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PODIPLOMSKI ŠTUDIJ: FIZIKALNO IZOBRAŽEVANJE
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Povzetek

Bikonkavno obliko eritrocitov razloži kombinacija teoretičnih in
eksperimentalnih rezultatov s principom najmanǰse celotne ukrivlje-
nosti membrane. To lahko interpretiramo z minimalno elastično (up-
ogibno) energijo membrane. Ob tem upoštevamo, da je membrana
rdečih krvničk povsod enaka.

Za opis elastičnih lastnosti elementa površine dA lahko v osnovi
izraz za elastično energijo preoblikujemo v obliko:
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kjer sta R1 in R2 značilna polmera ukrivljenosti. Obliko eritrocita
lahko matematično opǐsemo s Cassinijevimi ovali.

1 UVOD

1.1 KRI

Je nekoliko slano in lepljivo tekoče tkivo, zgrajeno iz številnih vrst specia-
liziranih celic in tekoče medceličnine (rumenkasta krvna plazma). V telesu
odraslega človeka se v obtočilnem ali cirkulacijskem sistemu stalno pretaka
okoli 5 - 6 litrov krvi. Med organi prenaša molekule hranilnih snovi, ki jih
uporabljajo celice, dihalne pline, hormone, odpadne produkte, protitelesa
in soli. Pri živalih s stalno telesno temperaturo kri prenaša tudi toploto.
Sodeluje tudi pri mašenju ran. Človeška kri je sestavljena iz krvnih celic (44
% - rdeče krvničke ali eritrociti (red blood cells (RBCs) ali erythrocytes),
bele krvničke ali levkociti (white blood cells (WBCs) ali leukocytes) in krvne
ploščice ali trombociti (platelets ali thrombocytes)) in krvne plazme (56 % -
beljakovina fibrinogen in krvni serum(voda, beljakovine, maščoba, ogljikovi
hidrati, hormoni, minerali, encimi, vitamini)). Krvničke z jedri imenujemo
tudi krvne celice, krvničke brez jeder pa krvna telesca.

1.2 TROMBOCITI

So najmanǰse krvne celice in sodelujejo pri strjevanju (koagulaciji) krvi. Če iz
rane izteka kri, se trombociti razbijejo. Zaradi snovi, ki so v njih, se določena
krvna beljakovina strdi v nitje. Med to nitje se zapletejo vse krvne celice.
Naredi se tako imenovana krvna pogača. Pretrgana krvna žilica se z njo
zamaši, kri tedaj preneha teči iz žile.
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1.3 LEVKOCITI

Levkociti so večje, brezbarvne celice z jedrom. Nimajo stalne oblike. Jih je
mnogo manj kot eritrocitov. Razmerje njunih števil je približno 1:700. Nji-
hovo število se navadno poveča med prebavljanjem, po napornem mǐsičnem
delu in zlasti pri nekaterih nalezljivih boleznih. Levkociti se lahko premikajo,
celo proti toku krvi. Lahko zlezejo skozi stene krvnih žilic in se premikajo
med tkivi. Tako lahko potujejo po vsem telesu. Zmožni so uničevati mikrobe.
Če prodrejo v telo mikrobi, jih levkociti obkolijo in jih kot amebe oblivajo
ter požirajo. Če se zadere v tkivo trn ali kaj podobnega, se nakopičijo okoli
tega tujka. Skupaj s poškodovanimi in odmrlimi celicami napravijo gnoj,
ki iztisne tujek iz telesa. Novi levkociti nastajajo stalno v kostnem mozgu,
vranici ter bezgavkah. Sestavljeni so pretežno iz limfocitov in monocitov.

Slika 1. Krvne celice. Eritrocit (levo), trombocit (v sredini), levkocit (desno)

1.4 ERITROCITI

Izraz izhaja iz grščine: erythros za rdeče in kytos za votlina, danes celica.
Prvi jih je leta 1658 opisal Nizozemec Jan Swammerdam z uporabo zgodnjega
mikroskopa. So naǰstevilčneǰsi tip celic v krvi.

Eritrociti služijo skladǐsčenju barvila hemoglobina, ki omogoča vezavo
kisika in prenašanje le-tega v celice. Pri živalih, ki se manj gibljejo, so
molekule hemoglobina razpršene prosto v krvi, saj potrebe po kisiku niso
tako velike, pri aktivneǰsih živalih pa bi bila ob hemoglobinu v taki obliki
kri prežidka, zato bi jo srce težko poganjalo po telesu. Iz tega razloga je za
nekatere organizme vključitev hemoglobina v eritrocite nujna. Hemoglobin
vretenčarjev veže največ kisika.

Krvi dajejo rdečo barvo, ki ga njim daje posebno barvilo hemoglobin.
Hemoglobin ima to zmožnost, da se zelo rad, toda rahlo veže s kisikom. To
se dogaja v pljučih, kjer prihajajo eritrociti v stik z vdihnjenim zrakom.
Ko hemoglobin sprejme kisik, postane kri svetlo rdeča. V celicah pa, kjer

3



je manj kisika, kri odda kisik in sprejme ogljikov dioksid; pri tem postane
temno rdeča.

Eritrociti sesalcev imajo značilno z obeh strani nekoliko vdrto ploščato
tako imenovano bikonkavno obliko. Celice so fleksibilne, da se lahko pri-
lagodijo tankim kapilaram, kjer odložijo kisik. Eritrociti sesalcev so krogelni,
razen pri družini kamel Camelidae, kjer so ovalne oblike.

Slika 2. Eritrociti

V velikih arterijah se eritrociti včasih pojavijo v kopicah, v ravninah eni
ob drugi. Situacija je znana kot rouleaux formacija. Pojavi se ob povečanju
ravni določenih beljakovin v krvnem serumu ali ob vnetjih.

Vranica deluje kot rezervoar rdečih krvničk, vendar je pri človeku ta
funkcija omejena. Pri nekaterih drugih sesalcih kot npr. pri psih in konjih,
vranica zaseže večjo količino eritrocitov, ki so v krvi med večjim naporom in
tako nudi večjo kapaciteto prenosa kisika.

Slika 3. Eritrociti
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Premer tipičnega človeškega eritrocita je 6 − 8µm. Je manǰsi od večine
ostalih človekovih celic. Canham in Burton sta 1968 z merjenjem 1000 celic
določila naslednje povprečne vrednosti: premer celice 8µm, površina 136µm2

in prostornina 107µm3. Tipični eritrocit vsebuje okoli 270 milijonov molekul
hemoglobina. Odrasel človek ima v nekem trenutku približno 2 − 3 · 1013

eritrocitov - ženska okoli 4−5 milijonov eritrocitov na 1mm3 oziroma 1µl krvi,
in moški okoli 5−6 milijonov. Vrednost se spreminja glede na več dejavnikov:
npr. ljudje, ki živijo na vǐsji nadmorski vǐsini, kjer je koncentracija kisika
manǰsa, imajo v krvi tudi preko 8 · 106 eritrocitov v enem 1µl krvi. Rdeče
krvničke so torej mnogo številčneǰse od drugih krvnih celic: belih krvničk
je okoli 4000 − 11000, trombocitov pa 150000 − 400000 v 1µl krvi. Rdeče
krvničke skladǐsčijo skupaj okoli 3, 5 gramov železa, kar je več kot petkratna
količina železa v vseh ostalih tkivih.

Med ozmoznim nabrekanjem ostane celična površina konstantna. Sredǐsč-
no področje se debeli in bikonkavnost postopno izgine. Na koncu nabrekanja
celica postane krogla. Med ozmoznim krčenjem se povrne v valjasto simetrično
obliko. Na membrani nastaneta gladki izboklini in vdrtini. To sta reverzibilni
spremembi oblike.

Proces pri katerem nastajajo eritrociti se imenuje eritropoeza. Novi eritro-
citi neprestano nastajajo v rdečem kostnem mozgu velikih ploščatih kosti in v
teku razvoja izgubijo jedro. V zarodku nastajajo v jetrih. Njihovo nastajanje
se lahko stimulira s hormonom eritropoetinom (EPO), ki se uporablja za
doping v športu. Razvijajo se okoli 7 dni. Starajoče se celice nabreknejo v
obliki krogle, pogoltnejo jih fagociti, razpadejo in njihov material se naloži v
krvi. Vsebina hemoglobina se končno izloči kot bilirubin. Eritrociti skoraj
vseh vretenčarjev imajo jedro, edina poznana izjema je močerad Batrachoseps
genus. Ker eritrociti sesalcev nimajo jedra, živijo kvečjemu 100 − 120 dni.
Odmrle eritrocite kri odlaga v vranici in jetrih, kjer razpadejo.

Molekule antigenov (glikoproteini) na površju eritrocitov se med ljudmi
razlikujejo in določajo tako imenovane krvne skupine po ABO (odkrit leta
1900) in Rh sistemu. Krvne skupine so zelo pomembne za varno transfuzijo
krvi.

Rdeče krvničke se lahko ločijo od krvne plazme s centrifugiranjem. Med
doniranjem plazme se eritrociti takoj vračajo v telo, zbira se le plazma.
Športniki koristijo krvni doping za izbolǰsevanje svojih rezultatov. Najprej
iz približno 1 litra svoje krvi izolirajo eritrocite, jih zamrznejo in shranijo ter
vbrizgajo ponovno tik pred tekmovanjem. Rdeče krvničke se lahko ohranijo
5 tednov pri temperaturi −780C. Postopek je težko ugotovljiv, vendar lahko
zaradi spremembe viskoznosti krvi škodljivo vpliva na kardiovaskularni sis-
tem.
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1.5 BOLEZNI IN DIAGNOSTIČNA SREDSTVA V
POVEZAVI Z ERITROCITI

Anemije predstavljajo stanje zmanǰsane kapacitete prenosa kisika. Nas-
tanejo zaradi pomanjkanja eritrocitov v krvi ali zmanǰsanje količine hemo-
globina v njih samih.

• Najpogosteǰsa oblika anemije oziroma slabokrvnosti je pomanjkanje
železa. Pojavi se ob zmanǰsanem vnosu ob dietah ali pomanjkljivi ab-
sorbciji železa in ko se more tvoriti hemoglobin, ki vsebuje železo.

• Bolezen srpastih celic je genetska bolezen, ki povzroča napačne ob-
like rdečih krvničk.

• Talasemija je genetska bolezen, ki povzroča tvorbo neobičajnih molekul
hemoglobina.

• Sferocitoza je genetska bolezen, ki povzroča defekte na celičnem ogrod-
ju eritrocita: povzroča zmanǰsanje rdečih krvničk, krogelno obliko in
njihovo krhkost.

• Usodna anemija je avtoimuna bolezen, kjer v telesu primanjkuje no-
tranji posrednik, ki je zadolžen za absorbcijo vitamina B12 iz hrane.
Vitamin B12 je potreben za proizvajanje hemoglobina.

• Aplastična anemia je povzročena z nesposobnostjo kostnega mozga,
da proizvaja krvne celice.

• Hemoliza je splošen izraz za prekomerno odpovedovanje eritrocitov.
Povzroči jo lahko več dejavnikov.

Slika 4. Merozoit v rdeči krvnički

Malarija je nalezljiva bolezen, ki jo povzročajo nekatere vrste zajedavskih
živali iz razreda trosovcev, plazmodiji. Okužene samice komarja prenašajo
trose plazmodija v žlezah slinavkah. Ko pičijo človeka, se trosi prenesejo v
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njegovo kri in se začnejo množiti v jetrih. Nastanejo merozoiti, ki vstopijo v
rdeče krvničke, kjer se nadalje delijo, dokler eritrocit ne poči. Takrat bolnik
dobi napad: mrzlica, drgetanje, bolečine v sklepih, bljuvanje in krči. Pri
težjih oblikah se lahko pojavi koma in, če bolezni ne zdravimo, končno smrt.

Eritrocitoze so bolezni pri katerih se pojavi presežek števila eritrocitov.
Povečano viskoznost krvi lahko povzroči več simptomov. Pri polycythemia
vera je povečano število rdečih krvničk posledica nepravilnega delovanja kost-
nega mozga.

Mnogi krvni testi vključujejo eritrocite, med njimi tudi štetje števila
rdečih krvničk na volumen krvi in hematokrit (procent krvnega volumna, ki
ga zasedajo eritrociti).

Pri določevanju sedimentacije (Erythrocyte sedimentation rate (ESR)),
kjer je nekoagulirana kri v pokončnih cevkah, se meri hitrost padanja eritroci-
tov v mm/h. Ko so prisotni vnetni procesi, povečano razmerje fibrinogenov v
krvi povzroča lepljenje eritrocitov drug ob drugega in tvorbo rouleaux kopic,
ki se poravnavajo hitreje. Za določevanje diagnoz se test uporablja v kombi-
naciji z drugimi kliničnimi testi.

Slika 5. Določevanje sedimentacije

2 MEMBRANA ERITROCITA

2.1 LIPIDNA DVOJNA PLAST

Temeljni strukturni element celičnih membran je lipidna dvojna plast ali
lipidni dvosloj, ki je urejena dvojna plast amfifilnih molekul (polarnih
maščob), ki so s svojimi hidrofilnimi deli obrnjene proti vodni raztopini, s
hidrofobnimi deli pa druga proti drugi.
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Slika 6: Lipidna dvojna plast

Posebna lastnost polarnih maščob, spontano urejanje v plastovite struk-
ture znotraj vodnega medija, je posledica njihove amfifilnosti. Polarne maščo-
be, ki so temeljni gradnik celične membrane, so po zgradbi podobne triacil-
gliceridom ali pravim maščobam, le da imajo namesto treh radikalov maščob-
nih kislin na glicerol zaestreni le dve, namesto tretje pa je zaestrena polarna
glava. Pri fosfolipidih je to fosforjeva kislina, nanjo pa je vezan še drugi
alkohol.

Slika 7: Shema fosfolipidne molekule fosfatidilholina. Prikazana je razdelitev v
osnovne skupine (levo), kemijska zgradba (na sredini) in prostorska zapolnitev

(desno).
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Lipidni dvosloj sestavljajo pretežno fosfolipidi (zwitterionski fosfatidil-
holin, fosfatidiletanolamin, sfingomielin ter anionska fosfatidilserin in fosfa-
tidilglicerol) ter nevtralni lipid holesterol. Delež posamezne vrste lipidov se
od ene vrste biološke membrane do druge razlikuje; za nekaj vrst je delež
posamezne vrste prikazan v tabeli.

Sestava večine bioloških membran je asimetrična - sestava ene plasti se
razlikuje od sestave druge plasti. V eritrocitu tako denimo notranja plast vse-
buje večino fosfatidiletanolamina in fosfatidilserina, zunanja plast pa večino
fosfatidilholina in sfingomielina.

Tabela 1. Lipidna sestava v % celotne mase

mielin eritrocit mitohondrij E. coli
holesterol 25 25 5 0
fosfatidilholin 11 23 48 0
fosfatidiletanolamin 14 20 28 82
sfigomielin 6 18 0 0
fosfatidilserin 7 11 0 0
fosfatidilglicerol 0 0 1 7
drugo 37 3 18 11

Ker lahko obravnavamo membrano kot dvorazsežno tekočino, definiramo
stisljivost membrane kot lateralno stisljivost, ki nam pove, koliko se spremeni
površina membrane pri dani spremembi lateralnega tlaka.

Od faze membrane so odvisne tudi druge fizikalne lastnosti membrane.
Lateralna stisljivost membrane je veliko večja, če je membrana v neurejeni
fazi; prav tako ima membrana v neurejeni fazi večjo prepustnost za difuzijski
prekomembranski transport.

Dejavnikov, ki vplivajo na hidrofobno in hidrofilno naravo fosfolipidnih
molekul, je veliko. Statistična mehanika nam pove, da se poskuša sistem
amfifilnih molekul in vodne raztopine v ravnovesju organizirati tako, da je
njegova prosta energija (F ) čim manǰsa. Iz zveze

∆F = ∆Wn − T∆S

vidimo, da lahko sistem pri konstantni temperaturi (T) spreminja prosto en-
ergijo preko notranje energije (Wn) ali preko entropije (S). Na spremembo
notranje energije sistema (∆Wn) vpliva na primer elektrostatska interak-
cija med dipolnimi momenti vodnih molekul v raztopini in multipolnimi
ali naelektrenimi glavami fosfolipidnih molekul. Kot entropijski prispevek
k prosti energiji pa navedimo urejanje vodnih molekul v raztopini zaradi
prisotnosti fosfolipidnih molekul. Če voda obliva repe fosfolipidnih molekul,
se molekule vode okoli repov namreč uredijo tako, da se entropija (S) sis-
tema vodnih molekul zmanǰsa. Z drugimi besedami, prisotnost repov vodne
molekule prisili k večji urejenosti, kot jo imajo v sami vodi, kar je energijsko
neugodno.
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Fosfolipidne molekule se torej lahko zaradi svoje amfifilne narave orga-
nizirajo v dvojno lipidno plast, kjer so hidrofobni repi skriti v notranjosti
plasti, hidrofilne glave pa so v stiku z zunanjo raztopino. Takšna dvo-
jna lipidna plast je debela 4 − 5nm in je tanka v primerjavi z lateralnimi
razsežnostmi membrane. Najmanše biološke celice imajo namreč premer pri-
bližno 0.3µm, medtem ko je lahko premer največjih bioloških celic tudi več
kot 100µm.

Pri nevtralnem pH nosi fosforjeva kislina negativni naboj, alkohol (npr.
holin ali etanolamin) pa pozitivnega. ”Glava” fosfolipida je potemtakem po-
larna, medtem ko so verige maščobnih kislin nepolarne. Energijsko najugod-
neje je, če je v stiku z vodno raztopino čim večji delež polarnega dela molekule
ob hkratnem čim manǰsem deležu nepolarnega dela. Stabilnih struktur, ki
jih tvorijo fosfolipidi v vodnem mediju, je več, glede na obliko fosfolipid-
nih molekul in njihovo koncentracijo, med njimi tudi dvojna plast. Če je
plast dovolj velika, je energija, potrebna za upogib dvojne plasti, manǰsa od
neugodnega prispevka na robu dvojne plasti, zato se ta v vodni raztopini
spontano upogne in zaključi sama vase. Nastane vesikel ali fosfolipidni
mehurček.

2.2 CELIČNA MEMBRANA

Celična membrana ali plazmalema je tanka, urejena plast fosfolipidnih
molekul in proteinov, ki v celoti obkroža notranjost celice in razmejuje proto-
plazmo od okolice ter selektivno prepušča izbrane snovi. Zaradi svoje majhne
debeline (cca. 10nm) lahko celično membrano razločimo le z elektronskim
mikroskopom. Ena glavnih nalog celice je vzdrževanje celičnega potenciala.

Slika 8. Biološka membrana
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Struktura in kemijska sestava plazmaleme je enaka strukturi in sestavi
membran, ki obkrožajo celične organele in druge znotrajcelične strukture.
Osnova je lipidna dvojna plast, membrano kot celoto pa pogosto opisujejo
kot ”tekoči mozaik”, dvodimenzionalno tekočino lipidnih molekul, ki lahko
prosto difundirajo, v njej pa so vgrajeni proteini. Nekateri od proteinov se
membrane le dotikajo (ektrinzični proteini), drugi pa so vanjo vgrajeni ali
jo celo prebadajo (intrinzični proteini, npr. integralni membranski proteini).
Glikoproteini imajo na zunajcelični del vezane verige ogljikovodikov. Celice
lahko aktivno spreminjajo kemijsko sestavo membrane in s tem vzdržujejo
njeno fluidnost ne glede na nihanje temperature. Pri reguliranju fluidnosti
membrane so posebej pomembne molekule holesterola.

Različne molekule uporabljajo za prekomembranski transport različne
mehanizme, ki jih v grobem delimo na tiste, ki ne porabljajo energije ATP
(tako imenovani pasivni transport) in tiste, ki jo (aktivni transport). Pa-
sivni transport je način prenosa biokemijskih in drugih molekul prek celične
membrane. Za razliko od aktivnega transporta ne porablja kemične energije
in poteka le v smeri od večje koncentracije k manǰsi. Temelji na specifičnih
proteinih - nosilcih - v celični membrani. Aktivni transport praviloma pre-
naša molekule nasproti koncentracijskemu gradientu, v smeri od nizke kon-
centracije proti večji. Proces je entropijsko neugoden.

Plazmoliza je odstop membrane od celične stene kot posledica krčenja
vakuole zaradi oddajanja vode v hipertoničnem okolju (okolju z večjo koncen-
tracijo raztopljene snovi). Deplazmoliza je obraten proces od plazmolize,
pri katerem celica v hipotoničnem okolju (okolju z manǰso koncentracijo raz-
topljene snovi) postopoma dobiva obliko.

2.3 MEMBRANA ERITROCITA

Debelino membrane so določevali na zelo različne načine, ki so temeljili na
določeni lastnosti membrane, zato se določene vrednosti nekoliko razlikujejo.
Debelina je ocenjena na 10− 30nm.

Na zunanji membrani eritrocitov se nahajajo glikoproteinski antigeni. Ti
antigeni so edinstveni za osebe, prepoznani kot tuji, če se transfundirajo
drugi osebi, povzročajo aglutinacijo, zato se imenujejo aglutinogeni. Prisot-
nost/odsotnost teh antigenov se uporablja za določanje krvnih skupin.

Pri ljudeh so našli na eritrocitih preko 400 antigenov, med katerimi je okoli
300 razvrščenih v 20 krvnih skupin. Med temi povzročata antigena skupin
ABO in Rh hude transfuzijske reakcije, kadar transfundiramo kri napačne
krvne skupine. Ostali pomembneǰsi antigeni na eritrocitni membrani so: M,
N, Dufy, Kell, Lewis, Kidd, Lutheran, Diego, Cellano.
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3 OBLIKA ERITROCITOV

3.1 ZGODOVINSKI PREGLED

Po odkritju eritrocitov v 17. stoletju je bila njihova nenavadna bikonkavna
oblika dolgo prava uganka. Nekatere raziskave (Rand, Burton, 1964, Murphy,
1965, Fung, 1966, Fung, Tong, 1968) so se ukvarjale s tem problemom, vendar
so nasprotujoči dokazi nakazovali potrebo po nadaljnem raziskovanju.

Br̊anemark in Lindström sta 1963 poročala, da celice privzamejo svojo
ravnovesno obliko med frakcijo le sekundo za tem, ko se pojavijo iz tankih
žil. Rand (1963) je pokazal, da se celicam sproščenim iz mikropipete v nekaj
sekundah povrne bikonkavna oblika. Ta opažanja nas napeljejo k dejstvu, da
je za vzdrževanje bikonkavne oblike potrebna najmanǰsa energija.

Prezirajoč vpliv upogibne energije sta Rand in Burton 1964 po svo-
jih raziskavah ugotovila dvoje: izmerila sta notranji pozitivni tlak v vǐsini
2mm vode in trdila, da samo napetost membrane nezadostno opisuje njeno
bikonkavnost. Raje kot o upogljivosti, sta diskutirala o privlačni sili med
dvema nasprotujočima membranama v sredǐsču celice. Njuni eksperimenti,
narejeni s celicami, ki so bile izpostavljene hipertoničnemu okolju, so pokazali,
da je upogljivost celične membrane pomembna prav tako kot njena napetost.

Lopez, Duck in Hunt so 1968 raziskovali možnost, da bikonkavna ob-
lika predstavlja površino s konstantnim potencialom. Predlagali so, da ima
membrana prevodno naelektreno plast in je privzemanje bikonkavne oblike
posledica minimiziranja njene električne potencialne energije.

Fung in Tong sta 1968 problem reševala teoretično. Sklepala sta, da je
elastična energija nepomembna in da ima ekvatorialno območje membrane
posebno

”
napetostno trden“ mozaik. Kakorkoli že, Rand in Burton leta 1964

pri svojem eksperimentalnem delu nista našla nobenih dokazov o takšni re-
gionalni raznolikosti.

Shrivistav in Burton sta 1969 problem bikonkavne oblike razložila z vse-
bino celice.

P. B. Canham je v svojem članku leta 1970 razložil obliko z elastično
energijo.
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3.2 ERITROCITU PODOBNE OBLIKE

Na spodnji sliki so prikazane različne oblike z enako površino in enakim
volumnom. Puščice prikazujejo osi vrtenja. Prvi dve obliki lahko opǐsemo
s Cassinijevimi enačbami. Oblika ”deževnika” navidezno izgleda večja od
ostalih.

Slika 9: Zgoraj oblika eritrocita, v sredini levo ”leteči krožnik”, desno ”palačinka”,
spodaj levo valj, desno ”deževnik”

3.3 CASSINIJEVI OVALI

Matematično so Cassinijevi ovali (krivulje 4. reda, jajčnice, 1680) množica
točk p v ravnini, ki imajo enako lastnost glede na dve fiksni točki q1 in q2:
produkt razdalje med točkama p in q1 ter razdalje med točkama p in q2 je
konstanten. Če definiramo funkcijo d(a, b) kot razdaljo med točkama a in b,
potem vse točke na Cassinijevem ovalu ustrezajo enačbi:

d(p, q1)d(p, q2) = b2,

kjer je b konstanta. Točki q1 in q2 sta gorǐsči ovala.Cassinijevi ovali so poimen-
ovani po astronomu Giovanni Domenico Cassini(1625-1712).

Recimo, da ima točka q1 koordinati (a, 0) in točka q2 je (−a, 0). Potem
točke na krivulji ustrezajo enačbi

((x− a)2 + y2)((x + a)2 + y2) = b4

ali
(x2 + y2)2 − 2a2(x2 − y2) + a4 = b4

oziroma
(x2 + y2 + a2)2 − 4a2x2 = b4

ter v polarnih koordinatah

r4 − 2a2r2cos2ϕ = b4 − a4.
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Oblika ovala je odvisna od razmerja b/a. Če je b/a > 1, je krivulja
povezana in enojna. Če je b/a < 1, je krivulja dvodelna, ločena. Kadar
je b/a = 1, je krivulja lemniskata(trak). 3-dimenzionalna lemniskata je
Möbiusov trak. Definicija je zelo podobna definiciji elipse(vsota razdalj).

Če sta gorǐsči točki (−1, 0) in (1, 0) in vrednost parametra med 1 in 2, je
oval vbočen na sredini, če se vrednost veča preko 2, pa se približuje krožni
obliki.

Slika 10: Cassinijevi ovali

Slika 11: Cassinijevi ovali: za vrednost parametra med 1 in 2 je oval vbočen na
sredini
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3.4 UPOGIBNA ENERGIJA

Naslednja slika prikazuje elastične lastnosti membrane. Ravna membrana se
lahko le začasno upira deformacijam brez spremembe površine. Ob vsakem
poizkusu spremembe površine se pojavi elastičen upor upogibanju, ker se
notranja površina stiska, zunanja pa razteguje. Membrane ne smemo obrav-
navati kot izotropno kamnito ploščo. Obe strani membrane nimata enakih
lastnosti.

Slika 12: (a) ravna membrana, (b) upogibanje membrane, (c) del površine
membrane, ki se razteguje v vseh smereh enakomerno in se elastično upira, (d)

membrana, ki se upira strižni napetosti in nima zaloge elastične energije

Model membrane rdeče krvničke razloži teorija elastičnih lastnosti tankih
slojev (Gibb’s elasticity). Eritrocit prevzame bikonkavno obliko, ker prav ta
oblika minimizira uskladǐsčeno elastično energijo membrane. Ob tem pred-
videvamo, da del membrane nima uskladǐsčene upogibne energije, če je raven.
Torej lahko elastično energijo uskladǐsči samo ukrivljen del ploskve.

Spremembe oblike zaradi ozmotskega volumna se zgodijo brez spremembe
celotne površine, to je površina ob nevtralni osi. Lokalno strižno napetost
membrane razreši lokalno prerazporejanje v labilni površini. Ob tem ne pride
do zamenjave materiala med notranjo in zunanjo površino. Pomembno je tudi
dejstvo, da ima membrana enake fizikalne lastnosti po vsej površini.
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3.4.1 UPOGIBANJE TRAMU

Uskladǐsčena energija zaradi upogibanja preprostega tramu je sorazmerna z
integralom kvadrata ukrivljenosti po dolžini tramu:

WU =
∫ L

0

E · I
R2

dx,

kjer je E Youngov modul elastičnosti, R polmer ukrivljenosti na dolžini x
vzdolž tramu, WU celotna upogibna energija in L dolžina tramu. I je vztra-
jnostni moment prereza tramu glede na nevtralno os (ang. second moment of
area), ki ga izražamo v m4. Ta količina, ki je sicer sorodna nam poznanemu
vztrajnostnemu momentu v smislu vrtenja. Je lastnost, ki je odvisna od
oblike opazovanega telesa in jo uporabimo pri predvidevanju upiranja up-
ogibanju. Zelo ugodne ”upogibne lastnosti” v primerjavi z ostalimi tramovi z
enako ploščino prečnega prereza, ima tako imenovani ”I-tram”, ki se pogosto
uporablja v gradbenǐstvu.

3.4.2 2-DIMENZIONALNO UPOGIBANJE

Membrana eritrocita se ne obnaša kot homogena izotropna plošča. Problemi
se lahko pojavijo tudi pri uporabi makroskopskih konstant pri mikroskopskih
strukturah. Izračun uskladǐsčene elastične energije, ki jo povzroči upogibanje
tanke plasti v dveh medsebojno pravokotnih smereh, je zelo kompliciran. [5]
Če ni strižne napetosti membrane, se problem poenostavi na integral vsote
kvadratov dveh ukrivljenosti. Na sliki xy je predstavljen odsek membrane
dA, ki je ukrivljen v dveh ravninah. Obe sredǐsči ukrivljenosti morata ležati
na normali površine.

Slika 13: dvodimenzionalno upogibanje

Ob odsotnosti strižnih sil lahko upogibno elastično energijo plasti določimo
takole:

WU =
D

2

∫
A
(

1

R2
1

+
1

R2
2

)dA,
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kjer sta R1 in R2 polmera glavnih ukrivljenosti ter D upogibna trdnost, ki
jo določimo

D =
Eh3

12(1− υ2)

in kjer h predstavlja debelino membrane, υ pa Poissonovo razmerje. Ko se
enostaven material razteza v eni smeri, postaja tanǰsi v drugih dveh smereh.
Poissonovo razmerje je merilo te težnje.

Izraz za upogibno energijo tanke membrane lahko zapǐsemo tudi v tej
obliki:

WU =
kc

2

∫
A
(C1 + C2)

2dA + kG

∫
A

C1C2dA,

kjer sta kc in kG elastični konstanti, C1 in C2 glavni ukrivljenosti membrane v
izbrani točki, dA element površine membrane, integrala pa tečeta po celotni
površini membrane A.

Napisane enačbe za upogibanje tankih plasti niso uporabne za jeklene
trdne strukture. Tudi, če bi eritrocite povečali za faktor 106, membrane ne
bi mogli opisati s katero od tehnǐskih metod.

3.5 MINIMUM UPOGIBNE ENERGIJE

Ravnovesno obliko membrane dobimo tako, da rešimo variacijski problem

WU = min,

z vezmi ∫
A

dA = A,∫
V

dV = V.

Canham je kot rešitev problema našel obliko, ki ji je najbolj ustrezala
rešitev Cassinijevih enačb z malenkostno prilagoditvijo. Numerične proce-
dure so opravili z IBM računalnikom z uporabo programa FORTRAN IV.
Dobil je ravnovesne oblike, ki so se lepo ujemale z oblikami eritrocita.

Slika 14: Kvadrant prereza eritrocita, kjer je R1 v ravnini lista, R2 pa pravokoten
nanjo
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Slika 15: (- - -) opazovani in ( — ) predvideni prerezi šestih celic, Canham, 1970

Slika 16: Opazovane in predvidene stopnje raztezanja eritrocita, Canham, 1970
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Kasneje so izraz za upogibno energijo še nekajkrat popravili. Helfrich je
leta 1973 upošteval še spontano ukrivljenost membrane C0 in zapisal izraz v
naslednji obliki:

WU =
kc

2

∫
A
(C1 + C2 − C0)

2dA + kG

∫
A

C1C2dA.

Kasneje so (Evans, Helfrich, Skalak, Svetina, Brumen, Žekš) izrazu do-
dali kvadratni člen, sorazmeren z (∆A)2, ki upošteva lateralno raztegovanje
zunanje in notranje lipidnega dvosloja, kjer je ∆A razlika med površinama
zunanje in notranje plasti in je podana z enačbo

∆A = h
∫

A
(C1 + C2)dA.

Z opisanimi modeli in s še nekaterimi dopolnitvami je bilo z minimizacijo
elastične energije membrane uspešno razloženih več oblik celic brez notranje
strukture in oblik lipidnih mehurčkov.

ZAKLJUČEK
Ugotovili smo, da je bikonkavna oblika eritrocitov posledica ravnovesnega

stanja z najmanǰso elastično (upogibno) energijo membrane pri določeni pros-
tornini in površini celice.
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4 NEOBIČAJNI ERITROCITI

Poikilocitoze je splošen izraz za eritrocite nenormalnih oblik. Izraz opisuje
neobičajno velik delež (več kot 10%) rdečih krvničk v celotni krvi. Te mor-
fološke nenormalnosti lahko povzroča več dejavnikov: mehanske poškodbe
eritrocita, oksidacijske rane, imuno-posredovane poškodbe in prirojene nenor-
malnosti. Prisotnost poikilocitoz je običajna pri mladih prežvekovalcih, pred-
vsem kozah. Nenormalne oblike niso pokazatelji bolezni, lahko pa pomagajo
pri iskanju vzrokov zanje.

Odklone v velikosti(anizocitoze) in obliki(poikilocitoze) eritrocitov lahko
opǐsemo z parametričnimi enačbami izraženimi z Jacobijevimi eliptičnimi
funkcijami. Krvničke se lahko pojavljajo kot makrociti - večje kot normalne
krvničke (> 9µm) ali kot manǰse - mikrociti (< 6µm). Stomatociti imajo
obliko ribjih ust in jih večinoma povzroča z napaka v eritrocitovi natrijevi
črpalki. Drepanociti so eritrociti srpaste oblike, ki se pojavljajo pri srpasti
anemiji, eliptociti so elipsasti eritrociti. Leptociti izgledajo kot tarče s
koncentričnimi krogi, dakriociti imajo obliko solze. Knizociti imajo dve
vboklini namesto ene, kodociti pa izbočeno sredino. Ekinociti so nagubani
po površini. Slike so priložene v PowerPoint datoteki.

Ob prisotnih vnetnih procesih se eritrociti vzporedno poravnavajo v kopice,
imenovane rouleax formacije. Eritrociti so bodisi vzporedno ravno porav-
nani bodisi poravnani izviti v obliki skledic.

Slika 17. Rouleax formacija
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