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A ,,protonpumpdk™ miikodése
és kovetkezménye

A mitokondrium funkciondlis elektro-biokémidja (Mdsodik rész)

Inzelt Gyirgy kdszontésére

z els§ részben vézoltuk, hogy a mitokondrium funkcidjdt te-
kintve folyamatos iizemd, bio-izemanyagcella, amiben a
citrdtciklus (a pirosz§l§sav dtalakuldsdval egyiitt) az oxiddcids
térfelet, a termindlis oxiddcié pedig a redukciés térfelet alkotja
(1. 4bra).
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1. abra. A mitokondrium térben elvalasztott oxidacios és reduk-
cios folyamatai folyamatos lizemii bio-lizemanyagcellat alkotnak

Mitchell nem tekintette a mitokondrium egészét iizemanyag-
celldnak, csak az elektrontranszport-ldnc és a hidrogéntizem tii-
zelGanyag-cella hasonldsdgét ismerte fel, amikor a folyamatot tii-
zelGanyagcella-szertinek nevezte [1]. Annak ellenére, hogy szinte
dtldthatatlan irodalma van azoknak az eredményeknek, amelyek
aldtdmasztjék Mitchell elméletét, a mechanizmusok tekintetében
még mindig vannak hidnyossagok [2]. Ilyen példdul a proton-
pumpdk miikodése, a protontranszport mechanizmusa vagy az
0zmozis ,,chemi” jellegének magyardzata. El6z8 cikkem folytatdsa
néhdny hidnyossdg magyardzatdra tesz kisérletet olyan eredmé-
nyek figyelembevételével, melyeket Mitchell még nem ismerhe-
tett, ilyen példdul:

— Oldh Gyorgy szupersavakra vonatkozé munkdssdga és a két-

elektronos-hdromcentrumos kotés jelentGsége,

— a Nafion polielektrolit protonvezet§ membrdn alkalmazdsa
az tizemanyagcelldkban,

— a redoxi félvezet6k mechanizmusdnak megismerése a cikli-
kus voltammetridval egybekotott kvarckristdly-nanogravi-
metria segitségével.

A madtrix és a membranok kozotti tér eltérd kémhatdsa alapjdn

Mitchell hipotézisének egyik posztuldtuma, hogy az elektron-
transzport-ldnc enzimjei hidrogénionokat ,,pumpdlnak’ a memb-
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ranok kozotti térbe, és ezdltal koncentrdcidgradiens alakul ki. A
»pumpa” elnevezés taldld, mert kifejezi, hogy a protonok novek-
v8 koncentrécid irdnydba torténd transzportja munkdt igényel. A
protonpumpdk mechanizmusa azonban ismeretlen volt. Furcsa
azonban, hogy Mitchell nem azt a hajtéerét nevezte el ,,proton-
motive force”-nak, ami a koncentréciégradienst hozza létre, ha-
nem a kovetkezmény-folyamatot, mert a ATP-szintézis kapcsoldsa
érdekében a protontranszporhoz kiilon hajtéerdre volt sziiksége.

Javaslat a protonpumpdk miikodésére

Az elektroneutralitds torvénye a redoxireakcidk sordn szigordan
teljestil. Toltés sohasem halmozddik fel, még a galvdnelemekben
sem. A toltéskiegyenlit§dés el6bb-utébb bekovetkezik, kiilonben
hdtréltatja a folyamatot. Ennek az a kovetkezménye, hogy a mi-
tokondrium bels§ membrdnja nem vélik kondenzdtorrd. Az elekt-
romos térergsség kialakuldsa ugyan kedvez§ lenne a ,,megmara-
d6” energiadtalakulds magyardzata szempontjdbdl, de a termo-
dinamika kezdeti és végéllapoton alapuld torvénye nem mondhat
semmit a mechanizmusrél. Ugy gondolom, hogy a ,,protonpum-
pdkra” vonatkozé ismeretek azért hidnyosak, mert a toltéski-
egyenlitédés nem olyan trividlisan jétszédik le, mint az oldatok-
ban. Ennek megértéséhez nyujt segitséget a redoxi félvezetdk ve-
zetési mechanizmusdnak megismerése.

A hexaciano-ferrdtok redoxi elektrontranszport-ldnca

A vasionok cianidionokkal alkotott komplexei 6nmagukban is
nagy stabilitdstak (kdlium-hexaciano-ferrét (II) és (III)). Redox-
reakcidik sordn a ligandumszféra sértetlen marad, ezért a koz-
ponti ion toltésvéltozdsat az elektrolit kationjainak kell kompen-
zélnia. Oldatban ennek nincs kiilonosebb jelent§sége, mert az io-
nok mobilitdsa észrevétleniil biztositja a gyors toltéskiegyenlits-
dést. Valdszintileg ezért nem is gondolunk arra, hogy mds a hely-
zet szildrd fézisban, mert a kristdlyrdcs helyhez kotottsége ko-
vetkezményekkel jdr.

A vas(IIl)ionok a kdlium-hexacioano-ferrdt(II)-vel oldhatatlan
csapadékot alkotnak. A Berlini kék, és a hozzd hasonlé hexacia-
no-ferrdtok olyan tobbmagvi multikomplexek, amelyekben ma-
guk a komplexionok is ligandumokka valnak (pl. ittrium-hexa-
ciano-ferrdt(I)). A komplex ionok kozé ékel6dd kationok — hid-
ként — lehet6vé teszik az elektronszerkezet savszerkezetté szer-
vezGdését [3].

A vékony rétegek kiilonleges tulajdonsdga, hogy potencidlkii-
lonbség hatdsdra — a tovaterjedd redoxreakci6 eredményekép-
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pen - vezet8kké vdlnak. Vezetési mechanizmusukat tekintve re-
doxi félvezetdk, mert az elektronok ,dtugrdsa” a centrumokban
redoxireakciét idéz eld, és a ,,lyukak’ az elektronokkal ellentétes
irdnyba vdndorolnak. Mivel a koordindl¢ cianidionok szdma és
toltése nem vdltozik, a redoxi reakciéldnc sordn a toltések kom-
penzécidja sziikségszertien az elektrolitoldat kationjaival torté-
nik. Csak az arannyal bevont kvarckristdly feliiletére levélasztott
Berlini kék-réteg nanogravimetrids vizsgalata mutatja ki a vékony
réteg tomegvéltozdsdt, ami azt bizonyitja, hogy a redukciés cik-
lusban az elektrolitoldatbdl ellenionok épiilnek be a szildrd fézis-
ba, melyek az oxidécids ciklus sordn tdvoznak [3, 4] (2. dbra).
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2. abra. Aranyfeliiletre elektrokémiai uton levalasztott vas(lll)-
hexacianoferrat (Il) vékony réteg ciklikus voltammetriaval
kombinalt kvarckristaly-nanogravimetrias vizsgalata 0,5 mol/dm?
koncentracioju kalium-szulfat-oldatban. A kvarckristaly sajat-
frekvenciajanak valtozasa bizonyitja a feliileti tomegvaltozast.

A redukcios fazisban kaliumionok épiilnek be a szilard fazisba
(pontozott vonal kék nyillal), mig az oxidacios ciklusban a kalium-
ionok tavoznak (pontozott vonal piros nyillal). Az abran ossze-
hasonlitasul az alkalmazott elektrolitoldatok altal okozott témeg-
valtozas is fel van tiintetve

A redukcids ciklusban a kozponti ion pozitiv toltésének csok-
kenése mellett a ligandumszféra negativ téltése véltozatlan ma-
rad, ezért a kiegyenlit§dés érdekében a toltésfelesleg kationokat
vonz a rétegbe. Az oxiddcids ciklusban ennek ellenkezdje torté-
nik: A koézponti ionok pozitiv toltésének novekedése a ligan-
dumszféra véltozatlansdga miatt most kitaszitja a kordbban be-
1épé (pozitiv toltési) ellenionokat, ezdltal a toltés vjra kiegyen-
litetté vadlik. A redoxilépéseket a ligandumszféra valtozatlansdga
miatt toltéskiegyenlit§ iontranszport koveti, aminek a hajtdere-
je a toltésfelesleg dltal kivdltott elektrosztatikus vonzds, illetve
taszitds.

A citokrémok mint bioldgiai redoxi félvezeték

A multikomplexeknél szerzett tapasztalatok azért hasznosithaték
a citokrémok esetében is, mert a szerkezet és a betoltott funkcidé
kozott nagy a hasonlésdg. A bels6 membrén a folyadékkristélyos
szerkezet miatt szildrd vékony rétegnek tekinthetd, ami ugyan-
ugy a redoxicentrumok helyhezkotottségével jar, mint a hexaci-
andt-rétegek esetében. A citokrémok épptigy hatos koordindcié-
ju, nagy stabilitdst komplexek, mint a hexaciandtok. A kozponti
vasionok téltése ugyantgy reverzibilisen véltozik 2+ és 3+ kozétt,
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mint hexaciandtokban. A citokrémok éppugy readoxireakcidk
ldncdval vezetik az elektronokat, mint példdul a Berlini kék vé-
kony rétege. Ezért az elektroneutralitds szintén nem az oldatok-
ra, hanem a szildrd vékony rétegekre jellemzGen valsul meg.

A citokrémokban azonban az egyhangu cianidionok helyett
véltozatos a ligandumszféra. A porfiringylrd nitrogénjei mellett
a fehérje két aminosavszegmense adja a mésik két ligandumot.
A citokrém-oxiddz Hem; egysége példdul két imidazol jellegd nit-
rogénligandummal kot (hisztidin 61 és hisztidin 378) [5]. Ez a vél-
tozatossdg nemcsak a citokrémok redoxipotencidljanak ,,hangol-
hatdsdgdt” eredményezi, hanem a toltéskiegyenlit6désben is meg-
hatdrozé szerepet jatszik. A citokrémok hisztidin N-H csoportjé-
nak koszonhetd, hogy a redoxireakcid sordn a ligandumszféra
toltése — a cianidionokkal ellentétben — megvdltozhat. Ezért a tol-
téskiegyenlitGdés ellenionok vdndorldsa nélkiil is bekgvetkezik.
Az aktiv centrumok redoxivéltozdsét a citokrémok esetében sav-
bdzis reakcidval torténd toltéskiegyenlitGdés koveti. Az oxiddcids
1épés sordn a kozponti ion pozitiv toltésének novekedését — egy
proton ,letaszitdsdval”, de leginkdbb dtaddsdval, a ligandumok
negativ toltésének novekedése kompenzdlja.

Az aromds szerkezet miatt az imidazolgyr(i N-H csoportja
eleve savas tulajdonsdgu. Az elektronpdrdonor nitrogénatom
Fe?*-jonokkal torténs komplexképzése miatt a gytrd elektronel-
ldtottsdga csokken, ezért az N-H csoport savassdga né. A koz-
ponti ion oxiddciGjakor az induktiv effektus és vele a savassdg to-
vébb fokozddik (3. dbra). A saverdsség oxiddcié dltal kivéltott
novekedése vdlik a ,,protonpumpa” hajtéerejévé, ami nagyobb
»hidrogénion-koncentréciéju” tér felé is képes tdvozdsra késztetni
a protonokat.
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3. abra. A toltésszétvalas érzékeltetése a citokrom aktiv
centrumaban az oxidaciés elemi lépés soran. A kdzponti ion
oxidaciojakor a Fe3*-ionok megnévekedett elektronparvonzasa
miatt a hisztidinligandum N-H csoportjanak savassaga, protonalé-
készsége fokozodik

bels6 membran

hisztidin-szegmens \

A jelenség megfelel az Oléh Gyorgy éltal alkalmazott ,mdgi-
kussav-effektus” bioldgiai megvaldsuldsdnak: A fluorkénsav azért
vélik ,,szupersavvd”, mert az antimon-pentafluorid a fluoridion-
nal egy elektronpdrt vonz el a kozponti kénatomtdl. A hatds to-
vaterjedésével az O-H kotés még poldrisabbd valik. A Lewis-sav
fokozza a Bronsted-sav erejét: H*—0S0,—F—SbFs. A Fe**-ion
elektronvesztése szintén fokozza a Lewis-sav erdsséget, ami dltal
a Bronsted-sav is erdsebbé valik.

A fizikai kémiai folyamatok mellett ekkor jut szerephez a bio-
l6gia, a mitokondrium specidlis felépitése: a kettds membrdn tér-
elvdlasztdsa és az enzimek elhelyezkedése. Mivel a bels§ memb-
rdn enzimkomplexei (a II. komplex kivételével) a membran ko-
z6tti tér felé helyezkednek el, a kitaszitott protonok csak a ,,zdrt
térbe” tdvozhatnak. Ezdltal nvekedhet a ,,hidrogénion-koncent-
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rdci¢”, ami valgjdban az oxéniumionok, de leginkdbb a hidratdlt
oxéniumionok koncentricidjanak felel meg.

A redukciés 1épés sordn hasonld a helyzet, csak ekkor a koz-
ponti ion pozitiv toltésének csokkenése miatt az induktiv effek-
tus csokken, valamint a negativ toltés marad feleslegben. A hisz-
tidinszegmens anionjdnak bédzikussdga névekszik, és a fokozott
elektrosztatikus vonzds eredményeképpen protont vonz magéhoz.
Csakhogy nem a membrdnkozti térbe ,taszitott” protonok koziil,
hanem példdul a citokrém-oxiddz esetében felfedezett D és K
protoncsatorndnak mint ,,protonszivattytkK’ segitségével a mdtrix
feldl [6].

Az ubikinon-ubikinol dtalakulas
protonpumpa-jaruléka

Az ubikinon-ubikinol reverzibilis dtalakuldsa kett§s szerepet tolt
be: Egyrészt a NADH.H-ubikinon oxidoreduktdz (I.) enzimkomp-
lex tagja a protonpumpa sorozatnak. Masrészt 6sszekoti a cit-
rdtciklus elektronpdrtranszport-lancat az oxigénmolekuldk cito-
krémok dltal tdmogatott redukcidjdnak egy elektronos 1épései-
vel.

Az ubikinol molekuldnak azért kedvez§ az oxigénmolekuldk
pérositatlan elektronjai dltal igényelt mechanizmus, mert az egy
elektron leaddsaval keletkez§ szemikinongyok még aromds ma-
rad, és pdrositatlan elektronja konjugdcids kolcsénhatdsba 1ép a
delokalizdlt elektronszerkezettel. Ezdltal a tobblettoltés megosz-
lik [7]. A kinoiddlis szerkezet csak a mdsodik elektron elvesztése
utdn alakul ki, és a molekula karbokationok 4ltal segitett elekt-
ronpér-dtrendezidéssel stabilizdlédik. A mésodik elektron elvesz-
tése utdn mdr nincs lehetdség a tobblettoltés megosztdsdra, és az
amugy is nagy elektronegativitdsu, rdaddsul elektronhidnyossd
vél6 oxigénatom egy elektronpdr elvondséval megbontja az aro-
mds szerkezetet. A mdsodik elektron eltdvolitdsa ezért tébb ener-
gidt igényel. Minden bizonnyal ez indokolja a névekvd redoxi-
potencidld redoxicentrumok, a vas-kén fehérjék, valamint a cito-
kréom b és ¢, sziikségességét (8, 9].

Az ubikinon redukcidjit a NADH.H hidridion, illetve elektron-
pér dtvitele inditja el. Annak ellenére, hogy a reakciét a NADH.H
egy lépésben, kozvetleniil is megoldhatnd, és az ubikinon a hid-
ridiont fogadhatnd, a folyamat tobb 1épésben, a FAD és a vas-kén
fehérjék hozzdjdruldsdval torténik (8, 9].

A reakciécentrumok elhelyezkedésének sorrendje és funkcié-
ja ugyan ismert, de a molekuldris mechanizmus ok-okozati 6sz-
szefiiggésének feltdrdsa még tovdbbfejlesztést igényel.

Ilyen példdul a FAD dtalakuldsdnak mechanizmusa. Ha a FAD-ot
a NADH.H redukdlja [8, 9] hidridion, vagyis elektronpdr dtvitelé-
vel [10], akkor a redukcid sordn nem keletkezhet belSle szemiki-
non-gyokanion [8]. Mivel a hidridion vizes kozegben épptigy nem
jelenhet meg, mint az izocitromsav dehidrogénezddése sordn,
ezért dtvitelében Ujbdl szerepet jatszhat a kételektronos-hdrom-
centrumos kotés. A proton ebben az esetben is hidat képez a
NADH.H szénatomja és a FAD nitrogénatomja kozott az elekt-
ronpdr dtkoltozéséhez, és dtlépése utdn mdr a nitrogénatomhoz
kéti a protont (4. dbra). Az érkez§ elektronpdr taszitdsa elindit-
ja az szinkron elektronpér-dtrendez8dést, melynek kovetkeztében
kialakul a redukdlt FADH.H forma és a NAD aromds szerkezete
(4. dbra).

A FADH.H-rdl - az dtmeneti szemikinondllapot kialakuldsdnak
lehet&sége miatt — mdr egyesével haladnak tovdbb az elektronok
a vas-kén centrumokon keresztiil az ubikinon felé. A tbb redo-
xicentrum mogott rejld lehet§ség elemzésére — terjedelmi okok
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4. abra. A NADH.H hidridion atvitele a FAD-ra egy kételektronos-
haromcentrumos koétés segitségével jatszodhat le. A proton hidat
képez a NAD szénatomja és a FAD nitrogénatomja k6zott

az elektronpar atkoltozéséhez. Az érkezé elektronpar taszitasa
inditja el a két molekulara kiterjed6 szinkron elektronpar-
atrendezédést

miatt — itt nem térhetiink ki, de ha lehetséges, még egy kovetke-
z8 fejezetben visszatérnék a tobb centrum funkcidjdra a vas-kén
fehérjék és a citokrém-oxiddz esetében.

A 2Fe-2S vagy 4Fe—4S klasztereket tartalmazé vas-kén fehér-
jék éppuigy egyesével, reverzibilis 1épésekkel tovébbitjdk az elekt-
ronokat, mint a citokrémok. A vascentrumok oxiddcids éllapota
szintén +2 és +3 kozott vdltozik. Ezért ugyanugy sziikségszerti a
toltéskiegyenlitd kisérg folyamat, mint a citokrémok esetében. A
toltésvaltozds kompenzécidja torténhetne ellenionokkal, de a vas-
kén fehérjék egyik fontos funkcidja, hogy részei a protonpumpa-
sorozatnak [8, 9]. Ezek a centrumok azonban - a citokrémokkal
ellentétben — nem rendelkeznek disszocidbilis ligandummal.
Ezért felmeriil a kérdés, hogy ennek ellenére van-e lehetdség pro-
tonok leaddsdra.

A 4Fe-4S vas-kén fehérjékben a vascentrumok toltését a
»szervetlen kénatomoK’ (szulfidionok) mellett a fehérje négy cisz-
tein-oldalldnca kompenzdlja. A ciszteinszegmensek peptidkoté-
sének N-H csoportjdban a hidrogén eleve poldris kotéssel kap-
csolddik. A vas(Il)ion oxidécidja sordn az induktiv effektus még
éppen elérhetd tdvolsdgban fejtheti ki a polaritdst, és ezdltal a
saverdsséget fokozo hatdsdt. Ezért az er8sodd Lewis-sav éppugy
fokozhatja a Brosted-sav (az N-H csoport) protondlé erejét, mint
a citokrémpumpdk esetében.

Az elektrontranszport-lanc kovetkezménylianca

A membranok kozotti tér elsavasoddsa egyszerre tobb kovetkez-
ménnyel jir. Azdltal, hogy a membrdn két oldaldn megvdltozik a
koncentrdcié, a membrdn kiils§ és belsd felszine is kiilsnbozgvé
vélik. A mdtrix fel6l, neutrdlis kozegben a diszperziés erék mel-
lett a kalciumionok és a disszocidlt dllapotu foszfocsoportok ko-
z6tt kialakul6 ionos jelleg elektrosztatikus erdk, ,,séhidak’ sta-
bilizdljék a membrént. A kalciumionok egy része tehét a foszfo-
csoportok dltal kotott dllapotba keriil. A membrédnok kozotti sa-
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vas térben viszont — a zeolitok és a miigyantdk ioncseréjéhez ha-
sonldan - a kalciumionok hidrogénionokra ,,cserélédhetnek’, és
a ,s6hid” helyett a hidrogénkotés veszi 4t a stabilizédld szerepet.
Vagyis a protonok ,,felddsuldsa” valéban megtorténik, de nem
kompenzélatlanul, kondenzétor médjdra, hanem a hidrogénionok
membrdnba torténd beépiilésével. Ezdltal ugyanannak a kettds
membrdnnak a bels§ és kiils felszine kiilonb6z8 szerkezet(ivé,
tulajdonsdguvd, s6t funkcidjivd vélik.

Az elsavasodé membrénfelszin funkcidja

A kardiolipinben gazdag membrdnban [11] a protondlt foszfo-
csoportok kozott (sziikség esetén vizmolekuldk kozvetitésével)
hosszu tévua hidrogénkotés-hdlézat alakulhat ki. Véleményem sze-
rint ez a szerkezet — a hidrogéniizem( tizemanyagcella polie-
lektrolit Nafion membranjdhoz hasonléan — alkalmas a protonok
membrdn felszinén torténd, célirdnyos transzportjira az ATP-
szintdzhoz és annak protonvezet§ csatorndjdn keresztiil a cito-
krém-oxiddzhoz.

Az elektrokémidban kézismert, hogy a savas oldatok vezetése
a prototrép vezetés miatt nagyobb, mint a séoldatoké [12], mert
a proton az asszocidtumokon beliil hidrogénkéotés-ldncban van-
dorol. A membrdn felszinének hidrogénkotés-hélézatédban szin-
tén prototrép vezetés alakulhat ki. Mivel az 6sszes sav-bdzis re-
akcid vagy a viz autoprotolizise hidrogénkotésen keresztiil jat-
szddik le, a protonvezetés elemi 1épései épptigy modellezhetSk
sav-bazis reakcidk lancdval, mint a vizmolekuldk kozott lejdtszo-
do6 prototrép vezetés (5. dbra). Igy a redoxi reakcidlénc sav-ba-
zis reakcidldnccal pdrosul, ami végill a foszfdtionok és az oxi-
génbdl képz6dé ionok protondléddsdhoz vezet.

/hj\ (N (NN
\ taszit 1‘OH t‘OH me { 1‘0 H vonz
N H H H

aléncot zaré
protonalédas
citokrém-oxidaz

a lancot indité
proton-puma

5. abra. A protonok transzportja a sav-bazis reakciélancban. A
lancot protonalassal a protonpumpa kezdi és a protonalédas fe-
jezi be. A protonok céliranyos vandorlasat a zaro, irreverzibilis Ié-
pés kezdeményezi. Az oxigénbdl keletkez6 hidroxidion atvonz
egy protont a szomszédos pillératomtél. A keletkezé hidroxidion
Lancvivévé” valik, mert masik protont vonz el a kovetkezé lanc-
kozi vizmolekularél és igy tovabb

Amig az elektrontranszportot az oxigénmolekuldk elektron-
felvétele, a protonok folyamatos és célirdnyos vandorldsdt a zdrd,
irreverzibilis 1épés kezdeményezi. A sav-bdzis reakcidldnc végén
példdul az oxigénbdl keletkezd hidroxidion elektrosztatikusan 4t-
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vonz egy protont a szomszédos pillératomtdl. Vizmolekuldk lan-
cdval modellezve, a keletkez§ hidroxidion ,,ldncvivgvé” vilik,
mert mdsik protont vonz el a kovetkezd ldnckozi vizmolekuldrdl
(vagy protondlt foszfocsoportrdl) és igy tovébb (5. dbra). Mivel
a kozbens§ ,ldncvivg” 1épések reverzibilisek, a funkcids csopor-
tok, molekuldk folyamatos protonugrdsok kovetkeztében dt- és
visszaalakulnak.

Az elektrosztatikus vonzéerd tehdt molekuldrdl molekuldra
haladva ujjasziiletik. Mitchell koncentrdcids eleme helyett az igy
kialakuld, atomi szinti er§centrum valik lanckozi ,,protonmoto-
ros” er6vé, és hatdrozza meg pontrdl pontra a protonvandorlds
irdnyét. Ezért fontos a hidrogénkotés-hdlézat sértetlensége, foly-
tonossdga. A membrdnfelszin kristdlyrétegszerd rendezettsége
miatt rdaddsul a protonok dtrezgése szinkron médon is bekévet-
kezhet. A protonvezet§ rétegben az elektronpdrokat hordozé ,,pil-
lératomoK’ helyben maradnak, és kozottiik csak a ,,hidprotonok’
mozdulnak el egyszerre, ugyanabba az irdnyba, a protondlédds
helyszine felé. Véleményem szerint a hosszu tdvd rendezettség
miatt ez a mechanizmus még a vizes oldatok prototrdp vezetésé-
nél is gyorsabb, ami az ered§ reakciésebesség szempontjdbdl fon-
tos tényezd. Feltételezem, hogy az osszes felfedezett vagy felfe-
dezésre varé protonvezetd csatorndban szinkron prototrép veze-
téssel torténik a protonok transzportja a protondlédds irdnydba
(pl. a citokrém-oxiddz protoncsatorndiban [6] és az ATP-szintdz
enzimkomplex F(y protonvezetd csatorndjdban [8]. Az elektron-
transzport-lanc dltal indukalt protontranszportra, halmozott ké-
vetkezményként — a kovetkez§ fejezetben részletezett — élettani
funkcidk épiilnek.
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A Magyar Urstratégia célkit(izéseivel 6sszhangban 17 magyar egyetem kon-
zorciumi megdllapoddst kotott, hogy a UniSpace program keretében négy on-
4ll6, de osszehangolt és koordindlt irtudomdnyi szakirdnyu tovdbbképzést in-
ditson.

A szakirdnyu tovdbbképzés sordn az irtudomdny és rtechnoldgia, az Gr-
élettan és -tdpldlkozds, valamint a nemzetkozi jog és az (irgazdasdg alapjaival
foglalkoznak a hallgaték. A képzésre miszaki, természettudomdny vagy in-
formatika teriileten szerzett, legaldbb BSc-diplomédval lehetett jelentkezni.
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