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生命活动与体内的输运过程密切相关
。

像我们

在宏观层次中用 到的热机一样
,

在生物体 内也存在

着许多具有 马达 功能 的微观
“

机器
”

—分子 马 达
。

它们广泛存在于肌肉纤维和细胞

组织中
,

是一种特殊 的蛋 白质大分子
。

到 目前为止
,

人们发现的这类分子 已有上百种
,

它们在生物体内

执行着各种各样 的功能
,

参与 了大量 的生命活动过

程
,

从肌肉的收缩
,

遗传物质 的复制
,

一直到细

胞的有丝分裂等等
。

目前 已经知道 的分子马达中
,

研究 的 比较深人

的主要有 肌球蛋 白
,

对它 的研究可 以

追溯到 年
,

它是人们最早研究 的马达之一
,

主

要存在于肌肉纤维和真核细胞内
。

它们在肌动蛋 白

纤丝上运动
,

执行肌肉收缩
,

细胞内物质输运和细胞

物质形态改变等功能 驱动蛋 白
,

发现

于 年
,

主要存在于真核细胞 内
。

它们沿着微管

运动
,

负责运送细胞器和细胞小泡
,

并参与细胞的有

丝分裂 以上两种为线性运动马达
。

旋转马达
,

即 三磷酸腺昔 合成酶
。

它是一种转动马达

它们广泛存在于线粒体
,

叶绿体
,

光和细菌和异养菌

中
,

是生物体能量转换的核心酶
,

它们参与氧化磷酸

化和光和磷酸化过程
,

在跨膜质子动力势的推动下

催化合成
,

并可利用 的能量实现 的跨

膜输运
。

在所有这些分子马达 中
,

驱动蛋 白由于其特有

的动力学特性 引起 了人们的广泛兴趣
。

实验表明
,

一
驱动蛋 白能够催化 水解为 二磷酸腺 昔

和 无机磷
,

将贮藏在 分子 中的化学能高效

地转化为机械能
,

产生定向运动
,

将细胞器和各种细

胞内物质沿着细胞骨架系统从合成部位快速有效地

运送到功能部位
。

对这一 问题的研究
,

对于人们理

解生命中的运动现象是非常重要 和富有启发性 的
,

不仅有助于我们揭示蛋 白质 的运 动机理
,

深人认识

生命活动的本质
,

而且可 以帮助人类搞清生物体 内

能量转化的过程
,

从新 的角度去认识和利用这一能

量转化机制
。

此外
,

驱动蛋 白还是一种典型的线性

运动马达 因此在这篇文章中我们虽然主要讨论的

是驱动蛋 白马达
,

但这对于其他线性运动马达来说

也具有普遍意义的
。

驱动蛋 白简介

驱动蛋 白是美 国加州大学 的 吐 等

人在 年首次在鱿鱼 的大轴突 中发现并命名的

一种细胞质运动蛋 白
。

他们在研究轴突的运动中发

现
,

当存在 的水解类似物
一

时
,

该蛋 白

可以与微管稳定连接
,

而 当加人 或 氯化

钾 后
,

该蛋 白又很快与微管分开
。

最初发现驱动蛋

白的功能是在动物的神经系统 中参与囊泡 的运输
,

随后人们又发现驱动蛋 白参与了各种有膜细胞器
,

如线粒体
,

溶酶体及 内置 网上 的运输
。

后来 的发现

表明在植物运输旺盛的器官及组织 中也存在驱动蛋

白
,

参与物质运输的过程
。

研究发现
,

在有丝分裂 的

过程 中
,

驱动蛋 白使中心粒分开
,

导致纺锤体极性 的

形成
。

近年来
,

越来越多 的证据表明
,

驱动蛋白参与

了许多重大的生命过程
,

因此
,

驱动蛋 白引起 了科学

家越来越多的关注
。

驱动蛋 白的结构

随着现代实验技术的不断发展
,

人们对于驱动

蛋 白的结构有 了深人的认识
。

实验表明
,

驱动蛋 白

由两条相 同的链组成
,

如 图 所示
。

每条重链 的一

端 由约 个氨基酸折叠成球状
,

称为驱动蛋 白的

头部
,

它是马达与微管蛋 白结合和催化 即 水解 的

部位
。

其余部分相互盘绕成双股的 螺旋
。

链 的末

端结合有轻链
,

称为驱动蛋 白的尾部
,

用来连接要运

送的细胞器
。

图 驱动蛋白结构示意图
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年
,

为了描述免疫球蛋 白 舀 分子

的构象提出了结构域 的概念
。

结构域是球

状蛋 白质的折叠单位
。

人们将驱动蛋 白分为 个重

要的结构域
,

两个头部构成 了马达结构域
,

它们的结构相 同
,

每个头上都有核酸催化位

点和与微管的结合位点
。

另一个重要 的结构域为二

聚化结构域
,

包括缠绕螺旋部分
。 一 ,

它使两个头连接起来
,

且用尾部拉住负

载
。

第三个结构域是 颈部 连接域
一

,

它包括两个颈部
,

它们连接在马达域上
,

并且可

以伸屈
,

如图 所示
。

八 魏

缠绕娜旋

头部

徽管

翔姗幼晓姗即瑰伪

图 驱动蛋 白的结构简图

实验表明
,

颈部 的结构及构象变化对整个马达

的运动有着非常重要的影响
。

通常认为颈部连接域

起着力学放大器 的作用
,

它可 以将催化位点 内产生

的微小的构象变化放大为马达的运动
。

马达两个头

部间的相互作用是通过二聚化结构域和颈部连接域

来实现的
。

这两个域也有一定的化学功能
。

实验发

现马达的两个头部 的化学状态是相互关联 的
,

当其

中的一个头处在一个化学态时
,

另一个头只能处 于

某一相应 的化学态
。

细胞 内的分子马达沿着特定的轨道运动
,

如肌

球蛋 白沿着肌动蛋 白丝 运动
,

驱动蛋

白沿着微管作定 向运动
。

驱动蛋 白的运动轨道 —微管 而
,

如图 所示
。

它是 由 根纵 向原

纤维排成的中空管
,

外径约 一 纳米
,

平均

直径为
,

每一根纵 向原纤维 由 。 和 日两种微管

蛋 白亚基 一 按着 。 、 、 。 、

⋯ ⋯的顺序

周期排列而成
。 。 亚基含 个氨基酸残基

,

日亚基

含 个氨基酸残基
,

这两种微管蛋 白形成了长度

为 的微管蛋 白二聚体
。

驱动蛋 白的相关实验及其运动特点

关于分子马达 的实验
,

以前主要局 限于肌肉收

缩机制的研究
。

实验设备是光学显微镜
,

电子显微

镜及 光 晶体衍射仪等等
。

随着近年来实验技术

的不断发展
,

特别是 由于光钳技术
,

微针技术
,

原子

力显微镜和荧光技术的发展和应用
,

使得测量 的精

度大大提高
,

分辨率达到了原子级的水平
,

可 以测到

小于皮牛顿
一 ’ 的力和次纳米

一 ’
级移

动的步长
。

在实验室 中
,

人们不仅可 以直接观测到

单个分子马达的运动
,

而且可 以观测到单分子马达

中不同部位之间的相对运动
。

对单个的驱动蛋白沿微管的运动过程进行的观

测表明
,

它在微管表面作平行于原纤维的运动
。

驱

动蛋 白在微管上 的运 动被简化为
“

交臂模型
。 卜 ” ,

即马达是在两个头 的相互配合 的运动

中前进的
,

这有些像一个柔道选手抓住对手 的手臂

将对手从后向前甩过去 的动作
。

关于驱动蛋 白在微管上 的运动
,

及

其合作者测 出了驱动蛋 白的平 均位置与时 间 的关

系
,

如 图 所示
。

驱动蛋 白的这种运动方式被称为

梯跳运动
。

实验室 的观测表 明
,

单

个驱动蛋 白沿着微管呈梯跳式的运动
,

平均每步的

步长是
,

恰好与微管蛋 白二 聚体 的长 度相等
。

而且它的运动速度很快
,

每 秒约
。

其运动

速度与阻力成反 比
。

图 微管结构示意图

卷 期 总 期

图 驱动蛋白沿微管运动的实验曲线

为 了找 出与驱动蛋 白的运动有关的因素
,

人们

作了一系列实验
。

实验发现
,

利用光钳或玻璃纤维

施加阻力
,

单个驱动蛋 白可沿着微管克服阻力运动

达数百纳米
,

直至阻力增加到 一 时
,

它才停止

运动
,

所以单个驱动蛋 白能够产生 的最大力约 一



。

没有 结合时
,

驱动蛋 白与微管结合很强
,

能够承受 以上的力
。

驱动蛋 白的运动具有高度连续性
,

它能在脱离

微管前走上百步
,

它在微管上连续移动的距离被称

为跑动 长度
。

小组作 了一 系列 实

验
。

结果表明
,

驱动蛋 白的跑动长度及平均运动速

度与 开 的浓度和负载力有关
。

驱动蛋 白的运动机制一直是人们研究的焦点
,

近来的实验得到了许多驱动蛋 白在不 同运动阶段的

构象变化的信息
。

研究表明
,

这些蛋 白分子可 以利

用其构象 的变化 而产生 运 动
。

人们认为 随着

的水解
,

发生在马达头部 结合位点内的微小 的

构象变化
,

经过颈部连接域的作用被放大
,

从而引起

马达与负载整体的运动
。

这是一个化学过程与力学

过程相互藕合的过程
,

对于这一过程
,

目前有两种不

同的观点
。

研究小组认为
,

马达 的运动过程

可以分为下面 的 个态
,

如图 所示
。

状态
,

开始

时
,

两个头都与微管结合
,

在这个位置上
,

后 面 的头

的颈部指 向前
,

前面的颈部指 向后
,

后面的头结合着
,

前面 的头与 结合 状态
,

前面 的颈部 的

下落完成后
,

它将后 面 的头甩 到前 面 状 态
,

经过

一段时间的寻找之后
,

被甩到前面 的头找到了与微

管的结合位 点
,

并 与微 管 紧密结合
。

结合加 速 了

的释放
,

同时带动负载 向前运 动
,

在这一 过程

中
,

后 面 的头将 水解为 和 状 态
,

当

从前面的头分离之后
,

作 迅速与之结合
,

这一

结合又引起 了颈 部 的下 落
,

此 时后 面 的头将 释

放
,

然后从另一侧被甩到前面
。

另外一种描述
。

他们将运动过程分为 个状态
,

如

图 所示 状态
,

开始时一个头在纸 面 内
,

另一个

头与纸 面 向 内成 状 态
,

第一个 头 与微管 连

接
,

并迅速释放
,

另 一个 头保持 结合态
,

不与微管连接 状态
,

与微管连接 的头 称为连接

端
,

下 同 结合 即 引起 了其 头 部 的构象变 化
,

此

构象变化 主要 是指 颈部 的构 象变化
。

同时
,

另 一

个头 由纸 面 内转 向纸 面外
,

与纸 面 向外 成
“ ,

而

且 自身翻转
,

并带动负载向前运动 一 状

态
,

连接端的 水解 加 速 了另一 端 的连接
,

但

水解 过程并不 引起构象变化 状态
,

颈部 的构象

变化使得前面的头连接到微管上
,

并指 向前 面 状

态
,

前端的头与微管结合后 迅 速 释放
,

因此

与微管结合的更紧
,

并形成 了一 定的分子 内应力

状态
,

产 生 的应 力拉动后 面 的头使其 与微 管 分

离 状 态
,

后 面 的头 向前摆动
,

释放 了分 子 内应

力
,

并且负载也向前移 动
,

接 着 又重复状态 的过

程
。

在整 个 这 一 过 程 中负载 被 向前带 动 了
。

从马达 的正 上方 向下看 去
,

马达 的头 部 翻转 是 沿

着 同一方 向进行 的
,

因此使得二 聚化 结 构域相 对

于状态 来说又增加 了半圈的缠绕
,

而下一次的循

环是否会从另 一侧 翻转 以减少 这 额 外 的半 圈
,

仍

是个有待解决的问题
。

拦咸
。

己︸由

湘枷渔浦瞪
初

过全

成‘ 避密
图 马达的 态运动简图

记 研究小组通过对实验样 品的结晶结

果进行分析
,

对驱 动蛋 白马 达 的运 动过 程 给 出 了

图 马达在微管上 的 个运动状态

上面关于马达运动过程的两种描述有许多重要

的不 同之处
,

而且还存在许多 问题
,

如 从二 聚化结

构域的结构上看
,

这一结构域很难保证后面 的头部

以确定 的方式摆向前面
。

驱动蛋 白的理论研究

对驱动蛋 白的理论研究工作
,

主要集中在解释

它的运动机制和实验现象上
。

关于其运动机制的解

释
,

目前主要存在两种研究方法
。

一种是把分子 马

达看做是布朗粒子
,

利用非平衡态统计模型来研究
,

另一种方法是从力学态与化学态的结合来解释分子

马达的运动
。

现代物理知识



布朗马达

分子马达处在细胞液 中
,

在既不存在宏观定 向

力
,

也不存在温度和浓度梯度的情况下沿微管作定

向运 动
。

由于分 子 马 达 的几何 尺 度 很 小
,

一 般在

左右
,

在 细胞 内的随机环境 中
,

分子马达 的运

动有一定的布朗运动特征
,

因此如果不考虑更深 的

结构层次及运动过程 中的结构变化
,

分子 马达可 以

抽象为布朗粒子
,

即布朗马达
。

实验表明
,

马达与轨

道间的结合能有
。

的数量 级
。
为玻 尔兹 曼 常

数
,

为绝 对 温度
,

因此热 运 动 的影 响不容忽 视
。

环境的影响被简化为特定形式 的噪声激励
,

轨道 的

影响被简化为特殊形式的势函数
。

在一定 的噪声激励 和势 函数 的联合作用下
,

布

朗粒子可 以利用非平衡涨落 的影 响产生定 向运 动
,

这就是所谓 的
“

齿轮 模型
” 。

有关布朗粒子

在周围环境和特别势的作用下可 以作定 向运动的思

想是费恩曼在他著名的《费恩曼物理讲义 》一书中提

到的
。

在生物体 内
,

的浓度远 高于平衡态 的浓

度
,

其水解反应是单向进行 的
。

可 以认为
,

水解

所释放的能量 为 系统提供 了一 种非平衡 的驱 动力

源
,

所 以可 以把布朗马达纳人非平衡输运理论 的框

架中进行研究
。

在非平衡输运理论 中
,

布 朗粒子 的动力学方程

是如下形式的朗之万方程
,

下下 一 气万一 户 又
石

其中
,

为阻尼系数
,

代表布朗马达与轨道之 间的

相互作用势
,

代表噪声
。

由于 噪声 的存在
,

动

力学变量 为 随机变量
。

考虑到细胞 内的过 阻尼

效应
,

上述朗之万方程 中的加速度项很小
,

因而被忽

略 了
。

按照非平衡噪声 的来源 的不 同
,

马达 的布 朗运

动理论具有多种形式
,

如闪烁势模型和摇摆力模型
。

在这些模 型 中
,

特定变 化 的势 函数对 噪声 进行
“

整

流
” ,

产生了定 向的粒子流
,

从而对分子 马达 的定 向

运动给出了一种可能的解释
。

随着对驱动蛋 白的研究工作 的快速进展
,

目前

已经知道驱动蛋 白是通过构象变化的方式实现其运

动的
。

实验上发现微管和驱动蛋 白都是有极性 的
。

组成微管 的微管蛋 白具有驻极体 的特性
,

其 俘亚基

为电正性
,

亚基为 电负性
。

微管蛋 白沿着微管纵

向排列
,

在微管表面形成一种特殊的周期 电场
,

驱动

蛋 白马达就是在这样一种 电场 中实现其运动的
。

关

卷 期 总 期

于整个驱动蛋 白分子电荷分布的细节 目前尚未见报

道
。

对于其马达结构域
,

目前知道它两端 的极性相

反
,

即核酸结合位点与微管结合位点具有相反 的极

性
。

随着构象的变化
,

马达 的这种极性 电荷分布会

对它的运动产生重要影 响
,

这一点首先在文献 中通

过把马达简化为转动 的电偶极子描述 了出来 转动

着的偶极子在微管电场和环境噪声 的联合作用下产

生 了定 向运动
。

马达 的运动不仅具有定 向性
,

还具有梯跳性 的

特征
。

为了对这种梯跳性进行描述
,

需要根据微管

蛋 白的实际排布方式计算微管电场的具体形式
。

数

值模拟的结果表 明 代表驱动蛋 白的转动偶极子在

这种微管电场 中的运 动不仅具有定 向性
,

而且具有

梯跳性
。

这一研究结果意味着
,

驱动蛋 白马达 的运

动是一种化学 一 电学 一 力学循环相互藕合的过程
。

化学力学模型

在驱动蛋 白的运动周期 中包含多个化学态和力

学态
,

基于二者的藕合建立 的化学力学模型 能够描

述马达运动 的速度 和 跑动长度与 的浓 度及 负

载力等因素之间的关系
。

单个马达沿微管运动的速

度与 浓度的关系服从
一

动力学
。

在负载力接近从零到 的范 围内
,

这种关系都

成立
。

此外
,

在此范 围内
,

力学化学藕合 比 即每一

力学周期消耗 的 分子数 目 保持为
,

称为紧

藕 合
。

针 对 驱 动 蛋 白马 达 的运 动 速 度
,

小组提出了一个 四态的化学力学模型
,

并给出

在不同负载和不 同 浓度下的运动速度表达式

, 二
仁 二

〕 尤

。。, 尸 〔 」

」
。。 、

其中
, 二

是在 饱 和浓度下 的速度
, 。

是表观

的米 氏常数
,

是催化转化率常数
,

无、
是 结合

的表观二阶速率常数
。

他们根据实验发现
,

常数

随负载力的增加而增加
,

这意味着函数 。 随负载

力的下降必须快于 函数 。 。

对于跑动长度
,

他们得出了类似 的结果
。

这种模型能够解释负载和

舰
,

浓度对运动的连续性及速度 的影响
。

实验中利

用光钳技术
,

得到马达 的运动速度与它所受 的阻力

即负载 成反 比
,

并且服从方程 给出的关系
。

等人针对多个化学态和力学态 的一般情

况建立了较普遍 的理论模型
,

能够描述多种化学力

学 因素对马达运动的影响
。



分子马达的研究是 当今生命科学研究的热点之

一
,

也是生物物理的一个重要研究方 向
。

这是一个

需要用生物
,

化学和物理 的理论及实验手段进行综

合研究 的重要领域
。

这一领域不断有令人惊奇的和

意想不到的研究成果 出现
。

年 月
, , 小

组发表了一篇文章
,

报告 了他们关于驱动蛋 白颈部

转动的实验结果
。

文章 明确否定交臂模型
,

并提 出

了一 种新 的寸虫 模 型
。

人们还 发 现
,

有

一种肌球蛋 白 能够 以很大 的步幅连

续运动
,

而且梯跳极不规则
。

这些研究成果 向以往

的理论和实验提出了严峻的挑战
。

我们期望在实验

上和技术上能尽快有所突破
,

以便获得关于分子 马

达的结构及与其运动有关的更为详尽和直接的实验

数据
,

来推动研究工作的进一步深入
。

在理论上
,

应

该突破 以往 的点粒子模型
,

从实验出发
,

结合分子马

达的 维结构分析它的实际运动过程
。

随着对这一

问题的研究不断取得 突破性 的进展
,

将有助 于人们

搞清生命中的运动现象的机制
。

特别是在生物技术

飞速发展的今天
,

我们可 以根据分子马达 的运动机

制发展出一些新 的设计思想
,

如制造纳米级 的生物

器件
,

更加有效的利用能源等等
,

利用分子马达在微

观层次上 的特有 的功能为人类服务
。

生命科学 以其特有 的魅力吸引着众多的人们参

与到对它的研究 中来
,

因此 向生命学 习将是本世纪

生命科学研究的特色
。

展 永
,

年 月 生
。

年 月毕业 于 中国原

子能科学研究 院核物理研究

所
,

物理 学博士
,

河 北 工 业 大

学教授
。
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的研究及生物 大分子 动 力学

的研究
。
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,

年 月 生
。

年毕 业 于 吉林 大 学物 理

系
,

曾在前 苏联科 学院 物 理 问

题研究所 学 习
,

在 丹 麦玻 尔理

论物理研 究所作 访 问 学者
,

在

日本 东京大 学核物理研究所任

客座教授
。

现任 中国原 子 能科

学研 究 院 核 物 理 研 究 所研 究

员
,

博士生导师
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从事核物理
、

统计物理及生物物理

等方 面 的研究 工作
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,
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封面照片说明

这是德国制造 的磁悬浮快速列车
。

目前我国与

德国正在合作建设从上海机场到上海市区的快速磁

悬浮列车工程
,

这是我国第一条磁悬浮快速列车线
。

该工程全长
,

采用 了德国先进 的磁悬浮列车技

术
。

其中路轨 由我 国建造
,

工程供 电系统 由中德两

国合作完成
,

机车和车厢 由德 国快速运输联合公司

提供
。

这项总造价约 亿马克的工程
,

计划在

年初建成通车
。

届 时
,

从上海机场到市 区 的车时将

不足 分钟
。

由于容量
、

速度和环保等因素
,

在不

远的将来
,

磁悬浮列车必将取代传统机车成为主要

的客运工具
。

目前
,

正在酝酿建造 的磁悬浮列车线

有上海 —杭州 和北京 —上海

路段
。

李博文

现代物理知识


