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摘  要   综述了有关分子马达 o主要是肌球蛋白马达和动蛋白马达的实验研究进展情况 o并对理论模型 o特别是近

年来广为流行的布朗马达模型作了介绍和评论 q最后展望了这一领域的发展前景及其所面临的挑战性问题 q
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  生命在于运动 o机体的一切活动 o从肌肉收缩 !

细胞内部的运输 !遗传物质k⁄��l的复制 !一直到

细胞的分裂等等 o追踪到分子水平 o都是来源于具有

马达功能的蛋白质大分子做功推动的结果 q因此它

们被称为分子马达或蛋白质马达和蛋白质机器等 q

到目前为止 o已有百种以上的分子马达被确定 o它们

在机体内执行着各种各样的生物功能 q分子马达都

是沿着相应的蛋白丝作定向运动 q这些蛋白丝起着

/ 轨道0的作用 o它们都是有极性的 o因而也是有方向

性的 q这些分子马达可高效率地将贮藏在腺苷三磷

酸k�×°l分子中的化学能直接转换为机械能 o产生

协调的定向运动而做功 q迄今为止 o人类尚无由化学

能直接转换为机械能做功的任何记载 q那么由生物

体反映出的这一独特的能量转换形式不仅对于生命

活动是至关重要的 o而且可以使人类从新的角度去

认识 !研究和利用这一能量转换的分子机制 q因此分

子马达做功原理及能量转换机制已成为分子生物

学 !物理学 !生物化学等诸多学科中最引人注目的问

题之一 o并会在相当长时间里成为多学科所共同面

临的一个极具挑战性的科学研究领域 q

t  分子马达

对于真核细胞 o最常见的为肌球蛋白马达

k� ¼²¶¬±l o动蛋白马达 k�¬±̈ ¶¬±l和力蛋白马达

k⁄¼±̈ ¬±l三大家族系 q肌球蛋白马达与肌动蛋白丝

k�¦·¬± ©¬̄¤° ±̈·l合在一起称为肌球动蛋白k¤¦·²2

°¼²¶¬±l q当肌肉收缩时 o肌球蛋白马达沿着肌动蛋

白丝滑动 o而动蛋白马达和力蛋白马达都是沿着微

管k °¬¦µ²·∏¥∏̄ l̈运载囊泡k ∂ ¶̈¬¦̄̈ ¶l与细胞器k²µ2

ª¤±̈ ¯̄ ¶̈l等作定向运动 q肌肉的肌球蛋白马达和常

规的动蛋白马达是迄今为止研究得最多且最具有代

表性的两个系统 q它们的大小尺度都是几十纳米

k±°l量级 q近来 o利用高分辨率电子显微镜观察到

这两种蛋白马达的头部的马达区 o发现它们大小虽

不相同 o且肌球蛋白是动蛋白的三倍 o但包含着十分

相似的蛋白质折叠结构 o甚至连在功能催化活性部

位k≤⁄l的残基都是同源的 q这本该意味着它们的功

能也应是相似的 o然而在 �×°作用下一个肌球蛋白

马达沿着肌动蛋白丝作跳跃式的运动 o马达与轨道

之间的结合只是瞬时的 o只有大量肌球蛋白马达在

一起才有可能作连续性运动 q而单个动蛋白马达却

可以使负载沿着微管运行相当长的距离而不 / 脱

轨0 o作前进式运动 q用所谓/ 负载比0k§∏·¼ µ¤·¬²lΧ

k马达与轨道结合在一起的时间与整个过程的时间

之比值l来表征这两个系统的运动情况 o前者的负载

比几乎为零 o而后者则近乎百分之百 q形象地说 o肌
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球蛋白马达相当于众多划船者kµ²º µ̈l o而动蛋白马

达相当于单个挑夫k³²µ·̈µl q这种在结构上相似而在

功能上存在巨大差异的问题一直令人十分困惑 q这

实际上是涉及如何来统一认识众多种类的分子马达

在结构与功能上所显示出来的多样性这一难题 q

在历史上 o有关分子马达沿微丝作定向运动的

现象 o最早是在肌肉细胞中发现的 q肌球蛋白可分为

结构与功能均不相同的三个部分 o头部 !颈部和尾

部 q头部包含有肌动蛋白结合部位和 �×° 结合部

位 o这是催化区k≤⁄l o力就是在头区产生的 q与头部

相连的颈部是 Αp螺旋 o结合着两个轻链 q颈部起着

调整头部的活动和杠杆作用 q剩下的尾部可以与其

他尾部结合形成粗纤丝 q每个肌球蛋白含有两个完

全相同的头部与两个颈部 q见图 t q

图 t  肌球蛋白分子图解

k� � � 为重酶解肌球蛋白 o�� � 为轻酶解肌球蛋白l

�∏¬̄ ¼̈早在 xs 年代就提出了 / 肌肉收缩的肌

纤丝滑动学说0 }当肌肉收缩时 o肌纤丝长度的变化

完全是由于粗纤丝k由肌球蛋白的尾部组成l与细纤

丝k由肌动蛋白组成l彼此相对滑动的结果 q现在这

一学说已被普遍接受 o并在此基础上获得很大的发

展 q

早期的测量技术由于是间接而且又是涉及多分

子马达的参与 o因而不同测量的结果相差太大 q经过

多年努力 o特别近年来由于光钳技术 !微针技术 !原

子力显微镜和萤光技术等的发展与应用 o使得测量

精度大为提高 o分辨率达到了原子大小水平 o可测到

小于皮牛顿k³�l的力和次纳米k±°l移动的步长 o

并在实验室里不仅可直接观测到单个分子马达的运

动 o而且可观察到单分子马达中不同部位之间的相

对运动≈t  o与此同时 o在研究单分子马达的结构及

其在 �×°作用下沿着蛋白丝运动情况方面迅速获

得巨大进展 o开始了一个研究分子马达的新时期 q

近来肌动蛋白和肌球蛋白头部的三维晶体结构

相继被确定 o其中特别重要的是发现在与肌动蛋白

和 �×°的结合部位的催化区分别都发现有裂口 q同

时单肌球蛋白的运动 o包括力 !速度和滑动步长等也

都一一地在实验室里被测定 o虽然各种测定的结果

不尽相符k如滑动步长范围为 x ) us±° o作用力范围

为 x ) ts³�l o但是有关结构与动力学的知识在不断

积累 o通过人们对于肌球蛋白如何在 �×°伴随作用

下与肌动蛋白之间的周期性的相互作用而产生力的

认识也在不断地深化 q

分子马达是一种非同寻常的/ 机器0 o其做功原

理不同于人造机器 q它的化学能可以直接转换为机

械能而不经过中间的热能或电能等 o但这种转换要

经过若干中间步骤 q因此 o为了完全了解分子马达做

功的机制 o只是一般地建立起化学与力学之间的联

系是不够的 o还要确定在化学能转换为机械能的周

期过程中所经历的有重要意义的各个态的蛋白质结

构变化与力能学特征 o以及各态之间的动力学的联

系 o建立起定量的关系 o以便进行定量描述 q与直觉

相反 o�×°的水解与力的产生不是直接耦合 o而是

间接耦合 o在整个化学与力学周期中 o要经过若干中

间步骤k中间态l才能完成 q如果假定一个化学周期

与一个力学周期是一一对应的 o即消耗一个 �×°产

生一个基本滑动 o较为认可的图像可大致如下 }设一

个力学与化学周期开始时 o肌球蛋白与肌动蛋白紧

紧地结合在一起 o形成一个复合体状态k用 � � 表

示l o这时可认为与肌动蛋白结合部位的裂口是关着

的 q当一个 �×° 结合到肌球蛋白头部的 �×° 结合

部位的裂口时 o导致肌动蛋白结合部位的裂口打开 o

肌球蛋白迅速从肌动蛋白脱落 o随后 �×°水解成为

�⁄°k腺苷二磷酸l和 °¬k磷酸盐l o形成 � #�⁄°#°¬

复合态 q实验表明 o�×° 水解后肌球蛋白的构象发

生变化 o改 变了颈部相对于头部催化区的取向 o这

相当于杠杆做了一次摆动 q这可能是由于水解后 o

�×°结合点的裂口又关上所致 q在下一步 o肌球蛋

白又重新结合到肌动蛋白上 o形成 �# � # �⁄°#°¬

态 q在刚开始时 o肌球蛋白与肌动蛋白的结合是很弱

的 o在肌动蛋白作用下大大加速了 °¬与 �⁄° 的释

放 o一般认为是 °¬在先 o�⁄° 在后 q从 �# � #�⁄°#

°¬态过渡到 �# � 态的过程中 o肌球蛋白与肌动蛋

白的结合大为增强k这可能是由于肌球蛋白头部的

核苷酸结合部位的裂口重新打开而肌动蛋白结合部

位的裂口又关上所致l q这时在肌球蛋白头部的催化

区产生的应力传递到颈部 o把催化区小的次纳米的

结构改变 o放大为在颈部与尾部连接处的几个纳米

的摆动 q这里颈部起着杠杆作用 o像狗摆动尾巴一

样 o这个过程称为做功冲击k³²º µ̈¶·µ²®̈ l o使肌球

#vtz#u|卷 kusss年l tu期



蛋白相对于肌动蛋白产生滑动 o并回到周期的初始

�# � 态 o完成一个力学与化学周期k有时也称为横

桥周期l q见图 u q

图 u  肌动蛋白 �×°酶的简化模型

k� 为肌动蛋白 ~� 为肌球蛋白头部l

上述内容实际上就是扩充了的 / 摆动杠杆模

型0 q该模型早在 zs年代就提出来了 o为了证实此模

型就要真正确定各个步骤中间态的结构 o但这些态

都是瞬时的 o因此人们找到了一些能有长寿命的相

似态来进行模拟研究 o例如用 ⁄¬¦·¼²¶·̈̄¬∏° ≥t2

�⁄°#�̈ ƒ¬模拟 � #�×° o用 ⁄¬¦·¼²¶·̈̄¬∏° ≥t2�×°#

� ƒ̄w 及 ⁄¬¦·¼²¶·̈̄¬∏° ≥t2�⁄°#∂ �w 模拟 � #�⁄°#°¬

态 o发现模拟的 � # �×° 态的结构与早期由 � ¤¼2

° ±̈·≈u 所测的 ≥tk代表做功冲击之后无核苷酸结合

的态l的结构非常相似 o即从 �# � 态到 � #�×° 态

构象没有什么变化 o而模拟的 � # �⁄°#°¬态的与

�# �态相比 o颈部末端移动了 x ) y±° o这与 / 摆动

横桥模型0的定性预言是一致的 q但近来发现这些相

似态未必能真正代表真实态 o问题还很多 q因此有关

中间态的结构如何发生变化至今还不清楚 q不仅如

此 o最近还有实验表明 o做功冲击发生在 °¬与 �⁄°

释放之后几百毫秒才发生 o这意味着肌球蛋白存在

着滞后或记忆状态 o储存从 �×° 水解释放的化学

能 o即做功冲击的产生伴随着从 �# � 3 态过渡到 �#

� 态的过程 o� 3 代表肌球蛋白处在滞后k或记忆l

态 q

更值得一提的是 o在上述实验基础上 o他们又进

一步发展了高分辨率新的扫描测量技术 o得到令人

惊奇的结果 }肌球蛋白头部能把 �×°水解的能量储

存起来 o用于后来产生多步移动 o平均步长为

x1v±° q这解决了以前所测的步长偏大的问题 o但对

已被广泛接受的做功冲击是伴随着 °¬与 �⁄°的释

放的看法是个挑战 o甚至对于力学周期与化学周期

是严格一一对应的假设也是一个挑战 q另外 o肌球蛋

白有两个完全相同的头 o在现有的各种模型中 o均只

考虑一个头的作用 o另外一个头到底起什么作用 �

实验表明两个头之间是存在着功能性的关联的 o重

组的单头肌球蛋白沿着肌动蛋白运动的速度只有双

头的一半 q

动蛋白马达的发现至今只有近二十年的历史 o

远比肌球蛋白马达晚 o然而人们今天对它的了解程

度不亚于对肌球蛋白马达的了解 q动蛋白马达也有

两个完全相同的头部 o彼此相对取向为 tusβ o每一

头部的核心马达区也含有与一个核苷酸结合部位及

与微管结合部位 o两个头部与微管结合部位之间大

约相距 x±° o马达区与一长双链螺旋线圈杆之间有

一短颈部 ~在螺旋圈杆后是一双小尾部 o可与要运载

的/ 货物0连接 o因此 o就头部核心活性区而言 o动蛋

白马达与肌动蛋白马达的结构十分相似 o但颈部和

尾部无论从结构还是功能来看都不尽相同 q动蛋白

马达也许是已知马达中最小的 o可能也是最简单的

一种 q

与肌球蛋白马达不同 o动蛋白马达的两个头部

是显著关联与协作的 q实验发现 o当未结合 �×° 之

前 o动蛋白马达与微管的结合是不对称的 o第一个未

结合核苷酸的头部与微管微弱地结合着 o而第二个

结合着 �⁄°的头是悬空的 o然后当 �×° 结合到第

一个头部时 o这一头部与微管紧紧地结合着并发生

水解 o促使第二个头部释放 �⁄° 并与微管结合 o这

样交错重复进行 o使动蛋白马达沿着微管作前进式

运动 o走上百步都不脱/ 轨0 o加上单头动蛋白马达不

呈现前进式运动的事实 o都证实了动蛋白马达的两

个头部在运动时是紧密协作的 o像爬索子似的两手

交替进行 o且两个头可能同时与微管结合 o哪怕是瞬

时的 q

实验室里的测量表明 o单个动蛋白马达沿微管

呈梯跳式的运动 o平均每一步步长是 {±° o恰好与构

成微管重复单元 ΑΒ二聚体的长度相等 o且速度很

快 o约 {ss±°r¶k相当走 tss步l o从力与速度关系的

测量中 o得出力可达到 ∗ y³�o所以 t 个动蛋白马达

走 t步所消耗的机械能为 w{³�#±° o这相当于 t个

�×°分子所提供的自由能的 ys h 以上 o即效率 ∴

ys h q但这取决于每一个 �×°水解是否与行走 t步

tΒt对应 q最近实验分析表明 o在低负载时的确如

此 o虽然在高负载时这个结论是否有效还不得而知 o

但有关这个低负载下的结果也是令人惊奇的 o因为

正如前面所说的两个头部与微管结合的部位之间相

距只有约 x±° o如何能迈出 {±°距离的步长 �这个

结构与功能之间的矛盾是一个非常富有挑战性的问

#wtz# 物理



题 o说明仅仅从结构方面去考虑问题往往是不够的 o

这里还存在着尚未揭开的动力学奥妙 q

在动蛋白马达大家族里 o大部分都是沿着不稳

定的微管正极方向运动 o但也有一些k如 �¦§l却沿

着较为稳定的负极方向移动 o决定运行方向的机制

是什么 �人们用动蛋白马达与 �¦§马达的头 !颈及

杆不同部位相互连接合成多种嵌合马达蛋白 o发现

短短的 �¦§的颈部k只有十多个残基l在决定运动

方向上起着决定性作用≈v  o这些都是很新的结果 o

人们还未来得及消化它 q

前面所讲的主要涉及线形分子马达中比较常见

的几种类型 o在细胞内部还有一种旋转马达称为

�×°合酶≈w  o担负着大部分 �×° 合成任务 q这种酶

是由埋藏于膜内的质子传导部分 ƒs 和推动部分 ƒt

组成 o如图 v所示 q当质子穿过 ƒs 时 o�×° 会在 ƒt

中合成 o这一过程是完全可逆的 q当 �×°在 ƒt 中发

生水解反应时 o会推动质子向相反方向运动 q孤立的

ƒt 仅仅能催化 �×° 的水解 o因此可以称为 ƒt p

�×°酶 q�×°合酶存在于线粒体的内膜之中 o此外

还存在于细菌的浆膜以及叶绿体的囊体膜之中 q要

合成 �×°需要消耗质子的电化学势 o而电化学势是

由包含有呼吸链及光化学系统的生物膜所产生 q当

图 v  旋转马达 �×°合酶的结构示意图

�×°酶朝相反方向转运质子时 o由 �×° 水解可以

产生这种电化学势 q其逆反应质子转运总是伴随着

�×°的水解 q�×°的合成与水解主要是由于酶镶嵌

于膜上的部分 ƒt p �×° 完成的 qƒt2�×° 酶单独存

在时具有强的 �×° 水解活性 q而酶的另一部分 ƒs

可以导致质子移位 o这时质子跨膜运动 q电子显微镜

研究表明 o�×° 水解酶部分 ƒt p �×° 酶与质子转

运区相距 {±° o而且两部分由 Χ亚基彼此相连 o�×°

的合成 !水解与质子转运便通过 Χ亚基而结合起来 q

观察极低浓度 �×°作用下的转动发现 o转动的增量

为 tusβ o每当一个 �×° 的水解时 oΧ的方向都要发

生变化 o旋转 tusβ角度 q这种马达的效率接近

tss h o远远高于人们所预期的值 q

前面我们仅以肌球蛋白马达 !动蛋白马达和

�×°合酶为例简要地回顾了分子马达研究的进展

与问题 o尚未涉及像 ⁄�� 解旋酶马达 !� �� 多聚酶

马达等 q随着实验研究不断地取得新的进展 o有关分

子马达的做功原理等方面的问题引起了许多理论物

理工作者浓厚的兴趣 o并且成为理论物理中一个非

常活跃的前沿研究领域 o其中有关布朗马达的物理

模型最为引人注目 q

u  布朗马达

分子马达怎么会知道要向那个方向运动 �为了

回答这个问题 o人们提出了布朗马达模型 q

分子马达的运动具有三个基本特征 q首先 o分子

马达的几何尺度很小 o一般在 ts±°左右 o分子量在

几万到几十万道尔顿 q实验表明 o马达与轨道之间的

结合能具有 κΤ 的量级kκ为玻尔兹曼常数 oΤ 为热

力学温度l o热运动的影响不容忽略 o必须考虑内噪

声的影响 q因而分子马达布朗运动的特征非常明显 q

另外 o在生物体内的马达蛋白还是一个高度非平衡

的体系 q�×°的浓度远高于平衡态的浓度 o�×° 的

水解反应是单向进行的 q水解所释放的能量为系统

提供了一种非平衡的驱动力源 q除此以外 o分子马达

总是沿着微丝或微管作轨道运动 o构成这些轨道的

蛋白亚基顺序排列 o形成非对称的周期性结构 q即使

是旋转马达的转动也可以看作是沿周期性轨道的运

动 q总的说来 o分子马达是一种具有很大噪声但尺寸

很小的机器 q人们将分子马达的这类基于布朗运动

动力学理论的物理模型概括为布朗马达 q用布朗马

达来模拟分子马达确实能够提供一种定向运动的机

制 q

分子马达的布朗运动的理论最近几年取得了长

足的进展≈x ) ts  q所解决的首要问题就是在没有宏观

力的情况 o分子马达如何能够通过水解 �×°产生宏

观的定向运动 o如何能够拖动负载产生定向力 o�×°

的水解与定向运动的关系如何 o即 �×°水解的化学

过程与力和运动产生的力学过程是如何耦合的 q宏

观的定向运动一般的条件是什么 q目前看来不满足

广义涨落耗散定理的噪声k即所谓外噪声l的存在是

一个重要的判据≈x  q第二方面的问题是如何解决分
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子马达定向运动方向的反转的问题 q这一问题的实

际意义在于在同样的轨道上运动的分子马达即使分

子结构非常类似 o仍然可能沿相反的方向定向运动 q

第三方面的问题是分子马达的效率问题 q这一问题

的重要性在于实际的分子马达的效率是很高的 o在

离体实验中 o效率一般在 ys h 以上 o有的可接近

tss h q我们知道马达蛋白受到周围环境的影响而使

热耗散不可避免 q如何在存在热涨落的情况下产生

如此高的效率 o能量转化的机制是什么 q

按照非平衡噪声的来源的不同 o分子马达的布

朗运动的理论大致可以分为两种基本类型 }ktl摇摆

力模型kµ²¦®¬±ªµ¤·¦«̈·l o非平衡涨落力是对时间平

均为零且在两个值之间变化的周期力 ~kul闪烁势模

型k©̄¤¶«¬±ªµ¤·¦«̈·l o非对称周期势场随时间周期性

地或随机地在两态或多态之间跃迁 q前者是把周期

力整流而产生定向运动 o后者则是通过对噪声的整

流得到定向运动 q应当特别指出 o这两种机制所产生

的定向运动的方向是相反的 q人们在此基础上还构

造了一些新的模型 o这些模型有各自的特点 o所解决

的问题也有差异 o但归根到底可以看作是上述两种

模型的推广或者是两者相结合的产物 q例如 o考虑关

联噪声和闪烁势可以讨论定向运动以及定向流的反

转≈|  o而考虑随时间变化的驱动力与白噪声的共同

作用可以解释定向运动的梯跳特征≈ts  q

首先我们以势垒闪烁模型为例说明布朗马达有

限流产生的机制 ,为了使问题简化 ,假定势垒具有两

种状态 Υ p ( ξ)和 Υ n ( ξ) ,其中 Υ p ( ξ) � s , Υ n

( ξ)为锯齿状的周期场(如图w) ,且势垒高度 Εs μ

图 w  二态涨落势诱导定向输运机制

[ τ � s时 ,不对称势 Υ n ( ξ) / 打开0 ,粒子被局限在势阱底部 .当

s � τ � Χp t时 ,不对称势 Υ n ( ξ) / 关闭0 ,粒子对称地自由扩散 .

当 τ � Χp t时 ,不对称势 Υ n ( ξ)再次打开 ,粒子进入左边势阱的

几率大于进入右边势阱的几率 ,因此平均来说有向左的几率流]

κΤ .在这种情况下 ,势垒涨落变为不对称周期势

Υ n ( ξ)随机地/ 打开和关闭0 .处在/ 打开0状态的平

均时间为 Χp t ,处于 / 关闭0 状态的平均时间也是

Χp t ,当 Εs μ κΤ ,且不对称势 Υ n ( ξ) / 打开0时 ,由

于势垒的约束 ,粒子的分布函数可以用位于势阱底

部( ξ � s , ? t , ? u , ,)的 Δ函数表示 ,当不对称势

Υ n( ξ)/ 关闭0时 ,势垒的约束消失 ,粒子开始自由

扩散 , ξ � s点的粒子经过 τ时刻运动到 ξ 点的几率

为

Π( ξ , τ s ,s) =
t

wΠΔτ
ε−

ξ
u

w Δτ , (t)

其中 Δ 为扩散系数 ,经过 Χp t时间不对称势 Υ n

(ξ)再次打开 ,这时运动到 ξ � p (t p Α)点左侧的

粒子将进入 ξ � p t点的势阱中 ,运动到 ξ � Α右侧

的粒子将进入 ξ � t 点的势阱中 ,如图 w 所示 .由

(v)式得到当 τ � Χp t时 ,粒子运动到 ξ � Α区域的

几率为 :

Ωt = Θ
]

Α
Π( ξ , τ s ,s)§ξ =

t

wΠΔΧ−tΘ
]

Α
ε−

Χξ
u

w Δ§ξ .

(u)

粒子运动到 ξ � p (t p Α)区域的几率为

Ωu =
t

wΠΔΧ−tΘ
−(t− Α)

− ]
ε−

Χξ
u

w Δ§ξ

=
t

wΠΔΧ−tΘ
]

− Α
ε−

Χξ
u

w Δ§ξ . (v)

  由于势 Υ n ( ξ)的不对称性 , Α� t p Α, Ωu �

Ωt ,所以粒子向左进入 ξ � p t 点势阱中的几率大

于向右进入 ξ � t 点势阱中的几率 ,从而产生沿负

ξ 轴方向的几率流 .由此看出 ,涨落势垒诱导定向流

的机制实际上是对自由扩散的/ 整流0 ,或者说是对

白噪声/ 整流0 ,定向流的方向由不对称势的形状确

定 .

非平衡输运理论研究马达蛋白的做功原理 o主

要是把 �×°水解对马达提供的能量作为一种外部

涨落k如高斯色噪声 !乘性噪声 !确定性周期力 !势垒

涨落及它们之间的耦合作用l施于系统 o破坏系统平

衡特性 o驱使马达定向运动 q近年来取得的主要结果

如下 }

ktl假定非平衡涨落为高斯色噪声 }在势场对称

性破缺情况下 o布朗马达可产生定向运动 q

kul假定非平衡涨落为乘性噪声 }乘性色噪声等

效于加性噪声对原周期位势的修正 o形成一带有倾

斜度的新周期位势 ~乘性白噪声等效于附加一周期

性外力 o两者产生宏观驱动效应 o布朗马达可作定向
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运动 q

kvl假定体系随机处于不同状态 }马达与 �×°

结合的状态和马达与 �×°脱离的状态 o可以构造轨

道输运的闪烁模型 o可使布朗马达定向运动 o并且适

当改变有色噪声关联时间及其相关频率 o粒子流可

反转 q

kwl当平均值为零的确定性外力作用在布朗马

达上 o可使其定向运动 q如外力为时间对称力 o势场

对称性破缺是马达定向运动的必要条件 o马达将沿

势场/ 缓坡0方向定向运动 ~如果外力为时间不对称

力 o其定向运动的方向由外力振幅最大时的方向决

定 ~如果空间不对称性与时间不对称性同时存在 o布

朗马达运动方向由两种效应竞争决定 q

kxl在双源噪声k白噪声 !色噪声l作用下 o考虑

环境阻尼及粒子惯性的更一般情况 o布朗马达也可

做定向运动 o阻尼的存在及粒子质量改变将影响稳

态流的大小 o甚至引起流反转 q

到目前为止 o分子马达的动力学理论还只是在

对分子马达进行了大量简化的基础上 o采用极为简

单的物理模型 o对非常复杂的马达蛋白及其输运过

程进行了初步的理论分析 o揭示了一类由非平衡涨

落诱发的非对称周期场中的定向运动 o提出不满足

广义涨落耗散定理的噪声可以诱发定向流的概念 q

说明了定向流的产生与有效势的倾斜的关系 o有些

理论甚至可以解释分子马达的梯跳运动特征 o许多

理论与实验结果定性符合 q在分子马达能量转化效

率的问题上也作了一些有益的尝试和探索 o澄清了

统计物理当中的一些重要概念 o比如费曼热机的效

率等等 q可以说 o理论在解释分子马达的定向运动以

及定向运动方向的改变等方面是成功的 q

但是应该指出 o理论本身还存在许多关键的问

题尚待解决 q首先 o在布朗马达模型中我们把分子马

达看作点粒子 o不能考虑构象变化 o这与实际情况相

差甚远 q而实际的分子马达 o不同部位所起的作用非

常独特 o正是各部分的协调作用使马达蛋白对 �×°

水解起到催化作用并产生定向运动 q另外 o布朗马达

模型的效率普遍不高≈tt  o这与实际的分子马达具有

很高的效率的结果构成鲜明的对照 q是什么原因造

成布朗马达的效率低下 o怎样改进模型才能提高效

率 �

除此以外 o马达酶的活性与运动活性都体现在

马达蛋白形状构象的周期性的变化 o体现在马达自

身内在的运动之中 q新的实验表明 o当单个 °¼²¶¬±

头部运动时 o每消耗一个 �×°分子 o马达蛋白会向

前运动若干步≈tu  q这表明在分子马达定向运动的过

程中 o马达蛋白有某种储存能量的机制 q由 �×° 水

解提供的能量储存在马达蛋白质之内 o随着马达蛋

白的一步一步的运动 o能量也一部分一部分地释放

出来 q

目前 o布朗马达的研究虽然取得了一定的成功 o

但是还是有一定的局限性 o可以认为 o对分子马达的

动力学的研究才刚刚起步 o正是由于一系列重大问

题还没有得到解决 o分子马达的运动规律还需要人

们不断地探索 q

v  展望

分子马达做功原理及其能量转换机制的研究是

一个涉及生物 !化学 !物理等多学科的重要课题 q近

几年来 o课题的研究取得很大进展 }一是实验手段日

趋完善 o实验结果更加精确 ~二是课题的研究得到了

多学科普遍重视 o研究工作非常活跃 o并已取得一些

重要成果 o为进一步深入研究打下了一定的基础 q但

这些研究毕竟是初步的 o研究分子马达运动机制还

有许多工作要做 o存在着许多挑战性多学科的问题

有待解决 q目前已经认识到的问题主要有以下几个

方面 }

311  分子马达的分类实验及研究

分子马达是生物进化的产物 o许许多多结构各

异 !功能不同 !各司其职的分子马达成为生命动力和

活力的源泉 q现在已发现了若干/ 大家族0 o几百种分

子马达 q随着实验技术的完善 o相信新的发现 o新的

结果会越来越多 q但目前状况是 o人们对已发现的相

当多的系统远没有进行好好的研究 o进一步工作需

要对分子马达从结构 !功能及运动规律方面加以逐

个分析 q如有可能可以进行分类 o将现有定性分析提

高到定量分析上来 o统一认识众多种类的分子马达

在结构与功能上所显示出来的多样性 o争取找出分

子马达或某一分类的统一规律和原理 q这是一个有

着广阔天地的领域 o有待开拓和研究 q

312  分子马达做功原理的研究

这是分子马达研究中的核心问题 o其中蕴含人

类尚未揭示的科学奥妙 q虽然这方面的研究已取得

了一些进展 o但距真正搞清楚这一能量转化机制还

相差甚远 q这绝不是某一学科所能独立完成的事情 o

需要多学科有机融合 !交叉研究来共同解决 q

313  分子马达做功效率的研究

实验表明 o分子马达效率在 xs h 以上 o个别马
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达效率甚至接近 tss h q这种效率是任何人造机器

都无法与之相比的 q这就是说 o模型分析中要以效率

作为判据之一 q而在现有的模型中计算得到的效率

却是很低的 o只有百分之几 o这与实际情况相比存在

数量级的差别 o说明模型存在着实质性问题有待解

决 q

314  模型的研究

现有众多的模型与结果 o大都是把分子马达抽

象为布朗粒子 o模型中没有体现分子马达的复杂结

构以及在运动过程中的构象变化 q在构象变化中 o分

子马达化学过程如何产生力学过程 �力学过程又如

何加速化学过程 �构象变化如何传递运动 �这些工

作需要实验提供更多的定量分析 o提供更多的数量

化的依据 q模型研究应当考虑有多自由度的布朗马

达 o将原有低维运动模型推向多维 o还应考虑处于多

个中间状态时马达与微管k丝l之间的作用 q

315  分子马达的人工合成

布朗马达的研究揭示出在噪声存在时诱导宏观

定向运动的可能性 q这启发人们研制体积小 !信息容

量大 !反应速度快的分子器件≈tv  q这种由化学方法

合成的分子器件在外界因素激发时 o运动具有可控

性 q根据其能量转化的特点 o这类器件也是一类分子

马达 q分子马达的人工合成不论在理论上还是在应

用上都有重大意义 o这方面的工作还有待于进一步

深入开展 q

总之 o近年来分子马达运动机制的研究已取得

相当进展 q分子马达这一研究领域确实是一个广阔

而又神奇的世界 o正在日新月异地在向前发展 q我们

可以预期这一多学科极具挑战性领域必将在新世纪

推动各个学科向更深层次探索 o成为跨世纪科研的

焦点 o其研究成果具有巨大的学术价值以及潜在的

社会效益 q

分子马达的研究在国际上已引起极大的重视 q

日 !美等国在该领域已做了大量工作 o而且发展很

快 o处于领先地位 q国内的研究工作刚刚起步 o应当

给予足够的重视 o多做工作 o迎头赶上 q
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