
A TERMODINAMIKA ALKALMAZÁSA 
A TRANSZPORTFOLYAMATOK KUTATÁSÁBAN 

V E T Ő F E R E N C 

POTE Biof iz ikai Intézete, Pécs 

A biológiai a n y a g - és energ ia t ranszpor t v izsgá la ta különböző aspek tusok-
ból, kü lönböző módszerekkel és a je lenségek k ü l ö n b ö z ő szint jén t ö r t é n h e t . 
Ezek egyike a t e r m o d i n a m i k a i szemlé le tmód, a m e l y te rmésze tszerű leg első-
sorban fenomenolog ikus , makroszkop ikus jellegű, de a fo lyamatok s ta t i sz t ikus -
mechan ika i , molekulár i s ér telmezésével bizonyos m é r t é k b e n lehe tőséget ad a 
jelenségek lényegének, mélyebb összefüggéseinek megismerésére is. Megjegy-
zendő a z o n b a n , hogy ha tásköre k o r l á t o z o t t . Az é l e t fo lyamatok mikrof iz ika i 
há t t e r e , a nem s t a t i s z t ikus , egyedi ( in t ramolekulár i s , atomáris) tö r t énések 
kívül esnek szemléletén. (Az 500 r ha l á lo s sugárdózis kalor ikus energ iaér téke 
minimál i s , ha tása mégis drámai). Mindazoná l ta l i smere t e és a lka lmazása a 
makroszkóposán megny i lvánu 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-
mölcsöző; a megismerésnek ezen a s z i n t j é n né lkülözhete t len . 

E m u n k a célja — a t e r m o d i n a m i k a i alapok v á z l a t o s összefoglalása u t á n 
— 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 a d a p t á l h a t ó k az el-
mélet i k u t a t á s o k e r edménye i a t r a n s z p o r t t a l fog la lkozó kísérletező biológu-
sok g y a k o r l a t i m u n k á j á r a ; hogyan a d a t e r m o d i n a m i k a i szemlé le tmód ú j 
kísérlet i lehetőségekre ö t l e teke t ; ill. h o g y a n foglal ja össze egységes e lméletbe 
a k o n k r é t kísérleti r é sze redményeke t . 

M i n d e n mozgásá l lapo t -vá l tozás t , s t r u k t ú r a v á l t o z á s t , vagy k é m i a i reak-
ciót energ iavál tozás k í sé r . Az egyes a n y a g o k mennyiségének v a g y minőségé-
nek v á l t o z á s á t leíró összefüggésekben m i n d e n ese tben az energ iavá l tozásokat 
is k v a n t i t a t í v e n f igye lembe kell venn i . H o g y ez n e m m i n d e n ese tben tö r t én ik 
meg, a n n a k oka — i smere te ink h i á n y o s vol ta mel le t t gyakran az is —, hogy 
szemlé le tünkből sokszor hiányzik a je lenségek energe t ika i oldalának k v a n t i t a -
t ív számbavé te lé re v o n a t k o z ó igény. Semmiféle m e c h a n i z m u s n e m m ű k ö d i k , 
ha a n n a k energet ikai fe l té te le i nem b i z t o s í t o t t a k és semmilyen m e c h a n i z m u s t 
nem t e k i n t h e t ü n k t u d o m á n y o s a n meg i smer tnek , ha az e g y ü t t j á r ó ene rge t ika i 
vá l tozásoka t is p o n t o s a n nem i s m e r j ü k . 

A környeze t t e l á l l a n d ó kö lc sönha tá sban levő, n e m egyensúlyi , n y i t o t t 
biológiai r e nds z e r ekben véges sebességgel le já tszódó valóságos f o l y a m a t o k 
k v a n t i t a t í v t á r g y a l á s á r a adekvá t e lméle t az u tóbbi év t izedekben k i f e j l ő d ö t t 
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nemegyensú ly i t e r m o d i n a m i k a [44, 64]. E n n e k részletes és t e l j e s e lsa já t í tása 
biológusok számára t ú l zo t t f e l a d a t , hiszen ezen e lméle t maga is az állandó fe j -
lődés á l l apo tában v a n . Az elmélet a lapve tő megá l lap í t ása i a z o n b a n a részletes 
fo rmal i zmus né lkü l is á l t a l ában megér the tők , b e l á t h a t o k és s z á m o s 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 lhaszná lha tó , megis-
merésük és a lka lmazásuk k í v á n a t o s . 

Minden élő egység nyíl t rendszer , me lyen ál landóan energ ia áramlik 
keresztül . Ez az energ iaá ram a n y a g t r a n s z p o r t t a l j á r együtt és így organizál ja 
a rendszer t , l é t rehozza kö rnyeze té tő l eltérő összeté te lé t , l ehe tővé teszi növe-
kedésé t , szaporodásá t [52, 57, 58] . Az élő rendszer a n y a g t r a n s z p o r t j á t , a benne 
t ö r t é n ő bioszintéziseket és m e c h a n i k a i munkavégzésé t egya rán t a Nap fo ton-
j a i n a k energiá ja fedezi . Ezen egyszerű séma b o n y o l u l t rész le te inek, át tételei-
nek mind jobb megismerését tesz ik lehetővé a k í sé r le t i t a p a s z t a l a t o k o n nyugvó 
elméletek, ill. az ezek a lap ján f e l v e t e t t ú j a b b kísér le tek. 

I. Termoszta t ika 

Háromfé le r endsze r t s z o k t a k megkü lönböz te tn i : izolált rendszer , zá r t 
rendszer , n y i t o t t rendszer . 

Izolált rendszerről akkor v a n szó, ha a v izsgá l t rendszer környeze téve l 
sem a tomokból álló anyago t , sem energiát nem cserélhet . Zárt rendszerről a k k o r 
beszélünk, ha energiacsere lehetséges , de a tomos anyagé nem. Nyílt a rendszer 
akkor , ha mind energia- , mind anyagcsere a kö rnyeze t t e l l ehe tséges . 

A rendszerek jel lemzésére megfelelő á l l apo t je lzőke t , á l l a p o t pa ramé te -
reke t kell vá l a sz t an i . Ezek ké t f é l ék lehe tnek: ex tenz ív és i n t e n z í v ál lapot jel-
zők. Az extenzív á l lapot je lzők , v a g y másképpen k a p a c i t á s t é n y e z ő k a rendszer 
mére tével , t ömegéve l arányos mennyiségek . I l y e n e k : pl. egy gázrendszer tér-
fogata (v), egy r u g a l m a s fonál hossza (1), o l d a t b a n a feloldott molekulák száma 
(n), e lektromos tö l téssel rende lkező rendsze rekben a töltések száma (e) és ide 
t a r toz ik a később é r te lmezendő entrópia (S), belső energia (U) , entalpia (H) , 
és szabad energia (F) is. 

Az intenzív á l lapot je lzők függet lenek a r endsze r mére té tő l . Ezek: pl. gáz 
esetében a nyomás (p), foná lná 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 hőmérséklet (T) is. Az 
összetar tozó ex t enz ív és in tenz ív sa já t ságok szo rza t a energia je l legű mennyiség 
(pv, f l , fin, epe, TS) . A kémiai reakciókra j e l l emző A | szorzat ( | a reakciók 
h a l a d á s á n a k foka , r eakc iókoord iná ta ; A a k é m i a i aff ini tás) bizonyos meg-
kötésekkel sz in tén az u t ó b b i a k h o z sorolható és megfelelő fe l té te lek ese tén 
ind i rek t kapcso la t lehetséges a „ szomszédos" té r részek közö t t i f iz ikai kölcsön-
ha t á sok (vektor iá l is t r anszpo r t ) és az „ u g y a n a z o n a h e l y e n " t ö r t énő k é m i a i 
kö lcsönha tások (skaláris kémia i reakciók) k ö z ö t t [44]. E p r o b l é m a különösen 
je lentős az „ a k t í v t r a n s z p o r t " é r te lmezésében. 
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A h ő t a n egésze k é t részre o s z t h a t ó : 1. A klasszikus t e r m o d i n a m i k a vagy 
egyensúly i t e r m o d i n a m i k a , vagy he lyesebben termosztatika; 2. A nemegyensú ly i , 
i rreverzibil is fo lyama tok termodinamikája. 

A t e r m o s z t a t i k a té te le i [9, 18, 22 , 24, 25, 44, 58, 79]: 0. főtétel: Az egyen-
súly szükséges és elegendő fel tétele , h o g y a kö lcsönha tásban levő rendszerek 
in t enz i t á spa raméte re i m i n d e n ü t t azonosak , egyenlőek a r endsze rben . 

I. főtétel: Az energia m e g m a r a d á s á n a k és az e lsőfajú p e r p e t u u m mobile 
lehete t 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 belső e n e r g i á j á n a k , te l jes energiakészletének növekedése 
(A U) a k ívül rő l fe lve t t hő (Q) és a rendszeren végze t t m u n k a (L) összegével 
egyenlő. H a a rendszer végez m u n k á t , v a g y ad le h ő t , belső ene rg iá ja csökken 
(negat ív előjel). Hogy a rendszer a belső energia rovásá ra m e n n y i m u n k á t 
végez, ill. mennyi hő t ad le, az a s t r u k t ú r á t ó l f ü g g (pl. u g y a n a z a kémia i 
reakció kémcsőben és ga lváne lemben) . A m u n k á n a k (L) t öbb f o r m á j a lehetsé-
ges; pl . t é r foga t i m u n k a ( — p A v ) , m e c h a n i k a i (rövidülési) m u n k a ( f A l ) , e lektro-
mos m u n k a (<pAe), kémia i m u n k a (pAn) s tb . Ezér t 

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

A 
AU + pAv = AH (3) 

összeg az enta lpia vá l t ozásá t (AH) j e l en t i . 
I I . főtétel: Az en t róp ia növekedésének és a m á s o d f a j ú p e r p e t u u m mobile 

lehete t lenségének elve. H ő nem j u t h a t önmagá tó l h idegebb tes t rő l melegebb 
tes t re és a hő fo lyama tosan , k v a n t i t a t í v e , te l jes egészében n e m a l ak í t ha tó 
egyéb m á s m u n k á v á . E főté te l a l a p j á n megá l l ap í tha tó az önkén t le já tszódó, 
megfelelő berendezésben munkavégzés r e képes f o l y a m a t o k i r á n y a , amelyről 
az első fő t é t e l nem m o n d semmit . Az ene rg iamegmaradás té te lének n e m mon-
dana e l lent ugyanis a spon tán e lkülönülés , pl. koncen t rác ió kü lönbség , v a g y 
hőmérsék le tkü lönbség s tb . l é t r e jö t t e sem! A t a p a s z t a l a t , ill. a I I . fő t é t e l szerint 
azonban csak a másik i r ány , a k iegyenl í tődés fordul elő önkéntes f o l y a m a t o k -
ban . C A R N O T szerint a hő csak hőesés esetén végezhet per iodikus m u n k á t és 
annak h a t á s f o k a (rj) m a x i m u m (ideális , reverzibilis k ö r f o l y a m a t b a n ) 

I t t A a hasznos m u n k a , Q2 a m a g a s a b b hőn f e lve t t , Qb az a l acsonyabb hőn 
leado t t hőmennyiség , T 2 a m a g a s a b b , T x az a lacsonyabb hőmérsék le t . Akkor 
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l enne reverzibilis egy f o l y a m a t , ha a rendszer t e rede t i á l l apo tába v i s s z a j u t t a t v a 
s em a környeze tben , sem a rendszerben nem t ö r t é n n e semmilyen m a r a d a n d ó 
vá l tozás (abszolút sú r lódásmentes lenne). A va ló ságban minden f o l y a m a t irre-
verzibilis, t e h á t 

' h r rev © Vrtw ' (5) 
ill. 

Virrev Q. < T 2 • ( 6 ) 

M o n d j u k pé ldáu l : 
Reverzibilis k ö r f o l y a m a t b a n : Irreverzibi l is k ö r f o l y a m a t b a n : 

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 
г11 rrt 

(A ha tás fok kérdése biológiai szempontból soka t v i t a t o t t . Nem egyszerű meg-
ál lapí tani a biológiai működések h a t á s f o k á t . Ezek többny i r e jó l i a tás fokúak 
és helyes az a megá l lap í tás , hogy pl. az izom n e m t e r m o d i n á m i á s gép. Másrészt 
v iszont v a n n a k kis h a t á s f o k ú funkc iók is; pl. a veseműködés és semmi nem 
z á r j a ki a n n a k lehetőségét , hogy ezekben a kis h a t á s f o k ú f o l y a m a t o k b a n a hő 
is m u n k á t végezhessen) . 

Ha az előző pé ldák k ö r f o l y a m a t a i n a k első lépését v izsgá l juk , t e h á t a T 2 

magasabb hőmérsék le ten t ö r t é n ő izoterm hőfe lvé te l t , azt l á t j u k , hogy a rever-
zibilis ú ton f e lve t t hő n a g y o b b az irreverzibilis ú t o n fe lve t t hőnél . (A súrlódás 
v i s s za ju t t a t b izonyos hőmennyisége t ) . T e h á t inf in i tez imál is a l a k b a n és á l ta -
l ános í tva : 

*I(?rev ^ d Q l r r e v 

Á — = dS é r t ék pedig az entrópia (S) vá l tozásáva l azonos. (Az ent -

róp ia a rendszer és kö rnyeze t közö t t reverzibi l isen cserélt hőnek 1 K°-ra eső 

része). í g y 

~ ~ ; ( 8 ) 
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ahol reverzibilis esetben az egyenlőség lenne érvényes, a v a l ó d i irreverzibil is 
f o l y a m a t o k b a n az egyenlőt lenség áll. Izolá l t rendszerben — ha dQ = 0 — 
valóságos f o l y a m a t o k esetén 

dS > 0. (9) 

Tehá t elszigetelt rendszerben minden magától végbemenő változás entró-
pianöve kedést eredményez és minden valóságos folyamat az entrópianövekedés 
irányában játszódik le (kiegyenlítődés). 

H E L M H O L T Z megfoga lmazása szerint a be l ső energia vá l tozása ké t rész-
bő l t evődik össze: a szabadenerg ia vál tozásból ( F ) és k ö t ö t t energia vá l tozásá -
ból (TAS): 

AU = AF TAS. (10) 

Megfelelő s t r u k t ú r á b a n a A F f o r d í t h a t ó hasznos m u n k á r a , m e l y n e k 
so rán a szabad energia csökken és az en t róp ia nő. 

S ta t i sz t ikus mechanika i szempontból megfoga lmazva az e n t r ó p i á t 
B O L T Z M A N N s ze r in t : 

S =k In w; (11) 

ahol к a B o l t z m a n n kons tans (R /N) , w az á l l a p o t t e r m o d i n a m i k a i va lósz ínű-
sége. Mivel a l egnagyobb valósz ínűségű f o l y a m a t o k k ö v e t k e z n e k be, me lyek -
n e k legnagyobb az en t róp iá ja (pl . a gáz egyenle tes eloszlása e g y edényben és 
n e m az egyik o lda l ra való e lkülönülés , a rendeze t t ség) , az e n t r ó p i a a r endsze r 
r endeze t l enségének mér t ékekén t is t e k i n t h e t ő . 
Jó l kifejezi az I . és I I . fő t é t e l t a r t a l m á t és n e m c s a k izolált de zár t és n y i t o t t 
r endszerekre is é rvényes a Gibbs-fé le egyenlet 

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

/=1 

Az eml í t e t t t e r m o s z t a t i k a i mennyiségek összefüggéseit a következő á b r a 
zemlé l te t i : 

и 

1 
- P V 

h 

- P V 

и G 
H 

Q 
H 

T S T S 
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I I I . főtétel: Az abszolú t nu l lapont e lérhete t lenségének elve; az ehhez 
v a l ó közeledésnél a kémia i l ag egynemű kondenzá l t (szi lárd és cseppfolyós) 
t e s t e k e n t r ó p i á j a nullához t a r t . 

A t e r m o s z t a t i k á t összefoglalva l á t h a t ó , hogy megál lap í tása i t u l a j d o n -
k é p p e n izolált és zárt r endszerek egyensúly i á l lapota i ra v o n a t k o z n a k , fe l té-
te lezve az ideal izál t (va lóságban nem létező) reverzibi l is á ta laku lás t ezen 
á l l apo tok k ö z ö t t és az idő (a f o l y a m a t o k sebessége) sem szerepel benne. A t é n y -
leges f o l y a m a t o k r a csak egyenlőt lenségekkel u ta l : pl . (5), (6), (7), (8), (9). 
Ezze l szemben a valóságos, irreverzibil is f o l y a m a t o k á l t a l á b a n nyílt r endszerek-
b e n m e g h a t á r o z o t t sebességgel j á t s z ó d n a k le és a f o l y a m a t az egyensú ly t 
k i z á r j a . 

I I . Te rmod inamika 

Az irreverzibil is f o l y a m a t o k t e r m o d i n a m i k á j a s z ü n t e t t e meg a t e r m o s z t a -
t i k a h iányossága i t . Gondo la tmene te v á z l a t o s a n az a l ább i akban f o g l a l h a t ó 
össze (egzakt k i fe j tése a megfele lő i r o d a l o m b a n t a l á lha tó m e g : [14, 36, 37, 38, 
39, 44, 61, 67]). 

A t e rmosz t a t i ka i egyenlő t lenségeket kell á t a l a k í t a n i egyenlőségekké, 
f igye lembe v é v e az i r reverzibi l i tás f oká t is. Mivel reális f o l y a m a t o k b a n nem-
csak hőcsere t ö r t é n i k a r endsze r és k ö r n y e z e t e közöt t (dQe), hanem a rendsze-
r e n belül is t e rmelőd ik bő é p p e n az i rreverzibi l is f o l y m a t o k (pl. súrlódás) m i a t t 
(dQi), ezért a rendszer összes hőmennyi ségvá 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 l apve tő fon tos ságú ún . e n t r ó p i a mérlegegyenle tben t e l i á t d e S a 
rendszer és környeze te köz t i h ő á t a d á s b ó l eredő külső en t róp iavá l tozás (mely 
poz i t ív és n e g a t í v is lehet) , d,-S pedig a belső irreverzibil is f o lyama tok által 
t e r m e l t en t róp ia , amely m i n d i g pozit ív (egyensúlynál és reverzibilis e s e t b e n 0). 
A belső en t róp ia termelés sebessége: 

er = Í í A . (16) 
dt 

U t ó b b i t figyelembfe v é v e a reális f o l y a m a t o k sebességéről is felvi lágo-
s í tás t k a p h a t u n k . 
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A 
Ф = Та (17) 

f ü g g v é n y pedig nem más , mint a szabadenergia disszipáció sebessége. E n n e k 
n a g y s á g á t a rendszer s t ruk tu rá l i s - - anyag i összetétele, minősége (pl . olajozás) 
és a t e r m o d i n a m i k a i h a j t ó e r ő k , az in tenzi tás t ényezők gradiensei ha tá rozzák 
meg. Mindez legegyszerűbben a köve tkező ana lógiákka l l á t h a t ó be . Az elek-
t r o m o s t e l j e s í tmény (energia/idő) egyenlő az á r a m ( I ) és a f eszü l t ség (U) szor-

, U 
za t áva l ( P = I. U). Mivel Ohm t ö r v é n y e szer in t : I = = LU, a tel jesí t-
m é n y így is í rha tó : P = LU2. H a s o n l ó összefüggések é rvényesek a Fick-féle 
d i f fúz ióná l , a Fourier-féle hőveze tésné l , a Poiseuille-féle á ramlásná l , a súrlódásos 
esésnél (szedimentáció) , de a k é m i a i reakciók sebességénél is s t b . A „ v á l a s z " 
á l t a l ában arányos a „ b e h a t á s " - s a l . Á l t a l ános í tva : 

J = LX, (18) 

ahol J va lamely a n y a g n a k v a g y tö l tésnek , v a g y hőnek időegység alat t az 
egységnyi felületen á t á r a m o l t a t o t t mennyisége, azaz a t e r m o d i n a m i k a i á r a m ; 
L vezetési e g y ü t t h a t ó , vagy fenomenológia i koef f . , vagy Onsager koeff iciens; 
X pedig a t e rmod inamika i „ e r ő " , me ly a felsorolt intenzi tás t é n y e z ő k egyiké-
nek gradiensét fogla l ja m a g á b a n a gyakor la t i cé lnak megfelelő f o r m á b a n fel-
í rva , de úgy, hogy a 

a = JX (19) 

összefüggés te l jesü l jön . (18) szer int lineáris összefüggés áll f e n n az áram és 
k o n j u g á l t ereje közö t t ( legalábbis az egyensúly közelében b izonyos intervallu-
b a n . Onsager-féle lineáris törvény). 

Reál is anyagi r endsze rekben az áramok á l t a l á b a n nem függe t l enek egy-
más tó l , h a n e m a kü lönböző á r a m o k befo lyáso lha t j ák e g y m á s t . (Analógia: 
bonyo lu l t közlekedőedény r endsze rben a v ízsz in tek a laku lása összefügg.) 
T e h á t az egyes á r a m o k a t nemcsak a s a j á t ún. k o n j u g á l t h a j t ó e r e j ü k hozha t j a 
létre , h a n e m sz imul tán másik h a j t ó e r ő is. Á l t a l á b a n ahány t e r m o d i n a m i k a i 
erő v a n egy rendszerben , u g y a n a n n y i t e rmod inamika i á ram j ö n lé t re és vala-
m e n n y i erő va l amenny i á r am lé t rehozásában rész t vesz. Pl. e l ek 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 e lekt romos po tenc iá l gradiens is k i v á l t j a ; vagy pé ldáu l külön-
böző fémekből álló veze tőben e l ek t romos á ramot nemcsak e l ek t romos potenciál 
kü lönbség , hanem hőmérsék le tkü lönbség is előidéz ( termoelekt romosság) s tb . 
Ezá l t a l kereszteffektusok jönnek l é t r e és a t ranszpor t je lenségek in t e r fe rá lnak . 
I lyen rendszerekben a belső en t róp i a termelés: 

dt f f i fTi 

5* MTA Biol. Oszt. Közi. 16. (1973) 



3 9 0 VETŐ F E R E N C 

Az egyes á ramok f enomeno lóg ia i egyenletei p e d i g : 

Л = V11X1 + L12X2 + L 1 3 X 3 + . . . 

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

J3 = V3íXx + L32X2 -f- L33X3 +. . . 

Legyen pl. egy különböző koncen t rác ió jú e lek t ro l i to t t a r t a l m a z ó k é t 
kamrás ozmometer egyik k a m r á j á b ó l a más ikba á t m e n ő „ té r foga t á r a m " , mely-
nek k o n j u g á l t ha j t óe re j e (X 3 ) a h id rosz t a t i kus nyomáskü lönbség (AP) és ozmó-
zis-nyomás-különbség {Ал) d i f ferenciá ja (Xx = АР—Ал; azaz a „sz ívóerő" ) ; J 2 

az e lekt romos á ram, m e l y e t elsődlegesen a k a m r á k b a merü l t e lek t ródok közti 
e lek t romotoros erő (X 2 ) hoz létre; és J3 az oldott e lekt ro l i t á r a m l á s a , mely-
nek k o n j u g á l t h a j t ó e r e j e (X3) az ozmózisnyomás-különbségtő l {Ал) f ügg . Tehát 
minden á r a m o t e lsősorban a sa já t k o n j u g á l t h a j t ó e r e j e hoz létre, de az inter-
ferencia, a ke resz t e f f ek tusok mia t t m i n d e n áram l é t r ehozásában a t ö b b i ha j tó -
erő is részt vesz. Így t é r f o g a t - á r a m o t ( J j J okoz az e l ek t romos potenciá lkülönb-
ség (X 2 ) és az ozmózis -nyomáskülönbség (X3) is; ill. e lektromos á r a m o t (J2) 
lehet lé t rehozni h id rosz t a t i kus nyomáskülönbséggel (X 3 ) és ozmózisnyomás 
(koncentráció) különbséggel (X3) is [44]. 

Az Onsager-féle reciprocitási reláció ér te lmében [17, 61] a t e rmod inamika i 
erők és á r a m o k megfelelő megválasz tása esetén a keresz tkoef f ic iensek egyen-
lők, azaz 

Lik = Lki\ (22) 

pl. L 1 2 = L 2 1 , L1 3 = L31 és L 2 3 = L 3 2 s tb . így az e lőbbi kilenc koeff iciens 
helyet t m á r 6 mérésével k v a n t i t a t í v e n je l lemezhető az eml í te t t r endszer . 

A különféle á r a m o k kö lcsönha tása által l é t r e j ö t t keresz tef fektusok a 
különböző t e r m o d i n a m i k a i ha j tóe rők , ill. in tenz i tás tényezők gradiensének 
kombinációiból á l l í tha tók elő. A f o n t o s a b b a k a k ö v e t k e z ő k : 

1. Te rmoe lek t romosság : a Seebeck és Peltier e f f e k t u s ; zlT Acp 
2. Termodi f fúz ió [47]: Ludwig—Soré t és D u f o u r effektus; AT т=± AC 
3. Termoozmózis ( t e rmomecban ika i és mechanoka lo r ikus effektus) ; 

AT ^ AP 
4. Normálozmózis ; AC AP 
5. Elekt roozmózis ; Acp AP 
6. Diffúziós (és m e m b r á n ) po tenc iá l ; ^dC Acp 
Megjegyzendő, h o g y a normálozmózis és a m e m b r á n p o t e n c i á l n e m valódi 

keresz tef fektusok, m e r t pl . s tacionár ius esetben töké le te sen semipermeabil is 
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h á r t y á n a ZlP-vel egyensúlyt t a r t AC koncent rác iókülönbség és eközben az 
en t róp iaprodukc ió nulla. Mégis ezen reverzibil is effektusok hasonló formal iz-
mussal való t á rgya lása és a ke resz te f fek tusokhoz való csa t l akoz ta tása szokásos 
és hasznos; tényleges, reális n e m egyensúlyi fo lyamatok ese tén indokolt. 

A biológiai szempontból döntő fon tosságú kémiai reakc ióknak a f e n t i 
f i z ika i—termodinamika i e f fektusokhoz va ló kapcsolása megfelelő módon, az 
en t róp iaprodukc ión keresztül lehetséges. Ál ta lánosságban: 

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

I t t Jq a h ő á r a m ; Jt az i k o m p o n e n s á r a m a ; /х,- az i komponens e lektrokémiai 
potenciá l ja , amely a P , T, с és cp függvénye [/x = / / P , T, c, 99/]; J c ha kémiai r e a k -
ció sebessége; A a kémiai reakc ió e lekt rokémiai af f in i tása . 

Nem szükséges hangsúlyozni , hogy a biológiai rendszerben mindezek a 
tényezők fontos szerepet j á t s z h a t n a k és ahhoz , hogy a biológiai t r anszpor to t 
egzak tan , k v a n t i t a t í v e megközel í thessük, mindezeket a kö lcsönha tásoka t 
f igyelembe kell venni . Az egyszerűbbtől az összetet tebb felé haladva vizs-
gá l j uk n é h á n y gyakor la t ibb vona tkozású p é l d á n a fentiek a lka lmazásá t . 

III. Az elmélet a lkalmazása gyakorlat i pé ldákon 

1. Normál ozmózis b inér n e m elektrolit o lda t t a ld i szkon t inuus (membrán) , 
izoterm rendszerben , ahol k é m i a 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 ] 
n y o m á n a (17)-nek megfelelő energiadisszipáció (Ф): 

Ф = JS Ags + JwAgw, (24) 

ahol az indexek az oldott a n y a g r a (s) és víz oldószerre (w) vona tkoznak . P r a k -
t ikusabb f o r m á b a t r ansz fo rmá lva (bizonyos fel tételek esetén) : 

Ф = JVAP + JDAn, (25) 

aho l J „ a z ú n . t é r f o g a t á r a m és Jo az ún. d i f fúz iós csereáram. (Jv=Jwvw -)- Jsvs; 

Jd — — Jwvw sá vs—vw; ahol vw a víz, vs az oldott anyag parciális m o l t é r -
cs 

f o g a t a ; cs a m e m b r á n két o lda lán levő o l d a t o k koncent rác ió jának á t l aga ; v s  

ill. vw az o ldot t anyag ill. v íz sebessége.) A fenomenológiai egyenletek p e d i g : 

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 -
fi l trációs koef f . , LDdiffúziós koefficiens. (26) szerint izoterm ozmometer r endszer -
ben (melyben egy nem e lek t ro l i t oldott a n y a g vizes o lda ta i vannak ) a m e m b r á -
non keresztül kétféle á r amlás za j l ik le : Jv „ t é r f o g a t á r a m " , a m i a membrán egyik 
oldaláról a m á s i k r a egységnyi felületen időegység a la t t á t m e n ő össz o l d a t t é r -
foga to t j e l en t i és ennek fő ha j t óe r e j e a h id rosz t a t i ka i nyomáskü lönbség (AP); 
va lamin t JD „diffúziós c s e r e á r a m " , m e l y b e n az o ldot t anyagnak a v ízhez 
v iszonyí to t t sebessége j u t kifejezésre, és m e l y n e k fő h a j t ó e r e j e a koncen t rác ió -
különbség okoz t a An ozmózisnyomás-különbség . Tehá t reál is rendszerekben 
nemcsak víz áramlik a m e m b r á n o n á t , r i t k a az ideális szemipermeabil i tás , . 
h a n e m többé-kevésbé az o l d o t t anyag is á t h a t o l . Az L e g y ü t t h a t ó k é r t éke az 
a d o t t rendszer s t ruk turá l i s és d inamika i t u l a jdonsága i tó l függ és k ísér le tes 
megha tá rozásukbó l k ö v e t k e z t e t n i lehet ezekre . I s m e r e t ü k b e n köve tkez t e tn i 
t u d u n k a r ra is, liogy milyen ú ton -módon p e n e t r á l az i l lető anyag a h á r t y á n á t , 
vannak-e vizes 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 
előtérben álló ku ta t á s i p r o b l é m á i és a legkülönbözőbb biológiai o b j e k t u m o k k a l 
(vörösvérse j tek , algák, b é k a b ő r , bél, epehólyag, m ű v i m e m b r á n mode l lek 
[66, 77, 86]) fo lynak k í sé r l e t ek megha tá rozásuk ra [13, 29 , 30, 32, 35, 70, 73] . 
D u r v a p ó r u s ú , nem sze lek t ív m e m b r á n n á l Lpp = Lpp = 0 ; ideálisan szemi-
permeabi l i sná l viszont Lp = —Lpp = LD, azaz J„ = — Jp. Ozmotikus e g y e n -
sú lyban , a m i k o r Jv = 0: 

és a az ún . ref lexiós koeff ic iens ( S T A V E R M A N 1 9 5 1 [ 7 5 ] ) , m e l y a szelekt ivi tás , a 
szemipermeabi l i tás mér téke . (Az i rodalom erre is а о je lö lés t haszná l ja ; épp-
úgy , mint az en t róp iaprodukcióra! ) Tökéle tesen szemipermeabil is h á r t y a ese-
t é n az egyensú lyban m é r h e t ő effektív h id rosz ta t ika i nyomáskü lönbség (AP) 
ér téke egyenlő az elmélet i leg számítot t ozmózisnyomás-különbséggel (Ал) és 

A P / 1 Р 
a — - = 1 . Reális h á r t y á n azonban APJAn, azaz a = — : — < 1 ; t o v á b b á n e m 

Ал Ля 
szelektív m e m b r á n n á l a = O. (Előfordulha t negatív a é r t é k is, lia 1 — a )> 1, 
t e h á t ha az o ldo t t anyag g y o r s a b b a n v á n d o r o l , mint az oldószer: azaz vs J vw. 
Ez az ún. n e g a t í v anomális ozmózis esete, m e l y különösen fon tos lehet e l ek t ro -
l i tek t r a n s z p o r t j á n á l e l ek t romosan t ö l t ö t t m e m b r á n o k o n keresztül.) A t á b l á -
za t a n é h á n y m é r t ér tékét m u t a t j a be kü lönböző m e m b r á n o k és oldott a n y a g o k 
esetében [16]. 
ff fe lhaszná lásáva l a t é r f o g a t á r a m : 

(AP 
(27) 

. An)Jv=o 

Jv = Lp (АР—аАл), (28), 
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D z O Urea Nádcukor A lbumin 

Celofán — 0,006 0,074 1,03 

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

Yörösvér tes t - 0,62 - -

Békaizomros t — 0,82 1 -

Alga 0,005 1 - -

i l le tve h a 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 v a n j e l e n : 

Jv = Lp (AP—а1Ал1—а2Ал2— . . .). (29) 

T e h á t reális membránokon az ozmotikus anyagáramlások kvantitatív számí-
tásához minden komponens reflexiós koefficiensének ismeretére szükség van. E z a 
g y a k o r l a t s z á m á r a f o n t o s m e g á l l a p í t á s , u g y a n i s i lyen r e n d s z e r e k b e n n e m ele-
g e n d ő p u s z t á n az ozmolál is k o n c e n t r á c i ó v i s z o n y o k , gőztenzió kü lönbség , v a g y 
f a g y á s p o n t c s ö k k e n é s é r t é k e k i s m e r e t e ; k i zá ró l ag ezekből n e i n l ehe t m e g m o n -
d a n i , h o g y mi lyen i r á n y b a t ö r t é n i k f o l y a d é k á r a m l á s [56]. P é l d a k é n t v izsgál -
j u k a k ö v e t k e z ő r e n d s z e r t : 

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

urea I dextrose 
i 
i 

6dertr = 7 

6urea -0,001 

АР = 0 

Az ozmolál is k o n c e n t r á c i ó , ill. gőz t enz iókü lönbségnek megfe le lően azt v á r -
n á n k , h o g y a h í g a b b 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 á n y b a n ) . E z z e l 
s z e m b e n t ény legesen f o r d í t v a t ö r t é n i k , amin t a z t a (29)-ből b e l á t h a t j u k , u g y a n 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 r e n d s z e r e k b e n egy m e m b r á n v á l a s z t o t t el 
k é t f o l y a d é k t e r e t , k é t k a m r á t e g y m á s t ó l . Biológiai s z e m p o n t b ó l fon tos az 
ö s s z e t e t t e b b 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 ő f o l y a d é k -
t r a n s z p o r t t ö rvénysze rűsége inek i smere t e is, h i szen mind a n ö v é n y i , m i n d az 
á l la t i s e j t e k b e n , s z e r v e k b e n i lyenek f o r d u l n a k elő. Ezek l e g e g y s z e r ű b b ese te a 
k ö v e t k e z ő s o r b a k a p c s o l t (ke t tős ) m e m b r á n o s r endsze r : 
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1. 2. 

Az á b r á n vázolt összeál l í tásban fo lyadék á r aml ik a nyíl i r á n y á b a és az 
á ram, ha a k é t szélső k a m r a közöt t n incs nyomáskü lönbség : 

J v = r
L p l , L f О ( 3 0 ) 

Lpl + Lp2 

t o v á b b á a ké t szélső v í z k a m r a közöt t egyensú ly t t a r t ó h id rosz ta t ikus nyomás-
különbség, h a Jv = 0: 

А Р = Л ( F F I — C R 2 ) , ( 3 1 ) 

ahol az indexek az i l le tő m e m b r á n o k r a v o n a t k o z n a k , n a középső o lda t ozmó-
zisnyomása az adot t p i l l a n a t b a n (ez csökken!). Az i lyen fo lyadéká ramlás fel-
té te le az, h o g y a két m e m b r á n ref lexiós koeff ic iensei kü lönbözzenek egy-
mástól , t o v á b b á , hogy a középső rekeszben plusz n y o m á s a lakulhasson ki 
( tér fogatá l landó) . T o v á b b i — biológiai szempontból eset leg jelentős — lehe-
tőségre u t a l n a k H O M O L A kísérletei [ 4 3 ] a „gátol t d i f f ú z i ó " k a p c s á n , ami-
kor az 1. és 2. h á r t y a azonos minőségű, de különböző m é r t é k b e n f ede t t és ebben 
az esetben is s z á m o t t e v ő fo lyadéká ramlás f igyelhető m e g . (A különböző fede t t -
ség mia t t t u l a j d o n k é p p e n különböző h á r t y á k r ó l v a n szó!). Az előbbiekhez 
hasonló sorbakapcsol t m e m b r á n r e n d s z e r e k és a b e n n ü k feltehetőleg le já t szódó 
el lenáramlásos m e c h a n i z m u s o k (p lazmaáramlás) biológiai lag is f on to s effek-
tusoka t e r e d m é n y e z h e t n e k . 

I t t jegyezzük meg, h o g y a növényé l e t t anban g y a k r a n használ t „szívó-
e r ő " (S), v a g y „di f fúz iós n y o m á s h i á n y " ( D P D ) f o g a l m a k — amelyeke t mint 
a sejt v ízfe lvevő képességét kifejező nyomásd imenz ió jú mennyiségeket szoktak 
a lka lmazni — elavul tak és h e l y e t t ü k a (28) összefüggés h a szn á l a t a a d e k v á t a b b . 
Ugyanis a k o r á b b a n h a s z n á l t k lasszikus 

S = DPD = P-T ( 3 2 ) 

formula (melyben P j e l e n t e t t e a s e j t n e d v ozmot ikus é r t é k é t és T a tu rgor -
nyomás t ) a (28) összefüggés zárójeles tényezőjével azonos ér te lmű. 

Az a d o t t m e m b r á n és oldot t a n y a g esetén l e j á t s zódó ozmózis k v a n t i t a -
t í v t á rgya l á sá ra a lka lmas Lp és a a d a t o k mellett m e g h a t á r o z z á k a hasonló 
fontosságú to koeff ic ienst is. Je len tése : 
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Jj_ 
Ал 

(33) 
, J„=O 

vagyis egységnyi ozmózis -nyomáskülönbség esetén á tmen t o ldo t t anyag á r a m 
(J s) , akko r ha közben t é r f o g a t á r a m nincsen. O ldo t t anyagra nézve tel jesen á t -
j á r h a t a t l a n há r tya ese tében ér téke 0. Az L vezetési koefficiensek és az со közö t t i 
összefüggés: 

со = ( L p L D - ~ L 2 P (34) 
LP 

A kísérletesen viszonylag k ö n n y e n m e g h a t á r o z h a t ó а, со és Lp feno-
menológiai koeff ic iensek közve t lenül nem sokat m o n d a n a k a t ö r t énések mikro-
f iz ikai , molekuláris há t te ré rő l ; b á r i smere tükben k v a n t i t a t í v e s zámí tha tók 
a makroszkópos je lenségek és ez sem megve tendő e redmény . H a a z o n b a n vissza-
v e z e t j ü k őket az ú n . súrlódási koeff ic iensekre , me lyek a víz és m e m b r á n , o ldot t 
anyag és m e m b r á n , v íz és o ldo t t anyag közö t t i kö lcsönha tások számszerű 
je l lemzői , i smere teke t n y e r h e t ü n k a molekulár is kö lcsönha tásokró l is [17, 29]. 

2. Következő lépésként v i z sgá l juk meg az o lyan izoterm, d i szkont inuus 
( m e m b r á n n a l e lvá lasz to t t ) o lda t rendszerek t r anszpor t j e l ensége i t , melyek 
e lektrol i t oldatot t a r t a l m a z n a k [11, 44]. Ú j a b b h a j t ó e r ő k é n t az e lektromos 
potenciá lkülönbség is j e len lehet, de kémia i reakciók nincsenek. T e h á t az elektro-
kémiai transzportfolyamatok n é h á n y esetét t á r g y a l j u k váz la tosan . 

Legyen a m e m b r á n n a l e lvá l a sz to t t k é t k a m r á s rendszerben ugyanazon 
elektrol i t különböző koncen t r ác ió jú o lda t a és a k é t k a m r a közöt t h id rosz ta t ikus 
nyomáskü lönbség is f enná l lha t . A k é t rekeszbe an ion ra reverzibil is e lektródok 
merü lnek pl. Ag—AgCl. Az egyes i on fa j t ák k ö z ö t t i e lekt rokémiai potenciál-
kü lönbség (A f i j ) : 

Api = Ap, + Zi FAcp, (35) 

ahol Api a kémiai po t enc i á lkü lönbség ; Z, vegyér t ék , F a F a r a d a y f . szám, Acp 
az e lválasz tó membránon keresztül i e lektromos potenciá lkülönbség. A cellák 
ké t e l ek t ród ja közö t t i e l ek t romotoros erő (E) : 

Е = * Ь . (36) 
Z,F 

A szabadenergia disszipáció i t t (Ф): 

Ф = J1Ap1 + J2Ap2 + JwApw, (37) 

ahol T i a ka t ion , J2 az anion, Jw a v íz á rama. Célszerű t r ansz formác ióva l fel-
í rha tó , hogy 

<P = JsAps + IE + JwApw, (38) 

5* MTA Biol. Oszt. Közi. 16. (1973) 
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ahol s az o ldot t anyago t (neutrál is só) je lent i , I pedig az elektromos áramerős-
ség. É rvényes a köve tkező forma is: 

0 = jvap + jdan+ie, • (39) 

melyben minden jelölés m á r ismert . Sőt még p r a k t i k u s a b b a n fe l í rva : 

Air 
0 = jv(ap Ал) -F- J S -ÍJ-L -F- ie . (40) 

cs 
A fenomenológiai egyenle tek t e h á t : 

лтт 
л = En (ЛР - Ля) + ll2e + Е13 — 

cs 

i = E 2 1 ( Z I P Л Я ) + E 2 2 É + E 2 3 — ( 4 1 ) 

Cs 
/I77-

js = E 3 1 ( Z I P - Л Я ) + E 3 2 e + E 3 3 

(A fenomenológiai egyenle tek bevezetésénél (21) ezt a példát eml í t e t tük) . 
A reciproci tás i relációt f igye lembevéve 6 függet len vezetési koeff ic iens meg-
ha t á rozása szükséges. A t o v á b b i a k b a n v izsgál junk k é t j e len tősebb speciális 
ese te t : 

a) Elektrokinetikus effektusok [44]. A m e m b r á n (modellben) porozus 
agyag, szűrőpapí r , üvegszűrő vagy ioncserélő a n y a g lehet . A k é t rekeszben 
legyen azonos a koncen t rác ió , t e h á t Ал = 0. í g y : 

jv = en a p -j— l10e 
(42) 

i = l21ap + l22e 

(42) segítségével mind a t e c h n i k á b a n (nedves f a l a k szárí tása [33], elektro-
forézis), mind a b io lógiában [6, 23] je len tős t r anszpo r t e f f ek tu sok ér telmezhe-
t ő k . Pl . az elektroozmózisos fo lyadéká ramlás [1, 49] . Ha nyomáskü lönbség 
nincsen, az egységnyi áramerősségre j u t ó t é r f o g a t á r a m , melyet e lektroozmó-
zisos pe rmeab i l i t á snak (ß) is szokás nevezni : 

J v 

4 P = 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 ] sze r in t ezzel A mechan izmussa l növényben 
96 500 coul tö l tés 120 mol (2160 cm3) vizet száll í t . A feszültségkülönbséggel 
l é t r e h o z h a t ó elektroozmózisos n y o m á s pedig: 

MTA Biol. Oszt. Közi.. 16. (1973) 



Л TERMODINAMIKA ALKALMAZÁSA A TRANSZPORTFOLYAMATOK KUTATÁSÁBAN 3 9 7 

АР 

Jv=О и 
(44) 

[31]: 
Hidrosz ta t ikus nyomáskü lönbség létrehozza az ú n . áramlási po tenc iá l t 

E 
AP 1=0 

(45) 

illetve röv idrezár t e lekt ródoknál (E — О) a nyomáskülönbség elektromos ára-
mot okoz: 

—i (46) 
APj в=о 

b) Membrán-potenciál. Azt az egyszerű esetet v izsgá l juk , amikor Jv = 0, 
t e h á t (40) he lye t t most 

0 = J s — + IE (47) 

és a fenomenológiai egyenle tek: 

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 lek t romotoros 
erő: 

J 2 3 —1 
Ait J jv==o L22cs 

(49) 

és ebből (35) és (36)-tal k i fe jezhető a Acp membránpo tenc iá l , amely egyébkén t 
az o lda tokba helyezett ka lomel e lek t ródpár ra l mérhető. 

A se j t ekben és szövetekben k i m u t a t o t t biopotenciálok egyik a l a p j á t 
képező membránpo tenc iá lok a b io f iz ikában kulcsfontosságúak. A kü lönböző 
ionfa j t ák (kolloidok, D o n n á n egyensúly) és más keresz tef fektusok részvétele 
ezek k ia lak í t á sában , a tényleges folyamatok alatti vá l tozása ikban csak bonyo-
lult egyenletrendszerekkel közel í thetők, de az elvi és a számítógépes sz imu-
lálással a gyakor la t i lehetőség is m indehhez megvan. Ezenk ívü l fokoza tosan 
össze te t tebb modellkísérletek k v a n t i t a t í v v izsgála tán keresz tü l is mód n y í l h a t 
e sokoldalú összefüggések lépésről lépésre tö r t énő felderí tésére [48]. A Gold-
man- , Hodgk in - , Katz-féle inkább egyensúlyi egyenletek csak az első szerény 
lépéseknek t ek in the tők , hiszen a legegyszerűbb esetre (1 f a j t a anion és 1 f a j t a 
ka t ion) v o n a t k o z ó (48)-ból is l á tha tó , h o g y ilyen egyszerű esetben is h á r o m 

5 MTA Biol. Oszt. Közi. 16. (1973) 
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, , pe rmeab i l i t á s i " e g y ü t t h a t ó r a v a n szükség a folyamat le í rásához, melyeke t 
egzakt kísérletes ú t o n egymás tó l függet lenül kell megha tá rozn i . A fenomeno-
lógiai koeff iciensek súrlódási koeff ic iensekkel t ö r t énő ér telmezése részben a 
mikrof iz ika i h á t t e r e t is m e g v i l á g í t h a t j a ( e l ek t ronfo lyamatok) [1, 10]. Az össze-
t e t t membránrendsze reken fe l lépő e lekt rokémiai f o lyama tok szintén t o v á b b i 
e f fek tusok lehetőségére u t a l n a k . 

3. Transzport nem izoterm rendszerekben. Az eddigi p é l d á k b a n csak izo-
t e r m rendszerekkel fog la lkoz tunk . Ez ny i lvánva lóan (a t e rmod inamika i be-
veze tő t f igye lembe véve) önkényes leegyszerűsí tése a tényleges t r a n s z p o r t -
f o l y a m a t o k n a k , melyeket mind ig hőef fek tusok kísérnek. T e h á t nem f o g a d h a t ó 
el az az e l t e r j ed t a priori fe l té telezés , hogy az élő rendszerek izoterm rendsze-
r ek , me lyekben a h ő e f f e k t u s o k n a k semmi szerepük nincsen. Legfel jebb egyes 
speciális k ísér le tesen igazolt ese tekben h a n y a g o l h a t ó k ezek el, de á l t a l á b a n 
elsődlegesen mind ig számolni kell szerepükkel . Ez t a lehetőséget a biológia 
számára m á r k o r á b b a n 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 h o u g h t e m p e r a t u r e gradients a re 
usua l ly a s sumed to be absen t in biological sys t ems they c a n n o t he comple te ly 
ru led out a n d could play a role in biological processes as well ." T o v á b b á : 
,, . . . chemical react ions occur ing within a cell are accompanied by p roduc t ion 
or consumpt ion of hea t , local t e m p e r a t u r e g rad ien t s . . . m igh t play some role 
in the t r a n s p o r t of mater ia ls across biological m e m b r a n e s . " Az 1972-es moszkva i 
Biofizikus Kongresszuson is t ö b b előadás [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 rendsze rben le já tszódó termoozmózis p é l d á j á t e m l í t j ü k . „Vegyünk egy 
n e m egyensúlyi ké t komponensbő l álló (biner) nem elektrol i t és h e t e r o t e r m 
o lda t r endsze r t . Azaz kü lönböző koncen t rác ió jú , kü lönböző h id rosz ta t ikus 
nyomású és kü lönböző hőmér sék l e tű , de u g y a n a z o n oldószerből és o l d o t t 
anyagból álló o lda t van egy m e m b r á n ké t o lda lán . (A valóságos esetek sokka l 
össze te t tebbek . A több k o m p o n e n s , h a j t ó e r ő és á r am f igyelembevéte le a j ö v ő -
ben fenomenológiai m a g y a r á z a t o t adha t pl . a szelektív ion akkumulác ió ra i s . ) " 
[82]. Az energiadisszipáció i t t : 

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

ahol JE energia á ram. A fenomenológiai egyenle tek t e h á t : 

AT 
Jv = Ln AP + L12 АЛ + L13 —-

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

AT 
JE = L3i JP + L32 J™ + L33 —jr-

MTA Biol. Oszt. Közi.. 16. (1973) 
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Ideá l i san szemipermeabil is h á r t y á n , mivel L n = — L2 1 = L 2 2 és Jv— 
—- — Jd, a he lyze t egyszerűsödik. T o v á b b á ha Jv — 0, t e h á t t é r f o g a t á r a m l á s 
m á r nincsen: 

АР - Ал 

AT 
-43 

J,=o Ln-T 
E* 

T 
(52) 

, я s . . . . f 
ahol E* = - a t é r foga tá ram-egységenkén t i t ranszpor tenerg ia . A t é r f o g a t -

o n 
á r a m így is f e l í rha tó : 

Jv = L n \ A P - Ал-VE* AT 

T 
( 5 3 ) 

A tempera tu rag rad iens t e h á t a s t r uk tú r á tó l , összetételtől függő (£*) n a g y s á g ú 

f o l y a d é k á r a m l á s t , ill. h id rosz ta t ikus n y o m á s - , vagy koncen t rác iókü lönbsége t 

t a r t h a t f en t . E n n e k biológiai jelentőségét (v íz t ranszpor t ) n e m nehéz fe l ismerni . 
E g y ozmomete rben mért a d a t : 1 °C hőmérsék le tkü lönbség 500 mOsm kon -
centrációkülönbséggel t a r t „ e g y e n s ú l y t " (a meleg oldat t öményebb) . Az el-
mélet t e rmésze tesen sokkal összete t tebb e lekt ro l i t rendszerekre is k i t e r j e sz t -
h e t ő [11] a AP, AT és Ал me l l e t t a Acp e l ek t romos potenciá lkülönbség szerepé t 

is f igyelembe véve. így p l . 6 áram és e rő esetén = 15 ke resz te f fek tus 

n(n + 1) 
szerepel és = 2 1 függet len veze tés i koeff ic ienst kell k ísér le tesen 

megha tá rozn i . A hőmérsékle tkülönbség t e h á t elvileg egyenlőt 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 ] ada ta i szer int kb . 0 , 0 5 °C/p 
t e m p e r a t u r a g r a d i e n s esetén celofán m e m b r á n n a l a N a + és K + ioneloszlás 
a külső h ű t ö t t nagy k a m r á b a n és a belső f ű 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 5 0 í 1 

B e l ü l 50 5 5 5 0 6 0 í i , i 

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

fe ldúsul t . 

5 * MTA Biol. Oszt. Közi. 16. (1973) 



4 0 0 VETŐ FERENC 

4. Transzport kémiai reakciókkal összefüggésben. A kémia i reakciók és a 
f iz ikai—termodinamikai anyagvándor l á s kapcso l a t a a biológiai t r a n s z p o r t -
fo lyama tok k ö z p o n t i kérdése [2, 44, 76]. E kü lönböző t ípusú jelenségek k ö z ö t t i 
kapcso la t ra lehetőséget a (23) egyenlet ad . A fő probléma azonban a b b a n áll , 
hogy a kémia i reakciók sz té r ikusan nem i r á n y í t o t t a k , ska lá rok ; szemben a v e k -
toriál is h a j t ó e r ő k k e l ill. á r a m o k k a l . A Curie—Prigogine elv ér te lmében d i r e k t 
kapcsola t ezér t nem lehet k ö z t ü k izotrop rendszerben , csak akkor , ha a r e n d -
szer anizot rop (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] n y o m á n a következő p é l d á t t á r g y a l j u k : legyen a 3 irreverzibil is f o l y a m a t , 
azaz a 3 á r a m és a 3 ha j t óe rő : Js, Jw, Jr és Aps, Арш, A. T e h á t egy oldott a n y a g 
(s) és víz (w) á ramáró l v a n szó, Jr a kémia i reakciók á r a m a , melyeknek A 
(aff ini tás) a k o n j u g á l t h a j t ó e r e j e . Fo rmá l i s an a fenomenológiai egyen le tek : 

(A felső v o n á s a vektoriál is mennyiségeke t jelzi). Elvileg t e h á t kapcsola t v a n 
a kémiai r eakc iók és az o ldo t t anyag á r a m a , va lamin t a k é m i a i reakciók és a 
víz á rama k ö z ö t t is, ha a keresz tkoef f ic iensek nem nu l lák (primer „ a k t í v ' 
t r anszpor t ) , azaz ba Lsr ^ О és Lwr ^ 0. T o v á b b á ha LsW О kapcsolat v a n a 
víz és o ldot t anyag -á ram k ö z ö t t is, t e h á t a v íz száll í that o ldo t t anyagot és az 
o ldot t anyag is vizet magáva l (szekundér „ a k t í v " t r anszpor t ) . D I A M O N D 1 9 6 5 

[15] kísérletei szerint epehólyagon tö r t énő t r anszpo r tná l LsW ^ 0, de Lwr = 0. 
Eszer int a k é m i a i reakciók csak o ldo t t anyag t r anszpor to t hoznak létre, a m e l y 
azu tán vizet visz magáva l . Ez a felfogás á l t a lánosan e l t e r j e d t , pedig m a g a a 
szerző is fe l teszi a kérdést , h o g y mi a m a g y a r á z a t a a gyakor i h ipotóniás fo lya -
d é k t r a n s z p o r t n a k . Ugyanis az előbbi mechanizmussa l csak az izotóniás fo lya -
d é k t r a n s z p o r t m a g y a r á z h a t ó . B E A M E N T 1 9 6 5 [ 3 ] r o v a r o k n á l m u t a t o t t k i 
„ a k t í v " , anyagcsere függő és o ldot t a n y a g t ó l függet len v í z t r an szp o r to t ; t o -
v á b b á 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 i an idda l gá to lha tó v í z t r a n s z p o r t o t , amely n incs korre lác ióban az 
oldot t anyag t r anszpo r t t a l [55, 59]. Szer in tük Lwr^= 0, a m i k o r Lsw c^ О. E né-
h á n y pé ldából ú g y látszik, hogy a konkré t s t r uk tú r á tó l , ado t t ságok tó l f ü g g ő e n 
mindegyik mechan izmus e lő fordu lha t és egyik sem k i t ü n t e t e t t , k izárólagos . 

A f e n t i e k b e n 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 ipo téz i s [4, 5, 51, 76] stb. t e r m o d i n a m i k a i megalapozására , é r te l -
mezésére is. E kulcsfontosságú kérdések egzak t megválaszolásához j e l en tős 
a d a t o k a t s zo lgá l t a tha tnak a kémia i r eakc iókka l kombiná l t model lkísér le tek 
is, melyek s z á m a ma még n e m tú l nagy (pl. O S T E R H O U T 1 9 3 7 [ 6 3 ] g u a j aco l 
membrános kísérlete, S C H O L A N D E R 1 9 6 0 [ 7 2 ] oxigént ranszpor t -model l je h a e -
moglobin carr ierrel) . 

MTA Biol. Oszt. Közi.. 16. (1973) 
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IV Egyensúly, s tac ionar i tás , oszcillációs jelenségek 

Te rmosz ta t ika i , valódi egyensúlyró l beszé lünk , ha m i n d e n intenzi tás-
t ényező egy izolált rendszerben h o m o g é n , e g y f o r m á n oszlik el, t e h á t semmiféle 
grad iens nincsen. E b b e n az e s e t b e n a rendszer e n t r ó p i á j a max imál i s , nincsen 
szabad energia, t e h á t fo lyama tok s e m lehetnek, a rendszer i dőben vá l toza t l an . 
Beszélhetünk-e egyensúlyról ny í l t r endsze rekben? Te rmosz t a t i ka i ér te lemben 
nem. Viszont nyí l t r endszereknek is lehet b izonyos „egyensúly i á l l apo tuk" . 
Gondo l junk egy r é szben telt e d é n y r e , melybe egy lyukon víz folyik be, egy 
másik lyukon pedig kifolyik a víz. H a a ké t á r amlá s sebessége egyenlő , akkor az 
edénybe n nem vá l toz ik a fo lyadékmennyiség , a v ízszint á l landó. A nyílt r end-
szerek „ e g y e n s ú l y á n a k " (egészen leegyszerűsí tve) ez a helyzet felel meg, melyet 
s tac ionár ius á l l apo tnak hívunk [36, 44] . S tac ionár ius á l l apo tban a rendszer álla-
p o t h a t á r o z ó i az idő tő l függet lenek . I l y e n á l l apo tban lehet pl. egy termoozmózi-
sos rendszer , ha b e n n e az a n y a g á r a m l á s megszűnik (Jv — 0 ) , de a hőáramlás 
t o v á b b folyik; egy élő sej t , ha a k i - és bemenő anyag- és energ iamennyiség 
egyenlő; és egy k i f e j l e t t élőlény, v a g y egy biológiai populáció is. A s tacionár ius 
á l l a p o t b a n levő rendszer e n t r ó p i á j a sem vá l toz ik : 

dS = d 1 S + d í S ^ = = 0 

dt d t dt 

d ( S . _ d e S 
és mivel mindig pozit ív, a ^ s tac ionár ius á l l apo tban n e g a t í v és ab-

, , d ,S 
szolút é r téke ^ -vei egyenlő. T o v á b b i fontos megá l lap í tás , h o g y s tac ionár ius 

d , S 
á l l a p o t b a n az en t róp iap rodukc ió — m i n i m á l i s [67] és a s z a b a d energia-
disszipáció is legkisebb. Ennek az evolúció s zempon t j ábó l je lentősége lehet , 
mer t ez az energet ikai lag leggazdaságosabb á l lapot . H a nem s tac ionár ius nyí l t 
r endsze rben a rendeze t t ség , az o rganizác ió foka , m é r t é k e növeksz ik , t ehá t el-
kü lönülés , szeparáció következik b e (pl . te rmoozmózissa l koncent rác iókülönb-(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 ent rópia termelésnél . A r e n d s z e r „ n e g e n t r ó p i á t " vesz á t a környezet -
tő l . Mindez t t e rmésze tesen a k ö r n y e z e t megfelelő entrópia növekedése tú l -
k o m p e n z á l j a , úgy h o g y a rendszer és környezet összen t róp iá ja m i n d i g növek-
szik. A minden v o n a t k o z á s b a n s tac ionár ius rendszereke t á l l a n d ó 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 i ap rodukc ió elve b i z o n y o s autostabi l izációs mechan i zmus [25] 

5* MTA Biol. Oszt. Közi. 16. (1973) 



4 0 2 VETŐ F E R E N C 

működéséve l függ össze. Ahogy egy s tabi l i s egyensú lyban levő r endsze r (pl. 
inga) külső behatássa l k ib i l len tve egyensú ly i he lyze téből lengés u t á n visszatér 
abba , — analóg módon — a s tac ionár ius ál lapotú ny í l t rendszer is m e g z a v a r v a 
oszcilláció u t á n közelíti m e g eredeti á l l a p o t á t . Pl. egy megfelelő e lekt roozmó-
zisos s tac ionár ius á l l apo tú rendszernél a (44)-ben j e l l emze t t he lyze tébő l rövid 
időre „ k i b i l l e n t v e " az á b r á n vázol thoz hasonló pe r iod ikus fo lyamat lehetséges: 

Mindez biológiai szempontból j e l en tős lehet, m e r t egyrészt az ingerü le te t 
kísérő e lek t romos je lenségek m a g y a r á z a t á h o z is fel lehet ve tn i , másrész t az 
összes biológiai r i tmus p r imi t ív a l a p m e c h a n i z m u s a k é n t fogható fel , t ovábbá 
b iok iberne t ika i vona tkozása i is l e h e t n e k , hiszen ú g y látszik, h o g y az elektro-
nika számos jel lemzője k i a l ak í tha tó kémia i r e a k c i ó k k a l kapcsol t t r anszpor t -
f o l y a m a t o k ú t j á n . E k é r d é s k o m p l e x u m m a még k ido lgozás ra v á r , de az olyan 
membrán-oszc i l lá torok, melyekről pl . T E O R E L L 1 9 6 9 [ 8 0 ] számolt be , komoly 
lehetőségekre u t a lnak . A m i a t o v á b b i p r o b l é m á k a t illeti, az i roda lomra kell 
h i v a t k o z n u n k [7, 8, 10, 38, 66, 76, 83, 85]. 
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