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Vivqeno vpliv temperaturnih �rad�nt�v na sta�onarni� membranni� poten��l, �ki� 

na�va�liv�xim elektriqnim poten��lom spoko�. Dosl�d�eno temperaturnu � konentra-

��nu zale�nost� elektriqnogo membrannogo poten��lu dl� ne�zoterm�qnih umov. Proana-

l�zovano zale�n�st~ elektriqnogo poten��lu spoko� v�d �rad�nta temperaturi � termo-

difuz��nih harakteristik. Otrimano qisel~n� o�nki vplivu termodifuz��nih efekt�v na

znaqenn� elektriqnih membrannih poten��l�v spoko�.

Kl�qov� slova: elektriqni� membranni� poten��l, kl�tinna membrana, �rad�nt tem-

peraturi, termodifuz��.

PACS number(s): 05.70.Ln, 87.10.+e

Bagato �ittvo va�livih proes�v pov'�zan� z

elektriqnimi vlastivost�mi b�olog�qnih membran.

Na�vn�st~ r�zni� elektriqnih poten��l�v po obi-

dva boki b�omembran, tobto membrannogo poten��lu,

 odn�� z na�va�liv�xih vlastivoste� �ivih kl�-

tin. Na membran� normal~no funk�onu�qoÝ nezbu-

d�enoÝ kl�tini �snu tak zvani� poten��l spoko�.

V�n zumovleni� r�znie� konentra�� �on�v po obi-

dva boki membrani, a tako� r�zno� pronikn�st� mem-

brani dl� r�znih �on�v. Zale�n�st~ membrannogo po-

ten��lu spoko� v�d konentra�Ý r�znih neorgan�q-

nih �on�v vivqali Gol~dman, Hod�k�n � Kat. V�dpo-

v�dni� poten��l, �ki� voni vstanovili, nazivat~s�

sta�onarnim membrannim poten��lom, abo poten�-

�lom Gol~dmana{Hod�k�na{Kata (div. [1{4℄):
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Viraz (1) spravedlivi� lixe v tomu raz�, koli na

b�olog�qn�� membran�  �rad�nti konentra�� ih

�on�v �, v�dpov�dno, �rad�nt poten��lu elektriqnogo

pol�. S~ogodn� v mediin� xiroko zastosovu�t~ me-

todi g�per- ta g�poterm�Ý. V takih vipadkah �zoter-

m�qn� umovi v kl�tinnih strukturah poruxu�t~s�. U

�� statt�, vrahovu�qi na�vn�st~ �rad�nta tempera-

turi na b�olog�qn�� membran�, otrimamo viraz dl�

sta�onarnogo membrannogo poten��lu, �ki�  na�-

va�liv�xim real~nim poten��lom spoko� na memb-

ranah kl�tin.

Umova sta�onarnosti oznaqa, wo sumarna gustina

strumu, zumovlena potokami vs�h �on�v qerez memb-

ranu, dor�vn� nulev�, tobto
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Zauva�imo, wo ko�na okrema veliqina j

n

zagalom

v�dm�nna v�d nul�. Same �� obstavino� sta�onar-

ni� poten��l v�dr�zn�t~s� v�d r�vnova�nogo poten-

��lu Nernsta, umovo� �kogo  r�vn�st~ nulev� potoku

lixe odnogo pevnogo sortu �on�v. Budemo vrahovu-

vati lixe odnovalentn� �oni kal��, natr�� ta hloru.
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natr��Na
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�
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+

| �z kl�tini nazovn�, matime taki�

vigl�d:
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U statt� [5℄ otrimano viraz dl� pasivnogo potoku

�on�v qerez b�omembranu pri na�vnost� v�drazu tr~oh

termodinam�qnih sil, pov'�zanih z �rad�ntami kon-

entra�Ý, poten��lu elektriqnogo pol� � tempera-

turi:
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Tut P | koef��nt proniknosti membrani dl�

~ogo sortu �on�v; C

e

; C

i

| konentra�Ý ih �on�v

zovn� ta vseredin� kl�tini;
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U ne�zoterm�qnih umovah potoki �on�v kal�� I

K

�
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opisu�t~s� virazom (4). Rozgl�n~mo Ýh do-

kladn�xe z urahuvann�m virazu dl� uzagal~nenogo

bezrozm�rnogo poten��lu:
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�k� harakterizu�t~ termodifuz��ni� rozd�l dl� ih

�on�v. Dl� potoku �on�v hloru I
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urahumo v�d'm-

n�st~ zar�du �on�v, wo privodit~ do zam�ni znaka

v bezrozm�rnomu membrannomu poten��l�  � v�dpo-

v�dno do takogo sp�vv�dnoxenn�:
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| koef��nt Sore dl� �on�v hloru. Rozgl�-

datimemo nevelik� �rad�nti temperaturi. Vrahovu-

�qi, wo koef��nt Sore �

j

dl� r�znih sort�v �on�v

ma por�dok 10

�3

K

�1

, budemo vva�ati, wo dobutok

�

j

�T � 1 (j = K, Na, Cl). Dal� pra�vatimemo z

virazom dl� potoku pevnogo sortu �on�v, wo ma�t~

valentn�st~ z = 1 (napriklad, z virazom (5) dl� po-

toku �on�v kal��).
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Dodankami drugogo por�dku malosti, propor��nimi (��T )
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, nehtumo. Perxi� dodanok v ostann�� for-
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Uvedemo poznaqenn�
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Teper formula (8) nabira vigl�du

I =

 P

1� e

 

n

C

e

(1� (f + 1)��T )e

 

� C

i

(1� f��T )

o

: (11)

Uvedemo poznaqenn�
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Analog�qno dl� veliqini I
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P�dstavl��qi virazi (12), (13) � (14) v umovu sta�o-

narnosti (3), mamo
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Zv�dsi dl� bezrozm�rnogo membrannogo poten��lu  

otrimumo taki� viraz:
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�k v�domo [1{4℄, osnovnu rol~ u vstanovlenn� mem-

brannogo poten��lu spoko� v�d�gra�t~ �oni kal��.

Ce dozvol� skoristatis� otrimano� formulo� dl�

o�nki veliqini poten��lu spoko�, zalixa�qi v

qisel~niku ta znamenniku p�d znakom logarifma

lixe dodanki, �k� m�st�t~ P
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. Mamo
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Dal� rozgl�n~mo v�dnoxenn�
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Takim qinom, oder�umo formulu:
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Tut urahovana ta obstavina, wo ln(1 + x) � x, de

x = �

K

�T � 1. U rezul~tat� dl� o�nki poten��lu

spoko� mamo
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Ot�e, uz�vxi do uvagi lixe �oni kal��, z formuli

(15) perehodimo do formuli dl� konentra��nogo

poten��lu Nernsta z urahuvann�m termodifuz��nih

efekt�v (div. [6℄). U statt� [6℄ � formula otrimana

z umovi r�vnosti termoelektrohem�qnih poten��l�v

po obidva boki membrani.

Sl�d v�dznaqiti, wo konentra�Ý �on�v u formu-

lah (15) ta (16) viznaqa�t~s� z urahuvann�m Ýh pere-

rozpod�lu za rahunok termodifuz��nih proes�v. Ce

pitann� dokladno dosl�d�eno u pra� [7℄, de otriman�

anal�tiqn� zale�nost� termodifuz��noÝ zm�ni �onnih

konentra�� po obidva boki membrani v�d �rad�nta

temperaturi ta termodifuz��nih harakteristik (ko-

ef��nt�v Sore). C� formuli m�st�t~ eksponen��nu

zale�n�st~ termodifuz��nogo zsuvu �onnih konent-

ra�� v�d dobutk�v �

j

�T . Znaqenn� membrannogo po-

ten��lu spoko�, obqislen� za formulo� (16) dl�

���ants~kogo aksona kal~mara, podan� v statt� [6℄.Dl�

o�nki koef��nta Sore �on�v K

+

vikoristan� v�dom�

eksperimental~n� dan� [8,9℄.

Teper otrimamo viraz dl� sta�onarnogo memb-

rannogo poten��lu v ne�zoterm�qnih umovah z ura-

huvann�m us�h sort�v �on�v. Dl� zruqnosti matema-

tiqnih vikladok uvedemo tak� poznaqenn�:
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Uz�vxi do uvagi � poznaqenn�, formulu (15) zapi-
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sumo tak:
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Viraz (18) | e transendentne r�vn�nn� wodo  .

Rozv'���mo �ogo metodom posl�dovnih nabli�en~. U

nul~ovomu nabli�enn� (pri �T = 0)  
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Perepix�mo formulu (19) v �nxomu vigl�d�, a same
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zv�dki dl� malih temperaturnih �rad�nt�v mamo
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U rezul~tat� zagal~nu formulu dl� sta�onarnogo

membrannogo poten��lu v ne�zoterm�qnih umovah za-

pisumo tak:
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Takim qinom, otrimani� viraz (22) m�stit~ ana-

l�tiqnu zale�n�st~ sta�onarnogo membrannogo po-

ten��lu v ne�zoterm�qnih umovah v�d takih osnov-

nih faktor�v, �k: 1) v�dm�nn�st~ u sta�onarnih kon-

entra��h po obidva boki membrani z urahuvann�m

Ýh pererozpod�lu za rahunok termodifuz�Ý (div. [7℄);

2) koef��nti proniknosti dl� r�znih sort�v �o-

n�v; 3) harakteristiki termodifuz��nogo rozd�lu

(�

K

; �

Na

; �

Cl

); 4) r�zni� temperatur po obidva boki

membrani. Sl�d v�dznaqiti, wo pri �T = 0 for-

mula (22) perehodit~ u formulu (1) dl� sta�onar-

nogo membrannogo poten��lu v �zoterm�qnih umovah.

Za otrimanimi v �� robot� teoretiqnimi rezul~-

tatami pobudovano graf�ki zale�noste� membrannih

poten��l�v v�d �rad�nt�v temperaturi ta termodi-

fuz��nih harakteristik dl� ���ants~kogo aksona ka-

l~mara pri temperatur� vnutr�xn~okl�tinnogo sere-

doviwa T

i

= 293 K. Tak, na risunkah 1 � 2 podano

zale�nost� membrannogo poten��lu spoko� v akson�

kal~mara v�d r�zni� temperatur po obidva boki mem-

brani ta koef��nta Sore dl� �on�v K

+

.

Ris. 1. Zale�n�st~ membrannogo poten��lu spoko� v�d

r�zni� temperatur �T = T

e

� T

i

za r�znih znaqen~ �

K

:

1) 1 � 10

�3

; 2) 5 � 10

�3

; 3) 1 � 10

�2

K

�1

.

Ris. 2. Zale�n�st~ membrannogo poten��lu spoko�

v�d koef��nta Sore dl� �on�v kal�� za r�znih znaqen~

�T = T

e

� T

i

: 1) 1; 2) 3; 3) 5 K.

Teper proanal�zu�mo dokladn�xe osoblivost� za-

le�noste� membrannogo poten��lu v�d �rad�nta
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temperaturi ta koef��nt�v Sore. �k baqimo z for-

muli (22), l�n��na zale�n�st~ membrannogo poten-

��lu v�d �T zumovlena drugim dodankom, a ta-

ko� koef��ntom (T

i

+ T

e

)=2. Dodanok ln�=�, ok-

r�m zviqa�noÝ v�dm�nnosti v konentra��h �on�v po

obidva boki membrani, vrahovu tako� termodifu-

z��nu zm�nu konentra�� � m�stit~ lixe eksponen-

��nu zale�n�st~ v�d dobutk�v �

j

�T , �ka viznaqa-

t~s� formulami, oder�animi v robot� [7℄. Viraz, wo

stoÝt~ v drugomu dodanku pered �T , m�stit~ tako�

lixe eksponen��nu zale�n�st~ v�d dobutk�v �

j

�T .

C� zale�n�st~, tak samo, �k � v perxomu dodanku,

viznaqat~s� qerez virazi dl� �; �; �; Æ za formu-

lami dl� termodifuz��noÝ zm�ni �onnih konentra-

�� [7℄. Ot�e, v umovah, koli �

j

�T � 1 � ekspo-

nenti mo�na rozklasti v r�di z urahuvann�m l�n��-

nih dodank�v, zale�n�st~ membrannogo poten��lu v�d

�

j

qi �T mo�na opisati l�n��no� zale�n�st� (div.

ris. 1{2). Z� zb�l~xenn�m koef��nt�v Sore ta �ra-

d�nt�v temperaturi pereva�ni� vnesok davatimut~

dodanki, �k� m�st�t~ eksponen��nu zale�n�st~.

Takim qinom, anal�z teor�Ý pokazu, wo otri-

man� rezul~tati da�t~ va�liv� o�nki (�k k�l~k�sn�,

tak � �k�sn�) termodifuz��nih proes�v u membran-

nih strukturah � vplivu Ýh na b�olog�qn� poten�-

�li. Zokrema, z p�dviwenn�m temperaturi �z zovn�x-

n~ogo boku membrani por�vn�no z temperaturo� vnut-

r�xn~okl�tinnogo seredoviwa membranni� poten��l

spoko� zrosta, tobto vnutr�xn~okl�tinne seredo-

viwe sta b�l~x elektrone�ativnim wodo zovn�x-

n~ogo rozqinu. Qisel~n� rozrahunki pokazali, wo v

�nterval��T =(0�5) K � �

j

=(1�10

�3

�1�10

�2

) K

�1

za-

le�n�st~ membrannogo poten��lu v�d �rad�nta tem-

peraturi � koef��nta Sore ma��e l�n��na. Pri

~omu zm�na membrannogo poten��lu v ukazanomu �n-

terval� dos�ga ma��e 19% v�d �ogo znaqenn� v �zo-

term�qnih umovah. Vi�vl�t~s�, wo membranni� po-

ten��l zm�n�t~s� na veliqinu por�dku 10

�2

mV

pri �

j

= 1 � 10

�3

K

�1

ta �T � 10

�1

K. Taku veli-

qinu zdatna zarestruvati suqasna tehn�ka dl� vim�-

r�vann� elektriqnih poten��l�v na membranah b�o-

log�qnih kl�tin.
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ELECTRIC MEMBRANE REST POTENTIALS WITH TEMPERATURE GRADIENTS
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The stationary membrane potential, being the most important eletri rest potential, is studied with temper-

ature gradients being taken into aount. The temperature and onentration dependenes of eletri membrane

potential are examined for non-isothermal onditions. The dependene of eletri rest potential on temperature

gradient and thermodi�usion harateristis is analyzed. Numerial values of thermodi�usion e�ets on eletri

membrane rest potentials are evaluated.
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