
Тема: Мембранньїе потенциальї.

Биологические мембрани являются одними из первьіх и наиболее 

универсальньїх типов надмолеісулярньїх структур в живой природе. Они не 

только отделяют клетку (или цельїй организм) от внешнего мира, но входят в 

состав внутриклеточньїх органелл -  ядра, митохондрий, лизосом, аппарата 

Гольджи и т.п. -  и в виде зндоплазматического ретикулума пронизьівают 

практически все внутриклеточное пространство от ядра до плазматической 

мембрани.

Уникальность мембран как биологических структур с точки зрения 

физики определяется уже тем, что они являются микроскопическими 

обьектами в поперечном направлений, но макроскопическими по размерам в 

плоскости. Зтим в значительной мере затрудняется микроекопическое и 

макроскопическое описание их структури и функционально важньїх 

перестроек.

Принципиально важен, но не решен вопрос о том, в какой мере и для 

каких случаев можно рассматривать етруктурньїе изменения в белково- 

липидньїх комплексах мембран как, например, равновесньїе фазовьіе 

переходьі. Не ясно, следует ли говорить о спонтанной упорядоченности, 

свойственной равновесньїм системам типа жидких кристаллов, или о 

вьінужденной упорядоченности, характерной для открьітьіх систем. 

Линейная неравновесная термодинамика широко применяется для описання 

явлений переноса веществ через мембраньї. Однако имеются основания 

считать, что биомембраньї являются существенно нелинейньїми злементами.

Имеется точка зрения, согласно которой клеточньїе мембраньї — 

пограничньїе структури, с участием которих осуществляются необратимие 

процессьі обмена знергией и веществом, - являются своего рода активной 

средой, удаленной во время функцнонирования от состояния 

термодинамического равновесия. Удаленние настолько, чтобьі нарушались 

линейнне соотношения между обобщенними термодинамическими силами и
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потоками и чтобьі в них стало возможно возникновение автоволновьіх 

процессов, формирование устойчивьіх диссипативньїх структур, 

определяющих разделение фаз, локальньїе механические свойства и кривизну 

мембран, латеральньїе распределения компонентові агрегацию 

(кластеризацию) липидов и белков, образование олигомерньїх комплексов 

ферментов, каналов, щелевьіх контактов, рецепторов и пр. Здесь равновесной 

самосборке противопоставляется самоорганизация термодинамически 

неравновесньїх систем. В самом общем смьісле речь идет о неравновесньїх 

фазовьіх переходах. Подобньш подход в принципе позволяет обьяснить 

интегративньїе свойства биомембран их макроскопическую кооперативность 

и специализированное явление возбудимости как частньш случай перехода 

диссипативной структури между двумя состояниями.

Неравновестность является также физической основой 

функционирования молекулярних машин: ферментов, ионньїх насосов, АТФ 

-  синтетаз, АТФаз (релаксационная модель). В зтом случае, как и в случае 

латеральной самоорганизации мембран, существенньїм не конечньїе 

состояния, а переходьі, в процессе которьіх осуществляется сопряжение 

знергозависимьіх процессов - знергодонорньїх и знергоакцепторньїх. 

Локальньїе механохимические актьі в ферментах, каналах и насосах могут 

обеспечить подкачку знергии в мембрану, а неравновесность латерального 

распределения компонентов мембран, фазовьіх изменений, механических 

напряжений, изменений кривизньї может, в свою очередь, служить способом 

промежуточного запасання знергии в процессах ее преобразования. Зто 

рассуждение, в принципе, можно распространить на процессьі фотосинтеза и 

окислительного фосфорилирования, добавив к традиционннм 

представленням о депонировании знергии в форме трансмембранного 

неравновесного распределения ионов гипотезу о двумерном неравновесном 

распределении компонентов мембран. Напрашивается вьівод о том, что 

неравновесная мембрана -  зто и єсть промежуточньїй макрозрг



Практически все фундаментальньїе жизненньїе процесові — такие как 

биознергетические, включая фотосинтетическое и окислительное 

фосфорилирование, деление клеток, транспорт веществ, возбудимость и 

проведение нервного импульса, сенсорную рецепцию, змбриогенез, 

индивидуальное развитие и контактное торможение, - осуществляется с 

прямьім или косвенньїм участием биологических мембран. Существующая 

контактная связь между внутренней стороной цитоплазматической мембрани 

и цитоскелетом - системой микротрубочек и микрофиламентов -  играет 

важную роль в обеспечении подвижности и других видов функциональной 

активности клеток. Мембрана как единое функциональное образование 

определяет топографию и внутреннее устройство олигомерньїх ферментов и 

полиферментньїх комплексов и через межмолекулярние взаимодействия 

регулирует уровень каталитической активности и специфичности ферментов. 

Благодаря зтому существуют прямьіе связи между мембранними 

структурами и метаболизмом клетки.

В плазматических мембранах и мембранах органелл локализованьї 

ионньїе канали пассивной проницаемости (натриевьіе, калиевне, кальциевьіе, 

хлорние, протонние), а также системи активного транспорта ионов против 

градиентов их злектрохимических потенциалов (например, натриевие, 

протонние, кальциевие насоси), ответственние за поддержание такого 

важного фактора жизнедеятельности, как ионньїй гомеостаз. С зтими же 

злементами мембран связано формирование мембранного потенциала и 

спайковой активности нервно -  мьішечной системи, определяющих 

разнообразньїе форми двигательной и нервно — психической активности 

организмов.

В мембранах локализованьї также системи избирательного транспорта 

органических веществ и неорганических молекул, основанние на 

сопряженном переносе их с протонами и ионами натрия, распределенними 

неравновесно (симпорт, антипорт).



Пространственно -  временная организация мембран обусловлена 

рядом факторов. В мембране существуют два структурно обособленньїх, но 

функционально обьединенних матрикса: липидньш бислой с включенньїми 

интегральньїми и периферическими белками (двумерное образование) и 

трехмерньїй белковьій каркас. Модель, предполагающая существование 

относительно жесткого каркаса белков мембраньї и цитоскелета, 

пронизьівающего жидкокристаллический белково — липидньш слой, по- 

видимому, наиболее адекватно отражает надмолекулярную организацию, 

механические, барьерньїе и интегральньїе свойства биологических мембран.

Для липидньїх и белковьіх молекул мембран характерна високая 

латеральная подвижность в плоскосте мембран. Относительно редкими 

собнтиями являются переходи липидов между внутренним и внешним 

монослоями липидного бислоя. Зндоцитоз и зкзоцитоз, с помощью которьіх 

осуществляются поглощение и внброс веществ клетками, обеспечивают 

циркуляцию и обновление молекул плазматических мембран. За каждне 50 

минут в таком цикле, например, в зпителии, принимает участие количество 

мембранного материала, зквивалентное всей клеточной поверхности.

Для биологических мембран характерна латеральная гетерогенность и 

поперечная ассиметрия в распределении белков, липидов, гликопротеинов. 

Зтим обуславливаются пространственная индивидуализация 

функциональньїх белков, кооперация специализированннх транспортних, 

рецепторних, механохимических комплексов, четкое разграничение 

внутреннего то внешнего как в отношении рецепции сигналов, так и в 

отношении векторних реакций транспорта и катализа в системах «клетка — 

среда» или «компартментьі клетки — цитоплазма». Липидьі нативних 

биомембран могут находиться в жидкокристаллическом или гелеобразном 

состоянии, определяющем функциональную зависимость

мембранносвязанних белков. При зтом наблюдается разделение фаз, для 

которого характерно также гетерогенное распределение липидньїх молекул 

разньїх типов.



Биомембраньї представляют собой системи с вьіраженньїми 

проявленнями кооперативности и дальнодействия, что обеспечивает 

согласованное поведение их компонентов и способность зффективного 

управлення через генерализованньїе перестройки при достижении пороговой 

интенсивности стимула.

Поверхностньїй заряд биомембран.

Вещества, несущие положительньїй или отрицательньїй заряд и 

расположенньїе близко к поверхности мембрани, определяют такое свойство 

биомембран, как поверхностньїй заряд. Он оказивает решающее влияние на 

процесси взаимодействия между клетками, связивания с мембранними 

рецепторами и другие явлення. Поверхность многих биомембран в це лом 

имеет отрицательньїй заряд, что определяется наличием на их поверхности 

сиаловьіх групп полисахаридов, фосфатних групп фосфолипидов, 

карбоксильних групп белков. Полярние аминогруппи в большинстве 

случаев расположени на поверхности мембран

Если пропустить злектрический ток через раствор злектролита, 

содержащий заряженние коллоидние частици, то в результате движения 

частиц под действием злектрического поля на их поверхности возникает 

дзета-потенциал:

=  4ЛТ1ІІ/УД, где 

Т| — вязкость растворителя,

ї ї  — скорость движения заряженньїх частиц (мкм/с),

Д  — дизлектрическая проницаемость растворителя,

V  — напряженность поля (В/см).

Так как ц и Д постоянни при низких концентрациях солей в растворе, 

дзета-потенциал зависит только от II и V. В физиологическом растворе, 

ионная сила которого равна 0,125, скорость движения зритроцитов человека

составляет 1,2 мкм/(с-В-см) .



Если поверхность коллоидних частиц заряжсна отрицательно, то 

катионьї в растворе концентрируются вблизи поверхности, образуя двойной 

злектрический слой, в котором катионьї диффундируют за счет теплового 

движения.

В результате действия зтих двух факторов частицьі распределяются в 

растворе, образуя диффузньїй двойной слой, а злектрический потенциал 

зависит от пространственной координати, плавно изменяясь от поверхности 

мембраньї до удаленной от нее части раствора. Современная теория 

возникновения потенциала на биологических мембранах не учитнвает 

поправки, обусловленной конечними размерами ионов и специфической 

адсорбцией ионов на поверхности. Одновременное действие на ионн 

злектрических сил и сил, обусловленних тепловим движением в растворе, 

можно описать математически, используя злектростатическое уравнение 

Пуассона и статистический закон Больцмана.

Уравнение Пуассона описьівает кулоновские взаимо действия

заряженних частиц и связивает изменение градиента злектрического 

потенциала с плотностью заряда:

р -  обьемная плотность заряда,

Є — абсолютная дизлектрическая проницаемость.

Распределение ионов в злектролите вблизи заряженной поверхности.

СІ2(р _ р
<ІХ2 Є , где

Диффузньїй 
злектрический слой, 
или ДЗС



Распределение злектрического потенциала на границе раздела двух фаз.

Злектрический заряд, ответственньїй за появление злектрического

потенциала в солевом растворе, обусловлен отклонением раствора от

злектронейтральности, т.е. равен разности между суммарньїм зарядом

катионов и анионов на разделе фаз. В реальной ситуации на заряженньїе
Ус

частицьі действуютне только злектростатические сильї -  но перемещению 

ионов к противоположно заряженной поверхности препятствует тепловое 

движение.

Б  Є отн Є о , где 

80 -  постоянная дизлектрическая проницаемость.

Статистический закон Больцмана связьівает концентрацию ионов с 

злектрическим потенциалом ф и с концентрацией зтих ионов в той части 

раствора, которая находится далеко от мембраньї и потенциал которой 

приблизительно равен 0.
г л  _ -2Рю/КТЛокальная концентрация ионов ' Є , где

2 -  валентность ионов.

Для К+ и № + - 2 = 1

Ск+ = С ’ Є р(р/КТ Локальная концентрация ионов.



СсГ= с • е+рф/кт

Локальная обьемная плотность заряда равна разности локальних 

концентраций катионов и анионов, умноженной на число Фарадея:

р=Р(Ск+-СсГ)
Тогда уравнение Пуассона:

Р с 'е-р<р/кт - ер,рЖТ !
СІХ2 8 1

Решая зто уравнение можно найти толщину двойного злектрического слоя:

0 = л/КТє/2Р2С = \'КТє0ТІІ -є0/2Р2С
Когда в растворе присутетвуют разньїе ионьї с концентрацией Сі и  

валентностью 2, используют более общую формулу:

О  — л/ Я Т є / Р 2Е 2 ] 2 О і ( в  н м )

На частицьі в поле действует пондермоторная сила:

Р = (єд. вв)Ед' V- ^  Ев, ще

^А, — дизлектрическая проницаемость дисперсионной фазьі и средьі

соответственно,

Ед Ев — напряженность поля внутри и вне частицьі соответственно,

V — обьем частицьі.

Под действием таких полей все поляризованньїе боковьіе цепи 

макромолекул ориентируются в направлений злектрических силових линий 

и зто может приводить к разрьіву водородньїх и других связей и может 

визвать денатурацию и коагуляцию белка.



ГСИД1 
К = [А]-[В].

Тогда изменение свободной знергии:

АО = - КТ Сп К/а = - КТ £п К + КТ £п а, где

С с - С д  

а = СА ' Св , где

С А, С в , С с , С д  - исходньїе концентрацій, участвующих в реакции веществ 

А, В, С, Д.

Чем больше соотношение К/а, тем больше получается АО; при 

а = К, АО =0. При стандартних условиях АО° = - КТ Еп К (Дж/моль).

Что говорит АО о химической реакции, которую характеризует?

1. В организме (даже в присутствии ферментов) реакция может идти до тех 

пор, пока уменьшается свободная знергия.

2. Знергия О процесса -  мера отличия исходной системи от равновесия. 

Другими словами, О реакции -  зто то изменение знергии Гиббса (в 

расчете на 1 моль вещества), которое способствует переходу системи 

реагентов (А, В, С, Д) в результате реакции от исходньїх концентраций к 

равновесньїм.

3. Критерием самопроизвольного протекания реакции является А0<0. Но 

єсть реакции, для которьіх АО-О (квазиравновесие) и А0>0.

Итак, классическая термодинамика в состоянии описать 

химические процессьі, протекающие с уменьшением О или ДО-О. Другими 

словами, реакции, для которнх характерен переход от неравновесннх 

концентраций к равновесию, или, протекающих вблизи равновесия.

Как, за счет чего протекают реакции с ДОХ) рассмотрим ниже. 

Рассмотрим слагаемое 2 (КТ £пС2/Сі).

Пусть имеется некоторая биологическая мембрана 

(полупроницаемая). Обьічно мембрана хорошо проницаема для К+, иногда 

для СГ. В результате на мембране устанавливается равновесньїй 

(нернетовский) потенциал <рм, определяемьш как разность 

фм = фг -  фі = КТ/2Р-€п Сі/С2, где



Сі(фі) и С2(фг) — концентрации К+ снаружи и внутри клетки соответственно. 

При 310 К (37°С) долучаєм приблизительно фм = 60 • С§(С|/С2) мВ. Назовем 

его безразмерньїм потенциалом:

= фм 2Р/ КТ = фм 2е/кТ.

Теперь уравнение Нернста перепишем:

=  Щ  ~  У і  =  С і / С 2 .

Любой самопроизвольньїй процесе в изолированной системе 

приводит к уменьшению свободной знергии, если процесе необратим. Если 

же процесе обратим, то свободная знергия системи не изменяется. 

Свободная знергия системи может увеличиваться за счет поступлення 

знергии извне. Если бьі свободная знергия только уменьшалась, система 

пришла бьі в состояние равновесия и не смогла бьі совершать работу.

Таким образом мьі приходим к 3 проблемам:

1. Каким образом систему, в которой произошел 

самопроизвольньїй процесе и Д0~0, вернуть в исходное 

состояние, т.е. сделать работоспособной?

2. Каким образом могут протекать химические реакции, для 

которьіх Д0>0?

3. Каким образом знергия химических связей может бьіть 

преобразована в осмотические, концентрационньїе и 

злектрические градиентьі?

Решение зтих проблем помогает механизм сопряжения. Фактором 

сопряжения в живой клетке является молекула АТФ.


