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Bevezetés 

A BLM ionvezetésével foglalkozó munkák elsősorban az elektromos tér 
ioneloszlásra gyakorolt hatását emelik ki, míg az átvivőbelyek számát tér-
függetlennek tekintik ( L Ä U G E R és N E U M C K E 1 9 7 3 ) . A térnek membránra 
gyakorolt elektromechanikus hatásával a membrán stabilitásvizsgálatánál 
találkozhatunk ( C O S T E R és Z I M M E R M A N N 1 9 7 5 ) , melyben a membránt mint 
homogén rugalmas kontinuumot tekintik. A nemlineáris áram-feszültség 
karakterisztika magyarázatára W A L Z és mtsai ( 1 9 6 9 ) három lehetséges mecha-
nizmust vettek figyelembe: a membránba való ion injekciót, a potenciális 
energia-profil torzulását és a Wien-effektust. 

Munkánkban az elektromos tér membránszerkezetre gyakorolt közvetlen 
és közvetett hatását hangsúlyozzuk és lényegesnek tar t juk ennek szerepét 
a BLM iontranszportjában, a nemlineáris karakterisztika kialakításában és a 
membrán stabilitásában. Nevezetesen feltételezzük, bogy az elektromos tér 
hatására az átvivőhelyek száma megváltozik. Kvalitatív modellünket az iro-
dalomból ismert kísérletek két típusára is alkalmazzuk. 

A kísérletek első típusát az ún. felületi diffúziós mérések képviselik 
( R I G A U D et al. 1 9 7 2 , 1 9 7 3 , L A N G E és G A R Y - B O B O 1 9 7 3 ) . A szerzők lecitin és 
víz meghatározott arányú keverékét vékony üvegcsőbe töltötték. A csőben 
koaxiális rétegek spontán alakultak ki. Egy-egy vízből kialakult hengert 
lecitinből álló hengerek határoltak, és ez többször ismétlődött. A rendszer 
kialakulása után az üvegcső végére radioaktív hidrofil vagy hidrofób anyagot 
helyeztek, amely az üvegcső mentén vagy a vizes fázisban vagy a lipid-
fázisban diffundált. Meghatározott idő múlva feldarabolták az üvegcsövet, 
megmérték a darabok aktivitását, és ebből következtettek a hidrofil, ill. 
a hidrofób anyag diffúziós állandójára (1., 2. ábra). 

A kísérleti rendszeren végzett röntgendiffrakciós mérések szerint az 
egyes vízrétegek vastagsága a víz—lecitin arány csökkenésével csökkent és 
abban a tartományban, ahol a diffúziós állandó drasztikusan megváltozott, 
a vízrétegek már olyan vékonyak voltak, hogy a lecitin poláris fejei mechanikus 
kényszer miatt elhajoltak. 
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1. ábra. A lecit in-víz lamelláris szerkeze t víz fáz i sában dif fundáló NaCl diffúziós á l landója 
különböző lecit in - v í z a r á n y esetén 

1 . 1 * 4 ' 1 L 

0,10 0,14 0,18 0,22 0,26 0,30 

cf> (g viẑ ö lecitin) 
2 ábra A lecit in-víz lamelláris szerkeze t lipid fáz i sában dif fundáló benzol és naftal in d i f fúz ió 

állandója kü lönböző lecitin - víz a rany eseten 
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A kísérletek másik típusát alecitin—koleszterol2 :1 mol arányú keveréké-
ből készült B L M - e n végzett elektromos mérések szolgáltatják ( B L A S K Ó , E R D E I 

1976). Fürdető oldatként alkáliionok kloridjait használták. Vizsgálták a BLM 
áram-feszültség karakterisztikák koncentráció—, hőmérséklet függését és a 
BLM elektromechanikai stabilitását (3., 4., 5. ábra). 

A BLM áram-feszültség karakterisztikák értelmezéséhez meg kell is-
merkednünk azokkal a tényezőkkel, amelyek a BLM ellenállását meghatároz-
zák. 

3. ábra. Leci t in-koleszterol 2 : 1 mol a r á n y ú k e v e r é k é b ő l készült B L M áramfeszi i l tség k a r a k -
te r i sz t iká ja ké t sze r l oga r i tm ikus l ép t ékben , k ü l ö n b ö z ő KCl k o n c e n t r á c i ó k me l l e t t szoba-

h ő m é r s é k l e t e n fe lvéve 

A BLM ellenállását meghatározó tényezők 

Az anorganikus ionok BLM-en való átjutása főleg a felületi potenciálgát 
által korlátozott, ahogy ezt D A N I E L L I ( 1 9 4 1 ) feltételezte, és A N D R E O L I és 
T O S T E S O N ( 1 9 7 1 ) kísérletileg is bebizonyította. 

A felületi potenciálgát nagyságát elsősorban az ion elektrosztatikus tér-
energiájának a vizes és lipid fázis közötti nagy különbsége határozza meg. 
Értéke egy vegyértékű ionokra kb. 1 eV, ami közelítően megegyezik az ion 
hidratációs-entalpiájával (WEI és Woo 1974). A BLM felületén elhelyezkedő 
poláris fejek dipólrétege is hozzájárul a felületi potenciál kialakításához. E ré-
tegen való áthaladáskor a potenciál kb. 2 • 10 - 2 eV-ot ugrik (WEI és Woo 
1974). 

A BLM ellenállása attól is függ, hogy az ion milyen valószínűséggel 
talál átvivőhelyet, úgynevezett kinket, a membrán felületén. A kinkek a memb-
ránban levő strukturális defektek, amelyek ionok és molekulák számára 
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4. ábra. Lecitiii-koleszterol 2 : 1 mol a r á n y ú keverékéből készült BLM áramfeszül tség k a r a k -
ter i sz t iká ja ké tszer logar i tmikus l é p t é k b e n , különböző hőmérsékletek m e l l e t t 0,1 mol KCl-ra 

mérve 

300 

200 

1 0 0 

> E 

1 1 

D.v. 10* 

1 ' „mechan ika i letörés" 

* I I I 

1Ű3 

° k r i t i k u s feszül tség (V0) 

4 * 1 

10 1 0 10 

KCl koncentráció (M) 
5. ábra. Lecit in-koleszterol 2 : 1 mol a r á n y ú keverékéből készült BLM kr i t i kus feszültsége és 

kri t ikus s tabi l i tás i feszültsége kü lönböző KCl koncen t r ác iók esetén szobahőmérsékle ten 
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átvivőhelyként szolgálnak ( T R Ä U B L E 1971). Keletkezésük a lipid szénhidrogén 
láncában levő С—С kötések 4;120o-os elfordulásával kapcsolatos (trans-
gauche átmenet). Az átmenet aktiválási energiája 2 • 1 0 - 3 eV. Egy egyszerű 
kink kialakulásához ennek az energiának kétszerese, 4 • 10~3 eV szükséges 
(két trans-gauche átmenet) ( V O L K E N S T E I N 1963). 

Az ionok BLM-en való átjutását a fenti szempontokon kívül ínég az is 
befolyásolja, hogy a poláris fejek között közvetlenül, vagy a vízmolekulák 
közbelépésével közvetve, H-liíd kötések létesülnek ( A L E X A N D E R 1968). Hogy 
az áram-feszültség karakterisztikák koncentrációfüggését kielégítően magya-
rázhassuk, szükséges az ionok ezen kötésekre gyakorolt hatását figyelembe 
venni. 

A membrán-potenciálprofil kialakításában a jelenlevő ionok elektromos 
tere is szerepet játszik ( S A N F E L D 1968), valamint a külső tér. 

A BLM-ek áram feszültség karakterisztikájának változó meredekségéről 

A poláris fejek feszültségmentes esetben statisztikus átlagban a membrán 
felületére merőlegesen, az oldat felé mutatnak (Phillips et al. 1972). 

Növekvő, a membránfelületre merőleges irányú elektromos tér hatására 
a membrán egyik oldalán a poláris fejek iránya változatlan, míg a másik 

6. ábra. A BLM-re k a p c s o l t e l e k t r o s z t a t i k u s tér az e l e k t r o m o s dipól t e r m é s z e t ű poláris f e j e k e t 
e lhaj l í t ja 

oldalon a fejek egyre inkább elhajlanak (6. ábra). T R Ä U B L E (1972) szerint 
abban az esetben, ha a lipid fázisban kink van, a megfelelő poláris fejek el-
haj lot t állapotban tartózkodnak. Megfordítva, azt mondhatjuk, hogy egy bizo-
nyos szögnél erősebben elhajlott poláris fejek mögött megnő a kinkképződés való-
színűsége. Ezt a feltételezést sugallják a Bevezetésben leírt felületi diffúziós 
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mérésük is. Az 1. és 2. ábrát összehasonlítva láthat juk, hogy aliol a víz lecitin 
arány már olyan kicsi, bogy a poláris fejek csak elhajlott állapotban lehetnek, 
ot t nemcsak a vízrétegben áramló NaCl. hanem ugyanakkor a lipidrétegben 
áramló benzol diffúziós állandója is ugrásszerűen megnő. Feltevésünk szerint 
a diffúziós méréseknél a poláris fejek elhajlása következtében felszaporodott 
kinkek megnövelik a benzol diffúziós állandóját a lipidben. A poláris fejek 
elhajlítása itt sztérikus okokra vezethető vissza, míg a BLM-ek esetében az 
elektromos tér hatására haj lanak cl. A fenti elképzelésünket reprezentáló 
kvalitatív képet mutat juk be a 7. ábrán, ahol egy poláris fej konfigurációs 
potenciáját ábrázoltuk a két lehetséges, a tisztán transz- és 1 gauche-átmenetet 
tartalmazó állapotban. Egy kiszemelt poláris fej elhajlításához térmentes 
esetben munkát kell végezni a térenergiaváltozás miat t , a kötésszög megvál-
toztatása érdekében valamint, a szomszédos poláris fe jek stabilizáló hatásá-
val szemben. 

A térenergia változás csak a hidrofil és hidrofób közeg határán jelentős, 
ahol a dielektromos állandó ugrásszerűen megváltozik. A membrán dielektro-
mos állandója em = 2, a membrán-felület közelében levő erősen s t rukturál t 
víz dielektromos állandója e ~ 5—10-nek vehető. Az ionok térenergiájának 
a határfelület közvetlen közelében való alakulásáról Van L A M S W E E R D E -

G A L L E Z és M E E S S E N ( 1 9 7 5 ) adnak pontos képet. A kötésszög megváltoztatása 
első közelítésben az egyensúlyi helyzettől való szögeltérés négyzetével arányos 
munkát jelent. Attól függően, hogy van-e transz-gauche átmenet az illető 
szénhidrogén láncban máshol található ez az egyensúlyi helyzet. Az egy 
kinket tartalmazó szénhidrogén lánc energiája 1 kcal/mól-lal nagyobb mint 
a transz állapotú szénhidrogén láncé ( V O L K E N S T E I N 1 9 6 3 ) . 

A lecitin-koleszterol 2 : 1 mól arányú keverékéből készült BLM-eknél 
a poláris fejek közvetett kölcsönhatása — vízmolekulák H-kötéssel kapcsolód-
nak a szomszédos poláris fejekhez dominál. Ugyanis a koleszterol moleku-
lák homogén eloszlását feltételezve a lecitin poláris fejek távolabb kerülnek 
egymástól, mint tiszta lecitin esetén. Tekintettel a H-hidak nagy hajlékony-
ságára ( P O P L E 1 9 5 1 ) a poláris fejek mozgása következtében a H-hidak nem 
szakadnak fel, csak a kötés szög változik. A H-hidak elhajlításával kapcso-
latos energia közelítőleg a membrán normálistól való szögeltérés négyzeté-
vel arányos, figyelembe véve, hogy a szomszédos poláris fejek első közelí-
tésben azonosan hajlanak el. A három hatás összegeként kapjuk a 7. ábrán 
fel tüntetet t eredő Uc(@) konfigurációs potenciálokat. Az ábrából az alábbia-
kat olvashatjuk le: a két potenciálgörbe 0/(-ig azonos lefutású, de <9/,-nál 
nagyobb 0 esetén a szaggatott (gauche átmenet van jelen) görbe energetikai-
határozottan kedvezőbb. Ebből következik, hogy egy bizonyos feszültség 
fölött — amikor a poláris fejek a kritikus szöget átlépik — az á tv ivő he-
lyek száma nőni kezd. Ezzel magyarázhatjuk a karakterisztika hirtelen, egyre 
jobban emelkedő szakaszát (3., 4. ábra). 
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ü c ( 9 ) 

- 3 / 4 T T - e . 'к 0 0 K 3 / 4 ТГ 9 

7. ábra. E g y poláris fej konf igurác iós e n e r g i á j a zérus külső e lek t rosz ta t ikus t é r esetén: l/c(6>), 
ahol & a m e m b r á n normál i sá tó l való e lha j l á s szöge. A k i h ú z o t t görbe esetén: a poláris fejhez 
ta r tozó szénhidrogén l á n c b a n minden s z é n a t o m transz he lyze tű . A szagga to t t görbe esetén: 

a széna tomok va l ame ly ike gauche he lyze tű 

A kísérletek tanúsága szerint a BLM-ek 200—300 mV között elvesztik 
mechanikai stabilitásukat és szétpattannak. Ez a jelenség is magyarázható 
a poláris fejek mozgása és a kinkek képződési valószínűsége közti kapcsolat 
alapján. Egy poláris fej mögötti lipid-fázisban több transz-gauche átmenet 
is lehet egymás után. Ha ezt a tényt figyelembe vesszük, akkor a konfigurá-
ciós potenciálgörbének több völgyet kell tartalmaznia és több a kritikus szög 
is (8. ábra). 

A feszültséget tovább növelve nő annak a valószínűsége, bogy egymással 
egy vonalban a membrán felületére merőlegesen gauche átmenetek sora jele-
nik meg. Ezeken a helyeken erősen csökken a membrán mechanikai stabilitása, 
több helyen a csökkenés olyan mértéket érhet el, hogy a hidrofil oldat a de-
fektek során behatolva teljes hosszában áttöri a membránt, és az szétpattan. 

A BLM áram-feszültség karakterisztikájának függése az ionkoncentrációtól 

Az ionnak az oldatból a lipid-fázisba való belépése kinetikai szempont-
ból másodrendű folyamat. A belépés valószínűsége arányos egyrészt a felület 
közelében levő üres kinkek számával («л), valamint a membrán felület közvet-
len közelében levő oldat ionkoncentrációjával (c,). 

így a belépés valószínűsége (pí,e, -<5t): 

A BLM-ek elektromechanikai stabilitása 

Pbei áí = kbei Ci • nk • Öt (1) 

MTA Biol. Oszt. Közi. 22 (1979) 
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M e t e J 

- 2/и 1 О 2AI е 
8. ábra. E g y poláris fe j konfigurációs ene rg iá j a zérus külső e lekt rosz ta t ikus tér e se tén . A szagga-
t o t t görbe esetén a poláris f e j mögöt t i szénhidrogén lánc egy k e t t ő vagy há rom gauche helyzetű 

s z é n a t o m o t t a r t a lmaz 

ahol őt egy kis időintervallumot jelöl, amelyen belül q és megváltozása 
elhanyagolhatóan kicsi, míg fcbei a folyamat sebességi állandója. A 3. ábrán 
látható, bogy a koncentráció változása az áram-feszültség görbe jellegén nem 
változt at. A kritikus feszültségig közel lineáris a változás (kétszer logaritmikus 
ábrázolásban 1 a meredekség értéke), majd a kritikus feszültség után para-
bolikussá válik (kétszer logaritmikus ábrázolásban a meredekség értéke 2). 
Az eddigiek alapján tehát magyarázatot találhatunk a fenti analitikus viselkedésre, 
mint a koncentrációtól független sajátosságra. 

A membrán vezetőképessége a belépési valószínűséggel arányos, mivel ez 
a membránon keresztül történő iontranszport sebességmeghatározó lépése. 
Ezért az i típusú ionra: 

ahol nЮ) a felületi kinkek száma a kritikus feszültség alatt és í j az áramerős-
ség. Az nk értéke a kritikus feszültségig független a feszültségtől, ezért a 
vezetőképességet csak q • kbeí mennyiségnek feszültségtől való függése vál-
toztathat ja meg. Ez a mennyiség csak gyengén függhet a feszültségtől, mi-
vel a karakterisztika a kritikus feszültség alatti értékeknél közel lineáris (3. 
ábra). 

így a ^ konstans, a kritikus feszültség alatt, és a /,(0) = 0 feltétel 

figyelembevételével (2)-t integrálva: 

U<. U k , (2) 

I , ~ (kbeí c,) U Пко. (3) 
MTA Biol. Oszt. Közi. 22 (1979) 
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A kritikus feszültség fölött nk monoton növekvő függvénye a feszültség-
nek, mivel egyre növekszik a kink-képződés valószínűsége. 
Első közelítésben: nk ^ (U). 

A kbet ci mennyiség feszültségfüggése pedig hasonlóan a U <[ Uk esethez, 
jelentéktelen az nk változásához képest , 
így U > Uk esetén első közelítésben 

377 -{Keicf • (U) adódik. (4) 
dU 

A (4)-t U szerint integrálva és a töréspontra illesztve: 
U2 

Ii ~ kbei Ci — . (5) 
u k 

A folytonos illesztés feltételeként pedig kiadódott, hogy 

Щ = n k 0 U j U k . ( 6 ) 

A (3) és (5) kifejezésekből jól látható, hogy a felületi ionkoncentráció 
növekedésével a membrán vezetőképessége megnövekedik, vagyis az áram-
feszültség karakterisztikák meredekebbé válnak. Ha figyelembe vesszük még, 
hogy a felületi ionkoncentráció (с,) a bulk-fázis koncentrációjának szigorúan 
monoton növekvő függvénye, valamint , hogy a semleges ion asszociátumok 
(alkálisók) milyen arányban jutnak á t az ionokhoz képest, akkor a 3. ábrán 
a karakterisztikák tengelymetszeteiről is várhatóan számot adhatunk. 

Végül hogyan magyarázható a kritikus feszültség csökkenése a koncentráció 
növekedésével? 

Az eddigiek alapján azt mondhatjuk, hogy növekvő koncentráció esetén 
a poláris fej könnyebben kerül olyan helyzetbe, amelyben már a kink képződés 
nagy valószínűségű, vagyis növekvő koncentrációknál a kinkmentes esethez 
tartozó konfigurációs potenciálgörbe lelapul. A jelenség annak tulajdonítható, 
hogy a membránfelületnél az ionok fellazítják a rendezett vízstruktúrát, és ez 
annál eredményesebb, minél több ion van ebben a rétegben ( S Z A M O J L O V 1 9 5 7 ) . 

így a H-hidak hajlítása könnyebbé válik, tehát már kisebb külső tér is elhaj-
lí thatja a poláris fejet a kritikus szögig (9. ábra). 

A BLM elektromechanikai stabilitásának koncentráció függéséről 

A BLM elektromechanikai stabilitása a kritikus feszültséghez hasonló 
módon változik az ionkoncentrációval. Növekvő ionkoncentráció esetén 
a membrán már kisebb feszültségeknél is elpattan (5. ábra). A jelenség magya-
rázata a fentiekhez hasonló. A poláris fejek könnyebben mozognak az ionok 
által fellazított vizes közegben és így kisebb feszültség is elegendő ahhoz, hogy 
a szénhidrogén láncban a gauche állapotok sora keletkezzék, csökkentve így 
a membrán stabilitását. 

MTA Biol. Oszt. Közi. 22 (1979) 
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9 , ábra. A B L M felületéhez közel az ionok h a t á s á r a a r e n d e z e t t víz s t r uk tú r a lazu l . A H-hidak 
stabilizáló h a t á s a csökken. A poláris f e j ek könyebben e lha j l í t ha tók , a konf igurác iós potenciál 

szögfüggése csökken 

A BLM áram-feszültség karakterisztikájának hőmérséklet függéséről 

Tekintsük ismét az (1) képletet. Míg a koncentrációfüggés tanulmányozá-
sakor az ionok felületi koncentrációjának változása okozta a vezetőképesség 
változását, addig a hőmérséklet függésnél a felületi kinkek számának hőmér-
séklettől való függése okozza a vezetőképesség változását. 

Boltzmann-eloszlást feltételezve 

ahol AE az egy felületi kink kialakulásához szükséges energiát jelöli. A 4. 
ábrán látható, hogy a kritikus feszültség a hőmérséklet növekedésével csökken, 
ugyanis növekvő hőmérséklet hatására a poláris fejeket stabilizáló H-hidak 
nagyobb hányada szakad fel és így könnyebb a poláris fejeket elhajlítani. 
A kritikus szög (&k) kisebb feszültség alkalmazásával is elérhető. 

A dolgozatban magyarázatot adtunk a lecitin-koleszterol BLM áram-
feszültség karakterisztikájának viselkedésére, nevezetesen kvalitatíve értel-
meztük a karakterisztikák ionkoncentrációtól, valamint hőmérséklettől való 
függését; a rendszer kritikus feszültség alatti és feletti viselkedését mikroszko-
pikus szemlélettel magyaráztuk. Foglalkoztunk a BLM elektromechanikai 
stabilitásának mibenlétével és a stabilitás koncentrációfüggésével. A lamelláris 
lipid—víz fázisokon mért felületi diffúziós eredményeket részben ugyancsak 
értelmeztük. Az értelmezéshez minden esetben feltételeztük, hogy a poláris 
fejek orientációja és a lipidfázisbeli kinkek keletkezési valószínűsége között 

nk e 

% 

Az eredmények összefoglalása 
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kapcsolat áll fenn. A dolgozatban szereplő kvalitatív részek előrevetik egy 
egzaktabb, a termodinamika és a statisztikus mechanika alapján egységes 
formalizmussal kezelhető modell lehetőségét. 

Az általános tárgyalás alapján feleletet várhatunk arra vonatkozóan, 
hogy a felülethez közeli ionkoncentráció (c,) és a bulk-fázisbeli ionkoncentráció 
között milyen függvénykapcsolat áll fenn, s így becsülni tudjuk például a 
karakterisztikák koncentrációfüggésénél a tengelymetszet értékeket. Feleletet 
kaphatunk továbbá arra, hogy mi indokolja a kbei ' cí mennyiség gyenge 
feszültségfüggését. 

Véleményünk szerint a poláris fejek konfigurációs energiájának szög-
függésére erős megszorítást jelent a felületi kinkek száma és a membránra 
adott feszültség közötti kapcsolat: 

"•k = nkoU/Uh . 

A BLM-ek általunk értelmezett vezetési tulajdonságain túlmenően a poláris 
fejek mozgásának lényeges szerep tulajdonítható a biológiai membránok áram-
feszültség karakterisztikájának értelmezésénél is (Van L A M S W E R D E - G A L L E Z , 

M E E S S E N 1 9 7 5 ) . Elképzelésünkben a membrán felületén lezajló változások 
lényeges hatással vannak a membrán belső szerkezetének alakulására és e fo-
lyamatokban a poláris fejek kapcsoló elemként működnek. Véleményünk 
szerint a biológiai membránok vonatkozásában ez a környezet újszerű re-
guláló hatását jelentheti a sejt életében. 
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