ATERMODINAMIKA ALKALMAZASA
A TRANSZPORTFOLYAMATOK KUTATASABAN
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A biolégiai anyag- és energiatranszport vizsgalata kiilonb6z8 aspektusok-
bol, kiilonb6z8 médszerekkel és a jelenségek kiilonb6z8 szintjén térténhet.
Ezek egyike a termodinamikai szemléletméd, amely természetszertleg elss-
sorban fenomenologikus, makroszkopikus jellegti, de a folyamatok statisztikus-
mechanikai, molekularis értelmezésével bizonyos mértékben lehet§séget ad a
jelenségek lényegének, mélyebb osszefiiggéseinek megismerésére is. Megjegy-
zend6 azonban, hogy hatéaskére korlatozott. Az életfolyamatok mikrofizikai
hattere, a nem statisztikus, egyedi (intramolekularis, atomaris) torténések
kiviil esnek szemléletén. (Az 500 r halalos sugardézis kalorikus energiaértéke
minimalis, hatasa mégis drdmai). Mindazonaltal ismerete és alkalmazasa a
makroszképosan megnyilvinulé transzportfolyamatokban sziikséges és gyii-
moles6z6; a megismerésnek ezen a szintjén nélkiilozhetetlen.

E munka célja — a termodinamikai alapok vazlatos dsszefoglalasa utan
— néhany konkrétabb példan megmﬁtatni, hogyan adaptalhaték az el-
méleti kutatasok eredményei a transzporttal foglalkozé kisérletez8 biologu-
sok gyakorlati munkéajara; hogyan ad a termodinamikai szemléletméd 1j
kisérleti lehetéségekre dtleteket; ill. hogyan foglalja 6ssze egységes elméletbe
a konkrét kisérleti részeredményeket.

Minden mozgasallapot-valtozast, struktiravaltozast, vagy kémiai reak-
ciét energiavaltozas kisér. Az egyes anyagok mennyiségének vagy min&ségé-
nek valtozasat leiré dsszefiiggésekben minden esetben az energiavaltozasokat
is kvantitativen figyelembe kell venni. Hogy ez nem minden esetben térténik
meg, annak oka — ismereteink hidnyos volta mellett gyakran az is —, hogy
szemléletiinkbdl sokszor hidnyzik a jelenségek energetikai oldalanak kvantita-
tiv szambavételére vonatkozé igény. Semmiféle mechanizmus nem mikédik,
ha annak energetikai feltételei nem biztositottak és semmilyen mechanizmust
nem tekinthetiink tudomanyosan megismertnek, ha az egyiittjaré energetikai
valtozasokat is pontosan nem ismerjiik.

A kornyezettel allandé kélesonhatasban levd, nem egyensilyi, nyitott
biolégiai rendszerekben véges sebességgel lejatsz6dé valésiagos folyamatok
kvantitativ targyalasara adekvat elmélet az utébbi évtizedekben kifejlédott
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nemegyensilyi termodinamika [44, 64]. Ennek részletes és teljes elsajatitasa
biolégusok szamara tialzott feladat, hiszen ezen elmélet maga is az allandé fej-
16dés allapotaban van. Az elmélet alapvets megallapitasai azonban a részletes
formalizmus nélkiil is altalaban megérthet8k, belathatok és szamos eredmé-
nye, kvantitativ sszefiiggése a kisérletes munkaban felhasznalhaté, megis-
merésiik és alkalmazasuk kivanatos.

Minden él§ egység nyilt rendszer, melyen allandéan energia aramlik
keresztiill. Ez az energiadram anyagtranszporttal jar egyiitt és igy organizélja
a rendszert, létrehozza kiornyezetétdl eltérd osszetételét, lehetGvé teszi nove-
kedését, szaporodasat [52, 57, 58]. Az él6 rendszer anyagtranszportjat, a benne
torténd bioszintéziseket és mechanikai munkavégzését egyarant a Nap foton-
jainak energiaja fedezi. Ezen egyszerii séma bonyolult részleteinek, attételei-
nek mind jobb megismerését teszik lehet§vé a kisérleti tapasztalatokon nyugvé
elméletek, ill. az ezek alapjan felvetett ujabb kisérletek.

I. Termosztatika

Haromféle rendszert szoktak megkiilonboztetni: izolalt rendszer, zart
rendszer, nyitott rendszer.

Izoldlt rendszerrdl akkor van szé, ha a vizsgalt rendszer kornyezetével
sem atomokbdl all6 anyagot, sem energiat nem cserélhet. Zdrt rendszerrgl akkor
beszéliink, ha energiacsere lehetséges, de atomos anyagé nem. Nyilt a rendszer
akkor, ha mind energia-, mind anyagcsere a kornyezettel lehetséges.

A rendszerek jellemzésére megfelel§ allapotjelzfket, allapot paraméte-
reket kell valasztani. Ezek kétfélék lehetnek: extenziv és intenziv allapotjel-
z8k. Az extenziv allapotjelz6k, vagy masképpen kapacitastényezdk a rendszer
méretével, tomegével ardnyos mennyiségek. Ilyenek: pl. egy gazrendszer tér-
fogata (v), egy rugalmas fonal hossza (1), oldatban a feloldott molekuldk szama
(n), elektromos toltéssel rendelkez8 rendszerekben a tiltések szama (e) és ide
tartozik a késébb értelmezendd entrépia (S), belso energia (U), entalpia (H),
és szabad energia (F) is.

Az intenziv allapotjelz8k fiiggetlenek a rendszer méretétsl. Ezek: pl. gaz
esetében a nyomds (p), fonalnal a fesziilés (f), oldatnal a kémiai potencial (u)
(koncentracié), tovabba az elektromos potencial (¢) és a homérséklet (T) is. Az
Osszetartozé extenziv és intenziv sajatsagok szorzata energia jellegii mennyiség
(pv, fl, pn, ge, TS). A kémiai reakciékra jellemz§ A¢ szorzat (& a reakcick
haladasanak foka, reakciékoordinata; A a kémiai affinitas) bizonyos meg-
kotésekkel szintén az utébbiakhoz sorolhaté és megfelel feltételek esetén
indirekt kapcsolat lehetséges a ,,szomszédos” térrészek kozotti fizikai koleson-
hatasok (vektoridlis transzport) és az ,;ugyanazon a helyen” torténd kémiai
kélesonhatasok (skalaris kémiai reakeiok) kozott [44]. E probléma kiilonosen
jelentds az ,,aktiv transzport’ értelmezésében.
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A hétan egésze két részre oszthaté: 1. A klasszikus termodinamika vagy
egyensulyi termodinamika, vagy helyesebben termosztatika; 2. A nemegyensilyi,
irreverzibilis folyamatok termodinamikdja.

A termosztatika tételei [9, 18, 22, 24, 25, 44, 58, 79]: 0. fotétel: Az egyen-
sily sziikséges és elegend§ feltétele, hogy a kolcsonhatasban levd rendszerek
intenzitasparaméterei mindeniitt azonosak, egyenl8ek a rendszerben.

I. fététel: Az energia megmaradasanak és az elséfaji perpetuum mobile
lehetetlenségének elve. Kvantitativ formaban:

AU = Q + I, (1)

azaz egy rendszer bels§ energiajanak, teljes energiakészletének névekedése
(4U) a kiviilrgl felvett hé (Q) és a rendszeren végzett munka (L) dsszegével
egyenld. Ha a rendszer végez munkat, vagy ad le hdt, bels§ energidja csokken
(negativ elGjel). Hogy a rendszer a belsé energia rovasiara mennyi munkat
végez, ill. mennyi hét ad le, az a struktdratél figg (pl. ugyanaz a kémiai
reakcié kémes6ben és galvanelemben). A munkanak (L) tébb formaja lehetsé-
ges; pl. térfogati munka (— pAv), mechanikai (révidiilési) munka (f41), elektro-
mos munka (¢de), kémiai munka (u4n) sth. Ezért

k
AU = Q. — pdv + fAl 4 pde + 3 p; An; +-. . . (2)
i1

AU + pAv = AH (3)

Osszeg az entalpia valtozasat (4H) jelenti.

I1. fotétel: Az entrépia névekedésének és a masodfaji perpetuum mobile
lehetetlenségének elve. H6 nem juthat onmagatél hidegebb testrdl melegebb
testre és a h§ folyamatosan, kvantitative, teljes egészében nem alakithaté
egyéb mas munkava. E fgtétel alapjan megallapithaté az onként lejatsz6dso,
megfelelé berendezésben munkavégzésre képes folyamatok iranya, amelyrél
az els§ fGtétel nem mond semmit. Az energiamegmaradas tételének nem mon-
dana ellent ugyanis a spontan elkiiloniilés, pl. koncentracié kiilonbség, vagy
hémérsékletkiilonbség sth. létrejotte sem! A tapasztalat, ill. a I1. fGtétel szerint
azonban csak a masik irany, a kiegyenlitddés fordul el énkéntes folyamatok-
ban. CARNOT szerint a hé csak hdesés esetén végezhet periodikus munkat és
annak hatasfoka () maximum (idealis, reverzibilis korfolyamatban)

= A:Qz—Q1:T2*'T1 4
Thev = =, 0. g (4)

Itt A4 a hasznos munka, Q, a magasabb hén felvett, Q, az alacsonyabb hén
leadott hémennyiség, T', a magasabb, T, az alacsonyabb h8mérséklet. Akkor
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lenne reverzibilis egy folyamat, ha a rendszert eredeti allapotaba visszajuttatva
sem a kornyezetben, sem a rendszerben nem térténne semmilyen maradandé
valtozas (abszolit sirlédasmentes lenne). A valésdghan minden folyamat irre-
verzibilis, tehat

Nirrev 4 Mrev 3 (5)
ill.
’ s ’ T i T
Mirrev = L 0, & . . T, L. (6)
Mondjuk példaul:
Reverzibilis korfolyamatban: Irreverzibilis korfolyamatban:
T, =600 K° T, =600 K°
} Q,= 1200 kcal Q; = 1000 kcal
|gép|— 4 = —500 keal [gép|—~ A" = —100 keal
} Q1= —700 kecal } Q1 = —900 kecal
Nrev = 0,42 Nirrev = 0,1
T; =350 K° T, = 350 K°

Qrev Qirrev
LIV . 1) X1
=77 27

(A hatasfok kérdése biolégiai szemponthél sokat vitatott. Nem egyszerd meg-
allapitani a biolégiai mlikodések hatasfokat. Ezek tobbnyire jé6 hatasfokiak
és helyes az a megallapitas, hogy pl. az izom nem termodinamias gép. Masrészt
viszont vannak kis hatasfokid funkcidk is; pl. a vesemiikodés és semmi nem
zarja ki annak lehet8ségét, hogy ezekben a kis hatasfoki folyamatokban a hé
is munkat végezhessen).

Ha az el6z8 példak kérfolyamatainak elsd 1épését vizsgaljuk, tehat a T,
magasabb h§mérsékleten torténd izoterm héfelvételt, azt latjuk, hogy a rever-
zibilis iton felvett h§ nagyobb az irreverzibilis ton felvett hdnél. (A surlédas
visszajuttat bizonyos hémennyiséget). Tehat infinitezimalis alakban és alta-

lanositva:
dQrev d‘errev
b . 7
= = (7)
dQl’eV 2 7 . P 2 e
A g dS érték pedig az entrépia (S) valtozasaval azonos. (Az ent-

répia a rendszer és kornyezet kozott reverzibilisen cserélt hének 1 K°-ra esé
része). gy
dQ

_e 8
ds > . (8)
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ahol reverzibilis esetben az egyenl§ség lenne érvényes, a valédi irreverzibilis
folyamatokban az egyenlGtlenség all. Izolalt rendszerben — ha dQ =0 —
valésagos folyamatok esetén

dS > 0. 9)

Tehat elszigetelt rendszerben minden magatél végbemend wvdiltozds entré-
piandve kedést eredményez és minden valésdgos folyamat az entrépianivekedés
iranydban jatszodik le (kiegyenlitodés).

HerLmaOLTZ megfogalmazasa szerint a bels§ energia valtozasa két rész-
bél tevidik dssze: a szabadenergia valtozasbél (F) és kotott energia valtozasa-
bél (TAS):

AU = AF 4+ TAS. (10)

Megfelels struktiraban a AF fordithaté hasznos munkara, melynek
soran a szabad energia csokken és az entrépia nd.

Statisztikus mechanikai szempontb6l megfogalmazva az entrépiat
BOLTZMANN szerint:

S =k In w; (11)

ahol k a Boltzmann konstans (R/N), w az allapot termodinamikai val6szinti-
sége. Mivel a legnagyobb valésziniiségi folyamatok kévetkeznek be, melyek-
nek legnagyobb az entrépidja (pl. a gaz egyenletes eloszlasa egy edényben és
nem az egyik oldalra valé elkiiloniilés, a rendezettség), az entrépia a rendszer
rendezetlenségének mértékeként is tekinthetd.

Jol kifejezi az I. és II. f6tétel tartalmat és nemcsak izolalt de zart és nyitott
rendszerekre is érvényes a Gibbs-féle egyenlet

: k
dU = TdS — pdv + fdl + pde + 3 p;dn; + ... (12)
-1

Az emlitett termosztatikai mennyiségek dsszefiiggéseit a kovetkezs abra
sze]:nlélteti:

Pv| [PV
L

U G G
QI frsrs
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III. fotétel: Az abszolit nullapont elérhetetlenségének elve; az ehhez
valé kozeledésnél a kémiailag egynemi kondenzalt (szilard és cseppfolyés)
testek entrépiaja nulldhoz tart.

A termosztatikat dsszefoglalva lathat6, hogy megallapitasai tulajdon-
képpen izolalt és zart rendszerek egyensilyi allapotaira vonatkoznak, felté-
telezve az idealizalt (valésagban nem létez$) reverzibilis atalakulast ezen
allapotok kozott és az id§ (a folyamatok sebessége) sem szerepel benne. A tény-
leges folyamatokra csak egyenl8tlenségekkel utal: pl. (5), (6), (7), (8), (9).
Ezzel szemben a valésagos, irreverzibilis folyamatok altalaban nyilt rendszerek-
ben meghatarozott sebességgel jatszédnak le és a folyamat az egyensilyt
kizarja.

II. Termodinamika

Az irreverzibilis folyamatok termodinamikija sziintette meg a termoszta-
tika hianyossagait. Gondolatmenete vazlatosan az alabbiakban foglalhaté
ossze (egzakt kifejtése a megfelel§ irodalomban talalhaté meg: [14, 36, 37, 38,
39, 44, 61, 67]).

A termosztatikai egyenldtlenségeket kell atalakitani egyenl@ségekké,
figyelembe véve az irreverzibilitas fokat is. Mivel realis folyamatokban nem-
csak hécsere torténik a rendszer és kornyezete kozott (dQ,), hanem a rendsze-
ren beliil is termel8dik h§ éppen az irreverzibilis folymatok (pl. sirlédas) miatt
(dQ;), ezért a rendszer 9sszes hdmennyiségvaltozasa:

81 = 0s 1 40k, (13)
A rendszer teljes entrépiavaltozasa (dS) pedig:

do _do. , do. o

i It /4

azaz

df = 4,8 + d;8. (15)

Ezen alapvet8 fontossagd un. entrépia mérlegegyenletben tehat d.S a
rendszer és kornyezete kozti héatadasbol eredd kiilsé entrépiavaltozas (mely
pozitiv és negativ is lehet), d;S pedig a bels§ irreverzibilis folyamatok altal
termelt entrépia, amely mindig pozitiv (egyensilynal és reverzibilis esetben 0).
A bels§ entrépia termelés sebessége:

e P (16)
de

Utébbit figyelembe véve a reilis folyamatok sebességérdl is felvilago-
sitast kaphatunk.
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A
® = To 17)

fiiggvény pedig nem mas, mint a szabadenergia disszipacié sebessége. Ennek
nagysagat a rendszer strukturalis--anyagi osszetétele, mingsége (pl. olajozas)
és a termodinamikai hajtéerdk, az intenzitas tényezik gradiensei hatarozzak
meg. Mindez legegyszertibben a kovetkez§ analdgidkkal lathaté be. Az elek-
tromos teljesitmény (energia/id§) egyenls az aram (I) és a fesziiltség (U) szor-
zataval (P = I. U). Mivel Ohm térvénye szerint: [ _%: LU, a teljesit-
mény igy is irhaté: P = LU? Hasonlé osszefiiggések érvényesek a Fick-féle
diffiziénal, a Fourier-féle hévezetésnél, a Poiseuille-féle Aramlasnal, a sirlédasos
esésnél (szedimentacid), de a kémiai reakcidk sebességénél is stb. A ,,valasz”
altalaban aranyos a ,,behatas”-sal. Altalanositva:

ahol J valamely anyagnak vagy toéltésnek, vagy hdnek id8egység alatt az
egységnyi feliileten ataramoltatott mennyisége, azaz a termodinamikai aram;
L vezetési egyiitthato, vagy fenomenolégiai koeff., vagy Onsager koefficiens;
X pedig a termodinamikai ,,er§’’, mely a felsorolt intenzitas tényezdk egyiké-
nek gradiensét foglalja magaban a gyakorlati célnak megfelel§ formaban fel-
irva, de 1dgy, hogy a

=] X (19)

osszefiiggés teljesiiljon. (18) szerint linearis osszefiiggés all fenn az aram és
konjugalt ereje kozott (legalabbis az egyensily kozelében bizonyos intervallu-
ban. Onsager-féle linedris tirvény ).

Realis anyagi rendszerekben az aramok altaldban nem fiiggetlenek egy-
mastél, hanem a kiilonb6z8 aramok befolyasolhatjak egymast. (Analégia:
bonyolult kézlekedGedény rendszerben a vizszintek alakulasa osszefiigg.)
Tehat az egyes aramokat nemcsak a sajat Gn. konjugalt hajtéerejiik hozhatja
létre, hanem szimultan masik hajtéerd is. Altalaban ahany termodinamikai
erd van egy rendszerben, ugyanannyi termodinamikai aram jon létre és vala-
mennyi er§ valamennyi aram létrehozasaban részt vesz. Pl. elektromosan tél-
tott részecskék aramat oldatban nemecsak a kémiai potencial (koncentracio)
gradiens, hanem elektromos potencial gradiens is kivaltja; vagy példaul kiilon-
b6z6 fémekbdl allé vezet8ben elektromos aramot nemesak elektromos potencial
kiilonbség, hanem hémérsékletkiilonbség is elgidéz (termoelektromossag) sth.
Ezaltal kereszteffektusok jonnek létre és a transzportjelenségek interferalnak.
Ilyen rendszerekben a bels§ entrépia termelés:

o = ——dis :Jle —{—JZX.Z + ... +Jan = é‘JiXi = éLzXz (20)

i1 i=1
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Az egyes aramok fenomenolégiai egyenletei pedig:

Jl = L11X1 + L12X2 ot L13X3 o
Toioe By b B B e B e i o (21)
Js = L1 X + L3, Xy + Lgp X3 +. ..

Legyen pl. J; egy kiilonb6z§ koncentriciéju elektrolitot tartalmazé két
kamras ozmometer egyik kamrajabol a masikba atmend ,,térfogat aram”, mely-
nek konjugalt hajtéereje (X) a hidrosztatikus nyomaskiilonbség (4 P) és ozmé-
zis-nyomas-kiilonbség (A7) differenciaja (X, =AP—Am; azaz a ,,szivéersd™); J,
az elektromos dram, melyet elsddlegesen a kamrikba meriilt elektrédok kozti
elektromotoros er§ (X,) hoz létre; és J, az oldott elektrolit dramlasa, mely-
nek konjugalt hajtéereje (X,) az ozmézisnyomas-kiilsnbségtél (4n) fiigg. Tehat
minden dramot elsdsorban a sajat konjugalt hajtéereje hoz létre, de az inter-
ferencia, a kereszteffektusok miatt minden aram létrehozasaban a tobbi hajté-
erd is részt vesz. gy térfogat-aramot (J,) okoz az elektromos potencialkiilonb-
ség (X,) és az ozmézis-nyomaskiilonbség (X,) is; ill. elektromos aramot (J,)
lehet létrehozni hidrosztatikus nyomaéskiilonbséggel (X,) és ozmoézisnyomas
(koncentracié) kiilonbséggel (X,) is [44].

Az Onsager-féle reciprocitasi reldcié értelmében [17, 61] a termodinamikai
erdk és aramok megfeleld megvalasztasa esetén a keresztkoefficiensek egyen-
16k, azaz

Lix = Ly (22)

pl. Ly, = Loy, Ly = Lg; és Lo, = Ly, stb. Igy az elébbi kilenc koefficiens
helyett mar 6 mérésével kvantitativen jellemezhets az emlitett rendszer.

A kiilonféle dramok kélesonhatasa altal létrejott kereszteffektusok a
kiilonb6z8 termodinamikai hajtéerdk, ill. intenzitastényezbk gradiensének
kombinaciéibél allithatok els. A fontosabbak a kiévetkezdk:

1. Termoelektromossag: a Seebeck és Peltier effektus; AT == Adgp

2. Termodiffizié [47]: Ludwig—Soret és Dufour effektus; AT — AC

3. Termoozmézis (termomechanikai és mechanokalorikus effektus);
AT =—= AP

4. Normalozmézis; AC — AP

5. Elektroozmézis; Ap — AP

6. Difftiziés (és membran) potencial; AC = Agp

Megjegyzendd, hogy a normalozmézis és a membranpotencial nem valédi
kereszteffektusok, mert pl. stacionarius esetben tékéletesen semipermeabilis
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hartyan a AP-vel egyensilyt tart AC koncentrécidkiilonbség és ekézben az
entrépiaprodukcié nulla. Mégis ezen reverzibilis effektusok hasonlé formaliz-
mussal valé targyaldsa és a kereszteffektusokhoz valé csatlakoztatasa szokasos
és hasznos; tényleges, realis nem egyensulyi folyamatok esetén indokolt.

A biolégiai szempontb6l doént§ fontossagi kémiai reakcidknak a fenti
fizikai—termodinamikai effektusokhoz valé kapcsolisa megfeleld6 médon, az
entrépiaprodukcion keresztiil lehetséges. Altalanossagban:

1 n i A
U:qurad—T—+i=21Jigrad [‘%J-{_Lh?' (23)

Itt J; a héaram; J; az i komponens drama; Ui az i komponens elektrokémiai
potencialja,amely a P, T, ¢ és ¢ fiiggvénye [u = f/P, T, c, ¢/]; Jcna kémiai reak-
ci6 sebessége; A a kémiai reakcié elektrokémiai affinitasa.

Nem sziikséges hangsilyozni, hogy a biolégiai rendszerben mindezek a
tényezbk fontos szerepet jatszhatnak és ahhoz, hogy a biolégiai transzportot
egzaktan, kvantitative megkozelithessiik, mindezeket a kolcsonhatasokat
figyelembe kell venni. Az egyszer(ibbtél az 6sszetettebb felé haladva vizs-
galjuk néhany gyakorlatibb vonatkozasi példan a fentiek alkalmazéasat.

III. Az elmélet alkalmazasa gyakorlati példakon

1. Normal ozmézis binér nem elektrolit oldattaldiszkontinuus (membran),
izoterm rendszerben, ahol kémiai reakciék nincsenek [13, 45, 53, 54].

Tehat: AT = 0; Ap = 0; A = 0. KEpEM és KarcHALsKY 1958 [45]
nyoman a (17)-nek megfelel§ energiadisszipacié (®):

D = J, Aps + JwApiw, (24)

ahol az indexek az oldott anyagra (s) és viz oldészerre (w) vonatkoznak. Prak-
tikusabb formaba transzformalva (bizonyos feltételek esetén):

& = J,AP + Jp An, (25)
aholJ, aztn. térfogatiram és Jp az tn. diffiziés cseredram. (J,=Jvy + Jvg;
J = " -
Jp= ES — Jw vy 22 v,—vy; ahol v, aviz, vs az oldott anyag parcidlis moltér-
S

fogata; ¢, a membran két oldalan levs oldatok koncentracisjanak atlaga; vs
ill. v, az oldott anyag ill. viz sebessége.) A fenomenolégiai egyenletek pedig:

Jy = L AP + L,pAn
Jp = Lp, AP + LpAn (26)

MTA Biol. Osst. Kidl. 16. (1973)
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és Lp = Lpp. Itt L, filtraciés (hidraulikus) koeff., Jp ozmézisos,ill. ultra-
filtracids koeff., Ldiffazios koefficiens. (26) szerint izoterm ozmometer rendszer-
ben (melyben egy nem elektrolit oldott anyag vizes oldatai vannak) a membra-
non keresztil kétféle aramlas zajlikle:J, ,térfogataram”, ami a membréan egyik
oldalarél a masikra egységnyi fellleten idéegység alatt atmend 06ssz oldattér-
fogatot jelenti és ennek fd hajtdereje a hidrosztatikai nyomaskulénbség (AP);
valamint ¢ ,diffaziés cseredram”, melyben az oldott anyagnak a vizhez
viszonyitott sebessége jut kifejezésre, és melynek f6 hajtéereje a koncentracio-
kiildonbség okoztaAn ozmézisnyomas-kilonbség. Tehat realis rendszerekben
nemcsak viz aramlik a membranon at, ritka az idedlis szemipermeabilitas,.
hanem tobbé-kevésbé az oldott anyag is athatol. Az L egyutthaték értéke az
adott rendszer strukturdlis és dinamikai tulajdonséagaitél fligg és kisérletes
meghatarozasukbol kovetkeztetni lehet ezekre. Ismeretiikben koévetkeztetni
tudunk arra is, liogy milyen Gton-médon penetral az illetd anyag a hartyan at,
vannak-e vizes porusok, csatornak a membranban stb. Ezen kérdések korunk
eldotérben allé kutatasi problémai és a legklilonb6z6bb biolégiai objektumokkal
(vorosvérsejtek, algak, békabdr, bél, epehdlyag, mavi membran modellek
[66, 77, 86]) folynak kisérletek meghatarozasukra [13, 29, 30, 32, 35, 70, 73].
Durva po6rusi, nem szelektiv membrannglp L= Lp, = O0; ideédlisan szemi-
permeabilisnél viszont L, = —L,p = Lp, azaz J, = — Jp. Ozmotikus egyen-
sulyban, amikor J, = 0:

(AP 27)

An);,=0

és a az un. reflexios koefficiens (stavermaNn 1951 [75]), mely a szelektivitas, a
szemipermeabilitAs mértéke. (Az irodalom erreaid jeldlést hasznalja; épp-
ugy, mint az entropiaprodukciora!) Tokéletesen szemipermeabilis hartya ese-
tén az egyensllyban mérhetd effektiv hidrosztatikai nyomaskilénbség (AP)
értéke egyenld az elméletileg szamitott ozmézisnyomas-killénbsédgl@l és

AP - . . /1D , ,
a — - = 1. Redlis hartydn azonban APJAn, azaz a-= —:—<1; tovabba nem
Ag Ey
szelektiv membrannal a = O. (El6fordulhat negativ a érték is,lkaa p 1,
tehat ha az oldott anyag gyorsabban vandorol, mint az oldészer: gazhzwy
Ez az Uun. negativ anomalis ozmoézis esete, mely kilondsen fontos lehet elektro-
litek transzportjanéal elektromosan t6lt6tt membranokon keresztil.) A tabla-
zat a néhany mért értékét mutatja be kiilénb6z6 membranok és oldott anyagok
esetében [16].
ff felhasznalasaval a térfogataram:

J =L  (AD—ahe), (28),
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D,0 Urea Nadcukor Albumin
Celofan _ 0,006 0,074 1,03
Dializalé6 hartya 0,002 0,01-0,02 0,1-0,37 1,02
Ydrosvértest . 0,62
Békaizomrost _ 0,82 1
Alga 0,005 1

illetve ha az oldatban tdébbfajta oldott komponens van jelen:

Tehat redlis membranokon az ozmotikus anyagaramlasok kvantitativ szami-
tdsahoz minden komponens  reflexios koefficiensének ismeretére szikség van. Ez a

gyakorlat szamara fontos megallapitas, ugyanis ilyen rendszerekben nem ele-
gendd pusztan az ozmolalis koncentraciéviszonyok, g6ztenzié kilénbség, vagy
fagyaspontcsdkkenés értékek ismerete; kizardlag ezekl®dh lehet megmon-
dani, hogy milyen iranyba toérténik folyadékaramlas [56]. Példaként vizsgal-
juk a kovetkezd rendszert:

+
J-U H i _7
M I 001M dertr

‘urea  -0,001
urea I dextrose

i AD =0

Az ozmolalis koncentréacidi]l. gdoztenzidkuléonbségnek megfelelden azt var-
nank, hogy ahigabb oldatb6l megy viz atéményebb oldatba (-)- irAnyban). Ezzel
szemben ténylegesen forditva térténik, amint azt a (29)-bdl belathatjuk, ugyanis

J = L, (-1-0,24 + 0,001-24) <0, azaz negativ.

Az eddig targyalt ozmoézisos rendszerekben egy membran valasztott el
két folyadékteret, két kamrat egymastdl. Bioldgiai szempontb6l fontos az
0sszetettebb membranrendszereken [12, 26, 42, 60, 62] at torténd folyadék-
transzport torvényszer(ségeinek ismerete is, hiszen mind a névényi, mind az
allati sejtekben, szervekben ilyenek fordulnak eld. Ezek legegyszeribb esete a
kévetkezd sorbakapcsolt (kett6s) membranos rendszer:

5% MTA Biol. Oszt. Kozi. 16. (1973)
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Az abran vazolt 6sszedllitasban folyadék aramlik a nyil iranyaba és az
aram, ha a két szélsd kamra kodzott nincs nyomaskilénbség:

Jv = Pl ( 3 0 )
"ol + 'p2

tovabba a két szélsd vizkamra kozott egyensilyt tarté hidrosztatikus nyomas-
kilonbség, ha J, = O:
AD = E (FFI—CRy), (31)

ahol az indexek az illet6 membréanokra vonatkoznak, n a k6zéps6 oldat ozmoé-
zisnyomasa az adott pillanatban (ez csdkken!). Az ilyen folyadékaramléas fel-
tétele az, hogy a két membran reflexiés koefficiensei kilonbdzzenek egy-
mastol, tovabbéa, hogy a kozépsO rekeszben plusz nyoméas alakulhasson ki
(térfogatallandd). Tovabbi — bioldgiai szempontb6l esetleg jelentdés — lehe-
tdségre utalnak nHomorLa kisérletei (431 a ,gatolt diffazié" kapcsan, ami-
kor az 1. és 2. hartya azonos mindségQ, de kiilonbdz6 mértékben fedett és ebben
az esetben is szamottevd folyadékaramlas figyelhetd meg. (A kilénbéz0 fedett-
ség miatt tulajdonképpen kilonb6zd hartyakrol van szo6!). Az eldbbiekhez
hasonlé sorbakapcsolt membranrendszerek és a bennik feltehetdleg lejatsz6dé
ellendramlasos mechanizmusok (plazmaaramlas) bioldgiailag is fontos effek-
tusokat eredményezhetnek.

Itt jegyezzik meg, hogy a ndvényélettanban gyakran hasznalt ,szivo-
erd" (S), vagy ,diffiziés nyomashiany" (DPD) fogalmak — amelyeket mint
a sejt vizfelvevd képességét kifejezd nyomasdimenziéju mennyiségeket szoktak
alkalmazni — elavultak és helyettik a (28) 6sszefliggés hasznalata adekvatabb.
Ugyanis a korabban hasznalt klasszikus

S =DPD = PT (32)

formula (melyben P jelentette a sejtnedv ozmotikus értékét és T a turgor-
nyomast) a (28) dsszefliggés zardjeles tényez6jével azonos értelma.

Az adott membran és oldott anyag esetén lejatsz6dd ozmédzis kvantita-
tiv targyalasara alkalmas,Lés a adatok mellett meghatarozzak a hasonld
fontossaguto koefficienst is. Jelentése:
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Jj
N 33
A , 3,=0 =)

vagyis egységnyi ozmoézis-nyomaskiulénbség esetén atment oldott anyag aram
(Js), akkor ha kdzben térfogataram nincsen. Oldott anyagra nézve teljesen at-
jarhatatlan hartya esetében értéke 0. Az L vezetési koefficiensek @skaz tti
O0sszefliggés:

m= (‘p‘D-~-2pP (34)

A kisérletesen viszonylag kénnyen meghatarozhat6 fit és L, feno-
menolégiai koefficiensek kozvetlenil nem sokat mondanak a torténések mikro-
fizikai, molekularis hatterérdl; bar ismeretikben kvantitative szamithatdok
a makroszkoépos jelenségek és ez sem megvetendd eredmény. Ha azonban vissza-
vezetjuk dket az un. sarlédéasi koefficiensekre, melyek a viz és membran, oldott
anyag és membran, viz és oldott anyag kodzotti kdélcsdnhatdsok szamszer(
jellemzdi, ismereteket nyerhetiink a molekularis kélcsonhatasokrél is [17, 29].

2. Kovetkez6 |épésként vizsgaljuk meg az olyan izoterm, diszkontinuus
(membrannal elvalasztott) oldatrendszerek transzportjelenségeit, melyek
elektrolit oldatot tartalmaznak [11, 44]. Ujabb hajtéerdként az elektromos
potencialkilonbség is jelen lehet, de kémiai reakciék nincsenek. Tehat az elektro-
kémiai transzportfolyamatok néhany esetét targyaljuk vazlatosan.

Legyen a membrannal elvalasztott kétkamréas rendszerben ugyanazon
elektrolit kiilonb6zd koncentracioji oldata és a két kamra kdzott hidrosztatikus
nyomaskilonbség is fennallhat. A két rekeszbe anionra reverzibilis elektrodok
merilnek pl. Ag—AgCl. Az egyes ionfajtak kdzotti elektrokémiai potencial-
kilénbség (Afij):

Api = Ap, + Zi FAcp, (35)

ahol Api a kémiai potencialkilonbség; Z, vegyérték, F a Faraday f. szam, Acp
az elvalaszt6 membranon keresztili elektromos potencialkilonbség. A cellak
két elektrodja kozotti elektromotoros erd (E):

A=+0. (36)
ZF
A szabadenergia disszipacio ittO):
0=JAp + LAp  + JWApw, (37)
ahol Ti a kation, J, az anion, J, a viz drama. Célszerl transzformécioval fel-

irhaté, hogy
<P = JAps + IE + JyApw, (38)
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ahol s az oldott anyagot (neutralis sd) jelenti, | pedig az elektromos aramerds-
ség. Ervényes a kovetkezd forma is:

0 = jap + jgantie, . (39)

melyben minden jelélés mar ismert. S6t még praktikusabban felirva:

N Al
0 = ju(ap Ag) FJs ML Fie (40)
‘s
A fenomenolégiai egyenletek tehat:
. . €0
¢ = En(ED- Ey) + le + Az —

‘s

7

| = E,, (ZIP EB) + Es E + Ezq — (41)
Cs

nrr-
Js = Es1 (ZIP - EB) + Ez; € + Eas

(A fenomenolbégiai egyenletek bevezetésénél (21) ezt a példat emlitettik).
A reciprocitasi relaciét figyelembevéve 6 fliggetlen vezetési koefficiens meg-
hatarozasa szikséges. A tovabbiakban vizsgaljunk két jelentésebb specialis
esetet:

a) Elektrokinetikus effektusok [44]. A membran (modellben) porozus
agyag, szOrdpapir, lGvegszlrd vagy ioncseréld anyag lehet. A két rekeszben
legyen azonos a koncentraci6, tehA& = 0. igy:

jy = en ap -j— lpe
(42)
i = |21ap + |22€

(42) segitségével mind a technikdban (nedves falak szaritdsa [33], elektro-
forézis), mind a biolégidban [6, 23] jelentds transzporteffektusok értelmezhe-
tok. Pl. az elektroozmézisos folyadékaramlas [1, 49]. Ha nyomaskildnbség
nincsen, az egységnyi aramerdsségre jutd térfogataram, melyet elektroozmé-
zisos permeabilitAsnakR) is szokds nevezni:

Iy A= g, (43)

FENSOM €éSSPANNER 1969 [23] szerint ezzel A mechanizmussal nodvényben
96 500 coul toltés 120 mol (2160 énvizet szallit. A fesziltségkiildnbséggel
létrehozhat6 elektroozmézisos nyomas pedig:
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AP \ (44)

Jv=l e

Hidrosztatikus nyoméaskiilénbség létrehozza az Gn. aramlasi potencialt

B

E
AP 1=0

(45)

illetve rovidrezart elektrodoknal (E ) a nyomaskiilénbség elektromos ara-
mot okoz:

—i (‘)

APj a=1
b) Membran-potencial. Azt az egyszer( esetet vizsgaljuk, amikor J, = 0,
tehat (40) helyett most
0=J,— + IE (47)

és a fenomenoldgiai egyenletek:

Il—L,oE -\-Ly3
(48)
Js — L2 E f- Lgz —
(48)-bél, ha | = 0 azegységnyi ozmozisnyomas-kilonbségre juté elektromotoros
erd:
—1 23 (49)

Ait JjV::O L22C5

és ebbdl (35) és (36)-tal kifejezhetd a Acp membranpotencial, amely egyébként
az oldatokba helyezett kalomel elektrédparral mérhetd.

A sejtekben és szovetekben kimutatott biopotencialok egyik alapjat
képez6 membranpotencialok a biofizikaban kulcsfontossaguak. A kulénb6zd
ionfajtak (kolloidok, Donnan egyensily) és mas kereszteffektusok részvétele
ezek kialakitasdban, a tényleges folyamatok alatti valtozasaikban csak bonyo-
lult egyenletrendszerekkel kozelithetdk, de az elvi és a szamitogépes szimu-
lalassal a gyakorlati lehet6ség is mindehhez megvan. Ezenkivil fokozatosan
O0sszetettebb modellkisérletek kvantitativ vizsgalatan keresztil is mod nyilhat
e sokoldalu 6sszefliggések lépésrdl |épésre torténd felderitésére [48]. A Gold-
man-, Hodgkin-, Katz-féle inkabb egyensulyi egyenletek csak az elsd szerény
lépéseknek tekinthetdk, hiszen a legegyszeribb esetre (1fajta anion és 1 fajta
kation) vonatkozd6 (48)-bol is lathato, hogy ilyen egyszer( esetben is harom
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.,permeabilitasi" egyiltthatéra van szikség a folyamat leirasdhoz, melyeket
egzakt kisérletes uton egymastol figgetlenil kell meghatarozni. A fenomeno-
l6giai koefficiensek surlédasi koefficiensekkel torténd értelmezése részben a
mikrofizikai hatteret is megvilagithatja (elektronfolyamatok) [1, 10]. Az Ossze-

tett membranrendszereken fellép0 elektrokémiai folyamatok szintén tovabbi
effektusok lehetdségére utalnak.

3. Transzport nem izoterm rendszerekben. Az eddigi példakban csak izo-
term rendszerekkel foglalkoztunk. Ez nyilvanvaléan (a termodinamikai be-
vezetdt figyelembe véve) énkényes leegyszerlsitése a tényleges transzport-
folyamatoknak, melyeket mindig hdeffektusok kisérnek. Tehat nem fogadhato
el az az elterjedt a priori feltételezés, hogy az él6 rendszerek izoterm rendsze-
rek, melyekben a hdeffektusoknak semmi szerepik nincsen. Legfeljebb egyes
specialis kisérletesen igazolt esetekben hanyagolhatok ezek el, de altalaban
els6dlegesen mindig szamolni kell szerepikkel. Ezt a lehetdséget a bioldgia
szamara mar kordbban tobben felismerték [19, 20, 21, 53, 54, 71, 74]. KAT-
CHALSKY €és CURRAN 1965 [44] szerint;Although temperature gradients are
usually assumed to be absent in biological systems they cannot he completely
ruled out and could play a role in biological processes as weTldvabba:

., - - .chemical reactions occuring within a cell are accompanied by production
or consumption of heat, local temperature gradients might play some role

in the transport of materials across biological membranés "1972-esmoszkvai
Biofizikus Kongresszusoris tébb eldadas [27, 78, 84] foglalkozott a kérdéssel.
A probléma irodalméara utalva [21, 39, 40, 50, 53, 65, 68, 69, 74, 81] itt csak az
oldatrendszerben lejatsz6dé termoozmézis példajat emlitjuk. ,Vegyiink egy
nem egyensulyi két komponensbdl all6 (biner) nem elektrolit és heteroterm
oldatrendszert. Azaz kilonb6zd koncentraciéjua, kulénb6z8 hidrosztatikus
nyomasu és kilénbd6zd hdmérsékletd, de ugyanazon oldészerbdl és oldott
anyagbdl all6 oldat van egy membran két oldalan. (A valésagos esetek sokkal
O0sszetettebbek. A tobb komponens, hajtéerd és aram figyelembevétele a joveo-
ben fenomenoldgiai magyarazatot adhat pl. a szelektiv ion akkumulaciéra is.)"
[82]. Az energiadisszipacio itt:

0=J,AP + J 5 A n + J ¢ (5 0 )
ahol Jz energia aram. A fenomenolégiai egyenletek tehéat:
AT
J =L, AP + L AE + 1,3 —

AT
Jb = LaAP  + LpA,  + L (51)

AT
JE = "3i JP +"32J0™ + 133 —jr-
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Idealisan szemipermeabilis hartyan, mivel L, = —E Ly, és J—
— —Jd, a helyzet egyszerisodik. Tovabba ha J, — 0, tehat térfogataramlas
mar nincsen:

AD - Aé E*
AT =0 Lo-T T
.,y s Ce _ .o f
ahol E* = -a térfogataram-egységenkénti transzportenergia. A térfogat-
on
aram igy is felirhatd:
J, = La\VAP - A&VE* AT
T (53)

A temperaturagradiens tehat a struktaratél, ¢sszetételtdl figgd (£*) nagysagu
folyadékaramlast,ill. hidrosztatikus nyomés-, vagy koncentraciékilonbséget

tarthat fent. Ennek biolégiai jelentéségét (viztranszport) nem nehéz felismerni.
Egy ozmometerben mért adat: 1 °C hdomérsékletkilénbség 500 mOsm kon-
centraciokulonbséggel tart ,egyensilyt" (a meleg oldat toményebb). Az el-
mélet természetesen sokkal Osszetettebb elektrolitrendszerekre is kiterjeszt-
hetd [11] a AP, AT éAé mellett aAcpelektromos potencialkillénbség szerepét

is figyelembe véve. igy pl. 6 aram és erd esetén = 15 kereszteffektus

n(n + 1)
szerepel és =21 fluggetlen vezetési koefficienst kell kisérletesen
meghatarozni. A hdmérsékletkilénbség tehat elvileg egyenldtlen ioneloszlast
és Acp-tistarthat fenmARTH éSYAUPEL 1971 [41] adatai szerint kb. 0,05 °Cl/p
temperaturagradiens esetén celofan membrannal & Na K* ioneloszlas
a kils6 hdtott nagy kamraban és a bels6 fltott kis kamraban a kisérlet elején

és végeén:

oval_

Koncentraci6 " Arany
[Na’] j [K+] [K+]
elején végén elején végén elején végén
Kivil 50 50 50 50 i 1
Beliil 50 55 50 60 i ii

Eszerint a meleg oldal ésszkoncentracidéja 15%-kal ndtt és benne a K *
feldusult.
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4. Transzport  kémiai reakciokkal Osszefliggésben. A kémiai reakciok és a
fizikai—termodinamikai anyagvandorlas kapcsolata a biolégiai transzport-
folyamatok k6zponti kérdése [2, 44, 76]. E kilonb6z0 tipusl jelenségek kozotti
kapcsolatra lehet8séget a (23) egyenlet ad. A fo probléma azonban abban all,
hogy a kémiai reakcidok sztérikusan nem iranyitottak, skalarok; szemben a vek-
torialis hajtéerdkkelill. aramokkal.A Curie—Prigogine elv értelmében direkt
kapcsolat ezért nem lehet kdztuk izotrop rendszerben, csak akkor, ha a rend-
szer anizotrop (aszimmetrikus membranstruktira kelll) [34, 44]. keEpEM 1965
[46] nyoman a kovetkezd példat targyaljuk: legyen a 3 irreverzibilis folyamat,
azaz a 3 aram és a 3 hajtoerd,; Ju, J. és Ap A3, A. Tehat egy oldott anyag
(s) és viz (w) araméarol van sz6, & kémiai reakciok arama, melyeknek A
(affinitds) a konjugalt hajtéereje. Formalisan a fenomenoldgiai egyenletek:

r (54)

(A felsd vonas a vektoridlis mennyiségeket jelzi). Elvileg tehat kapcsolat van
a kémiai reakcidok és az oldott anyag arama, valamint a kémiai reakciok és a
viz arama kozott is, ha a keresztkoefficiensek nem nullak (primer ,aktiv'
transzport), azaz bagL® T ésl, » 0. Tovabba hals 1 kapcsolat van a
viz és oldott anyag-aram kozott is, tehat a viz szallithat oldott anyagot és az
oldott anyag is vizet magaval (szekundér ,aktiv" transzport). DIAMOND 1965
[15] kisérletei szerint epehélyagon térténd transzportngl &~ O, de l, = O.
Eszerint a kémiai reakciok csak oldottanyag transzportot hoznak létre, amely
azutan vizet visz magaval. Ez a felfogas altalanosan elterjedt, pedig maga a
szerzd is felteszi a kérdést, hogy mi a magyarazata a gyakori hipotonias folya-
déktranszportnak. Ugyanis az eldbbi mechanizmussal csak az izoténias folya-
déktranszport magyarazhaté. BEAMENT 1965 [3] rovaroknal mutatott Ki
.aktiv", anyagcsere fiiggd és oldott anyagtol fliggetlen viztranszportot; to-
vabba GINsBURG és GINzBURG 1971 [28] kukoricagydkereken igazoltak az
.aktiv", cianiddal gatolhaté viztranszportot, amely nincs korrelaciéban az
oldott anyag transzporttal [55, 59]. Szerintik e 0, amikor lg, ¢c*T. E né-
hany példabol ugy latszik, hogy a konkrét struktdratél, adottsagoktél fliggden
mindegyik mechanizmus el6fordulhat és egyik sem kitiintetett, kizarélagos.
A fentiekben vazoltak mintajara térténnek kisérletek a facilitalt diffazid,
a carrier hipotézis [4, 5, 51, 76] stb. termodinamikai megalapozéasara, értel-
mezésére is. E kulcsfontossagu kérdések egzakt megvalaszolasahoz jelentds
adatokat szolgaltathatnak a kémiai reakciokkal kombinalt modellkisérletek
is, melyek szadma ma még nem tul nagy (pl. osTERHOUT 1937 [63] guajacol
membranos kisérlete, SCHOLANDER 1960 [72] oOXxigéntranszport-modelhae-
moglobin carrierrel).
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IV Egyensilly, stacionaritas, oszcillaciés jelenségek

Termosztatikai, valédi egyensulyrél beszélink, ha minden intenzitas-
tényezd egy izolalt rendszerben homogén, egyforméan oszlik el, tehat semmiféle
gradiens nincsen. Ebben az esetben a rendszer entrépidaja maximalis, nincsen
szabad energia, tehat folyamatok sem lehetnek, a rendszer idében valtozatlan.
Beszélhetiink-e egyensulyrdl nyilt rendszerekben? Termosztatikai értelemben
nem. Viszont nyilt rendszereknek is lehet bizonyos ,egyensulyi allapotuk”.
Gondoljunk egy részben telt edényre, melybe egy lyukon viz folyik be, egy
masik lyukon pedig kifolyik a viz. Ha a két aramlas sebessége egyenld, akkor az
edényben nem valtozik a folyadékmennyiség, a vizszint alland6. A nyilt rend-
szerek ,egyensullyanak" (egészen leegyszer(sitve) ez a helyzet felel meg, melyet
stacionarius allapotnak hivunk [36, 44]. Stacionarius allapotban a rendszer alla-
pothatarozéi az idét6l fuggetlenek. llyen allapotban lehet pl. egy termoozmézi-
sos rendszer, ha benne az anyagaramlds megsz(nik (J, — 0), de a hdaramlas
tovabb folyik; egy él6 sejt, ha a ki- és bemend anyag- és energiamennyiség
egyenld; és egy kifejlett él6lény, vagy egy biologiai populacié is. A stacionarius
allapotban levé rendszer entrépiaja sem valtozik:

dS - d;S.+ diS"--o
dt dt dt

. . d(S H . — d?\s . L. . . .
és mivel mindig poZitiv, a stacionéarius allapotban negativ és ab-

1 1, dYS
szolut értéeke " -vei egyenld. Tovabbi fontos megallapitas, hogy stacionarius

d,s

allapotban az entropiaprodukci6 —minimalis [67] és a szabad energia-
disszipacidé is legkisebb. Ennek az evollicié6 szempontjabdl jelentésége lehet,
mert ez az energetikailag leggazdasagosabb allapot. Ha nem stacionarius nyilt
rendszerben a rendezettség, az organizaci6é foka, mértéke novekszik, tehat el-
kulonilés, szeparacié kodvetkezik be (pl. termoozmézissal kongentracidokilénb-

dis

"dtt oA

deS

ami csak ugy lehetséges, hd negativ és abszolut értéke nagyobb a rend-
szerbem entropia termelésnél. A rendszer ,negentrépiat" vesz at a kornyezet-
t6l. Mindezt természetesen a kdrnyezet megfeleld entrépia ndvekedése tul-
kompenzalja, Ggy hogy a rendszer és kdrnyezet 0sszentrépidja mindig ndvek-
szik. A minden vonatkozasban stacionarius rendszereket alland6 allapotu
(steady state)endszereknek is szoktdk nevezni. A stacionaritds, a mini-

malis entropiaprodukcié elve bizonyos autostabilizaciés mechanizmus [25]
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mikddésével fligg 6ssze. Ahogy egy stabilis egyensulyban levd rendszer (pl.
inga) kills6 behatassal kibillentve egyensulyi helyzetébd6l lengés utan visszatér
abba, — analég médon — a stacionarius allapotd nyilt rendszer is megzavarva
oszcillacié utan koézeliti meg eredeti allapotat. Pl. egy megfeleld elektroozmé-
zisos stacionarius allapotd rendszernél a (44)-ben jellemzett helyzetébdl rovid
idore ,kibillentve" az abran vazolthoz hasonlé periodikus folyamat lehetséges:

Mindez bioloégiai szempontbdl jelentds lehet, mert egyrészt az ingeriletet
kisérd elektromos jelenségek magyarazatahoz is fel lehet vetni, méasrészt az
O0sszes bioldgiai ritmus primitiv alapmechanizmusaként foghato fel, tovabba
biokibernetikai vonatkozasai is lehetnek, hiszen Ggy latszik, hogy az elektro-
nika szamos jellemzdje kialakithatdo kémiai reakciokkal kapcsolt transzport-
folyamatok Gtjan. E kérdéskomplexum ma még kidolgozéasra var, de az olyan
membran-oszcillatorok, melyekrdl pl. TeoreLL 1969 [s0] Sszamolt be, komoly
lehetéségekre utalnak. Ami a tovabbi problémaéakat illeti, az irodalomra kell
hivatkoznunk [7, 8, 10, 38, 66, 76, 83, 85].
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