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ПЕРЕХОДНЫЕ ПРОЦЕССЫ И АВТОКОЛЕБАТЕЛЬНЫЕ РЕЖИМЫ
ВБЛИЗИ МЕМБРАНЫ КЛЕТКИ ВОДОРОСЛИ CHARA CORALLINA

А.И. Лаврова, Т.Ю. Плюснина, Г.Ю. Ризниченко

Исследуется математическая модель ионных потоков через клеточную мембрану во-
доросли Chara corallina. Рассматриваются переходные процессы и автоколебательные
режимы, связанные с потенциало-зависимым транспортом протонов через мембрану
клетки. Обсуждается значение таких процессов для растительной клетки.

Введение

Гигантские клетки харовых водорослей (Chara corallina и Nitellopsys abtusa)
уже на протяжении многих лет являются удобным объектом биофизических иссле-
дований, поскольку имеют большие размеры (6–8 см в длину, 1–2 мм в диаметре).
На мембране клеток харовых водорослей наблюдается генерация потенциала дей-
ствия с амплитудой порядка 200 мВ в ответ на стимуляцию электрическим током,
точечным тепловым раздражением или локальным интенсивным облучением [1].
Транспортная система мембраны, которая отвечает за проведение возбуждения, хо-
рошо исследована, это система калиевых и хлорных каналов [2]. После освещения
клетки в примембранной области вдоль ее поверхности наблюдается перераспреде-
ление рН и трансмембранного потенциала. Возникают «щелочные» (рН от 9.5 до
10.5) и «кислые» (pH от 6.5 до 8) зоны шириной 1–3 мм [3-9]. Значение транс-
мембранного потенциала в «щелочных» зонах составляет 3 = −220 мВ и в «кис-
лых» 3 = −250 мВ. Разница в трансмембранных потенциалах между зонами (около
30 мВ) существенно ниже потенциалов действия. Эти зоны в терминах нелинейной
динамики рассматриваются как диссипативные структуры [10, 11].

Диссипативные структуры вблизи мембраны изучены не так подробно, как ге-
нерация потенциала действия. Становление диссипативных структур и переходные
процессы, предшествующие их появлению в примембранной области клеток водо-
росли, были исследованы в работах [10–13]. Физиологическое значение таких нели-
нейных режимов до конца не ясно. Предполагается, что возникновение областей
с различным значением рН предшествует ростовым процессам в клетке, а также
необходимо для отложения солей кальция в «щелочных» зонах, что обеспечивает
структурную поддержку клетке.
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Экспериментально были получены как затухающие, так и незатухающие коле-
бания мембранного потенциала [14, 15], которые обычно измеряются в выбранной
точке на мембране. Колебания длительностью несколько минут могут возникать по-
сле выключения и быстрого последующего включения света [15, 16]; они также
могут существовать долговременно, в течение часа, при слабом освещении [15]. Ко-
лебательные переходные процессы могут возникать спонтанно, независимо от изме-
нения интенсивности света, проводимости ионных каналов, потенциала покоя и т.д.
(например, колебания рН и потенциала при неизменном составе среды и постоянной
освещенности).

В процессе возникновения диссипативных структур (зон рН) изменения рН
и трансмембранного потенциала снаружи клетки происходят, в основном, за счет ра-
боты активного транспортера протонов – АТФ-азы (аденозинтрифосфатаза), которая
переносит протоны через плазматическую мембрану из цитоплазмы во внешнюю
среду, а также за счет работы протонных каналов, через которые осуществляется
поток протонов внутрь клетки [17, 18].

В работе [19] нами была разработана математическая модель, позволяющая
описать как колебательные режимы, так и возникновение диссипативных структур
вдоль клеточной мембраны водоросли Chara corallina. В качестве переменных бы-
ли выбраны концентрация протонов снаружи клетки и трансмембранный потенциал.
Изменение рН снаружи клетки вблизи мембраны зависит от диффузии протонов
вдоль мембраны, работы протонной АТФ-азы и протонных каналов. Чтобы описать
перенос протонов через мембрану, мы принимали во внимание клеточные процес-
сы, показанные на рис. 1. На модели было исследовано образование рН структур, их
свойства, зависимость их роста от интенсивности света [19, 20]. Были получены ко-
лебания рН и потенциала в примембранной области. Существенное отличие модели,
предложенной в работе [19], от моделей, в которых описываются генерация и рас-

Рис. 1. Процессы вблизи мембраны клетки водоросли Chara corallina, которые рассматривались в мо-
дели. Hi – концентрация протонов в цитоплазме, Ho(h(r, t)) – концентрация протонов снаружи клетки,
ψ(r, t) – мембранный потенциал, АДФ – аденозиндифосфат

22



пространение потенциалов действия, состоит в том, что механизм возникновения
диссипативных структур определяется, в основном, работой протонной транспорт-
ной системы, тогда как в генерации потенциала действия, в основном, участвует
система калиевых и хлорных каналов.

Основное внимание в данной работе уделено исследованию переходных про-
цессов, предшествующих возникновению диссипативных структур. На математиче-
ской модели было проведено детальное исследование переходных и автоколебатель-
ных процессов при малых интенсивностях света, когда в системе еще нет диссипа-
тивных структур.

1. Математическая модель

Изучение переходных процессов проводилось на разработанной нами [19] мо-
дели (*), описывающей возникновение диссипативных структур и колебаний потен-
циала и рН вблизи мембраны.

dh

dτ
=

heψ(1− n)
2qh + e2ψ(1 + h)2 (n + 1)

− γh + D1
∂2h

∂r2
,

dψ
dτ

=
−heψ(1− n)

2qh + e2ψ(1 + h)2 (n + 1)
z − g(ψ− ψ0) + D2

∂2ψ
∂r2

.

(*)

Переменными модели являются концен-

Рис. 2. Кинетическая схема работы фермента
(АТФ-аза), в которой реализуются шесть конфор-
мационных состояний: E1, E2, E3, E4, E5, E6.
Hi – концентрация протонов в цитоплазме,
Ho – концентрация протонов снаружи клетки;
k2, k−2, k3 – потенциало-зависимые константы
переноса протона с внутренней стороны мембра-
ны на внешнюю

трация протонов вблизи внешней сторо-
ны мембраны h и безразмерный транс-

мембранный потенциал ψ =
3F
2RT

.

Первое уравнение описывает изме-
нение концентрации протонов вблизи
мембраны, которое происходит за счет
потока протонов через АТФ-азу (функ-

ция
heψ(1− n)

2qh + e2ψ(1 + h)2 (n + 1)
), за счет

обмена протонов между средой и клет-
кой (γh) и за счет диффузии вдоль мем-

браны

(
D1

∂2h

∂r2

)
. Чтобы вывести выра-

жение для потока через АТФ-азу, мы рас-
сматривали кинетическую схему работы
фермента (рис. 2, [19]). В ходе вывода было сделано допущение о том, что процессы
переноса протонов с одной стороны мембраны на другую (E3 ↔ E4;
E6 ↔ E5) происходят гораздо медленнее по сравнению с процессами присоеди-
нения и отщепления протонов (E1 ↔ E3; E3 ↔ E5; E2 ↔ E4; E4 ↔ E6). Элемен-
тарные константы переноса протонов с одной стороны мембраны на другую зависят

от трансмембранного потенциала: k−2 = k0
−2 exp

(
− F3

2RT

)
, k2 = k0

2 exp
(

F3
2RT

)
и

k3 = k0
3 exp

(
F3
2RT

)
.
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Второе уравнение описывает изменение трансмембранного потенциала вдоль
мембраны за счет тока через АТФ-азу, тока утечки (g(ψ− ψ0)) и распределения

потенциала вдоль мембраны

(
D2

∂2ψ
∂r2

)
.

Безразмерные переменные модели: h =
[Ho]
K1

– концентрация протонов вблизи

внешней стороны мембраны; τ =
t

t0
– время; r =

x

L
– пространственная координата;

ψ – трансмембранный потенциал.

Параметры модели: K1 =
k−1

k1
, n =

1
K3hi + 1

, q =
(1 + hi)2K2n

hi
, K2 =

k−2

k2
,

K3 =
k3

2k2
, hi =

[Hi]
K1

, ḡ =
gt0
C
, z =

pF 2K1

CRT
, ψ0 =

30F

2RT
, D1 =

Dt0
L2

, D2 =
pt0

2L2RiC
,

где ḡ – проводимость пассивных каналов, C – емкость мембраны, p – диаметр клет-
ки, F – число Фарадея, 30 – потенциал покоя на плазматической мембране, L – длина
клетки, Ri – сопротивление цитоплазмы, [Hi] – концентрация протонов в цитоплаз-
ме (в данной модели [Hi] является параметром). Как было показано выше, все нели-
нейные режимы (автоколебания, переходные процессы, диссипативные структуры)
наблюдаются при изменении интенсивности света. В лабораторных экспериментах
[21] было показано, что при включении света концентрация протонов в цитоплазме
изменяется. Поэтому для проведения численных экспериментов мы ввели феномено-
логическую зависимость концентрации протонов в цитоплазме hi от интенсивности
света I . Мы предположили, что такая зависимость является экспоненциальной и
имеет вид hi = h0

i e
−I , где h0

i – безразмерный параметр, соответствующий концен-
трации протонов в цитоплазме в темноте; I – параметр интенсивности света. Таким
образом, параметры модели n и q будут зависеть от интенсивности света сложным,
нелинейным образом.

Интервалы изменения безразмерных параметров модели для численного сче-
та были оценены в статье [17]: K1 = 5.02 · 10−7моль · м−3, k−2 = 3.36 · 109с−1,
K2 = 8.484 · 10−4, K3 = 0.007, ḡ = 0.03 ÷ 0.08, ψ0 = −5 ÷ −1.335, hi = 8.3 ÷ 40,
n = 0.5÷ 0.92, q = 0.001÷ 0.005.

2. Результаты моделирования

Как было сказано выше, предложенная система (*) позволяет описать рас-
пределение рН и потенциала (диссипативные структуры) вблизи мембраны [19, 20],
рис. 3. Для получения диссипативных структур система была линеаризована и найде-
на область неустойчивости Тьюринга. Затем численно решалась нелинейная система

при следующих граничных условиях:
dh0

dr
(0, τ) =

dh0

dr
(1, τ) = 0,

dψ
dr

(0, τ) =
dψ
dr

(1, τ) = 0. Далее в численном счете была детально исследована

точечная модель. При этом предполагалось, что клетка равномерно освещена и рас-
сматриваются синхронные во времени процессы вдоль всей мембраны.

Исследование системы показало, что в ней возможно несколько стационарных
состояний (триггер). Ввиду сложности системы не представляется возможным ана-
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литически найти общее выражение для стационарных значений переменных ψ̄ и h̄.
Поэтому для дальнейшего аналитического исследования были выбраны фиксирован-

ные стационарные значения перемен-

Рис. 3. а – профиль pH = − lg
�
H+

o

�
вдоль клет-

ки водоросли Chara corallina. Экспериментальные
данные [13]. б – распределение концентрации про-
тонов h и потенциала ψ вдоль клетки водоросли
Chara corallina, полученное на модели. Параметры
системы: z = 0.65, n = 0.9, q = 0.001, γ = 0.01,
g = 0.035, ψ0 = −1.301, D1 = 1.44 · 10−3, D2 =
= 3.6 · 10−4; r – расстояние вдоль клетки

ных ψ̄ = −4.7, h̄ = 21, реализующиеся
в темновых условиях (I = 0). Для ис-
следования существования различных
режимов в качестве управляющего па-
раметра была выбрана интенсивность
света I при фиксированных значениях
остальных параметров. Далее для ряда
значений интенсивности I (интенсив-
ность изменялась в интервале от 0 до
0.2 с шагом 0.01) был получен числен-
ный ряд стационарных значений пере-
менных. Для каждого стационарного
состояния был проведен линейный ана-
лиз системы с помощью программы
MathCad 5.0. Для некоторых состояний
были найдены критические значения
параметра интенсивности света I , при
которых устойчивый фокус переходит
в неустойчивый (предположительно, ре-
ализуется бифуркация Хопфа).

Далее система была исследована
численно вблизи выбранных особых то-
чек. Для проведения численного экспе-
римента использовалась программа TRAX для решения обыкновенных дифференци-
альных уравнений. В ходе численного эксперимента было получено, что при I = 0
в системе реализуется устойчивый узел (рис. 4, а, состояние 1). При повышении
интенсивности света до I = 0.02 в системе возникает мультистационарность, появ-
ляются неустойчивый фокус и седло (рис. 4, б, состояния 2 и 3). При дальнейшем
увеличении интенсивности от 0.05 до 0.053 происходит бифуркация, в результате
которой неустойчивый фокус переходит в устойчивый, вокруг которого возникает
неустойчивый предельный цикл (рис. 4, в). При значении I = 0.054 стационар-
ное состояние 1 из устойчивого узла превращается в устойчивый фокус (данные
не приведены). При изменении I от 0.061 до 0.068 вокруг особой точки 1 возни-
кает неустойчивый предельный цикл, при этом рождается предельный устойчивый
цикл, охватывающий оба стационарных состояния (см. рис. 4, в). При дальнейшем
увеличении I до 0.07 в системе остается одно стационарное состояние – устойчи-
вый фокус (рис. 4, д), которое затем при I = 0.2 переходит в устойчивый узел
(рис. 4, е). Таким образом, переход от одного устойчивого стационарного состояния
ψ̄ = −4.7, h̄ = 21 до другого ψ̄ = −2.2, h̄ = 6.7 при изменении освещенности
от I = 0 до I = 0.2 характеризуется многоэтапностью и многообразием нелиней-
ных режимов. Пунктирными линиями на рисунках указаны нуль-изоклины системы

ψ′ =
dψ
dτ

∣∣∣∣
h=h̄,ψ=ψ̄

= 0, h′ =
dh

dτ

∣∣∣∣
h=h̄,ψ=ψ̄

= 0.
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Рис. 4. Фазовые портреты системы при постепенном повышении интенсивности света. Парамет-
ры системы: K2 = 5.1 · 10−5, g = 0.03, K3 = 0.005573, γ = 0.0085, ψ0 = −1.28, z = 0.6,
h0

i = 21. а – I = 0, устойчивый узел 1; б – I = 0.02÷ 0.04, 1 – устойчивый узел ψ̄ = −4.6, h̄ = 19.8,
2 – неустойчивый фокус ψ̄ = −2.9, h̄ = 9.8, 3 – седло ψ̄ = −3.79, h̄ = 14.75; в – I = 0.045 ÷ 0.048,
1 – устойчивый фокус ψ̄ = −4.4, h̄ = 19.6, 2 – устойчивый фокус ψ̄ = −2.8, h̄ = 9.5 с неустой-
чивым предельным циклом, 3 – седло ψ̄ = −4, h̄ = 15.9; г – I = 0.048 ÷ 0.05, 1, 2 – устойчивые
фокусы ψ̄ = −4.4, h̄ = 18.6 и ψ̄ = −2.8, h̄ = 9.1 с неустойчивыми предельными циклами, 3 – седло
ψ̄ = −4.06, h̄ = 16.35, 4 – устойчивый предельный цикл; д – I = 0.065, устойчивый фокус ψ̄ = −2.74,
h̄ = 8.59; е – I = 0.2, устойчивый узел ψ̄ = −2.42, h̄ = 6.66
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Обсуждение и заключение

В рассматриваемой точечной системе (*) при изменении интенсивности све-
та I были получены колебательные режимы, сходные с описанными ранее экспери-
ментальными данными [14, 15]. При исследовании системы мы получили, что при
постепенном изменении параметра интенсивности света в системе реализуется мно-
жественность стационарных состояний. «Уходя» от одного устойчивого состояния
(устойчивый узел 1) при изменении I и «приближаясь» к другому устойчивому со-
стоянию, система «проходит» через ряд колебательных режимов. При определенных
значениях интенсивности в системе начинает «работать» положительная обратная
связь, обуславливающая возникновение колебаний концентрации протонов и мем-
бранного потенциала. Увеличение потока протонов через АТФ-азу наружу клетки
приводит к увеличению (по модулю) мембранного потенциала, что, в свою очередь,
активирует АТФ-азу и приводит к еще большему увеличению потока протонов нару-
жу. Возникающие колебания, по-видимому, являются переходным процессом к воз-
никновению диссипативных структур (зон рН).

Клетка всегда «стремится» установить баланс процессов, при котором воз-
можно ее функционирование. Возможно, автоколебания – это некоторый переход-
ный процесс, позволяющий живой системе при резком изменении внешних условий
(например, при выключении света) перейти в новое состояние не скачкообразно, что
могло бы негативно отразиться на физиологических функциях клетки, а постепенно
«подстраивая» все параметры к новому соcтоянию. Существование таких колебаний
связано как с внутренним метаболизмом клетки, так и с мембранными процессами
транспорта протонов, в частности с изменением активности АТФ-азы. Колебания,
возникающие при включении света, предшествуют возникновению диссипативных
структур (зон рН). Существование «кислых» и «щелочных» зон способствует на-
коплению кальция в щелочных зонах, поскольку, как показано в [5, 22, 23], соли
кальция проникают в клетку именно в щелочных зонах, что приводит к отложению
кристаллов кальция в клетке.

Подробное количественное сравнение полученных колебательных и переход-
ных процессов с экспериментально наблюдаемыми и описанными в разных публи-
кациях провести не удается, так как результаты лабораторных экспериментов, как
правило, бывают получены при различных экспериментальных условиях. Важна не
только фиксированная интенсивность облучения, но и спектральный состав действу-
ющего света, температура и т. д. Важна «предыстория» функционирования клет-
ки. Поскольку в лабораторных экспериментах такая многоэтапность и разнообразие
нелинейных режимов до настоящего времени не прослеживались, было бы интерес-
но провести эталонные эксперименты.

В дальнейшем нами предполагается рассмотреть взаимосвязь мембранных по-
токов и движения цитоплазмы, влияющего на процессы клеточного метаболизма.
По-видимому, имеется связь генерации потенциалов действия и возникновения бо-
лее «тонких» процессов, определяемых проводимостью АТФ-азы.

Авторы выражают благодарность профессору Ю.М. Романовскому за полез-
ные обсуждения.
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