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На нервных и мышечных клетках с высокой внутриклеточной кон
центрацией ионов натрия рядом авторов было показано, что в период 
активного транспорта катионов через поверхность мембраны натриевый 
насос способен генерировать дополнительную э. д. с. сверх обычного 
потенциала покоя (|2). Уравнения для описания мембранного по
тенциала в этот период основаны на модели, в которой предполага
ется, что за один транспортный цикл один ион натрия выводится из 
клетки с помощью переносчика и один ион калия входит в клетку 
по градиенту электрического поля (’). Однако известно, что сам։ 
транспортная система, локализованная в мембране, способна переносить 
как ионы натрия, так и ионы калия, причем в неэквивалентных! 
количествах. По-видимому, указанная выше модель является лишь 
электрическим эквивалентом процесса. 1

В настоящей работе сделана попытка получить уравнения мем
бранного потенциала при электрогенном активном транспорте с уче
том известного стехиометрического Соотношения АТФ : \'а : К = 1 : 3 :2 
(4)՜ л

Предполагается, что на внутренней стороне мембраны на одной 
из ступеней химического цикла, ведущего к гидролизу АТФ, образу
ется комплекс переносчика с ионами натрия. Комплекс диффундиру
ет к наружной границе мембраны по градиенту химического потен
циала. Здесь, взаимодействуя с ионами калия, комплекс меняет кон
формацию и одновременно обменивает ионы натрия на неэквива
лентное количество ионов калия. Образовавшееся соединение возвра
щается к внутренней < раннце мембраны. Здесь ноны калия и орто-1 
фосфат высвобождаются в клетку, а фермент и переносчик перехо
дят в исходное состояние, то есть заканчивается весь транспортный 
цикл, включающий АТФ-азпую реакцию и перенос ионов. Затем про-1 
цесс повторяется. 11а рис. 1 изображен только цикл диффузии и не 
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указан характер сопряжения между гидролизом АТФ и транспортом 
ионов. Считается, что в одном транспортном цикле происходит ।идро- 
лиз одной молекулы АТФ и перенос 3\а и 2 К*. Сохранение мак
роскопической электронейтральности внутриклеточного содержимого 
осуществляется за счет .третьего* иона калия, который поступает в 
клетку через обычные каналы диффузии по градиенту электрическо
го поля, создаваемого насосом. Для упрощения расчетов примем 
также, что мембрана является идеальным катионитом.

Система, представленная на рис. 1, находится в стационарном 
состоянии, и через мембрану имеют место диффузионные потоки ио
нов калия, Л, поток комплекса ХК’а։. Л поток комплекса УК., Д.

Рис. 1. Схема ионного обмена при активном транспорте 
катионов. Пояснение в тексте

Будем считать, что комплекс переносчика с ионами натрия яв
ляется положительно заряженной частицей Х\а(, а комплекс УК.— 
электронейтральный комплекс.

Запишем уравнения потоков:

Ук = _ /?7՝//м ֊֊-С֊ -Лн.Ск (I)
(1х <1х

л=-яти՝ - /«жс։ —; (2)
с!х Лх

] ֊ - (3)
(1х

где С - концентрации, и — подвижности, /) — коэффициент диффузии. 
^ — электрический потенциал в точке х, R — газовая постоянная. 
Г — абсолютная температура, Р— число Фарадея.

Рассматривается стационарное состояние, устанавливающееся при 
разомкнутой цепи, когда суммарный ток через мембрану равен 0. 
Тогда:

У=А?(Л + Л)=0. (4)

Подставляя уравнения (1)—(3) в (4) и после ряда преобразований, 
получаем:

R! , илс.)о --- |П-------------------- -
Р и. {С.),

(5)
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где ?/.■: (С), и (С)о электрические потенциалы и концентрации
на внутренней и наружной границах мембраны.

Для определения концентраций, стоящих в уравнении (5). сде
лаем ряд предположений.

Для рассматриваемого стационарного процесса можно принять 
квази равновесное распределение иоиов между границей мембраны и 
омывающей средой, и. следовательно, можно исходить из условия 
равенства электрохимических потенциалов в этих фазах. Это позво
ляет выразить концентрации ионов К на границах мембраны через 
концентрации этих ионов в среде и в клетке:

(О = 11Ск] ехр (6)

где (С„) и |Ск|; и 9 концентрации К‘ и электрические потен
циалы на данной границе мембраны и в омывающей ее среде соот
ветственно, ։ — коэффициент фазового различия, определяющий раз
ницу в поведении иена в двух различных фазах при стандартных ус
ловиях.

Второе допущение делается при нахождении концентрации ком
плекса ХХ’а։ на внутренней границе мембраны. Допустим, что внут
ренняя граница мембраны на очень небольшой толщине представляет 
собой достаточно хороший натриевый электрод и связывание перенос
чиком К’а происходит после перехода ионов натрия из клетки на эту 
। раницу. Затем три иона натрия соединяются с переносчиком путем 
следующей реакции:

Х-Т ^1—ХКау-^ Х№, —Х№,. (7)
А—2 !' А_з

№ Ха
где к и А_ константы скорости прямой и обратной реакций.

Если процесс образования комплекса Х№, не лимитирован чис
лом переносчиков X на внутренней границе мембраны и скорость ре
акции (7) определяется скоростью образования промежуточного со
единения ХХ’а։, т- е. А, <£ А, и А,, то

«?.), = А (Си.)/. (8)

Подставляя в уравнение (У), вместо концентрации ионов натрия 
на внутренней границе мембраны (СхД ее значение, найденное по 
уравнению (6), получаем концентрацию комплекса ХМа, на той же 
границе:

(С,)< = А։, |Ха|/ехр
/

где | №а|/— внутриклеточная концентрация натрия,
- электрический потенциал электролита клетки.

Третье предположение заключается в том, что на наружной 1 ра- 

(9)
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ннце мембраны концентрацию комплекса ХК’Э։ можно считать рав
ной нулю, т. е. (Сж)о5=О. Это связано с тем, что реакция Х№+ + 
4-2К+-» УК.. 4-ЗМа+, идущая на наружной границе мембраны, уже 
при небольших концентрациях калия в наружной среде ведет к тому, 
что переносчики на наружной границе мембраны существуют только 
в виде комплексов УК, (։).

Подставляя значения (С,) и (С։), определенные из уравнении (6) 
и (9) в уравнение (5), получаем:

|К)0
|К|/ 4֊ X |Na|z

(10)

где V',, — разность потенциалов между клеткой и средой,
и,Л а, рк

>■ =------ ! = —■ коэффициент генерации натриевого насоса ( ).
*32 Рк

Различные кинетические коэффициенты, стоящие при концентра
ции натрия н числителе и знаменателе отражают векторную природу 
активного транспорта ионов—тот факт, что ионы натрия могут элек- 
трогенио транспортироваться только из клетки в наружную среду.

Справедливость уравнения (10) была показана экспериментами, 
выполненными на портняжных мышцах лягушки (3).

Следует отметить также, что уравнение (10) можно обобщить 
для случая активного транспорта ионов, когда ионы калия среды за
менены на рубидий или цезий. Для этого достаточно в систему диф
ференциальных уравнений ввести уравнения потоков для этих ионов.

Ереванский физический институт
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|քԼմյ4։անայ|ւն պոտենցիալների նաւ| шишгп ufp 1,11. կ «ո г n դե ն 
ակտիվ փոխադրման (հււմսւէոսկ

Մի շարքէ աշխատանրներոլմ ցույց 4 տրւ/ած, որ Նատրիում իոնների րարձր 
ներբջջային կոնցենտրացիա ունեցող Ներվային և մկանային բջիջների մեմր֊ 
բանային պ ո Ա9 են ց ի ս» լր Լլեկտրոդեն ակտիվ տ ե դա փ ո խ ո t թ յան մամանակ իր 
բացարձակ արմերով ավելի րարձր ( , բան Հան դստի պ ո տ են ց ի ա լր ւ Հիմնվեք ով 
գոյություն ունեցող էրսւդերիմ ենտալ փաստերի վրա, աfit Լ. որ փոխադրման 
մամանակ բջջից դուրս Լ հանվում երեր Նատրիումի իոններ ե կլանվում է երկու 
կալիում ի իոններ, ա ոա ջ ա դրվա ծ Լ Լլեկտրոդեն ակտիվ վւոխա դրման մամ ան ակ 
մեմրրսւնային պոտենցիալների եկարաղրման ւքոդել։ Մոդելում ենթադրված է, 
որ մեկ ւիոխտղրմ ան ցիկլի րնթացբու մ տե դաւի ոխ իշր միսւլիցր կոմ սլլերսի ձևով 
^րեր նատրիում իոնների Հետ (XNHj) շարժվում Լ մեմբրանի ներբին մակե
րեսից ղեւղիարտարին մ ա կե րե ււ ր' Լլե կտ ր ա շե դ ո ր կոմսլլերսի ձևով երկու կալի֊ 
Ոէ մ ի ո ն ն երի Տ*/.</»( Y |Հ ) .• /Zոա՚շարկվսւծ մոդելի և մի շարք ենթադրությունների
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հիման վրա ստացված Լ մ եմրրանային պոտենցիայի հավասարում, սրր թույյ 
I տաքիս քանակական վերյուծու/7յան ենթարկեք Լրսպերիմ ենտւպ տվ աքներր' 
էլեկտրոցեն ակտի։} փոխ ադրման մ ամ անակւ
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