
A különbözô méretfrakciók NEXAFS analízise a vára-

2. táblázat

Szinkrotronos mérések eredménye tengeri és kontinentális aeroszolok
nátrium- és nitrogénkomponenseire
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kozásnak megfelelô eredményt adta, a 6. és 7. lemezen
(0,5, illetve 0,25 µm) lényegesen nagyobb volt az ammó-
nium aránya a nagyobb méretfrakciókhoz képest.

A fent leírt roncsolásmentes módszer olyan földrajzi
területen vett mintából is lehetôvé teszi az aeroszolok
frakcionált nitrogénanalízisét, ahol az aeroszolkoncentrá-
ció nagyon alacsony (pl. sarkvidékek), vagy igen nagy
idôfelbontású levegôkémiai információra van szükségünk.
Ipari és lakott területektôl több ezer km távolságban azon-
ban más aeroszolkeletkezési mechanizmusok miatt a nit-
rogénkomponensek aránya jelentôsen eltérhet a konti-
nentális típustól. Olasz kutatók segítségével hozzájutot-
tunk az antarktiszi Ross-tenger partjától néhány km-re
May-impaktorral vett aeroszolmintákhoz. A városi és ipari
csóváktól nagy távolságra, az óceánok és tengerek felett a
tengervízbôl tipikus (Na,Mg)Cl és más halogenid-típusú
részecskék keletkeznek. A részecskék jellemzô átmérôje
1–2 µm közötti. Ez a méretfrakció a kontinenstôl távol
mindössze 55%-ban tartalmaz nitrátot, míg a Földközi-
tenger mentén ezen részecskefrakcióban, mely a legtöbb
nátriumot is tartalmazza, a nitrogénkomponensek 90%-a
nitrát (2. táblázat ). Ennek magyarázata a következô: az

ipari területeken, ahol a nitrogén-oxi-
dok (gázok) koncentrációja nagyság-
rendekkel magasabb, mint a háttérben,
az ott áthaladó tengeri eredetû légtö-
megekben az alkáli-halogenid sók egy
része nitráttá átalakul. Ázsiai aeroszol-
ban néhány részecske elemösszetétele
alapján már feltételezték, hogy a halo-
gén-nitrátok tengeri só átalakulásával
keletkeztek [5], erre általános következ-
tetést azonban csak az antarktiszi min-
ták eredményeibôl lehet levonni.

Összefoglalva megállapítható, hogy
a TXRF-NEXAFS módszerrel a fosszilis
tüzelésbôl, illetve közlekedésbôl szár-
mazó aeroszolokban a nitrogénkom-
ponensek aránya a gázméréshez ha-
sonló idôfelbontással meghatározható,

illetve sarkvidéki háttérterületeken, ahol az aeroszolkon-
centráció nagyságrendekkel alacsonyabb, akár néhány
perces mintavételbôl analízis végezhetô. Megjegyezzük,
hogy az alkalmazott módszerrel számos más kis koncent-
rációban elôforduló elem, illetve azok különbözô mér-
tékben ionizált állapotai kimutatása is lehetséges. Ezért a
fenti módszerrel kapott eredmények fontos kiindulópont-
jai lehetnek környezetvédelmi elemzéseknek.
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NEMKETTÔSRÉTEG-LIPIDEK KETTÔSRÉTEG-SZERKEZETÛ
MEMBRÁNOKBAN
– Egy enigmatikus kérdés vizsgálata kisszögû röntgenszórás-mérésekkel

Garab Győző
MTA Szegedi Biológiai Központ

Biológiai membránok – kettôsréteg-szerkezet

A biológiai membránok kettôsréteg-szerkezetû lipid-
membránból és a membránba ágyazott, illetve a memb-
ránnal asszociált fehérjékbôl állnak. A lipid kettôsréteg
egy nagy plaszticitású kétdimenziós mátrix, amely alkal-

mas arra, hogy két, egymástól elválasztott térrészt hozzon
létre. Ezzel a kompartmentalizációval tudja a membrán
megvédeni az élô sejtet az élettelen környezettôl, ezzel
képez a sejten belül nagyfokú autonómiával rendelkezô
organellumokat. Ezzel hoz létre az organellumokon belül
is zárt membránvezikulumokat, melyek külsô és belsô ol-
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dala között jelentôs koncentrá-

1. ábra. A kloroplasztisz tilakoid membránjának sematikus ábrája. A kettôsréteg-szerkezetû membránba
ágyazott proteinkomplex-komponensek végzik a fényelnyelést, a gerjesztési energia továbbítását a reak-
ciócentrumokba, ahol az elsôdleges töltésszétválasztás történik; az ezt követô töltésszállító (redox) folya-
matok vezetnek el a primér termékekhez, az O2 és a (redukáló erôt a szervesanyag-produkcióhoz bizto-
sító) NADPH2-höz, valamint a vezikulum úgynevezett energizált állapotához (µH

+), amely az ATP szintézis
során hasznosul.
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ció- és potenciálkülönbségek
léphetnek fel. A membrán ezen
funkciói betöltéséhez elenged-
hetetlen a lipid kettôsrétegek
azon sajátsága, hogy a kettôsré-
teg legtöbb ionra és molekulára
impermeábilis, illetve hogy
rendkívül jó elektromos szigete-
lô, továbbá magas elektromos
terek megtartására is képes [1].

A kettôsréteg fizikai sajátsá-
gai különösen fontosak az ener-
giaátalakító membránok esetén,
amelyek mûködésének kulcs-
fontosságú lépése, az úgyne-
vezett energizált állapot, egy
elektrokémiai potenciálgradiens
felépülése. (Az energiaátalakító
membránok körébe tartoznak a
fotoszintetikus, a mitokondriá-
lis, illetve légzést végzô és a
(bakterio)rodopszint tartalmazó
membránok.) Az energizált álla-
pot kialakulása zárt membrán-
vezikulákban, például a foto-
szintetikus membránokban, így
a kloroplasztisz tilakoid membránjai esetén is – a fényindu-
kált töltésszétválasztásnak és az azt követô „vektoriális”
redox reakcióknak köszönhetôen – mintegy 105 Vcm−1

elektromos tér (∆ψ) és a 2–3 pH értéknyi protongradiens
(∆pH ) felépülését jelenti a belsô és a külsô vizes fázis kö-
zött (1. ábra). Az így kialakuló protonmotoros erô, azaz a
protonokra vonatkoztatott elektrokémiai potenciálgradi-
ens, ∆µH

+ = ∆ψ− (RT/F )∆pH, az ATP szintézisben hasznosul
[2]. (A jó elektromos szigetelés és az impermeabilitás nem
energiaátalakító membránok mûködésében is fontos, bár
talán kevésbé evidens.)

Kettôsréteg- és nemkettôsréteg-lipidek
mint membránalkotók

A biológiai membránok fizikai tulajdonságai szempontjá-
ból különösen fontos az a tény, hogy a lipidek – az úgyne-
vezett nemkettôsréteg-lipidek kivételével – kettôsréteg-
képzésre hajlamosak: vizes közegben már mintegy 10−11 M
koncentrációnál tökéletes kettôsréteg-szerkezetet képesek
alkotni. Ezzel szemben az úgynevezett nemkettôsréteg-
(vagy nem lamellaképzô) lipidek hasonló körülmények
között és általában a fiziológiailag érdekes viszonyok mel-
lett (pH, ionerôsség, hômérséklet stb.) kettôsréteg-struktú-
ra felvételére nem képesek, attól lényegesen eltérô szerke-
zeteket alkotnak [1, 3]. Mindezek alapján joggal tételezhet-
nénk fel, hogy a biológiai membránokban, de legalábbis az
energiaátalakító membránokban nem lamellaképzô lipidek
nem, vagy csak igen alacsony koncentrációban fordulnak
elô. Ezzel szemben az igazság az, hogy ezek valamennyi
biológiai membránban jelen vannak, és – minden várako-
zásra rácáfolva – legnagyobb mennyiségben éppenséggel

az energiaátalakító membránokban találhatók. Ezekben az
egymástól lipid- és fehérje-összetételben, pontos funkció-
ikban és morfológiailag is eltérô energiaátalakító membrá-
nokban közös, hogy a teljes lipidmennyiség mintegy fele
hordozza ezt a (biológiai membránok szempontjából) kü-
lönleges, nem lamellaképzô, fizikai sajátságot. Ezzel a
membrán teljes lipidmennyisége erôsen nemlamelláris haj-
lamúvá válik. Jóllehet egyes nem lamellaképzô lipidek szá-
mos, speciális funkciót elláthatnak (pl. szerepet vállalhat-
nak a membránfúzióban, egyes fehérjék mikrokörnyezeté-
nek biztosításában stb. [4]), semmi nem indokolja, hogy a
membrán lipidtartalmának mintegy fele nemkettôsréteg-
lipid legyen, hiszen igaz az is, hogy ugyanezek a memb-
ránok nemlamelláris szerkezetet számottevô méretekben
nem alakítanak ki, és ha mégis, akkor is csak tranziens
módon [4, 5]. Ez a kérdés ezért az energiaátalakító memb-
ránok és általában biológiai membránok szervezôdésének
és funkciójának fontos, máig megoldatlan kérdése.

Az ezen a területen folyó (a kérdéskör általános jelen-
tôségéhez képest talán nem is túl intenzív, de a probléma
enigmatikus voltához képest mégis jelentôs erôkkel folyó)
kutatások több részkérdés megválaszolására irányulnak.
Ezek közül itt két probléma vázlatos ismertetésére vállal-
kozom: i) hogyan épülnek be ezek a molekulák kettôsré-
teg-membránokba, és ii) milyen univerzális szerkezeti/
funkcionális szerepet töltenek/tölthetnek be ezek a kémi-
ailag különbözô molekulák különbözô biomembránok-
ban? Az elsô kérdésre kloroplasztisz-tilakoid-membránból
izolált rendszeren kísérletekkel, köztük szinkrotronsugár-
zást használó kisszögû röntgenszórás- (SAXS-)mérésekkel,
kerestük a választ, és fotoszintetikus membránokon elsô-
ként sikerült bizonyítani, hogy ezek a lipidek proteinek
aggregációja révén „kényszeríthetôk” a kettôsréteg-szerke-
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zet felvételére [6]. Ezek a vizsgálati eredmények vezettek

2. ábra. A henger alakúnak tekinthetô és ezért vizes közegben (illetve
a fiziológiailag érdekes tartományokban) spontán kettôsréteg- (lamellá-
ris) szerkezetet felvevô és csonka kúp alakú, nem lamellaképzô lipidek,
amelyek invertált hexagonális (vagy köbös) szerkezetek felvételét pre-
ferálják.

henger planáris kettõsrétegek

csonka kúp invertált
micellák

3. ábra. A kloroplasztisz-tilakoid-membrán fô lipidkomponensének, a nem lamellaképzô lipid MGDG, kisszögû röntgenszórás-képe és annak mó-
dosulása a növények fô, fénybegyûjtô klorofill a/b „antenna” komplexének (LHCII) hozzáadásával. Érdekes megjegyezni, hogy ez a két kompo-
nens a bioszféra legnagyobb mennyiségben elôforduló lipidje, illetve proteinkomplexe. Az LHCII:MGDG moláris arány 70-es értékénél mért szórás-
profil már nagyon hasonlít a kloroplasztisz-tilakoid membránjain mérthez, amely lamelláris szerkezettel értelmezhetô (balra). A Trieszti Elettra
Szinkrotron SAXS mérôállomása – a nyalábba helyezett elektromágnes a tilakoid-membránok rendezésére szolgál. A felvételen a mérôállomás mun-
katársa, Heinz Amenitsch és munkatársam Jávorfi Tamás (háttérben) a mérés konfigurálása közben (jobbra).
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el bennünket ahhoz a magyarázathoz, ami szerint a nem-
kettôsréteg-lipidek nagy koncentrációban való jelenlétével
állítja be és szabályozza a membrán a magas proteinkon-
centrációját, illetve tartja közel állandó szinten a protein:
lipid arányát [7]. Hipotézist állítottunk fel továbbá arra,
hogy a lipidek nem lamellaképzô hajlama miként kölcsö-
nözhet, korábban nem ismert módon, szerkezeti flexibili-
tást a biológiai membránoknak.

Nemlamelláris szerkezetek

A nemkettôsréteg-lipidek – ellentétben a jó közelítéssel
henger alakú lamellaképzô lipidekkel – leginkább cson-
ka kúp alakkal közelíthetôk. Ennek oka lehet például az,
hogy a fejcsoport viszonylag kicsiny átmérôjû a zsírsav-
lánc „lábakhoz” képest. Ez jól érzékeltethetô a kloro-
plasztiszok két fô lipidkomponense, az MGDG (monoga-
laktozil-diacilglicerid), és a DGDG (digalaktozil-diacilgli-
cerid) példájával, amelyek kémiai szerkezetüket illetôen
csak a fejcsoport méretében (mono, illetve di) térnek el
egymástól; ez a két galaktolipid összességében mintegy
80%-át (50%+30%) teszi ki a tilakoid-membránok lipid-
tartalmának. Az eltérô molekuláris geometria miatt tehát
míg a DGDG kettôsréteget képez, hasonló körülmények
között az MGDG úgynevezett invertált hexagonális, HII,
szerkezetet vesz fel. Ezt a szerkezetet mutatja be a 2.
ábra. (Részletesebb tárgyalásra lásd pl. [3]).

A lamelláris és a HII-es szerkezet viszonylag könnyen
azonosítható SAXS segítségével (sajnos ugyanez nem igaz
a köbös struktúrákra). Ezen mérések elônye más – példá-
ul elektronmikroszkópos – módszerekhez képest, hogy a
minta lényegében minden különösebb preparatív elôké-
szítés nélkül vizsgálható, így az esetleges mûtermékek és
esetleges preparációs fázisátmenetek elkerülhetôk. Ezzel
a módszerrel tehát a lipidek fizikai állapota – vagy annak
jól meghatározott állapotai és ezek közötti szerkezeti
átrendezôdések – könnyen követhetôk.

Amint azt a 3. ábra mutatja, a tilakoid-membránokból
izolált MGDG a HII-es fázisra jellemzô „ujjlenyomatot”
adta. Ezt az LHCII, a kloroplasztisz fô, klorofill a/b fény-
begyûjtô proteinkomplex komponensének hozzáadásá-
val el lehetett nyomni, és a HII-es fázist, az LHCII fokoza-
tos hozzáadásával párhuzamosan, felváltotta egy a lamel-
láris fázis jelenlétével konzisztens szórás jel. Ezek az ada-
tok – több más, spektroszkópiai és elektronmikroszkó-
pos mérési eredménnyel együtt – arra engedtek követ-
keztetni, hogy a HII-es fázist a lipideknek az LHCII rende-
zett makroaggregátumba való beépülése lebontja, illetve
hogy az MGDG-t az LHCII aggregációja kényszeríti a ket-
tôsréteg-szerkezet felvételére. Vizsgálataink – elsôsorban
a SAXS és az LHCII:MGDG lamelláris aggregátumok ne-
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gatív festéses elektronmikroszkópiai mérések – azt is

4. ábra. Rendezett aggregátumokat tartalmazó membrán sematikus képe
(a): amennyiben a membránban (pl. belsô szerkezeti átrendezôdést köve-
tôen) szabad lipidfelületek alakulnak ki, ezek szegregálódhatnak és nem-
lamelláris, köbös vagy invertált hexagonális szerkezeteket hoznak létre; a
folyamat megfordítható, azaz protein hozzáadásával ezeket a lipideket a
membrán felveheti (a). Ez utóbbi folyamat érzékelhetô az elektronmik-
roszkópos felvételen, amely a HII fázisú lipidek (L) membránba (M) épülé-
sét mutatja (b). Az MGDG:LHCII kettôsréteg-szerkezetû mesterséges
membránban a proteinek jól meghatározott (bár szerkezetileg flexibilis)
membránba vannak beágyazva. Az ábra a szerkezet Fourier-térképét mu-
tatja (az ábrázolt terület hozzávetôlegesen 20 × 20 nm nagyságú) (c).

200 nm

b)

c)a)

feltárták, hogy ebben a mesterséges membránban a la-
melláris szerkezeten belüli magas proteinkoncentráció,
illetve a proteinek szabályos, szoros elrendezôdése kizár-
ja a HII-es fázis jelenlétét [6]. SAXS segítségével ugyanis
mérhetô a HII szerkezet mérete, míg az elektronmikrosz-
kópos felvételek részletes analízise kijelöli a periodikus
szerkezetben lipidek számára rendelkezésre álló térrészt.
Valószínûleg ugyanilyen alapon kizárható a HII fázis tila-
koid-membránba ágyazódása is, illetve ennek a fázisnak
az elôfordulása más, hasonlóan magas proteinkoncentrá-
ciójú, energiaátalakító membránokban. Ezekben a
membránokban ugyanis szintén magas a proteinkoncent-
ráció, és – amint azt például a gránumos tilakoidok eseté-
re ismert [7, 8] munkák mutatják – a proteinek „sûrû”,
hosszú távon rendezett struktúrákat alkotnak.

A nemkettôsréteg-lipidek szabályozó szerepe

Az LHCII:MGDG lamellák képzôdését továbbgondolva ar-
ra is választ kaptunk, mi lehet a nem lamellaképzô lipi-
deknek az az általános sajátsága, amely elônyös a bioló-
giai funkció szempontjából. A válaszunk az, hogy – kissé
paradox módon – szegregációs képességük teszi ôket ér-
tékessé. Bár ezek a lipidek is beépülhetnek a kettôsréteg-
be, pontosabban: az ilyen lipideket tartalmazó elegy is
kényszeríthetô kettôsréteg felvételére, de ez erôsen korlá-
tozott, és amikor a lipidek „fölös” mennyiségben vannak
jelen, nagyon könnyen szegregálódnak a membránból.
Ezzel tehát a lipidek – nemlamelláris hajlamuknak kö-
szönhetôen – meg tudják akadályozni azt, hogy a memb-
rán „kihíguljon” [9]. A kettôsréteg, azaz lamellaképzô lipi-
dek erre nyilvánvalóan nem képesek, hiszen ezek protei-
nek távollétében is stabilis kettôsréteget alkotnak. Ugyan-
akkor ismert, de legalábbis feltételezhetô, hogy a memb-
ránokban nagyon fontosak a kooperatív kölcsönhatások.
Bár errôl ma még viszonylag keveset tudunk, ezek nélkül
például az energiaátalakítás hatékonysága valószínûleg
nem lenne biztosítható [10]. Így tehát a nem lamellaképzô
lipidek szegregációs képességük révén egy önszabályozó
mechanizmus kulcsfontosságú elemei. Irodalmi adatok
elemzése azt is megmutatta, hogy – ahogy a magyarázat
alapján várjuk – szoros összefüggés van különbözô bioló-
giai membránok nemkettôsréteg-lipidkoncentrációja és
proteintartalma között. Ez tehát azt jelenti, hogy a kettôs-
réteg-szerkezetû membrán lipid:protein aránya nemket-
tôsréteg-lipidekkel állítható be és azzal szabályozható [9].

Mindezek alapján az is erôsen valószínûsíthetô, hogy –
amint arra az MGDG:LHCII rendszer viselkedése is utalt –
a membrán, illetve annak lamelláris lipidfázisa és a „kívül
rekedt”, vagy bármi más módon „feleslegessé” vált lipid-
mennyiség dinamikus egyensúlyt alakít ki egymással (4.
ábra ). Feltételezhetô ugyanis, hogy a szegregált lipidek a
kettôsréteg-szerkezetûmembrán közelségébenmaradnak
és/vagy azzal szorosan asszociálódnak. Ezzel ki- és belé-
pésük a biológiai funkciónak megfelelôen „hangolható”.
Ez a membránok flexibilitásának és szerkezeti dinamiká-
juknak egy korábban nem ismert fontos eleme lehet [9].
Ennek a hipotézisnek az ellenôrzése/finomítása további

vizsgálatok tárgya, melyben a szerkezetvizsgálat szinkrot-
ronoknál elérhetô hatékony és gyors SAXS-mérések és –
itt nem tárgyalt – más, szintén szinkrotronsugárzást hasz-
náló módszerei (pl. lipid-monolayerek reflektivitásméré-
sei, multilayerek szórástulajdonságai, periodikus protein-
szerkezetek dinamikus sajátságai, röntgen-mikroszkó-
pia), kiegészítve más biokémiai és biofizikai technikákkal
jelentôs segítséget adhatnak.

Irodalom:
1. E. SACKMANN: Biological membranes architecture and function –

Handbook of Biological Physics Vol. I: Structure and Dynamics of
Membranes (eds.: R. Lipowsky, E. Sackmann ) Elsevier, Amsterdam
(1995) 1

2. D.G. NICHOLSON, S.J. FERGUSON: Bioenergetics 2 – Academic Press,
London, 1992

3. J.M. SEDDON, R.H. TEMPLER: Polymorphysm of lipid-water systems –
Handbook of Biological Physics Vol. I: Structure and Dynamics of
Membranes (eds.: R. Lipowsky, E. Sackmann ) Elsevier, Amsterdam
(1995) 97

4. R.M. EPAND: Lipid polymorphism and protein-lipid interactions –
Biochim. Biophys. Acta 1376 (1998) 353

5. W.P. WILLIAMS: The physical properties of thylakoid membrane li-
pids and their relation to photosynthesis – Lipids in Photosynthesis:
Structure, Function and Genetics (eds.: P.-A. Siegenthaler, N. Mura-
ta ) Kluwer Academic Publishers (1998) 103

6. I. SIMIDJIEV, S.S. STOYLOVA, H. AMENITSCH, T. JÁVORFI, L. MUSTÁRDY,
P. LAGGNER, A. HOLZENBURG, G. GARAB: Self-assembly of large, or-
dered lamellae from non-bilayer lipids and integral membrane
proteins in vitro – Proc. Natl. Acad. Sci. USA 97 (2000) 1473

7. A.V. RUBAN, M. WENTWORTH, A.E. YAKUSHEVSKA, J. ANDERSSON, P.J.
LEE, W. KEEGSTRA, J.P. DEKKER, E.J. BOEKEMA, S. JANSSON, P. HOR-
TON: Plants lacking the main light-harvesting complex retain pho-
tosystem II macro-organization – Nature 421 (2003) 648

8. L. MUSTÁRDY, G. GARAB: Granum revisited. A three-dimensional
model – where things fall into place – Trends Plant Sci. 8 (2003) 117

9. G. GARAB, K. LOHNER, P. LAGGNER, T. FARKAS: Self-regulation of the
lipid content of membranes by non-bilayer lipids – Trends Plant
Sci. 5 (2000) 489

10. J. LAVERGNE, P. JOLIOT: Restricted diffusion in photosynthetic mem-
branes – Trends Biochem. Sci. 16 (1991) 129

380 FIZIKAI SZEMLE 2004 / 11


