdgai mas folyadékokkal osszehasonlitva
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3.4.1. A viz szerepe az él6 strukturakban

Szervezet szinten: a folyékony halmazallapota viz mint kozeg jatszik szerepet. Molekularis
szinten a biokémiai folyamatokban / funkciokban meghatarozo:
e A fehérjék hidrofil csoportjai hatasara feliileti ~0,5 nm hidrdtburok képzdédik (ko-
tott viz: akar a tomeg 30%-a).
e A fehérjék belso oldallancaihoz kapcsolodva biztositja a szerkezeti feltételeket.
e A nukleinsavak konformacidja vizfiiggo.
e A membranok lipidkomponensein 3-4 molekula vastag réteg képzddik: szoros pa-
koléasu, stabil, rendezett (folyadékkristalyos) szerkezet kialakitdsa, valamint a
transzportfolyamatok segitése.

3.4.2. A vizmolekula

A vizmolekula (3.4.1. abra) nagy permanens dipélusmomentummal rendelkezik, melynek
kovetkeztében:

e Az elektrolitok disszocidlnak (3.4.2a. abra). A A vizmolekulakkal kialakulé kol-
csonhatds (hidratacid) adja az oldddas/disszocidcié energia-fedezetét. Rendezett
szerkezet alakul ki, esetenként térfogatcsokkenés kiséretében.

e H-hidas kotésrendszer (3.4.2b. abra) alakul ki. Rovidtavi rendezettséget okoz, mely
mintegy térbeli racsként viselkedik: az anomalis tulajdonsagok ezzel értelmezhe-
tok. A kotésatrendezddések kdvetkeztében gyors proton- és elektrontraszport (1anc)
tud kialakulni (3.4.2c-d. ébra).

FVan der Waals, H
=0,12 nm

104,5°

Pkovalens

0,096 nm

B Fvan der Waals, O |
=0,152 nm

3.4.1. abra: A vizmolekula
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proton + ¢

elektron é
. e
’ -

-9

| ®
c d
3.4.2. abra: A viz nagy dipolusmomentumdanak kovetkezményei — (a) hidratacio, (b) hidrogénkote-
sekbol kialakulo racs, (c) elektron-, (d) elektron- és protontranszfer lanc

3.5. Makromolekula alegységek

Az €16 rendszerek legtdbb szerves vegyiilete szénhidrogén alapu (csak C és H atomokat
tartalmaz). Rendszerint O és N épiil be, de gyakran van jelen P, S és bizonyos fémek. A
beépiil6 atomok hatarozzak meg elsdédlegesen a szerves vegyiiletek reaktivitasat, ezek az
un. funkcionalis csoportok (gyokok). A sejtbeli nagyszdmu vegyiilet ellenére viszonylag
kevés tipust, a funkcionalis csoportok altal meghatarozott vegyi reakcio zajlik a sejtekben.

3.5.1. Szerves funkciondlis csoportok

e Hidroxil-csoport (-OH vagy eOH): szénhidrogénben egy H helyett — alkohol.
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' i H
H—(IJ—(IJ—H - H—(II—(IJ—OH
HH HH
etan etanol

(etilalkohol)

3.5.1. abra: A hidroxil-csoport

e Karbonil-csoport (">C=0): 1 C és 2 H helyett. Polaros kettds kotés: **C=0% . Ha
szénhidrogénben =0 a lanc végén van, a molekula aldehid; ha mashol, a molekula
keton.

H H H H H 0 II-I 9 II-I
H- C C C H —> H- C C C - H—C—C—C—H
HH H T HH H
n-propan propionaldehid aceton

(dimetil-keton)

3.5.2. abra: A karbonil-csoport

e Karboxil-csoport (-COOH): szerves savakat felépitd csoport. Vizben csak kismér-
tékben disszocial (-COOH <> -COO- + H*).

1 0
CH,COOH —  H-C-C-C_
Huo Of

3.5.3. abra: A karboxil-csoport

e Zsirsav: a lancban négynél tobb C van. Telitetlen, ha kozottiik van tobbszords ko-
tés, telitett, ha nincs.
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HHHHHHHHHHHHHHHHH
H—C—C—C—C—C—C—C—C—C—C—C—C—C—C—C—C—C—COOH
HHHHHHHHHHHHHAHAH

telitett zsirsav

R
-G-0-0-6-6-0-0-0-C-0-0-0-0-6-6-0-C-co0n
HHHHH H HHHHHHH

telitetlen zsirsav

3.5.4. abra: A zsirsavak. Az abran szerepld telitett zsirsav a sztearinsav (oktadekdnsav, Cis.), a
telitetlen pedig a linolsav (oktadecéndiénsav, Cs.,).

e Amino-csoport (-NHz): ammoniabdl szdrmaztathato, szénhidrogénben egyetlen H

helyett.

H H H

H
H- C C—C N
WheoH
n-propilamin
3.5.5. abra: Az amino-csoport
3.5.2. Aminosavak

Karboxil- és amino-csoportot tartalmaznak (3.5.6a. dbra), legtobbszor ugyanazon a szén-
atomon, melyhez altalaban H is csatlakozik (a-aminosav). A maradék vegyértéket valtoza-
tos felépitésii, az aminosavra jellemzd csoport (R) foglalja el. A természetben 20-féle for-
dul el6, a legegyszeriibb a glicin (Gly: R = H), ezt koveti az alanin (Ala: R = CHs).

lkerionos szerkezetliek (szilard halmazéllapotban és vizes oldatban is) a pozitiv toltésii
ammoénium- €és negativ toltésii karboxilcsoport, a savas karboxilcsoport €s a bazikus
aminocsoport kdlcsonhatasa kovetkeztében (3.5.6b. dbra): szilard anyagok nagyon magas
olvadasponttal (meg sem olvadnak, hanem az olvadédsi hémérsékleten bomlanak). Jol ol-
ddédnak vizben (poléros olddszer), de nem oldddnak apoléros szerves olddszerekben. Leg-
tobb a-aminosav optikailag aktiv (kivéve Gly), két tiikkorképi izomerje (L és D) lehetséges.
A fehérjeépité a-aminosavak L-térszerkezetiiek és jobbra forgatnak (3.5.6¢. 4bra).
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3.5.6. abra: Az aminosavak szerkezeti képlete (a), ikerionos szerkezete (b) és térszerkezete (c)

Peptid képzddik, ha két vagy tobb a-aminosav peptidkdtéssel csatlakozik tigy, hogy a
karboxilcsoport szénatomja a masik aminosav aminocsoportjanak nitrogénatomjaval kova-
lens kotést alakit ki, mikozben viz szabadul fel (3.5.7a. abra).

Két aminosav kotédik: dipeptid.

Tobb aminosav kotédik: polipeptid.

To6bb mint 50 aminosav kotddik: protein (fehérje).
Ikerionos szerkezetiiek (3.5.7b. abra).

R‘ /0 H{ R2 0 H. FS 5 H Flz e
N C o “N- C C - N—C—C—N—C—C

| ~
H-H HHJ«HOH

H.

0 R,
11 I
HN*  C CH
N/ NN O
CH NH C.®
[ O
b R

3.5.7. abra: A peptid képzodeése (a) és ikerionos szerkezete (b)

3.5.3. Nukleotidok
Felépitéstik (3.5.8. dbra):

Nukleozid = pentoz + N-tartalmu heterociklusos bdzis
Nukleotid = nukleozid + foszfatcsoport (—PO3™)

A nukleotidok erdsen savas vegyiiletek. Az €16 sejtben tizféle nukleotid fordul eld. A sejt-
magban fedezték fel (innen a neve), de a citoplazmaban is jelen van. A nukleinsavakban a
fosztat 5’ helyzetli és 3°,5” helyzetben kapcsolja 0ssze a nukleozidokat.
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O OH

HO-| IP—OH adenilsav
/ 0 \ disszocial

3.5.8. abra: A nukleotid felépitése (pl. 3 -adenilsav = 3’-adenozin-monofoszfat)

e Pentodz: 5 szénatomos cukor. Az €16 szervezetben talalhatd nukleinsavakban kétféle
tipus fordul eld: riboz és dezoxiriboz (egy O eltérés, 3.5.9. dbra).

HOH,C 0 H HOH,C 0 H
OH OH riboz OH H dezoxiriboz
3.5.9. abra: A pentozok

e Bazisok: vizes oldatban lugos (alkali) reakciot adnak. Nitrogént tartalmaznak egyes
(pirimidin), v. kettds gylirliben (purin). Osszesen Otféle tipus jelenik meg
(3.5.10. abra).

NH 0 0

2
L J A )j )
RN HNJ\ J\ OJ\N OJ\N
H
adenm guanm c1t021n timin uracil

3.5.10. abra: Az élJ sejtben eldfordulo bazisok
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3.6. Biologiai makromolekulak

Az €16 rendszerek diverzitdsat (valtozatossagat) biztositd valtozatos tipusu, lancszerli mo-
lekuldk, melyekbdl az é16vilag kémidjaban alapvetd 5 tipust targyaljuk.

3.6.1. Szacharidok

A szénhidratok karbonil- és egy vagy tobb hidroxilcsoportot tartalmazé szénhidrogének:
(CH20)n, n > 3. Csoportosithatok mint egyszerli és Osszetett cukrok. Az egyszeri cukrok
sz€énatom szam szerint: tridzok, tetr6zok, pentdzok, hexozok, heptdzok; funkcids csoport
szerint pedig: aldozok, ketdzok.

e Monoszacharidok — egyszerti cukrok, altalaban gytirtisek, a legfontosabb a pentdz
¢s a hexoz (6 szénatom). Biologiailag legfontosabb hex6z a gliikoz és fruktoz
(3.6.1. abra). A gliik6éz aldoz, mig a fruktdz ketdéz. Az oxocsoport eltérd helyzete
(lancvégi ill. 1anckozi) miatt eltérd a gytriit alkoté atomok szama.

HOCH,
O_ OH HOCH, O OH
OCH, : 5
H H,COH
H OH gliikoz OH H fruktoz
B-D- B-D-

1-OH feliil (64%) T T 6-C feliil

3.6.1. abra: A legfontosabb hexozok

e Diszacharid: két egyszerii cukor vizfelszabaduléssal jaro glikozidos kotéssel kap-
csolodik (pl. a-D-gliikkéz + B-D-fruktéz — szacharoz + Hy0, 3.6.2. dbra).

HOCH, HOCH,
o_y HOCH, O HOCH, 0

0
A o, H H
OH H IR0 OH H
HO OH OH H,COH 7 ,COH

3.6.2. abra: A diszacharid képzddése

e Poliszacharid: a természetes szénhidratok legnagyobb része monoszacharidok
hosszt lancolata alkotta poliszacharid. Eltéréek hosszban, eldgazddasban,
glikozidos kotéstipusban, dsszetételben.
= Oligoszacharid: 3-10 monoszacharidbol all.
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= Strukturalis poliszacharidok: mechanikai tamaszra/védelemre szolgalnak. Pél-
daul a celluléz 300-3000 gliikéz elagazodas nélkiili lanca (5-10*-5-10° moleku-
latdmeg); aminoszarmazéka a kitin; bonyolultabb szdrmazékai allati szovetek-
ben talalhatoak.

»  Metabolikus poliszacharidok (akar 10° molekulatomeg): anyagcserében fontos
szerepiik van; pl. gliikéz tarolok: keményité (ndvényekben), glikogén (4llatok-
ban).

3.6.2. Lipidek

Szerves oldoszerben és egymasban oldhatdak. Mivel relative hossza apolaros szénhidrogén
lancokat tartalmaznak, vizben nem oldodnak, ezért a sejtmembranok idealis szerkezeti
anyaga. Szerkezetlik miatt, valamint a gyenge (Van der Waals) kdlcsonhatasokkal dssze-
rendezddésre hajlamosak: drift a sejtek vizes kdzponti tartomanyabol sejtfal irdnyaba, ahol
beépiilnek. Harom fontos csoportjuk:

o Foszfolipid (3.6.3a. dbra): foszfatcsoportot tartalmaz, a bioldgiai membranok {6
komponense.

e Trigliceridek (3.6.3b. abra): neutralis zsirok az €16 rendszerben (legelterjedtebb).
Glicerin (3 szénatomos haromértékii alkohol) és harom (eltérd) zsirsav alkotja.
Szobahdmérsékleten szilardak a zsirok (telitett zsirsavak miatt), folyékonyak az
olajok (telitetlen zsirsavak miatt).

e Szteroidok: az anyagcsere és fejlodés komplex molekulai. Négy Osszekapcsolt
széngylri €s rendszerint hosszu szénlanc alkotta komplex vegyiiletek (tipikus: ko-
leszterin, 3.6.3c. dbra). Kis mennyiségben is jelentds hatast fejtenek ki az €16 szer-
vezetre. Legtobb hormon szteroid vagy szteroid-szarmazék.
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3.6.3. abra: A lipidek 3 f6 csoportja — (a) foszfolipid, (b) triglicerid, (c) szteroid

3.6.3. Fehérjék (proteinek)

Az ¢l6 rendszerek 6 alkotdi és funkciondlis anyagai (az allati szOvet szarazanyag tartal-
manak 75%-a fehérje). Szerkezetiik: peptidkotéssel csatlakozd aminosavak hossza lanca
adja a linearis vagy elsddleges szerkezetet, az aminosav-sorrend hatarozza meg az adott
fehérjét. Néhany ezer aminosavbol is allhat, elképesztd valtozatossagot biztositva.

Masodlagos szerkezet: a polipeptid lancon beliil kialakul6 szabalyos szerkezetii szaka-
szok (3.6.4. abra), két tipusa az a-hélix és a B-reddzet. Az a-hélix spirdlisan felcsavarodott
(jobbmeneti) alak, melynek vazat (kiilsé oldalcsoportjait) hidrogénkdtések tartjak ssze. A
vaz orientacidja a spirdl mentén azonos (0,15 nm / aminosav peptidkétések kozott; 0,54 nm
/ csavarmenet — 3,6 aminosav / menet), a H-kotések sorban az 1. aminosav karboxil- és a
4. aminosav aminocsoportjai kozott 1étesiilnek.

A B-redozet parallel vagy antiparallel médon futéd szalakbol all, kozottiik H-kotésekkel.

Az Un. harmadlagos szerkezet (3.6.4. dbra) az egy aminosavlancon beliil a szabalyos
¢s szabalytalan szakaszok egymashoz viszonyitott tarbeli elrendezddésébdl adodo térszer-
kezet (ez alapjan beszélhetiink pl. globuldris vagy fibrillaris fehérjékrdl), melyet kovalens
diszulfid- (5-S) kotések rogzitenek. A cisztein (CyS) SH csoportot tartalmaz, ezek kotdd-
nek. Kisérletek szerint denaturdlodott (széthajtodott) fehérjék S-S kotései szinte mindig
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visszaépiilnek eredeti helyiikre, vagyis a térbeli alakot is az aminosav-sorrend kddolja (a

Negyedleges szerkezet: tobb alegységbdl, azaz tobb 6nallo polipeptidlancbol felépiild
fehérjéknél az egyes alegységek egymdashoz viszonyitott térbeli elrendezddése — koztiik
gyenge ¢s H-kotésekkel (pl. hemoglobin).

o-hélix b \'—'J 7 /

3.6.4. abra: A fehérjék masod- és harmadlagos szerkezete — (a) a-hélix (mioglobin fehérje hem
csoport nélkiil), (b) -redd ( karboxi-peptidaz A részlete)

A fehérjék alkotta enzimek biologiai katalizatorok (vegyi folyamat eldsegitése fel-
hasznalodasuk nélkiil): az ¢I6 rendszer szinte 0sszes kémiai reakciojat medialjak (kozveti-
tik) Ggy, hogy szobahdmérsékleten is jo hatdsfokkal lezajlo reakciokat eredményeznek
(nélkiilik magasabb homérséklet kellene!). A szubsztrat az az anyag, amelyen az enzim
kifejti hatasat: az enzim nevét a szubsztrat (vagy termék) és a végrehajtott reakcio alapjan
képezziik (-dz): pl. szacharoz szintetaz, glicerinaldehid-3-foszfat dehidrogenaz.

Az enzimek specifikusak: csak adott reakciot (maximum reakcidtipust) katalizalnak (a
nem bioldgiai katalizatorok nem specifikusak!). A fehérje harmadlagos szerkezet specialis,
un. aktiv centrumot eredményez, mely ,,zarként” illeszkedik a szubsztrathoz mint ,kulcs-
hoz” (3.6.5. abra): az enzim-szubsztrat komplexben ekkor a reaktdnsok olyan helyzetiiek,
hogy a reakci6 gyorsan lezajlik.
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3.6.5. abra: Az enzimek miikodése

A koenzimek az enzimatikus aktivitds fokozasahoz gyakran sziikséges nem fehérje
alapu komponensek. Az apoenzim olyan fehérjetartomany, ahova a koenzim kapcsolodik.
Sok vitamin (a normal sejtfunkcidkhoz kis koncentracidban sziikséges szerves vegyiilet)
koenzim funkcioju: pl. a tiamin az agyszovetben a karboxildz enzimmel az agyi funkciok-
hoz sziikséges energidt biztosito gliikoz lebontasban szerepet jatszo vitamin (nélkiile nincs
lebontas!).

3.6.4. Nukleinsavak

Alapvetd funkcioval rendelkeznek az orokletes jellegek tarolasaban, atorokitésében és a
sejt kémiai aktivitdsanak iranyitasaban.

A DNS nukleoditokbol formalt hosszt polimerlanc, melyet a foszfatcsoportok és
dezoxiribozok kozti kotések alakitanak ki (3.6.6. dbra). Normalisan csak 4-féle nukleotidot
(2 purin, 2 pirimidin) tartalmaz: adenin (A), guanin (G), citozin (C), timin (T). Jel6lésben
csak ezek sorrendjét adjak meg, a foszfat-dezoxiribdz vazat hozza kell érteni. A nativ (ter-
mészetes) DNS molekulatomege 6-12 milli6 (egy nukleotid tomege 300, vagyis 20-40 ezer
nukleotid alkotja)! A nativ DNS szabalyszertiségei:

e (natnr)/ (ngtnc) fajspecifikus, de minden esetben na/nr= ng/nc= 1! Oka:

e a két egymasba csavarodd nukliotidlancbol kialakuld kettds-spirdl szerkezet,
amelyben a bazisok beliil vannak és a purin—pirimidin parok szelektiv H-kotéseket
alkotnak (2 A::T kozott, 3 G:::C kozott). Watson és Crick modell Wilkins rontgen-
diffrakcios adatai alapjan (1953, orvosi Nobel-dij 1962).

e Duplikalodasra is alkalmas szerkezet: a spirdl agai szétvalnak, a szabad baziscso-
portok vonzzdk a karioplazma — enzimek altal el6zdleg 6sszerakott — nukleotidjait.
A szelektiv kotés miatt a két 1j dupla spirdl azonos. A DNS-polimeraz katalizalja a
nukleotidok Osszerakésat a duplikécio alatt.
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3.6.6. abra: A DNS felepitése

Az RNS felépitésében a DNS-hez hasonlo, de (1) ribozt és (2) timin helyett uracilt (U)
tartalmaz, valamint (3) csak egyszeres spiralis lancu (3.6.7a. dbra). Harom alap RNS tipus
¢és tobb RNS csoport ismert, melyek a DNS egyik szalarol irddnak at (transzkripcio) az
RNS-polimeraz segitségével, komplementer (kiegészitd) bazisparok kotddésével (C:::G és
A::U). Minden szervezet RNS molekulak segitségével szintetizal fehérjéket. Néhany egy-
szerll szervezet (pl. virusok) ordkitdanyaga maga az RNS. Egyes RNS molekulak kataliti-
kus tulajdonsagokkal birnak: enzimfunkcio6 is (ribozim enzimek). Az egyes RNS tipusok:

o mRNS (hirvive): linearis, valtozd hosszliisagu és tomegili, a sejtmagbeli DNS-ben
kodolt genetikai informacid széllitasara a fehérjeszintézis helyszinére, a riboszo-
makhoz. A sejtbeli 6sszes RNS tomegének 5%-a.

e rRNS (riboszomalis): az 0sszes RNS tomegének 80%-a, a riboszomak felépitésében
vesznek részt (a fehérjék mellett).

e (RNS (transzfer): ~75-80 nukleotidbdl all6 kicsi, de komplex molekuldk az amino-
savak riboszomakhoz szallitasara (3.6.7b. abra). Az 6sszes RNS tomegének 15%-a.
Mind a 20, fehérjékben eléfordulé aminosavat legalabb egy specifikus tRNS koti
meg. Funkcionalisan legfontosabb 2 molekularészletiik:

»  Aminosav-kotohely (a molekula Uin. 3” végén, ahol a nukleotid 3’ szénatomjan
elhelyezkedd, OH-csoporthoz nem kapcsolodik foszfat).

=  Templat-felismerdhely (antikodon), mely az mRNS 3 nukleotidjdhoz
(= 1 kodon) kapcsolodik. A kodont alkotd nukleotidok sorrendjének megfeleld
specifikus tRNS kotddik a riboszémahoz, és széllitja a ndvekvd polipeptidlanc
soron kovetkezd aminosav-egységét. Kiilonb6zé fajok tRNS molekulainak ki-
kristalyositott keveréke rendezett kristalyszerkezetet ad, ebbdl kdvetkeztethetd-
en alakjuk azonos.

e Egyéb RNS-csoportok (pl. kis sejtmagi snRNS, amely az RNS-atszabdsban —
splicing — jatszik szerepet).
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3.6.7. abra: Az RNS felepitése — (a) egyszeres spiral szerkezet, (b) tRNS

3.6.5. Porfirinek

Szinte minden allat- és novényfaj altal szintetizalt komplex, fémtartalmu (Me), gytriis ve-
gylletek (3.6.8. abra). Alegységiik a 4 szén-, valamint 1 nitrogén atomot tartalmazo
pirrolgytirti. Két legfontosabb tipusa a hemek (Me=Fe) és klorofillok (Me=Mg).

e A hemek proteinkombinacidi: pl. hemoglobin (a vér oxigénszallitdé pigmentje),
citokromok (az enzimek és anyagcsere folyamatok fontos vegyiiletei, elektronszalli-
tok).

e A klorofillok a fotoszintézishez sziikségesek (a, b, c, d tipus a ndvényben, melyek a
pirrolgytliriikkh6z csatlakozé oldalldncokban térnek el).

Hﬁ_ﬁ:H 1 2
HC~. -CH C \N —(C
H _4& 5 J:‘E
pirrolgyfirii ‘ N—Me*" —N-
L

C—¢ Yy—C

porfirin 6 5

3.6.8. abra: A porfirinek felépitése
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3.7. Molekularis genetika
3.7.1. A genetikai informacio

Az ¢él6lények kialakulasanak, fennmaradasanak, szaporoddsadnak bonyolult folyamatait
alapvetden a génekben tarolt informacidk szabalyozzak. A genetikai rendszer f0szerepldi a
nukleinsavak és fehérjék. A DNS kdzponti szereppel bir, a 3 funkcidja a DNS kodolta en-
zimfehérjék segitségével:

e A genetikai informacio tarolasa.

e Az informaciok atadasanak biztositasa az utodoknak: replikdacio (megkettéz0dés).

o A sejt fehérjetermelésének zavartalansagat biztositja:

A kozponti dogma értelmében a genetikai informacié dramlésa az egész ¢ldvilagban
egyiranyu folyamat:

transzkripcio transzlacio L.
.. \DNS ———— RNS —— > fehérje.
replikacio (atiras) (leforditas)

Ennek értelmében a fehérje nem kodol RNS-t, és az RNS nem kodol DNS szekvenciat!
Kisérleti alatdmasztasa van, és az ,Egy gén — egy enzim — egy funkcid” elmélet része
(minden egyes — reakciospecifikus — enzimet a DNS vezérel egyetlen gén segitségével: az
informacié nemcsak a fehérjék szerkezetére vonatkozik, hanem azok szintézisének meny-
nyiségi / idébeli szabalyozasara is; végeredményben a sejtek csaknem valamennyi funkcio-
ja a DNS ellendrzése alatt all).

3.7.2. A genetikai kod

A genetikai kod egyértelmii’), univerzalis'™™, degenerdl™, dtfedés- és kihagydsmentes ba-
zisharmasokbol all6 DNS triplet, mely mRNS kodonra (= triplet komplementer), majd
tRNS antikodonra (= kodon komplementer) irodik at.

A gének szamos tripletet tartalmazé nukleinsav-szakaszok a kromoszémakban. A
tripletek szama = kddolt fehérje aminosav-szama + szabéalyozo tripletek. Az aminosavakat
egyedien!! kodolo tripletek egy-két kivételtdl eltekintve (mitokondrialis genetika) az élet
sszes formajaban megegyeznek!?!. 4-féle bazissal 4° = 64 triplet 20 aminosavra, vagyis a
kéd redundans®™), de eltérés csak a 3. bazisban (,,10tydgés”) van, ennek szerepe a DNS hi-
bajavitds. Osszesen 61 aminosavtriplet és 3 stopkodon van, startkodon nincs kiilén
(AUG=Met: metionin koddal kezdddik minden szekvencia, ezt késébb egy mechanizmus
eltavolitja).

A génkifejezodés (-expresszi0): a szervezet Osszes sejtje ugyanazzal a genetikai infor-
macidval rendelkezik. A differencidlodas folyamata hatirozza meg, mely sejtekben mely
gének Iépnek mitkodésbe — bizonyos funkcidkat ellatod fehérjék szintézisének vezérlésével.
Mar kialakult szovet sejtjeiben a csak mas szovetekben szerepet jatszo gének inaktiv élla-
potban vannak jelen.

3.7.3. A DNS replikacio

A DNS replikacio résztvevdi (fobb enzimjei) és folyamata pl. eukaridta sejtben az
interfazis S szakaszaban (3.7.1. dbra):
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A relaxdacios fehérje (topoizomerdz) a kezdépontban (A::T gazdag szekvencia) a kettds
spirdl egyik ldncat megbontja (a rugalmas fesziiltség relaxalodik, igy a masik szalrol lecsa-
varodik) és visszakéti. Az eukaridtakban a DNS lancok hosszuak (>10° bazispar, 50 ba-
zis/s: masolas sok idd), vagyis sok a kezdSpont.

A helikaz a H-kotéseket szétbontja: kialakul a replikacids villa. A szétcsavarodott sza-
lakat az SSB fehérjék stabilizaljak, nehogy Osszeforrjanak. A szétvalt szalak a mintak
(templatok) az 1) komplementer szdlakhoz. A szintézist a DNS-polimeraz végzi
dezoxiribonukleozid-trifoszfatokbol — az energiat a felszakado foszfatkotés adja.

A DNS-polimerdz nem tud 0j szalat kezdeni: el8szor az RNS-polimeraz (primaz) rovid
RNS-t (primert) szintetizal, a DNS-polimeraz ehhez kapcsolja a soron kdvetkezé moleku-
lakat — mindig 5°—3’ irdnyban (az olvasds mindig 3’—5’ irdny1)! A két 4g antiparallel,
rajtuk kiilonbozd folyamatok zajlanak. A vezetd szalon folytonos masolat késziil, a lema-
rado szalon elsé 1épésben nem Osszefliggd DNS-szal, hanem szakaszok keletkeznek, ezeket
a DNS-ligaz kapcsolja 6ssze. A primert a DNS-polimerdz bontja le, €s tolti be a helyét a
megfeleld nukleotidokkal.

Végeredményben a replikdcio szemikonzervativ: az egyik 0j szél az eredeti DNS-b6I
szarmazik.

SSB fehérjék topoizomeraz

RNS-polimeraz (primaz) —_— \ helikaz

' oy f n
. oL

DNS-ligaz

RNS primer DNS-polimeraz

3.7.1. abra: A DNS replikacio résztvevai és folyamata

3.74. Transzkripcio

A sejtmagban a DNS értelmes (minta) szaldnak egy génnyi szakaszarol mRNS masolat
késziil (3.7.2a. &bra). Erre azért van sziikség, mert a DNS nagy, igy nem jut ki a sejtmagbol
(védelem).

Az atirast (transzkripciot) az RNS-polimerdz végzi: felismeri a kezddszakaszt
(promoter), ahol a DNS-sel komplexet alkot. Ilyenkor is leolvashatova kell valnia a DNS-
nek: az enzim addig halad a DNS-lancon, amig TATA szekvenciahoz ér, itt a DNS kdnnyen
despiralizalodik. Az mRNS szintén 5°—3’ iranyban épiil (~50 nukleotid/s), de itt nem léte-
sit H-kotéseket a DNS-mintaval. Az enzim mogott egybdl zarul a kettds spirdl: az épiild
RNS ,kiloég”, mig a folyamat végén teljesen le nem vélik a mintarol. Az atiras a stopkodon
¢észleléséig tart.

A legyartott (heterogén nuklearis) znRNS olyan szakaszokat (intronokat) is tartalmaz,
amire nincs késobb sziikség: érési folyamat soran valik mRNS-sé. Ez az Un. splicing
snRNS segitségével (3.7.2b. dbra). Az mRNS, a tRNS, és az rRNS szintézisét harom kii-
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16nb6z6 RNS-polimeraz végzi (I, 11, €s III). Intron kizarélag az mRNS képzddéséhez veze-
t6 hnRNS-ekben fordul el6.

q kodszal 3

-
EREEE” sEREREERERI AEEEEEEEEENEEEN

3 S ) mintaszal stop- 5’
promoter-szakasz ™ RNS RIS poliietas ¥ V. w szakasz
T i
l;otofeherjekke] ribonukleozid-trifoszfatok T
2 S

e (stop) q-__S

/ promoter (start) —

B . v B .____-#/
gén (DNS) transzkripcié l

intronok
hnRNS exon " exon “ exon " exon  exon
splicingl
folytonos

srett mRNS 5'UTR  szekvencia 3'UTR (le nem forditott
e tartomany)

transzlacio l

fehérje w

b

3.7.2. abra: A transzkripcio folyamata (a), valamint a ,,splicing” (b)

3.7.5. Transzlacio

A citoplazméaban az mRNS-t a genetikai kod alapjan leforditva polipeptid késziil az alabbi
fazisok soran (3.7.3. abra):

Lanckezdés: A transzlacidért felelds enzim felismeri és aktivalja (+ATP) a megfele-
16 aminosavat és specifikus tRNS-¢hez koti. A riboszoma kis alegységéhez
iniciacios fehérje segitségével hozzakapcsolodik az mRNS start szakasza. Ehhez
kotodik a kezdd aminosav (Met).

Ldnchosszabbodas: A riboszoman a két alegység 0sszekapcsolodasakor két bemé-
lyedés alakul megfeleld térviszonyokkal a tRNS megkdtésére. Miutan a tRNS az A4
kotdhelyen megko6tddott, atvandorol a P kotdhelyre. Ekkor a riboszéma egy
kodonnal elmozdul az mRNS-en (transzlokacio) és a szabad A kotdhelyre belép a
kovetkezd aminosavat szallitdé tRNS: a két aminosav kozott a peptidiltranszferaz
kialakitja a peptidkotést. Az elsd tRNS leszakad a dipeptidrél (alkalmassa valik
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Ujabb transzportra), a masodik pedig a dipeptiddel atkoltozik a P kotdhelyre: a ri-
boszdéma ujabb kodonnal elmozdul.

o Termindcio: Ha stop-kodon keriil az 4 kétOhelyhez, a tRNS nem tud kapcsolddni.
A riboszoémahoz kotddo ,,felszabaditd faktor” fehérje €szleli a stop-kodont, és az
utols6 aminosav beépiilése utan a polipeptidlancot levalasztja az utolsd tRNS-rol.

e Egy mRNS-hez egyszerre tobb riboszoma is kotddhet — poliriboszéma — azaz egy-
szerre egy mRNS-rdl tobb fehérjelanc is szintetizalodhat: parhuzamos szintézis.

teljes fehérje

riboszéma
nagy alegység

aktivalt
aminosav

stop kodon

kis alegység

3.7.3. abra: A transzlacio folyamata

3.7.6. A biologiai informdaciodaramlas valosaga

Az Ujabb eredmények figyelembe vételével modositott tétel (3.7.4. abra) szerint barmely
nukleinsav replikdlodhat és kodolhat fehérjét, és a nukleinsavak kozott mindkét irdnyban
lehetséges az informacio atvitel. A forditott atiras (RNS—DNS) az un. retrovirusok esetén
végbemend folyamat. Szamos virus miikodése pedig RNS replikacion alapul.

A DNS altal direkt végrehajtott fehérje-transzlaciot kisérleti sejtmentes kornyezetben
mar demonstraltak. A prionok fehérjéken konformacio-valtozast okoznak, ami szigoruan
nem tekinthetd fehérje—fehérje kddolasnak, de felveti a kérdést, hogy lehetséges-e fehérjé-
6l indul6 forditott informacidaramlas.

 (DNS transzkripcio RNS transzldacio fehérje
replikacio

RNS-virusok
retrovirus ribozim (RNS-enzim)
—_—

P R ——
. N prion 6

3.7.4. abra: A biologiai informdacioaramlas valosaga
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4. KOLCSONHATAS SUGARZASSAL

A sugarzasok biologiai hatdsanak alapja az €16 rendszer atomjainak/molekulédinak gerjesz-
tése vagy ionizdldsa — energiadtaddas —: kizarolag azon részecskék/kvantumok fejtenek ki
biologiai hatast, amelyek részben vagy egészben atadjak energidjukat a bioldgiai objek-
tumnak (az athalado6 sugéarzasi energia nem fejt ki bioldgiai hatast).

4.1. Kolcsonhatas atomi/molekularis rendszerekkel

Az elektromagneses sugarzas emisszioja/abszorpcidja torténik olyan allapotvaltozaskor,
amikor az atomi rendszer elektromos dipolusmomentuma megvaltozik (elektronatmenet,
rezgési/forgasi allapotvaltozas).

4.1.1. Az elektromagneses spektrum optikai tartomdanya

Fényérzetet a ~400-760 nm (lathato, VIS) tartomany ad, tagabb értelemben fénynek ne-
vezzik az IR (infravords) — UV (ultraibolya), un. optikai tartomanyt. A fény- és rontgen-
sugarzas az atommagon kiviili folyamatokban (elektronok, atomok, molekuldk allapotval-
tozésaikor) létrejovd elektromagneses sugarzas. Az optikai tartomany felosztasa a
4.1.1. tablazatban talalhato.

A radiometria az optikai sugarzast mint energiat szallito folyamatot fizikai mennyisé-
gek formajaban hatdrozza meg. A fotometria a fényérzet kelté fényt irja le az atlagos nap-
pali emberi latasra jellemz6 szinképi fiiggvénnyel korrigalva. A szinmérés a szinészlelés-
hez objektiven mérhetd mennyiségeket rendel.

100-280 nm UV-C (tavoli)
280-315 nm UV-B* (k6zéps6)
315-400 nm UV-A (kdzeli)
400-760 nm (lathato, VIS)
760-1400 nm IR-A (kozeli)
1,4-3,0 um IR-B (kozépso)
3-1000 um IR-C (tavoli)

4.1.1. tablazat: Az elektromdgneses sugdrzas optikai tartomdnya. Az un. Dorno-tartomanynak (*) a
legélénkebb a biologiai hatdasa (Dorno davosi orvos tiszteletére).

4.1.2. Abszorpcio

Az optikai gerjesztés soran elnyelddo foton 3 médon adhat at energiat:

e Perturbalja egy elektron allapotat (idOtartama kozelitdleg a foton rezgésideje,
~107" ), ezutan a beesdével azonos v frekvenciaju foton emittalodik: ez a kohe-
rens (klasszikus vagy Rayleigh-) szorés. Eltérd frekvenciaju foton csak kis valoszi-
ntséggel emittdlodik (Raman-szoras). Fényszorast barmilyen frekvenciaji foton
kivalthat.
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e Gerjeszti a rendszert bizonyos frekvenciatartomanyok esetén sokkal nagyobb 1d6-
allandoval (megengedett optikai atmenet: <10 s, metastabil allapot: >107 s). A
gerjesztési energia fotonként emittalodik (lumineszcencia), kémiai folyamatot idéz
eld (fotokémiai reakcio), vagy fononként emittalodik (hévé alakul, termikus relaxd-
cio). Az abszorpcid sordn a rendszeren athaladé fény intenzitdsa csokken és spekt-
ralis Osszetétele is megvaltozik, melynek frekvencia szerinti eloszlasa jellemz6 az
abszorbens rendszerre.

o Fényelektromos hatast valt ki. Rontgen- és y-sugarzds esetén jelent0s lehet a
Compton-szoras €s parkeltés.

4.1.3. Emisszio

Az emisszid feltétele, hogy az atomi rendszer gerjesztett dallapotban legyen. A gerjesztés
lehet termikus (pl. lang festése fémsokkal), elektromos (pl. kisiilési csovek) vagy optikai
(pl. z6ld novények fotoszintézisében). A spontdn emisszid kiilsd hatas nélkiil bekovetkezd,
statisztikus eloszlasu, inkoherens folyamat. Az indukadlt emisszid az emittalt fotonnal azo-
nos frekvencidju foton kivaltotta, azzal egyiranyl, nagymértékben koherens emisszio.

4.2. Fényelnyelés biolégiai makromolekulakban

A bioldgiai makromolekulak igen komplex, sokelektronos rendszerek. Alapveté kvantum-
mechanikai megfontolasokkal azonban sok optikai tulajdonsaguk — igy pl. az abszorpcio-
juk — egyszertien modellezhetd. Az abszorpcid leirasa lehetdséget ad a molekulak egyéb
tulajdonsdgainak (pl. molekulaméret, vagy a foto-gerjesztett molekula emisszios folyama-
tainak) becslésére. A modellt az egyszeriiség kedvéért linearis pigment molekuldkra alkal-
mazzuk, de az kiterjeszthetd gytiriis szerkezetekre és bonyolultabb molekulakra is.

Tekintstik példaként a 4.2.1. dbra pigmentjeit. Ezek a linearis molekulak a karotinok
csoportjaba tartoznak, a gylimolesok és zoldségek szinmeghatarozoi (a likopin pl. a paradi-
csomban, a B-karotin pl. a sargarépaban). Erds optikai abszorpciojuk széles (~100 nm-es)
sdvban mérhetd, maximumuk ~450 nm-en jelentkezik a B-karotin és 460 nm-en a likopin
esetében. Eszrevehetjiik, hogy mindegyik véltakozva egyszeres és kettés () kotéseket tar-
talmaz: ezeket konjugalt kotéseknek nevezziik. A molekuldn belill a kettds kotések
kvéziszabad elektronjai nem véletlenszeriien, hanem a konjugacié altal kijelolt (lineéris)
tartomanyon mozognak — hasonléan a ,,nanodréot” vezetéhdz. A konjugalt molekulasza-
kaszt ugy kezelhetjiik, mint a szakasz hosszdval azonos méretli potencialdobozt és megha-
tarozhatjuk a sajatallapotait.

A molekulaméret és a konjugélt szerkezet felelds az erdteljes szinért: a B-karotin rovi-
debb, igy a lathatd tartomanybol a kék hullamhosszakat elnyelve a zold és voros keverékét,
a narancsszint latjuk. A likopin hosszabb, vagyis a z6ld tartomanybol tobbet nyel el, igy az
érzékelt (visszaszort) szin voros.

Megjegyzendd, hogy a delokalizalt elektronrendszer az a k6z0s sajatossag, ami a linea-
ris, a gylrls (aromas) és bonyolultabb molekuldknal is a fényabszorpcio alapja. Minél
tobb m-elektron vesz részt a delokalizacioban, annél hosszabb hullamhossza fénnyel ger-
jeszthetd a legkiilsd koté molekulapalyan keringd elektron.
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4.2.1. abra: Linearis, erdsen konjugalt pigmentmolekulak szerkezete és abszorpcios spektruma

4.2.1. Abszorpcio és pigmentméret

Megfeleld energiaju foton gerjeszti a pigmentmolekula konjugalt elektronjait. Tekintsiink
egy olyan molekulat, amely a konjugalt szakaszon N (paros) szamu atomot tartalmaz

(4.2.2. dbra). Az ¢ kotéstavolsag ismeretében ezen szakasz L hossza meghatiarozhato:
L=(N-1¢.

AN

¢=0,12 nm

”l
-

A A

n=7

n; umo=06 = (V/2+1)
Nyomo=2 = (N/2)
n=4

n=3

n=2

— n=1

h
Energia

-— - - - -

— - — —

4.2.2. abra: A konjugalt szakasz paraméterei, valamint az N = 10 elektron legalacsonyabb energia-
Ju allapota és sajatallapotai
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gasabb betoltott molekulaallapot (HOMO - Highest Occupied Molecular Orbital):
pomo =(N/2) . A kovetkezd allapot teljesen iires (LUMO — Lowest Unoccupied
Molecular Orbital): n; o =(N/2+1). Megjegyzendd, hogy pl. félvezetdk esetén a HOMO

allapot megfeleltethetd a vegyértéksavnak, a LUMO 4allapot a vezetési savnak, a két allapot
kiilonbsége pedig a tiltott sdvnak. A Pauli-elv értelmében az abszorpcidhoz sziikséges mi-
nimalis energia ezen két allapot kiilonbsége:

2 2 2
AE = (nLumo ~ Maomo) h
e 2
&m, L

, 4.1)

ahol h=6,626-10"" Js a Planck-4llando, m.=9,11-10°" kg az elektron tomege. A kifeje-
z¢s a potencidldoboz sajatallapotainak (mddusainak) ismeretében kaphatd, aminek feltéte-
le:

a =L 4.2)
n

ahol A, az elektron hullamhossza és n egész szam. Innen az elektron impulzusa és kineti-

kus energidja:

Beirva a konjugalt elektronok szamat (4.1)-be:
AEez[(N/2+1§2—(L]2V/2)2]h2 =(§+I)L}212' @4
m, m,
Ha ismerjiik az elnyelt foton hullimhosszat:
B =D AR :M, (4.5)

foton — 5
) ¢ 8rneL2

innen a molekulaméret szamolhatd. Megjegyzendd, hogy a modell kis N, illetve merev
szerkezetet ad6 gytirlis pigmentek esetén ad viszonylag pontos eredményt. A molekulamé-
ret ndvekedésével (N nd) a modell egyre pontatlanabb. Ennek oka, hogy a potencialis
energia nem konstans. A karotinok konjugalt periddusahoz illesztett szinuszosan valtozo
potenciallal és elsérendli perturbacioval szamolva az eredmény jelentdsen javithatd. To-
vabba a modell ¢éles abszorpcids maximumot ad, amely csak kiilonallo molekuldk esetén jo
kozelités. A mérések oldott fazisban torténnek, ekkor a vibracios és rotacids atmenetekkel
kiegészitett abszorpcios spektrum inhomogén kiszélesedést is szenved.
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4.3. A foto-gerjesztett molekulak viselkedése

Az eldz0 alfejezetben targyaltuk az abszorpcid folyamatat. Mi torténik azutdn, hogy a mo-
lekula elnyelt egy fotont? Az elnyelt energia milyen relaxacios folyamatokban tadvozik a
rendszerbdl? A Kasha altal (1953) megfogalmazott szabaly szerint a gerjesztett molekula a
gerjesztéstol fliggetleniil gyorsan (<1 ps alatt) visszatér az els6 gerjesztett (LUMO) alla-
potba sugarzasmentes atmeneteken keresztiil (4.3.2. dbra). Vagyis a rendszert ugy tekint-
hetjiik, hogy a sugarz6 atmenetek mindig a LUMO és HOMO éllapotok kozott alakulnak
ki. A molekularis atmenetek energiahelyes dbrazolasara szolgal az un. Jablonski-diagram
(4.3.1. abra). Az alabbiakban Osszefoglaljuk a foto-gerjesztett molekuldk lehetséges rela-
xaci0s folyamatait.

a~

vibracios kaszkad (ho)

------- » bels6 konverzio (h6)

<« szinglet <> triplet atalakulas
. (nem sugarzod)

A gerjesztett molekula energiaja

S

Foszforeszcencia

o ZIK v

b Szinglet allapotok Triplet allapotok

a Fluoreszcencia

4.3.1. abra: A Jablonski-diagram (a), valamint a szinglet és triplet spindllapotok értelmezése (b)

4.3.1. Sugadrzasmentes dtmenet

ey

potbol a legalsd gerjesztett (LUMO) allapotba, illetve innen alapallapotba keriilhet
(LUMO—HOMO atmenet). A LUMO allapot folé gerjesztett elektron energiaja vibracios
energiava (fononnd) alakul. Ennek eredményeképpen megnd a molekula belsé homérsékle-
te, amely gyorsan (<10 ps alatt) visszatér a kornyezeti értékre tigy, hogy a hd a kornyezet
felé sugarzoédik. A LUMO—HOMO atmenet hasonldéan zajlik, de Iényegesen hosszabb, ns

tankonyvtar.ttk.bme.hu Bardcsi, BME



4. Kolcsdnhatas sugarzassal 49

1doskalan. Kivételt képeznek pl. a vastartalmu porfirinek (hemek és citrokromok), amelyek
~1 ps alatt relaxalodnak. Ezek a vegyiiletek a vasnak kdszonhetéen a LUMO szint alatt a
relaxaciot tdmogato extra allapotokkal rendelkeznek. A relaxacid soran ezeknek a moleku-
laknak a bels6 hdmérseéklete a 200 °C-ot is elérhetik. Azonban a hé olyan gyorsan
disszipalodik a kornyezetben, hogy a molekuldk nem karosodnak.

—x S
A 2
<10 ps } - - - vibracids

—— Lumo —Vr s,

1 ps..10ns it
et et
abszorpcio lehetséges
sugarzasmentes
atmenetek

4.3.2. abra: A sugarzasmentes atmenet

4.3.2. Lumineszcencia

A lumineszcencia olyan fénykibocsatas, mely nem a fonontér rovasara, hanem egyéb ger-
jesztés kovetkezményeként jelentkezik, és azt kovetéen 100 ps-nal hosszabb i1dé utan ko-
vetkezik be. A lumineszcencia centrumok nem egy idében emittalnak: jellemzd a lumi-
neszcencia élettartam (~ps ... néhany nap). Mivel az I, lumineszcens és az [igm, homér-
sékleti sugarzas intenzitasa kozott adott hdmérsékleten fennall, hogy

]Ium(T) > ]term(]-)a

ezért a lumineszcens sugarzast ,,hidegfény”’-nek is nevezik. Két alapvetdé lumineszcens
atmenetet kiilonboztetiink meg:

e Fluoreszcencia (4.3.3.4bra) sordn az emisszid ugyanabbol a (szinglet) spin-
allapotbol torténik, amibe az elektron a gerjesztéssel jutott. A fluoreszcencia iddal-
landoja ns nagysagrendi. Specialis esete a késleltetett fluoreszcencia (gerjesztett al-
lapot — metastabil allapot — termikusan ismét gerjesztett allapot — emisszio).
Mesterséges kornyezetben a biologiai molekulak nagy része jelentds fluoreszcenci-
at mutat. Természetes kornyezetben (in vivo) azonban a fluoreszcencia nagymér-
tékben csokken. Egyrészt mas molekuldk reabszorbealjak, masrészt a gerjesztett
molekula a szomszédos molekuldnak energiat vagy gerjesztett elektront adhat at.

—t=s, s,
~1 ns A
s, S,
it e
abszorpcio fluoreszcencia

4.3.3. abra: A fluoreszcencia
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o Foszforeszcencia (4.3.4. dbra) esetén az emisszid az alapallapottol eltérd (triplet)
spin-allapotbol torténik. A direkt T;—S, atmenet tiltott, mert sérti a spin-
momentum megmaradasat. Azonban kvantumfolyamatokban a triplet allapot
metastabil triplett¢ alakul. Amikor ez bekovetkezik, 1étrejohet a sugarzésos dtme-
net. Minthogy az emlitett folyamatok miatt a spinvaltas kis valoszintiségti, ezért a
foszforeszcencia-¢lettartamok hossztiak. In vivo a foszforeszcencia ritka: rendsze-
rint a triplet allapot energia-, toltéstranszfer vagy egyéb — a foszforeszcencia-
¢lettartamnal gyorsabb (pl. masik triplet allapoti rendszerrel torténd) reakcidban
visszaalakul szingletté.

kiilso spin
kolesdnhatas

T, N 9 T
>1 ms e
——5, —FH4—S,
R —r
S,-T, foszforeszcencia

4.3.4. abra: A foszforeszcencia

A gerjesztés mddja szerint a lumineszcencia lehet: foto- (fény) / radio- (ionizald sugar-
zas) / katdd- (gyors elektron) / kemo- (kémiai folyamat) / tribo- (mechanikai torés, dorzso-
1és) / elektro- (elektromos tér). A lumineszcencia jelensége a makromolekula vizsgalat
fontos eszkoze: pl. fehérjékben lumineszkalé aromdas aminosavak (triptofan, tirozin,
fenilalanin) kornyezettel vald kolcsonhatasa befolydsolja a lumineszcencia jellemzdit (pl.
merev strukturaban 1 s élettartam).

4.3.3. Szinglet—triplet atmenet

A Pauli-elv értelmében a molekuldk legnagyobb energiajt HOMO elektronijait gerjeszt-
hetjiik, vagyis a rendszer kételektronosnak tekinthetd. Kételektronos rendszerek
spinallapota kétféle lehet. Mindkét elektron Y2 spinnel rendelkezik. Az egyik elektron spin-
je vagy egyiranyt, vagy ellentétes iranyu a masikéval, igy az eredd spin S=1, vagy $S=0. Az
S=0 az un. szinglet allapot, mert csak egyféleképpen kaphat6 (4.3.1. dbra): a teljes spin-
hullamfiiggvény antiszimmetrikus lesz. Az S=1 esetén az eredd spin vektor haromféle ori-
entacioju lehet: Ms= {+1,0,—1}, innen a triplet elnevezés. Ekkor a teljes spin-
hullamfiiggvény barmely linearis kombinacidja szimmetrikus. A Pauli-elv értelmében a
rendszer teljes hullamfiiggvénye antiszimmetrikus kell, hogy legyen (biztositva az elektro-
nok eltéré kvantumallapotait). Mivel az alapallapotii molekula kotopalyaja szimmetrikus,
az n=1 alapallapot minden esetben szinglet (antiszimmetrikus spin-hullamfiiggvénnyel).
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ISC
—F—S, —'%Tl

>10 ns
——5, 5
—— —
szinglet triplet

4.3.5. abra: Szinglet—triplet atmenet (ISC)

A szinglet—triplet atmenetben (4.3.5. dbra) a gerjesztett allapotu molekula szinglet alla-
potbol triplet allapotba keriil (vagy forditva). Ezt az atmenetet ,,ISC”-nek is nevezhetjiik
(Intersystem Crossing). A triplet allapotok hossza élettartamutak (ms ... s). Addig l1éteznek,
amig erds elektromostér-valtozas, vagy masik triplet allapotu rendszer hatdsara vissza nem
alakulnak. Ilyen pl. a triplet normalallapoti oxigénnel torténd reakcio:

Tmolekula+"0, —*molekula+°0,

4.3.4. Energiatranszfer

Az energiatranszfer két molekula kozott lezajlo folyamat (4.3.6. dbra): a gerjesztett allapo-
tu molekula atadja energiajat egy szomszédos, alapallapoti molekulanak. Foton-kibocsatas
nem torténik, az energiakicserélddés mechanizmusa dipolus—dipdlus csatolas. Az energia-
transzfer 7, idéallandodja és 77, hatdsfoka a csatoldsra jellemzd hatodik hatvany szerint

fiigg a molekuldk » tavolsagatol:

1 I

=T > T ~ T
1+(r/R)®" % RS

M
ahol Ry az un. Forster-sugar, amely az a tavolsag, amelynél az energiadtadas hatasfoka
50%. Ez a tavolsag tipikusan néhdny nm. A hatasfok fiigg a donor és akceptor molekula
tavolsagatol, a donor emisszios €s az akceptor abszorpcids spektrumatol, valamint a donor
emisszios €s az akceptor abszorpcids dipélusmomentumanak relativ orientacidjatol.

—_—
T S] 1:!:' S] 1\
S, —4 S5, —
LA [ [ L4
v | v | W | v |
A molekula B A molekula B

4.3.6. abra: Az energiatranszfer

Ha a két molekula kiilonb6z6, és mindketté fluoreszcens, tavolsaguk fiiggvényében
vagy a gerjesztett molekula fluoreszkal (» > Ry), vagy az akceptor molekula (» < Ry). Ez a
jelenség az un. fluoreszcens rezonans energiatranszfer (FRET, 4.3.7. abra), amely pl. fluo-
reszcensen jelolt fehérjék kdlesonhatdsanak vizsgalatara alkalmazhato.
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emisszio
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4.3.7. abra: Fluoreszcens rezondns energiatranszfer (FRET)

Az energiaatadds igen nagy jelentdségli a fotoszintézisben. Az oldott klorofill hatéko-
nyan fluoreszkal. Novényekben azonban a fluoreszcencia az energiatranszfer kovetkezté-
ben kioltédik. A fotoszintetikus egységekben tobb szaz klorofill molekula helyezkedik el
egy fehérje-komplex, az un. reakciokozpont koriil. A szétszort molekuldk az Gn. fénybe-
gyljté komplexek (light harvesting complexes — LHC), amelyek mintegy napkollektorként
miikodnek; a reakcid centrumhoz koézelebbi pigment (Chl-a)—protein komplexeket (core
proteins — CP) pedig antenndknak nevezik, és lényegi feladatuk az energiatranszfer: a be-
gyljtott energiat néhany ps alatt tovabbitjak a reakciokozpont felé (4.3.8. abra). A reakcid-
kozpont aktiv eleme 2 klorofillmolekula-alegységbdl all6 dimer, mely csapdadllapottal
rendelkezik. Az itt megkotott energia aztan fotokémiai reakcidkat taplal.

o —> — —
Sy Al _ _\g¢ _
| LA | csapda LA
So—< v v ¥ S
| A LA LA LA LA
v v 2 S v
Chl Chl Chl  reakciokézpont  Chl
ADBZOIPEI0 fotokémiai
reakcid

4.3.8. abra: Az energiatranszfer szerepe a fotoszintetikus reakciokozpont miitkodésében

4.3.5. Toltéstranszfer

Hasonloan az energiaatadashoz, a toltéstranszfer is gerjesztett és alapallapotu két molekula
kozott lezajlo folyamat (4.3.9. dbra). A toltésatadas idéallanddja széles tartomanyban mo-
zog (~ps ... s) és exponencidlisan né a molekuldk tdvolsdgaval — ahogy az a kvantumme-
chanikai alaguteftfektus elméletébdl varhato.
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4.3.9. abra: A toltéstranszfer

A természetben el6forduld fényindukalt toltéstranszfer-reakciora jo példa a fotoszinte-
tikus reakciokozpont, amely ugy épiil fel, hogy a toltéseket a rekombinacios élettartamnal
gyorsabban szétvalassza, igy biztositva elektronokat a tovabbi reakciokhoz.

4.4. A fény biologiai hatasai

A fény biologiai rendszerre gyakorolt hatdsanak mechanizmusat a 4.4.1. tablazat mutatja.
A biologiai hatas kivaltoja az elnyelt energia (vagy fotonok) D stirtisége. Mivel ez nehezen
mérhetd, helyette a beesé energia-/fotonsiirtiséget hasznaljuk [J/em®, foton/cm?]. Dozis

jellegli mennyiség:

D(A)=1(A)1), (4.6)

vagyis érvényes ra az (I, t) reciprocitas: a hatds szempontjabol D szamit. Az egyenletben
I()\) az intenzitas [W/cm?, foton/(cm’s)].

A hataskeresztmetszet a D reciproka [cm?/J, cm®/foton]: az a latszolagos feliilet, amit
az objektum adott hatds szempontjabol egységnyi beeso fotonra/energiara mutat. Pl. a
pirimidinbézis kettds hélixben az UV-C foton felé ~8-107'2 um?, egyszali DNS-ben
~107"" um?, kristalyos alakban ~10~ um? feliiletet mutat (a geometriai feliilet ~10™° um?).
Vagyis a helikalis szerkezet a legkevésbé érzékeny.

1. primer fotofizikai esemény: foton elnyelodés
— molekulak gerjesztddnek (nagy energianal ionizal6dnak):
UV-VIS tartomanyban elektron-; IR tartomanyban rezgési/forgasi energiak valtozasa

2. fotokémiai reakciok:

direkt  — biologiai hatas szempontjabol fontos molekula gerjesztése:
— pl. DNS sériilés UV-B,C sugarzasra (kotésfelhasadas) — mutacid
indirekt — az abszorbeald molekula a fényenergiat / gerjesztett A

elektront atadja, vagy maga reagal a bioldgiai hatast

okoz6 molekulaval:

— PL. a fotoszintézis festékmolekulai a fényt elnyelik
és a reakciocentrumnak atadjak.

— P1. a fotokemoterapias szer UV fényre a DNS-hez kovalensen kotédik
— a fototermék nukleinsav a replikaciot (igy a sejtburjanzast) gatolja

3. bioldgiai hatés (+ vagy —) 4 P>
— térben: lokalis (bor, szem) / szisztémas (egész testre kiterjedd, pl. D-vitamin szintézis)
— id6ben: rovid tavh (pl. bérpir, immunszupresszid) / hossza tavu (pl. rak keletkezése)

4.4.1. tablazat: A fény biologiai hatasmechanizmusa
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A kvantumbhatasfok (77,) annak a valosziniisége, hogy egy foton elnyelésekor az adott
folyamat megy végbe. Az 0sszes lehetséges folyamatra tehat:

> n,=1. 4.7)

Példaul uracilkristadlyban a dimerek (4.4.1. dbra) keletkezésére 774(254 nm) = 0,5. A hul-
lamhosszfiiggd kvantumhatasfok a hatasspektrum, mely hasonlé a hatasban résztvevo mo-
lekula abszorpcios spektrumahoz (4.4.2. ébra).

0 0
—hv
)j fk Ty
’k )‘ ’J\ )‘
’d -~ O N/ N \O
H H

4.4.1. abra: Uracildimerek keletkezése és a kvantumhatasfok értelmezése

100

aromas
aminosavak

relativ abszorpcid
S

200 240 280 A,nm

4.4.2. abra: A hatasspektrum

4.4.1. A fény szerepe a fotoszintézisben

A fényenergiabdl a zold ndvények altal atalakitott kémiai energia szolgéltatja dontden az
¢lovilag energiasziikségletét. A primer folyamat: a ndvényi kloroplasztisz fotoszintetikus
egységeinek klorofill-fehérje komplexeiben klorofill molekuldk gerjesztése. A felvett
energia aran a fotokémiai energiadtalakitasra specializalédott reakcidcentrumban toltés-
szeparacio, majd bonyolult reakcidsorozattal vizbontds megy végbe, végiil megtorténik a
szén-dioxid beéplilése nagyenergidju szerves vegyliletekbe. A globalis reakcidegyenlet:
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6H,0 + 6C0, ——(HCOH); + 60, . (4.8)

cukor

A novényi szervezetek kifejlodése megteremtette a lehet0ségét az olyan (allati) szerve-
tétes folyamat, a 1égzés, illetve az égetés jatszik szerepet. Utdbbihoz a sziikséges oxigén a
fotoszintézissel keletkezik és végsd soron a ndvényi szerves anyagokbol nyerik az allati
szervezetek az életfenntartashoz sziikséges energiat (— 5), illetve ezek atalakitasaval épitik
fel sajat szerves anyagaikat.

A novények is 1€legeznek, sot el6bb léteztek a heterotrof, mint a fotoszintetizalo szer-
vezetek. A természetben pl. a mikrobak szdmara rengeteg egyéb energiaforras allt rendel-
kezésre a napenergian kiviil (redukalt szervetlen vegyiiletek, — 5.3.4) mindaddig, mig a
fotoszintézis mellékterméke, az oxigén mindent el nem oxidalt — 2-2,5 milliard évvel ez-
elétt, megvaltoztatva az 6si oxigénben szegény Fold légkorét.

4.4.2. Behatolasi mélység

A fény behatolasi mélysége hullamhosszfiiggd, vagyis kiilonbozé szovetekre hatnak. A
legfontosabb (emberi) testfeliilet-kozeli szovetek a szem és a bér. A szem hullimhossz-
érzékenysége (4.4.3. abra):

e UV-A, hosszit UV-B: lencsehomaly, szaruhartya-gyulladas, kot6hartya-gyulladas;

e UV-C, IR-B,C: szaruhartya-gyulladas, égési sériilés (IR);

e VIS: szin- és sziirkiileti latas; nagy intenzitdsoknal a retina égési sériilése;

szaruhartya

e UV-C
———mmmE UV-A, B
] VIS
———ee R-B, C

retina szemlencse

4.4.3. abra: A szem hullamhossz-érzékenysége

A fény borre gyakorolt bioldgiai hatdsa attdl fligg, hogy a fény a behatoldsi mélység

fliggvényében (4.4.4. dbra) milyen festékmolekuldkban nyelédik el:

e UV-CB: védelem az alsébb borrétegek szamara. A 1égkori 6zon elnyeli, de a
sztratoszférikus 6zonréteg elvékonyoddsa, mesterséges fényforrasok miatt borpir
alakulhat ki.

e UV-AB: borpir, pigmentképzés (melanocitdk festékanyagainak fotopolimeriza-
cidja), mely UV védelmet biztosit, de rosszindulati bérdaganatok is kialakulhatnak.
UV-B elnyel6k pl. a nukleinsavak, az aromas aminosavak ¢és szarmazékaik (pl.
melanin).

e UV-A, VIS elnyelék: hemoglobin, karotinok, bilirubin, melanin.

e [R-A,B,C: az irha alé is behatol, égési sériiléseket okozva.
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ham 0
irha
boralja
4.4.4. abra: A bor hullamhossz-érzékenysege
4.5. A lézerfény bioldgiai hatasai

A lézerfény — specialis tulajdonsadgai miatt — bioldgiai hatasai kiilon emlitést érdemel-
nek. Négy alapvetd hatasmechanizmust kiilonboztethetiink meg.

4.5.1. Hohatasok

A termikus hatasok a vibracios relaxacid energiajabol adodnak, nem specifikusak, hullam-
hossz-fiiggésiik gyenge:

e Biostimuldcio: Lokalis hevités, amely sordn a szovetben csak reverzibilis kémiai
folyamatok zajlanak ~45 °C-ig. A diffuzi6 és az anyagcsere gyorsul.

o Fotopirolizis: A hdmérséklet emelkedésével (60-90 °C) a célszdvet fehérjéiben (f6-
ként irreverzibilis) morfologiai valtozasok jelennek meg (kicsapodas — fotokoagu-
ldcio); 6déma, irreverzibilis kémiai valtozasok, helyi égés, hegesedés alakul ki.

e Fotovaporizdcio: 100 °C-on a lagy szovetekbdl az inter-/intracelluléris, a kemény
szovetekbdl az intersticialis viz elparolog, destruktiv fazisatalakulast eredményez-
ve: a térfogat novekszik, a nagy szovetelemek disszocidlnak, az ablativ hatas erd-
sodik (pl. fogszévet vagasanal). Magasabb homérsékleten végbemegy a karboni-
zacio (~150 °C) és a teljes szovet elpdrolgasa (~300 °C).

4.5.2. lonizalo (fotoelektromos) hatas

A fotoplazmolizis soran rovid (<100 pus Nd:YAG, Er:YAG) impulzusok hatdsara igen ma-
gas homérséklet alakul ki és robbanasszerti expanzid kovetkezik be mikroszoveti és mole-
kularis szinten. A fototermolizis velejardja, amikor is a nagy elektromos térerdsség €s telje-
sitménysiiriiség (>10'° W/cm?) ionizal6 hatasara plazma alakul ki. Lagy szdvetekben direkt
(foton-), kemény szdvetekben termionikus (hé hatasara kialakuld) ionizacié zajlik — fény-
felvillanasok és pattog6 hang kiséretében.
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A fotoplazmolizis elonye, hogy extrém nagy ablativ energia allithaté eld, hatranya a
plazma ,,4rny€kolo™ hatdsa a célszdvetre (az elektromagneses energiat ,,szuper-abszorbens-
ként elnyeli). Terapiaban a fotoplazmolizis ritka.

4.5.3. Fotomechanikus hatas

Ionizalodott szovetmolekuldk hatasara akusztikus (~GPa nyomadsu) lokéshullam keletke-
zik, mely szétzuzza a szévetet (fotodiszrupcio — zuzads).

4.5 4. Fotokéemiai hatasok

A fotoabldcio — fotodekompozicio soran a szovet rovid impulzusidejii (10-20 ns), nagy-
energiaju UV sugarzas (~6,4 eV) hatasara hoképzodés nélkiil atomizalodik (disszocialodik:
C—H kotési energia 4,3 eV). Kis hatasmélységii (~1 um).

A fotodinamikus terapia — PDT alapja, hogy az intravénasan bevitt fotoszenzitiv anyag
(hematoporfirin szarmazék) szelektiven koncentralodik a metabolikusan aktiv daganatszo-
vetben és megfeleld hullamhosszisagl 1ézerfény hatdsara ebbdl citotoxikus anyag szaba-
dul fel, amely elpusztitja a daganatszovetet. A szoveti hatds nagymértékben fiigg a szovet
felmelegedésétdl: a karosodas elkeriiléséhez rovid idejli, nagyenergiaju fotonokbdl allo
1ézerfényt kell hasznalni (UV, pl. excimer lézerek — “hideg” vagas).

4.6. A rontgensugarzas biologiai hatasai

Rontgensugarzas akkor keletkezik, amikor elég nagy sebességii t61tott részecskék (gyakor-
latban elektronok) valamilyen testbe iitkznek és lefékez6dnek (4.6.1. dbra). A primer ha-
tds az atomok gerjesztése/ionizacidja, melyet kozvetett (szekunder, tercier, ...) hatasok
kovetnek, melyekben a sugérzas energiaja mas energiafajtava alakul:

e Masodlagos rontgensugéarzas (vagy szorddas) mindig fellép, ha a rontgensugarzas
valamilyen anyagban terjed.

e Lumineszcencia-keltés: egyes anyagok rontgensugarzasra vilagitanak — pl. barium-
platinocianid, kalcium-wolframit, cink-szilikat.

o Jonizal6 hatés: egyes anyagok (kiillonosen a gazok) vezetoképessége megnd.

e Kémiai hatés: pl. vizben rontgensugarzasra hidrogén-peroxid keletkezik. Fotografi-
ai hatas: a fényképezo lemezt (a fényhez hasonloan) megfeketiti.

e Bioldgiai hatas: bonyolult folyamatok kovetkeztében a primer jelenségek a sejtal-
kotd molekuldkban kémiai folyamatokat inditanak el, pl. sejteken morfologiai és
funkcionalis elvaltozasokat hozhatnak létre.

A rontgensugarzas kimutatdsa/mérése a felsorolt hatdsokkal torténik, pl.: atvilagitassal
arnyékkép keletkezik.
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o-részecske

neutron .

4.6.1. abra: Rontgensugarzas keletkezése kiilonbozo részecskék hatdasara
(a fekete pontok az ionizdciokat jelolik)

4.6.1. Abszorpcio

A sugargyengiilés az x behatolasi mélység ¢és a u gyengitési egyiitthato fiiggvénye, vagyis
az intenzitas tdvolsagfiiggése:

[=1,e " =] e “P)x (4.9)

ahol x, [cm?/g] a tomeggyengitési egyiitthatd, p[g/em’] a siirliség. A tomeggyengitési
egyiitthato két folyamat 6sszegeként kaphato (4.6.2. abra):

Um = Tm (fotoeffektus) + o, (Compton-effektus).
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4.6.2. abra: A tomeggyengitési egyiitthato fotonenergia-fiiggése vizre

4.6.2. Fotoeffektus

A sugarzés hatasara a rendszerbdl elektron Iép ki:

hv=E

kousi T Ei (4.10)

A kiszakadé elektron fékezési, vagy karakterisztikus (masodlagos) sugarzast kelthet,
vagy befogodhat (pl. vizmolekuldban: a hidratalt elektron tovabb ionizal).

A 1, paraméter rendszamfiiggo: a diagnosztikai energiatartomanyban (10...1000 keV;
120 pm ... <pm) karakterisztikus abszorpci6é csak nagy Z rendszdm esetén van. Mivel az
€16 szervezet atomjainal a legbelsd K-héj is kisebb ionizacios energiaju, ezért 7, hatvany-
figgvény:

Tm~(5,5...6,5cm> g ' nm ) A’ Z°.
Ez az orvosi terapia / diagnosztika / sugarvédelem alapfiiggvénye. A szovetekre Z.gr effek-
tiv rendszdm képezhetd. A rovidebb hullamhossza (keményebb) rontgensugarzas nagyobb
athatoloképességli. Levegore (Zegr=7,3; p= 1,3-10_3), vizre (Zege=7,7; p=1). A kiilonbo-
70 szovetek elnyelése eltérd: a lagyak atlatszobbak (Z.g=7,4; p= 1), mint pl. a csontok

(Zesr=13,8; p=1,7...2) — ez adja az arnyékkép kontrasztjat.

A kontrasztanyagok lehetnek pozitivak (nagy Z: nagy elnyelés), vagy negativak (kis
p az elnyelést csokkenti).

4.6.3. Compton-effektus

A sugarzas hatasara kilépd foton mas szogben szorodik, energidja csokken:

A kilépd intenzitas gyengiil, de kis kontrasztot ad (o, rendszamfiiggése kicsi).
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4.7. Sugarbiologia

Az 1onizal6 sugarzas biologiai hatisa és atadott energia kozott ardnytalansag tapasztalha-
to: pl. egész testet érd 0,25 C/kg besugarzasi dozis adott id6 utan halalhoz vezet, mikdzben
az atadott energia ~8,5 J/kg (-75 kg = 640 J), amely 1 pohar viz hdmérsékletét mindossze
1 °C-kal emelné!

A fatdlis elvaltozds magyarazata, hogy a hatas molekularis szinten jatszodik le: az
egyes ¢életfontossagu molekuldk szerkezete megvaltozik, igy nem képesek normadlis biold-
giai feladatuk ellatasara.

A kérosodas mértéke szerint a sugarhatés lehet reverzibilis vagy irreverzibilis. Mecha-
nizmusa szerint (4.7.1. dbra) a sugarkarosodas sztochasztikus (a karosodas mértéke nem
dozisfiiggd) vagy determinisztikus (a kdrosodas mértéke dozisfiiggo).

A karosodas

valoszintisége

L g S e e g
determinisztikus

sztochasztikus

kiiszobdozis

[
=

dozis

4.7.1. abra: A sugarkarosodas mechanizmusai

4.7.1. Fizikai dozis

A dozimetria (dézismérés) az ionizald sugarzasok ionizacios energidva alakult részének
olyan mérése, melybdl a bioldgiai hatasra (el6zetesen) kovetkeztetni lehet (terapia, sugar-
védelem fontos eszkodze). A bioldgiai hatds az ionszadm ¢€s a linedris ionstirliség (egységnyi
uton keltett ionszam) fiiggvénye. A fizikai dozis:

D = teljesitmény x idd, (4.12)

mely additiv (D = D, + D»), lineéris (D = k Dy) €s érvényes ra a reciprocitas.

A besugdrzasi dozis (1928) a rontgen- €s y-sugarzas intenzitasat jellemzi az altaluk
egységnyi tomegl levegi-térfogatelemben keltett azonos eldjelii toltések Osszegével (ha a
fotonok altal felszabaditott valamennyi elektron levegében fékezddik le):

x=24 _ 12 o0
Am  p AV
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Jol mérhetd, de korlatozottan alkalmazhaté (csak levegdben torténd rontgen- és y-
abszorpcional).

Az elnyelt dozis barmely ionizal6 sugarzéasra a besugarzott anyag (pl. testszovet) egy-
ségnyi tomegl térfogatelemének ionizacidval atadott energia:

D= AE [J/kg = Gy = Gray].
Am

Mérése nehéz, igy kapcsolatot kell keresni a besugarzott dozissal.

A részecskék ionizald képességét a palydjuk mentén létrehozott linedris ionsiiriiség
[1onpar/cm] vagy linearis energiaatadasi tényezé (LET, vagy fékezdképesség s, [keV/um])
jellemzi y helyett (4.7.1. tablazat):

AE
LET=s=— 4.13

~ (4.13)

AE Ax AV 1s 1

- —=D=§s—=§—=——=—5_.

Am Am  AAm Ap A

sugarzas tipusa LET, keV/um

y- és rontgen-sugarzas 0,3...10

[B-sugarzas 0,5...15

neutronsugarzas 20 ... 50

o-sugarzas 80 ...250

4.7.1. tablazat: Kiilonbozo sugarzasok linedris energiadtaddsi tényezdje

LevegSben 1 ionpar keltéséhez sziikséges energia 53,9-107"° J=33,7 eV:
D, =X — f,=337]C.

Az elnyelt energia fiigg az anyag abszorpcios egylitthatojatol. Mivel a testszovetek ef-
fektiv rendszama (sC, O, 7N, 1H) a levegdével kdzel azonos (g0, 7N), az abszorpcids viszo-
nyok hasonloak, ez j6 kdzelités. Korrekcio:

Dszévet _ Hm, szsvet 1,1 (légy SZéVCt)
Dy, " 13.5...1,3 (csont, 100...400 keV)

lev :um, lev

Nagy energiaju, indirekt Gton ionizald sugarzas energiavesztesége nem azonos az el-
nyelt energiaval, mert a masodlagos sugdrzas is nagy energiaju, igy kilép a térfogatelem-
bol. Ezért célszerti megadni a kozolt dozist, amely a besugarzott egységnyi tomegl térfo-
gatelemben felszabaditott Osszes to1tott részecske kezdeti kinetikus energidja:
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AE
D, =—"%% [Gy].
Am

Mérése kalorimetrids uton torténik.

4.7.2. Biologiai dozisfogalmak

A bioldgiai dozisfogalmak a biologiai sugarhatas mértékének jellemzésére alkalmazhatok.
A kiilonb6z6 hatékonysagu sugarzasok dozisainak dsszehasonlitasara (4.7.2. tdblazat) szol-
galo egyenértékdozis a szovetenként (7) adott sugarzasbol (R) elnyelt dézis €s annak biolo-
giai hatékonysagat kifejez6 wy stlytényezd szorzata:

H; =Y wgD;p [J/kg=Sievert =Sv].
R

sugarzas tipusa Wr
Y- €és rontgen-sugarzas 1
elektronok (>30 keV) 1
elektronok (<30 keV) ~1,7
lassu (termikus) neutronok (<10 keV) 3...5
gyors neutronok / protonok (<10 MeV) ~2
o-sugarzas, nehéz magok, hasadvanyok ~20

4.7.2. tablazat: Kiilonbozo sugarzasok bioldgiai hatékonysaga

A biologiai sugéarhatds mértéke eltérd (4.7.3. tdblazat), ami az effektiv dozissal a wr
szoveti sulyfaktor bevezetésével vehetd figyelembe:

E=>wpHy [Sv], Y wp=1.
T T

A fiatal és 0szt6do sejtek (pl. csontveld, alsobb borrétegek, ivarmirigyek) a legérzékenyeb-
bek, lehetdséget adva a korosan szaporodo sejtek visszaszoritasara (pl. rosszindulata daga-
natok kezelése).

szovet wr

ivarmirigyek 0,20
csontveld, bél, tiidé, gyomor 0,15
bér, csontfelszin 0,01
egyéb szovetek 0,05

4.7.3. tablazat: A biologiai sugarhatas mértéke kiilonbozo szovetekre
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4.8. A sugarhatas dozisfiiggése

A sugérhatas kvantitativ jellemzésére megadhatd pl. az egyedek (virusok, baktériumok,
sejtek, €16 szervezetek) talélési hanyada, a mutacidok gyakorisdga, a biologiai molekulak
(enzimek, nukleinsavak) aktivitasanak valtozasa. A dézis—hatas gorbe (vagy talélési gor-

be):

1n]]\>; = f(D), (4.14)

ahol N a nem kérosodott, Ny az 6sszes egyed (objektum) szadma.

A kis elnyelt ionizal6 energia okozta nagy karosodas magyarazatara tobb elmélet al-
kalmas:

e Talalatelmélet

e Vizaktivalasi elmélet

e Molekularis elmélet

4.8.1. Talalatelmelet

A direkt hatds elmélet (target theory, Dessauer 1922) szerint sugarhatas akkor kovetkezik
be, ha az i0nizalo részecske eltaldlja a biologiai objektumot. Ez akkor jelent taldalatot (hit),
ha a részecske eltalalja a 3-dimenzios térfogatot (céltablat) €s ott ionizal is. Az elmélet
vezetett a sugarddzis okozta bioldgiai hatasok legtobb részletének felderitésére.

A legegyszeriibb modell az egy céltabla, amikor az inaktivdaciohoz (sugarkérosodas-
hoz) n talalat sziikséges. D dozis esetén a V sugarérzékeny térfogatban 1étrejott ionizaciok
(talalatok) szama i. Mivel i igen nagy, azok helye egymastdl fiiggetlen és annak valoszinti-
sége, hogy adott ionizacid épp adott céltablaba esik, igen kicsi: a Poisson-eloszlas adja
annak P, valoszinliségét, hogy V térfogatot épp n talalat érte D dozis mellett, (Vi) varhato
értékkel (ionizéaciok atlagos szama):

P, :’iefﬂ _ (i) o i , (wD) R
n! n! i~D:w=V{(iy/D,) n!

Ha n talélat karosit, akkor minden & < n talalata objektum ,,talélo™:

Z (WD)
k=0

0

A Dsy= Dy, = D(1/2) a félhatasos dozis, amikor az objektumok fele talél. D37 = D(1/e)
dozis esetén 37% a taléld. Specidlisan n = 1 esetben (mar 1 taldlat inaktival) k = 0:

0
N _(wD) e "D oD lnﬂ ——wD. (4.15)
N, 0! Ny

Az n>1 esetekben logaritmikus gorbéknek ,,valla” van (4.8.1. 4dbra). Ha n =1, akkor
wDs7 =1, w= 1/D37, vagyis (w, V) becsiilhetd és a molekulatomeg meghatarozhat6:
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M=VpN, (4.16)

ami jo egyezést ad az ismert molekula- vagy polimer-alegység tomegekkel (4.8.2. abra): pl.
ribonukledzra és miozinra p=1,3 g/cm3, Miivon-a= 30 000 g/mol; Mpi,=250 000 g/mol. A
biologiailag aktiv molekulak széles korére igaz az n =1 feltevés. Pl. a Na-K-ATP-4z enzim
molekulatomegét a vordsvértest-membranban el0szor sugarzassal hatdroztadk meg hiteles
pontossaggal.

Tobb target esetén mindegyikben tobb talalat sziikséges: a modell bonyolultabb.

NIN,

0.2 -

0.1 :
0.0 0.5 1.0 1.5 2.0 2.5

4.8.1. abra: Dozis—hatads gorbék egy céltabla esetén

o =
=N -
| |

105 7 .

104— .

(e
]
|

M, g/mol (céltablaméretbdl)

102 T T T T 1
102100 104 100 10° 107
M, g/mol (mért)

4.8.2. abra: A céltabla-modellbdl szamitott és mért molekulatomegek
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4.9. Vizaktivalasi elmélet
Radioaktiv sugéarzasnak kitett hig vizes oldatokban a vizmolekulak sokkal nagyobb valo-
szinliséggel ionizalédnak (nagyobb szamban vannak jelen), mint az oldott anyag moleku-
lai:
H,0—Y>H,0" +e,. (4.17)
A keletkezett pozitiv ion OHe gyokok, az elektron a vizmolekulakkal He gyokok (hidrogén
atomok) képzddéséhez vezet:

H,0" — H" + eOH, e” +H,0 >He+OH .

A He ¢&s ¢OH gyokok kozvetleniil gerjesztéssel (~7 eV =~ 1,12-107'® J) és az azt kovetd disz-
szociacioval is keletkezhetnek (radiolizis). A ,,viz gyokok™ rekombinécidja Hz, H,0, H20;
molekuldkat eredményez. A hidratalt e, elektronok kiilon biologiai jelentdsége, hogy
kornyezetiik vizmolekulait polarizalva stabilizaloédnak, igy nagy tavolsagra eljutva reagal-
hatnak biologiailag fontos molekuldkkal (— 3.4.2).

4.9.1. Indirekt sugarhatas
A karosodas a vizet éri: az oldott biologiai molekula kdrosoddsa masodlagos. A He és «OH
gyokok a biologiai molekulat (R-H) oxidalhatjak / redukadlhatjik:

Re+H, Re+H,0

R-H+He -
R—-HOHe

, R—H+oOH—>{

— 2.

A keletkezd szerves gyokok intramolekuléris folyamatban irreverzibilis karosodashoz ve-
zethetnek.

A molekulak sugarérzékenységének jellemzésére megadhaté a 100 eV abszorbealt
energia altal karositott molekuldk G szdma, mely 1-nél nagyobb is lehet (4.9.1. tdblazat) a
lancreakciok miatt (trigger mechanizmus). Példaul 5 mg/ml ribonukleaz oldatra 6°Co y-
sugarzasra D37 =4 kGy, szarazan 420 kGy, vagyis vizes oldatban a ldtszolagos térfogat
~100x nagyobb az enzimmolekuldkat koriilvevd szabadgyokok miatt! Ez az indirekt hatas
kovetkezménye, mivel a szaraz molekuldk mért sugarérzékenysége nagyobb (Gsira—=1,68;
Go1da=0,89; vagyis nem az inaktivalasi energia no).

€viz 2,6

He 0,6
OH 2,6 (%)
H. 0,45
H.0; 0,75

4.9.1. tablazat: Semleges pH-ju viz radiolizisekor keletkezd termékek G szama
(*: a legnagyobb kart okozo termék)
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4.9.2. Higitasi effektus

Azonos besugarzasi dozis esetén a higabb oldat oldott molekuldinak nagyobb hanyada
inaktivalodik (4.9.1. abra). Ennek oka, hogy az egységnyi térfogatban oldott molekulak
szama csokken, vagyis molekulanként tobb szabadgydk van jelen.

Adott higitas utan a sugarhatas telitddik. Ekkor az oldott molekuldk tavolsaga annyira
megnd, hogy a reaktiv gyokok rekombinalddnak, miel6tt elérnék Oket.

10 71 D35, Gy

]05_ .
10% 7
10°

~

10~ 7

10 T T T T ]
107° 104 102 102 100" 1
¢ (kimotripszin), mol

4.9.1. abra: Higitasi effektus hatdasa a kimotripszin enzimre

4.9.3. Energiavandorlas

Svedberg és Brohult (1938) ~10° molekulatomegii hemocianin 6rias fehérjemolekulak vi-
zes oldatat bombdézta o-sugarakkal, amelyek mindig pontosan kozépen tortek el! Mindig itt
eltalalni valoszintitlen, ezért feltételezték, hogy a molekuldnak atadott energia addig van-
dorol, mig kisebb kotéserdsségli helyhez ér, amit felbont. Biologiai rendszerben energia-
transzfer folyamat nem csak ionizal6 sugarzas hatasara johet 1étre.

Az intramolekuladris energiatranszfer pontos leirdsa kvantumkémiai szamitdsokkal tor-
ténik, értelmezése szerint atfedo elektronhéjak szintjén zajlik. A sugarzas gerjesztette
elektron az alapallapotba nem sugérzassal, hanem a szomszédos atom elektronjanak ger-
jesztésével jut: a molekulan tovaterjedd ,,gerjesztési hullam” alakul ki. Ha az elektron ki-
szakad, helyén kornyezetéhez képest pozitiv toltésti ,lyuk” marad vissza, mely szintén
képes vandorolni (/yuktranszfer). Nagyobb energiaju sugarzasoknal ez gyakoribb.

Az intermolekularis energiatranszfer soran az abszorbeald molekula az energiat masik
molekulanak adja at. Tobb polipeptidlancbdl all6 fehérjemolekula esetén fordul eld, leg-
gyakrabban He gyokok révén.

4.10. A sugarhatas molekularis elmélete

A klasszikus taldlatelmélet a molekularis mechanizmusokat (pl. a sugarhatas idejét, az
emldssejtekben miikodd javitdmechanizmusokat) elhanyagolja (csak a talalatok szdma és
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eloszlasa szerepel). Fizikai folyamatokhoz nem mindig rendelhetd egyértelmiien biologiai
folyamat; a bioldgiai hatasok nem mindig cserélhetdek fel (pl. mutacié — sejtpusztulds, de
az elpusztult sejten a talalat nem valt ki mutaciot). Nagy dozisoknal a dozis—hatas gorbe
meredeksége megnd (>1/D37).

Szamos bizonyiték igazolja, hogy az elsddleges céltabla-molekula a DNS. A sejtek
legnagyobb molekulaja, igy a legsériilékenyebb is (az osztodast gatlo DNS-sériiléseknél a
kisebb molekulak karosodasa még nem jelentds). Egyszerii organizmusoknal (virus, bakte-
riofag) kvantitativ 6sszefiiggés van a DNS-sériilések €s organizmus bioldgiai aktivitasa
kozott. Magasabbrendiieknél ez nem ennyire egyszerl, de az egy-/kétszala DNS-torések
korrelalnak az aktivitas csokkenésével.

A DNS javito (repair) mechanizmusok aktivitasa 0sszefiigg az adott sejtek tulélésének
megnovekedésével. Hibas vagy vegyliletekkel gatolt javitd mechanizmusu sejtek sokkal
nagyobb sugarérzékenységet mutatnak.

4.10.1. A sugarzasok hatasa a DNS-re

A sugarzasok direkt hatdsat a DNS-en konnyt €szlelni (az energiaelnyelés helyén kotésfel-
szakadas, gyokképzddés), az indirekt hatas viszont joval bonyolultabb. Mindkét eset okoz-
ta sériilések kategorizalhatok (4.10.1. abra):

e A purin-/pirimidinbézisok funkcionalis csoportjai irreverzibilisen sériilnek: a DNS-
duplikécio soran a lancba inkorrekt bazis épiil be. Nagyobb sériilésiik soran el is
tlinhetnek a DNS-bd, itt bazismentes helyek keletkeznek.

e A bazisokon képzdd6 gyokok (gyoktranszferrel) eljutva a dezoxiribdz-foszfatészter
lanchoz ott szaltorést okoznak.

o A sériilés kozvetleniil egyszalu lanctéréshez vezet.

o Megfeleld kozelségben tobb szaltorés a DNS kettos szalu toréséhez vezet.

(/ —— —

/7 <N

egylépéses egyrészecskés kétrészecskés
kétszalu torés 2 egyszall torés 2 egyszal torés

4.10.1. abra: DNS lanctoresek kialakulasa

A sériilt bazisokat enzimatikus folyamatok hatékonyan kicserélik (,,repair’). Az eOH
gyok fbleg a dezoxiriboz résszel reagal, mely kémiailag regeneralhaté SH-csoporttal ren-
delkezé molekulak (pl. glutation) jelenlétében (restiticid). Oxigén jelenléte viszont szalto-
rést okozhat. Az egyszalu torés (melyet nemcsak sugarkdrosodds okozhat) is javithatd
enzimatikusan (a hibas rész kivagasaval €s az ép szal mintaként hasznalasaval).
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A Kkétszalu torés a legjelentdsebb sériilés, mert nem all rendelkezésre ép templat, igy a
javito probalkozasok hibakkal terheltek (hibahalmozddas — mutaciok — sejt reprodukcios
képesség elvesztése). A kétszali torés kialakulhat egy 1épésben (egyidejileg), vagy két
szomszédos egyszalu torés kooperativ kolcsonhatasaval (a kisérletek és H-kotéserdsség
szamitasokbdl 12 bazisparndl kozelebbi torések esetén). Az egyszalu torések egymastol
fiiggetlentil is l1étrejohetnek 2 ionizald részecskétol.

4.10.2. Molekularis (linearis-négyzetes) modell

A fentiek alapjan megalkotott modell (Chadwick és Leenhouts, 1981) feltevései:
e A sejtben vannak kritikus molekulak: épségiik a reprodukcidhoz elengedhetetlen.
Ez a DNS, a kritikus sériilés a kettos szalu torés.
o A sugarzas (direkt/indirekt) hatdsaként a DNS-szdlakon kotések hasadnak fel.
o A ériiléseket bizonyos koriilmények kozott molekularis mechanizmusok
(enzimatikus, fizikai-kémiai rekombinacio, toltéstranszfer, kémiai restitucio) javi-
tani tudjak, igy a végso bioldgiai hatds mdodosulhat.

A modell alkalmazasahoz meghatarozzak a kettds lanct torésre vezetd mechanizmusok
bekovetkezési valoszinliségeit — kiilonbozé moddositd tényezokkel:

ﬂze*(amﬂl)z) . In(N/Ny) _
NO linearizalva D

—(a+pD), (4.18)

ahol « és f molekuldris paraméterek (pl. kotések szama, sugarérzékenysége, egy-/kétszala
torések megoszlasa); aD aranyos az egylépéses kettds lancu torések elofordulasi valdszi-
niiségével, D pedig a két kiilonbozé lancon egymastdl fiiggetleniil 1étrejové egyszala
torések megfeleld 1d6-/térbeli kozelségének egyiittes valoszinliségével (szorzataval). A
paraméterek realis molekuldris mechanizmusokat takarnak.

A linearizalt egyenlet kényelmes a kisérleti eredmények elemzéséhez. A modellel a do-
zis—hatas gorbék pontosabban illeszthetdk a kicsi, illetve nagyon nagy dézisok tartoma-
nyaban is.

4.11. Sugarérzékenység

Az allati és ndvényi fajok, ezen belill egyedek kiilonb6zo sugarérzékenységgel rendelkez-
nek (4.11.1. tablazat).

Az emlOsok talélési gorbéi azt mutatjak, hogy az inaktivalashoz szamos talalat kell. A
dozist novelve a legnagyobb valtozas (meredekség) akkor torténik, amikor az allatok fele
elpusztul (Dso, 30 napon beliil: Dsg30), elbtte is és utana is a gérbe lapos (4.11.1. dbra). Ez
normalis eloszlasu valdszinliségi valtozo eloszlasfliggvénye, vagyis az eltérd dozisoknal
jelentkezd hatds az egyedek sugarérzékenységében 1évo kiilonbségek (bioldgiai variabili-
tas) és nem a talalatok véletlen eloszlasanak eredménye.
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faj Dsy; Gy faj Dsy, Gy
kutya 3-4,3 denevér 150
majom 5 ¢lesztd 300
egér 4-6,5 amoOba 1000
ember 5-8 B. mesentericus 1500
Escherichia coli 5,6 Paramaecium 3000

4.11.1. tablazat: Kiilonbozé fajok félhalalos dozisai

A elhalalozas
valdszinlisége

100%

P

dozis

4.11.1. abra: Emidsok haldlozasi gorbéje

Az egyedeken beliil kiilonb6zo sejtalkotok, sejtek, szovetek és szervek sugarérzékeny-
sége is eltérd. A csokkend érzékenység sorrendjében:
e (1) nyirokszovet, (2) fehérvérsejtek, csontveldi éretlen vorosvérsejtek, (3) gyomor-,
bél-nyalkahartya, (4) ivarsejtek, (5) bor osztodé rétege, (6) erek, (7) mirigyszdve-
tek, maj, (8) kotdszovet, (9) izomszovet, (10) idegszovet

A sugarzas mint fizikai hatds az alapjelenségek szintjén nem specifikus, vagyis a kii-
16nb6z06 sugarérzékenység nem fizikai, hanem biologiai jellegii. A raksejtek és altalaban a
gyorsan 0sztodo sejtek érzékenyebbek, mint a lassi anyagcseréjiiek. A rontgensugarak
annal intenzivebben hatnak, minél nagyobb foku a sejtek szaporodasi készsége, minél
hosszabb a sejtmag osztddasi periddusa és minél kevésbé differencialt.

A sugarérzékenység fiigg a sejtciklustol (4.11.2. abra). Ennek oka a sériilésjavité me-
chanizmusok sejtciklus-fiiggd intenzitdsa (legérzékenyebb az M és G, legkevésbé az S
fazis). A sugarzas befolyasolja a ciklus idébeli lefolyasat (a sejtek atmenetileg a G, fazis-
ban allnak meg).

Patkany elharito feltétlen reflexét alacsony (2,5-10° C/kg) dézissal tarsitva feltételes
reflex alakul ki, ingere a sugarzas, vagyis a kdzponti idegrendszer érzékenyen reagal a su-
garzasra (Hunt és mtsai).
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fVJ'IrNO
0.1

S késdi S
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mitozis 5
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0 2 4 6 8 10 12 14
dozis (Gy)

4.11.2. abra: A sugarérzékenység sejtciklus-fiiggése

4.11.1. A sugarerzékenységet befolyasolo fizikai-kémiai tényezok

A sugarzas mindsége az ionizacids stirtiségen €s athatolo-képességen keresztiil befolya-
solja az érzékenységet. A kemény rontgen- ¢és y-fotonok kevésbé ,,hatdsosak”, mint a nagy-
szamu iont létrehozo €s rovid uthosszon elnyelddd a-, B- és neutronsugarzas (utdbbi 6
veszélye, hogy radioaktivitast indukalhat — aktivalas). Kis LET esetén egyes ionizaciok
egymastol messze torténnek, a kettds lanctorés valoszinlisége kicsi. Nagy LET esetén a
stirlin bekdvetkezo ionizaciok miatt a kromatinbeli egylépéses kétszalu torés valoszinlisége
megugrik.

Adott dozist révidebb 1d6 alatt abszorbealva a sugarérzékenység né (idéfaktor). A do-
zist felaprozva bizonyos 1d6kdzokre (frakciondlas, 4.11.3a. dbra) a sugarrezisztencia no-
velhetd. Ez pl. rosszindulati daganatok gydgyitasaban nagy jelentdségii (minél tobb részre
bontjuk a dézist minél nagyobb sziinetekkel, annal kevésbé veszélyes az 6sszddzis a biold-
giai objektumra).

Anyagcsere és homérséklet. Magasabb homérsékleten az anyagcsere fokozodik: a su-
garérzékenység nd (de vannak ezzel ellentétes tapasztalok is). Lappangd artalom: pl. kétél-
tit lehiitve sugarérzékenységiik csokken. Azonban a besugarzas utan hamar felmelegitve a
besugarzas olyan eredményes, mintha szobahOmérsékleten tortént volna, vagyis karoso-
dashoz anyagcsere folyamatnak le is kell jatszodnia. Lassabb anyagcsere esetén a sejtciklus
(pl. osztddas) lassul, tobb idé van a DNS molekularis restitiiciojara.

Az oxigén hatasa (4.11.3b. dbra) leginkabb rontgen- €s y-sugarzas esetén tapasztalhato
¢s a vizaktivalasi elmélettel jol magyarazhato. Az O; jelenléte eldsegiti a rekcioképes sza-
badgyokok (kiilonosen a rendkiviil artalmas H202) keletkezését. Az O parcialis nyomasa-
nak csokkentése (pl. nitrogénatmoszféra) csokkenti a sugarhatast. E. coli aerob, illetve
anaerob koriilmények kozott mutatott sugarérzékenysége kozott ~5 nagysagrend a kiilonb-
ség! A oxigénhianyos (hipoxias) emléssejtek sugarérzékenysége kisebb — ezt a koriilményt
a rakos szovetek sugarazasakor is figyelembe kell venni, hiszen azok vérellatottsaga rossz
(hipoxiés koriilmények).
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NIN NIN
=0 104 0
\..\\
1 A
1N
0.1+
0.1+
i hipoxids
0.014
. ellatott
0.001 T T T T 1 0001 T T 1 1
0 | 2 3 4 5 0 | 2 3 4
a dézis (Gy) b dézis (Gy)

4.11.3. abra: A frakcionalas (a) és az oxigén (b) hatdasa a sugarérzékenységre
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S. BIOENERGETIKA

Az ¢l6 rendszerek mitkdodése energiaigényes folyamatokon alapul. A bioenergetika az €16
rendszerek (legéltalanosabban vett) energiaforgalmat vizsgalja: a kapcsolodd bioldgiai
jelenségeket és fizikai torvényszeriiségeket. Energetikailag az €16 szervezetek — bonyolult-
sadguktol fliggetleniil — ugy vizsgalhatok, mint barmely mas fizikai rendszer (a vizsgalt
rendszer szerkezetére nem kell semmiféle feltételezést tenni). A fizikai hattér a reverzibilis
¢s irreverzibilis termodinamika.

A bioenergetika jelentdsége. Magasabbrendiiekben a kiilvilag kolcsonhatasai mindig
energiaatalakitds tjan hatnak, és adnak at pl. informdciot, vagyis az elemi jelenségek
szintjén nem kiilonboznek az élettelen vilagban is lejatszodd hasonlo folyamatoktol. Mégis
a bioenergetika korunk egyik legfontosabb tudoménya: az emberiség fennmaradasa fiigg-
het attol, hogy pl. a napenergia milyen hanyadat tudjuk atalakitani biologiai (vagy legalabb
a bioszféra szamara hasznosithato) energidva (pl. kiilonb6z6 protonpumpa-mechanizmusok
vagy az 0koszisztéma anyag- és energiaforgalmanak megértése).

S.1. Termodinamikai alapok
5.1.1. Termodinamikai rendszer

A termodinamikai rendszer (TDR) nagyszamu, egymadssal kolcsonhato részecske, mely a
kornyezettel torténd kolesonhatés szerint lehet:
e [zolalt, amelynek a kornyezetével sem anyag-, sem energiacseréje nincs.
e Zart, amelybdl csak energiacsere lehetséges:
» adiabatikus: csak mechanikai-energia csere;
» diatermikus: csak termikus-energia (hd-) csere.
e Nyitott, amelybdl mind anyag- mind energiacsere megengedett.

A termikus energia a rendszer kiilonb6z6 szabadsagi fokaihoz tartozo, mozgést jellem-
70 %kB T energidk Osszege. A szerkezeti energia pl. kémiai reakcidval valtozhat. A termi-

kus és a szerkezeti (kémiai) energia Osszege a belsd energia (E, fizikai kémidban jele U),
mely dllapotfiiggvény:

fdE=0. (5.1)

A TDR egyensulyi leirasa az éllapotjelzok fiiggvényében megadott allapotfiiggvénnyel
(potenciallal) torténik. Az allapotjelzk és munka kapcsolata (5.1.1. tablazat):

W=Y-AX, (5.2)

ahol W munka jellegli fizikai mennyiség, az Y intenziv, az X pedig extenziv allapotjelzd.
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extenziv allapotjelzok intenziv allapotjelzok munka

elektromos toltés (g) elektromos potencial (p) W, = @ Aq (elektromos)
molaris komponens mennyisége (;)  kémiai potencial (1) W,=u Av;  (kémiai)
térfogat (V) nyomas (p) Wy=-p AV  (mechanikai)
entropia (S) hémérséklet (7) Or=TAS (termikus: ho)

5.1.1. tablazat: Kiilonbozo dllapotjelzok és a munka kapcsolata

5.1.2. A Hess-tetel

A termodinamika 1. f6tétele szerint:
dE =380 + oW, (5.3)

vagyis a rendszerrel k6zolt 5O ho és a rendszeren végzett O/ munka egyenld a rendszer
belsd energidjanak dE megvaltozasaval. A baloldal allapotfiiggvényt, a jobboldal utfiiggd
differencidlokat tartalmaz. Konvenci6 szerint W > 0, ha a rendszer bels6é energiaja nd, va-
gyis a mechanikai munkara:

Weors =Wy = —pAV . (5.4)

érfogati

A Hess-tétel az 1. f6tétel specialis esete: Barmely ton vezetjiik a kémiai reakciot, az
entalpiavaltozas azonos (ha a kezdeti és végallapot koriilményei azonosak). Allando térfo-
gaton végbemeno reakcidra:

00=AE=E,-E,. (5.5)
Altalaban a térfogat nem allandd, az entalpia (H, allapotfiiggvény) bevezetésével:
H=E+pV, (5.6a)
differenciélisan:
dH =dE+ pdV +Vdp. (5.6b)

Biologiai rendszerben a folyamatok kozel allandé nyomason mennek végbe, vagyis:
dH =dE+ pdV =dE—-0W =30, (5.7)

azaz az entalpiavaltozas megegyezik a rendszerrel (termikusan és kémiai munkéval) kozolt
hével.

A Hess-tétel alkalmazdsa: pl. mennyi a metan képzddési héje? A C+ 2H, — CHs fo-
lyamat meg sem val6sithato, de kaloriméterben elégethetd a C, a Hy és a CHa is, és az égés-
hok alapjan a metan képzddéshdje kiszamithatd (5.1.1. abra).
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AH =AH | +AH,—AH,

C + 2H, > CH,
+0, +20,

a.u M.\ /
CO, +2H,0 =

5.1.1. abra: A Hess-tétel alkalmazasa: a metan képzodéshdje

5.1.3. A termodinamika Il. fotétele

Izolalt rendszerben csak olyan spontan folyamatok jatszédnak le, amelyekben az egyes
kolesonhatésokat jellemzd intenziv mennyiségek kiegyenlitddni igyekeznek — az extenziv
mennyiségek darama révén (— 6).

A 1I. fotétel kvantitativ megfogalmazéasa az entropia bevezetésével (,,entropia tétel”)
lehetséges. Termikus kolesonhatasnal (makroszkopikus mérések szerint) az energiadramla-
son kiviil nem aramlik mas extenziv mennyiség. Az egységes targyalas érdekében formalis
hozzarendelés:

O, =TAS, (5.8)

ahol AS az entropia (allapotfiiggvény).
Az entrépia valtozasa spontan kiegyenlitddési folyamatban — pl. hovezetd fallal ketté-
osztott, izolalt rendszerben, T # T, esetén (5.1.2. dbra):

h > I T

Ha T} > T, akkor az 1. részrendszer lehtil (1), ha 7 < T,, akkor pedig felmelegszik (2):

1) —> AE; <0,()<0

} — AS >0, (5.10)
(2)—> AE, >0,()>0

vagyis az entropia nem megmaradd mennyiség.

5.1.2. abra: Hovezetd fallal kettéosztott, izolalt rendszer
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5.14. Termodinamikai valosziniiség

A termodinamikai valdészinliség (w) adott makroallapothoz tartozé mikro-allapotok
szama. Példdul izolalt tartaly 4 azonos pontszerii részecskével (5.1.3. dbra): milyen a ré-
szecskék eloszlasa a tartaly két térfelében?

ab ab ab d be ab
T 1- : 7 | I
abd
acd
bed
Mikroallapot: (1) 4) (D
Makroallapot: A B E

5.1.3. abra: Izolalt tartaly 4 azonos pontszerii részecskével

Spontdan folyamatban a rendszer a legvaloszintibb allapotba megy at (W = wiax). Ter-
modinamikai egyensulyban: S = Spax, vagyis S és w kapcsolata: S=f(w). Az S extenziv
allapotjelzd (1), a w valdszintiségi valtozo (2):

()—> S=8,+5,

- S~lnhw - S=kgzlnw, (5.11)
2)> w=ww,

ahol a kg (= 1,38-10 % J/K) Boltzmann-faktor szarmaztatdsa (v mol anyagmennyiség ese-
tén):

d dw R
iy, =39 A _Pyy YRy
T lyo T T %
S, (V>N
—)AS:I ( )dS:len&:lenﬁa
5,(7) v W,
_ Vl,2 (vmol) _ . vN, R
Wy (1atom)= Wi =W a=—=kg.
elemi NA
—AS=a(Inwy™ —Inw/ M) =avN, "2
W

Egyensulyi (kor-, reverzibilis) folyamatokra AS = 0. Spontéan irreverzibilis folyamatok-
ra AS > 0. Kornyezetével anyag- és energiacserét folytatd €16 rendszerre AS <0 (valami-
lyen kdrnyezeti tényezd entropia ndvekedése aran).
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5.2. Potencialfiiggvények
Osszefoglaljuk a biofizikaban fontos — az anyagmennyiséggel kiegészitett — potencialfiigg-
vényeket.
5.2.1 Belso energia

A belsd energia valtozasa altalanosan — figyelembe véve a u Av kémiai munkat is:

AE="Y,AX, =TAS — pAV + uAv . (5.12)

A teljes belso energia:

E(S,V,v)=TS—pV+uv=>Y YX,

5.13
— AE =) (Y;AX;+ X,AY)) = AE + ) (X,AY). 6-13)

A termodinamika I. f6tétele alapjan kapjuk az un. Gibbs-Duhem relaciot:
> X,AY, =0. (5.14)

5.2.2. Entalpia

Az entalpia fogalmat az — 5.1.2. szakasz bevezette. Mivel a (bioldgiai) folyamatok nem
allando térfogaton mennek végbe, hanem (kozel) allandé nyomason, a belsd energia nem
mérheté kozvetleniil. Alkalmasabb termodinamikai paraméter bevezetése sziikséges
(V — p) valtozbdeserével:

ES,V,v)—> H(S,p,v):
AH = A(E+ pV) =(AE + pAV)+VAp = (TAS + uAv)+VAp ]p
=TAS + uAv.

5.2.3. Szabadentalpia

A szabadentalpia (vagy Gibbs-potencial) adlland6 nyomdason ¢és hdmérsékleten végbemend
folyamatokra hasznalhato:

G=H-TS=uv — AG,,=uAv="W,, (5.15)

azaz a szabadentalpia-valtozas ekkor a kémiai munkéval egyenld. A szabadentalpia beve-
zetése (S — T ) valtozocserével:
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H(S,p,v) > G(T,p,v):

G=(E+pV)-TS = uv

AG = A(H -TS) = (AE + pAV +VAp)—TAS — SAT
=(ulAv+VAp|,)—SAT |T:,u_Av.

5.2.4. Kémiai potencial

A 1 kémiai potencial a rendszer (keverék) i-edik komponensének parcialis molaris
szabadentalpidja (7, p, vj, j» 4llandd). Dimenzidja g = [J/mol].

Az elektrokémiai potencidl (1) bevezetése sziikséges ionok arama esetén, amikor egy-
idejli anyagi és elektromos kolcsonhatas jon 1étre. Egyetlen, v molnyi, z értékli ionfajtara
(g=zeNav=zFvy, e=1,6-10"" C az elemi t5ltés, F=eNy=96485 C/mol a Faraday-
allando):

W,y =W, +W, = ulv+pAqg=pulv+pA(zFv)=(u+zFp)Av (5.16)
= U, Av.

5.2.5. Potencialok valtozasa kiegyenlitodési folyamatokban

Tekintstink pl. két részre osztott, egykomponensii (nem feltétleniil izolalt) rendszert izo-
bar + izoterm folyamatban:

AGr , = Avy, AGr ,, = AV,

AGyr = (1 — py)Av,.
molszam allandé: Av, =-Av, } r.p0 =M1 =ty 1

Ha 4 > 1, akkor az 1. részbdl a 2-esbe anyag aramlik (1), ha pedig 14 < 1, az 1. rész-
be aramlik anyag a 2-esbdl (2):

1— Av<0,()>0
— AG, , <0. (5.17)
(2)—> Av >0,()<0 P

Egyensuly esetén u; = 1o, ekkor () = 0. Az entalpiara allandé nyomas és entropia esetén
hasonl6 megallapitas teheto:

AH  <0. (5.18)

S,p =

Amennyiben AH <0, a folyamat exoterm (hétermeld), mig AH > 0 esetén a folyamat
endoterm (héfelvevo).
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5.2.6. Elegyek

Az idedlis elegy kémiai potencidlja az x; moltorttel az alabbi mdodon fejezhetd ki:

ﬂi,elegy (T’ b xi) :/ui,tiszta anyag (T9 p) +RTIn Xis
V. Vv, (5.19)

A kémiai potencial és molaris koncentracio kapcsolata hig oldatokra:

lui(Tapaci) = lui(O)(T:p’Ci(O))-i_RTln%
i

Ci (5.20)

— O
< G =G +RTVilncg0) .
1

A G 1 snkényesen felvett referencia a standard éallapothoz (7'=25 °C, p =10’ Pa,

¢¥= 1 mol/liter) tartozo szabadenergia (illetve kémiai potencial). Mas hémérsékletre 1,

Példa — kétkomponensii rendszer (A: oldoszer, B: oldott anyag) keveredése. A megma-
radd mennyiségek molaris felbontasa:

E=EDv,+EQvy, V=V, +V vy,

EY = E(1 mol), 7 © =71 mol).
Az entropia izoterm keveredéskor (Va—V és Vg—V tagulas, x;= Vi/V'):

AS =AS, +ASy =Rv, In(V / V) +Rvg In(V / Vy)
S=80Vv, +SQvg +AS, +AS,

- S=S"v, +5Pvs—Rv, Inx, —RvgInxg.
A molaris koncentracio6 és a moltort kozelitd kapesolata:

Vi XV

TV T v M+ xgMy)lp

i

ha{p ~ allando, M ,~M 5}, vagy c; kicsi (V3 <<V, ). A szabadentalpia ekkor:

Xi
G=E+pV-15=3 [(EQ+ pVO-15")+ RTan]v,-

i=A,B

=Y v, > =,ul.(0)+RTlnﬁ.
i=A,B 1
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5.3. Az €16 szervezet energiaforgalma

Az ¢élovilag kozvetve vagy kozvetlenill a Nap sugdrzoé energiajat hasznalja fel. Az allatvi-
lag a szénhidratok, zsirok, fehérjék lebontdsakor felszabadul6 szabadenergiat hasznalja.

A termodinamika I. f6tétele bioldgiai folyamatokra is érvényes. A biokaloriméter olyan
— a kornyezettdl lehetdség szerint izolalt — rendszer, amelyben az allat életfeltételei rovid-
tavon biztositottak. Ebben a kezdeti és 01j egyensuly bealltakor mért hdmérsékletek kiilonb-
ségét az allat hétermelése okozza, mely a mérések szerint aranyos a felvett taplalék ener-
giatartalmaval. A mddszerrel az energia megmaradas elve 0,2% pontossaggal igazolhato.

Embereken indirekt kalorimetriat alkalmaznak, ami Op-fogyasztds és/vagy COo-
kibocsatas mérésén alapuld alapanyagcsere-vizsgalat. Az 5.3.1. tablazatbol 1athato, hogy az
egységnyi oxigénfogyasztasra esd energia a kiilonbozd szerves anyagok esetén kozel al-
lando, vagyis ez az anyagcsere jO mérOszama. Az alapanyagcsere nyugalmi allapotban,
~12 h ¢hezés utdn végbemend (koriilbeliil a szervezet valtozatlan allapotban tartdsdhoz
sziikséges) anyagcsere, mely 70 kg-os felnéttre ~7100 kJ /24 h =82 W. Az atlagember
huzamos munkavégzéskor ~74 W teljesitményre képes, ez ~2664 kJ / 10 h / nap, amely
n=47% hatasfoknak felel meg. A termodinamika II. f6tétele hderdgépre: 17=(T—T11)/T>,
vagyis T,=2T=600 K lenne a munka befejezésekor.

A szervezetek hatdsfoka sokkal jobb, mint a hderdgépeké, vagyis a II. fététel nem al-
kalmazhat6 — mivel a szervezet nem zart rendszer. A nyitott rendszerek termodinamikaja
kinélja az eszk6zt a modellezésre (fejlodé tudoméanyag).

SZerves anyag O, liter/g  kJ/g  CO,, liter/g kJ/liter O,
szénhidrat 0,81 17,2 0.81 20,9
zsir 1,96 38,9 1,39 19,7
fehérje 0,94 16,7 0.75 18,8
alkohol 1,46 29,7 0,97 20,5

5.3.1. tablazat: Az oxigénfogyasztas, a hi- és széndioxid-termelés, valamint az egységnyi oxigénfo-
gyasztasra eso energia kiilonbozo szerves anyagok esetén

5.3.1. A szervezet hohaztartasa

A hoszabalyozas a szervezet (test) homérsékletét olyan tartomanyban tartja, amelyben a
sejtek a leghatékonyabban miikddnek. Bar a kiilonb6z6 allatfajok mas-méas modon alkal-
mazkodtak, mindegyik rendelkezik akar magatartasbeli, akar fizikai adaptacidos mechaniz-
mussal, hogy az optimadlis belsd hémérsékletét fenntarthassa a kornyezeti (kiilsd) fluktud-
ciok ellenére.

A testhdmérséklet a borfelszinen sokkal alacsonyabb, mint a test belsejében 1évo szo-
vetek Un. maghomérséklete. Az egészséges emberi test maghdmérséklete 36,6...37 °C
(szajon at mérve). A valodi maghdmérséklet pl. a centralis véndban mérhetd. Még akkor is,
ha tobb oran at ettdl eltérd hdmérsékletnek van is kitéve (15...55 °C), a maghOmérséklet
csak keveset valtozik (36,1...37,8 °C, 5.3.1. abra).
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testhomeérséklet, °C
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5.3.1. abra: Emberi test homérséklete a kornyezeti homérséklet fiiggvényébe

A hészabalyozasi mechanizmusok megértéséhez eldszor attekintjiik, hogy keletkezik a
h6 az anyagcsere-folyamatokban és hogyan disszipalodik a kdrnyezet felé.

A valtozo testhOmérsékletti allatok (pl. halak, hiillok, kétéltiiek) testhOmérsékletét a
kornyezet nagymértékben befolyasolja (testiiket részben a kornyezetiikbdl abszorbealt ho-
vel melegitik), mert hétermelésiik alacsonyabb. Ezzel szemben a melegvériiek hdtermelése
nagy, amit kémiai reakciokbdl nyernek. Ezen folyamatok 0sszessége az anyagcsere (meta-
bolizmus). A bevezetésben megbecsiilt hatdsfok bar nagyobb, mint egy tisztan fizikai rend-
szeré, de igy is az energia >50%-a hoként tavozik. Még tobb a veszteség, ha nem az alap-
anyagcserét, hanem nyugalomban 1évd felndtt ~120 W energiatermelését vessziik figye-
lembe. A belsé hdtermelés kiilondsen szembetiind 1az esetén. Ekkor a szervezetbe keriilt
(pl. bakterialis fert6zésbol szarmazo) méreganyagokra a szervezet az anyagcesere fokozasa-
val reagdl, ami a testhdmérséklet emelkedését eredményezi. Molekularis szinten a hdmér-
séklet emelkedése a sejteket olyan Un. hdsokk-proteinek termelésére készteti, amelyek segi-
tenek megakaddlyozni a tobbi szervezeti fehérje denaturdlodasat.

Lattuk, hogy az anyagcsere erds igénybevétel esetén is nd. Az ehhez sziikséges extra
energiat a sejtek a respiracio (sejtlégzés) fokozasaval fedezik. Ekkor a maghdmérséklet
(még nem tul magas kdrnyezeti hdmérséklet esetén is) 38 °C f6l¢ is mehet.

5.3.2. A szervezet holeadasa

A maghdmérsékletet a szervezet szamos, a hétermeléssel szemben miikodo disszipativ
folyamattal szabalyozza:

e hdsugarzas;

e parologtatas;

e hdvezetés a levegd ¢és mas testek felé

A hosugarzas felelos a test hoveszteségének ~60%-¢ért. Minden test energidt emittal
elektromagneses sugarzas forméajaban. Az emberi test altal emittalt sugdrzas maximuma az
infravords tartomanyba esik. A teljes emittalt teljesitményt a Stefan-Boltzmann térvény
adja:

P=AsoT*, (5.21)
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ahol 4 a sugarzo test feliilete, £ az emisszivitasa, ¢ a Stefan-Boltzmann alland6, T pedig a
test abszolut hdmérséklete.

A test el is nyeli a kornyezetbdl érkezd sugarzast. Ezért nem a teljes, hanem az eredd
kisugarzott teljesitményt keresstik:

P, =Aso(T*-T}), (5.22)

ahol T} a kornyezet hdmérséklete. Az emberi test feliilete 4 ~ 1,2 m?, emisszidja jo kozeli-
téssel £~ 1. Normal T=37 °C =310 K homérsékleti testre, 7, =25 °C =298 K esetén
P,~92 W. Ez a nyugalomban 1év6 feln6tt ~120 W energiatermelésének ~75%-a.

Ho leadhato6 a viz béron at és a 1égzés soran torténd parologtatasaval. A héleadas mér-
téke fligg a parologtatas mértékétdl, amit viszont a levegd paratartalma hatdroz meg (100%
paratartalomnal nincs parolgas, mig 0% paratartalomnal a parolgds maximalis). 1 g viz
elparologtatasdhoz 2.4 kJ energia sziikséges. 1zzadaskor atlagosan 0,6 liter viz parolog na-
ponta, ami 60 kJ/h hdvesztésnek felel meg. Széls6séges viszonyok kozepette 2 liter/h is
lehet a vizvesztés, ami ~130 W leadott teljesitménynek felel meg (~4800 kJ/h). Erdemes
megjegyezni, hogy a vizelettel és a széklettel is tadvozik ho.

Hovezetés testen beliil, vagy két, egymassal (termikus) kontaktusban 1€vé test kozott
jon létre. Tipikusan az emberi test a kdrnyezeténél melegebb, igy a hé a kdrnyezd levegd,
vagy mas testek felé aramlik. A hovezetéssel leadott teljesitmény:

4 ma
p = AT 1) (5.23)

d
ahol, £=0,024 W m 'K a levegd hévezetési tényezbje és d a testet koriilvevd szigeteld
légréteg vastagsaga, mely ~1 cm. Az (5.22) adataival ekkor P, = 35 W.

5.3.3. A szervezet hoszabalyozasa

A szervezet hdszabalyozasat az agy hipotalamusz része végzi. A hipotalamusz gyakorlati-
lag a szervezet minden fontos élettani miikodését befolyasolja (a hormonalis rendszer ve-
zérlésén keresztiil). Koordindlja az autonom idegrendszer és az endokrin (belsé elvélaszta-
su) rendszer miikodését, alapvetd szerepet jatszik a szervezet homeosztazisdnak (belsd
kornyezeti 6sszetevok dinamikus dllandosaganak) fenntartdsdban — igy pl. a testhomérsék-
let szabalyozasaban és a testfolyadékok kozel allandd Osszetételének biztositasaban, vala-
mint a taplalék- és vizfelvétel eldsegitésében.
A szervezet a magas homérsékletekre a kovetkezé6 modokon reagal:
o Ertagulis. A keringési rendszer a vérplazma révén hét is szallit. A test belsejében a
vér hot vesz fel, €s a testfelszin felé szallitja. Ez a folyamat rendkiviil fontos a vég-
tagok melegitésében (a hideg végtag a rossz hdcsere kovetkezménye). A feliiletrdl a
hé a kornyezet felé disszipalodik. Ha a testhomérséklet az optimum f6lé emelkedik,
tobb vér 4ramlik a bor felé ugy, hogy a borfelszini hajszélerek kitdgulnak
(5.3.2b. dbra). Akar a sziv feldl érkezo vér egyharmada is atiranyithatd szélsdséges
esetben és a boron at torténd hdvezetés a 8-szorosara is novelhetd (a 20 °C-on
mérthez képest).
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e Pdarologtatas. Az egyetlen disszipativ mechanizmus, ami akkor is miikodik, ha a
kornyezet a testnél melegebb. Az izzadds a parologtatasos hiités f6 formdja (olyan
szervezeteknél, amelyeknek van izzadsagmirigyiik). Sok allat azonban nem izzad:
ezek kilonbozd viselkedésformakkal rendelkeznek testiik hiitésére. A kutydk és
madarak pl. szajukban és torkukban igyekeznek a péarolgasi hdveszteséget novelni.
Mivel a nedves feliilet akar 2 nagysagrenddel is hatékonyabb hévezetést biztosit, az
allatok (ha tehetik) szivesen flird6znek.

o (Csokkentett anyagcsere. A harmadik médszer kdzvetleniil a hotermelés csokkenté-
se a metabolikus aktivitas csokkentése révén, amely — a hipotalamusz jelzésére — az
anyagcsere-utvonalakat szabalyozé agyi teriiletek beavatkozasaval megy végbe.

libabor holeadas kicsi

- F—— bt 44

hajszalerek (6sszehtizva) - — — — ez —

arteriola
venula

vénas plexus

boralja o atkotés (nyitva)  hocsere

héleadas nagy

 atkotés zarva b

5.3.2. abra: A bor vérkeringésének vazlata (a) alacsony és (b) magas homérsékleteken. Az (a) dbra
a libabor kialakuldsat is szemlélteti

A szervezet az alacsony homérsékletekre a kovetkez6 mddokon reagal:

o Lrosszehizoddas. Az értagulassal ellentétes folyamatban a szervezet a hét tgy tartja
a magban, hogy megakadalyozza annak véraramldsos transzportjat (5.3.2a. abra).
Sok tengeri és mas valtozo testhdmérsékletii allatnal, de pl. a madaraknal is n. el-
lenaramlasos hécseréld fejlodott ki. Ez esetben az artériak és vénak ugy futnak,
hogy benniik a véraramlas ellentétes. Ennek elénye, hogy a két aramlas kozott
konstans termikus gradiens tarthatdé fenn. Kelld6 hosszon (pl. madar léba,
5.3.3. dbra) és kellden lassii aramlds esetén a hdcsere kozel teljesen végbemehet,
vagyis a hideg ag kozel a meleg 4g homérsékletére emelkedhet — minimalizalva ez-
zel a hdveszteséget a kornyezet felé.
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o Didergéses hotermelés: a szervezet gyors valasza hideg ingerre, mely sordn a ho-
termelés ~4-szeresre is nOhet (~2-szeres oxigénfogyasztas, és ~6-szoros anyagcsere
mellett). Az ide sorolhatdé mechanizmusok: izomtonus fokozodas (izmok ,,kemé-
nyedése”), akaratlan reszketés (a véazizomzat nem kontrollalt gyors kontrakcioja
kovetkeztében), akaratlagos izommozgés, valamint a libabdr (piloerekcio)
(5.3.2a. dbra). A libabdr kialakulasaval a testet koriilvevo szigeteld 1égréteg vastag-
saga novelhetd, ami az (5.23) szerint csokkenti a vezetéssel leadott hét. Allatoknal
ez a mechanizmus a bunda vagy tollazat ,,felborzolasat” jelenti. A libabor tekinthe-
td evoluciods visszatekintésnek is: szOrdsebb dseinknél bizonyosan hatékonyabban
muikodott.

o Didergésmentes hotermelés: minden az alapanyagcserén €s didergésen kiviili ho-
termelés. A hormonok arra dsztdnozhetik a sejt anyagcsere folyamatait, hogy ATP
szintézis helyett tobb hot termeljenek (fokozott anyagcesere). A — foként izombeli €s
majbeli — zsirszovetek, rovidtavi energiaraktarak (glikogén = gliik6z poliszacharid)
lebontasa. A barna zsirszovet felhasznédlasa. Ez utdbbi a zsirszévet sotétebb arnya-
lata, erekkel bdévebben ellatott régiodja, amely megtaldlhatd ujsziilottekben és
hibernalodo allatokban. A sejtjeiben szamos mitokondrium van (innen a barnés
szin), a zsirjaibol pedig gyorsabban és nagyobb mennyiségben szabadithato fel ho-
energia (féleg a hibernaciot kovetden, vagy fiatal allatok hidegstressze alatt).

jég

5.3.3. abra: Az ellenaramu hocsere

5.34. Az élo sejt energiaforgalma

Tekintsiik a sejtet kozvetlen kdrnyezetével egyiitt, mellyel energia- és anyagcserét foly-
tat és egyiittesen zart rendszert képeznek, vagyis a belsd entropia csokkenésének legalabb
akkora kornyezeti entropia novekedés felel meg (Schrodinger: ,,az €él6lények negativ ent-
ropian €lnek”):

AS, +AS, 20, AG, +AG, <0.
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Becstiljik meg, mekkora a AS a glikoz eléallitdsa soran? A szabadentalpia-valtozas ki-
szamithato:

AG, = AH, ~TAS, =—AG, — AS, =20ty

Egyszertsitésként vegyiik példanak a Bacillus pycnoticust, amely csak hidrogént éget
el energiaforrasként. Szénforrdsa a szén-dioxid:

6CO, +6H,0 — C¢H;,0, + 60, .
A molaris képzddési entalpidk ismeretében:
AH, = HE) o —6(H{ + H{) = —1280—6(~394-286) = 2740 kJ .
Meérések szerint 1 mol CO; beépitéséhez 8 mol Ho-t éget el:

8G,13=8(-237)=-1896 kJ .

Atszamolva 1 grammra, az optimalis 37 °C-ra:

AG!® =8G " /12 g=—158k]/g _
) "0 As0® = T18¥39 6 se ik

AH'® = AH, /(6-12) =39 kl/g 310K
A baktérium tomege ~107" g, széntartalma ~10% (Linschitz utan):

AS{"% = 38 pJ/K .

5.4. Irreverzibilis termodinamika

A Kklasszikus egyensiilyi (reverzibilis) termodinamika érvényessége egyensulyra veze-
td energiadtviteli 1épésekbdl 4ll6 folyamatokra terjed ki. Megjosolja a megzavart egyensily
eredményeképpen 1étrejovo reakcid iranyat, de a sebességére nem ad felvilagositast (pl.
végallapot elérése olyan lassan torténik, hogy az kvézi-egyenstlyi allapotok sorozataval
kozelithetd).

A nem-egyensulyi (irreverzibilis) termodinamika G&sszekapcsolja a termodinamikai
egyenstlytdl valo eltérés mértékét az energiaatvitel sebességével. Altalanos elmélete nincs,
folyamatosan ¢€s intenziven kutatott teriilet. Az egyensulytdl valo kis eltérésekre (perturba-
ciokra) azonban olyan egyenletrendszer felallitasat teszi lehetévé, amely az d&ramok és po-
tencialok kozott altalanos kapcsolatot teremt. Adott extenziv mennyiség J aramsiirlisége
felirhato, mint az L vezetési egylitthatd ¢és az F termodinamikai erd szorzata
(5.4.1. tablazat):
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b=F] (5.24)

ahol a termodinamikai eré az dramld extenziv mennyiséget jellemz6 intenziv allapotjelzd
(potencial) negativ gradiense:

F=-grad(Y)=-VY| (5.25)
aramlé extenziv fenntarto aramsiirtiség  dimenzié  térvény
mennyiség potencial
elektromos toltés Elektromos J,=—0cVeg A/m’ Ohm
(dg/dr) potencial ()
komponens mennyiség ~ kémiai potencial  J,=-D V¢ mol/(m’s)  Fick I.

(dvy/dr) - ¢
térfogat (dV/dt = Av) nyomas (p) Jy=—ovVp m/s Hagen—Poiseuille
energia (d£/dr) hémérséklet (7) Jg=—-AVT W/m? Fourier

5.4.1. tablazat: Aramlé extenziv mennyiségek és az Sket fenntarté potencidlok kapcesolata

Egy extenziv mennyis€ég aramat nemcsak a hozzétartoz6 intenziv mennyiség inhomo-
genitdsa, hanem elvileg a rendszerbeli 6sszes termodinamikai erd befolyasolhatja. Ezek
felelosek a kereszteffektusok kialakulasaért, amelyek teljes leirasat az Onsager-féle linearis
egyenletrendszer szolgéltatja. Skalaris alakban az egyenletrendszer a kovetkezOképpen
irhato:

Ji = LyFy|. (5.26)

Két paraméter-tipus sziikséges az irreverzibilis folyamatok leirdsahoz: 1. a folyama-
tot indito (és fenntartd) termodinamikai (vagy Un. dltalanositott) erd; 2. a folyamatban — az
erd hatdsara — valtozd paraméter.

54.1. Diszkreét rendszer

A targyalas — kezdetben — diszkrét modell segitségével egyszertisithetd. Tekintsiink pl.
2 alrendszerbdl all6 TDR-t, ahol valamely X extenziv mennyiségre:

X=X+ x® =konstans — dXV=—dx . (5.27)
A két alrendszerbeli mennyiség egyensulyi értékét a

o5 9(sW+5?) as?V  as®
ax® ™ ax ax®

- FV-F® = dF, (5.28)

egyenlet adja, mely egyenstlyban 0. Az egyensulyi termodinamika energia reprezentacio-
ban felirva
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E=E(S,V,v;) - dE=TdS-pdV/+u,;dv,,
illetve entropia reprezentacidban:

S=S(E,V,v.) = S(Xy, X,.) —

/ue,i

~ 5.29
k

ds=Lap+Lay-
T T

A termodinamikai erd extenziv mennyiség transzportjat inditja el, mely jellemzése an-
nak aramaval (fluxuséval) torténik:

_dX () ‘

= 5.30
£= 4 (5.30)

Az erdk és aramok felismerésére célszertibb az entrdpia reprezentacio. Képezzik az
(5.29) egyenlet id6 szerinti derivaltjat. Az (5.30) segitségével kapjuk:

oS dX(l)
ox di

=dF,-1, . (5.31)

Sos-y

Az egyenlet bal oldalan az entrépia-termelés sebessége, jobb oldalon megmaradé mennyi-
ségek allnak. Innen az éltalanositott erdk:

dF, =d(1/T):—;2dT,

~ 1
dfy =d(p/T)|r=—dp,

~ 1
dF, =d(—x,, /T)lT:_Fd/ue,l’

5.4.2. Folytonos rendszerek

Ha most altalanositunk folytonos rendszerekre, a kovetkez6 problémak adodnak:
e Az altalanositott er6k azonositasa nem trivialis, ebben az entropia-termelés sebes-
ségének egyenlete segit.

e Altaldnosan 3-dimenzios leirds sziikséges: dram helyett az aramsiiriiség (fluxus-
stirliség) vektor:

a

J ="k,
KT dA

(5.32)
o Az erdk kiilonbsége iranyfiiggo:
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r

Hogyan definialjuk az entropiat nem-egyenstulyi TDR-ben? Tételezziik fel az egyensu-
lyi egyenletek érvényességét: ez csak lokalisan egyensuly (lokdlis és pillanatnyi allapotjel-
z0k mellett). Térjlink at lokalis stiriségekre:

dXx ds
X - 71{ = 5 S —_ —= —> = , :1, il 534
k K% Pk qr S s=s(pg,pyr=Lp,;) ( )

A termodinamika alapegyenletébdl (1) és a megmarad6d mennyiségek folytonossagi egyen-
leteibdl (2) kapjuk:

1) > 8sg;,t) _F op; (r,1t)

o 5 _F(vI,). (5.35)

2) > ap%(:’t)+dika(r,r) —0
Vegyiik észre, hogy a jobb oldalon kapott mennyiség az F, «J . szorzatfiiggvény derivaltja-
nak egy tagja, vagyis:
F,(-V3,)=-V(FJ,)+VE,J,. (5.36)

Az alapegyenletbdl az entropiadram-siiriiséget definialjuk a megmarado, extenziv paramé-
terek fluxusaval:

Az entropia folytonossagi egyenlete szerint az entropia-termelés a lokalis entrépia-
novekedés €s a tartomanyt elhagyo entrdpia Gsszege:

ds Os ~

Vagyis az altalanositott erdk a diszkrét—folytonos atmenet utan:

S=dF, -1, — §=VF.J,| (5.39)

ahol
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VF, =V(/T)= le(—VT),
VE =V, (p/T)= V.

- 1
VE, =V (=, /T) =;(—Vﬂe,1),

5.4.3. Rezisztiv linearis rendszer

Tekintslink “tisztan rezisztiv” linedris rendszert, melynek feltétele, hogy a fluxusok
csak a lokalis és pillanatnyi allapotjelzoktdl €s altalanositott eréktdl fiiggenek (azaz a rend-
szernek nincs ,,memoriaja”). Az irdnyfiiggést elhanyagolva:

~

Jo=J (VEy, VE .. ,VF, F, F,.., F)). (5.40)

J

Fejtsiik sorba a k-ik extenziv mennyiség fluxusat az altalanositott erék szerint!

e e e~~~
J “LJ

5.41
N = —_— > Ly = —_— =
o(VF}) 9, O(VF;)O(VF)) v,
Nagyon sok fizikai folyamat leirhat6 a lineéris tartoméanyban, ekkor csak az ij tag marad:

ez a vezetesi egyiitthato, melyre érvényes az Onsager-féle reciprocitasi relacio:
Visszatérve az energia-reprezentacio intenziv paramétereire, kereszteffektusok nélkiil:

Jg =Lyl = LooV(I/T) = Loo(_VT) = Ly Fy

Jp =LllVﬁl =levr(p/T)=L11(_Vp)=L11Fl: (5.43)

J,ue'] =Ly VE, = L)V (o) I T) = Lyy (=V o) = Ly F .

5.5. A sejtszintii energiaatalakitas kérdései

Az €16 sejtek funkcidi az energia hasznosithatd formainak elérhet6ségén alapulnak. Az
elsddleges forma az elektromagneses sugarzas (napfény) direkt atalakitasa — a fotoszintézis:
a fénykvantum atalakitasa molekulaban tarolt kémiai energidva (alapvetéen szénatomok
kovalens kotéseiben). Az energia felszabaditdsa a sejt szamdra a szénvegyiiletek oxidacio-
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javal (elektronleadassal) jar6 reakciosorozatokon keresztiil, mely ekkor nem hévé alakul,
hanem mas kotésekké, ahonnan a sejt hatékonyan felhasznalhatja. A f6 tarolo vegyiilet az
adenozin-trifoszfat (ATP).

Indirekt energiaatalakitas a respirdcio, vagyis a sejten beliili energia-felszabaditas és
-atalakitas folyamata): az ATP molekulak szintéziséhez (nagyenergidji fosztatkotéseinek
kialakitasahoz) egy Osszetett reakcidsorozat révén a gliikoz molekuldk bioldgiai oxidacidja
szolgéltatja az energiat.

5.5.1. Az ATP mint biologiai energiatarolo

Kisérletileg igazolt, hogy az alapvetd bioldgiai jelenségek (fehérjeszintézis, mitdzis, izom
0sszehuzodas, csillok mozgasa, stb.) kozvetlen energiaforrasa az ATP (5.5.1. dbra). Képzo-
dése adenozin-monofoszfat sorozatos foszforilaciojaval megy végbe:

AMP foszforilcio ADP foszforilacio s ATP .

A lebontasakor felszabaduld AG szabadentalpia:

ATP + H,0 —1deli2s 5 ADpP 4 HO-P. +AG,  AG ~ —29 kJ/mol,

foszfatcsoport

negativ, ami azonban nem szabadul fel héként, hanem csoport-transzfer reakcio jatszodik
le:

A'B+C'D transzferaz enzim /A'C+B'D.

Ilyen reakci6 pl. a foszforilacid, melyben az X vegyiilet aktivalodik:
ATP + X ——ADP + X-P, + AG .

Az ATP-nek tobb — eltérd disszociacios tényezdvel rendelkezd — ionizalhatd csoportja
van, semleges oldatban foként ATP* ionként van jelen (és Mg?* ionnal alkot komplexet):

ATP* +H,0 —— ADP*” +HO-PO;™ +H".

Baroécsi, BME tankonyvtar.ttk.bme.hu



90 A biofizika alapjai

O
o
|
)
|
o
|
-
|
o
=

OH OH

5.5.1. abra: Az ATP szerkezete

5.5.2. Fotoszintézis

Az autotrof €l6lények (ndvények, bizonyos baktériumok és mas egysejtliiek) a fény
energidjat kémiai energidva alakitva szervetlen anyagbol (legtobbszor szén-dioxidbol +
vizbdl) szerves anyagot (pl. gliikozt) allitanak el oxigénképzddés mellett. A teljes folya-
mat (4.8) globalis reakcidegyenlete csak a kezdet és vég anyagmérlege, de nem mond sem-
mit a folyamat igen komplex természetérdl. Fazisai az 5.5.2. dbran lathatoak.

60, 6CO,
hv ——p . hidrogén o, | CsH1206
fény- > s ATP I sotét (2likéz)
12H,0 p  Szakasz transzfer szakasz | » 6H,0

5.5.2. abra: A fotoszintézis blokkvazlata

A novények ,,alkalmazkodtak™ a fény lathato tartomanyahoz (5.5.3. dbra). A kiillonb6z6
szinanyagok (pigmentek), kozos vonasa, hogy kettds kotéseket tartalmaznak, melyek delo-
kalizalt elektronjai a lathatd fény energidin gerjeszthetdek, igy a pigmentek szinesek. A
hatékony abszorpcio érdekében kétféle fotorendszer (PSI, PSII), reakciokdzpontjukban a
egy-egy klorofill-a (Chl-a) molekulapar (dimer) all.

A PSI-nek és PSII-nek része a reakciocentrum és a PS foto(kémiai) rendszer. A PS ré-
szei a fényelnyeld pigment-protein komplex (LHCI, LHCII), a reakciécentrumok és az
LHC kozotti energiatranszfert végzd antennak (CP26, CP29, CP43, CP47), nagyszamu
fehérjemolekula (legismertebb a PSII reakciocentrumat tartalmaz6é D1 protein €s dimer
parja, a D2), a reakciocentrumbéli Chl-a dimer (P700, ill. P680), elektronszallitok, stb.
(—4.34).
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relativ abszorpcio (%)

100 4 hatésspektrum
75 4 chl-b
karotinoidok / ¢hl-a
50 - |
25 -
05— T T T
400 500 600 700

hullamhossz (nm)

5.5.3. abra: A fotoszintetikus pigmentek abszorpcios spektruma

Valéban a novények alkalmazkodtak volna a fény lathaté tartomanyahoz? Miért nevez-
ziik az elektromagneses sugarzas 400...780 nm kozé es6 tartomanyat lathatonak? Véletle-
nil, vagy torvényszerli kényszertiségbdl latjuk épp ezt a tartomanyt, €s miért ugyanezt a
tartomanyt nyelik el a novények is a fotokémiai reakcio eldidézéséhez? A rovidebb hul-
lamhosszi sugarzas mar szigmakotéseket hasithat fel (energidja c—o* atmenetet indukal),
azaz roncsolhatja a molekuldkat, a hosszabb hullamhossz meg épp csak szorodik a moleku-
lakon, de csak a lathaté tartomany alkalmas a m-elektronok (akér a rodopszin, akar a kloro-
fillok, akar a karotinoidok, akar mas szines molekuldk) gerjesztésére (HOMO—LUMO
atmenet). A kényszer a kvantummechanika, azaz esély sincs az alkalmazkodéasra.

A fotoszintézis akkor hatékonyan, ha (a tobbi biokémiai folyamathoz hasonldan) térben
elkiilonil a sejt mas részétdl (5.5.4. dbra). A fotoszintézis helyszine a szintest, melyet ket-
tés membranrendszer épit fel:

e A kiilsé membran hatdrozza meg az alakjat és méretét (5-10 um) és elvélasztja a
szintest vizes alapallomanyat (sztroma) a sejtplazmatdl. A sztromaban zajlik a foto-
szintézis sotét szakasza.

e A bels6 membran a szintest hossztengelyével parhuzamosan betiiremkedik a
sztromaba, majd ezek a bels6 membranlemezek leflizddnek, magukba zarva a
membrankdzi térbdl eredd anyagok egy részét, amibdl a tilakoidlemezek membran-
nal kortilzart tere (lumen) jon létre, anélkiil, hogy a sztrémaval valaha is kapcsolat-
ba keriilne. A tilakoid-membrdn nagy feliiletli, igy nagymennyiségli pigment-
rendszert tartalmaz. A hatékony térkitoltés érdekében (sztromatilakoidokkal &ssze-
kotott) oszlopokba rendezddd lapos membrankorongokra (granum) tagolodik, me-
lyek felszinén a fotoszintézis fényszakasza, a lumenben pedig — tobbek kozott — a
fotolizis zajlik.
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fényelnyeld
tilakoid membran porfirin "fej"
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kiils6 membran

belsé membran R:CH;  Klorofill
R: HC=O Kklorofill b
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5.5.4. abra: A kloroplasztisz szerkezeti modellje és a klorofillok molekulaszerkezete

5.5.3. A fotoszintézis fényszakasza

A fényszakasz reakcidegyenlete:
6 (2H,0+2NADP* +3ADP +3P, —“ > 2NADPH+2H" +3ATP+0,).

A tilakoidba agyazott fehérjealapu PSI, PSII fotorendszerek (5.5.5. abra) a szerkeze-
tiknek megfelel6 hullamhossza fény energidjat elnyelik, és tovabbitjak a reakciokozpont-
juk felé. A tobbletenergiatol a klorofill-a elektront ad le (oxidalodik), amely szallitdbmole-
kuldkra keriil. A két eltéré 0sszetételii fotorendszer kozott munkamegosztas van; mindkettd
energiacsapdaként (antenna) miikodik. Kiilonbség:

e A PSII erbs oxidalo- (P680" [Chl-a']) és gyenge redukalészert (P680° [Chl-a']) ter-
mel. Redox potencidlja +1,1 V, amely érték a természetes bioldgiai rendszerekben a
legnagyobb: ez egyben a viz oxidacidjanak feltétele.

e A PSI gyenge oxidalo- (P700") és erés redukaloszert (P7007) termel (NADP*-t re-
dukalja).

A gerjesztett allapot élettartama ~107 s, a reakciokdzpont feladata, hogy ezalatt eljut-
tassa az elektront a szallitorendszerhez. Minthogy az elektrontranszport a H,O molekularol
szallitja az elektronokat a NADP*-ra, tulajdonképpen a P680 és a P700 is egy-egy kiilonle-
ges elektronszallitod, azaz integrans részei az elektrontranszportnak. Annyiban kiilonlege-
sek, hogy képesek megndvelni a szallitott elektron energiajat a fényabszorpcid révén.

A két fotorendszerbdl kilépett elektronok mas-mas utat jarnak be.

tankonyvtar.ttk.bme.hu Bardcsi, BME



5. Bioenergetika 93
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5.5.5. abra: A fotorendszerek felépitése és energiadiagramja

A PSI és NADP*, valamint a PSII és a PSI kozott mikodik elektronszallitd rendszer
(5.5.6. dbra). A NADPH (nikotinsavamid-adenin-dinukleotid-foszfat, 5.5.7. abra) a felépitd
folyamatokban, igy a fotoszintézisben is hidrogénszallitd, redukalé nukleotidszarmazék. A
redukcid az a kémiai folyamat, amelyben az anyag elektront vesz fel.
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/ 4H* =

2NADPH+2H* >
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5.5.6. abra: A fotoszintézis fényszakaszanak miikodeése

NADP* NADPH+H*
0
H
i + 2
0=P—0 N N+
0 |
pirrir] [rir]rr]
1) 1y
0
OH OH NH,
N A
¢
0=P—0 N Z
| N
o 0
OH Cl)
P

5.5.7. abra: A NADP molekula és redukalt dllapota

A nem ciklikus elektronaram. A PSI leadott elektronja rovid elektronszallitdé rend-
szerre keriil, ami oxidaciés-redukciés folyamatok révén elvezeti a végsé elektronfelvevo-
hoéz (NADP"), amitél az semlegessé, egy ujabb elektrontdl pedig negativ toltéstivé valik
(NADP™). A PSI-ben a folyamat soran elektronhiany 1ép fel: ezt potolni kell, mert kiilonben
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ledllna a fényszakasz. Az elektronpotlast a PSII fel6l miikodd soktagl elektronszallito
rendszer biztositja.

Most a PSII-ben 1ép fel elektronhiany, melyet a fotolizis potol: a viz oxigén- és hidro-
génatomra bomlik; utobbi egybdl elektronra és protonra hasad. Az igy létrejott elektronok
biztositjak a PSII folyamatos miikddéséhez sziikséges elektronpotlast. A granum belséd
terében a vizbontasbdl szarmazo6 protonok felhalmozddnak: protonkoncentracio-kiillonbség
1ép fel a granum két oldala kozott. A PSII és citokrom b6f (Cyt b6f) komplex kozotti
elektrontranszport szallitdja, a plasztokinon protont is szallit, amit a sztroma feldli oldalon
vesz fel, de a lumen fel6li oldalon ad le (in. protonpumpa): ez is ndveli a protonkoncentra-
cio-gradienst. A sztroma oldali redukalt NADP™ protont vesz fel (a proton-gradienst tovabb
fokozva), igy NADPH alakul ki, ami mar a 2. protont nem tudja felvenni (ezért NADPH+H?).
A felszabadul6 O a 1égkorbe kertil.
az ATP-szintetazon keresztiil van, ez biztositja az ATP szintézishez sziikséges energiat.

A ciklikus elektronaram. A ferredoxin (Fd) a NADPH mennyiségétdl fiiggben elekt-
ronokat csatol vissza a PSI-bdl a protonpumpa mitkddtetésére tovabbi ATP képzéséhez.
Meérlege: 4 H* / 1 ATP.

A protonpumpa a plasztokinon oxidalasaval (PQ) / redukalasaval (PQH2) miikodik
(5.5.8a. abra).

Az ATP-szintetaz modell (5.5.8b. dbra): 1 forgo alegység 3 katalitikus hellyel, melyek
mindegyike egy teljes fordulat alatt 3 konformacio-valtozdson megy at (nyitott, laza, szo-
ros).

0] e+H* HO. e+H* HO.
—_— —
0 O- OH
é P i PQH,

energia
(proton-
diffuizio)

o
NAAA

a

R

7

5.5.8. abra: A protonpumpa (a) és az ATP-szintetaz (b) mitkodése

5.54. A szénredukcios szakasz

A fényszakaszban képzddott NADPH+H* (5.5.8. abra) és ATP molekuldk miikodtetik a foto-
szintézis masik nagy folyamat-egyiittesét a szénredukciods szakaszt, vagy Calvin-(Benson)
ciklust (5.5.9. abra): itt torténik a gliikkoz eldallitasa:
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96 A biofizika alapjai

6CO, +6H,0+18ATP +12(NADPH+H") — C,H,,0, + 12NADP* +18 ADP +18P, +12H,0.

Minden fézist specifikus enzim katalizal.

Kiindul6 anyaga egy pentoz-difoszfat (Cs), ami szén-dioxidot kot meg (—Cs), mely
kettéhasad (—Cs). A katalizdlé enzim a RuBisCO (Ribul6z-1,5-Biszfoszfat-Carboxilaz /
Oxigenaz), a tilakoid membrén sztroma oldalan. A bioszféra legnagyobb mennyiségben
eléforduld enzimje.

A C3 savmolekulat a (protonokat szolgaltato) NADPH+H* redukalja, a folyamathoz
sziikséges aktivalasi energiat a fényszakaszban képzddott ATP biztositja. A redukalddott
anyagok Ce-cukorrd (frukt6z) kapcsolddnak Ossze: az izomerizacidval kialakuld glikkoz
tartalmazza a kiindul6 anyagot és a megkdtott, redukalt szén-dioxidot is.

A folyamat ciklikus — gondoskodik a kiindulé anyag ujraeléallitasarol.

A ciklus kozvetett fényigényii: a fény tioredoxin (katalitikus aktivalo) rendszeren ke-
resztiil 4 Calvin-ciklus enzimet is aktival. Maga a RuBisCO is s6tétben inaktivalédik, en-
zim kapcsolja be, aminek pH optimuma a fény altal indukalt lagosabb kémhatés. Szamos
mas enzim mukodéséhez is a protonpumpa mitkddése altal kialakuld lugosabb sztroma
kell.

6 ADP (-\

6 ATP HO O

6 Iul\_)z

HO 0 instabil
IHOP,  1H0 (Csﬁ} " "o
i 2
I PO OH OH 6 OH
K’_ (CG) PiO 0 OPi
: 6 H,0
o O HO - HO 0 3. CO; akceptor 1. szénmegkdtés
1 HO 3 helyreallitas P
C  T5 M) ©lpo onwo o) 6 ;0\1_ ﬂ.
glikoz / (2C3) OH /HO=1
PO © O OP
3HOP,” 3H,0
» [ ————12ATP
HO - 2. redukeid
"
o) 12 | OH
PO  OH HO (C3) /\r
P,
""—-—’12 ADP
HO 0 PO 0 _
6 -
(2C3) H H
0 O OH OP;

12NADP* 12 (NADPH+H*)
+12 HOP,

5.5.9. abra: A fotoszintézis sotétszakaszanak mitkodese
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5.5.5. Respiracio

A respiracid vagy (sejt-) /égzés olyan folyamat, amely oxidativ elektrontraszport-lancon
keresztiil biokémiai energiabol ATP-t termel. A 1€gzés soran a kiindulasi szerves molekula
teljesen eloxidalodik.

e Aerob respiracio: A transzportlanc terminalis elektron akceptora az oxigén (Oy).
Az elsddleges ¢s leghatékonyabb (igen komplex) anyagcsereut a gliikozban téarolt
energia ATP-v¢é alakitasara (~38 ATP/gliik6z) minimalis energiaveszteséggel (ho-
képzddéssel).

e Anaerob respiracio: Oxigén helyett mas szerepel terminalis elektron akceptorként
(pl. szulfat, nitrat). Valamivel kevesebb ATP-t termel, mint az aerob respiracié. Ki-
zar6lag mikroorganizmusoknadl jatszodik le. Ilyen pl. a denitrifikdld baktérium,
amely rendelkezik oxidativ elektron transzporttal, de a lanc végén nem az O az
elektron akceptor, hanem a nitrat (NO3-).
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6. ANYAGCSERE ES TRANSZPORT

6.1. Aramlasi jelenségek

Ko6zonséges nyomason a folyadékok 0sszenyomhatatlanok. A szervezetben eléfordulo kis
(néhany 100 Pa) nyomaskiilonbségek alig valtoztatjak meg a gaz strtiségét, igy kozel ,,6sz-
szenyombhatatlan”. Kovetkezésképpen a folyadékok és gdzok egységesen targyalhatok.
(Bizonyos esetekben ez a kozelités nem érvényes: a sejtfal miatt a ndvényi sejtekben joval
nagyobb, 100 kPa-nyi nyomaskiilonbségek is kialakulhatnak. A szallité szovetrendszerben
200-300 kPa nyomaskiilonbség is, a ndvényi sejtek turgornyomasa akar 8 MPa is lehet.)

Az aramlési viszonyok szemléltetése daramvonalakkal lehetséges (6.1.1.abra). Az
aramlas tipusai:

e Laminaris (réteges): U < Upiginas

e  Turbulens (gomolyg0): U > Uy iirus

Az 4ramlas jellemzoi:
e Sebesség: v [m/s]
o Térfogati aramerosség:

AV
]V EA_Z‘ [m3/s] . (61)

6.1.1. dbra: Aramldsi viszonyok szemléltetése

A térfogati aramerdsségbdl szarmaztathato a perctérfogat [liter/perc]. Pl. a vér I meg-
hatarozasa a kovetkezd moddszerekkel torténhet:
e Dilucio (higitas): a detektalhato indikator véraramba juttatdsa, majd detektalasa az
érpalya késobbi szakaszan (teljesen elkeveredve koncentracid mérésével):
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e Termodilucio: hideg sooldat befecskendezése utan az érpalya tavolabbi szakaszan
a vér homérsekletét figyelik.

o [Elektromagneses: az érszakaszon magneses tér hatdsara az aramlo6 ionok miatt fe-
szlltség indukalodik.

e Impedancia kardiografia: mivel Ry¢ < Rysvet, @ Sziv telitddése ¢€s kitiriilése perio-
dikus AR ellenallasvaltozast okoz.

e Doppler: ultrahangos (nagyobb erek) és 1ézeres (mikrocirkulacid) sebességmérés.

6.1.1. A kontinuitdsi egyenlet

A térfogati dramerdsség ¢és sebesség kapcsolata idedlis folyadék esetén, amikor az aramlas
surlodasmentes, vagyis a rétegek egyiitt mozognak (6.1.2. dbra):

AV _ Avhr _
YTOAr At

Av. (6.2)

;Y_/

VAL

6.1.2. abra: Az aramlo térfogat szemléltetése

Realis folyadékra (pl. vér) definidljunk az adott keresztmetszetre vonatkozo atlagsebes-
séget ugy, hogy

I, = Av|. (6.3)

Merev cs6 mentén a tomegmegmaradas alapjan a térfogati aramerdsség allando (1). A fo-
lyadék dsszenyomhatatlansagdbdl térfogatvaltozas nincs (2). Végeredményben:

I, =konstans

— Av =konstans |, 6.4
AV = konstans} 64)

Stacionarius (id6ben allandd) aramlas esetén rugalmas fali csore is érvényes.
Az erek fala rugalmas és az dramlas (a nagyobb erekben) pulzal, mégis a kontinuitasi
egyenlet jol teljestil (az elagazasok Osszkeresztmetszetére!, 6.1.1. tablazat).
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érszakasz atméré, cm  hossz,cm  agak szama = A, cm’ v, cm/s
aorta 2,4 40 1 4,5 23
artériak 0,4 15 160 20 5
arteriolak 0,003 0,2 5,7-10 400 0,25
kapillarisok  0,0007 0,07 ~10" 4500 0,022
vénak 0,4 15 200 40 2,5
venae cavae 3,4 40 2 18 6

6.1.1. tabldazat: Aramldsi sebességek az egyes érkeresztmetszetekben

6.1.2. A Bernoulli-térvény

Tekintsiik a 6.1.3. abrat a kovetkez6 egyszertsito feltételekkel:
e Idedlis folyadék: a mechanikai energia megmaradésa érvényes.
e Osszenyombhatatlan folyadék staciondrius laminaris dramléasat vizsgaljuk.

hy
Yy
—
/T|_AV, ) h_] ______
P

6.1.3. abra: A Bernoulli-térvény

A munkatétel értelmében:

W =AE, +AE, .

Az (4, A>) kozotti Al hossza ,,folyadéktest” energiavaltozasat csak AV és AV, adja (a
koztes tartomany kozos, igy ezek jaruléka kiesik). Mivel Am = p AV és A v = Ay Ly:

W =FAL = AL, =(pA) 0 A1) = (p, 4,)(0,A7)
AE, = %(P A,0,A0)0; _%(P A AV -
AE, = (p H,0,At) ghy —(p AV At) gy

=D~ P :%p(uzz—ulz)+pg(h2—hl).

Azonos indexre rendezve, tetszéleges keresztmetszetre:

P+ %puz + pgh = konstans|, (6.5)
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vagyis a teljes nyomas = statikus + dinamikus (torld) + hidrosztatikai = allando.
A torvény kozelitoleg alkalmazhato redlis folyadékokra, nem csdves aramlasokra is (pl.
vérplazma-elvalasztasa, 6.1.4. abra).

'.... .o “'.
L] -
ot o ® o ML

é&vm -fa.w.m&m

. e . LA T
v e ® . N. .o. - -
" g® o e . e

6.1.4. abra: A vérplazma elvilasztasa az alakos elemektdl

6.1.3. Realis folyadékok laminaris aramldsa

Redlis folyadékokban a molekuldk kdlcsonhatdsa miatt az elmozduld rétegek kozott surlo-
das Iép fel, mely nem elhanyagolhatd. Ennek jellemzésére szolgal a viszkozitds, (7).

A surlodas molekularis értelmezése:

o A gazrészecskék kozott gyenge a kolesonhatds, mégis van surlédas: a hémozgas
kovetkeztében a lassubb rétegek részecskéi a gyorsabbakat fékezik (avagy fordit-
va), mely impulzuscserével jar (impulzustranszport). Végeredményben 7 a hdmér-
séklettel nd.

e A folyadékmolekuldk egymashoz kozelebb vannak, igy a kélcsonhatas miatt rovid-
tava rendezettség alakul ki. Az elcsuszast a kialakul6 hibahelyek (lyukak) teszik le-
hetévé, melyek koncentracidja a Boltzmann-eloszlast koveti. Végeredményben a
viszkozitas a hdmérséklettel csokken: 77 ~ 1/exp[—E/(kgT)].

A Newton-féle surloddasi torvény alkalmazasa pl. sikparhuzamos lemezek kozotti fo-
lyadék mozgasara (6.1.5. dbra): mekkora erdvel lehet a nyugvo als6 lemeztdl kis tavolsagra
1évo, A4 feliileth fels6 lemezt dv sebességgel elcstisztatni?

Ia_

dv F

i

6.1.5. dbra: A laminaris aramlas modellje

Mivel dh kicsi, ezért dv / dh = allando. Staciondrius esetben nincs gyorsulas:
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F=-F,=allando,

a |- 1=MPasl. (6.6)

Az egyszert folyadékok (viz, ~vizelet) newtoninak tekinthetok: 7 = alland6. Az Ossze-
tett folyadékok nem newtoniak (pl. vér): 7= n(v). Osszehasonlitasul néhany anyag visz-
kozitasat a 6.1.2. tdblazat foglalja ssze.

anyag 1, mPa-s (20 °C)
levegd 0,019 (101 kPa)
viz 1

etanol 1,2

veér 2...8(37°C)
glicerin 1490

méz 2000...14000

6.1.2. tablazat: Kiilonbozé anyagok viszkozitasa

6.1.4. Aramlds csovekben

Hatéarozzuk meg az 7 viszkozitasu folyadék sebességprofiljat véges (nem til nagy) atméro-
ji hengerszimmetrikus csében (6.1.6. abra): az r sugaru, d/ hosszl folyadékhenger aramla-
sat a véglapjain p; > p, nyomads hajtja, a surlédas fékezi. Staciondrius esetben ZF = 0:

dp=p,-p,<0 — dp(rzn)=77(2rnd€)ju -
r

9= dp r=—Kr —
dr 2nd/
L=, —Igrz. (6.7a)

v(r=R)=0 — uo=%KR2 -
(6.7b)

1 2 2 dp 2 2
= —K(R*—r)=—L (R -
v 2 ( ) 477d£( ).
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6.1.6. abra: A laminaris csoves aramlas modellje

Az aramerdsség a (6.7a) sebességbdl integralassal kaphat6:

R 1 1 1
I, = J.l)dA =.[o (Vg —EKrz)(2r n)dr = UORzn—ZR“Kn = EUORzn

| —

Az atlagsebességet ¢s a K egylitthatot visszairva kapjuk a Hagen—Poiseuille-torvényt, ami
newtoni folyadékok stacionarius, lamindris aramlasat irja le:

=g W= o = = (6.8)

crer

vek ered6 aramlasi ellenallasat:

1 1
= o= . 6.9
Ry— Zi:q)w’l T Ry Zz: Ry i (69)

Az elektromos ellenallassal dsszehasonlitva (® , ~ 1/4), az aramlasi ellenallas keresztmet-
szet-fiiggése eltérd: Ry ~ 1/4%.

6.1.5. A keringesi rendszer

A vér nem newtoni folyadék és szivhez kozel aramlasa nem staciondrius (de tdvolabb ko-
zelitéen igen). Ennek ellenére a Hagen—Poiseuille-torvény mégis jo kozelités az érpalya
adott (kdzel stacionarius) szakaszain!
Az R* fiiggés kovetkezményei:
o Az atmérdvel a szervek vérellatasa hatékonyan szabalyozhato.
o De pl. érelmeszesedés esetén, ha az atmérd csokken, sokkal nagyobb vérnyomas
kell ugyanakkora dramerdsség fenntartasadhoz!

A nagyvérkor parhuzamosan latja el vérrel a szerveket (azokon a nyomdasesés azonos),
vagyis a teljes véraram a szervek ellendllasanak fiiggvényében oszlik meg (elektromos
aramkori modell):

e A fokozott vérellatast igényld szervet ellato erek keresztmetszete nd.

Baroécsi, BME tankonyvtar.ttk.bme.hu
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e Tobb szerv egyidejii vérellatas-novelése a szivnyomas novelésével torténik, igy a
teljes dramerdsség no.

A sziv bal kamrajaban kialakuld6 nyomaskiilonbség Apma.x = 13...16 kPa, mely kozel allan-
do érték (ahogy annak 7; idStartama is, 6.1.7. dbra), de az atlagos nyomaskiilonbség erésen
fligg a n» szlinetardnytol: ez a szivfrekvencidval jol szabdlyozhato. A nagyvérkor végén, a
jobb pitvarba torkolld vénakban p ~ py.

rA
] Pmax

6.1.7. abra: A pillanatnyi nyomas idofiiggése a bal kamraban

A parhuzamos erek n szdma €s 6sszkeresztmetszete:

]
R~

1 n 1 n

LN S - (6.10)
Ry Ry [ a4,

Aﬁssz:nA

Ezt alkalmazva a 6.1.1. tdblazat adataival kideriil, hogy a nyomasesés az arterioldkban a
legnagyobb (6.1.8. dbra): n = 6-107, Agsss(arteriola) = 90-Asss-(aorta).

A

P g EEgE 8

Hgmm S | 5CSZE § =&

120, , ,, & 528 =~ 2
S g= <

100 - i < S =

F]

804! = >

60 B cllenallas

40 - —— nyomas

20 -

0

bal kamratol mért tavolsag

6.1.8. abra: A nyomaskiilonbség és az aramlasi ellendllas valtozasa az egyes érszakaszokban (a
szaggatott goérbe a pillanatnyi, a folytonos az atlagos nyomast jelzi)
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A vérkeringgs el is tér a Hagen—Poiseuille-torvénytdl, ennek okai:
o A viszkozitdst befolyéasolo tényezok.

Iy
' A (plazma)

0%

Normalis  (~45%)  hematokritértéknél  (vOrosvértest  térfogataranynal,
6.1.9a. abra): e~ (3...4)-7viz. A hematokritérték emelkedése komoly szivter-
helést jelent, mert 7 no.

A hoémérséklet csokkenésével 7y n6, ami a végtag lehiilésénél probléma.

A sebességesés novekedésével 7,4 csokken (6.1.9b. dbra). Lassi aramlasnal a
vértestek Osszetapadnak, ezért a surlodas nd. Az er6s6dd aramlas ezt megbont-
ja, tovabba besodrodnak a csétengelybe: a cséfalnal a surlodas jobban csokken,
mint ahogy nd a tengely mentén.

a nn(mPa s) b

104

0.01 0.1 1 10 100 1000
sebességesés (s7!)

6.1.9. abra: A térfogati aramerosség hematokritértek-fiiggése (a),
valamint a vér viszkozitasanak sebességfiiggése (b)

o A véraramlas nem mindeniitt staciondrius, hanem pulzal6. Az dramlési csé rugal-
massaga fontos: az aorta ¢és az artéridk fala rugalmas, vagyis nyomasnovekedésre
kitdgulnak (ezaltal tobb vért vesznek fel, tovabba csillapitjak a pillanatnyi nyomas-
novekedést). A rugalmas energia tarolodik, mely nyomasminimumnal visszakeriil
az aramlasba. Ennek eldnyei:

6.1.6.

A sziv okozta nyomasvaltozasok csillapitasa.

Egyenletesebb aramlas alakul ki, mely a kapillarisokban kozel allando, lehetévé
téve a folytonos anyagcserét — optimalis dramlasi koriilmények kozott.

Kisebb vnax csOkkenti a turbulencia kockazatat.

Azonos szivmunkénal / nagyobb, mint merev csénél.

A sziv munkdja

A keringést a sziv munkaja tartja fenn — a gravitacio, a negativ melliiri nyomads (nagyvénak
szivohatasa) és levegd nyomadsa ellenében. Elernyedéskor a billentylik gatoljak a vissza-
aramlast (6.1.10. dbra).

Kamra 6sszehuzodas (systole) alatt (~0,3 s) a sziv ~70 cm® vért pumpal az aortdba, vagyis
a térfogati munka (p = 12,6 kPa = 95 Hgmm):
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Wy=pV=09J]—> Py=3W.
A gyorsitasi munka (v = 40 cm/s):
'ymU ~ 5,6 mJ << Wy,

A jobb kamra térfogati munkaja a bal kamraénak ~'/s-e. Az atlagos 70 pulzus/perc értékkel
szamolva a percenkénti munkavégzés:

W="CW,~76 J/perc.

Egy atlagosan 70 évig ¢l6 ember szive ezek szerint ~2780 MJ munkat végez (ami megfelel
egy ~2 tonnas miihold 140 km magasba emelésének).

fej és felso végtagok

ey

has és alsé végtagok

6.1.10. abra: A szivbe befuto (vénds) és a kifuto (artérias) érpalyak

6.1.7. Turbulens aramlas

Amennyiben U > Uyitikus, az dramlés eltér a Hagen—Poiseuille-torvénytdl (6.1.11. dbra). A
kritikus sebességre tapasztalati torvény adhato:

Ukn'tikus:RE%9 (6.11)

ahol RE az in. Reynolds-szam. Pl. sima fali csore RE = 1160, érdes falura RE kisebb. Az
aortara Uiitikus ® 40 cm/s. Mivel Owitiius ~ 1/7, de 0 ~ r2, az r csokkentésével a turbulencia
kockazata n6het!
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A normalis véraram lamindaris (az aortabillentylik mogétti turbulenciaktdl eltekintve).
A turbulens dramlés zug6 hanggal jar (amit a vérnyomasmérésnél ki is hasznalnak).

Iv A&

dp
d¢

-
-

6.1.11. abra: A turbulens dramlds karakterisztikdja

6.1.8. Gomb alaku test mozgasa viszkozus kézegben

Mekkora surlodasi erd hat egy folyadékban mozgd testre? A kozegellenallasbol
(/"= [kg/s]) eredd surlodasi erdt a Stokes-torvény adja (r sugaru, a folyadékhoz képest v
sebességgel haladd, gomb alaku testre, 6.1.12. dbra):

F=-F =6apro=Tv=" (6.12)

B
u

ahol u a mozgékonysag (egységnyi erd hatasara kialakuld sebesség):

<
1l

(6.13)

1A

J®¥
v

6.1.12. abra: Folyadékban mozgo gomb alaku test

Lamindris aramlas esetén a kozeg ,kinyilik”, vagyis a gomb elétt v =0. A Newton-féle
surlodasi torvénnyel ilyenkor becslés adhato:
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F=-F, :nA%zn(4nr2)2:4m]ru.
dh r

Turbulencia kialakuldsa. A dinamikus nyomasbol a gdmbre F; fékezderd hat, melynek el-
lenereje ahhoz kell, hogy a feltorlodott kdzeget adott sebességre gyorsitsa. Az az aramlés
stabilizalodik, aminél a surlédas nagyobb:

1,2 2
S\ T)po
:&zl 9 Ukritikuszlz_n'

£
F, 6nnrov

Innen a Reynolds-szam definicidja alapjan RE = 12 adddik, amely sokkal kisebb, mint a
simafalu csére vonatkoz6 érték!

6.2. A molekularis mozgas jellemzoi

A bioldgiai rendszer molekulainak egy része (idélegesen) struktirahoz kotott, ennek hia-
nyaban a termikus energia fiiggvényében alland6 mozgasban vannak. Az €16 szervezet
jelentds része viz: a mozgasok legtobbszor folyadékfazisban (vizes kozeg) vagy a nagyobb
rendezettségli membranokban (lipid fazis) torténnek. A molekularis elmozdulasok leggya-
koribb formai:

e Diffazid — véletlenszerii Brown-mozgas (,,;andom walk”, bolyongas).

e Drift — kitlintetett iranyt mozgas kiils6 erdtér hatasara.

6.2.1. A drift

Tekintsiink pl. egy ionokat tartalmazo folyadékkal teli, 4 keresztmetszetii csovet, melynek
két végére U = —Agp fesziiltséget kapcsolunk: az E térerdsség irdnya a csével parhuzamos,
amelynek hatisara ionmozgas (elektromos aram) indul el. Az m tomeg, (ze) toltésii ionok

F zeE
aQ=—=
m

m

gyorsulassal haladnanak, de kozben a kozeg részecskéivel iitkoznek (surlodnak), igy E
iranyq, allando atlagsebesség alakul ki, melynek nagysaga, ha két {itkozés kozotti atlagos
idOtartam 7 :

= —, ZeT zet (—d
Vgin=|V[=|at|= E= (-do)
m m dx

-

L
v drdA At drift -

A mozgast a mozgékonysaggal kifejezve csak részecskejellemzOk maradnak:

tankonyvtar.ttk.bme.hu Bardcsi, BME



6. Anyagcsere és transzport 109

Uy T
u= drift =

6.2.2. A diffuzio

A diffazié koncentraciokiilonbségek hatasara, azok kiegyenlitddését eredményezd anyag-
aramlasi folyamat. Tobbkomponensii rendszer (pl. tobbféle iont tartalmazd oldat) nincs
egyensulyban, ha barmely komponensének részecskestiriisége (koncentracidja) a rendszer
egyes részeiben eltér. Elszigetelt, magara hagyott rendszerben tehat spontan részecskearam
indul, mely az egyensuly beallasat (a komponensek koncentracidinak kiegyenlitodését)
eredményezi.

Fick I. torvénye értelmében a diffuzios részecske- vagy anyagaram (-stiriség) idealis
oldat egy komponensére egy dimenzidban:

LAV AN
N de YN, dr o de’ (6.1
gy =4 _ _pdn o, _dL__p dn _ pde
dA4 dx d4 N, dx dx

ahol D a diffuziés egyiitthatd [m*/s], n a részecske- és ¢ a molaris koncentracio.

Einstein bolyongasi modellje a diffuziot mint a részecskék véletlenszerti hdmozgésat ir-
ja le. A részecskék szabadon mozognak (minden irdnyban) és ekdzben egymassal iitkoz-
nek. A molekularis hétan szerint adott 7" abszolut hdmérsékleten egy m tomegl részecske
atlagos mozgasi energidja és atlagos négyzetes (un. termikus) sebessége:

%m;:%kBT I AN ELS Vi (6.15)
m

cre

ol a kisebb felé, vagyis eredd részecskedram alakul ki. Tetszdleges x pontbeli feliileten a

nem iitkoz6 (az ¢ atlagos szabad uthossznél kozelebbi) részecskék haladnak at (+x) és (=x)
iranyba (6.2.1. 4bra):
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110

x—1/ x x+ 7

dn- dn -
- /
n(x) ) n(x) n(x)+ ot

6.2.1. dbra: A diffuzio értelmezése 1 dimenzioban

l=v;7, AN=nAV =nv;AANt —
| _ _ (6.16)
INn=Ins —In- = orln(x =) —n(x+ 0)].

Az /6 szorzb jelzi, hogy az (+x, +y, +z) iranyok egyenértékiick. A szabad uthossz kis érté-
keire:
_ dn- dn—-
D xn(0E—l o> Jy=dy Uy —%uTae -

D UTZ.

W | =

A mozgékonysaggal dsszevetve kapjuk az un. Einstein-osszefiiggeést:

D 2
=0y 6.17)

u 3

Gomb alaku test mozgékonysagaval kozelitve az Einstein—Stokes Osszefliggés:

KpT (6.18)

D= .
6nnr

A diffuzios allando értékeit killonbozo részecskékre a 6.2.1. tablazat tartalmazza.
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részecske D, 10” m%/s | részecske D, 10”7 m%/s
H* M=1) 931 cl (3% 2,03

Na"  (23) 1,33 COOH™ (45) 1,09

K* (39) 1,96 HO  (18) 2,2

Mg™  (24) 0,71 0. (32) 1,9

Ca™  (40) 0,79 virus  (4-10")  0,0046

0.2.1. tablazat: Kiilonbozo M tomegii részecskék diffiizios egyiitthatoja vizben

Fick II. térvénye a koncentracio térbeli és idobeli valtozasat kapcsolja 6ssze. A konti-

nuitdsi egyenlet altalanositasaval (6.2.2. dbra) Ar id6 alatt az AAx térfogatba bedramlo
anyagmennyiség:

[J,(x)=J, (x+Ax)]AAt =[c(t + At) —c(t)] AN —

—AJ, At =AcAx — _A, :E.
Ax At
\
J, (x) A\J, (x+Ax)
X x+Ax

6.2.2. abra: A kontinuitdsi egyenlet daltalanositisa

Fick L. torvényének behelyettesitésével:

_ 2
_ACDAC/A) _Ae 0% _dc

. 6.19
Ax At ox> ot (©6.19)

6.2.3. A diffuzio mint bolyongds
Milyen messzire jut egy részecske a kiindulasi helyétdl (elég hossza i1d6 alatt)? Megoldas a
kovetkez0 feltételekkel:

o 2 [épés kozott a tdvolsag az atlagos szabad uthossz, melynek megtétele rideig tart.

e A mozgasnak nincs Kkitilintetett iranya: N 1épés utdn Ry sugaru kort kapunk
(6.2.3. ébra):
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R="1, ¢=0, ¢,,={0..27} ...y, ={0..27},

R, =0+ 0*-20"cosp,, —> R_22 =20 12(1 —COs ;)
. ,

n

lilecosgoz’,-:O - R_ZZ:ZZZ,

n—o

R]%,J. =Ry +0* —ZRJZ\HZCOS(/)NJ — Ry =Ry  +0*=Nr*.

6.2.3. abra: A bolyongasi probléma értelmezése

Behelyettesitve a részecske v, = (/r sebességét, és a bolyongas teljes =Nz idejét kapjuk:

Ry =R(1) = /;zz = Jto, 1 =-13D1 . (6.20)

A részecskék tavolodasat (szétterjedését) eloszlasfiiggvény irja le, pl. a normalis elosz-
las (1 dimenzidban, 6.2.4. ébra):

C(x,t)=¢e"‘2““3’ — o ()=-/2Dt .

2nol(t)
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6.2.4. abra: Normalis eloszlasu részecskék szétterjedése

Kovetkezésképpen a diffuzios folyamatban a varhatdo elmozdulas R ~ Jt, a diffaziohoz
sziikséges id6 pedig ~ R*. (6.2.5. abra).

o(f)
Im <
=
" Do, =10 m¥s| L7
™ (levegdben) ] ]
1 mm ] —
L L 7
/ / =107 m?/s
I um /’ (vizben)
L1 L1 T R t
vy %] v (] o o
RN

6.2.5. abra: A diffuzios terjedés tavolsaganak idofiiggése (oxigénre)

Vegyiik példanak az emldsok vér és tiidd kozotti gazeseréjét: az O, koncentracio a tii-
doéholyagocskakban sokkal nagyobb, mint a kozeli kapillarisok vordsvértesteiben (a tiidotol
tavoli periférids szovetekben pedig kisebb). A CO, koncentracid forditott, igy a gazcsere
diffuzidval torténik (6.2.6. dbra). Tobb hatarold rétegen is at kell haladniuk, egyiittesen
~1 um diffuzios tavolsadgot adva. A diffuzios egylitthatokbol szamolt iddk:

D(0y) =~ 10° m%s — #(02) = 500 s,
D(CO2) = 6:10° m*/s — #(COy) ~ 80 ps.
A tiidd-kapillarisokban a véraramlas gyors, a térrészben a vordsvértestek atlagos tartdzko-

dasi ideje ~0,5 s. A diffuzios tér specidlis felépitésébdl adodod rovid tavolsag mégis haté-
kony gézcserét biztosit.
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tidsholyag ——Jd—\ /" atprésel6ds
légtere vorosvértest

feliiletaktiv anyag hajszalér

6.2.6. dbra: Gazcsere a veér és a tiidoholyagocskaik kozott

6.3. A diffazié altal szabalyozott reakciok

Tekintsiink példaként két molekulat. Az A és B molekula (enzim / szubsztrat) diffuzidval
egymas kozelébe jutva litkozik és adott élettartamtt AB reakciokomplexet képeznek: ebben
zajlik az a (kémiai vagy energiatranszfer) reakcio, ami az X termék képzddéséhez vezet:

kD
A+B<k:>ABL>x. 6.21)

D

A reakcid lezajlasahoz a reakcidpartnereknek a komplexben aktivalodniuk kell (4t kell
jutniuk a kiindulasi és végallapot kozti energiagaton, 6.3.1. dbra). Az ilyen reakciokban a

.....

dési sebessége:

BB aney,  SIED _pag,
(6.22)
AXT_ g raB.
At
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—(Egg—E)(kgT)  _ A
LTy ™ )
kl” e—(-":g-.'.: —E\) (k') n,

k21

allapotok

6.3.1. abra: Két allapot kézotti energiagat szemléltetése

A reakciok kvazi-staciondrius allapotara:

k,[Al[B]—k_,[AB]-k[AB]=0 —

k (6.23)
[AB]=- =P [A][B].
k_p+k
A termék képzddési sebességére:
A[X kik
ATk 1AB1= K, [ATBI= 2 [AtE]
At k_p+k
(6.24)
L
>k +k

Ha k_p <<k, akkor k, = kp: a reakcid sebessége diffuziokontrollalt (pl. szubsztrat csak
lassan diffundal a komplexbdl). Ha az aktivalasi energia nagy, akkor k; << k_p és a reakcio
aktivaciokontrollalt lesz:

JKiko g _ [AB]

k, e T ratrml’
k_p [Al[B]

(6.25)
ahol a K, egyenstlyi dllando6 a tomeghatas torvényébdl adodik.

6.4. A diffazio specialis esetei é16 szervezetekben

E1§ szervezetekben a gazmolekuldk, ionok, egyéb oldott molekulak diffazidja vizes fazis-
ban zajlik, mely tulajdonsagai jelentdsen eltérnek a tiszta viz mint oldoszer tulajdonsagai-
tol (nagyobb, lokalisan valtozo 7, nagy makromolekula-stirtiség). A sejtek / organellumok
tartalmat lipid kettdsrétegbdl felépiild, kiilonb6zo funkcioji fehérjéket is tartalmazod memb-
ranok hatéaroljak. Ezek diffuzios gatat (,,barrier”) alkotnak. A membranon keresztiil torténd
diffuzio erOsen szelektiv — a szelektiv anyagcsere biztositdsara. A membranon keresztiili
anyagtranszport (mai tudasunk szerint) 3 csoportba sorolhato, (melyekrdl kiilon fejezetben
szOlunk — 7.2):
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e Passziv diffuzio.

o Facilitalt (kozvetitett) diffuzio — pl. inger / valasz kozvetitéséhez sziikséges ionok
(Ca®*, Na", K") transzportja, melyek méretiik / toltésiik / polaros természetiik miatt
nem képesek passziv diffuziora.

o Aktiv transzport — negativ koncentracio gradienssel szemben miikodik.

A makromolekulak széllitasa igy nem lehetséges, az ezekre szolgald biologiai folyama-
tok:
e FExocitozis: a plazma- ¢és vezikulamembran flzidjaval a vezikula tartalma az
extracellularis térbe tirtil.

e Endocitozis: a membran beflizddéssel extracellularis folyadékot zar be, amely soran
intracellularis vezikula képzddik.

6.4.1. Lateralis diffuzio biologiai membranokban

A membranon beliil az azt alkoté molekuléris komponensek (lipidek, fehérjék) diffuzidja is
eltérd a vizes fazisban zajlohoz képest. A membran mint diffuzios kozeg tulajdonsagai:
e Erdsen viszkozus (>2007,;,) folyékony vagy fluid (,,folyadékkristalyos™) fazist.
e Inhomogén: rendezetlen fluid / igen rendezett (fluid/gél) domének valtakoznak.
e Vastagsaguk (5-8 nm) elhanyagolhato felsziniikh6z (~um?) képest: a membranalko-
tok mozgasa 2 dimenziéra korlatozott, amelyet lateralis diffazionak neveziink
(6.4.1. abra).

6.4.1. abra: A lateradlis diffuzio és a lipidmolekulak mozgasanak szemléltetése

A fluiditds (1/7) biztositasara a molekulak lateralis (~10” helycsere/s) és forgd moz-
gast, a rétegek kozott cserét (flip-flop), a lipid-zsirsavlancok ,,csapkodd” mozgast végez-
nek (6.4.1. dbra). Mindezek meghatirozzak a fontos mechanikai tulajdonsagokat (alak,
képlékenység, deformalhatosag): 1asd pl. a kapillarisokban gyorsan aramld, nagy igénybe-
vételnek (nyiras / sirlodas) kitett vorosvértesteket. Mivel azonban a foszfolipidek egyik
rétegbdl a masikba torténd diffuzidja szinte teljességgel lehetetlen az apoléaros belso tér és
a polaros kiils molekularész miatt (~4-107 flip/s = 1 flip/hé), atfordulasukat foszfolipid
transzlokator nevli enzimek végzik (flippazok és skramblazok, — 7.1).

A sejtmembranok biztositjak a biologiai folyamatok valtozatossagat / specificitasat, va-
lamint elsddleges ,,célpontok™ (virus / allergén / baktérium / gydgyszer). A specifikus fel-
ismerésben / megkotésben, majd biokémiai jeltovabbitasban a lateralis mozgas alapveto:
pl. biztositja az ezekben részt vevd receptor-fehérjék komplexbe rendezddését. A memb-
ranalkotokra vonatkozo Diaeralis diffuzios egyiitthato:
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e lipidekre: = 107®...107"> m*/s (>90% a mobilis hanyad);
o fehérjékre: ~ 107°...10™"7 m%/s (10-90% mobilis).

6.5. Az 0zmozis

Az ozmozis egyirdnyll anyagaramlas diffuzioval (6.5.1. dbra). A membranok — szelektiv
permeabilitdsuk miatt — féligatereszto (,,szemipermedabilis”) hartyaként mikodnek. Elegen-
déen nagy molekulat (pl. cukor) tartalmazo, féligateresztd hartyaval korbevett tartalyt ol-
doszerbe (pl. viz) meritve csak a viz képes a hartyan athatolni, az oldott anyag molekulai
nem. Ezért a membran két oldalan fennall6 koncentraciokiilonbség nem tud kiegyenlitddni,
amely specialis egyensulyra vezet.

6.5.1. dbra: Az ozmozis jelensége. Nagyméretii oldott molekulat (piros) és csak oldoszert (kek)
tartalmazo tartalyt (balra) osszenyitva, az oldott molekula koncentracioja a teljes térfogatban ki-
egyenlitodik (kozépen). Az oldott molekulara dtjarhatatlan hartya esetén viszont az osszenyitdskor

csak az oldoszer képes azon atjutni (jobbra).

Az ozmozist 1étrehoz6 hajtéerd az oldoszer (viz) kémiai potencialkiilonbsége:

VV
My = /U\(/O)(pOJT)JFRTan*JFVv(Pl_po)
¥ , My =My, - (6.26)
Hoa =1 (po D) +RT In— =4V, (py= o)

vt Veuk
Innen az ozmozisnyomads a viz moéltortjével kifejezve:

RT Vv,
Pom=8p=p,—p=—In—"—. (6.27)

VV Vy + Veuk

6.5.1. A van’t Hoff-torvény

Hig oldatok ozmdzisnyomasa (anyagtol fiiggetleniil) ugyanakkora, mint amekkorat az ol-
dott anyag az oldattal azonos térfogaton és hdmérsékleten gazalakban kifejtene:

(6.28)

>

\%
p Z;RT = Coldat RT
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V2=chchuk+ VVVVzV V. lanx—l

vivo
In Vy — 11’1|:1 _ Veuk :| ~— Veuk ~— Veuk -
Vv+ chk VV+ chk VV+ Veuk Vy
RT v RT v v
— cuk cuk __ cuk __
i Porm = v ~ V., =RT V. _RTcoldat‘
v VV ( 2 Vv ) Vv 2

Erdsen disszocidlo anyag oldatara a moélszam-novekedéssel korrigalni kell, pl.:

WaCl oldat = 2 WaCl.

6.5.2. Az ozmozisnyomas biologiai jelentésége

Sejt citoplazma ¢és extracellularis tér ozmozisnyomdsa azonos kell, hogy legyen
(6.5.2. abra) — ekkor az oldat izotonias. (ilyen pl. a folyadékpotlasra szolgald n. fizioldgi-
as sooldat). Ha a sejtbeli koncentracio kisebb, akkor a sejtbdl az oldoszer az extracelluléris
tér felé tavozik (hipotonia), nagyobb sejtbeli koncentracional forditva (hipertonia).

w3l @

hipertonias izotonias hipotdnias

6.5.2. abra: Az ozmozis hatdsa sejtre

Az ozmdzis jelentés hajtderd a novények vizfelvételében: a talajviz sOkoncentracidja
kisebb, mint a gyokérnedvé, vagyis a sejtekbe vizbearamlds torténik. A kialakulo
(4...20-10° Pa) sejtbeli talnyomés a turgor.

Az 0zmozis orvosi alkalmazasa pl. a hemodializis.

6.6. Anyagforgalom

Az anyagforgalom azon folyamatok dsszessége, melyek sordn az €16 szervezet taplalékot
vesz fel, azt a szervezeten beliil megfeleld helyre juttatja, €s az elhasznalt / hasznosithatat-
lan anyagokat kiiiriti. Két részre oszthato:
o Kiilso: kiilonbozd halmazallapot anyagok felvétele/leadasa.
e Belso: a szervezeten beliili transzport €s anyagcsere-folyamatok, melyek révén a
szervezet a potencialis energiaraktarait feltolti ¢s magat mukodteti. Végsod fazisa
exkrétumok és szekrétumok készitése.

=  Exkrécio — kivalasztas: a mirigyvaladék kiiirtilése.
= Szekrécio — elvalasztas: a mirigyek valadéktermelése, a szekrétum a véraramba
jutva tavolhatast fejthet ki (pl. ha hormont tartalmaz).
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A belsé anyagforgalmak a transzportfolyamatok érdekes formai: pl. a szervezet izoto-
nids vérbodl az ozmozisnyomas ellenére hipertonias vizeletet, hipotdnias nyalat képes kiva-
lasztani. A vese kivalaszté munkdajanak fizioldgiai magyarazata ma sem teljes.

6.6.1. Gazok felvétele

A gazok felvétele fligg a parcialis nyomasuktol:

Vi
2V

pi = P> P=2p;.

1

A novények kettds gazcserét folytatnak (CO; asszimilacid O, leadassal, és 1égzés). Az
dallatok haromféle O, felvétellel rendelkeznek (1égcsdé — trachea és tiid6: levegdbdl; kopol-
tyt: oldott Oy). Tehat ezekben a folyamatokban a diffuzionak nagy szerepe van:

D(0y) = /¢ D(COy),

D (oldott Oz, CO2) << D (gaz O3, CO).

6.6.2. Folyekony és szilard anyagok felvétele és transzportja

Sejtszinten: endo-/exocitozis a kolloid méreti részecskék felvételére/leaddsara. Szilard
anyagokra: fagocitdzis, folyékony anyagokra: inocitdzis.

A novények esetén a gyokerek feladata, hogy szelektiv mdédon a talajoldatbol tapele-
meket halmozzanak fel aktiv ionfelvétel révén, és az igy kialakuld vizpotencial-gradiens
okozza a viz passziv bedramlasat — és eredményezi a (xilém) szallitoelemekben a gyokér-
nyomast, aminek létrehozoja tehat az ATP felhasznalasaval jard aktiv ionfelvétel. A gyo-
kérsav a vizben oldhatatlan sokomplexek felvételét segiti eld. A viz széllitdsa a gydkeér-
nyomdas (a gyokérsejtek munkéjaval aktiv iontranszport) és a transzspiracio (levélfeliiletek
parologtatasa) okozta szivohatdssal torténik: az ionfelhalmozodéas €s a vizvesztés miatt
toményedd levélsejtek ozmdzissal vizet vonnak el szomszédjaiktol, végeredményben a
folyamat egészen a gyokérsejtekig lehuzodik.

Az dllatok vizfelvétele kiilonb6zé mechanizmusokkal torténik. A szilard anyag felvéte-
l1ére szolgal a feliilet novelése ragassal (100...1000%) és az enzimatikus lebontéas. Ez pon-
tosan ugyanaz, mint a gyokérsav munkdja: a szilard anyagokat oldhatdva teszi, és mint
oldatot veszi fel. A szdllitomechanizmus:

o cgysejtiieknél kizarolag diffuzio;

e magasabbrendiieknél (a) nyitott vagy (b) zart rendszerben keringd, specilis 0ssze-

tételti folyadék (a: vérnyirok, b: vér). (— 6.1.6)

6.6.3. Szaporodds és novekedés

Az alapvetd biologiai folyamatok leirasara az €¢l6lények nagysagatol/fejlettségétol fligget-
len bioldgiai torvényszeriiség adhatd. Példaul az E. coli baktérium szaporodas- (egyed-
szam) €és novekedés- (tomeg) idofliggvénye exponencialis jellegii.
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Megfeleld koriilmények kozott az osztodas atlagosan 7'= 20 percenként megy végbe.
Témege meo = 107 g, melynek 17%-a fehérje (my=1.7-10" g), M ~ 4-10* 4tlagos mole-
kulatomeggel (~360 aminosav / molekula) a sejtszam ¢€s idObeli valtozasa:

N (20 pere) = Nae _ 56109 W _ 216767,
M dt

Ha az osztddasok kozti T generéacids id6 allando:
N _ N 2kl‘/T
=N, )

A fehérjeképzddés sebessége alapvetden a genetikai kod atirasi sebességének, €s a
szintetizal6 enzimek altal katalizalt reakciok sebességének fiiggvénye.
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7.  BIOLOGIAI MEMBRANOK

7.1. A biolégiai membran

A biologiai membran nem kovalens kotésekkel dsszetartott foszfolipidekbdl és fehérjékbdl
felépiild struktara (szdrazanyag-tartalma: 40-60% lipid, 30-50% fehérje, 10% szénhidrat).

A lipid kettésréteg 5-8 nm vastag. A foszfolipid szerkezete a 3.6.3a. dbrén lathatd, a
poléros fejbdl ikerionos (—P” — X ™) szerkezet alakul ki, mely semleges, pl.

vagy | negativ toltésti, (pl.

X" : CH, —C\H—NH;.
COO~

A sejtmembran aszimmetrikus: a negativ toltésli foszfolipidek mindig a citoplazma oldalon
helyezkednek el. A lipideloszlas aszimmetridja a flippdz hatasanak kovetkezménye, ami a
foszfolipideket az egyik rétegbdl a masikba athelyezi (a flippadz valogat: csak bizonyos
foszfolipideket helyez at a kiilsO rétegbe, mésokat a bels6 rétegben hagy). A membran
aszimmetridjat a szacharid-tartalmu lipidek mutatjak a legjellegzetesebben: szinte kizaro-
lag az extracellularis oldalon helyezkednek el, cukorrésziik mindig a sejtfelszinen talalhato.

A lipid-oldallancok kozotti kdlesonhatasok erdssége a lipidosszetételtdl fiigg. A karak-
terisztikus ,,fazisatalakulasi” homérséklet alatt a rendezettség nd (merev, gélszerii), felette
(fiziologias homérsékleten) a membran mobilis (folyékony, fluid) fazisa. (— 6.4.1). A
foszfolipideket altalaban 1 telitett (flexibilis) és 1 vagy tobb telitetlen oldallanc alkotja.
Utobbi a kettds kotések miatt kevésbé linedris (7.1.1. abra), ezért a szeparacio nd, a kotés-
erdsség csokken: végeredményben a gél-fluid atmeneti hdmérséklet csokken.

~ -~ ~
HCx, Oz HCs o A

=C
H”SH ™™ " NCHy

cisz izomer transz

7.1.1. abra: Megtort (cisz) és linearis (transz) telitetlen zsirsav-oldallanc

A membranfehérjék adjak a bioldgiai funkciokat: jelatvitel, transzport, membranhoz
kotott enzimek (melyek poziciodja a reakciok térbeli elvalasztasat és sorrendjét adja). Atla-
gosan a membran fehérjetartalma ~50 tomeg%, de pl. a mitokondrium belsé membranja-
ban ez az arany >70%, mig az idegsejt myelines membranjaban a fehérjetartalom <20%. A
membran-lipidekhez hasonldan a proteineknek is lehet oligoszacharid lanca: igy a sejtfel-
szin alapvetden szénhidratokbol all.

A fehérjék tipusai — a membrannal kialakitott kapcsolatuk szerint (7.1.2. abra):
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o Integralis (beépiilt) fehérjék: pl. hidrofil-hidrofob transzmembran-fehérje.
e Periférialis (extrinsic) fehérjék: nincs hidroféb kapcsolat. Specialis fajtajuk a kova-
lensen kihorgonyzott fehérje.

kihorganyzott P
sany . . periférialis
integralis

s L i

bk

7.1.2. abra: A membranfehérjék tipusai

7.2. Transzportfolyamatok a membranon keresztiil
7.2.1. Passziv diffuzio

A membran legegyszerlibb modellje ebben az esetben olyan fehérjementes kozeg, amely
csak bizonyos (eltérd diffuzids allandoji) részecskék szamara atjarhato. Kiilon érdemes

crer

7.2.2. Toltetlen részecskék passziv diffuzioja

Ha adott részecske koncentracidja kiilonbdz0o a membran két oldalan és a membran a ré-
szecske szamadra atjarhato, diffuzid jon l1étre a membranon keresztiil (7.2.1. dbra):

']v =_D£ z_&(cmk_cmb)
dx d,° ™ : (7.1)

ahol P, =[m/s] az adott részecskére vonatkoz6 membran permeabilitds (atjarhatosag),
mely sebesség dimenzidju (a részecske milyen gyorsan halad a membranon beliil). A
membranon beliili Py, helyett P mérhetd. Ebben az esetben a mebran-atjarhatésag a £ un.
viz—membran particios egyiitthatoval becsiilheto.
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belso tér membran kiilso tér

cp —
TT Bey T

\ Ac
g
rad c>
L *g_ \\ Ck

x=0 xE=d

7.2.1. abra: Koncentracioviszonyok a membranban és annak két oldalan

A membranbeli ¢, €s vizes kdzegben mért ¢ koncentracié nem azonos (a koncentracio-
fliggvény szakaddsos a viz-membran hatarfeliileten). Stacionérius aramldsra azonban:

en(0) _ cp(dy)

Cp Cx

=B - BhBy=Pgaiy=P- (7.2)

A diffuziot hajté termodinamikai erd a kémiai potencial:

J=rF =180 Aln—5)
Ax c® 1. Ac Ac
J:—LRTiz—L—RTE:—DE. (7.3)
Y7, :,u(o)+ RTln—c ¢
RO
7.2.3. lonok passziv diffuzioja

A lipidmembranok permeabilitdsa (egyszerii) ionokra igen kicsi (7.2.2. abra), nagyobb
t51t6tt molekulakra fizikailag kozel atjarhatatlan. (Ha pl. P=10""% cm/s =10 nm/s, azaz a 6
nm vastag membranon a Na* 1 ora 40 perc alatt kiizdi a4t magat. Ennyi id6 alatt a sejt ¢hen
hal. Tehat a membran ionokra biologiailag é4tjarhatatlan.)

A (k-adik) termodinamikai er6 az elektrokémiai potencial:

-A D, (-A
J‘,,k :Lka :Lk ( /ue,k) _ Cr Uy ( /ue,k)

Ax RT  Ax L
A A, +z,Fp) 1 A A Jow=J0k 0% (7.4)
Mok MM 220 L pp 2 4, p A9
Ax Ax ¢ Ax

azaz termikus egyenstlyban a k-adik ion transzportjat idében alland6é koncentracio- és
potencidlgradiens tartja fenn. A fenti egyenletet a gradiensekkel kifejezve kapjuk a
Nernst—Planck-egyenletet:

Baroécsi, BME tankonyvtar.ttk.bme.hu



124 A biofizika alapjai

Ac z,F Ap
J,,==D,| —*+c, 2T
vk k[ Ar K RT Ax] . (7.5)
P, cm/s
A 0
0, _,T10
4102
+ 104

urea
glicerin } 1106

triptofin —»
slitkoz
glitkoz 108

cr —1 1077

Kt —»
Nat —— 10—12

7.2.2. abra: A membran atjarhatosaga kiilonbozo részecskékre

7.2.4. Facilitalt (kozvetitett passziv) diffuzio

A facilitalt (kozvetitett passziv) diffizid leirdsdra a membran-modell a kettdsrétegen kiviil
funkcionalis fehérjéket is tartalmaz. Az ionok és mas, gyengén diffundalé molekuldk
membran-transzportjat (fehérje alapt) kozvetitd molekuldk segitik, szelektiv diffuzids ut-
vonalakon keresztiil (7.2.3. abra). Ezek a szerkezetek lehetnek:

e enzim-tulajdonsagl karrier-fehérjék (permeazok);

e ionok szelektiv transzportjat végzo ioncsatorna-fehérjék;

e ionszallitasra alkalmas ionoforok — hidrofob kiilsd felszinti gytiri-képzésre képes
antibiotikumok, amelyek az ionok toltését ledrnyékolva teszik lehetdvé azok atjuta-
sat a membranon:
= Mobilis ionkarrierek: lipidoldékony kiilsé oldalu (oldallancu) gytird, belsejében

ionmegkdtésre alkalmas polaros csoport.
= (Csatornaképzok: pl. membranban a-hélixet alkotd lineéris peptidek, melyekben
egyértékil kationok szabad diffuzidja indul meg.
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ioncsatorna (>10% ion/s)  karrier-fehérje (~104 ion/s) ionofér

7.2.3. abra: A kozvetitett diffuzio tipusai

A kozvetitett diffuzio tulajdonségai:

e Sebessége nagyobb, mint a Fick torvényekbdl josolt (7.2.4. dbra).

e Erdsen szelektiv: kizardlag egy molekulaféleség (vagy -csoport, B) transzportjat
biztositja.

e Korlatozott szamu ,,kozvetitd” molekuldn (A) keresztiil valosul meg, ezért sebessé-
ge maximumot mutat: a gradiens ndvekedésével ,.telithetd” (7.2.4. abra).

e Mindkét irdnyban mikddhet: irdnyat a transzportdlandé6 molekula koncentracio
gradiensével ellentétes irany hatarozza meg.

e Szelektiven gatolhato (a kdzvetitd molekulara haté n. inhibitorokkal).

A transzlokacio sebessége, v

Umax

facilitalt diffuzié

fa—

30

2 max
passziv diffiizié

/

o
Ky
transzportalt anyag koncentracioja, [B]

7.2.4. abra: A kézvetitett diffiizio sebessége
Stacionarius allapotra a részecskék transzlokacios sebessége:

p = Bt 1 _ k,[AB] = k,[A][B]. (7.6a)
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Az AB komplex (egyensulyi) képzddési ratajat kifejezve:

AIAB]_,

v BI([A]-[AB]) - k_p[AB] -k [AB]=0. (7.6b)

telitddés nem jut at atjutd

A (7.6b) egyenletbdl az AB komplex kifejezheto:

kp[BI[A] [BI[A]
AB]= b = . 7.7
[ ] k_D +k1 +kD[B] k—D +k1 +[B] ( )
kp

Ezt beirva a (7.7a) egyenletbe a transzlokécio sebességére kapjuk:

k[B][A] K. = k_p+k '

— k. [AB]= , -
v =k [AB] K, +[B] M Ky

(7.8)

7.2.5. Aktiv transzport

Az aktiv transzport olyan energia befektetést igényld folyamat, amely az oldott
iont/molekulat az (elektro)kémiai potencialeséssel ellenkezd (+ gradiens) irdnyba képes
szallitani. Enek hajtoereje szerint haromféle transzportert kiilonboztetiink meg:

e ATP-vel miik6do6 transzporterek (ATP-azok);

e fénnyel mikodo transzporterek;

e csatolt (ko-) transzporterek (7.2.5. dbra). Ez esetben adott elektrokémiai potencidl-
esés (Na*) iranyaban folyo transzport soran felszabaduld energia hajtja egy masik
molekula gradiens-irdnyl mozgatasat (mdsodlagos aktiv transzport), pl. amino-
sav/gliikoz felvétel.

extracellularis tér

Oglukoz

+grad[g|i.ikéz]

O
2 00 Oeaeep

csatolt transzporter citoplazma

7.2.5. abra: A csatolt transzporterek miikodése
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A transzportalt részecske szerint a transzporter:
e uniporter: egyetlen részecskére (pl. Ca2*-ATP-az sejtbdl kifelé);
o szimporter: két vagy tobb részecske egyiranyl mozgatasa;
e antiporter: két vagy tobb részecske ellentétes irdnyl mozgatasa (pl. Na*-K+-ATP-4z
pumpa, 7.2.6. abra; Ca?*-Na*-ioncseréldé pumpa).

Ezek koziil a szimporter és az antiporter csatolt transzporter.

Na*-K* pumpa (~104 ion/s) extracellularis tér

citoplazma

7.2.6. dbra: A Na'-K -ATP-az pumpa miikodése

7.3. Az ingerelheté membran

Az ingerlékeny membran ingeriilet és valasz tovabbitasa differencidlodott struktura, amely
pl. az ideg- €s a mozgatorendszerben talalhato sejteket hatarolja.

7.3.1. Idegrendszer és idegsejt

Az idegrendszer interaktiv kapcsolatot biztosit a kornyezettel. Alapelemei az idegsejtek
(neuronok), melyek kiterjedt nyulvanyrendszerrel rendelkeznek (7.3.1. 4bra): egymaéssal
szinapszisokon keresztiil kommunikalnak és hoznak 1étre idegi haldzat(rendszereket). A
legegyszertibb allati formakban az idegi folyamatokra néhany sejt specializalodott;
magasabbrendii allatokban az idegsejt-szam névekedése (ember: ~10'%) és egy helyre to-
moriilése (kozpontosodas) figyelhetdé meg (kdzponti + periférids idegrendszer).

A periférids idegrendszer a kiilvilag/belsd szervek allapotvaltozasainak (ingereinek)
észlelésére (receptor-funkcid), a kdozpont szamara értelmezhetdvé (ingeriilet, idegi impul-
zus) alakitasara és kdzpontba tovabbitasa (affektor-funkcid), valamint a kozpontban kidol-
gozott valasz célszervhez juttatasara (effektor-funkcid) szakosodott.

A dendrit és sejttest a neuron felé érkez6 elektromos/kémiai jelek fogadéasara, az axon
ezek tovabbitasa szolgdl. Az axon membranja elektromos jel (akcids potencidl) vezetésére
differencidlodott struktira.

A myelin (velOs) hiively elektromosan szigeteld az elektromos jelek gyorsabb tovabbi-
tasara. Nem folyamatos: szakaszait csupasz axonrészletek (Ranvier-befliz6dések) valaszt-
jék el, ahol az ioncsatornak a fedett részekhez képest sokkal nagyobb stirliségben vannak
jelen.
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dendrit

R inicialis

eredési domb szegmentum
:;3 I myelin
= axon H I huvely
Ste .
E @ | Ranvier-
8 I beflizédés
| "

preszinaptikus
axon terminalis

szinaptikus
rés

szinapszis

posztszinaptikus
dendrit

tikus sejtek '

_ posztszinap-,

-«

7.3.1. abra: Az idegsejtek felépitése

7.3.2. A szinapszis

Az axon vége eldgazik, az axonvégzddés kiszélesedik és masik neuronnal
ingeriiletatvitelre alkalmas helyet hoz létre (7.3.2. abra). Az emberi agyban szamuk ~10".
A szinapszis lehet elektromos vagy kémiai. A jelet tovabbitd idegsejt a pre-, a fogado a
posztszinaptikus neuron. A szinapszisban taldlhato aktiv zona az a tartomany, ahol a szig-
nalok a preszinaptikus axont elhagyjak. A posztszinaptikus membran-specializacio a jelek
fogadasara alkalmas struktira. Kozottiik talalhato szinaptikus rés.

preszinaptikus

® E'E/ axon terminalis
p———it ) o . . ,
= - ——— szinaptikus rés
i é‘.&}
[} :
posztszinaptikus
neuron

7.3.2. abra: A szinapszisok lehetséges kapcsolodasai az idegsejten
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Az elektromos szinapszis (7.3.3. dbra) a sejtk6zotti kapcsolok egyik fajtaja (emldsdknél
ritka): anyag- (foként ion-) aramlast tesz lehetdvé. A csatorna nyitdsa/zardsa az idegsejt
elektromos allapotanak, pH-janak, és Ca?* haztartasanak fliggvénye.

preszinaptikus
citoplazma

o "cellulaﬁs

posztszinaptikus
citoplazma

connexon

connexin

T ——— joncsatorna
! (porus)
—-l ‘4— 1,5 nm

7.3.3. dbra: Az elektromos szinapszis

A kémiai szinapszis (7.3.4. dbra) szigorian egyiranyu informacidtovabbitast tesz lehe-
toveé kémiai atvivd anyagok (neurotranszmitterek) segitségével. A transzmitterek a sejttest-
ben szintetizalédnak és axonalis transzporttal keriilnek a preszinaptikus terminalisokba,
ahol membréannal burkolt hdlyagocskékban (szinaptikus vezikula) varjak az akcids poten-
cidlt. Az akcids potencial (kalciumbelépés) hatasara a vezikuldk az aktiv zénaban a sejt-
membrannal 6sszeolvadva felnyilnak, ekkor a neurotranszmitter a szinaptikus résbe iiriil. A
posztszinaptikus membranban a transzmitterek megkotésére alkalmas specialis fehérje-
strukturdk (receptorok) helyezkednek el: a transzmitter—receptor kapcsolddas sordn az ion-
csatornak kinyilnak és 0sszetett mechanizmusok révén a posztszinaptikus sejt elektromos
allapota (membranpotencial, konduktancia) megvaltozik (7.3.5. abra).
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aszimmetrikus (serkent6) szimmetrikus (gatlo)
szinapszis szinapszis

kerek szinaptikus
vezikulak
ovalis szinaptikus
vezikulak

nagy
szinaptikus rés

posztszinaptikus

denzitas H—J keskeny
széles aktiv zona keskeny aktiv zona szinaptikus rés

7.3.4. abra: A két leggyakoribb kémiai szinapszis a szimmetrikus és az aszimmetrikus

A kémiai szinapszisok két leggyakoribb fajtaja a szimmetrikus €és az aszimmetrikus szi-
napszis: a szimmetrikus tipus altalaban gatld, az aszimmetrikus tipus altalaban serkentd.

Ha a szinaptikus hatas a membranpotencial abszolut értékét noveli (eldjelesen kisebb,
mint a nyugalmi érték), a membran hiperpolarizalodik: gdtlo szinapszis. Ha a hatds a
membranpotencial abszolut értékét csokkenti (eldjelesen nagyobb, mint a nyugalmi érték),
akkor a membrant depolarizalja: serkentd szinapszis (7.3.5. abra).

Amikor a sejtet éré (serkentd + gatlo) hatasoktdol a membran-depolarizacidé nagyobb,
mint a kiiszobérték, a posztszinaptikus sejtben (is) akcios potencidl alakul ki: a neuronha-
l6zaton az ingertilet sejtrdl sejtre tovaterjed.

preszinaptikus
axon terminalis

vezikuldk

preszinaptikus
akcios potencial

. transzmitter *

o *+.+Ca’™ < molekulik's - .
_55[__%____1_157.0 “ * “ “ !
1 ms
serkent§ posztszinaptikus sejt
ggf;t]izigilaptlkus receptorok

7.3.5. abra: A serkentd kémiai szinapszis miikodése
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7.4. Elektromos jelenségek

Meéreteik miatt az elsd kisérletek tintahal orias axonon (t6bb 10 mm hossz) és preparalt
izomsejteken torténtek.

7.4.1. Nyugalmi membranpotencial

A membranpotencial a membran két oldaldn fennallo eltéré ionkoncentracidok miatt jon
létre. A f6bb ionok novekvoé méret szerint: K*, Cl-, Na*, Piz-, ANi fenare-

A mérémiiszer elektrodak sooldattal feltltott, kicsiny (J<1 um) livegpipettak fesziiltség-
mérén at fémes vezetdvel osszekotve (7.4.1. abra). Az elektroda oldata KCI, mert a K* és Cl-
mozgékonysag a vizben kozel azonos, igy az elektrodnal nincs diffuzids potencial.

a =
U

0 e

extracellularis tér

b extracellularis tér
%% ®e%0 %% %% ®=-0

® & ® ) ® & @ ® @
®=0

e o o [ ] ® o [ ] L ] L ]
:..o. o... o... ..o.o. ®=0

citoplazma

7.4.1. abra: A membranpotencial mérése (a) és kialakuldsanak szemléltetése (b)

A két elektrodat az idegsejtek kozotti térbe helyezve mért fesziitség U = 0. Most az
egyik elektrodat — amihez a fesziiltségmérd (pl. oszcilloszkop) foldelt (referencia) pontja
csatlakozik — az extracellularis térben hagyva, a masikat az idegsejt belsejébe vezetve
Up = (-30...—100 mV) fesziiltség mérhetd, amit nyugalmi értéknek neveziink.

Amikor a sejtmembrannal elhatarolt citoplazma (b), és extracellularis tér (k) is olyan
elektromos térnek tekinthetd, amelyben értelmezheté a ¢ potencial:

U=py—p. > ¢,=U|, =0, (7.9)

>

ahol ¢, a membranpotencial, amely a citoplazma potencialja, ha megallapodas szerint az
extracellularis tér potencialja zérus.

7.4.2. Tovabbi definiciok

A membranon atfolyé aram pozitiv, ha a pozitiv toltések a sejt belsejébdl az extracellularis
tér felé mozognak.

Tértoltés-semlegesség (-neutralitas) all fenn, ha adott térfogatban a kationok teljes tol-
tése kozelitdleg egyenld az anionok teljes toltésével:
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Iz [ Fel® =Y |27 | Fe™ (7.10)
i J

Egyensuly (equilibrium) esetén a rendszerben hatd erék ereddje zérus, az ellentétes
iranyu aramok az egyes transzportfolyamatokban egyenldk és az ellentétes iranyt kémiai
reakciok is kiegyenlitettek.

Nyugalom (resting-state) esetén viszont nem jatszoédnak le transzport- €s kémiai fo-
lyamatok, nem indul el semmilyen részecskemozgas, nem folyik semmilyen aram. Latni
fogjuk, hogy az ingerlékeny membran nyugalmi allapota nem nyugalom.

7.4.3. A membranok idofiiggetlen jellemzése

A Nernst—Planck-egyenlet megadja, hogy adott tipusu ion mozgasa mekkora eredé aramot
eredményez. A molarisrol az elektromos aramsuriiségre attérve egyetlen ionfajtara:

J=zFJ,=—zFD de, ZEdp) (7.11)
dxr  RT dx

Mikor all be az egyenstly? Stacionarius allapotban a Nernst-egyenlet segitségével ad-
hato meg: ha difftiziés €s drift &ramok ereddje zérus (7.4.2. abra), vagyis a (7.11) zardjeles
tagjaira:

de 2Edo o Td __RT fde
dx RT dx b zF 7 ¢ (7.12)
RT ., ¢
- ¢N_¢b‘¢=_;1ng

A @y az Un. Nernst-potencial, ami egyetlen ,koncentracids elem” elektromotoros ereje.
Ezen ionra szelektiv membran esetén akkor 4&ll be az egyensuly, ha ¢ =@y . A

7.4.1. tablazat néhany fontos ion koncentracigjat és a hozz4 tartoz6 Nernst-potencialt sorol-
ja fel kiilonb6z6 ingerelhetd sejtekben.
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belso tér
cp —

-

BAc

|

membran

< Pob
N
~

N it

kiilso tér

7.4.2. abra: Az egyensuly kialakuldsa adott ionfajta esetén

emlos vazizom, 7=37°C

béka izomrost, 7=20°C

tintahal orias axon, 7=20°C

ion Ck, Cp, N, Cx Cp N Ck Cp ON
mmol/l mmol/l mV
Na* 145,0 12,0 +67 | 109,0 10,4 +59 | 440,0 50,0 +55
K+ 4,0 155,0 —-98 2,5 1250 —-99 20,0 400,0 —75
Ca?t 1,5 107 +129 2,1 102 +125 10,0 109 +145
Cl- 123,0 4.2 90 | 120,0 2,4 -99 | 560,0 40,0...150 —66...-33

7.4.1. tablazat: Szabadion-koncentraciok és Nernst-potencialok

A membranon keresztiili ionmozgas feltételei:
(Tobbségében) kétallapot ionszelektiv csatorndk vannak jelen, melyek lehetnek:

= ligandvezéreltek (ligand-gated, nyitas neurotranszmitter kotodésre);
= fesziiltségvezéreltek (voltage-gated, nyitas elektromos tér valtozasra).

Potencial- és/vagy koncentracio-gradiens a membran két oldala kozott.

Az ingerlékeny membran nyugalmi membranpotencidllal jellemzett allapota energia-
befektetés daran fenntarthato (disszipativ) egyensulyi allapot. Ha csatornanyitaskor minden
iontipus az egyensulyi allapotéba keriilne, és zaraskor ez fennmaradna, megsziinne a sejt
reprodukalhat6 ingerelhetdsége (a hajtoeré megsziinne). Mivel a membran az eredeti gra-
diensek visszaallitdsara torekszik, a csatorndk csak adott ideig nyitottak, tovabba passziv €s
energiaigényes aktiv transzportmechanizmusok (pumpék) indulnak be (az agysejtek O; és
gliikoz fogyasztasanak ~70%-a a gradiensek fenntartdséara forditodik).

7.4.4.

Passziv ionmegoszilas és Donnan-egyensuly

Az aktiv transzport mellett az dllando koncentracio-gradiens gy is fenntarthatd, hogy a
membran nem minden ion szamara atjarhato: ez a — nem energiaigényes — passziv ionmeg-
oszlas (7.4.3. abra).

Barécsi, BME
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belsd tér i kiilso tér
K~
=

—
Ani~ fehérje

|
I
|
_ |
P2 — |
|

7.4.3. abra: A passziv ionmegoszlas

Tekintsiink +m vegyértékii Kat™ kationt és —n vegyértékii Ani ™ aniont, amelyekre a
membran atjarhato. Passziv megoszlaskor a sejt membranpotencialja a két ionra:

KL m: [An' [Ani™" ],
" mF [Kat*™1], nF [Anr“]b (7.13)
[Kat™ ], _ 1, [Ani"], '
m [Kat™], n [Ani"]

Az ionkoncentraciokat a logaritmusbdl kiemelve kapjuk az egyenstily Donnan-szabalyat:

T
([Kaﬁm]k}m ([Am ]bJ' (7.14)
[Kat™], ) ([Ani "],

Pl. béka izomrost-membran nyugalmi allapotban csak K és Cl” ionok szamara atjarha-
t6. A Donnan-szabalybol:

') _[CI],
K], [C]

Figyelembe véve a nem permeabilis anionokat és a toltéssemlegességet:

[K*],=[CI"], +
[K+]k = [CI_]k

K™y > [K™ T,

[Ani_]b} [K*Te =[K* 1% +[Ani [, [K*], — { - -
[CI" ], <[CI" ]y

7.4.5. A K" és ClI” ionok valtozasanak hatdsa a membranfesziiltségre (példa)

Izolalt béka izomrostban nyugalomban (7=20°C):
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[KT=2,5, [K']p=125, [CI']=120, [CI'],=2,4 (mmol/l).
A Donnan-egyensuly:

Pm= @NK= @NC= 98,5 mV.

Fiziologiai kisérletben csokkentsiik hirtelen [Cl Ji-t a negyedére, allandé [K ], mellett
(7.4.4a. abra). Mivel a [Cl ], és @ nk még valtozatlan,

@ no =-25,31n(30/2,4)=—63,5 mV,

a @, koztes értékre (=77 mV) depolarizalodik, de ez nem Donnan-egyensuly: a Cl™ is és K"
is a sejtbdl kifelé mozog, amig az ) Donnan-egyensuly be nem all. Az ozmotikus egyen-
suly fenntartdsara még vizmolekuldk is aramlanak kifelé. Mivel [K'J;>>[Cl ]y, ezért [K'],
valtozasa nem szamottevO, azonban a ClI” ionok kifelé mozgasa miatt a [Cl ], percek alatt
~negyedére csokken (0,6 mmol/l). Mivel a [Cl ]x-t allandd értéken tartjuk: (2,5/125)=
(0,6/30), ami ismét kielégiti a Donnan-egyensuly feltételét:

Pm= @ NK= @ Ne=—98,5 mV

lesz ujra.
Most a [Cl Ji-t visszaallitva:

@ N =—25,3-In(120/0,6) = —134 mV,

de ¢ Nk marad, igy ¢m = —112 mV értékre hiperpolarizalodik, majd visszaall eredeti értéké-
re.

Ok 5o
mmol/l a b

—T— T T % perc T — T T T 1
0 5 10 15 20 25 30 0 5 10 15 20 25 30

7.4.4. dbra: A CI (a) és a K (b) ionok valtozasdanak hatdsa a membranfesziiltségre

A [K']x ndvelése hasonléan értelmezhetd (7.4.4b. abra):
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@ nk=—25,31n(10/125)= 64 mV,

de ¢na valtozatlan — @, ~—73 mV depolarizalodik. A gnk =—64 mV elérésére a K a
sejtbe befelé mozog és depolarizalja a membrant, minek kovetkeztében a CI” egyre mesz-
szebb keriil sajat Nernst-potencialjatol. Ennek kompenzalasara a Cl™ is a befelé fog mozog-
ni (az ozmotikus egyensuly fenntartdsara vizet is visz), tehat a [K'], és a [CI ], is noni fog,
@m=—65 mV lesz. Uj Donnan-egyensuly is lesz, amikor

[K'To =132 mmol/l, [Cl], =9 mmol/l
lesz:
—65 mV = 25,3:In(10/132) =-25,3:In(120/9).
Most [K it visszadllitva az eredeti 2,5 mmol/l-ra:
@ Nk=—25,3-1n(2,5/132)=—-100 mV,
de ¢nc marad — kismértéki hiperpolarizacidét eredményezve (a varatlanul kicsi hiper-
polarizacié oka a béka izomrostok fesziiltségfiiggd K™ csatornainak sajatsagaiban rejlik).

Mindkét ion Nernst-potencialja az ionok kifelé mozgasat igényli — végeredményben a kon-
centraciok is és ¢y, 1s tartanak az eredeti Donnan-egyensulyhoz.

7.5. A sejtmembran elektromos modellje

Az Uy membranfesziiltséget mutatdé membrant kapacitasbol, vezetdbdl és koncentraciods
elembdl 4ll6 aramkdorrel modellezhetjiik (7.5.1. ébra).

R; és C,, értelmezése aramkori helyettesit6é kép
belsé tér [ —>
o
O=0Pm

L
o,
$esss
o

R; Cin kiilsé tér =

7.5.1. abra: A membran aramkori helyettesito képe

A membrankapacitas fegyverzete a lipid kettdsréteggel érintkez6 vékony (dion) extra-
¢s intracellularis folyadékréteg, toltéseit a benne oldott ionok szolgaltatjak. Az & dielektro-
mos allanddju szigeteld maga az ionokra atjarhatatlan lipid kettdsréteg.

A membranban talalhat6 ioncsatorna R; ellenallasu (vagy gi vezetOképességii) vezeto-
vel modellezhetd. Adott ion koncentraciokiilonbsége olyan koncentrdcios elem, amelynek

tankonyvtar.ttk.bme.hu Bardcsi, BME



7. Biologiai membranok 137

fesziiltsége (elektromotoros ereje) éppen az adott ion Nernst-potencialja: Un; = ¢ni. Ekkor
a membranon atfolyo rezisztiv dram:

Iz = gi (Un — Un). (7.15)

Ha egyedi iondramok ¢€s ioncsatornak vizsgalatira nincsen méd, a membran egészét
jellemzd, annak egységnyi feliiletére vonatkoztatott specifikus mennyiségekkel szamolunk.
A teljes membrandram-striiséget a Jp rezisztiv €és a J¢ kapacitiv aramstirtiségek Osszege-
ként irjuk fel:

)+CA,mdUm — Um_UreV

J =J,+J-=G, (U_-U
m R C A,m( m dr RA

+Jc. (7.16)

rev
.M

Tipikus specifikus ellenallas és kapacitas:
R4~ 10...10° Qcm?; C4m= 1 (neuron)...10 (izom) uF/cm?.

Tipikus nyugalmi potencialértékb6l a membranon felhalmozott feliileti toltéssiiriiség és
molaris toltéskoncentracio:

Omax= CUlopmy = 9-107 Clem?®, v = 0/ (Nae) =9,3 10"? mol/cm’.

Pl. cx= 125 umol/cm3 ionkoncentracio esetén a toltott réteg vastagsaga dion =~ 0,7 nm. A
specifikus mennyiségek atszamolasahoz a neuron feliilete tipikusan:

Aneuron = 0,01...0,1 mm?.

7.5.1. A sejtmembran idofiiggetlen modellje

Az idofiiggetlen modellben egyedi ioncsatornakrol nem esik sz6 — a membrant homogén,
folytonos kdzegnek tekintjiik, amely bizonyos ionok szamdra atjarhatd. Adott gradiensek
mellett az ionaramokat a Nernst—Planck-egyenlet adja.

A Nernst—Planck-egyenlet (NP) megoldésa (k index elhagyva, egy ionfajta esetén):

Fp
NP|-eRT —
Fo (7.17)
RT Fo Fo
JS = zFeRT %+Z—FCd—(p :—zFi ceRT |
D, dx RT dx dx

Integraljuk a membranvastagsagra (J stacionarius: a helytdl sem fiigg), hatarfeltételekkel:
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=, RT Fo ™ eaD=for o —cpe R
J J' dx=—zF| ceRT _ wldw)=Fe J:—ZFﬂ%_ (7.18)
D, 2(0)=p, =2
x=0 0 o(d,)=0 e RT
dx
o Pm

A nevezOben a membranbeli potencidlfiiggvény alakja szerepel.

7.5.2. A Goldman—Hodgkin—Katz (GHK) konstans mez6 modell

A Nernst—Planck-egyenlet megoldasa az alabbi feltételekkel:
e Az elektromos tér a membranban homogén ¢s allando (linearis potencialfiiggvény).
e Az ionok egymastdl fliggetleniil mozognak a membranban.

Az 1. feltételbol:

o Fu-Yy d,

d, dy, RT  d, Fu Y, kil
e T )
0 0

N D D, zFU D, zFU

m
0

A GHK modell aramegyenlete & = FU/(RT) helyettesitéssel:

zZFU
— RT
J=—zFf T
RTd, [ &Y,
k ,—z¢&
R AT appe @ app, Cb[l G J
CZ{’g—l 1—-e~ 28 l_e—Z(f )

A 2. feltétel szerint az Osszaram két, a sejtbdl kifolyd és a sejtbe befolyd, komponensre
bonthato (7.5.2a. dbra):

-z
-

¢ €

Ji —ZZFP§ Jie =—22FP§

= L (7.20)

Mivel a két aramkomponens eltérd lehet, ez koncentraciofiiggd ,,egyeniranyitast” jelent
(7.5.2b. abra).
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a J, mA/cm?
- 1
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7.5.2. abra: A membranon atfolyo aram értelmezése (a) és koncentraciofiiggése (b)

7.5.3. A GHK modell fesziiltségegyenlete
Alkalmazzuk a GHK modellt, amikor ismerjiik a legfontosabb permedbilis ionokat, pl.:
-z,

Cpi—Ci; ©
J=Jg+ g+ I = Z P&zl R

2 (7.21)
i=(K*,Na*,CI"} 1—e

Beirva a megfeleld z; vegyértékeket és a kiemeléseket elvégezve:
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¢F

IR b )+ RN Ty INa e )+ Ay (01 T[T e )]

J=

. (7.22)
y—we

=fF~—"——.
d l1-e™*

Milyen feltételekkel lesz a membranon keresztiil foly6 ered aram zérus? Akkor, ha a
szamlalo zérus:

FU -
yowe<=0 - e% _ Y o RT _ PK[K:]k +PNa[Na:]k +PCI[C|_]b '
W B [K™ Ty + RaNa™ ], + Fy[CI7

(7.23)

Mindkét oldal logaritmusat képezve és atrendezve kapjuk GHK modell fesziiltségegyenle-
tét:

u-RT. KIK" ]y + Ra[Na™], + Fy[Cl ],
F o BK™ ], + RuNa'], + Fy[Cl ], |

(7.24)

A szamolt fesziiltség két kiilonb6zo allapothoz tartozhat:
e Nyugalmi (abszolut) ionpermeabilitdsok esetén a nyugalmi membranpotencidlt ad-
ja.
e Ha a membran nincs nyugalomban, de az ered6 dram zérus, akkor az eredd dram
iranya megfordul: az Gn. reverzalfesziiltség (Usey), vagy reverzalpotencial (¢r.y) ese-
tén. Ekkor relativ ionpermeabilitasokkal szamolunk.

7.5.4. Példa a GHK modell alkalmazasara

A Na™—K" pumpa membranpotencialra gyakorolt hatsa.
Tintahal-axonban, nyugalomban 1évé membran esetén az ionkoncentraciok:

[K'Tp =400 mmol, [Na'], = 50 mmol, [CI ],= 40 mmol,
[K'Jx = 20 mmol, [Na'Jx =440 mmol, [CI J,=560 mmol,
a K" ionra vonatkoztatott (relativ) permeabilitasaik:
Px:Pna:Pca=1:0,03:0,1.
A GHK fesziiltségegyenletbdl a 3 ionra, T=20 °C-on:

U=V, =2531n 1(20) +0,03(440) +01(40) _ g\
1(400) + 0,03(50) + 0,1(560)
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A pumpa miikddéskor 3 Na™ iont pumpal ki, egyidejiileg 2 K™ iont pumpal a sejtbe:
r=1,5. Egyensuly all be, amikor a passziv és a pumpak altal létrehozott iondramok 6ssze-
ge zerus:

JNa+JNa,P =0

a pumpa egyenlete — V' Jyp =—Jy,p

_ _ az egyes ionokra
J=J +Jp=0 {

_ gln Y R[K" ] +Ru[Na" ]+ Py[Cl 7],

F Y R[K"]y+R,[Na™ ]+ Fy[Cl ],

n 1,5(20)+0,03(440)+0,1(40)
1,5(400)+0,03(50)+0,1(560)

P

-66,6 mV.

b

A két fesziiltség eltérése (3,1 mV) megadja, mennyivel jarul hozza a Na™-K" pumpa a
membranpotencidlhoz (=5%). Viszont: ingeriilet hatdsara megvéltozik a membran
permeabilitasa, miutan Na™ csatornak nyitodnak ki. Ez depolarizacidhoz vezet, amit az ion-
csatornak zarddasa utan az ionpumpa miikddése allit vissza az eredeti nyugalmi potencial-
ra. Azaz az ionpumpa hozzijarulasa a nyugalmi membranpotencialhoz a depolarizaciot
kovetden ennél az értéknél sokkalta nagyobb.

7.6. Nemlinearis membran

A membranok id6- és fesziiltségfiiggd valtozasai (akcios / szinaptikus potencidl) az inger-
Iékeny sejtek legfontosabb jellemzodi. Leirdsuk az dramkori modell bévitésével torténik,
ami ekkor a teljes membranra vagy egyes ioncsatornakra is alkalmazhato.

7.6.1. Fogalmak

A membran nemlineadris, ha Iz = Iz(U) nemlinearis, vagy Ix= Ir(U, t) idofiggo.

Linedris membran esetén Izp= G U. Ilyenek pl. a gdmbalakkal kozelithetd neuronok és
a dendritek membranjai.

Passziv iondram esetén (nincs pumpa) az aramgorbe monoton (g;> 0) és csak egyszer,
a Nernst-potencidlnal metszi az U-tengelyt (7.5.2b 4bra):

< <
Ip =1x(U,Uy;,t) =0 akkor és csak akkor, ha U, =Uy;.
> >

7.6.2. Modellek

A GHK modellben a membran az ionmozgast akadalyozé homogén kozeg. A strukturalis
vizsgalatok szerint azonban a valddi ioncsatornat alkotd fehérjék is kdlcsonhatasba tudnak
1épni az ionokkal és (meg)akadalyozzdk azok mozgésat. Ezen jelenségek leirasa kiilonb6zo
bonyolultsagi modellek sziilettek.
o Egyszeres energiagat (barrier) modell (7.6.1. abra) — az anomadlis rektifikacid
(egyeniranyitas) értelmezésére, melynek alapja a kémiai reakcidk energetikai leira-
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sa (aktivacios energia). A gat a membran eltérd helyein lehet, ennek jellemzésére
szolgél az aszimmetriafaktor. Elektromos tér jelenlétében a gat alakja aszimmetri-

kus.
belso tér membran kiilso tér  belso tér membran kiilso tér
¢y —]
L ]
Po1 T NE T N Bey ===pBci
= Oy
Pr2 —| !
sFull / )
(1)
zFU

d=0 045 S

Il
—

._._.5 '

el

7.6.1. abra: Az egyszeres energiagat modell (a) és aram—fesziiltség karakterisztikdja (b).
A AGy a gat aktivacios szabadentalpidja.

o Tobbszoros energiagdat modell — ha a csatorndban tobb kolcsonhato helyet is felté-
teleziink. Alapja a szilardtestek (félvezetdk) leirdsara szolgald periodikus potencial
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modell (7.6.2. dbra). Elektromos tér nélkiil csak diffazid, elektromos tér jelenlét-
¢ben diffizio és drift is jelen van.

——E_5,.— elektromos tér

7.6.2. abra: A tobbszords energiagdt modell

o Hodgkin—Huxley kapuzémodell — a membrankonduktancia iddbeli valtozasanak
értelmezésére.

7.6.3. Parhuzamos konduktanciak modellje
Tekintsiink egy membrant, amelyben Na-, K- és Cl-csatornak vannak. A teljes, membranon
atfoly6 aram (7.6.3. abra):

I=1Io+1+1,+1g =Cmd—U+ > gU-Uy,). (7.25)

i={KNa,Cl}

I belso t‘ér _

8k 8Ena &l D

U
i T - Unk 4 fUN,Na = Ung
Y0 I ]

O

= C

m m

| kiilsé tér

7.6.3. abra: A parhuzamos konduktancidak modellje

Allandésult allapotban (/¢= 0), milyen U = Uy, mellett lesz 1 = 0?

0=U(gk+gnat &) — (8kUnkt EnaUnpnat €alUng) —

_ EkUnkt &naUnnat €aUnci
8k +8na T &a '

U

(7.26)
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Tekintsiik pl. az Aplysia tengeri csiga Oriassejt-axonjat:
Px:Pna:Pci=1:0,019:0,381;
[KTox=168/6, [Na Tox=50/337, [ClI Tos= 41/340 (mmol),
2k=0,57 pS, gna=0,11 pS, gc=0,32 uS

— Usnx =—59,76 mV, Ujg =-59,78 mV.

7.6.4. A Hodgkin—Huxley (HH) kapuzomodell

A péarhuzamos konduktancia modell (7.25) egyenletébdl az eredd membrandram az i1d6-
fliggés figyelembe vételével az alabbi modon kaphat6:

I=1-+1+1,+1;

du (7.27)
=C,— + Zgi(U,t)(U—UN,Z.)+gL(U—UL),
i={KNa}

ahol I¢ a kapacitiv aram, a szumma a K™ és Na" ionok mozgasabol szarmazé ionaramok, az
[} tag pedig a fesziiltségfiiggetlen szivargasi (leakage) aram, amit elsdsorban ClI” ionok
mozgasa eredményez.

A HH modell az iddfiiggés leirasara szolgal a kovetkezo feltevésekkel:

e A csatorndknak kapuja van, amit a csatorndban 1€v0 kapuzorészecskek (fesziiltség-
érzékeny molekuldk, vagy toltések) vezérelnek és a csatornafehérjék konformacio-
valtozasa eredményezi a zart / nyitott allapot (7.6.4. dbra). A kapuzorészecskék le-
irdsara az egyszeres energiagat modell alkalmazhato:

nyitott (1) «—=—> zart (2),
P(1) =y, P(2)=1-y, (7.28)
fejp~ U/l ’ fey~ e U/
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extracellularis lipid kettésréteg citoplazma
tér

fesziiltség-
érzékeld

~~ vizes csatoma -\ kapu

ionszelektiv
szuro

{ horgonyzo
| fehérje

7.6.4. abra: A vezérelhetd ioncsatorna modellje (Hille, 1991)

o A két allapot kozotti reakcio elsoérendii:

dy@® _,
de

k21

(A1=y)=kpy=0 — y(o)=——.
21 12 k12+k21

(7.29)

Az y nyitasi valdszintiség 1dofiiggése a p kapuzorészecske-szam fliggvényében a
7.6.5. abran lathatd. Vegyiik észre, hogy a jelalak a részecskeszdm ndvelésével a
sztochasztikusbol a determinisztikus fliggvényalakhoz kézelit.

ycu T T T T T T T T T T L  —=
(D)

Y(O=b @Y

Yo L

7.6.5. abra: A nyitasi valosziniiség idofiiggése egyetlen és p szamu kapuzorészecske hatasara

7.6.5. Membranpotencial-valtozasok az ingerkiiszob alatt és felett

Az ingerelhetd sejt ingerkiiszob alatti ingerlésre, vagy az izopotencialis sejt valasza megfe-

lel egy RC-kor feltoltési/kisiilési jelleggorbéjének (7.6.6. dbra). A valasz-amplitado ara-
nyos az ingerld jel amplitudojaval — hiper- (U < Uy) és depolarizacio (U > Uy) esetén is
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(7.6.7. dbra). Az ilyen sejtek leirasara a (7.27) egyenlet alkalmas, mivel a membranara
helytdl fiiggetlen:

IH=1,)=1-)+ 1)+ 1)+, . (7.30)

Az ingerelhetd sejt az ingerkiiszob feletti ingerlésre azonban alland6é amplitaddju és
idejli un. akcios potenciallal vélaszol. Ha az akcids potencial lefutdsa alatt ujabb ingerim-
pulzus érkezik, nem alakul ki Gjabb akcids potencial — azaz a valasz ,,nem ujraindithato”.

Nem izopotencialis sejtben viszont a membranaram (igy a membranpotencial is) a hely
fliggvényében valtozik. Az el6zd pontban ismertetett feltételek teljesiilésével lokalisan
keltett vagy kialakult akcids potencial az idegsejt axonjan végig fog haladni.

aramgeneratoros fesziiltséggeneratoros

izopotencialis (current-clamp) (voltage-clamp)
sejt ingerlésre adott valasza ingerlésre adott valasza

=1, 4
J=—1 1, s
_— 5 A
nd- i B AU,
m I P Y
%, N R e J Ik
ﬂ' // \\‘\\.‘“{(: \\‘\\H‘- IR,

63%1 R, D

m ri f]"'fm

7.6.6. abra: Izopotencialis sejt ingerlésre adott valasza

I A
!_I_I [ I_.. P

kiiszob feletti
depolarizacio

hiperpolarizacid

7.6.7. abra: Membranpotencial-valtozas kiiszob alatti és feletti ingerlésre
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7.7. Az akcios potencial

Az akcids potencidl az idegsejtek axonjan / bizonyos izom- €s mirigysejtek felszinén gyor-
san, alland6 sebességgel és amplituddval végigterjedd elektromos allapotvaltozas, mely az
informdciotovabbitds egyik legfontosabb eleme (7.7.1. dbra). Alakja, sebessége kiilonb6z0
idegsejtekben mas és mas. Az idéegység alatti akcids potencialok szama (tiizelési frekven-
cia) és idObeli lefutdsa fliggvényében ugyanaz a neuron kiilonbdzd lizeneteket (vagy azok
sorozatat) tudja tovabbitani a vele szinaptikus kapcsolatban all6 sejtekhez.

stimulus
F 0 1 /—| > U
. =
[ﬁét 4 ¢ %)

intahal axon

4+—)>
16 mm 21,3 m/s
50 «—»
FaY 0,75 ms ,\
s 2T N P ! %
= ‘ : : kY
25t S 3
-50 i
_’}'5 L

| 1 1
0 0,5 1,0 1,5
a stimulus utan eltelt ido, ms

7.7.1. abra: Akciospotencial meérése tintahal orias axonon

7.7.1. A neuronok ingerlésének Noble-féle modellje

A Noble nevéhez fliz6d6 modell a kovetkezd egyszeriisitd feltételek bevezetésével alkal-
mas az idegsejtek ingerlési tulajdonsagainak félkvantitativ (illusztrativ) leirasara

(7.7.2. abra):
e Az ionaram csak az Ina natrium- és Ik kaliumaramtol fiigg.
e A tintahal 6ridsaxonban Ik fesziiltségfliiggése linearisnak tekinthetd (ez nem sziik-
ségképpen igaz mas sejtekre).
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ki4 I ki 4/1;

be

7.7.2. abra: Tintahal orias axon egyszertisitett aram—potencidl fiiggvenye (a)
és depolarizacio hatasara bekévetkezo idobeli valtozasa (b)

A nyugalomban 1évé membran elsddlegesen a K* ionokra atjarhato, vagyis nyugalmi
mebranpotencialja a kalium Nernst-potencialjadhoz kozel esik Un, = U, (I=0) = Unx (az ab-
ran a zérus aramhoz tartozé legnegativabb potencial). Itt a konduktancia g > 0, ami stabilis
allapotot jelent (U, kis pozitiv [negativ] valtozaséara pozitiv [negativ], kifelé [befelé] folyo
aram indul meg, aminek hatdséara a sejt hiperpolarizalodik [depolarizalodik], visszaallitva
az eredeti U értéket).

Amikor a membranpotencial eléri az Uy, (I=0) kiiszobértéket (threshold), a konduktan-
cia (a figgvény meredeksége) negativ lesz. Ez nem stabilis allapot: Uy, barmely kis pozitiv
[negativ] megvaltozasa tovabbi depolarizaciot [hiperpolarizaciot] okoz. A pozitiv vissza-
csatolas kovetkeztében a membran vagy addig depolarizalodik, mig akcids potencidl nem
alakul ki, vagy addig hiperpolarizalddik, mig vissza nem all az U, értékre. Ez a folyamat
gyorsan lezajlik, azaz a membran soha nem tartézkodik stabilisan a negativ meredekségii
tartomanyban.

U, (I=0) az a csucsérték (peak), amelyet az akcids potencial gna> gk esetén elérhet. A
konduktancia ezen a tartomanyon ismét pozitiv, azonban a stabilitds csak atmeneti, mivel a
depolarizacio aktivalja azon kapuzoérészecskéket, amelyek hatdsara /k ndni, Ina csokkenni
kezd. Az eredd I aram pozitiv (kifel¢ folyo) iranyba tolodik (1—-2—>3—4). Ahogy Ik nd,
Uw 1s n6, U, pedig egyre negativabba valik. Ha minden potencidlra gk > gna, akkor teljesen
el is tinik (3 és 4). Ebben az allapotban akcids potencidl mar nem alakulhat ki és a negativ
meredekség eltlinésével (4) a membranpotencidl a stabilis U, értékre all vissza: a sejt spon-
tan mdédon repolarizalodik.

Lassan valtozd depolarizalé aram (lassu stimulus) akcids potencial keltésére kevésbé
hatékony, mint a gyorsan valtozd. Ha a stimulus gyors, az I-U, fiiggvény a kapuzo-
részecskék hatasara az (1) gorbe szerinti alakot kdveti, amihez az Uy kiiszobpotencial
tartozik. A lassu stimulus a (2) gorbe szerinti fliggvényt eredményezi: az akcios potencial
kialakuldsédhoz szilikséges depolarizacié megnd, U, > Ui Ennél is lassabb stimulusra (3.
gorbe) akciods potencial ki sem alakul. Ez a folyamat az un alkalmazkodas.

Az akcios potencidl kialakuldsa és lefutasa soran az I-Uy, fliggvény (1->2—>3—4) sor-
rendben valtozik, azaz az akcios potencial lefutdsa utan a membran egyaltalan nem inge-
relheto (abszolut refrakter id6szak). A nyugalmi allapot elérése forditott sorrendben torté-
nik, érintve a (2) gorbének megfeleld allapotot, ahol a kiiszobpotencial magas, vagyis a
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membran nehezen hozhat6 ingeriiletbe (relativ refrakter id6szak). A nyugalmi allapot el-
érése utdn a membran ismét ingeriiletbe hozhato.

7.7.2. Az akcios potencial jelalakja

A jelalak egyes szakaszai a 7.7.3. dbran kovethetok. A jelalakot az el6z6 szakaszban ismer-
tetett folyamatok idébelisége hatdrozza meg, amit most ismét dsszefoglalunk — ioncsatorna
szinten. Nyugalomban az ioncsatornak zarva vannak.

n
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- Na-csatornak
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7.7.3. abra: Az akcios potencial jelalakja, valamint a Na- és K-csatornak vezetoképessége az ido
fiiggvényében

a) A kiiszob depolarizacional a fesziiltségvezérelt Na-csatornak kinyitnak tovabbi de-
polarizaciot (és Na-bedramlést) eredményezve.

b) A Na-csatornakat nyitd depolarizacio nyitja a K-csatornékat is — de késleltetve.

¢) A Na-csatorndkat a kapuzorészecskéi automatikusan inaktivaljak (oo nagy ingerkii-
szOb).

d) A K-csatorndk teljesen kinyitnak. Az aktiv pumpa is kaliumot pumpal be, ezzel
egyidejiileg natriumot pumpal ki — végeredményben visszadll az eredeti nyugalmi
allapot.

e) A K-csatorndk késleltetett zarasa miatt atmeneti hiperpolarizacié torténik. A Na-
aram teljesen ledll, az inaktivalt Na-csatorndk zart allapotba keriilnek: a sejt Gjra in-
gerelhetd.
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Nem izopotencialis sejtben a membranaram (igy Uy, 1s) a hely fliggvényében valtozik,
igy a lokalisan kialakult akcids potencial az axonon végig fog haladni — az iddbeli jelalak
miatt csak egy irdnyban.

7.7.3. Az akcios potencial regenerativ terjedése

Az akcios potencial terjedésének leirdsahoz meg kell hataroznunk, hogyan mozognak az
aramot létrehoz6 ionok az axon mentén. Az ehhez sziikséges elektromos modell megalko-
tasa két fazisra bonthato:
e Az axon leirdsa /inedris paraméterekkel megadott elektromos kdbelként.
e Az axon aktiv modelljéhez a linearis kabelmodell kiegészitése az aktiv membran
HH-modelljével.

7.7.4. abra: Az axon linearis kabelmodellje

A hosszl, kozel azonos vastagsagu sejttartomanyok — igy az axon — a legegyszeriibb
geometriai kozelitéssel henger alakunak tekinthetok ¢és ingeriiletvezetésiik elektromos
szempontbol az elektromos kabelekre kidolgozott elosztott paraméterii halozattal model-
lezhetd. Ekkor a kabelt végtelen sok, a kabel hosszegységére megadott ellenallas- és kapa-
citdsértékekkel jellemezziik. A hengerszimmetridt kihasznalva az dram helyfiiggését egy
dimenzidban (a henger x hossztengelye mentén) vizsgalhatjuk:

i=1_(x,0) = ic(x,0) +ic (x, ) +igg (X, 0) + 1, . (7.31)

A 7.7.4. dbra alapjan tekintsiik a d atmérdjii hengeres axon un. passziv helyettesitd
aramkorét. A hengerszimmetrikus geometria a koaxialis (k6z0s tengelyii) kabel tulajdon-
sagait irja le jo kozelitéssel, ahol a sejtrészek intracellularis tere (axonndl az axoplazma) a
kabel belsd elektrodaja, mig a hengeres tartomanyt koriilvevo extracellularis tér képezi a
kabel kiilsé elektrodajat. A modell a belsé elektrodat véges ellenallast, mig a kiilsd elekt-
rodat zérus ellenallasu (idealis) vezetonek tekinti. Az axoplazma hosszegységre esd (axia-
lis) ry, ellendllasa a py, fajlagos és teljes Ry, belso ellenallassal kifejezve:

4p, R,
& nd* / [ | ( )

ahol (md*/4) a henger keresztmetszete, ¢ a henger hossza.
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A két elektrédat egymastol az elektromosan nem tokéletes szigetel6 membran (ese-
tiinkben az axonmembran) valasztja el, amit ideélis kondenzatorral parhuzamosan kapcsolt
ellenallassal irhatunk le. A hosszegységre es0 ¢, membrankapacitas és 7, membranellenal-
las a specifikus (feliileti) és a teljes mennyiségekkel kifejezve:

C RAm
=0 [F/m], r,=—">=R ([Qm], (7.33)
Y nd

m

Cp=mdC, =

ahol ©d a hengerpalast kertilete.
A kabel mentén a membranfesziiltség a hely €s 1d6 fliggvénye is, ami tomdren jeldlve:

u, =U_(x,1).
A fesziiltség axialis megvaltozésa:
Ox

ahol i, =1y (x, f) az r, paraméteren atfolyd belsd (axialis) aram. A negativ eldjel mutatja,
hogy a fesziiltség az x-tengely iranyaban csokken. Mivel a membranon keresztiil is sziva-
rog aram, az axialis &ram nem éallando, hanem az i, = I, m (¥, ) hosszegységen atfolyo
(lokalis) membrandram fiiggvénye:

iy - (7.35)

A (7.34) és (7.35) egyenletek felhasznélasaval

2 . 2
0u,, oi,, , . 1 0%u,
=T =< =lhlm > lm="
ox? Ox ’ ’

: 7.36
Ko ox? (7.36)

Linearis kabelre a teljes j, = Jm (x, f) membranaram-siiriség a lokalis aram és a henger-
palast keriiletének hanyadosa:

joo=tm (7.37)
nd

Ezt felhasznalva és ry, helyett a (7.32) szerint a fajlagos ellenallést irva

. d %,
Jn =T

= : 7.38
4p, ox* (7.38)

A membranaram-siiriségre kapott (7.38) kifejezést a parhuzamos konduktancia model-
lel kapott (7.31) aramegyenletbe irva a hely- és idofliggésre
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d &%u du
—_— m_-C, —tij + j.+J;. 7.39
4p, o am” o JK T JINaTYL ( )

A kapott differencidlegyenlettel definialt linedris kdbelmodellt egészitsiik ki a HH mo-
dellel ugy, hogy az ionaram-stiriségeket a fesziiltségfiiggd konduktanciak specifikus érté-
keivel adjuk meg:

d o%u ou
- m_c- ’m, A, D, —Uyn ;) + u,-U . 7.40
4p, o’ g i={KZ,:‘\I§}AJ( N N’) gA’L( N’L) ( )

A (7.40) egyenlet az axon olyan aktiv modellje, amely megoldaséaval az akcios potenci-
al regenerativ (torzulds- és veszteségmentes) terjedése a peremfeltételek (a kabel-
geometria, a passziv membranparaméterek, a konduktancidk fesziiltség- és 1dofliggvényi-
nek, valamint a stimulus iddbeli lefutdsdnak) megadasa esetén kvantitativan szamolhatd. A
masodrendli parcidlis differencidlegyenlet altaldnos analitikus megoldasa nem létezik,
megoldasa tetszéleges paraméterek (nemcsak axon, hanem pl. bonyolultabb dendritstruktu-
rak megadasa) esetén numerikus modszerekkel lehetséges.

Az egyenlet megoldésa specialis esetre, az akcios potencial regenerativ terjedésének le-
irasara viszont megadhato. Kisérleti tapasztalatok alapjan, az akcids potencial konstans
sebességgel és amplitidoval halad végig az olyan axonon (vagy szakaszon), amelynek d
atméroje allando (7.7.1. abra). Ekkor a megoldas

Uy, (x,8) =u, [x(t)] =u,(x—0, t) (7.41)

alakban kereshetd, ahol a v, [m/s] az un. vezetési sebesség, amivel a kialakult potencial-
eloszlas halad. A fliggvény tulajdonséga, hogy barmely x(¢) = x — v,¢ helyen és idOben ér-
téke az x(1=0) kezdeti értékkel egyezik meg. Az ilyen fliggvények 1d0 és hely szerinti deri-
valtja a hullamegyenlettel irhato le, mely esetiinkben egydimenzids:

O’u, 1 0u,
axz =? 8t2 . (742)

A hullamegyenletet a (7.40) egyenletbe irva olyan masodrendli egyenletet kapunk,
amely viszonylag egyszertien megoldhato, hiszen mar csak id6fliggd tagokat tartalmaz:

d o ou
—— —=C, "+ S, D, —Uy )+ u,—-U . 7.43
4:0b03 o A, o i:%‘ag}A, ( X N, ) gA,L( N,L) ( )

Az egyenlet megoldasa utdn az akcids potencil vezetési sebességére:

Y RS (7.44)
4PbCA,m

U,
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vagyis v, az axon atmérdjével négyzetgyokdsen aranyos. A K kisérletileg meghatarozhato
allando: K = 10,47 m/s. Az adat felhasznalasaval tintahal 6ridsaxonban Hodgkin és Huxley
szamitasai alapjan v,= 18,8 m/s, ami igen jol egyezik a mérésekkel kapott v,=21,3 m/s
értékkel.

7.7.4. Az akcios potencial erdsitése

Amint lathato, az akcios potencial jelalak alland6 amplitidojanak fenntartdsa aktiv erdsiteé-
si folyamatot igényel, amit a fesziiltségfiiggd ioncsatornak végeznek. Az erdsitési folyamat
azonban egyrészt iddigényes, mdasrészt a nagy ioncsatorna-siirliségli helyeken nagy a
membrankapacitas értéke (~1 pF/cm?), ami lelassitja a jel terjedését. Ennek kikiiszobolésé-
re kis kapacitasu, az extracellularis tértdl jol elszigetelt szakaszok helyezkednek el az axon
mentén. A jo szigetelést az in. myelin hiively biztositja, ami az axonmembran kiilsé olda-
lan helyezkedik el. Ennek eredményeképpen mind a szivargd aram, mind a membrankapa-
citas lecsokken — utobbi tobb mint két nagysagrendet (~5 nF/cm?). Az ilyen szakaszokon a
csatornastiriség is joval kisebb, biztositva a gyors jelterjedést. Ennek ara viszont az aktiv
jelregeneralas hidnya, aminek kovetkeztében a jel amplitudo a terjedés iranyaban (expo-
nencialisan) csokken. Ennek felolddsara a myelin hiively helyenként — az Un. Ranvier-
beflizddéseknél — hianyzik, lehetdséget teremtve a jelerdsitésre. Miutan a gyors, de csilla-
podo és lassu, de erdsitett jelterjedés valtakozik az axon mentén, az ilyen terjedést ,,ugralo”
(szaltatorikus) ingeriiletvezetésnek nevezziik (7.7.5. dbra).

B B [ BB axon

myelin hiively Ranvier-
beflizédés

7.7.5. abra: A szaltatorikus ingeriiletvezetés

7.8. Fesziiltség-clamp méréstechnikak

A korabbi alfejezetek ramutattak, hogy a membranpotencidl-valtozds — igy az akcids po-
tencial — hatterében a membran iondramainak megvaltozasa all, ami az ioncsatorndk ionos
konduktancidjanak valtozasaval jellemezhetd. Ennek megfelelden nagyon fontos a konduk-
tancidk meghatarozasa. Ehhez olyan mérési 0sszeallitasra van sziikség, amely segitségével
a fesziiltség aramfiiggése vagy az dram fesziiltségfiiggése megadhato.

Amikor fesziiltség aramfiiggését vizsgaljuk, meghatarozott nagysdgi aramot injekta-
lunk a sejt belsejébe (aramgenerator vagy aram-rogzités: current-clamp), és a hatasara 1ét-
rejove  fesziiltségvaltozast mérjikk (7.6.6. dbra). Ekkor a sejtbe helyezett elektroda
(7.4.1. dbra) mar nem csak a membranpotencidl valtozasanak észlelésére kell, hogy alkal-
mas legyen, hanem egyben aram injektalasara is. A lokalis araminjekcié kovetkezménye-
ként azonban nem csak ionaram fog folyni a membranon, hanem jelentds kapacitiv aram
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is. Tovabba az alkalmazott &ram nem csak a membranon keresztiil, hanem oldalirdnyban is
elfolyik.

Fesziiltség-rogzités (fesziiltség-clamp) soran a folyamat forditott (7.6.6. dbra). Adott
fesziiltséget kényszeritiink a membranra, és a membranon atfolyd aramot mérjiik. A fe-
szlltség-rogzités elonye, hogy a kezdeti rovid tranziens iddintervallumtol eltekintve a fe-
szliltségnek iddbeli valtozdsa nincsen, tehat a kapacitiv aramkomponenstdl eltekinthetiink
(dUn/dt = 0), igy az ionos konduktancia tisztan id6filiggd valtozasa mérhetové valik.

7.8.1. Meérés mikroelektrodakkal

A sejtmembran dram—fesziiltség karakterisztikdjat hagyomanyosan két, a sejttestbe vezetett
mikroelektrodaval (7.8.1a. dbra) mérik, ahol az egyik elektréda az dram bevezetésére, mig
a masik a membranfesziiltség érzékelésére szolgal. A két szir6 elektréda alkalmazasanak
azonban sulyos hatranya, hogy kicsi sejtek esetén tul nagy sériilést okoznak a membranon,
ami a mérésben az R, membranellendllassal parhuzamosan megjelend kis (néhany MQ)
ellendllasként jelentkezik, jelentds — az dramelektrdédan kiviil elfolyd — aram megindulésat
eredményezve az intra- és extracellularis tér kozott.

A korszerii félvezetd dramkdrtechnika lehetdvé teszi egyetlen mikroelektroda alkalma-
zasat ¢és egyidejiileg a hozzavezetési ellendllas hatdsanak kikiiszobolését ugy, hogy az
elektrodat gyors, kiszaju elektronikus kapcsoloval felvaltva hol a visszacsatold erdsitd
aramkimenetére, hol pedig a fesziiltségkdvetd bemenetére kapcsoljuk (Gn. mintavételezé-
ses eljaras, 7.8.1b. dbra). A kapcsolgatas kovetkeztében fesziiltségméréskor csak az elha-
nyagolhaté mérdaram folyik, igy fesziiltségesés a mérdelektrodan nem jelentkezik. A mod-
szer azonban megkivanja, hogy a kapcsolgatas (azaz a mintavételezés) sebessége joval
nagyobb legyen a membranban keletkezd dramvaltozasok sebességeénél. Tovabba, az dram-
ugrasok kovetkeztében megjelend rovid /¢ aramtiiskéket sziirdaramkorrel el kell tavolitani.

| * @Um

% (5D r -

LU,

sejt
f’ "j“
I

; elektronikus
kapcsolo
oL b

7.8.1. abra: Fesziiltség-clamp mérés két (a), illetve egy (b) mikroelektrodaval
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7.8.2. Meérés patch-clamp technikaval

A sejt megsértése az un. patch-clamp eljarassal elkeriilhet6. A modszer bevezetése szamos
korabbi problémat kikiiszobolt, és rendkiviil sokféle mérést tesz lehetdvé nemcsak nagy,
egész sejten, hanem kicsi sejten is, vagy akar kis membrandarabon (patch) — akar az egyedi
ioncsatorndk szintjén.

A patch-clamp eljaras alapja, hogy az elektrodat nem a sejtbe szurjuk, hanem szorosan
a sejtmembran felszinére illesztjiikk. Ehhez nem hegyes, hanem tompa végli livegpipettat
alkalmazunk, melynek ,.hdpolirozott” csucsa a felillesztéshez tokéletesen sima feliiletet
biztosit. Ha felillesztés utan a pipettaval a sejtfelszinre enyhe szivohatast gyakorolunk, a
membran egy kis terlileten Q alakban betiiremkedik a pipettaba ugy, hogy a teriilet szegé-
lye szorosan a pipetta pereméhez tapad. Az illeszkedés elektromosan annyira jo, hogy a
pipetta belsd és kiilsd tere kozott >1 GQ szigetelési ellenallas alakul ki, mikozben a pipetta
hozzavezetési ellendllasa mindossze n¢hany (1-10) MQ. Vagyis a pipettan kiviil elszivar-
g6 aram okozta mérési hiba <1% (szemben a mikroelektrédaval, ahol a szivargasi aram az
elektrodadramnal nagyobb is lehet). A patch-pipettaval kialakithat6 alapvetd mérési Ossze-
allitasok a 7.8.2. dbrasorozaton lathatdak.

» » . o ”
a ,,on-cell C ,inside-out

‘ membran-

huzas

,,outmdc out”

leszakadt membran-
darab 6sszeforr R
]
huzas i

7.8.2. abra: Patch-clamp technikak

»On-cell”. A patch-pipetta alatti kis membranfeliiletet vizsgaljuk ugy, hogy a potencial-
jat Iéptetjiik és mérjiik a rajta atfolyd aramot. A pipetta keresztmetszetbdl (J~2 pum) a spe-
cifikus konduktancia szamithatdé Ez a feliilet oly kicsi, hogy egyetlen csatorna nyila-
sa/zarodasa is jelentds aramvaltozast okoz. Egyetlen ioncsatorna adott id6pillanatban nyi-
tott vagy zart €s az allapot-atmenet igen gyors, vagyis az dramvaltozas ugrasszeri. Azonos
tipusu csatorndk esetén az ugrasok nagysaga azonos, ennek alapjan egyetlen csatorna Un.
elemi konduktanciaja () kiszamithat6. Az elemi konduktancia, a nyitott allapot hosszdnak
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¢s az adott koriilményekhez tartozo csatornanyitasi valoszinliség figyelembe vételével a
kiilonb6z6 tipusu ioncsatorndk elkiilonithetdk (7.8.3. abra).

a  U,=-90mV (=30 pS) b [ =-90 mV
200
0 A s ™ e o) 14.4“ ..la
\ I‘r | i==-2,7 pA
§ ML_‘ .................. LJ .....................
20 ms o
&
¢ U=-130mV (y=30pS) S
0 iy o it Werveesritphee eyt e ual é 100 -
5
£
' 2
i P
2i g
i=-3,9 pA 25 <37 99
3" i i elemi csatornaéram (i), pA

7.8.3. abra: Egyedi, acetilkolin-vezérelt ioncsatorndk patch-clamp regisztratumai béka izomrost-
ban — (a) egyetlen csatorna drama nyugalmi membrdnpotencidlon; (b) az elemi aramok amplitudo-
eloszldsa (egyetlen maximum egyféle aktiv csatornatipus jelenlétére utal); (c) 3 aktiv csatorna
osszarama (allando y elemi konduktancia esetén U, valtozasaval az i elemi aram nagysaga is meg-
valtozik).

LHInside-out”. Az illeszkedés mechanikailag olyan stabil, hogy hlizasra a membran el is
szakithatd anélkiil, hogy a sejtrdl leszakad6 darab a pipettarol levalna. Ekkor lehetséges a
levalasztott membrandarab vizsgalata, amikor is a membran sejt feldli oldala a pipettan
kiviil marad. Az egyedi ioncsatornak tetszéleges dsszetételll tesztoldatba meritve vizsgal-
hatok.

Whole-cell”. A sejtmembran egészén atfolyd dram mérése szolgdl. Felhelyezés utan a
rogzitett membrandarabot a pipettan keresztiil hirtelen szivéassal atszakitjuk. Rovid 1d6 alatt
a pipetta-oldat ¢és intracellularis tér ionkoncentracid-kiilonbségei kiegyenlitddnek és
izopotencialis korlilmények alakulnak ki.

»Perforated-patch”. Ez esetben nem mechanikai behatds, hanem csatornaképzo anti-
biotikum hoz Iétre elektromos Osszekottetést. A nem permeabilis Osszetevok (pl. fehérjék)
igy nem diffundalnak el.

,»Outside-out”. A membran extracellularis oldala marad a pipettan kiviil és merithetd
tesztoldatba. A membran ,,megforditasa” ugy érhetd el, hogy a membrandarabot a memb-
ran atszurdsa utan huzzuk meg és szakitjuk le a sejtrél. A leszakitott membran szegélye
kiegészité manipulatorokkal dsszeilleszthetd, €s megfeleld koriilmények kozott a membran
(molekuldinak kotési tulajdonsagainal fogva sszeforr és 6sszezarodik.
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7.9. Az idegi informaciotovabbitas

Az eldz6 alfejezetek az ingerelhetd membran alapjelenséget €és az akcios potencial kialaku-
lasat és terjedését targyaltak egyetlen, illetve két — szinapszissal 0sszekapcsolt — sejt szint-
jén.

Azonban az agy ¢és az idegrendszer minden funkcidjat (az érzékelt informacio feldol-
gozasa, motoros ¢s érzelmi valaszok kialakitasa, informacidtarolés, stb.) halozatba kapcsolt
idegsejtek kiilonb6z6 csoportjai végzik. A legalapvetdbb szinten ezek a kapcsolodasok ugy
kezelhetdk, mint jeltovabbitasra alkalmas elektromos dramkorok. A kovetkezokben néhany
altalanos észrevételt tesziink — a legegyszertibb aramkor, a térdreflex alapjan (7.9.1. abra).

7.9.1. Idegsejt alapu dramkorok

A térdreflex olyan rendszerre példa, ahol a hatést a szenzoros (érzékeld) neuron és a moto-
ros (beavatkozd, vagy effektor) neuron kdzvetlen kapcsolata vezérli. A térdkalacs megiité-
se meghtzza a comb feszitd izméahoz kapcsolddod inat, aminek hatdséra a feszitdizom meg-
nyulik. Ezt az informaciot az izomnyulast érzékeld receptor fel6l a szenzoros neuron a
kozponti idegrendszer felé tovabbitja. A gerincveldben a szenzoros neuron kozvetleniil a
feszitéizmot O0sszehuzd motorneuronra hat. Az izomosszehtizas hatdsara a 1abszar felfelé
lendiil. Emellett a szenzoros neuron indirekt médon — Gn. interneuronon keresztiil — a hajli-
tdizom motorneuronjara is hatdssal van. A hatas gatld, ezaltal megakadalyozza a hajlito-
izom Osszehuzodasat. A két hatas egylittesen valtja ki a reflexviselkedést.

izomnyulds szenzoros
receptor neuron

extenzor (feszitd)
izom

gerincveld

effektor
(motor)
neuron

(e)

flexor (hajlitd)
1zom

effektor (motor)
neuron (f)

interneuron

7.9.1. abra: A térdreflexet vezeérld idegi aramkor

Ez az egyszerli aramkor is harom kiilonb6zd funkcidju neuront tartalmaz. Elséként ér-
demes kiemelni, hogy barmilyen tipusu idegsejtrdl is legyen sz6, mindegyik sorrendben 4
kiilonbozd jelet general kiillonbozd funkcionalis teriiletein (7.9.2. abra):

e A bemeneti komponens a stimulussal aranyos lokalis jelet general, amit receptor-

potencialnak nevezlink. A stimulus hathat kozvetleniil pl. a szenzoros neuron re-
ceptor teriiletén, vagy mas neuronok dendrit oldali szinaptikus kapcsolatain.
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stimulus U

Az integrald (#rigger) komponens donti el, generdljon-e a sejt akcios potencidlt. Ez
a tartomany az idegsejt axonjanak eredési dombja, ahol a Na-csatornak slirlisége
igen nagy, vagyis az akcids potencial kivaltasdhoz a legkisebb kiiszobbel rendelke-
zik. Funkcionalisan ezen a tartomanyom 6sszegzddnek az egyes bemeneti receptor-
vagy szinaptikus potencidlok.

A vezetd komponens felelos a ,,mindent vagy semmit” elven kivaltott akcids poten-
cidl eljuttatasaért a mas idegsejteken végzddo szinapszisokig. Az akcids potencial
korabban ismertetett jelalakja univerzalis, azaz gyakorlatilag fiiggetlen a neuron ti-
pusatol. Az akcios potencialnak csak két paramétere hordoz informaciot: az akcios
potencidlok szama ¢s ismétlddési idejiikk. A bemend komponens altal szolgaltatott
jel nagysagat az akcidspotencial-sorozat frekvencidaja hatdrozza meg, mig idotarta-
mat az impulzussorozat teljes ideje. Azt a jelenséget, amikor az idegsejt a
stimulusra akciospotencial-sorozattal valaszol, tiizelésnek (firing) nevezziik.

A kimeneti komponens az akcios potencial hatasara kémiai (neuro-) transz-
mittereket bocsat ki. Ezek lehetnek kis molekuldk, vagy akar fehérjék is, amelyek a
szinaptikus vezikulakban tarolodnak és kibocsataskor a szinapszis aktiv tartoma-
nyaba lriilnek. Ez az adott neuron kimend jele és hasonléan a bemend jelhez, ez is
aranyos. A transzmitterek mennyiségét a tiizelés frekvenciaja és id6tartama hata-
rozza meg. Kibocsatds utan a transzmitterek atdiffundalnak a szinaptikus résen,
majd a posztszinaptikus sejt receptorain (bemend komponensén) befogodnak.
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szinaptikus

receptor trigger . sejttest ptik
TR rmm:ills

receptor potencial trigger akcios potencial~ kimend jel
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7.9.2. abra: Szenzoros neuron négyféle komponensének miikddése

A reflexet kivalto elektromos jelek négyféle informaciot hordoznak:

Szenzoros informaciot juttatnak a perifériarol a kozponti idegrendszerbe (gerincve-
16be).
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A kozponti idegrendszer feldl motoros (beavatkozd) parancsok indulnak (a feszito-
izom felé).

Kiegészitd tiltd parancsok indulnak azon motoros neuronok felé, amelyek az ellen-
tétes mozgast (hajlitast) végzd izmot idegzik be.

A helyi idegsejt-aktivitasrol informécio aramlik a kdzponti idegrendszer magasabb
kozpontjai felé, lehetdévé téve az agy szdmara a viselkedési parancsok koordinala-
sat.

Egyetlen izom miikddtetése is tobb szdz szenzoros neuront aktival: ezek mindegyike
kozvetlen 0sszekdttetésben van 100...150 motoros neuronnal. Az idegi kapcsolatok azon
fajtaja, ahol egy idegsejt sok célsejtet aktival, a neuronalis divergencia (7.9.3a. abra).

Ennek ellentéte — amikor tobb szenzoros sejt kapcsolodik egyetlen motoros sejthez — a
neuronalis konvergencia (7.9.3b. dbra). A kétféle 6sszekottetés az idegi kapcsolatok egyik
6 sajatossaga.

7.9.3. abra: Divergens (a) és konvergens (b) neurondlis kapcsolat

A térdreflex olyan egyszerli viselkedési forma, amelyet két idegsejt-tipus serkentd kap-
csolata hoz létre. Azonban itt is (és az idegi funkciok mas fontos jeleinél is) fontos szerepe
van a gatlo kapcsolatnak. Két alapvetd gatlasi kapcsolat johet 1étre (7.9.4. dbra):

Eldrecsatolt (feed-forward) gatlas esetén az afferens neuronok nemcsak a feszitd-
hanem a hajlitéizom motorneuronjait is gerjesztik — mindig ellentétesen. Az ilyen
kapcsolat megnoveli a hatékonysagat egy aktiv dgnak gy, hogy a vele ellentétesen
hat6 agat letiltja.

Visszacsatolt (feed-back) gatlas Onszabalyozo6, negativ visszacsatolast hoz létre,
mely megakadalyozza, hogy az aktiv 4g stimulusa adott kritikus maximum fol¢é ke-
riljon.
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extenzor extenzor extenzor extenzor
afferens motor afferens motor
neuron neuron neuron neuron
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7.9.4. abra: A gatlo interneuronok elorecsatolt (a) vagy visszacsatolt (b) gatlast hozhatnak létre

tankonyvtar.ttk.bme.hu Bardcsi, BME



8. Erzékszervek biofizikaja 161

8. AZ ERZEKSZERVEK BIOFIZIKAJA

8.1. Az érzékelés folyamatanak altalanos torvényszeriségei
8.1.1. Receptorok

A receptorok specialis ingerhatdsra (adott fény-hulldimhossz, molekula-alak, vibracid, hdmér-
séklet, stb.) szakosodott érzékeldsejtek, melyek specialis érzékszervekben (retina, csiga, izle-
16bimbo, szaglosejt) koncentralodnak. Ingeriileti allapotban a receptorhoz kapcsolddo idegsejt
tiizel (akcids-potencial sorozatot general): az idegrost az igy kodolt informaciot a gerincveld-
be/agyba tovabbitja.

A receptorok tipusait az érzékelt inger, vagy elhelyezkedésiik, vagy bonyolultsaguk sze-
rint csoportosithatjuk (8.1.1. tablazat).

receptor (-csoport) fizikai/kémiai mennyiség  példa

fotoreceptor fény (1, A) retina (szem)

kemoreceptor Kémiai anyagok (c) izlelobimbok (nyelv), szaglosejtek (orr),
vérkoncentraci6 (O,, CO,) receptorok

termoreceptor hémérséklet valtozas (AT) bor (mint h6érzékeld)

mechanoreceptor nyomas (tapintas, p) bor, szOr

baroreceptor nyomas (p) érfal (arteria carotis)

exteroreceptor kiilvilag ingerei szem, fiil, orr, nyelv, bor

interoreceptor test belso allapota érfali baroreceptor, izomfesziilés,
fajdalomérzékel 6

proprioceptor testrész térbeli helyzete izomorso, iziilet

altalanos érzékszerv ~ Egyedi / csoportos receptor  hd, tapintas

specialis érzékszerv  Osszetett (sok receptor) szem, fiil, orr, nyelv

8.1.1. tablazat: Receptorok tipusai

8.1.2. Az érzékeleés folyamata

Az érzékelés folyamata a 8.1.1. dbran kdvethetd.
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fizikai
inger
(pl. hang)

érzékszerv
receptor
(pl. ful)
modalitas

pl. hallas)

idegrost
(idegi vezetés)

érzékozpont
(agyban)

érzet
(felismerése,
értelmezése:
asszociacio,
percepcio)

8.1.3.

¢,: alapfrekvencia

03: spektrum

Oyt idf’:’utartam ®
+ 05: irany : >t

(érzékelésmod: \\ F{’//

AR

pszichofizikai +

T y: idotartam

¢;: intenzitas D

ingerkiiszob

“Uakciés

W : hangossag
W5: hangmagassag
y3: hangszin

s irany

8.1.1. abra: Az érzékelés folyamata

Inger és érzet

A kiiszobinger az érzet kivaltasahoz éppen sziikséges ingerintenzitas:
e Az abszolut kiiszobot () idealizalt érzékelési koriilményekre vonatkoztatjuk.
o A relativ kiiszobingert (A¢@) adott ¢ hattér-intenzitasi kdrnyezetben értelmezziik:

Ap=¢.—¢. (8.1)

A Weber-torvény szerint a relativ kiiszobinger a hattérintenzitassal aranyos:

Ap=k¢.

A Weber-Fechner-torvény (melyet ~100 évig a ,, pszichofizika” alaptorvényeként tartot-
tak szdmon) szerint viszont az inger relativ valtozéasa az érzet abszolut megvaltozasaval ara-

nyos:

tankonyvtar.ttk.bme.hu
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A torvény a hangmagassag-érzékelést jol kozeliti 100-1000 Hz kozott, de tobb nagysagrend
esetén téves.

Az altalanosabb Stevens-torvény szerint az inger relativ valtozéasa az érzet relativ megval-
tozasaval aranyos:

Ay _ A =,{¢j” 83
4 ¢ -V ¢0 ’ 8.3

ahol n érzékelés fajtajara jellemzod (n <1 esetén kompressziv, n>1 esetén expanziv fiigg-
vény). Példaul (n) értékei: hallas—hangossdg  (0,3),  latds—fényesség  (0,33),  latas—
hossztsagbecslés (1), hoérzékelés—kornyezeti hdmérséklet (1), nyomasérzet (1,1), izlelés (cu-
korra 0,8; sora 1,3), elektromos aramiités (boron 3,5).

8.2. A latas

A szem a legfontosabb érzékszerviink: az informaciok ~90%-at latassal szerezziik. Az elekt-
romagneses spektrum ~400-800 nm tartomanya alkalmas erre a célra. Sokrétii szerepet tdlt be
a latasban: optikai leképezés; alkalmazkodas a valtozé fényintenzitdsokhoz; fény — elektro-
kémiai jel — idegimpulzus atalakités; a képi informacié elézetes feldolgozasa.

8.2.1. Az emberi szem felépitése

A szem felépitése a 8.2.1. dbrén lathatd. Gomb alaku, atmérdje ~2,5 cm, melynek nagy részét
az lvegtest foglalja el, benne ~Ap = +15 Hgmm = +2 kPa tilnyomas uralkodik. Az inhdrtya
valasztja el a szemet a tobbi szdvettdl a szervezetben, belsd oldalan az érhartyaval, amely
biztositja az oxigén- €s tapanyag-ellatast, valamint a salakanyagok elszallitasat. Az érhdrtya
barna pigmentjei megakadalyozzak a fényszorodast. A szem fotoreceptor sejtjei a csapok és a
palcikdk (8.2.2. abra), melyek az ideghartyaban (retina) foglalnak helyet.
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pigmentham

latoideg-
rostok

fény iranya

palcikak

sugartest csapok
bivoléris-
eliilsé csarnok \ sé_ﬂgl? w
(csarnokviz) ganglion-

sejtek
szaruhartya
(cornea)

pupilla
szivarvanyhartya

(iris) L
hatsé csarnok

lencsefiiggesztd
rostok

sarga folt latoideg

ideghartya inhartya
(retina) érhartya

8.2.1. abra: Az emberi szem felépitése

A csapok a nappali és szines latasra szolgalnak, érzékenységiik 1...10° lux, szamuk
~6,5 milli6. A szem tengelyébe esd fovea tartomanya (sarga folt) csak csapokat tartalmaz
nagy striiségben. A csapok a szinlatdsra haromféle, kiilonb6z6é hullamhosszakra érzékeny
fehérjekomplexet, Un. fotopszint tartalmaznak, melyek fényérzékeny molekuldja a retinal.

A palcikak a sziirkiileti latasra szakosodtak, ennek megfelelden érzékenységiik (és atfoga-
si tartomanyuk is) joval nagyobb: 10™°...10 lux. Az adatokbél lathato, hogy a két receptorfajta
egyiittesen 14 nagysagrend dinamikat szolgaltat! A palcikak szdma ~120 millid, pigmentjiik a
keny molekula.

Megjegyzendd, hogy a retinal (8.2.4. dbra) olyan karotinszdrmazék, amelyet a szervezet
nem tud szintetizalni, hanem az étrenddel lehet a szervezetbe juttatni. Kiindulés a -karotin,
amibdl a szervezet képes A-vitamint (retinolt) eldallitani. A (szimmetrikus transz-) B-karotin
a karotinaz enzim hatasara két molekula retinolld bomlik. A retinol alkohol: a lancvégen —OH
csoportot tartalmaz. Ennek aldehidje a retindl — a lancvégén karbonil-csoporttal.
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2 um
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8.2.2. abra: A szem fotoreceptor sejtjei és a palcika aktiv tartomanya

8.2.2. A latas biofizikaja

A fény miel6tt eléri a retinat, athalad a szem kiilonb6z6 optikai elemein. A képalkotds folya-
matat a fizikai és geometriai optika torvényszeriiségei hatdrozzadk meg (pl. torési torvények).

A pupilla a belépd rés, amelyen at a fény a szembe jut. Atméréje a fényviszonyoktol fiig-
gben valtozik, szabalyozza a bearamlé fény mennyiségét. Erds fénynél besziikiil, kevés fény-
nél kitagul: a két sz¢€1s6 allapothoz tartozé intenzitasok aranya ~1:16.

A szem optikai rendszere: szaruhdartya — csarnokviz — lencse — livegtest. A szemlencse
gorbiilete — igy fokusztavolsaga — a targytavolsagtol fliggben valtoztathatd, hogy éles kép
keletkezzen a retindn. Vékony lencsének tekintve a szem teljes tordereje ~63 dioptria, amely-
ben a szaruhartya kiilso feliilete >40 dioptriaval vesz részt. A lencse kevésbé hatékony, mivel
mindkét oldalrdl hasonld torésmutat6ja kozegek hataroljak.

A szem elméleti felbontoképessége a diffrakcio-limitalt 14t6szogbdl szamolhato:

a,(A,d)=122

a,;(800 nm, 2 mm) = 1,76"
A { a( ) (8.4)

pupilla a,;(550 nm, 4 mm) = 0,60"

A térbeli pixelezettség miatt két pontot akkor tudunk megkiilonbdztetni, ha azok képe leg-
alabb 2 pixel tavolsagra van egymastol (8.2.3. dbra). A csapok atlagos mérete ~2 um (ez egy-
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ben a pixelméret is), amelyek a fovea kornyékén szorosan pakolt hatszogletes (méhsejt) alak-
zatban talalhatéak. Ekkor a csaptavolsag (pixeltavolsag) megegyezik a pixelmérettel). Azaz,
két pont megkiilonboztetéséhez 2P ~ 4 um tavolsag kell. A >5 m tavolsagban 1évo targyakra
akkomodalt szem redukalt modelljébdl (ekkor a teljes rendszert jo kozelitéssel egyetlen toro-
feliilettel helyettesitjiik) a képtavolsag K = 17 mm. Ezekkel az adatokkal a minimalis térszog:

ap(2P,K) = 2?13 — ap(4 um,17 mm) = 0,85". (8.5)

Lathato, hogy a biologiai (mintavételezett) és a hulldmoptikai (diffrakcio-limitalt) felbontés
kozel azonos, vagyis a bioldgiai rendszer optimalis geometriai €s spektralis tulajdonsagokkal
rendelkezik (nincs sem alul-, sem til-mintavételezés).

targy receptorokra esé kép  latasérzet

8.2.3. abra: A szem felbontokepességének értelmezése

8.2.3. A latasi ingeriilet kialakulasa

A pélcikak ingeriiletét mar 1-2 foton kivaltja, de latasérzetet csak ~25 palcika egyiittes inger-
1ése okoz (konvergencia = térbeli 6sszegzés + idObeli integralas). A csapok ingerkiiszobe na-
gyobb, rovidebb ideig integralnak, konvergencidjuk kisebb — ennek megfeleléen felbontoké-
pességiik nagyobb.

A receptorsejtek olyan rovidek, hogy nincs sziikség akcids potencidlra a sejten beliili jel-
tovabbitashoz. A retinara es6 fény altal elinditott fotokémiai folyamat a receptorsejtek allandé

crer

keresztiil ingeriileti hullam jut az agyba — ott latasérzetet kivaltva. Az ideghartya a kdzponti
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idegrendszer része ¢s mar a vizualis informacié eld-feldolgozasat is elvégzi (pl. kontraszt,
mozgas felismerése).

A pélcikékban lejatszodd fotokémiai reakcioban mar egy foton elnyelése is jelatviteli

kaszkadfolyamatot indit el — negativ visszacsatolassal. A folyamat harm 1épcsds:

e A beeso foton (h-c/A) energiaja arra forditddik, hogy a 11-cisz-retinalt transz-retinalla
izomerizalja (8.2.4. dbra), aminek kdvetkeztében az opszinhoz addig kovalensen koto-
do6 retinal disszocial. Ennek hatdsara megvaltozik az opszin konformacidja, felfedve
annak enzimatikusan aktiv helyeit.

e Az aktivalt pigment ~500 GTP-kotd fehérjét (palcikaban transzducint) aktival (transz-
ducin-GDP — transzducin-GTP). Minden aktiv transzducin egy ciklikus-foszfo-
diészterazt kapcsol be, amelyek dsszesen ~10° cGMP (ciklikus guanozin-monofoszfat)
molekulat hidrolizalnak (cGMP — 5°-GMP, 8.2.5. abra).

e A CGMP csokkenésre ~300 darab cGMP-fliggé Na*t csatorna bezarodik ~(—1 mV)
hiperpolarizaciot okozva. Ennek hatasara ~10°...10° Na* ion bearamlésa gatlodik, ami-
nek eredményeképpen a receptorsejt gdtlo neurotranszmitter szekrécidja csokken. Mi-
vel igy a gatlas csokken, a szinapszisokban ez stimulald hatdsu, igy akcids potencial
(tiizelés) jon létre.

OO, e b

11-cisz-retinal H- transz-retinal

8.2.4. abra: A retindl foto-izomerizacioja (e: a konformacio valtozasban részt vevd szénatom)

FN
foszfodiészteraz —p—
0

e S Y
0=P~0" on " {
HO NH, NH,

ciklikus-GMP 5'-GMP

8.2.5. abra: A cGMP hidrolizise

A fenti folyamatban a receptorsejt erdsitoként miikodik, az erdsités a Na* ionok mozgasi
energiaja megvaltozasanak ¢és a beesd foton energidjanak hanyadosa:

E ion neA¢m
.AE == = .
Efoton hv

Példaként 550 nm-es fényre a foton energidja Erion= 3,6 €V, az ionok szdma n = 106, a kival-
tott membranpotencial-valtozas [Agm| = 60 mV (e az elemi toltés). Ennek alapjan az erdsités:
Ap=1,7-10*

A negativ visszacsatolds szerepe: a CGMP szint csokkenéssel a Ca2* szint is csokken — de
késleltetve — aminek kovetkeztébena CGMP termelés fokozodik. Ennek hatdsara a Na* csator-
nak ismét kinyitnak.
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168 A biofizika alapjai

Eros-fény adaptacio: er6s megvilagitasnal olyan opszin—szabalyozofehérje komplex ala-
kul ki, aminek hat4sara a transzducin aktivalas megsziinik!

8.3. A hallas

A fiil hallasra és egyensulyozasra szolgéald paros érzékszerv. A hallasi érzet kialakulasdhoz a
levegd rezgéseit elektromos jellé alakitja, ami a halldidegen jut az agy megfeleld részébe —
tovabbi feldolgozasra.

8.3.1. Az emberi fiil felépitése

Az emberi fiil funkcioja szerint jol elkiilonithetd harom részre (8.3.1. abra):
o kiilsé fiil (fiilkagylo, halldjarat): ,,hanggytijté”;
o kozépfiil (kalapacs, iillo, kengyel): ,,mechanikus erésit6”;
e belsd fiil (csiga) ,,érzékelo”.
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kiilsé fiil

hallojarat

kozépfiil

egyensulyszerv

hallo-
csontocskak

dobhartya
kiils6

fulkdirt

belsé fiil

egyensulyi

ideg halléideg

hallo-
csontocskak
fiillkagylo " T
dobhrtya p |ovalis ablak

(44=55mm?2) | 1,3/

———
-
-

A4 =25 mm

Jo=3,4kHz

Z

(22,3)%2

(4,,= 3,2 mm?)

8.3.1. abra: Az emberi fiil felépitése

A kiilsé fill kiils6 része a fiilkagylo, mely felépitése olyan, hogy a hanghulldmokat optima-
lisan fogja fel és tovabbitja a halldjaraton keresztiil a kdzépfiilbe. A fiilkagyld a kiilonb6zo
iranyokbdl érkezd hangokat eltérd modon reflektdlja, ezért irany szerint eltérd intenzitdsu €s
spektrumu rezgés érkezik a hallgjaratba. Vagyis a sztered hallas kiegészitésében van szerepe.

A kiilso halldjarat a dobhdrtydhoz vezet, fizikailag egyik végén zart rezonator. Ennek
megfelelden alapmodusanak hulldmhossza a hallgjarat hosszdnak négyszerese (a nyitott végen

csomopont van):

Barécsi, BME
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A hang terjedési sebességét a normal testhomérsékleten kozelitve:

v, =332+ 0,6,

T _360C }—) fo =3,5kHz.
A hallojarat viasszal boritott, ezért a rezonancia kevésbé éles, de a kiemelés az alapfrekvencia
kornyékeén igy is jelentds (~10-szeres).

A hanghullamok keltette nyomasvaltozasok megrezgetik a dobhartyat. A nyomas Ap amp-
litadéja a hangnyomas [Pa], ami a 1égkdri nyoméason mért effektiv nyomasvaltozas (normali-
san a dobhartydra mindkét oldalr6l azonos 1égkori nyomas hat — a fiilkiirt kiegyenlitd szere-
pének koszonhetden). Az akusztikaban e helyett a hangnyomadsszintet szokas megadni:

A
p[dB]: 2010gp_p’ Ap:p ~Patm> Po= ApOZ 20HP3 > (86)
0

ahol a p, referencia az emberi flil hallaskiiszobének felel meg. A hallaskiiszobnél a dobhartya
minimalis rezgési amplitadéja csupan 10 pm, ami kisebb a H-atom atméréjénél. Erdekes meg-
jegyezni, hogy ez ~30%-kal nagyobb csak, mint a levegd rendezetlen termikus mozgasanak
atlagos amplitadoja.

A nyomasbol megadhaté az I, [W/m®] akusztikus intenzitis — az ,akusztikus Ohm-
torvény” alapjan:

Ap* I
I,="2— I 5 =10log—,
7 a,[dB] g]

a

(8.7)

a a,0

Za = pOUa .

ahol Z, az un. akusztikus impedancia a hang terjedési sebességével és normal siirliségével
kifejezve. A hallaskiiszobhdz tartozo intenzitas: o= 10> W/m* (1 kHz-en).

A fijdalomkiiszobhoz tartozo intenzitas 120 dB (1 W/m?), azaz a normal (egészséges) hallasi
tartomany 12 nagysagrendet fog at — a mérési tartomany atkapcsoldsa nélkiil. Nincs olyan
mérdkésziilek, amely ilyen széles savot képes atfogni a mérési tartomany valtasa nélkiil!

8.3.2 A kézépfiil

A dobhartya rezgéseit a hallocsontocskak (iill6, kalapacs és kengyel) adjak tovabb egy kisebb
hartyara (ovalis ablak), a belso fiil felé. A kiils6 és kozépfiil kozege levegd, mig a belso fiil
folyadékkal telt. A levegd (/) — viz (v) hatarfeliileten igen nagy a hang R, reflexioja — a nagy
akusztikus-impedancia kiilonbség miatt:

Z,(35°C) _1,144kgm™-350ms™" 400
Z,  10°kgm>-1440ms”'  144-10°
Il refl (Z _Z[ ]2
R, =—Lrefl | 2o =0,9989; (8.8)
1) ve Z,+27,
1-R, =0,0011.
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Ezt elkeriilendd, a kozépfiil impedancia-illesztést végez a nyomas passziv erdsitésével.
A hallocsontocskak egykaros emel6t alkotnak 1,3 attétellel (8.3.1. dbra):

F, =13F, =13Ap 4,.

A belsdé fiil folyadékaban keletkezé nyomas novekedése a dobhartya €s az ovalis ablak felii-
letaranyat is figyelembe véve:

p, = fou 13804 5y,
AOV oV
Innen az intenzitdsaranyokra:
2
L_ Ptz g3,
I, Ap°/Z

Vagyis az impedancia (22,3)*-szeresre transzformalodik. Ezt Ssszevetve (8.8)-cal, az elért
erosités 0,138/0,0011=125-sz0r0s.

A hallocsontocskak tomege, valamint felfiiggesztd izmaik rugalmassaga (direkcids ereje)
¢s belso surlodésa (csillapitasi tényezdje) olyan rezgdrendszert alkot, amelynek kiemelése
1 kHz-re, hatarfrekvenciaja 20 kHz-re esik.

8.3.3. A belsd fiil

A csiga (cochlea) 2,5 fordulatos csigavonalban feltekeredd, folyadékkal teli cs6 (8.3.2. abra),
melyet hosszédban a ~10 um vastag alaphartya oszt ketté. Az alaphartya felett helyezkedik el a
csigacsatorna, amely nagy viszkozitdsu folyadékkal van kitoltve. A csigacsatornat mindkét
oldalon egy-egy tovabbi folyadéktér kiséri: a felsd csatorna az alaphartya felett és a dobi csa-
torna az alaphartya alatt. Ez a két jarat kevésbé viszkézus folyadékkal van toltve, és a csiga-
csucsban taladlkoznak: a két térfél kozott a folyadék kozlekedhet. A felsd csatorna az ovalis
ablak membranjanal kezdddik, a dobi csatorna pedig a dobiireg falan végzddik, pontosan a
kerek ablak hartyajanal. A csiga kiteritett hossza ~35 mm.
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csiga fala

csiga-
csatorna

Corti-szerv

dobi csatorna

halléidegdiic
fed6hartya belso szorsejtek

kiils6 szorsejtek

Corti-szerv

8.3.2. abra: A csiga és a Corti-szerv

A csiga- ¢s a felsO csatornat vékony, rugalmas hartya (Reissner-) valasztja el. A hang altal
okozott térfogat-elmozdulas a hartya kitérését okozza, amit a folyadék az alaphartyara visz at,
innen pedig a dobi csatorna folyadéka kozvetiti a kerek ablakhoz. A Reissner- és az alaphar-
tya tehat egy tlitemben rezeg. A kiils6 fiilbdl érkez6 hang csak az ovalis membrant gerjeszti: a
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fenti folyamat eredményeképpen a kerek membran éppen ellenkezd iranyba domborodik, azaz
differencialis modust jel keletkezik. A test keltette zaj (véraram, surl6das) mindkét membrant
egy iranyba (kozos modusban) gerjeszti: ennek eredményeképpen a csigaban keletkezd zaj-
rezgések amplitidoja sokkal kisebb (k6zos modusu elnyomas, 8.3.3. abra).

Axszos << Agigy
U - Uy = AdirT(UL_U—)+%Ak““““(u++U‘)
diff Ib+ 4 = AgittUdier + AxszosUkoass

e

8.3.3. abra: A differencialis és a k6zos modusi jel értelmezése
(a kozés modusu elnyomas a differencialis és a k6zos modusi erdsités hanyadosa)

Az alaphartya folott helyezkedik el a Corti-szerv, amely érzdsejtekbdl épiil fel: >12000,
harom sorba rendezett kiilsd, és >3000 egysoros belsd szorsejtbol —tamasztosejtekkel rogzit-
ve. A 4 sornyi szdrsejt az alapmembran teljes (~32 mm) hosszat kitdlti — periodikus csopor-
tokba rendezddve. Az alaphartya nincs kifeszitve, hanem erdmentes gélszerii réteget alkot.

Az alaphartya és a szdrsejtek geometriai elrendezése €s eloszlasa leginkdbb hangszerre
emlékeztet, melynek hurjai a legmagasabbtol (~20 kHz) a legalacsonyabb (~25 Hz) frekven-
cidig vannak felhangolva. Bar a csiga a csucs felé keskenyedik, az alaphartya ellenkezdleg: a
csucs felé szélesedik a kiindulasi ~40 pm-rél ~500 um-re. Raadésul a szdérsejtek merevsége a
csucsot elérve 100-ad részére csokken. A két paraméter egyiittesen eredményezi a 3 dekad
(1000-szeres) frekvenciadtfogast.

A kiils6 szdrsejtek csucsai a Corti-szervre raboruld fedOhartyaval érintkeznek, amelyik a
csigajaratba emelkedik ki. Hang hatdsidra az ovalis ablaktol cm-es hulldmhossza feliileti
akusztikus hullamok indulnak el frekvenciafliggd (~45 m/s...2 m/s) sebességgel. A csigajarat-
ba atadott rezgésekre az alap- és fed6hartya egymashoz képest elmozdul, az érzékeld szordcs-
kék nyir6 irdnyu elmozduldsat eredményezve. A szOrsejteket ez az inger gerjeszti, vagyis
mechano-elektromos atalakitoként miikodnek.

Az igy keletkez elektromos jeleket a halldidegek az agyba vezetik. Figyelemre mélto,
hogy a jelek nem csak a szOrsejttdl az agy felé, hanem forditott irdnyban is futnak. A szdrsej-
tek alapjanal ezért kétféle tipusu idegrost talalhato: afferens rostok, amelyek az agy felé ve-
zetnek, és efferens rostok, melyek a szdrsejt felé vezetnek.

8.3.4. A hallas receptoros mechanizmusa

Az alaphartya elmozduldsa deformalja a Corti-szervet, elmozditva benne a szdrsejteket és a
fedohartyat is (8.3.4. dbra). Mivel a fed6hartya a csuklopontja koriil mozdul el, a szdérsejtek
szOreire (sztereocilliumaira) ez nyird iranyu erdt gyakorol, megdontve azokat. A szOrsejtek a
hallas mechano-elektromos atalakitoi (,,pick-up”), melyekben a mechanikai deformacié hata-
sara a kovetkez6 folyamatok zajlanak le:

1) A sz6rok megddlése — nyugalmi allapotukhoz képest — megfesziti, vagy ellazitja az
Oket 0sszekotd rostokat (tip link). A rostok fesziilnek, ha a ddlés a leghosszabb szor
iranyaba torténik.

2) A rostok megfesziilése a deformacid-vezérelt K*-csatornakat nyitja, a K* ionok az
extracellularis térbdl a szdrsejt belsejébe aramlanak. A rostok ellazuldsa ezen csator-
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nak bezarodasat eredményezi. Nyugalmi allapotban barmelyik szér (egyetlen) K-
csatornajanak nyitasi valoszintisége 5...10%.

3) A bearaml6 ionok depolarizaljak a szérsejtet. A csatornak zarodéasa hiperpolarizaciot
okoz.

4) A fesziiltségvezérelt CaZ*-csatornak a depolarizaciora kinyitnak, a Ca?" ionok az
extracellularis térbol a sejtbe aramlanak. A hiperpolarizacié a Caz*-csatornak bezaro-
dasat eredményezi.

5) A Ca?-koncentracidé emelkedésére a vezikulak serkentd neurotranszmittert liritenek a
szinaptikus résbe. A Ca%*-koncentracio csokkenésére a transzmitterleadas csokken.

6) A serkentd neurotranszmitter hatdsara az afferens (elmend) neuron depolarizalodik:
tiizelési frekvencidja megnd. A transzmitterleadds csokkenése a tiizelés frekvenciajat
csokkenti.
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8.3.4. abra: A szorsejtek mint receptorok mitkddése

(6) tiizelés frekvenciaja

8.3.5. A szorsejtek erdsito szerepe és adaptdcioja

A kiils6 szdrsejtek nemcsak atalakitoként, hanem aktiv erdsitoként is funkcionalnak. A kiilsé
szdrsejtek palast-membranjaban szamos olyan integralis fehérje (prestin) talalhatd, amelyek a
membranpotencidl megvaltozasara ~us id6 alatt konformacio- (igy keresztmetszet-) valtoza-
son mennek at. Ennek kdvetkeztében megrovidiil, vagy megnyulik a szdrsejt — a rezgéssel
szinkronban és azzal azonos fazisban. Ez pozitiv visszacsatolast eredményez, amely ~50 dB-
es frekvencia-kiemelést biztosit.

A receptorok Odsszességének preciz hangoldo-mechanizmusai biztositjak, hogy semmilyen
felharmonikus-kombinacié esetén se kovetkezzen be ,,gerjedés”.

Baroécsi, BME tankonyvtar.ttk.bme.hu



176 A biofizika alapjai

A teljes frekvenciatartomanyra a hallorendszer atvitele nemlinearis, ¢s kompressziv
(8.4. egyenlet).

Bar a hallérendszer teljes dinamikatartomanya igen nagy, azonos idében nem fogja at a
teljes tartomanyt, hanem kiilonb6z6 mechanizmusokkal adaptalodik az atlagos hattérintenzi-
tashoz:

e Az afferens idegrostokon keresztiil eljuttatott informécid alapjan az agy az efferens
rostokon keresztiil a receptorsejteket gatolni tudja, ami ~ms id6késés utan a depolari-
zacio — igy a tiizelési frekvencia — csokkenését eredményezi.

e A sztereocilliumok kationcsatornai a paldst mentén olyan iranyban mozdulnak, hogy
az 6sszekoto rostok lazulnak (erds inger), vagy fesziilnek (gyenge inger).
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9. KOLLEKTIV JELENSEGEK

Nagyszamu részecskébdl allo rendszert tipikusan két szervezddési szinten vizsgalhatunk. A
részecskék és a koztiik fennallo kolesonhatasok alkotjak a mikroszkopikus szintet. A rendszer
egészének viselkedését makroszkopikus paraméterekkel jellemezhetjiik. Fizikai rendszer (pl.
termodinamikai rendszer, szilardtest) esetén a mikroszkopikus szint az atomok (molekulak)
statikus és/vagy dinamikus kolcsonhatasat jelenti — adott peremfeltételek esetén. Makroszko-
pikus szinten a statikus (egyensulyi) rendszert (termodinamikai) allapotjelzékkel és az Oket
Osszekapcsolo allapotegyenlettel (szilardtest esetén pl. az E—r, E—k savszerkezettel) jellemez-
ziik. A dinamikus modell figyelembe veszi az allapotjelzOk aramait, és az azokat fenntartd
eroket.

Altalaban a rendszer makroszkopikus viselkedése nem egyszeriien az alkotoelemek mik-
roszkopikus kolcsonhatasainak 6sszege. A két szint kozott a statisztikus fizika teremt kapcso-
latot.

A fenti kétszintll (vagy tobbszintll) leirds nem fizikai rendszer esetén is hatékony — ez
esetben a mikroszkopikus és makroszkopikus fogalmak a kiilonb6z6 szervezddési szinteket
jelentik. A két szervezddési szint kapcsolata, a mikroszkopikus kélcsonhatasok kovetkeztében
megjelend makroszkopikus viselkedés, az omnszervezddés, intenziv kutatas targya. Kollektiv
viselkedés alatt altalaban ennek az altalanos problémanak specialis, egyszerisitett modelljét
értjiik: ha a rendszert sok hasonl6 alegység épiti fel, akkor az alkotdelemek kollektiv viselke-
dése a kozottiik hatd kdlcsonhatdsok miatt alakul ki, és 1ényegesen kiilonbozik attol, amit az
alkotoelemek kolcsonhatds nélkiill mutatnanak. A fizikai rendszer onszervezddésére példa a
fazisatmenet (pl. folyadék megfagy).

Az autopalyan spontan kialakulo stirliséghullamok és tranziens forgalmi dugdk jo példéak a
nem fizikai rendszerben fellépd kollektiv viselkedésre. A rendszert mikroszkopikus szinten az
egymads utan halad6 autok alkotjak. Dinamikéjukat részben fizikai torvények, részben a veze-
tok szandékai és reakcioi hatarozzak meg. Makroszkopikus szinten a rendszert hidrodinami-
kai valtozokkal (stirliség- €s sebességtérrel) irhatjuk le. A spontan forgalmi dugdk kritikus
stiriség esetén alakulnak ki (mint lokalis instabilitas) az autdk kozotti kdlesonhatasok ,,mel-
1éktermékeként”: ez az allapot 1ényegesen kiilonbozik a vezetdk (mikroszkopikus szintii) el-
varasaitol.

Hasonlo6 példa lehet nem (tisztan) fizikai rendszerre az informatikai hal6zatok, ahol a mik-
roszkopikus alegységek az informacids csomagok. A dinamikat itt sem tisztan a halézat fizi-
kai rétegének paraméterei (savszélesség, elagazasok €s csomopontok szama, stb.), hanem pl. a
végfelhaszndlok igényei (kiildott/fogadott adatcsomagok mennyisége, adott végpont idébeli
leterhelése) hatarozzak meg. Végeredményben az informaciddramlas dinamikdjat, a torloda-
sokat (congestion) és azok lehetséges feloldasat szintén (statisztikai) modellezéssel lehet meg-
becstilni.

A fizikén kiviili 6nszervezd jelenségek tanulmanyozasa lathatéan tobb ponton kiilonbozik
a fizikai kollektiv jelenségek vizsgéalatatol. A fizikai rendszereknél altaldban jol ismerjiik a
kolcsonhatod egységeket, igy elegendd csak a specidlis, kollektiv makroszkopikus jelenséget
vizsgalni. A nem tisztan fizikai rendszernél a mikroszkopikus egységek viselkedése Osszetett,
nem pontosan definidlhato.

M¢ég bonyolultabb a helyzet a biologiai rendszernél, ahol a mikroszkopikus egységek (fe-
hérjék, sejtek, organizmusok) maguk is rendkiviil dsszetettek, €s viselkedésiik (kolcsonhata-
suk) is kevéssé ismert. Ezért a bioldgiai 6nszervezd jelenségek vizsgalatanal gyakran az alko-
toelemek viselkedésére is és kolcsonhatasaira is hipotézist kell feldllitani, majd a teljes modell
érvényességét mérésekkel ellendrizni. Az €16 szervezetek onszervezddésének vizsgalata sok-
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kal tobb feltételezésre épiil, mint a kollektiv fizikai rendszerek tanulméanyozésa. A biologiai
kollektiv jelenségek néhany fajtaja:
e rajzas — csoportos, rendezett mozgas (halak, madarak, emberek, ...);
o zaj (kiils6 perturbacio, fehér zaj) hatasara rendezetlen mozgas (pl. panik);
e halozatok (pl. taplaléklanc anyagcesere utvonalai, idegrendszer kapcsolodasai, fehérjék
reakciohalozata);
e szinkronizacid (a viselkedés fazisa dsszehangolodik, pl. vastaps; vagy a baktériumte-
lep egyedei egyszerre ndnek — és gyorsabban, mint a szeparalt egyedek).

Lathato, hogy a ,kollektiv jelenségek” témakorei igen szertedgazoak lehetnek. Ezért eb-
ben az anyagban egyetlen — de sokoldaltian hasznalhat6 — modellt emeliink ki: a ,.k6zlekedés-
szer(” (traffic-like) mozgasokat.

9.1. »Kozlekedésszeri” (traffic-like) mozgasok

A mozgas az élet egyik ismérve (2.1. fejezet). A sejtbeli molekuléris transzporttdl az amdba
lassu helyvaltoztatasan 4t a madarak repiiléséig, halak iszasaig szamtalan bioldgiai megjele-
nési formdja van. Mindnek kozos eleme, hogy a ,,mozgékony” egység (a tovabbiakban ré-
szecske) valamilyen energiat alakit &t mechanikai energiava.

A kozlekedésszerli mozgasokat az kiilonbozteti meg minden mas mozgasformatol, hogy
mozgas (kozlekedés) valamilyen — a részecske szamara kijeldlt — Gitvonalon (savon, nyomvo-
nalon, stb.) torténik. A kovetkezOkben azokat az 4ltalanos alapelveket foglaljuk 6ssze, ame-
lyek a biologiai szervezddés minden szintjére jellemzdek. A szervezddés legalsé szintje a mo-
lekularis motorok mozgasa (filamentumokon), ahonnan eljuthatunk egészen a kdzosségben
€16 rovarok (pl. hangyak) és gerincesek mozgasdig (adott nyomvonalon).

A biologiai kozlekedésszerti mozgasok koziil néhanyat felsorol a 9.1.1. tablazat — névekvo
szervezddési szint szerint.

mozgékony részecske  ttvonal

kinezin fehérje mikrotubulusok (MT)
dinein fehérje mikrotubulusok
miozin fehérje aktin szal

DNS helikaz DNS

RNS polimeraz RNS

riboszoéma mRNS

MMP-1 kollagén

hangya feromon Osvény

9.1.1. tablazat: Biologiai mozgékony részecskék és specifikus utvonalaik

A bioldgiai mozgasok alapvetden eltérd sajatossaga a kozlekedési modelltdl, hogy itt az
utvonalak nem tekinthetdk statikusnak, hanem valamilyen idofiiggést mutatnak a részecske
tipikus utazasi ideje alatt:

e Olyan id6fliggd utvonal, amely hosszat és alakjat a vandorl6 részecske befolyasolhatja
(pl. MT). Megjegyzendd, hogy a mikrotubulusok sajatos polimerizaciés / depolimeri-
zacios dinamikaval rendelkeznek — a kdlcsonhato részecske nélkil is: az egyik (nega-
tiv) végiikdn depolimerizacio révén folyamatosan rdévidiilnek, mig a masik (pozitiv)
végiikon polimerizacid révén folyamatosan ndvekednek.

e QOlyan id6fliggd utvonal, amelyet a vandorlo részecske alakit ki (pl. DNS, feromon).
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e Olyan idofiiggd utvonal, amelyet a vandorld részecske lerombolhat (pl. MMP-1 fel-
adata szerint felemészti sajat kollagén utvonalat).

9.1.1. Elméleti megkozelitések

A mozgas elméleti leirdsa két nagy kategdriaba sorolhato:
e populacié alapu (makroszkopikus) megkdzelités;
o cgyed (részecske) alapu (mikroszkopikus) megkozelités.

A populécidalapu leirds az egyedi részecskéket nem, csak azok J (feliileti vagy térfogati)
stirliségét veszi figyelembe. A részecskék térbeli—iddbeli szervezddése olyan fliggd valtozo,
amely az egyedek lokalis kornyezetre adott valaszatol és egymas kozotti kdlesonhatasatol
fiigg. Ezért alapvetd a két szervezddési szint kozotti kapesolat tanulményozasa. Rendszerint a
modellben az id6 és hely folytonosak, és a lokalis p(r, ) stiriségeket mint parcialis differen-
cidlegyenleteket adjuk meg (5.4.2. szakasz) — pl. megmaradd mennyiségnél a folytonossagi
egyenlettel:

PWD | divI(r.r) =0,
ot ©.1)

J= p(vkﬁzeg + V drift ) + Dgradpa

ahol a részecskék konvektiv dramlasat a kdzeg viesee Sebességtere, bolyongasat a D diffuzios
allando, driftjét a vgin sebességkomponens reprezentalja. Pl. vizben €16 mikroorganizmusok
gyakran Osszegylilnek a vizfelszin kozelében. Ezt a folyamatot vagy az oxigéngradiens érzé-
kelése (kemotaxis), vagy a fény felé¢ uszas (fototaxis) hajtja. Elobbi esetben vgin az
oxigéngradiens iranyaba, utobbi esetben fiiggdlegesen felfelé mutat (9.1.1. dbra).

A kozegdinamika és a részecskék kolcsonhatasa egyrészt mint a (9.1) egyenlet konvektiv
tagja, masrészt a Visseo(T, f) dinamikai valtozora felirt — a Navier—Stokes-egyenlettel analog —
Osszefiiggésben a részecskestirliség-térrel aranyos térfogati eréként jelenik meg. A rendszer
kollektiv viselkedése az igy kapott egyenletrendszer tipikusan numerikus vizsgalataval tanul-
manyozhat6.

> 1

9.1.1. abra: Biokonvekcio. A fototaxis miatt a sejtek a fény felé (felfelé) usznak. Mivel stiriisegiik na-
gyobb a vizénél, a felszinen hidrodinamikailag instabil siiriiséginverzio jon létre (a). A gravitacio a
sejtrétegbol vékony agakat képez (b), amelyek elérve a feneket szétterjednek (c) és gyiiriiket alkotnak
(d). A vizfelszin letisztul, de a fototaxis ismét felfelé hajtia a sejteket (szaggatott nyil), igy folytonos
aramlasi mintazat alakulhat ki.
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9.1.2. Egyed-alapu modellek

Az egyed-alapi modellek a folytonos és diszkrét modellek felallitasa utan sziilettek. Ennek
kifejlesztéséhez definialni kell az egyedi részecske allapotat. A rendszer idobeli valaszat leird
dinamikai térvényeknek meg kell tudniuk josolni a rendszer allapotat a ¢ + A¢ idépillanatban,
ha a #-beli allapot ismert. A valtozasnak tiikkroznie kell a rendszer részecskeelmozdulasbol
eredd valaszat. Lehetséges leirasok:

o A Newton-egyenletek alkalmazasa effektiv erd ellenében (7 kozegellenallassal):

dv

m—=F

gy kilss —I'v+F,(1). 9.2)

Gyakran kidertil, hogy a kizarolag a ,,valodi er6k nem tudjak leirni a részecskék meg-
figyelt dinamik4jat: ilyen esetben un. ,,szocidlis er6k” figyelembe vétele sziikséges,
amelyek definidlasa igen nehéz. Azt is érdemes kiemelni, hogy ezek a mozgékony al-
kotok aktiv Brown-féle (bolyongo) részecskék.

e Hibrid modell. Tekintsiik a részecskék olyan halmazat, amely U[o(x)] potencialtér-
ben mozog, ahol a potencialt tetszdleges x helyen a részecskék kozotti kommunikécio-
ra szolgalo vegylilet o(x) lokalis stirisége hatarozza meg (pl. a hangyak altal kibo-
csatott feromon). A newtoni modellbdl ismert kdzegellenallassal (ami itt adott irdny
sodrodast jelent) és zajjal (pl. normal eloszlasu fehérzaj) kiegészitve:

¥ ==y x=VU[o(X)]+ Crper(?) - 9:3)

A potencidltér azonban nem statikus, hiszen a p(x)lokalis stirtiséggel jellemzett ré-
szecskék mindegyike a sajat pillanatnyi helyén kibocsat egységnyi id6 alatt adott g
mennyiséget. A feromont D diffiizids és « parolgasi tényezdvel jellemezve:

do(x,t) _ 0’c(x,t) ~
o =D o +gp(x)—xo(x,t). 9.4)

Végiil a potencialfiiggvény alakjara is feltételezéssel kell élni. Hangyak esetén egy le-
hetséges alak — az 1/ Un. kapacitassal kifejezve:

o
Ulo(x)]= —ln(l+ 1+5Jj X

e Sztochasztikus sejtautomatak. Mindkét fenti modell numerikus megoldésa a tér és id6
diszkretizalasat kivanja. Alternativ moddszer kinalkozik ugy, a modellezés kezdetén
diszkrét hely és idOlépéseket vezetiink be. Az elmult években a modszer igen elterjedt
ugy, hogy a rendszer helyi €s idébeli 1éptetését megfeleld frissitési szabalyokkal vé-
gezziik. Ez az eljaras a sejtautomata (CA), vagy ,,racs-gaz” (lattice-gas, LG) modell. A
modellnek tobb elénye van a biologiai rendszerek szempontjabdl. Biologiailag realis
azt feltételezni, hogy a részecske a lokalis kornyezetére egy sor cselekedettel reagal.
Ezen magatartasi valaszok részletes ismeretének hidnyat a CA frissitési szabalyok
kompenzaljak. Egyszeriibb egy sor logikai szabalyt felallitani, mint hipotetikus effek-
tiv er6ket definialni. Tovabba a CA és LG szimulaciok nagy sebessége szamos lehet-
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séges elrendezést lefuttatasara ad lehetdséget, ami egyébként lehetetlen volna. A ko-
vetkezdkben ezen modell altalanos elveivel foglalkozunk.

9.2. ASEP modellek

A legfontosabb transzport tulajdonsag a részecskearam ¢és a részecskestiriség kapcsolata: en-
nek abrazolasa a fundamentdalis diagram (9.2.1. abra).

S 0 / AN
S
S 015 / \
S \
0.1 /
k=
0.05¢ kevés
0 részecs.ke . . tqr]édés
0 0.2 0.4 0.6 0.8 1

részecskestirliség, p

9.2.1. abra: TASEP fundamentalis diagram parhuzamos (a) és soros—véletlen (b) frissitéssel

Az aszimmetrikus egyszerii kizaras (asymmetric simple exclusion process, ASEP) egysze-
ri részecske ugrasi modell, amelyben a részecskék adott valoszinliséggel ugrik egyik racs-
pontbdl a masikba — amennyiben az iires. Az egyszeru kizaras tehat nem engedi meg a tobb-
szOrosen betdltott helyeket. A modell aszimmetrikus, mert a részecske preferalt mozgésirany-
nyal rendelkezik. A modell teljes definicidja érdekében sziikséges megadni annak sorrendjét,
ahogy a lokalis szabalyt az egyes racspontokra alkalmazzuk. A két legalapvetdbb frissités a
soros—véletlen és a parhuzamos:

e A soros—véletlen algoritmus szerint a frissitendd racspontokat véletlenszertien valaszt-

juk egymas utan.

e A péarhuzamos algoritmus az §sszes helyet egyszerre (szinkron) frissiti.

Legtobbszor egydimenzids modellt alkalmazunk, amelyben a részecskék L helyet tartal-
mazo6 linedris ttvonalon haladhatnak. Ha a mozgas csak egy irdnyban megengedett, a modell
teljesen aszimmetrikus (totally ASEP: TASEP).

Legyen p annak valdszintisége, hogy a részecske a (j) helyrdl a (j+1) helyre ugrik: legegy-
szerlibb esetben a helyek tavolsadga egyenld és p fliggetlen a részecske helyzetétdl.

Ilyen iranyitott diffuziv rendszerben a peremfeltételek megadasa kritikus:

e Ha periodikus peremfeltételt adunk meg, az (1) és az (L) hely szomszédossa valik. Ek-

kor a fundamentalis diagramra a 9.2.1. dbréan lathat6é egzakt megoldas adhato.

e Nyitott hatarok esetén (9.2.2. dbra) a részecske megfeleld tartalybdl a (j=1) helyre «
valoszinliséggel 1éphet — ha az iires. A (j=L) helyet elfoglalo részecske a rendszerbdl S
valdszintiséggel 1éphet ki. Kiilonb6zd (frissitési) dinamikdk allandosult allapotai eg-
zaktul megkaphatdk. A 9.2.3. dbra fazisdiagramja az ASEP modell prototipusa.
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9.2.2. abra: TASEP modell nyitott hatarokkal
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9.2.3. abra: Parhuzamosan frissitett ASEP fazisdiagramja. Az egyes tartomanyok kis képei a megfeleld
suriségprofil-diagramok. A szaggatott vonal mentén a siirtiségprofil konstans

9.2.1. TASEP modell nyitott hatarokkal

A 9.2.3. dbra szerint kiilonb6z6 peremfeltételekkel 3 fazis kiilonithetd el: (a) kis striiségii
fazis (a< {f, p}), (b) nagy strtségi fazis (< {a, p}), és (¢) a maximalis d&ramhoz tartozo
fazis (p < {p, a}). A fazisok megjelenése konnyen érthetd. A kis stirliségli (LD) fazisban az
aram csak az « belépési valoszinliségtdl fiigg, ami kevésbé hatékony, mint a transzport a
rendszer tobbi részén — igy ez a rendszer viselkedését meghataroz6 paraméter. A nagy stirtisé-
gli (HD) fazisban a kimenet a sziik keresztmetszet, vagyis az dram csak f-tol fligg.

A maximalis aram (MC) tartoméanydban a transzportcsatorna a szlik keresztmetszet, va-
gyis az aram fliggetlen lesz a bemenet és kimenet tulajdonsagaitdl. Nagysagat a fundamentalis
diagram maximuma adja. Hataresetben p = 1 (szigoru kizaras), amelyre egyszerli 0sszefiiggé-
sek adhatok a tombi (végpontoktol tavoli) stirliség és aram kapcsolatara

I=p(l-p), (9.5)

valamint az egyes fazisokban kaphato értékeikre:
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PLp =&, Lip=I(a)=a(l-a),
Pup =1=4,  Iyp =1(f) = p1-p), (9.6)
Pmvc :%s Iye = Tna (P) [= %]-

Tekintsiink egy nyilt rendszert véletlen eloszlast részecskékkel. A rendszer komplex vi-
selkedése kovetkeztében nemegyensulyi fazisdtmenetek (kiilonbozo sliriségli tartomanyokat
elvalasztd6 doménfalak) alakulnak ki. A rendszer fizikdjanak megértésében a doménfalak és a
peremfeltételek tulajdonsagai alapvetdek. Egy nagystriiségli (betoltott) tartomany méretét a
doménfal mozgésa valtoztatja meg, amelynek drift- (vagy sokk-) sebessége a bemeneti para-
méterek fliggvénye:

v, =p-a. .7)

Ha o < f, a doménfal jobbra tolodik (és forditva: 9.2.4. dbra). Ha o= £, a fal pozicidja fluk-
tual, de nincs nettd drift.

A masik fontos paraméter egy adott pontban keltett lokalis perturbacio terjedési sebessége
(az. un. kollektiv sebesség). A kozlekedést tekintve, ha az autdk stiriisége kicsi, a perturbacio
(pl. Ujonnan az utra hajtd autd) pozitiv sebességgel haladhat (az dramlas irdnyaba). Azonban
nagy slirliségli tartomanyban ez a perturbacié az ataramlé részecskék perturbacié mogotti tor-
l6désat eredményezi (,,kozlekedési dugd”), ami végeredményben a perturbécio ,,tomegkozép-
pontjanak™ negativ kollektiv sebességét eredményezi.

¢, a=p=02 3 B=02
2 W
ﬂfﬁ?ﬁiﬂf//f ' %

o i
//ﬁfy il f;ffﬁ({i%/f

7z,

1
W

1/
i
///%/f R

9.2.4. abra: Véletlen frissitésii ASEP modell doménfallal (p=1 esetben). A kiilonbozé siiriiségek érze-
keltetésehez csak minden 10. részecske van felrajzolva (atlos vonalak). A szimulacio idétartomanya
t={0...2000}, a rdcs kiterjedése x={0...1000}

X

9.2.2. Hibahelyek az ASEP tipusu modellekben

A hibahelyek harom elterjedt leirasa (9.2.5. dbra):
e A hibahely az utvonalhoz k&thetd mint sziik keresztmetszet, ahol az ugrasi valdszinii-
ség kisebb, mint az ép racspontokban (¢ < p). Pl. mikrotubulusok hibahelyei.
e A hiba a részecskéhez kothetd, ahol két részecske ugrasi valoszintisége eltéro.
e A hiba nem megmarad6 dinamikai valtozohoz kothetd: pl. a részecske ugrasi valdszi-
niisége az eldtte meglévd/hianyzo specifikus jelzdmolekulatol fiigg. Ilyen pl. a han-
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gyavandorlasi modell, ahol a feromon parolgasat Gjabb valoszinliségi valtozoval lehet
figyelembe venni.

©AA
OIOIO‘O‘O‘.EOIO

X

b 4 P
"y 'Y
o[o|@[o]o[@[0[0]0

A A
oJo[ @[]~ [o]+[*

9.2.5. abra: Hibahelyek sémai ASEP modellekben: (a) utvonalhoz kétott hibahely (sziik keresztmet-
szet), (b) részecskéhez kotott iddfiiggetlen, eltérd valosziniiségek, (c) masik részecskéhez csatolt dina-
mikaju hiba

C

9.3. Molekularis motorok alapmechanizmusai
9.3.1. Molekuldris motorok

A lineéris motorfehérjék (mechanoenzimek) olyan specialis molekuldk, amelyek — sokféle
molekularis mechanizmuson keresztiil — kémiai energidt felhasznalva mechanikai munkat
végeznek. Harom altalanos sajatossaguk:

e Specifikusan kapcsolodnak valamilyen sejtbeli filamentumhoz.

e A filamentum mint racs mentén elmozdulnak, és ekdzben munkat végeznek: erdkifej-
tést (izometrias allapot) vagy elmozdulést (izotdnias allapot). A kifejtett eré pN nagy-
sagrendii.

e Munkavégzésiikhoz ATP-t hasznalnak.

A motorfehérjék miikddése ciklusos, alaplépései: kotddés a polimerhez (A: asszociacio),
elmozdulés (mechanikai munkavégzés kapcsolt allapotban), levalas (D: disszociacid), relaxa-
ci6. Egy munkaciklus 1 ATP hidrolizist igényel. A munkaciklus aranya a jellemz6é a motor
processzivitasara (o —1):

_ z-kapcsolt 14 _ 1 , (9 8)
Tarp_a [db ATP /s]

[ s Z-kapcsolt = ’ Z-teljes -
z-teljes motor

ahol a kapcsolt allapot idétartama az ¢ 1épéstavolsag €s a motor sebességének hanyadosa, a
teljes ciklusidé az ATP-4az aktivitassal (a ,,fogyasztassal”) forditottan aranyos.

A motorfehérjék tipusai:

o Aktin alapu motorfehérjék: miozinok. Nagy szuperfehérje-csalad, melyek linearis
mozgast hoznak létre. Tobbnyire a filamentum gyorsan polimerizalddo (Gn. plusz) vé-
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ge fel¢ haladnak (de van forditva haladd is). Az izomban talalhat6 konvencionélis

miozin nem processziv: a munkaciklus nagy részében szétkapcsolt allapotu

(9.3.1. ébra).

Mikrotubulus alapui motorok:

= A dineinek linedris mozgéast végeznek mikozben ,rakomanyt” szallitanak a
tubulusok minusz vége felé (amely tobbnyire a sejt belseje felé iranyul).

= Kinezin szupercsaldd: a mikrotubulus mentén a plusz vég irdnyaba szallitjak ra-
komanyukat (amely tobbnyire a sejt perifériai fel¢ iranyul). ATP-hidrolizissel mii-
kodnek (vagyis ATP-az enzimek).

= A dinaminok az endocitdzisért felel6s mikrotubulus-aktivalt GTP-az enzimek, me-

crcr

jatszanak szerepet.
A DNS alapu motorok a DNS mentén mozdulnak el és fejtenek ki erdt. Ide tartoznak a
DNS ¢és RNS polimerazok, ¢€s pl. a virustok-csomagolé motor.
A rotdacios motorok a linearis motorokkal ellentétben forgdé mozgast hoznak létre.
Egyik legismertebb az ATP-szintetdz enzim (5.5.8b. abra), de ide tartoznak az ostorral,
csillokkal torténd mozgasért felelds motorok is (pl. a baktérium, vagy a himivarsejtek
halad6 mozgasaért felelés flagellum motor).
Mechanoenzim komplexek: legfontosabb a riboszoma.

Két idealizalt mechanizmust fejlesztettek ki a molekuldris motorok mozgasanak leirasara:

A ,,dugattys” motor kdzvetleniil hajtja a mozgast — hasonléan a makroszkopikus mo-
torokhoz. A motorfehérjék munkafézisait ebben a modellben a 9.3.1. dbra szemlélteti
— a motor altaldnos szerkezetével egyiitt.

¢ munkativolsag
Ioket —> — \\levélés

A O ADP+P,  ATP @ D 7) aktiv fej

motor
kotodés

strukturilis vég

filamentum

ATP-ciklus munkaciklus

relaxacio

9.3.1. abra: A ,,dugattyiis” motor koncepcio a miozin munkaciklusanak leirdsara

A (Brown-féle) kilincs- (vagy retesz-) motor esetén a mozgast kozvetleniil termikus
fluktuacidk hajtjak (Brown-mozgas) valamilyen eldfeszités (vagy egyeniranyitas) ha-
tasara, amelyet kémiai reakciok szolgaltatnak. Ez a jelenség kizarolag a mikroszkopi-
kus rendszerek sajatossaga, hiszen a molekularis motorok fogyasztotta kémiai energia
a diffuziv kornyezetiik termikus energidjanak nagysagrendjébe esik, igy a kémiai alla-
potatmeneteket maguk a termikus fluktuaciok is l1étrehozhatjak.
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9.3.2. A Brown-féle kilincsmechanizmus

Egészitsiik ki a (9.2) mozgasegyenletet a molekuldris motort hajté kémiai potencialbol szar-
mazo6 erdvel és alkalmazzuk a motor altal szallitott rakomanyra:

m‘iJ=kasé Iy gradige} + Fage, (1), 9.9)

ahol {¢.} az aktualis kémiai allapothoz tartoz6 kémiai (szerkezeti) energia, pl. ATP-hidrolizis
esetén:

{¢o} = {ures, ATP—kotott, ADP + foszfat, ADP} .

Vagyis (9.9) szerint a rakomanyra haromféle sztochasztikus erd hat: a motor altal kifejtett
(kémiai eredetii) erd, valamint a koriilvevd folyadéktol szarmazé viszkozus kdzegellenallas és
Brown-féle (termikus) erd. A motorerd sztochasztikus, hiszen mind hely- mind kémiai allapot
fliggd. A kiilsé eré konzervativ és valamilyen kiilsd hatast6l szdrmazik — ilyen lehet pl. az
optikai csipesz altal kifejtett eréd (csapda). A rakomanyba betaplalt teljesitmények a
9.3.2. &brén lathatok, mérlegiik:

PM = Qki - Qbe - Pkﬁlsc'59

B oA (9.10)

ahol a kémiai reakcio teljesitménye P, sebessége r [s '], és — AG_ areakcioban felszabadulo
szabadentalpia. Ha nincs kiilsd erd és kémiai reakci6 (termikus egyensulyban):

O = Opes > kT =m0?, 9.11)

ami nem mas, mint az ekviparticio tétele.

Q-ki =I<v’>

kozegellenéllas reagensek
hételjesitménye

P....=F. . .0 P = —orad o kémiai
kul':-,o L:’ulm < M g '{¢( } el P(-Zr(—AG(.)
kiviilrol motor altal ciklus ' Kémiai '
betaplalt leadott teljesitmény \ . e['Tt"dl’
i eljesitmeén
teljesttmeny Brown-mozgas ; ! g
e e termékek
hoteljesitménye

. T
ch = EkBT

9.3.2. abra: A molekularis motor szallitotta rakomanyba betaplalt teljesitmények mérlege
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Bér a rakomany szallitasahoz sziikséges teljesitményt nyilvanvaldan a kémiai reakcid ad-
ja, de nem egyediil felelds a rakomany mozgatasaért. A viszkozus eré mindig a mozgas ird-
nyaval ellentétes. Ha a motorerd éppen kiegyenliti ezt a komponenst, a rakomany elére halad
— kizardlag a Brown-mozgasanak koszonhetden.

Tekintsiink most egy Brown-mozgast végzo részecskét, amelyik — a kdzegellenallason ki-
viil — 1d6fiiggd potencidlteret érzékel (9.3.3. abra). A potencialtérnek periodikusan két allapota
van: kikapcsolt és fiirészfog alaku bekapcsolt. Kikapcsolt allapotban a részecskére nem hat
erd. A flrészfog aszimmetrikus és térben is periodikus, de minden flrészfog-gddorben a ré-
szecskére hat6 atlagos erd zérus:

A
<F>:—ljaU _ U0)-U() _

A

dx
Oox A

0. (9.12)
0

Ennek ellenére a részecske a lankéasabb lejtd iranyaba eso haladd (de zajjal terhelt) mozgast
végezhet a kovetkezdk miatt. Kikapcsolt térnél a részecske bolyongd mozgést végez, a pasz-
sziv diffuzios paramétereinek megfeleléen. Ha a diffiizids szabad uthossza meghaladja a fii-
részfog meredekebb szakasza hosszanak kétszeresét (vagy a potencidltér lassabban kapcsol
vissza, mint ahogy a profil ,,szétterjed”, a részecske atkeriilhet a potencialmaximum jobb ol-
dalara. Bekapcsolva a teret, a részecske mar nem keriilhet vissza az eredeti (bal oldali) poten-
cialgodorbe. Bekapcsolt tér esetén a godor tetszdleges helyérdl a részecske a godor aljara
driftel.

A mechanizmus érdekessége, hogy a részecske nem a ra hato erék ereddjeként mozdul el,
hanem bolyongésa kovetkeztében. Természetesen a folyamat energiaigényes (nem egyensu-
lyi), hiszen a teret periodikusan kapcsolni kell. Mas szoval az aszimmetrikus kapcsolt tér a
részecske bolyongd mozgasat egyenirdnyitja! A ,kilincskerék™ (retesz) idébeli periodicitasat
a {@.} kémiai ciklus biztositja, az aszimmetrikus jelleget pedig az utvonalak (filamentumok)
¢és a kapcsolddo motorok aktiv kotohelyeinek térbeli iranyitottsaga.

c(x, 1)

kikapcsolt
ﬁ térnél
x
* > | e a—aa
W 5
':_b' Uereds
: ki

f-
-

X

9.3.3. abra: A Brown-féle kilincsmechanizmus és hatasa a részecske mozgadsara

A mechanizmus jelentdsége a mikroszkopikus rendszerekben igen nagy. Annak eldontésé-
re, hogy a motor mennyire dugattylls, mennyire reteszes, a motor (leadott) és kémiai (felvett)
teljesitményének aranya ad becslést:
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P P
fdua ':_M’ f;eeszzl__M' (913)
gattyu PC 1 PC

Jegyezziik meg, hogy az ardnyok 1-nél (100%-nal) nagyobbak is lehetnek, de a két mecha-
nizmus eldjeles Osszege 1-et kell adjon (az energiai-megmaradas térvénye értelmében).

A kilincskerék mechanizmus pl. polimerizacidt végzéd motornal igen jelentds, jellemzo
szabadentalpia értékekkel megadva:

-l (-4)
Jretes=1- 16 125%, fdugattytl 16 —25%.

Ebben az esetben fqugartys<0, vagyis a dugattylls mechanizmus a mozgas ellenében dolgozik!

9.3.3. Hibak modellezése reteszmotor esetén

Tobbféle hiba is okozhatja a motor rendellenességét, pl.:
e a flirészfog-potencial magassaganak (mélységének) véletlen ingadozasa; vagy
e cldre és hatrairanyul6 firészfogak véletlen keveredése.

9.3.4. Molekularis motorok TASEP modellje

A motor-mechanizmus, valamint a motor-rakomany kélcsonhatas ismertetése utan maguknak
— az egymassal kolcsonhatd (versengd / kooperdld) — motoroknak a mozgésat targyaljuk.
Gyakran egyetlen filamentumot egyszerre tobb motor is hasznal: ilyenkor ezek a kodlcsonha-
tasok nem elhanyagolhatéak. Ezen kollektiv jelenségek megértése szamos motorral dsszefiig-
g0 betegség okait is feltarhatja.

Egy lehetséges modell a kilincsmechanizmus dinamikajat és a TASEP frissitési algorit-
mus kombinalja. Minden Iépésben egyrészt a részecske a szomszédos racspontra ugorhat,
masrészt a potencialtér ki-/bekapcsolhat: az ugrasi valdszintiség a lokalis potencial fliggvénye
lesz (un. térvezerelt részecskék). Kikapcsolt potencidlnal az ugras mindkét irdnyban megen-
gedett.

A 9.3.4. dbra modelljében a motorok (mint részecskék) a filamentum (mint egydimenzids
racs) mentén mozoghatnak egy iranyban. A TASEP modell azonban kiegésziil a részecske—
racs kotddés (A) és disszociacid (D) valdszinliségének megadasaval. A frissités pl. soros—
véletlen.

A AN A
o T Lo [oTe o [eTe )

L]
] j—i—l L

X

9.3.4. abra: A munkaciklust is figyelembe vevé TASEP modell
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A KI1F1A kinezin leirasa korabban az ATP-ciklus szerinti 4 allapottal tortént. Az egysze-
ribb 3-allapotu, ASEP-szerli modell (9.3.5. dbra) egybevag a kisérletekkel, amelyek szerint
mind a csupasz, mind az ATP-vel kotott kinezin szisztematikusan kotddik a mikrotubulushoz
(1. allapot). A hidrolizis utan a termék instabil és hirtelen levalik a tubulusrol a foszfatcsoport
levalasaval kisérve. Az ADP-vel kotott kinezin visszakotddik a tubulusra és diffuz bolyongast
végez (2. allapot). Végiil az ADP felszabadul, amikor az aktivalt kinezin reteszelt mozgéssal
elore 1ép a mikrotubulus mentén — visszatérve a csupasz allapotdba. A 0. allapot az iires racs-
hely.

instabil
(tubulusrol levalik) tubulushoz kotott
- hidrolizis i
K—— K+ATP —— K+ADP+P,~<— K+ADP —K
ATP tubulushoz kotott ' P; ADP
1. allapot 2. allapot
diffazio,
o retesz Bis
v ¥ Vy T v
- [ofrfrfofof2foft]2ft]2]1]+
“{|}J -x 0
allapot valdsziniiség
A: 0—>1 o, dt  (be: o, d)
D: 1-0 opdt  (kiy,, B))
hidrolizis: 1—2 o dt
retesz: 2-1 o df
20—01 o s

20502 wgdr (ki By)

diffuzio: )
02—20 wgdr  (ki: Y,)

9.3.5. abra: Haromallapotu modell a kinezin mozgasanak leirasara
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http://www.youtube.com/watch?v=686qX5yzksU
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