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A bioelektromos jelenségek, mint pl. az él§ szovetek, sejtek elektromos
ingerelhet8sége, biolégiai rendszerekben fellépd tartés és idgleges potencial-
gradiensek és azok spontan, ill. indukalt valtozéasai (tranziens jelenségek és
fluktuaciok) stb. mar régen felkeltették a kutaték figyelmét és érdeklsdését.
Bar évtizedek 6ta a laboratériumok szazaiban foglalkoznak e jelenségeknek
a megismerésével és feltarasaval, megnyugtaté valaszt mindeddig csak kevés
esetben sikeriilt adni eredetiiket és természetiiket illet6en. Az utébbi években
egyre hatarozottabban kirajzolédik

1. a biolektromos jelenségek kielégitd elméleti targyalasmédjanak

(fizikai szempontbél is kifogastalan rendezé elvek, ill. érvek) hianya,
ill. sziikségessége;

2. az egyes, egymassal Osszefiiggd jelenségeket értelmezd — tobbnyire
fenomenolégiai — elméletek belsd ellentmondasai és osszeegyeztet-
hetetlensége;

3. a bioelektromos jelenségek eredetének, mechanizmusanak jelenlegi
molekuléris szintli értelmezésének elégtelensége;

4. a (bio-) elektromos jeleknek biol6giai rendszerekben valé terjedési és
transzformaciés mechanizmusanak ismeretlen volta;

5. a spontan fluktuaciok (,,zaj”’-jelenségek) és az informaciétovabbitas
—informaciéfeldolgozas kapcsolatanak jelent8sége;

6. a bioelektromos jelenségeknek a biolégiai rendszerek onorganizacioja-
ban, regulaciéjaban, kommunikéciéjaban és szinkronizalasaban betol-
tott valészini szerepe sth.

Ezek a szerteagazé kérdések olyannyira kiilonb6z8 iranyu és természeti
megkozelitéseket igényelnek, hogy emiatt gyakran nehézkessé valik az azonos
problémak megoldasan faradozék kozotti gondolatcsere és kooperacié is.
Csupan egy kérdést ragadunk ki a sok koziil: az idegmembran ingerelhet§ségé-
nek problémaja egészen mas szinten jelentkezik a morfolégus, az elektro-
fiziolégus, a biokémikus, a teoretikus és experimentalis biofizikus sth. szamara.
Megneheziti a kiilonb6z8 nézépontbél kozelitdk szamara egységes kép kialaki-
tasat, hogy az egyes szakteriiletek fogalomrendszerei kissé egymastél elkiiloni-
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tetten és specialisan alakultak ki. Masrészrgl, a sokéves konvenciék soran az
egyes fenomenologiai fogalmak (pl. ingerelhetdség, ingerlékenység, kiilonféle
pumpak, gate-k, pérusok sth.) kissé megmerevedtek, s a mélyebb megalapozas
szamara nehezen kezelhetdvé valtak. igy a tarstudomanyok eredményeinek
szintézise érthetd okok miatt késik, bar megjegyzendd, hogy az emlitett nehéz-
ségek ellenére egyre tobb integraciora valé torekvésnek lehetiink tandi.

A jelen el6adasban az ion-membrian elmélet egyes fizikai aspektusait
szeretnénk részletesebben taglalni azzal a céllal, hogy rairanyitsuk a figyelmet
azokra a problémakra, amelyek kozelit6 tisztdzasa biolégiai rendszerektsl
tavoles§ modelleken végzendd fizikai vizsgalatokkal is biztosithats. Nem
titkolt célunk az sem, hogy érzékeltessiik azt is, hogy egyes — és altalaban
ionikus mechanizmussal értelmezett — membranjelenségek fizikai hattere nem
zarja ki az elektronikus folyamatok dontd jelent8ségét sem.

Azt a gondolatot, hogy egyes molekuléris szintii biolgiai folyamatokban
(pl. enzimek hatasmechanizmuséaban) az elektronikus* természetii toltéshordo-
z6knak meghatarozé szerepe lehet SZENT-GYORGYI [25] tobb mint harom évti-
zeddel ezelStt felvetette, s az6ta — de kiillonésen az elmilt két évtizedben —
igen intenziv kutatémunka folyik az elektronbiolégia teriiletén. Kozel két
évtizede hivta fel Ernst [4, 5, 6, 7] a figyelmet arra, hogy nemesak makro-
molekularis szinten varhaté az elektronfolyamatok hangsilyozottabb megjele-
nése, hanem komplexebb biol6giai struktirakban is. Az ingerelhetd szévetek-
ben megfigyelhetd egyeniranyité hatas, a nagyfoki és funkcionalis szempont-
bél is alapvetdnek bizonyult nyomelem-érzékenység, a kapesolé vagy kiiszob
jelenségek, a frekvencia-transzformacios készség sth. mind arra utalnak, hogy
az ionikus szemléletmddtél alapjaiban kiilonb6z6 félvezet jelenségek** szoros
kapcsolathan lehetnek az ingeriileti allapot kialakulasaval, az ingeriileti folya-
matok létrejottével és propagaciéjaval. Az elmilt masfél évtizedben e téren
kapott kisérleti eredmények kétségteleniil igazoltdk, hogy bizonyos makrosz-
kopikus méretii biolégiai struktiurik (pl. izomrostok, membranok stb.) egyes
elektromos sajatsagai nemcsak analégiat mutatnak a félvezetékkel, de e
struktirdk ténylegesen (tébbnyire) amorf félvezet8ként is viselkednek [1,
13—21].

A kovetkezdkben szeretnénk az ion-membran elmélet néhany olyan moz-
zanatara ramutatni, amelyek a formailis matematikai leiras jelenleg altalaban
elfogadott tartalmi hatterének tisztazatlansagat és fizikai szemkontbél fel-
meriil§ nehézségeit demonstraljak [36].

* Elektronok, ill. azok hidnyhelyei az tin. defektelektronok vagy lyukak.
** A félvezetdk, vezetSképességiik alapjan a fémek és a szigetel6k kozott helyezkednek
el. Vezetoképességiik a hémérséklettel exponencidlisan n@, szemben a fémek negativ tempera-
tira-koefficiensével és a szigetel6k viszonylagos hdmérséklet-érzéketlenségével.
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Az ion-membran elmélet alaposszefiiggései

Noha az €16 rendszerekben fellépd egyenlétlen ioneloszlas igen régen
ismert és biolégiai jelentgsége kiterjedt vizsgalatok targya volt, a biomebranok
ionelmélete Hopekin és HuxrLey [11] 1953-ben ké6zolt alapvetd eredményeit
kévetden indult viragzasnak. Az ion-membran elmélet lényegében két fizikai
valtozéval, a membranpotenciillal és a membranpermeabilitassal dolgozik.
Az elmélet szerint a mindenkori /1y membranpotencial az tin. GoLDMAN-egyen-
lettel irhaté le:

1o BT 10 PUK*) + Pyo[Nat]y + PelCL], M
CTON R o PN PO

amelyben R az egyetemes gazalland6; T a hGmérséklet K°-okban; F'a FARADAY-
féle szam; Py, Py, és P, az indexben jelzett ionra vonatkozé permeabilitas és
a [ ]-ben levd mennyiségek a megfeleld ionkoncentraciok. A k és b indexek a
membran kiilsé, ill. belsd oldalara utalnak. Nyugalmi allapotban feltételezik,

hogy
Px> Py, és Px> P, (2)

ezért a Ay, nyugalmi membrianpotencialra az (1) egyenletbél a

+
R ]

& il .

osszefiiggést kapjuk. Eszerint a nyugalmi membranpotencial lényegében
egyensilyi kalium-potencial. Ingerlés hatasara a membran permeabilitasi
viszonyai megvaltoznak, nevezetesen

Pyn.> Pk és Py, > Py, (4)
s az akcids potencial Ay, csticsértéke (1) alapjan
RT ” [Na'],

> 5
F [Na*] %)

Au)a =

azaz az egyensulyl natrium-potencidlnak felel meg.

(3) és (5) osszefiiggések formailag megfelelnek a klasszikus NERNsT-
egyenletnek.

Az ion-membran elmélet masik sarkalatos dsszefiiggéseit az ingerlés alatt
érvényesnek, ill. mikodének feltételezett

Gx(t) = Ix(t) [Ap() — Ay, ]~ (6)

Gnalt) = Ing(®) [Ap(t) — Apa] ™ (M
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1. dbra. Azingerelhetd membrinok HopGKIN—HUXLEY-féle modelljének elektromos szem-
pontbdl ekvivalens helyettesité kire. Gx és Gy, a kdlium- és natriumcsatornaknak megfeleld
admittanciak, G, pedig a szivirgasi aramhoz rendelhet$ ekvivalens admittancia. Ay, a ka-

lium-gradienshez, Ay, pedig a natrium-gradienshez rendelheté — nulla belsd ellenallasinak
tekintett — telepek elektromotoros ereje, C, a membrankapacitids. A fenti elrendezésben

Gy-t és G-t valtozé értékiinek tekintjiik, amit a nyilakkal ,,reprezentalt” csuszkékkal érzé-
keltetiink. A folytonos nyilak a nyugalmi allapotnak megfeleld viszonyokat tiikrozik, mig a
szaggatott nyilaknak megfelelé poziciok az ingerlés alatti viszonyoknak felelnek meg

vezetGképességi relaciok szolgaltatjak, amelyeknek az 1. abran megadott
ekvivalens aramkor felel meg. G (t) és G, (t) az egymastdl fiiggetlennek tekin-
tett kalium- és natrium-csatornak id6t8l figgd vezetGképességeit jelentik
I, (t) és I,,(t) az akciés aram kalium-, ill. natrium-komponense; Ay(t) a
transzmembran fesziiltség pillanatnyi értéke.

Az ion-membran elmélet a kisérletek tiikrében

Kétségtelen, hogy az el6bbi empirikus 6sszefiiggések igen sok jelenség
kvalitativ és egyes megfigyelések kvantitativ értelmezésére sikeresen hasznal-
haték. Azonban a formailis osszefiiggések mogott meghizddé tényleges folya-
matok természetének és mechanizmusanak felderitése megkivanja mind az
alapfeltevések adekvat voltanak, mind a mennyiségi kapcesolatok pontossaga-
nak gondos ellendrzését is.

Az ion-membran elmélet érvényességének, ill. realitasanak bizonyitasara
igen nagyszamu kisérlet taldlhaté az irodalomban. E vizsgalatok célja az ion-
gradiens és a nyugalmi membranpotencial kozotti tényleges szamszeri dssze-
fiiggés meghatarozasa, ill. a vezetS8képességi relaciok helyességénck igazclasa
volt. Az els§ komoly nehézségek a 60-as évek elején meriiltek fel TASAKI és
munkatéarsai perfundéalt axonmembranokon végzett kisérletei soran [26, 29,
30, 31). Ezt kévetSen egyre tobb olyan megfigyelés latott napvilagot, amelyek
egyre siirget6bben jelezték a HopGeriN— HuxvLEY-féle felfogas hianyossagait.
Kimerits attekintés e kérdésekrdl LaxaTos kandidatusi értekezésében [21]
talalhaté. Itt csupan azokra a tényekre szeretnénk utalni, hogy

1. mar igen korai [7, 8] de 4jabb vizsgalatok alapjan is val6szintivé valt,

hogy az izmoknal az ingerlés hatasara bekovetkezd megnovekedett
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ioncsere nem annyira az ingeriileti dllapotnak, hanem az inger kézvet-
len hatasanak tulajdonithaté [23, 32];

2. az izommembran egyenirdnyité sajatsagokkal rendelkezik [1];

3. az akcidés potencial kialakulasahoz képest a vezetSképesség-valtozas
csak késve jelentkezik, ezért kétséges, hogy az akciés valasz létrejotte
a membrian permeabilitasaban bekdvetkezé valtozasok kézvetlen
kovetkezménye [6];

4. nyugalmi allapotban a kaliumra és néatriumra vonatkozé permeabili-
tas-viszony kozel egységnyi, szemben a feltételezett nagysagrendi
kiillonbségekkel (pl. 11, ill. 26, 29);

5.1ingerlés alatt a kalium- és natriumpermeabilitas egyarant nd és a
novekedés mértéke kozel azonos mindkét ionra nézve [29];

6. a nyugalmi membranpotencial nem kéveti a NERNsT-egyenletet az
ionkoncentraciok valtoztatasa esetén, s az eltérések meghaladjak a
mérési bizonytalansagot [29, 30];

7. az idegmembran viszonylag széles koncentraciétartomanyban és
afiziologias feltételek mellett is megdrzi ingerelhetéségét [27, 28];

8. natriumhianyos kiilsé§ kornyezethen sem vesziti el az idegmembran
ingerelhetdségét [27, 28].

Az elébbi, kozelrsl sem teljes felsorolasban talalhaté eredmények a leg-
alapvet8bb feltevések valésagat (de legalabbis altalanos érvényességét) kérdd-
jelezik meg. Ijjabban felvetik azt is, hogy az ingerelhetd membréanok elektro-
mos viselkedésének Hopckin és HuxLEY altal javasolt leirdsi médja vajon
nem a korabbi mérési eredmények pontatlansagabél, vagy azoknak és az
elmélet alapjan szamitott értékeknek az indokolatlanul liberalis illesztésébdl,
vagy éppen az elméleti meggondolasok liberalis kezelésébdl fakad-e [36].
Eppen ezért jogos az a kérdés is, hogy az ion-membran elmélet Hopckin és
HuXxLEY szerinti megfogalmazasa mennyiben tiikrézheti a tényleges oksagi
viszonyokat, s hogy a hasznalt matematikai formalizmus fizikailag mennyiben
megalapozott.

Béar meglepd lehet kissé a problémék ilyen éles felvetése, célunk nem az
elmélet teljes elutasitasa, hiszen az ion-membran elmélet tagadhatatlan szép
sikerei is ez ellen szélnak. A nehézségek eredgjét részben abban latjuk, hogy az
ion-membran elmélet olyan makroszkopikus viszonyok kozott érvényes
fogalmakkal dolgozik, amelyek jorészt fenomenoldgiai jellegii informacickat

tesznek csak lehetdvé és amelyek teljesitképességét — legalabbis membran
szinten — egyaltalan nem ismerjiik. Masrészrgl, amint azt a késGbbiekben

részletesen is latni fogjuk, a tdlzottan szemléletes alapon, analégidkra épitd
elmélet buktatéira szeretnénk ramutatni.

A tovabbiakban figyelmiinket elsGsorban az utébbi kérdéskorre, az ion-
membran elmélet altalanosan hasznalt matematikai formalizmusanak fizikai
hatterére koncentraljuk.
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Az ion-membrin elmélet egyes fizikai vonatkozasai

A GorLpMAN-egyenletés annak a NERNsT-egyenletre redukalédott alakja
egyarant egyensilyi termodinamikai meggondolasok alapjan szdrmaztathatd,
alkalmas peremfeltételek elGirasdval. Az egyszeriliség kedvéért tekintsiik a
NERrNsT-egyenlet levezetését.

Termodinamikai egyensily esetén a rendszer koncentraciéiban bekovet-
kez§ infinitézimalis valtozas esetén a rendszer szabad energiaja (F) nem valto-
zik, azaz differencial formalizmussal kifejezve

dF = —SdT — pdV + > udN,=0 (8)

Itt S az entrépiat, p a nyomast V a térfogatot ui pedig a

uy = uf + KTIn a(i) 4 ¢ -y 9)

alakban értelmezett elektrokémiai potencialt jelenti; e az elemi t6ltés, y az
elektromos potencial, k a BoLrzMANN allandé és N arészecskeszam. Ha egyet-
len tipusd, dN szami ion térbeli athelyez§désérdl van szé, pl. a membran (1)

oldalardl a (2) oldaléra, és feltételezziik — mint az szokédsos —, hogy
dT =0 (10)
és
dv =0, (11)
akkor a (8)— (11) egyenletekbél kapjuk, hogy
dF = [p(1) — u(2)]dN =0, (12)
azaz
u(l) = wu(2) (13)
és igy (9) és (12)-bél
Ay = (1) — y(2) :%m%, (14)

a jol ismert NERNsT-egyenlet kévetkezik. Hasonlé meggondolasokkal, de
tovabbi megszoritasok tételével szarmaztathaté a GoLDMAN-dsszefiiggés is.
Mindkét relacié levezetésénél a kritikus pontok egyikét a (11) feltétel jelenti.
Arrél van ugyanis sz6, hogy ha dN szamu iont az a(l) aktivitasd térrészhél
atvisziink az a(2) aktivitasd térrészbe, akkor, egyensily esetében, a dIN szamu
ion altal az (1) oldalon elfoglalt

. HN
a(1)

V(1) (15)
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térfogat a (2) oldalon

dN
dv(2) = — 16
(2) «(2) (16)

-re valtozik (dN<<<Za(2) - V(2)) és igy (15) és (16)-bol lathatéan altalaban
dV =dVvV(1) — dV(2) = 0, (17)

szemben a (11) egyenletben megfogalmazott feltétellel. (11) teljesedése elvileg
csak akkor varhat6, ha a membranrendszert (a membrant és a hozza tartozé
folyadékfazisokat) teljesen merev és a kornyezetével egyaltalan nem kozlekedd
fal hatarolja. Nyilvanvaléan, sem az in vivo sem az in vitro korillmények kozott
tekintett axonmembran (és mas hasonlé kisérleti objektum) kozelitleg sem
elégiti ki ezeket a kovetelményeket. Kovetkezésképpen a NERNsT-, ill. a
GoLDMAN-egyenlet levezetésének kardinalis pontjat képezs (13) ossze-
fiiggés, azaz az ionok elektrokémiai potenciiljanak egyenldsége, nem sziikség-
képpen igaz a biomembranok esetében.

Egy tovabbi jol ismert és az elébbieknél nem kevésbé lényeges koriillmény
az, hogy a biomembranok — a benniik és kornyezetiikben szakadatlan lejat-
sz6d6 metabolikus folyamatok miatt — egyaltalan nem tekintheték termo-
dinamikai értelemben egyensilyi rendszereknek. Ez 6nmagaban még nem lenne
tdl nagy probléma, hiszen a nem-egyensilyi termodinamika tébbé-kevésbé
kidolgozott elmélete rendelkezésre all [10,24]. A nehézség ott kezdddik, hogy a
nem-egyensilyi termodinamika jelenlegi formajaban csak akkor hasznalhaté,
ha a tekintett termodinamikai paraméterek gradiense a rendszerben nem til
nagy. igy, ha figyelembe vessziik, hogy a membran kérnyezetében 105106
V/em nagysagrendii térerfsség-viszonyok uralkodnak, a nem-egyensilyi termo-
dinamikai leirasméd is erdsen kifogasolhaté. A potencidlmeghatarozé ionok
gradiensviszonyairél nincsenek konkrét ismereteink, de kiilonésebb okunk
ennek ellenére nincs, hogy jelentds iongradiensek fellépését kizarjuk, s ez
tovabb komplikélja a helyzetet. Minden lehetdséget mérlegelve igen valészinii-
nek tiinik, hogy a jelenlegi, nem-egyensulyi, irreverzibilis rendszerekre vonat-
kozé termodinamikai elmélet nemlinearis tovabbfejlesztése és extrapolacids
formaban valé megfogalmazasa tudna csak az elvi nehézségeket kikiiszébolni.

Az elébbieken tdlmenden problematikus és a szerzd tudomasa szerint
egyaltalan nem megoldott kérdés — a fenomenolégiai természetii termodina-

mikai mennyiségeknek és a megfeleld lokalis jellemzGknek az dsszekapesolasa,
a molekularis viszonyokat realisan tiikrozd értelmezése. Egy konkrét és igen
aktualis példa erre a hémérséklet. Ennek a kérdéskornek a diszkutalasa is
igen messze vezetne, egyes vonatkozasokat illetéen VETG munkaira [33—35]
utalunk. Lehetséges, hogy a fizikdnak oly sok nehézséget és ,,fejtorést” okozé
hémérséklet nem kiméli a biolégiat sem és a bioldgiai rendszerekben betsltott
szerepének tisztazasa soran még igen sok meglepd eredménynek lehetiink tandi.
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2. dbra. Linearis aramkorok fesziiltség-aram karakterisztikai. Az egyes egyenesek, és igy a hoz-

zajuk tartozé dramkorok is, ésszerii fesziiltségtartomédnyon beliil egyértelmiien jellemezhetok

a fesziiltség tengellyel bezart «;, o, és oty szogek tangenseivel, amelyek a (18) egyenlettel értelme-

zett reciprok ellenalldsoknak felelnek meg. Ezekben az esetekben tehat a I/y hanyadosok valé-
ban fizikai tartalommal rendelkezd jellemzdi a rendszernek

A HopekiN-— HuxLEY-elmélet tovabbi kvantitativ sszefiiggéseit a (6)
és (7) egyenletekbe foglalt vezetSképességi relaciok szolgaltatjak. Ha figye-
lembe vessziik, hogy definicié szerint

G=— 18

= (18)

ahol R az ellenallast jelenti, akkor (6) és (7) egyarant az elemi elektromossag-
tanbél ismert

p = IR (19)

OnM-torvény atrendezett alakjanak tekinthetd. Oum-térvénye a fenti forma-
ban azonban egyenarami és kvazistacionarius viszonyok kozott is csak linea-
ris halézatok vagy linearis aramkorok esetében alkalmazhaté. Ezeknél teljese-
dik ugyanis az a ,,linearitasi feltétel”’, hogy olyan kapcsolasi elemekbdl allnak,
amelyeken uralkodé vy fesziiltség és I aramerGsség kozotti kapcesolat linearis,
azaz OHM torvényét koveti. Ekkor a fesziiltség—aram karakterisztika egye-
nes és az egyenes hajlasszoge definialja R-t. R a kérdéses linearis halézatot
barmely fesziiltségnél egyértelmiien jellemzi, ezért a rendszer egészére nézve
karakterisztikus mennyiség (2. abra).

Nemlinearis halozatok esetében (pl. elektroncsd, tranzisztor stb.) a fe-
sziiltség—aram karakterisztika nem egyenes. Ha egy ilyen jelleggorbe adott
pontjahoz tartozoé fesziiltség és aramerdsség hanyadosat képezziik (azaz OHM
torvényét formalisan alkalmazzuk), a kapott mennyiség lényegében semmit
nem mond sem a karakterisztikardl, sem a hozza tartozé rendszerrsl (hale-
zatrol v. aramkorrdl). Ugyanis, amig a I/y hanyados linearis halézatoknal
egyértelmiien jellemzi a fesziiltség—aram gorbéket és igy a halézatot magat is,
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3. abra. Nemlinedris dramkorok fesziiltség-aram karakterisztikai. Az 1 gorbe 1n. szublinearis
(a linearisnal lassabban valtozé) karakterisztika; a 2 gorbe az ingerelhetd membranokra is
jellemzé negativ ellenallasi karakterisztikat abrazol; a 3 gorbe 1n. szupralinedris karakterisz-
tikdt dbrazol. A szemléletesség kedvéért tigy viélasztottuk meg a hiarom gorbét, hogy legyen
egy kozos pontjuk. A szaggatott segédvonalak segitségével érzékeltetjiik az egyes gorbéknek
a k6zos ponthoz tartozé érintdit, amelyeknek a fesziiltség-tengellyel képzett a,, o, és oz hajlas-
szogei a differenciilis ellenalldssal kapcsolatos mennyiségek (tg o = d—I' . Noha a gorbék a
4
kozos pontban kiilonb6z6 menetet mutatnak, a formilisan képzett I /y, hanyados értéke vala-
mennyire megegyezik. (l. a szoveget is)

nemlinearis aramkoroknél ugyanazon v/l értékhez a legkiilonb6z&bb alakd
és menetii gorbék tartozhatnak (3. abra). Nemlinearis rendszerek esetén OEM
torvényével analég Osszefiiggés a fesziiltség, ill. aramerdsség infinitézimalis
valtozasai esetén érvényes. Ekkor a fesziiltség—aram karakterisztikak min-
den egyes pontjanak jellemzésére megadhatunk egy, a

d
1(yo) = i (20)
I |,_,,
kifejezéssel értelmezett mennyiséget, amely egységét tekintve szintén ellen-
allas jellegili és szemléletesen a gorbe adott pontjahoz hizott érintd egyenes

meredekségét (a fesziiltség-tengellyel bezart hajlasszog tangensét) jelenti.
Lathatéan, r a gérbék mentén pontrél-pontra valtozik, tehat a gorbék jellem-
zéséhez r elegend@en stirtien megadott értékserege sziikséges. Ezért az egyedi
r értékek a halozat egészére nézve csak igen gyérinformaciot adnak. A 3. abrabol
az is lathaté, hogy az adott pontban értelmezett r érték és az ugyanazon pont-
hoz rendelhetd Iy, hanyados értéke kozott semmiféle kapesolat nincs. Mivel
(20) kifejezés infinitézimalis mennyiségekre vonatkozdlag formailag analég
(19)-cel (de nem azonos vele!), ezért (20)-at gyakran mint differencialis Onm-
térvényt is emlegetik. A 2. és 3. abra osszevetése alapjan nem meglepd, hogy
linearis halézatra (19) és (20) ugyanazt az eredményt szolgaltatja. A (20) dssze-
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fiiggéssel definialt differencialis ellenallas reciprok értéke a

i T (21)
P dy
differenciélis vezetSképesség, amely szintén alkalmas a gérbe egy pontjanak,
a rendszer egy adott allapotanak (de nem a rendszer egészének !) jellemzésére.
Természetesen, ha r-t, ill. g-t elegendden széles fesziiltségtartomanyban
ismerjiik, I kiszamithaté

v d Y
1) = | = atnydy. (22)
o 7(¥) 0
A fesziiltség és aramer8sség kozott kapcesolatot l1étesits (6) és (7) egyenletek
tovabbi nehézsége a kovetkez§ gondolatmenethdl lathaté: az ion-membran

elmélet szerint

I(t) = I(y, t, P), (23)
amelybél
oI oI oI
dl = —d — —— dP; 24
» #’—i— de+ 5P, (24)
kovetkezik és igy
dI ol oI (9 3] =1
LN R L )
dy dy ot | ot 8P; | 8P

(A masodik és harmadik tagokban logikai okokbél célszeribb a membran-
potencial differencidlhdnyadosait hasznalni a membranpotencial szerint vett
differencialhanyadosok helyett). (25) egyértelmiien mutatja, hogy ha a memb-
ranpotencial és a transzmembrian dram egyarant az idg fiiggvényei, a diffe-
rencialis OEM-torvény sem hasznalhaté. Ennek a meglep8 helyzetnek abban
van a kulcsa, hogy OBM térvénye nem hasznalhaté az idében egyarant val-
tozé I(t) aramerdsség és y(t) fesziiltség osszekapesolasara, azaz ezek (6) és (7)
szerinti felirasa teljesen formai és minden fizikai alapot nélkiiloz. Egy kissé
bonyolult matematikai transzformaciés eljarassal, az un. Fourier-transzfor-
macié segitségével attérhetiink az idG-reprezentaciéhdl az o frekvencia
szerinti reprezentaciéba, s ekkor mar az azonos @ frekvencidkhoz tartozé
fesziiltség- és aramkomponensek kozott érvényes a differencialis OEM-t6rvény:

oy
((l))
ahol z(w) a differencialis valtédramu ellenallds. Ez a transzformécids eljaras
szemléletesen azt eredményezi, hogy az eredetileg ¢ 1d8 fiiggvényének tekintett
jelet (dramerdsség, fesziiltség) megadhatjuk, mint kiilénbéz6 o (@ € [0, <])
frekvenciaji id6ben szinuszosan valtozé fiiggvények osszegét. A differencialis

3(w) = (26)
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OnM-térvény az egyes komponensekre mar teljesedik, amint az a valtéarami
halézatok elmélete alapjan varhato.

Egy pillanatra térjiink még vissza (25) osszefiiggéshez és képezziik az
akciés aram idébeli lefutasanak jellemzésére szolgalo

ar _oeldy oI ol ap

e = (27)
di oy dt ot oP; di

kifejezést. Innen nyilvanvalé, hogy I(t) menetét a transzmembran fesziiltség

iddbeli valtozasanak jellege (—d}] éppen ugy befolyasolja, mit a P; permeabili-
2

tasi tényezdk d—' valtozasi sebességei. Ezért az akciés aram alakjaban beko-
t

vetkez§ valtozdsok interpretalasa igen nagy kériiltekintést igényel és nem
mentes nehézségektsl. Minden tovabbi részletezés nélkiill megemlitjiik, hogy
az elGbbiekben az aramerdsségre mondottak természetszeriileg atviheték a
transzmembran fesziiltségre is.

Az akciés valasz kivaltasanak fizikai lehetGségeirdl
Ritka kivételektél eltekintve, altalanosan elfogadott gyakorlat a szak-

irodalomban, hogy a bioelektromos jelenségeket elsGsorban és eredendden
ionikus természeti folyamatoknak tulajdonitjak. Igy pl. a jelenleg elfogadott-

nak vehetd felfogasban — az el6z8ekben kimeritSen vézolt nehézségek elle-
nére — mind a nyugalmi membranpotencialt, mind az akciés valaszt teljes

egészében az extra- és intracellularis tér kozott uralkodé koncentraciégra-
dienseknek és a membranok ionpermeabilitaisinak tulajdonitjak. Egy ko-
rabbi, modell-membranokkal kapcsolatos munkankban [12] felvetettiik annak
lehetdségét, hogy kiilondsen a tranziens jellegli membranfolyamatokban nem
kizart az ionikustél kiilonboz6 ,,triggereld” mechanizmusok részvétele. Egyen-
16tlen ioneloszlast és steady-state-t feltételezve, nem-egyensilyi termodinami-
kai meggondolasokbél [22], a membran két oldala kézott uralkodé Ay poten-
cialkiilonbség a

o

RT t;
Ay dyp o - oty K. (28
F “id ;zrk ‘l}}b) )
formalis 6sszefiiggéssel adhaté meg, amelyben
Ayp — a membran felileti toltéseinek koszonhet§ tn. DoNNAN-poten-
cialkiillonbség;
t, — a membran ion-ateresztiképességével kapcsolates tn. atviteli

szam a k ionra vonatkozédlag;

Zyx — ak ion vegyértéke;

(k)

(‘b) } a k ion aktivitas-értékei a membran kiilsé és.belsé oldalan.
aj
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Ha marmost az akciés vélasz ébredése a Ay, nyugalmi potencialnak egy adott
Ay, érték (kiiszob) ala valé csokkenését (azaz a membran depolarizaciéjat)
koveteli meg, mint ahogyan altaldban feltételezik, tgy ez lényegében egy

1 At
T JO 3(Ay)dt (29)

,Hfesziiltséglokés”-nek foghaté fel, ahol

A(A 'P) — Alpny i AWO’ (30)

és At a hatas (a fesziltséglokés felépiilésének, ill. kifejlédésének) idGtartama.
A fesziiltségimpulzus az L vastagsagi membranban uralkodé E atlagos tér-
erGsségben

Ay

dE__a( . (31)

valtozast hoz létre. Az I transzmembran aramban és az R, membranellen-
allasban bekovetkez§ valtozassal (Ay) a

5(Ay) = a_(g'.Iﬂ 8T + a_;f{i)- . OR,, (32)

m

kapcsolatba hozhaté. A legaltalanosabb esetet véve, nincs semmi okunk barmi-
féle megszoritast is tenni a transzmembran aram természetére vonatkozélag.
Tehat a transzmembran aram mind ionikus (I;) mind elektronikus (I,) kom-
ponenst tartalmazhat, s§t a két aram kozott kereszteffektus is felléphet, azaz
az ionikus és elektronikus dramkomponensek nem fiiggetlenek egymastol.

Ekkor

ol = — (3I el (5IR 33
al, + oI, (33)
és
B8R
0R,, = ——06R, + — 6R,, 34
dR, + dR; ( )

i

ahol az e indexszel jelzett mennyiségek az elektronikus jellegli mennyiségeket,
mig az i-vel jelzettek az ionikus megfelelket jelentik. Kovetkezésképpen

1 ~At 1 At
_J 5(Ay))dt=_L_[ iB | —
At g 4z 1,
a8 U J 51dt} +1{ j R dt}
RT 1 at 6a(" _ At 6a§{b) :
- LS dil + 8(4yp), 35
F % At J a{) Zk - }+ (4yn) W)
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ahol d(Ayp) a DoNNAN-potencialban létrejé6vé, — a membran intrinszikus

tulajdonsagaiban bekovetkezé modosuldsoknak tulajdonithaté — valtozas.

Amint a (31)—(34), ill. a (35) egyenletekbdl lathaté, akciés potencial
kivaltasara mindazon folyamatok alkalmasak, amelyek megvaltoztatjak

1. a membran kornyezetében uralkodé ionerdsséget;

2. a potencialeloszlasi viszonyokat;

3. a membranban uralkodé térerdsséget;

4.a membran elektrondrammal és ionarammal szembeni ellenallasat;

5. a membranban levd rogzitett toltések mennyiségét stb.
Maga az a tétel, hogy az akciés valasz létrejotte a Ay, nyugalmi potencial
Ay, kiiszob ala csokkenését feltételezi, csupan a potencialviszonyok sziikséges
véaltozasi iranyara vonatkozoélag tartalmaz kijelentést, nem pedig annak mi-
kéntjére. A (35) egyenlet pusztin tomor osszegzése a legkiilonboz6bb jellegi
folyamatok felszini megjelenési formainak s tiikrozi azt az igen kézenfekvd
feltevést, hogy az akciés valasz létrejotte kooperativ folyamatok eredménye.

Befejezé megjegyzések

Az el6bbiekben vazoltuk az ion-membran elmélet fizikai szempontbél
felmeriil6 nehézségeit és ramutattunk arra, hogy a jelenlegi koriilmények
kozott nines méd a membran-ion folyamatok korrekt elméleti leirasara. Eppen
ezen objektiv elméleti akadalyok miatt kivanatosnak latszik a membranokon
keresztiili iontranszport fizikai tulajdonsagainak megismerése. A biolégiai
membranok viszonylag kicsiny mérete és komplexitasa miatt a fizikai alapok
tisztazasa céljabol eldnyssebbnek tiinik a modell-membranokon fellépd transz-
port-folyamatok alapos és mélyrehaté tanulminyozasa. E vizsgalatok fényt
derithetnek a kiilonleges fazist képezé vékony membranok termodinamikai
viselkedésmédjara, az iontranszport-folyamatok valészini mechanizmusaira
és hozzasegithetnek a megfelel§ kisérleti technika finomitasahoz is. Ijgy véljik,
hogy a mesterséges bimolekularis lipid membranokon végzendd modell-vizs-
galatok megadjak azokat a legsziikségesebb alapinformacickat, amelyek a
biomembranokon lejatsz6dé iontranszport-folyamatok és az ingerelhet§ség
hatterének jobb megérétését biztosithatjak. A bimolekularis lipid membranok
ionateresztd tulajdonsagainak tanulméanyozasa kiilonféle médokon térténhet.
A legjobban mérhet6 paramétereket és a leglényegesebb informacickat az
elektromos mérések (vezetSképesség vizsgalatok, kapacitasmérés, voltage-
clamp, stb.) szolgaltatjak. Ezért talan nem lesz érdektelen az egyes transz-
portmechanizmusok modellezhet§ségének kérdéseit részletesebben elemezni
és az egyes folyamatok elkiilonithetéségének, ill. megkiilonboztethetdségének
problémaival behatébban foglalkozni. Ezért egy késébbi kozleményben a
membranok ionfolyamatainak modellezhetdségét részletesebben is targyalni
fogjuk.
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