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Fiz ikai Szemle
MAGYAR FIZIKAI FOLYÓIRAT
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BEKÖSZÖNTÔ A BIOLÓGIAI FIZIKA TEMATIKUS SZÁMHOZ
Papp Elemér, Vicsek Tamás, Kürti Jenő, Horváth Gábor

ELTE Fizikai Intézet, Biológiai Fizika Tanszék

A biológiai fizika, mint új szemléletmód s tudomány-
közi megközelítés az 1990-es évek közepén jutott
abba a fejlettségi állapotba, hogy önálló tudományág-
gá kezdett válni, s részben megkülönböztetvén magát
a klasszikus értelemben vett biofizikától, egyre több
fizikust is vonzott. Jól tükrözi mindezt például az,
hogy a Fizikai Szemlének 1996-ban két biológiai fizi-
ka tematikus száma is megjelent [1], s két évre rá,
1998-ban megalakult az ELTE Természettudományi
Karán a Biológiai Fizika Tanszék, Vicsek Tamás veze-
tésével.
Ezen új tanszék azonban nem volt elôzmények

nélküli. Az ELTE-n a biofizikai kutatások és oktatás a
Marx György akadémikus által vezetett Atomfizikai
Tanszéken kezdôdött az 1970-es évek végén. A nyolc-
vanas évek elején a tanszék keretein belül önállóan
mûködô Biofizikai Kutatócsoport is létrejött Papp
Elemér vezetésével. Az új tanszék szakmai feltételeit
az ELTE Atomfizikai Tanszék keretei között a bioló-
giához csatlakozó területeken hosszú évek óta folyta-
tott színvonalas, sokrétû oktatás és kutatás biztosítot-
ta, amelyekben Vicsek Tamás, a tanszék alapítója
játszott vezetô szerepet. Az új tanszéken egymást ki-
egészítve találhatók meg a hagyományosabb biofizi-
kai, és az újabb irányzatokhoz tartozó kutatási témák.
A tanszék 1998 ôszén az ELTE többi fizikai tanszéké-
hez hasonlóan az Eötvös-korabeli, belvárosi Puskin
utcai épületbôl az egyetem új, lágymányosi, Duna-
parti tömbjébe költözött át, ahol modern laboratóriu-
mok (számítógép-vezérelt videomikroszkópia, bio-
technológia, fotoszintézis, biooptika) segítik az okta-
tó- és kutatómunkát.
A tanszéken, illetve a tanszékhez kapcsolódó akadé-

miai kutatócsoportban szerteágazó kutatások folynak:
élôlények kollektív mozgása, hálózatok, bioenergetika,

biooptika, állatok látása, biomechanika, fehérjedinami-
ka, motorfehérjék, membrándinamika, elméleti ökoló-
gia és evolúció, érhálózatok kialakulása, sejtek mozgé-
konysága, továbbá a biológiai fizikához csak áttétele-
sen kapcsolódó kutatások, mint a környezeti áramlá-
sok, valamint a szén nanoszerkezetek vizsgálata. E ku-
tatások eredményességét jelzi a tanszék sikeres publi-
kációs tevékenysége: az elmúlt tíz évben 20 könyv,
illetve könyvfejezet, valamint több mint 250 cikk jelent
meg nemzetközi referált folyóiratokban, melyekre több
mint 3000 független hivatkozás született.
A Szemle Intézeteink – Tanszékeink sorozatában

tanszékünk 2005-ben mutatkozott be [2], a tanszékala-
pítás 10. évfordulója alkalmából pedig 2008. május
22-én ünnepi ülést rendeztünk az ELTE TTK-n, ahol
Lendvai János, Kürti Jenô, Papp Elemér és Vicsek
Tamás megnyitó beszédei után a következô elôadá-
sok hangzottak el:
Vicsek Tamás: Út a rajzó baktériumtelepektôl a társas

megahálózatokig
Závodszky Péter: Proteázok az immunrendszerben
Ormos Pál: Mikrostruktúra építés és manipuláció fény-

nyel
Garab Gyôzô:Makro-organizált molekuláris rendsze-

rek szervezettsége és szerkezeti flexibilitása
Kürti Jenô: Szén nanocsövek elméleti vizsgálata
Rozlosnik Noémi: Polimer mikroelektródok orvosi al-

kalmazásai
Papp Elemér: A bíbormembrán. Optikai hullámveze-

tôk alkalmazásai
Horváth Gábor: A sarkított fény nyomában a tuné-

ziai sivatagtól az Északi-sarkig
Meszéna Géza: Ökológia és evolúció fizikus szemmel
Derényi Imre: A kinezin mozgása
Czirók András: Sejtek önszervezôdése
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Farkas Illés: Fehérjehálózatok és szabályozás a sejt-
jeinkben

Horváth Viktor: Turbulencia
Hegedüs Balázs: Variációk daganatsejtek mozgására:

2D, 3D, társakkal vagy egyedül
Tegzes Pál: Orvosi röntgenképek minôségének javí-

tása
Farkas Zénó: Megújuló energiaforrások

A 10. évfordulóra nyomtatásban megjelentettünk egy
angol nyelvû kiadványt [3], melynek pdf-változata a hon-
lapunkról (http://biolphys.elte.hu) letölthetô. A Szemle
jelen tematikus számában a fönti elôadók egy részének
írásait gyûjtöttük össze, s adjuk közre az elôadók szerinti
névsorban, bízván abban, hogy e cikkek közül jónéhány
nem csak a biofizikus olvasókat fogja érdekelni. A közre-
adott írások némelyikének ábrái színesben szemlélve lé-

nyegesen több információval szolgálnak, mint amire a
hagyományosan fekete-fehérben megjelenő folyóirat
képes. A könnyebb érthetőség kedvéért e számunk on-
line-változata színesben és teljes terjedelmében elérhető
a http://fizikaiszemle.hu honlapunkon.

Mint ahogyan a Szemle 1996. évi biológiai fizika te-
matikus számainak [1], úgy a jelen számnak is a vendég-
szerkesztôje Horváth Gábor.

Irodalom
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185–215, 221–256.
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AZ ÉRHÁLÓZAT ÖNSZERVEZÔDÉSE ELTE Biológiai Fizika Tanszék
Czirók András, Kósa Edina

Napjaink tudományközi kutatásainak egyik nagy kihí-
vását jelenti annak megértése, hogyan alakul ki bioló-
giai funkció a molekuláris vagy sejtes összetevôk ön-
szervezôdésébôl. A genetikai állomány nem egy terv-
rajzhoz hasonlóan kódolja az organizmus térbeli szer-
kezetét, hanem a forma és a funkció valamilyen módon
a sejtek kölcsönhatásai következtében jön létre. A ki-
alakuló szerkezet azonban sokkal jobban meghatáro-
zott, mint a fizikából ismert mintázatképzô rendszerek
esetén, elsôsorban a sokrétû, génexpressziós mintáza-
tokat is magukba foglaló visszacsatolások miatt. Az
egyedfejlôdés során speciális gének kifejezôdése defi-
niálja az embrió különbözô részeit, és egyben behatá-
rolja az ott található sejtek lehetséges viselkedését.

Úgy gondoljuk, hogy az embrió fejlôdése során
kialakulnak olyan struktúrák is, amelyeket közvetle-
nül nem a génexpressziós mintázatok határoznak
meg. Ilyen önszervezô mintázatképzôdésre lehet jó
példa a melegvérû gerincesekben megjelenô korai
érhálózat, amit pár száz endotél (a késôbbi érfalat
alkotó) sejt alakít ki az embriófejlôdés korai szakaszá-
ban, még a szívmûködés kezdete elôtt. A mechaniz-
mus önszervezô jellegét a következô tapasztalatok
támasztják alá: egyrészt, az érhálózat egyes elemeinek
elhelyezkedése nagyfokú egyedi változatosságot mu-
tat, és kialakulása során a hálózat topológiája több-
ször átalakul. Másrészt, az embrionális szövetbôl el-
különített érsejtek hasonló hálózatokat hoznak létre
olyan mesterséges körülmények között, ahol nincs
jelen a feltételezhetôen pozicionális irányítást adó
természetes szöveti környezet. Harmadrészt, meleg-
vérû gerincesekben eddig nem azonosítottak a korai
érhálózat egyes szegmenseinek jelenlétével vagy hiá-
nyával korreláló genetikai mutációkat.

Már jelenleg is számos kísérleti terápia tûzi ki cél-
jául az érhálózat növekedésének serkentését, illetve

visszaszorítását. Az érfalakat felépítô sejtek önszerve-
zô viselkedésének megértése – elméleti jelentôségén
túl – számottevôen segítheti ezeket a próbálkozáso-
kat, valamint megkerülhetetlen része a mesterséges
szövetek elôállítására tett erôfeszítéseknek is. Írásunk-
ban elôször röviden összefoglaljuk a folyamatra vo-
natkozó tapasztalati adatainkat, majd ismertetjük a
folyamat megértését szolgáló, nemrég felállított biofi-
zikai modelleket.

Az érhálózat kialakulása madárembriókban

Az érhálózat egyike a melegvérû gerincesek fejlôdése
során legkorábban létrejövô struktúráknak. Kialakulá-
sa jól vizsgálható madárembriók fejlôdésének fény-
mikroszkópos nyomonkövetésével (1. ábra ). A ma-
dárembrió a tojássárgáját borító szikmembrán belsô
felszínén terül el, ahol könnyen hozzáférhetô és meg-
figyelhetô. A több évtizede tartó vizsgálatok eredmé-
nyeképpen ma már a madarak endotél sejtjeire jel-
lemzô számos molekularészlet („marker”) ismert,
amelyek a megfelelô sejtbiológiai technikákkal fel-
használhatóak az érsejtek élô embriókban történô
mikroszkópos azonosításában, vizualizációjában és
nyomon követésében [1].

A megtermékenyített tojásban fejlôdô embrió eleinte
egy néhány ezer sejtbôl álló, korong alakú sejtcsopor-
tosulás. A korong belsejébe vándorló sejtek létrehozzák
a középsô csíralemezt, amelynek bizonyos, nagyjából
véletlenszerûen elhelyezkedô sejtjeibôl differenciálód-
nak az érhálózat elsô sejtjei [2]. A korai endotél sejtek
az embrió belsejében egy anatómiailag viszonylag egy-
szerû, jó közelítéssel kétdimenziós felületként kezelhe-
tô tartományban kialakítják az elsôdleges érhálózatot.
Ez a folyamat elôször sejtcsoportokat, majd az idô elô-
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rehaladtával egyre jobban összekapcsolt (perkoláló)

1. ábra. Elsôdleges érhálózatot létrehozó endotél sejtek szervezô-
dése madárembrióban. A kezdetben (a) egyedülálló, illetve kisebb
halmazokba csoportosuló sejtek néhány óra alatt (b) lineáris szaka-
szokból felépülô hálózatot alkotnak. A felvételek fürjembrió endo-
tél sejtjeinek immunfluoreszcencia-jelölésével készültek, a jobb
kontraszt miatt az intenzitásértékeket megfordítottuk.

a)

b)

a)

b)

2. ábra. Háromdimenziós kollagén gélbe ágyazott endotél sejtek.
Egyedi HUVEC sejtek szuszpenziójából a háromdimenziós in vitro
környezetben kapillárisszerû struktúra fejlôdik, az egyes szakaszok
egymással kapcsolatot teremtve hálózatot formálnak.

3. ábra. Lineáris struktúrák kialakulása glióma (C6) sejtek kétdi-
menziós tenyészeteiben ([4] alapján). A zöld vonalakkal jelzett moz-
gáspályák jól demonstrálják, hogy az elnyúlt alakú sejtek által kép-
zett ágakban a sejtek mozgékonyabbak.

lineáris sejtláncokat eredményez. Az egyes lineáris sza-
kaszokat alkotó 3-10 sejt hamarosan csövet formál, a
csô belseje valószínûleg sejteken belüli sejtnedvüregek
(vakuólumok) összeolvadásával jön létre. A pár óra
alatt kialakuló elsôdleges hálózat átmeneti struktúra, és
a keringés megindulását követôen jelentôsen átszerve-
zôdik. Egyes szegmensek visszafejlôdnek, más szeg-
mensek egyesülésével nagyobb erek jönnek létre, vala-
mint a már meglévô erekbôl új erek is nôhetnek. Az
érfalak stabilizációjával párhuzamosan kialakul a kifej-
lett szervezetre jellemzô mintázat, ami jelentôs mérték-
ben késôbb is alkalmazkodni tud a környezô szövetek
változásaihoz.

Az elsôdleges érhálózat kialakulásának automati-
zált mikroszkópos vizsgálata megmutatta, hogy a li-
neáris szegmensek általában csírázással („sprouting”),

ritkább esetben különálló endotél sejtek összeállásá-
val jönnek létre [3]. A csírázási mechanizmus során
egy sejtaggregátumból egy kezdeti vezérsejtet követ-
ve kivándorol néhány sejt. Ezek továbbra is összeköt-
tetésben maradnak egymással és a kiindulási aggregá-
tummal is. Az így létrejött sejtláncon azután további
sejtek vándorolnak a frissen létrejött szegmensbe,
mind a kezdeti aggregátumból, mind a hálózat kör-
nyezô részeibôl.

Hálózatképzés sejttenyészetekben

Lineáris szegmensekbôl álló sejtláncokat az endotél
sejtek nem csak az embriófejlôdés során hoznak létre.
Az elsôdleges érhálózathoz többé-kevésbé hasonló
szerkezetek mesterséges környezetben tartott sejtek
esetén is megfigyelhetôk. Ahogy a 2. ábra mutatja,
endotél sejtek háromdimenziós kollagén gélbe ágyaz-
va, megfelelô sejtsûrûség mellett szintén hálózatot
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alkotnak. Vagyis, a sejtek önszervezô képessége füg-
getlen a környezet számos tulajdonságától, a hálóza-
tos konfigurációt a sok hasonló sejt kölcsönhatása
magától (autonóm módon) képes létrehozni.

Spontán hálózatképzô tulajdonságot ráadásul nem
csak endotél sejtek mutatnak: nagyon egyszerû kör-
nyezetben, például egy kétdimenziós merev tenyész-
tôfelületen más sejttípusok (pl. C6 glioma, C2C12
mioblaszt vagy 3T3 fibroblaszt sejtvonalak) is lineáris
struktúrákba rendezôdnek (3. ábra ). Bár ezek az
alakzatok már kevésbé hasonlítanak az elsôdleges
érhálózatra, morfometriai eljárásokkal megmutatható,
hogy a sejtkonfigurációkban megjelenô linearitás nem
lehet a sejtek véletlen (egymástól független) elrende-
zôdésének következménye.

Videomikroszkópos vizsgálatok segítségével megfi-
gyelhetô, hogy a hosszanti struktúrák a sejttenyésze-
tekben is egy csírázáshoz hasonló mechanizmussal
jönnek létre [4]. Ezek a sejtek a kétdimenziós tenyész-
tôfelületen is gyakran formálnak „cseppeket”, sejtcso-
portokat. A felvételek tanúsága szerint egy cseppbôl
kivándorló sejt gyakran hátrahagy egy vékony, meg-
feszített nyúlványt, ami még összeköti a csoport to-
vábbi sejtjeivel. A nyúlvány mentén mozogva további
sejtek is elhagyhatják a sejtcsoportot, kialakítva ezzel
egy többsejtû csírát. Amint a 3. ábrán látható trajek-
tóriák mutatják, a csírákban a sejtek nagymértékben
mozgékonyak. A felvételek elemzésével megmutatha-
tó, hogy a megnyúlt sejtekbôl álló csírák vonzó ván-
dorlási célpontok. A beáramló sejtek addig növelik a
struktúra méretét, míg az összekapcsolódik más sejt-
csoportokkal, és eközben üres (sejtmentes) területe-
ket zárhat körül.

Modellek

A kísérleti megfigyelések alapján a hálózatot létreho-
zó sejtek elônyben részesítik a megnyúlt sejtek szom-
szédságát az ugyanolyan típusú, de jól kiterült, izo-
tróp sejtekkel szemben. E preferencia molekuláris
mechanizmusát még nem ismerjük. Mivel számos kí-
sérleti eredmény utal arra, hogy egy mechanikailag
merev környezet sok sejttípus számára vonzó migrá-
ciós célpont, lehetséges, hogy az elnyújtott sejtek
mechanikai feszültség alatt vannak, és a szomszédos
sejtek ezeket merevebbnek érzékelik. A konkrét me-
chanizmustól függetlenül az alábbiakban megvizsgál-
juk, hogy milyen önszervezô mintázatokat hozhat lét-
re egy olyan sejt-sejt kölcsönhatás, ami elôsegíti a sej-
tek mozgását elnyújtott szomszédaik irányába.

Sejtcsoportok viselkedésének elméleti modellezése
esetén sajnos általában nem építkezhetünk a moleku-
láris alapoktól, vagyis olyan alkotóelemekbôl, ame-
lyek viselkedése fizikai ismereteink alapján egyértel-
mûen meghatározható. Ezért a sejteket olyan – a fizi-
kán kívüli komplex rendszerek (pl. közlekedés,
szinkronizáció) vizsgálatánál elterjedt módon – objek-
tumokkal modellezzük, amelyek bizonyos részletek-
ben jól közelítik az empirikusan megfigyelhetô visel-

kedést. E modellek így szükségszerûen számos felté-
telezést tartalmaznak, ráadásul ezek jelentôs része a
modell „szerkezetébôl” adódik. Például, ha a modell
kölcsönható pontrészecskékbôl áll, akkor gyakori
feltételezés a párkölcsönhatásokra bontás, és ezek
additív kezelése. Az is közismert, hogy egyes model-
lek párhuzamos vagy soros véletlenszerû frissítése is
különbségekhez vezet. Hogy a modellezés sokszor
rejtett feltételezéseinek jelentôségét csökkenthessük,
célszerû a vizsgálandó kölcsönhatást jelentôsen kü-
lönbözô szerkezetû modellekben tanulmányozni.

Az alábbiakban kétféle modellt vázolunk fel. Az
elsôben a sejteket kölcsönható pontrészecskékkel
modellezzük, a másodikban pedig egy Potts-féle spin-
modell doménjeivel. Mindkét modellben figyelembe
vesszük, hogy a sejtek nem hatolhatnak át egymáson,
szeretnek összetapadni, mozgásuk véletlenszerû, de
hipotézisünk értelmében nagyobb gyakorisággal mo-
zognak az elnyújtott szomszédaik irányába.

A részecskemodell

A részecskemodell elônye a nagyfokú egyszerûség: itt
a sejteket csak geometriai középpontjuk helye, illetve
aktuális elmozdulásuk (sebességük) jellemzi. Az idô
diszkretizált, és a sejtek egy idôlépés során megtett
elmozdulásairól feltesszük, hogy azokat egy determi-
nisztikus sodródás (drift) és egy véletlenszerû zaj ösz-
szege állítja elô:

ahol t jelöli az idôlépéseket, dxi az i -ik sejt elmozdu-

dxi (t 1) = α dxi (t ) Mi (t ) ξ i (t ) ,

lásvektora egy idôlépés alatt, α arányossági tényezô,
valamint Mi tartalmazza a sejt-sejt kapcsolatok sejt-
mozgásra gyakorolt hatását. Az ξi(t ) sorozat azonos
eloszlású, nulla várható értékû, független valószínûsé-
gi változókból áll. A kölcsönhatási tag hiányában a
modell részecskéi perzisztens bolyongást végeznek,
ami jól közelíti a tapasztalatot.

A szomszédos sejtek egymás mozgását módosító
hatásait távolságfüggô párkölcsönhatások összegzésé-
vel közelítjük. A párkölcsönhatások egy rövid hatótá-
volságú taszító, és egy valamennyivel hosszabb ható-
távolságú vonzó tagból épülnek fel. A taszítás bizto-
sítja, hogy két közeli sejt eltávolodjon egymástól, és
így nem tudják egymást tetszôleges mértékben meg-
közelíteni.

A párkölcsönhatások vonzó összetevôje fejezi ki azt,
hogy a sejtek gyakran a szomszédaik irányába mozdul-
nak el. Mivel ebben a modellben a sejtek alakja nem
jelenik meg, a hipotézisünket közelítôleg úgy fogal-
mazzuk át, hogy a sejtek preferálják az anizotróp (el-
nyújtott) környezeteket – azaz olyan területeket, ahol a
szomszédos sejtek lineáris alakzatot alkotnak. A hatás
erôssége ezért a modellben függ a szomszédos sejt
környezetétôl, annak anizotrópiájával arányos. Így a
párkölcsönhatás aszimmetrikus, azaz a két szomszédos
sejt egymás mozgására gyakorolt befolyása különbözô
mértékû lehet. Ez azért lehetséges, mert a formális ana-
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lógia ellenére Mi nem mechanikai erôket tükröz, ha-

4. ábra. Kölcsönható részecskék hálózatképzése különbözô részecskesûrûség esetén ([5] alapján). A képzôdô mintázat erôsen függ a ré-
szecskék sûrûségétôl. Kis sûrûség esetén (a) a létrejött lineáris struktúrák nem kapcsolódnak össze. A perkolációs sûrûségküszöbnél (b) a
rendszerben megjelenik egy egyenes szakaszokból felépülô óriásklaszter. Nagy részecskesûrûség esetén (c) vékony nyúlványokkal össze-
kötött strukturálatlan aggregátumok jönnek létre.

a) b) c)

5. ábra. Mintázatképzôdés a sejteket egy általánosított Potts-modell doménjeivel reprezentáló modellben. A modell nemegyensúlyi dinami-
kája függ a szomszédos sejtek alakjától. Ha az elnyúlt sejtek preferenciája kicsi (γ < 1), akkor a rendszer egyedi sejtekre esik szét. Erôs pre-
ferencia (γ > 1) esetén több sejtbôl álló ágak képzôdését figyelhetjük meg.

g = 1,2 g = 1,44 g =1,6 g = 2,0g = 0,80

nem véletlenszerû aktív mozgást végzô részecskék (sej-
tek) mozgásirány-preferenciáit.

A modell véletlen kezdôállapotból indítva egy tág
paraméter-tartományban spontán hálózatokba rende-
zôdik (4. ábra ). Ebben az állapotban a mintázat kvá-
zistacionárius: bár egyes ágak keletkeznek és felsza-
kadnak, a mintázat karakterisztikus mérete állandó
marad. Az is figyelemre méltó, hogy a mintázat nem a
lyukak méretének fokozatos növekedésével, hanem a
tapasztalatoknak megfelelôen „csírázással”, azaz új
ágak megjelenésével történik [2, 5].

A Potts-modell

Sejtek kölcsönhatásainak modellezésére gyakran alkal-
mazott másik módszer a sejteket egy Potts-modell do-
ménjeivel ábrázolni [6]. A modell így egy rácson defini-
ált, és képes különféle sejtalakokat ábrázolni. Minden
rácspontban egy diszkrét érték, a Potts-spin található.
Ezek értéke megadja, hogy az adott rácspont melyik
sejthez tartozik. A hagyományos Potts-modelltôl eltérô-
en itt megköveteljük, hogy az egyes spinállapotok a
rács egyszeresen összefüggô tartományát alkossák. A
modellt motiváló kísérletekben a mesterséges sejtagg-
regátumok folyadékcseppekhez hasonló viselkedést
mutattak, és makroszkopikus dinamikájukat a felületi
feszültséghez hasonló paraméterrel lehetett jellemezni
[7]. A folyadékokhoz való hasonlóságot tovább erôsíti,
hogy a sejtcsoportok effektív felületi feszültségének

nagysága arányos a sejtek felszínén található sejtadhé-
ziós receptorok számával.

A modell H Hamilton-függvényében energiákat
rendelünk a spinkonfigurációkban megjelenô sejt-
(domén-) határokhoz attól függôen, hogy a vizsgált
határszegmens szomszédos-e más sejttel, és ha igen,
akkor milyen típusúval. Ha egy domén területe eltér
az elôre beállított értéktôl, az szintén megnöveli a
konfigurációhoz tartozó energiát.

A modell szokásos dinamikáját egy Metropolis–
Monte-Carlo-szimuláció adja véletlen soros frissítés-
sel, azaz egy kiválasztott rácspont állapotát megkísé-
reljük átmásolni egy szomszédos rácspontra. Ha az
összefüggôségi kényszerek ezt lehetôvé teszik, akkor
a lépés megtételének p valószínûsége a Hamilton-
függvény megváltozásának exponenciális függvénye:

A Potts-modell fenti, szokásos formája szükségsze-

ln p = min(0, ∆ H ) .

rûen egy egyensúlyi helyzethez történô relaxációs
folyamatot eredményez. Hogy a hipotézisünknek
megfelelô nemegyensúlyi viselkedést a Potts-modell
keretein belül is megvizsgálhassuk, egy elemi lépés
valószínûségének meghatározásakor figyelembe vesz-
szük, hogy a megváltozott sejt-sejt érintkezési felü-
leteknél mennyire elnyúlt a szomszédos sejt alakja:

ahol a w tag annál nagyobb, minél elnyúltabb a lépés

ln p = min(0, ∆ H w ) ,

során esetlegesen „megérintett” sejt. Megmutatható,
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hogy ezzel a változtatással a modellben sérül a részle-
tes egyensúly, ami egy alapvetôen nemegyensúlyi
viselkedéshez vezet [4].

A szimulációk eredményei alapján a rendszer itt is
kvázistacionárius állapothoz tart. Ha az elnyúlt alakú
sejtek preferenciája nagy, akkor ebben a modellben is
többsejtû ágak növekednek (5. ábra ). A tapasztala-
tokkal egyezôen a modell-sejtek felbontják kapcsola-
taikat a kiterült szomszédos sejtekkel, és a növekvô
ágakba áramlanak.

Kitekintés

Mindkét – a sejteket kölcsönható pontrendszerrel,
illetve Potts-doménekkel reprezentáló – modell tehát
nagyon hasonló, és a tapasztalatok számos részletét
jól visszaadó kollektív viselkedést eredményez, ha
valahogyan megvalósítjuk bennük a sejtek erôsebb
adhézióját elnyúlt szomszédaikhoz. Természetesen az
ismertetett modelleknek vannak hiányosságai: pél-
dául, nem adják vissza elég pontosan a sejtmozgások
statisztikus tulajdonságait (sebességeloszlás, perzisz-
tencia), továbbá a szimulációk során az ágképzôdés
(csírázás) folyamatát biológiai visszacsatolások helyett

csak a fluktuációk hajtják. Azt várjuk azonban, hogy a
szimulációs eredmények és a tapasztalati adatok to-
vábbi összevetésébôl jobban megérthetjük a mintázat-
képzôdési folyamatot létrehozó aktív sejtmozgás kör-
nyezetfüggô szabályozó-mechanizmusait.

Köszönetnyilvánítás: köszönettel tartozunk Szabó Andrásnak és
Méhes Elôdnek, munkájuk meghatározó fontosságú volt számos, itt
ismertetett eredmény elérésében. Kutatásainkat az ELTE eScience
RET, valamint az OTKA K-72664 pályázatai támogatják.
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7. Hegedûs Balázs cikke a jelen számban

KOMPLEX HÁLÓZATOK A MOLEKULÁRIS BIOLÓGIÁBAN
Farkas Illés

MTA–ELTE Statisztikus és
Biológiai Fizika kutatócsoport

A modern természettudományok egyik alapköve a re-
dukció módszere: „Az igazság mindig az egyszerû dol-
gokban található és nem a sokféleségben vagy az ösz-
szevisszaságban.” (Sir Isaac Newton ). Az elmúlt évszá-
zadok során kiemelkedôen sikeresnek bizonyult az a
módszer, hogy a kutatók a természetben megfigyelt
összetett jelenségeket felbontották egyszerû részekre,
majd a megismert részeket és kölcsönhatásaikat rend-
szerezték. Ez a megismerési „recept” jelentôs áttörése-
ket tett lehetôvé, elsôként a klasszikus mechanikában,
majd a fizika más területein, a kémiában, és késôbb a
társadalomtudományokban – például a szociológiában.
E sikerek egyik jól ismert példája az anyagot alkotó
elemi részecskék és kölcsönhatásaik kutatása és rend-
szerezése a részecskefizikában. Érdekes módon ponto-
san ezek a sikerek tették szükségessé a fizikában, a
biológiában és más területeken is, hogy a megismerés
redukcionista módszerét kiegészítsük.

Newton kora óta a természeti jelenségek egyre
részletesebb ismeretének köszönhetôen a kísérleti
eszközök hatalmas fejlôdésen mentek keresztül, és ez
a technológiai fejlôdés napjainkban sem lassul. A ter-
mészet- és társadalomtudományok majd minden terü-
letén a kísérleti adatok mennyisége és összetettsége
folyamatosan és korábban elképzelhetetlen ütemben

nô. Ha például meg szeretnénk jósolni, hogy máról
holnapra miként változik az interneten továbbított
adatcsomagok forgalma, hogyan fejlôdnek egy tele-
fontársaság sokmillió elôfizetôje által alkotott csopor-
tok, vagy egy egysejtû élôlény, az élesztôbaktérium
képes-e egy új gén beültetésével megfelelô mennyisé-
gû gyógyszermolekulát termelni, akkor nem elegendô
ezeket a rendszereket részeikre lebontani. A megtalált
alkotóelemek „összerakása” is igen nehéz feladat,
mert e rendszereket nagyon sok alkotóelem (adatcso-
mag, telefon-elôfizetô, biológiai molekula) hozza
létre igen összetett módon. Emiatt vált szükségessé a
redukció módszerének kiegészítése.

A fizika egyik területén, a statisztikus fizikában már
meglehetôen régen rendelkezésre áll az elméleti mód-
szereknek egy nagy csoportja, amellyel sok azonos
vagy igen hasonló alkotóelembôl álló rendszer vizs-
gálható. Ezekkel a statisztikus fizikai módszerekkel
már sikeresen vizsgálták például pénzpiacok mozgá-
sait és a közúti közlekedés mintázatait [1, 2]. A statisz-
tikus fizikában komplexnek szokás nevezni egy jelen-
séget, ha a teljes rendszer viselkedése minôségileg
jelentôsen eltér alkotóelemeinek viselkedésétôl. A
statisztikus fizikai alapú vizsgálatok célja mindegyik
komplex rendszernél a mérhetô mennyiségek magya-
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rázata és azok megbízható jóslása. A redukció mód-
szere megmarad, hiszen az elsô lépés az alkotóele-
mek és kölcsönhatásaik föltérképezése. Ezzel együtt a
módszer összegzô is, hiszen a következô lépés – az
összes mérhetô változó külön-külön történô mérése
helyett – új mérhetô mennyiségek definiálása. Arra,
hogy egy rendszer állapotát összegezni elônyös, jól
ismert statisztikus fizikai (termodinamikai) példa,
amikor egy pohár víz jellemzéséhez nincsen szükség
az összes vízmolekula helyének és sebességének is-
meretére, hanem például elegendô a víz hômérsékle-
tét tudni. Hasonló példa, hogy bár a közúti (autópá-
lya) közlekedésben nagy pontossággal mérhetô min-
den jármû helye és sebessége az idô függvényében,
mégis a közlekedés állapotának ismeretéhez gyakran
elegendô például az idôegység alatt egy mérési vona-
lon áthaladó jármûvek számának (a jármûvek „fluxu-
sának”) ismerete.

Komplex rendszerek vizsgálata hálózatokkal

A statisztikus fizikában megismert, komplex rendsze-
rekre alkalmazott módszerek más területeken is igen
sikeresek. Sok elembôl álló és összetett jelenségek
vizsgálatára igen hasznosnak bizonyultak a hálózatok
(gráfok) [3, 4]. Egy hálózat pontjai (csúcsai) és élei (a
csúcsokat összekötô szakaszok) a vizsgált jelenség
alkotórészeit és azok kölcsönhatásait, kapcsolatait
jelölik. Az egyik legismertebb hálózat az internet, a
számítógépek világméretû hálója. E hálózatban a
csúcspontok a számítógépek, és két csúcspont össze
van kapcsolva, ha a két számítógép között van köz-
vetlen összeköttetés. A testünkben található hálózatok
közül az egyik legfontosabb a fehérjék kölcsönhatá-
sainak hálója. Ebben a gráfban egy csúcspont egy
fehérjét jelöl, és két csúcspont össze van kötve, ha a
két fehérje képes egymással fizikailag összekapcso-
lódni, s legalább egy közös feladatot elvégezni. Az
emberiség szintén hálózatot alkot, amelynek éleit az
ismeretségi kapcsolatok adják.

Az elmúlt években hálózatok segítségével sikerült
azonosítani a komplex rendszerekre jellemzô, számos
kis- és nagyléptékû mintázatot. A kisléptékû mintáza-
tok közül az egyik legjellegzetesebb a magas klaszte-
rezettségi együttható: a hálózat egy csúcspontjának
szomszédjai nagy valószínûséggel szintén szomszédai
egymásnak. Egy konkrét példa erre, hogy ha két em-
ber a közvetlen ismerôsöm (az ismeretségi hálózatban
mindketten össze vannak kötve velem), akkor az átla-
gosnál jóval nagyobb az esély arra, hogy ôk egymás-
nak is közvetlen ismerôsei. A megismert nagyléptékû
szerkezeti tulajdonságok közül az egyik legmegle-
pôbb, hogy tetszôleges két pont között tudunk a háló-
zat méreténél sokkal rövidebb utat találni. Egy hálózat
mérete a benne található csúcspontok száma (a jelen-
leg élô emberek ismeretségi hálózatánál 6,6 milliárd),
és a legrövidebb út két pont (ember) között a legki-
sebb számú közvetlen (ismeretségi) kapcsolat, amin
keresztül az egyiktôl a másikig eljuthatunk. Mérések

szerint egy 200 millió fôs csoportban a legrövidebb
utak átlagos hossza 5,5, tehát átlagosan 6 kapcsolati
„lépésen” keresztül szinte bárkit elérhetünk.

A megismert nagyléptékû szerkezeti tulajdonságok
közül szintén szembetûnô a hatványfüggvényt köve-
tô fokszámeloszlás. A hálózat egy csúcspontjának
fokszáma a vele összekötött pontok száma, például
az ismeretségi hálózatban egy pont fokszáma az
adott pont által jelölt ember közvetlen ismerôseinek
száma. A fehérje-fehérje kölcsönhatási hálózatban
egy pont fokszáma az adott fehérjével közvetlen köl-
csönhatásba lépô más fehérjék száma. Ha egy háló-
zatban a kapcsolatok létrehozása és fenntartása nagy
anyagi vagy energiabefektetéssel jár, akkor a csúcs-
pontok fokszáma igen hasonló, és általában csak
3–4-szeres fokszámeltérések vannak a csúcsok kö-
zött. Például a gépjármû-útvonalak hálózatában (a
csúcspontok útkeresztezôdések, az élek pedig utak)
egy keresztezôdésbe általában három, négy, esetleg
öt irányból érkezhetünk. Így a csomópontok fokszá-
mainak eloszlása nagyon „szûk”, gyorsan lecseng.
Viszont a world wide weben (a világhálón) az egy
kiválasztott oldalra mutató mutatók („hiperlinkek”)
száma néhánytól több százmillióig bármennyi lehet,
amelyben tehát hatalmas különbségek fordulhatnak
elô. Itt a fokszámok eloszlása széles, hatványfügg-
vényhez hasonló. Tehát a hatványfüggvényszerû
(széles) fokszámeloszlás egyik fô oka az, hogy a
vizsgált rendszerben kis költséggel lehet kapcsolato-
kat létrehozni, és emiatt az átlagostól nagyon eltérô
sok elem (csúcspont) keletkezik.

Molekuláris biológiai hálózatok

Ha napjaink természettudományi kutatásait összeha-
sonlítjuk, akkor a legösszetettebb kérdések közül sok
a (molekuláris) biológiában található. Bár a biológiai
adatok mennyisége hatalmas, mégis legtöbbször nem
az adatok mennyisége, hanem sokféleségük jelenti a
legnagyobb kihívást, ha egy jelenség leírására, megér-
tésére törekszünk [5]. A legtöbb természettudományos
problémához, rendszerhez képest egy biológiai kísér-
leti rendszerben a résztvevô elemeknek – DNS-szaka-
szoknak, RNS-molekuláknak, fehérjéknek, lipideknek
stb. – más természettudományos kutatásokban meg-
szokottnál jóval több olyan tulajdonsága van, ami a
kísérlet eredményét befolyásolhatja, és köztük sokkal
többféle típusú kölcsönhatás lehetséges. Például a sej-
ten belüli jelátvitelt végzô fehérjék jelentôs része több
helyen jelölhetô kis molekularészekkel, akár egyszer-
re is, és a jelölések miatt ugyanaz a sejten kívülrôl
érkezô jel többféle eltérô választ válthat ki: más fehér-
jék átírását („gyártását”) indíthatja el. Egy másik jól
ismert példa arra, hogy a sejtekben hogyan keletkezik
hatalmas számú alkotóelem, az RNS-szerkesztés (al-
ternative splicing). A sejtmaggal rendelkezô (eukarió-
ta) élôlényekben egy gén gyakran nemcsak egy, ha-
nem sok fehérjét is kódolhat. A DNS egy szakaszának
az átírása (transcription) után a keletkezô hírvivô
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(messenger) RNS-molekulából nem készül rögtön fe-

1. ábra. A sarjadzó élesztô (S. cerevisiae ) egysejtû szervezet galaktóz anyagcseréjének szabályozási térképe többféle kísérleti eredmény
összesítésével. Az ábra forrása a [6] közlemény, a feliratok az eredeti ábrán látható feliratok magyar nyelvû fordításai. A hálózat csúcspontjai
géneket jelölnek. A sárga nyilak azt mutatják, hogy az elsô génrôl átíródott fehérje a második gén átíródását szabályozza úgy, hogy a DNS-
hez köt a második gén leolvasási szakasza elôtti tartományban. A kék vonalak azt jelölik, hogy a két összekapcsolt génrôl átíródott fehérjék
fizikai kölcsönhatásba (fehérje-fehérje kölcsönhatás) képesek lépni egymással. Az élekkel sûrûn összekötött csoportok általában hasonló
biológiai feladatot végeznek, amelynek a neve megtalálható a csoportoknál lévô címkéken. A géneket jelölô csúcsok sötétsége és mérete
azt mutatja, hogy a GAL4 génen (pirossal jelölve) elvégzett genetikai módosításokra milyen erôsen reagáltak (mennyit változott az adott
génhez tartozó mRNS szintje).
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hérje, hanem elôbb még szerkeszti a sejt az mRNS-t:
kivághat belôle darabokat, és a fölvagdalt részekbôl
sokféle módon illesztheti össze azt a végleges mRNS-t,
amibôl utána a fehérje elkészül.

Tovább bonyolítja a helyzetet, hogy az egyes kísér-
leti technológiák erôsen eltérô fizikai jelentésû és ma-
tematikai szerkezetû eredményeket adnak. Például két
gén szekvenciájának hasonlósága ugyanúgy fontos
információ, mint a hozzájuk tartozó mRNS-ek idôben
hasonlóan változó koncentrációja, mégis az elsô egy
lineáris programozási illesztési feladat eredménye, míg
a második egy mátrix két sora közötti korrelációból
kapható. Az eredmények sokféle fizikai és matemati-
kai jelentése miatt nehéz egységes matematikai esz-
közt találni az összes ismert mérési eredmény együttes
kezelésére. Ráadásul sok a mérési hiba is, hiszen egy
élô sejtben nagyon sûrûn összetömörülve, egymás kö-
zelében mûködik rengeteg molekula, és így nem min-
dig oldható meg, hogy egy folyamatot más folyama-
toktól teljesen elszigetelten vizsgáljunk.

A mérési hibák, a mérési módszerek sokszínûsége
és egy sejt lehetséges állapotainak hatalmas száma

miatt természetes, ha arra számítunk, hogy a moleku-
láris biológiai rendszereket nem lehet egyszerû mate-
matikai eszközökkel leírni. A várakozásokkal ellentét-
ben mégis léteznek olyan egyszerû matematikai esz-
közök, amelyekkel az élô sejtek mûködésének fontos
tulajdonságai leírhatóak és jósolhatóak. A hálózatok
biológiai alkalmazásával sikerült megismerni olyan
általános összefüggéseket, amelyek a molekuláris
biológián kívül is jelentôs hatást gyakorolnak. Példa-
ként az 1. ábra azt mutatja, hogy egy egysejtû szerve-
zet, a cukor alkohollá alakítását sok helyen végzô
sarjadzó élesztô milyen módon szabályozza azon saját
fehérjéinek a gyártását, amelyek az egyik gyakori cu-
kortípus, a galaktóz fölvételét és átalakítását végzik.

A molekuláris biológiai hálózatok egy példája:
fehérje-fehérje kölcsönhatási hálózatok

A fô molekulatípusok közül a fehérjék képesek a leg-
több módon kölcsönhatásokban részt venni; nem csu-
pán egymással, hanem más típusú molekulákkal is.
Számos fehérje tud hozzákapcsolódni DNS- és RNS-

368 BIOLÓGIAI FIZIKA FIZIKAI SZEMLE 2008 / 11



molekulákhoz, és képes azokat például vágni, ragasz-

2. ábra. Az átfedô hálózati modulokat keresô k -klikk perkolációs módszerrel azonosított fehérjecsoportosulások (modulok) sarjadzó élesztô
(S. cerevisiae ) fehérje-fehérje kölcsönhatási hálózatában. Az (a) ábrán látható minden egyes pont egy modul (fehérjék egymáshoz sûrûn
kapcsolt csoportja), és két modul össze van kötve, ha van átfedésük (közös fehérjéjük) [7, 8]. A módszert kifejlesztô csoport tagjai az ELTE
Biológiai Fizika tanszéken és a tanszéken belül mûködô MTA kutatócsoportban dolgoznak. A fehérje-fehérje kölcsönhatási adatok forrása:
Database of Interacting Proteins. (b–d) Az ismert fehérjecsoportok azonosításán túl a k -klikk perkolációs módszert használó CFinder kere-
sôprogram gyakran tesz hozzá egy ismert csoporthoz egy még ismeretlen funkciójú fehérjét (Msh2, Vps8), amelynek így jósolható a szerepe.
(e) A fehérje-fehérje kölcsönhatási hálózat moduljainak részletes elemzése az azonos modulokba sorolt fehérjék ismert funkcióinak vizs-
gálatával. Minden modult eltérô szín jelöl, és piros színûek a modulok közös elemei (az átfedések). Az ábrán látható sötétkék és sötétbarna
csoport fehérjéinek legjelentôsebb közös szerepe a sejtpolaritás létrehozása. Mivel e feladaton az élesztôsejtben száz fölötti fehérje dolgozik,
ezért ez a két kiemelt, kis csoport valószínûleg a sejtpolaritás létrehozásánál speciálisabb, eddig még ismeretlen részfeladatot végez. Az ábra
forrása a [9] publikáció, és a feliratok az eredeti ábra feliratainak magyar nyelvû fordításai.

a fehérje-fehérje kölcsönhatási hálózat moduljai
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tani, vagy kis funkciós csoportokkal megjelölni.
Azonban még e kölcsönhatásoknál is változatosabbak
a fehérjék egymás közti kölcsönhatásai (a fehérje-
fehérje kölcsönhatások, angolul: Protein-Protein In-
teractions, PPI). A fehérje-fehérje kölcsönhatások
változatossága és a fehérjék más molekulatípusokkal
való sokoldalú kapcsolódása miatt a fehérjék egymás
közötti kölcsönhatási hálózata alapvetô szerepet ját-
szik egy sejt mûködésében.

A hálózatok segítségével felismert egyik igen érde-
kes és általános összefüggés, hogy azok a fehérjék,
amelyek sok másik fehérjével képesek kölcsönhatás-
ba lépni, gyakrabban létfontosságúak. Egy fehérje
kölcsönhatási kapcsolatainak száma hálózati, mate-
matikai tulajdonság: a fehérjét a fehérje-fehérje köl-
csönhatási hálózatban jelölô pont szomszédainak szá-
ma. Az említett eredmény alapján ez a matematikai
tulajdonság egy biológiai mûködési tulajdonsággal
köthetô össze: egy fehérje létfontosságú, ha génjének
eltávolítása után a vizsgált sejt életképtelen. A sok
kölcsönhatási kapcsolattal rendelkezô fehérjék a sejt
mûködésének több részében játszanak szerepet, és
ezért az eltávolításuk (a megfelelô gén kivágása a
DNS-bôl) nagyobb kárt okozhat. Egy másik, hálóza-
tok segítségével fölismert korrelációs tulajdonság,
hogy a sok kapcsolattal rendelkezô fehérjék (közép-
pontok) általában olyan fehérjékkel lépnek kölcsön-
hatásba, amelyeknek az átlagosnál kevesebb kapcso-
lata van. Ez a hálózati szerkezet sokat árul el a sejte-
ken belüli információ-feldolgozásról: a jelek általában
elôször a középpontokba továbbítódnak, majd onnan
a döntés után a speciális feladatokat elvégzô, keve-
sebb kapcsolattal rendelkezô fehérjékhez.

Modulok fehérje-fehérje kölcsönhatási
hálózatokban

A közelmúltban a molekuláris biológiai mérési tech-
nikák gyorsan fejlôdtek, és ez a gyors fejlôdés jelen-
leg is tart. Néhány évtizeddel ezelôtt egy mérésben
legtöbbször egy kiválasztott folyamat és abban né-
hány fehérje mûködésének követése volt a cél. Nap-
jainkban már egyszerre több ezer különbözô gén
mûködése mérhetô, például sok ezernyi mRNS kon-
centrációjának mérésével.

Ha egy kiválasztott sejttípusban a fehérjéket (csúcs-
pontokat) és az összes vizsgált kísérleti körülmény
során regisztrált fizikai/kémiai kapcsolatot (élet) fel-
soroljuk, akkor megkapjuk az adott sejttípusra jel-
lemzô fehérje-fehérje kölcsönhatási hálózatot. Ha a
kísérletek alapján megfelelô számú fehérje és köl-
csönhatás ismert, akkor egy természetes következô
lépés, hogy a kapott fehérje-fehérje kölcsönhatási
hálózatban önálló biológiai funkcióval rendelkezô
modulokat (más néven: csoportosulásokat, klasztere-
ket) keresünk. E hálózatban a modulok egymáshoz
sûrûn kapcsolt pontok csoportjaiként jelennek meg.
Érdekes, hogy e modulok nem függetlenek egymás-
tól: gyakori például, hogy két modulnak számos fe-
hérjéje, vagy akár nagyobb alegysége is azonos, azaz
a két modul átfed egymással.

A komplex hálózatok átfedô moduljainak keresésé-
re 2005-ben bevezettünk egy hálózati modulkeresô
módszert [7, 8], amellyel azonosítottuk a sarjadzó
élesztô (S. cerevisiae ) egysejtû szervezet fehérje-fe-
hérje kölcsönhatási hálózatának csoportosulásait (fe-
hérjek csoportjait) és a csoportosulások biológiai sze-
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repét (2. ábra ). A hálózati modulok segítségével
megjósoltuk, hogy több, korábban ismeretlen funk-
ciójú fehérje milyen feladatot végez, és korábban is-
meretlen hálózati modulokat is azonosítottunk. Ezek-
nek a résztvevôi (fehérjék) valószínûleg azonos, spe-
ciális biológiai feladat elvégzése során mûködnek
együtt. A publikációkhoz kifejlesztett CFinder hálózati
modulkeresô program kutatási célokra ingyenesen
letölthetô a http://www.CFinder.org weboldalról. A
programot használják például statisztikus fizikai, szo-
ciometriai, szervezetfejlesztési, szövegelemzési, adat-
bányászati és bioinformatikai kérdések hálózati alapú
vizsgálatára.

A talált fehérjemodulok az alapkutatás számára új
mûködési elveket tárhatnak fel, és segítségükkel a
gyógyászati alkalmazások számára a külön-külön
megcélozható fehérjéken túl célpontként fehérjemo-
dulokat jelölhetünk ki. Közismert, hogy ha egy
gyógyszermolekulával egyetlen fehérje mûködését
gátoljuk vagy serkentjük, akkor ennek mellékhatásai
vannak. A mellékhatások egyik legfontosabb oka,
hogy a fehérjéknek (élesztôben, emberben és a leg-
több más élô szervezetben) általában nemcsak egyet-
len funkciója van, hanem minden egyes fehérje sok-
féle feladatot ellát. Emiatt, ha serkentünk vagy gát-
lunk egy fehérjét, akkor nemcsak azt a biológiai fo-
lyamatot befolyásoljuk, amelyiket eredetileg gyógyá-
szati célból kiszemeltünk, hanem egyszerre az összes
olyan folyamatot, amiben az adott fehérje részt vesz.
Ha viszont nem egyetlen fehérjét, hanem fehérjék
egy csoportját módosítjuk, például serkentjük, akkor
hatékonyan csökkenthetôek a mellékhatások. A fe-
hérjecsoport serkentésével csak azt az egyetlen fo-
lyamatot módosítjuk jelentôsen, amelyikben a cso-
port összes tagja részt vesz. Az összes többi folya-
matban a serkentett csoportból csak egy-két fehérje
vesz részt, ezért egymás hatását nem tudják fölerôsí-
teni, és a mellékhatások sokkal gyengébbek lesznek,
mint abban az esetben, amikor egyszerre csak egyet-
len célpontfehérjével dolgozunk.

Összefoglalás

A molekuláris biológia hatalmas fejlôdésen ment keresz-
tül az elmúlt évtizedekben. Ez a fejlôdés folyamatosan új
matematikai és informatikai eszközök használatát teszi
szükségessé. A közelmúlt kutatási eredményei közé tar-
tozik, hogy a statisztikus fizika gondolkodásmódja és
matematikai eszközei jól alkalmazhatóak a molekuláris
biológiai reakciók hálózatainak megismerésére: a háló-
zatok segítségével a vizsgált biológiai rendszerekben új
mûködési elveket sikerült feltárni. A molekuláris bioló-
giai ismeretek gyors bôvülése, a mérési módszerek fej-
lôdése napjainkban is tart, így várható, hogy a következô
évtizedekben a mainál is nagyobb szükség lesz a mate-
matikai eszközök mûködését jól értô, a természettudo-
mányos ismeretek felé nyitott szakemberek munkájára.

Köszönetnyilvánítás: Köszönöm Vicsek Tamás professzornak és a
Biológiai Fizika tanszék összes dolgozójának a tanszék megalakulá-
sa óta nyújtott folyamatos segítségüket és szakmai tanácsaikat, ame-
lyek jelenleg is meghatározóak munkámban.
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MAKRO-ORGANIZÁLT MOLEKULÁRIS RENDSZEREK
SZERVEZETTSÉGE ÉS SZERKEZETI FLEXIBILITÁSA

Garab Győző,  MTA Szegedi Biológiai Központ

Papp Elemér, ELTE Biológiai Fizika Tanszék

Kiterjedt, néhány száz nanométeres méretû, magasan
szervezett, különbözô mértékû és formájú belsô ren-
dezettséget mutató molekuláris szerkezetek nagy
számban fordulnak elô az élô anyagban. Ilyen struk-
túrát vesznek fel többek között a sejtmagok, kromo-
szómák, vírusok, a sejtfal, a sejtváz és a különbözô
membránba ágyazott vagy vízoldékony fehérje-agg-
regátumok. Ezek mindegyike fontos szerepet játszik

a biológiában, de önszervezôdô fölépülésükrôl, szer-
kezetükrôl, szerkezeti flexibilitásukról és dinamiká-
jukról, valamint az ezekkel összefüggô speciális bio-
lógiai funkcióikról – néhány kivételes példától elte-
kintve – ma még nagyon keveset tudunk. Sok eset-
ben, a biológiai rendszer összetettsége miatt, ezen
szerkezeti egységek azonosítása, illetve kimutatása is
kérdéses.
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Komplex makro-organizált biológiai (eredetû) mo-
lekuláris rendszerek tanulmányozása több szempont-
ból is érdekes. A hierarchikus anyagszervezôdésnek
ezen a szintjén gyakran olyan új sajátságok jelennek
meg, például spektroszkópiai jellemzôk, és nem várt
jelenségek játszódnak le, például új típusú szerkezeti
átrendezôdések, amelyek (mai ismereteink szerint)
nem vezethetôk le az összetevôk jellemzôibôl. Leegy-
szerûsítve, ezekben a rendszerekben az egész több,
mint a részeinek az összege.

E komplex szerkezetek megértése – a többnyire
bonyolult sejtkörnyezetbe ágyazott rendezett szerke-
zet feltárása, a rendezettség mértékének megállapítá-
sa, a szerkezeti flexibilitás mikéntjének és élettani
jelentôségének a meghatározása, függésük a domé-
nek összetételétôl, illetve az alkotó molekulák termé-
szetétôl és mennyiségétôl, az általában „rendhagyó”
spektroszkópiai sajátságok jelentésének megfejtése, a
legfontosabb mikroszkopikus tulajdonságok leképe-
zése fontos, kihívásoktól sem mentes kutatási feladat.
Ezek az ismeretek egyúttal fontos alkalmazásokhoz is
vezethetnek például a bio-nanotechnológia területén
és bio-inspirált intelligens anyagok tervezéséhez is
segítséget nyújthatnak.

Cikkünkben két magasan szervezett rendszert mu-
tatunk be. Az ôsi, mintegy 3,5 milliárd éve jelen lévô
archeák közé tartozó halobaktérium membránjában ta-
lálhatóak az egyetlen proteint, a bakteriorodopszint
(BR) tartalmazó kristályos szerkezetû szigetek. Bár e
sejten belüli szabályos szerkezet mélyebb élettani jelen-
tôségét ma sem értjük, a BR atomi felbontású szerkeze-
te és a szerkezet fôbb változásai a fotokémiai ciklus
során ismertek. Ezzel a bakteriorodopszin minden bi-
zonnyal az egyik legjobban megismert magasan szerve-
zett biológiai rendszer. A BR-en végzett vizsgálatok egy
jelentôs része – az itt bemutatandó kutatási eredmé-
nyekkel együtt – ezért a membránban lejátszódó szer-
kezetváltozások, illetve spektroszkópiai és elektromos
tranziensek pontosabb megértését célozza, ami külön-
bözô fotonikai és elektro-optikai jellegû alkalmazások
tervezése elôtt nyithatja meg az utat.

A másik rendszer ennél lényegesen bonyolultabb és
kevésbé feltárt. Az evolúció sokkal fiatalabb, „mindösz-
sze” néhány száz millió éves, de rendkívül sikeres ter-
méke a gránumos kloroplasztisz, amely szinte kivétel
nélkül valamennyi magasabb rendû növény leveleiben
megtalálható, s ezért a Földön a legnagyobb mennyi-
ségben elôforduló membránrendszer, de egyúttal talán
ez az élôvilág legbonyolultabb háromdimenziós memb-
ránrendszere is. Jóllehet ezeket a membránokat több
mint másfélszáz fehérje, tucatnyi pigment, mintegy két
tucat különbözô lipid és néhány egyéb molekula alkot-
ja, belsô szerkezetüket markáns rendezettség jellemzi,
amely egyúttal rendkívüli flexibilitásával is kitûnik. Ta-
nulmányozásuk a biológiai fényenergia-hasznosítás
mechanizmusainak megértéséhez – és az ismeretek
nem túl távoli jövôben remélt, s egyre fontosabbnak
tûnô hasznosításához – elengedhetetlen, de más komp-
lex rendszerek spektroszkópiai és szerkezeti leírásához
is támpontot nyújthat.

A bíbormembrán és a bakteriorodopszin

A magas sótartalmú vizekben tenyészô Halobacterium
salinarium felületén foltokban található a bíbormemb-
rán. Ezek a körülbelül µm méretû membrándarabkák a
sejt felületérôl leválaszthatók, és vizes közegben szép
bíborszínûek. A bíbormembránba nagyon sûrûn egy
fehérje – a BR – épül be, melynek egy aminosavjához
(lizin) kötôdik a retinál. Habár a BR sokban hasonlít a
szemünk retinájában lévô rodopszinhoz, ami a fény
érzékelésére szolgál, funkciója más: az elnyelt fény-
energia kémiai energiává alakítását végzi a sejtben. A
BR szabályos hatszöges elrendezôdésben épül be a
bíbormembránba, minden rácspont körül három BR-
molekula helyezkedik el. A retinál a fényt erôsen elnye-
li, az abszorpciós maximum a BR-nél 570 nm körül van,
innen nyeri a membrán szép, bíboros színét. Egy foton
elnyelése után a BR-ben egy bonyolult molekuláris fo-
lyamat – a fotociklus – zajlik le. E folyamat során a reti-
nál és a rodopszin kapcsolódásánál (Schiff-bázis) egy
proton válik le, mely a bíbormembrán külseje felé moz-
dul el, majd a membrán külsô felületénél a vizes közeg-
be lép ki. Eközben a membrán belsô oldalán a vizes
közegbôl egy proton fölvétele történik, ez a proton a
Schiff-bázis felé mozog, a folyamat végén ott bekötôdik
és a BR alapállapotba tér vissza. Összességében a folya-
mat az élô sejt esetében pH-különbség fölépüléséhez
vezet a sejt külsô és belsô tere között. Az ebben tárolt
energia hajtja meg az ATP-szintázt a sejt ATP-szintézise
során. A BR egy alapvetô bioenergetikai folyamatot
valósít meg: a fény energiáját a protongradiens fölépülé-
sében tárolt energiává alakítja át (protonpumpa) [1].

A fotociklus során a BR különbözô molekuláris vál-
tozásokon megy keresztül. Ez tükrözôdik a retinál elnye-
lési színképének változásaiban is, amely szinte a teljes
látható tartományt felöleli. Több különbözô közbensô
állapot (K, L, M1, M2, N, O) figyelhetô meg jellegzetes
abszorpciós spektrumokkal. Az elsô közbensô állapot a
K, amely a gerjesztés után nagyon gyorsan (ps) megjele-
nik, míg a teljes fotociklus ms-os idôskálán zajlik le.

Abszorpciós és elektromos tranziensek

A fotociklus során a BR elnyelési színképe folyamatos
változásokon megy át annak következtében, hogy új
közbensô állapotok jelennek meg, majd bomlanak el,
míg a BR alapállapotba tér vissza, és ezen közbensô ál-
lapotok abszorpciós spektruma különbözô. A változá-
sok idôbeli lefolyása egy-egy hullámhosszon kísérleti-
leg is megfigyelhetô. A maximum entrópia módszer
(MEM) segítségével a változások szétbonthatóak külön-
bözô idôállandójú exponenciális függvényekre. Egy
ilyen analízis [2] eredményét mutatja az 1. ábra soroza-
ta (1.a–e ) különbözô hullámhosszakra. Az 1.f ábra az
elôzô amplitúdóeloszlások pozitív összegét mutatja. Itt
minden egyes csúcs egy-egy közbensô állapotnak felel-
tethetô meg. Az ábrából látható, hogy a fotociklus alatt
legalább hat közbensô állapot jelenik meg.

A proton leadása és fölvétele többféle módszerrel is
tanulmányozható. Itt egy elektromos módszer [3] ered-
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ményét szemléltetjük (2. ábra). Egy váltóáramú elektro-

1. ábra. A fotociklus során különbözô hullámhosszaknál mért abszorpcióváltozások maximum
entrópia analízise.
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2. ábra. A fotociklus alatt a protonleadás és -fölvétel által keltett
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mos áramkörben két párhuzamosan kapcsolt mérôkü-
vetta van, melyek bíbormembrán-szuszpenziót tartal-
maznak. A két küvettára egy generátorral váltóáramú
elektromos teret kapcsolunk és a küvettákon átfolyó ára-
mok különbségével arányos jelet rögzítjük. (A hídkap-
csolás lehetôvé teszi a két ág finom kiegyenlítését.) Kés-
leltetéssel, az elektromos tér bekapcsolása után, az egyik
küvettában impulzuslézerrel a fotociklust gerjesztjük. A
felvillanás hatására megfigyelhetô a vezetôképesség át-
meneti növekedése, majd csökkenése a protonleadás és

fölvétel következtében. A (bur-
koló) jel idôbeli lefutása ele-
mezhetô és a fotociklussal ösz-
szevethetô. A tranziens jel nem
tér vissza az eredeti szintre, ami
az elnyelt fényenergia melegítô
hatásával értelmezhetô.

Az elektromos jel értelmezése a
föntieknél valójában összetettebb. Itt
fontos szerepet játszik a bíbormemb-
rán-darabkák orientációs hatása. A bí-
bormembrán elektromosan töltött,
ezért körülötte ionos közegben egy
árnyékoló töltésfelhô alakul ki. A
membrándarabkák nagyon lapos ko-
rongoknak tekinthetôk, mivel vastag-
ságuk csak néhány nm, míg átmérô-
jük µm-es nagyságú. Ezért az árnyé-
koló töltésfelhô elektromos polarizál-
hatósága erôsen irányfüggô, anizot-
róp: a korong síkjával párhuzamos
irányban sokkal nagyobb, mint az
arra merôleges irányban. Ennek kö-
vetkeztében megfelelôen erôs válta-
kozó elektromos térben a bíbor-
membránkorongok síkjukkal az elekt-
romos tér irányával párhuzamosan
rendezôdnek, orientálódnak. Ezzel
kapcsolatos az elektrodikroizmus
jelensége is. A 2. ábrán mutatott
tranziens elektromos jelnél az orien-
tációs effektus fontos szerepet játszik.
Ha a váltakozó elektromos tér bekap-
csolása és a lézerfelvillanás között
elegendô idô (néhány ms) telik el,
akkor a bíbormembránkorongok ren-
dezôdnek, ezáltal a proton leadása,
illetve felvétele miatti tranziens elekt-
romos jel is felerôsödik.

Szerkezeti paraméterek meghatározása
optikai hullámvezetôvel
Az integrált elektronika kifejlesztése után sorra került
az integrált optika kialakítása is. Ennek kiemelkedôen
fontos alkalmazásai a távközlésben az optikai fényve-
zetôk. Nagy törésmutatójú, átlátszó vékony anyagban
(pl. kvarcüvegben) a fény „megvezetetten” terjed,
vagyis a teljes visszaverôdés következtében a szálból
nem tud kilépni. Sík, vékony, nagy törésmutatójú
anyagokban a fény csak meghatározott (normál) mó-
dusokban terjedhet. Ezek az úgynevezett optikai hul-
lámvezetôk, melyekben a módusok terjedése rendkí-
vül érzékeny a felületi viszonyokra, s így alkalmasak
felületi érzékelôk, szenzorok kialakítására.

A 3. ábra egy hullámvezetô szenzorlapka módusait
mutatja. Itt a hullámvezetô réteg egy magasabb, n ≈ 1,8
törésmutatójú, ∼200 nm vastagságú, átlátszó oxidréteg,
melyet egy n = 1,5 törésmutatójú sík üveg felületén ala-
kítottak ki. A hullámvezetô réteg másik oldalát határoló
közeg most levegô (n = 1) vagy víz (n = 1,33). A beesé-
si szögtôl függôen a hullámvezetô réteg belsejében a
két határoló felületen teljes visszaverôdés lép fel, így a
fény befogódik. (Ellenkezô esetben a határfelületeken
a fény kilép, megszökik.) A rétegben való terjedés to-
vábbi feltétele – a fény hullámtermészete és az inter-
ferencia miatt – az, hogy az egyes elemi hullámok a
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visszaverôdés során erôsítsék egymást. Ezt a módus-

3. ábra. Egy hullámvezetô szenzor módus-spektruma levegô és víz,
mint felsô közeg esetén.

–

–

–

–

–

–

–

– – – – – – – – – – – – – – –

30

25

20

15

10

5

0

fo
to

d
ió

d
aj

el
(r

el
. e

gy
s.

)

–7 –6 –5 –4 –3 –2 –1 0 1 2 3 4 5 6 7
beesési szög (°)

TE TM TM TE

szubsztrát-
módus

levegõ
víz

bal fotodióda jobb fotodióda

4. ábra. A TM-módus eltolódása lipid kettôsréteg esetén. Az ábra
betétje a DMPC lipid kettôsrétegnek a szenzorfelületen való elhe-
lyezését és a lézerfolt pozicionálását szemlélteti.

fedetlen
lipidréteg

rácsvonalak

lézerfolt
–

–

–

–

20

15

10

5

fo
to

d
ió

d
aj

el
(r

el
.e

gy
s.

)

– – – – – –

3,05 3,1 3,15 3,2 3,25 3,3
beesési szög (°)

5. ábra. Gránumos kloroplasztisz elektronmikroszkópos képe, a
gránum-sztróma membrán sorozatmetszésbôl származtatott ideali-
zált modellje [7].

egyenlet határozza meg. Jelen esetben, az adott para-
méterek mellett (a réteg vastagsága és a törésmutatók)
633 nm hullámhosszú (He-Ne lézer) fénynél a hullám-
vezetôben csak egy módus terjedhet két különbözô
polarizációval (TE – transzverzális elektromos, TM –
transzverzális mágneses). A fényvezetô réteg vastagsá-
gának növelésével a módusok száma nô, de van egy
minimális vastagság, mely alatt módus nem alakulhat
ki. Mivel a hullámvezetô réteg rendkívül vékony, a fény
becsatolását a réteg felsô felületén kialakított optikai
rács teszi lehetôvé. A terjedô módust a hullámvezetô
lapka két végén elhelyezett fotodiódák detektálják,
miközben a becsatolás (optikai rácson) a lapka köze-
pén történik. A módusok megfigyelésénél a lapka síkját
forgatjuk, s a lézer fénysugara és a szenzor síkjára me-
rôleges irány közti szöget mérjük nagy pontossággal. A
TE- és TM-módusok mért szögébôl fontos optikai para-
méterek (pl. a fényvezetô réteg törésmutatója és vas-
tagsága) határozhatók meg.

A módus hullámvezetôben történô terjedésénél a
fény elektromágneses tere hullámhossznyi mélység-
ben részben behatol a kisebb törésmutatójú alsó és
felsô határoló közegbe (evaneszcens hullám). Ez teszi
lehetôvé a hullámvezetô felületi érzékelôként történô
alkalmazását. Ha például a hullámvezetô film felsô
felületén egy újabb vékony réteg alakul ki, a behatoló

elektromágneses tér ezt érzékeli és a TE-, TM-csúcsok
eltolódnak. (Ez történik nagyban a 3. ábra esetén is,
ahol a felsô, levegô közeget vízre cseréltük, ami a
csúcsok erôs eltolódásához vezetett.) Így molekuláris
rétegek kialakulása is megfigyelhetôvé válik a hullám-
vezetô felületén [4]: például makromolekulák megta-
padása vagy antitest-antigén specifikus kötôdések.

A 4. ábra mesterséges lipidmembrán detektálását
és vizsgálatát szemlélteti. A szenzor felületének egyik
felét (a hosszirány mentén) lipid kettôsréteg fedi, míg
a másik fél fedetlen. A becsatolódó lézernyalábot úgy
irányítottuk, hogy a lézerfolt fele a lipiddel fedett, míg
a másik fele a fedetlen részre essen. A lipid kettôsré-
teg a csúcs eltolódását eredményezi, így kettôs csú-
csokat figyelhetünk meg. Az eltolódás mértékébôl a
lipid kettôsréteg vastagsága (4,5 nm) és törésmutatója
(1,45) meghatározható. A módszerrel tanulmányozha-
tók a hullámvezetô szenzor felületén kialakított bíbor-
membrán vagy LHCII (növényi fénybegyûjtô pigment-
protein komplex) rétegek fény hatására bekövetkezô
szerkezetváltozásai [5].

Gránumos tilakoid membránok, LHCII

Magasabbrendû növények leveleinek színtestecskéje, a
kloroplasztisz jellegzetes, úgynevezett gránumos szer-
kezetet vesz föl, amint azt az 5. ábrán látható elektron-
mikroszkópos felvétel is mutatja. Az összetapadt grá-
num-tilakoid membránokat a sztrómában elhelyezkedô
tilakoid membránok kötik össze; melyek kvázihelikális
rendben [6] körbeölelik a tapadt membránokat (5. áb-
ra, modell) oly módon, hogy a gránum-sztróma tila-
koid rendszernek mind a membránja, mind pedig a
belsô vizes fázisa folytonos [7]. A membrán folytonos-
sága azért fontos, mert csak így biztosítható az egymás-
sal sorbakapcsolt két fotokémiai rendszer – az oxigén-
fejlesztô második fotokémiai rendszer (PSII) és a PSI,
ami a CO2 redukciójához szükséges NAPDPH-t „terme-
li” – közötti elektrontranszport. A PSII és fô fénybegyûj-
tô komplexe, az LHCII (LHC, light harvesting comp-
lex ), ugyanis a gránum membránokban, míg a PSI és az
LHCI a sztróma membránokban található. A belsô vizes
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fázis (a lumen) folytonossága is fontos; ez biztosítja a

6. ábra. Kloroplasztisz tilakoid membránok pigmentjeinek külön-
bözô fizikai eredetû cirkuláris dikroizmus spektrumai: oldatban
(intrinzikus – a jel 5-szöröse), kisméretû aggregátumokat, illetve ki-
rális makrodoméneket tartalmazó membránokban (exciton, ill. psi-
típusú CD) azonos pigmenttartalom mellett [9].
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fotoszintetikus töltésszétválasztás és -vándorlás ered-
ményeként elôálló elektromos- és pH-gradiensek egye-
netlenségeinek, az ATP-szintézist megelôzô gyors ki-
egyenlítôdését.

A membránrendszernek ez a szabályossága igen jó
térkihasználást – és ezzel nagyon kedvezô fajlagos klo-
rofilltartalmat – biztosít. A PSI membránból kinyúló ré-
sze sokkal nagyobb, mint a PSII-é és az LHCII-é. Ezért a
két rendszer optimális pakolási sûrûsége csak úgy biz-
tosítható, ha a membránon belül szétválasztjuk ôket.
Erre annál is inkább szükség van, mert az ATP-szintáz
komplex helyigénye még nagyobb – lényegében ez
szabja meg a sztróma tilakoid membránok közötti – kö-
zel 30 nm-es – ismétlési távolságot. (A gránum tilakoi-
dok, ezek is lapos vezikulumok, ismétlési távolsága 14–
16 nm.) Érdekes megjegyezni, hogy e szerkezet szabá-
lyossága megengedi nagy pontosságú, roncsolásmen-
tes fizikai szerkezetvizsgáló módszerek, például kisszö-
gû Röntgen- és neutronszórás használatát is, és így a
mûködés során a membránszerkezetben bekövetkezô
(általában kis mértékû) változások követését [8].

Doménszerkezet, psi-típusú aggregátumok

A két fotokémiai rendszer laterális (a membránsík men-
tén történô) elkülönítése úgy valósul meg, hogy a má-
sodik fotokémiai rendszer komplexei, nevezetesen a
PSII-LHCII szuperkomplex (amely a fotokémiai reak-
ciócentrumon kívül mintegy két tucat különbözô fehér-
jét tartalmaz) nagy méretû doménekbe szervezôdnek és
összetapadnak – létrehozva a tapadt régiót. (E makro-
domének szervezôdésében az LHCII fontos szerepet ját-
szik; ezek a mintegy 25–27 kDa-os proteinkomplexek a
membránból kivonva is hajlamosak kiterjedt, µm nagy-
ságú lamelláris aggregátumok képzésére. Valószínûleg
ennek a magas önszervezôdô képességének is köszön-
heti az LHCII rendkívüli elterjedtségét a természetben:
átlagosan a bioszféra hozzávetôlegesen minden máso-
dik klorofill-molekuláját – száz millió tonnányi klorofill-
ról van szó – LHCII proteinek hordozzák.)

A makrodomének kimutatása elôször cirkuláris
dikroizmus (CD) módszerével sikerült [9], köszönhe-
tôen annak, hogy a komplexek membránon belüli
szervezôdése és/vagy egymáshoz tapadása során
nagyfokú kiralitás lép föl, ami a kromofórok néhány
száz nm kiterjedésû királis rendjébôl származtatható.
Késôbb, elektronmikroszkópos vizsgálatok is bizonyí-
tották rendezett, kvázikristályos makrodomének léte-
zését a gránum membránokban [10].

Amint az a 6. ábrán látható, ugyanazon pigmenttar-
talom mellett a CD-jel erôsen függ a pigmentek (mak-
ro)szervezôdésétôl. Az izolált pigmentmolekulák CD-je
igen kicsi (szimmetriájuk miatt); a makroszervezôdés
hiányában (pl. alacsony ionerôsség mellett, hipotóniás
közegben) a CD-spektrum lényegében rövid távú (leg-
följebb néhány nm-es) kölcsönhatásokból származik,
míg az in vivo állapothoz közeli rendezettséget megôr-
zô közegben a CD-jel erôsen megnô. Ennek az erôs és
rendhagyó sávszerkezetû CD-jelnek minden jellemzôje

megegyezik az úgynevezett psi-típusú aggregátumok
sajátságaival [11]. (psi: polymer or salt induced, a termi-
nológia eredetileg a DNS-aggregátumok rendhagyó
spektroszkópiai sajátságainak jelölésére szolgált.) E
rendhagyó jellemzôk megjelenését sokáig mérési mûter-
mékeknek tulajdonították, és csak mintegy két évtizede
tudjuk, hogy ezek fontos fizikai információt hordoznak
magasan szervezett szerkezetek makro-organizációjáról.
Mindazonáltal, a psi-típusú aggregátumok leírása ma is
rendkívül hézagos. Ezek az aggregátumok különbözô –
a bevezetôben is említett – összetett rendszerekben for-
dulnak elô, és valamennyien „rendhagyó” – a makro-
struktúra méretétôl és belsô szervezôdésétôl függô –
spektrális sajátságokat mutatnak. Minden jel arra mutat,
hogy a biológiai anyagszervezôdés ezen szintjén ezek a
makrodomének önálló szerkezeti egységként azonosít-
hatók – fontos molekuláris asszociációknak és koopera-
tív kölcsönhatásoknak adhatnak teret. A psi-típusú agg-
regátumok kutatása ezért is fontos.

A makroszerkezettôl függô spektroszkópiai kutatá-
sokban az LHCII-n végzett vizsgálatok kulcsszerepet
kaphatnak. Az LHCII alkotta lamelláris aggregátumok
a psi-típusú aggregátumok minden jellemzôjével ren-
delkeznek, de ellentétben például DNS-aggerátumok-
kal, a szerkezet és a spektroszkópiai paraméterek
összefüggése könnyebben megállapítható: az LHCII
mérete a trimérektôl a mikrokristályokig variálható, és
a komplex közel atomi felbontású szerkezete ismert;
mindemellett az LHCII lipid-asszociált lamelláris agg-
regátumai fényindukált reverzibilis szerkezetváltozá-
sokra is képesek [12].

Szerkezeti flexibilitás;
termo-optikai szerkezetváltozások
A 7. ábrán mutatjuk be, hogy a gránumos tilakoid
membránokban azonosítható királis makrodomének
megvilágítás hatására jellegzetes szerkezetváltozáso-
kon mennek keresztül, melyek során az exciton köl-
csönhatások (általában) érintetlenek maradnak, és
csak a psi-típusú CD-sávok változnak [12]. Ez is azt
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mutatja, hogy az anyagszervezôdésnek ezen a szint-

7. ábra. A 505 nm-es psi-típusú CD-sáv fényindukált változásai tila-
koid membránokban [13].
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8. ábra. A termo-optikai szerkezetváltozások mechanizmusának
sémája [14].
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jén olyan átrendezôdések játszódhatnak le, melyek a
hierarchia eggyel alacsonyabb fokán nem figyelhetôk
meg. (Képletesen szólva, az építôkockák átrendezô-
désével, és nem pedig azok átformálásával juthatunk
új szerkezetekhez – és funkciókhoz.) Részletes vizs-
gálataink arra is fényt derítettek, hogy ezek a szerke-
zetváltozások nem származtathatók olyan átrendezô-
désekbôl, melyeket a fotoszintetikus elektrontransz-
port hajt, hanem a fotoszintézisben nem hasznosuló,
disszipált hô hatásából erednek. Ezt – a folyadékkris-
tály szakirodalomból [13] kölcsönzött terminológiát
használva, de különbségeket is hangsúlyozandó –
biológiai termo-optikai mechanizmusnak neveztük el.
E termo-optikai mechanizmus lényege, hogy ultra-
gyors, lokális hôcsomagok a disszipáció közvetlen
(max. 1 nm sugarú) környezetében elemi szerkezet-
változásokat indukálnak (8. ábra ) annak köszönhetô-
en, hogy a makroszervezôdés kapcsolódási pontjai-
ban hô-instabil szerkezeti elemek vannak [14, 15].
Ezek így – ellentétben a hômérséklet emelésével elô-
idézhetô, a teljes mintára kiterjedô szerkezetváltozá-
sokkal – csak lokálisan, a disszipáció közvetlen kör-
nyezetében játszódnak le; ezzel biztosítva a szerke-
zetváltozások specifikusságát és (vélhetôleg koopera-
tív kölcsönhatások révén) reverzibilitásukat is.

Összefoglalás

Több jel utal arra, hogy a magas belsô rendezettséget
mutató, nagy méretû, a látható fény hullámhosszával
összemérhetô nagyságú, önszervezôdô molekuláris
makroszerkezetek egy köztes szervezôdési szintet
reprezentálnak a kisebb méretû komplexek és szu-
perkomplexek, valamint a nagyobb sejtorganellumok,
illetve a sejt között. Ezek a makro-organizált moleku-
láris rendszerek olyan újszerû anyagi és spektrális
jellemzôikkel is kitûnnek, amelyek nem származtatha-
tók közvetlenül összetevôinek sajátságaiból. Nagyfo-

kú és specifikus szerkezeti flexibilitásuk különösen
alkalmassá teszi ezeket a struktúrákat a biológiai
funkciók finomhangolására. Mindezen sajátságok ta-
nulmányozása – érdekességükön és a biológiai szer-
kezetek és funkciók megértésén túl – fontos lehet in-
telligens anyagok tervezésében is.
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VARIÁCIÓK DAGANATSEJTEK MOZGÁSÁRA

1. ábra. Sejtkultúrában tenyésztett daganatsejtek fáziskontraszt-mikroszkópos felvétele. Alacsony
sejtsûrûség mellett az egyedi sejtek alakja nagyon változatos, és gyakran nem látható különbség
az alig mozgó (a) vagy a gyorsan vándorló (b) sejtek között. Ugyanezen tenyészeteket vizsgálva
nagy sejtsûrûség mellett az alig mozgó sejtek sokszögletû, jól kiterült formát mutatnak (c). Ezzel
szemben bizonyos gyorsan vándorló sejtek gyakran elnyúlt alakot vesznek föl és párhuzamos so-
rokba rendezôdnek (d).

a)

c)

b)

d)

Hegedűs Balázs
Országos Onkológiai Intézet,
Tumor Progressziós Osztály

A daganatok (tumorok) rosszindulatú viselkedésének
egyik legfontosabb ismérve az invázió, azaz a tumor-
sejtek aktív vándorlása a környezô ép szövetben, amely
egyrészt zavart okozhat az adott szerv mûködésében,
másrészt pedig megakadályozza ezen invazív sejtek el-
pusztítását mûtét vagy célzott sugárkezelés során. A
sejtek inváziós képessége továbbá hozzájárul ahhoz,
hogy képesek legyenek az erek falán keresztül a vérke-
ringésbe jutni, így más szervekben is daganatokat, azaz
áttéteket képezni. Jelenleg a daganatbiológia egyik leg-
intenzívebben kutatott területe éppen azzal foglalkozik,
hogy milyen genetikai változások teszik lehetôvé ezt a
sejtmozgást, és milyen kezelési módszerekkel lehetne a
nagy inváziós képességgel rendelkezô sejteket (is) el-
pusztítani, vagy a migrációs képességüket gátolni.

E folyamatok vizsgálatához számos tudományterület
különbözô módszereinek rendkívül széles skáláját al-
kalmazzák, kezdve a sejtmozgásban résztvevô fehérjék
pontos térszerkezetének biofizikai kutatásától egészen
a legmodernebb sejtbiológiai eljárásokig, mint például
az élô kísérleti állatokban elôidézett daganatokban a
fluoreszcensen világító egyedi tumorsejtekmozgásának
nyomon követése az intravitális (az élô szervezeten

belüli) mikroszkópia segítségével. Cikkemben sejtkul-
túrában szaporított agydaganatsejtekkel végzett vizsgá-
latokat mutatok be, amelyek hozzájárulnak a daganatos
sejtek pontosabb kórszövettani jellemzéséhez, illetve a
terápiás eljárások teszteléséhez. A háromdimenziós
sejthalmazokkal végzett kísérleteink pedig arra világíta-
nak rá, hogy a sejtek és a sejtközötti állomány közti
kölcsönhatások együttesen befolyásolják a tumorsejtek
invázióját. A gyógyszerkutatásban és az új daganatelle-
nes terápiák kifejlesztésében egyaránt nagyon haszno-
sak az ilyen komplex in vitro kísérleti rendszerek, ame-
lyek sok szempontból hasonlítanak az élô szervezetben
zajló folyamatokhoz.

Daganatsejtek mozgása két dimenzióban

Az agydaganatban szenvedô betegek mûtétje során
eltávolított tumorból szövettani minta készül a neuro-
pathológus számára, hogy meghatározza a daganat tí-
pusát és a rosszindulatúság mértékét. A diagnózis a
daganat metszeteinek mikroszkópos morfológiai vizs-
gálatán és esetleg a daganat kialakulásáért felelôs on-

kogén (a daganat képzôdését
elôsegítô) vagy tumorszupp-
resszor (azaz a daganatok kiala-
kulását gátló) fehérjék mennyi-
ségének vagy aktivitásának mé-
résén alapul. Ugyanakkor e
módszerekkel kevés informá-
cióhoz jutunk a tumorsejtek vi-
selkedésének dinamikájáról és
így adott esetben a sejtmozgás-
ról. Amennyiben azonban a mû-
téti anyag egy kisebb részébôl
steril körülmények között, a sej-
tek táplálását biztosító tápfolya-
dékban és a letapadásukat elô-
segítô tenyésztôedényekben a
daganatos sejtekbôl hosszú ide-
ig életképes tenyészeteket állí-
tunk elô, akkor lehetôség nyílik
ilyen jellegû kísérletekre is. E
tumorsejtek gyakran korlátlan
szaporodási képességgel ren-
delkeznek, és tenyészeteik akár
éveken át fenntarthatóak.

Ilyen azonos diagnózisú, de
két különbözô betegbôl szárma-
zó sejttenyészet fáziskontraszt-
mikroszkópos képét mutatja az
1. ábra, alacsony és nagy sejt-
sûrûség mellett. Míg alacsony
sejtsûrûség esetén sok változa-
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tos alakú sejt van jelen mindkét tenyészetben, addig

2. ábra. A sejtek videomikroszkópos vizsgálata lehetôvé teszi az egyedi sejtek nyomon követését.
(a) A vizsgálat elsô 24 órájában alacsony sejtsûrûség mellett a sejtek ritkán érintkeznek egymással,
és változatos mozgáspályákat mutatnak. (b) Ugyanezen tenyészetekben a második napra nagy sejt-
sûrûség alakul ki az osztódások révén, és az egymással érintkezô sejtek pályája gyakran párhuza-
mos. (c) A sejtelmozdulások statisztikai elemzése lehetôséget nyújt a tenyészetekben a sebességel-
oszlás meghatározására. Öt különbözô agydaganatból elôállított tenyészetre jellemzô exponenciá-
lis sebességeloszlások egy széles skálán mozogtak. Minden tenyészet két független mérése jól ér-
zékelteti a vizsgálat reprodukálhatóságát. (d) Egy másik kísérletben egy gyorsan mozgó sejtvonal
tenyészeteit kezeltük a sugárterápia során alkalmazott sugárzással. Meglepô módon 2 Gy sugárzás
hatására a sejtek nagyobb átlagos elmozdulást mutattak, mint a nem kezelt tenyészetek. Ugyanak-
kor a nagyobb dózisú sugárzás már gátolta a sejtmozgást.
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nagy sejtsûrûség mellett világos különbséget tapaszta-
lunk a sejtek alakjában és elrendezôdésében. A kü-
lönbség hátterében a daganatos sejtek mozgása áll.

Az ELTE Biológiai Fizika Tanszékén kialakított vi-
deomikroszkópos rendszer lehetôvé teszi az élô sejt-
tenyészetek hosszabb ideig, akár néhány napig tartó
folyamatos mikroszkópos vizsgálatát. Számos külön-
bözô sejttípus time-lapse (idôben tömörített) video-
felvétele megtekinthetô a tanszék egyik honlapján
(http://biol-phys.elte.hu/cellmotility/). A jelen cikk-
ben bemutatott agydaganatsejtekrôl készült filmek
pedig a honlap glioblastoma motility címû fejezeté-
ben találhatóak. A sejtek egymást követô felvételeken
látható helyzetének meghatározása révén az egyedi
sejtek által bejárt útvonalak nyerhetôk. Ilyen mozgás-
pályák láthatók a 2. ábrán. A gyorsan mozgó sejtek
tenyészeteiben az elsô nap során a jobbára egyedi
sejtek mozgása véletlenszerûnek tûnik, gyakori irány-
váltásokkal. Ezzel szemben a következô napon a leg-
több sejt már más sejtekkel is érintkezik. Elegendôen
nagy sejtsûrûség fölött pedig a több szomszédjukkal
is érintkezô sejtek elnyúlt alakot vesznek föl, és pár-
huzamos sorokba rendezôdnek. A mozgásra alig ké-
pes sejtek esetében a tenyésztôedény teljes felszíné-
nek beborítása után sem tapasztalunk ilyen alakvál-
tozást és elrendezôdést.

A sejtek mozgásának vi-
deofelvétele lehetôvé tette a
sejtmozgás számos fizikai pa-
raméterének kiszámítását,
például a sejtek sebességel-
oszlásának meghatározását.
Bár egy bonyolult sejten be-
lüli molekuláris hálózat vesz
részt a sejtek mozgásában, az
egyedi sejtek elmozdulásai-
nak sebességeloszlása egy
egyszerû exponenciális el-
oszlásnak bizonyult [1]. A 2.c
ábra grafikonja öt különbözô
betegbôl származó sejttenyé-
szet ilyen sebességeloszlását
mutatja, amely 72 óra során
megfigyelt elmozdulások
elemzésébôl származik. Ez a
jól meghatározható és repro-
dukálható paraméter a daga-
natos sejtek mozgásának egy
fontos mennyiségi jellemzôje,
és egy új szempont lehet a
daganatok szövettani osztá-
lyozása során [2]. A dagana-
tok pontosabb jellemzése
mellett e kísérleti eljárás fel-
használásával az Országos
Onkológiai Intézettel együtt-
mûködve kidolgoztunk egy,
az agydaganatok kezelésében
használt, a sugár- és kemote-

rápia in vitro modellezésére alkalmas módszert. E
kísérletsorozatban a kezelt sejtek videomikroszkó-
pos mérése után az adott idô alatt történt sejtelmoz-
dulások nagyságának átlagát számítottuk ki [3]. A
gyakorlatban elterjedt frakcionált (több alkalommal
adott) közepes (2 Gy) dózisú sugárkezelés átmene-
tileg megnövelte a daganatos sejtek mozgékonysá-
gát, ahogy az a 2.d ábrán bemutatott átlagos sejtel-
mozdulás görbén leolvasható. Érdekes módon ez a
hatás a vizsgált agydaganatsejtek esetén kiküszöböl-
hetô nagyobb sugárzásdózisok megválasztásával,
vagy a sugárérzékenyítô szerként a klinikai gyakor-
latban alkalmazott paclitaxel és sugárzás együttes
használatával.

Ez a fizikai paraméter azonban nem csupán a sejt-
mozgás „nagyságát”, de a mozgás perzisztenciáját is
részben jellemzi. Ha a sejtek állandó sebességgel
egyenes vonalban haladnának, akkor az elmozdulá-
suk nagysága a vizsgált idôintervallum hosszának
függvényében lineáris lenne. Ezzel szemben egy fo-
lyamatosan véletlenszerûen irányt változtató sejtnél
ez az összefüggés négyzetgyök függvénnyel lenne
jellemezhetô. Jól látható, hogy a 20 Gy kezelés után
vizsgált sejtek esetében ez a görbe jóval közelebb áll
az egyeneshez, ami arra utal, hogy e sejtek mozgásá-
nak perzisztenciája jelentôsen megnôtt. Amennyiben
az ilyen videomikroszkópos mérések kiértékelése a
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képfeldolgozó és sejtkövetô módszerek fejlôdésével

3. ábra. Daganatos sejtek háromdimenziós sejthalmazai. (a) A több
ezer sejtbôl felépülô sejthalmazok felszínének pásztázó elektron-
mikroszkópos képe nagyon változatos felszíni morfológiát mutat.
Minél nagyobb a sejtek közötti mechanikai kapcsolatot biztosító
fehérjék (cadherinek) mennyisége, annál jobban kiterülnek és egy-
máshoz szorosabban kapcsolódnak a felszínen található sejtek. (b)
A daganatos sejthalmazok viszkoelasztikus tulajdonságainak méré-
sével kiszámítható egy effektív felületi feszültség, amely igen jó
korrelációt mutatott a sejtekben található cadherin fehérjék meny-
nyiségével.
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4. ábra. A daganatos sejtek sejthalmazai kollagén (a sejtközötti állo-
mány egyik legfontosabb alkotóeleme) gélben változatos mintákat
hoznak létre a beágyazást követô negyedik napra. Az elsô oszlop
sejtjei között gyenge a kapcsolat, de képesek a kollagénben mozog-
ni, így a sejtek nagy számban tudnak elvándorolni. A középsô osz-
lopban átlagos erôsséggel kapcsolódó sejtek találhatók, amelyek
egy gyûrûben veszik körbe az elbontott kollagén helyén kialakult
üreget. A harmadik oszlop sejtjei között olyan erôs a kapcsolat,
hogy csupán a néhány leszakadni képes sejt tud a gélbe vándorol-
ni. A negyedik oszlop összehasonlításként patkányokból származó,
nem tumor eredetû glia sejteket mutat, melyek az erôs sejt-sejt kap-
csolatok és a kollagén bontásához szükséges enzimek hiánya miatt
nem képesek a gélbe vándorolni.

4 h

48 h

96 h

glia eredetû tumorsejtek glia sejtek

automatizálhatóvá válik, akkor e módszer a gyógy-
szerkutatás egyik nagyon hasznos eszközévé válhat.

Sejthalmazok szerkezete és inváziója
három dimenzióban

A kétdimenziós sejtmozgási kísérletek azonban ke-
véssé tükrözik az élô szervezetben található környe-
zetet, ahol a tumorsejtek egymással három dimenzió-
ban érintkeznek, valamint a sejtek közti teret a sejt-
közötti állományt alkotó számos fehérje és szénhidrát
tölti ki. Ha megakadályozzuk a tenyésztett daganat-
sejtek letapadását a tenyésztôedény gyakorlatilag
kétdimenziós felszínéhez, akkor több ezer sejtbôl ál-
ló halmazok jöhetnek létre. A 3. ábrán látható pász-
tázó elektronmikroszkópos felvételek jól mutatják
ezen tumor szferoidok (gömbölyded sejthalmazok-

nak) felszíni morfológiáját. Jól látható, hogy a na-
gyon sima felszínû, egymáshoz szorosan kapcsolódó
sejtekkel borított halmazoktól a szederszerû, lazán
kapcsolódó, gömbölyded sejtekbôl álló szferoidokig
változatos megjelenési formákat találunk. Amennyi-
ben biokémiai módszerekkel meghatározzuk a sejt-
sejt kapcsolatokat kialakító egyik legfontosabb fehér-
jecsalád, a cadherinek kifejezôdésének szintjét, azt
találjuk, hogy ezek mennyisége határozza meg a fel-
színi struktúrát. Ezen szferoidok viszkoelasztikus vi-
selkedése idôfüggô, másodperces skálán rugalmasak,
míg hosszabb ideig fennálló feszültségeket relaxálni
képesek, ezért folyadékszerû a viselkedésük [4]. Egy
speciális berendezés segítségével a szferoidok össze-
nyomása és az ezt követô relaxáció során föllépô
erôk és az alakváltozás mérésével egy effektív felü-
leti feszültséget számoltunk ki, amely a sejtek szöveti
összetartását (kohézióját) jellemzô paraméter. Ahogy
az a 3. ábrán látható, a cadherinek felületi sûrûsége
az effektív felületi feszültséggel is szoros korrelációt
mutat [5]. Ez az eredmény nagyon szemléletes képpel
értelmezhetô: a cadherinek sejtfelszíni sûrûsége
ugyanúgy határozza meg a sejtek közötti kohéziós
erôket, mint a folyadék molekulái között ható köté-
sek erôsségei. A makroszkopikus felületi feszültség
mindkét esetben arányos a mikroszkopikus skálán je-
lentkezô kölcsönhatások erôsségével.

E sejthalmazokat a sejtközötti állományt alkotó
fehérjékbôl álló gélbe helyezve egy olyan modell-
rendszerhez jutunk, amely jól manipulálható és sok
szempontból hasonlít a tumor szervezeten belüli nö-
vekedéséhez. A 400–500 mikrométer átmérôjû szfe-
roidok viselkedését már alapvetôen befolyásolja a
tápanyagok, növekedési faktorok és az oxigén diffú-
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ziója. A belsejükben kialakuló alacsony oxigénkon-
centrációjú, hypoxiás (oxigénhiányos) területeken
átalakul e sejtek anyagcseréje. Ilyen sejtélettani fo-
lyamatok következnek be növekvô tumorokban is,
ahol a sejtek egy része távol kerül az adott szerv ka-
pilláris érhálózatától. Ezen gélinváziós vizsgálatok-
ban a különbözô agydaganatsejtek érdekes struktú-
rákat alakítottak ki. A patkányagyból tenyésztett,
nem tumor eredetû glia sejtek, amelyek nagy meny-
nyiségben termelnek cadherineket, szoros sejthal-
mazt formáltak, és a sejtek nem vándoroltak a kör-
nyezô gélbe (4. ábra ). Ezzel szemben a szoros sejt-
sejt kapcsolatokat kialakító, de tumor eredetû sejtek
esetében a halmazok felszínérôl számos sejt levált,
és elvándorolt a kollagén gélbe. A középerôs kap-
csolatban álló sejtek szferoidjai nagyon érdekes min-
tázatot hoztak létre. A sejtek egy része gyorsan a
gélbe vándorolt, és a lebontott kollagén körül egy
gyûrût alkotott. Érdekes módon ez a szerkezet na-
gyon hasonlít a rosszindulatú agydaganatok szövet-
mintáiban gyakran megtalálható úgynevezett pszeu-
dopaliszádra, amely a tumor egy pusztuló területe
körül kialakuló nagy tumorsejtsûrûségû gyûrû. A
gyenge sejt-sejt kapcsolatokkal rendelkezô sejthal-
mazoknál nem alakult ki ilyen szerkezet.

Következô lépésként meghatároztuk a kollagén gél
bontásához szükséges enzimek termelésének szintjét.
Összességében azt találtuk, hogy egy adott sejthalmaz
gélinváziójának mintázata a szöveti kohéziót megha-
tározó cadherin fehérjéktôl és a sejtközötti állomány
lebontásában résztvevô enzimek szintjétôl egyaránt

függ. Ez utóbbi kísérletsorozat szép példája annak,
hogy a biofizikai mérési módszerek és biokémiai vizs-
gálatok összevetése, miként segíthet egy kísérletes
neuroonkológiai kérdés tisztázásában.

Az itt bemutatott komplex modellrendszer jobban
tükrözi az élô szervezeten belüli viszonyokat, mint a
kétdimenziós modellek, így remélhetôleg alapot
nyújthat olyan molekuláris gyógyászati és gyógyszer-
kutatási vizsgálatoknak, amelyekben új terápiás eljá-
rások fejlesztése zajlik.

Köszönetnyilvánítás: a cikkben ismertetett kutatómunka során az Or-
szágos Idegsebészeti Tudományos Intézet Szövettenyésztô Laborató-
riumában elôállított sejteket használtuk. A kétdimenziós vizsgálatok az
ELTE Biológiai Fizika Tanszékén Czirók András és Vicsek Tamás ve-
zetésével, míg a háromdimenziós kísérletek a Missouri Egyetem (Co-
lumbia, USA) Fizika Tanszékén Forgács Gábor vezetésével zajlottak.
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POLÁROS FÉNYSZENNYEZÉS
A környezeti ártalmak egy új fajtája

Malik Péter, Horváth Gábor, ELTE, Biológiai Fizika Tanszék, Biooptika Laboratórium

Kriska György, ELTE, Biológiai Intézet, Biológiai Szakmódszertani Csoport

Bruce Robertson, Kellogg Biológiai Állomás, Michigan Állami Egyetem, USA

Az éjszakai égbolt csillagainak emberi szemmel való
láthatósága a városokban és azok közelében közis-
merten annyira leromlik, hogy gyakorlatilag minden
tudományos csillagászati megfigyelést lehetetlenné
tesz. E jelenség a csillagászati fényszennyezés. Öko-
lógiai fényszennyezés alatt az élôvilág élettereinek
mesterséges fények miatti degradációja értendô.
Cikkünkben bevezetjük a poláros fényszennyezés
(PF) fogalmát, ami a mesterséges poláros fénynek a
polarizációérzékeny állatokra kifejtett ártalmas hatá-
sait jelenti. Ezen belül is csak a sima és sötét mester-
séges felületekrôl visszaverôdô erôsen és vízszinte-
sen poláros fénynek a polarotaktikus vízirovarokra
kifejtett káros hatásairól szólunk. A PF a környezeti
ártalmak egy új formája, ami globális és evolúciós
értelemben egészen újkeletû. Írásunkban áttekintjük

a PF eddig ismert kísérleti bizonyítékait. Minden
erôsen és vízszintesen polarizáló mesterséges felület
poláros ökológiai csapdaként mûködhet, mivel e
felületeken az odavonzott polarotaktikus rovarok
gyakran, míg az általuk lerakott peték minden eset-
ben elpusztulnak. Ezáltal a PF a kipusztulással fe-
nyegetett vízirovar-populációkat veszélyeztetheti az
utódgeneráció megnövekedett pusztulási rátája mi-
att. Röviden tárgyaljuk a poláros fényszennyezô
forrásokhoz vonzódó rovarokkal táplálkozó pókok,
madarak és denevérek lehetséges hasznát és kárát.
Végül javaslatot teszünk a PF néhány ellenszerére. A
természetbarát környezettervezésnek több figyelmet
kellene fordítania a PF már jelenleg is jól dokumen-
tált káros hatásaira és azok kiküszöbölésére, illetve
csökkentésére.
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Poláros fényszennyezés és

1. ábra. Vízfelszínnek (a) és poláros fényszennyezést okozó mesterséges tükrözô felületeknek b)–g) a spektrum kék (450 nm) tartományá-
ban mért fénypolarizációs mintázatai. a) sötét víztest, b) kôolajtó a kuvaiti sivatagban, c) aszfaltútra terített fekete mûanyag fólia, d) száraz
aszfaltút, e) fekete autó, f) csiszolt fekete sírkô, g) az ELTE északi épülettömbjének ablaküvegekkel, valamint szürke és fekete díszítô üveg-
táblákkal fedett függôleges fala.
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polarizációs ökológiai csapda
Az ökológiai fényszennyezés (ÖF) magába foglalja a
mesterséges vakító fényeket, a fokozatosan erôsödô
kivilágítást és a megvilágítás ideiglenes, váratlan inga-
dozásait. Az ÖF forrásai lehetnek például az utcai és
biztonsági lámpák; jármûvek, halászhajók, tengeri
kôolaj- és földgázplatformok, valamint mélytengeri
búvárhajók fényei; a települések fölötti éjjeli égbolt
világítása; és a megvilágított építményekrôl visszave-
rôdô fény. E mesterséges éjszakai fények bizonyított
és lehetséges ökológiai következményeinek részletes
összefoglalását adja az [1] monográfia.

A mesterséges éjszakai fények elsôdleges hatása,
hogy a sötét környezethez képest nagyobb intenzitásuk
miatt vonzzák, vagy taszítják az állatokat. E jelenség a
pozitív vagy negatív fototaxis, amit a mesterséges fény
erôssége és/vagy színe okoz. Egészen mostanáig úgy
vélték, hogy az ÖF egyetlen okozója a fototaxis. Az el-
múlt években végzett vizuális-ökológiai és környezet-
biofizikai kutatásainkra [2–13] alapozva rámutattunk az
ÖF egy új formájára, a poláros fényszennyezés re (PF).
PF alatt szûkebb értelemben a sima (fényes) mestersé-
ges felületekrôl visszaverôdô, erôsen és vízszintesen
poláros fénynek (1. ábra ) a polarotaktikus vízirovarok-
ra (beleértve minden rovart, melynek lárvái a vízben
fejlôdnek) kifejtett káros hatásait értjük (2. ábra ).

Az 1980-as években Schwind [14] mutatta ki, hogy
a repülô Notonecta glauca vízipoloska a vízfelületrôl
tükrözôdô vízszintesen poláros fény alapján keresi a
vizet, nem pedig a vízrôl visszavert fény intenzitása,

színe vagy a vízfelület csillogása segítségével. A No-
tonecta szemének hasoldali részén ultraibolya-érzé-
keny fotoreceptorok vannak vízszintes és függôleges
membráncsövecskékkel, melyek a vízszintesen és
függôlegesen poláros fényre érzékenyek leginkább. E
merôleges polarizációérzékenységû fotoreceptorok
képesek meghatározni, hogy az optikai környezetbôl
érkezô fény polarizációiránya vízszintes vagy sem. A
repülô Notonectában a pontosan vagy közel vízszin-
tesen poláros fény sztereotip vízbeugrási és -merülési
reakciót vált ki. A Notonecta vonzódását a vízszinte-
sen poláros fényhez pozitív polarotaxisnak hívjuk.

Schwind [15, 16] és csoportunk kutatásai [2–13] kide-
rítették, hogy a Notonectához hasonlóan az Epheme-
roptera, Odonata, Plecoptera, Coleoptera, Heteroptera,
Diptera és Trichoptera rendekbe tartozó, 300-nál is
több vízirovarfaj is pozitív polarotaxissal, azaz a vízrôl
tükrözôdô fény vízszintes polarizációja (1.a ábra )
alapján keresi vízi élôhelyeit. E polarotaktikus rovaro-
kat azonban könnyen becsaphatja és magához vonz-
hatja minden olyan mesterséges felület, amely erôsen
és vízszintesen poláros fényt ver vissza: az ilyen felüle-
tek „szuper víznek” tûnnek a vizet keresô vízirovarok-
nak, ha a róluk visszavert fény lineáris polarizációfoka
nagyobb, mint a vízrôl visszaverté (1. ábra ).

A PF fizikai (1), viselkedési (2) és ökológiai (3) alap-
jai tehát a következôk: az Umow-szabály szerint, minél
sötétebb egy felület a spektrum adott tartományában,
annál nagyobb a róla visszaverôdô fény lineáris polari-
zációfoka. Mivel a durva (matt) felületekrôl való vissza-
verôdés depolarizációt eredményez, ezért minél si-
mább egy felület, annál polárosabb a visszavert fény.
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Mivel a sima felszínû nem-fémes anyagokról visszavert

2. ábra. Különbözô poláros fényszennyezô forrásokhoz vonzódott polarotaktikus vízirovarok. 1. sor: a budapesti pakuratóban csapdába
esett rovarok: a) szitakötô, b) szitakötô és csíkbogarak, c) kérész, d) óriás csibor. 2. sor: vízszintes fekete mûanyag fóliákra leszállt rovarok:
e) nôstény álkérész, f) bögöly, g) párzó kérészek, h) petézô kérész. 3. sor: i) függôleges ablaküvegek elôtt rajzó tegzesek, j) tegzes egy
üvegtáblán, k) üvegfelszínen párzó tegzesek, l) fekete sírkô melletti ülôágon a territóriumát védô hím szitakötô. 4. sor: Rovarok vörös autó-
tetôn: m) kérész, n) vízipoloska, o) vízibogár, p) bögöly. 5. sor: száraz aszfaltútra leszállt rovarok: q) hím kérész, r) párzó kérészek, s) peté-
zô álkérész (fehér nyíl: petecsomó), t) óriás csibor.
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fény polarizációiránya mindig merôleges a visszaverô-
dés síkjára, ezért ha e sík pontosan vagy közel függôle-
ges, akkor a visszavert fény pontosan vagy közel víz-
szintesen poláros. Mindebbôl következik:

1) Függôleges visszaverôdési sík mellett a sima és
fekete felületek erôsen és vízszintesen poláros fényt
tükröznek.

Minél polárosabb a fény és minél kevésbé tér el
polarizációiránya a vízszintestôl, annál vonzóbb a po-
larotaktikus vízirovaroknak. Következésképpen:

2) Pontosan/közel függôleges visszaverôdési sík
esetén a sima és fekete felületek többé/kevésbé von-
zóak a polarotaktikus rovarok számára.

Az erôsen és vízszintesen polarizáló száraz felüle-
tekhez vonzott vízirovarok kiszáradhatnak, a felüle-
tekre rakott petéik pedig óhatatlanul elpusztulnak
[2–12]. Ebbôl következôen:

3) Az erôsen és vízszintesen polarizáló mesterséges
felületek poláros ökológiai csapdák [9, 11] lehetnek a
petézô vízirovarok számára, mivel az odavonzott po-
larotaktikus rovaroknak e felületekre rakott petéi el-
pusztulnak.

A föntiek alapján a következô tézist fogalmazhatjuk
meg: Sima és sötét mesterséges felületek pontosan/
közel függôleges visszaverôdési sík esetén többé/kevés-
bé vonzóak a polarotaktikus vízirovarok számára,
ezért e rovarok poláros ökológiai csapdáiként mûköd-
nek, miáltal a poláros fényszennyezés egyik legfôbb
forrásainak számítanak. A következô fejezetben
összefoglaljuk e tézis kísérleti bizonyítékait. A PF for-
rásai leghatékonyabban képalkotó polarimetriával [5]
térképezhetôk föl.

A természetes optikai környezetben csak a sima víz-
felület ver vissza erôsen és vízszintesen poláros fényt
nagyobb látószögben (1.a ábra ). Az emberi technikai
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fejlôdés az utóbbi évtizedekben azonban egyre több
poláros fényszennyezô forrásnak számító mesterséges
felülettel (1.b–g ábra ) árasztotta el a korábban termé-
szetes élôhelyeket. A PF zömében az emberi építészeti,
ipari és mezôgazdasági technológiák mellékterméke,
ami a polarotaktikus rovarok és ragadozóik táplálkozá-
si hálóit (3. ábra ) mûködtetheti. A PF jelensége az
egész világra kiterjed (globális), és evolúciós értelem-
ben újkeletû, hiszen csak az elmúlt évtizedekben foko-
zódott, követve az erôsen és vízszintesen polarizáló
mesterséges felületek (például nyílt olajfelszínek, asz-
faltutak, mûanyag fóliák, üvegtáblák, autókarosszériák)
világméretû elterjedését. A PF fôleg a veszélyeztetett
vízirovarfajok populációit fenyegeti.

PF nemcsak napközben fordulhat elô, hanem éjsza-
ka is, mikor a holdfény vagy a települések fényei ve-
rôdnek vissza a poláros fényszennyezô felületekrôl. A
PF káros hatása erôsödhet a mesterséges éjszakai
megvilágítások által okozott hagyományos (fototaxis
által elôidézett) fényszennyezéssel kombinálódva. A
poláros fényszennyezést befolyásolhatja a holdciklus
is, fôleg vidéki környezetben, ahol a mesterséges éj-
szakai megvilágítás ritka, vagy hiányzik. Mivel a vízi-
rovarok fontos tagjai a vízi ökoszisztémák tápláléklán-
cainak, a PF ezen állatokra kifejtett káros hatásai ko-
moly ökológiai következményekkel járhatnak. A PF
ellen teendô lépések hasonlóan idôszerûek és sürge-
tôen szükségesek a vízirovar-populációk védelme
érdekében, mint például az éjszaka aktív állatok vé-
delmében a mesterséges éjszakai megvilágítások ellen
tett lépések [1].

A poláros fényszennyezés
kísérleti bizonyítékai

Korábban számos kutató számolt be arról, hogy szita-
kötôk pusztultak nyíltfelszínû olajtárolókba. E jelenség
magyarázatát mi adtuk meg a kuvaiti kôolajtavak és a
budapesti pakurató fénypolarizáló sajátságainak méré-
sével (1.b ábra ) és az általuk csapdába ejtett szitakö-
tôk (2.a–b ábra ) polarizációlátásának vizsgálatával [2,
3]: kiderült, hogy a szitakötôk a peterakáshoz szüksé-
ges víztesteket pozitív polarotaxissal kutatják föl. Mivel
a fekete olajfelszín a vizeknél általában erôsebben és
mindig vízszentesen poláros fényt tükröz (1.a–b áb-
ra ), ezért szupernormális ingerként hatva sokkal von-
zóbb a szitakötôk számára, mint maga a vízfelület.
Ezért a polarotaktikus szitakötôket megtévesztik és
magukhoz vonzzák a sötét olaj-, kátrány- és aszfaltfel-
színek (1.b és 1.d ábra ). Azt is tapasztaltuk, hogy a
szitakötôk pontosan ugyanúgy viselkednek e poláros
fényszennyezô forrásoknál, mint a vízfelületeknél: jár-
ôrözô repülés, territóriumvédelem, vízérintés (a fölhe-
vült test hûtése érdekében), levegôbeli zsákmányszer-
zés, párzás és petézés. A szitakötôk akkor ragadnak az
olajba, mikor testük hûtésekor vagy petézéskor meg-
érintik annak felszínét.

Az aszfaltutak szintén erôs poláros fényszennyezô
források lehetnek (1.d ábra ): már mások és mi is

megfigyeltük, hogy szitakötôk száraz aszfaltutak men-
tén járôröznek és gyakran megérintik az aszfaltfel-
színt. Napnyugtakor pedig kérészek rajzását és páro-
sodását tapasztaltuk azon aszfaltutak fölött, melyek a
kérészek lárváinak fejlôdéséül szolgáló hegyi patakok
mellett húzódnak [4, 5]. E kérészek gyakran le is száll-
tak az aszfaltra (2.q–r ábra ), ahová a párzást köve-
tôen a nôstények lerakták petéiket. Viselkedési kísér-
letekkel igazoltuk, hogy e kérészfajok is pozitív pola-
rotaxissal keresik a vízfelszínt. Tavasszal a petecso-
móikat potrohvégükön cipelô, petézésre készülô nôs-
tény álkérészek is gyakran megfigyelhetôk az aszfalt-
utakon (2.s ábra ), mint ahogyan bizonyos víziboga-
rak is (2.t ábra ). Képalkotó polarimetriával kimutat-
tuk, hogy a kérészrajzás helyén napnyugtakor az asz-
faltfelszín erôsen és vízszintesen poláros fényt ver
vissza (1.d ábra ), továbbá minél sötétebb és simább
az aszfalt, annál vonzóbb a kérészek számára, mert
annál nagyobb polarizációfokú fényt ver vissza.

A Balaton partján éjjel azt is megfigyeltük, hogy az
éjszaka repülô óriás csiborokat (Hydrophilus piceus )
pozitív fototaxissal nagy távolságból magukhoz von-
zotta a parti sétányon futó aszfaltút közvilágítása,
majd a megvilágított száraz aszfaltfelszín pozitív po-
larotaxissal egy ideig ott tartotta e polarotaktikus
vízibogarakat (2.t ábra ). Ekkor tehát a fototaxis a
polarotaxissal együttmûködve, egymás hatását erôsít-
ve képes irányítani a vizet keresô vízirovarok visel-
kedését.

A mezôgazdaságban gyakran használnak nagy ki-
terjedésû fehér és fekete mûanyag (polietilén) fóliá-
kat, melyek például megakadályozzák a gyomnövé-
nyek burjánzását, csökkentik a víz elpárolgását a talaj-
ból, kora tavasszal mérséklik a fölmelegedett termô-
föld hôkisugárzását, vagy védik a szénakazlakat az
esôtôl. A fekete olajfelülethez hasonlóan egy vízszin-
tes fekete mûanyag fólia is mindig erôsen és vízszin-
tesen poláros fényt ver vissza a Brewster-szög közelé-
ben (1.c ábra ), míg egy fehér mûanyag fólia alacsony
polarizációfokú, s nem mindig vízszintesen poláros
fényt. Így a talajra terített fényes fekete mûanyag fólia
erôs poláros fényszennyezô forrás, míg a fehér nem.
Terepkísérleteink során [7] azt tapasztaltuk, hogy e
fényes fekete mûanyag fóliák tényleg nagy számban
vonzanak magukhoz különbözô vízibogarakat és vízi-
poloskákat, szitakötôket, kérészeket, tegzeseket és
böglyöket (2.e–h ábra ), míg a fehér fóliák nem. E
vízirovarok is pozitív polarotaxissal találják meg vizes
élôhelyeiket, ahol ôk és/vagy lárváik élnek. Az összes
vízirovar hasonló viselkedési elemeket mutat a fekete
mûanyag fóliáknál, mint a víznél: rajzás, landolás
(2.e–f ábra ), fel-felröppenés, felületérintés, mászká-
lás, párzás (2.g ábra ) és peterakás (2.h ábra ), végül
a nagy részük kiszáradva elpusztul néhány órán belül
a fólián.

Mások és mi is gyakran megfigyeltük vízibogarak
és vízipoloskák leszállását fekete és vörös gépkocsik
karosszériájának vízszintes részein (motorháztetôn,
tetôn, csomagtartón) [8], és azt is, hogy kérészek és
szitakötôk gyakran rakják a petéiket az ilyen színû
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autókra (2.m–p ábra ) [6]. Kísérletekkel megállapítot-

3. ábra. Két eltérô poláros fényszennyezô forrás által odavonzott polarotaktikus vízirovarokat fogyasztó rovarevô állatok. 1–3. sor: függôle-
ges üvegfelszínek által odavonzott tegzeseket evô madarak és pókok: a) és b) háziveréb, c) és d) széncinege, e) és f) szarka, g) és h) baráz-
dabillegetô, i)–l) pókok. 4., 5. sor: a budapesti pakuratóban csapdába esett madarak és denevérek tetemei: m) házi rozsdafarkú, n) tengelic,
o) citromsármány, p) zöldikék raja, q) szarka, r) denevér, s) bagoly, t) vércse.
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tuk, hogy a vörös és fekete vízszintes tükrözô felüle-
tek majdnem teljesen azonos mértékben vonzzák a
vízibogarakat és vízipoloskákat, míg a sárga és a fehér
vízszintes tükrözô felületek nem vonzóak [8]. Képal-
kotó polarimetriával kimutattuk, hogy a spektrum kék
és zöld tartományában a vörös és fekete autókról
visszavert fény polarizációfoka nagy és a motorházte-
tôrôl, a tetôrôl és a csomagtartóról tükrözôdô fény
rezgéssíkja vízszintes (1.e ábra ). Így a vörös és fekete
autók vízszintes felületei erôsen vonzzák a polarotak-
tikus vízirovarokat. Másrészrôl pedig a sárga és fehér
autók vízszintes részeirôl visszaverôdô fény polarizá-
ciófoka igen alacsony és polarizációiránya általában
nem vízszintes. Eképpen a sárga és fehér gépkocsik
nem vonzzák a polarotaktikus vízirovarokat. A gép-
kocsikhoz vonzott vízirovarok által a karosszériára
rakott peték rövid idô alatt kiszáradnak és elpusztul-
nak. E pusztító hatás gyakran megjelenik a vízirova-
rok imágóinál is, amelyek leszállásuk után szinte rög-

tön odasülnek a napsütésben fölhevült autófelszín-
hez. A gépkocsik karosszériájára rakott peték is sérü-
lést okozhatnak a fényezésen a savas esôk hatásához
hasonlóan, a petékben található kéntartalmú aminó-
savakból képzôdô kénsav révén [5].

Temetôkben megfigyeltük, hogy különféle szitakö-
tôk reproduktív viselkedést mutatnak csiszolt felszínû
fekete sírköveknél (2.l ábra ), ahol ugyanazt a visel-
kedést mutatták (ülôágon való tartózkodás, felület-
érintés, párzás) mint a vizeknél [10]. A szitakötôk azo-
kat a síremlékeket részesítették elônyben, amelyek
rendelkeztek egy legalább 0,5 m2-es vízszintes, fényes
fekete felülettel, nyílt égbolt alatt voltak és volt leg-
alább egy ülôág a közvetlen szomszédságukban. Kép-
alkotó polarimetriával azt találtuk, hogy a vízszintes
fekete sírkövek is erôsen és vízszintesen poláros fényt
tükröznek (1.f ábra ), miáltal vonzzák a polarotakti-
kus szitakötôket.

A Hydropsyche pellucidula dunai tömegtegzesek
napnyugtakor repülnek ki a Dunából, majd a fák és
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bokrok körül rajzanak a folyóparton. Legutóbbi, bu-
dapesti vizsgálataink [12, 13] szerint e vízirovarok a
folyóparti épületek függôleges üvegfelületeihez von-
zódnak, ott rajzanak, s fôleg a sötét üveglapokra száll-
nak, ahol mászkálnak és párzanak, miközben jelentôs
részüket csapdába ejtik az épület nyitott bukóablakai
(2.i–k ábra ). Kimutattuk, hogy e tegzesek is, mint
más vízirovarok, vonzódnak az erôsen és vízszintesen
poláros fényhez [12]. Igazoltuk, hogy a tükrözött fényt
erôsebben polarizáló fekete üvegfelületek sokkal
több tegzest vonzanak, mint a kevésbé polarizáló
fehér vagy világosszürke üvegtáblák. Képalkotó pola-
rimetriával megmutattuk, hogy a repülô tegzesek von-
zódása a függôleges üvegfelületekhez és az üvegre
való leszállásuk utáni helybenmaradásuk jól magya-
rázható a függôleges üvegfelületek tükrözôdési-pola-
rizációs sajátságaival (1.g ábra ) és e rovarok pozitív
polarotaxisával [13]. E vonzódást és csapdahatást csak
fokozza az épületek napnyugta utáni világítása által
kiváltott pozitív fototaxis.

A poláros fényszennyezés állatokra gyakorolt
lehetséges elônyei és hátrányai

A PF jelzôje arra utal, hogy e jelenséget poláros fény
váltja ki (1. ábra ), míg a „szennyezés” azt az elsôdle-
ges és negatív hatást fejezi ki, hogy a fény vízszintes
polarizációja a polarotaktikus rovarokat megtéveszti,
magához vonzza, sokszor petézésre készteti (2. ábra )
és gyakran el is pusztítja a petékkel együtt. Ezen el-
sôdleges hatás mellett a PF másodlagos hatásai akár
elônyösek is lehetnek, mikor bizonyos állatok (pél-
dául pókok, madarak, denevérek) azokkal a polaro-
taktikus rovarokkal táplálkoznak, melyeket a poláros
fényszennyezô források vonzottak magukhoz (3.a–l
ábra ). Ekkor a ragadozók hasznot húzhatnak a polá-
ros fényszennyezésbôl. Közismert, hogy az utcai lám-
pákhoz odacsábult éjszakai rovarokra pókok, békák,
gyíkok, madarak és denevérek vadásznak [1], ami egy
másodlagos következménye a hagyományos (nem
poláros) ökológiai fényszennyezésnek.

Hasonló jelenséget figyeltünk meg több különféle
poláros fényszennyezô forrásnál is: a földre terített
mezôgazdasági fényes fekete mûanyag fóliák által
odavonzott polarotaktikus rovartömeg barázdabille-
getôk rajait vonzotta, mely madarak szisztematikusan
vadászták le a fóliák fölött repülô és azokra leszálló
rovarokat [5]. Ezáltal e fóliák úgy mûködtek, mint ha-
talmas madáretetôk. Azt is megfigyeltük, hogy a ba-
rázdabillegetôk összeszedegették a patakok mellett
húzódó aszfaltutak fölött rajzó és párosodó polarotak-
tikus kérészeket [4]. Tapasztalataink szerint a buda-
pesti Duna-part épületeinek üvegfelületeinél a tavasz-
szal tömegesen rajzó tegzesek (2.i–k ábra ) nagy
számban vonzanak háziverebeket (3.a–b ábra ), szén-
cinegéket (3.c–d ábra ), szarkákat (3.e–f ábra ) és
barázdabillegetôket (3.g–h ábra ), mely madarak terv-
szerûen fogdossák össze az üvegfelületekre leszálló
és ott rajzó rovarokat, amelyekkel bizonyos pókok is

táplálkoznak (3.i–l ábra ). Ugyanakkor e madarak
elfogyasztják e pókokat is, amelyek így nemcsak ra-
gadozók, hanem egyben zsákmányok is a poláros
fényszennyezô épületeknél kialakuló táplálkozási
hálózatban.

A szóban forgó rovarevô madarak számára elsô
közelítésben elônyt jelent a poláros fényszennyezô
forrásokhoz odavonzott polarotaktikus rovarok tö-
mege, ami idôszakos és térben jól körülhatárolt, bô
zsákmányforrást jelent. Ezt különösen a szarkák ké-
pesek kiaknázni, nem lévén természetes ellenségeik
az épületek környékén. Másrészrôl viszont a tömeg-
rajzó tegzesek által odavonzott fészekrabló szarkák
megnövekedett predációs veszélyt jelentenek a vere-
bekre, billegetôkre és cinkékre. Ez a helyzet egy tipi-
kus és csak most fölismert ökológiai csapda [9, 11]
kialakulását eredményezheti a verebek, billegetôk és
cinkék számára: (i) A poláros fényszennyezô üveg-
felületekhez vonzódó polarotaktikus tegzesek töme-
ge a közelbe csalja az említett madarakat. (ii) E ma-
darak tojást raknak az üvegépületek közelében a
bôséges rovarzsákmánynak köszönhetôen. (iii) A
szarkák elpusztítják a billegetôk, verebek és cinkék
fiókáit. (iv) A szarkák fészekrablását tovább tetézi,
hogy az idôszakosan (a tegzesrajzáskor) megjelenô
táplálékbôség több billegetô-, veréb- és cinkefióka
kifejlôdését eredményezheti, viszont a rövid ideig
tartó táplálékbôség elmúltával e madarak már nem
találnak a területen elegendô táplálékot, és elpusztul-
nak. Ezáltal tehát egy kezdetben elônyösnek tûnô
élôhely a billegetôk, verebek és cinkék populációja
számára hátrányosnak bizonyul.

Hasonló, de még összetettebb táplálékhálózatot
figyeltünk meg egy másik poláros fényszennyezô
forrásnál, a budapesti pakuratónál: az erôsen és víz-
szintesen polarizáló fekete olajfelszín (1.b ábra ) po-
larotaktikus vízirovarok tömegeit vonzotta magához
(2.a–d ábra ), mely rovartömeg számos rovarevô ma-
darat (3.m–q ábra ) és denevért (3.r ábra ) csalt a
közelbe, amelyeket gyakran foglyul ejtett a ragacsos
pakura. A csapdába esett madarak és denevérek tete-
mei pedig ragadozó madarakat, például baglyokat
(3.s ábra ) és vércséket (3.t ábra ) csábítottak a paku-
ratóhoz, melyek szintén a pakurába ragadtak és el-
pusztultak. Ekkor tehát a táplálékhálózat összes tagja
a poláros fényszennyezô pakurató áldozata lett.

A poláros fényszennyezés ellenszerei

A PF egyik lehetséges ellenszere, hogy az azt okozó
tükrözô felületeket tegyük olyan durvává, hogy a
róluk visszaverôdô, s depolarizálódó fény polarizáció-
foka essen a polarotaktikus vízirovarok ingerküszöbe
alá. A felületi durvaság további elônye, hogy a durva
felszínrôl visszavert fény polarizációiránya általában
nem vízszintes, miáltal nem vonzó a polarotaktikus
vízirovarok számára. Ebbôl kifolyólag például a pisz-
kos autók matt felületérôl visszavert fény kevésbé
poláros, mint a csillogó felszínûekérôl tükrözôdôé. Az
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Umow-szabály miatt pedig a fehér vagy világos színû
autókarosszéria kevésbé polarizálja a róla visszaverô-
dô fényt, mint a sötét. Ezért a legkörnyezetbarátabb
autó az, amelyik világos és sohasem mossák, más szó-
val a „legzöldebb” autó fehér és piszkos. Ezért java-
soltuk [8], hogy a természetvédelmi vizes élôhelyeket
csak fehér vagy világos színû autókkal lehessen láto-
gatni, miáltal elkerülhetô a veszélyeztetett polarotakti-
kus vízirovarok autókhoz való vonzódása és rájuk tör-
ténô petézése.

A lárvaként bizonyos víztestekben fejlôdô kérészek
imágóinak az erôsen poláros fényszennyezô aszfalt-
utakhoz való vonzódása és lepetézése [4] is kiküszö-
bölhetô, ha a kérészek elôfordulási helyei közelében
futó útszakaszok felületét a visszaverôdô fényt depo-
larizáló tulajdonságúvá, azaz durvává és világossá te-
szik, például fehér és szemcsés anyag (például sóder)
aszfaltba való hengerlésével.

Hasonlóképpen, a PF csökkentése céljából taná-
csos volna megtiltani a mezôgazdáknak, hogy védett
vizes területek közelében sima, fekete mûanyag fóliá-
kat (1.c ábra ) használjanak: ahol lehetséges, ott eze-
ket a fényt kevésbé polarizáló fehér, sárga vagy vilá-
gosszürke, s lehetôleg matt felületû mûanyag fóliákra
kellene cserélni.

A vízirovarok polarizációs ökológiai csapdájaként
[9, 11] mûködô városi csupaüveg épületek poláros
fényszennyezését (1.g ábra ) a következô környezet-
barátabb építészeti megoldásokkal lehetne kiküszö-
bölni, vagy csökkenteni:

• Minimalizálni kell az üvegfelületeket: kerülendô
minden fölösleges üvegtábla, melynek csak díszítô
szerepe van. Egy épületben gyakorlatilag csak az ab-
lakok a szükséges üvegfelületek.

• Kerülendôk a fényes (sima) felszínû dísztéglák
is, helyettük matt felületûek használandók.

• Ugyancsak kerülendôk a fényes és sötét burko-
lófelületek.

• Az ablakokon fehér függönyök használandók, me-
lyek lehetôleg be is húzandók az ablaküvegrôl vissza-
vert fény polarizációfokának csökkentése érdekében.

• Mivel a vízirovarok általában nem érzékelik a
vörös fényt, s így számukra a vörös és fényes felüle-
tek sötétnek és erôsen polarizálónak tûnnek, ezért
kerülendô a fényes és vörös felületek használata.

• Az épület felületei nem lehetnek túl világosak
sem, mert napnyugta után nagy mennyiségû város-
fényt vernek vissza, ami fototaxissal vonzhatja a vé-
dendô rovarokat. Az optimális kompromisszum a kö-
zépszürke és matt felületek használata, melyek csak
mérsékelten vernek vissza fényt, gyenge és általában
nem vízszintes polarizációval.

• Az ablakok ne vízszintes forgástengely körül le-
gyenek csak részben dönthetôek, hanem függôleges
forgástengely körül legyenek teljesen nyithatóak, mi-
által sokkal kisebb eséllyel ejthetik csapdába az oda-
vonzott és a szobákba bejutott rovarokat. Ha egy épü-
let élôvizek közelében áll, és mégis vízszintes tengely
mentén részben dönthetô bukóablakokkal rendelke-
zik, akkor úgy tehetô „zöldebbé”, hogy az ablakait

(ha lehetséges) zárva tartják a polarotaktikus és/vagy
fototaktikus rovarok fô (tavaszi, esetleg ôszi) rajzási
idôszaka(i) alatt.

A poláros fényszennyezés hasznosítása

A PF környezetbarát módszert kínál a haszonállattar-
tásban igen káros és az emberre is veszélyes betegsé-
gek kórokozóit terjesztô vérszívó böglyök új típusú
csapdába ejtésére. A szabadalmazás alatt álló, Taba-
NOid technológiának nevezett módszer kifejlesztését
a böglyök pozitív polarotaxisának fölfedezése tette
lehetôvé, vagyis annak fölismerése, hogy e vérszívó
rovarok a vízszintesen poláros fényhez vonzódnak,
ezért az ilyen fényt keltô alkalmas csapdaszerkezetek-
kel befoghatók és elpusztíthatók. Az alapkutatást az
OTKA is támogatja. 2009 tavaszától egy Eu-FP7 kuta-
tás-fejlesztési pályázat (TaBaNOid-232366) teszi lehe-
tôvé a poláros bögölycsapda prototípusának gyártását
és terepen történô tesztelését, optimalizálását. A Ta-
baNOid technológia jól szemlélteti, hogy a fizika és a
biológia szoros együttmûködése milyen tudománykö-
zi fölfedezéshez vezethet, s miként nyerhet egy tiszta
alapkutatási, biofizikai felismerés konkrét gyakorlati
alkalmazást. Az elért eredményért e cikk két szerzôje:
Horváth Gábor biofizikus, Kriska György biológus ki-
érdemelte az OTKA-tól a hónap kutatói címet.

Köszönetnyilvánítás: Kutatómunkánkat a K-6846 számú OTKA pá-
lyázat támogatja. Horváth Gábor köszöni az Alexander von Hum-
boldt Alapítvány nagyértékû mûszeradományát. A szerzôk hálásak
Andrikovics Sándor, Bernáth Balázs, Boda Pál, Csabai Zoltán,
Benno Meyer-Rochow, Molnár Gergely, Rudolf Schwind, Szedenics
Gábor, Szivák Ildikó, Varjú Dezsô, Rüdiger Wehner, Hansruedi
Wildermuth és Jochen Zeil kollégáiknak a gyümölcsözô hazai és
nemzetközi együttmûködésekért.
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SZÉN NANOSZERKEZETEK ELMÉLETI VIZSGÁLATA
Rusznyák Ádám, Koltai János, Zólyomi Viktor, Kürti Jenő

ELTE Fizikai Intézet, Biológiai Fizika Tanszék

A nanoszerkezetek vizsgálata napjaink elméleti és
kísérleti kutatásainak élvonalába tartozik. A nanomé-
teres objektumok makroszkopikusan is mérhetô tulaj-
donságainak magyarázata már csak a kvantummecha-
nika fegyvertárával lehetséges. A nanotechnológia
alkalmazási lehetôségeit kutatva ebben a mérettarto-
mányban keresik – egyebek között – az orvosi mûsze-
rek új generációját vagy a korlátait súroló félvezetô
alapú mikroelektronika lehetséges alternatíváit. Ép-
pen ezért minden elméleti munka döntô fontosságú
lehet, amely a költséges kísérleteknek irányt mutat,
értelmezi, vagy éppen egyszerûsíti azokat.

A nanométeres mérettartományba esnek a tisztán
szénatomokból álló kalitkaszerû alakzatok is, melyek
tipikusan öt-, illetve hatszögekbôl épülnek fel. Ilye-
nek például a fullerének és a szén nanocsövek.

A szerzôk egyikének a Fizikai Szemle hasábjain
korábban napvilágot látott népszerûsítô írásaival
szemben, amelyek a fullerének és szén nanocsövek
alapvetô tulajdonságait és felhasználási területeit mu-
tatták be [1, 2], ezen cikkünkben elméleti eredménye-
ket tárgyalunk. Illusztráljuk a számítások technikai
nehézségeit, a szén nanocsövek esetére bemutatjuk,
hogyan lehet a molekulák szimmetriatulajdonságait
messzemenôen kihasználva drasztikusan csökkenteni
a numerikus számolások gépidejét, ugyanakkor meg-

tartva a fizikai pontosságot, és hogyan lehet a kísérleti
munkában jól felhasználható adathalmazt készíteni.
Továbbá bemutatjuk a C60C8H8 fullerén–kubán mole-
kulakristály modelljét, és ennek keretében rámuta-
tunk, hogy egy jó modell jóslatai miként mozdíthatják
elô a kísérleti kutatást.

A szén nanocsövekrôl általában

A kalitkaszerû szénszerkezetek közül talán a szén
nanocsöveket övezi a legnagyobb figyelem. Számos
kedvezô, illetve különleges tulajdonságuk miatt mind
a technikai felhasználás területén, mind pedig elmé-
leti szempontból is igen érdekes molekulák. Elneve-
zésük onnan ered, hogy olyan hengerek, melyek pa-
lástja hatszöges szénatomrácsból épül fel, és e hen-
gerek átmérôje a nanométeres nagyságrendbe esik.
Léteznek egyfalú, illetve több koaxiális hengerbôl álló
többfalú nanocsövek is (1. ábra ). Az egyfalú nano-
csövek hossza több mikrométert is elérhet, sôt a gyor-
san fejlôdô elôállítási módszereknek köszönhetôen
már pár centiméteres hosszúságú darabokat is készí-
tettek. A hengerek végei lehetnek nyitottak, illetve
zártak, ez utóbbi esetben a lezáró „sapkák” már ötszö-
geket is tartalmaznak. Maga a kiterített palást a grafit
egy hatszöges síkjának, azaz a grafénnek egy darabját
képezi. Emiatt a szén nanocsövek egyes fizikai tulaj-
donságai elsô közelítésben a grafén viszonylag egy-
szerûen meghatározható tulajdonságaiból származtat-
hatók. A részletes elemzés helyett itt csak néhány, a
szimmetriatulajdonságok szempontjából fontos dolgot
említünk meg. (Megjegyezzük, hogy legújabban –
amióta kísérletileg hozzáférhetôvé vált – a grafén is
intenzív kutatások tárgya lett.)

A szén nanocsövek palástja egyértelmûen jellemez-
hetô úgy, mintha a grafénsík egy véges szélességû
darabkájából keletkezett volna, megfelelô felcsavarás-
sal. Ez a felcsavarás igen sokféleképpen lehetséges
annak függvényében, hogy a grafénsíkot alkotó ato-
mok közül mely párok kerülnek fedésbe. A fedésbe
kerülô atomokat összekötô kiralitási vektor t szemlél-
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teti a 2. ábra. Minden szén nanocsô egyértelmûen

2. ábra. A hatszöges grafénsík egy darabja, amelyen a1 és a2 az
elemi rácsvektorok. A Ch vektor a (10,2) számpárral jellemzett szén
nanocsô kiralitási vektora, amely a felcsavarás után kialakuló hen-
ger palástján fedésbe kerülô két atomot köt össze.

a

a

2

1

(10,2)
Ch

1. táblázat

A szén nanocsövek néhány geometriai paraméterének
függése a kiralitási indexektôl

(n1,n2) a kiralitási indexeket, lnko(n1,n2) az n1 és n2 szám legna-
gyobb közös osztóját, c0 a nanocsô hossztengelyének irányába mu-
tató rácsvektort, c az utóbbi hosszát, vagyis az egydimenziós rács-
állandót, d a csô átmérôjét jelöli, míg N az eltolásinvariáns elemi
cellában lévô szénatomok száma. Megjegyzendô, hogy az átmérôre
és a rácsvektorra vonatkozó, itt látható összefüggések csak addig
igazak, amíg a görbületi effektusok elhanyagolhatók.

n = lnko (n1, n2)

R =







3, ha
n1 n2

n
osztható 3 mal

1, egyébként

c0 =
n1 2 n2

n R
a1

2 n1 n2

n R
a2

a0 = a1 = a2

c = c0 = 3
n R

a0 n 2
1 n1 n2 n 2

2

d =
a0

π
n 2

1 n1 n2 n 2
2

N = 2 q = 4
n 2

1 n1 n2 n 2
2

n Rjellemezhetô e vektorral. Ez a vektor pedig felírható a
grafénsík két elemi rácsvektorának lineáris kombiná-
ciójaként. A lineárkombinációs együtthatók egészek,
és természetesen egyértelmûen jellemzik a kiralitási
vektort, s ezzel a szén nanocsô típusát is. Az (n1,n2)
együtthatópárt kiralitási indexeknek nevezzük.

A grafénsík eltolási szimmetriája (a 2. ábra a1, illetve
a2 elemi rácsvektorai mentén) öröklôdik a föltekert
molekulán. A grafén elemi eltolásvektoraiból két vektor
képezhetô: az egyik a föltekert csô hossztengelyének
irányába mutat, a másik erre merôleges. A csô tenge-
lyének irányába mutató vektor kijelöli a henger eltolási
szimmetriáját, vagyis található a hengernek egy olyan
gyûrûje, amire ezt a vektort alkalmazva önmagára ké-
pezzük le a csövet. A hossztengelyre merôleges irányba
mutató vektor pedig, a nanocsôre nézve egy forgatást
határoz meg. Az eltolási szimmetria elemi cellájában
lévô atomok száma, valamint a képzett henger más
geometriai paraméterei mind egyszerûen kifejezhetôk
az (n1,n2) számpár segítségével – amennyiben a görbü-
leti effektusokat elhanyagoljuk (1. táblázat ).

A csavartengely-szimmetria

A szén nanocsövek alkalmazása szempontjából az egyik
legfontosabb probléma az, hogy elôre megadott kiralitá-
si indexû, egyfalú szén nanocsövek elôállítása jelenleg
még nem megoldott. A mintákban egyszerre sokféle ki-
ralitású csô van jelen. A kísérleti vizsgálatok közül a
Raman-spektroszkópia képes arra, hogy az egyfalú szén
nanocsövekbôl álló „keverék” minta spektrumából azo-
nosítsa az (n1,n2) számpárt, vagyis a mintában lévô szén
nanocsövek típusát. Ez az azonosítás egy jellegzetes
csúcs, a szén nanocsô teljesen szimmetrikus, sugár irá-
nyú rezgési módusa, a „lélegzô módus” segítségével
vihetô véghez (Radial Breathing Mode, RBM). E módus
megfelel a grafén síkra merôleges eltolásának, így
annak spektrumában nem szerepel, speciálisan csak a
szén nanocsövekben fordul elô.

Célunk olyan kiterjedt elméleti adatbázis elkészíté-
se, amely minél több egyfalú nanocsôre tartalmazza
nemcsak az RBM-módusok azonosítására alkalmas
frekvenciákat, hanem a teljes fononspektrumot is. Az
irodalomban már sok olyan munka látott napvilágot,
amelyben foglalkoztak a különbözô típusú egyfalú
szén nanocsövek RBM-frekvenciájának kérdésével, a
sok különbözô matematikai módszer alkalmazása
miatt azonban azok egységes rendszerbe nem foglal-
hatók. Az alábbiakban egy olyan egységes tárgyalás-
módot mutatunk be, melyben azonos matematikai
módszer alkalmazható minden egyfalú szén nanocsô-
típusra [3].

Egy molekula rezgési módusainak elméleti úton
való kiszámítása abból áll, hogy elvégezzük a mole-
kula teljes rezgési analízisét ahhoz hasonlóan, ahogy
a mechanikában egy rugórendszer normálmódusait
határozzuk meg, vagyis harmonikus közelítésben ki-
számítjuk az erôállandó-mátrixot. Az elôállított erô-
állandó-mátrixból a diagonalizálási eljárással kapott
sajátvektorok adják meg a magok elmozdulását leíró
vektorokat, míg a sajátértékek a normálmódus frek-
venciájának négyzetével arányosak.

A rezgési analízis elvégzése során általában az erô-
állandó-mátrix kiszámítása a legidôigényesebb lépés.
A mátrix elemeinek száma egy N atomos molekula
esetén éppen 3N×3N. Az egy mátrixelem kiszámításá-
hoz szükséges gépidô az alkalmazott numerikus mód-
szertôl függ. A kísérleti eredményekkel való összevet-
hetôség fenntartása érdekében a széles körben hasz-
nált sûrûségfunkcionál elméletet (Density Functional
Theory, DFT) alkalmaztuk. Ez a legmagasabb szintû,
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úgynevezett elsô elvû (first principles ) módszer, ami-

3. ábra. Koaxiálisan egymásba helyezett szén nanocsövek. A másfél
nanométernél nagyobb átmérôjû szén nanocsövekben kisebb átmé-
rôjû csövek helyezkedhetnek el.

2
n
m

4. ábra. Az ábra azt szemlélteti egy akirális csô példáján, miként
változik az elemi cella mérete annak függvényében, hogy a szén
nanocsövek melyik szimmetriatulajdonságát alkalmazzuk. Az 1.
esetben nem használunk ki szimmetriát, az elemi cella a teljes mo-
lekula. A 2. esetben alkalmaztuk az eltolási szimmetriát, ekkor az el-
tolásra invariáns elemi cellát és a belôle építhetô csövet ábrázoltuk
(az eltolási vektor nagyságát a szemlélteti). A 3. eset pedig a csavar-
tengely-szimmetria alkalmazása esetén mutatja az elemi cellát és a
molekula fölépítését. Ekkor az elemi cella hosszát b mutatja.

1.

2.

3.

a

a

b

b

vel több száz atomot tartalmazó rendszerek is még
kezelhetôek.

Az adatbázis elkészítése több szempontból is ne-
hézségekbe ütközik. Ezek közül az elsô az, hogy el-
méletileg rendkívül nagy számú szén nanocsô képez-
hetô. Pontosabban, annyi, ahány számpár képezhetô
az egész számokból (n1,n2) alakban. A kísérleti szem-
pontból érdekes nanocsövek száma természetesen
ennél sokkal kevesebb. A számpárok egyértelmûen
meghatározzák a csô átmérôjét (1. táblázat ), és így
könnyen kiválaszthatók belôlük a fizikailag érdeke-
sek. A nagyon kis és nagyon nagy átmérôket nem
érdemes figyelembe venni. Ennek oka az, hogy nagy
átmérô esetén a nanocsô tartalmazhat, és leggyakrab-
ban tartalmaz is más, kisebb átmérôjû nanocsöveket
(3. ábra ). Ezekre a többfalú szén nanocsövekre az itt
tárgyalt módszerek már nem alkalmazhatók, míg kis
átmérôk mellett egyrészt az egyre jelentôsebb görbü-
leti effektusok nehezítik a számítást, másrészt a való-
ságban nem is fordulnak elô, ha n1 < 3.

A másik probléma abban áll, hogy a kiralitási inde-
xek növelésével nô az átmérô és az atomok száma is
(1. táblázat ). A napjainkban elérhetô számítógépek-
kel legföljebb 400–500 atomos molekulák vizsgálha-
tóak, ezzel szemben egy valós egyfalú szén nanocsô
több százezer szénatomot is tartalmazhat.

A számításokat nagyban megkönnyíti a minden
eltolási szimmetriával rendelkezô rendszerre, így a
szén nanocsövekre is alkalmazható, a szilárdtestfizi-
kában gyakran használt periodikus határfeltétel mód-
szere. Ennek keretében az eltolási szimmetriát kihasz-
nálva, elegendô a rendszernek csak az eltolási inva-
riáns elemi cellájára végezni számításokat. A rendszert
leíró hullámfüggvény a Bloch-tétel szerint kiterjeszthe-
tô a teljes molekulára, és a Born–Kármán-féle perio-
dikus határfeltétel lel végtelen hosszú csövet model-
lezhetünk. E közelítésnek azért van jogosultsága, mert
a szén nanocsövek hossztengelyirányú kiterjedése
több nagyságrenddel nagyobb, mint az átmérôje, s
ezért a fizikai tulajdonságait a henger palástja fogja
meghatározni, ezekhez csak elhanyagolható járulékot
ad a csöveket lezáró sapka, illetve a nyílt csôvég.

Az eltolási szimmetria kihasználásával a feladatunk
mégsem válik megoldottá – két okból. A fizikailag
érdekes átmérôtartományban képezhetôk olyan csö-
vek is, amelyek sok száz atomot tartalmaznak az
elemi cellájukban, és ezért numerikusan nem vizsgál-
hatók. A modell másik gyengesége, hogy a hosszútá-

vú kölcsönhatásokat nem veszi helyesen figyelembe,
az elektronok közötti kölcsönhatás hatótávja csupán
az eltolási invariáns elemi cella fele.

A megoldást abban a szimmetriatulajdonságban
találhatjuk meg, amit az irodalomban helikális, illetve
csavartengely-szimmetriának neveznek. Ennek mûve-
letei egy (a csô hossztengelye körüli) forgatásból,
illetve egy (forgatási tengely irányú) eltolásból állnak.
Alapos vizsgálat után, a szén nanocsövekre ezt a
szimmetriát kihasználva fény derül arra, hogy az
elemi cellák (a kiralitási indextôl függetlenül) két
atomból állnak éppen úgy, mint a grafén esetében.
Szemléletesen a 4. ábra mutatja a (7,0) számpárral
jellemzett egyfalú szén nanocsô felépítését egy véges
darab esetén, valamint a periodikus határfeltétel, illet-
ve a csavartengely-szimmetria kihasználásával.

A csavartengely-szimmetria felhasználásával az
erôállandó mátrix meghatározása és a hosszútávú
kölcsönhatások figyelembevétele igen egyszerûvé
válik. A numerikusan igen költségesen elôállítható
erôállandó mátrixelemek közül csak kisszámút kell
meghatározni, a többi szimmetriamûveletek segítsé-
gével származtatható. A hosszútávú kölcsönhatások
hatótávjának növelése is sokkal kisebb gépidôt igé-
nyel, mert az alkalmazott eltolásinvariáns cellák szá-
mával csak lineárisan, míg a periodikus határfeltétel
alkalmazása mellett négyzetesen nô a kiszámolandó
mátrixelemek száma.

A most bemutatott módszer segítségével kiszámí-
tottuk 50 különbözô szén nanocsô fonondiszperzió-
ját. Nemcsak a nulla hullámszámnak megfelelô, úgy-
nevezett Γ pontban, ahová az említett lélegzô módus
is tartozik, hanem a teljes helikális Brillouin-zóná-
ban, amely az 1. táblázat jelöléseivel 6n sávot tartal-
maz. Példaként az 5. ábra mutatja a (6,2) számpárral
jellemzett nanocsô fonondiszperzióját, amely 12 sá-
vot tartalmaz.

A numerikus számítási részletek mellôzésével most
pár eredményt mutatunk be. Elsôként az elemieltolás-
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invariáns cellák számának kérdésével foglalkozunk.

5. ábra. A (6,2) kiralitási indexekkel jellemzett szén nanocsô fonon-
diszperziója. A helikális Brillouin-zóna a [0, 26π/c ] tartományban ér-
telmezett, ahol c az eltolásinvariáns elemi cella hossza.

1600

1400

1200

1000

800

600

400

200

0
0 26 /p c

helikális Brillouin-zóna

fo
n

o
n

fr
e
k

v
e
n

c
ia

(c
m

)
–
1

6. ábra. A (4,2) kiralitási indexekkel jellemzett szén nanocsô fonon-
diszperziójából, a helikális Brillouin-zóna tetszôleges pontjában, a
két felsô sáv frekvenciaértékeit ábrázoltuk az alkalmazott elemi cel-
lák számának függvényében. A numerikus pontosság körülbelül 4–5
hullámszám, ennek figyelembevételével azt mondhatjuk, hogy 7 ele-
mi cella esetén már konvergáltak a görbék.
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7. ábra. A C60 fullerén lapcentrált köbös rácsában a két világoskék
pont egy tetraéderes, illetve egy oktaéderes üreg helyét mutatja, a
rombuszok pedig az üregeket körülvevô rácspontokat jelölik.

Mint korábban említettük, ezek száma szemléletesen azt
határozza meg, hogy a hosszútávú kölcsönhatásoknak
numerikusan milyen maximális hatótávot engedünk
meg. Azt tapasztaltuk, hogy a numerikus frekvenciaérté-
kek a cellák számának változtatásával konvergálnak. A
6. ábra a helikális Brillouin-zóna egy szabadon válasz-
tott pontjában mutatja pár sáv konvergenciáját.

További tapasztalatunk szerint a fémes nanocsövek
helikális Brillouin-zónája tartalmaz olyan pontokat,
ahol nem elérhetô a konvergencia. E pontokban az
egydimenziós fémekre jellemzô anomális viselkedés,
az úgynevezett Kohn-anomália lép fel. Kiküszöbölé-
sükhöz végtelen sok elemi cella figyelembevétele
lenne szükséges, de ez numerikusan nem érhetô el.
Egy másik megoldás lehetne a perturbatív sûrûség-
funkcionál-elmélet alkalmazása.

Összehasonlító vizsgálatokat végeztünk, amelyek
során olyan csôpárok spektrumát vetettük össze, me-
lyekre a kiralitási indexek (n,m ) és (2n,2m ) voltak.
Ez azért érdekes, mert ekkor a grafén diszperziós re-
lációjából származtatható minden második fonondisz-
perziós vonalnak meg kellene felelnie egymásnak. Az

ettôl való eltérés lehetôséget nyújt a numerikusan
számolt fonondiszperzió átmérôfüggésének, vagyis a
görbületi effektusoknak a tanulmányozására is. Azt
tapasztaltuk, hogy az átmérô csökkenése az optikai
módusok lokális minimumában felvett értékének és
az ottani második deriváltnak is a csökkenését okoz-
za. Ezzel értelmezni tudtuk a kettôsfalú szén nanocsö-
vek Raman-spektrumában megjelenô rendezetlenség
indukálta sávra (D-sáv), illetve annak a „felharmoni-
kusára” (D*-sáv) vonatkozó kísérleti eredményeket.

A C60C8H8 fullerén–kubán ko-kristály

Régóta ismert tény, hogy a C60 fullerénmolekula kris-
tálya szobahômérsékleten lapcentrált köbös rács. A
molekularács pontjaiban elhelyezkedô molekulák
közötti térrész két csoportba sorolható. Az egyik típu-
sú üreg tetraéderes, míg a másik oktaéderes (7. áb-
ra ). Az elôbbit négy, az utóbbit hat C60 molekula
veszi körül. Korábbi vizsgálatok kimutatták, hogy az
üregek feltölthetôk. A vizsgálatok eddig fôleg az üre-
gek alkáli ionokkal való feltöltésére irányultak, és
kimutatták, hogy az alkáli atomok és a fullerének ará-
nyának függvényében a keletkezett termék szigetelô,
vezetô, speciális esetben szupravezetô is lehet.

A fullerénrács üregei azonban feltölthetôk más
jellegû molekulákkal is. Egy nemrégiben elvégzett
kísérletben a kocka alakú kubán (C8H8) volt a töltô-
anyag, az oktaéderes üregekben [4]. A teljes kristályt
úgy képzelhetjük el, mintha a fullerén lapcentrált
köbös rácsában elhelyeznénk egy másik, eltolt lap-
centrált köbös rácsot, amit kubánmolekulák alkotnak.
A továbbiakban ennek elméleti vizsgálatát mutatjuk
be részletesebben [5].

A fullerén–kubán ko-kristály numerikus modellezé-
sénél elsôként azt kell figyelembe venni, hogy a kísér-
leti eredmények szerint a kubánmolekulák rögzített
állásúak, míg a fullerének szobahômérsékleten szaba-
don elforoghatnak. Mivel az egyszerre vizsgálható
atomok száma itt is korlátozott, olyan modellt készí-
tünk, amelyben az elemi cella pusztán csak egy C60

molekulát tartalmaz. Ekkor elhanyagoljuk azt a köl-
csönhatást, ami abból adódna, hogy egy rácson belül
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a rácspontokban lévô fullerének különbözô irányult-

2. táblázat

A különbözô irányultsággal figyelembe vett
fullerénekkel optimalizált geometria rácsállandói

a kísérleti eredményekkel összevetve

Th C3 D3d kísérlet

C60 1,417 nm 1,420 nm 1,429 nm 1,415 nm

H8C8C60 1,454 nm 1,457 nm 1,462 nm 1,474 nm

8. ábra. A fullerén–kubán ko-kristály (szaggatott vonal) és a fulle-
rén molekulakristály (folytonos vonal) sávszerkezete. A Fermi-ener-
giát mindkét esetben a 0 eV pontba helyeztük el. Jól látható, hogy a
sávok a két esetben megfeleltethetôk egymásnak, és a (C8H8C60)
esetében a sávok energiában összeszûkülnek. Ezt szemléltetik a X
pontban berajzolt értékek.
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sággal állhatnak be. Numerikusan a fullerének szabad
forgása nem vehetô figyelembe maradéktalanul. Mo-
dellünkben három magas szimmetriájú beállást vizs-
gáltunk meg, amelyeket szimmetriacsoportjukkal (Th,
C3, illetve D3d ) jellemezhetünk.

Elsô lépésként geometriai optimalizálást végeztünk
a C60, illetve a C60C8H8 rácsra. A kapott rácsállandókat
összevetettük a kísérleti eredményekkel (2. táblázat ).
Megállapíthatjuk, hogy numerikus modellünkben
mindhárom irányultságnál a rácsállandóra a C60 rács-
ban kicsiny felülbecslést, míg a C60C8H8 esetén alul-
becslést kapunk. Továbbá az is jól látható, hogy a
kubán beillesztését követô rácsállandó növekedése
nem mutat jelentôs irányultságfüggést.

Második lépésként az elektronok sávszerkezetét
tanulmányoztuk. A lapcentrált köbös rács Brillouin-
zónájában a lehetséges k pontokat, azok szimmetria-
tulajdonságait, illetve ezeken keresztül az elektronok
sávszerkezetét erôsen befolyásolja a rács valós térbeli
szimmetriája. Ezt numerikus számításaink során rep-
rodukálni tudtuk. Érdekesség ezzel szemben az, hogy
az állapotsûrûség nem rendelkezik számottevô irá-
nyultságfüggéssel. Összevetettük a C60, illetve a
C60C8H8 sávszerkezetét, és világosan látható a kubán
behelyezése miatt keletkezett rácsállandó-növekedés,
hiszen ez az energiasávok összehúzódására vezet.

Külön érdekes megvizsgálni a legalacsonyabb be-
töltetlen sávot. E sávnál éppen olyan összeszûkülést,
tehát állapotsûrûség-növekedést tapasztaltunk (8. áb-
ra ), mint a káliummal dúsított C60 rács esetén (K3C60).

Ennek értelmében, hasonlóan a K3C60 rácshoz, a C60C8H8

is potenciális jelölt lehet szupravezetô anyagnak, fel-
téve, hogy megfelelôen lehet adalékolni. Ezt az elmé-
leti eredményt kísérleti megfigyeléssel még alá kell
támasztani.

További érdekes eredménye az elméleti modellnek a
két alkotóelem közötti töltésátvitel nagysága, illetve
iránya. Eredményeink szerint annak ellenére, hogy a
fullerénmolekula közismerten nagy elektronegativitással
rendelkezik, a C60C8H8 rácsban mégis a kubánmolekulá-
kon jelentkezik elektrontöbblet. Az egyes atomokon
található töltésmennyiség kiszámítására a Bader-analí-
zist alkalmaztuk. A töltésátvitel nagysága igen csekély,
csupán csak 0,0025 e−/CH a C8H8, illetve 0,0005 e−/C a
C60 esetében. Ez a kis töltésátvitel az alrendszerek mole-
kulapályáinak igen kicsiny hibridizációjára utal.

Összefoglalás

Röviden bemutattunk néhány példát a szén nanoszer-
kezetek világából, illusztrálva az elméleti vizsgálatok
nehézségeit. A szén nanocsövek példáján keresztül
tárgyaltuk a molekula szimmetriatulajdonságait ki-
használó egyszerûsítô módszereket. A szimmetriák
felhasználásával egységes módon számíthattuk ki
igen sok különbözô szén nanocsô fonondiszperzióját.
Ez elôsegíti a szén nanocsövek kísérleti azonosítását.
A numerikus módszer korlátai közé tartozik, hogy a
Kohn-anomália miatt fémes szén nanocsövek nem
vizsgálhatók kellô pontosággal ilyen módon.

A fullerén–kubán ko-kristály elméleti vizsgálata
során rámutattunk arra, hogy ez a szerkezet megfelelô
adalékolással esetleg alkalmas lehet a szupravezetés-
re, így a kísérleteket érdemes ebbe az irányba is foly-
tatni. Az alkalmazott modell keretein belül megvizs-
gáltuk az alkotóelemek közötti töltésátvitelt is. Arra az
érdekes következtetésre jutottunk, hogy hiába magas
a fullerénmolekula elektronegativitása, ebben a kris-
tályszerkezetben elektronleadóként mûködik. Továb-
bá a modell keretein belül vizsgáltuk az eredménye-
ket a forgó fullerénmolekulák pár lehetséges irányult-
ságánál. Arra a következtetésre jutottunk, hogy külön-
bözô szimmetriájú elrendezések az elektronok sáv-
szerkezetében természetesen változást okoznak, ezzel
szemben az állapotsûrûséget csak alig befolyásolják.
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ÖKOLÓGIA ÉS EVOLÚCIÓ FIZIKUS SZEMMEL
Meszéna Géza

ELTE Fizikai Intézet, Biológiai Fizika Tanszék

Szubjektív bevezetés

Egy kvantummechanika-elôadáson kezdôdött. Marx
György (késôbb kollégája lehettem, úgyhogy mond-
junk Gyurkát) a hidrogénhídkötést tanította. Ha már
amúgy is itt tartottunk, az ôrá oly jellemzô módon, el-
magyarázta gyorsan az élet lényegét is. A DNS két szála
közötti hidrogénhidaknak van meghatározó szerepe a
DNS-szekvencia hû másolódásában, vagyis az öröklô-
désben. Ha pedig van másolódás és öröklôdés, akkor
evolúció is van. Tekintsünk ugyanis egy n önreprodu-
káló egyedbôl álló populációt. A populáció létszáma a

differenciálegyenletnek megfelelôen változik, ahol r a

dn
d t

= r n

populáció növekedési rátája, azaz a születések és a halá-
lozások rátájának különbsége. (A lényeges mozzanat itt
az, hogy rögzített körülmények között mind a születé-
sek, mind pedig a halálozások száma arányos az egye-
dek számával.) Az egyenlet megoldása ismeretes módon

Azaz populációnk exponenciálisan nô. A termodinami-

n (t ) = n (0) e rt.

ka azonban lehetetlenné teszi, hogy a DNS-másolódás
mindig hibamentes legyen. Mutációk történnek, miáltal
többféle genetikai változat lesz jelen. Két változat lét-
számarányának idôbeli alakulását természetesen az

egyenlet írja le, ahol az indexek a két populáció lét-

n1 (t )

n2 (t )
=

n1 (0)

n2 (0)
e (r1 r2) t

számát, illetve növekedési rátáját különböztetik meg.
Ha most a két populáció növekedési rátája nem

egyenlô (és ugyan miért lenne egyenlô?), akkor a na-
gyobb r -û létszámarányban exponenciálisan túlnövi a
másikat. Vagyis, mûködik a természetes szelekció.
Újabb és újabb mutációk révén újabb és újabb „ötletek”
próbálódnak ki az egyre hatékonyabban szaporodó
élôlény létrehozására. Ha ez évmilliárdokon át zajlik,
akkor egyre bonyolultabb és bonyolultabb variációk
valósulnak meg és terjednek is el. S a történet végén ott
van a Homo sapiens, amelynek az a trükkje, hogy kí-
váncsi: meg akarja érteni a világot. Fölfedezi a kvan-
tumfizikát, a hidrogénhidat, felfedezi önmagát.

Ezen a ponton Gyurka egy kicsit zavarba jött: most
azt kellene mondania, hogy az ember a maga eszével
az eddigi legfejlettebb élôlény, amely az eddigi legna-
gyobb növekedési rátát produkálta és ily módon
gyôztese a versenynek. De hát ez így nyilván nem
igaz. Elkente valamivel. Leesett egy tantusz. Van itt
egy alapvetô és mély probléma, amit Gyurka nem ért,

és ami nem úgy néz ki, mintha bárki más meg világo-
san értené. Miként egyeztethetô össze a természetes
kiválasztódás (szelekció) elmélete, vagyis hogy a ma-
gasabb rátermettségû (fitneszû) élôlény kiszorítja az
alacsonyabb rátermettségût, azzal a ténnyel, hogy
fajok milliói élnek együtt sok-sok millió éve?

Persze könnyû valami szemléletesen rendben lévôt
mondani arról, hogy a szapora egerek miért nem szo-
rítják ki a kevésbé szapora elefántot. De ezzel csak oda
jutunk, hogy van egy világos matematikai elméletünk,
amit elôvehetünk akkor, ha meg akarjuk érteni a termé-
szetes szelekciót, de amit azután valamilyen szöveggel
félre kell tennünk, amikor az élôvilág sokféleségével
találkozunk. A legegyszerûbb lenne például azt mon-
dani, hogy a fentiek külön-külön alkalmazandók az
egerek és az elefántok populációján belül. De ez így
nem lesz jó. Gyurka azt akarta megmagyarázni, hogyan
jutottunk el a baktériumléttôl a kvantummechanika
megalkotásáig. Ehhez viszont mégis csak a fajhatáro-
kon átívelô szelekciós elméletre lenne szükségünk.

Ez egy 30 éves történet. Hosszú átmenet után az el-
múlt egy-másfél évtizedben már (tanítványokkal és sok-
sok kollégával itthon és külföldön) nem nagyon foglal-
kozom mással, mint ezzel az egyetlen dologgal, a ver-
sengés és együttélés viszonyával [1]. Amely, mint azt az-
óta megtanultam, alapkérdése mind az ökológiának,
mind az evolúcióelméletnek. Kitaláltunk képleteket, bo-
nyolultabbakat is, mint a föntiek; cikkeket is írtunk róluk.
De az igazi kaland azt kerülgetni, hogy miként is lehet
nem érteni egy ennyire egyszerûnek, szemléletesnek és
alapvetônek látszó ügyet? Valóban senki nem érti? Vagy
mindenki érti a józan eszével, és csak azért nincs bele-
írva a képletekbe, mert erre nem támadt igény? Megy a
világ elôbbre attól, ha mi meg beleírjuk?

E cikkben egyrészt írnék a probléma történetérôl,
és helyérôl a biológiai gondolkozásban. Másrészt pe-
dig bemutatnék egy alapvetô gondolatsort az „adaptív
dinamika” körébôl.

Darwin másfél évszázada

2009-ben Darwin-év lesz. A „Mû” [2] megalkotásának
150., szerzôje születésének pedig 200. évfordulója.
Mint a Mûbôl kiderül, szerzôje a maga kvalitatív mód-
ján értette már ezt az egészet. Malthus nyomán tudta,
hogy egy populáció „mértani haladvány szerint” sze-
ret nôni. Ez a megértés sugalmazta a természetes sze-
lekció elméletét. Ha a populációk alapesetben expo-
nenciálisan nônek, akkor elkerülhetetlen, hogy elég
hamar bele ne ütközzenek szaporodásuk valamilyen
korlátjába. E korlát nullára csökkenti a túlélô populá-
ció exponenciális növekedési rátáját, azaz beállítja a
születések és a halálozások pontos egyensúlyát. (Ezt
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nevezzük növekedésszabályozásnak.) Ily módon az
élet kemény küzdelem a létért, amelyben a siker a
nulla növekedés megvalósítása. S ahol a gyôztes jutal-
ma a puszta megmaradás, ott a vesztes sorsa a negatív
növekedés, vagyis az exponenciális kihalás.

Darwin csírájában világosan értette azt is, hogy a
hasonló változatok között erôsebb a verseny, hiszen
ôk ugyanabba a szaporodási korlátba ütköznek. Ha
viszont két faj két teljesen különbözô növekedési
korlátba ütközik, akkor másért versenyeznek – egy-
mással nincsenek versenyben, egymást nem fogják
kiszorítani. Ez a válasz a kérdésünkre. De ha már Dar-
win értette, akkor miért nem értjük ma?

Amikor a 20. század húszas éveiben kialakultak az
evolúcióelmélet matematikai alapjai – az úgynevezett
neodarwinista szintézis – azok valahogy úgy néztek
ki, mint Gyurka fönti levezetése – persze azért sok
minden miatt komplikáltabban. Ha a relatív létszá-
mokról beszélünk, akkor el lehet tekinteni a növeke-
désszabályozástól, és megtehetjük, hogy a növekedé-
si rátákat, vagyis a rátermettségeket állandóaknak
tekintsük. Így sokkal egyszerûbb formulákat kell ke-
zelnünk. Viszont kikerül a képbôl a Darwin számára
oly alapvetô növekedési korlát fogalma. Nem mond-
hatjuk az elméleten belül, hogy a különbözô fajok
növekedése különbözô korlátokba ütközik. Az evolú-
cióelmélet ily módon leszakadt az ökológiáról, és
elsôsorban a fajon belüli evolúciós folyamatok leírá-
sával kezdett foglalkozni.

Az ökológiában a 20. században már a kompetitív
(versengési) kizárás elvének nevezik a darwini megér-
tést: fajok együttélésének szükséges feltétele a különbö-
zô korlátokba ütközés, vagyis az ökológiai különbözôvé
válás. Az ökológus szakma ezzel kapcsolatban mind a
mai napig két táborra oszlik. Az egyik számára az elv
magától értetôdô matematikai szükségszerûség. A másik
tábor számára viszont tapasztalati kérdés: vagy igaz, vagy
nem. És sokszor találják úgy, hogy nem. Ez egy nagy
vita, amelynek bemutatására itt nincs hely.

E vita mögött ott van egy másik is, a növekedéssza-
bályozásról szóló. A matematikai elméletben gondol-
kozók számára evidencia, hogy ha az alapegyenlet
exponenciális populációnövekedést jósol, akkor egy
visszacsatolásnak kell beállítania, hogy a növekedési
ráta tartósan nulla legyen. Bonyolultabb helyzeteket
bonyolultabb formulák fognak leírni – de az, hogy a
születéseknek hosszú távon pont ki kell egyenlíteniük
a halálozásokat, nem fog megváltozni. De mind a mai
napig vannak, akik szerint nincs elég terepi bizonyí-
ték a növekedésszabályozás létére. Sajnos meg sem
próbálhatom részletesen bemutatni, hogyan hatja át
ez a látens vita az ökológia egészét.

Az igazi alapvita talán az exponenciális növekedés
referenciapont-szerepének elfogadása, vagy nem el-
fogadása. E referenciapont az erômentes test tehetet-
lenségi mozgásának tudománytörténeti megfelelôje.
Mindkettô szöges ellentétben áll a közvetlen tapaszta-
lással. Világunkban körbenézve sokkal természete-
sebbnek tûnik a nyugalomban létet tekinteni alap-
esetnek, és a tárgyak ideiglenes mozgására keresni

specifikus okokat, mint azt mondani, hogy a súrló-
dás/közegellenállás az oka annak, hogy a körülöttünk
lévô tárgyak úgy végeznek egyenesvonalú egyenletes
mozgást, hogy a Földhöz viszonyított relatív sebessé-
gük éppen nulla. Mégis, Galilei óta tudjuk, hogy az
utóbbi szemlélet felel meg a dolgok valódi belsô ter-
mészetének. A tehetetlenség törvényének fölismerése
valószínûleg egyike az emberi gondolkozás nagy áttö-
réseinek. Ennek analógjaként, a darwini életmû (sze-
rintem) legfontosabb gondolata az exponenciális nö-
vekedés hasonló szerepének fölismerése. Ahelyett,
hogy elfogadnánk a populáció természetes állapota-
ként, hogy viszonylagosan állandó létszámban, béké-
ben él a környezetével, kérdezzük meg, miért nincse-
nek az egyedei még többen, ha egyszer szaporodóké-
pesek? S ez a gondolat az, amely talán még mindig
nem vált általánosan meghatározó alapjává az ökoló-
giai gondolkozásnak.

Mindenesetre tény, hogy miután az ökológia és
evolúció tudománya mára majdnem teljesen elkülö-
nült, már sem az egyiknek, sem a másiknak nincs
világos és egyértelmû válasza arra, milyen viszonyban
is van a versengés az együttéléssel.

A fajkeletkezés problémája

Az új fajok keletkezése az a pont, ahol a „versengünk
vagy együttélünk” problémája élessé válik. Hiszen a
vélhetôleg szelekció, vagyis versengés révén kialaku-
ló új faj végülis együtt fog élni, vagyis elkerüli a ver-
sengést az eredeti fajjal. Darwin úgy képzelte el, hogy
a versengés fokozatosan válik egyre gyengébbé a két
faj között, amikor azok egyre különbözôbbekké vál-
nak. Ez a gondolat azonban nem mondható el a rögzí-
tett növekedési rátákon alapuló klasszikus neodarwi-
nista populációgenetika keretei között. Ezen belül
ugyanis az új változat csak akkor terjedhet el, ha elô-
nyös, akkor viszont kiszorítja a kevésbé elônyöset.

A fajkeletkezés Ernst Mayr tôl származó, ma klasz-
szikusnak számító „allopatrikus” (vagyis a térbeli el-
különülésen alapuló) elmélete a problémát azzal a
feltételezéssel kerüli meg, hogy a populáció földrajzi
okokból kettéválik. Ezután a két különálló populáció
két külön evolúciós úton fejlôdhet, külön-külön a
neodarwini elmélet hatálya alatt. Nincs együttélési
probléma. Elôbb-utóbb persze a két, immár különálló
faj össze fog találkozni, és fel fog merülni, hogy miért
is nem szorítja ki az egyik a másikat. De ez a kérdés
akkor már nem a fajkeletkezési, hanem az ökológiai
elmélet hatálya alá esik. Nem szép, nem tiszta gondo-
lat ez így, ha ez számít.

Szép vagy nem szép, ettôl még igaz lehetne ez a
kép. De a tényeknek való megfeleléssel is baj van. Bár
a fajképzôdés allopatrikus volta számos esetben való-
ban dokumentálható, ma már bizonyítottnak tekinthetô
a térbeli szétválás nélküli (szimpatrikus) fajképzôdés
léte is. Talán a bölcsôszájú halak esete a leglátványo-
sabb példa. Kelet-Afrika számos különbözô tavában él
együtt igen sok közeli rokon, csak abban az egy tóban
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megtalálható fajuk. Az allopatrikus elmélet fényében a

1. ábra. A galapagosi (Darwin-) pintyek. Figyeljük meg a csôrüket!
Mindannyian valami mással táplálkoznak.

Camarhynchus heliobates Camarhynchus heliobates

Camarhynchus parvulus Camrhynchus crassirostris

Certhidea olivacea Geospiza conirostris

Geospiza fortis Geospiza fuliginosa

Geospiza scandens Phalaropus tricolor

jelenséget szokás volt azzal magyarázni, hogy például a
Viktória-tó feltételezett vízszintingadozása idôrôl-idôre
oda vezetett, hogy a tó több különálló víztestre esett
szét, létrehozva az elkülönülést. Ma már tudjuk azon-
ban, hogy a tó mindössze a jégkorszak vége óta létezik,
és mindig is egybefüggô volt. Ennél is meggyôzôbb
azonban, hogy egy hasonló radiáció zajlott le a kame-
runi Barombi Mbo tóban, amely a sekély Viktóriával
ellentétben egy igen mély krátertó, amelynek részekre
darabolódása elképzelhetetlen. A tények hatására ter-
jed az a felfogás, hogy a fajszétválás igenis létrejöhet

szimpatrikusan is, adaptáció révén. Az elméletnek tehát
megmagyaráznia kell a jelenséget, nem pedig lehetet-
lenségét kimutatnia.

A fajok együttélése ökológiai kérdés. Ha a fajkelet-
kezés teljes elméletét kívánjuk megalkotni, akkor meg
kell értenünk az ökológia és az evolúció kapcsolatát.

Adaptív dinamika

Az adaptív dinamika az eddigi legsikeresebb része
annak az integrált evolúciós-ökológiai világképnek,
amelynek fejlesztésében a Biológiai Fizika Tanszéken
is részt veszünk. A feladat az, hogy a darwini növeke-
dési korlátokat, azaz a populációszabályozást „elvi
éllel” – és nemcsak mint valami utólagos matematikai
komplikációt – bevezessük az evolúció elméletébe.
Ha a növekedési ráták – vagyis a rátermettségek –
függenek attól, hogy melyik populációnk milyen
nagyra nôtt – azaz milyen gyakori – akkor „gyakori-
ságfüggô” szelekcióról beszélünk. A gyakoriságfüggô
szelekció hagyományosan nagyon nehéz problémá-
nak számít. A jelentôs eredmény – amire igen sokan
hivatkoznak – annak a felismerése volt, hogy a kis
lépésekben folyó, folytonosnak tekinthetô evolúció
esetében ez a fajta evolúciós dinamika is kézben tart-
ható a fixpontok elemzésével [3, 4]. E sorok írójának
személyes büszkesége e dinamikának a populációdi-
namikai alapokból történô levezetése [5]. E cikk lé-
nyegét mesélem el Az általános gondolatmenet pont-
ban, tisztán szemléleti alapon.

Az adaptív dinamika egy igen egyszerû képet sugall
az evolúcióról: a populációk általában a növekvô ráter-
mettség irányába fejlôdnek, de az evolúció néha elága-
zik. Gyakoriságfüggés nélkül az evolúció banális lenne:
nem ágazna el sohasem. De ha van gyakoriságfüggés,
akkor viszont azt kell megmagyarázni, miért nem még
sokkal bonyolultabb, ami történik? Miért csak néha ága-
zik el? Miért lehetnek hosszú evolúciós szakaszok, ami-
kor jól mûködik az a kép, hogy a nagyobb rátermettsé-
gû gyôz? Amikor a gyakoriságfüggésnek semmi szerepe
sem látszik lenni? Végül is az egyedek közötti kölcsön-
hatások tetszôlegesen bonyolultak lehetnek, a ráter-
mettségfüggvény tetszôlegesen bonyolultan függhet a
populáció-létszámoktól. Mi tart akkor itt rendet?

Ami rendet tart, és – matematikai szempontból per-
sze – megakadályozza, hogy a fejlôdés menete valami
abszolút kuszaság legyen, az az a körülmény, hogy az
evolúció dominánsan kis lépésekben történik. Ez a
helyzet annyira nyilvánvaló, hogy az „evolúció” szó
maga is a fokozatossággal szinonim. S az adaptív evo-
lúciós ugrások képtelensége az alapja az egyik leg-
fontosabb „evolúcióellenes” érvelésnek is. Ugyan mi-
ként keletkezhetnének evolúció révén azok a tulaj-
donságok (például egy gerinces szem bonyolultsága),
melyeknek egyetlen lépésben való létrejötte képtelen-
ség, de amelyekhez folytonos adaptív út nem látszik
vezetni? Ilyenkor az evolúcióbiológusok hosszú, fá-
radságos munkával megkeresik azt a bizonyos folyto-
nos utat, amit azért csak meg lehet találni mindig.
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Tanpélda: a Darwin-pintyek

2. ábra. Adaptív dinamikai elágazás. A számítógépes modellezés
azt föltételezi, hogy a közepes stratégia (csôrméret) az optimális, de
rátermettségelônnyel jár a többiektôl való különbözés, vagyis az
eltérô táplálék fogyasztása is. A modell pontos leírását lásd [1]-ben.

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

110

100

90

80

70

60

50

40

30

20

10

0

id
õ

t = 0 t = 10 t = 20

t = 30 t = 40 t = 50

t = 60 t = 70 t = 80

t = 90 t = 100 t = 110
stratégia

Példaként használjuk a Galapagos-szigeteken élô
pintyek esetét (1. ábra )! Darwin-pintyeknek is neve-
zik ôket, mert Darwin többek között az ô vizsgálatuk
nyomán gyôzôdött meg arról, hogy a fajok egymásból
leszármazással keletkeznek. E pintyfajok egymáshoz
rendkívüli mértékben hasonlítanak, és világosan elkü-
lönülnek a világ más tájain élô pintyektôl. A hozzájuk
még leghasonlóbb pintyfaj Dél-Amerikában él. Az
evolúciós történet világosan kirajzolódik. Dél-Ameri-
kából kerültek át az elsô példányok Galapagosra,
ahol utána belôlük alakult ki az összes, ma megtalál-
ható galapagosi pintyfaj. Evolúció nélkül a jelenséget
nem lehetne értelmesen megmagyarázni.

Az 1. ábrán világosan látszik, hogy az egyes pinty-
fajok közti egyik legfontosabb különbség a csôrük
alakjában és méretében van. Láthatóan mindegyikük
másfajta táplálékra specializálódott. Van amelyik ro-
varokkal táplálkozik, van amelyik magokkal. Van
amelyik a földön, van amelyik a fák ágain keres táplá-
lékot. S végül, de nem utolsó sorban, van amelyik
kisebb, s van amelyik nagyobb magvakat fogyaszt.
Értelemszerûen, a kisebb táplálékhoz kisebb, a na-
gyobbhoz pedig nagyobb csôr az optimális.

A pintypopulációk növekedését a rendelkezésre
álló tápanyag mennyisége korlátozza. Így a táplálék-
ban való elkülönülés megvalósítja azt, hogy fajaink
különbözô növekedési korlátokba ütközzenek, egy-
mással ne legyenek versenyben. De vajon hogyan
juthatunk el ebbe az állapotba – amikor a fajok már
az együttéléshez elegendô mértékben különböznek –
folytonos evolúcióval egyetlen közös ôstôl?

A 2. ábrán látható számítógépes szimuláció az egy-
szerûség kedvéért egyetlen paraméter, mondjuk a csôr-
méret mentén történô szétválást hivatott leírni. Úgy
képzeljük el, hogy a különbözô csôrméretek különbö-
zô méretû magvak fogyasztására optimálisak. Föltéte-
lezzük, hogy a közepes méretû magból keletkezik a
legtöbb. Ekkor a közepes csôrméret tûnik optimális-
nak, és a szimuláció során a populáció el is fejlôdik eb-

be az állapotba. Csakhogy akkor az egész populáció a
közepes méretû magokkal fog táplálkozni, s így pont
azokból lesz hiány. Kialakul az a helyzet, amelyben a
közepes csôrméret már nem optimális, épp ellenkezô-
leg. S ezen a ponton az evolúció kettéágazik kisebb és
nagyobb csôrrel rendelkezô fajokra.

Töredelmesen bevalljuk, hogy a szimuláció során
egy súlyos egyszerûsítéssel éltünk. Nem vettük figye-
lembe, hogy a madarak szexuálisan szaporodó élôlé-
nyek. Így azután nem kellett a csôrmérethibridekkel
foglalkoznunk – erre a kérdésre a Zárszóban vissza-
térünk.

Az általános gondolatmenet

Az adaptív dinamikai elmélet fô konklúziója az, hogy
a fenti példa és szimuláció reprezentatív. Az általános
esetben is a rátermettség-maximalizálás irányába tör-
ténô szelekciós folyamatok váltakozhatnak evolúciós
elágazásokkal. Ezt demonstrálandó a folytonos, azaz
kis lépésekben történô evolúcióról fogunk beszélni
általánosságban. Azaz egy folytonos jelleg evolúcióját
vizsgáljuk, amit az adaptív dinamika területén elter-
jedt szóhasználattal „stratégiának” fogunk nevezni. (A
szóhasználat az evolúciós játékelméletbôl ered.) Kiin-
dulópontunk a következô állítás:

Folytonossági elv
Hasonló stratégiákat alkalmazók relatív létszáma

csak kismértékben befolyásolhatja a rátermettségfügg-
vény alakját.

Az elv kikerülhetetlen, érvényessége evidens. Lehet-
séges lenne, hogy a rátermettségfüggvény alakja lénye-
gesen függjön két olyan populáció létszámának arányá-
tól, amelyek között semmi más különbség nincs, mint
az, hogy az optimális tápanyagméretük 1 µm-rel külön-
bözik? Észre sem vennénk, hogy a két populáció egyál-
talán különbözik! Fogadjuk el tehát az elvet kiinduló-
pontul és vizsgáljuk a következményeit!

Elsô következmény. Tegyük fel, hogy a rátermettség-
görbe meredeksége nullától különbözô. Tegyük fel,
hogy a populáció jelenleg domináns (rezidens) straté-
giájával szemben egyetlen, a rezidenshez nagyon ha-
sonló, mutáns stratégia jelenik meg. Azt állítjuk, hogy a
ritka mutáns kezdeti növekedése garantálja azt, hogy el
is terjed, és kiszorítja a rezidenst. Ha a két stratégia nem
hasonló, akkor a mutáns kezdeti inváziója nem feltétle-
nül vezet a rezidens eltûnéséhez: a mutáns stratégia
létszámának növekedése megváltoztathatja a viszonyo-
kat, és leállíthatja saját növekedését. Ha azonban a stra-
tégiakülönbség kicsi, akkor a folytonossági elv implikál-
ja, hogy a rátermettség deriváltja nem vált elôjelet a
mutáns növekedése következtében. Ez viszont azt je-
lenti, hogy a mutáns stratégiának a rezidenssel szembe-
ni kezdeti elônye végig megmarad. Sok egymás utáni
mutációs lépésben a populáció a növekvô rátermettség
irányába fejlôdik (3. ábra, bal oldal).

Elsô meglepetés. A gyakoriságfüggô szelekció intui-
tív szempontból legmeglepôbb tulajdonsága az, hogy
miközben a populáció folyamatosan a növekvô ráter-
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mettség irányába fejlôdik, elképzelhetô, hogy a ráter-

3. ábra. A nem-nulla meredekségû rátermettséglejtô egyirányú evo-
lúciót indukál (balra), a rátermettség-minimum pedig divergens
evolúciót okoz (jobbra).

mettség egy helyi minimumába, és nem maximumába
érkezik meg. Véleményem szerint e lehetôség felis-
merése – amely megelôzte az adaptív dinamika kiala-
kulását – volt a gyakoriságfüggô evolúció megértésé-
nek legfontosabb fejleménye.

Az evolúció egy elemi, egyszerû tényérôl beszé-
lünk. Miként lehetséges, hogy ilyen késôn (az 1980-as
években), és akkor is igen lassan, sok lépésben jött rá
a szakma? Nyilván azért történt így, mert igencsak el-
lentétes a rátermettségfüggvényrôl alkotott szemléle-
tes képünkkel. Az ökológia segítségünkre jön a meg-
értésében. A többiektôl való különbözés lehet annyira
elônyös, hogy meghatározóan hátrányossá teszi a
többség által követett stratégiát akkor is, ha az egyéb-
ként optimális lenne a populáció távollétében. Mindig
fölfelé lépünk, de a hegy mindig deformálódik alat-
tunk, s egyszer csak alánk görbül az a minimum, ami-
tôl elfelé haladtunk.

Ha viszont nem az intuitív meglepetés, hanem a
formális elmélet szempontjából nézzük a dolgot, ak-
kor a rátermettség-minimumba konvergálás lehetô-
sége tulajdonképpen nem egy matematikai eredmény,
hanem annak hiánya. Ha a rátermettségfüggvény fo-
lyamatosan változhat, akkor nem megalapozott abból,
hogy az evolúció mindig a rátermettség növekedése
irányába halad, arra következtetni, hogy egy lokális
maximumba kell eljutnia. Noha a gyakoriságfüggés-
nek lokálisan gyengének kell lennie, a globális visel-
kedést drasztikusan megváltoztathatja.

Második következmény. „Szingulárisnak” nevezzük
a stratégiatér azon pontjait, ahol a rátermettség deri-
váltja nulla. Ezeken a helyeken az elsô következ-
ményhez vezetô gondolatmenet érvényességét vesz-
ti, hiszen a rátermettségfüggvény egy tetszôlegesen
kis megváltozása elegendô ahhoz, hogy a rátermett-
séglejtôt akár az egyik, akár a másik irányba billent-
se. Ilyenkor a kezdeti növekedés nem garantálja az
elterjedést, még kis mutációs lépés esetén sem. Egy
szinguláris pont környékén két tetszôlegesen közeli
stratégia együttélése is elképzelhetô, amennyiben
kölcsönösen meg tudják „támadni” egymást. Mind-
azonáltal, az elsô következmény gondolatmenetét
megismételhetjük a rátermettség függvény görbületé-
re, amelyrôl feltételezzük, hogy nem nulla. Követke-
zésképpen, két populáció egymás irányába fejlôdik
egy rátermettség-maximum közelében, de egymástól
távolodik egy rátermettség-minimum közelében. Ter-
mészetesen ez az állítás is magától értetôdôen hang-
zik – és az is a gyakoriságfüggetlen esetben. Az elsô
meglepetés után azonban már nem vennénk mérget

rá alapos megfontolás nélkül. Következtetésünk az
adaptív dinamikai elmélet nagyon is nem magától
értetôdô eredménye.

Második meglepetés: az evolúciós elágazás. A fönt
mondottak egyik következménye, hogy ha egy populá-
ció elfejlôdik a rátermettségfüggvény egy minimumába,
akkor ott kettéválik, és a két ág egymástól távolodva
fejlôdik tovább (3. ábra, jobb oldal). Ezek után a két ág
külön-külön fejlôdését már újra az elsô következmény
kormányozza. Ez a másik nagy eredmény. Akik megér-
tették az elsô meglepetés t, azok általában már számítot-
tak valami ilyesmire. De kedves kollégáim, Stefan Ge-
ritz és Hans Metz érdeme volt a jelenség tényleges föl-
fedezése, megértése, s elméletének kidolgozása.

S e ponton elérkeztünk a komplikációk végéhez. Ez
az adaptív dinamika szépsége. Tudjuk, hogy a szingu-
láris pontok kontrollálják az evolúciós történetet, s tud-
juk azt is, hogy e pontoknál melyek a lehetôségek.

Zárszó

Az, hogy az adaptív dinamikai elmélet evolúciós el-
ágazása megfeleltethetô-e a szexuálisan szaporodó
élôlények evolúciós elágazásának, nagy vita tárgya.
Különösen azért, mert az elágazás alapmodelljébôl
egyszerûen kihagytuk az ivaros szaporodás bonyodal-
mait, hogy az ökológiai szétválásra összpontosíthas-
sunk. A genetikai felfogás szerint azonban a fajszétvá-
lásnak éppen az a definiáló kritériuma, hogy a fajok
közötti keresztezôdés megszûnik. Ma már számos
olyan modell is van, amely egyszerre tárgyalja az öko-
lógiai és a genetikai elkülönülést [6]. Sokunk hite sze-
rint kialakulóban van az ökológia és az evolúció in-
tegrált matematikai elmélete, amely szemléletes tartal-
mában megegyezik Darwin másfél évszázados gon-
dolataival, s amelyben a fajszétválás ugyanolyan ma-
gától értetôdôen természetes evolúciós folyamat, mint
az evolúciós optimumok keresése.

Köszönetnyilvánítás: Marx György mellett Juhász-Nagy Pálnak és
Pásztor Erzsébetnek köszönöm az indíttatást. Az adaptív dinamiká-
ban Kisdi Éva, Hans Metz, Stefan Geritz és Mats Gyllenberg voltak
a legfontosabb társaim. A kutatást az OTKA K49689 számú pályá-
zata támogatta.
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KINEK JOBB A SIKLÓREPÜLÉSI STRATÉGIÁJA,

1. ábra. a) Ember és madár együtt termikel. b) Vándorsólyom GPS-
készülékkel a hátán. c) Fehér gólyák GPS-készülékkel a hátukon.
d) Kisméretû GPS-vevôkészülék.

1 cm

a)

c)

b)

d)

A MADARAKNAK VAGY NEKÜNK?
Ákos Zsuzsa,1 Nagy Máté,1 Vicsek Tamás1,2

1ELTE, Biológiai Fizika Tanszék
2ELTE–MTA Statisztikus és Biológiai Fizika kutatócsoport

A repülésnek azt a formáját, amikor egy levegônél
nehezebb repülô szerkezet motoros segítség nélkül
képes nagyobb távok megtételére, siklórepülésnek
nevezzük. Az ember által készített és vezérelt repülô
eszközök, mint a vitorlázó repülô, sárkányrepülô
vagy a siklóernyô képesek erre, de jellemzôen a na-
gyobb testû madarak is siklórepülésre specializálód-
tak az evolúció során. Hasonlóan a siklórepülôkhöz,
e madarak kiterjesztett szárnnyal körözve, az úgyne-
vezett termikben1 emelkednek fölfelé, majd szárny-

1 Termik: emelôszél, hôlégkürtô. Fölfelé áramló, a környezô leve-
gônél melegebb légoszlop. A termikek kihasználásával képesek a
siklórepülôk emelkedni.

csapások nélkül siklanak a következô termikig, ahol a
siklás alatt elvesztett magasságot újra visszanyerik.
Ezen madarak számára a siklórepülés létfontosságú
tevékenység, mivel így keresik táplálékukat, s teszik
meg éves vándorútjukat. Ez a repülési forma energeti-
kailag jóval kedvezôbb számukra, mintha szárnycsa-
pásokkal haladnának a levegôben, viszont optimális
megvalósításához szükség van az idôjárási viszonyok-
tól és a földfelszíni domborzattól függô termikek fi-
gyelembevételére. Munkánkban arra a kérdésre ke-
restük a választ, hogy a madarak és az emberek vajon
az optimális siklási stratégiára vonatkozó elméletet
követik-e repülésük során. A válasz megadásához
olyan technológiai újdonságokat is fölhasználtunk [1],
amelyek számos további etológiai vagy robotikai
probléma megoldásában is hasznosíthatóak lehetnek.

A siklórepülés jó példája annak, amikor állatoknak
és embereknek ugyanazt az összetett feladatot kell
megoldaniuk. Emberek számára a siklórepülés elmé-
leti tudást, meteorológiai ismereteket, különféle mû-
szereket és sok gyakorlást igényel. A madarak fölte-
hetôen ösztönösen és/vagy tanult módon birkóznak
meg a feladattal.

A madarak és az emberek siklórepülésének részle-
tesebb vizsgálatához globális helymeghatározó készü-
lékek (Global Positioning System: GPS) segítségével
rögzítettük vándorsólyom (Falco peregrinus ), fehér
gólya (Ciconia ciconia ) (1. ábra ), sárkányrepülô és
siklóernyôs pilóták repülési útvonalát másodperces
idôfelbontással. Az útvonalak elemzésével választ
kerestünk arra, hogy az emberek milyen hatékonyan
alkalmazzák az elméleti úton levezethetô, a két ter-
mik közötti siklási sebességre vonatkozó optimális
repülési stratégiát, illetve, hogy a madarak képesek-e
ennek alkalmazására. A nagy idôfelbontású útvonalak
lehetôvé tették a siklórepülésre jellemzô paraméterek,
mint például a körözési sugár vizsgálatát is.

A siklórepülés alapjai

Azt minden siklórepülô-pilóta tudja, hogy termikkere-
sés közben érdemes a madarakat is figyelni. A mada-
rak gyakran becsatlakoznak a termikben körözô piló-
tákhoz, akár rövidebb távolságokat együtt megtéve.

A termikek jellemzôen a talaj melegebb részein
keletkeznek, s az idôjárási és domborzati viszonyok-
tól függôen 1–10 m/s-os sebességgel haladnak fölfelé
1000–5000 m magasságig. Bizonyos idôjárási körül-
mények között a termikek tetejét gomolyfelhôk jelzik.
A siklórepülô akkor tud emelkedni egy termikben, ha
a termik erôssége (a levegô fölfelé irányuló függôle-
ges sebessége) meghaladja a siklórepülô minimális
süllyedési sebességét. Ahhoz, hogy a termikek emelô
részében tudjon maradni a siklórepülô, körözô moz-
gást végez az emelkedés alatt.

A feladat az emberek és a madarak számára hason-
ló a távrepülés során: meg kell találniuk a termikeket
a levegôben maradáshoz. A termikek lehetô legjobb
kihasználáshoz föl kell térképezniük a termiket, és a
legerôsebben emelkedô részében kell maradniuk. Az
adott idôjárási viszonyoktól függôen kell eldönteniük,
hogy érdemes-e megállniuk körözni egy adott termik-
ben, vagy inkább keressenek egy erôsebbet. Feltehe-
tôen madarak és emberek számára is cél, hogy a lehe-
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tô legrövidebb idô alatt tegyék meg az adott távot,
hiszen nagyobb sebességgel repülve a madarak na-
gyobb területet járhatnak be a táplálékkeresés során a
termikesen aktív idôben, illetve vándorlásuk során is
érdemes a leghatékonyabban kihasználniuk a siklóre-
pülésre alkalmas idôszakokat. Távrepülô-versenye-
ken pedig kifejezetten az a cél, hogy a pilóta minél
hamarabb fejezze be a kitûzött feladatot. Paul B.
MacCready [2] repülômérnök volt az elsô, aki meg-
mutatta, hogy a siklórepülô tulajdonságaitól és a kö-
vetkezô termik erôsségétôl függôen, létezik egy opti-
mális siklási sebesség a két termik között. Elméleté-
nek eredményeit fölhasználva megnyerte az 1956-os
vitorlázó repülô világbajnokságot! Ennek az elmélet-
nek a gyakorlati alkalmazásához fejlesztették ki vitor-
lázórepülôk számára az úgynevezett MacCready-tár-
csát, amelynek segítségével repülés közben is köny-
nyen kalkulálható a pillanatnyi idôjárási viszonyok-
nak megfelelô optimális siklási sebesség.

Repülési útvonalak rögzítése GPS-készülékkel

Manapság távrepülô versenyeken (siklóernyô, sárkány-
és vitorlázó repülô kategóriában) GPS-készülékkel iga-
zolják a megtett távot. Siklóernyôs versenyeken a megre-
pülendô táv általában 20–120 km között változik, ami le-
het egyenes vonalú vagy forduló pontokkal tördelt, az
idôjárási és a terepviszonyoknak megfelelôen. A cél,
hogy minél rövidebb idô alatt teljesítse a versenyzô a ki-
tûzött feladatot. Az értékelés a GPS-készülékkel mért cél-
ba érési idô alapján történik (a GPS-készülékek elterjedé-
se elôtt célbíró mérte az idôt, és fényképek készítésével
igazolták a versenyzôk a bejárt útvonalat), illetve ha a
pilóta nem ér célba, akkor a feladatból teljesített táv
nagysága alapján szerez pontot. A versenyzés egy más
formája is kialakult, amikor a pilóták egyénileg repülnek
és a megrepült távot feltöltik egy internetes weboldalra.
A táv pontozása elsôsorban a táv nagysága, a megrepü-
léséhez szükséges idô és a táv típusa (céltáv, hurok, há-
romszög stb.) alapján történik. A legelterjedtebb inter-
netes versenyek jelenleg az Online Contest (OLC) és az
XContest, ahova a Föld minden tájáról töltenek fel repü-
léseket a versenyzôk. Az egyes repülések adatainak le-
töltésével – az optimális repülési stratégia vizsgálatához –
így aránylag könnyen hozzáférhetôvé váltak számunkra
az elemzéshez szükséges repülési útvonalak. Fô adatfor-
rásunk ezekhez a vizsgálatokhoz az OLC volt.

Kisebb nehézséget az jelentett, hogy a pilóták jel-
lemzôen 3–5 másodperces adatrögzítésre állítják a GPS-
készüléküket. Ezért azokhoz a vizsgálatokhoz, ahol
másodperces idôfelbontásra volt szükségünk, külön
megkértünk siklóernyôs pilótákat, hogy másodperces
adatvétellel rögzítsenek útvonalat, illetve az általunk
kifejlesztett, a madarak repülésének rögzítéséhez hasz-
nált GPS-készülékekkel repüljenek versenyeken.

A GPS-technológiát ma már széles körben alkal-
mazzák állatok követéséhez is. Elônye más helymeg-
határozó módszerekhez képest (pl. ARGOS mûholdas
helymeghatározás, URH rádiójelekkel történô követés

stb.), hogy nagy pontosságú, olcsó, korlátlan terüle-
ten mûködik (nem korlátozza be a jelek hatósugara,
mint például a rádiójelekkel végzett méréseket), és
nagy idôfelbontással lehet rögzíteni az állatok mozgá-
sát. Egyre kisebb méretûvé válnak a GPS-készülékek,
ami lehetôvé teszi kisebb méretû madarak (pl. galam-
bok) követését is. Madarak esetén elôször a nagyobb
méretûeknél alkalmazták, például a szakállas keselyû
elterjedési területének fölmérésénél Görögországban.
Ennek a készüléknek még 170 gramm volt a súlya. A
Zürichi Egyetemen a postagalambok tájékozódásának
kutatásához jóval kisebb, 36 grammos GPS-készüléket
fejlesztettek ki, ami képes volt másodperces gyakori-
sággal rögzíteni a repülési útvonalukat [3].

Ehhez a készülékhez hasonló kisméretû GPS-ké-
szülékeket fejlesztettünk ki az ELTE Biológiai Fizika
Tanszékén madarak útvonalának rögzítéséhez (1.
ábra ). A másodperces idôfelbontáson és a kis súlyon
kívül meg kellett oldani az adatok letöltését is. Mérle-
gelve azt, hogy bármilyen plusz egység, ami az ada-
tok távolból történô letöltéséhez szükséges – mûhol-
das adó (PPT) vagy GSM (mobil telefon) egység –
jelentôsen növelte volna a GPS-készülék súlyát, illetve
1 s-os adatrögzítésnél a kutatás költségeit is, amellett
döntöttünk, hogy a GPS-készülék memóriájában tá-
roljuk az adatokat. Kellôen szelíd madarakkal dolgoz-
tunk ahhoz, hogy naponta egyszer cserélni tudjuk
rajtuk a GPS-készüléket, ám a nap többi részét telje-
sen szabadon töltötték. Megfelelô beállítással elérhetô
volt, hogy a készülék csak a repüléseket rögzítse má-
sodperces idôfelbontással (ha az elôzô rögzített pont-
tól mért távolság kisebb volt egy méternél, akkor per-
cenként rögzített koordinátát, ha az egy métert meg-
haladta, akkor másodpercenként), így a készülék saját
memóriája elegendô volt a madarak egy napi útvona-
lának rögzítésére. A készülék teljes súlya 34 gramm
volt. A GPS-készülékek madárra rögzítéséhez a soly-
mászatban rádióadók rögzítésénél alkalmazott teflon-
szálas szalagokat használtunk, amelyek kímélik a
madár bôrét az érintkezési helyeken.

A vándorsólyom repülési adatainak gyûjtését 2006
júliusában Békéscsaba közelében végeztük, Hankó
György hivatásos solymásszal együttmûködve. A soly-
mász annak érdekében, hogy madarai minél otthono-
sabban mozogjanak a levegôben, szabadon tartja a fia-
tal madarakat, amíg teljesen önellátóvá nem válnak, így
azok csak élelemért és aludni térnek vissza a tanyára.
Ezek a madarak kézbôl neveltek, így szelídek, mind-
emellett a vadmadarakhoz hasonlóan teljesen szaba-
don repülnek körülbelül egy hónapig. Két GPS-készü-
léket használtunk, így naponta csak egyszer kellett a
madárral érintkezni a GPS cseréléséhez. Három hétig
gyûjtöttük az adatokat termikus aktivitás szempontjából
kedvezô idôjárási körülmények között.

A fehér gólya repülési útvonalait a Hortobágyi
Nemzeti Parkkal, Kiss Róbert tel együttmûködésben, a
Madár Repatriáló teleprôl kiindulva rögzítettük. A
fehér gólya védelmének része, hogy azokat a fióká-
kat, amelyek elveszítették szüleiket, vagy kiestek a
fészekbôl, emberi segítséggel megpróbálják fölnevel-
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ni az említett telepen (ismertebb nevén „Górés ta-

2. ábra. Vándorsólyom másodperces idôfelbontású repülési útvonala fekete-fehér mûholdképre helyezve (balra). A siklóernyôs pilóta má-
sodperces idôfelbontású repülési útvonala a térbeli domborzattal (jobbra). A színskála a függôleges sebességet jelzi, a sárgás-vöröses részek
az emelkedést, a kék részek a süllyedést jelölik.
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3. ábra. Siklórepülés (balra). Széllevonás a GPS által rögzített útvonalból (jobbra). Az ábrán az
eredeti termik pályája, látható amint sodródik a széllel (narancssárga), és ugyanez a pálya a szél-
levonás után (zöld).
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nya”). Augusztus végén az így fölnevelt gólyák is csat-
lakoznak a nagyobb gyülekezô csapatokhoz, és velük
együtt délre vándorolnak.

2006. július elején kezdtük meg két, körülbelül 2
hetes gólya, és egy idôsebb, körülbelül 1 hónapos
gólya szelídítését a Madár Repatriáló telepen. Amint
elérték a kifejlett méretüket, rájuk helyeztük a GPS-t
tartó szalagokat. Augusztus végéig kétheti repülési
adatot sikerült rögzíteni, mielôtt csatlakoztak volna
egy vándorláshoz gyülekezô nagyobb gólyacsapat-
hoz. Sajnos a két fiatalabb gólya késôbb kezdett ter-
mikelni, mint vártuk, és hamarosan csatlakoztak egy
vándorló csapathoz, így a legtöbb repülési adat az
idôsebb gólyától származik.

Az adatok megjelenítése és kiértékelése

A GPS-készülékkel rögzített repülési útvonalakat a sik-
lórepülô versenyeken használt CompeGps program se-
gítségével jelenítettük meg (2. ábra ). A honlapunkon
[4] 10-szeres gyorsításban látható a vándorsólyom, fe-
hér gólya és egy siklóernyôs versenypilóta repülése. A
sólyom repüléseit visszajátszva megfigyelhetô, hogy
termikelés közben gyakran vált irányt, ami valószínûleg
a termik magjának (a legerô-
sebben emelô központi régió)
keresésével függ össze.

A termikelési sugár megha-
tározásához elôször le kellett
vonnunk a szél hatását az út-
vonalból (erre azért volt szük-
ség, mert a termikelési sugár
értékeit a görbület eloszlás-
függvény leggyakoribb érté-
kének reciprokaként megha-
tározva a széllel sodródó út-
vonal esetén helytelen értéket
kapunk). Mivel a szél erejé-

nek nagysága, illetve iránya nem tekinthetô állandó-
nak a berepült magasságok és távolságok alatt (a só-
lyom pl. 2000 m körüli magasságba emelkedett), ezért
kidolgoztunk egy módszert, amivel a termik sodródá-
sából megállapítható az adott helyen a szél erôssége,
és így már levonható az útvonalból a pillanatnyi szél-
sebesség hatása. E módszerrel már elôállítható a „szél-
mentes” útvonal (3. ábra ), és a görbület vizsgálatával
helyes termikelési sugárértékeket kapunk. Vizsgálata-
ink alátámasztották a korábbi kutatások eredményeit
[5], miszerint a termikelési sugár madaraknál egyenes
arányban áll a szárny felületi terhelésével. Ez az ará-
nyosság siklóernyôre nem áll fenn, aminek részlete-
sebb magyarázata az eredeti cikkünkben [1] található.

A repülési stratégiák vizsgálata

Távrepülésnél a cél, hogy minimalizáljuk az idôt a
termikelésekbôl és siklásokból álló megtett táv alatt.
A termikek erôssége az idôjárási viszonyoktól függ. A
termikek közötti siklás vízszintes sebességkomponen-
sét a pilóta (madár) választja meg, amibôl adódik a
süllyedési sebesség is. A kérdés, hogy mekkora víz-
szintes sebességet érdemes választani ahhoz, hogy a
pilóta/madár a leggyorsabban tegye meg az adott
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távot. A válasz az, hogy ez a következô termik erôssé-

4. ábra. Az optimális siklási sebesség kiválasztása a következô ter-
mik erôsségének függvényében. Az 1-es, 2-es és 3-as számmal jel-
zett vonalak egy-egy sárkányrepülô útvonalát jelölik, akik egyszerre
indultak el azonos magasságban az elôzô termikbôl.

1

2

3

5. ábra. Optimális távrepülési görbék. A négyzetek a polárgörbe (folytonos vonal) ismert pontjait
mutatják. A polárgörbékbôl származtatott optimális távrepülési görbéket szintén folytonos vonal
jelzi (ábrák felsô felében). A szaggatott vonalak az y tengelyen föltüntetett emelési rátából a polár-
görbéhez húzott érintôt ábrázolják. A pöttyözött vonalak a polárgörbe szaggatott vonalakkal érint-
kezô pontjaihoz tartozó vízszintes siklási sebességeket mutatják, illetve az adott szaggatott vonal-
hoz tartozó termik emelési rátáját (ahol a szaggatott vonal az y tengelyt metszi). Az egy repülésre
átlagolt termik emelési rátát az átlagos vízszintes siklási sebesség függvényében a körök jelzik. Az
átlagos függôleges süllyedési sebességet az átlagos siklási vízszintes sebesség függvényében há-
romszögekkel jelölik. a) Vándorsólyom repülési adatai. b) Az OLC merev szárnyú sárkány kategó-
riában elért 3. helyezett és c) siklóernyôs kategóriában elért 1. és 2. helyezett repülési adatai.
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gétôl függ, amint erre a korábban említett, MacCready
által levezetett optimális siklási elmélet rámutat.

MacCready-elv, az optimális siklás elmélete dióhéjban

Képzeljük el, hogy három sárkányrepülô pilóta, az 1-es
2-es és 3-as számmal jelölt (lásd 4. ábra ) azonos idô-
ben, egyazon magasságból indul el a termikbôl. Melyik
pilóta teszi meg a legrövidebb idô alatt a következô
siklásból és a termikben való fölemelkedésbôl álló tá-
vot? A következô termiket leghamarabb a 3. sárkányre-

pülô éri el, ám ennek az az ára, hogy ô veszíti a legtöbb
magasságot. Az 1. sárkányrepülô ér legmagasabban a
következô termikbe, ám idôben késôbb, mint a 2. és a
3. Az optimális sebességgel a 2. sárkányrepülô repül,
aki mire az 1. is eléri a termiket, már följebb emelkedik.
A 2. pilóta a 3.-nál is gyorsabb, mert a termik erôssége
nem olyan nagy, hogy a 3. behozhatná a 2.-hoz képesti
magasságvesztést az alatt az idôkülönbség alatt, amíg a
2. sárkányrepülô is eléri a termiket.

A távrepülési görbékre vonatkozó eredmények

Az optimális siklási sebesség két termik között akkor
határozható meg, ha ismerjük a következô termik
erôsségét és a repülô eszköz süllyedésének nagyságát
a vízszintes sebesség függvényében, azaz a repülô
eszköz úgynevezett polárgörbéjét.

Megmutatható, hogy ha az 5. ábra szerint ábrázol-
juk az y tengelyen a termik erôsségét, az ábra alsó
részén pedig a polárgörbét jelenítjük meg, akkor az
adott termikerôsséghez tartozó optimális siklási se-
bességet az y tengelyen ábrázolt termikerôsségbôl a
polárgörbéhez húzott érintô adja [1]. Így határozható
meg az optimális s (x ) távrepülési görbe, amely meg-
mutatja, hogy adott termikerôsséghez mekkora opti-
mális siklási sebesség tartozik. A föntieknek megfele-
lôen s(x)-et a következô képlet írja le:

ahol p(x) a polárgörbe. Az 5. ábra a vándorsólyom, va-

s (x ) = p (x ) x dp (x )
dx

,

lamint élvonalbeli sárkányrepülô és siklóernyôs ver-
senypilóták repüléseit mutatja. Az ábrán egy pont egy

repülésnek felel meg (egy napi
repülés átlagos emelkedését és
átlagos siklási sebességét jelö-
li). Látható hogy a leghatéko-
nyabban a sárkányrepülôk al-
kalmazzák a MacCready-elvet.
A siklóernyôs pilóták az opti-
málisnál valamivel kisebb se-
bességgel repülnek, aminek
feltehetôen egyrészt az a ma-
gyarázata, hogy nagyobb se-
bességeknél a siklóernyô sta-
bilitása csökken, így biztonsági
okokból egyes repülési hely-
zetekben a pilóták nem vá-
lasztják a maximális sebessé-
get. Másrészt pedig a rosszabb
repülési tulajdonságuk miatt
(gyengébb siklószám2) na-

2 Siklószám: megmutatja, hogy egy-
ségnyi magasságról kezdve a siklást,
a kiindulási ponttól hány egységre le-
het eljutni az adott repülôgéppel.

gyobb a kockázata, hogy eset-
leg kénytelenek leszállni, mi-
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elôtt megtalálnák a következô termiket, emiatt többet

6. ábra. A mért (négyzetekkel jelzett görbék) és a MacCready-féle elmélet alapján számolt
(világosabb görbék) sebességek összehasonlítása. Az a) ábra a vándorsólyom, a b) pedig két
élvonalbeli siklóernyôs versenypilóta esetén mutatja a termikek közti siklások során a víz-
szintes sebességeloszlás görbéit. Az ábra a vizsgált repülések közül az öt, termikus aktivitás
szempontjából legkedvezôbb napot mutatja. Az egyes repülések adatai 0,1-es értékkel el
vannak csúsztatva fölfelé a jobb átláthatóság érdekében. A számolt görbék a napi ter-
mikemelési rátaeloszlás MacCready-formulába való behelyettesítésével készültek.
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repülnek a legjobb sikláshoz tartozó, ám lassabb sebes-
séggel. Látható, hogy a vándorsólyom is alkalmazza az
optimális repülési stratégiát, a mért repülési pontok az
optimális görbe körül helyezkednek el.

Annak vizsgálatára, hogy a sólyom és a siklóernyôs
pilóták valóban az optimális siklórepülési stratégiát
alkalmazzák-e, vagy amit látunk esetleg csak egy vé-
letlen egyezés eredménye, a következô vizsgálatot
végeztük el: a polárgörbe függvényalakjának ismere-
tében a mért napi termikemelési ráta eloszlásából
megkapható, hogy milyen lenne az optimális, két ter-
mik közötti vízszintes sebesség eloszlása. Az ily
módon a MacCready-elmélet alapján számolt optimá-
lis sebességeloszlás és a termikek közötti mért víz-
szintes sebességeloszlásokat a 6. ábrán hasonlítottuk
össze. Az összes repülésre egymintás t-próbát alkal-
mazva megvizsgáltuk, hogy szignifikánsan nagyobb-e
a görbék átlagos eltérése abban az esetben, ha az
egyes repülések vízszintes sebességének eloszlásgör-

béit véletlenszerûen párosítjuk
össze a MacCready-elmélet alapján
egy másik repülésre számolt opti-
mális sebességeloszlás görbéjével.
Arra jutottunk a siklóernyôsök és a
sólyom esetében is, hogy az azo-
nos repüléshez tartozó görbék kö-
zötti eltérés szignifikánsan kisebb,
mint a véletlenszerûen kevert eset-
ben. 97,5%-os valószínûséggel állít-
hatjuk mindkét esetben, hogy szig-
nifikáns eltérést találtunk, nagyobb
az eltérés a véletlenszerûen párosí-
tott görbék esetében, mint a megfe-
lelôen párosított sebességeloszlási
görbék között.

Köszönetnyilvánítás: A szerzôk ezúton is szeretnék megköszönni
Csiszér Miklós mûszerésznek a GPS-készülékek összeszerelésében
végzett precíz munkáját, Kiss Róbertnek és családjának segítségét a
fehér gólyákkal folytatott kutatás során, Hankó György solymász-
nak és családjának a vándorsólyom repülési adatainak gyûjtésében
való részvételét, Zsolnay Péternek a GPS-technika alkalmazásában
nyújtott segítségét. Köszönjük mindazon pilóták együttmûködését,
akik eljuttatták hozzánk a GPS-készülékkel rögzített repülési útvo-
nalaikat. Külön köszönet a Hortobágyi Nemzeti Parknak, hogy
biztosította a helyet és engedélyezte a kutatást a nemzeti park terü-
letén. A kutatáshoz használtuk az EU FP6 STARFLAG projekt és a
T049674 sz. OTKA pályázati forrásokat.
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PROTEÁZOK AZ IMMUNRENDSZERBEN
Závodszky Péter, Gál Péter

MTA Enzimológiai Intézet és ELTE Biológiai Fizika Tanszék

A proteázok fehérjebontó enzimek (fehérjék), elsô-
sorban a táplálék emésztésében és a szervezet fölösle-
gessé váló fehérjéinek lebontásában játszanak fontos
szerepet. Tudományos ismereteink bôvülésével egyre
több olyan szerepükre derült fény, amely összetett
kaszkádfolyamatok szabályozásával kapcsolatos, mint
például a véralvadás, a fibrinolízis vagy az immunvá-
lasz. Jó példa a proteázok folyamatszabályozó szere-
pére a komplementrendszer mûködése.

A velünk született immunitás fontos eleme a komp-
lementrendszer, amely azonban számos ponton kapcso-
lódik az adaptív immunválaszhoz is, mintegy hidat ké-
pezve a kétféle védekezô mechanizmus között (1. áb-
ra). A komplementrendszer több mint 35 vérfehérjébôl

és sejtfelszíni komponensbôl áll. Ezek sorában fontos
jelindító, jelerôsítô és végrehajtó szerepet játszanak a
szerinproteázok [1]. Az immunválasz, vagyis a nemkívá-
natos anyagok felismerése, megjelölése és eltávolítása
bonyolult molekuláris és sejtszintû kölcsönhatások ered-
ményeként valósul meg. Kutatócsoportunk e komplex
folyamatban résztvevô proteázokmûködésével és szabá-
lyozásával kapcsolatos kérdésekkel foglalkozik. Klónoz-
zuk, bakteriális, emlôs vagy rovar sejtekben kifejezzük
(termeljük) a kérdéses fehérjék természetes vagy igénye-
ink szerint módosított formáját, meghatározzuk ezek
térszerkezetét, és vizsgáljuk kölcsönhatásaikat.

A proteázoknak – köztük a szerinproteázoknak –
az a szerepe, hogy bizonyos fehérjéket pontosan ki-
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választott helyen elhasítanak (2. ábra ). E képesség

1. ábra. A komplementrendszer biológiai funkciói. A komplement-
rendszer egyike a vérben található proteolitikus kaszkádrendszerek-
nek. Aktiválódása egyrészt közvetlenül vezet a patogén célsejtek
líziséhez membránkárosító komplex kialakulása révén, másrészt
pedig számos ponton kapcsolódva az adaptív immunitáshoz elôse-
gíti az idegen struktúrák és immunkomplexek eltávolítását. Az akti-
válódás során a felületre lerakódó komponensek opszonizációs
hatással rendelkeznek, a proteolitikus folyamat során keletkezô
peptidek pedig gyulladásos folyamatot gerjesztenek.

aktív komplementkomponensek

gyulladáskeltõ
sejtek

aktivációja
komplement-
rendszer

adaptív
immunválasz
regulációja

opszonizáció

sejtlízis
membránkárosító

komplex

immunkomplexek
eliminációja 2. ábra. A proteázok szerepe. A proteázok (hivatalos nevükön pep-

tidázok) olyan enzimek, amelyek a peptidkötés hidrolízis útján tör-
ténô hasítását katalizálják. Szinte nincs olyan élettani folyamat,
melyben a proteázok ne vennének részt. A proteázokat csoportosít-
hatjuk hatásmechanizmusuk alapján (szerin-, cisztein-, aszpartát- és
metalloproteázok). Az egyik legfontosabb sajátság, amiben a pro-
teázok eltérhetnek egymástól a szubsztrátspecificitás, vagyis hogy
milyen fehérjemolekulát és pontosan hol képesek elhasítani. A fe-
hérjék lebontását végzô proteázok (pl. tripszin) széles specificitá-
súak, vagyis sokféle fehérjét sok helyen képesek hasítani. A jelátvi-
teli utakban résztvevô proteázok, így a komplementproteázok is,
csak néhány fehérjét képesek hasítani pontosan meghatározott
szekvenciánál (limitált proteolízis). A hasítandó fehérje P-vel jelölt
oldalláncaival a proteáz S-sel jelölt oldalláncai lépnek kölcsönhatás-
ba, biztosítva ezzel a hasítás specificitását.
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eszköze lehet fehérjetermészetû anyagok inaktiválá-
sának, megsemmisítésének, de arra is szolgálhat,
hogy bizonyos inaktív formában termelôdô proteázo-
kat aktiváljon. Az immunrendszer, s ezen belül a
komplementrendszer, proteázai mindig jelen vannak
a vérben és a testnedvekben. Aktiválásuk viszont csak
ártalmas (idegen vagy megváltozott saját) anyagok
megjelenésének helyén és idejében kívánatos, egyéb-
ként káros. Ennek megfelelôen a komplementrend-
szer szerinproteáz enzimei finom és bonyolult szabá-
lyozás útján aktiválódnak, „normális” állapotban inak-
tív proenzim (más néven zimogén) formában, vagy
inhibítorok által gátolt állapotban vannak jelen.

Ezek a szerinproteázok több szerkezeti egységbôl,
doménbôl épülnek fel. Az enzimatikusan aktív domén
mellett szabályozó és felismerô modulok helyezked-
nek el, amelyeknek az a szerepe, hogy az aktív mo-
dult a funkció által megkívánt helyen rögzítsék, meg-
növelve ezáltal lokális koncentrációját, megfelelô
helyzetbe orientálják, növelve ezzel a hatékonyságát,
kofaktorokat, például Ca2+-ionokat felismerve, közve-
títsék a környezeti hatásokat. Ebbôl a vázlatos felsoro-
lásból is látszik, hogy e komplex, moduláris proteá-
zok szerkezeti és funkcionális szempontból egyaránt
komoly tudományos kihívást jelentenek. A nehézsé-
geket tetézi, hogy nagyon kis mennyiségben fordul-
nak elô a vérben, így izolálásuk körülményes, vala-
mint az, hogy autoaktiválódásra és önemésztésre ké-
pesek, ezért a preparátumok kezelése különleges fi-
gyelmet igényel.

Az elmúlt néhány év során laboratóriumunkban
meghatároztuk a komplementrendszer aktiválásának
klasszikus és lektin útját indító szerinproteázok do-
ménkombinációinak térszerkezetét röntgendiffrakciós
módszerrel elôenzim (zimogén) és aktív formában,
valamint természetes reguláló fehérjéjük, a C1-inhibí-
tor szerkezetét is meghatároztuk. Ezzel párhuzamo-
san elvégeztük e proteázok funkcionális jellemzését
is. Cikkünkben azokat a funkcionális következetése-
ket foglaljuk össze, amelyeket a szerkezet alapján, a
kölcsönhatások és az enzimatikus tulajdonságok
kvantitatív, összehasonlító vizsgálatának hozzáadásá-
val vontunk le.

Az öt jelindító proteáz, C1r, C1s, MASP1, MASP2 és
MASP3 moduláris szerkezetét a 3. ábra mutatja. Elsô
ránézésre e fehérjékmegkülönböztethetetlenül hasonló
szerkezettel rendelkeznek. Egy katalitikus szerinprote-
áz (SP) modul mellett gyöngysorszerûen felfûzött öt
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nemkatalitikus domén helyezkedik el. Egyéb multido-

3. ábra. A korai komplementproteázok moduláris szerkezete. A
komplementrendszer klasszikus és lektin útjának korai proteázai azo-
nos moduláris struktúrával rendelkezô enzimcsaládot alkotnak. A
C-terminális katalitikus domént megelôzi öt nemkatalitikus modul. A
CUB1-EGF-CUB2 modulhármas felelôs a dimerizációért és a felismerô
molekulához (C1q, MBL) való kötôdésért, míg a két CCP-modul a ka-
talitikus szerinproteáz domén aktivitását, specificitását modulálja.

CUB EGF CUB CCP1 CCP2 szerinproteáz
domén

s-s

4. ábra. Az iniciációs komplexek szerkezete. A komplementproteá-
zok egyik jellemzô sajátsága, hogy aktivitásukat nem egyedül, ha-
nem más proteázokkal, felismerô és modulátor molekulákkal együtt
alkotott komplexükben fejtik ki. A komplementrendszer klasszikus
és lektin útjának iniciációs komplexe tartalmaz egy felismerô mole-
kulát (C1q, MBL) és a hozzájuk kapcsolódó szerinproteázokat. A
C1q-hoz egy szerinproteázokból álló tetramer (C1s-C1r-C1r-C1s),
míg az MBL-hez legalább egy MASP-2-dimer kapcsolódik. A proteá-
zok inaktív zimogén formában vannak jelen mindaddig, amíg a fel-
ismerô molekula nem kapcsolódik az aktivátor felszínhez. Ezután a
zimogének aktiválódnak, és proteolitikus hatásuk révén beindítják
a kaszkádfolyamatot.

MASP-2

MBL C1-komplex

C1r – C1s2 2C1s C1r C1r

C1s

5. ábra. A CCP-modulok szerepe a C1r-molekula funkciójában. A CCP (Complement Control Pro-
tein) modulok többféle szerepet is betöltenek a C1r-molekula komplexképzô és enzimatikus tu-
lajdonságaiban. A CCP1-modul szükséges a dimerizációhoz. A CCP1-modult nem tartalmazó frag-
mentumok (CCP2-SP, SP) nem képesek dimerizálódni. Erre a felismerésre a különbözô C1r-frag-
mentumok molekulatömegének meghatározása révén jutottunk. Késôbb a kristályszerkezet is iga-
zolta, hogy a CCP1-modul aktív szerepet játszik a dimerizációban, a szomszédos C1r-molekula SP-
doménjével való kölcsönhatás révén. Enzimkinetikai méréseinkbôl (C1s-szubsztrát hasítása C1r-
proteázzal) az is nyilvánválóvá vált, hogy a CCP-modulok (fôleg a CCP2) részt vesznek a nagymé-
retû fehérjeszubsztrátum megkötésében a rajta található másodlagos kötôhely (exosite) révén.

1. 2. 3. 4.

1. C1s
2. C1s + CCP1 – CCP2 –SP
3. C1s + CCP2 – SP
4. C1s + SP

C1s

A lánc

B lánc

C1s-hasítás hatékonysága kcat/KM (1/Ms)

SP 28000 ± 2000

CCP2–SP 208000 ± 10000
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mén-fehérjékhez hasonlóan a komplement proteázok
is több, egymással összefüggô funkciót gyakorolnak.

Érdeklôdésünket az a tény irányította rájuk, hogy
teljes moduláris hasonlóság mellett a specificitásuk,
komplexképzô képességük és aktiválási mechaniz-
musuk különbözô. Mind az öt proteáz inaktív elôen-
zim formájában szintetizálódik a szervezetben. Ezt
követôen a C1r és C1s (C1s-C1r-
C1r-C1s) tetramer, a MASP-2
pedig dimer formájában képez
komplexet a C1q, illetve MBL
célpontfelismerô molekulákkal
(4. ábra ). A célpontszerkezet-
tel való kapcsolódás esetén kö-
vetkezik az aktiválódás, és to-
vábbi komplementkomponen-
sek (C2, C4) aktiválása útján a
jelerôsítés.

Több kérdés és feladat is adó-
dik e proteázcsalád aktiválásá-
nak és szabályozásának mecha-
nizmusával kapcsolatban, ame-
lyek megválaszolására a térszer-
kezet alapján nyílik lehetôség:
egyebek között a dimer- és tet-
ramerképzést szolgáló kötôhe-
lyek föltérképezése, a Ca2+-
ionok szabályozó szerepének
szerkezeti magyarázata, a felis-
merô molekulákkal való kapcso-
lódás helyének és jellegének
meghatározása, az autoaktiváló-
dás mechanizmusának megérté-
se és a C1-inhibítoral való köl-
csönhatás szerkezeti alapon tör-
ténô értelmezése.

Cikkünkben csupán arra van
lehetôség, hogy ezen a területen
elért fôbb eredményeinket felso-

rolva, összegezve vázoljunk föl képet a komplement-
rendszer aktiválásának elsô lépéseit illetôen.

A C1r különbözô doménkombinációit klónoztuk és
expresszáltuk rovarsejtekben és baktériumokban [2]. E
fragmentumok segítségével megállapítottuk, hogy a
CCP1 (Complement Control Protein) domén jelenléte
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szükséges a dimerizációhoz, a CCP2-domén pedig je-

6. ábra. A C1r autoaktiválódási modellje. A C1r-molekula képes auto-
aktivációra, vagyis a zimogén forma külsô proteáz beavatkozása nél-
kül aktívvá válik. Ez csak úgy lehetséges, ha feltételezzük, hogy bi-
zonyos körülmények között a C1r-dimerben található egyik C1r-zimo-
gén képes hasítani és ezzel aktiválni a másik C1r-zimogént. Az álta-
lunk meghatározott C1r kristályszerkezetben a molekulák pont abban
a helyzetben vannak rögzítve, mint amikor az egyik C1r-molekula ha-
sította a másik C1r-molekulát. A szerkezet ezáltal fontos információkat
szolgáltat arról, hogy melyek a sztérikus feltételei a C1r autoaktiváló-
dásának a C1-komplexen belül. Hasítás során létrejön a kinetikus mé-
résekkel már korábban megjósolt CCP2-SP kölcsönhatás. A három pi-
ros ellipszis a két molekula közötti kölcsönhatási pontokat jelzi.

enzim

CCP1

CCP2
SP

termék

SP

CCP2

CCP1

7. ábra. A MASP-2 zimogén és aktív szerinproteáz doménjének tér-
szerkezete. A MASP-2 katalitikus doménje aktív állapotban tartal-
mazza mindazokat a szerkezeti elemeket, amelyek szükségesek a
peptidkötés hatékony hasításához. A három legfontosabb szerkezeti
elem a szerin, hisztidin és aszparaginsav alkotta katalitikus triád
(a.s.), a szubsztrátkötô zseb és a nagyenergiájú átmeneti termék
(tetraéderes intermedier) stabilizálásáért felelôs oxianion-üreg. A
zimogén formában ezzel szemben hiányzik, illetve erôsen torzult
szerkezetû mind az oxianion-üreg, mind pedig a szubsztrátkötô
zseb. Ezzel magyarázható, hogy ez a forma nem mutat mérhetô pro-
teolitikus aktivitást kismolekulájú szintetikus szubsztrátokon. Jel-
lemzô még, hogy a zimogén forma szerkezete sok flexibilis hurok-
régiót tartalmaz. Aktiválódás során az aktivációs peptidben (a.
pept.) található Arg444Ile445 kötés hasadása után a szerkezet jelen-
tôsen stabilizálódik, összesen nyolc felszíni hurok (aktivációs pep-
tid, 1, 2, 3, A, B, C, D) konformációja és flexibilitása változik meg.

A

B

C

D

E

1

23

a.s.

a. pept.

lentôsen megnöveli a szerinproteáz domén (SP) katali-
tikus hatékonyságát (5. ábra ). Sikerült kristályosíta-
nunk a teljes katalitikus régiót (CCP1-CCP2-SP) aktivált
formában, s röntgendiffrakció segítségével meghatároz-
nunk a szerkezetét [3]. A szerkezet igazolta, hogy auto-
aktiválódás során két C1r-molekula ellentétes irányult-
sággal kapcsolódik egymáshoz, ily módon az egyik
proteáz CCP2-modulja kölcsönhatásba lép a másik pro-
teáz SP-moduljával, s mindkét alegység egyszerre en-
zimként és szubsztrátumként is viselkedik (6. ábra ).
Ezek alapján javasoltuk a „hasítás-újrarendezôdés”
elvén alapuló autoaktiválódási modellt a C1r esetében
(6. ábra ). A mûködés mechanizmusának további tisz-
tázására elkészítettük a C1r stabil (nem autoaktiválódó,
de aktiválható Arg463Gln) mutánsát (C1r*). E mutáns
alkalmas volt a C1s-C1r-C1r*-C1s tetramer képzésére, és
C1q-val teljes C1-komplex kialakítására. Ennek segítsé-
gével sikerült bizonyítanunk, hogy egyetlen aktív C1r-
alegység képes mindkét C1s-proenzim hasítására a C1-
komplexben [4]. Ezzel azt bizonyítottuk, hogy a tetra-
mer elegendô flexibilitással bír ahhoz, hogy egy C1r
nemcsak a szomszédos, hanem a távoli C1s hasítását is
elvégezhesse [5].

A MASP-1 (mannóz-kötô lektinhez kapcsolt szerin-
proteáz 1), amely a MASP-ok közül a legnagyobb
mennyiségben van jelen a vérben, élettani funkciója
vitatott. A C1r-C1s analógia ellenére a MASP-1 és
MASP-2 nem aktiválja egymást. A MASP-1 specificitá-
sa szélesebb, mint a MASP-2-é, hasítja például a fibri-
nogént és a XIII faktort [6–8]. Összehasonlító vizsgála-
taink és egyéb megfontolások alapján arra a követ-
keztetésre jutottunk, hogy a MASP-1 fontos evolúciós
kapcsolat tanúja, összefüggést teremtve az ôsi koagu-
láció alapú immunválasz és a késôbb kifejlôdött
komplementrendszer között [1].

A komplement aktiválás lektin útvonalának indító
enzime a MASP-2 szerinproteáz, amely egyesíti a
klasszikus útvonal C1r és C1s proteázainak funkcióját.
Felmerül a kérdés, hogy miként képes a MASP-2-dimer
ellátni ugyanazt a szerepet az MBL-komplexben (lektin
útvonal), amit a C1s-C1r-C1r-C1s tetramer lát el a C1-
komplexben (klasszikus útvonal). Korábbi vizsgálata-
ink során megállapítottuk, hogy a MASP-2 szubsztrát-
specificitása csaknem megegyezik a C1s specificitásá-
val, azzal a különbséggel, hogy a MASP-2 önmagát is
képes hasítani [6], de sokkal hatékonyabb enzimnek
bizonyult C4-szubsztrátumon, mint a C1s. Ez az ered-
mény részben választ ad arra, hogy miként redukálható
a kétlépéses aktiválódás egy lépésre. Különbözô do-
ménkombinációk elôállításával kerestünk választ a
nemkatalitikus modulok szerepére. Azt találtuk, hogy
az SP (szerinproteáz) domén önmagában ugyanolyan
jól hasítja a C2-szubsztrátumot, mint a teljes molekula.
Ugyanakkor a CCP2-modul feltétlenül szükséges a ha-
tékony C4 hasításhoz. Ebbôl a CCP2-modulon lévô
másodlagos kötôhely (exosite) létére lehetett következ-
tetni. Enzimkinetikai mérések C1s/MASP2-kimérákon
ezt a föltételezést megerôsítették.

Továbbra is nyitott kérdés maradt azonban az akti-
válódási mechanizmus elsô lépésének mikéntje. Sike-
rült a MASP-2 katalitikus fragmentum zimogén formá-
jának térszerkezetét meghatározni röntgendiffrakció-
val [9]. A szerkezet jól mutatja a tripszinszerû szerin-
proteáz elôenzimek sajátságait: a katalitikus triád kor-
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rekt térbeli pozícióban van, de az oxianion-üreg és a

8. ábra. A C1-inhibítor szerpindoménjének térszerkezete. A C1-in-
hibítor szerpindoménje mutatja a szerpinekre jellemzô általános
szerkezeti elemeket. Az ábrán látható forma a C1-inhibítor úgyne-
vezett látens módosulata, amelynél a reaktív központi hurok (RCL)
beékelôdött az A jelû β-lemezes szerkezetbe anélkül, hogy elôze-
tesen egy proteáz elhasította volna. Az így kialakult molekula el-
vesztette gátló hatását, hiszen az RCL hozzáférhetetlen a proteáz
számára. A C1-inhibítor látens formája hétlemezes antiparalel
β-struktúrát alkot, ami egyedülálló az eddig ismert szerpinszerke-
zetek között. A szerkezet alkalmas arra, hogy segítségével model-
lezzük a betegséget (örökletes angioödéma) okozó mutációk szer-
kezeti következményeit és megjósoljuk a funkcionális változásokat
is. A szerkezetet analizálva elméletet állítottunk fel a heparin inhi-
bítoraktivitást moduláló hatásának magyarázatára. Az úgynevezett
„szendvics”-mechanizmus igazolása irányított mutagenezis segítsé-
gével jelenleg is folyik.

RCL

szubsztrátumkötô zseb konformációja torzított (7.
ábra ). Ez az egyláncú proenzim-molekula nem muta-
tott proteolitikus aktivitást kis molekulatömegû szin-
tetikus szubsztrátumokon. Meglepetésünkre azonban
a nagyméretû C4-fehérje szubsztrátumon hatékony
proteáznak bizonyult. A MASP-2-proenzim zimogeni-
tása (az aktív és az elôenzim forma katalitikus aktivi-
tásának aránya) C4 esetében nagyon alacsonynak
bizonyult: 8-as érték, szemben például a tripszin
107-es értékével. Figyelemre méltó másik különleges
tulajdonsága a MASP-2-elôenzimnek az alacsony zi-
mogenitás mellett a szerkezet nagyfokú flexibilitása.
Sikerült meghatároznunk a zimogén forma és az aktív
forma térszerkezetét [9, 10]. Ezek összehasonlításával
megállapítottuk, hogy az aktiválás folyamán 8 felületi
hurok konformációja változik meg (7. ábra ). Számí-
tógépes szimulációs vizsgálataink alapján úgy tûnik,
hogy a MASP-2-elôenzim térszerkezete képes spontán
módon, bizonyos valószínûséggel fölvenni az aktív
enzimre jellemzô konformációt. Ez az egyensúly erô-
sen el van tolva az inaktív szerkezet irányába. Ezért
nem tudtunk aktivitást kimutatni kisméretû szubsztrá-
tumokon. A C4 fehérjeszubsztrátum, amely több pon-
ton képes kapcsolódni a proteázzal, eltolja ezt a kon-
formációs egyensúlyt az aktív forma irányába. Ez a
konformációs flexibilitáson alapuló allosztérikus ké-
pesség – vagyis, hogy a MASP-2-elôenzim képes az
aktív konformáció fölvételére – lehet az alapja a
MASP-2-dimerben lezajló autoaktiválódásnak. Az álta-
lunk meghatározott szerkezetek alapján sikerült a
kontaktfelszínek és az intramolekuláris átrendezôdé-
sek (flexibilitás) alapján nyugvó mechanisztikus ma-
gyarázatot adni a MASP-2 szerinproteáz autoaktiválá-
sának mechanizmusára.

A komplementrendszer szabályozott aktiválása fon-
tos lépése az immunválasznak, de szabályozatlansága
súlyos betegségek okozója lehet. Mivel a komplement-
rendszer felismerô molekulái bizonyos körülmények
között képesek kapcsolódni a saját struktúrákhoz is,
elôfordulhat, hogy a szervezet saját sejtjei, szövetei
ellen indul támadás. A proteázok által mûködtetett jel-
erôsítô mechanizmusok révén az ilyen reakció káros
folyamatokhoz vezethet, például az autoimmun gyulla-
dásos betegségekben. Ezt egyéb mechanizmusok mel-
lett a gátló faktorok, inhibítorok segítségével elôzi meg
az egészséges szervezet. Ilyen gátló faktor a szerpinek
(szerinproteáz inhibítorok) családjába tartozó C1-inhi-
bítor. A C1-inhibítor egy vérfehérje a komplement akti-
válás klasszikus és lektin útvonalának fontos szabályo-
zója, de a véralvadásban is szerepet játszik. Elsôdleges
élettani célpontjai a C1r, C1s, MASP-2, valamint a XIa és
XIIa véralvadási faktorok és a kallikrein. Mindez mutat-
ja a fontos szerepét a gyulladásos folyamatok szabályo-
zásában. A C1-inhibítor az egyik legfontosabb termé-
szetes gyulladáscsökkentô molekula. A C1-inhibítor
egyrészt képes gátolni a szerinproteázok autoaktiváló-
dását oly módon, hogy reverzibilisen kapcsolódik az
elôenzim formához, például az intakt C1-komplexben,
és elôidézi annak disszociációját, vagy az aktivált for-

mával képez kovalens komplexet. Az aktív proteázok
esetében pszeudo-szubsztrátumként viselkedik. A C1-
inhibítor molekulán a szerinproteáz elhasít egy peptid-
szakaszt, ami szerkezetváltozást idéz elô az inhibítor-
ban. Ennek hatására inaktív, kovalens komplex képzô-
dik a proteáz és az inhibítorfehérje között. A gyulladá-
sos folyamatokban és bizonyos autoimmun betegsé-
gekben játszott szabályozó szerepe miatt a C1-inhibítor
évtizedek óta a kutatók érdeklôdésének középpontjá-
ban áll. Nagymértékben glikozilált molekula, flexibilis
hajlatokkal a felszínén. Ennek következtében nem sike-
rült kristályosítani és a térszerkezetét meghatározni.

Laboratóriumunkban, némi fehérjemérnökséggel,
deglikozilált, rekombináns C1-inhibítort termeltünk, s
ennek egy látens formáját sikerült megtisztítani és
kristályosítani. Ezt követôen röntgendiffrakcióval
meghatároztuk a C1-inhibítor térszerkezetét [11]. A 8.
ábrán látható szerkezet számos érdekes funkcionális
és szerkezeti kérdésre adott magyarázatot. A C1-inhi-
bítor aktiválása során a célproteáz elhasítja az egyik
felszíni laza polipeptid-láncszakaszt, s ez beépül a
molekula hat párhuzamos láncszakaszból álló β-redô-
zött szerkezetébe, megnövelve a C1-inhibítor hôstabi-
litását. Korábban megfigyelték, hogy létezik egy olyan
C1-inhibítor módosulat, amelynek hôstabilitása, el
nem hasított formában, a hasítatlan és elhasított for-
mákra jellemzô értékek közé esik. Az általunk kristá-
lyosított módosulat szerkezete az elsô kézzelfogható
bizonyíték arra, hogy az ép reaktív központi hajlat
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(RCL) beintegrálódhat a C1-inhibítor A-val jelzett β-le-
mez szerkezetébe (8. ábra ).

A C1-inhibítornak 150 ismert mutációja okoz súlyos
betegséget (pl. örökletes angioödéma). Az általunk
elsôként meghatározott C1-inhibítor szerkezet lehetô-
séget ad a pontmutációk (több mint 50-féle) követ-
kezményeinek szerkezeti alapon történô magyaráza-
tára. Példa erre a molekula belsejében kimutatott
nagy üreg, amely lehetôvé tesz a térszerkezet meg-
bontása nélkül olyan pontmutációt is, ahol a megjele-
nô új aminosav mérete jelentôsen nagyobb a „vad”
típusban található oldalláncnál (pl. Val458Met poli-
morfizmus). A 8. ábrán látható szerkezet újdonsága a
7-lemezes β-szerkezet, melyben a C-terminális 6 ami-
nosav különleges helyzetébôl adódóan az aktív-látens
formák közötti átmenet gátjaként szolgálhat.

A C1-inhibítor önmagában is hatékony. Ismert do-
log azonban, hogy a negatív töltésû glükóz-amino-
glikánok (pl. heparin) jelentôsen megnövelhetik a
különbözô szerpinek, így a C1-inhibítor hatékonysá-
gát is a vérben. Az általunk meghatározott szerkezet-
bôl leolvasható felületi töltéseloszlás nyilvánvaló ma-
gyarázattal szolgált a heparinaktiválás szerkezeti hát-
terére. A C1-inhibítor szerkezetének földerítése jó
kiindulási alap olyan terápiás komplement inhibítor-
preparátumok kifejlesztéséhez, amelyek segíthetnek
az örökletes angiödéma, a transzplantáció utáni szö-
vetkilökôdés vagy a szívinfarktus kezelésében.

Cikkünk azt kívánta bemutatni, hogy a veleszüle-
tett immunitás egy bonyolult és komplex rendszeré-
nek, a komplementrendszernek megértésében a fizika
eszközeivel és módszereivel miként lehetett áttörést
elérni. Laboratóriumunkban atomi felbontásban hatá-
roztuk meg a komplement aktiválás jelindító proteá-
zai, valamint az aktiválást szabályozó C1-inhibítor
fehérje szerkezetét. A térszerkezetek segítségével
olyan fontos élettani folyamatok molekuláris mecha-
nizmusát sikerült megmagyaráznunk, mint a C1r- és a
MASP-2-proteázok autoaktiválódása vagy a C1-inhibí-
tor hatékonyságának változása heparin jelenlétében.
A kristályszerkezetek alapján mutánsokat terveztünk
és készítettünk, s ezeken funkcionális (enzimkineti-
kai) méréseket végezve sikerült fényt derítenünk a
komplement proteázok szûk szubsztrátspecificitásá-
nak szerkezeti hátterére. Ugyancsak mutánsok segít-
ségével vizsgáltuk az egyes domének szerepét a pro-
teázok funkcióiban. A szerkezeti és enzimkinetikai
adatokat összegezve funkcionális modelleket építet-
tünk a klasszikus és a lektin út iniciációs komplexeire
(C1-komplex, MBL-MASP komplex).

Az utóbbi idôben egyre nyilvánvalóbbá válik, hogy
a komplementrendszernek az immunválaszon kívül
egyéb fontos élettani szerepe is van. A komplement-
aktiválás mesterséges szabályozásával számos beteg-

ség válhat gyógyíthatóvá, ezért nem meglepô, hogy a
komplementfehérjék napjainkra a gyógyszerkutatás
fontos célmolekulái lettek. A szûk szubsztrátspecifici-
tású multidomén komplement proteázok szelektív
gátlásával olyan betegségek lehetnek kezelhetôk,
mint például az Alzheimer-kór, szívinfarktus, szélütés
vagy az átültetett szervek kilökôdése. Alapkutatási
eredményeink jó alapot szolgáltatnak az alkalmazott
gyógyszerkutatás számára. Laboratóriumunkban je-
lenleg is dolgozunk olyan szelektív inhibítormoleku-
lák kifejlesztésén, amelyek késôbbi gyógyszerfejlesz-
tések vezérmolekulái lehetnek.
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