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摘要：为确定脉冲电场生物学效应的电场参数，从细胞多层介电模型出发，通过研究其等效电路模型在外加电场中

生物响应的仿真分析得出植物细胞外膜具有低通滤波特性，内膜具有带通滤波特性。同时对细胞外膜跨膜电压进

行时域分析表明频率小于 ２８３Ｈｚ、电场强度大于 ６９７ｋＶ／ｍ、ｍｓ／μｓ级脉宽的极低频脉冲电场可以在植物细胞外

膜产生可逆电穿孔。采用电场强度为 １００ｋＶ／ｍ、频率为 １Ｈｚ、脉宽为 ８０ｍｓ的极低频脉冲电场处理萌发绿豆种子，

在萌发第 ４ｄ时，绿豆种子的芽长和根长分别比对照组增加了 ６５８％和 ８０２％。
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　　引言

目前，农业物理中的电场生物学效应研究很多，

但基本上涉及的是高压静电场和工频电场，没有考

虑脉冲电场
［１－７］

。实际上，脉冲电场对生物的影响

比静电场和一般的变化电场要复杂和剧烈的多，因

为脉冲电场除了能在细胞内产生感生电流影响细胞

活动以外，还可能通过诱导电荷与偶极子的平移和

旋转运动，改变化学反应速率、分子之间的化学键联

与蛋白质分子形状和结构等直接或间接的若干机制

影响生物系统
［８］
。更为重要的是，在一定剂量的脉

冲电场持续冲击下，细胞跨膜电势差会发生连续和

短暂的变化，这种变化会影响定位于膜上的离子通

道而使细胞通透性发生改变；同时，细胞膜还可能产

生短暂的可逆电穿孔，使细胞通透性增加
［９］
。因

此，脉冲电场作用更有利于水分和氧气等元素迅速

渗入种子细胞，启动细胞代谢和酶的合成。已有脉

冲电场通过细胞通透性的改变影响细胞活力和植物

代谢的实验报道
［１０－１５］

，包括诱导活性氧产生、刺激

次生代谢产物的生产和使萌发的植物种子、分生组

织有丝分裂指数和各种类型的染色体发生畸变，从

而引起植物个体发育早期阶段的基因变化，由此有

可能产生一类生物电磁新技术
［１６］
。

研究脉冲电场生物学效应时，确定脉冲电场的

作用参数是个非常重要的问题，因为不同的频率、强

度和宽度可能会引起不同的生物学效应。本文从细

胞多层介电模型出发，分析和计算脉冲电场作用下

细胞内外膜跨膜电位的频域特性及外膜跨膜电位的

时域特性，从频域角度研究内外膜跨膜电位的频率

响应，从时域角度研究电场参数、细胞参数对细胞外

膜电位的影响规律，为脉冲电场生物学效应中的电

场参数选择提供理论依据，期望推动电场生物学效

应的研究。

１　植物叶片细胞等效电路模型

细胞由细胞膜、细胞质和细胞核等膜内细胞器

构成，各部分均呈现出一定的传导特性和介电特性。

细胞膜对离子具有一定的通透性，因而具有一定的

导电性，但是与以电解质溶液为主的细胞质的电导

相比则小得多。因此，可以将细胞视为由具有介质

特性的细胞膜或核膜包围着的易导电的细胞质和核

质组成的系统。假定细胞为球形，细胞多层介电模

型如图１所示［１７］
。在图 １中，Ｅ（ｔ）为外加电场，箭

头表示电场方向。Ｒｃ和 Ｒｎ分别表示为细胞、细胞
核的半径，ｄｃ和 ｄｎ分别表示细胞膜和细胞核膜的厚
度，γｏ、γｍ、γｃ、γｎｍ、γｎｃ分别表示细胞器外介质、细胞
膜、细胞质、细胞核膜和细胞核质的电导率，εｏ、εｍ、
εｃ、εｎｍ、εｎｃ分别表示细胞器外介质、细胞膜、细胞质、
细胞核膜和细胞核质的介电常数，θ为极轴方向和
外加电场方向的夹角。θ＝０和 θ＝π处内外膜跨膜



电位最大，分别对应 Ｖｎ和 Ｖｍ。任意 θ处内外膜跨
膜电位分别为 Ｖｎｃｏｓθ和 Ｖｍｃｏｓθ。

图 １　球形单细胞多层介质电模型

Ｆｉｇ．１　Ｍｕｌｔｉｓｈｅｌｌｅｄｄｉｅｌｅｃｔｒｉｃｍｏｄｅｌｏｆｓｐｈｅｒｉｃａｌｃｅｌｌ
　
对细胞施加电场时，细胞外介质、细胞膜、细胞

质、细胞核膜和细胞核质均可用电导与电容的并联

电路描述。根据细胞各部分的生物电特性，细胞外

介质、细胞质、细胞核质主要表现出电导特性，其电

容分量可以忽略，而细胞膜、细胞核膜主要表现出介

电特性，其电导分量可以忽略
［１７－２０］

。

在研究细胞膜跨膜电位时，考虑到细胞内部大

部分是具有电导特性的细胞质、细胞核质等基质，因

此可将细胞膜等效为电容 Ｃｍ，细胞质、细胞核等膜
内细胞器等效成一个总电导 Ｇ。同理，在研究细胞
核膜跨膜电位时，可将细胞核膜等效为电容 Ｃｎ，细
胞核内细胞核质等效为电导 Ｇｎ。依据上述分析，从
图１所示的细胞结构出发，并选取 θ＝０°（此时具有
最强的细胞响应），可以提出如图 ２所示的脉冲电
场作用下的细胞内外膜跨膜电位的电路模型

［１７］
。

其中，假定细胞球心为零电位，由于球形细胞的对称

性，只考虑细胞与细胞核球体的一半。

图 ２　脉冲电场作用下细胞电路模型

Ｆｉｇ．２　Ｃｉｒｃｕｉｔｍｏｄｅｌｏｆｃｅｌｌｓｕｂｊｅｃｔｅｄｔｏ

ｐｕｌｓｅｄｅｌｅｃｔｒｉｃｆｉｅｌｄ
　

１１　细胞内外膜传递函数

在图 ２的电路模型中，脉冲电场作用下细胞上

的电压 Ｖ与电场 Ｅ的关系为［２１］

Ｖ（ｓ）＝ｆｓＥ（ｓ）Ｒｃｃｏｓθ （１）
其中

ｆｓ＝
３γｏ［３ｄｃＲ

２
ｃγｃ＋（３ｄ

２
ｃＲｃ－ｄ
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式中 ｆｓ为常量

［２２］
，下标 ｓ表示细胞在电场的静态模

型状态。由于细胞参数一般满足条件 γｃ，γｏγｍ和
Ｒｃｄｃ，因此，式（２）中 ｆｓ≈１５。

根据文献［１７］，细胞膜跨膜电位为
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式中　τｃ———外膜充电时间常数
在细胞内电场 Ｅｉ作用下的横跨细胞核的电压

为

Ｖｉ（ｓ）＝Ｅｉ（ｓ）Ｒｎ＝
１５τｃｓ
τｃｓ＋１

Ｅ（ｓ）Ｒｎ （４）

细胞核的跨膜电位为
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根据文献［２３－２４］，外膜充电时间常数 τｃ和内
膜充电时间常数 τｎ分别为

τｃ (＝ ρｃ＋
ρｏ )２ ＣｍＲｃ (＝ １

γｃ
＋１
２γ )

ｏ

εｉεｍ
ｄｃ
Ｒｃ （６）

τｎ (＝ １
γｎｃ
＋１
２γ )

ｃ

εｉεｎｍ
ｄｎ
Ｒｎ （７）

式中　εｉ———真空介电常数
由式（３）和式（５）可求得任意 θ处细胞外膜跨

膜电压和内膜跨膜电压与外加电场 Ｅ之间的传递
函数分别为

Ｈｍ（ｓ）＝
Ｖｍ（ｓ）
Ｅ（ｓ）

＝
１５Ｒｃ
τｃｓ＋１

ｃｏｓθ （８）

Ｈｎ（ｓ）＝
Ｖｎ（ｓ）
Ｅ（ｓ）

＝
１５Ｒｎτｃｓ

（τｃｓ＋１）（τｎｓ＋１）
ｃｏｓθ （９）

１２　细胞内外膜电位的时域分析
根据式（８）和式（９）确定的传递函数，对其进行

拉普拉斯变换与反变换，可求出任意时变脉冲电场

Ｅ（ｔ）作用下的细胞外膜与内膜的电位响应。本文
采用的是方波脉冲电场（脉宽 τ，场强 Ｅ，频率 ｆ），细
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胞外加电场的输入信号为 Ｅ（ｔ）－Ｅ（ｔ－τ），对
式（８）进行反拉普拉斯变换，脉冲结束时外膜的跨
膜电压为

Ｖｍ（ｔ）＝１５Ｒｃ (Ｅ １－ｅ－ττ )ｃ ｃｏｓθ （１０）

对式（９）进行反拉普拉斯变换，脉冲结束时内膜的
跨膜电压为

Ｖｎ（ｔ）＝
１５ＲｎτｃＥ
τｃ－τ (

ｎ
ｅ－

τ
τｃ－ｅ－

τ
τ )ｎ ｃｏｓθ （１１）

２　仿真计算结果与分析

２１　植物细胞仿真参数确定
细胞各部分的化学成分极为复杂，不同的作物

细胞几何参数、电导率和介电常数等参数有所不同。

在参照文献［２５－２９］的基础上，选取植物细胞参数
的典型值作为仿真默认值，各仿真参数如表１所示。

表 １　细胞仿真计算参数

Ｔａｂ．１　Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｃｅｌｌ

参数 细胞构成 数值

细胞半径 ３５～５０

几何参数／μｍ
细胞膜厚度 ０００７～００１

细胞核半径 １～１０

细胞核膜厚度 ０００６～００４

细胞外液 ０４～０８

细胞膜 ８×１０－６～１×１０－４

电导率／（Ｓ·ｍ－１） 细胞质 ００３３～１１

细胞核膜 ８３×１０－５～１×１０－３

细胞核质 ０２５～２２

细胞外液 ６０～９０

细胞膜 １４～２０

相对介电常数 细胞质 ６０～２００

细胞核膜 ６８～１００

细胞核质 ３２～３００

２２　内外膜跨膜电位的频率特性分析
令 ｓ＝ｊω＝ｊ２πｆ，将表１中细胞的各项参数代入

式（８）和式（９），选取 θ＝０°处细胞内外膜跨膜电位
进行仿真计算及讨论。内外膜频率特性如图 ３所
示。

由图３可知，当外加电场频率小于１０４Ｈｚ，电场
主要作用于细胞外膜，其频率响应可视为一阶低通

滤波器，截止频率为 １１ＭＨｚ。而细胞内膜的跨膜
电位频率响应可视为一阶带通滤波器，下限截止频

率为０７８ＭＨｚ，上限截止频率为５２ＭＨｚ，中心频率
为１８３ＭＨｚ。同时相频特性表明细胞外膜对信号
的响应速度明显慢于内膜。当外加电场频率超过

１０４Ｈｚ时，内膜对数幅值增加，而外膜对数幅值降
低。此时，电场易透入细胞内部，对细胞内的细胞器

产生较大影响。当外加电场频率大于 １０８Ｈｚ时，

图 ３　跨膜电位频率响应波特图

Ｆｉｇ．３　Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｃｅ

ｐｏｔｅｎｔｉａｌ（Ｂｏｄｅｐｌｏｔ）
　

内、外膜对特高频信号分量均有滤波效应。在频率

为１１ＭＨｚ以下时，外膜跨膜电位大于内膜，同时外
膜跨膜电位能保持在较高水平，由此推断在此频段

以下对植物进行低频信号刺激时不会对植物的核质

产生影响，而有利于细胞外膜发生穿孔。因此在研

究脉冲电场对植物的生物学效应时，为了使外膜穿

孔而不损伤细胞核等细胞器，应对植物细胞施加较

低频率的电场。

２３　电场参数对细胞跨膜电位的影响

由于本文主要研究脉冲电场生物学效应的参数

选择，因此重点对植物细胞在外加脉冲电场作用下

外膜电压进行时域分析。脉冲电场的参数包括频

率、脉宽和场强，通过对这 ３个参数的仿真，进一步
分析电场参数对植物细胞跨膜电位的影响规律。

根据脉冲结束时外膜的跨膜电压表 达式

（式（１０）），推知细胞外膜跨膜电压随脉冲电场频率
的变化如图４所示。由图 ４可见，随着脉冲电场频
率逐渐增大，细胞外膜的跨膜电压响应逐渐减小。

在电场频率小于 ２８３Ｈｚ时，细胞外膜的跨膜电压
大于１Ｖ（细胞膜发生可逆穿孔时跨膜电压的临界
值

［２３］
），表明在此频率范围内，脉冲电场对细胞外膜

通透性的影响最为显著。

同理根据脉冲结束时外膜的跨膜电压表达式

（式（１０）），对脉冲电场脉宽变化进行分析，当脉宽
τ变化时细胞外膜跨膜的电压变化如图 ５所示。由
图５可见，外膜电压初始随着脉宽的增大而增大，当
脉宽达到６μｓ时，其电压不再发生变化且外膜跨膜
电压大于１Ｖ。图５表明，脉宽过窄将导致外膜跨膜
电位极低，因此，对细胞施加脉冲电场作用时应采用

μｓ／ｍｓ级脉宽，这样可使细胞外膜跨膜电位大于穿
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图 ４　脉冲电场频率对细胞外膜电位的影响

Ｆｉｇ．４　Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｏｆｐｕｌｓｅｄｅｌｅｃｔｒｉｃｆｉｅｌｄｆｒｅｑｕｎｅｎｃｅ

ｏｎｔｒａｎｓｍｅｍｒａｎｃｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｓ
　

图 ５　脉宽对细胞外膜电位的影响

Ｆｉｇ．５　Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｏｆｅｌｅｃｔｒｉｃｆｉｅｌｄｗｉｄｔｈｏｎ

ｔｒａｎｓｍｅｍｒａｎｃｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｓ
　
孔阈值，诱导外膜发生可逆电穿孔。

同样根据脉冲结束时外膜的跨膜电压表达式

（式（１０）），对脉冲电场场强变化进行分析，得到场
强幅度变化时细胞外膜跨膜电压的变化，结果如

图６所示。图６中，细胞外膜的跨膜电压随脉冲电
场强度的增大而增大，二者呈线性关系。从仿真结

果可知当电场强度大于 ６９７ｋＶ／ｍ时，细胞外膜的
跨膜电压大于 １Ｖ。因此，若采用电场强度幅值大
于６９７ｋＶ／ｍ的脉冲电场可使细胞外膜发生可逆电
穿孔。

图 ６　脉冲电场强度对细胞外膜电位的影响

Ｆｉｇ．６　Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｏｆｅｌｅｃｔｒｉｃｆｉｅｌｄｉｎｔｅｎｓｉｔｙｏｎ

ｔｒａｎｓｍｅｍｒａｎｃｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｓ
　
２４　实验研究

上述仿真结果表明，强度大于 ６９７ｋＶ／ｍ、频率
小于 ２８３Ｈｚ、脉宽为 μｓ／ｍｓ级的极低频高压脉冲
电场作用可以使细胞外膜的跨膜电压大于发生可逆

电穿孔时跨膜电压的临界值
［１９］
，从而在细胞外膜诱

发可逆电穿孔。按照这个结果，如果采用满足上述

条件的脉冲电场处理作物种子，可以有效地提高吸

胀初期种子细胞外膜的通透性，使水分、氧气和一些

微量元素迅速渗入种子细胞，加速各种酶和蛋白质

的合成，促进种子萌发。为了验证这个推测，根据绿

豆的各项细胞参数，研究了 １００ｋＶ／ｍ、１Ｈｚ、８０ｍｓ
脉宽的极低频高压脉冲电场对绿豆种子萌发的影

响。

绿豆品种中绿 ２号由西北农林科技大学提供
（实验绿豆的各项细胞参数符合表 １中提供的细胞
仿真参数）。挑选籽粒饱满的种子，用质量分数

０２％ ＨｇＣｌ２消毒２ｍｉｎ，洗涤后在蒸馏水中充分吸
胀，挑选均匀一致的种子，绿豆品种以５０粒为一组，
设３组，每组均匀放在培养皿中，培养皿底部放置一
张中速滤纸，加入适量蒸馏水，置于（２５±０２）℃恒
温培养箱中暗中培养，每天定时加入蒸馏水。出芽

后将种子放置在极低频脉冲电场生物学效应仪
［３０］

的２个极板间有机玻璃支架上处理，每天处理１０ｈ。
另取相同种子作为对照组，在相同条件下培养，除不

经脉冲电场处理外，一切其他条件均相同。图 ７为
经过脉冲电场处理４ｄ时的绿豆幼苗（右）与未经电
场处理的对照（左）的比较，由图 ７可见，处理组的
幼苗生长明显优于对照。表２为对绿豆幼苗根长和
芽长的测量结果。由表 ２可见，经过极低频脉冲电
场处理的绿豆种子的芽长和根长与对照组相比较，

增长率分别达到了６５８％和８０２％，显示出了１Ｈｚ
极低频脉冲电场对绿豆幼苗的生长具有明显的促进

作用。统计分析表明，处理组与对照组相比，各指标

的差异均达到极显著水平（Ｐ＜００１）。

图 ７　极低频脉冲电场对绿豆幼苗生长的影响

Ｆｉｇ．７　Ｅｆｆｅｃｔｏｆｅｘｔｒｅｍｅｌｙｌｏｗｆｒｅｑｕｅｎｃｙｐｕｌｓｅｄ

ｅｌｅｃｔｒｉｃｆｉｅｌｄｏｎｇｒｏｗｔｈｏｆｍｕｎｇｂｅａｎｓ
　

表 ２　极低频脉冲电场对绿豆芽长和根长的影响

Ｔａｂ．２　Ｅｆｆｅｃｔｏｆｅｘｔｒｅｍｅｌｙｌｏｗｆｒｅｑｕｅｎｃｙｐｕｌｓｅｅｌｅｃｔｒｉｃ

ｆｉｅｌｄｏｎｓｈｏｏｔａｎｄｒｏｏｔｌｅｎｇｔｈｏｆｍｕｎｇｂｅａｎｓ

指标 对照组／ｃｍ 处理组／ｃｍ 增长率／％
芽长 ２０５±０２５ ３４０±０５０ ６５８
根长 ２８４±０１５ ５１２±０２５ ８０２

　　采用 ＬＥＩＣＡＭ２０５ＦＡ型立体显微镜对处理前后
的绿豆芽体细胞进行观察，实验结果如图 ８所示。
图８ａ为对照组（未处理组），可见其细胞外膜无规
则，活性一般；图８ｂ为处理组，可见处理后细胞外膜
发生电穿孔现象，与对照组相比其细胞含有更多的
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细胞质，细胞外膜也更富有活性。正由于此原因，在

上述脉冲电场的处理下对照组和处理组的绿豆芽幼

苗的根长和芽长才有了很大的差别。

图 ８　细胞实验透射电镜照片

Ｆｉｇ．８　ＴＥＭｐｉｃｔｕｒｅｓｏｆｃｅｌｌｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ
（ａ）对照组　（ｂ）处理组

３　讨论

本文将细胞外膜和内膜看作具有导电性质的电

容，将细胞质视为具有导电性质的电导，于是细胞系

统可以等效为一个电路模型，通过分析该等效电路

模型在外加脉冲电场中的响应，获得能够产生显著生

物学效应的脉冲电场参数。研究结果表明（图３），细
胞外膜电位频率响应具有一阶低通滤波器的特性，

细胞内膜电位频率响应具有一阶带通滤波器的特

性。因此，在考虑外加脉冲电场对细胞的生物学效

应时，为了不对细胞核等细胞器造成伤害，而只引起

细胞外膜的物质交换，通过改变细胞外膜的通透性

来影响细胞代谢，则应施加低频脉冲电场。

在对脉冲电场作用参数的仿真研究中发现，随

着脉冲电场频率的增大，细胞外膜的跨膜电压逐渐

减小，当脉冲电场频率小于 ２８３Ｈｚ时，细胞外膜的
跨膜电压即达到 １Ｖ（图 ４），这意味着频率小于
２８３Ｈｚ的极低频脉冲电场对细胞外膜通透性的影
响最为显著。此外，研究还发现，不同脉宽和场强对

细胞外膜通透性也有显著差异，脉宽为 μｓ／ｍｓ级、
　　

电场强度大于６９７ｋＶ／ｍ的脉冲电场可以在细胞外
膜上产生可逆电击穿，而明显提高细胞外膜通透性

（图８）。总结这些结果可知，频率小于 ２８３Ｈｚ、脉
宽为 μｓ／ｍｓ级、电场强度大于 ６９７ｋＶ／ｍ的极低频
高压脉冲电场可以通过增加细胞通透性而获得显著

的生物学效应。

为了证明上述结果，研究了频率为１Ｈｚ、振幅为
１００ｋＶ／ｍ、脉宽为 ８０ｍｓ的极低频高压脉冲电场对
绿豆幼苗生长的影响。从表 ２和图 ８的结果来看，
经过脉冲电场处理的绿豆芽长和根长都明显优于未

经脉冲电场处理的对照组，增长率分别达到了

６５８％和 ８０２％，这个结果明显高于 Ｃｏｓｔａｎｚｏ［３］采
用的强度为３６ｋＶ／ｍ和１８ｋＶ／ｍ、频率为５０Ｈｚ的
交变电场使得大豆幼苗的长度分别增加 ８％ ～１２％
的水平，证明了本文所述的脉冲电场参数条件可以

获得显著的生物学效应。

４　结论

（１）基于细胞的多层介电模型，通过研究其等
效电路模型在外加电场中的响应，对其传递函数的

仿真得出植物细胞外膜具有低通滤波特性，内膜具

有带通滤波特性。

（２）频率小于２８３Ｈｚ、电场强度大于６９７ｋＶ／ｍ、
ｍｓ／μｓ级脉宽的极低频脉冲电场可以在植物细胞外
膜产生可逆电穿孔，对细胞外膜通透性的影响最为

显著，有利于水分和氧气等元素迅速渗入种子细胞。

（３）强度为１００ｋＶ／ｍ、频率为 １Ｈｚ、８０ｍｓ脉宽
的极低频脉冲电场处理明显促进了绿豆芽长和根长

生长，在宏观形态上获得了明显和稳定的生物学效

应，同时通过细胞的透射电镜照片表明了该电场参

数能够植物细胞产生可逆电穿孔现象，实验与理论

仿真结果吻合。
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