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A biológiai anyag- és energ ia t ranszpor t v izsgála ta különbözõ aspektusok-
ból, kü lönbözõ módszerekkel és a je lenségek kü lönbözõ szint jén t ö r ténhe t . 
Ezek egy ike a te rmod inamika i szemlé letmód, ame ly természetszerû leg elsõ-
sorban fenomenolog ikus, makroszkop ikus jellegû, de a fo lyamatok s ta t isz t ikus-
mechan ika i , molekulár is értelmezésével bizonyos mér tékben lehetõséget ad a 
jelenségek lényegének, mélyebb összefüggéseinek megismerésére is. Megjegy-
zendõ azonban , hogy hatásköre ko r lá tozo t t . Az é le t fo lyamatok mikro f iz ika i 
há t te re , a nem s ta t isz t i kus , egyedi ( in t ramolekulár is , atomáris) tö r ténések 
kívül esnek szemléletén. (Az 500 r ha lá los sugárdózis kalor ikus energ iaér téke 
min imál is , ha tása mégis drámai). Mindazonál ta l i smere te és a lka lmazása a 
makroszkóposán megny i l vánu ló t r a n s z p o r t f o l y a m a t o k b a n szükséges és gyü-
mölcsözõ; a megismerésnek ezen a sz in t j én nélkü lözhetet len. 

E m u n k a célja — a te rmod inamika i alapok váz la tos összefoglalása u tán 
— n é h á n y k o n k r é t a b b példán m e g m u t a t n i , h o g y a n adap tá lha tók az el-
mélet i k u t a t á s o k e redménye i a t r anszpo r t t a l fog la lkozó kísérletezõ biológu-
sok gyako r la t i m u n k á j á r a ; hogyan a d a te rmod inamika i szemlé letmód ú j 
kísérlet i lehetõségekre ö t le teket ; ill. h o g y a n foglal ja össze egységes elméletbe 
a konk ré t kísérleti részeredményeket . 

M inden mozgásál lapot -vá l tozást , s t ruk tú ravá l t ozás t , vagy kém ia i reak-
ciót energ iavál tozás k ísér . Az egyes anyagok mennyiségének vagy minõségé-
nek vá l t ozásá t leíró összefüggésekben m inden esetben az energ iavál tozásokat 
is k v a n t i t a t í v e n f igye lembe kell venn i . Hogy ez nem minden esetben tör tén ik 
meg, a n n a k oka — ismerete ink h iányos vol ta mel le t t gyakran az is —, hogy 
szemlé le tünkbõl sokszor h iányzik a je lenségek energet ika i oldalának k v a n t i t a -
t ív számbavéte lére v o n a t k o z ó igény. Semmiféle mechan izmus nem mûköd ik , 
ha annak energet ikai fe l té te le i nem b iz tos í to t tak és semmi lyen mechan izmus t 
nem t e k i n t h e t ü n k t udományosan meg ismer tnek , ha az együ t t j á ró energet ika i 
vá l tozásokat is pon tosan nem i smer jük . 

A környezet te l á l l andó kö lcsönhatásban levõ, n e m egyensúlyi , ny i to t t 
biológiai rendszerekben véges sebességgel le játszódó valóságos f o l yama tok 
k v a n t i t a t í v tá rgya lására adekvá t e lméle t az utóbbi év t izedekben k i fe j l õdö t t 
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nemegyensúly i t e rmod inamika [44, 64]. Ennek részletes és te l j es e lsa ját í tása 
biológusok számára tú lzo t t f e lada t , hiszen ezen e lmélet maga is az ál landó fe j -
lõdés á l lapotában v a n . Az elmélet a lapvetõ megál lapí tása i azonban a részletes 
fo rmal izmus né lkü l is á l ta lában megér the tõk , be lá tha tok és számos eredmé-
nye , k v a n t i t a t í v összefüggése a kísérletes m u n k á b a n fe lhasználható , megis-
merésük és a lka lmazásuk k ívána tos . 

Minden élõ egység nyí l t rendszer , me lyen ál landóan energ ia áraml ik 
keresztül . Ez az energ iaáram anyag t ranszpo r t t a l j á r együtt és így organizál ja 
a rendszer t , lé t rehozza környezeté tõ l eltérõ összetéte lét , lehe tõvé teszi növe-
kedését , szaporodását [52, 57, 58] . Az élõ rendszer anyag t ranszpo r t j á t , a benne 
tö r ténõ bioszintéziseket és mechan ika i munkavégzését egyaránt a Nap fo ton-
ja inak energiá ja fedezi . Ezen egyszerû séma bonyo lu l t részlete inek, át tételei-
nek mind jobb megismerését tesz ik lehetõvé a k ísér le t i t apasz ta la tokon nyugvó 
elméletek, ill. az ezek a lap ján fe l ve te t t ú j a b b kísér letek. 

I. Termosztat ika 

Háromfé le rendszer t szok tak megkü lönböz te tn i : izolált rendszer, zár t 
rendszer, ny i t o t t rendszer . 

Izolált rendszerrõl akkor v a n szó, ha a v izsgál t rendszer környezetével 
sem atomokbó l álló anyagot , sem energiát nem cserélhet . Zárt rendszerrõl akko r 
beszélünk, ha energiacsere lehetséges, de a tomos anyagé nem. Nyílt a rendszer 
akkor , ha mind energia- , mind anyagcsere a környeze t te l lehetséges. 

A rendszerek jel lemzésére megfelelõ á l lapot je lzõket , á l l apo t paraméte-
reket kell vá lasz tan i . Ezek ké t fé lék lehetnek: ex tenzív és i n tenz ív ál lapot jel-
zõk. Az extenzív á l lapot je lzõk, v a g y másképpen kapac i tás tényezõk a rendszer 
méretével , tömegéve l arányos mennyiségek. I l yenek : pl. egy gázrendszer tér-
fogata (v), egy ruga lmas fonál hossza (1), o l d a t b a n a feloldott molekulák száma 
(n), e lektromos tö l téssel rendelkezõ rendszerekben a töltések száma (e) és ide 
ta r toz ik a késõbb ér te lmezendõ entrópia (S), belsõ energia (U) , entalpia (H) , 
és szabad energia (F) is. 

Az intenzív á l lapot je lzõk függet lenek a rendszer méretétõ l . Ezek: pl. gáz 
esetében a nyomás (p), fonálná l a feszülés (f) , o lda tná l a kémiai potenciál ( f i ) 
(koncentráció) , t o v á b b á az elektromos potenciál (q>) és a hõmérséklet (T) is. Az 
összetartozó ex tenz ív és in tenzív sa já tságok szorza ta energia je l legû mennyiség 
(pv, f l , fin, epe, TS). A kémiai reakciókra je l lemzõ A | szorzat ( | a reakc iók 
ha ladásának foka , reakc iókoord iná ta ; A a kém ia i af f in i tás) bizonyos meg-
kötésekkel sz in tén az u tóbb iakhoz sorolható és megfelelõ fe l téte lek esetén 
ind i rekt kapcso la t lehetséges a „szomszédos" tér részek közöt t i f iz ikai kölcsön-
ha tások (vektor iá l is t ranszpor t ) és az „ u g y a n a z o n a he l yen " tö r ténõ kémia i 
kö lcsönhatások (skaláris kémia i reakciók) k ö z ö t t [44]. E p rob léma különösen 
je lentõs az „ a k t í v t r a n s z p o r t " ér te lmezésében. 

MTA Biol. Oszt. Közi.. 16. (1973) 



A TERMODINAMIKA  ALKALMAZÁSA A TRANSZPORTFOLYAMATOK  KUTATÁSÁBAN 3 8 5 

A h õ t a n egésze ké t részre osz tha tó : 1. A klasszikus te rmod inamika vagy 
egyensúly i te rmod inamika , vagy he lyesebben termosztatika; 2. A nemegyensúly i , 
i rreverzibi l is fo lyamatok termodinamikája. 

A te rmosz ta t i ka téte le i [9, 18, 22, 24, 25, 44, 58, 79]: 0. fõtétel: Az egyen-
súly szükséges és elegendõ fel tétele, hogy a kö lcsönhatásban levõ rendszerek 
in tenz i tásparamétere i m indenü t t azonosak , egyenlõek a rendszerben. 

I. fõtétel: Az energia megmaradásának és az elsõfajú p e r p e t u u m mobile 
lehetet lenségének elve. K v a n t i t a t í v f o r m á b a n : 

A U=Q + L, (1) 

azaz egy rendszer belsõ energ iá jának , te l jes energiakészletének növekedése 
(A U) a k ívü l rõ l fe lvet t hõ (Q) és a rendszeren végzet t munka (L) összegével 
egyenlõ. H a a rendszer végez m u n k á t , vagy ad le hõ t , belsõ energ iá ja csökken 
(negat ív elõjel). Hogy a rendszer a belsõ energia rovására menny i m u n k á t 
végez, ill. mennyi hõt ad le, az a s t r uk tú rá tó l függ (pl. ugyanaz a kémia i 
reakció kémcsõben és ga lváne lemben) . A munkának (L) több f o r m á j a lehetsé-
ges; pl . té r fogat i munka ( — p A v ) , mechan ika i (rövidülési) munka ( f A l ) , elektro-
mos m u n k a (<pAe), kémia i munka (pAn) s tb . Ezér t 

AU = Q-PAv+fAl + (pAe + 2Vi (2) 
;=i 

A 
AU + pAv = AH (3) 

összeg az entalp ia vá l tozásá t (AH) je len t i . 
I I . fõtétel: Az ent róp ia növekedésének és a másod fa jú p e r p e t u u m mobile 

lehetet lenségének elve. Hõ nem j u t h a t önmagátó l h idegebb tes t rõ l melegebb 
test re és a hõ fo lyamatosan , k v a n t i t a t í v e , te l jes egészében n e m a lak í tha tó 
egyéb m á s munkává . E fõtéte l a l a p j á n megá l lap í tha tó az önkén t le játszódó, 
megfelelõ berendezésben munkavégzésre képes fo l yamatok i ránya , amelyrõl 
az elsõ fõ té te l nem mond semmit . Az energ iamegmaradás té te lének nem mon-
dana el lent ugyanis a spontán e lkü lönülés, pl. koncent rác ió kü lönbség, vagy 
hõmérsék le tkü lönbség s tb . lé t re jö t te sem! A tapasz ta la t , ill. a I I . fõ té te l szerint 
azonban csak a másik i rány , a k iegyenl í tõdés fordul elõ önkéntes fo l yamatok -
ban. C A R N O T szerint a hõ csak hõesés esetén végezhet per iodikus m u n k á t és 
annak ha tás foka (rj) m a x i m u m (ideál is, reverzibil is kö r fo l yamatban) 

I t t A a hasznos m u n k a , Q2 a m a g a s a b b hõn fe lve t t , Qb az a lacsonyabb hõn 
leadot t hõmennyiség, T 2 a magasabb , T x az a lacsonyabb hõmérsék le t . Akkor 
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lenne reverzibilis egy fo l yamat , ha a rendszer t eredet i á l lapotába v i ssza ju t ta t va 
sem a környezetben, sem a rendszerben nem tö r t énne semmilyen maradandó 
vá l tozás (abszolút súr lódásmentes lenne). A va lóságban minden fo l yamat irre-
verzibi l is, t e h á t 

'h r rev © Vrtw ' (5) 
il l. 

Virrev Q. < T 2 • ( 6 ) 

Mond juk pé ldáu l : 
Reverzibi l is k ö r f o l y a m a t b a n : Irreverzibi l is kö r f o l yama tban : 

T 2 = 600 K° T 2 = 600 K° 
l Q2 = 1200 kcal I Q2 = 1000 kcal 

gép-*- A = —500 kcal |gép|-^ A ' = —100 kcal 

I Qx = —700 kcal j Q[ = —900 kcal 

t?rev = 0,42 Tj inev = 0,1 
T1 = 350 K ° T1 = 350 K ° 

-^i Qrev Q -^-i virrev ^ Q 
ã11 rrt 

(A hatásfok kérdése biológiai szempontbó l sokat v i t a t o t t . Nem egyszerû meg-
ál lapí tani a biológiai mûködések ha tás foká t . Ezek többny i re jó l ia tás fokúak 
és helyes az a megál lapí tás , hogy pl. az izom n e m te rmod inámiás gép. Másrészt 
v iszont v a n n a k kis ha tás fokú funkc iók is; pl. a vesemûködés és semmi nem 
zá r j a ki annak lehetõségét , hogy ezekben a kis ha tás fokú fo l yamatokban a hõ 
is munká t végezhessen). 

Ha az elõzõ példák kö r fo l yamata inak elsõ lépését v izsgál juk, t ehá t a T 2 

magasabb hõmérsék le ten tö r ténõ izoterm hõfe lvéte l t , azt l á t j uk , hogy a rever-
zibilis ú ton fe lve t t hõ nagyobb az irreverzibi l is ú t o n fe lvet t hõnél . (A súrlódás 
v issza ju t ta t b izonyos hõmennyiséget ) . Tehá t inf in i tez imál is a lakban és á l ta-
lánosí tva : 

*I(?rev ^ dQl r rev 

Á — = dS ér ték pedig az entrópia (S) vá l tozásáva l azonos. (Az ent-

róp ia a rendszer és kö rnyeze t közöt t reverzibi l isen cserélt hõnek 1 K°-ra esõ 

része). így 

~ ~ ; ( 8 ) 
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ahol reverzibi l is esetben az egyenlõség lenne érvényes, a va lód i irreverzibi l is 
f o l yama tokban az egyenlõt lenség áll. Izolá l t rendszerben — ha dQ = 0 — 
valóságos f o l yama tok esetén 

dS > 0. (9) 

Tehát elszigetelt rendszerben minden magától végbemenõ változás entró-
pianöve kedést eredményez és minden valóságos folyamat az entrópianövekedés 
irányában játszódik le (kiegyenlítõdés). 

H E L M H O L T Z megfoga lmazása szerint a be lsõ energia vá l tozása két rész-
bõ l tevõdik össze: a szabadenerg ia vál tozásból ( F ) és kö tö t t energia vá l tozásá-
ból (TAS): 

AU = AF TAS. (10) 

Megfelelõ s t r uk tú rában a A F fo rd í t ha tó hasznos m u n k á r a , me lynek 
során a szabad energia csökken és az en t róp ia nõ. 

Stat isz t ikus mechanika i szempontból megfoga lmazva az en t róp iá t 
B O L T Z M A N N szer in t : 

S =k In w; (11) 

aho l ê a Bo l t zmann konstans (R /N) , w az á l lapo t te rmod inamika i va lószínû-
sége. Mivel a legnagyobb valószínûségû f o l y a m a t o k köve tkeznek be, me lyek-
nek legnagyobb az ent róp iá ja (pl. a gáz egyenletes eloszlása egy edényben és 
n e m az egyik o lda l ra való e lkü lönülés, a rendezet tség) , az en t róp ia a rendszer 
rendezet lenségének mér tékekén t is tek in the tõ . 

Jó l k i fejezi az I . és I I . fõ té te l t a r t a lmá t és nemcsak izolált de zár t és n y i t o t t 
rendszerekre is érvényes a Gibbs-fé le egyenlet 

ê 
d U = TdS pdv +fdl + rpde + J V f t d n , - + . . . (12) 

/=1 

Az eml í te t t te rmosz ta t i ka i mennyiségek összefüggéseit a következõ á b r a 

zemlé l te t i : 

è 

1 
- P V 

h 

- P V 

è G 

H 
Q 

H 
T S T S 
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I I I . fõtétel: Az abszolút nu l lapont e lérhetet lenségének elve; az ehhez 
va ló közeledésnél a kémia i lag egynemû kondenzál t (szi lárd és cseppfolyós) 
t es tek en t róp iá ja nul lához t a r t . 

A te rmosz ta t i ká t összefoglalva l á t h a t ó , hogy megál lapí tása i t u l a j d o n -
képpen izolált és zárt rendszerek egyensúly i á l lapota i ra vona tkoznak , fe l té-
te lezve az ideal izál t (va lóságban nem létezõ) reverzibi l is á ta laku lást ezen 
á l lapotok közö t t és az idõ (a fo l yamatok sebessége) sem szerepel benne. A t ény -
leges fo l yamatok ra csak egyenlõt lenségekkel u ta l : pl. (5), (6), (7), (8), (9). 
Ezzel szemben a valóságos, irreverzibi l is f o l yamatok á l t a l ában nyílt rendszerek-
ben megha tá rozo t t sebességgel j á t szódnak le és a f o l y a m a t az egyensú ly t 
k i zá r j a . 

I I . Termod inamika 

Az irreverzibi l is f o l yama tok te rmod inamiká ja szün te t t e meg a t e rmosz ta -
t i ka h iányossága i t . Gondo la tmenete váz la tosan az a lább iakban fog la lha tó 
össze (egzakt k i fe j tése a megfele lõ i roda lomban ta lá lha tó meg : [14, 36, 37, 38, 
39, 44, 61, 67]). 

A te rmosz ta t i ka i egyenlõt lenségeket kell á ta l ak í t an i egyenlõségekké, 
f igye lembe véve az i r reverzib i l i tás foká t is. Mivel reális f o l yama tokban nem-
csak hõcsere tö r tén ik a rendszer és kö rnyeze te között (dQe), hanem a rendsze-
ren belül is te rmelõd ik bõ éppen az i rreverzibi l is fo l ymatok (pl. súrlódás) m ia t t 
(dQi), ezért a rendszer összes hõmenny iségvá l tozása: 

dQ = dQe + dQi. (13) 

A rendszer tel jes en t róp iavá l tozása (dS) pedig: 

d f t . ( 1 4 ) 

T T T ' 
azaz 

d S = d e S + d , S . (15) 

Ezen a lapve tõ fon tosságú ún. en t róp ia mér legegyenletben te l iá t d e S a 
rendszer és környezete köz t i hõá tadásbó l eredõ külsõ en t róp iavá l tozás (mely 
poz i t ív és nega t í v is lehet), d,-S pedig a belsõ irreverzibi l is fo l yamatok által 
t e rme l t en t róp ia , amely m ind ig pozit ív (egyensúlynál és reverzibi l is ese tben 0). 
A belsõ en t róp ia termelés sebessége: 

er = Í í A . (16) 
dt 

U tóbb i t figyelembfe véve a reális fo l yamatok sebességérõl is felv i lágo-
sí tást k a p h a t u n k . 
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A 
Ô = Òà (17) 

függvény pedig nem más, mint a szabadenergia disszipáció sebessége. Ennek 
nagyságá t a rendszer s t ruk tu rá l i s - -anyag i összetétele, minõsége (pl. olajozás) 
és a te rmod inamika i ha j tóe rõk , az intenzi tás tényezõk gradiensei határozzák 
meg. Mindez legegyszerûbben a köve tkezõ analóg iákkal l á t h a t ó be. Az elek-
t romos te l jes í tmény (energia/idõ) egyenlõ az á r a m ( I ) és a feszü l tség (U) szor-

, U 
za táva l ( P = I. U). Mivel Ohm tö rvénye szer in t : I = = LU, a tel jesít-
mény így is í rha tó : P = LU2. Hason ló összefüggések érvényesek a Fick-féle 
d i f fúz iónál , a Four ier- féle hõvezetésnél , a Poiseuil le-féle áramlásná l , a súrlódásos 
esésnél (szedimentáció), de a kémia i reakciók sebességénél is s t b . A „vá lasz" 
á l ta lában arányos a „beha tás " -sa l . Á l ta lánosí tva : 

J = LX, (18) 

ahol J va lamely anyagnak vagy tö l tésnek, v a g y hõnek idõegység alatt az 
egységnyi felületen á t á r a m o l t a t o t t mennyisége, azaz a te rmod inamika i á ram; 
L vezetési együ t tha tó , vagy fenomenológia i koef f . , vagy Onsager koeff ic iens; 
X pedig a te rmod inamika i „e rõ " , me ly a felsorolt intenzi tás t ényezõk egyiké-
nek gradiensét fogla l ja magában a gyakor lat i cé lnak megfelelõ f o rmában fel-
í rva, de úgy, hogy a 

a = JX (19) 

összefüggés te l jesü l jön. (18) szer int l ineáris összefüggés áll f e n n az áram és 
kon jugá l t ereje közö t t ( legalábbis az egyensúly közelében b izonyos interval lu-
ban . Onsager-féle lineáris törvény). 

Reál is anyagi rendszerekben az áramok á l ta lában nem függet lenek egy-
mástó l , hanem a kü lönbözõ á r a m o k befo lyáso lhat ják egymás t . (Analógia: 
bonyo lu l t köz lekedõedény rendszerben a v ízsz intek a laku lása összefügg.) 
Tehá t az egyes á ramoka t nemcsak a sa já t ún. kon jugá l t h a j t ó e r e j ü k hozhat ja 
létre, h a n e m sz imul tán másik h a j t ó e r õ is. Á l ta lában ahány te rmod inamika i 
erõ van egy rendszerben, u g y a n a n n y i te rmod inamika i áram j ön lé t re és vala-
menny i erõ va lamenny i á ram lé t rehozásában részt vesz. Pl. e lek t romosan töl-
t ö t t részecskék á r a m á t o lda tban nemcsak a kémia i potenciál (koncentráció) 
gradiens, hanem elekt romos potenc iá l gradiens is k i vá l t j a ; vagy pé ldáu l külön-
bözõ fémekbõl álló vezetõben e lek t romos áramot nemcsak e lek t romos potenciál 
kü lönbség, hanem hõmérsék le tkü lönbség is elõidéz ( termoelektromosság) s tb . 
Ezá l ta l kereszteffektusok jönnek lé t re és a t ranszpor t je lenségek in ter fe rá lnak . 
I lyen rendszerekben a belsõ en t róp ia termelés: 

dt f f i fTi 
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Az egyes áramok fenomeno lóg ia i egyenletei p e d i g : 

Ë = V11X1 + L12X2 + L1 3X3 + . . . 

J2 = L21X1 L22X2 -f- L23X3 + . . . (21) 

J3 = V3íXx + L32X2 -f- L33X3 +. . . 

Legyen pl. egy kü lönbözõ koncent rác ió jú e lekt ro l i to t t a r t a l m a z ó ké t 
kamrás ozmometer egy ik kamrá jábó l a más ikba á t m e n õ „ tér fogat á r a m " , mely-
nek kon jugá l t ha j tóere je (X3 ) a h id rosz ta t i kus nyomáskü lönbség (AP) és ozmó-
zis-nyomás-különbség {Àë) d i f ferenciá ja (Xx = ÀÐ—Àë; azaz a „sz ívóerõ" ) ; J2 

az e lekt romos áram, me lye t elsõdlegesen a k a m r á k b a merü l t e lekt ródok közti 
e lekt romotoros erõ (X2 ) hoz létre; és J3 az oldott e lektro l i t á ramlása , mely-
nek kon jugá l t ha j tóe re je (X3) az ozmózisnyomás-különbségtõ l {Àë) függ . Tehát 
minden á ramo t e lsõsorban a sa já t k o n j u g á l t ha j t óe re je hoz létre, de az inter-
ferencia, a keresz te f fek tusok miat t m inden áram lé t rehozásában a t ö b b i ha j tó -
erõ is részt vesz. Így té r foga t -á ramot (J jJ okoz az e lek t romos potenciá lkü lönb-
ség (X2 ) és az ozmózis-nyomáskülönbség (X3) is; ill. e lektromos á r a m o t (J2) 
lehet lé t rehozni h id rosz ta t i kus nyomáskülönbséggel (X3 ) és ozmózisnyomás 
(koncentráció) kü lönbséggel (X3) is [44]. 

Az Onsager-féle reciprocitási reláció értelmében [17, 61] a te rmod inamika i 
erõk és á ramok megfelelõ megválasztása esetén a keresztkoef f ic iensek egyen-
lõk, azaz 

Lik = Lki\ (22) 

pl. L 12 = L21 , L13 = L31 és L23 = L3 2 s tb . így az elõbbi ki lenc koeff ic iens 
helyet t má r 6 mérésével kvan t i t a t í ven je l lemezhetõ az eml í te t t rendszer . 

A különféle á r a m o k kö lcsönhatása által l é t r e j ö t t keresztef fektusok a 
különbözõ te rmod inamika i ha j tóerõk , ill. in tenz i tás tényezõk gradiensének 
kombináció iból á l l í tha tók elõ. A fon tosabbak a köve tkezõk : 

1. Termoelek t romosság: a Seebeck és Pelt ier e f f ek tus ; zlT Acp 
2. Termodi f fúz ió [47]: Ludwig—Sorét és D u f o u r ef fektus; AT ò=± AC 
3. Termoozmózis ( te rmomecban ika i és mechanoka lor ikus ef fektus); 

AT ^ AP 
4. Normálozmózis ; AC AP 
5. E lekt roozmózis ; Acp AP 
6. Di f fúz iós (és membrán ) po tenc iá l ; ^dC Acp 
Megjegyzendõ, h o g y a normálozmózis és a membránpo tenc iá l n e m valódi 

keresztef fektusok, mer t pl . s tacionár ius esetben töké le tesen semipermeabi l is 
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h á r t y á n a ZlP-vel egyensúlyt t a r t AC koncent rác iókü lönbség és eközben az 
ent róp iaprodukc ió nulla. Mégis ezen reverzibi l is ef fektusok hasonló formal iz-
mussal való tárgya lása és a kereszte f fek tusokhoz való csat lakozta tása szokásos 
és hasznos; tényleges, reális n e m egyensúlyi fo lyamatok esetén indokolt. 

A biológiai szempontból döntõ fontosságú kémiai reakc ióknak a f en t i 
f i z ika i—termodinamika i ef fektusokhoz va ló kapcsolása megfelelõ módon, az 
ent róp iaprodukc ión keresztül lehetséges. Á l ta lánosságban: 

1 fi t a = J q grad — + 2 J i Sr a d j - Y + — • (23) 
A 

T 

I t t Jq a hõáram; Jt az i komponens á rama; /õ,- az i komponens elektrokémiai 
potenciá l ja , amely a P , T, ñ és cp függvénye [/x = / / P , T, c, 99/]; Jc ha kémiai r eak -
ció sebessége; A a kémiai reakc ió e lektrokémiai af f in i tása. 

Nem szükséges hangsúlyozni , hogy a biológiai rendszerben mindezek a 
tényezõk fontos szerepet j á t szha tnak és ahhoz , hogy a biológiai t ranszpor to t 
egzaktan, kvan t i t a t í ve megközel í thessük, mindezeket a kö lcsönhatásokat 
f igyelembe kell venni . Az egyszerûbbtõl az összetettebb felé haladva vizs-
gá l juk néhány gyakor la t ibb vonatkozású pé ldán a fentiek a lka lmazását . 

III.  Az elmélet a lkalmazása gyakorlat i példákon 

1. Normál ozmózis b inér n e m elektrol i t o lda t ta ld iszkont inuus (membrán) , 
izoterm rendszerben, ahol kémia i reakciók nincsenek [13, 45, 53, 54]. 

T e h á t : AT = 0 ; A<p = 0 ; Ä = 0. K E D E M és KATCHALSKY 1 9 5 8 [ 4 5 ] 

nyomán a (17)-nek megfelelõ energiadisszipáció (Ô): 

Ô = JS Ags + JwAgw, (24) 

ahol az indexek az oldott anyag ra (s) és víz oldószerre (w) vona tkoznak . P r a k -
t i kusabb fo rmába t ransz fo rmá lva (bizonyos fel tételek esetén): 

Ô = JVAP + JDAn, (25) 

aho lJ „ a z ú n . t é r foga tá ram és Jo az ún. d i f fúz iós csereáram. (Jv=Jwvw -)- Jsvs; 

Jd — — J wvw sá vs—vw; ahol vw a víz, vs az oldott anyag parciál is mo l té r -
cs 

f oga ta ; cs a membrán két o lda lán levõ o lda tok koncent rác ió jának á t laga; v s  

ill. vw az o ldot t anyag ill. víz sebessége.) A fenomenológiai egyenletek ped ig : 

Jv = LpAP + LpDAn 

JD = LDpAP + LDAn (26) 
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és LpD = LDp. I t t Lp f i l t rác iós (hidraul ikus) koeff., Lpp ozmózisos, ill. u l t r a -
f i l t rációs koef f . , LDdiffúziós koeff ic iens. (26) szerint izoterm ozmometer rendszer -
ben (melyben egy nem elekt ro l i t oldott a n y a g vizes o ldata i vannak) a m e m b r á -
non keresztü l kétféle á ramlás zaj l ik le : Jv „ t é r f o g a t á r a m " , a m i a membrán egyik 
oldaláról a más ik ra egységnyi felületen idõegység a lat t á t m e n õ össz o lda t té r -
fogatot je len t i és ennek fõ ha j tóe re je a h id rosz ta t i ka i nyomáskü lönbség (AP); 
va lamin t JD „di f fúziós csereáram" , m e l y b e n az o ldot t anyagnak a v ízhez 
v iszonyí to t t sebessége j u t k i fe jezésre, és me lynek fõ h a j t ó e r e j e a koncent rác ió-
különbség okoz ta An ozmózisnyomás-kü lönbség. Tehát reál is rendszerekben 
nemcsak víz áraml ik a m e m b r á n o n á t , r i t k a az ideális szemipermeabi l i tás,. 
hanem többé-kevésbé az o ldo t t anyag is á tha to l . Az L együ t tha tók é r téke az 
ado t t rendszer s t rukturá l is és d inamika i tu la jdonsága i tó l függ és kísér letes 
meghatározásukbó l köve tkez te tn i lehet ezekre. I smere tükben köve tkez te tn i 
t u d u n k ar ra is, liogy mi lyen ú ton-módon pene t rá l az i l letõ anyag a h á r t y á n á t , 
vannak-e v izes pórusok, c s a t o r n á k a m e m b r á n b a n stb. E z e n kérdések k o r u n k 
elõtérben ál ló ku ta tás i p rob lémá i és a legkülönbözõbb biológiai ob jek tumokka l 
(vörösvérse j tek, algák, b é k a b õ r , bél, epehólyag, mûv i membrán model lek 
[66, 77, 86]) fo lynak k ísér le tek meghatározásukra [13, 29, 30, 32, 35, 70, 73] . 
Du rva pó rusú , nem szelekt ív membránná l Lpp = Lpp = 0; ideálisan szemi-
permeabi l isná l viszont Lp = —Lpp = LD, azaz J„ = — Jp. Ozmotikus egyen-
súlyban, am iko r Jv = 0: 

és a az ún . ref lexiós koef f ic iens ( S T A V E R M A N 1 9 5 1 [ 7 5 ] ) , me l y a szelekt iv i tás, a 
szemipermeabi l i tás mér téke. (Az i rodalom erre is à î je lö lést használ ja ; épp-
úgy, mint az ent róp iaprodukc ióra! ) Tökéletesen szemipermeabi l is h á r t y a ese-
t én az egyensú lyban m é r h e t õ effektív h idroszta t ika i nyomáskü lönbség (AP) 
értéke egyenlõ az elmélet i leg számítot t ozmózisnyomás-különbséggel (Àë) és 

A P / 1 Ð 
a — - = 1 . Reális h á r t y á n azonban APJAn, azaz a = — : — < 1 ; t ovábbá nem 

Àë Ëÿ 
szelektív membránná l a = O. (E lõ fordu lhat negatív a é r t ék is, lia 1 — a )> 1, 
tehá t ha az o ldot t anyag gyo rsabban vándo ro l , mint az oldószer: azaz vs J vw. 
Ez az ún. nega t í v anomális ozmózis esete, me ly különösen fontos lehet e lek t ro-
l i tek t ranszpo r t j áná l e lek t romosan tö l t ö t t membránokon keresztül.) A t áb l á -
zat a néhány mér t ér tékét m u t a t j a be kü lönbözõ membránok és oldott a n y a g o k 
esetében [16]. 
ff fe lhasználásával a t é r f o g a t á r a m : 

(AP 
(27) 

. An)Jv=o 

Jv = Lp (ÀÐ—àÀë), (28), 
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D z O Urea Nádcukor A lbumin 

Celofán — 0,006 0,074 1,03 

Dial izáló h á r t y a 0,002 0 , 0 1 - 0 , 0 2 0 , 1 - 0 , 3 7 1,02 

Yörösvértest - 0,62 - -

Békaizomrost — 0,82 1 -

Alga 0,005 1 - -

i l le tve ha az o l d a t b a n t ö b b f a j t a o l d o t t k o m p o n e n s van j e l en : 

Jv = Lp (AP—à1Àë1—à2Àë2— . . .). (29) 

T e h á t reális membránokon az ozmotikus anyagáramlások kvantitatív számí-

tásához minden komponens reflexiós koefficiensének ismeretére szükség van. Ez a 

gyako r l a t számára fon tos megá l l ap í tás , ugyan is i lyen rendsze rekben nem ele-

gendõ p u s z t á n az ozmolál is koncen t rác ióv i szonyok , gõztenzió kü lönbség, v a g y 

f agyáspon tcsökkenés é r tékek i smere te ; k izáró lag ezekbõl ne in lehet m e g m o n -

dan i , hogy mi lyen i r á n y b a t ö r t é n i k f o l yadéká ram lás [56]. P é l d a k é n t v izsgál-

j u k a köve tkezõ rendsze r t : 

J - U + H 
1M ! 0,01 M 

urea I dextrose 
i 
i 

6dertr = 7 

6urea -0,001 

ÀÐ = 0 

Az ozmolál is koncen t rác ió , il l. gõz tenz iókü lönbségnek megfe le lõen azt v á r -

n á n k , hogy a h ígabb o lda tbó l m e g y v íz a t ö m é n y e b b o lda tba (-)- i r ányban) . Ezze l 

szemben tény legesen f o rd í t va t ö r t é n i k , amin t az t a (29)-bõl b e l á t h a t j u k , ugyan i s 

Jv = Lp ( - 1 - 0 , 2 4 + 0,001-24) < 0, azaz n e g a t í v . 

Az eddig t á r g y a l t ozmózisos rendsze rekben egy m e m b r á n vá lasz to t t el 

k é t f o l yadék te re t , k é t k a m r á t egymás tó l . Biológiai s z e m p o n t b ó l fontos az 

össze te t tebb m e m b r á n r e n d s z e r e k e n [12, 26, 42 , 60, 62] á t t ö r t é n õ fo l yadék -

t r a n s z p o r t tö rvényszerûsége inek i smere te is, h iszen mind a növény i , m ind az 

á l la t i se j tekben , szervekben i l yenek f o rdu lnak elõ. Ezek legegyszerûbb esete a 

köve t kezõ so rbakapcso l t (ket tõs) m e m b r á n o s rendszer : 
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1. 2. 

Az á b r á n vázolt összeál l í tásban fo lyadék á raml ik a nyíl i r ányába és az 
áram, ha a ké t szélsõ k a m r a közöt t n incs nyomáskü lönbség: 

J v = r
L p l , L f Î ( 3 0 ) 

Lpl + Lp2 

továbbá a két szélsõ v í z k a m r a közöt t egyensúly t t a r t ó h idroszta t ikus nyomás-
különbség, h a Jv = 0: 

À Ð = Ë ( F F I — C R2 ) , ( 3 1 ) 

ahol az indexek az i l letõ membránok ra vona tkoznak , n a középsõ o ldat ozmó-
zisnyomása az adot t p i l l ana tban (ez csökken!). Az i l yen fo lyadékáramlás fel-
téte le az, hogy a két m e m b r á n ref lex iós koeff ic iensei kü lönbözzenek egy-
mástól , t o v á b b á , hogy a középsõ rekeszben plusz n y o m á s a lakulhasson ki 
( tér fogatál landó). Tovább i — biológiai szempontból eset leg jelentõs — lehe-
tõségre u ta l nak H O M O L A kísérletei [ 4 3 ] a „gáto l t d i f f úz ió " kapcsán , ami-
kor az 1. és 2. há r t ya azonos minõségû, de különbözõ m é r t é k b e n fedet t és ebben 
az esetben is számot tevõ fo lyadékáramlás f igyelhetõ meg . (A különbözõ fedet t -
ség mia t t t u l a j donképpen kü lönbözõ hár tyák ró l v a n szó!). Az elõbbiekhez 
hasonló sorbakapcsol t m e m b r á n r e n d s z e r e k és a bennük feltehetõleg le já tszódó 
el lenáramlásos mechan izmusok (p lazmaáramlás) biológiai lag is fon tos effek-
tusokat e redményezhe tnek . 

I t t jegyezzük meg, hogy a növényé le t tanban g y a k r a n használ t „szívó-
e rõ " (S), v a g y „d i f fúz iós n y o m á s h i á n y " (DPD) f oga lmak — amelyeket mint 
a sejt v íz fe lvevõ képességét ki fejezõ nyomásd imenz ió jú mennyiségeket szoktak 
a lka lmazni — elavul tak és he lye t tük a (28) összefüggés haszná la ta a d e k v á t a b b . 
Ugyanis a ko rábban haszná l t k lasszikus 

S = DPD = P-T ( 3 2 ) 

formula (melyben P j e len te t te a se j tnedv ozmot ikus é r téké t és T a turgor -
nyomást ) a (28) összefüggés zárójeles tényezõjével azonos érte lmû. 

Az ado t t membrán és oldott anyag esetén le já tszódó ozmózis kvan t i t a -
t í v tá rgya lására a lka lmas Lp és a ada tok mellett megha tá rozzák a hasonló 
fontosságú to koeff ic ienst is. Je lentése: 
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Jj_ 
Àë 

(33) 
, J„=O 

vagyis egységnyi ozmózis-nyomáskülönbség esetén á tment o ldo t t anyag á r a m 
(Js) , akkor ha közben té r foga tá ram nincsen. O ldo t t anyagra nézve tel jesen á t -
j á r h a t a t l a n hár tya esetében értéke 0. Az L vezetési koeff ic iensek és az ñî k �z � t t i 
összefüggés: 

ñî = ( L p L D - ~ L 2 P (34) 
LP 

A kísérletesen viszonylag k ö n n y e n megha tá rozha tó à, ñî és Lp feno-
menológiai koeff ic iensek közvet lenül nem sokat mondanak a tö r ténések mikro-
f iz ikai , molekulár is hát terérõ l ; b á r i smere tükben kvan t i t a t í ve számí tha tók 
a makroszkópos je lenségek és ez sem megvetendõ eredmény. Ha azonban vissza-
veze t jük õket az ú n . súrlódási koef f ic iensekre, melyek a víz és m e m b r á n , o ldot t 
anyag és membrán , víz és o ldot t anyag közö t t i kö lcsönhatások számszerû 
je l lemzõi , ismereteket nyerhe tünk a molekulár is kö lcsönhatásokró l is [17, 29]. 

2. Következõ lépésként v izsgá l juk meg az o lyan izoterm, d iszkont inuus 
(membránna l e lvá laszto t t ) o ldat rendszerek t ranszpor t je lensége i t , melyek 
elektro l i t o ldatot t a r t a lmaznak [11, 44]. Ú j a b b ha j tóe rõkén t az elektromos 
potenciá lkülönbség is je len lehet, de kémia i reakciók nincsenek. T e h á t az elektro-
kémiai transzportfolyamatok néhány esetét t á rgya l j uk váz la tosan. 

Legyen a m e m b r á n n a l e lvá lasz to t t k é t k a m r á s rendszerben ugyanazon 
elektrol i t különbözõ koncent rác ió jú o lda ta és a ké t k a m r a közöt t h id rosz ta t ikus 
nyomáskü lönbség is fenná l lha t . A k é t rekeszbe an ionra reverzibi l is e lektródok 
merü lnek pl. Ag—AgCl. Az egyes ion fa j ták közö t t i e lekt rokémiai potenciál-
kü lönbség (A f i j ) : 

Api = Ap, + Zi FAcp, (35) 

ahol Api a kémiai po tenc iá lkü lönbség; Z, vegyér ték , F a F a r a d a y f . szám, Acp 
az e lválasztó membránon keresztül i e lektromos potenciá lkülönbség. A cellák 
ké t e lek t ród ja közöt t i e lek t romotoros erõ (E) : 

Å = * Ü . (36) 
Z,F 

A szabadenergia disszipáció i t t (Ô): 

Ô = J1Ap1 + J2Ap2 + JwApw, (37) 

ahol T i a kat ion, J2 az anion, Jw a víz árama. Célszerû t ranszformác ióva l fel-
í rha tó , hogy 

<P = JsAps + IE + JwApw, (38) 
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ahol s az o ldot t anyagot (neutrál is só) je lent i , I pedig az elektromos áramerõs-
ség. Érvényes a köve tkezõ forma is: 

0 = jvap + jdan+ie, • (39) 

melyben minden jelölés má r ismert . Sõt még p rak t i kusabban fe l í rva : 

Air 
0 = jv(ap Àë) -F- JS -ÍJ-L -F- ie . (40) 

cs 
A fenomenológia i egyenletek t ehá t : 

ëòò 
ë = En (ËÐ - Ëÿ) + l l2e + Å13 — 

cs 

i = E 2 1 ( Z I P Ë ß ) + E 2 2 É + E 2 3 — ( 4 1 ) 

Cs 

/I77-
js = E 3 1 ( Z I P - Ë ß ) + E 3 2 e + E 3 3 

(A fenomenológia i egyenletek bevezetésénél (21) ezt a példát eml í te t tük) . 
A reciproci tási relációt f igye lembevéve 6 függet len vezetési koef f ic iens meg-
ha tá rozása szükséges. A t ovább iakban v izsgál junk ké t je lentõsebb speciális 
esetet : 

a) Elektrokinetikus effektusok [44]. A m e m b r á n (model lben) porozus 
agyag, szûrõpapír , üvegszûrõ vagy ioncserélõ a n y a g lehet. A ké t rekeszben 
legyen azonos a koncent rác ió , t ehá t Àë = 0. í g y : 

jv = en a p  -j— l10e 
(42) 

i = l21ap + l22e 

(42) segítségével mind a techn ikában (nedves fa lak szárítása [33], elektro-
forézis), m ind a b io lógiában [6, 23] je lentõs t ranszpor te f fek tusok értelmezhe-
tõk . Pl . az elektroozmózisos fo lyadékáramlás [1, 49] . Ha nyomáskü lönbség 
nincsen, az egységnyi áramerõsségre j u t ó t é r foga tá ram, melyet e lektroozmó-
zisos permeab i l i tásnak (ß) is szokás nevezni : 

J v 

4P = 0 U 2 2 

^ = ß . ( 4 3 ) 
E 

F E N S O M és S P A N N E R 1 9 6 9 [ 2 3 ] szer in t ezzel A mechanizmussa l növényben 
96 500 coul tö l tés 120 mol (2160 cm3) v izet szál l í t . A feszültségkülönbséggel 
l é t rehozha tó elektroozmózisos n y o m á s pedig: 
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ÀÐ 

Jv=Î è 
(44) 

[31]: 
Hidroszta t ikus nyomáskü lönbség létrehozza az ún . áramlási potenc iá l t 

E 

AP 1=0 
(45) 

i l letve röv idrezár t e lektródoknál (E — Î)  a nyomáskülönbség elektromos ára-
mot okoz: 

—i (46) 
APj â=î 

b) Membrán-potenciál. Azt az egyszerû esetet v izsgál juk, amikor Jv = 0, 
tehá t (40) he lyet t most 

0 = J s — + IE (47) 

és a fenomenológiai egyenletek: 

I — L 2 2 E -\-L23 —— 

Js — L32 E -f- L33 —— 

(48) 

(48)-ból, ha I = 0 az egységnyi ozmózisnyomás-különbségre j u t ó e lekt romotoros 
erõ: 

J 23 —1 
Ait  J jv==o L22cs 

(49) 

és ebbõl (35) és (36)-tal k i fe jezhetõ a Acp membránpotenc iá l , amely egyébként 
az o ldatokba helyezett ka lomel e lek t ródpárra l mérhetõ. 

A se j tekben és szövetekben k i m u t a t o t t biopotenciálok egyik a lap já t 
képezõ membránpotenc iá lok a b io f iz ikában ku lcsfontosságúak. A kü lönbözõ 
ion fa j ták (kolloidok, D o n n á n egyensúly) és más keresztef fektusok részvétele 
ezek k ia lak í tásában, a tényleges folyamatok alatti vá l tozása ikban csak bonyo-
lult egyenletrendszerekkel közel í thetõk, de az elvi és a számítógépes szimu-
lálással a gyakor la t i lehetõség is m indehhez megvan. Ezenk ívü l fokozatosan 
összetet tebb model lkísérletek kvan t i t a t í v v izsgálatán keresztü l is mód ny í lha t 
e sokoldalú összefüggések lépésrõl lépésre tö r ténõ felderí tésére [48]. A Gold-
man- , Hodgk in- , Katz-féle inkább egyensúly i egyenletek csak az elsõ szerény 
lépéseknek tek in the tõk , hiszen a legegyszerûbb esetre (1 f a j t a anion és 1 f a j t a 
kat ion) vona tkozó (48)-ból is lá tható , hogy ilyen egyszerû esetben is h á r o m 
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, ,permeab i l i tás i " együ t t ha tó ra v a n szükség a folyamat leírásához, melyeket 
egzakt kísér letes ú ton egymástó l függet lenül kel l meghatározn i . A fenomeno-
lógiai koeff ic iensek súrlódási koeff ic iensekkel tö r ténõ értelmezése részben a 
mikrof iz ika i h á t t e r e t is megv i lág í tha t ja (e lek t ronfo lyamatok) [1, 10]. Az össze-
t e t t membránrendszereken fe l lépõ e lekt rokémiai fo l yamatok szintén t ovább i 
e f fektusok lehetõségére u t a l n a k . 

3. Transzport nem izoterm rendszerekben. Az eddigi pé ldákban csak izo-
t e r m rendszerekkel fog la lkoz tunk . Ez ny i l vánva lóan (a te rmod inamika i be-
vezetõt f igye lembe véve) önkényes leegyszerûsítése a tény leges t ranszpor t -
f o l yama toknak , melyeket m ind ig hõef fek tusok kísérnek. Tehá t nem fogadha tó 
el az az e l te r jed t a priori fe l tételezés, hogy az élõ rendszerek izoterm rendsze-
rek , melyekben a hõe f fek tusoknak semmi szerepük nincsen. Legfel jebb egyes 
speciális k ísér letesen igazolt esetekben hanyago lha tók ezek el, de á l ta lában 
elsõdlegesen mind ig számolni kell szerepükkel . Ezt a lehetõséget a biológia 
számára már ko rábban t ö b b e n fel ismerték [19, 20, 21, 53, 54, 71, 74]. KAT-
C H A L S K Y és C U R R A N 1965 [44] szerint : „A l t hough t e m p e r a t u r e gradients are 
usual ly assumed to be absent in biological sys tems they canno t he complete ly 
ru led out and could p lay a role in biological processes as wel l ." T o v á b b á : 
,, . . . chemical react ions occur ing within a cell are accompanied by product ion 
or consumpt ion of heat , local t empera tu re grad ients . . . m igh t play some role 
in the t ranspor t of mater ia ls across biological membranes . " Az 1972-es moszkva i 
Biof iz ikus Kongresszuson is t ö b b elõadás [27, 78, 84] fogla lkozot t a kérdéssel . 
A probléma i roda lmára u t a l v a [21, 39, 40, 50, 53, 65, 68, 69, 74, 81] i t t csak az 
o lda t rendszerben le játszódó termoozmózis pé ldá já t em l í t j ük . „Vegyünk egy 
n e m egyensúly i két komponensbõ l álló (biner) nem elektrol i t és he te ro te rm 
o lda t rendszer t . Azaz kü lönbözõ koncent rác ió jú , kü lönbözõ h id rosz ta t ikus 
nyomású és kü lönbözõ hõmérsék le tû , de ugyanazon oldószerbõl és o l d o t t 
anyagból álló o ldat van egy m e m b r á n két o lda lán. (A valóságos esetek sokka l 
összetet tebbek. A több komponens , ha j tóe rõ és á ram f igyelembevétele a j övõ -
ben fenomenológia i magya ráza to t adhat pl. a szelektív ion akkumulác ióra is . ) " 
[82]. Az energiadisszipáció i t t : 

0=JvAP + J D A n + J E ( 5 0 ) 

ahol JE energia áram. A fenomenológiai egyenletek t e h á t : 

AT 
Jv = Ln AP + L12 ÀË + L13 —-

AT 
JD = L21AP + L22An + L23-^r (51) 

AT 
JE = L3i JP + L32 J™ + L33 —jr-
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Ideál isan szemipermeabi l is h á r t y á n , mivel L n = — L21 = L22 és Jv— 
—- — Jd, a he lyzet egyszerûsödik. Továbbá ha Jv — 0, t e h á t té r foga tá ramlás 
már n incsen: 

ÀÐ - Àë 

AT 
-43 

J,=o Ln-T 

E* 

T 
(52) 

, ÿ s . . . . f 
ahol E* = - a té r fogatáram-egységenként i t ranszpor tenerg ia . A té r foga t -

o n 
á ram így is fe l í rható : 

Jv = L n \ A P - Àë-VE* 
AT 

T 
( 5 3 ) 

A tempera turagrad iens t e h á t a s t ruk tú rá tó l , összetételtõl függõ (£*) nagyságú 
fo lyadékáramlás t , ill. h id rosz ta t ikus nyomás- , vagy koncent rác iókü lönbséget 
t a r t h a t fen t . E n n e k biológiai je lentõségét (v íz t ranszport ) n e m nehéz fe l ismerni . 
E g y ozmometerben mért a d a t : 1 °C hõmérsék le tkü lönbség 500 mOsm kon-
centrációkülönbséggel t a r t „egyensú ly t " (a meleg oldat töményebb) . Az el-
mélet természetesen sokkal összetet tebb e lektro l i t rendszerekre is k i te r jesz t -
he tõ [11] a AP, AT és Àë mel le t t a Acp e lek t romos potenciá lkülönbség szerepét 

is f igyelembe véve. így p l . 6 áram és erõ esetén = 15 kereszte f fek tus 

n(n + 1) 
szerepel és = 2 1 függet len vezetés i koef f ic ienst kell k ísér letesen 

meghatározn i . A hõmérsékletkülönbség t e h á t elvileg egyenlõt len ioneloszlást 
és Acp-t is t a r t h a t fenn. H A R T H és Y Á U P E L 1 9 7 1 [ 4 1 ] adata i szer int kb. 0 , 0 5 °C/p 
tempera tu rag rad iens esetén celofán membránna l a N a+ és K + ioneloszlás 
a külsõ h û t ö t t nagy k a m r á b a n és a belsõ f û t ö t t kis k a m r á b a n a kísérlet e le jén 
és végén: 

. roVal 
Koncentráció - — Arány 

[Na+ ] j [K+] [K+] 

elején végén elején végén elején végén 

K í v ü l 50 5 0 50 50 í 1 

B e l ü l 50 5 5 50 6 0 í i , i 

Eszer int a meleg oldal összkoncent rác ió ja 15%-kal n õ t t és benne a K + 

fe ldúsul t . 
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4. Transzport kémiai reakciókkal összefüggésben. A kémia i reakciók és a 
f iz ikai—termodinamikai anyagvándor lás kapcso la ta a biológiai t ranszpor t -
fo lyamatok közpon t i kérdése [2, 44, 76]. E kü lönbözõ t ípusú jelenségek közö t t i 
kapcso la t ra lehetõséget a (23) egyenlet ad. A fõ probléma azonban abban ál l , 
hogy a kémia i reakciók sz tér ikusan nem i r ány í t o t t ak , ska lárok ; szemben a vek -
tor iál is ha j tóe rõkke l ill. á ramokka l . A Curie—Prigogine elv ér te lmében d i r ek t 
kapcsolat ezér t nem lehet k ö z t ü k izotrop rendszerben, csak akkor , ha a rend -
szer anizotrop (asz immetr ikus m e m b r á n s t r u k t ú r a kell!) [34, 44]. K E D E M 1965 
[46] nyomán a következõ pé ldá t t á rgya l j uk : legyen a 3 irreverzibi l is f o l y a m a t , 
azaz a 3 á r a m és a 3 ha j tóerõ : Js, Jw, Jr és Aps, Àðø, A. Tehá t egy oldott a n y a g 
(s) és víz (w) áramáró l van szó, Jr a kémia i reakciók á r a m a , melyeknek A 
(aff in i tás) a kon jugá l t ha j tóe re je . Formá l i san a fenomenológia i egyen le tek : 

(A felsõ vonás a vektor iál is menny iségeket jelzi). Elvileg t e h á t kapcsolat v a n 
a kémiai reakc iók és az o ldot t anyag á r a m a , va lamin t a kémia i reakciók és a 
víz árama közö t t is, ha a keresztkoef f ic iensek nem nu l lák (primer „ a k t í v ' 
t ranszpor t ) , azaz ba Lsr ^ Î  és Lwr ^ 0. T o v á b b á ha LsW Î  kapcsolat v a n a 
víz és o ldot t anyag-áram közö t t is, t ehá t a víz szál l í that o ldo t t anyagot és az 
o ldot t anyag is v izet magáva l (szekundér „ a k t í v " t ranszpor t ) . D I A M O N D 1 9 6 5 

[15] kísérletei szerint epehólyagon tö r ténõ t ranszpor tná l LsW ^ 0, de Lwr = 0. 
Eszer int a kémia i reakciók csak o ldo t tanyag t ranszpor to t hoznak létre, ame l y 
azu tán v izet visz magával . Ez a felfogás á l ta lánosan e l te r jed t , pedig m a g a a 
szerzõ is fe l teszi a kérdést , hogy mi a m a g y a r á z a t a a gyakor i h ipotóniás fo lya-
dék t ranszpo r tnak . Ugyanis az elõbbi mechanizmussal csak az izotóniás fo lya-
dék t ranszpor t magyarázha tó . B E A M E N T 1 9 6 5 [ 3 ] rova rokná l m u t a t o t t k i 
„ a k t í v " , anyagcsere függõ és o ldot t anyag tó l függet len v íz t ranszpor to t ; to -
vábbá G I N S B U R G és G I N Z B U R G 1 9 7 1 [ 2 8 ] kukor icagyökereken igazol ták az 
„ a k t í v " , c ian idda l gáto lható v íz t ranszpor to t , amely n incs korre lác ióban az 
o ldot t anyag t ranszpor t ta l [55, 59]. Szer in tük Lwr^= 0, amiko r Lsw c^ Î.  E né-
hány pé ldából úgy látszik, hogy a konkré t s t ruk tú rá tó l , adot tságoktó l függõen 
mindegyik mechan izmus e lõ fordu lhat és egyik sem k i t ü n t e t e t t , k izárólagos. 

A fen t i ekben vázol tak m i n t á j á r a t ö r t é n n e k kísérletek a faci l i tál t d i f fúz ió , 
a carrier h ipotéz is [4, 5, 51, 76] stb. t e rmod inamika i megalapozására, ér te l -
mezésére is. E kulcsfontosságú kérdések egzak t megválaszolásához je len tõs 
ada toka t szo lgá l ta tha tnak a kémia i reakc iókka l kombiná l t model lkísér letek 
is, melyek száma ma még n e m tú l nagy (pl. O S T E R H O U T 1 9 3 7 [ 6 3 ] gua jaco l 
membrános kísérlete, S C H O L A N D E R 1 9 6 0 [ 7 2 ] ox igéntranszport -model l je hae-
moglobin carr ierrel) . 
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IV Egyensúly, s tac ionar i tás, oszcil lációs jelenségek 

Termoszta t i ka i , valódi egyensúlyró l beszé lünk, ha m i n d e n intenzi tás-
tényezõ egy izolált rendszerben homogén , egy fo rmán oszlik el, t e h á t semmiféle 
grad iens nincsen. E b b e n az ese tben a rendszer en t róp iá ja max imál is , nincsen 
szabad energia, t e h á t fo lyamatok sem lehetnek, a rendszer idõben vá l tozat lan . 
Beszélhetünk-e egyensúlyról ny í l t rendszerekben? Termosz ta t i ka i ér te lemben 
nem. Viszont nyí l t rendszereknek is lehet b izonyos „egyensúly i á l lapo tuk" . 
Gondo l junk egy részben telt edény re , melybe egy lyukon víz fo ly ik be, egy 
másik l yukon pedig ki fo ly ik a víz. H a a két á ramlás sebessége egyenlõ, akkor az 
edényben nem vá l toz ik a fo lyadékmenny iség, a vízszint á l landó. A nyílt rend-
szerek „ egyensú l yának " (egészen leegyszerûsí tve) ez a helyzet felel meg, melyet 
s tac ionár ius á l lapotnak hívunk [36, 44] . Stac ionár ius á l lapotban a rendszer ál la-
po tha tá rozó i az idõtõ l függet lenek. I l yen á l lapo tban lehet pl. egy termoozmózi-
sos rendszer , ha b e n n e az anyagá ram lás megszûnik (Jv — 0) , de a hõáramlás 
t o v á b b fo ly ik; egy élõ sej t , ha a k i - és bemenõ anyag- és energ iamennyiség 
egyenlõ; és egy k i fe j le t t élõlény, v a g y egy biológiai populáció is. A stacionár ius 
á l l apo tban levõ rendszer en t róp iá ja sem vá l toz ik : 

dS = d 1 S + d í S ^ = = 0 

dt d t dt 

d ( S . _ d e S 
és mivel mind ig pozit ív, a ^ stac ionár ius á l lapotban nega t ív és ab-

, , d ,S 
szolút ér téke ^ -vei egyenlõ. T o v á b b i fontos megál lapí tás , hogy stacionár ius 

d , S 
á l lapo tban az ent róp iaprodukc ió — m i n i m á l i s [67] és a szabad energia-

disszipáció is legkisebb. Ennek az evolúció szempont jábó l je lentõsége lehet, 

mer t ez az energet ikai lag leggazdaságosabb á l lapot . H a nem stac ionár ius nyí l t 

rendszerben a rendezet tség, az organizác ió foka, mér téke növeksz ik , tehát el-

kü lönülés, szeparáció következik be (pl. termoozmózissal koncent rác iókü lönb-

( diS 
"dt" ^ ^ 

deS 
ami csak úgy lehetséges, ha ̂ n e g a t í v és abszo lú t értéke n a g y o b b a rend-

szerbem entrópia termelésnél . A rendszer „ negen t róp i á t " vesz á t a környezet-

tõ l . Mindezt természetesen a kö rnyeze t megfelelõ entrópia növekedése tú l -

kompenzá l j a , úgy hogy a rendszer és környezet összent róp iá ja m ind ig növek-

szik. A minden vona tkozásban s tac ionár ius rendszereket á l landó ál lapotú 

(s teady s ta te) rendszereknek is s z o k t á k nevezni. A s tac ionar i tás, ill. a mini-

mális en t róp iaprodukc ió elve b i zonyos autostabi l izációs mechan izmus [25] 
5* MTA Biol. Oszt. Közi. 16. (1973) 
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mûködéséve l függ össze. Ahogy egy stabi l is egyensú lyban levõ rendszer (pl. 
inga) kü lsõ behatással k ib i l lentve egyensúly i he lyzetébõl lengés u t á n visszatér 
abba, — analóg módon — a s tac ionár ius ál lapotú ny í l t rendszer is megzavarva 
oszcilláció u t á n közelít i meg eredeti á l l apo tá t . Pl. egy megfelelõ e lektroozmó-
zisos s tac ionár ius á l lapotú rendszernél a (44)-ben je l lemzet t he lyzetébõ l rövid 
idõre „k ib i l l en tve" az á b r á n vázol thoz hasonló per iod ikus fo lyamat lehetséges: 

Mindez biológiai szempontból je len tõs lehet, m e r t egyrészt az ingerü le tet 
kísérõ e lekt romos je lenségek magyaráza tához is fel lehet vetn i , másrészt az 
összes biológiai r i tmus pr imi t ív a l apmechan i zmusakén t fogható fel , továbbá 
b iok ibernet ika i vona tkozása i is l ehe tnek , hiszen ú g y látszik, hogy az elektro-
nika számos jel lemzõje k ia lak í tha tó kémia i r eakc iókka l kapcsol t t ranszpor t -
fo l yamatok ú t ján . E ké rdéskomp lexum ma még k ido lgozásra vá r , de az olyan 
membrán-oszci l lá torok, melyekrõl p l . T E O R E L L 1 9 6 9 [ 8 0 ] számolt be , komoly 
lehetõségekre u ta lnak . Am i a t o v á b b i p rob lémáka t il leti, az i roda lomra kell 
h i va t koznunk [7, 8, 10, 38, 66, 76, 83, 85]. 
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