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Режимы прохождения эритроцитов по микрососудам определяют эффективность транспорта кис-
лорода. В рамках представлений об упаковке эритроцитов в сладжи при прохождении ими микро-
сосудов построена и исследована математическая модель переноса кислорода. Получено аналити-
ческое выражение для зависимости интенсивности высвобождения кислорода от размера эритро-
цитарного сладжа. Найденное выражение носит инвариантный характер, не зависит от степени
детализации описания изменений формы эритроцитов. Обсуждается возможное значение получен-
ных результатов для развития методов экспресс-диагностики кислородтранспортной функции кро-
ви человека.
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Эритроциты – форменные элементы крови,
играющие ключевую роль в транспорте кислоро-
да к органам и тканям. В качестве переносчика
кислорода выступает гемоглобин – белок, содер-
жащийся в эритроцитах, способный существо-
вать в двух формах: оксигенированной и деокси-
генированной. Циркуляция кислорода в организ-
ме человека включает следующие стадии: на
первой имеет место образование связей между
молекулами кислорода и гемоглобина в легких;
на второй – перенос эритроцитов, содержащих
оксигенированный гемоглобин, с током крови к
органам и тканям; а на третьей – высвобождение
кислорода из эритроцитов при их деформации во
время движения в микрососудах (капиллярах) [1].
Современные методы оценки снабжения кисло-
родом организма, как правило, основаны на мо-
ниторинге первых двух стадий в транспорте кис-
лорода – они позволяют измерять долю оксиге-
нированного гемоглобина, фактически
содержащегося в эритроцитах [2–4]. 

Вопросу о количестве кислорода, реально по-
ступающего в единицу времени в органы и ткани,

уделяется внимание лишь в отдельных работах
[5–7]. В настоящее время этот вопрос приобрел
особенную актуальность. Результаты целого ряда
работ указывают на «наличие проблем» именно
на третьей стадии транспорта кислорода [8–11].
Оказалось, что оксигенированный гемоглобин
может содержаться в эритроцитах в достаточном
количестве, однако при прохождении эритроци-
тов через микрососуды кислород из них не высво-
бождается [12, 13]. В таких ситуациях при нор-
мальном уровне сатурации крови у пациентов
проявляются отчетливые признаки кислородного
голодания (даже асфиксии) [14, 15]. Выяснение
причин такого рода эффектов стало особенно ак-
туальным в связи с преодолением последствий
пневмонии COVID-19.

В настоящей работе методами математическо-
го моделирования исследуются процессы, обу-
словленные изменением формы эритроцитов при
их движении в микрососудах. В центре внимания
находятся вопросы о высвобождении кислорода
из деформированных эритроцитов при их про-
хождении через наиболее мелкие сосуды: микро-
артериолы и капилляры. Особое внимание уделя-
ется процессам выделения кислорода из эритро-
цитов, сгруппированных в сладжи

Сокращения: РОЭ — реакция оседания эритроцитов,
COVID-19 — коронавирусная инфекция 2019 года
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(внутрисосудистые агрегаты из нескольких эрит-
роцитов [16, 17]).

Показано, что интенсивность высвобождения
кислорода из эритроцитов снижается тем силь-
нее, чем крупнее по размеру сладж, в который
они входят. Удалось получить явное выражение
для зависимости интенсивности высвобождения
кислорода из эритроцитов от степени их класте-
ризации в сладжи (см. формулу (12)). Обсуждают-
ся перспективы создания диагностического мето-
да, основанного на in vivo регистрации сладжей,
который в оперативном отношении будет более
информативным, чем традиционные in vitro мето-
ды, используемые для оценки состояния кисло-
родтранспортной функции крови.

ПОСТАНОВКА ЗАДАЧИ

В работе рассматривается движение эритроци-
тов в микрососудах, имеющих диаметр меньший,
чем размер нативных эритроцитов в крупных со-
судах. Проникновение эритроцитов в микрососу-
ды, в том числе в капилляры, связано с их дефор-
мацией. Форма движущихся в микрососудах
эритроцитов может существенно видоизменяться
в зависимости от объема эритроцита (V), поверх-
ности мембраны (S), а также радиуса микрососу-
да (Rc) [18, 19]. Движение крови в крупных сосу-
дах принято трактовать как массоперенос гомо-
генной суспензии, состоящей из плазмы и
находящихся в ней клеток (эритроцитов, тромбо-
цитов и т.д.). В микрососудах же существенную
роль в динамике компонентов крови играет гете-
рогенность: как отдельные, так и сгруппирован-
ные в кластеры эритроциты (сладжи) перемеща-
ются под действием сил, действующих на них со
стороны плазмы. В данной работе полагалось, что
эритроциты способны изменять свою форму при
перемещении в микрососудах. 

Как известно, изменение формы эритроцита,
его деформация (см. рис. 1), происходящая в
микрососудах, сопровождается десорбцией кис-
лорода из молекул гемоглобина [20, 21]. Кисло-
род, высвободившийся в результате деформации
эритроцита, способен диффундировать через
мембрану эритроцита в окружающую плазму.
При этом скорость высвобождения кислорода из
деформированных эритроцитов полагается пря-
мо пропорциональной площади их мембраны,
непосредственно находящейся в контакте с плаз-
мой крови. 

Из качественных соображений понятно, что
при кластеризации отдельных эритроцитов в сла-
джи величина поверхности мембраны, непосред-
ственно находящейся в контакте с плазмой кро-
ви, заведомо меньше суммарной поверхности
всех входящих в сладжи эритроцитов. Вследствие
этого интенсивность высвобождения кислорода

из эритроцитов, входящих в сладжи, должна быть
меньше, чем из эритроцитов, имеющих возмож-
ность отдельно перемещаться в капиллярах.

Целью развитого в настоящей работе подхода
являлось нахождение явного выражения для за-
висимости интенсивности высвобождения кис-
лорода из эритроцитов от степени их кластериза-
ции в сладжи. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Влияние формы эритроцита в микрососудах на
транспорт кислорода. Транспорт свободного кис-
лорода из эритроцита в окружающую плазму счи-
тался происходящим за счет пассивной диффу-
зии. В силу этого поток кислорода из эритроци-
тарного сладжа (J) полагался пропорциональным
произведению площади поверхности сладжа, не-
посредственно находящейся в контакте с плаз-
мой крови, на соответствующую разность кон-
центраций:

J ∝ ∆CΣ, (1)

где Σ – площадь поверхности эритроцитарного
сладжа; ΔC – разность концентраций кислорода
внутри эритроцитов и в омывающей сладж плаз-
ме.

Полагалось, что эритроциты, как в крупных
сосудах, так и в капиллярах обладают аксиальной
симметрией, имеют поперечное круговое сечение
радиуса r и длину L. При движении в мелких сосу-
дах и капиллярах передняя и задняя поверхности
эритроцитов имеют, вообще говоря, отличную от
нуля кривизну. Однако сначала рассмотрим про-
стейший цилиндрический случай (будем схема-
тически рассматривать эритроцит в простейшем
«цилиндрическом» приближении), когда величи-
ны L и r считались связанными с объемом отдель-
ного эритроцита V и его поверхностью S следую-
щим образом:

Рис. 1. Формы эритроцита при движении в
микрососудах: (а) – парашютообразная форма; (б) –
продолговатая форма, подобная «столбику».
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S = 2πr2 + 2πrL, (2)

V = πr2L. (3)

Стоит отметить, что система уравнений (2) и
(3) при заданных значениях V и S неоднозначно
разрешима относительно величин r и L. Действи-
тельно, выражая переменную L из уравнения (2)
и подставляя найденное выражение в
уравнение (3), получим кубическое относительно
величины уравнение:

(4)

Уравнение (4) при заданных значениях V и S
допускает графическое решение (см. рис. 2).

Из рис. 2 видно, что в тех случаях, когда объем
эритроцита V меньше некоторого критического
значения V* (0 < V < V*), уравнение (4) допускает
два положительных решения r1 и r2. Величина V*
определяется следующим выражением: 

(5)

Значения r1 и r2 находятся по известным фор-
мулам [22]: 

(6)

(7)

= − 31· · .π·
2

V S r r

=
π

3
2

*
1· .

3 6
V S

( ) ( )( )= ϕ − π
π
*3

1 2 ·cos / 3 2 / 3 ,
2
Vr

( )= ϕ
π
*3

2 2 ·cos / 3 ,
2
Vr

где φ = arccos(–V/V*). (Здесь приводятся только
два положительных корня уравнения (4). Отрица-
тельный корень: 

не имеет физического смысла, поскольку радиус
не может принимать отрицательные значения.)

В соответствии с уравнением (4) большему по
величине корню r = r2 соответствует меньшая
длина L2 = V/πr2

2, а меньшему r = r1 – большая
длина L1 = V/πr1

2. Решение с большим радиусом
(r = r2) ассоциируется с «монеткой», а решение с
меньшим радиусом (r = r1) – со «столбиком» (см.
рис. 1б). 

Отметим, что состояния эритроцита в форме
монетки и столбика различаются по энергии, не-
обходимой для деформации мембраны. Действи-
тельно, легко найти, что энергия (E), связанная с
искривлением мембраны эритроцита, задается
следующим выражением [23]: 

(8)

где χ обозначает локальную кривизну поверхно-
сти мембраны эритроцита, а S – полную поверх-
ность эритроцита.

Выражение (8) показывает, что при отсутствии
стерических ограничений эритроциту, имеюще-
му объем V и площадь поверхности S, «энергети-
чески» должно быть выгоднее находиться в состо-
янии с большим радиусом (r = r2), то есть в форме
«монетки», а не в форме вытянутого столбика
(r = r1).

При проникновении в микрососуд под дей-
ствием внешних сил эритроцит способен менять
свою форму. Если радиус эритроцита в состоянии
типа «столбика» – r1 оказывается больше, чем
размер микрососуда Rc, то по стерическим при-
чинам такой эритроцит не способен проникнуть
в данный микрососуд. Другими словами, необхо-
димое условие протекания микрососуда с радиу-
сом Rc эритроцитами с заданным объемом V и
площадью S имеет вид: 

r1 (V, S) ≤ Rc, (9)

где r1 (V, S) есть меньший из положительных кор-
ней уравнения (4), который определяется уравне-
нием (6).

При выполнении условия (9) эритроциты в
принципе способны проходить через капилляр.
При этом они могут следовать в капилляре как
поштучно, так и «паровозиком», сцепившись в
сладжи (см. Приложение). Поскольку интенсив-
ность кислородного транспорта из каждого эрит-

( ) ( )( )= ϕ + π
π
*3

3 2 ·cos / 3 2 / 3
2
Vr

( )χ π
2

2
3

1 1~ ~ ·2 ~ ~
S

LE dA rL
r r r

%

Рис. 2. Кубическая кривая соответствует правой
части уравнения (4), где r – радиус эритроцита, V –
объем эритроцита; V* и r* – критические значения
объема и радиуса; r1 и r2 – два значения радиуса,
которые может иметь эритроцит при объеме V. При
V > V* уравнение (4) не имеет решений при r > 0. При
V < V* cуществуют два решения. Первое из них (r1)
соответствует случаю столбика. Второе решение (r2)
соответствует случаю «монетки». 
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роцита определяется долей площади его мембра-
ны, непосредственно находящейся в контакте с
плазмой крови, представляет интерес сравнить
режимы поштучного и кластеризованного в сла-
джи движения эритроцитов в микрососудах.

Несложно показать, что в рассматриваемом
«цилиндрическом» приближении контактирую-
щая с плазмой поверхность каждого из отдельно
следующих эритроцитов дается следующим вы-
ражением:

Σ1 = 2πr1
2 + 2πr1L1. (10)

При этом для N эритроцитов, следующих через
капилляр в составе одного сладжа, общая величи-
на контактирующей с плазмой поверхности дает-
ся выражением:

ΣN = 2πr1
2 + N2πr1L1. (11)

При выполнении условия (9) из выражений
(10) и (11) для отношения потока кислорода JN из
сладжа, содержащего N эритроцитов, к суммар-
ному потоку из N уединенно следующих в капил-
ляре эритроцитов, несложно получить: 

(12)

где через J1 обозначается поток кислорода из
уединенно следующего эритроцита. Для величи-
ны ε использовано обозначение: 

ε = L1/r1. (13)

Так как r1 (V, S) ≤ Rc, для получения мажори-
тарных оценок параметр ε вычислялся при r1 = Rc.

Полученное выражение (12) показывает, что
при схематическом представлении эритроцитов в
использованном «цилиндрическом» приближе-
нии (см. рис. 3а) интенсивность высвобождения
кислорода из эритроцита должна убывать обрат-
но пропорционально размеру сладжа (N), в кото-
рый входит данный эритроцит.

Следует заметить, что выражение (12) было по-
лучено при допущении, что передний и задний
цилиндрические торцы являются плоскими. В

( )ε= +
ε + ε +1

1 1· ,
· 1 1
NJ

N J N

этой связи представлялось необходимым изучить
влияние искривленности передней и задней ча-
стей эритроцитов на интенсивность высвобожде-
ния кислорода из эритроцитов при их «протиски-
вании» через микрососуды. Такой формы эритро-
циты с закругленными передними и задними
частями часто наблюдаются в экспериментах
[24–26]. При этом у имеющих парашютообраз-
ную форму эритроцитов передняя часть, как пра-
вило, является выпуклой, а задняя – вогнутой
(см. рис. 3б).

Выяснилось (см. Приложение), что и при уче-
те кривизны передней и задней поверхностей от-
ношение потока кислорода из сладжей к суммар-
ному потоку из того же числа уединенно следую-
щих эритроцитов задается выражением,
аналогичным уравнению (12), в котором вместо
параметра ε фигурирует параметр . Величина па-
раметра  при аппроксимации переднего и задне-
го торцов эритроцитов сферическими сегмента-
ми (см. рис. 3б) легко находится: 

(14)

где  — отношение «высоты сфериче-
ского сегмента»  к радиусу сосуда Rc (рис. 3б).

Помимо формы эритроцитов, аппроксимиру-
емой с помощью сферических выпукло-вогнутых
торцевых сегментов, удалось рассмотреть и не-
сколько иных вариантов. При учете геометриче-
ских особенностей искривленности передней и
задней поверхностей выяснилось, что во всех рас-
смотренных случаях отношение потока кислоро-
да из сладжей к суммарному потоку из соответ-
ствующего числа уединенно следующих эритро-
цитов дается выражением типа (12), в котором в
качестве параметра ε фигурирует модифициро-
ванная должным образом величина  (см. Прило-
жение).

ДИСКУССИЯ
Зависимость интенсивности высвобождения

кислорода от степени сладжированности, на-

�ε
�ε

( )= + ���
2

0ε ε / 1 ,

=� �� ��0 0 0/ ;cR
�0

�ε

Рис. 3. Схематическое представление эритроцитов в микрососуде, где Rc – радиус микрососуда; L – длина эритроци-
тарного сладжа: (а) – простое цилиндрическое приближение; (б) – цилиндрическое приближение с аппроксимацией
переднего и заднего торцов сферическими сегментами, где <0 – высота сферического сегмента.
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сколько известно авторам, до настоящего време-
ни не анализировалась теоретически. Получен-
ная в настоящей работе при ряде упрощающих
допущений формула (12) исходно представлялась
недостаточно робастной. Однако анализ, прове-
денный для ряда реалистичных форм эритроци-
тов, показал, что связь между интенсивностью
высвобождения кислорода из эритроцитов, вхо-
дящих в сладжи, и размером сладжей во всех рас-
смотренных случаях задается выражениями по
своей математической структуре изоморфными
выражению (12) (см. Приложение). При этом вы-
яснилось, что в качестве параметра ε фигурируют
величины, отображающие отношение эффектив-
ной длины эритроцита (с учетом кривизны его
торцов), к радиусу микрососуда. В этом смысле
по своей структуре выражение (12), полученное в
настоящей работе, представляется если не уни-
версальным, то достаточно общим.

При описании высвобождения кислорода из
эритроцитов мы, ради простоты, полагали этот
процесс диффузионно лимитированным (см.
формулу (1)). Вклад эффектов, связанных с выхо-
дом воды из деформируемых эритроцитов, явно
не рассматривался. Однако такого рода эффекты
при фильтруемости эритроцитов через микросо-
суды в принципе могут вносить определенный
вклад в перенос кислорода. Для анализа эффек-
тов, связанных с выходом воды и растворенного в
ней кислорода из эритроцитов, необходимо скор-
ректировать выражение (1), добавив в его правую
часть конвективный член:

J ∝ (D∆C + vC)·Σ, (15)
где Σ – площадь поверхности эритроцитарного
сладжа, находящаяся в непосредственном кон-
такте с плазмой; ΔC – разность концентраций
кислорода внутри эритроцитов и в омывающей
сладж плазме; D – коэффициент диффузии кис-
лорода; C – концентрация кислорода; v – ско-
рость выхода воды через мембрану эритроцита.

Сравнение выражений (1) и (15) показывает,
что в обоих случаях площадь поверхности эрит-
роцитов (Σ), находящихся в непосредственном
контакте с плазмой крови, мультипликативно
входит в оба выражения. Это значит, что и при до-
полнительном учете эффектов, связанных с вы-
ходом воды из эритроцитов, общее уменьшение
поверхности при их кластеризации в сладжи ока-
зывает на интенсивность высвобождения кисло-
рода точно такое же влияние, как и в случае толь-
ко «диффузионного» транспорта. Другими слова-
ми, выражение (12) и его аналоги (см.
Приложение) должны оставаться справедливыми
и при учете конвективного массопереноса кисло-
рода через мембрану эритроцитов при движении
последних в микрососудах.  

Вопрос об условиях, при которых перемещаю-
щиеся в микрососудах эритроциты способны к

агрегации в сладжи, требует дальнейшего изуче-
ния. В настоящее время в диагностических целях
широко используется тест РОЭ (реакции оседа-
ния эритроцитов), отображающий быстроту осе-
дания эритроцитов в цельной донорской крови in
vitro. Исследования показали, что реакция оседа-
ния эритроцитов в цельной крови in vitro носит
двухфазный характер. Она начинается с первой
быстрой фазы формирования макроскопически
протяженных «монетных столбиков», состоящих
из агрегированных эритроцитов [27, 28]. За пер-
вой следует вторая, медленная фаза – разрушение
указанных «столбиков» в поле силы тяжести, что
приводит к расслоению крови на эритротрокон-
центрат и надосадок, состоящий из плазмы. По
скорости движения границы эритроконцентрата
при фракционировании цельной крови в поле тя-
жести принято судить о степени развития патоло-
гических состояний. 

В этой связи представляется, что явление кла-
стеризации эритроцитов в микрососудах есте-
ственно трактовать как начальную фазу образова-
ния «монетных столбиков» в условиях in vivo [29].
Если это предположение верно, то методы реги-
страции процессов образования сладжей in vivo
должны представлять не меньшую диагностиче-
скую ценность для практических целей, чем те-
сты РОЭ in vitro. Из полученных в настоящей ра-
боте результатов следует, что средняя величина
сладжей может представлять интерес не только
как мера, оперативно характеризующая скорость
реакций формирования монетных столбиков в
условиях in vivo, но и как показатель существенно
определяющий уровень падения интенсивности
высвобождения кислорода из эритроцитов. Дей-
ствительно, из формулы (12) следует, что инфор-
мация об изменении во времени средней степени
сладжированности эритроцитов при их «протис-
кивании» через микрососуды может быть исполь-
зована для оценки падения интенсивности вы-
свобождения кислорода из эритроцитов.

Снижение эффективной кислородтранспорт-
ной функции относится к числу нежелательных
последствий эффектов, вызываемых сладжирова-
нием эритроцитов в кровотоке. Физиологические
и патологические воздействия на организм чело-
века, приводящие к появлению сладжей, подроб-
но изучаются [30–32], в том числе с использова-
нием методов капилляроскопии и оптических
методов [33, 34]. Привлекательность методов де-
тектирования сладжей в системах in vivo опреде-
ляется простотой и оперативностью их выполне-
ния [35, 36]. На проведение указанных тестов тре-
буются минуты, а не часы, как в случае с
проведением РОЭ. Детектирование повышенной
степени сладжированности эритроцитов в мик-
рососудах может рассматриваться как ранний ин-
дикатор развития нежелательных патологий. В
этой связи полученные в работе выражения (12) и
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(13) позволяют судить о степени «грубости» нару-
шений кислородтранспортной функции в орга-
низме по среднему размеру сладжей, перемещаю-
щихся в микрососудах. 

Можно предположить, что использование ме-
тодик для in vivo регистрации сладжей позволит
создать в будущем диагностический метод в опе-
ративном отношении более информативный, чем
традиционно используемые in vitro методы, осно-
ванные на исследовании РОЭ.
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ПРИЛОЖЕНИЕ 

Влияние искривленности торцов эритроцитов на
интенсивность высвобождения кислорода. Прове-
денное рассмотрение позволило получить про-
стое выражение (12) для интенсивности высво-
бождения кислорода из эритроцитарного сладжа.
Однако остался не раскрытым вопрос: остается
ли выражение (12) справедливым за рамками ис-
пользованных в основном тексте работы допу-
щений.

Настоящее приложение посвящено анализу
влияния формы эритроцитов, обладающих ис-
кривленными торцами, на процесс высвобожде-
ния кислорода из эритроцитов, входящих в
сладж. Рассматривались формы, которые допус-
кают плотную упаковку эритроцитов в сладжах.

Интенсивность высвобождения кислорода из
эритроцитов, полученная при учете сферической
кривизны обоих торцов. При учете кривизны тор-
цов парашютообразных эритроцитов последние
рассматривались обладающими сферической
формой сегментов, расположенных на переднем
и заднем торцах (см. рис. П1). 

В данном случае система уравнений (2) и (3)
принимает вид:

V = πRc
2L, (П1)

S = 2π(Rc
2 + ℓ0

2) + 2πRcL (П2)

Выражения (П1) и (П2) после обезразмерива-
ния принимают вид:

(П3)

(П4)

где использованы обозначения: 

(П5)

Решая систему уравнений (П3) и (П4),
получаем выражение для : 

(П6)

Используя выражение (П6) для отношения
высвобождения кислорода из эритроцитов, вхо-
дящих в сладж, по сравнению с отдельно следую-
щими эритроцитами легко получить выражение:
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где JN – поток кислорода из эритроцитов, входя-
щих в сладж; J1 – поток кислорода из отдельно
следующего эритроцита; N – количество эритро-

цитов, входящих в сладж; выражения для пара-
метров представлены в формуле (П5).

Уравнение (П7), если ввести обозначение

 легко приводится к виду 

(П8)

Если сравнить выражение (П8) с выражени-
ем (12) основного текста, видно, что учет формы
эритроцитов, обладающих торцами в виде сфери-
ческих сегментов, приводит к точно такому же
виду зависимости интенсивности высвобожде-
ния кислорода из эритроцитов от размера эритро-
цитарного сладжа. При этом значение параметра
 дается выражением 

где  характеризует высоту сферических
сегментов на торцах. 

Высвобождение кислорода из эритроцитов при
учете кусочно-искривленного заднего торца. Кри-
визна торцов парашютообразных эритроцитов
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Рис. П1. Схематичное изображение эритроцита в ци-
линдрическом приближении с аппроксимацией обо-
их торцов сферическими сегментами. Представлена
боковая проекция клетки с обозначением используе-
мых при выводе величин, где L – длина цилиндриче-
ской части эритроцита, Rc – внутренний радиус ка-
пилляра, ?0 – высота сферического сегмента (в рас-
смотренном случае радиус кривизны торцевого
сферического сегмента (R) задается выражением
R = (Rc

2 + ?0
2)/2?0.
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может аппроксимироваться не только с помощью
сферического приближения. В данном разделе
приложения рассмотрим, как должно выглядеть
выражение для интенсивности высвобождения
кислорода из эритроцитов, форма которых пред-
ставляется цилиндром с цилиндрическим выре-
зом в заднем торце (см. рис. П2).

Для величины объема эритроцита справедливо
выражение:

V = πRc
2
L – ℓ0πr0

2.  (П9)

Площадь поверхности эритроцита находится
по формуле:

S = 2πRc
2
L + 2πRcL + 2π r0ℓ0. (П10)

Обезразмеривание уравнений (П9) и (П10) с
помощью замены (П5) и   дает:

(П11)

(П12)

Решение системы (П11)–(П12) позволяет для  и
найти выражения: 

(П13)

=� 00 / cr Rr

= −� �� �
2

0 0ε · ,V r

= + +
�

�� �0 01 ε ·
2

.S r

��0
�0r

( )− −
=

−

�

�
�

�

2

0

1 ε
2 ,

ε

S

V

(П14)

Легко убедиться, что при данном виде
аппроксимации 

Используя выражения (П13) и (П14) для отно-
шения высвобождения кислорода из эритроци-
тов, входящих в сладж, по сравнению с отдельно
следующими эритроцитами легко получить сле-
дующее выражение: 

−=
− −

�

�

�

0
ε .

1 ε
2

Vr
S

− ≥�ε 0.V

(П15)+ + + + += = = +
+ + + + + ++ +

� �� �

� � �� � �

� � �

� � ��

2
c 0 0 c 0 0 0 0

2
1 0 0 0 0 0 0c 0 0 c

2π 2π 2π 1 · ·ε 1 ·ε 1· ,
· · · ·ε 1 · ε 1 · ε2π 2π 2π
N R r NR L r N rJ

N J N N r N r r NNR Nr NR L

где JN – поток кислорода из эритроцитов,
входящих в сладж; J1 – поток кислорода из
отдельно следующего эритроцита; N –
количество эритроцитов, входящих в сладж;

, а выражения для остальных параметров
представлены в формуле (П5).

Уравнение (П15) приводится к виду

(П16)

где 

Сравнение выражения (П16) с выражением (12)
основного текста показывает, что учет кусочно-
линейного искривления формы заднего торца
эритроцитов приводит к точно такому же виду за-
висимости интенсивности высвобождения кис-
лорода из эритроцитов от размера эритроцитар-

=� 00 / cr Rr

= +
+ + ε
�

� �1

ε 1 1· ,
· 1 ε 1
NJ

N J N

( )= + ��� �0 0ε ε / 1 ·r

ного сладжа. При этом, значение параметра  да-
ется выражением

где — характеризует искривленность заднего
торца эритроцита. 

Высвобождение кислорода из эритроцитов, опи-
сываемых с учетом кусочно-линейной искривлен-
ности переднего и заднего торцов. Кривизна тор-
цов парашютообразных эритроцитов может учи-
тываться не только в описанных выше
приближениях. В данном разделе приложения
рассмотрим, как должно выглядеть выражение
для интенсивности высвобождения кислорода из
эритроцитов, форма которых представляется ци-
линдром с вырезом в заднем торце и цилиндриче-
ской выпуклостью на переднем (см. рис. П3). 

Объем и площадь поверхности эритроцитов
даются выражениями:

�ε

( )= + �� ��0 0ε ε / 1 · ,r

�� �0 0·r

Рис. П2. Иллюстрация эритроцита в цилиндриче-
ском приближении с учетом кривизны заднего торца.
Представлена боковая проекция клетки с обозначе-
нием используемых при выводе величин, где L – дли-
на цилиндрической части эритроцита, Rc – внутрен-
ний радиус капилляра, <0 – высота цилиндрического
выреза; r0 – радиус цилиндрического выреза в заднем
торце.
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V = πRc
2L, (П17)

S = 2πRc
2 + 2πRcL + 4πr0ℓ0. (П18)

Обезразмериванием уравнений (П9) и (П10)
получаем:

(П19)

(П20)

где введены замены (П5) и .

Из уравнения (П20) для  получаем
следующее выражение: 

(П21)

В силу выражений (1) и (14) величина интен-
сивности высвобождения кислорода пропорцио-
нальна площади поверхности эритроцитарного
сладжа, находящейся в непосредственном кон-
такте с окружающей плазмой. Используя выра-
жение (П21) для отношения высвобождения кис-
лорода из эритроцитов, входящих в сладж, по
сравнению с отдельно следующими эритроцита-
ми легко получить следующее выражение: 
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= + +
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где JN – поток кислорода из эритроцитов, входя-
щих в сладж; J1 – поток кислорода из отдельно
следующего эритроцита; N – количество эритро-
цитов, входящих в сладж; , а выражения
для остальных параметров представлены в фор-
муле (П5).

Уравнение (П22) приводится к виду  

(П23)

где 

Для величины  справедливо выражение
(П21).

Если сравнить выражение (П23) с выражением
(12) основного текста, видно, что учет кусочно-
линейного искривления формы переднего и
заднего торцов эритроцитов приводит к точно
такому же виду зависимости интенсивности
высвобождения кислорода из эритроцитов от
размера эритроцитарного сладжа. В обоих
случаях имеет место гиперболический характер
данной зависимости. При этом значение
параметра  дается выражением 

=� 00 / cr Rr

ε= +
+ ε + ε
�

� �1

1 1· ,
· 1 1
NJ

N J N

( )= + ��� �0 0ε ε / 1 2 · .r

�� �0 0·r

�ε

( )ε = + �� ��0 0ε / 1 2 · ,r

где  характеризует искривленность заднего
торца эритроцита. 

Структурная инвариантность выражения для
высвобождения кислорода из эритроцитарного
сладжа. Величина  для сколь угодно сложной
формы торцевых участков эритроцитов может
вычисляться по методу «исчерпания Архимеда».
Метод заключается в расчленении сложного гео-
метрического строения торцов на элементарные
цилиндрические сегменты, «блины». Такие раз-
ложения на элементарные «блины» позволяют
находить верхние и нижние суммы Дарбу. Вели-
чина интенсивности высвобождения кислорода
оказывается «зажата» между верхней и нижней
суммами Дарбу и может быть вычислена по лемме
«о двух милиционерах» путем предельного пере-
хода. Описанный в приложении анализ «цилин-
дрических» эритроцитов с присоединенными к
ним «блинами», по мнению авторов настоящей
работы, позволяет предположить, что и в случае
искривленности «общего положения» структура
уравнений, описывающих интенсивность высво-
бождения кислорода, не изменится. Эти сообра-
жения свидетельствуют в пользу инвариантности
структуры уравнения (12).

�� �0 0·r

�ε

Рис. П3. Иллюстрация эритроцита в цилиндриче-
ском приближении с учетом кривизны переднего и
заднего торцов. Представлена боковая проекция
клетки с обозначением используемых при выводе ве-
личин, где L – длина цилиндрической части эритро-
цита, Rc – внутренний радиус капилляра, <0 – высота
цилиндрических выреза и выпуклости; r0 – радиус
цилиндрического выреза в заднем торце и выпукло-
сти в переднем.
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 Dependence of the Oxygen Release Intensity from Red Cells on the Degree 
of Their Clustering in Sludges

 I.A. Ponomarev*, ** and G.Th. Guria*, **

*National Medical Research Center for Hematology, Ministry of Health of the Russian Federation, 
Noviy Zikovskiy proezd 4, Moscow, 125167 Russia

**Moscow Institute of Physics and Technology, Institutskiy per., 9, Dolgoprudny, Moscow Region, , 141700 Russia

An efficiency of oxygen release from red cells strongly depends on the regimes of their motion through mi-
crovessels. Mathematical model of oxygen transfer taking into account the red cells ability to form intravas-
cular sludges has been constructed and studied. An analytical expression for the dependence of the oxygen
release intensity on the size of erythrocyte sludges were derived. The possible significance of the obtained re-
sults for the express diagnostics of the red cell’s ability for an oxygen transmission is discussed.

Keywords: oxygen transport, red blood cell aggregation, oxygen release, red blood cell parachute shape, red blood
cell clustering
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