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特约专稿

生物分子马达!

舒咬根! ! 欧阳钟灿4

（中国科学院理论物理研究所! 北京! ’%%%5%）

摘! 要! ! 生物分子马达处在生命与纳米两学科的交叉点上，注定会成为本世纪基础研究的主角之一。 生物分子马达的研究尽

管经历了’6% 多年，但突破性进展出现在最近二十年，这既得益于单分子技术的发展，更要归功于物理学家、生物化学家、医学家

及计算学家等的联合交叉研究。 文章回顾了分子马达研究的历程，展示了主要成果，也提出了面临的问题。

关键词! ! 分子马达，持续性，自动性，力学化学耦合
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’! 引言

生物分子马达是将化学能转化为力学能的生物大

分子。 这些大分子广泛存在于细胞内，它们是蛋白质，也

可以是VA@，常处在纳米尺度，因此也称纳米机器。 生物

分子马达能主动地从环境中俘获“能量分子”@NW，借助

热涨落来消耗@NW 水解所释放出的化学能，进而改变自

己的构象。 一旦与轨道结合，马达通过构象变换产生与

轨道间的相对运动，因此，它们具备“自动性”（F;)0/0)I）。

生物分子马达按材料属性可分为两大族，分别是蛋白马

达和VA@ 马达［’］!。

5-50 蛋白马达

蛋白马达按运动形式又可分为线动和转动两大类。

线动马达常常与特定轨道结合在一起，利用 @NW 水解释

放出的化学能产生与轨道的相对运动，其作用机制与人

造发动机类似。 这类马达主要有肌球蛋白（FI;H03）、驱

动蛋白（P03>H03）和动力蛋白（LI3>03）等；转动马达则类

似于人造电机，也由“转子”和“定子”两部分组成。 这类

马达包括鞭毛马达（K/1C>//1G）和 @NW 合成酶（@NW HI3<
)(1H>）等。 它们往往是可逆的。 其中@NW 合成酶既是“电

动机”又是“发电机”。 某些蛋白马达的性质及其与人造

机器的比较列于表’。

线动马达又可分为持续（*G;2>HH0O>）和非持续（3;3<
*G;2>HH0O>）马达。 所谓“持续马达”是指那些能沿轨道作

长距离连续推进而不脱轨的马达，其“占空比”（L.)I G1)0<
;）接近’%%X，在细胞内独立担当各种任务。 而“非持续

马 达”的“占空比”低于$X，它们往往聚团，以集体形式
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表.- 部分蛋白马达及其性质列举

马达 运动形式 作用于 持续性 体内主要角色 对应的人造机器

肌球蛋白 // 线动 肌动蛋白 非持续 肌肉收缩 单缸发动机

肌球蛋白 0 线动 肌动蛋白 持续 囊泡输运 双缸发动机

驱动蛋白 线动 微管 持续 有丝分裂、货物输运 双缸发动机

动力蛋白 线动 微管 持续 纤毛拍动

12 转动 1. 345 合成 6 质子泵送 涡轮机 6 泵

1. 转动 12 345 合成 6 水解 三相发电机 6 电动机

鞭毛马达 转动 膜 光、化学趋化 螺旋桨

参与细胞的运动，肌肉收缩即为该现象的体现形式

之一［7］-。

!& "# 893 马达

893 作为生命遗传物质，其生化性质和生物学

意义已为人们所熟知。 然而作为一种纳米尺度的材

料，893 以其自身的可编程性、结构的多样性和变

化的可控性等诸多优点成为纳米科学、生物科学和

材料科学交汇点的一颗明星。

893 分子马达运转的基础是 893 不同构象间

的可控转化，这种转化的控制条件可以是多种多样

的。 目前已经设计的 893 马达按控制条件可分为

两大类：一类是环境刺激响应的马达，这类分子的构

象取决于溶液的环境条件，如温度、#: 值或某种离

子的浓度等，因此，通过变温或加入酸、碱、盐等方法

改变溶液的环境条件，即可驱动马达的运转；第二类

是基于链交换反应的马达，即利用 893 双链互补配

对的性 质，将 特 异 性 的 893 链 作 为 燃 料 来 驱 动

893 分子的构象变化［;］-。

7- 为什么要研究生物分子马达

"& !# 生命科学的现实需要

生物分子马达几乎参与了所有的生命活动，例

如，细胞分裂，“中心法则”的执行，生物能量“货币”

345 的合成，肌肉收缩，胞浆移动，胞膜穿梭，细胞极

化，信号传导，病毒包装和细菌的光、化学趋化等。

每一个生物过程犹如一个复杂的工厂作业流程，由

各种机器协同完成。 这类机器包括 893 解旋酶、

893 复制酶、<=93 转录酶、核糖体和病毒包装马

达等。 其“产品”也多种多样，例如，信号分子的激活

及抑制，大分子的构象变化，某些分子的空间位移

等。 对于生物分子马达的研究类似于将整套设备分

拆成各个功能不同的部件，就是在单分子水平上认

识生物体内的运动规律。 只有认识了各马达的功

能，我们才有可能用系统生物学的方法将各分子的

相互作用网络还原到生命过程，从而进一步揭示生

物作用网络的医学和生物学意义。

"& "# 人造纳米机器的仿生需要

人造机器要实现化学能与力学能的转化，必须

借助中间介质如热或电，即能量转化是间接的，这就

决定了人造机器的能量转化效率是不理想的。 生物

分子马达则不同，它们能将化学反应所释放的化学

键能通过自身的构象变化直接转换成力学能。 其转

换效率非常惊人，例如驱动蛋白达 >?@，而 345 合

成酶接近 .??@ 。 因此，在机器的能量转化效率方

面，生物分子马达给我们带来很多启示，这也是为什

么它们的力学化学耦合（<A+!*,2+!A<)+*( +2’#(),B）

机制令科学家着迷的原因［C］-。

"& $# 纳米材料运用研究的需要

893 不仅可以构建超分子结构或引导其他分

子的富集与组装，还可以实现纳米尺度下的运动。

893 有形成氢键的能力，又有着多种构象的选择，

它可以折叠或杂交形成双链、三链、四链的结构。 通

过适当的序列设计和条件控制，我们可以操纵 893
的构象变化，即在纳米尺度实现可控运动。 因此，

893 可以被设计成各式各样的分子机器，这些机器

可以完成分子做功、能量转换、分子控释等工作，并

有望将各种马达集合成功能更强大的分子机器或微

型工厂，从而在能源、环保、医疗乃至更为广泛的领

域实现其神奇的应用。

"& %# 微观系统非平衡统计力学研究的需要

在传统统计中，一旦我们知道系统的始态和终

态能量及连接两态的路径，便可确定系统对外作的

功。 事实上，两态的能量及系统与环境在路径上的

交换热在玻尔兹曼统计上均有 !D" 涨落，只是在宏

观统计中，这个量级的涨落被忽略了。 如果系统很

·&$’·
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小，这样的涨落则不能被忽略。 这类微观系统的统

计热力学问题是纳米科学当前所面临的研究障碍。

生物分子马达正是这样的微观系统，它为物理学家

解决该问题提供了一个理想的研究平台［4，#］!。

"! 生物分子马达研究的重要进展

!- "# 蛋白马达的发现

蛋白马达的历史可以追溯到对肌肉收缩的研

究。 ’56# 年，7.(38 及其同事首次将肌球蛋白和肌

动蛋白细丝（12)03 90/1:83)）的复合物从肌肉组织中

解剖出来；’;6’ 年，<)=1.> 和 <?83)@ABC=DB0 分别将肌

球蛋白和肌动蛋白从复合物中成功分离；’;#" 年，

A0>>C3E 识别了驱动精子和纤毛拍动的动力蛋白；

’;54 年，F=1GB 和 H1/8 等 纯 化 了 沿 微 管（:02=C).@
>./8）输运细胞器的驱动蛋白。 此后，蛋白马达的研

究步伐有了进一步的加速，尤其是最近二十年，在基

因工程的帮助下，科学家们又发现了大量蛋白马达。

通过马达域（:C)C= GC:103）氨基酸序列的比对，大

部分蛋白马达已被归类到上述三大家族［&，5］。

在 IJK 合 成 方 面，’;$; 年，LC(:133 发 现 了

IJK ；’;";—’;6’ 年间，L0*:133 证明 IJK 是细胞

的能量载体并获 ’;4" 年 MC>8/ 奖；’;65 年，JCGG 用

化学方法合成 IJK 并因此获得 ’;4& 年 MC>8/ 奖；

’;6%—’;4% 年代，科学家观察到在细胞呼吸或光合

作用期间，线粒体或叶绿体内的 IJK 浓度会显著上

升；’;#% 年，N12O8= 成 功 地 从 线 粒 体 膜 上 分 离 出

IJK 合成酶，该酶由两部分组成，分别被命名为 PC

和 P’，从此，该马达被称为“PCP’”IJK 合成酶［;］!。

!- $# 蛋白马达的结构和生化研究

随着 Q 射线衍射及核磁共振（MRN）技术的发

展，科学家相继获得了某些主要蛋白马达的结构，为

进一步研究蛋白马达的功能打下了坚实的基础。

’;4% 年代以来，S.T/8B 专注于肌肉结构的研究，并

首次提出了肌肉收缩的细丝滑移模型；’;;" 年和

’;;# 年，N1B:83) 和 7.// 分别解出了肌球蛋白和驱

动蛋白的原子结构；细丝和微管的结构也相继于

’;;%—’;;5 年间由 SC/:8E，71>E2(，LC,8 和 MCD1/8E
等获得。 另一方面，细胞骨架在细胞运动中所扮演

的 角 色 也 不 断 被 揭 示 出 来。 ’;5;—’;;& 年 间，

UC=)8E8 和 PBD83EC3 等证实了单纯靠细丝或微管的

聚合或解聚也能发力和产生运动［&，5］!。
基于有关 IJK 合成及细胞呼吸之间的关联研

图 ’! 驱动蛋白 V ’ 结构图［’%］- 两头（I 和 F）与微管的结合位

点在此结构中相距 43:，核苷位点均结合着 IWK（二磷酸腺苷），

2C0/8G@2C0/ E)1/O 便是它的身体部分，该马达的详细内容见本文第

6- 4 节

究，R0)2(8// 于 ’;#’ 年 提 出 了“ 化 学 渗 透 假 说”

（ 2(8:0CE:C)02 (B*C)(8E0E）并 获 ’;&5 年 MC>8/ 奖；

’;&" 年，FCB8= 等首次提出了 IJK 合成的“ 结合变

换 机 制 ”（ >03G03D 2(13D8 :82(130E:）；’;;6 年，

X1/O8= 通过晶体结构证实了该机制的正确性，与

FCB8= 分享 ’;;& 年 MC>8/ 奖［;］!。
’;;% 年 以 来，一 种 精 巧 的 质 子 梯 度 钳（!*S

2/1:*）技术得到发展。 A=1>8=，N.:>8=D 和 <)=C):133
小组等先后测量了 IJK 合成酶的整个酶动力学，并

发现 IWK 和磷酸根 K0 的米氏常数同时随跨膜质子

梯度的上升而下降；$%%& 年，舒咬根等提出了力学

化学紧耦合模型，并解析了该马达的酶动力学。 根

据上述实验结果，该模型排除了 IWK 和 K0 有序结

合的可能性，获得了该可逆马达的“ 相图”（ 见图

"）［’$］!。

!- !# 单分子蛋白马达的“自动性”（:C)0/0)B）研究

’;;% 年代以前，对细胞内生物大分子的化学性

质的研究均通过系综测量进行，其结果反映的是大

量分子的平均行为，而人类对其物理性质的认识仅

停留在测序分类和晶体结构之类的静态层面上。 我

·%!%·
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图 .- /01 合成酶结构图［22］& 它由两个转动马达 34 和 32 共轴

（+! 5!5"）耦合而成& 嵌膜部分 34 由质子通道（ +! ）和蛋白 * 组

成；而突出部分 32 的结构类似于“ 电机”，其“ 定子”由三对 #$

蛋白环成，" 蛋白则是其“ 转子”。 32 的“ 定子”通过蛋白组合

%6. 与 34 的 * 蛋白紧紧结合在一起，34 中跨膜质子梯度导致的

质子流会驱动质子通道 +! 相对于蛋白 * 的顺时针转动（ 从上往

下观察），而 32 中 /01 的自发水解会驱动“ 转子”逆时针转动，

这两种可逆的转动又是紧耦合的，因此该马达是合成酶还是水

解酶完全取决于生化环境（详见图 7）& 必须指出的是，不同的物

种，质子通道数 ! 不同，大约在 8—29 之间

们对于生物分子马达的兴趣点是它们的“自动性”，

即它们是如何启动、运动和发力，以何种方式沿轨道

运动，每个运动周期消耗多少燃料，效率如何等，要

回答这些问题，必须借助 28:; 年代发展起来的单分

子操 纵（<*,)#’(*")4,）和 实 时 视 见（ =)>’*()?),@）技

术，例如原子力显微镜（/3A）、光镊（ 4#")+*( "%BB?5
BC>）、流场拖曳（!DEC4ED,*<)+ EC*@）、磁钳（<*@,B")+
"%BB?BC>）、玻纤微管（@(*>> <)+C4#)#""B）、荧光共振能

量转移（ 3FG0）、及 荧 光 单 分 子 检 测（ H(’4CB>+B,+B
>),@(B5<4(B+’(B EB"B+")4,）等。 这 些 技 术 既 可 探 测

;& 2—2;;,< 的位移，又可对单个马达施加 ;& 2—

2;I#J 的外力（见图 I）［27］-。
28:8 年，K4%*CE 等首次测量了单个驱动蛋白驱

动的微管运动；2887—288I 年间，L(4+M，N#’E)+! 和

O*,*@)E* 三个小组先后测得驱动蛋白和肌动蛋白的

步长和发力大小；288P 年，L(4+M 和 QB((B> 两小组同

时测得驱动蛋白每步进 :,< 消耗一个 /01，证明了

图 7- 转动马达 3432“ 相图”& 红色、蓝绿和黄色分别表示合成

酶、水解酶和“相变”区［2.］&［0］，［R］和［1］分别代表 /01，/R1

和磷酸盐的浓度，。 图中数据仅供参考，具体参数取决于马达所

属的物种

图 I- 蛋白马达单分子运动性实验列举&（ *）32 在 /01 溶液中

自发地逆时针转动，如果“定子”固定在底板上，" 轴粘上带荧光

分子的细丝，则我们可以观测到这种转动；（6）一旦细菌体外的

某根鞭毛被固定，则跨膜质子流驱动的鞭毛转动会体现在细菌

胞体相对于固定底板的转动上，如果胞内带有荧光分子且胞体

形状非旋转对称，则其转动也能被观察到；（ +）肌球马达躯干被

固定在底板上，其头部共同作用于某根带荧光分子的细丝，则马

达与细丝间的相对运动可以被测量，这就是细丝滑行实验（ @()5

E),@ H)(*<B,"）；（E）驱动马达和动力马达是沿微管作定向运动

的，且都是持续马达，如果在其尾部粘上一个聚乙烯小球，我们

通过光镊装置不仅可以对马达施加各种外力，而且还可以测得

马达步行的轨迹；（ B）将 FJ/ 聚合酶固定在底板上，将双链

RJ/ 的一端粘上小球，用与（E）类似的方法就可以测量聚合酶

发力的大小，聚合过程产生的运动轨迹能分辩出每个聚合周期

所跨过的碱基数（本图片由 N"B=B, A& L(4+M 提供）

驱动蛋白的力学与化学之间是紧耦合的；2888 年，

L(4+M 小组发展出力钳（ H4C+B +(*<#）技术，并测量了

外力对驱动蛋白酶动力学的影响；.;;.—.;;I 年

·!"#·
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间，先后有 4 个小组（56//67，8/92:，;0<.2(0，=1/6 和

;9,1>?）证实驱动蛋白@’ 沿微管是步行的（(13?@9@
A6>@(13?）；’BB& 年，C03970)1 小组实时视见了 D’ 在

EFG 溶液中自发转动（也称“ 自动”）；’BBH 年，他们

又发现这种转动是“ 步进”的［’I，’4］；$%%4 年，乐加昌

小组测量了质子驱动势作用下 D9 产生的扭矩［’#］!。
这些单分子实验得出了生物分子实时的行为与性

质。

在分子机器方面，’BBH 年，8/92: 小组测量了单

个 JKE 转录酶的发力和转录速率；$%%% 年，8.7)1@
L13)6 和 86370L93 两个小组分别用光镊和磁镊测量

了单链 MKE 张力对复制速率的影响，获得了相似的

结论，即复制速率随张力的上升而指数衰减。 但在

某个张力点，复制速率会出现一个峰值。 前者还发

现当张力大于 "I*K 时，F&MKE 复制酶会反向外切。

$%%# 年，舒咬根等的酶动力学研究显示，新生链的

亲核攻击（3.2/69*(0/02 1))12:）才是复制酶的限速步

骤［’&］!。

!- "# MKE 马达的设计

’BBB 年，N66L13 利用 MKE 的 8—O 异构互变

首次组装出一个离子调控开关，此后，大量的 MKE
分子机器不断被设计出来［"］!。 我们在此介绍两个有

代表性的 MKE 马达，即 $%%" 年刘东生等利用 0@L9@
)0P 结构设计的 *; 值调控生物分子马达（ 图 4）［’H］，

和 $%%I 年 Q03 等人利用三种 MKE 酶以及 MKE 设

计的定向运动分子机器（图 #）［’B］!。

I! 前景及展望

尽管生物分子马达的研究已经持续了 ’4% 多

年，但突破性进展出现在最近二十年。 这些成就既

得益于单分子操纵和实时视见技术的发展，更要归

功于物理学家、生化学家、医学家及计算学家等的联

合交叉研究。 随着单分子技术的不断提高和理论研

究的持续深入，在可以预见的将来，我们认为下述领

域将会有所突破：

"- $# 微观系统非平衡统计理论

在马达单分子实验中，马达不断向环境耗散能

量，本身也处在非平衡态。 在这样的微观系统中，马

达始、终态的能量及其与环境的交换热在玻尔兹曼

统计上均有 !8"（I*K·3L）涨落，这个量级的涨落

对于分子马达的热力学行为是不能忽略的。 因此，

图 4! *; 值调控分子马达［’H］- 由两个胞嘧啶 R 通过结合 ’ 个

质子形成三条氢键作为一层而交叉堆叠起来的 I 链 MKE 称为

0@L9)0P 结构。 该结构只有在弱酸性（ *; S #- "）的条件下才能够

稳定存在，而在中性或碱性条件下，则会解开成为单链结构- 在

富含 R 的重复片段 4’@（RRRFEE）"RRR@"’T!的 4’和 "’端，分

别被修饰上荧光分子和淬灭基团，并在溶液中将它和它的含有

若干错配的互补链（Q）混合。 弱酸性条件下 MKE 分子形成 0@

L9)0P 结构，4’和 "’端接近，形成关闭状态，从而使荧光淬灭；向

溶液中注入碱，使其 *; 值升到 H- %，则 0@L9)0P 结构不能维持，马

达分子就会与互补链结合，形成刚性的双链，迫使 4’和 "’端分

离成为打开状态，从而显示出荧光。 该过程是可逆的，利用不断

加入的酸碱作为燃料，就可以驱动马达循环运转

如何从单分子实验的数据中“去伪存真”，从而真正

揭示分子马达运动的内在规律是物理学家面临的一

个非常迫切的问题。

"- %# 非持续集体马达系统

非持续马达如 LU9703 VV，由于占空比很低，其布

朗运动占主导。 现有的单分子技术还不能精确测量

单个非持续马达的步长和发力大小。 非持续马达在

细胞内是集体行动的，在动力学方面体现出的是集

团性质，W./02(6> 和舒咬根等已在理论上研究了集体

马达的运动学和化学动力学，揭示了集体马达系统

的一些独特性质［$%，$’］!。 如果能在体外重建这样的系

统，或直接从肌肉组织中分离肌节，我们就能用单分

子技术进行实验验证，并进一步深入钙离子的调控

研究。

"- !# EFG 合成酶

有关 EFG 合成的研究已经产生了 4 位 K9X6/ 奖

得主，其重要性不言而喻。 但我们对 EFG 合成机制

的了解还非常肤浅，其中对 D’ 的理解还停留在唯象

层面［’’］，对 D9 的认识则仍处在卡通阶段。 如何获得

D9 的结构图像，D’ 的 " 个催化位点之间如何通信，

“定子”上的化学循环与“转子”的步进式转动之间

·&!’·
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图 .- /01 定向步行器步行机制［23］& 该装置包含轨道和步行器

两部分，“缆绳”1，4 和 5 等间距地索在双链 /01 轨道的 6 个锚

地上& 步行器（红色）开始位于“缆绳”1（7），在热涨落和连接酶

（89 :);*<=）的共同作用下，“ 缆绳”14 对接在一起并构成了一

个剪切酶 #>2?@ 的识别位点（ 绿色箭头）（2），A>2?@ 切断了“ 缆

绳”14 组成的环，步行器被挪到了“ 缆绳”4（B），与（7）的情况

类似，45 两“缆绳”对接在一起并构成了一个内切酶 4<"1A@ 的

识别位点（粉红色箭头）（6），4<"1A@ 切断了 45“ 缆绳”合成的

环，步行器移到了“缆绳”5（9）

如何实现高效的力学化学耦合，是 6 个位点都要结

合核苷才能使 C2 转速最大，还是只要 B 个位点结合

就足够了等问题极具挑战性。

!& !" /01 马达

尽管 /01 马达在体内尚未被发现，但作为一种

易操纵的纳米材料，理应对纳米科学有所贡献。 如

何把握住 /01 各方面的优势，利用其性质构建出更

精巧、灵敏且高效的分子马达是当前该领域科研工

作的重中之重。

!& #" 驱动蛋白D$（%&’()&’*$）是生物分子马达研究

的“氢原子”

E),=<),D2（ 图 2）是目前已知的自然界 9F 亿年

来演化出的最小的分子马达。 它是由 B 条重链组合

成的二聚体。 E),=<),D2 的头部（ 也称马达域）由氨

基酸链的 0 端构成，有 B 个位点分别与核苷和微管

结合；B 条重链粘合的部分称为驱干，它与头部之间

的柔性短链（26 个氨基酸）称为颈部（,=+G (),G=H）；

B 个 5 端和 B 条轻链组成尾巴，负责装载“ 货物”

（+*H;I）。 E),=<),D2 是持续马达，它能沿微管连续行

走数微米而不脱轨，这就意味着至少有一头结合在

微管上，即两头的 18A 水解循环是相互协调的。 尽

管 E=),<),D2 的研究已经给我们展示了丰富的结构

和生化信息［BB］，但我们依然面临一系列问题。 B77.
年 27 月在 1<)(IJ*H 召开的第 27 届生物物理研讨会

“?I(=+’(*H ?I"IH<：AI)," 5I’,"=H#I),"”上提出了以

下问题。

9& F& 2- 马达的持续问题

（2）在步行机制中，马达域之间如何实现通信

以协调各自的 18A 水解循环；

（B）是否存在有别于步行的持续“自动”（JI")(D
)"K）机制；

（6）单头持续马达如何与轨道保持联系；

（9）双头马达的两头是否完全等价；

（F）双头马达的非对称步行机制有哪些功能上

的优点；

（.）马达如何产生柔性以避开路径上的障碍；

（L）由各种马达组成的分子机器，如解旋酶、聚

合酶和核糖体如何沿轨道移动；

9& F& B- 力学化学耦合问题

（M）在 18A 水解周期中，伴随发力和产生运动

的是哪个构象变化；

（3）催化位点微小的构象变化如何被某些结构

（如杠杆）放大到马达的质心位移；

（27）在 18A 水解循环中，各态如何调节（ 某些

情况下为远距离调节）马达与核苷及轨道间的亲和

力；

（22）轨 道 如 何 影 响 马 达 与 核 苷 的 亲 和 力 及

18A 水解速率，又如何平衡各个化学反应态；

（2B）我们如何才能获得一个马达与轨道结合

在一起的高分辨结构图；

（26）除了轨道和激活因子外，肌动蛋白和微管

还能担当什么角色；

（29）在一个充满混沌而又涨落着“ 完美风暴”

（#=H>=+" <"IHJ）的粘稠的细胞环境中，马达如何实现

能量的高效转换；

（2F）生物分子马达是否像布朗棘轮那样从热

涨落获取能量，热涨落是否扮演其他角色；

（2.）蛋白的能量储存在哪里；

（2L）怎样的运动调整机制（G),=")+ "’,),;）优化

着马达在胞内的角色；
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（’4）外力或不同的负载如何影响 567 水解循

环；

（’8）离子通道、泵和受体等在工作机制方面与

力学化学耦合蛋白有何区别。

9- :- "! 方向性问题

（$%）马达运动的方向是否由杠杆或颈部的方

位决定；

（$’）运动方向是否由一个定义明确的区域决

定；

（$$）如何确定非传统马达如核酸处理器（3.;
2/<0 120= *>?2<@@?>@）的运动方向；

（$"）为什么 A 端和 B 端马达的运动方向常常

反向；

（$9）马达是如何逆转方向的；

（$:）这种逆转是否可调，如何调；

（$#）马达家族间工作机制的差异究竟有多大；

（$&）大部分非传统马达的工作机制与传统马

达是否有本质区别；

（$4）马达能否既是锚同时又是输送器；

（$8）细丝的聚合与解聚与生物分子马达是如

何作用的；

（"%）我们可以从细菌通过改变鞭毛的螺旋性

来推进中得到什么启示；

9- :- 9! 调控问题

（"’）细胞信号传导时如何开关马达并控制它

们的速度；

（"$）货物是如何指定的；

（""）货物是如何被装载又是如何在适当的瞬

间被卸载的；

（"9）目的地是如何指定的；

（":）货物是否影响了马达躯干结构从而使两

头之间实现通信；

（"#）当与货物相遇时，马达之间是如何协调或

挣抢的（有些马达是完全相同的，有些是同型异构

（ 0@?C?>D@），又有些则来自不同的家族）

上述这些问题是包括所有生物分子马达内在的

基本问题，因此，我们称 E03<@03;’ 是生物分子马达

研究的“氢原子”。

$’ 世纪将会是一个多学科相互联系，相互促进

且共同发展的世纪。 物理科学、生命科学、材料科

学、信息科学是这场科学风暴中不可或缺的角色。

作为这些学科最基础层面的交叉点，生物分子马达

的地位和重要性不言而喻。 相信在不远的将来，人

类终将在微观尺度创造出一个全新的世界［$"］!。
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