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ТИПЫ НЕЛИНЕЙНОГО ПОВЕДЕНИЯ СИСТЕМЫ ПЕРЕНОСА ИОНОВ

ЧЕРЕЗ МЕМБРАНУ ПРИ СЛАБОМ ВОЗДЕЙСТВИИ ЭЛЕКТРИЧЕСКОГО

ПОЛЯ

Исследуется математическая модель ионного транспорта через мембрану посред

ством переносчика. СущеСтвенная нелинейность модели обуславливает возможность
изменений рН в примембранном слое в автоколебательном режиме. Показано, что

воздействие слабоro перемениого электрического поля .может приводить к резкому

изменению харак)'ера аВТОКOJIебаний и появлению квазихаотическоro режима.
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Хорошо известно, что ритмы, присущие биологическим системам, имеющие
эндогенное происхожденве или навязанные внешними условиями, имеют пер

востепенное значение для нормального протекания многих жизненно важных

процессов. Прекращениеритмов или ИХ сдвиг по фазе может вести к нарушению

биологических функций. Ряд авторов указывает на особую регуляторную роль

биологических ритмов [1,2]. Существует множество работ, описывающих пери

одические колебания в процессах, связанных с ферментативным катализом [3],
с дыхательноli активностью [4], с передачей нервного импульса [5]. Поскольку

роль клеточных мембран не ограничивается барьерными функциями, а вносит

значительный вклад в регуляторные процессы клетки, поддержание гомеостава,

процессы синтеза белков и генетического материала, то отыскание периодических
решений в моделях процессовмембранного транспорта является важной задачей.

Ранее в работах [6,7] для объяснения эффектов воздействия слабых низко

частотных полей на биологические системы нами были предложены модели

транспорта ионов через мембрану, каждая из которых'характеризовалась опре

деленным типом нелинейнести. Было показано, что на слабое периодическое

воздействие нелинейно организованная система ионного транспорта может от
вечать резонансным усилением колебаний концентраций ионов [6] или пере

ключением из одного режима функционирования в другой [7]. В данной работе

рассмотрим ответ системы ионного переноса, обладающей автоколебательной

динамикой поведения.

Рассмотрим случай, когда перенос как протонов, так и ионов калия осуще
ствляется в соответствии со схемой (1), представляющей собой небольшую

модификацию схем, предложенных нами в [6,7].
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Индексы 1 и 2 при концентрациях протонов Н+ и ионов калия К+ соответствуют

раствору по одну и по другую стороны мембраны; VH(IP) и VK(IP) - скорости

притока протонов Н+ и ионов калия К+ в сферу реакций, зависящие от градиента

потенциала в примембранной области. V~(IP) и V~(IP)- скорости оттока по

другую сторону мембраны; k+" (n = 1,3,5,7) - константы присоединения ионов

к переносчику и распада комплекса на одной стороне мембраны. k... (n-4,6)
- эффективные константы переноса комплекса через мембрану и ero распада

иа друroй стороне.

Как видно из схемы:, система является открытой блаroдаря диффузиониым
процессам в примембраииой области. В системе реализуется механизм обратной

связи, приводящий в опреаеаеввых условиях к периодическим колебаниям кон

центраций, которые в зависимости от параметров процесса могут быть затуха

ющими или еамоподдерживающимися. Дрyroй чертой нелинейной организации

процесса является инrи6ирование переноса вторичным присоединением протонов,

способствующее возниteвовению бистабильности в системе. .
В реальных условиях концентрация переносчика обычно мнего меньше, чем

концентрация переносимых ионов, что обуславливает иерархию времен в системе,

т.е. скорость изменения концентрации переносчика т- и его комплексов составляет

по отношению к скорости оборота этих молекул величину, гораздо более близкую

к нулю, чем скорость изменения концентрации ионов по отношению к скоростям

их ООращения. для переносчика и его комплексов имеет место кваавстацвонар

ность. Использование теоремы: Тихонова о предельном переходе позволяет пре

образовать систему, первоначалъио состоящую из шести дифференциальных урав

нений к нелинейной системе двух дифференциальных уравнений. Окончательно,

с УЧет0М внешнего воздействия система примет вид:

dx/d"t = v,,(\f»(1 + Аsiпоо"t) -k"x - bxy/(l + х + ху + су + ах2) , (1)

dy/d"t = v,,(IP)(1 + Аsшоо"t) - ху/(1 + х + ху + су + ах2) ,

где х и у - соответственно безразмерные концентрации протонов и ионов' калия;

V,,(\f» и Vy(lP) - безразмерныe скорости притока протонов и ионов калия в сферу

реакции; k", а, Ь, с - сочетания констант скоростей взаимодействия ионов с

переносчиком и переноса образованных комплексов через мембрану; А - без

размерная амплитуда, а 00 - безразмерная циклическая частота внешнего воз

действия. Величина амплитуды: укавывает, какую долю напряженности собст

венного электрического поля в, примембранной области составляет напряженность

виеmнero электрического поля.

Исследование системы: (1) в отсутствиевоздействия (А, rO=O) с использованием

бифуркационной теоремы: Хопфа показало, что при определенных значениях

параметров система имеет решение в виде предельного цикла. В результате

аналитическоro исследования и численного интегрирования были найдены четыре

критических значения управляющего параметра V"" при которых В системе

возникают бифуркационныe изменения (рис.l,2). ОБЛасть возникновения бифур

каций является очень узкой: изменения параметра на десятитысячные доли

приводят к переходам от режима затухающих колебаний к предельным циклам

разной амплитуды И К появлению двух аттракторов.

Воздействие внешним периодическим электрическим полем на зависящий от

градиента потенциала бифуркационный параметр v'" изучали как вблизи точки

бифуркации, 'так и в интервалах параметров. далеких от бифуркации. При
действии электрического поля на параметры скоростей притока вдали от точек

бифуркации система сохраняет устойчивость в широком диапазоне амплитуд и

частот воздействий, т.е, характер собственных колебаний практически не меня

ется.

Вблизи критвческих значений v" внешнее малое возмущение полем, харак
теризующееся определенной амплитудой и частотой, вызывает смену режима

функционирования. Так при нижнем критическом значении параметра v",-O,5241 ,
соответствующем устойчивому состоянию Фокуса, слабое внешнее воздействие
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·Рис.Г, Изменение структуры фазового портрета системы (1) в отсутствие внешнеro воздействия

(A,~) при изменении параметра притока протонов V". В правом углу - воспроизведенный в

большем масштабе ВЫделенный участок. х и у - концентрации протонов и ИОНОВ К8JIН!I В

примембранном слое. При V" - 0,5241 в системе существуют затухающие колебания, устойчивое

COCТOIIние - фокус (кpивIUI А); при v,,-O,5242 имеет место бифуркаЦИ!l Хопфа. Устойчивый равно

весный режим сменяется устойчивыми автоколебаниями малой аМПJIИТУДЫ (криlIU В), которая при

увеличении V" медленно растет. При v,,-O,524S амплитуда и период собственных колебаний резко

возрастают (криВIUI С). V)/ -0,5, k" -0,01, а-l0, 0-1, с-l

переводит систему из режима затухающих колебаний в режим автоколебавяй.
Если воздействие осуществляется в момент, когда система находится в режиме

автоколебаний (при V", близком к бифуркационному) , то В системе воеиожны

переходы от колебаний малой амплитуды к колебаниям большой амплитуды
(рвс.З), т.е, переход от цикла В к циклу С на рис.l.

Вблизи верхнего критического значения v,,-O,7065 в ответ на внешнее слабое
периодическое возмущение в системе в зависимости от частоты: также могут

реализоваться несколько типов поведения. При относительно высоких частотах

вовдействия система в зависимости от начальных условий совершает колебания

либо вблизи устойчивоroфокуса (п на рис.2) , либо решение стремится к

предельному циклу (Р на рис.2). При некоторых критических (резонансных)

частотах воздействия систему, находящуюся вблизи устойчивого фокуса, можно

«переброситъе В состояние предельного цикла. При уменьшении частоты внешнего

воздействия до <0'"'0,0025 вблизи предельвого цикла (Р на рис.2) возникает

предельное мвожеетво (рисА, область 1), напоминающее по терминологии [8]
странный аттрактор, поскольку фазовые траектории с течением времени стяги

ваютсяк этому предельному множеству и.попав в область, ванятую им, остаются

там навсегда. На самом же аттракторе движение является неустойчввым. Помимо

страниого аттрактора при рассматриваемой частоте воздействия в системе су

ществует предельная периодическая траектория (рисА, кривая 2). Поэтому в

зависимости от начальных условий в системе могут реализоваться либо перио

дические, либо квазихаотические колебания.
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Рис.2. Существование множественности решений в системе (1) в отсутствие внешнего воздействия

(A.w-O) при изменении начальных условий. х и у - концентрации' протонов и ионов калия в

примембранном слое. При Vж -О.7014-{).7067 в системе существуют устойчивый фокус (D), неустой

чивый (Е) и устойчивый (р) предельные циклы. В зависимости от начальных условий решение

будет стремиться либо к устойчивому предельному циклу (F), либо к устойчивому фокусу (D). При
У; > 0.7067 в системе ос~ается только устойчивый фокус. Уу -0,5, kж -0.01, а-l0, Ь-l. с-l

х

у

Q

т

Рис.З. Изменения концентрации протонов х (а) и ионов калия у (6) в примембранном слое,

возникающие в ответ на внешнее периодическое возмущение слабым электрическим полем. При vж
-0.5243 в системе возникают периодическиепереходы от колебаний малой амплитуды к колебаниям

большой амплитуды. Амплитуда внешнего воздействия А - 0.0003. частота w-O,OO4. Уу -0,5, kж
-0.01. 0-10. 1>-1, е-l
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Рис.4. Изменении концентрации протонов х и ионов калии у в примембранном слое, возникающие
в ответ на внешнее периодическое возмущение слабым электрическим полем. При амплитуде внешнего

воздействии А - 0,003 и критической частоте 11>""0,0025 возникает кввзихаотический режим. При

друПIX частотах имеют место периодические колебании. V" -0,7065, vy-o.01. k,,-10. а -10, ~1, с-1

Проведеиные численные исследования покавывают, что при определенных

значениях параметров вдали от точек бифуркаций система обладает высокой
степенью устойчивости к слабым электрическим воздействиям. Тогда как при

значениях параметров, находящихсявблизи точек бифуркаций,воздействияполя

малой амплитуды и частоты вызывают значительные эффекты.
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ТНЕ ТYPES ОР NONLINEAR BEHAVIOUR ОР ТНЕ SYSTEM ОР ION ТRANSPORТ ACROSS
ТНЕ MEMBRANE UNDER ТНЕ ACTION ОР А WEAK ELECТRIC FIELD

T.Yu. PLYUSNINA, G.Yu. RIZNICHBNKO

B/ological Department М. У. Loтonosov Moscow State University

А mathematical model of ion transport across the membrane ьу теапз of а carrier is examined. Тhe
substantlal nonllnearity of the mode1 is responsibIe for possibIe рН changes in the nearmembrane layer
In the auto-oscillatory repme. It is shown that а weak a1temating e1ectric fie1d сап change abrupt1y the
mode of auto-osci1lations and give rise to the quasl-random regime.

943


