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Mi is a (tudományos) bioenergetika?

Manapság újságok hirdetéseiben, tv- és rádiómûsorok-
ban, szórólapokon és hirdetményekben gyakran találko-
zunk praktizáló bioenergetikusokkal. Nem célom minôsí-
teni a „pozitív” energiák felszabadításának, átvitelének
gyógyászati értékét, vagy a „negatív” energiák romboló
hatását, csupán leszögezem: a bioenergetika kifejezést az
1950-es években vezették be annak a biofizika, a bioké-
mia és a sejtélettan találkozási pontján kialakult határte-
rületnek az elnevezésére, melynek fô tudományos prob-
lémája a következô volt. Milyen mechanizmussal képes a
tápanyagok oxidációja vagy a fény elnyelése során fel-
szabaduló energia olyan más, energiaigényes folyamato-
kat ellátni, mint például az adenozin-trifoszfát (ATP)
szintézise vagy ionok sejten belüli koncentrálása? Ponto-
síthatjuk a kifejezést membrán-bioenergetikára is, de
ezzel a hozzáértôknek nem árulunk el újat, a mûvelt, de
nem specialista olvasó számára pedig esetleg csak egy
újabb talánnyal szolgálnánk. Definiáljuk hát közelebbrôl
a bioenergetika tudományterületét!

A sejtmagos, eukarióta sejtekben a mitokondrium,
fotoszintetizáló szervezetekben ezen felül a kloroplasz-
tisz az a sejtszervecske, ahol a külsô forrásból származó
energia átalakítása folyik olyan kémiai energiává, mely a
legtöbb életfolyamat számára elérhetô energiaforrást
jelent, ez pedig az ATP és az adenozin-difoszfát (ADP)
koncentrációjának az egyensúlyi tömegaránytól 10 nagy-
ságrenddel eltérô aránya az ATP javára. Az ATP szintézi-
séhez vezetô folyamatok a fotoszintézis esetében már a
fény elnyelésétôl kezdve a kloroplasztisz belsô memb-
ránrendszeréhez, a tilakoidokhoz kötöttek. A mitokond-
riumokban folyó úgynevezett oxidatív foszforilációnak
pedig a végsô lépései történnek meg a mitokondrium
belsô membránjában (a molekuláris oxigén redukciója
vízzé és foszfátcsoport kötése az ADP-hez), miután a
bonyolultabb tápanyag-molekulák (cukrok, zsírok, fehér-
jék) lebontása még a sejt vizes fázisában lezajlik. A kétfaj-
ta eseményben az a közös, hogy spontán (tehát szabad-
entalpia felszabadulásával járó) redoxfolyamatok – fehér-
jék közötti elektrontranszfer reakciók – kapcsolódnak az
ATP-szintézis szabadentalpia-igényes, tehát magától vég-
be nem menô reakciójához.

Mi a szerepe a membránoknak, ezeknek a lipid ket-
tôsrétegbôl és a kettôsrétegbe részben vagy teljesen
beágyazott fehérjékbôl álló összetett rendszereknek,
melyek zárt zsákocskákat alkotnak, még ha bonyolult
redôzetük ezt nem is mindig mutatja nyilvánvalóan? A
kérdésre P. Mitchell elmélete (kémiai Nobel-díj, 1978)
adja meg a választ. Eszerint a membránba ágyazott re-
dox partnerek közötti elektrontranszfer reakciók elô-

ször a membránra merôleges irányú vektoriális proton-
transzfert idéznek elô. Ennek eredményeképpen a zárt
membrán egyik oldalán (pl. a zsákocska belsejében)
felhalmozódnak a protonok, azaz a kémia nyelvén sa-
vasodás, pH-csökkenés történik, és a pH-különbség
mellett elektromos potenciálkülönbség (∆ψ) is kialakul
a membrán két oldala között. A protongradiens energia-
raktározó képessége azon múlik, hogy a biológiai
membrán képes-e szigetelô módjára ellenállni a (mV-
ban kifejezhetô) ∆p = ∆ψ −60∆pH feszültségnek, és azt
tartósan fenntartani. A kloroplasztisz és a mitokondrium
belsô membránja akár 200 mV körüli membránpoten-
ciálnak is ellenáll, ami – ha teljes egészében elektromos
feszültség formájában van jelen – a membrán 10 nm-nél
kisebb vastagságát figyelembe véve 105 V/cm nagyság-
rendû elektromos térerôsséget jelent.

Az ATP-szintetáz fehérje, ez a lenyûgözôen szellemes
molekuláris gép, a protongradiensben rejlô energiát
elôször mechanikai munkává alakítja, miközben az
egyik oldalon felhalmozott protonokat „átzsilipeli” a
másik oldalra. A membránhoz kötött egyik fehérjealegy-
ségének, mint „bütykös tengelynek” a forgómozgása a
fehérje távolabbi pontján pedig olyan mechanikai fe-
szültségeket és alakváltozásokat okoz, melyek a felvett
ADP- és foszfátmolekulák között létrehozzák a kémiai
kötést. (A szerkezet és a mûködési mechanizmus kap-
csolatának feltárásáért P.D. Boyer, J.C. Skou és J.E. Wal-
ker 1997-ben kémiai Nobel-díjat kapott.) A bioenerge-
tika az elektrontranszfer – protontranszfer – ATP-szinté-
zis folyamat részleteivel, a benne szerepet játszó mole-
kulák (fehérjék, festékek, mobilis elektronszállítók stb.)
szerkezetével és mûködésével foglalkozik, és minden
olyan jelenséggel vagy molekulával, melynek hasonló-
ságok, analógiák alapján a fent vázolt alapvetô energia-
átalakító út megismerésében szerepe lehet [1]. Az utób-
bi idôben egyre nagyobb a bioenergetika orvosi jelentô-
sége is, noha természetesen nem a fent már említett
értelemben. Kiderült ugyanis, hogy számos betegség-
nek olyan genetikai oka van, mely a mitokondriális
energiaátalakítás fehérjéinek valamilyen hibájához ve-
zet, és ezért a sejt energiaháztartása felborul, vagy az
elektrontranszfer hibás mûködése miatt veszélyes reak-
tív oxigéngyökök keletkeznek.

Kinetikus spektroszkópia a bioenergetika
szolgálatában

A fehérjék az ôket alkotó polipeptid és aminosav oldal-
láncok tulajdonságai alapján egyrészt az ultraibolya tarto-
mányban nyelnek el fényt, másrészt molekuláris rezgése-
iknek megfelelôen az infravörösben. Néhány kivételtôl
eltekintve tehát színtelenek. Ilyen kivételek a természet
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által fényelnyelésre kifejlesztett fotoszintetikus és fényér-

1. ábra. A retinál kromofór- és fehérjekörnyezete bakteriorodopszin-
ban, röntgenkrisztallográfiás adatok alapján (felbontás: 1,47 Å, pdb
kód: 1M0L, [3]). Kiemeltük az opszineltolódáshoz hozzájáruló töltött és
gyûrûs aminosavakat, valamint a protontranszferben szerepet játszó
aminosavakat és vízmolekula-klasztert. A kis gömbök a kötött vízmole-
kulák oxigénatomjait jelölik. A polipeptidlánc szerkezetét a halvány
szalag mutatja.
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2. ábra. A bakteriorodopszin abszorpciós spektruma (az elôtérben),
valamint optikai sokcsatornás analizátorral készített differenciaspektru-
mok sorozata. A lézerimpulzus után eltelt idô logaritmikus idôskálán
egyenletesen nô 100 ns-tól 150 ms-ig.
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zékelô fehérje-festékkomplexek (klorofilltartalmú fehér-
jék, retinálfehérjék vagy rodopszinok) és egyes redoxfe-
hérjék (pl. citokrómok), melyek az elektrontranszfer re-
akciót fémtartalmú kofaktorok segítségével végzik, és
ezek – mellékesen – a látható spektrumtartományban
abszorbeálnak.

A rodopszincsalád tagjait a természet több célra is ki-
fejlesztette. A látóbíborban mûködô rodopszin az elnyelt
fény hatására olyan biokémiai reakciósorozatot indít el,
melynek végeredménye a látóidegen végigfutó idegim-
pulzus. Létezik azonban egy másik, és egyre népesebb

ága a rodopszinok családjának, melynek elsô és legjob-
ban ismert tagja a Halobacterium salinarum sótûrô ar-
chaebaktérium sejtmembránjában bô 30 éve megtalált
bakteriorodopszin (BR). Ez a 7 transzmembrán alfa-héli-
xet tartalmazó és mind-transz retinált kovalensen kötô
fehérje 570 nm-es fény elnyelése után egymaga képes
protonokat „pumpálni” a sejt belsejébôl a külsô térbe,
akár néhány száz mV membránpotenciál ellenében is. A
kialakult proton-elektrokémiai gradiens itt is ATP-szinté-
zisre ad lehetôséget, valamint egyéb élettani folyamatok-
ra, mint például a sejt ostorait forgató motor meghajtásá-
ra, azaz a sejt térbeli mozgatására.

A rodopszinok kromofórja, a retináloldatban a köze-
li ultraibolya tartományban nyel el, a retinálfehérjék
abszorpciós maximuma viszont 400 és 600 nm között
változik. A retinál a fényelnyelést megelôzô nyugalmi
állapotban protonált, azaz pozitívan töltött Schiff-bá-
zissal (C15 = NLys kötés) kapcsolódik egy lizin oldallánc-
hoz, bakteriorodopszin esetében a 216. aminosavhoz,
és a fehérje belsejében kialakuló üreget foglalja el. Az
abszorpciós sáv hangolását a fehérjekörnyezet végzi,
ezért beszélünk opszineltolódásról (retinálfehérje =
retinál + opszin). Az 1. ábrán, ahol a retinál és fehérje-
környezete látható bakteriorodopszinban, megfigyel-
hetôk a szín kialakításában elsôsorban szerepet játszó
szerkezeti elemek: a protonált Schiff-bázis töltését
kompenzáló két negatív (Asp851 és Asp212) és egy po-

1 A szakirodalomban szokásos jelölésnek megfelelôen: Asp85: a
szekvencia 85. pozícióját elfoglaló aszparaginsav, Lys: lizin, Arg: argi-
nin, Tyr: tirozin, Trp: triptofán, valamint SB: Schiff-bázis.

zitív (Arg82) töltésû aminosav, az ezeket hidrogénhíd-
kötésekkel összekapcsoló kötött vízmolekulák, és a
retinálhoz közel lévô három aromás aminosav, melyek
polarizálhatósága a retinál elektronikusan gerjesztett
állapotát stabilizálja [2].

Fényelnyelés után a retinál gerjesztett állapotában a
C13 = C14 kettôs kötés mentén izomerizálódik, mielôtt
visszatér az elektronikus alapállapotba. Ezután metastabil
intermedierek sora követi egymást (K, L, M, N és O álla-
potok), majd visszaalakul a kiinduló BR-állapot. Az úgy-
nevezett fotociklus intermedierjeiben a retinál és a fe-
hérje szerkezete fokozatosan módosul, ezek a változások
egy proton sejten kívüli leadását és egy másiknak a sejt
belsejébôl (a citoplazmából) történô felvételét eredmé-
nyezik, és a retinál konformációjának, valamint az op-
szineltolódásnak a változása a molekula színének a válto-
zásával jár. A fotociklus lépései a ps-os tartománytól a
ms-os tartományig terjednek, a spektrális eltolódások
tehát jó idôfelbontású, látható tartománybeli kinetikus
abszorpciós spektrofotometriával követhetôk. A mak-
roszkopikus mintában az egyes molekulák fotociklusá-
nak szinkronizált elindításáról egy impulzuslézer gondos-
kodik. Ezután különbözô idôkésleltetéssel pillanatfelvé-
telek készíthetôk a minta abszorpciós spektrumáról, egy
kapuzott fotodiódasor érzékelô – úgynevezett optikai
sokcsatornás analizátor – segítségével. A 2. ábrán látható
egy ilyen mérés eredménye: idôben felbontott differen-
ciaspektrumok összessége, valamint a kiinduló BR-álla-
pot abszorpciós spektruma.
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Mátrixalgebra a spektroszkópia szolgálatában

3. ábra. A bakteriorodopszin abszorpciós spektruma és a kinetikus
sokcsatornás spektroszkópiai adatok kemometriai kiértékelésével ka-
pott intermedier-spektrumok.
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Az idôben egymás után következô differenciaspektrumo-
kat oszlopvektorokként egy mátrixba rendezhetjük
(mind a hullámhossz-, mind az idôskálán diszkrét minta-
vételezés történik). A Beer–Lambert-törvény értelmében
ez a mátrix felírható az egyes intermedierek (differencia)-
spektrumai és idôfüggô koncentrációi szorzataként:

ahol k az intermedierek száma. A fotociklus ismerete azt

(1)D = εε c T =
k

j = 1

εε j 〉 〈cj ,

jelentené, hogy ki tudjuk számolni az intermedierek kon-
centrációinak kinetikáját, azaz a c mátrixot, erre megfele-
lô fotociklus-sémát tudunk illeszteni, és ezzel meg tudjuk
határozni az egyes reakciók – molekuláris lépések – se-
bességi állandóit. Ha ezt a programot sikerül széles hô-
mérsékleti tartományban és szubsztrátkoncentráció (azaz
pH-) tartományban elvégezni, akkor remény van arra,
hogy a bakteriorodopszin mint protonpumpáló fehérje
mûködésének teljes termodinamikai leírását el tudjuk
végezni [4, 5].

A baj csak az, hogy az (1) egyenletben az intermedie-
rek spektrumát sem ismerjük. Ennek két oka van. Egy-
részt a spektrumok erôsen átfednek egymással, és egyéb-
ként is meglehetôsen részletszegények, másrészt az inter-
medierek kinetikailag is átfednek, azaz bármikor is „né-
zünk rá” a mintára a gerjesztés után, mindig több inter-
medier ismeretlen arányú keverékét fogjuk látni. Még
abban sem lehetünk biztosak, hogy mennyi az interme-
dierek teljes száma.

Ha abszolút biztos megoldásban nem is, jó közelítô
megoldásban azért reménykedhetünk [6]. A mátrixal-
gebrából ismert szingulárisérték-felbontás segítségével
megbecsülhetjük a spektrálisan különbözô intermedie-
rek számát, és kapunk egy ortonormált bázisspektrum-
készletet (U), továbbá egy ennek megfelelô ortonormált

kinetikai bázist (V). Az utóbbit – pontosabban az SVT

szorzatot – a kemometriában kombinációs együtthatók-
nak nevezik:

Tekintve, hogy a D mátrix minden oszlopa, azaz min-

(2)D ≅ U S V T.

den mért differenciaspektrum kikeverhetô az U bázisvek-
toraiból, arra törekszünk, hogy az ismeretlen „tiszta” in-
termedier-spektrumokat is ebbôl a bázisból keverjük ki.
Az eljárás, melyet emiatt angolul self-modelingnek ne-
veznek, matematikai értelemben nem szükségképpen
kell, hogy eredményre vezessen, de a tapasztalat szerint
a bakteriorodopszin fotociklusa esetében eredményes. A
keresést egy, az U dimenziójánál eggyel kisebb dimen-
ziójú, úgynevezett sztöchiometriai hipersíkon végezhet-
jük, kihasználva azt a megszorítást, hogy az intermedie-
rek koncentrációja összegének meg kell egyeznie a kiin-
duláskor gerjesztett molekulák koncentrációjával:

és a hipersíkot definiáló R vektor legkisebb négyzetes

(3)
k

j = 1

cj 〉 = konstans〉 , ahonnan
k

j = 1

V j 〉 R j = 1〉

illesztésbôl meghatározható.
További segítséget nyújt a keresésben egy sor, a reti-

nálfehérjék spektrumára nézve megkövetelhetô feltétel,
melyek közül a legegyszerûbbek a nemnegatív abszorp-
ció és az egyetlen, széles abszorpciós sáv kívánalma. Az
eljárás eredményeképpen a 3. ábrán látható spektrumo-
kat kapjuk a 2. ábra adatainak kiértékelésébôl [7]. Mint
az régóta ismert, az M intermedier spektrumának erôs
kékeltolódását az okozza, hogy ekkor a Schiff-bázis lead-
ja a protonját a szomszédos Asp85 aminosavnak, ami a
protonpumpa elsô lépését jelenti. A többi intermedierben
a Schiff-bázis protonált, és a kisebb eltolódásokat a reti-
nál változó konformációja, valamint a mûködés közben
változó fehérjekörnyezet (töltéseloszlás, polarizálhatóság,
hidrogénhidak) okozza.

Kinetika és mûködési mechanizmus

A spektrumok ismeretében az intermedierek koncentrá-
cióinak idôbeli lefutása legkisebb négyzetes illesztéssel
kapható az (1) egyenletbôl (4. ábra, szimbólumok). Két
szembetûnô tulajdonság rögtön megállapítható a 4. áb-
rá ról. Egyrészt jól látszik az intermedierek idôbeli átfedé-
se, másrészt az is, hogy bizonyos intermedierek sok
nagyságrenden átívelô és „lépcsôs” kinetikája csak úgy
magyarázható, ha valójában itt spektrálisan megkülön-
böztethetetlen alállapotok koncentrációjának burkoló-
görbéjét látjuk. Ezért tehát a fotociklust leíró reakciósé-
mának kinetikai okokból kellôen bonyolultnak kell len-
nie. A tapasztalat szerint nincs is remény arra, hogy telje-
sen „vakon”, csak matematikai problémának tekintve a
feladatot, megtaláljuk a helyes fotociklus sémát. Szeren-
csére elég sok ismeret halmozódott fel a bakteriorodop-
szin mûködésérôl az elmúlt évtizedekben ahhoz, hogy
megpróbálkozhassunk egy „konszenzus” séma felállításá-
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val, és megvizsgáljuk, hogy ez milyen jól illeszti az ada-

4. ábra. A bakteriorodopszin intermedierjeinek kinetikája 5 °C hômér-
sékleten és 6,0 pH-értéken. A szimbólumok az adatmátrixnak a spekt-
rumokkal való illesztésébôl meghatározott koncentrációk. A folytonos
vonalak a fotociklus séma illesztésének eredményei Groma Géza prog-
ramjának (rate2.1) felhasználásával.
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5. ábra. A bakteriorodopszin fotociklusának sémája és az egyes lépések molekuláris jelentése.
A sémát semleges és lúgos pH-ra javasoljuk, utóbbi felel meg a baktérium természetes élôhe-
lyének. Egy sorban találhatók a fô intermedierek spektrálisan azonos alállapotai. Kivételt ké-
pez az L intermedier, ahol az L2a és L2b azonos spektrumú, de az L1 ettôl kissé különbözô (3.
ábra ). A magyarázó „dobozok” a velük azonos sorban, illetve oszlopban található nyilakra, az-
az eseményekre vonatkoznak. A vastag szaggatott vonallal keretezett lépések a retinálra és
közvetlen környezetére korlátozódó „lokális” konformációváltozások. A vastag folytonos keret
a fehérje távolabbi helyeire is kiterjedô „globális” konformációváltozást jelöl. A protonok moz-
gását vékony folytonos kerettel láttuk el. A konformáció visszaalakulását pontozott keret jelöli.
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tainkat, és hogy az illesztésbôl kapható reakciósebessé-
geknek van-e, illetve mi a fizikai értelme. A világszerte
felhalmozott ismeretanyag részben más típusú kísérletek-
bôl származik. Ilyen például a röntgenkrisztallográfiás
szerkezetmeghatározás, a kinetikus inf-
ravörös spektroszkópia, a magmágne-
ses rezonancia (NMR) spektroszkópia,
a proton vizes fázisbeli megjelenésének
és eltûnésének mérése pH-indikátor
festékekkel, valamint a töltésmozgást
kísérô elektromos jelek közvetlen mé-
rése – ez utóbbi módszer elsôsorban
Keszthelyi Lajos, Ormos Pál, Váró
György, Dér András, Groma Géza és
Tóth-Boconádi Rudolf munkássága
nyomán [8, 9]. Feltételezzük továbbá,
hogy a fotociklus reakciói elsôrendûek
és reverzibilisek. Ha valamely lépés
mégis irreverzibilis, ennek ki kell de-
rülnie abból, hogy az illesztésbôl ka-
pott sebessége legalább 3–4 nagyság-
renddel nagyobb, mint a fordított reak-
cióé.

Az általunk javasolt fotociklus sémá-
ja az 5. ábrán látható azzal az egysze-
rûsítéssel, hogy eltekintünk egy savas
pH-értékeken fellépô elágazástól. Az
alábbiakban a fotociklus és a proton-
transzport egyes molekuláris lépéseit
ismertetjük Lányi János (Kaliforniai
Egyetem, Irvine) modellje alapján [10],
és bemutatjuk, hogy ez a modell ho-
gyan tükrözôdik az 5. ábra sémájában,
és az illesztésbôl milyen sebességi ál-
landók adódnak.

A retinál izomerizációja a C13 = C14

kettôs kötés körül nagyrészt, de nem
teljes egészében, a K intermedier ki-

alakulásával megtörténik, ugyanakkor a fehérje üregének
alakja még nem alkalmazkodik az új helyzethez. Az
ebbôl adódó feszültségek miatt a retinál több kötési szö-
ge csak késôbb tud relaxálódni. Mivel a korai és késôbbi
L formák között spektrális különbséget is ki tudtunk mu-
tatni, fel kell tételeznünk, hogy a Schiff-bázis és a töltött
Asp85 és Asp212 aminosavak között megbomlott kapcso-
lat helyreállása – ami a K → L spektrális átmenetben nyil-
vánul meg –, valamint a retinál egyéb kötéseinek relaxá-
ciója elkülönült folyamatok. Érdekes módon az utóbbiak
az illesztésbôl egyirányúnak adódtak, ami talán nem is
meglepô. Ezeknek a folyamatoknak a sebességi állandói
a 104,8–105,7 s−1 tartományba esnek.

Általánosan elfogadott nézet szerint a fehérje a protont
több lépésben, részben a lyukvezetésre emlékeztetô
módon transzportálja. Az elsô lépés a gerjesztés elôtt a
Schiff-bázison lévô proton átugrása az akceptor Asp85
oldalláncra. Ez, a sémánkban L2a → M1-ként jelölt átmenet
egyrészt igen gyors (108,3 s−1), másrészt nemhogy reverzi-
bilis, de a fordított reakció még gyorsabb. A folyamatot
tehát úgy lehet elképzelni, hogy mikor a feltételek kiala-
kultak erre, a proton szinte „rezonál” a két hely között,
de egyelôre még jobban érzi magát a Schiff-bázison.

A következô lépés a vektoriális protontranszfer szem-
pontjából döntô jelentôségû. A Schiff-bázisnak deproto-
nált állapotában (azaz az M1 állapotban) el kell fordulnia
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az akceptortól a másik, azaz a citoplazmatikus oldalra,
hogy az ott protonált állapotban várakozó Asp96 donor-
tól át tudjon ugrani rá a proton. Ha ez nem történne meg,
akkor az Asp85 protonálná újra a Schiff-bázist, fôleg nagy
külsô oldali protonnyomás esetén, lerontva ezzel a pro-
tonpumpa hatásfokát, vagy teljesen megakadályozva
annak mûködését.

Az intermedier-koncentrációk illesztésébôl kiderült,
hogy a Schiff-bázis és az Asp85 közötti kapcsolat nem
szakad meg teljesen az extracelluláris → citoplazmatikus
protonációs kapcsoló lépés után sem, azaz ekkor is van
lehetôség arra, hogy az Asp85 visszaadja a protont a
Schiff-bázisnak, ami egy újabb, L2b-vel jelölt állapot kiala-
kulásához vezet. A kapcsoló után azonban a Schiff-bázis
és az Asp85 közötti protoncsere sebességi állandói 2,5–4
nagyságrenddel kisebbek, mint a kapcsoló elôtt, ráadásul
az egyensúly itt már a deprotonált Schiff-bázis javára to-
lódik el. A jelentôsen lelassult protonátmeneteknek ké-
zenfekvô a fizikai magyarázata: míg a kapcsoló elôtt a
Schiff-bázist és az Asp85-öt közvetlen, hidrogénkötések-
bôl álló protonvezetô csatorna köti össze egy vízmoleku-
la közbeiktatásával, addig a kapcsoló után ilyen csatorna
nem látható a röntgenkrisztallográfiás adatokból.

A fehérje közepén megbomlott töltésegyensúly és a
vízmolekulákat is magában foglaló hidrogénkötések há-
lózatának megbomlása azzal jár, hogy az Arg82 oldal-
lánc elfordul az extracelluláris felszín irányába, és ez
magával vonja egy proton „kilökését” az ott elhelyezke-
dô, feltehetôleg két, protonált vízmolekulából álló
klaszterbôl (ún. Zundel-ionból). A sejten kívül megjele-
nô proton tehát nem azonos a Schiff-bázisról elmozdult
protonnal – innen a lyukvezetéssel való hasonlatosság.
Ez a lépés már elég lassú (milliszekundumos), a fordí-
tottja szintén, és az ráadásul protonkoncentráció-függô,
hiszen proton felvételét jelenti a vizes fázisból. Ismert
az is, hogy a protonleadást „megérzi” a Schiff-bázis kör-
nyezete is, azaz a protonleadó klaszter és az Asp85 pro-
tonaffinitása egymáshoz kapcsolt. Ez azt jelenti – mint
ahogy az a modellillesztésbôl kiderült –, hogy a proton-
leadás után már lassan sem képes az Asp85 visszaadni a
saját protonját a Schiff-bázisnak, azaz a protontranszfer
vektoriális volta végképp eldôlt. A Schiff-bázis „kényte-
len” a másik oldalról, az Asp96 protondonorról pótolni
elveszített protonját.

Ez a folyamat (M3 → N1) és fordítottja is meglehetôsen
lassúnak bizonyult, 102 s−1 nagyságrendû sebességi állan-
dóval. Ennek két oka is van. Egyrészt a gerjesztés elôtt
nincs folytonos hidrogénhíd-összeköttetés a Schiff-bázis
és az Asp96 között (a távolság kb. 11 Å), ennek tehát
elôbb ki kell alakulnia, mégpedig belépô vízmolekulák
közvetítésével. Másrészt az elektromosan semleges
Schiff-bázis–Asp96 párból töltésszétválasztás útján kell
ionpárt létrehozni a kis dielektromos állandójú fehérjé-
ben, amelynek nagy lehet a potenciálgátja.

A következô lépésben az Asp96 a belsô vizes fázisból
pótolja elvesztett protonját. A folyamat meglehetôsen
gyorsnak adódott (µs-os tartomány), és nyilván pH-füg-
gô. Röntgenkrisztallográfiás és egyéb (pl. elektronspin-
rezonancia) módszerekkel egyértelmûen kimutatható
volt, hogy a fotociklusnak ebben a stádiumában a fehérje

retináltól távolabbi részein is konformációváltozások
történnek, elsôsorban a hélixek tengelyének kis elfordu-
lásai, aminek az eredményeképpen a fehérje belsejébe
vízmolekulák tudnak belépni, ezzel elôsegítve a proton
felvételét. A retinál fotoizomerizációjával létrejött lokális
konformációváltozás ekkorra tehát – ha nem is nagy, de
globális konformációváltozást eredményez, azaz a kez-
detben kis térfogatra korlátozódó többletenergia „szétte-
rül” a fehérje teljes térfogatára.

A fotociklus végén helyre kell állítani a fehérje és a
retinál szerkezetét, valamint a töltéseloszlást. A retinál
reizomerizációja az N2 → O lépéshez köthetô. A töltés-
egyensúly helyreállításához még egy belsô protontransz-
fer-lépés szükséges: az Asp85-rôl a protonkibocsátó víz-
molekula-klaszterre. Egyelôre nem tudjuk megmondani,
hogy a fehérje konformációjának végsô visszarendezôdé-
se egybeesik-e ezzel a lépéssel, vagy esetleg tôle függet-
len. Mint az a 4. ábrán látható, az O intermedier általá-
ban nagyon kis mennyiségben halmozódik fel, és ezért a
kinetikájából igen nehéz pontos következtetéseket le-
vonni. Az viszont nagy biztonsággal állítható, hogy az
utolsó lépés egyirányú, mert ellenkezô esetben a fotocik-
lus végén a kiinduló állapot és az intermedierek valami-
lyen keverékét kapnánk meg.

Kitekintés

A bakteriorodopszin mûködését nagy vonalakban már
értjük, noha részletkérdésekben és a pontos, kvantitatív
termodinamikai leírásban még van tennivaló. Azaz tud-
juk, hogy mi történik, de nem tudjuk elég pontosan,
hogy hogyan és miért. Ez ügyben a kísérleti vizsgálatok
mellett egyre fontosabbá válnak a molekuladinamikai,
kvantumkémiai, illetve a kettôt kombináló hibrid számí-
tások. A programok és a processzorok rohamos fejlôdé-
sével ma már lehetôség van a fotociklus egyes lépéseinek
a modellezésére is.

A bakteriorodopszin a fény által hajtott protonpumpa
iskolapéldája, és a maga viszonylagos egyszerûségében
mind a mûködését, mind pedig a kezelését, stabilitását
illetôen nagyon sok mindenre megtanított bennünket a
fehérjék szerkezetére, mûködésére, az iontranszport
mechanizmusára vonatkozóan. Az élet azonban, mint
általában, sokkal bonyolultabb. A fotoszintézisben és az
oxidatív foszforilációban szerepet játszó fehérjekomple-
xek nem egy – például fénnyel kiváltott – közvetlen
konformációváltozást, hanem redox reakciókat kapcsol-
nak össze a protontranszporttal. A mechanizmus tehát
részben hasonló (lehet), részben azonban biztos na-
gyon különbözô attól, amit a bakteriorodopszintól meg-
tanultunk. A legtöbbet a mitokondriális elektrontransz-
fer utolsó (negyedik) komplexének, a citokróm c oxi-
dáznak a mûködésérôl tudunk. Ez a legalább 3 alegysé-
ges, a bakteriorodopszinnál jóval nagyobb fehérje négy,
egymás után megkötött citokróm c fehérjétôl kap 1–1
elektront, ezeket két kofaktoron át eljuttatja a belsejé-
ben lévô aktív (katalitikus) helyre, ahol egy megkötött
oxigénmolekulát a vizes fázisból felvett 4 proton segít-
ségével két vízmolekulává redukál. A redox reakcióban
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felszabaduló energiát a fehérje arra használja fel, hogy
minden belépô elektronra 1–1 protont pumpál át a
membrán belsô oldaláról a külsôre. Úgy is felfoghatjuk,
hogy minden felvett elektronra egy a bakteriorodopszin
mûködéséhez hasonló protontranszport-ciklus játszódik
le, de nem lehetünk biztosak afelôl, hogy ez mindig
egyformán, vagy esetleg minden elektronra máshogyan
történik. A protonok felvételének és leadásának útvona-
láról már vannak ismeretek, de a molekuláris részletek-
rôl még nagyon keveset tudni. Ha ehhez még hozzá-
vesszük, hogy a mitokondriumban a másik három
komplexbôl kettô szintén protonpumpaként mûködik,
nem lehet kétségünk afelôl, hogy még jó ideig lesz mi-
vel foglalkozniuk a – valódi – bioenergetikusoknak.
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SZABÁLYOZOTT MAGFÚZIÓ MÁGNESES
ÖSSZETARTÁSSAL II. – EREDMÉNYEK ÉS TERVEK

Zoletnik Sándor
KFKI Részecske és Magfizikai Kutató Intézet,

Magyar EURATOM Fúziós Szövetség

A Fizikai Szemle 2005/3 számában áttekintettük a mág-
neses fúziós kísérletek alapjait és a jelenleg alkalmazott
tokamak- és sztellarátor-konfigurációkat. A cikk második
részében a modern berendezésekkel elért eredmények-
rôl, fúziós technológiáról és a tervezett reaktorparaméte-
rû kísérletrôl lesz szó.

A tokamakok aranykora

A szovjet tokamakkísérletek eredményeinek megerôsíté-
se után a hetvenes-nyolcvanas években egyre nagyobb
és nagyobb tokamakokat terveztek és építettek az egész
világon. Az elsô berendezéseknél a tórusz sugara még
csak 30–40 cm volt, ez a nyolcvanas évek közepére 3–4
méterre nôtt. A méretnövekedést az az egyszerû tény
indokolja, hogy nagyobb méretû test lassabban hûl,
mivel viszonylag kisebb a felülete. Emellett ismert lett az
is, hogy a plazma belseje felé haladva a sûrûség és a hô-
mérséklet nem növekedhet akármilyen gyorsan, egy kriti-
kus meredekség felett instabilitások lépnek fel. Ebbôl
következik, hogy adott sûrûség és hômérséklet elérésé-
hez a plazmának egy minimális méretet el kell érnie. Egy
reaktorplazmának még azért is több méteresnek kell len-
nie, mivel a reakcióban keletkezô α-részecskék (hélium
atommagok) Larmor-pályájának sugara fél méter nagy-
ságrendû. A fúziós égés beindításához az α-részecskéket
a mágneses térben kell tartani, így a plazma méretének
sokkal nagyobbnak kell lennie a Larmor-pálya sugaránál.

A plazma fûtését az elsô berendezésekben a plazma-
áram Joule-hôje oldotta meg (ohmikus fûtés, akárcsak egy
rezsóban), de már a kezdetektôl nyilvánvaló volt, hogy
ezen a módon a magfúzióhoz szükséges hômérsékletet
nem lehet elérni. A plazmaáram értékét ugyanis a kívánt

mágneses konfiguráció meghatározza, az ellenállása azon-
ban a hômérséklet növekedésével R ∼ T −3/2 szerint csök-
ken, így a P = I 2R fûtési teljesítmény is visszaesik. 1 keV
(10 millió °C) hômérséklet könnyen elérhetô ohmikus
fûtéssel, de a fúzióhoz szükséges 108 °C már nem. A ma-
gasabb hômérséklet eléréséhez kiegészítô fûtési eljáráso-
kat dolgoztak ki. Az egyik megoldásban a plazmába 50–
100 keV-es semleges atomnyalábot lônek be. A semleges
részecskék a mágneses téren akadálytalanul áthatolnak,
de a forró plazma ionizálja az atomokat, és így már a mág-
neses tér csapdájába esnek. A többi plazmarészecskével
ütközve lassan leadják energiájukat és fûtik a plazmát.
Más megoldásokban olyan rádióhullámokkal sugározzák
be a plazmát, amelynek frekvenciája megegyezik vagy az
elektronok, vagy az ionok ciklotronfrekvenciájával, elnye-
lôdnek a plazmában, és így a plazma valamelyik kompo-
nensét fûtik. Mivel idôközben a berendezések mérete
nagyra nôtt, a kiegészítô fûtésektôl megkívánt teljesítmény
is megawattokra rúg. Itt már nem egyszerû laborkísérle-
tekrôl, hanem ipari méretû technológiai kísérletekrôl van
szó! Ezekkel a kiegészítô fûtésekkel a plazma hômérsékle-
te már elérte a fúzióhoz szükséges értéket.

A legtöbb berendezés csak plazmafizikai kísérleteket
szolgál, így hidrogén- vagy deutériumplazmával mûkö-
dik, de a 90-es években elôször az amerikai TFTR, majd
az Európai Unió JET berendezésén rövid idôre több MW
fúziós teljesítményt értek el deutérium–trícium plazmá-
ban. Meg kell jegyezni, hogy a szovjet-orosz kutatások a
nyolcvanas évek közepén részben pénzügyi, részben
technikai problémák miatt megrekedtek. Az 1985-ben
indítani tervezett T–15 tokamak, amelyhez a számítógép-
rendszert a KFKI építette, sohasem indult el. A kutatók
felhalmozott tudása viszont a világ különbözô kísérletei-
nél hasznosul.
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