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缺水条件下植物细胞力学模型研究
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　　【摘要】　为研究单个叶肉细胞在缺水条件下的力学行为，利用有限元方法（ＦＥＡ）建立了符合生理学特征的叶

肉细胞力学模型———内部充满液体的球形细胞力学模型。根据水分代谢方程，计算出由于蒸腾作用而产生叶肉细

胞膨压变化量，对单个细胞进行受力分析，得到细胞壁上任一点的膨压随时间变化的动力学方程，通过该模型得到

膨压改变与单细胞变形之间的关系。仿真结果表明：在细胞内膨压随时间从 ２００ｋＰａ减小到 １２０ｋＰａ过程中，细胞

半径从 ３５５×１０－５ｍ减小到 ２４２×１０－５ｍ；同时可以看出细胞壁的力学性能参数对细胞的变形有明显的影响：穆

尼材料常数 Ｃ１分别取 ０７、１０、１５ＭＰａ时，细胞在初始膨压 ２００ｋＰａ作用下的细胞半径大小分别为 ３５８×１０
－５
、

３３０×１０－５、３１３×１０－５ｍ；穆尼材料常数 Ｃ２分别取 ０１０、０１５、０２０ＭＰａ时，细胞在初始膨压 ２００ｋＰａ作用下细胞

大小分别为 １４１×１０－５、１２２×１０－５、１１０×１０－５ｍ。
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　　引言

植物缺水较严重时，茎和叶会产生萎蔫，主要是

由于缺水时植物细胞膨压下降，从而使植物组织的

刚度减小。由于植物组织具有细胞结构这一特点，

其力学性能与单细胞的力学行为有着密切的联系。



土壤水分和环境条件的变化会引起植物细胞内部膨

压变化，使细胞产生变形，从而引起植物组织变形以

及植物植株形态的变化。因此研究膨压变化条件下

细胞的变形情况，可为建立水分胁迫条件下植物的

形态模型提供理论基础。

植物的结构力学特性取决于其成熟组织，尤其

是细胞壁组织
［１］
。国内外对植物细胞力学的研究

仍处于探索阶段，该领域中具有奠定性的成果是

Ｐｉｔｔ建立的苹果果肉薄壁细胞的生物力学模型［２］
。

此后的研究逐步揭示出植物组织的力学性能与单细

胞的力学行为、细胞构成组织的几何形式、细胞间联

系的微观力学性质有关，而单细胞的力学行为又主

要与细胞壁的微观力学性能、细胞膨压、细胞几何性

质等诸多因素相关
［３～４］

。目前研究主要集中在单个

细胞力学特性的实验研究和单个细胞力学模型的建

立。已有研究均在建立植物细胞模型、连接细胞模

型得到植物组织的二维和三维模型的基础上进行植

物组织的力学行为分析
［５］
。在膨压影响植物组织

力学性能研究方面国内仍是空白。

本文旨在建立考虑膨压变化的细胞力学模型，

用以模拟不同膨压下细胞的变形。在此基础上研究

不同的细胞壁材料对细胞变形的影响。

１　细胞力学模型建立

１１　基本假设
植物细胞由细胞壁和细胞膜、液泡等原生质组

成。细胞的形状、大小和力学特性因植物种类的不

同存在很大的差异，本文在建立细胞力学模型时，以

黄瓜叶片的叶肉细胞中海绵组织细胞为研究对象，

把细胞看作是由细胞壁和细胞液两部分组成的球形

细胞。细胞壁和细胞液的刚度存在很大差异，细胞

壁刚度较大，保证了植物组织的刚性结构
［６］
。一般

情况下，细胞壁呈现弹性、塑性、粘弹性和时间依存

性
［７］
，为了研究方便，本文采用弹性模型来模拟细

胞壁。将细胞壁假设为均匀的连续体，并假设细胞

壁是各向同性的弹性膜，只能承受张力，不能承受弯

曲载荷，叶肉细胞都是薄壁细胞，细胞内压均匀分

布。因为细胞壁的厚度相对于细胞大小来说是很小

的，因此建立细胞壁的力学模型时采用薄膜理

论
［８］
。细胞外环境压力假设为零，细胞内压等于膨

压 Ｐ。该膨压由细胞壁来平衡，因此植物缺水时会
改变这些细胞的力学特性

［９～１０］
。叶片的断面结构

如图１所示，本文研究的是叶肉细胞的力学模型。
１２　有限元模型建立和验证方法

植物细胞的形态变化可认为是薄膜加压后的变

形，用薄膜理论来描述细胞变形时，必须考虑３类变

图 １　叶片断面结构图

Ｆｉｇ．１　Ｃｒｏｓｓｓｅｃｔｉｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｌｅａｆ
　
量之间的关系：细胞壁应力 σ、细胞壁应变 ε和细胞
几何参数（如半径 ｒ、细胞壁厚度 δ）。三者之间的关
系由如图２所示的 ３个基本方程来描述：本构方程
描述细胞壁材料的力学行为；运动学方程（应变 位

移关系）描述细胞表面扩张与细胞形状变化的关

系；力平衡方程描述细胞的力平衡情况，对一个植物

细胞来说，即膨压产生的法向力和细胞壁的张力平

衡
［１１～１２］

。

图 ２　细胞模型的基本力学关系

Ｆｉｇ．２　Ｆｕｎｄａｍｅｎｔａｌｍｅｃｈａｎｉｃａｌｒｅｌａｔｉｏｎｓｏｆｃｅｌｌｄｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ
　
本文用有限元方法（ＡＮＳＹＳ１１０）建立球形细

胞的有限元模型来模拟膨压作用下细胞的变形情

况，采用膜单元来模拟细胞壁。有限元模型包括几

何形状、材料属性、载荷参数以及边界条件。为了验

证模型的正确性，本文将初始膨压作用下细胞的变

形和现有文献结果进行比较。

（１）几何形状和单元选择
本文取细胞半径为 ２２×１０－５ｍ［１３］，细胞壁厚

度为１２５×１０－６ｍ，选择每个节点有 ６个自由度的
四节点单元对球面（ｓｈｅｌｌ１８１）进行网格划分。

（２）材料属性定义
细胞壁内部具有大量随机排列的细胞纤维，细

胞壁呈现出各向同性。因此，用非线性高弹性材料

来模拟叶肉细胞细胞壁，取两参数的 Ｍｏｏｎｅｙ
Ｒｉｖｌｉｎ模型，其应变能方程为

Ｗ＝Ｃ１（Ｉ１－３）＋Ｃ２（Ｉ２－３） （１）
式中　Ｗ———应变能密度

Ｃ１、Ｃ２———材料 Ｍｏｏｎｅｙ Ｒｉｖｌｉｎ系数，也称穆
尼材料常数
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Ｉ１、Ｉ２———第一、二格林应变不变量
材料常数通过实验测定得到，具体方法是避开

叶脉取新鲜叶肉样本（０５ｃｍ×１ｃｍ），迅速放入福
尔马林—醋酸—酒精溶液（ＦＡＡ）液进行固定，经常
规脱水、透明、浸蜡、包埋、切片后在纳米压痕仪上对

样本进行单向压缩得到载荷 变形数据，取可靠工作

区域内的数据，根据压针面积和切片厚度，计算得到

应力 应变数据，然后按文献［１４］的方法计算得到
细胞壁的材料常数 Ｃ１、Ｃ２分别为０７９２、０１９５ＭＰａ。

（３）边界条件
为了计算方便，采用１／８球面进行建模（图 ３），

在对称边界上施加对称约束。

（４）载荷参数
为了模拟和预测细胞变形的机理性力学过程，

膨压的变化由生物物理方程计算得到。正常生长情

况下，细胞壁的扩张可以表示为

（ｄＶ／ｄｔ）ｗ／Ｖｗ＝Ｌｐ（ΔＰ－Ｐ）－（ｄＴ／ｄｔ）ｗ／Ｖｗ（２）
（ｄＶ／ｄｔ）ｃ／Ｖｃ＝φ（Ｐ－Ｐｃ）＋（１／ε）ｄＰ／ｄｔ（３）

Ｅｖ＝２（Ｃ１＋Ｃ２）／（１－２ν） （４）

式中　Ｖｗ———细胞内水分体积，ｍ
３ Ｐ———压力，Ｐａ

Ｖｃ———细胞体积，ｍ
３　　 ｔ———时间，ｓ

Ｌｐ———细胞膜相对导水率，Ｐａ／ｓ
ΔＰ———细胞膜内外压差，Ｐａ
Ｔ———由蒸腾作用损失的水分体积，ｍ３

φ———不可逆的细胞壁扩张量
Ｐｃ———主膨压，Ｐａ ν———泊松比，取０４９９
Ｅｖ———体积弹性模量，Ｐａ

式中（ｄＴ／ｄｔ）ｗ／Ｖｗ为相对体积蒸腾速率，根据叶面
蒸腾速率，细胞大小以及细胞的分布计算得到。

因为细胞中水的体积增量等于细胞体积的增

量，所以由式（２）、（３）可得到膨压随时间的变化
ｄＰ／ｄｔ＝ε［Ｌｐ（ΔＰ－Ｐ）－
（ｄＴ／ｄｔ）ｗ／Ｖｗ－φ（Ｐ－Ｐｃ）］ （５）

作物暂时性缺水过程一般较短，忽略该过程中

的不可逆扩张，假设缺水过程中细胞的净吸水量为

零，式（５）变为
ｄＰ／ｄｔ＝－Ｅｖ（ｄＴ／ｄｔ）ｗ／Ｖｗ （６）

因此膨压随时间的变化关系为

Ｐ（ｔ）＝Ｐ０－Ｋｔ （７）
式中　Ｐ０———初始膨压，取２００ｋＰａ

Ｋ———常数，取０８Ｐａ／ｓ

２　模型仿真结果

２１　初始膨压下的细胞变形
细胞壁的变形由细胞内部液体对其向外的压力

而产生，当细胞处于初始膨压时，根据等效原则，细

图 ３　细胞有限元模型

Ｆｉｇ．３　Ｆｉｎｉｔｅｅｌｅｍｅｎｔｏｆｃｅｌｌ
（ａ）完整细胞模型　（ｂ）１／８细胞模型　（ｃ）载荷模型

　
胞壁受到细胞内部液体对细胞壁的压力，可以通过

施加在细胞壁向外法线方向的均匀分布力来实现，

均匀分布力的大小为初始膨压 ２００ｋＰａ。整个细胞
在初始膨压作用下，向外膨胀，根据仿真结果知，膨

胀后的细胞半径为 ３５５×１０－５ｍ，这和现有资料的
结果相符

［１５］
。

２２　膨压减小过程中的细胞变形
由式（６）可知，膨压由初始膨压 ２００ｋＰａ线性减

小的过程中，细胞体积也减小，细胞壁上任一点的法

向位移随时间的变化情况如图４所示。由图４可以
看出，细胞缺水初期，在０～１×１０５ｓ时，细胞的变形
较快，细胞壁上任一点的位移从１３５×１０－５ｍ减小
到２２×１０－６ｍ，也就是细胞半径从 ３５５×１０－５ｍ
减小到２４２×１０－５ｍ。在 １×１０５～５×１０５ｓ时，细
胞壁的变形速度较慢，从细胞壁上任一点的位移

２２×１０－６ｍ变化到１８×１０－６ｍ，也就是细胞半径
从２４２×１０－５ｍ减小到２３８×１０－５ｍ。

图 ４　细胞壁上各点的法向位移随时间的变化情况

Ｆｉｇ．４　Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎｎｏｒｍａｌｄｉｓｐｌａｃｅｍｅｎｔａｎｄｔｉｍｅ
　

２３　细胞壁力学特性对细胞变形的影响

不同植物、不同组织细胞壁的力学特性有很大

的差异，在此，仅改变非线性高弹性材料 Ｍｏｏｎｅｙ
Ｒｉｖｌｉｎ模型中材料常数 Ｃ１、Ｃ２的值，来考查细胞的变
形情况。Ｃ１的通常取值范围为 ０７～２０ＭＰａ，Ｃ２的

通常取值范围为０１～０２ＭＰａ［１６］。
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图５是在初始膨压 Ｐ０＝２００ｋＰａ、Ｃ２＝０２ＭＰａ
时，常数 Ｃ１分别取０７、１０、１５ＭＰａ，细胞壁上任一
点的法向位移随时间的变化曲线。由图可以看出，

细胞变形和时间呈非线性关系，随时间的增加，细胞

壁上各点的位移减小。

图 ５　参数 Ｃ１对细胞力学特性的影响

Ｆｉｇ．５　ＥｆｆｅｃｔｏｆＣ１ｏｎｍｅｃｈａｎｉｃａｌｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓｏｆｃｅｌｌ
　
同时可以看出，细胞膨压减小相同值时，Ｃ１值越

大，细胞的变形越小。在时间 ｔ＝０，也即初始膨压
时，Ｃ１分别取 ０７、１０、１５ＭＰａ，细胞壁上任一点的

法向位移为分别为１３８×１０－５、１１０×１０－５、０９３×
１０－５ｍ，也即细胞半径分别为 ３５８×１０－５、３３０×
１０－５、３１３×１０－５ｍ；在 ｔ＝１×１０５ｓ，也即膨压减小
到１２０ｋＰａ时，细胞壁上点的位移分别为 １２×
１０－６、４２×１０－６、６３×１０－６ｍ。这说明参数 Ｃ１越
大，细胞壁的刚度越大。

图６是在初始膨压且 Ｃ１＝１０ＭＰａ时，参数 Ｃ２
分别取０１０、０１５、０２０ＭＰａ，细胞壁上任一点的法
向位移随时间的变化曲线。由图可以看出：细胞膨

压减小同值时，Ｃ２值越大，细胞的变形越小。在 ｔ＝０，
也即初始膨压时，Ｃ２分别取 ０１０、０１５、０２０ＭＰａ，
　　

细胞壁上点的位移分别为１４１×１０－５、１２２×１０－５、
１１０×１０－５ｍ，也即细胞半径分别为 ３６１×１０－５、
３４２×１０－５、３３０×１０－５ｍ；在 ｔ＝１×１０５ｓ，也即膨
压减小到 １２０ｋＰａ时，细胞壁上点的位移分别为
２２×１０－６、３３×１０－６、４３×１０－６ｍ。这说明参数
Ｃ２越大，细胞壁的刚度越大。

图 ６　参数 Ｃ２对细胞力学特性的影响

Ｆｉｇ．６　ＥｆｆｅｃｔｏｆＣ２ｏｎｍｅｃｈａｎｉｃａｌｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓｏｆｃｅｌｌ

ｍｅｃｈａｎｉｃａｌｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓｏｆｃｅｌｌ
　

３　结论

（１）在膨压随时间线性减小的过程中，细胞呈
非线性减小，在０～１×１０５ｓ时，细胞半径从 ３５８×
１０－５ｍ减小到２４２×１０－５ｍ，随着时间的增加细胞
变形减缓，在５×１０５ｓ时，细胞半径大小为 ２３８×
１０－５ｍ。

（２）在相同膨压作用下，细胞壁力学常数 Ｃ１
大，细胞变形较小，反之，细胞壁力学常数 Ｃ１小，细
胞变形较大。由此可知，Ｃ１越大，细胞刚度越大，细
胞变形不容易，反之亦然。Ｃ２情况同 Ｃ１。
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