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Двумерная система электрически связанных возбудимых клеток, описанных моделью ФитцХью-
Нагумо, была использована для теоретического анализа механизмов распространения потенциала действия 
(ПД) в тканях высших растений. Показано, что в системе, состоящей из одинаковых элементов, увеличение 
электрической проводимости между клетками повышало как скорость распространения, так и порог возбуж-
дения ПД. Для имитации симпласта проводящих пучков растений была использована система, состоящая из 
элементов со слабой электрической связью, которые описывали паренхимные клетки проводящих пучков, 
и элементов с сильной электрической связью, которые описывали ситовидные элементы. При этом показано, 
что порог возбуждения ПД приближался к порогу системы, состоящей только из элементов со слабой элек-
трической связью, а скорость распространения сигнала была значительно выше, нежели в такой системе. 
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Abstract. – A two-dimensional system of excitable cells, describing by the FitzHugh-Nagumo model, has been 
used for a theoretical investigation of an action potential propagation (AP) in vascular plant tissues. It is shown 
that growth of electrical conductivity between cells increases the AP generation threshold and its propagation 
velocity in the homogeneous system, which has been formed by equal elements. The plant symplast has been 
described by the heterogeneous system, including elements with low electrical conductivity, which simulate pa-
renchyma cells, and elements with high electrical conductivity, which simulate sieve elements. Analysis of this 
system shows that the threshold of the AP generation is similar with this threshold in the homogeneous system 
with low electrical conductivity; the velocity of the AP propagation is faster than one in this system. 
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Введение 

Способность к генерации и распространению потенциалов действия (ПД) является одной 
из ключевых характеристик живых объектов, включая высшие растения [Опритов и др., 1991; 
Davies, 2006; Fromm, 2006; Trebacz et al., 2006]. Как и в случае ПД у животных, генерация по-
тенциалов действия в растительных клетках связана с пассивными потоками ионов через плаз-
матическую мембрану [Опритов и др., 1991; Trebacz et al., 2006], при этом у высших растений 
весьма вероятным является участие Н+-АТФазы в формировании электрического ответа [Воде-
неев и др., 2006]. Распространение потенциалов действия происходит, по-видимому, по прово-
дящим пучкам [Опритов и др., 1991; Dziubinska, 2003; Fromm, 2006; Trebacz et al., 2006], однако 
их сложная организация (паренхимные клетки, ситовидные элементы и т. д.) делает вопрос 
о механизмах распространения ПД у высших растений весьма актуальным. 

В настоящее время распространение ПД у высших растений связывают преимущественно с сим-
пластом паренхимных клеток флоэмы [Опритов и др., 1991; Sibaoka, 1991] или с системой ситовид-
ных элементов [Dziubinska, 2003; Fromm, 2006]. Одним из основных аргументов в пользу участия 
симпласта проводящих пучков в распространении ПД является высокая возбудимость паренхимных 
клеток [Опритов и др., 1991; Sibaoka, 1991]. С другой стороны, структура ситовидных элементов 
(значительный диаметр и длина, развитая система плазмодесм между ними) должна способствовать 
более эффективному электротоническому распространению сигнала, что является аргументом в поль-
зу данного канала передачи ПД [Dziubinska, 2003; Fromm, 2006]. При этом имеются работы, показы-
вающие развитие ПД как в паренхимных клетках [Опритов и др., 1991; Sibaoka, 1962, 1991], так 
и в ситовидных элементах [Koziolek et al., 2003; Lautner et al., 2005], что существенно осложняет экс-
периментальное решение проблемы распространения электрических сигналов у высших растений. 
Альтернативный подход к анализу данного вопроса может быть связан с применением теоретических 
методов, в частности – метода математического моделирования. 

Несмотря на существование ряда моделей, описывающих генерацию ПД у растений [Beilby, 
1982; Mummert., Gradmann, 1991; Sukhov, Vodeneev, 2009], число моделей распространения электри-
ческих сигналов крайне ограниченно [Васильев и др., 2003; Garkusha et al., 2001], а использование 
в них вероятностного описания передачи возбуждения между элементами ограничивает их примени-
мость для анализа клеток, у которых может варьировать и порог возбуждения, и проводимость меж-
клеточных связей. Однако, учитывая высокое сходство между симпластом растительной ткани и син-
цитием кардиомиоцитов [Davies, 2006], математическому описанию которого посвящено большое 
количество работ [Dauby et al., 2006; Ten Tusscher, Panfilov, 2006; Ten Tusscher et al., 2006; Shajahan et 
al., 2009], можно предположить, что подходы, разработанные для данной возбудимой среды (описа-
ние двумерных систем возбудимых элементов с локальной электрической связью), применимы для 
теоретического анализа распространения ПД у растений. При этом для выявления наиболее общих 
закономерностей такого распространения могут быть применены достаточно упрощенные модели 
генерации ответа. Одной из таких моделей, широко используемых для описания ПД в синцитии 
и нейронных сетях [Dauby et al., 2006; Steinberg et al., 2006], является модель ФитцХью-Нагума, кото-
рая имитирует ряд ключевых свойств потенциала действия: импульсный характер, подчинение зако-
ну «все-или-ничего» и др. [Fitzhugh. 1961]. 

Таким образом, целью настоящей работы является теоретический анализ механизмов рас-
пространения ПД у высших растений с использованием модели ФитцХью-Нагума. Для этого 
предполагалось изучить особенности распространения ПД в системе, которая состояла из 
двух типов элементов – имитирующих паренхимные клетки (со слабой электрической связью 
между собой) и ситовидные элементы (с сильной электрической связью), и имитировала про-
водящий пучок высшего растения.  

Описание модели 

Для имитации проводящего пучка была использована двумерная прямоугольная система 
возбудимых клеток с локальной электрической связью – каждая из клеток, за исключением 
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крайних, электрически взаимодействовала с восьмью соседними. При этом ширина фрагмен-
та (L) составляла 19 клеток, а длина (M) – 200 клеток (рис. 1), что позволяло имитировать вы-
тянутую форму пучка. Было использовано два варианта системы возбудимых клеток: однород-
ная, в которой все возбудимые элементы и проводимости между ними были одинаковыми 
(рис. 1а), и неоднородная, в центре которой располагалась линия клеток, связанных между со-
бой контактами с высокой проводимостью (рис. 1б). Неоднородная система была использована 
для моделирования проводящего пучка, состоящего одновременно из симпласта паренхимных 
клеток (со слабой электрической связью между собой) и ситовидных элементов (с сильной 
электрической связью).  

 
Рис. 1. Схемы однородной (а) и неоднородной (б) двумерных систем возбудимых клеток, использован-
ных для описания распространения ПД у высших растений 

 
Генерация ПД была описана с использованием модели ФитцХью-Нагумо [Pankratova et al., 

2005]. Система уравнений (1) описывает динамику изменения переменной, соответствующей 
мембранному потенциалу (x), и управляющей переменной (y) для клетки ji ( [ ]Mj ,1∈  
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и [ ]Li ,1∈ ): 
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где a – пороговый параметр, ε – постоянный малый параметр, gjikl – проводимость между клет-
ками kl и ji (вариант, когда k = j и l = i, не рассматривался). В случае однородной системы при-
нималось, что все gjikl были одинаковы и обозначались как g. В случае неоднородной системы 
принималось, что gjikl = gSE при i = k = 10 (этот вариант соответствовал проводимости между 
клетками с сильной электрической связью) и gjikl = gPC (вариант соответствовал проводимости 
между клетками со слабой электрической связью). 

Индукция ПД осуществлялась путем имитации действия электрического тока. При этом 
скорость изменения x для первого ряда клеток (j = 1) описывали с помощью уравнения (2): 

 ( )
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где величина I имитировала возбуждающий электрический ток. При этом I равнялась нулю до 
начала стимуляции, принимала положительное значение в момент ее начала и снова приравни-
валась к нулю после генерации ответа, в качестве критерия которого использовали условие 
x ≥ 1. Время (в безразмерных единицах) между началом стимуляции и ее завершением (разви-
тием ответа в стимулируемых клетках) обозначалась как tthr и использовалось в качестве пока-
зателя порога генерации ПД. 

Особенности распространения сигнала в модели оценивали по его скорости (в безразмер-

ных единицах): 
total

pr t
MV = , где ttotal – общее время прохождения сигнала по системе.  

В работе было принято, что ε = 0.01 и I = 2.5; a и g – варьировали. Уравнения модели ре-
шали методом Эйлера (Δt = 0.0025) с помощью специальной программы, написанной на языке 
программирования Borland Delphi 7. 

Результаты и обсуждение 

На первом этапе исследования были изучены особенности генерации и распространения, 
имитированных моделью ПД при различных значениях параметра а, определяющего порог ге-
нерации ответа. Показано, что при a < 1 наблюдалась периодическая генерация электрических 
ответов; при 1 ≤ a ≤ 1.54 генерация и распространение ПД развивались только после имитации 
стимуляции; при 1.55 ≤ a ≤ 1.75 раздражение вызывало генерацию, но не распространение 
электрического сигнала; при a > 1.75 генерация ПД при стимуляции не наблюдалась. Учитывая 
цель исследования, при дальнейшем анализе было использовано а = 1.20, что позволяло имити-
ровать генерацию и распространение ПД после стимуляции. 

Рис. 2 показывает зависимость порога генерации (tthr) и скорости распространения (Vpr) ПД 
от проводимости между клетками в однородной системе (g). Как можно видеть на рисунке, 
увеличение g приводит к монотонному возрастанию времени, необходимого для индукции ПД, 
а после превышения определенного уровня проводимости (g > 40) вызывает подавление гене-
рации электрического ответа. Такой результат показывает, что при прочих равных условиях 
клетки с более сильной электрической связью будут менее возбудимы. В качестве вероятного 
механизма возрастания порога генерации ПД при росте межклеточной проводимости можно 
предположить большую степень диссипации заряда, входящего в клетку при ее стимуляции. 



Оптимизация интегральных оценок состояния биосистем 

_______________________________________ 2011, Т. 3, № 1, С. 77–84_______________________________________  

81 

 
Рис. 2. Зависимость порога (tthr) и скорости распространения (Vpr) ПД от электрической проводимости 
между клетками (g), описанная при моделировании однородной системы 

 
Зависимость скорости распространения ПД от межклеточной проводимости 

( [ ]40,03.0∈g ), имеет более сложный характер: возрастание при [ ]30,03.0∈g  и снижение при 

( ]40,30∈g . Увеличение Vpr при росте g согласуется с повышением скорости распространения 
сигнала при возрастании внутриклеточной проводимости, которое следует из кабельного урав-
нения [Рубин, 1987; Опритов и др., 1991]. Полученные результаты согласуются и с данными 
моделирования, показанными при исследовании двумерных моделей распространения возбуж-
дения у растений в работе [Garkusha et al., 2001], в ходе которой установлено, что увеличение 
вероятности передачи возбуждения между клетками повышает скорость распространения сиг-
нала. В то же время последующее снижение Vpr на интервале ( ]40,30∈g , показанное в нашей 
работе, ранее обнаружено не было, что, по-видимому, связано с использованием вероятностной 
модели передачи возбуждения [Garkusha et al., 2001], которая не позволяла в полной мере опи-
сать возрастание порога при росте межклеточной проводимости. 

Полученный результат теоретически показывает, что структуры, обладающие высокой 
способностью к пассивному проведению сигнала, не обязательно будут столь же эффективны 
в генерации ПД, и наоборот. Применяя такой вывод к клеткам проводящих пучков высших рас-
тений, можно предположить, что ситовидные элементы флоэмы будут в большей степени спо-
собны к проведению электрического сигнала, а клетки симпласта паренхимных клеток – к ге-
нерации ПД. Это согласуется с экспериментальными данными о более высокой возбудимости 
паренхимных клеток проводящих пучков [Sibaoka, 1962, 1992]. 

Возможность разделения функции генерации и проведения ПД между различными типами 
клеток делает актуальным вопрос о совместном участии симпласта паренхимных клеток 
и ситовидных элементов в бездекрементном распространении электрических сигналов у выс-
ших растений. Для теоретической проверки этого предположения была использована неодно-
родная система, с последовательностью клеток с сильной электрической связью в центре 
(рис. 1б), которая имитировала ситовидные элементы. При этом для описания слабой электри-
ческой связи, которая имитировала взаимодействия между паренхимными клетками и между 
паренхимными клетками и ситовидными элементами, использовали gPC = 0.5. Для описания 
сильной электрической связи, которая имитировала взаимодействие между ситовидными эле-
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ментами, применяли gSE = 30 и gSE = 100. Вариант gSE = 100 был выбран потому, что в условиях 
однородной системы при таких значениях g (табл. 1) генерация ПД моделью не происходила.  

Как можно видеть из Таблицы 1, порог для генерации ПД в неоднородной системе (1.74 
и 1.76 для вариантов с gSE = 30 и gSE = 100 соответственно) приближался к пороговым значениям 
для развития ответа в однородной системе с g = gPC = 0.5 (tthr = 1.71) и был существенно ниже, 
чем в системе с g = gSE = 30 (tthr = 12.08). При этом скорость распространения ПД в неоднород-
ной системе была значительно выше (1.62 и 2.44 для неоднородной системы с gSE = 30 
и gSE = 100 соответственно), чем в однородной с g = gPC = 0.5 (Vpr = 1.12), хотя по-прежнему ос-
тавалась меньшей, чем в однородной системе с g = gSE = 30 (Vpr = 6.17). Интересно отметить, что 
существенное ускорение распространения ПД наблюдалось и в неоднородной системе 
с gSE = 100, т. е. при тех значениях межклеточной проводимости, которые в случае однородной 
системы приводят к подавлению генерации электрического ответа. 

Таблица 1. Порог (tthr) и скорость распространения (Vpr) ПД, описанных моделью при различных вари-
антах возбудимой системы 

Система Проводи-
мости 

tthr 

 
Vpr  

 
g = 0.5 1.71 1.12 

g = 30 12.08 6.17 

 
Однородная 

g = 100 нет нет 

gPC = 0.5 
gSE = 30 

1.74 1.62  
Неоднородная 

gPC = 0.5 
gSE = 100 

1.76 2.44 

 
Полученный теоретический результат показывает, что совместное функционирование двух 

типов клеток (с сильной и слабой электрической связью) может значительно повышать эффек-
тивность генерации и распространения ПД по сравнению с системой, состоящей из клеток только 
с одним типом электрической связи. По-видимому, это связано с преимущественной локализаци-
ей генерации сигнала в элементах модели со слабой электрической связью, соответствующих па-
ренхимным клеткам, а проведения – в элементах с сильной электрической связью, соответст-
вующих ситовидным элементам. Несмотря на достаточно упрощенный характер описания гене-
рации и распространения ПД в настоящей работе, полученный результат может объяснять 
экспериментальные данные о регистрации ПД как в паренхимных клетках, так и в ситовидных 
элементах [Опритов и др., 1991; Sibaoka, 1962, 1991; Koziolek et al., 2003; Lautner et al., 2005]. 

Переход от однородной системы к неоднородной не только менял параметры генерации 
и распространения, имитированных моделью ПД, но и приводил к изменению формы волны 
(рис. 3). В случае однородной системы (рис. 3а) скорость распространения возбуждения прак-
тически не менялась вдоль всего фронта волны. При переходе к неоднородной системе 
(рис. 3б) картина меняется: максимальная скорость распространения наблюдается в цен-
тральной части системы (вдоль ряда клеток с сильной электрической связью), а минимальная 
– на краях системы. В настоящее время прямые измерения профиля распространения ПД в 
проводящем пучке у высших растений отсутствуют, однако полученный теоретический ре-
зультат косвенно подтверждается данными о развитии функционального ответа при распро-
странении электрического сигнала: изменения фотосинтетической активности вначале разви-
ваются на границе флоэмы и лишь позже захватывают другие клетки листа [Lautner et al., 
2005; Gramms et al., 2009]. Можно предположить, что такие различия связаны с разной скоро-
стью распространения сигнала. 
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Рис. 3. Волна распространения ПД, описанная при моделировании однородной системы возбудимых кле-
ток (а) при g = 0.5 и неоднородной системы (б) при gPC = 0.5 и gSE = 100. Время после начала стимуляции 
равно 70; черным цветом обозначены клетки с x ≥ 1. Вариант неоднородной системы при gPC = 0.5 
и gSE = 30 не приводится, так как волна распространения ПД при этом качественно не отличается от ва-
рианта с gPC = 0.5 и gSE = 100 

 
В целом полученные теоретические результаты показывают, что неоднородная система, 

состоящая из сильно и слабо электрически связанных элементов и имитирующая по своей ор-
ганизации проводящий пучок высшего растения, будет иметь порог для генерации ПД, близкий 
к порогу электрического ответа в однородной системе со слабой электрической связью, в то 
время как скорость распространения сигнала будет в ней существенно выше. Применимо 
к проблеме распространения ПД у высших растений, это показывает возможность взаимодей-
ствия двух предполагаемых путей распространения сигнала: симпласта паренхимных клеток 
и ситовидных элементов флоэмы. В то же время необходимо отметить, что полученные резуль-
таты имеют качественный характер, так как использованная в работе безразмерная модель 
ФитцХью-Нагума дает очень ограниченную возможность для количественного описания отве-
тов у растения и, следовательно, затрудняет сопоставление с экспериментом. Вследствие этого, 
важной перспективой дальнейших исследований является разработка количественной модели 
распространения ПД, опирающейся на ранее предложенное детализированное описание гене-
рации электрического ответа [Sukhov, Vodeneev, 2009], которая бы позволила как подтвердить 
полученные качественные результаты, так и провести их сравнение с данными экспериментов. 
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