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ДИФФУЗИОННАЯ МОДЕЛЬ НАТРИЕВОГО НАСОСА

Предлагается диффузионная модель натриевого насоса, основанная на известны; 
жснсрименталъных данных. Показана последовательность ступеней работы его, п\ г»>. 
но которому осуществляется реверсия, а также роль как АТФ. гак н \ДФ и неоргани­
ческого фосфата в работе насоса.

Натриевый насос представляет -собой транспортную систему, обеспе­
чивающую перенос ионов натрия из клетки наружу в обмен на ио-ны ка- 
1ия среды. Перенос ионов по этой транспорт ной системе-связан с исполь 
ованпем энергии макроэргической связи АТФ [2]. Работу насоса, осу- 
иес । вляющую такой натрий-калиевый обмен, назовем прямой работой 
засоса.

Выло показано, что на многих типах клеток гидролиз одной молеку- I I чг
ты А'1 Ф сопряжен с выведением трех полив натрия и поглощением двух 
ионов калия [8]. Экспериментально было показано, что гидролиз АТФ 
осуществляется в два этапа: в ходе первого, стимулируемого ионами на 
|рня и магния, образуется фосфорилированный про-межуточный пере­
носчик, а в ходе второго происходит дефосфорилнровапие, стимулируе­
мое попами -калия [1].

В г тследние годы Глинном с соавторами было показано, что в стре­
мленных условиях натриевый насос может работать также и в обратном 
направлении, обменивая ноны калия клетки на ионы натрия среды [4]. 
Такое изменение направления работы насоса было названо реверсией 
натриевого насоса. Если при прямой работе насоса А1Ф расходуется, 
ю, как было экспериментально показано [5], при обратной работе насо­
са АТФ синтезируется из внутриклеточного АДФ и неорганического 
фосфата.

Кроме тото, известно, что одновременно с натрпй-калпевым и ка- 
лий-натриевым обменами осуществляется натрпй-натрнсвый обмен. » 
результате которого ионы натрия клетки обмениваются на ионы натрия 
среды, и калий-калиевый обмен, который приводи! к обмену ионов калия 
клетки на ионы калия среды [6].

В настоящее время существует большое количество моделей актив 
ново транспорта. Но до сих по<р не были рассмотрены модели, охваты­
вающие все известные типы обменов, происходящих межд\ клеткой
л средой.
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В настоящей работе предлагается «диффузионная» модель активно­
го транспорта, 1. е. модель, в к 1 тор эн яре питается существование под- 
г-гжных переносчиков, цирку шруюших > мембране. В модели указаны 
и\ П1, по которым могут происходить все четыре указанных типа обменов* 
Ма:К. \arNa, К:К. К:Ма.

Рис. 1. Диффузионная модель натриевого насоса. Константы к ]֊ кон­
станты скоростей соответствующих процесс в - константы скоростей 
1иффу<ии; к|р константы диссоциации комплексов. Между состояниями, 

обведенными пунктиром, поддерживается равновесие.

В модели предполагается (рис. 1), чтю в состоянии 1 в результате 
расщепления одной молекулы АТФ на внутренней границе мембраны 
происходит фосфорилир ՝вание некоторого промежуточного соединения 
Е—А, которое может быть А ГФ-азэй или каким-то другим ферментом. 
После этого три иона натрия присоединяются к фосфорилированному 
промежут энному соединению Р^Е—X, в результате чего образуется 
комплекс Р~֊Е Х\'а3. Будем считан», чго подвижной частью образовав­
шегося комплекса является компонент XX а3, который диффундирует к 
наружной части мембраны по концентрационному градиенту. На наруж- 
՛՛ й границе мембраны (в состоянии 2) три иона натрия сбрасываются в 
среду, а па их место садятся два попа калия, и вновь образовавшийся 
комплекс АК2, двигаясь по концентрационному градиенту, возвращается 
к внутренней границе мембраны, где он присоединяется к неподвижному 
компоненту Р-/:. Затем последовательно высвобождаются в клетку не­
органический фосфат (в состоянии 3) и два иона калия (в состоянии 4). 
( сединение £ А возвращается в исходное состояние, и весь транспорт-
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дый цикл, включающий АТФ-азную реакцию и перенос ионов, заканчи- 
астся. В модели предполагается, что на ступени 2, где происходит ионо­

обменная реакция, реали туется энергия макроэргической связи [8], 
поэтому в комплексе Р—Е—ХК2 символов вменен на —.

Все указанные реакции предполагаются обратимыми. Такое пред­
положение делает понятной возможность натрий-натриевого, калий-ка­
лиевого и калий-натриевого обменов. \a.Na обмен может происходить 

• ак: в состоянии 2 на место сброшенного в среду иона натрия на под­
вижный переносчик X может сесть ион натрия из среды, и образовав­
шийся комплекс может вернуться в клетку (2-* 1).

Предположим, что в системе содержится в достаточно большой кон­
центрации'неорганический фосфат, а концентрация АТФ незначительна. 

I отла равновесие в цепи последовательных реакций сдвигается вправо, 
и насос работает в обратном направлении: сначала на ступени 4 к про- 
межу точному соединению Е X присоединяется два нона калия и затем 
неорганический фосфат. Образовавшийся комплекс диффундирует к на­
ружной границе мембраны, и калий сбрасьтвается -в среду. На его место 
может сесть либо ион калия из среды—тогда комплекс по пути 2 -֊* 3 — 

I вернется к внутренней границе (К:К обмен), либо ион натрия среды, 
который ио'пути 2 • 1 достигает клетки. Так осуществляется К:\’а (ОР
>бмен. При прямой работе насоса энергия АТФ расходуется на ионооб­
менной ступени (2). Естественно считать, что при обратной работе его 
на той же ступени энергия накапливается, т. с. неорганический фосфат 
превращается в макроэргический.

Рис. 2. Диаграмма состояний, составленная по методу Хилла. 5 концен- 
грацця АТФ в системе; Ц концентрация АДФ:Н1։ Н2, Н3, н4, н5, 
соответственно доля вещества: Р^Е ХХа. в состоянии I, ХХа3 -в со­
стоянии 2. /: А7<2 и Е—Х— в состоянии 4 и 1—Х -в состоянии I; 

стрелки указывают направления обходов.

Таким образом, в предлагаемой системе возникают два тина пото­
ков; это входящие в клетку и выходящие из клетки потоки ионов па грин 
и калия. Все расчеты стационарных потоков проводились с помощью 
Диаграммкой техники, предложенной Хиллом [7], но в несколько изме­
ненном варианте: в качестве состояний в нашей диаграмме рассматри­
ваются суммы состояний, обведенных пунктиром. Поэтому нами вводят­
ся величины н , которые обозначают долю концевых состояний в каж-
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дой сумме. Тогда модели соответствует диаграмма, изображенная на 
рис. 2.

Каждый из существующих потоков в общем случае может быть ре­
зультатом двух ра .личных обменов. Обозначая долю потока натрия, 
идущего в обмен на натрий, .1ха:ха, а в обмен на калий — Змп:к, и 
аналогично обозначая потоки калия, можно записать:

’’\а них — 3 К'а :

>’К пых — 3К: К т

Суммарный натриевый поток, возникающий в системе, равен
К’а вых *' Ха пх« С помощью диаграммы этот поток определяется так՛

К’а вых ох 1)
Na^ Ко
№?,• К:

(2)

Здесь I) представляет собой сумму дсех направленных диаграмм:

]) = 72^<42(Н.|к (>5 ֊ нвк_^) Н5к + |к_25 (^4<-»3 + ^2Н2 + -|-
+ (к ,н|р + к ■иг.5> + <1к »гН4Р <к -1НЛ + Ч2Н2) -I-

4֊ '',Лн,н,(к.( ։<->55 + к 2) + к ,2*4нзН4Р (к _,Няу 4֊ *։«։) +
-> к_1к֊2н р (74А3 + 72Н2) + к_1к, 2>»2н.,н4н()рр.

Полученная формула (2) показывает, что движущей силой работы пасо- 
д_ж \Т‘1’՜ гг к

са является не просто АТФ, а отношение------------ Кроме того, формула
А1,Ф1\

(2) делает наглядной обратимость насоса. Действительно, можно по­
строить кривую зависимости .1ыа нмх-* Ьа вх от конценграционного от­

ношения —-----  • I 1а основании формулы ( I) Зми вых -■ .1 Ха их = ^Ма:К —
АОФ-РН

Зк:Ка- Тогда на кривой рис. 3 точка 0— точка обращения насоса: правее 
этой точки преимущественно осуществляется натрий-калиевый обмен 
(прямая работа насоса), левее калий-натриевый обмен (обратная ра֊ 
бота насоса). Точка 0 определяет некоторое равновесное состояние, ко­
гда гидролиз и синтез АТФ равны друг другу. Положение точки равно­
весия насоса зависит от концентрации катионов. При увеличении-внутри­
клеточной копиейIрации натрия п наружной концентрации калия она 
смещается влево, а при увеличении наружной концентрации натрия и впу 

। ри клеточной концентрации калия—вправо.
Аналитические выражения, полученные для стационарных потоков, 

протекающих через мембрану, также показывают, что не только АТФ, 
но и \ДФ и неорганический фосфат играют важную роль в работе на­
триевого насоса. •
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Ул/а£&х: - 7л1а6х

Рис. 3. Объяснение в тексте.

•1\а вых - “ Мй( |(К;Р + 1)8) ■' с8 (КА1 ՛ \ао£)], (3)

;• * И ' '՜^ ՝" ■ ’’' /՝՛$ '

3\а »х = —■ Ка? | а1К}Р (1\та^-1 Ь։ Р) 4 с!18Ха?). (4)

Как видно из формул (3) и (4), входящие и выходящие ’потоки на­
трия л калия являются функциями не только АТФ, но и АДФ и неорга- 
шческого фосфата. Этот результат не случаен, он прямо вытекает из 
предположения о возможности работы насоса как в прямом, так и в об­
ратном направлениях. Рассмотрим эти потоки в различных условиях. 
Как видно из формулы (3), в отсутствие неорганического фосфата поток 
натрия в клеткх нс исчезает. Предлагаемая модель объясняет существо 
ванне этого потока следующим образом: если в системе нет неорганиче­
ского фосфата, насос может работать только в прямом направлении, 
значит ион натрия, выходящий из клетки, может обмениваться на ионы 
калия или натрия среды. Если произошел обмен двумя ионами натрия 
го далее по каналу 2 ■ 1 натрий, пришедший из клетки, будет выбро­
шен в среду. Таким образом, поток натрия в клетку в отсутствие неорга­
нического фосфата- это результат натрий натриевого обмена.

В отсутствие же АТФ и АДФ, как следует из формулы (4), должен 
быть некоторый поток натрия из клетки. Действительно, в таких усло­
виях насос может работать лишь в обратном направлении, т. е. система 
последовательно проходит состояния 4 —♦ 3 —* 2 • 1. В состоянии 1 на 
место пришедшего нона натрия с некоторой вероятностью может сесть 
ион натрия среды, который по каналу 1 • 2 попадет в среду.

Для сравнения приведем аналитические выражения входящих и вы­
водящих потоков калия:
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(6)

Из выражения (5) видно, что в отсутствие неорганического фосфата 
нет потока кадия из клетки. Это .понятно, так как, согласно модели, при 
обратной работе насоса сначала происходит присоединение ионов калия, 
а <атем фосфата, и если фосфат в системе отсутствует, то насос нс может 
работать в обратном направлении, так как цепь .последовательных сту­
пеней реакций разорвана. Из формулы (6) следует, что поток гкалия в 
клетку будет в системе, если даже неорганический фосфат отсутствует, 
1ак как в таких условиях он осуществляется благодаря прямой работе 
насоса, в данном случае благодаря Ыа:К обмену.

Отметим, что исследование зависимости потока натрия в клетку по­
казало, что при определенном подборе констант кривая зависимости 
этого потока от внутриклеточной концентрации натрия может иметь 
максимальную точку, что согласуется с экспериментальными данными 
Глинна [9].

Таким образом, предлагаемая модель показывает последователь­
ность степеней работы натриевого насоса (путь, по которому осу­
ществляется реверсия), а также делает наглядной роль не только АТФ, 
но также и АДФ и неорганического фосфата.
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