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В данной работе развивается предложенная ранее модель [1] потенциалозависимого про-
тонного переноса через мембрану клетки водоросли Chara. В предыдущем варианте модели [1] 
в качестве переменных рассматриваются концентрация протонов снаружи клетки и трансмемб-
ранный потенциал. В предлагаемом варианте модели вводится новая переменная — концентра-
ция протонов в цитоплазме. При исследовании модели получены колебательная и хаотическая 
динамики трансмембранного потенциала. Обсуждается физиологическая роль наблюдаемых ре-
жимов. 
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Abstract. — The model of potential dependent proton transfer trough the cell membrane of Chara alga devel-
oped in [1] is considered. In the last version of the model we considered two variables: proton concentration near 
the surface cell and transmembrane potential. In present version we introduce the new variable — proton con-
centration in cytoplasm. Oscillative and chaotic dynamic of transmembrane potential was obtained in calcula-
tions. The physiological role of these patterns is discussed. 
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Введение 
Для исследования динамики трансмембранного потенциала в растительных клетках исполь-

зуются одноклеточные водоросли Chara corallina и Nitellopsys abtusa. Эти клетки являются удоб-
ным объектом для изучения различных электрофизиологических явлений. Они обладают боль-
шими размерами (диаметром 0.6–1.0 мм и длиной 40–80 мм) и имеют более простое строение по 
сравнению с клетками высших растений или животных. Физиология этих клеток достаточно хо-
рошо исследована. 

Имеются многочисленные экспериментальные данные о нелинейных режимах изменения 
мембранного потенциала и рН вблизи мембраны [2–12]. Распределения потенциала и рН могут 
характеризоваться как пространственной неоднородностью [2–7], так и колебательной динами-
кой во времени [8, 9]. Колебания потенциала и рН обычно измеряются в выбранной точке вбли-
зи внешней стороны мембраны [8, 9]. Колебания могут быть как затухающими [8, 9], так и не-
затухающими [10, 11], период составляет 2–3 мин. [9–11], а также носить хаотический характер 
[9]. Колебания могут возникать как спонтанно [8], так и при внешних воздействиях, например, 
при изменении интенсивности освещения [9] или действии электрических стимулов [12]. 

Изменения трансмембранного потенциала и рН снаружи клетки происходят в основном за 
счет работы протонной АТФазы плазматической мембраны, которая переносит протоны из цито-
плазмы во внешнюю среду, и зависят от интенсивности света. Экспериментально было показа-
но, что рН цитоплазмы является одним из регуляторов протонной АТФазы [13, 14, 15]. По-
видимому, цитоплазматическое рН — один из «индикаторов» процессов, происходящих в хлоро-
пластах на свету, так как при освещении происходит уменьшение концентрации протонов в ци-
топлазме в результате их оттока в хлоропласты [16, 17]. Для того чтобы связать процессы внутри 
и снаружи клетки в ранее предложенную модель, была введена третья переменная — рН цито-
плазмы. 

Предложенная в данной работе модель потенциалозависимого протонного переноса качест-
венно описывает экспериментально найденные нелинейные режимы. С помощью модели иссле-
дуется динамика потенциала и рН снаружи и внутри клетки в зависимости от интенсивности света. 

Модель 
Для исследования колебательных и хаотических режимов мы развили модель потенциалоза-

висимого протонного переноса через плазмалемму, разработанную нами ранее [1]. Для получе-
ния конкретного вида потока протонов была использована кинетическая схема работы транс-
портной системы, включающей в себя потоки наружу клетки через АТФазу, а также поток про-
тонов через каналы (рис. 1а). Чтобы получить выражение для изменения концентрации протонов 
снаружи и внутри клетки за счет работы транспортной системы, был применен метод Кинга–
Альтмана (метод графов). 

Модель представляет собой систему трех обыкновенных дифференциальных уравнений. 
Переменными модели являются концентрация протонов вблизи внешней стороны мембраны (ho) 
и трансмембранный потенциал (ψ) и концентрация протонов в цитоплазме (hi). Система уравне-
ний имеет следующий вид: 
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Первое уравнение описывает изменение концентрации протонов вблизи внешней стороны 

мембраны. Выражение 
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 описывает изменение кон-

центрации протонов за счет работы транспортной системы. В ходе вывода было сделано допу-
щение о том, что процессы переноса протонов с одной стороны мембраны на другую происходят 
гораздо медленнее по сравнению с процессами присоединения и отщепления протонов (рис. 1а). 
Для описания общего изменения концентрации протонов снаружи мембраны клетки учитывались 
также отток протонов из примембранной области в среду .hγ  Второе уравнение описывает изме-
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в эксперименте. 0I  выбиралась таким образом, чтобы модельные результаты были сопоставимы 

с экспериментальными данными [18]. Выражение для потока ChlJ  выводилось согласно кинетике 
Михаэлиса–Ментен (рис. 1б). 

 

 

Рис. 1а. Кинетическая схема работы транспортной 
системы. Out — внешняя сторона мембраны, In — 
внутренняя сторона мембраны, Hin — концентрация 
протонов в цитоплазме, H

оut — концентрация прото-
нов вблизи внешней стороны мембраны. Е1, Е2, Е3, Е4, 
Е5, Е6 — конформационные состояния транспортной 
системы. 0

2 ,k eψ  0
2 ,k e ψ−

−  0
3k eψ — потенциалозависимые 

константы переноса протона через мембрану 

Рис. 1б. Кинетическая схема работы транспорте-
ра, осуществляющего перенос протонов из цито-
плазмы в строму хлоропластов: Hi — концентра-
ция протонов в цитоплазме, Hchl — концентрация 
протонов в строме хлоропластов. T — свободный 
транспортер (без субстрата), T1 — с субстратом. 

4 ,k  4 ,k−  5 ,k  5k−  — константы переноса прото-

на из цитоплазмы в строму хлоропластов 
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Параметры модели, выраженные через элементарные константы кинетической схемы и элект-
рические характеристики мембраны: 
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Здесь Hchl — концентрация протонов в строме хлоропластов. 0E  — полная концентрация 

всех состояний транспортера на плазматической мембране (моль ⋅м-3). ChlT  — полная концентра-

ция всех состояний транспортера на мембране хлоропласта (моль ⋅м-3). �g  — проводимость пас-

сивных каналов (Ом-1 ⋅
м

-2), С — емкость мембраны (мкФ ⋅м-2), р — диаметр клетки (м), 0ϕ  — по-

тенциал покоя на плазматической мембране (В), Ri — сопротивление цитоплазмы (Ом·м). Кон-
станты 1k  (моль ⋅ с-1 ⋅

м
-3) и 1k−  (с-1) — характеризуют присоединение и отщепление протона, 

константы k2  (с
-1), k3  (с

-1) характеризуют перенос протона через мембрану во внешнюю среду за 
счет работы АТФазы, 2k− (с-1) — перенос протонов в клетку через каналы (рис. 1а). 4 ,k  4 ,k−  5 ,k  

5k−  — константы переноса протона из цитоплазмы в строму хлоропластов. 

Параметры модели оценивались в работе [19] по экспериментальным данным и соответство-
вали условиям освещения �I  = 40 Вт/м2. 

Результаты 
Для численного решения системы обыкновенных дифференциальных уравнений использо-

вались пакеты программ DBSolve 7.0 и TRAX. 

 

Рис. 2. Фазовые портреты системы при изменении интенсивности света: а — 0I =  (устойчивый узел); б —
0.75I =  (предельный цикл); в — 0.8495I =  (удвоение периода колебаний); г — 0.9I =  (странный аттрак-

тор); д — 0.855I =  (предельный цикл); е — 2.25I =  (устойчивый фокус). Параметры системы: z = 4, 

2
0.001K = , 3 0.5K = , 0.0596a = , 0.01b = , 1.95,m =  0.339,γ =  1.81g = , 

0
0.21ψ = −  

 
В интервале интенсивностей от 0.8495 до 0.86 (2.6–3.1 Вт/м2) наблюдается хаотическая ди-

намика (странный аттрактор, рис. 2в, г) и при дальнейшем увеличении света до 0.9 (8 Вт/м2) уста-
навливается режим автоколебаний (предельный цикл). При увеличении интенсивности освеще-
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ния от 2.206 до 2.218 (8–34 Вт/м2) колебания вновь теряют периодический характер, и устанавли-
вается хаотическая динамика (странный аттрактор). При 0.855I =  (35.2 Вт/м2) колебания вновь 
становятся периодическими (автоколебания малой амплитуды, рис. 2д) и при дальнейшем увели-
чении интенсивности затухают (рис. 2е). 

Была исследована динамика поведения трансмембранного потенциала и концентрации про-
тонов снаружи и внутри клетки в зависимости от интенсивности света. Значения интенсивности 
света постепенно изменялись от 0 (свет выключен) до 2.24 (37 Вт/м2 — интенсивность света в раз-
мерном виде). В темноте, 0,I =  наблюдается устойчивое стационарное состояние (устойчивый 
узел, рис. 2а). При изменении интенсивности света от 0 до 0.75 (1 Вт/м2) возникают затухающие 
колебания рН и потенциала (устойчивый фокус). При изменении интенсивности света от 0.75 до 
0.845 (1–2.6 Вт/м2) возникают автоколебания (рис. 2б, предельный цикл).  

Таким образом, при постепенном изменении интенсивности света наблюдается широкий 
спектр нелинейных режимов, включающий как периодические, так и непериодические (хаотиче-
ские) колебания. 

В результате исследования кинетики потенциала и рН были найдены режимы, сходные с по-
лученными экспериментальными данными (рис. 3а, б). 

 

Рис. 3. Хаотическая динамика рН снаружи клетки харовой водоросли: а — лабораторный эксперимент [9]; 
б — модельный эксперимент. Параметры системы: z = 4, 

2
0.001K = , 

3
0.5K = , 0.0596a = , 0.01b = , 1.95m = , 

0.339γ = , 1.81g = , 
0

0.21ψ = − , 2.202I =  

Обсуждение 

В предыдущем варианте модели [1] мы исследовали динамику трансмембранного потенциа-
ла и рН снаружи клетки. Были получены периодические колебания этих величин, обусловленные 
обратной связью между трансмембранным потенциалом и рН снаружи клетки. В данной работе 
была введена третья переменная — рН цитоплазмы для того, чтобы учесть взаимосвязь процес-
сов внутри и снаружи клетки. Введение третьей переменной позволило получить квази-
хаотические режимы. Таким образом, рН цитоплазмы обусловливает возникновение нерегуляр-
ности в колебаниях рН снаружи клетки, что позволяет описать экспериментально наблюдаемые 
непериодические колебания (рис. 3а, б). 

На основании полученных результатов можно сделать некоторые предположения о роли ко-
лебательных и хаотических режимов в физиологии клетки. Переход от темновых условий к усло-
виям интенсивного освещения имеет сложный характер и состоит из нескольких этапов. Этапы 
перехода представляют собой колебательные и квазихаотические режимы, которые, по-види-
мому, возникают тогда, когда клетке «необходимо» установить некий баланс процессов, нару-
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шенный в результате внешних воздействий. То есть такие режимы являются переходными про-
цессами, позволяющими живой системе при резком изменении внешних условий (например, при 
включении или выключении света) перейти в новое состояние не скачкообразно, что могло бы 
негативно отразиться на физиологических функциях клетки, а постепенно «подстраивая» все па-
раметры к новому состоянию. 
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