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В митохондриях и микросомах протекание окислительно-восстанови­
тельных реакций может приводить к генерации трансмембранного потен­
циала. В модельных системах на бислойных липидных мембранах (б.л.м.) 
и на мицеллах этот процесс удавалось наблюдать лишь в простейших слу­
чаях для окислительно-восстановительных систем J° / J- (*); Fe2+ / Fe3+ (2); 
аскорбиновая кислота (феррицианид) — феррацен (3).

В настоящей работе изучались трансмембранные потенциалы и прово­
димость б.л.м., в которых генерация потенциала осуществлялась нафтохи­
нонами I—III и коэнзимом Q6. В раствор с одной стороны мембраны до­
бавлялись вещества, способные восстанавливать растворенные в липидах 
хиноны. В качестве восстановителя были использованы NaBH4 и НАД-Н. 
Окислителем служил кислород, растворенный в воде. Б.л.м. приготовля­
лись или из смеси лецитина с холестерином (4), или липидов, выделенных 
из бычьего мозга, и формировались на отверстии тефлонового стаканчика. 
Толщина мембраны контролировалась по изменению емкости на частоте

Рис. 1. Генерация потен­
циала на б.л.м в системе 
NaBH4 / О2. Мембрана 
модифицирована коэнзи­
мом Q6 и нафтохинона­
ми I—III. 1 — Q6, 2— II, 
3 — III, 4 — I, 5 — немо - 
дифицированная мембра­
на 6 — NaBH4, 1 мг/мл, 
7 — NaBH4, 4 мг/мл, 8 — 
мембрана заменена пла­

тиной

0,2 гц и визуально под микроскопом. Растворы буферной смеси состава: 
50 мЛ/ трис, 50 м# цитрат, 50 мМ NaCl (в отдельных случаях буферный 
состав был иным, см. подписи к рис. 1—4) — готовились на монодистиллиро- 
ванной воде. Перемешивание осуществлялось магнитной мешалкой. Для 
измерения потенциалов использовались хлоросеребряные электроды, соеди­
ненные с раствором через агар-агаровые мостики, наполненные 0,1 М КС1. 
Изменение потенциала во времени регистрировалось электрометром (вход­
ное сопротивление 1012 ом), соединенным с самописцем КСП-4.

На рис. 1 показано изменение во времени трансмембранного потенциа­
ла б.л.м. в буфере 0,1 М К2НРО4 + 0,05 М цитрат + 0,05 М КС1, pH 5,5.
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Б.л.м. модифицированы нафтохпнопамп I—III.
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и коэнзимом Q6
Та сторона мембраны, на которой происходило восстановление хинона, 

имела плюс. Тот же знак потенциала наблюдается в том случае, когда 
мембрана заменялась платиной 
(рис. 1, 8).ом~'см~г

Во всех случаях при добавлении 
NaBH4 в один из отсеков ячейки на 
мембране в присутствии нафтохпно- 
нов и Q6 возникал потенциал, кото­
рый постепенно уменьшался со вре­
менем (рис. 1, 1, 2, 3, 4). Увеличение 
концентрации NaBH4 приводит к воз­
никновению более высокого потен­
циала (рис. 1,7). В отсутствие хино­
нов трансмембранный -потенциал не 
возникает (рис. 1, 5).

Коэнзим Q6 является природным 
переносчиком электронов в дыхатель­
ной цепи митохондрий. Представляло 
иптерес изучить свойства этого хп-

Рис. 2. Зависимость проводимости мембра­
ны с Q6 от концентрации НАД-Н (а) и за­
висимость трансмембранного потенциала 
от концентрации НАД-Н (б) и от буфер­
ной емкости раствора цитрат: трис : NaCl 
(1:1:1) (в). Б.л.м. из лецитина с холесте­
рином (7), из мозговых липидов (2), не- 
модифицироваппая (5), без разобщителя 

(4), с ТТФБ (5)

нона как переносчика электронов через искусственную фосфолипидную 
мембрану. В качестве восстановителя был выбран в этом случае НАД-Н. 
На рис. 2 показана зависимость проводимости и трансмембранного потен­
циала б.л.м. в присутствии Q6 от концентрации добавленного НАД-Н. До­
бавление НАД-Н без Q6 не приводит к возникновению потенциала па б.л.м. 
(рис. 26, 5).

В присутствии Q6 величина генерированного потенциала уменьшается 
с увеличением буферной емкости раствора (рис. 2в, 4). При добавлении 
к мембране, на которой генерируется потенциал, разобщителей окислитель­
ного фосфорилирования тетрахлортрпфторметилбензимидазола пли пента­
хлорфенола (ТТФБ или ПХФ) в бустерной смеси 0,05 М цитрат + 0,05 М 
трис+ 0,05 37 NaCl, pH 5,8, величина регистрируемого потенциала возра­
стает (рис. За), однако этот эффект также уменьшается с ростом буферной 
емкости раствора (рис. 2в, 5).

Были также проведены опыты, в которых исследуемая система рабо­
тала при градиенте протонов по обе стороны мембраны. Мембраны, сфор-
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мпроваппые из липидов, выделенных из бычьего мозга, в присутствии Q(i и 
НАД-Н не обладают протонной проводимостью в растворах с низкой буфер­
ной емкостью. При высокой (0,2 М) буферной емкости создание градиента 
pH в 0,2 ед. приводит к возникновению добавочного потенциала соответст­
вующего знака величиной 5 мв. Система, генерирующая потенциал, в при­
сутствии одного из уже упомянутых разобщителей окислительного фосфо­
рилирования становится чувствительной к градиенту pH. В частности, 
подщелачивание раствора со стороны, противоположной редокс-спстеме, 
может уменьшить трансмембранный потенциал или даже изменить его 
знак, в зависимости от количества добавленной щелочи (рис. 36).

Известно, что в дыхательной цепи митохондрий между НАД-Н и коэн­
зимом Qe локализован флавопротепд, который принимает участие в пере­
носе электронов от НАД-Н к Q6. Поэтому было логично построить модель-

НАДН КОН ТТФБ

Рис. 3

[ФИН]---- *-

Рис. 4
Рис. 3. Кинетика генерации трансмембранного потенциала 
на б.л.м., с Q6 при добавлении НАД-Н (0,5 -10“2 М). Разобщи­
тель ТТФБ добавлялся к мембране в тот же отсек, где. был 

НАД-Н (б) КОН — в противоположный отсек (б)
Рис. 4. Зависимость величины трансмембранного потенциала 
б.л.м., модифицированной QB, от концентрации добавленного 
ФМН в присутствии НАД-Н (0,5-10“г М) по одну сторону 

мембраны

ную систему, в которой генерация потенциала осуществляется системой 
НАД-Н — флавин - Q6 — О2. Добавление НАД-Н и флавина к системе без 
Q6 не приводит к возникновению э.д.с. на мембране. В присутствии Q6 в 
буфере 0,1 М цитрат + 0,1 М трис + 0,1 М NaCl, pH 5,8, относительно низ­
кие копцептрацшг флавпнмононуклеотида (ФМН) увеличивают трансмем­
бранный потенциал, возникающий на б.л.м. при добавлении НАД-Н 
(рис. 4).

О б сужден и е. Эксперименты, проведенные в настоящей работе, пи- 
казали, что в присутствии хинона, растворенного в б.л.м., знак трансмем­
бранного потенциала соответствует переходу отрицательно заряженной ча­
стицы со стороны, куда был добавлен восстановитель, па ту сторону, где 
происходит окисление хинона (рис. 16, 7, 8). Эти данные свидетельствуют 
о том, что хиноны самой различной природы могут служить переносчика­
ми электронов. В опытах с НАД-Н и Q6 при условии невысокой буферной 
емкости раствора в мембране происходит генерация восстановленных форм 
хииопов, причем создание градиента pH не меняет потенциала па мембра­
не (рис. 4). Это говорит о том, что ни одна из восстановленных форм хино-
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нов в данных условиях не является эффективным переносчиком ионов Н+ 
через мембрану.

Окислительно-восстановительные реакции, протекающие на границах 
раздела фаз мембраны с водным раствором, могут быть записаны следую­
щим образом:

НАД—Н + Q6НАД++ Q6H~; (1)
Q6H- + О2 + Н+ Qe + Н2О2. (2)

Увеличение потенциала на б.л.м. при добавлении ТТБФ или ПХФ к мем­
бране (рис. 3), после чего она становится селективно проницаемой к иону 
Н+, свидетельствует в пользу образования градиента pH в примембранном 
слое в ходе окислительно-восстановительной реакции (2). Следует учесть, 
что хотя реакция (2) может протекать по обе стороны мембраны, наиболее 
интенсивно процесс протекает там, где частица Q6H~ непосредственно воз­
никает. Поэтому примембранное увеличение pH наиболее сильно на той 
стороне, где протекает окислительно-восстановительная реакция (1). При­
мембранное обеднение может быть снято в растворах крепкого буфера, что 
и видно на рис. 2в. В опытах без добавки к б.л.м. разобщителя окисли­
тельного фосфорилирования уменьшение потенциала, возникшего в ре­
зультате электронообмепных реакций (1) и (2), и одновременное появле­
ние протонной проводимости б.л.м. при увеличении буферной емкости 
раствора, возможно, указывает на накопление в мембране незаряженной 
формы коэнзима Q6H2, которая должна обладать хорошо известным свой­
ством фенолов, увеличивать протонную проводимость б.л.м. Накопление 
формы QeH2 в б.л.м. объясняется тем, что в растворах с высокой буферной 
емкостью снимается примембранное обеднение протонами, в результате 
чего потребляющая ионы водорода реакция

Q6H- + Н+ Q9H2 (3)
сдвигается вправо.

Добавление ФМН к системе НАД-Н — Qe — О2 увеличивает трансмем­
бранный потенциал (рис. 4). В неравновесной системе это может быть 
объяснено тем, что флавин увеличивает скорость переноса электрона че­
рез мембрану, встраиваясь в электронотранспортную цепь. ФМН не рас­
творим в липидах, это обстоятельство говорит о том, что флавин должен 
увеличивать скорость гетерогенной реакции восстановления Q6, протекаю­
щей на границе раздела фаз.

В настоящей работе обнаружено два эффекта. Первый эффект — это 
возникновение потенциала, который, по-видимому, обусловлен переносом 
заряда в ходе окислительно-восстановительных реакций по разные стороны 
мембраны. Второй эффект — это уменьшение концентрации протонов в 
примембранном слое в результате протекающего на одной стороне мощного 
процесса окисления НАД-Н кислородом с участием коэнзима Qs.

Обнаруженное в присутствии переносчика протонов возникновение по­
тенциала на б.л.м. в условиях, когда окислительно-восстановительная ре­
акция протекает только с одной стороны мембраны указывает на то, что 
предложенная Митчелом схема генерации потенциала, в которой пере­
носчики дыхательной цепи расположены поперек мембраны, не является 
единственно возможным вариантом механизма заряжения мембраны ды­
хательной цепью.
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