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Разработана математическая модель потенциала действия у 
высших растений, учитывающая роль систем активного и пас-
сивного транспорта ионов в генерации импульса. При подго-
товке модели были учтены изменения концентраций ионов 
внутри и снаружи клетки и буферные свойства цитоплазмы и 
апопласта. Численное решение модели показало хорошее соот-
ветствие экспериментальным данным. 
 
 

Введение. Отличительной особенностью биоэлектрогенеза 
высших растений, в сравнении с животными объектами, являются 
более высокие (по абсолютной величине) значения мембранного 
потенциала (Ем) [1]. Потенциал покоя на плазматической мем-
бране (ПМ) клеток, которые ответственны за генерацию и рас-
пространение импульсов, более отрицателен в сравнении с дру-
гими клетками и составляет, как правило, от –160 до –180 мВ [1]. 
Высокие значения Ем обусловлены наличием значительной по 
величине метаболической компоненты, которая составляет не 
менее 50% от общей величины Ем. Метаболическая компонента 
Ем связана с активностью электрогенного насоса, представлен-
ного H+-АТФазой ПМ [1].  

Указанная особенность формирования потенциала покоя не 
может не отразиться на генерации потенциала действия (ПД) у 
высших растений. В тоже время классическая схема генерации 
ПД у высших растений не учитывает активность H+-АТФазы. В 
соответствии с ней, при достижении порогового уровня деполя-
ризации происходит открытие потенциалзависимых кальциевых 
каналов и вход ионов Ca2+ в клетку. Это вызывает активацию 
анионных каналов и приводит к выходу из клетки ионов Cl– 
(входящий ток), что обеспечивает формирование фазы деполя-
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ризации импульса. Затем происходит выход из клетки ионов K+ 
(выходящий ток), которые формируют фазу реполяризации. Но 
генерацию ПД возбудимыми клетками высшего растения, по-
видимому, нельзя объяснить только пассивными потоками ио-
нов. Появляется все больше данных о том, что в этом процессе 
(наряду с пассивными потоками ионов) принимает непосредст-
венное участие H+-АТФаза плазматических мембран [2, 3]. H+-
АТФаза формирует второй этап фазы реполяризации, и, вероятно, 
может принимать участие в развитии фазы деполяризации ПД [3].  

В настоящей работе предложена модель ПД у высших расте-
ний, учитывающая как пассивные потоки ионов, так и работу 
H+-АТФазы плазматических мембран.  

 
Математическая модель потенциала действия. Общие 

положения. На рис. 1 представлена схема электрофизиологиче-
ской модели 
клетки высшего 
растения (на 
основе [1, 4–
6, 9]). Она со-
держит элемен-
ты пассивного и 

активного 
транспорта ио-
нов K+, Cl–, Ca2+ 
и H+. Система 

пассивного 
транспорта 

включает в себя 
калиевые кана-
лы, обеспечи-
вающие выхо-
дящий и входя-
щий поток ио-

нов K+ (Д- и Г-каналы соответственно), Cl–-каналы и Ca2+-
каналы [1]. Система активного транспорта представлена элек-
трогенным H+-насосом (H+-АТФаза) [1] и Ca2+-АТФазой [4]. 

Рис. 1. Схема электрофизиологической модели клетки 
высшего растения 
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Кроме того к ней относятся 2H+/Cl–-симпортер [5]и H+/К+-
антипортер [6]. 

Изменения концентрации ионов Са2+, Сl– и К+ при генерации 
ПД у растительных объектов значительны ([1, 7, 8]), поэтому они 
учитывались при разработке модели ПД. Также были учтены из-
менения рН и буферные свойства цитоплазмы и апопласта [9]. 

Изменения мембранного потенциала. Изменения мембран-
ного потенциала описывали уравнением из модели Ходжкина-
Хаксли (1) [9]. 

+ + 2+1 , (K ,Cl ,H ,Ca )
r

dEм i r
dt C

= ⋅ ∈∑  (1) 

где Ем — мембранный потенциал; ir — плотность тока через 
мембрану иона сорта r; С — удельная емкость мембраны. 

Пассивный транспорт ионов. Пассивный транспорт ионов 
описывали уравнение Гольдмана-Ходжкина-Катца для потока 
ионов (2) [9]. 

2
max

[ ] [ ] exp

1 exp

r in r out
o

r r r

zFEмI I
zF Eм RTi P P

zFEмRT
RT

⎛ ⎞− −⎜ ⎟
⎝ ⎠=

⎛ ⎞− −⎜ ⎟
⎝ ⎠

 (2) 

где o
rP  — вероятность открытого состояния канала для иона r, 

max
rP  — максимальная удельная проницаемость для этого иона, 

[Ir]in и [Ir]out — концентрации несвязанного иона в цитоплазме и 
апопласте, F, R и Т стандартные термодинамические величины. 
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Использованные 
в электрофизиоло-
гической схеме 
клетки ионные ка-
налы могут быть 
разделены на две 
группы — способ-
ные принимать три 
(закрытое, открытое 
и инактивирован-
ное) и два (закрытое 
и открытое) состоя-
ния (рис. 2) [9].  

Для первых 
(кальциевые и 
хлорные) измене-
ния oP  находили 
из уравнений (3). 

 

1/ 2

1/ 2

1|2

exp( )(1 ) exp( ( ))
2 2

exp( ) exp( ( )) ,
2 2

exp( ) exp( ( )) ,
2 2

o
o o i o o o

o o

i i i i o
i r i

i
i o i i i

i i

dP Ем Eмk C P P k C Е P
dt

Eм Eмk C P k C Е P

dP Eм Eмk C P k C E P
dt

⎧
= − − − − +⎪

⎪
⎪ + − −⎨
⎪
⎪

= − −⎪
⎩

 (3) 

где Pi — вероятность инактивированного состояния, oC и iC — 
константы, отражающие долю мембранного потенциала, кото-
рый действует на воротные частиц при переходе в открытое 
( oC ) и инактивированное ( iC ) состояния, и их заряд, 1|2

oE и 

1|2
iE — потенциалы, отражающие разность потенциальных энер-

гий при переходах закрытое-открытое и открытое-
инактивированное состояния, соответственно, ok и ik  — кон-

 
Рис. 2. Схема изменений активности ионных ка-
налов с тремя (а) и двумя (б) состояниями. Пояс-
нения в тексте 
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станты отражающие скорости перемещения воротных частиц в 
мембране. 

Уравнения (3) для кальциевых каналов решали численно, на-
ряду с другими уравнениями модели, а для хлорных использо-
вали равновесное распределение воротных частиц, так как ско-
рости их движения высоки по отношению к скорости изменения 
потенциала при генерации ПД [11]. 

Для каналов с двумя состояниями (Г- и Д-калиевые каналы) 
описание изменения oP  упрощалось (см. уравнение (4)). 

Для более быстрых Г- каналов [12] находили равновес-
ное распределение вероятности открытого состояния, а для 
сравнительно медленных Д-каналов [13] — уравнение (4) реша-
ли численно. 

1|2exp (1 ) exp ( ) .
2 2

o
o o o o o

o o
dP Eм Eмk C P k C E P
dt

⎛ ⎞ ⎛ ⎞= − − −⎜ ⎟ ⎜ ⎟
⎝ ⎠ ⎝ ⎠

 (4) 

Активный транспорт ионов. Системы первичного (протон-
ная и кальциевая АТФазы) и вторичного (2H+/Cl–-симпортер и 
H+/К+-антипортер) транспорта описывали как системы, которые 
могут находиться в двух состояниях — свободном и связанном с 
ионом [14]. Поток через них находили как стационарное решение 
системы — уравнение (5).  

1 2 1 2

1 1 2 2

P
r o

k k k kj E
k k k k

+ + − −

+ − + −

−
=

+ + +
 (5) 

где Ео — общая концентрация фермента, 1k+ , 1k− , 2k+  и 2k−  — 
константы прямых (+) и обратных (–) переходов свободное – 
связанное с ионом ( 1k± ) и связанное с ионом – свободное ( 2k± ) 
состояния. 

Для протонной помпы k описывали уравнениями (6). 



Раздел 8. Математические методы в  биологии, экологии и химии 
Part 8. Mathematical methods in biology, ecology and chemistry 

 

 972

1 1

1 1

2 2

2 2

[H ] ,
exp( ),

1 ,
1 exp

exp
[H ] ,

1 exp

in

АТФ

out

k k
k k G

FEмk k
FEмRT
RT

FEм
FEм RTk k

FEмRT
RT

+
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+
−
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  (6) 

где k1 и k2 — не зависящие от мембранного потенциала и кон-
центраций протонов константы, [H+]in и [H+]out — концентрации 
протонов в цитоплазме и апопласте, АТФGΔ  — энергия, освобо-
ждающаяся при гидролизе АТФ. 

Cа2+-АТФазу плазмалеммы описывали одновременно как 
Н+/Са2+-антпортер [4]. При этом k задавали уравнениями (7). 

2
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in out
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FEмRT
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FEм
FEм RTk k

FEмRT
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+ +
+

−

+

+ +
−

⎧ =
⎪

= −Δ⎪
⎪

=⎪
⎛ ⎞⎪ − −⎪ ⎜ ⎟⎨ ⎝ ⎠

⎪
⎛ ⎞⎪ −⎜ ⎟⎪ ⎝ ⎠=⎪ ⎛ ⎞⎪ − −⎜ ⎟⎪ ⎝ ⎠⎩

  (7) 

где [Ca2+]in и [Ca2+]out — концентрации кальция в цитоплазме и 
апопласте. 

Модулирующее влияние температуры на обе системы опи-
сывали с помощью Q10 = 3.  

 
При описании 2H+/Cl–-симпортера k задавали уравнениями (8) 
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где [Cl ]in
−  и [Cl ]out

−  — концентрации ионов хлора в цитоплазме 
и апопласте. 

k H+/К+-антипортера описывали уравнениями (9). 

1 1

1 1

2 2

2 2

[K ] [H ] ,
,
,

[K ] [H ] ,

in out

out in

k k
k k
k k

k k

+ +
+

−

+

+ +
−

⎧ =
⎪

=⎪
⎨ =⎪
⎪ =⎩

  (9) 

где [К+]in и [К+]out — концентрации ионов калия в цитоплазме и 
апопласте. 

Модифицирующее влияние ионов кальция. Модифицирую-
щее влияние ионов кальция на активность Cl–-каналов описыва-
ли уравнением (10). 

2 2

max 2 2 2

[Ca ]
[Ca ]

A A
K

+

+=
+

  (10) 

где А — активность при данной концентрации кальция, Аmax — 
максимальная активность, К2 — константа диссоциации ком-
плекса кальций-фермент ([Ca2+] = K, при А = 0.5Аmax). 

Для описания инактивации Н+-АТФазы использовали урав-
нение (11). 

max 2[Ca ]
KA A

K +=
+

  (11) 

Обозначения аналогичны. 
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При использовании уравнений (10) и (11) предполагалось, 
что активность хлорных каналов и Н+-АТФазы близка к нулю, 
при очень низких и высоких концентрация Са2+, соответственно. 

Изменения концентрации ионов и буферные свойства ци-
топлазмы и апопласта. Изменения концентрации ионов внут-
ри и вне клетки описывали на основе уравнения (2), вводя по-
стоянный коэффициент S/V клетки (отношение площади клетки к 
ее объему). 

Буферные свойства цитоплазмы (рис. 1) описывали форму-
лой (12). 

20 0[H] [H]1[H ] ( ) 4 [H]
2 2 2

H H
Hin in in in

in in in
A K A K K+ − − − −

= + + (12) 

где Ао — концентрация буфера, [H]in  — общая концентрация 
протонов (свободных и связанных с буфером) в цитоплазме, 
[H ]in

+  — концентрация свободных протонов, H
inK — константа 

диссоциации молекул буфера и протонов [9]. 
Буферные свойства апопласта (рис. 1) описывали формулой (13) 

0

0
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H H
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Hut out o out out out
out outH H

out out
K Kout ut out u
out out

K
F K KH

K
K

K KHF K K KK
K K

K K

+ + − −
= +

+

⎛ ⎞
⎜ ⎟+ − −

+ +⎜ ⎟
⎜ ⎟+ +⎜ ⎟
⎝ ⎠

,

[K][K ] [H ]
[H]

t

out
out out H

out
Kout
out

K
K

+ +=

(13) 

где Fо — концентрация буфера, [K]out и [H]out — общая концен-
трация ионов калия и протонов в цитоплазме, [K ]out

+ и [H ]out
+  — 

концентрация свободных ионов калия и протонов, K
outK  и H

outK  
— константа диссоциации между молекулами буфера и ионами 
калия и протонами, соответственно.  
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Формула (13) корректна при условии 

[H] [H ] 1
H H
out out

K Kout out
out out

K K
K K

+ ⎛ ⎞>> +⎜ ⎟
⎝ ⎠

. 

Параметры модели и решение. Параметры модели частич-
но брали из данных литературы (табл. 1, рис. 1), частично под-
бирали. Итоговую систему уравнений решали численно мето-
дом Эйлера. ∆t подбирали так, чтобы она не оказывала видимо-
го влияния на решение, после чего ее уменьшали еще в 2 раза. 

Результаты и обсуждение. Численное решение уравнений 
модели показало, что при симуляции постепенного охлаждения 
изменения мембранного потенциала близки к наблюдаемым в 
ходе эксперимента (из [2]) (рис. 3). Так в обоих случаях при 
снижении температуры вначале происходила медленная позити-
вация мембранного потенциала. Когда его величина достигала 
пороговых значений (–160 — –140 мВ), начинала развиваться 
фаза деполяризации ПД. После достижения максимума (–40 — –
50 мВ) фаза деполяризации сменялась реполяризацией, которая 
включала в себя два различных по кинетическим характеристи-
кам этапа (рис. 4). К концу фазы реполяризации значения мем-
бранного потенциала достигали величин близких к пороговым 
значениям (–160 — –140 В). 

 

 
Рис. 3. Наблюдаемый в эксперименте и симулированный моделью ПД 
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Таблица 1. Некоторые параметры модели 
Параметр Величина Источник Параметр Величина Источник 

Pmax
Cl-каналов 

49*10-7 
см/сек [1]* Со

Са-каналов 45 [18]* 

Pmax
Г-К-каналов 

29*10-7 
см/сек [15] Ео

1/2 Са 

каналов 
-0.09 В [18]* 

Pmax
Д-К-каналов 

29*10-7 
см/сек [1]* Со

Сl-каналов 100 [11]* 

Pmax
Cа-каналов 10-7 см/сек [1]* Ео

1/2 Сl 

каналов 
-0.119 В [11]* 

K Cl-каналов 6*10-7 М [16]* Сi
Сl-каналов 56 [11]* 

K Н-АТФазы 3*10-7 М [17]* Еi
1/2 Сl 

каналов 
-0.068 В [11]* 

Ао 200 мМ [9] СГ-К-каналов 43 [12]* 
H
inK  10-6 М [9] Е1/2 Г-К 

каналов 
-0.19 В [12] 

Fо 200 мМ [9] СД-К-каналов 44 [13]* 
K
outK  10-4 М [9] Е1/2 Д-К 

каналов 
-0.065 В [14] 

H
outK  10-6 М [9] S/V клетки 104 см -1 [10] 

* — источники, содержащие данные, на основе которых была получена вели-
чина 

Таким образом, предложенная модель показывает достаточ-
но хорошее соответствие экспериментальным данным и может 
быть использована в дальнейших исследованиях участия Н+-
АТФазы в генерации ПД у высших растений. 

 
Рис. 4. зависимость скорости изменения мембранного потенциала от его величины 
на фазе реполяризации у экспериментального и симулированного моделью ПД 
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MATHEMATICAL MODEL OF ACTION POTENTIAL 
 IN HIGHER PLANTS 
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Mathematical model of the action potential in higher plants was 
suggested in this article. It took into account part of the active and 
passive ion transport systems for generation of spike. Also changes 
of internal and external ion concentrations as well as the buffer 
properties of cytoplasm and apoplast were taken into account. The 
numerical solution of this model was similar with experimental date. 


