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ÖSSZEFOGLALÁS

Minden élőlény számtalan olyan környezeti hatásnak van kitéve, melyek életfolyamataikat kedvezőtlenül befolyásolják. A megváltozott kö -
rül ményekhez folyamatosan alkalmazkodnak, a kialakult stresszhatásokra védekezési mechanizmusokkal válaszolnak. Képesek különböző jel -
átviteli folyamatok révén fokozni vagy csökkenteni génjeik kifejeződését és ebből következően módosítani anyagcsere folyamataikat. Az
ér deklődésem középpontjában álló alternatív oxidáz (AOX) nevű enzim expressziója gyakran megnő biotikus és abiotikus stressz hatására.
Ed dig bizonyított és vélt funkciói szerepet játszanak az élőlények különböző körülményekhez való alkalmazkodásában, mint például a nehézfém
fel halmozódás, fertőzés, oxidatív stressz, tápanyaghiány és oxigénhiány. 

Az AOX a divas karboxilát fehérjecsalád tagja. A divas karboxilát fehérjecsalád tagjai jelen vannak az élőlények minden királyságában.
Ősi eredetűnek tekintik őket. Úgy vélik, hogy szulfid-tűrő és oxigén-redukáló képességük szerepet játszhatott az élőlények túlélésében az anaerob
és az aerob világ közti átmenet során. Az AOX vélhetően elsődleges endoszimbiózis során került az eukariótákba, és ez az esemény tette lehetővé
a mitokondrium kialakulását. Ezt követően vertikális öröklődés, valamint másod, ill. harmadlagos endoszimbiózis által terjedt el az eukarióták
kö rében. Feltételezhető, hogy a baktériumok horizontális géntranszferrel szereztek AOX-ot növényektől.

Az AOX katalizálta alternatív légzés fontos szerepet kap a mikroszervezetek energiatermelő és bioszintetizáló rendszerének működésében.
Ezek ben az esetekben a redukált kofaktorok regenerálása alapvető feltétel, ezért sebességmeghatározó lehet a biotechnológiai folyamatok so -
rán, beleértve a citromsavtermelést is. 
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SUMMARY

All organisms are exposed to countless environmental effects, which influence in a disadvantageous way their life processes. They
continuously adapt to the changing conditions and respond to the stress impacts by defence mechanisms. Through different signal transduction
pathways they are able to increase or decrease the expression of their genes and consequently modify their metabolic processes. My interest
focuses on alternative oxidase (AOX) enzyme whose expression is often increased under biotic and abiotic stress. The so far proven and
putative functions of the AOX play a role in the ability of organisms to adapt to different conditions, such as heavy metals accumulation,
pathogenic infection, oxidative stress and lack of oxygen or nutrients.

AOX is a member of the di-iron carboxylate protein family. Members of the di-iron carboxylate protein family are present in all kingdoms
of life. They are considered to have ancient origin. It is believed that their sulfide-resistant and oxygen-reducing ability played a role in the
survival of organisms during the transition between the anaerobic and the aerobic world. It is assumed that the AOX arose in eukaryotes
through a primary endosymbiotic event, and this event made possible the development of mitochondria. Afterwords, vertical inheritance, and
secondary and tertiary endosimbiotic events led to its spread among eukaryotes. It is assumed that bacteria obtained AOX by horizontal gene
transfer from plants. 

AOX-catalyzed alternative respiration plays an important role in the operation of energy-producing and biosynthesizing system of
microorganisms. In these cases, the regeneration of reduced cofactors is an essential condition, and therefore may be rate-limiting for
biotechnological processes, including the citric acid production.
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MI AZ AOX?

Már 1929-ben azt tapasztalták, hogy a növények
lég zése nem gátolható teljes mértékben citokróm oxi -
dáz inhibitorokkal. Az erre irányuló kutatások egy al-
ter natív mitokondriális légzési útvonalat azonosítottak
a növényekben, mely a cianidra (CN) érzékeny cito -
króm oxidáz (COX) útvonallal ellentétben CN re zisz tens.
Később a rendszertani egységek széles tar tományára
kiterjesztették ezt az eredményt (Henry és Nyns, 1975).

Az AOX fehérje a légzési láncban található termi -
ná lis kinon oxidáz a légzési láncban, a divas karboxilát
fe hérjecsalád tagja. Nem rendelkezik proton pumpa ak-
ti vitással és képes az oxigént vízzé redukálni, miköz -
ben a képződő energia hő formájában szabadul fel

(Berthold et al., 2000; Berthold and Stenmark, 2003).
Egy behatóan tanulmányozott és nagyon szemléletes
pél da az AOX működésére az Araceae család virág -
zása, például a Sauromatum guttatum “voodoo lily” ese -
tében (Meeuse, 1975). A növény virágzatában hő ter -
melődik az alternatív légzési útvonal hatására, annak
ér dekében, hogy a virágzás egyetlen napján a rovarokat
csa logató illatanyagok könnyebben elillanjanak. 

Az AOX nem gátolható nitrogén-oxiddal, aziddal,
vagy szulfiddal, melyek, a CN-hoz hasonlóan a cito -
króm oxidáz erős inhibitorai (Azcón-Bieto et al., 1989;
Huang et al., 2002). A szalicil-hidroxámsav (SHAM) és az
n-propil-gallát (nPG) viszont hatékony gátlósze rei az
AOX-nak (Vanlerberghe et al., 1994; Yip és Vanlerberghe,
2001).



EREDET ÉS EVOLÚCIÓS TÖRTÉNET

Az AOX prokarióta eredete

1999-ben arról számoltak be, hogy az Arabidopsis
thaliana kloroplasztisza tartalmaz egy divas karboxilát
fe hérjét, melynek szekvenciája hasonlít az AOX szek -
ven ciájához (Carol et al., 1999; Wu et al., 1999). Ezt a
pro teint többféleképen is nevezik: IMMutANS (Carol
et al., 1999; Wu et al., 1999), plasztid terminál oxidáz
(Carol és Kuntz, 2001), plasztokinon terminális oxidáz
(PtOX) (McDonald et al., 2003). A két fehérje aktivi -
tá sa hasonló, de míg az AOX a mitokondrium belső
membránjában helyezkedik el, addig a PtOX a kloro-
plasztisz tilakoid membránjában található. Mindkettő
ké pes az oxigén redukálása által a plasztokinon oxi -
dációjára (Aluru és rodermel, 2004). McDonald és
Vanlerberghe (2006) azt feltételezik, hogy az AOX és
PtOX fehérjék egy közös, ősi fehérjéből, az ősi pro ka -
riótáktól származnak és az ősi fehérje diverzifikációja
megelőzte az elsődleges endoszimbiózist. A hipotézis
bi zonyítékai a következők:

1. A divas fehérjék – melyek tagja az AOX és a
PtOX – minden bizonnyal ősi eredetűek, mivel meg-
ta lálhatók az élőlények valamennyi királyságban, be le -
értve az Archaebaktériumokat is, valamint elő fordul-
nak az anaerob és az aerob szervezetek körében is
(Gomes et al., 2001). A többi tagja ennek a fehérje csa -
ládnak: ribonukleotid reduktázok, ferritinek, bakterio-
ferritinek, ∆9-deszaturázok és metán mono-oxigená-
zok. A szekvencia- és szerkezet-alapú elemzések azt
mu tatják, hogy ez a család egy nem-hem típusú divas
köz ponttal jellemezhető, melynek nagyon konzervatív
vas megkötő szekvencia szakaszai (reziduumai) van-
nak, továbbá található benne egy szerkezetileg konzer -
vatív, 4 hélixből álló konformáció (Gomes et al., 2001).
A család különböző tagjaiban közös, hogy megtartották
az oxigént vízzé redukáló képességüket annak ellenére,
hogy feltételezhetően nem ez az elsődleges fiziológiai
funk ciójuk (Broadwater et al., 1998; Gassner és lippard,
1999; Gomes et al., 2001). Ezen megfigyelések alapján
azt feltételezték, hogy az oxigén reduktáz aktivitás ősi
képessége ennek a fehérje családnak, és az ősi fehérjék
működésük során eliminálhatták az oxigént az anaerob
és aerob világ közti átmenet során (Gomes et al., 2001).
Ez az ősi fehérje lehetett az evolúciós hajtóereje egy
ha tékonyabb oxidáz kialakulásának, az AOX és PtOX
őse. további előnyt jelenthetett a korai oxidáz aktivi -
tás a szulfid-gazdag világban, mivel a fehérje rezisz -
tens lehetett a szulfidra (Azcón-Bieto et al., 1989).

2. Az aminosav azonosság a divas fehérjék közt túl
ala csony ahhoz, hogy hagyományos filogenetikai elem -
zéseket tegyen lehetővé, így az AOX és a PtOX ennek
alapján nem hasonlítható össze, azonban egy másik fi -
lo  genetikai módszerrel, a konzervatív vaskötő szek -
ven cia szakaszok segítségével egyértelműen megha tá-
rozhatók, összehasonlíthatók.

3. Korábbi munkák alapján (Stenmark és Nordlund,
2003; McDonald és Vanlerberghe, 2005) a következő
fajokban: Vibrio angustum, Vibrio fischeri, Vibrio
splen didus, Sphingomonas sp., Roseovarius sp., Eryth -
ro bacter sp., Photobacterium sp., Photobacterium pro-
fun dum, Psychromonas ingrahamii, Roseobacter denit -
rificans és Thiobacillus denitrificans talált AOX gének

vizs gálata során nyilvánvalóvá vált, hogy az AOX el-
ter jedt a proteobaktériumok körében. A PtOX géneket,
pe dig cianobaktériumok genomjában írták le (McDonald
és Vanlerberghe, 2005).

4. Széles rendszertani tartományt (prokarióta és eu-
karióta fehérjéket) vizsgáló filogenetikai elemzések azt
mutatják, hogy az AOX és a PtOX egyértelműen két
kü lön filogenetikai csoportba sorolható. Ez összhang-
ban van azzal a feltételezéssel, hogy az ősi fehérje szét -
ágazása az AOX és a PtOX irányába, megelőzte az
eukarióták kialakulását (McDonald és Vanlerberghe,
2006).

Endoszimbiózis és vertikális öröklődés

Azt feltételezik, hogy az AOX és a PtOX az elsőd -
le ges endoszimbiózis során jutott az eukariótákba, és
ez az esemény idézte elő a mitokondrium és a kloro-
plasztisz kialakulását. Ezt követően a fehérjék verti ká -
lis öröklődés és bizonyos esetekben másod, illetve har -
madlagos endoszimbiózis során terjedtek el az eukari -
óta doménban (McDonald és Vanlerberghe 2006). Az
ezt alátámasztó bizonyítékok a következők:

1. A jelenleg meglévő proteobaktériumokról és
ciano baktériumokról azt gondolják, hogy az ősi pro -
karióták leszármazottai, melyek két, egymástól el kü -
lö nült endoszimbiotikus esemény során hozták létre a
mi tokondriumot és a kloroplasztiszt (Prechtl és Maier,
2001). A fennmaradt prokarióta AOX fehérjék kizá ró -
lag prokariótákban vannak jelen, és az eddigi ismeretek
szerint a proteobaktériumokra korlátozódnak, az eu-
bak tériumok egyetlen csoportjában sem találhatók meg.
Hasonlóképpen igaz ez a meglévő prokarióta típusú
PtOX fehérjékre is, kizárólag cianobaktériumokban
ta lálhatók, nem igazolták jelenlétüket egyetlen meg -
szek venált fototróf baktérium genomban sem.

2. általánosan elfogadott, hogy a mitokondriumot
ered ményező primer endoszimbiózis megelőzte a klo -
ro plasztisz létrejöttét előidézőt (Prechtl és Maier,
2001). Megemlíthető néhány eukarióta leszármazási ág
(amoebozoa, néhány protista, gombák, ichthyo spo re á -
nok, choanoflagelláták, és állatok), melyekről azt gon-
dol ják, hogy soha nem léptek kapcsolatba endo szim-
biózis útján a kloroplasztiszok kialakulásáért felelős
cianobaktériumokkal. Ezek az eukarióták („aplastidic”)
rendelkeznek AOX-al, de PtOX-al nem.

3. A „plastidic” eukarióták közé sorolandók azok a
cso portok, melyek evolúciós történetük során bizonyos
ideig tartalmaztak kloroplasztiszt, mely elsődleges en-
do szimbiózis során bekebelezett cianobaktériumoktól
szár mazott (rodríguez-Ezpeleta et al., 2005). Ez ma gá -
ban foglalja a Glaucocystophytákat, a „zöld” leszárma -
zást és a „piros” leszármazást. Ellentétben az ,,aplasz -
tikus” leszármazással, az várható, hogy ezek az élő lé -
nyek, AOX-ot és PtOX-ot egyaránt tartalmaznak. Az
elsőd leges plasztiszrendszerű glaucocystophytesekben
és vörös algákban mindkét, a prasinophytesek (melyek
a jelenlegi zöld algák és növények ősei) közé tartozó
Mesostigma viride és Micromonas sp. esetében pedig
a PtOX fehérje jelenlétére találták bizonyítékot.

4. A plasztidrendszerrel rendelkező élőlények közé
tar toznak azok a csoportok is, melyek feltételezhetően
má sodlagos, illetve harmadlagos endoszimbiózis útján
sze rezték plasztidjukat, tehát egy eukarióta gazdasejt
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el nyelt egy zöld vagy vörös algát (Archibald, 2005).
Fel tételezhető, hogy ezek az élőlények rendelkeznek
AOX-al és PtOX-al egyaránt. A jelenlegi zöld alga
(Chlorophyta) tartalmaz AOX-ot és PtOX-ot, és az ősi
zöld alga két egymástól független endoszimbiózis von-
za taként eredményezte a Chlorarachniophyták és Eu-
gle  nozoák kialakulását. Míg a PtOX-ot azonosították
a chlorarachniophyta Bigelowiella natans-ban, addig
az   Euglena gracilis és Euglena longa AOX-al rendel -
ke zik (Castro-Guerrero et al., 2004). A jelenlegi vörös
alga Cyanidioschyzon merolae AOX-al és PtOX-al is
ren delkezik. A következő csoportok pedig feltéte lez -
he tően tartalmaznak másodlagos vörös plasztiszokat:
Cryptophyta, Ciliates, Apicomplexa, Heterokonts,
Hap tophyta, és Dinoflagellata. Az AOX és PtOX je-
len létére egyértelmű bizonyítékot találtak ezekben a
cso portokban a Cryptophyták és Dinoflagellaták ki vé -
te lével. Mindazonáltal igazolták az AOX jelenlétét a
Perkinsus marinus esetében, mely a dinoflagelláták egy
testvércsoportja (McDonald és Vanlerberghe, 2006).

HOGYAN MŰKÖDIK AZ AOX?

Az AOX egy membránhoz kapcsolt terminális ki -
non oxidáz, mely számos faj légzési elektrontranszport
lán cában megtalálható (McDonald, 2008). Mű kö dé sé -
hez vas szükséges (Bendall és Bonner 1971; Minagawa
et al., 1990). Képes kölcsönhatásba lépni az oxigénnel,
a membránnal, a kinonokkal és a vassal. Ellentétben a
citokróm c oxidáz útvonallal, ahol a protonpumpák a
mitokondrium belső membránján keresztül grádienst
hoznak létre és ezáltal AtP képződik, az AOX számos
protonpumpát elkerül (Moore és Siedow, 1991). Az al-
ter natív útvonal a citokróm útvonalból ágazik ki az ubi -
ki nonnál, és képes az elektronokat közvetlenül az
oxi génre helyezni, miközben víz keletkezik (Siedow
és Moore, 1993). Az AOX működését a sejtekben a cia -
nid jelenlétében történő folyamatos oxigénfogyasztás
iga zolja (Bendall és Bonner, 1971; Matsuyama és
Maeda, 1995; Veiga et al., 2003).

AZ AOX FIZIOLÓGIAI FUKCIÓI

Az alternatív légzés során az energia nem raktá ro -
zó dik AtP formájában, tehát felvetődik a kérdés, hogy
miért rendelkeznek az élőlények ezzel a pazarló légzési
út tal. A témához kapcsolódó irodalmat áttekintve ki -
derül, hogy az AOX expressziója növekszik különböző
biotikus és abiotikus stressz hatásokra (Juszczuk és
rychter, 2003; Borecky et al., 2006; Castro-Guerrero et
al., 2008). Valószínűleg az AOX rugalmasságot biztosít
a légzési elektrontranszportláncnak, és ezzel előnyt je-
lent a gyakori stressznek kitett, különösképpen a ci to -
króm reakcióút hatékonyságát korlátozó feltételek közt
élő organizmusok számára (McDonald, 2008).

Az AOX valódi szerepének meghatározása még vá -
rat magára, de léteznek különféle hipotézisek azzal
kap csolatban, hogy miért létezik és melyek a fizioló-
giai funkciói.

Termogenezis

Az AOX egy bizonyított funkciója bizonyos növé -
nyek termogenikus virágzása. A szent lótuszon (Ne -

lum  bo nucifera Gaertn.) végzett vizsgálatok azt mutat-
ták, hogy az alternatív légzési út felerősödése felelős a
me legedésért a virágzás során (Watling et al., 2006). A
lódög-kontyvirág (Helicodiceros muscivorus Engl.)
ese tén bebizonyosodott, hogy a termogenezis hő- és
szag kibocsátást eredményez és csábítja a beporzást
vég ző húslegyet (Angioy et al., 2004).

Szén metabolzimus

A légzési elektrontranszport lánc túlredukálódhat,
amikor nagy mennyiségű szén mozog át a glikolízisen
és a trikarbonsav cikluson, miközben a különböző sejt -
béli folyamatok nagy mennyiségben állítanak elő re-
du kált kofaktorokat, vagy amikor az AOX és/vagy a
ci tokróm út nem működik (McDonald, 2008). Az AOX
ké pes a redukált kofaktorok regenerálására, megelőzve
a szén metabolizmus gátlását a citokróm útvonal gyen -
gü lése esetén (Millenaar és lambers, 2003; Stenmark
és Nordlund, 2003). A NADH visszaoxidálásának ké -
pes sége nagy szerepet kap például a Cryptosporidium
parvum-ban, mivel ez az élőlény nem rendelkezik a tri -
kar bonsav-ciklushoz szükséges enzimekkel és a cito -
króm úttal (roberts et al., 2004).

O2 elimináció és a reaktív oxigéngyökök generá lá -
sá nak szabályozása

A különböző divas karboxilát fehérjék számos re -
ak cióutat katalizálnak, azonban mindegyikükben kö -
zös, hogy képesek az O2-t szubsztrátként használni és
víz zé redukálni. Úgy vélik, az ősi divas karboxilát fe-
hér je ezen funkciója lehetett az evolúció hajtóereje az
ana erob és az aerob világ közti átmenet során, amikor
a toxikus O2 szintje növekedni kezdett (McDonald és
Vanlerberghe, 2006). Az O2 elimináció, mint elsőd le -
ges képesség megmaradhatott bizonyos élőlényekben,
me lyek ma is jelen vannak. Az oxigénszegény bél kör -
nye zetben élő C. parvum protista parazita számára az
AOX teszi lehetővé a lokalizáltan megnövekedő oxi -
gén szint elviselését (Putignani et al., 2004).

A felesleges O2 veszélyes lehet, mert reaktív oxi -
gén gyökök (rOS) képződéséhez vezethet, melyek túl-
zott generálása oxidatív károkat okoz a mito kond-
riumban. A mitokondriális elektrontranszportlánc je-
len tős rOS forrásnak számít, mivel a rOS képződés
aránya függ a légzési komponensek redukciós álla po -
tá tól. Az AOX képes a légzési elektrontranszportlánc
túlredukálódását megelőzni és ezáltal csökkenteni a
rOS képződés valószínűségét (Maxwell et al., 1999;
Møller, 2001). Aktiválva az Acanthamoeba castellani
AOX-át, csökkent a H2O2 produkció, viszont ez a ha -
tás gátolható volt benzohidroxamáttal, ezért azt felté te -
lez ték, hogy az AOX védte az élőlényt az oxidatív
stressztől (Czarna és Jarmuszkiewicz, 2005). Ustilago
maydis esetében CN (citokróm inhibitor) jelenlétében
vizs gálták a rOS képződés növekedését. Azt tapasz-
tal ták, hogy a magasabb AOX reakcióút kapacitást mu-
ta tó sejtekben alacsonyabb volt a rOS képződés mér -
téke, mint a kontrol sejtekben (Juárez et al., 2006). Po-
do spora anserina-val kapcsolatos munkák bebizonyí-
tották, hogy az AOX expresszió fokozása az élettartam
nö vekedéséhez vezet, valószínűleg a rOS generálás
visszaszorítása miatt (Gredilla et al., 2006).
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Rezisztencia fémekkel, toxinokkal és mérgekkel
szemben, valamint szerep a patogenitásban

Az AOX rezisztens több olyan vegyületre, melyek
gá tolják a COX-ot (komplex IV), vagy a komplex III-at.
Ilyen inhibitorok a következők: szulfid (Azcón-Bieto et
al., 1989), kadmium (Castro-Guerrero et al., 2008), nit -
rogén-oxid (NO) (Huang et al., 2002), azid (Baurain et
al., 2003), antimycin A (Chae et al., 2007) és myxothi -
azol (Cournac et al., 2002). Ezek az inhibitorok a kör -
nye zetben való bőséges jelenlétük miatt, vagy egy sze-
rűen a normális fiziológiai funkciók termékeiként fel-
hal mozódhatnak a szövetekben. Az AOX gyakran for-
dul elő szulfid gazdag környezetben, például tengeri
üle dékben élő organizmusok körében (Nicholls, 1975).
Az AOX feltételezhetően szerepet játszik a protista
E. gracilis fém rezisztenciájában (Castro-Guerrero et al.,
2008). Habár a kadmium csökkenti a III-as és IV-es
lég zési komplexek aktivitását, az AOX viszonylag el-
le nálló ezzel a gátlással szemben (Castro-Guerrero et
al., 2008). több mint 40 patogén fajt találtak, melyek
ren delkeznek AOX-al (McDonald és Vanlerberghe,
2006). Ennek magyarázata lehet, hogy a gazdaszer ve -
ze tek védelmi válaszaik során gyakran termelnek rOS-
t vagy mérgeket, például CN-t, így próbálva legyőzni
a behatolót. Úgy vélik, hogy az AOX szerepet játszik
a Cryptococcus neoformans patogenézisében azáltal,
hogy javítja a gomba túlélését a fagocitikus gazdasejt-
ben (Akhter et al., 2003). Az álomkórostoros (Trypa -
no soma brucei brucei) az emlősök véráramában az
AOX segítségével képes a NADH-t reoxidálni és meg -
előzni a rOS generálást (Fang és Beattie, 2003).

A CIANID REZISZTENS LÉGZÉS SZEREPE A
CITROMSAVGYÁRTÁSBAN

A citromsav a világ legnagyobb mennyiségben elő -
állított anyaga, melynek ipari termeltetése elsősorban
az Aspergillus niger nevű fonalas gombával zajlik.
Kisebb mennyiségét élesztőgombával (Yarrowia lipo-
litica) is előállítják.

Magas citromsav hozam csak nagymennyiségű oxi -
gén jelenlétében érhető el. Az oxigénszintet gyakran
tisz ta oxigén, vagy hidrogén-peroxid hozzáadásával
tart ják megfelelő értéken (Clark és lentz, 1961). Az
oxi gén a citromsav produkció mellett az AOX expresz-
szi óját is indukálja (zehentgruber et al., 1980; Kirimura
et al., 2000). Az alternatív légzési út során az energia
nem AtP-ben raktározódik, hanem hő formájában sza -
badul fel. Következésképpen citromsavtermelés során
a rendszer külső hűtést igényel.

A citromsavtermelés folyamatában a citokróm-füg -
gő enzimek tevékenysége csökken, ezzel párhuzamo -
san az AOX tevékenysége növekszik (Wallrath et al.,
1991). Feltehetően az alternatív útvonal fiziológiai je-
len tősége a redukált kofaktorok regenerálásában kere-
sen dő. A hexóz átalakulása citromsavvá nettó 1 mol
AtP és 3 mol NADH képződését eredményezi, melyek
for galmát korlátozza a megfelelő kapacitású bioszin-
te tikus folyamatok hiánya. Ennélfogva, a sejtek nem
igé nyelnek sok AtP-t és a váltás a citokróm-függő lég -
zés ről az alternatív módra lehetővé teszi a NADH újra -
oxidálását anélkül, hogy ezzel egyidejűleg AtP ter me-
lődne (Karaffa és Kubicek, 2003). A citromsavtermelés
so rán két kritikus pont különböztethető meg, az egyik
a glicerinaldehid-3-foszfát-dehidrogenáz kofaktor el-
lá tottsága, a másik a terminális oxidáció működése,
mely AtP-t termelne és ezzel allosztérikusan gátolná
a fruktóz-1,6-biszfoszfát képződését (Net 1).

Az A. niger AOX-ot kódoló cDNS-ét, már kló noz -
ták E. coli-ba (Kirimura et al., 1999). Azonban még
nem vizsgálták, hogy citromsavtermelés rátájára mi-
lyen hatással lehet az AOX túltermelődése. Később lét -
re hoztak egy technikát az aox1 expressziójának vizs gá-
la tához. Egy aox-egfp fúziós gént transzformáltak
A. niger-be. Az így létrehozott törzs az AOXEGFP-1.
A be  épített gén AOX enzimet kódol és felerősíti a zöld
fluoreszcens proteint (EGFP). Ezáltal megvalósítható
az aox1 expressziójának vizuális analízise a micélium
ká rosítása nélkül (Kirimura et al., 2006). Megállapítot -
ták, hogy nincs olyan gén vagy régió az A. niger kro-
moszómájában, mely homológ az aox1-gyel (Hattori
et al., 2009).
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