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Analiza zależności R i C błon komórek Characeae od częstości prądu

Анализ зависимости R и С мембран клеток Characeae от частоты тока

Analysis of the Effect of the Current Frequency on R and C of the Cell Membrane 
of Characeae

Pomiary oporu elektrycznego błon komórek Characeae, przeprowa
dzane metodą mikroelektrod, sugerują, że cytoplazma tych komórek oto
czona jest dwiema wysokooporowymi warstwami [9]. Wyniki tych badań 
pokrywają się w pewnym stopniu z zaobserwowanym przez N a g a i 
i Kishimoto [8] oraz Worobiowa i Kurełłę [12, 13] sko
kiem potencjału w obszarze ścianki, wskazującym na występowanie 
w tym obszarze jakiejś odrębnej bardzo cienkiej fazy.

Wydaje się, że przedstawione pomiary R i C błon komórkowych [4, 7] 
potwierdzają koncepcję istnienia w komórce dwu wysokooporowych 
warstw. W oparciu o analizę danych eksperymentalnych został podany 
prosty model elektryczny komórki [4].

Celem niniejszej pracy było wyliczenie przy zastosowaniu wspom
nianego wyżej modelu wartości oporu i pojemności poszczególnych 
warstw komórek Chara brauni (G m.), Nitella mucronata (Braun) 
i Nitellopsis obtusa (D e s v. in L o i s) J. G r. Podstawę tych wyliczeń 
stanowiła eksperymentalna zależność R i C od częstości prądu. Doko
nano pomiarów zależności R i C od j dla komórek Chara brauni, nato
miast dla komórek Nitella mucronata i Nitellopsis obtusa wykorzystano 
dane z poprzedniej pracy.
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MATERIAŁ I METODA POMIARU

Pomiary wykonywano na komórkach Chara brauni pobranych z jezior 
Roztocza. Do badań używano komórek międzywęzłowych o długości od 
2 do 4 cm. Średnica badanych komórek była równa ok. 0,5 mm. Podczas 
pomiarów komórki znajdowały się w roztworze o składzie: К — 0,1 mN; 
Na — 1,0 mN; Ca — 0,2 mN; Cl — 1,3 mN.

Pomiary wartości R i C w zależności od częstości prądu wykonano 
przy pomocy typowej aparatury [4]. Przeprowadzono ponadto po
miary R dla prądu stałego przy użyciu mikroelektrod, posługując się od
powiednim zestawem [7]. Natężenie prądu stosowanego przy pomiarach 
nie przekraczało 10'6 A.

WYNIKI POMIARÓW

Pomiary R i C w zależności od częstości prądu f wykonano dla 30 ko
mórek Chara brauni. Na ryc. 1 podano wykresy krzywych R(f) i C(f) 
sporządzone dla kilku komórek. Celem porównania otrzymanych wyni
ków z danymi Bennetta i Rideala [1], którzy wykonywali po
miary R i C dla prądu o częstości 1000 Hz, wyliczono wartości oporu 
jednostkowego i pojemności jednostkowej dla f = 1000 Hz (tab. 1).

Tab. 1. Dane z opracowania pomiarów oporu jednostkowego i pojemności 
jednostkowej błon komórek Chara brauni dla prądu o częstości 1000 Hz

Pomiary oporu Pomiary pojemności

Wartość 
średnia 

r 
[kQ*em 2]

Błąd 
standar

dowy 
SM 

[kû-cm2]

Granice 
rozrzutu 
[kû’cm1]

Liczba 
bada
nych 

komó
rek

Wartość 
średnia 

C 
[p-F/cm’]

Błąd
SM 

[p-F/cm*]

Granice 
rozrzutu 
[p-F/cm*]

Liczba 
bada
nych 

komdh- 
rek

7,0 0,3 4,1 — 11,5 30 1,4-10-3 0,1-10-3 0,6—2,6-10-3 30

Pomiary oporu i pojemności wykonane dla różnych odległości L 
między zbiorniczkami A i B nie wykazały zależności oporu jednostko
wego i pojemności jednostkowej od Wartości L (rozbieżność wartości r i c 
nie przekraczała 10%).

Wyniki pomiarów wykonanych metodą mikroelektrod przedstawione 
są w tab. 2.
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Ryc. 1. Zależności R(f) i C(f), otrzymane eksperymentalnie, dla przykładowo wy
branych czterech komórek Chara brauni; 1 — komórka nr B2, 2— komórka nr B3, 

3 — komórka nr B4, 4 — komórka nr B5



290 Władysław Bulanda, Jadwiga Skierczyńska, Ryszard Żołnierczuk

Tab. 2. Wartość oporu błon komórek Chara brauni z pomiarów mikroelektrodami

Nr komórki R 
[кй]

S 
[cm5] [кЙ cm2]

1 94 0,320 30,1
2 60 0,244 14,6
3 23 0,326 7,5
4 101 0,322 32,5
5 63 0,487 30,7
6 82 0,260 21,3
7 49 0,273 13,4
8 77 0,453 34,9
9 64 0,353 22,6
10 52 0,633 32,9 •
11 75 0,384 28,8
12 95 0,390 37,1
13 85 0,252 21,4
14 48 0,347 16,7

Wartość średnia r 24,6
Błąd stan dardo wy Sm = 2,5 kQ cm2

DYSKUSJA

1. Ogólne omówienie wyników

Wyniki pomiarów R i C dla komórek Chara brauni są zbliżone do 
otrzymanych dla Nitella mucronata i Nitellopsis obtusa [4]. Wartość 
c = 1,4 X 10-3 nF/cm2 dla prądu f = 1000 Hz pokrywa się, co do rzędu 
wielkości, z wartością otrzymaną przez Bennetta i Rideala [1]. 
Autorzy ci, badając komórki Nitella (nieznany gatunek) prądem o czę
stości 1000 Hz, otrzymali c = 5 X 10~3 м-F/cm2. Badania swoje przepro
wadzali oni za pomocą mikroelektrod metalowych. Wszyscy autorzy, 
badający pojemność prądem stałym albo zmiennym o bardzo niskiej 
częstości f = 25 Hz [2, 6, 9, 11], podają c= 1 4-2,5 iiF/cm2 (większość 
z tych prac była wykonana metodą mikroelektrod).

Zgodność otrzymanych wyników z danymi Bennetta i Rideala 
świadczy, że czynnikiem, który wpłynął na uzyskanie tak niskich war
tości C, nie jest stosowana metoda badań, lecz częstość prądu f.

2. Teoretyczna interpretacja zależności 
R(f) i Ctf)

Teoretyczne wyprowadzenie zależności ił i C od częstości prądu 
oparto na następujących założeniach:
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a) cytoplazmą komórki otoczona jest dwiema wysokooporowymi war
stwami P i L, przedzielonymi obszarem dobrego przewodnika (założenia 
przyjęto na podstawie poprzednich wyników [9, 4]);

b) opory każdej z tych warstw RP i RL są zbocznikowane pojemno
ścią Cp i CL [5, 3];

c) opory i pojemności wysokooporowych warstw P i L nie zależą od 
częstości prądu.

Wysokooporowe warstwy P i L są warstwami utożsamianymi uprzed
nio 2; plazmalemną. Tonoplast nie został uwidoczniony na modelu, po
nieważ — jak wynika z ostatnich badań [10] — wartość oporu tej błony 
jest bardzo mała w porównaniu z oporem warstw P i L (ryc. 2). Stwier-

Ryc. 2. Model oporowo-pojemnościowy badanego układu biologicznego; oznaczenia: 
Rp, Rl, Cp, Cl, Zp, ZL — opory, pojemności i zawady wysokooporowych elemen
tów tej części komórki, która jest zanurzona w zbiorniku A, przy czym: Rp, Cp, Zp — 
opór, pojemność i zawada pierwszej, tj. zewnętrznej wysokooporowej warstwy P; 
Rl,Cl,Zl—opór, pojemność i zawada drugiej wysokooporowej warstwy L;R’p, R'l', 
C’p.C’l’, Z’p', Zł’ — opory pojemności i zawady wysokooporowych elementów tej 
części komórki, która jest zanurzona w zbiorniku B, przy czym:R’p>> C’p>, Z’p* — opór 
pojemności i zawada P warstwy, R'l-, C’l’, Z’l — opór pojemności i zawada L war
stwy; Rx — podłużny opór przewodnika rozdzielającego obie wysokooporowe war
stwy; Ry — wypadkowy opór wodniczki cytoplazmy i tonoplastu, Sn, Sb — wiel

kości powierzchni zanurzonych w zbiornikach

dzoną w eksperymentach niezależność oporu jednostkowego od odległo
ści L między zbiorniczkami z cieczą przyjęto jako dowód, iż Ry 0 
i Rx Rl, czyli całkowity prąd doprowadzony do komórki płynie przez 
cytoplazmę i wodniczkę.

Zawada układu, składającego się z dwu równolegle połączonych ele
mentów: opornika Rk i kondensatora Ck wyraża się w liczbach zespolo
nych wzorem:

-_______ Rk _ RkCkM
Zk~ 1 + R2kCk«2 1+RkCkCo2
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stąd szeregowe połączenie zawad Zp i ZL oraz oporu Ry 0 (ryc. 2) — 
biorąc pod uwagę, że w warunkach eksperymentalnych

Rp = nRP, Rb = nRL, CP = ~- i CL =--- (gdzie n= — \ n n /

daje całkowitą zawadę, określoną wzorem:
(n4~l)Ri. . (n 4- 1)RlCł w

~ï i r>2 Z~,2 2 Э ï t r>2 „2 21 4~ RlCi_ut 1 4~ RLC

Całkowita zawada Zc układu przedstawionego na ryc. 2, przy RX^RL, 
składa się z szeregowo połączonych zawad ZP, Zw i Z' (przy czym z wa
runków doświadczenia Zp = n ZP).

Sumując odpowiednie zawady, przedstawione w formie liczb zespo
lonych, otrzymujemy:

2 (îi4"l)Rp (n 4- 1)Rl . (n 4~ l)RpCpto (n 4*  1 
1+RpCpCo2 + 1+Rtclw2 7L 1+RpCpt»2 + 14-R1C2lco2 .

Warunkiem kompensacji badanego układu organicznego (ryc. 2) za 
pomocą prostego elektrycznego układu, składającego się z oporu R i po
jemności C połączonych równolegle, czyli układu o całkowitej zawadzie:

_ - R _ . R2Cco
z = 14- R2C2m2 ] 1 4- R2C2a>2

są następujące dwa równania:
R___ (n 4~ l)Rp (n 4~ 1)Rł

1 4- R2C2a>2 ~ 1+RpCpO)2 + 1 + R2lC2lco2

l+R2C2œ2 1+R2pC2Pœ2 1 + R2LC2La>2
R2Cco (n 4- 1 )RpCpw , (n 4- 1)R1C1«>

Rozwiązując te równania względem R i C otrzymujemy: 
№ N

R — M 4- “ГТ" C — —/nÆ2 . -т2 1M a>(M2 +N2)
gdzie:

_ (n4-l)Rp (n + l)Rb 
M~ 14-RpCp«2 + l+Rtclm2

2RPCp w (n 4- 1)RlClw

1+RpCpOj2 14-Rlclto2
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3. Określenie oporu i pojemności warstw PiL

Dla 19 komórek (4 komórek Nitella mucronata, 6 komórek Nitellopsis 
obtusa i 9 komórek Chara brauni) dobrano metodę prób wartości RP, Rp 
i Cp, CL, przy których krzywe teoretyczne pokrywały się z krzywymi 
eksperymentalnymi (wyliczenia wykonane zostały na maszynie mate
matycznej typu „Odra” w Zakładzie Metod Numerycznych UMCS). Na 
ryc. 3, 4 i 5 przedstawiono na przykładzie trzech komórek otrzymane 
tą drogą krzywe teoretyczne. Na podstawie wartości RP, RL, CP i CL 
wyliczono opory i pojemności jednostkowe poszczególnych warstw. Dane 
z maszyny matematycznej i wyliczeń podano w tab. 3, 4, 5.

f[Hz]
Ryc. 3. Zależności R(/) i C(/) dla Chara brauni; 1 i 3 — krzywe eksperymentalne, 
2 i 4 — krzywe teoretyczne otrzymane dla rp = 8,9 кй cm2, n = 10,5 кй cm2,

cp = 0,41 X 10-3 cl = 0,819cm2 cm2

Tab. 3. Opory i pojemności wysokooporowych warstw P i L komórek Nitella 
mucronata określone na podstawie teoretycznych wzorów (Sj, Sb — rozmiary 

powierzchni zanurzonych w zbiornikach A i B)

Nr 
ko

mórki
Rp 
[кй] [кЙ]

Cp 
[[1F ■ 103]

cŁ 
[flF] [cm2] [cm2l

rp 
[кй-

• cm2]

rL 
[кЙ- 

• cm2]

cp
[[lF/cm2 • 

• 103]

CL 
[u.F/cm2]

N 10 58,11 239,1 0,053 0,0386 0,0375 0,0375 2,18 8,95 1,412 1,03
N 11 61,95 274,2 0,129 0,036 0,0375 0,0375 2,32 10.25 3,45 0,96
N 12 80,24 212,9 0,124 0,0536 0,083 0,072 6,20 16,45 1,60 0,70
N3 72,11 300,7 0,120 0,0485 0,054 0,027 2,60 10,87 3,34 0,90

Wartości średnie 3,32 11,62 2,45 0,90
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Tab. 4. Opory i pojemności wysokooporowych warstw P i L komórek Nitellopsis 
obtusa, określone na podstawie teoretycznych wzorów

Nr 
ko

mórki

Rp 
ftfl] [кЙ]

cL
[p.F ■ 10’]

cb
[]1F]

sA 
[cm2] [cm2]

rp
[kił ■ cm2]

rL
[ktł • cm2]

Cp 
[|l.F/cm2 • 

• 103]
CL 

[jlF/cm2]

O 2 29,98 123,2 1,301 0,175 0,217 0 217 6,50 26,8 6,00 0.807
O 5 36,78 81,70 1,082 0,200 0,211 0,211 7,95 17,2 5,14 0,948
D 10a 27,3 83,73 1,005 0,212 0,35 0,35 9,55 29,4 2,86 0,605
D9a 33,55 71,56 0,788 0,141 0,266 0,266 8,90 19,0 2,92 0,532
D 2 29,48 89,70 0,828 0,150 0,214 0,214 6,30 19,2 3,87 0,700
D8a 32,32 70,90 0,802 0,196 0,245 0,245 7,90 17,2 3,27 0,798

Wartości średnie 7,85 21,5 4,01 0,731

Ryc. 4. Zależności R (f) i C(f) dla Nitella mucronata; 1 — 3 krzywe eksperymen
talne, 2 — 4 krzywe teoretyczne otrzymane dla rp =2,18 kQ • cm, tl — 68,95 k£2-cm,

cp = 1,4 X 10 cl = 1,03cm! cm2

Jak wynika z tab. 3—5 cP = 2 X 10“3 nF/ст2, a więc ma wartość 
eksperymentalnie określonej pojemności całej warstwy, która rozdziela 
wodniczkę od zewnętrznego ośrodka, dla prądu o częstości 1000 Hz

(c = 1,4 X 10-3 tab. 1 i [1, 4]). CL = 1 nF/ст2, a zatem jest równa 
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pojemności całej tej warstwy dla prądu stałego (Blinks [2] podaje 
c = 1 riF/cm!, Curtis i C o 1 e [5] c = 0,9 nF/ст2, Findlay 
i Hoppe [6] c = l—2 nF/cm2, Williams, Johnston, Da in ty HU 
c = 1 nF/ст2, Skierczyńska [9] c = 2,5 pF/cm2). Figurująca w tab.

Tab. 5. Opory i pojemności wysokooporowych warstw P i L komórek Chara brauni 
określone na podstawie teoretycznych wzorów

Nr 
ko

mórki

Rp 
[кй]

*L 
[кй]

Cp 
[|1F ■ 103] [|1F] [cm2] [cm2]

rp
[кй ■ cm2]

TL 
[kQ • cm2]

Cp
[[iF/cm2 • 

• 103]

CL 
[[iF/cm2]

1 57,5 143,1 0,406 0,136 0,207 0,207 11,9 29,6 1,961 0,657
2 60,7 191,6 0,370 0,130 0,181 0,181 11,0 34,7 2,044 0,718
3 68,2 149,6 0,273 0,126 0,174 0,174 10,1 26,0 1,569 0,730
4 27,7 32,1 0,151 0,263 0,310 0,531 8,9 10,5 0,410 0,819
5 39,3 80,8 0,136 0,111 0,165 0,182 6,8 14,0 0,788 0,642
6 47,4 82,3 0,208 0,116 0,105 0,122 5,3 0,3 1,838 1,029
7 43,2 119,9 0,199 0,085 0,113 0,132 5,3 14,6 1,637 0,700
8 53,9 94,1 0,147 0,106 0,140 0,161 8,1 14,2 0,979 0,707
9 50,9 126,6 0,156 0,078 0,115 0,134 7,5 15,7 1,126 0,678

Wartości średnie 8,3 18,7 1,6 0,75

f[HzJ

Ryc. 5. Zależności R(/) i C(/) dla Nitellopsis obtusa; 1 — 3 krzywe eksperymen
talne, 2 — 4 krzywe teoretyczne otrzymane dla rp = 7,95 kQ • cm, гд = 17,2 кй • cm, 

[iF pF
cp = 5,14 X 10-3 —ï cl = 0,948 —ï
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3, 4, 5 wartość oporu warstwy zewnętrznej rP = 2—8 kß cm2 jest w za
sadzie równa wartości rP otrzymanej z bezpośrednich pomiarów mikro- 
elektrodami [9] (rP = 8 kß cm2). Opór warstwy wewnętrznej rL = 18,7 
kß cm2 nie wykazuje co prawda zgodności z danymi z pracy [9], jednak 
w przypadku Chara brauni zupełnie dobrze zgadza się z wartością 
rL — 16,3, którą można otrzymać, korzystając z wielkości podanych 
w tab. 2.

Wartość tę otrzymujemy, odejmując od całkowitego oporu r = 24,6 
kß cm2 (tab. 2), wartość rP = 8,3 kß cm2 (tab. 5).

Ta zgodność oporów i pojemności, określonych z krzywych teoretycz
nych, z wartościami bezpośrednio otrzymanymi z eksperymentów prze
mawia za słusznością założeń przyjętych przy teoretycznej interpretacji 
R i C od częstości prądu.
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РЕЗЮМЕ

Выведена теоретическая зависимость R и С от частоты тока f 
(R и С — сопротивление и емкость слоя, отделяющего вакуоль от 
внешней среды). Принято, что цитоплазму клетки окружают два 
слоя высокого сопротивления, а сопротивление и емкость каждого 
из них не зависят от f. Сопротивление и емкость этих слоев опре
делены методом подбора теоретических кривых к эксперименталь
ным. Полученные величины очень близки к данным, известным из 
непосредственных экспериментальных исследований.
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SUMMARY

A theoretical relation of R and C to the frequency f of the electric 
current was presented (R and C are resistance and capacity of the layer 
between the vacuole and the environment). The author’s theoretical 
considerations are based on the assumption that the cell cytoplasm is 
surrounded by two high-resistance layers, and that the resistance and 
capacity of each layer are independent of f. The values of the resistance 
and capacity for each layer were obtained by the adjustment of the 
theoretical curves to the experimental ones. These values are close to 
those obtained from direct experimental measurements.
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