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ВПЛИВ ЗНЕВОДНЕННЯ
НА ВНУТРIШНIЙ ТИСК У КЛIТИНАХУДК 512.66

Метою даної роботи є вивчення впливу внутрiшнього, так званого тургорного, тиску
та його залежностi вiд вмiсту води в клiтинах. Як вiдомо, цей тиск зумовлений осмо-
тичними тисками по обидва боки плазматичних мембран клiтин, а також їхнiми пру-
жними властивостями. Експериментально дослiджено залежнiсть тургорного тиску
вiд кiлькостi води в клiтиннiй структурi. Встановлено, що величина тургорного ти-
ску зменшується зi зменшенням кiлькостi води в клiтинi. Результат експерименту
аналiзується на основi двокомпонентної моделi клiтини. Показано, що основний внесок
у значення величини тургорного тиску спричинений деформацiєю оболонки клiтини, i,
вiдповiдно, падiння тургорного тиску є наслiдком релаксацiї напружень в оболонцi.
К люч о в i с л о в а: деформацiя, релаксацiя напружень, клiтина, тургорний тиск.

1. Вступ

Як вiдомо (див., наприклад, [1, 2] та iн.), клiтин-
на структура знаходиться пiд дiєю надлишкового
(порiвняно iз атмосферним) внутрiшнього тиску,
який називають тургорним. Один iз способiв ви-
мiрювання тургорного тиску запропоновано в ро-
ботi [3], де показано, що тургорний тиск можна
вважати таким, що дорiвнює модулю зсуву клi-
тинної структури. Використовуючи цей спосiб, у
данiй статтi дослiджуватимемо, як впливає збе-
зводнення клiтинної структури на тургорний тиск,
маючи на метi визначити фiзичний механiзм цьо-
го явища. Як вiдомо авторам, з такої точки зо-
ру згадане питання ранiше в лiтературi не роз-
глядалось.

2. Експеримент

Зразки для дослiдження вирiзались у формi сму-
жок iз паренхiмної тканини цукрового буряка. Ви-
значались об’єм зразка 𝑉𝑠, його маса 𝑀𝑠 та мо-
дуль зсуву 𝐺𝑠. Вимiрювання останнього провади-

c○ Ю.Ф. ЗАБАШТА, О.С. СВЕЧНIКОВА,
С.В. СЕВЕРИЛОВ, 2014

лось на крутильному маятнику за вiдомою методи-
кою (див., наприклад, [4] та iн.). Зразки витриму-
вались впродовж рiзних промiжкiв часу при тем-
пературi 𝑇 = 313 K, пiсля чого знову визначались
їхнi маса 𝑀(𝑡𝑗) та модуль зсуву 𝐺1(𝑡𝑗). Iз збiльше-
нням часу витримки 𝑡 цi величини зменшувались
порiвняно iз вихiдними значеннями 𝑀𝑠 та 𝐺𝑠, як
це видно iз рис.1, 2, де наведено експериментальнi
залежностi величин 𝑀 та 𝐺1 вiд часу 𝑡.

Введемо позначення Δ𝑀 = 𝑀𝑠 − 𝑀 . Позначи-
мо через 𝑝𝑠 тургорний тиск у щойно вирiзаних,
через 𝑝 – тургорний тиск у витриманих зразках.
У роботi [3] показано, що для клiтинних структур
тургорний тиск дорiвнює модулю зсуву 𝐺1. Ґрун-
туючись на цьому результатi, ми за даними рис. 1,
2 побудували залежнiсть 𝑝 вiд Δ𝑀 , наведену на
рис. 3.

Зменшення маси зразкiв у даному експериментi
може вiдбуватися лише за рахунок випаровування
води iз зразкiв, тобто, Δ𝑀 – це маса води, втра-
ченої зразком, за час 𝑡. Вiдповiдно залежнiсть 𝑝
вiд Δ𝑀 на рис. 3 показує, як змiнюється тургор-
ний тиск при зневодненнi – втратi води клiтинною
структурою.
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Рис. 1. Залежнiсть маси зразка вiд часу витримки

Рис. 2. Залежнiсть модуля зсуву зразка вiд часу витримки

Рис. 3. Залежнiсть тургорного тиску вiд змiни маси зразка
в результатi випаровування води

3. Обговорення результатiв експерименту

Як вiдомо, для аналiзу експериментальних резуль-
татiв в своєму розпорядженнi необхiдно мати вiд-
повiдну модель структури. Нижче наведено опис
моделi клiтинної структури, що використана в да-
нiй статтi.

Позначимо через концентрацiю води кiлькiсть
молекул води в одиницi об’єму. Якщо розглядати
клiтинну структуру як континуум, то клiтину мо-
жна вважати нескiнченно малим об’ємом 𝑑x, що
є околом точки x. При цьому за точку x необ-
хiдно прийняти центр iнерцiї клiтини. Величина
𝑐(x) визначає концентрацiю води в данiй клiтинi.
Оскiльки йдеться про континуальний пiдхiд, фун-
кцiя 𝑐(x) є неперервною – ми маємо справу iз по-
лем концентрацiй 𝑐(x).

Зрозумiло, що пiд час випаровування вода роз-
подiлиться по зразковi, взагалi-то, нерiвномiрно:
виникають градiєнти концентрацiї ∇𝑐, направле-
нi вiд середини зразка до його меж, де вiдбува-
ється випаровування. Однак цей факт у подаль-
ших обчисленнях ми враховувати не будемо, про-
вадячи свої обчислення в наближеннi середнього
поля. Як вiдомо (див., наприклад, [5] та iн.), суть
цього наближення полягає у замiнi реального по-
ля його середнiм значенням. В нашому випадку це
означає, що, замiсть поля 𝑐(x), ми розглядатимемо
𝑐 = ⟨𝑐⟩ = const, коли усi клiтини мають однакову
концентрацiю

⟨𝑐⟩ =
∫︁
𝑉𝑠

𝑐(x)𝑑x

𝑉𝑠
.

Така ситуацiя, в принципi, може бути досить
близькою до реальностi. Для цього необхiдно, щоб
швидкiсть дифузiї молекул води суттєво переви-
щувала швидкiсть випаровування. Будемо вважа-
ти, що в нашому експериментi реалiзується саме
цей випадок.

Тепер, коли вибрано наближення середнього
поля, i тим самим припущено, що усi клiтини
фактично знаходяться в однакових умовах, ми
можемо, замiсть всiєї клiтинної структури, про-
вадити розрахунки, розглядаючи якусь окрему
клiтину.

У наших подальших мiркуваннях внутрiшня бу-
дова клiтини не вiдiграватиме суттєвої ролi. То ж
речовину, що заповнює внутрiшнiй об’єм клiтини,
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розглядатимемо як деякий водний розчин, фор-
мально вважаючи, що в водi розчинено якусь одну
речовину. Кiлькiсть молекул даної речовини, що
мiститься в клiтинi, позначатимемо 𝑛.

Ще один структурний елемент вiдiграватиме
суттєву роль в наших розрахунках – це целюло-
зна стiнка, що оточує внутрiшнiсть клiтини.

Отже, модель клiтини, яку ми збираємось ви-
користовувати, двокомпонентна: целюлозна стiн-
ка (оболонка) та розчин, що знаходиться всерединi
оболонки.

Як уже згадувалось, клiтина зсередини знаходи-
ться пiд дiєю надлишкового тургорного тиску. Якi
причини виникнення цього тиску? Як вирiшаль-
ний фактор, що спричиняє це явище, в лiтерату-
рi (див., наприклад, [1] та iн.), називають осмоти-
чний тиск. Позначатимемо його надалi через 𝑝′′.
Його формула загальновiдома [6] – для нашого ви-
падку вона набуває вигляду

𝑝′′ =
𝑘𝑏𝑇𝑛

𝑣
, (1)

де 𝑣 – об’єм системи, 𝑘𝑏 – стала Больцмана, 𝑇 –
температура.

Як залежить 𝑝′′ вiд Δ𝑀? Позначимо через 𝑞 –
кiлькiсть клiтин у системi, через 𝑉 = 𝑞𝑣 – об’єм
системи, переписавши формулу (1) у виглядi

𝑝′′ =
𝑘𝑏𝑇𝑞𝑛

𝑉
. (2)

Введемо позначення 𝜌 для густини води. Вiдпо-
вiдно, для змiни об’єму внаслiдок випаровування
матимемо вираз Δ𝑀

𝜌 , так що формулу (2) можна
тепер представити як

𝑝′′ =
𝑘𝑏𝑇𝑞𝑛

𝑉𝑠

(︁
1− Δ𝑀

𝜌𝑉𝑠

)︁ ≈ 𝑘𝑏𝑇𝑞𝑛

𝑉𝑠

(︂
1 +

Δ𝑀

𝜌𝑉𝑠

)︂
. (3)

З останньої формули видно, що при збiльшен-
нi Δ𝑀 тиск збiльшується, що суперечить експери-
ментальним даним (рис. 3) i змушує шукати iншої
причини, яка викликає зменшення тургорного ти-
ску при втратi води клiтиною.

Вихiдною тезою в пошуках вiдповiдi на це запи-
тання для нас слугуватиме та обставина, що збiль-
шення об’єму клiтини супроводжується виникнен-
ням напружень в стiнцi. Це розтягуючi напружен-
ня, що дiють в площинi стiнки. Позначатимемо їх
надалi через 𝜎.

Виникнення напружень призводить до появи
протидiї з боку розчину, що заповнює целюлозну
оболонку, на стiнку. Ця протидiя проявляється у
виглядi тиску, з яким розчин тисне на оболонку.
Позначатимемо цей тиск через 𝑝′.

Нехай клiтина має сферичну форму, припусти-
мо, що за вiдсутностi тиску радiус сфери дорiвню-
вав 𝑎0, а товщина стiнки становила ℎ0. З ураху-
ванням позначень для тиску 𝑝′ записуємо вiдому
формулу (типу формули Лапласа) [7]:

𝑝′ =
2𝜎ℎ0

𝑎0
. (4)

Додамо до розчину, що займає сферичну поро-
жнину радiуса 𝑎0, певну кiлькiсть води. Нехай при
цьому за вiдсутностi оболонки радiус сфери стає
таким, що дорiвнює 𝑎1, а за наявностi оболонки
дорiвнюватиме 𝑎. Отже границя сфери, яку запов-
нює розчин, при додаваннi води змiщується в на-
прямку радiуса на величину 𝑎1 − 𝑎, а оболонка –
на величину 𝑎 − 𝑎0. Вiдповiднi вiдноснi деформа-
цiї становитимуть 𝑎1−𝑎

𝑎1
та 𝑎−𝑎0

𝑎0
, що приводить до

формул

𝑝′ = 3𝐾
𝑎1 − 𝑎

𝑎1
, (5)

𝜎 = 𝐸
𝑎− 𝑎0
𝑎0

, (6)

де 𝐾 – об’ємний модуль розчину, 𝐸 – ефективний
модуль розтягу стiнки [8]. Пiдставляючи (5) i (6)
в (4), маємо

3𝐾

𝑎1
(𝑎1 − 𝑎) =

2ℎ0

𝑎0

𝐸

𝑎0
(𝑎− 𝑎0). (7)

Iз рiвняння (7) отримуємо

𝑎 =
3𝐾 + 𝐸 2ℎ0

𝑎0

3𝐾
𝑎1

+ 2ℎ0

𝑎0

𝐸
𝑎0

. (8)

З урахуванням виразу (8) маємо

𝑎1 − 𝑎

𝑎1
=

𝐸

3𝐾

2ℎ0

𝑎0

𝑎1 − 𝑎0
𝑎0

. (9)

Пiдставляючи (9) в (5), отримуємо

𝑝′ = 𝐸
2ℎ0

𝑎0

𝑎1 − 𝑎0
𝑎0

. (10)

ISSN 2071-0194. Укр. фiз. журн. 2014. Т. 59, № 10 991



Ю.Ф. Забашта, О.С. Свечнiкова, С.В. Северилов

Нехай маса води, доданої в клiтину, становить
𝑚1. Для вiдповiдного об’єму маємо

𝑚1

𝜌
=

4𝜋

3
(𝑎31 − 𝑎30) ≈

4𝜋

3
3𝑎20(𝑎1 − 𝑎0). (11)

Пiдставляючи (11) в (10), отримуємо

𝑝′ = 𝐸
2ℎ0

3𝑎0

𝑚1

𝜌 4𝜋
3 𝑎30

. (12)

Помноживши знаменник i чисельник правої ча-
стини на 𝑞, маємо

𝑝′ = 𝐸
2ℎ0

3𝑎0

Δ𝑀

𝜌𝑉1
, (13)

де Δ𝑀 – прирiст маси води для всiєї системи, а
𝑉1 – вiдповiдний об’єм системи. Тургорний тиск є
сумою

𝑝 = 𝑝′ + 𝑝′′. (14)

Пiдставляючи (13) i (3) в (14), отримуємо

𝑝 = 𝑝𝑠 −
[︂
𝐸
2ℎ0

3𝑎0
− 𝑘𝑏𝑇𝑞𝑛

𝑉𝑠

]︂
Δ𝑀

𝜌𝑉𝑠
. (15)

Теоретична залежнiсть (15) вiдповiдає поча-
тковiй дiльницi експериментальної залежностi
𝑝(Δ𝑀). Цю теоретичну залежнiсть зображено на
рис. 3 суцiльною лiнiєю.

Перш за все, дивлячись на рис. 3, ми переко-
нуємось, що запропонований механiзм, як i пе-
редбачалось, правильно описує поведiнку тургор-
ного тиску при втратi клiтинною структурою во-
ди i дозволяє зрозумiти за яких причин вiдбува-
ється падiння тургорного тиску. Цiєю причиною
є релаксацiя розтягуючих напружень целюлозної
стiнки, яка i призводить до зменшення значень
тургорного тиску – це основний результат даної
роботи.

Порiвняння формули (15) з експерименталь-
ними даними дозволяє зробити деякi число-
вi оцiнки, що стосуються дослiджуваної клiтин-
ної структури. Початкова дiлянка залежностi
𝑝(Δ𝑀), як це видно з рис. 3, являє собою лi-
нiйну залежнiсть. Згiдно iз експериментальни-
ми значеннями кутовий коефiцiєнт нахилу ста-
новить Δ𝑝

Δ𝑀 = 2,89 · 109 Па
кг . Вiдповiдно для ве-

личини
[︀
𝐸 2ℎ0

3𝑎0
− 𝑘𝑏𝑇𝑞𝑛

𝑉𝑠

]︀
1

𝜌𝑉𝑠
. отримуємо порядок

109 Па
кг . За лiтературними даними, а також за

нашими експериментальними результатами, тур-
горний тиск становить величину порядку декiль-
кох атмосфер, сягаючи при певних умовах зна-
чень порядку десятка атмосфер. Враховуючи те,
що значення величини 𝜌𝑉𝑠 сягає порядку 10−4 кг,
а величина ℎ0

𝑎0
∼ 10−3, для величини ефектив-

ного модуля целюлозної стiнки ми отримуємо
𝐸 ∼ 108 Пa.

Целюлоза вiдноситься до класу жорстких полi-
мерiв. Для неї значення модуля пружностi в на-
прямку орiєнтацiї становить 1011 Пa. Отримана на-
ми оцiнка для 𝐸 свiдчить про те, що в площинi
стiнки ланцюги целюлози розташованi хаотично.
Це ще один результат виконаного нами експери-
менту.

4. Висновки

1. Збезводнення клiтинної структури призводить
до суттєвого падiння тургорного тиску – випаро-
вування кiлькостi води, маса якої має порядок де-
кiлькох вiдсоткiв вiд загальної маси системи, ви-
кликає падiння тургорного тиску на величину по-
рядку декiлькох атмосфер.

2. Падiння тургорного тиску при обезводненнi
спричинене релаксацiєю розтягуючих напружень
в целюлознiй оболонцi клiтини.

3. Ланцюги целюлози в площинi стiнки розта-
шованi хаотично.
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Вплив зневоднення на внутрiшнiй тиск у клiтинах

Ю.Ф.Забашта,
О.С.Свечникова, С.В.Северилов

ВЛИЯНИЕ ОБЕЗВОЖИВАНИЯ
НА ВНУТРЕННЕЕ ДАВЛЕНИЕ В КЛЕТКЕ

Р е з ю м е

Целью данной работы является изучение влияния внутрен-
него, так называемого тургорного, давления и его зависи-
мости от содержания воды в клетках. Как известно, это
давление обусловлено осмотическими давлениями с двух
сторон плазматических мембран клетки, а также ихними
упругими свойствами. Экспериментально исследуется зави-
симость тургорного давления от количества воды в клето-
чной структуре. Установлено, что величина тургорного дав-
ления уменьшается с уменьшением количества воды в кле-
тке. Результат эксперимента анализируется на основании
двухкомпонентной модели клетки. Показано, что основной
вклад в значение величины тургорного давления обуслов-

лен деформацией оболочки клетки, и, соответственно, паде-
ние тургорного давления является следствием релаксации
напряжений в оболочке.

Yu.F. Zabashta,
O.S. Svechnikova, S.V. Severylov

DEHYDRATION EFFECT
ON THE INTERNAL CELL PRESSURE

S u m m a r y

The dependence of the turgor pressure on the water content in

a cellular structure is studied experimentally. The turgor pres-

sure is found to decrease as the water content in a cell dimin-

ished. The experimental result is analyzed in the framework

of a two-component cell model. The cell wall deformation is

demonstrated to make a main contribution to the turgor pres-

sure, so that a drop of the turgor pressure is a consequence of

the stress relaxation in the cell wall.
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