Az entropiatol az idegsejt-potencialig *

Meszéna Géza

1. Termodinamikai alapok

1.1. Egy egyszerid példa: dobozba zart gaz

Tekintsiink egy dobozba zart gazt (idealisat, ez azt jelenti, hogy a molekulak
egymastol tavol, fiiggetleniil mozognak), N szamud molekulaval. Gondolatban
két egyenls térfogata részre osztjuk a dobozt. Mi annak a valosziniisége, hogy
az Osszes molekula a bal oldalon taldlhat6? A vélasz:

P @N 1)

Legyen a gazunk mennyisége 1 mol, azaz N = N4 = 6 - 1023, és szamoljuk
ki P tizes alapud logaritmusat:

N
1
lgP =lg (5) =—-Nlg2~—0,3-6-10%. (2)
Innen
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_10—2102 _ 4 7 N
P=10 = 0,00000...0001 (3)

vagyis egy olyan pici szam, amely 2 - 1023 szamua nullat tartalmaz a tizedespont
utéan, az elst értékes jegy el6tt! Tanulsag: nem csodalkozunk, ha sohasem latunk
ilyet.

1.2. Ugyanez, ha tudod, mi az a binomialis eloszlas
(4tugorhato)

Tekintsiink egy V térfogati dobozba zart gazt, NV szamu molekulaval. Képzelet-

ben kijeloliink egy v térfogatot a dobozon beliil. Mi annak a valoszintisége, hogy

pontosan k szamu molekula talalhaté ebben a térfogatban? Mivel egy molekula

v valoszintiséggel taldlhato az adott térfogatban és feltettiik, hogy tudod, mi

az a binomialis eloszlas, a keresett P(k) valoszintség:

N vNF v\ N—Fk
P(k) = (—) -(1——) . 4
w=(3) G v (@
Specialisan, annak a valészintisége, hogy minden molekula a kivilasztott
térfogatban van:

P(N) = (E)N. (5)

*Jegyzet a Biologiai Fizika c. targyhoz Biologia BSc szakos hallgatok szamara




megegyezden az el6z6 eredménnyel. A k eloszldsanak varhato értéke
n=E(k) = =N, (6)

ami aligha lep meg minket: ez felel meg a molekulék egyenletes eloszlasanak. A

sz0T4s: i) — \/N% (1 B %) _ \/n (1 _ %) ~ \/n, (7)

mert a binomialis eloszlas mar csak ilyen. (Az utolso, kozelits, lépésnél feltettiik,
hogy v < V' .) A relativ szoréas ennek megfelelGen:

ok) 1
n v
Specialisan, ha n = N4 = 6 - 1023, akkor
a(k) 1

— o~ — 10712
n = Jn (9)

(8)

Azaz, ha a v térfogatban makroszkopikus mennyiségi gaz van, akkor gyakor-
latilag tokéletesen kizarhatjuk annak a lehet&ségét, hogy a molekulak szama
észrevehetGen eltérjen az egyenletes eloszlasnak megfelel§ varhato értékétsl.

Természetesen, minél kisebb a v térfogat, anndl kisebb a benne talalhato
molekuldk n varhaté szama, és igy annal nagyobb a molekuldk szamanak relativ
fluktuécioja. A levegs csak makroszkopikus skalan egyenletes. (Ezért kék az ég:
minél rovidebb a fény hullimhossza, annal inhomogénebbnek talalja a levegd
stirtségét, és annal jobban szorodik a strtségfluktuiciokon.)

1.3. A statisztikus termodinamika alapjai

Természetesen semmi sem akadalyoz meg minket abban, hogy a gdzmolekulakat
a fent emlitett doboz bal oldalan 1évé lyukon keresztiil a doboz bal oldalara
vezessiik be. Ekkor, egy ideig, nem egyenletesen fognak eloszolni a dobozban.
Bizonyos id6 mulva azonban mar egyenletesen toltik ki a rendelkezésre all6 tér-
fogatot, s innentsl kezdve, a fentiekben szamitottnak megfelelGen, igen kicsi
lesz annak a valdszintisége, hogy Gjra Osszegytljenek a bal oldalon. Hasonlat:
kartyat keveriink. Kezdetben valami szabalyos sorrendben vannak, a legutébbi
kartyajaték eredményeképpen. A keverés soran ez a szabalyossag elvész. Noha
elvileg lehetséges, de igen kicsi annak a valésziniisége, hogy tovabbi keverés
soran visszakapjunk egy ,szabalyos” sorrendet. Termodinamikai egyenstlynak
nevezziik azt a helyzetet, amikor ez a ,véletlen” eloszlas mar beéallt.

1.4. A termodinamikai valészintiség

A vizsgéat rendszer egy mikrodllapotdt definialjuk, ha (valamilyen pontosség-
gal) megmondjuk az Gsszes részecskéjének a pontos allapotat, helyét, sebessé-
gét. (Makroszkopikus testek esetében ez termeészetesen csak képzeletben tehetd
meg.) A rendszer egy makrodllapotdt definidljuk, ha makroszkopikus kijelenté-
seket teszilink rola, az 6t alkoto részecskékre valo egyenkénti utalas nélkiil. Pl. a
dobozba zart gaz esetében a mikroallapot megadasahoz az Gsszes molekula ko-
ordinatait és sebességeit specifikilni kell, mig a makroallapot megadasahoz ele-
gendS megmondani példaul a stirtiség- és hémeérsékleteloszlast. Ertelemszerten,



egy makroallapothoz altaldban nagyon sok mikroallapot tartozik. Posztulaljuk,
hogy termodinamikai egyenstlyban minden mikroallapot egyenlGen valészint.
Ekkor, a kombinatorikus valoszintiség elvének megfelelGen, az A makroallapot
valészintisége

Py=— (10)

ahol Q4 az A makroallapothoz tartozo mikro-allapotok szama, Z pedig az Gsszes
lehetséges mikroédllapotok szama. Ezt a valoszintséget termodinamikai valo-
szindségnek nevezziik, és értelemszerten, csak a termodinamikai egyensilyban
érvényes!

A Z mennyiséggel, ami egy adott rendszer esetében ugyis rogzitett, legegy-
szertibb nem t6r6dni, és azt mondani, hogy

Py ox Qy, (11)

azaz a makroallapot valésziniisége ardnyos az &t megvalosité mikroallapotok
szaméaval. Ertelemszertien, két makroallapot, A és B valoszintiségeinek aranya
megegyezik a mikroallapot-szdmok aranyaval:

Py Qy
Fa_ 12
Py Op (12)
1.5. Az entrépia
Az A makroallapot ,entropiaja’™-t az
SAZkBanA (13)

kifejezéssel definialjuk, ahol

Joule
kp=1,38-10"8——
B Kelvin
az 6nkényes Boltzmann-allando, amely egyszertien torténeti okokbol ennyi, lasd
alabb. Megforditva, a mikroallapotok szdma, s ezzel a termodinamikai valoszi-
ntiiség, kifejezhetd az entrépidval:

PAO(QAZGS_; (14)

Két allapot termodinamikai valoszintségének az ardnya az entropidk kiilonbsé-
gével adhaté meg:
S
PA - QA - eé
P Qp &

SA—Sp

=e fp (15)

Amennyiben S4 < Sp, Pa < Pp. Mivel Sy, Sp makroszkopikus mennyi-
ségek, kp pedig ehhez képest igen kicsi, az SA,;BSB kitevs (abszolut értékben)
nagyon nagy (Avogadro szam nagysagrendii) minden olyan esetben, amikor S
és Sp makroszkopikusan észrevehetSen kiilonboznek. Ez azt jelenti, hogy mak-
roszkopikus testek esetében esetén az A allapot valoszintisége gyakorlatilag elha-
nyagolhaté a B-éhez képest. Mint azt fentebb mar megbeszéltiik, ha egyszer a
gaz méar egyenletesen eloszlott a dobozban, vagyis mar beallt a termodinamikai
egyensily, akkor elhanyagolhaté annak a valészintisége, hogy behizodik a doboz
egyik felére. Az ennek megfelel§ altalanos allitds az, hogy az entrdpia magdtol
soha nem csékken.




1.6. Az entrdpia additivitasa

Tekintslink most két rendszert, mindegyiket egy-egy meghatarozott makroalla-
potban, és legyen 2 illetve {29 az ezen makroallapotokat megval6sité mikroal-
lapotok szama a két rendszerben. A két rendszer entropidja (az adott allapo-
tokban) tehat

Sl = kB '].DQl (16)

illetve
SQZkB'anQ. (17)

Nézziik most a két rendszert egyiitt. Az egyesitett rendszerben a mikroalla-
potok szdma, kombinatorikusan,

Qiy2 = Oy - Qo, (18)

hiszen az egyik rendszer barmelyik mikroallapotahoz tartozhat a mésik rendszer
barmelyik mikroallapota. Az egyesitett rendszer entropiaja

Site=kp -InQi40 =kp-In(Q1-Q2) =kp -InQ +kp-InQs = 51 + 52, (19)

1.7. A hémérséklet

Melegitiink egy rendszert, azaz egyre tobb energidja lesz, mikézben egyéb mak-
roszkopikus tulajdonsagai nem valtoznak (hokozlés). Legyen Q(€) a rendszer
mikroallapotainak szama abban a makroallapotban, amelyben a rendszer ener-
gidja £ A rendszer T homérsékletét a kovetkezs dsszefiiggés segitségével defi-
nialjuk:
1 ds(€)

T  dE

Az alabbiakban érveket fogunk latni arra, hogy ez a mennyiség azonos a
szokasos értelemben vett, és kelvinben mért hémérséklettel. (20) masként ugy
mondhaté, hogy egy rendszer energiajanak (h6kozlés soran torténs) 6€ megval-
tozasa és az entropia 0.5 valtozasa kozott a kapcsolat

(20)

5€ = T34S. (21)

1.8. Tudomanytorténeti megjegyzés

Az entrépia fogalma a ,minél jobb héerégépet” probléma kapcsan alakult ki.
Az energia és a hémérséklet, tapasztalatilag ismertnek tekintett fogalma alap-
jan definidltak az entropiat a (21) formulan keresztiil. Kideriilt ugyanis, hogy
ennek a mennyiségnek a ,soha nem csokkenése” segit leirni azt a jelenséget,
hogy soha nem lehet hét teljes egészében munkava alakitani. Ezen a szinten az
entropia fogalmanak semmilyen szemléletes jelentése nincs. Mértékegysége min-
denesetre energia/hémeérséklet, azaz Joule/Kelvin, a definicionak megfelelGen.
Posztulalni kellett, hogy az entrépia soha nem csokken, ez a ,termodinamika
masodik f6tétele” (az els§ az energiamegmaradas volt).

LAz energiat azért jeldljiik e jegyzetben irott £-vel, hogy a normal E megmaradhasson az
elektromos tér jeleként.



Amikor megértették, hogy az entropia nem csokkenése mogott valdszind-
ségi okok allnak (valamint persze az, hogy az anyag atomokbol all!), Boltzmann
rajott, hogy a korabban mar bevezetett entropia a (13) kapcsolatban all a mikro-
allapotok szamaval. (Ezt a formulat iratta a sirk6vére.) A Boltzmann allandora
azért van sziikség, mert az entropia mértékegységét mar addigra (az energia és
a hémeérséklet 6nkényesen valasztott mértékegysége alapjan) rogzitették. Hasz-
nalata praktikus is: a J/K meértékegység olyan, hogy egy ,hétkdznapi” méreti
makroszkopikus targy entropidja egy ,hétkdznapi” szam.

Elkeriilendé a hosszadalmas absztrakt gondolatmeneteket, itt most az entré-
piat mindjart a statisztikus felfogasnak megfelelGen, a (13) formulaval vezettem
be. Ekkor viszont a h&mérsékletet kell (20) illetve (21) szerint definialni, és
felmeriil az a kérdés, hogy miért lenne az igy meghatarozott mennyiség azonos
a hémérséklet hétkoznapi fogalmaval?

1.9. A hdé a melegebb helyré6l aramlik a hidegebbre

Tekintsiink most két rendszert, h6mérsékletiik 77 illetve Ts, energiajuk &; illetve
&y, entropidjuk S illetve S;. Tegyiik fel, hogy az els6 a mésodiknak hékozlés
révén 0 energiat ad at!

Az elsé test energidja ennyivel csokken:

51 — 51 - 58, (22)
mig a masiké ugyanennyivel né:
Ey — E + OE. (23)

Az Gsszenergia természetesen megmarad!

1
- — 24
ST — 51 T 58, ( )

illetve 1
Sy — Sy + —58, (25)

T

ahol a (21) Osszefiiggést alkalmaztuk. Az Osszentropia nem marad meg, hanem

a
1 1
ss= (L L) o

értékkel valtozik. Ha az entrépia nem csdkkenhet, csak néhet, akkor ez azt
jelenti, hogy a fenti h6kozlés csak Ty > Ts esetén mehet végbe.

Belattuk tehét, hogy hé csak melegebb helyrsl aramolhat a hidegebb felé.
Ez az allitas is tekinthet6 a mésodik f6tétel egy megfogalmazasanak. Ez az
a pont, ahonnan latszik, hogy az altalunk definidlt 7" mennyiségnek tényleg a
hétkdznapi értelemben vett hémérséklethez van koze.

1.10. A Boltzmann-eloszlas

A dobozba zart gazrol azt mondtuk, egyenletesen tolti ki a dobozt.. A Fo6ld
légkore azonban nem ilyen: magasan ritkdbb a levegs. Egy részecske nyilvanva-
l6an nagyobb valdszintséggel tartozkodik a tengerszinten, mint 8 km magasan



a Himalaja csicsanél. Ellentétes-e ez az eddig mondottakkal? Nem. Az a hely-
zet, hogy ezt a jelenséget is a ,minden mikroallapot egyenlSen val6szint” elvén
lehet és kell megmagyarazni, de a molekuladkat nem egyenként, hanem egytitt
kell tekintetbe venni.

Egy molekula azért tartézkodik csak kis valészintiséggel magasabban, mert
ehhez energiat kell nyernie a tobbit6l, ez viszont csokkenti a tobbi molekula

van. (A konnyebb fogalmazas érdekében feltessziik, hogy & > &, de az ered-
meény ettdl fliggetleniil érvényes lesz.) Keressiik a két valoszintiség aranyat (15)
alapjan. A részecskénk energidja az elsé allapotban 68 = & — E3-vel nagyobb,
mint a masodikban, tehat a tGbbi molekulara es6 energia ennyivel kisebb az elsé
allapotban. Igy az elsé allapotban a tibbi részecske entropiaja %—vel kisebb,
mint a masodikban, lasd (21). Alkalmazva (15)-t kapjuk, hogy

P&
P&

_ s _&1-¢2
=e FBT =¢ kBT (27)

~

~—

Ez a Boltzmann-eloszlés, a legfontosabb eredmény, amire sziikségiink lesz.
Alkalmazzuk a foldi légkor egy molekuldjara! Az m tomegi molekula helyzeti
energidja h magassagban mgh a tengerszinthez képest, ezért

b(h) _ —pan
O e , (28)

ahol P(h) illetve P(0) annak a valoszintisége, hogy egy molekula h magassagban,
vagy a tengerszinten van egy ugyanakkora térfogatban. Ez kiilon-kiilon érvényes
minden egyes levegémolekulara, s igy ugyan ez a két magassagban mérhets
légnyoméas aranya is:
plh) _ -t (29)
p(0)
Ezt a képletet hivjak barometrikus magassagformulanak.

A Boltzmann-eloszlas egyik folyoménya, hogy egy részecske termikus ener-
gidja csak igen kis valdszintiséggel lesz sokkal nagyobb, mit a kgT. Tehat a
kpT szorzat adja meg a termikus energidk nagysagrendjét. Minél nagyobb a T’
hémeérséklet, annal nagyobb a részecskék termikus energidja. Ez a méasik pont,
ahol latszik, hogy a fent definidlt T mennyiség megfelel a szokisos értelemben
vett hémérsékletnek.

2. A membranpotencial

2.1. Termodinamikai egyensily: Nernst-egyenlet

Tegyiik fel, hogy egy bioldgiai membran belsé oldalan ¢y, , a kiils6 oldalan pedig
¢ az elektromos potencidl. Ekkor egy ¢ elektromos toltésd ion energidja a
két oldalon ¢pq, illetve ¢rq. Termodinamikai egyensulyban a (27) Boltzmann-
eloszlas szabja meg, milyen relativ valoszintséggel tartozkodik az ion a belsd,



illetve a kiils6 oldalon 1évé egy-egy térfogatelemben. Sok ion esetében ez megfelel
a koncentraciok aranyanak:

(bp—dr)a
S o R (30)
Ck

a Nernst egyenlet. Ugyanezt szokés egy kissé mas jelolésekkel is felirni. Legyen
ge a pozitiv elemi to6ltés (tehat a proton toltése) és irjuk az ion toltését ¢ = z- ¢
alakban. (Tehat pl. z=1, -1 illetve 2 a Na®t-ra, Cl™-ra illetve a Ca®™"-ra.)
Bevezetve az F' = Nagq. ,Faraday alland6™-t és az R = Nakp ,gazéllando’-t
(ahol N4 az Avogadro-szam), a Nernst egyenlet ilyen alakba irhato:

S _ e*;—?(%*%)' (31)
Ck

Ha a membranpotencial (elektrodakkal) kisérletileg rogzitett, és az ionokat
aranya bedll a Nernst egyenlet altal megszabott értékre.

Tegyiik fel, hogy egyetlen ionfajta van, amely a membranon athatolhat. Ha a
membranpotencidlt nem rogzitjik, akkor az ionok ataramlésa tolti a membran
kapacitasat, és valtoztatja a membranpotencialt. A membranpotencial valto-
zésa az egyik irdnyban elGsegiti az ion dramlasat, a masik irdnyban akadalyozza.
Végiil, amikor a membréanpotencial eléri a Nernst egyenletnek megfelels érté-
ket, akkor az ionaramlas megéll, és bedll az egyensuly. A membranpotencial
kialakitasahoz igen kis mennyiségd toltésnek kell a membranon athaladnia és
a membranfelszinre kiiilnie, tgyhogy ez a folyamat lényegében nem valtoztatja
meg az ionkoncentraciokat a két térfogatban. Azt lehet tehat mondani, hogy a
membranpotencialt ebben az esetben a belsG és a kiils6 ionkoncentracié szabja
meg a Nernst egyenleten keresztiil.

Erdemes megjegyezni, hogy szobahdmeérsékleten R—I;f = 0,025 V. Ez meg-
szabja a normadlisan el6fordulé6 membrénpotenciélok nagysagrendjét. A 25 mV
négyszerese, a 100 mV még egy tipikus potencialérték, ennél sokkal nagyobbak-
kal nem talalkozunk.

2.2. A membranpotencial kialakulasa

Altalaban igen sok féle ion van jelen, ezek tobbsége 4t is tud jutni a membranon
akar aktiv pumpélas, akar passziv transzport révén. Aktiv transzport jelenlété-
ben a termodinamikai egyensily nem &ll fent, tehét ilyenkor a Nernst egyenlet
nem érvényes. Ervényes marad viszont az, hogy olyan membrinpotencidl alakul
ki, amely nulldvd teszi a membranon keresztili netto elektromos daramot.

Mindaddig ugyanis, amig a netté dram nem nulla, t6lt6dik a membranka-
pacitas és valtozik a membranpotencial. A membranpotencidl valtozasa pedig
visszahat az ionaramokra. A noévekvé membranpotencial segiti az ionok atlé-
pését az egyik irdnyba és neheziti a masik irdnyba. Ennek eredményeként a
névekvé membranpotencial csokkenti az 6t névels nettd elektromos dramot.

Tehat termodinamikai egyensily hidnyaban is gyorsan nullava valik az elekt-
romos aram és beéll egy allandé membranpotencial. Ennek értékét minden olyan
folyamat befolyasolja, amely ionokat juttat 4t a membranon.



2.3. Az idegsejtek membranpotencialja

Ismeretes, hogy az idegsejtek akcios potencidljat a Na, K és Cl ionok csatorné-
inak nyilasa, zdrdédasa szabalyozza. Az akcios potencial lefutdsanak rovid ideje
alatt az aktiv pumpék hatasat elhanyagolhatjuk. A fent leirt elektromos (nem
termodinamikail) egyenstlyban a harom ion passziv transzportja éaltal keltett
eredd elektromos aram nulla. Ez igy is felirhato:

[Nat), - PN + [K*], - BE,, +[Cl7], - PEL,
[Nat], - BY%, + [K*], - BE,, +[C17], - PYY,

—

=1 (32)

Itt [Nat], és [Na™], jeloli a natrium ionok belsé és kiils6 koncentraciojat.
PNa jeloli egy a membréan belss oldaldhoz érkezd natrium ion bentrél kintre
val6 atjutdsi valosziniiségét, mas szoval a mozgékonysagat. PN a hasonlo at-
jutési valoszintség kintrdl befelé. Analog jeldlések érvényesek a méasik két ionra.
A kifejezés szamlaloja a bentrdl kifelé folyo pozitiv dramot irja le. (Mivel a klor
negativ toltésid, ennek az ionnak kintrél befelé tarté dramét irtuk be a szam-
laloba.) A nevez az ellenkezs iranyt aramot adja meg. A ketts egyenlSségét
fejezziik ki azaltal, hogy aranyuk 1.

A bentrdl kifelé és a kintrél befelé valo mozgékonysagok aranyat a kovetkezs
egyenlet adja meg a harom ionra:

Plgvjb _ Plﬁb _ Pbc;lk — oA (dv—or)
pNa — pK __ pol © mr . (33)
b—k b—k k—b

Ennek belatasahoz egy pillanatra tételezziik fel, hogy termodinamikai egyen-
stly van. (Mint ahogy nincs.) Ekkor a natrium ionra kiilon is érvényes lenne,
hogy ugyan annyi 1ép 4t az egyik irdnyban, mint a mésikban:

[Na+]b ’ Plfvfk

=1. 34
[Na+]k ) Plivjb (34

Masrészt, a termodinamikai egyensilyban érvényes lenne a Nernst egyenlet:

[[]]\\;ZI]]b — o~ AT ($—d1) (35)
k

(Na-ra z=1), amibdl (33) kovetkezik a natriumra, és hasonloképpen a kéliumra.
A klorra z—-1, ezért ugyan ebbdl a meggondolashol, ott ,forditva” adodik, ahogy
a (33) egyenletben irva is vagyon.

Igazabol azonban a P mozgékonysagoknak semmi koziik sincs ahhoz, hogy
van-e termodinamikai egyensily, vagy nincs. Ha tehat a (33) egyenletnek, mint
megmutattuk, érvényesnek kell lennie termodinamikai egyenstulyban, akkor ér-
vényesnek kell lennie az egyensulytol fiiggetleniil is. Ha viszont (33) érvényes,
akkor (32) atirhato a kovetkezd alakba:

[Nat), - B, + K], - B, + [CU, - B, — o ($v—01)
[Nat], - BYS, + KT, - PE, + [C], - PEL,

(36)

Ez a Goldmann-egyenlet. Azt mondja, hogy mindegyik ion a sajat Nernst-
potencialja irdnyaba igyekszik vinni a membranpotencialt, és egy adott ion-
nak annal nagyobb szava van a végeredmény kialakuldsdban, minél nagyobb



a transzmembran mozgékonysiga. Fontos, hogy ez a konzekvencia csak akkor
érvényes, amikor az aktiv pumpéak szerepe elhanyagolhato.

Innentdl élettan: ismert, hogy egyes Na csatornék a szinaptikus ingerlés ha-
taséra nyilnak ki, mert ennek megfelel§ a fehérjemolekula evoliciésan kialakult
szerkezete. Ennek hatasara a kiviil nagyobb koncentraciéban lévé Na ionok
bedramlanak és pozitivba viszik az eddig negativ bels6 potencialt. Mas Na
csatorndk pedig az igy megvaltozd potencidl hatasira nyilnak ki, fokozva és
lavinaszertivé téve a membranpotencial valtozasat. A K csatornak késve nyil-
nak ugyancsak a megvaltozott membranpotencial hataséara, és visszaallitjak az
eredeti potencialt. (Az & koncentracidjuk ugyanis a sejt belsejében nagyobb.)
Részletesebben lasd barhol masutt.

3. Gyakorléfeladatok

1. Egy biologiai membran két oldala k6zott 100 mV potencidlkiilonbség van.
Mekkora a Ca ionok egyensilyi koncentracidéjanak ardnya a membran két
oldalan?

2. Mennyivel kisebb a légnyoméas a Himalaja csicsédn, mint a tengerszinten?



