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A modellmembranok szerkezetét kiils6 terek — hdémérséklet [MArsH
és mtsai (1977)], hidrosztatikai nyomas [Liv és Kay (1977), DE SMEDT és
mtsai (1978)], elektromos tér [CosTER és ZIMMERMAN (1975)], pH és a kiilsg
ion koncentracié6 [TRAUBLE és mtsai (1976)], valamint poléaros, apolaros és
amfifil karakterdi adalék anyagok (Sz8cyI és mtsai 1981) — lényegesen meg-
valtoztathatjak.

Membran szerkezetek

A foszfolipid membranok permeabilitasa szempontjabél fontos harom
kiilonb6z6 membranstruktira sematikus képét mutatja az 1. abra.

A gél vagy kristdlyos allapotot a nagyfoki rendezettség jellemzi. A mole-
kulak szorosan, hatszoges rendben illeszkednek egymashoz [Hur (1976)] és
molekulanként kb. 40 A? feliiletet foglalnak el. Ha a molekulik egymaéshoz
viszonyitott rendjét az dn. intermolekuldris rendet nulla és egy kozotti szammal
jellemezziik, akkor a rendezett gél allapotban kozel egy (~1) az intermole-
kularis rend. A gél allapotban azonban nemecsak a lateralis, de a vertikalis, a
membran feliiletre meréleges, periodicitas is teljes. Ezt a vertikalis rendet a
tovabbiakban intramolekuldris rendnek nevezziik, mivel az a lipidek szénhid-
rogén lancainak allapotaval kapcsolatos. Gél allapotban a molekulak szénhid-
rogén lancai (az 1. abran a korokkel jelolt polaris fejesoportokhoz kapesolodé
vonalak) kinydjtott dn. all-trans allapotban vannak és iranyuk a membran
feliiletre merdleges.** Igy a lancok CH, csoportjai a térben meghatarozott
rend szerint kovetik egymast. A szomszédos CH, csoportok vertikalis tavolsiga
1,27 A [NaGLE és WiLkINsoN (1978)]. A gél fazisi membranok permeabilitasa
a tokéletes illeszkedés miatt jelentéktelen.

A folyadékkristdlyos dllapotban is jelentds az intermolekularis rend, a
szabalyos hatszoges illeszkedés [Hur és mtsai (1975)], noha nagyobb 50—60 A2

* X. Membran Transzport Konferencian 1980. méajus 13—16. kozott Siimegen elhang-
zott eldadas.

** Valésziniileg a rétegek kozotti kolesonhatds miatt tobbrétegfi in. multilamelldris
membrénok esetén a szénhidrogén lidncok és a membrénfeliillet kozotti szog eltérhet a me-
rolegestdl [JANIAK és mtsai (1976)].
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1. @bra. Az egykomponensii lecitin membranok struktirai a rendezettség mértéke szerint
osztalyozva

az egy molekulara juté felilet. Az intramolekuléris rend azonban lényegesen
eltér a gél fazisnal tapasztalttol. A szénhidrogén lancok idében allandéan val-
tozé, szabilytalan, tort vonal alakot mutatnak. Ebben az allapotban meg-
sziinik a membran feliiletére meréleges, intramolekularis rend. A lancok ren-
dezetlensége az tin. trans-gauche atmenetek kovetkezménye. Gauche allapoti
a lanc valamely C—C kotése, ha a kotés koriil, a trans allapothoz képest, plusz
vagy minusz 120°-0s elfordulas torténik. llyenkor az egyenes lanc a gauche
allapotu kotés helyénél megtorik és az eredeti lanciranytél 60°-kal elhajlik. A
gauche allapoti kotések energetikailag stabilak, energidjuk 2,1 kJ/mol-lal
magasabb, mint a transz allapoti kotéseké [Frory (1969)]. Folyadékkristalyos
allapotban dipalmitoilfoszfatidilkolin (DPPC) membranok esetén atlagosan
4—5 gauche allapoti kotés talalhaté egy szénhidrogén lanchban [YELLIN és
Levin (1977)].

A trans-gauche izomerizaciok miatt a molekulak atlagos hossza és igy
a membran vastagsaga DPPC membranok esetén kb. 10 A-mel kisebb [JANIAK
és mtsai (1976)], mint a gél allapotban, ugyanakkor megné a molekula latera-
lis irany1 helyigénye. Az 1. dbran lathaté kettds korok a molekulak megnove-
kedett helyigényére utalnak. Tehat folyadékkristalyos allapotban nemcsak a
molekulak kozotti — intersticidlis — tér, de a szorosan pakolt rendszer felii-
lete is megné a gél allapoti esethez képest.

A folyadékkristalyos allapotdi membran laza szerkezete miatt lényege-
sen permedabilisabb ionokra és kis molekuldkra nézve mint a gél fazis. Modo-
sitatlan foszfolipid membranok esetében az anyagtranszport két lényeges me-
chanizmusat tételezik fel: a kinkvezetést [TRAUBLE (1971)] és az intersticialis
vezetést. Az intersticialis vezetés a lipid molekulak kozotti szabad téren ke-
resztiil torténé anyagtranszport, mig a kinkvezetés egy specialis lanckonfor-
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maciéval kapcsolatos vezetési tipus. A szénhidrogén lanc dn. 4 g kink kon-
formaciot vesz fel, ha négy gauche allapoti kotés tg™ tg— tg— tg*t sorrend-
ben koveti egymast (g*: 4 120°-0s, g—: —120°-0s elfordulasbél adédé gauche
allapoti kotés, t: trans allapotid kotés). A kink egy harom oldalrél hatarolt
szabad teret hoz létre a membranban, melynek atlagos mérete kb. 25 A3
[TrRAUBLE és HayNEs (1971)]. E szabad térrészbe bekeriilt ion vagy kisméreti
molekula a kink hémozgasa révén atjuthat a membranon.

Az datmeneti fazis a legkevésbé rendezett struktira. A nagy siir{iség-
ingadozasok miatt felbomlik az intermolekularis rend és nagy szabad terek
nyilnak idGlegesen a molekulak kozott. Az atmeneti fazisban lev6 membran
intersticialis vezetéséhez képest elhanyagolhaté mértékii a kinkvezetés. Biolé-
giai szempontbél nagyon jelentfs az atmeneti fazis tanulmanyozasa, ugyanis
szamos biolégiai membran lipidrétege atmeneti fazisban van in vive kériil-
mények kozott, illetve a kiilsg koriillmények megvaltozasakor a sejt megval-
toztatja lipidosszetételét, oly médon, hogy a membran ismét atmeneti fazisha
keriiljon [WAKAYAMA és Osmima (1978)].

Membran energetika

A membran energia meghatarozasahoz a kovetkezd kolesonhatasi és kon-
formaciés energiakat kell figyelembe venniink:

a szénhidrogén lancok kozotti Van der Waals kolesonhatast,

a lancok kozotti sztérikus taszitast,

a fejesoportok vonzé és taszité kolesonhatasait,

a viz és a fejesoportok kozotti kolesonhatast, valamint

az egyes lancok konformacios energiajat.

A statisztikus mechanika mdédszereit alkalmazé membran modellek segitségé-
vel szamszeriien becsiilhet6k a fenti kolesonhatasok a folyadékkristalyos- és
gélfazishan egyarant.

JAcoBs és mtsai (1975) modelljét alapul véve az 1. tablazatban tiintettik
fel az egyes energiajarulékokat DPPC membranok esetén. A tablazat alapjan
a kovetkez§ észrevételeket tehetjik.

a) A membran stabilitasat a legerdsebb kolesonhatas a lancok kozotti
Van der Waals vonzas biztositja.

b) Gél allapotban a lancok kozotti erds sztérikus taszit, kolesonhatas
megakadalyozza a helyigényes trans — gauche atalakulasokat, mig a folya-
dékkristalyos fazisban a lazabb struktira (kisebb taszité kolesonhatés) lehe-
tové teszi a gauche allapotid kotések kialakulasat.

¢) A lipid molekulak lancainal révidebb hidroféb vagy hidroféh résszel
rendelkezd amfifil adalékanyagok beékelddve a lipid matrixba helyileg csok-
kentik a lipid lancok kozti taszité kolesonhatast. A gél fazisii membranban
csokken az intramolekularis rend.
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1. tablazat

Energiaviszonyok DPPC membranban

A kolcsonhatés vagy Gélfézis Folyﬂdg_‘kz:i’m)'“
energia tipusa kJ/mol kJ/mol
Vonzas
lanc—lanc —240 —80
fej—fej —2 —0,8
Taszitas
lanc—lanc 140 (139,95 + 0,05)* 35 (= 19 + 16)*
fej—fej—viz 47 16
Léanc konformacié 0,1 10

* A linc—léanc taszitds az all-trans allapotid lancok taszitasidbo6l plusz a gauche dllapotok
megjelenése miatti taszitashél tevédik ossze.

d) A fejcsoportok és a viz kozotti taszité kolesonhatds a vonzé kol-
csonhatas egyotode. Kovetkezésképp, ha e kolesonhatas mértékét, pl. az ion-
kérnyezet megvaltoztatasaval, noveljik vagy csokkentjiik, lényegesen befo-
lyasolhatjuk a membran stabilitasat. Az ionok tehat akkor is kivaltjak hata-
sukat, ha mint azt az alkali kationokrél feltételezik, nem kozvetleniil a fej-
csoportokkal 1épnek kolcsonhatésba, hanem a membrinhoz kotott viz szer-
kezetét valtoztatjak meg. Természetesen a fejcsoportok toltéserdsségének, s
igy a fejesoportok kozotti taszité kolesonhatas moédositasaval is befolyasol-
haté a membranszerkezet (tobbértéki{i kationok hatasa).

Ho6meérséklet és nyomas hatasa a foszfolipid membranok szerkezetére

Az els§ részben ismertetett membran fazisok kiilsé hatasokra egymasba
atalakithaték. Homérséklet emelés hatasdra a membran gél fazisbhél folyadék-
kristalyos fazisba megy at. DPPC vezikuldk esetén az atalakuldsi hgmérséklet
41,4 °C és az atmeneti fazis kb. 3 °C széles [BATHORI (1980)]. Liu és KAy
(1977) a hidrosztatikai nyomas novelésével folyadékkristalyos — gél dtmenetet
tudtak kivaltani. Példaul DPPC multilamellaris rendszerek esetén 50 °C-on
40 MPa nyomas kellett a fazisatalakulas kivaltasahoz és a h§mérséklet emel-
kedésével linearisan ndtt a fazisatalakulasi nyomas értéke.

Tovabbfejlesztve JacoBs és mtsai (1975) modelljét a tovabbiakban egy-
séges statisztikus mechanikai modellt adunk a fenti jelenségek molekularis
szint{i értelmezésére. JAcoBs és mtsai (1975) a bilayer egy rétegének allapot-
osszegére a kovetkezd kifejezést kaptak:

Q(N, A, T) = Qi(N, A, T)  Qu(T, PN exp — N(A,/A) Hy(2n + 9)/kT,

MTA Biol. Osst. Kozl 24, (1981)
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ahol

a?A,

N
Q= ] exp N(0,06 — 0,12a + 0,38242 + 0,24343)

az egy sikban elhelyezkedd merev korongok konfiguraciés integralja,

m
Qu=1+4+ (14 2exp — ¢/kT)™ " 2exp — [¢+ PyA(m — i 4+ 1)/N]J/kT
i=
egy szénhidrogén lanc konfiguriciés allapotésszege. A Q kifejezésében sze-
replé P, a merev korongok kizotti nyomas:

P = (NKT/A,) (2« + 1,9 + 0,67a + 1,502)/(1 + ).

A fenti Gsszefiiggésekben a kovetkezd jeloléseket hasznaltuk: T az abszolit
hémérséklet, k a Boltzmann-allandé, 2N a membran egyik rétegében talal-
haté szénhidrogén lancok szama. m(= n — 2) a szénhidrogén lanc azon C—C
kotéseinek a szama, amelyek trans-gauche atmenetet megvalésithatnak, n a
lanc szénatomjainak szama (DPPC esetén n = 16), i jeloli, hogy a lancbhan a
fejesoporttél szamitott hanyadik C—C kotésen talalunk elgszor gauche atme-
netet, A a membran aktuélis feliilete, A, a szorosan illeszkedd molekulakhél

Ao
Ao
A modell paraméterei a kovetkezdk: ¢ (= 2,1 kJ/mol) a gauche allapoti
kotés energiaja, H, (= — 7,8 kJ/mol - CH,) a hosszi szénhidrogén lancok egy
CH, csoportra vonatkoztatott szublimaciés héje. y (= 0,047085) és 6 (= —6,4)
illesztett paraméterek. Az illesztés tigy tortént, hogy a modell a lehetd leg-
jobban adja meg a kiilonb6z§ foszfolipid membranok atalakulasi hémérsék-
letét. y egy geometriai faktor 6 pedig a fej—viz kolesonhatas erfsségét jel-
lemz6 mennyiség. A Q(N, A, T) allapotosszeg ismeretében kiszdmithatjuk a
gél és folyadékkristalyos fazisra jellemzd termodinamikai atlagokat, pl.: egy

felépiil tin. szorosan pakolt feliilet, és o (: ) a relativ felilletvaltozas.

molekulara juté feliiletet, egy lancra juté gauche allapoti kotések szamat,
membran vastagsagot, entrépiat, fazisatalakulasi hdmérsékletet.

Mint korabban kimutattuk [SucAr (1979)] az eredeti JAcoBs modell
szerint a gél fazisi membran térfogata kb. 109%,-kal nagyobb, mint a folyadék-
kristalyosé. Ez az eredmény ellentétben all a kisérleti eredményekkel, ame-
lyek szerint 2—49,-kal nagyobb a folyadékkristalyos fazishan a membran
térfogata [NAGLE és WILKINsON (1978)]. A modell e hianyossaganak kikiiszo-
bélése kiilonosen fontos, ha a hidrosztatikai nyomas térfogatesokkentd hatasat
helyesen kivanjuk modellezni. Az eredeti JacoBs modell alapjan ugyanis az
a furcsa helyzet éallna el§, hogy a nyomas névelésekor egyszer csak 109 -kal
megnovekedne a membran térfogata.

MTA Eiol. Oszt. Kazl. 24, (1981)
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A membranfeliilet fiiggése a lancok konformaciéjatol

Az eredeti modell [JacoBs és mtsai (1975)] szerint a membran szorosan
pakolt felilete (A,), az intramolekularis rendtél fiiggetleniil, allandé. Azon-
ban, ahogy azt az elsé részben megmutattuk, a lancokban a gauche allapotok
megjelenése noveli az egyes molekulak effektiv keresztmetszetét, s igy meg-
novekszik a membran szorosan pakolt feliilete is (lasd az 1. 4brat). A konforma-
ci6fiiggd szorosan pakolt felillet a kivetkezd feltételezések segitségével kony-
nyen kiszamithaté:

a) Folyadékkristalyos fazis esetén a szorosan pakolt lancok csak kink
konforméciékat vesznek fel, mivel a lehetséges konformaciok koziil ez a leg-
kevésbé helyigényes. Egy 2¢g kink (tg*tg—t) kialakuldsakor a lanc vertikalis
hossza hy = 1,27 A-mel rovidiil, ami masrészt megfelel egy C—C tavolsagnak
is [TrRAUBLE és HaynEes (1971)]. Igy a szorosan pakolt lancok esetén a lanc
atlagos vertikalis hossza (1,):

Iy = [0 — (<g>/2)] hy,

ahol (g) a lancok atlagos gauche sziama és nh, a lanc hossza all-trans alla-
potban.
b) Mivel a szorosan pakolt szénhidrogén lancok térfogata fiiggetlen

az intramolekularis konformaci6étol, ezért
’ ’
Aol = Agly,

ahol I, (= nh) és ol a konformaciétél fiiggd szorosan pakolt szénhidrogén
lancok felillete, A{ a szorosan pakolt all-trans allapoti szénhidrogén lancok
feliilete.

c) Végiil pedig vegyiik tekintetbe, hogy all-trans allapotu foszfolipid

molekuldk esetén a fejesoport feliilete j;"v] kissé nagyobb, mint a hozza kap-

cs0l6dé két szénhidrogén lane keresztmetszete % S —2-§” [NAGLE (1976)] ezért

’

csak egy bizonyos, nullanal nagyobb,

a két lanc effektiv keresztmetszete (

Ao

gauche szam f6l6tt lesz nagyobb, mint a fejesoport felilete . Ekkor mar

nem a fejesoportok feliilete, hanem a lancok effektiv feliilete hatarozza meg a
membran szorosan pakolt feliletét. Igy a membran konformaciétél fuggd szo-

rosan pakolt felillete (of)):

oA, = max { " ,
205 = Ay(1 — [<g>/2n])-1.

MTA Biol. Oszt. Kozl. 24, (1981)



KULSO TENYEZOK HATASA A FOSZFOLIPID MEMBRANOK SZERKEZETERE 183

Ha a JacoBs és mtsai (1975) altal megadott Q(N, A, T) allapotosszegbe A, he-
lyett off-at helyettesitjiik be, akkor szamolasunk szerint, a gél — folyadék-
kristalyos atmenetkor bekovetkezd térfogatvaltozas mar pozitivnak adédik és
meglehet8sen j6 egyezést mutat a kisérleti eredményekkel (lasd 2. tablazat).

Megjegyezziikk még, hogy az ol kiszamitasahoz ismerniink kell az atla-
gos gauche szamot ({g>). Szerencsére a {g)-ot megado

0
@ =—kr 22
de

képletben nem szerepel o, explicite, ezért nem sziikséges 6n-konzisztens koze-
litéssel szamolnunk.

Az izotrép nyomds energidgja. Ha a membranra izotrép nyomas (lég-
nyomés vagy hidrosztatikai nyomas) hat a rendszer energidjanak megadasa-
kor 1dj energiatagot, a nyomasi energiat is figyelembe kell venni (E)):

Ep = —pV = —pofy(x + 1) 2¢D),

ahol p a nyomas, V a membran térfogata 2{1) a membran atlagos vastagsaga.
Az atlagos molekulahosszt ({1)) a JAcoBs és mtsai (1977) altal megadott kép-
let szerint szamitjuk:

1
A= E(m + &8 b 1 1,

ahol f a fejesoportok hossza [f = 8 A (PHiLLIps és mtsai (1972)] és (i) az els§
gauche atlagos helye a lancban.

A modell eredményei

A In Q/N mennyiség — amely ardnyos a membran szabad energiajaval —
az («) relativ feliilet fiiggvényében abrazolva két lokalis maximummal rendel-
kezik. A kisebb relativ felillethez (¢ ~~ 0,035) tartoz6 maximum a membran
gél fazisaval, mig a nagyobb « = (=< 0,2)-hoz tartozé maximum a folyadék-
kristalyos fazissal kapcsolatos allapotot jeloli ki. A magasabb maximumhoz
tartozoé allapot a stabil. Megadhaté azonban (T, p) értékparok olyan halmaza,
amelyek mellett a két lokalis maximum egyforma magas. Ezek az értékparok
adjak a rendszer fazisatalakulasi hémérsékleteit (T, ) és a hozzajuk tartozé
fazisatalakulasi nyomasokat (p,,). Ezen hémérséklet és nyomas értékek mel-
lett a membran Atmeneti fazisban van. A 2. tablazatban feltiintettiik a fazis-
atalakulas jellemzd mennyiségeit: a T, p,, mellett az atalakulasi entalpiat,
a térfogat-, membran vastagsag-, feliillet-, gauche szamvaltozas értékeit kii-

MTA Biol. Oszt. Kozl. 24, (1981)
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2. tablazat
Foszfolipid membranok
; P Tis AH o (ary Ay
i MPa G kJ/mol A A A
DMPC } 0.1 ; 24,5 33 20,5 —39 51,6
n =14 |
678 g/mol 0l | 23,3() 28,2 (H)
|
| 01| 41,7 46,1 | 21,5 —55 54
DPPC ‘ 01| 41,4 (J) 41,4 (H) 21,6 (C) —3(C) 56,3
n =16 1 ' -
734 g/mol | 40 48,8 21,6 —5,45 53,42
40 | 50
DSPC 01| 555 | 589 22,5 =LA 55,7
n = 18 | |
790 g/mol 01| 543 (J) 46,1 (H)
! ‘

(C) CHAPMAN és mtsai (1967).

(H) Hinz és STURTEVANT (1972).

(J) JacoBs és mtsai (1977) cikkébdl vett atlagolt értékek.
(L) Liu és Kay (1977).

(N) NAGLE és WILKINSON (1978).

(S) DE SMEDT és mtsai (1979).

(Y) YELLIN és LEVIN (1977).

f index jelsli a folyadékkristalyos fazisra vonatkozé adatokat

16nb6z6 foszfolipid membranok esetén. Ahol erre médunk volt feltiintettiikk a
szamolt értékek mellett a kisérleti adatokat is.

A rendszer entalpidjat (H) a kovetkezd képlet alapjan szamoltuk:
H= —oln QJa(UkT) = N[2(g)& + H,(2n + 8)/(x -+ 1)] + pV,

a dP,_/dT  kiszamitasakor pedig a Clapeyron egyenletet hasznaltuk.

A 2. tablazat alapjan lathaté, hogy a kiilonb6z6 foszfolipid membranok
fazisaira jellemz6 szdmolt és mért mennyiségek nagysigrendi egyezést mutat-
nak. Kiilonosen j6 értékeket kaptunk a folyadékkristalyos fazisok esetében.
Megjegyezziik azonban, hogy a mérési eredmények multilamellaris rendszerek
vizsgalatabol adédtak és a multilamellaris rendszerek struktiraja csak T,
folott tekinthetd az egy lamellabél felépiil6 membranokkal analég struktira-
jinak. Igy nem varhaté, hogy az egy lamellara vonatkozé modell eredményei
tokéletesen egybevetheték a 2. tablazat kisérleti adataival.

A modelliinkbél szamolt entalpiavaltozas (4H) értékek kb. 4 kJ/mol-lal
jobban megkozelitik a kisérleti adatokat, mint a JAcoBs altal szamolt értékek.
A AH szamolt értékek szisztematikus eltérése a kisérleti értékektdl, a fentieken
kiviil, abbél is adédik, hogy a modell fiiggetleniil a szomszédos CH, csoportok
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szdmitott és mért adatai

a4 oAt Ao, 12 av dPy/dTy, e (4>
i A A g o MPa/°C
10 438 | 38 | 1060 42,5 4,99 3.4 3,3
1096 (N) 30,5 (N) 4,9 (S) 3,5 (Y) 2,5 (Y)
126 | 451 | 51 | 1160 43,3 5,45 4,7 4,6
13,8 \ 1218 (N) 45,3 (N) 4,37 (S) 4,5 (Y) 3,5 (Y)
12,25 44,95 4,9 | 1154 \ 41,35 5,62 4,6 4,5
45 (L)
145 | 46 6 1254 571 6,18 6 5.8
1347 (N) 59,3 (N) 6,5 (Y) 4 (Y)

4 a folyadékkristalyos minusz a gél fazisra vonatkozé adat
P,,: atalakulési nyomaés

Tp,: atalakulasi hmérséklet

H : entalpia

! :amembran vastagsag fele

A : membrén feliilet/molekula

ofly: szorosan pakolt feliilet/molekula

V : térfogat/molekula

g : gauche szdm /molekula

allapotatél minden CH, csoport esetében harom (g*, g—, t) allapotot enged
meg, ez nagyobb entrépiavaltozast és igy nagyobb entalpiavaltozast ered-
ményez.

Modelliinkben direkt médon figyelembe vettiik o, megadasakor, hogy a
fejesoportok helyigénye all-trans allapoti lancok esetén nagyobb, mint a fejek-
hez kapcsol6dé lancparok keresztmetszete. (A, = 40 A2 és 2A; = 38,5 A?
[Scorr és CaENG (1979)]. Ha eltekintiink ettdl a kiilonbségtél, akkor model-
liinkbdl a kisérleti eredményeknél mintegy haromszor nagyobb 10—159%-0s
térfogatvaltozasok szamolhatdk.

Eredményeink szerint, ellentétben a kisérleti eredményekkel, novekvd
szénlanchossz esetén csokken a szamolt térfogatvaltozas. Erre vonatkozdéan
semmilyen magyarazatot nem tudunk adni. A dP_/dT, esetében talalt eltérd
viselkedés mar értelmezhetd AH és AV hibajaval.

Végiil lényegesnek tartjuk kiemelni, hogy a fej—viz, fej—fej kiolecsonha-
tast jellemz6 H/(« +1) mennyiség pozitiv, azaz taszitast jelent. A viz memb-
ran szerkezetet lazité hatasat egyébként a foszfolipid-viz rendszerek fazis-
diagramja is j6l mutatja [SucAr (1980)]. 209, viztartalom alatt ugyanis a
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viztartalom ecsokkenésével né a multilamellaris rendszer termostabilitasa. A
viz szerkezetlazité hatasara utalnak GERSHFELD (1968) monolayerek kohéziés
energidjara vonatkozo mérései. Monolayerek esetében ugyanis, a kohézids
energia a hosszi szénhidrogén lancok szublimaciés hdjének csupan egyotode.
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