
AZ ION-KÖRNYEZET HATÁSA NEM-MÓDOSÍTOTT 
BIMOLEKULÁRIS LIPIDMEMBRÁNOKRA 

E R D E I L Á S Z L Ó 

M a g y a r T u d o m á n y o s Akadémia , Szegedi Biológiai K ö z p o n t B i o f i z i k a i In tézet 

Bevezetés 

A biológiai m e m b r á n o k e lek t romos je lenségeinek ér te lmezésében á l ta -
l ánosan e l fogadot t , hogy ezen je lenségekért e lsősorban ionos jel legű töl tés-
hordozók felelősek. Kétségte len , hogy például az i d e g m e m b r á n elektromos 
f o l y a m a t a i t t e k i n t v e , a K + - és N a + - c s a t o r n á k o n keresztül v é g b e m e n ő K + és 
Na + - á r a m o k a l egszembe tűnőbbek . A membranológia n a p j a i n k b a n előtérbe 
ke rü l t kérdése az, hogy az ion ikus jellegű veze t é s mellett m i k o r és milyen 
szerepet j á t s zha t egy e lekt ronikus természetű vezetési mechan izmus . Való-
sz ínűnek látszik, h o g y éppen az i degmembrán időben r e n d k í v ü l gyorsan le-
j á t s z ó d ó vezetési f o l y a m a t a i b a n az ionos veze tés mellett, a zza l egyidejűleg 
v a g y az t megelőzően e lekt ronikus jellegű mechan izmus is f o n t o s szerepet j á t -
szik. E g y ilyen je lenségnek t ű n i k az axon m e m b r á n o n megf igye l t ún . „ g a t i n g 
c u r r e n t " , amely a N a + - á ramot megelőzően f igye lhe tő meg, és valószínűleg 
azzal a molekulár is á t rendeződéssel függ össze, amely köve tkez t ében a Na + -
c sa to rna megnyíl ik [3]. B iomembránokon a t i s z t á n elektromos vezetés t a n u l -
m á n y o z á s a azonban az ionikus t e rmésze tű je lenségek — lega lábbis látszóla-
gos tú lsú lya m i a t t csak körü lményesen , nehezen va lós í tha tó meg. (Szeren-
csés eset a fent e m l í t e t t példa, a m i k o r a Na + - á r a m o t t e t rodo tox inna l szelektíve 
gá to lva a „ga t ing c u r r e n t " észlelhető.) 

A m e m b r á n o k elektromos t u l a j d o n s á g a i n a k v izsgála tára éppen az io-
nokra való impermeabi l i t á suk m i a t t a csupán l ipidekből f e l ép í t e t t , nem-módo-
s í to t t b imolekulár is modell m e m b r á n o k (BLM) n y ú j t a n a k lehe tősége t . A bio-
m e m b r á n o k és a nem-módos í t o t t l ipid mode l lmembránok e l ek t romos pa ramé-
te re i t összehasonl í tva — az e lek t romos el lenál lás kivételével nagyfokú 
hasonlóságot t a p a s z t a l u n k [12]. A közös s t r u k t u r á l i s és e l ek t romos jel lemvo-
nások a lap ján ú g y vé l jük , hogy a mesterséges m e m b r á n o k egyes e lektromos 
pa raméte re inek ion lipid kö lcsönha tás köve tkez tében való megvál tozása 
megfelelő körül tekintéssel kezelve információ t a d h a t a b i o m e m b r á n o k a lap-
ve tő funkcionál is t u l a jdonsága i r a vona tkozó lag is. E do lgoza tban a monova-
lens alkáli ka t ionok különböző koncen t rác ió jú o lda ta inak a n e m - m ó d o s í t o t t 
B L M elektromos paraméte re i re (ellenállás, m e m b r á n p o t e n c i á l , kapaci tás) és 
s tab i l i t ásá ra való h a t á s á t t a n u l m á n y o z z u k . 
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Az ion-környezet hatása a BLM elekt romos jellemzőire 

A BLM-ek elektromos ellenállása, ill. vezetőképessége 

A nem-módos í to t t BLM e lek t romos ellenállása 5 — 6 nagyságrenddel 
nagyobb a b i o m e m b r á n o k el lenállásánál . A l i p i d m e m b r á n o k ezen igen ala-
csony vezetőképessége ny i lvánva lóan a m e m b r á n p r o t e i n e k h i á n y á v a l indo-
kolható. 

A BLM-en ke resz tü l i tö l t é shordozó- t ranszpor t legenergiaigényesebb 
lépése a tö l téshordozók belépése a v izes fázisból a m e m b r á n b a . A belépési 
reakció — és az e lek t romos vezetés á l t a l á b a n a m e m b r á n áram—feszül t ség 
(I V) jel leggörbéi a l a p j á n t a n u l m á n y o z h a t ó . Az I—V je l leggörbékből kö-
v e t k e z t e t h e t ü n k a m e m b r á n o n keresz tü l i tö l téshordozók számára , azok ge-
nerálódási m e c h a n i z m u s á n a k egyes kváz i - sz töch iomet r ikus je l lemzőire , de 
közvet lenül nem k a p u n k felvi lágosítást a tö l téshordozók te rmészetére vonat-
kozólag. 

A B L M I V je l leggörbéire á l t a l á b a n az a l á b b i a k jel lemzőek: 

1. H a a membrán k é t oldalán az elektrolit koncen t r ác ió j a azonos , a ne-
g a t í v és pozit ív f e s z ü l t s é g t a r t o m á n y b a n a g ö r b e alakja sz immet r ikus . 

2. A m e m b r á n a n y a g á t ó l , az e g y é r t é k ű ka t ion koncen t r ác ió j á tó l és faj-
t á j á t ó l függe t l enü l alacsony feszül tségeknél (V 50 — 70 mV) ohmi-
k u s , efölött szuperl ineár is . 

3. 200 400 mV k ö z ö t t a m e m b r á n e lek t romosan , ma jd mechan ika i l ag 
ins tabi l lá vál ik , elszakad ( le törési potenciál) . 

(Az alkáli ka t ionok a B L M I— V je l leggörbéire való h a t á s á t részle tesen jeleu 
köte t köve tkező d o l g o z a t á b a n t á r g y a l j u k [4].) 

A n e m - m ó d o s í t o t t B L M e lek t romos vezetőképességével kapcso l a tban 
felmerülő legfontosabb ké rdés , hogy m i l y e n t e rmésze tű tö l téshordozók (elekt-
ronok v a g y ionok) b i z t o s í t j á k a B L M - e n keresztüli m i n t e g y 1 0 - 1 2 — 1 0 - 1 0 A 
nagyságrendű áramot . A probléma mego ldása elvileg igen egyszerű: az elekt-
romos á r a m a lapján s z á m í t o t t tö l téshordozók számát kel l a rányba á l l í t anunk 
a t r anszpor tá lódó ionok számával , a m e l y e t például i z o t ó p jelzéses t echniká-
val bec sü l t ünk meg. 

A radioizotópok a lka lmazásáná l l imitáló t é n y e z ő k é n t j e l en tkez ik az 
a lka lmazha tó legnagyobb specifikus a k t i v i t á s , a B L M igen kis fe lülete és eset-
leg a m e m b r á n — e l e k t r o l i t ha tá r ré teg permeabi l i t ása . A n n a k el lenére, hogy 
a BLM-en keresztüli i o n t r a n s z p o r t t a l elméletileg s z á m o s munka foglalkozik, 
az exper imentá l i s p róbá lkozások s iker te lennek b i zonyu l t ak . T u d o m á s u n k 
szerint nem-módos í to t t B L M esetében m é g nem s ike rü l t radioizotóp K + , ill. 
Na+ f l u x o t kimérni [20] . 

Némi t á m p o n t o t j e l e n t a kérdés megvá la szo lá sában a I/X — B L M rend-
szerre v o n a t k o z ó n é h á n y kísérlet [13]. Molekuláris j ó d és jodid ionok jelenlé-
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tében a B L M vezetőképessége t ö b b nagyság rendde l megemelkedik , és a memb-
rán s tab i l i tása is megnövekszik , e z é r t igen nagy I 1 3 1 ak t iv i tás a lka lmazásáva l 
a j e l ze t t ionok t r a n s z p o r t j a megf igye lhe tő vol t . J e l en szempontbó l fontos 
kísérleti e r e d m é n y k é n t az adódot t , hogy a m e m b r á n elektromos vezetéséhez 
az ionok által s zá l l í t o t t töltések c s a k mintegy 1 3 % - b a n j á r u l t a k hozzá. 
A I / I —BLM rendsze r azonban é p p e n a vezetési mechan izmus t ek in t e t ében 
különleges esetnek bizonyul t , e z é r t kérdéses, h o g y az erre a rendszerre 
k a p o t t e redmények mennyiben v o n a t k o z t a t h a t ó k az alkáli k a t i o n BLM 
rendszerekre . 

A részletek mellőzésével megeml í t enénk még , hogy hasonló meggondolá-
sokra j u t o t t u n k v é k o n y szénhidrogén rétegek vezetőképességére vona tkozó 
kísér le teink a lap ján is . A szénhidrogén rétegek vezetőképessége n e m vá l tozo t t , 
ha a z o k a t 0,1 M-os K C l oldattal t e l í t e t t ü k , vagy k é t elektrolit fázis közé he-
lyezve m é r t ü k (közöle t len e redmények) . 

Kétségtelen t é n y azonban, h o g y a BLM vezetőképessége növekvő ion-
koncent rác iók mel l e t t növekszik [4] . A fentiek köve tkez t ében azonban más , 
nem ion ikus jellegű vezetési m e c h a n i z m u s t is f e l t é t e l ezhe tünk . Ú j a b b elkép-
zelések szerint a m e m b r á n vizes fázis köz tes fe lü le ten l é t re jövő ion lipid 
kö lcsönha tás e redményeképpen o l y a n spontán ge r jesz te t t á l l apo tú gyenge 
komplexek (exci tonok) ke le tkezhe tnek , amelyek t o v á b b i reakciók ú t j á n elekt-
ronoka t p r o d u k á l h a t n a k (lásd e do lgoza tban k é s ő b b , ill. [14, 15].) 

A membránpotenciál 

A múl t század végétől n a p j a i n k i g a m e m b r á n p o t e n c i á l keletkezésére 
vona tkozó lag számos elmélet s zü l e t e t t . Az elméleti modellek s a j á t o s fej lődésen 
m e n t e k keresztül : az először c s u p á n min t iondi f fúz iós po tenc iá lként ér telme-
zett m e m b r á n p o t e n c i á l kele tkezésében a m e m b r á n felületi je lenségeinek egyre 
n a g y o b b szerep j u t o t t , és a l egmodernebb e lméle tek szerint a m e m b r á n p o t e n -
ciál l é t r e jö t t e a m e m b r á n két f e lü l e t e között fe l l épő felületi po tenc iá lkü lönb-
séggel is é r te lmezhe tő . 

A Nernst és Nernst Planck egyenletek 

Az első, köz i smer t teória N E R N S T nevéhez f ű z ő d i k [ 2 2 ] , a m e l y szerint az 
ébredő potenciál d i f fúz iós potenciá l , és nagysága csakis a kérdéses ion akt ivi-
tása i tó l függ: 

Em=*L In ^ - = 0,0581 lg , (1) 
F y1 Cl aj 

ahol R az egyetemes gázállandó, T az abszolút hőmérséklet , F a F a r a d a y -
kons t ans , c1 és c2 az 1 és 2 oldalon levő ionkoncent rác ió , у az ak t iv i t á s i koeff i -
ciens és a az egy vegyér t ékű ion ak t iv i t á sa . 

1 M T A Biol. Oszt. Közi. 19. (1976) 
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Általánosabb a N E R N S T PLANCK-elmélet [ 2 5 ] , amely az anion és ka-
t ion U mozgékonyságát is f igyelembe veszi: 

RT U+-U- . c2 
EM = In , ( 2 ) 

F U++U- Cl ' 

Az (1) és (2) egyenlet csak bizonyos egyszerűsí tő fel tételek me l l e t t érvényes, 
m i n t pl. a l ineáris koncent rác ió g rad iens és e lek t roneut ra l i t ás te l jesülése . Bio-
m e m b r á n o k és a nagy ellenállású bimolekulár is l i p i d m e m b r á n o k esetében 
ezen fe l té te lek nem te l jesülnek, í g y a fen t i egyenle tek nem a l k a l m a z h a t ó k . 

A Goldman — Hodgkin Katz-egyenlet 

Biológiai rendszerekre , e l sősorban az i degmembrán p o t e n c i á l j á n a k 
le í rására szolgál a K + , N a + és C L - ionok je len lé té t f igyelembe v e v ő GOLD-

M A N — H O D G K I N — K A T Z - e g y e n l e t [ 9 , 1 0 ] : 

E = R T I n Р«1К+Ъ + PNa[Na+]o + Ра[С1-1 ( 

F PK[K+]j + PNa[Na+]i + Pci[CJ-]0 ' 

ahol Pi (i = K + , Na + , C l - ) a megfele lő ionok permeabi l i tás i k o n s t a n s a i . Az 
egyenlet szer int t e h á t a k ia lakuló m e m b r á n p o t e n c i á l nagysága és előjele a 
ka t ionok és an ionok permeabi l i tás i k o n s t a n s a i n a k a rányá tó l f ü g g . 

A GoLDMAN-egyenlet az a l ább i fe l té te lek mel le t t é rvényesül : 

a) Az ionok a m e m b r á n b a n dif fúzió révén mozognak, az e lektromos 
erőtér f igye lembe vételével . 

b) A m e m b r á n homogén. 
c) A m e m b r á n b a n a feszül tség gradiens kons t ans . 
d) A ha t á r f e lü l e t en az ionkoncent rác ió egyenesen arányos a környező 

elektrol i t koncen t rác ió jáva l . 

B á r a GoLDMAN-egyenlet széles k ö r ű e n e l te r jed t , és kielégítően í r j a le az ideg-
m e m b r á n potenc iá lv iszonyai t , é rdemes r á m u t a t n i , h o g y a fenti f e l t é t e l ek nem 
te l jesü lnek a m e m b r á n o k n á l . A m e m b r á n mind s t ruk tu rá l i san , m i n d töltés-
eloszlását t e k i n t v e inhomogén, köve tkezésképp a feszül tség g rad iens is válto-
zik. a köztesfe lü le teknél nagyobb , m i n t a m e m b r á n belsejében, és t ranziens 
f o l y a m a t o k r ó l lévén szó, időben is vá l toz ik . A ha tá r fe lü le teken az ionkoncent -
ráció az idevona tkozó Stern- , Hel inhol tz - és G o u y Chapman- e lméle teknek 
megfelelően a lakul , azaz a felület közve t l en közelében az ionok adszorpciója 
f o l y t á n ke t tős ré teg j ö n létre, a m e l y b e n az ionkoncent rác ió á l l andó , ma jd a 
t á v o l a b b i ún . d i f fúz ré tegben a sz imp to t ikusan közeledik az e lekt ro l i t belsejé-
b e n levő koncen t rác ióhoz [7, 21]. 

MTA Biol. Oszt. Közi. 19. (1976) 
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A fix töltésekkel rendelkező membrán 

A T E O R E L L M E Y E R S I E V E R S - f é l e teoret ikus mode l l [ 1 9 , 26, 27] a 
m e m b r á n t á l landó, t é rbe l i f i x tö l tésekke l rendelkezőnek tekint i . Az elmélet 
ér te lmében a membrán töltéseloszlása h o m o g é n és á l l andó , a m e m b r á n „ in te r -
s t i t i um" m i n d e n ionra permeabi l is , és a m e m b r á n fe lü le tén az ionok koncen t -
rác ióviszonyai t a megfelelő megoszlási hányadosok szer in t kialakuló D o n n á n -
egyensúly ha tá rozza meg . Eszerint a m e m b r á n o n fe l lépő teljes po t enc i á l t a 
két f á z i s h a t á r Donnan-potenc iá l ja és a m e m b r á n b a n lé t re jövő d i f fúz iós po-
tenciál h a t á r o z z a meg, az ionkoncent rác ió , ionmozgékonyság és a m e m b r á n 
tö l t éskoncen t rác ió jának megfelelően. 

Е м = 

ahol U = 

RT 
U In 

F 

U+ - u-
хл 

A U 

A-U 
+ In (*1 — A ) ( X 2 + A ) 

(xy + A)(x2 - A) 
(4) 

* = ][ic2A2, A = zM cAb 2M e s CM a m e m b r á n f i x tölté-u+ + u-
seinek vegyé r t éke , ill. koncen t rác ió ja , 1 és 2 indexek a m e m b r á n 1 és 2 oldalát 
je lent ik, e g y é b jelölések, m i n t fen tebb . Je l en tős , ú j j e l l emvonása az e lméle tnek, 
hogy a Donnan-megosz lás köve tkez t ében a m e m b r á n b a n a közeg ionkoncent -
rációitól e l t é rő koncen t rác iók a laku lnak ki , a köztesfelületeken a koncen t rác ió 
profil éles tö rés t m u t a t (1. ábra). 

membrán 

1. ábra. A f i x töl tésekkel r e n d e l k e z ő m e m b r á n b a n és kö rnyékén k i a l aku ló koncen t r ác ióp ro f i l . 
z M c M j e l e n t i a f i x töltések k o n c e n t r á c i ó j á t ( „ m e m b r á n k o n c e n t r á c i ó " ) ; a a d i f fuzibi l i s an ionok , 
b a d i f fuz ib i l i s kat ionok k o n c e n t r á c i ó p r o f i l j a anioncserélő m e m b r á n esetében, ka t ioncse ré lő 

m e m b r á n n á l fo rd í tva 

A membrán félvezető fizikai modellje 

A f i x töltésekkel rendelkező m e m b r á n m o d e l l t o v á b b f e j l e s z t e t t válto-
za tának t ek in the tő a M A U K O [ 1 7 ] és C O S T E R [ 5 ] á l t a l kidolgozott elmélet , 
amely a m e m b r á n t a fé lvezető f i z ikábó l jól ismert pn-átmenet ion ikus analó-
g iá jának t ek in t i . 

1MTA Biol. Oszt. Közi. 19. (1976) 
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A fé lveze tők p n - t í p u s ú á t m e n e t e l é n y e g é b e n a k ö v e t k e z ő : H a egy a d o t t 
v e g y é r t é k ű , f é lveze tő s a j á t s á g o k k a l r e n d e l k e z ő elem k r i s t á l y r á c s á t eggyel 
m a g a s a b b v e g y é r t é k ű e l e m m e l szennyezzük , p l . Ge(IV) k r i s t á l y t As(V)-nal , 
a szennyező a t o m egy v e g y é r t é k e l e k t r o n j a s z a b a d m a r a d . E z az e lektron m á r 
k T energia h a t á s á r a is e l m o z d u l h a t a k r i s t á l y r á c s b a n : e k k o r donor t í p u s ú 
szennyezésről , és mive l a t ö l t é s h o r d o z ó e l ek t ron , n t ípusú veze t é s rő l beszé lünk . 

határréteg 
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0 Q 0 

I© © 

!© © ® j © 0 ® 
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membrán 

a. b. 

2. ábra. A m e m b r á n fé lveze tő f iz ikai model l je , a) p n - á t m e n e t f é lveze tőkben , b) p sn -á t inene t 
m e m b r á n r a a l k a l m a z v a . A -j-, ill. je lö lések a k r i s t á ly r ác s és a m e m b r á n f i x töl tései t j e l en t ik . 

M a g y a r á z a t a s zövegben 

H a a s zennyező a t o m eggye l kevesebb v e g y é r t é k ű [pl. Ge( IV) k r i s t á ly -
r á c s b a n I n ( I I I ) ] , a h i á n y z ó e l e k t r o n a k ö r n y e z ő k r i s t á l y r á c s b ó l pót lódik , lo-
ká l i s an poz i t ív l y u k a k k e l e t k e z n e k , a szennyezés e k k é p p e n a k c e p t o r , a veze t é s 
p t í p u s ú . 

A p t í p u s ú és n t í p u s ú k r i s t á l y o k a t k ö z v e t l e n é r in tkezésbe hozva , a közös 
h a t á r k ö r n y é k é n az e l e k t r o n o k és l y u k a k r e k o m b i n á c i ó j a f o l y t á n tö l t é shordo-
z ó k b a n szegény, n a g y e l lenál lású térrész k e l e t k e z i k . A r e k o m b i n á c i ó m á s i k 
k ö v e t k e z m é n y e , h o g y a h a t á r r é t e g p t í pusú o l d a l á n a k r i s t á l y r á c s f i x a t o m j a i 
n e g a t í v , az n t í p u s ú o lda lon p e d i g pozi t ív t ö l t é s t ö b b l e t r e t e s z n e k szert : ú n . 
t é r t ö l t é s a lakul ki (2a. áb ra ) . Az á b r a a l a p j á n k ö n n y e n b e l á t h a t ó , hogy a p n -
á t m e n e t h a t á r r é t e g e a külső t é r i r á n y á t ó l f ü g g ő e n vezet ( n y i t ó i r ány) , i l le tve 
sz igete l ( zá ró i r ány) . V á l t ó á r a m a l k a l m a z á s a e s e t é n a ré teg e g y e n i r á n y í t , azaz 
f é l p e r i ó d u s o n k é n t n y i t és zár , e g y e n á r a m ú I V k a r a k t e r i s z t i k a görbéje pe-
d ig a nega t í v és poz i t ív f e s z ü l t s é g t a r t o m á n y b a n e rősen a s z i m m e t r i k u s . 

M A U R O és C O S T E R e lképze lésé t ú j a b b a n A D A M [ 1 ] b ő v í t e t t e t o v á b b oly 
m ó d o n , hogy a Danie l l i D a v s o n - m o d e l l n e k megfele lően a p n - á t m e n e t he-
l y e t t p s n - á t m e n e t e t j a v a s o l t (2b . á b r a ) . E s z e r i n t az n ré teg a m e m b r á n kü l ső , 
p o z i t í v tö l t é sű köz t e s f e lü l e t é t j e l e n t i , a m e l y b e n a t ö l t é s h o r d o z ó k an ionok . 
A p ré teg a m e m b r á n belső, n e g a t í v f i x t ö l t é s e k k e l rende lkező fe lü le te , me ly -
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ben ka t ionok a tö l téshordozók . Az s r é teg a membrán középső , tö l téshordozók-
ban szegény szénhidrogén rétegének felel meg. 

A lényeges eltérést a M A U R O C O S T E R - és az AüAM-féle elképzelés között 
éppen az s réteg bevezetése jelenti, ugyanis , míg az egyszerű pra-átmenet ese-
tében a határréteg vastagsága viszonylag kicsiny a rétegek vastagságához 
képest, az s réteg a határréteg vastagságát megnöveli, és így a membrán ide-
vonatkozó jellemzőit (vastagság, dielektromos állandó) figyelembe v é v e jó 
megközelítéssel írhatók le az axon membránpotenciál viszonyai, ion transz-
port folyamatai, valamint az egyenirányító jellegű I Y karakterisztikagör-
béje. 

Ujabb elméleti modellek 

A nem-módos í to t t B L M e lek t romos ellenállásával kapcso la tban m á r 
eml í t e t tük , hogy azok gyakor la t i l ag impermeabi l i sak az ionokra nézve, k ö v e t -
kezésképpen számot tevő di f fúziós po tenc iá l nem gene rá lódha t r a j t u k . Memb-
ránpotenc iá l azonban mégis ébred, lia 

1. fe lüle t i töl tései t t ek in tve sz immet r ikus m e m b r á n t ugyanazon ion 
különböző koncen t rác ió jú o ldata i közé helyezzük, v a g y 

2. a sz immet r ikus fe lü le t i töltéssel rendelkező m e m b r á n két o lda lán az 
elektrolit koncen t rác ió ja azonos. 

Ezen kísérleti e r e d m é n y e k a l ap ján fe j lesz te t te ki O H K I [23, 24] a m e m b -
ránpotenciá l generálódás egy ú j a b b e lmé le t é t , amely sze r in t a m e m b r á n p o t e n -
ciál a m e m b r á n külső és belső köztesfe lü le tén k ia lakuló felületi po tenc iá lok 
különbségéből ered. A fe lü le t i po tenc iá l t a membrán felület i f ix tö l tése i és 
polar izálható molekulái , v a l a m i n t a vizes közeg ionjai k ö z ö t t lé trejövő kölcsön-
ha tás ébreszt i . A membránpo tenc iá l e r e d e t é t illetően hason ló vé leményre j u -
t o t t M A C D O N A L D és B A N G H A M VÍZ l evegő ha tá r fe lü le ten k ia lak í to t t mono-
molekuláris l ip idré tegeken va l amin t B L M - e n végzett k ísér le te ik a l ap j án [16]. 

Vizsgál juk meg részle tesebben a f e n t i két ese te t : 
1. Foszfa t id i l szer inből készült B L M esetében sz immet r ikus koncen t r á -

ció viszonyok közöt t a köz tes fe lü le teken kialakuló n e g a t í v töltések sűrűsége 
(a), és így a felületi po tenc iá lok nagysága azonos, m e m b r á n potenciál n e m ge-
nerálódik (3a. ábra) . H a a membrán egy ik oldalán a K + , N a + vagy C a + + 

ionok koncen t rác ió ja n a g y o b b , az ionok adszorpciója köve tkez tében azon az 
oldalon kevesebb lesz a n e g a t í v töl tések száma, a két o lda l felületi po tenc iá l j a 
közöt t kü lönbség adód ik , amely m e m b r á n p o t e n c i á l k é n t jelenik meg (3b. 
ábra) . 

Ha a BLM-et a lko tó lipid a neu t r á l i s lecitin, ügy sz immetr ikus koncen t -
rációk k ö z ö t t (és p H 5 7 t a r t o m á n y b a n ) a m e m b r á n o n felületi tö l t ések nin-
csenek, m e m b r á n p o t e n c i á l nem észlelhető (3c. ábra) . Az egyik oldalon meg-
növelve az ionkoncen t rác ió t , az adszorpció révén poz i t ív töl tésű felület a lakul 
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3. ábra. Szimmetrikus felépítésű BLM-en kialakuló membránpotenciál, a — töltéssűrűség, 
tp a felületi potenciál; Ep/i a membránpotenciál. Magyarázat a szövegben 

ki, a két oldal közöt t ismét fe lüle t i potenciá lkülönbség és m é r h e t ő m e m b r á n -
potenciá l je len ik meg (3d. á b r a ) . 

2. Asz immet r ikus fe lép í tésű BLM ese tében a két köztesfe lü le t f e lü le t i 
po tenc iá l ja m á r sz immetr ikus ionkoncen t rác iók mellett is kü lönböző lesz, t e h á t 
m e m b r á n p o t e n c i á l ébred (4. á b r a ) . 

4. ábra. Aszimmetrikus BLM-en kialakuló membránpotenciál. Jelölések mint az előző ábránál. 
magyarázat a szövegben 

Az eddig e l m o n d o t t a k b ó l következik , hogy membránpo tenc iá l o lyan 
ese tekben is generálódik, a m i k o r a m e m b r á n k é t oldalán kü lönböző i o n f a j t á k 
he lyezkednek el. A m e m b r á n felület i tö l tése inek kia lakulása pedig a közeg, 
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p o n t o s a b b a n a köztesfe lüle t p H - j á n a k f ü g g v é n y e . U g y a n a k k o r a disszociábi-
lis csopor tok j e l e n l é t e nem f e l t é t l e n ü l szükséges , polar izálódó moleku lák szin-
t é n felület i p o t e n c i á l o k k i a l aku lá sához , e k k é p p e n m e m b r á n p o t e n c i á l generá ló-
d á s á h o z v e z e t n e k . 

A m e m b r á n köz tes fe lü le tén adszorbeá l t ionok vagy polar izá lódó mole -
k u l á k ál ta l k e l t e t t m e m b r á n p o t e n c i á l k v a n t i t a t í v e is l e í rha tó , h a fe l t é te lezzük , 
l iogy az illető e g y é r t é k ű ion v a g y po la r i zá lha tó molekula a m e m b r á n n a l g y e n g e 
k o m p l e x e t k é p e z : 

M + A ^ M A , (5) 

m a j d disszociáció ü t j á n 

M A ^ M + + A - (6) 

speciesek k é p z ő d n e k . A m e m b r á n o n fellépő potenc iá l t e h á t 

F [А ]мг[А ]V2 

aho l [ A _ ] v és [ A ~ ]/Ц je len t ik az A - species a k t i v i t á s á t a v izes közegben , il-
l e t ve a m e m b r á n b a n . 

Fon tos m o m e n t u m , h o g y [ A - n e m c s a k a m e m b r á n és a vizes f áz i s 
k ö z ö t t i megoszlás i egyensú lynak , hanem a (6) reakció disszociációs á l l a n d ó j á -
n a k is f ü g g v é n y e [11]. 

Ezen e lmé le t t ovábbfe j l e sz t é se v e z e t e t t a r r a a fe l i smerésre , hogy az (5) 
r eakc ió ú t j á n s p o n t á n ge r j e sz t e t t á l lapotú g y e n g e komplexek , exc i tonok ke le t -
k e z n e k [14]. A z exciton beveze téséve l é r t e l m e z n i lehet a m e m b r á n f e lü l e t i 
je lenségei t , v a l a m i n t a t ö l t é shordozók (ez e s e t b e n e lek t ronok) generá lódása is 
l eveze the tő . 

Az elektrokémiai elektródpotenciál 

A fen t i t e o r e t i k u s mode l l ek az exc i ton-e lméle t k ivé te léve l a m e m b r á n 
po tenc iá l gene rá lódásá t ion ikus a lapon é r t e lmez ik . A NERNST-egyenlettel te l 
j e s en analóg m ó d o n í rható le a z o n b a n a r e d o x i r e n d s z e r h e n k ia lakuló p o t e n -
ciál is, a n n a k ellenére, hogy l é t r e h o z á s á b a n e lek t rokémia i e l e k t r ó d f o l y a m a t 
j á t s z i k szerepe t . Az ilyen t í p u s ú r e a k c i ó k b a n a m e m b r á n f á z i s h a t á r á n m i n d i g 
az i l lető r edox reakc iónak megfe le lő e l e k t r o n á t m e n e t t ö r t é n i k . Az F e 3 + / F e 2 + 

r edox i rendsze r e lek t rokémia i r eakc ió ja p é l d á u l : 

F e 2 + + e ~ (8) 

a l a p j á n megy végbe . 
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Az egész f o l y a m a t r a a redoxipotenciá l a köve tkező egyenlettel a d h a t ó 
meg: 

F [ Í V ] ' 

azaz az indi f ferens e lek t ród a redoxi rendszer t alkotó komponensek k o n c e n t r á -
c ióarányátó l függően veszi fel az egyensúly i po tenc iá l t . 

L á t h a t j u k t e h á t , hogy egyszerű f i z ika i mérések a l ap ján nem t u d u n k 
különbséget t enn i az e lek t ronos és ion ikus a lapon v é g b e m e n ő membrán j e l en -
ségek, sőt a kü lönböző mechan izmusú ion ikus t e rmésze tű fo lyama tok közö t t 

Kapacitás 

A bimolekulár is l i p i d m e m b r á n t s í k k o n d e n z á t o r n a k tek in tve , a n n a k 
kapac i t á sá t 

(10) 
4 nd 

összefüggés a d j a meg, ahol e a szénhidrogén réteg d ie lek t romos á l l a n d ó j a , d 
a n n a k vas t agsága és A a m e m b r á n felülete . E g y ado t t , á l l andó felületű m e m b -
r á n esetében a kapac i t á s mérésével a m e m b r á n v a s t a g s á g á n a k vá l t ozá sa i t 
t u d j u k n y o m o n köve tn i . 

Szigorúan véve, a m e m b r á n k a p a c i t á s á n a k r e c i p r o k á t a ha t á r f e lü l e t ek 
és a szénhidrogén réteg rec iprok k a p a c i t á s a i n a k összege a d j a meg a sorosan 
kapcsol t kondenzá to rok ana lóg iá já ra : 

ahol C„ a szénhidrogén r é t eg vas tagságábó l adódó geomet r ia i kapac i t á s , Са  

pedig m e m b r á n ha tá r fe lü le t i töl téseinek, i l le tve a d i f fúz ke t tős réteg v a s t a g -
ságának függvénye , és a je len levő elektroli t koncen t r ác ió j áva l egyenesen (azaz 
az ionok D e b y e Hücke l - sugaráva l f o r d í t o t t a n ) a r ányos . í g y t ehá t m a g a s 
elektrol i t koncen t rác ióná l a geometriai k a p a c i t á s r ec ip roka sokkal n a g y o b b 
a diffúz ré teg k a p a c i t á s á n a k rec iprokánál , a mér t m e m b r á n k a p a c i t á s é r t éke 
megközelít i a geometr ia i kapac i t á s t , míg alacsony ionkoncent rác ió me l l e t t 
Cg és Cd összemérhetővé v á l n a k . 

Semleges felület i t ö l t é sű BLM-ek k a p a c i t á s a NaCl különböző k o n c e n t r á -
ciójú o lda ta iban Ю - 1 M koncentrációig v a l ó b a n az e lmélet i s zámí tá soknak 
megfelelően növekede t t , a z o n b a n 1 M NaCl je lenlé tében olyan magas é r t é k e t 
v e t t fel, amely m á r a Ca geometr ia i k a p a c i t á s megnövekedésé t is fe l té te lezi . 
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A magas ionkoncen t rác ió köve tkez t ében t e h á t a m e m b r á n vas t agsága csök-
ken, ennek pedig t o v á b b i köve tkezménye i vannak a l ip idmolekulák felület i 
e lhelyezkedését és a m e m b r á n s t a b i l i t á s á t illetően [8, 21, 29]. 

B i o m e m b r á n o k kapac i tása á l t a l á b a n 1 /xF/cm2, n a g y o b b a b imolekulár i s 
l i p i d m e m b r á n o k 0,3 — 0,6 /{F/cm2 é r t ékéné l . A különbség két módon értelmez-
hető : a b i o m e m b r á n o k vagy n a g y o b b die lekt romos á l landóval r ende lkeznek , 
vagy ped ig a szénhidrogén réteg v é k o n y a b b . 

Az első szempon to t vizsgálva f e l t é t e l ezhe t jük , hogy a b i o m e m b r á n o k -
b a n a n a g y vezetőképességér t felelős h idrof i l belsejű csa tornák d ie lek t romos 
á l l andója lévén m a g a s a b b , nagyobb k a p a c i t á s t e redményez az egész m e m b r á n -
felüle t re nézve . P o n t o s a b b számí tások szerint a z o n b a n a pórusok fe lü le thá-
n y a d a o lyan kicsiny, hogy nem m a g y a r á z z a a kapac i t á s ily mér t ékű megemel-
kedését . Másik, elvileg ezzel hasonló lehetőség, hogy nagyobb d ie lek t romos 
á l l andó jú prote inek inszer tá lódnak a m e m b r á n középső,szénhidrogén ré tegébe. 

A második lehetőség a d e k v á t a b b e redményre veze t . A re t ina fotorecep-
tor külső szegment j ének B ö n t g e n - s u g á r diffrakciós vizsgálata p é l d á u l azt 
m u t a t t a , hogy a szénhidrogén ré teg vas t agsága c s u p á n 18 Á, és a z t a vas tag-
ságot véve f igye lembe a membrán k a p a c i t á s a 1 / iF/cm2-nek adódik. Á l t a l ában , 
ha a b i o m e m b r á n o k felületegységre j u t ó l ipidmennyiségét b imolekulár i s ré-
tegbe helyezzük el, az egy moleku lá ra j u t ó felület (Á2) jóval n a g y o b b , mint 
a m o d e l l m e m b r á n o k r a vonatkozó megfele lő ada t . (Pé ldáu l a leci t in molekula 
parciál is moláris t e r ü l e t e e r i t roc i t ában 87 Á2, monomolekulár is r é t e g e k b e n és 
m o d e l l m e m b r á n o k b a n 40 60 Á2). Az egy molekulára j u t ó n a g y o b b parciál is 
molár is t e rü le t pedig egyér te lműen a membrán szénhidrogén r é t egének vé-
k o n y a b b vo l t á t j e l en t i [8, 29]. 

Visszatérve az ionkörnyeze t és a kapac i t ás közö t t i összefüggésre lát-
h a t j u k t e h á t , hogy a fiziológiás v i szonyokhoz közelálló magas ionkoncent rác ió 
a csak l ipidekből fe lépülő m o d e l l m e m b r á n o k k a p a c i t á s á t is a b i o m e m b r á n o k -
n a k megfelelő é r t ék i r ányába t o l j a el, esetleg a szénhidrogén r é t e g dielektro-
mos á l l a n d ó j á n a k megnövelése, d e i n k á b b a m e m b r á n v a s t a g s á g á n a k csök-
ken tése révén . Ez u t ó b b i jelenség közvet lenül h a t az alkotó l ip idmolekulák 
parciál is moláris t e rü le té re és a m e m b r á n e lek t romos és m e c h a n i k a i stabili-
t á s á r a . A köve tkezőkben a m e m b r á n s t a b i l i t á s kérdéseivel fog la lkozunk . 

A BLM elektromos és mechanika i stabilitása 

Ingerü le t i f o l y a m a t o k b a n az akciós potenciá l t o v a t e r j e d é s e k o r mintegy 
103 V/cm térerősség vál tozások k ö v e t k e z n e k be. E vál tozások összefüggésben 
á l l h a t n a k a m e m b r á n t felépítő f e h é r j e - és l ip idmolekulák konf igurác iós válto-
zása ival , amelyek a membrán K + és N a + pe rmeabi l i t ásá t szabá lyozzák . I lyen 
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konf igurációs vá l t ozá sok és a molekulák közö t t i , tér től függő kö lcsönha tások 
például h id rogén hidak v izsgá la tá ra c s u p á n lipidekből kész í t e t t f i lmeken 

is v a n lehetőség. In f ravörös spektroszkópia i módszerrel k ö v e t h e t ő a foszfo-
l ipidek különböző erősségű d ipó l ja inak kü lönböző térerősségeknél bekövet -
kező or ientá lódása . Foszfolipid keverék f i l m e k b e n legkife jezet tebb a fosz fá t 
csopor t konformác iós vál tozása, amely a r ány lag kis térerősségnél következik 
be . E z t a zs í rsavláncok CH2 c sopor t j a inak vibrációja köve t i [18]. 

Az á ram feszül tség je l leggörbék t á r g y a l á s a k o r már u t a l t u n k a r r a , 
hogy egy bizonyos térerősség f ö l ö t t a m e m b r á n vezetőképességében vá l tozás 
áll be, az á ram a feszültség m a g a s a b b h a t v á n y á v a l lesz a rányos . A vezetési 
mechanizmus megvá l tozása valószínűleg a f en t i ekhez hasonló f i nom szerke-
zet i vá l tozásokkal m a g y a r á z h a t ó . Növelve a térerősséget , egy kr i t ikus ér ték-
nél a membrán mechan ika i l ag is ins tabibssá vá l ik , elszakad. E z t a feszültség-
é r t é k e t letörési po tenc iá lnak nevezzük . A m e m b r á n e lektromos letörésének 
mechanizmusa m é g nem kel lőképpen t i sz tázo t t kérdés, ho lo t t a kísérletes 
m u n k a sikere sokszor éppen a m e m b r á n s t ab i l i t á sá tó l függ. A letörési poten-
ciál ér téke á l t a l á b a n 200—400 mV, függ a m e m b r á n összetételétől, az elektro-
l i t minőségétől és koncen t rác ió j á tó l . Alacsonyabb ionkoncent rác ió és a memb-
r á n b a n oldódó m ó d o s í t ó anyag je lenlé tében a m e m b r á n letörési potenciá l ja 
m a g a s a b b [28]. 

A membrán le törés i mechan izmusa első közel í tésben a die lektromos le-
tö réshez hason l í tha tó , nevezetesen, hogy eléggé n a g y térerősség ha tásá ra a 
tö l téshordozók (e lek t ronok) fe lgyorsulnak, e n e r g i á j u k elegendő lesz ahhoz, 
hogy ionizálják az ú t j u k b a kerülő moleku láka t , és így láncreakció t ind í tva , 
lavinaszerűen tö l t é shordozóka t generá lnak . B á r i u m s z t e a r á t f i lmek dielektro-
mos letörésének vas t agság függésé t vizsgálva A G A R W A L [2] a z o n b a n úgy ta -
l á l t a , hogy a d ie lek t romos letörés mechan izmusa ré tegvas tagság függő. Igen 
kis r é t egvas t agságokná l (25 - 200 Á) a letörés mechan izmusa e l tér a „ l a v i n a " 
t í p u s ú mechan izmus tó l . Ezen kis r é t egvas t agságok esetében a tö l téshordozók 
s z a b a d úthossza összemérhe tő a ré tegvas tagságga l és így a ha tá r fe lü le ten le-
j á t s z ó d ó események, m i n t például a tö l téshordozók szóródásának ha t á sá t is 
f igye lembe kell v e n n i . 

A membrán le törés i mechan izmusában a h a t á r f e l ü l e t oly m ó d o n is közre-
j á t s z ik , hogy egy fe lü le t i töltés kö rnyékén az e lek t romos mező nagymér t ék -
ben torzul , és lévén a m e m b r á n f lexibil is , helyi s t r u k t u r á l i s vá l tozásoka t idéz elő. 

A membrán e lek t romos letörési mechan izmusa még inkább e l té r a klasz-
szikus dielektromos „ l a v i n a " t ípus letörési mechan izmusá tó l , ha f igyelembe 
vesszük a membrán lokális felmelegedésének lehe tőségét ( t e rmikus letörés). 
E mechanizmusra je l lemző, hogy a letörés m á r a lacsonyabb térerősségnél 
beköve tkez ik . A lokál i s felmelegedés köve tkez t ében megnő a m e m b r á n t al-
ko tó molekulák hőmozgása , a moleku lák e l t ávo lodásáva l megszűnnek a struk-
t ú r á t f enn ta r tó gyenge kölcsönhatások , a m e m b r á n mechanikai s tabi l i tása 
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csökken. Másrészt ugyancsak tö l t éshordozók ke le tkezhe tnek , és „ l a v i n a " 
t ípusú letörés j ö n létre, de m i n t eml í t e t t ük , ez esetben k i s e b b elektromos té r -
erő h a t á s á r a . 

A m e m b r á n elasztikus t u l a j d o n s á g a i t t a r t v a szem e lő t t , a letörési me-
chan izmus a m e m b r á n e l ek t romechan ikus ins tab i l i t ásáva l is m a g y a r á z h a t ó 
[6, 30]. Az elmélet a m e m b r á n t egy kondenzá to rnak t e k i n t i , ahol a f e g y v e r -
zetek közö t t i d ie lektr ikum egységes, i zo t róp , flexibilis a n y a g . A külső f e szü l t -
ség köve tkez t ében a m e m b r á n két fe lü le té re e l ek t rosz ta t ikus nyomás h a t , 
amely a m e m b r á n t igyekszik összepréselni. Mivel a m e m b r á n elaszt ikus, de 
gyakor la t i lag ö s s z e n y o m h a t a t l a n (azaz sűrűsége ál landó), az e lek t rosz ta t ikus 
n y o m á s h a t á s á r a v é k o n y a b b á vál ik , t e h á t növekszik az a lko tó l ip idmoleku-
lák á l ta l elfoglalt parciális mo lá r i s t e rü le t . Az egymástól e l távolodot t mo leku -
lák közö t t megszűnnek a v a n der Waals- fé le erők, a m e m b r á n energet ikai lag 
kedvezőt len viszonyok közé kerül , ins tab i l i t ása növeksz ik , végül e l szakad . 
Hason ló e redményre j u t o t t u n k t ehá t , m i n t az ionkörnyeze t—kapac i t á s viszo-
n y á n a k tá rgya lásakor . 

S a j á t kísérleti e r edménye ink szerint [4] a m e m b r á n letörési po t enc i á l j a 
n ö v e k v ő ionkoncent rác ióva l és hőmérsék le t te l csökken. E z részben a f en t i 
e lek t romechan ikus , részben a t e rmikus le törés i mechan i zmus i rányába m u t a t . 

Köszöne tny i lván í tás . Köszöne t t e l t a r t ozom K a r v a l y Bélának, N a g y 
K á r o l y n a k és Bérezi A l a j o s n a k a kéz i ra t m e g v i t a t á s á é r t , va lamint Ú j l a k i 
I r é n n e k techn ika i segí tségéér t . 
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