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Andraz Stozer'

Nernstov potencial in ohmski model
membranskega potenciala

Nernst Potential and the Ohmic Model of Membrane Potential

IZVLECEK

KLJUCNE BESEDE: Nernstov potencial, mirovni membranski potencial, Ohmov zakon, Na*/K*-ATPaza

Prvi del ¢lanka obravnava Nernstov potencial dolo¢ene vrste ionov kot razliko v elek-
tricnem potencialu med dvema podrocjema, ki uravnovesi razliko v kemicni potencial-
ni energiji med tema podro¢jema, nastalo zaradi razli¢nih koncentracij ionov v teh dveh
podrogjih. Ce je celina membrana prepustna za samo eno vrsto ionov, je membranski
potencial v trenutku, ko je vsota vseh tokov preko membrane enaka nic, to je mirovni
membranski potencial, enak Nernstovemu potencialu za to vrsto ionov. Ce je celina mem-
brana prepustna za vec vrst ionov, za dolocitev vrednosti mirovnega membranskega poten-
ciala obstaja ve¢ modelov. V drugem delu ¢lanka je predstavljen eden od dveh najpogosteje
uporabljenih modelov, ki izhaja iz Ohmovega zakona in ga imenujemo ohmski model.
Po tem modelu je mirovni membranski potencial obteZena vsota Nernstovih potencia-
lov za vse vrste ionov, za katere je membrana prevodna, obteZitveni faktor pa je deleZ, ki
ga prevodnost za doloceno vrsto ionov predstavlja glede na skupno prevodnost membra-
ne. V tretjem in zadnjem delu je na kvantitativen nacin predstavljena vloga Na*/K*-ATP-
aze pri zagotavljanju stalnosti koncentracij ionov in njen prispevek k vrednosti mirovnega
membranskega potenciala.

ABSTRACT
KEY WORDS: Nernst potential, resting membrane potential, Ohm's law, Na*/K*-ATPase

The first part of this article considers the Nernst potential of a particular species of ions
as the difference in electrical potential between two regions that exactly balances the
difference in chemical potential energy between these two regions, brought about by a dif-
ference in concentrations. If the cell membrane is permeable to only one species of ions,
the membrane potential at which there is no net ion current to or from the membrane,
i.e. the resting membrane potential, equals the Nernst potential for the given species of
ions. If the cell membrane is permeable to different species of ions, an expression for
the resting membrane potential can be derived from several different models. In the sec-
ond part of this paper, we present one of the two most commonly used models, which
predicts that ions obey the Ohm's law and is thus coined the ohmic model. According to
the ohmic model, the resting membrane potential is a weighted sum of Nernst poten-
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tials of all ionic species to which the membrane is permeable, the weights being the rel-
ative contributions of each ionic species to the total membrane conductance. In the third
and last part, the role of Na*/K*-ATPase in ensuring constancy of concentrations as well
as its contribution to the resting membrane potential are presented in a quantitative

manner.

uvob

Razumevanje elektri¢nih pojavov v celici je
zahtevno. Dogodki se odvijajo na mikro-
skopski ravni znotrajceli¢ne tekocine, celic-
ne membrane in zunajceli¢ne tekocine in
potrebnega je veliko predhodnega znanja
s podrocja celi¢ne biologije in biokemije,
da bi lahko razumeli dogajanje v tem pro-
stemu ocesu nedostopnem svetu. Nemara
Se pomembnejsi razlog za zahtevnost teme
pa je, da se dogodki, o katerih bo govora,
podrejajo osnovnim fizikalnim zakonitostim
s podrodja difuzije, elektrostatike in elek-
trodinamike. Ti so med najteZje razumlji-
vimi in najmanj priljubljenimi Ze na zgod-
nej$ih stopnjah izobraZevanja, in tako ne
preseneca, da se nekdo, ki Zeli elektricne
pojave v celici razumeti dovolj dobro za
ustrezno podlago za nadaljnji $tudij in
prakti¢no uporabo pri klini¢nem in razisko-
valnem delu, znajde pred neresljivo teZavo.
Razmere dodatno oteZuje Se dejstvo, da je
tematika pogosto povrsno ali celo neustrez-
no razloZena tudi v najpogosteje uporablja-
nih in tudi sicer zelo dobrih ucbenikih
fiziologije. S pric¢ujo¢im ¢lankom avtor slo-
venskemu bralcu ponuja razlago osnovnih
celi¢nih elektri¢nih pojavov, ki izhaja iz
osnovnih fizikalnih principov. Od teh bral-
ca v korakih popelje do razumevanja dveh
klju¢nih pojavov v elektrofiziologiji, to sta
Nernstov potencial doloenega iona in
mirovni membranski potencial v primeru,
ko je membrana prehodna za ve¢ razli¢nih
ionov hkrati. Za razlago slednjega se naj-
pogosteje uporabljata dva modela, pre-
prostejsi, bolj univerzalen, a manj natancen
pristop, ki izhaja iz Ohmovega zakona,
in natanc¢nejsi, a konceptualno zahtevnejsi

in manj univerzalen pristop, ki izhaja iz
Nernst-Planckove enacbe za tok ionov pod
vplivom koncentracijskega gradienta in
elektri¢nega polja. V tem ¢lanku se bomo
lotili prvega, drugega pa prihranimo za
poseben prispevek, namenjen zahtevnej$im
bralcem. Clanek odgovarja na vprasanja, ki
po avtorjevih izku§njah najpogosteje spra-
vijo v zadrego Studente pa tudi nekatere
elektrofiziologe, kot so na primer, katere
koncentracije je treba upoStevati v enacbi
za Nernstov potencial (ravnovesne ali zaCet-
ne), kaksna je razlika med Nernstovim in
mirovnim membranskim potencialom, kako
k mirovnemu membranskemu potencialu
prispeva Na*/K*-ATPaza, zakaj obstaja vec
oblik enacbe za mirovni membranski poten-
cial, kadar je membrana prepustna za vec
ionov, kaksna je razlika med njimi in kate-
ra enacha je prava. Zelja avtorja je, da bi bra-
lec po prebiranju tega prispevka poglob-
ljeno razumel v ¢lanku opisane pojave in
osvojil na¢in razmisljanja, ki mu bo omo-
gocil, da bo znal kriti¢no odgovoriti tudi na
vsa druga vpra$anja, na katera bo naletel na
svoji poti spoznavanja elektrofiziologije. Ta
si bo zagotovo zastavljal med Studijem nor-
malne in patoloske fiziologije elektri¢no
vzdraZnih celic, kot so npr. nevroni, misic-
ne in nekatere Zlezne celice.

NERNSTOV POTENCIAL

Nernstov potencial je opredeljen kot vred-
nost membranskega potenciala, ki ravno
uravnovesi razliko v kemicni potencialni
energiji preko membrane za dolocen ion,
tako da je tok tega iona pri tej vrednosti
membranskega potenciala enak ni¢. Drugo
ime za Nernstov potencial, ki ga prav tako
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pogosto zasledimo v literaturi, je ravnotez-
ni potencial.

Kemicna potencialna energija posa-
meznega delca doloCenega iona (u)! je ena-
ka vsoti kemicne potencialne energije delca
v standardnih okoli$€inah (u,) in produkta
med Boltzmannovo konstanto (k?), tempe-
raturo (T), izraZeno v stopinjah Kelvina) in
naravnim logaritmom koncentracije tega
iona (¢, izraZene v mol/1)%:

M=y +k-T-Inc (1~

Predstavljajmo si posodo z dvema predel-
koma (slika 1A), ki vsebujeta raztopini, ki
sta pribliZka za znotrajceli¢no tekoc¢ino (IC
od intracelularna, levi predelek) in zunaj-
celi¢no tekocino (EC od ekstracelularna,
desni predelek). Koncentracija kalijevih

ionov (K*) v znotrajceliénem predelku je
140 mmol/l (mM) in v zunanjem 5mM,
koncentracija natrijevih ionov (Na*) pa
v znotrajcelicnem predelku 10 mM in v zu-
nanjem 145 mM. Koncentracija kloridnih
ionov (Cl") na obeh straneh znasa 150 mM.
Skupna koncentracija ionov v vsaki od raz-
topin je tako 300 mM in obe raztopini sta
elektri¢no nevtralni (vsebujeta enako Ste-
vilo pozitivih in negativnih nabojev).

Ce je membrana med predelkoma, ki
simbolizira celiéno membrano (plazmale-
mo), prepustna samo za K*, ta prehaja
z leve na desno (iz znotrajceli¢ne tekocine
v zunajceli¢no), ker pa membrana ni pre-
pustna za Cl-, prehod vsakega iona K* v zno-
trajceli¢ni teko€ini ustvari preseZek enega
negativnega naboja in v zunajceli¢ni teko-
¢ini preseZek enega pozitivnhega naboja.
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Slika 1. A) Posoda z dvema predelkoma, ki simbolizirata znotrajceli¢no tekocino (IC, levo) in zunajceli¢no
tekocino (EC, desno). Membrana med predelkoma, ki je prepustna za K*, simbolizira celicno membrano.
loni K* zaradi razlike v kemigni potencialni energiji med znotrajceli¢no in zunajceli¢no tekocino (Ap, polna
trta nad posodo, obrnjena v desno) prehajajo na desno stran. B) Zaradi prehajanja ionov K* na desno se
pojavi preko celicne membrane elektriéno polje oziroma razlika v elektri¢ni potencialni energiji (Ae, értkana
¢rta nad posodo, usmerjena v levo), ki uravnovesi razliko v kemicni potencialni energiji. IC - znotrajceli¢na
tekotina, EC - zunajceli¢na tekotina, p - kemi¢na potencialna energija, € - elektri¢na potencialna energija.

" Odvod Gibbsove proste energije (proste entalpije) po 3tevilu delcev (N) ali mnozini (n).

2k =1,38x1072 JK™" (J - Joule, K - stopinje Kelvina)

3 Dejanska kemitna potencialna energija je tako odvisna od tega, kolikokrat visja ali nizja je dejanska koncentracija
glede na standardno koncentracijo 1M.

4 Ce se kemiéna potencialna energija izrazi na enoto mnoZine, se enatba 1spremeniv: # = #° +R-T-In(c)
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Zaradi privlaka med nenevtraliziranimi
ioni K*v zunajceli¢ni tekocini in nenevtra-
liziranimi ioni CI~ v znotrajceli¢ni tekoci-
ni se ioni K*in Cl~ uredijo tako, da so na
najmanjsi medsebojni razdalji, to je na
notranji povrSini plazmaleme Cl~ in na
zunanji povrsini plazmaleme K*. Poleg raz-
like v kemicni potencialni energiji, prisot-
ne Ze na zacetku, se tako med eno in drugo
stranjo s prehajanjem ionov K* na desno
zacne pojavljati tudi razlika v elektri¢ni
potencialni energiji. Elektri¢ni potencial (¢)
namrec zacne v znotrajcelicnem prostoru
zaradi preseZzka negativnih ionov padati,
v zunajceli€nem pa rasti. Elektri¢na poten-
cialna energija (¢) je opredeljena kot produkt
med elektri¢nim potencialom (¢) in skup-
nim nabojem, ki je enak produktu valence
(z, predznak in Stevilo vsebovanih osnov-
nih nabojev) in elementarnega naboja (e):

e=pze 2.

Tako torej elektri¢na potencialna energija
s prehodom vsakega K* iz znotrajcelicne
tekoc¢ine v zunajceli¢no postaja za pozitiv-
ne ione v znotrajceli¢cnem prostoru vedno
manjsa in v zunajceli¢nem prostoru vedno
vecja. Pravimo tudi, da se preko plazmale-
me pojavi gradient elektri¢nega potencia-
la (elektri¢no polje). Ioni K* pri prehodu iz
znotrajceli¢ne v zunajceli¢no tekoc¢ino sicer
prehajajo s podrocja z vecjo kemicno poten-
cialno energijo na podrocje z manjSo kemic-
no potencialno energijo, a tudi s podro¢ja
z (vedno) manjSo elektri¢no potencialno
energijo na podrocje z (vedno) vecjo elek-

tricno potencialno energijo. Pogonska »silag,
ki to omogoca, je razlika dveh razlik. Raz-
like med kemicno potencialno energijo na
eni in drugi strani in razlike med elektric-
no potencialno energijo na eni in drugi stra-
ni. Neto prehajanje ionov K* se ustavi, ko
je doseZena razlika v elektri¢ni potencial-
ni energiji nasprotno enaka razliki v kemic-
ni potencialni energiji® (slika 1B, polna in
¢rtkana puscica sta enako dolgi, a nasprot-
no usmerjeni):

€ic ~€pe = _[ﬂIC _/‘Ec] (3)-

Vstavimo zdaj v enacbo 3 enachi 1 in 2 in
izpostavimo razliko med elektri¢nim poten-
cialom v znotrajceli¢ni teko€ini in zunajce-
liéni teko€ini. To razliko po dogovoru
imenujemo membranski potencial. Mem-
branski potencial lahko sicer zavzame
poljubne vrednosti (k temu se bomo $e vrni-
li), membranski potencial v naSem stacio-
narnem stanju, to je, ko je neto tok ionov®
dolocene vrste enak ni¢, pa je znan kot
Nernstov ravnoteZni potencial za ta ion (IN):

Z.e.((ﬂlc _¢EC): —k'T-I:h’lCIC _lncEC] (4)

Clen u, v enachi za:
k-T
P ~Pre = [Inc,. —Incy. | (5).

k-T
N= —;-[lncm —1ncEC] (©)’.

5 Pomislili bi, da je problem teZje resljiv, kot se zdi, saj se med prehajanjem ionov K* njihova koncentracija v znotrajce-
litnem prostoru zagne zniZevati in v zunajcelitnem zvisevati. Ker pa je kapacitivnost plazmaleme majhna, se stacio-
narno stanje vzpostavi zelo hitro, z drugimi besedami: z ene na drugo stran preide tako malo ionov K*, da se to na
eni in drugi koncentraciji prakti¢no ne pozna, zaradi esar v enacbo vstavimo kar zacetne koncentracije.

6 Neto ker se v absolutnem smislu kalijevi ioni $e zmeraj premikajo z ene strani na drugo in obratno, vendar sta tokova

v stacionarnem stanju nasprotno enaka.

k

7Ker velja k = xr in F=e-N,, veljatudi = :g , pri €emer je R plinska konstanta, F pa Faradayeva konstanta.

A e

V enathi 6 zato lahko namesto % pisemo tudi %
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Enacbo 6 lahko preuredimo tako, da naravni
logaritem nadomestimo z desetiSkim in da
namesto razlike logaritmov koncentracij
piSemo logaritem razmerja koncentracij:

. C
— _kiT .log =€ 7).
z-e-loge Cpe
Ce upostevamo 3e vrednosti konstant, za
temperaturo pa T=310K, dobimo:
C
N = _M . logi

z C ®:

EC

Za zgoraj omenjeni vrednosti koncentracij
za Nernstov potencial za K* (N,) dobimo:

_61,5mV log 140 mM — _89mV (9).

N, =
K +1 5mM

Enacbo za Nernstov potencial smo izpeljali
iz osnovnih termodinamskih zakonov, zato
predstavlja univerzalno veljavno enacbo.
Vrednost Nernstovega potenciala ni odvisna
od nacina, kako ioni potujejo preko celi¢ne
membrane, ampak je odvisna samo od kon-
centracije ionov v zunajceli¢ni in znotrajcelic-
ni teko€ini. Vsaka druga enacba, ki kakorkoli
povezuje tok ionov preko celiéne membra-
ne z membranskim potencialom (MP), mora
v primeru, da je elektri¢ni tok (I) iona n enak
1,=0, imeti reSitev MP=N,. Z drugimi
besedami, membranski potencial mora biti
enak Nernstovemu potencialu za dolo¢en
ion, kadar je elektri¢ni tok tega iona preko
plazmaleme enak ni¢. Nernstova enacba
tudi ni odvisna od prevodnosti. Membran-
ski potencial je enak Nernstovemu poten-
cialu tako v primeru velike kot v primeru
majhne prevodnosti za dolocen ion, le da je
v prvem primeru ta vrednost doseZena hitre-
je kot v drugem primeru.

OHMSKI MODEL MEMBRANSKEGA
POTENCIALA

Kadar je plazmalema prepustna za vec vrst
ionov hkrati (kar predstavlja bolj realisti-

¢en scenarij), so predstave glede tokov posa-
meznih ionov in enacbe, ki jih opisujejo, zah-
tevnejSe kot v primeru ionov samo ene
vrste. V primeru, da je membrana prepust-
na za vec¢ vrst ionov hkrati, pri membran-
skem potencialu, pri katerem je vrednost
vsote vseh tokov enaka ni¢, vsaka posamezna
vrsta ionov ni nujno v ravnovesnem stanju
in tok za posamezno vrsto ionov ni enak nic.
Zato za izpeljavo odnosa med koncentracija-
mi posameznih vrst ionov in membranskim
potencialom ne moremo uporabiti taksne-
ga ravnovesnega nastavka, kot smo to stori-
li v primeru izracuna Nernstovega potenciala
za posamezen tip ionov. Izraz za vrednost
membranskega potenciala pri neto toku ni¢
je zato v primeru prispevkov ve¢ ionov
odvisen od modela, ki ga uporabimo za
predstavitev odnosov med membranskim
potencialom, tokom in prepustnostjo. Kakor
hitro pa govorimo o modelih, izpeljave ne
izhajajo neposredno iz osnovnih termodi-
namskih zakonov in vsak model je samo bolj-
§i ali slabsi pribliZek za resnic¢no stanje.

V ucbenikih fiziologije sta najpogoste-
je v rabi dva modela, ki dasta razli¢na izra-
za za membranski potencial v stacionarnem
stanju oziroma tako imenovani mirovni
membranski potencial (MMP) in zato ob
dolocenih koncentracijah posameznih ionov
tudi razli¢ne rezultate za MMP. To med $tu-
dente pa tudi ucitelje vnaSa zmedo in pov-
zroca vpraSevanje, kateri od obeh modelov
je pravilen ali bolj pravilen. Odgovor je, na
Zalost, da nobeden od modelov ni pravilen
(Ce s tem mislimo natan¢nost opisa resnic-
nega stanja) in da ima vsak svoje predno-
sti in slabosti. V nadaljevanju tega prispevka
bomo podrobno opisali in izpeljali klju¢ne
enacbe prvega od obeh modelov, ki izhaja
iz Ohmovega zakona in je konceptualno laZji
od drugega modela, ki izhaja iz Nernst-Planc-
kove enacbe. Slednjega bomo obravnavali
v posebnem ¢lanku, ki vsebuje tudi kvan-
titativno primerjavo med rezultati obeh
modelov in povzema glavne prednosti in
slabosti vsakega od modelov.
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Zdaj pa se v celoti posvetimo ohmske-
mu modelu. NajlaZje ga bomo razumeli, e
razmere na sliki 1 predstavimo v obliki ana-
lognega elektronskega vezja. Slika 2 prika-
zuje tak3no vezje. Razliko v keminem
potencialu (Nernstov potencial) za ione K*
predstavimo kot baterijo (znak za baterijo
je par plos¢, od katerih je ena manj$a in dru-
ga vecja), ki lahko preko upornika (ki sim-
bolizira ionske kanale za K*in ki je
upodobljen kot pravokotnik) prenasa nabo-
je na kondenzator (ki simbolizira celi¢no
membrano in je upodobljen na sliki kot par
vzporednih enako velikih plo$¢). Baterija
prena$a naboje na kondenzator oziroma ga
polni tako dolgo, dokler napetost (razlika
v elektri¢nem potencialu med eno in dru-
go stranjo oziroma membranski potencial)
na njem ne doseZe vrednosti, ki je enaka
nazivni napetosti baterije. Kondenzator se
bo napolnil hitreje, ¢e je prevodnost veli-

IC jj EC
| |
P I I Pec

Slika 2. Analogno elektronsko vezje za celico, kate-
re plazmalema je prepustna samo za K*. Baterija (N, )
predstavlja razliko v kemi¢nem potencialu med
znotrajceli¢no in zunajcelicno tekotino (ki poganja
ione proti zunanjosti, po absolutni vrednosti enaka
Nernstovemu potencialu za K*), upornost predstav-
ljaupornik (R,), kapacitivnost plazmaleme pa kon-
denzator (C_). Baterija polni kondenzator, dokler
napetost na njem ni enaka nazivni napetosti bate-
rije (N ). IC -znotrajcelicna tekotina, EC - zunajce-
licna tekotina, @, - elektritni potencial znotrajcelicne
tekoCine, @ - elektricni potencial znotrajcelicne
tekotine, C_ - kapacitivnost plazmaleme, R, - upor-
nost membrane za K*, N, - Nernstov potencial za
ione K*.

ka (upornost majhna) in ¢e je kapacitivnost
kondenzatorja majhna, se pa bo vedno napol-
nil do enake vrednosti napetosti, to je do
nazivne napetosti baterije.

Ohmov zakon predvideva, da v prime-
ru, da vrednost MP v nekem trenutku ni ena-
ka N, obstaja neto tok kalijevih ionov (I,),
katerega velikost dolocata razlika med
dejanskim MP in N, in upornost membra-
ne za K* (Rp):

MP-N,

Iy = R

(10).
3

Razlika je v tem vrstnem redu zapisana po
dogovoru, tako da pozitivna vrednost ustre-
za toku K* iz celice. V fiziologiji navadno
namesto upornosti uporabljamo prevod-
nost (p), ki je obratna vrednost upornosti:

1
Px = E (11).
Osnovna enota za prevodnost je ohm™
(tudi mho) oziroma siemens. Ce enacbo 10
zapiSemo ob uposStevanju enacbe 11, sledi:
I, =[MP-N]-p, (12).
Enacbi 10 in 12 si lahko predstavljamo sli-
koviteje, e reCemo, da je MP v vsakem tre-
nutku vsota Nernstovega potenciala in
napetosti na uporniku oziroma prevodniku
(predstavljajte si pot na sliki 2, kjer gremo
iz toc¢ke na znotrajceli¢ni strani najprej
preko baterije in premagamo napetost N,,
nato pa Se preko upornika in premagamo
napetost na njem):
MP =N, +I-Ry (13).
Iz enacbe 12 je razvidno tudi, da je tok ionov
K* proti zunajceli¢nemu prostoru najvecji
na zacetku, ko napetosti na kondenzatorju
Se ni (MP =0). Nato se tok zmanjSuje pro-
ti vrednosti 0, ko se MP pribliZuje vredno-
sti nazivne napetosti baterije (N). Ko tok
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Slika 3. Analogno elektronsko vezje za primer, ko
je plazmalema prepustna za K*, Na*, Cl” in ostale
ione. Nernstov potencial za K* v tem vezju predstav-
lja baterija N, Nernstov potencial za Na* baterija N,
Nernstov potencial za CI” baterija N, in Nernstov
potencial za ion N baterija Ny. Upornost pred-
stavljajo uporniki R Ryar R in Ry kapacitivnost
plazmaleme pa kondenzator (C_). Na vrednost
v stacionarnem stanju doseZzenega membranskega
potenciala vplivajo vse baterije in pripadajoce pre-
vodnosti. Nekateri ioni kondenzator polnijo, nekateri
praznijo. Vsota vseh tokov je v stacionarnem stanju
enaka ni¢. Ce vsota tokov ne bi bila ni¢, bi se nape-
tost na membrani spreminjala in ne bi §lo za stacio-
narno stanje. ¢, - elektri¢ni potencial znotrajcelicne
tekotine, .. - elektricni potencial zunajcelicne
tekotine.

izgine, je vrednost membranskega potencia-
la torej enaka vrednosti Nernstovega poten-
ciala za K*, kar pomeni, da ta model zadosti
pogoju, ki smo ga navedli uvodoma. Plaz-
malema pa je v resnici v mirovanju pre-
vodna za ve¢ ionov. Analogno elektronsko
vezje v tem primeru prikazuje slika 3.
Enacba 12 pa nam bo pomagala razumeti,
kolikSna je v takSnem primeru vrednost MP.

Baterije v tem vezju predstavljajo Nern-
stove potenciale za K*, Na*, Cl~ in za vsak

drug ion, za katerega je plazmalema pre-
pustna (na sliki zapisan kot ion N). Vsaka
baterija preko svojega upornika (ki predstav-
lja upornost oz. prevodnost za ta ion) pol-
ni kondenzator, na katerega so vzporedno
prikljucene vse baterije. Dolo¢imo zdaj vred-
nost napetosti na kondenzatorju, to je MP,
Ce vkljucimo vse baterije. Pri izpeljavi bomo
izhajali iz predpostavke, da se po dolocenem
¢asu po vkljucitvi baterij na kondenzatorju
vzpostavi stacionarno stanje, v katerem se
napetost ne spreminja, to napetost pa bomo
imenovali mirovni membranski potencial.
Ce se napetost na kondenzatorju ne spre-
minja, to pomeni, da mora biti vsota tokov
posameznih ionov enaka ni¢. Ce bi obsta-
jal tok ionov na kondenzator ali z njega, bi
se napetost na njem namrec¢ spreminjala. Pri
tem velja posebej poudariti, da v stacionar-
nem stanju ni vsak ion posebej v stacionar-
nem stanju (njegov tok je razli¢en od nic),
vendar ravno toliko nabojev, kot jih na kon-
denzator pritece, z njega tudi odtece (pozi-
tivnih in negativnih). Za vsoto tokov torej
lahko zapiSemo:

I

+Iy, tIyt..+1y =0 (14).

K

Ce v enacbo 14 za vsak ion vstavimo ustrez-
no razlic¢ico enacbe 12, dobimo:

[MP-N, | pe +[MP=Ny, |-pya + MP Ny pg

+[MP-N_,]-pq +..+[ MP(1B), p

+[MP-Ny |-py =0

Ce v enachi 15 izpostavimo MP, dobimo za
vrednost MP v stacionarnem stanju:

Px Ny + Py Nyg +P N+ 4P, N,
Zp

MP =

(16),
pri Cemer je

2p=pg+Py. Pt -tP,  (17).
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Ce enacbo 16 malce preoblikujemo, dobi-
mo obliko, ki kaZe, da k vrednosti MP pris-
peva vsak ion, za katerega je plazmalema
prepustna, dolocen deleZ svojega Nernsto-
vega potenciala. DeleZi pa so za posamezne
ione doloceni z razmerjem med prevodnost-
jo za ta ion in skupno prevodnostjo za vse
ione:

pK pNa
MP=N, - X +N_ -“Ney
K Zp Na zp
(18).
+N, -&+...+NN-p—N
2p Xp

Enacbo 18 smo izpeljali ob predpostavki, da
je vrednost MP konstantna in neto tok na
plazmalemo oziroma s plazmaleme nic.
V tem stacionarnem stanju pa v splo§nem
obstajajo neto tokovi za posamezne ione, saj
nobeden od njih ni v ravnovesnem stanju,
ker je membrana prepustna za vse. Z dru-
gimi besedami, v sploSnem dejanska vred-
nost membranskega potenciala ni enaka
Nernstovemu potencialu za nobenega od
ionov. Zato takemu stanju pravimo tudi kva-
zistacionarno stanje. Po dolgem c¢asu bi
namrec zaradi nezanemarljivih tokov prislo
do znacilnih sprememb koncentracij ionov
v znotrajceli¢ni in zunajceli¢ni tekocini.
V celi¢nih membranah v kvazistacionarnem
stanju ionske ¢rpalke, kot sta Na*/K*-ATP-
aza in Ca?*-ATPaza, ustvarjajo tokove, ki so
nasprotno enaki tokovom zaradi odmikov
od Nernstovih potencialov za posamezne
ione, in poskrbijo, da se baterija nikoli ne
izprazni oziroma da so tudi neto tokovi
posameznih ionov na dolgi rok enaki ni¢
in da koncentracije ionov na eni in drugi
strani plazmaleme ostajajo prakti¢no nes-
premenjene. Tak$no stanje je stacionarno
v pravem pomenu besede in membranski
potencial v tem primeru imenujemo mirov-
ni membranski potencial (MMP). V resni-
ci je zadeva Se nekoliko bolj zapletena in
ionske Crpalke zaradi znacilnih stehiome-
tri¢nih razmerij pri prenosu ionov neposred-
no prispevajo k vrednosti membranskega
potenciala, pravimo tudi, da so elektroge-

ne. V naslednjem poglavju bomo zato kvan-
titativno ocenili prispevek Na*/K*-ATPaze
k membranskemu potencialu.

PRISPEVEK NA*/K*-ATPAZE

K MEMBRANSKEMU POTENCIALU
S pomocjo enacbe 16 (ali 18) bomo izra-
¢unali vrednost MP za primer, ko je mem-
brana prepustna samo za Na*' in K*. Za
vrednosti koncentracij enega in drugega
iona v zunajceli¢ni in znotrajceli¢ni teko-
¢ini in Nernstovih potencialov za en in drug
ion bomo uporabili vrednosti iz zacetnega
poglavja ¢lanka (koncentracija kalijevih
ionov (K*) v znotrajcelicnem predelku je
140 mmol/l (mM) in v zunanjem 5mM, kon-
centracija natrijevih ionov (Na*) pa v zno-
trajcelicnem predelku 10 mM in v zunanjem
145mM). Dolo¢imo $e, da je membrana
v mirovnem stanju recimo 15-krat bolj pre-
vodna za K* kot za Na*:

15-x-(-89mV)+x-71,4mV
MMP = =-19mV

16-x
(19).

V nastavkih, iz katerih smo izpeljali ohmsko
razli¢ico enacbe za membranski potencial,
pa nismo upostevali tokov, ki jih prispeva-
jo ¢rpalke. Poleg tega, da mora biti vsota
vseh razli¢nih tokov enaka ni¢ (enacbi 14
in 15), mora namrec veljati Se, da mora biti
za vsak posamezen ion vsota toka, ki ga
prispevajo ohmski dejavniki (I%"™), in toka,
ki ga ustvarja rpalka (IAT%24), enaka nic.
Z ohmskimi dejavniki mislimo dejavnike,
ki jih za K* povzemata enachi 10 in 12. Gre
za, prvi¢, razliko med MP in N za dolocen
ion, ki predstavlja potencialno razliko, ki
poganja tok tega iona, in za, drugic, prevod-
nost membrane za ta ion, ki doloca, kako
velik bo tok pri dani potencialni razliki.
Pa nastavimo zdaj Se ustrezne enacbe
za preprost model, ki vsebuje samo Na*in K*.
Upostevali bomo samo vpliv Na*/K*-ATPaze
in dejstvo, da deluje na to¢no dolo¢en nacin,
to je, da v vsakem ciklu precrpa tri ione Na*
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iz celice in dva iona K* v celico. Za Na*in
K* mora biti vsota ohmskega prispevka in
prispevka ¢rpalke enaka O:

I?TPaza + Ighm =0 (20)
in
[ATPaza 4 [Ohm — () (1).

Tok K*, ki ga prispeva-ATPaza, je zaradi naci-
na delovanja te ¢rpalke po velikosti enak
dvema tretjinama toka Na*, ki ga prispeva
ATPaza, in nasprotno usmerjen (¢rpalka
izvrZe tri ione Na* in privzame dva iona K*).

IATPaza = _2 [ATPaza
K a

S (22).

Ce v enacbo 22 za tokova vstavimo enacbi
20 in 21 ter za ohmske prispevke uposte-
vamo enacbo 12, sledi:

2
[MP-N, ] p, = —5.[MP— Ny, | Pa (23).
Od tod po izpostavitvi za MP sledi:

_ S'pK'NK+2'pNa'NNa
3P +2 Pya

MP

4).

Ta izraz je po obliki zelo podoben ohmski
enachi za MP, kot smo jo izpeljali v poglavju
Ohmski model membranskega potenciala,
na eleganten nacin pa uposteva Se aktivnost
Na*/K*-ATPaze. Koliko znasa vrednost MMP
po tej enachi, e upoStevamo vrednosti in
razmerje prevodnosti z zacetka tega poglavja?

3-15-x-(—89mV)+2-x-71,4mV B
3.15-x+2-x B

MMP =

(25)
=-82,2mV

Primerjava tega rezultata z vrednostjo -79 mV
z zacetka poglavja razkrije, da upoStevanje
Na*/K*-ATPaze da vrednost MMP, ki je
nekoliko bolj negativna kot v primeru, ko
je nismo upostevali. Vec¢ina ucbenikov ne

navaja zgornje izpeljave in v najboljSem pri-
meru pove samo, da je Na*/K*-ATPaza elek-
trogena, da ustvarja neto tok pozitivnih
ionov iz celice in zato deluje hiperpolari-
zirajoce. S pomocjo zgornjih izpeljav pa smo
kvantitativno ocenili njen prispevek. Ker
Na*/K*-ATPaza deluje tako, kot deluje, je
v pravem stacionarnem stanju ohmski tok
Na* v celico ve¢ji od ohmskega toka K* iz
celice. To se doseZe pri vrednosti MMP, ki je
v primerjavi z vrednostjo -79 mV Se malo
bliZje Nernstovemu potencialu za K* (zato
je tok K* manjsi) in malo dlje od Nernsto-
vega potenciala za Na* (zaradi €esar je tok
Na* vedgji).

ZAKLJUCEK

Nernstov potencial dolocenega iona je vred-
nost razlike v elektri¢nem potencialu pre-
ko celi¢ne membrane, ki ravno uravnovesi
razliko v kemicni potencialni energiji za ta
ion in s tem ustavi prehajanje ionov te vrste
preko celi¢ne membrane. Z drugimi beseda-
mi, Ce je membrana prepustna samo za eno
vrsto iona, ti ioni prehajajo celicno mem-
brano, dokler vrednost membranskega
potenciala ne doseZe vrednosti Nernstovega
potenciala za ta ion in se prehajanje ionov
ustavi. Ce je membrana prepustna samo za
eno vrsto ionov, je torej mirovni membran-
ski potencial enak Nernstovemu potencia-
lu za ta ion. Ce je membrana prepustna za
ve¢ vrst ionov, vsaka vrsta ionov prispeva
k mirovnemu membranskemu potencialu
dolocen deleZ svojega Nernstovega poten-
ciala, velikost tega deleZa pa je enaka raz-
merju med prevodnostjo za to vrsto ionov
in skupno prevodnostjo membrane za vse
vrste ionov. Ker v tem primeru v splo§nem
tok za posamezno vrsto ionov ni enak nic¢
(ker mirovni membranski potencial ni enak
Nernstovemu potencialu za ta ion), bi po
daljSem casu pri$lo do znacilne spremem-
be koncentracij ionov v znotrajcelicnem in
zunajcelicnem prostoru. Ionske ¢rpalke in
izmenjevalci poskrbijo, da so tudi tokovi za
posamezne ione enaki ni¢. V drugem pris-
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pevku bomo spoznali t.i. Goldman-Hodg-  vrst ionov, ki izhaja iz Nernst-Planckove
kin-Katzev model za membranski potencial ~ enacbe, in ga kvantitativno primerjali z mo-
v primeru, ko je membrana prepustna za ve¢  delom, predstavljenim v tem prispevku.
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