
细胞内部运动定律

；； ，，

内主动运动的四要素和细胞内运动的三定律

本章提要　　　　根据已有的实验事实，本章归纳出细胞

应用上述

原理，讨论了细胞内细胞器主动运动的平移运动和转动，

并且和布朗运动进行比较，指出生命活动和无生命运动

的区别

细胞内部许多与生命活动有关的重要运动过

程，如细胞器运动、细胞内物质转运、细胞有丝分

裂等，都是基于分子马达的细胞内运动（

，

在分子马达的生物化学方面已进行大量研

究（

参见

学尚缺乏研究 本章讨论细胞内部的动力学问题，

，但是对分子马达驱动的细胞内运动的动力

，，， ， ，；；

第一章



细胞内主动运动的四要素

发，统一地考察细胞内几种运动的特性

提出基于分子马达的细胞内主动运动的四要素和

细胞内运动的三定律 在以后各章中将从它们出

活细胞有复杂的内部结构，细胞质中有许多

悬浮的具有膜的亚细胞结构，如细胞核、各种细胞

器、胞质颗粒等 此外，细胞内转运的物质常包装

为具有膜的转运小泡，细胞内这些物体的尺度多

为亚微米至微米，使细胞质呈两相系统

这些细胞内物体在细胞质中的运动方式，有

主动运动和被动运动两类，主动运动是基于分子

马达的运动，被动运动是指细胞质中的扩散运动，

这两类运动在细胞内并存 耗能的主动运动负责

细胞内物质定向长距离的转运和分配，有重要的

生物学意义

主动运动是

根据实验，我们提出细胞内物体主动运动的

四个要素是：马达、轨道、能源、调控

酸腺苷

由分子马达驱动、沿分子轨道定向运动、消耗三磷

）分子、受信号分子调控的运动

、动力蛋白（

作为分子马达的各种蛋白质，如肌球蛋白

、驱动蛋白（



马达的性质和轨道的极

的调控

对细胞内物体的主动运动来说，上述四个要

素缺一不可：若没有分子马达，就失去主动运动的

作用力；若没有分子轨道，就不能发生定向的主动

运动；若缺少 分子及调控主动运动的信号

分子，主动运动也不能进行

分子水解提供的化学能转换为机械等，将

能

种

细胞内作为分子马达的蛋白质种类很多

，据估计总数有

分子马达常与细胞内物体的膜

连接，组成复合体，分子马达产生的作用力驱使与

它们连接的物体运动

）等，是细胞骨架蛋白

作为分子轨道的各种蛋白质，如肌动蛋白

、微管蛋白（

它们组成有极性的蛋白

质纤丝，如微丝、微管及它们的复合体，为细胞内

物体运动提供运动轨道

性决定了物体主动运动的方向，这种运动受细胞

信号分子（如

络为依托 根据实验观测，我们把细胞内运输网络

基于分子马达的细胞内运动以细胞内运输网

细胞内的运输网络
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分叉和重组

的特性概括如下：

在细胞内部存在一个纤丝网络系统

）细胞内物体的主动运动必须沿着纤丝进

行

细胞内纤丝是活动的，纤丝运动时带着相

连接的物体一起运动

细胞质是复杂的生物流体，通过电子显微镜

观测到细胞中存在由分子轨道纤丝构成的、有组

织的、三维的、动态的纤丝网络结构，这个结构作

为一个整体存在于细胞内部，形成细胞内物体主

动运动赖以进行的运输和循环系统（阎隆飞等，

细胞内物体沿着分子轨道纤丝主动运动，而

蛋白质纤丝可进行聚合和解聚，它们是柔性的、活

动的，时时进行变形运动，向各个方向发生位移、

当纤丝运动时，它们带着相连的物体

一起运动，因此细胞内一个物体的运动是它自身

沿着纤丝的运动和纤丝带着它运动的总效应

由于主动运动是沿着分子轨道进行的，在纤

丝静止期间用瞬时连续记录细胞内物体运动轨迹

的方法，可以确定当时纤丝在细胞内的空间分布

在同一个细胞内不同部位，

观测到分子轨道纤丝的空间分布有多种模式，其



，在作为能源的

白质水解

分子轨道运动

有确定的大小和方向，我们把作用力

示为确定值

应的条件下，

分子马达产生的力

要研究基于分子马达的细胞内运动的动力

间

中包括定向延伸的模式、局域在一定范围内曲折

的模式，以及上述两种情况混合的模式

不同空

实验观测到细胞内分子轨道纤丝的空间分布

具有自相似的性质（

分布模式的纤丝都是分形，不同模式有不同的分

形维数，这分形维数只由运动轨迹反映的纤丝几

何形状决定，而与运动物体的大小无关

学，首先要了解分子马达产生的力 一定种类的分

子马达和分子轨道相互作用，作为分子马达的蛋

分子，自身发生构象变化而沿着

这时单个分子马达产生的作用力

的大小表

分子充分供

详 细 机 制 ， 目 前 正 在 研 究 中 （

关于在 水解周期中分子马达运行的

分子轨道的方向（

作用力 大小的数量级是 ，力的方向是沿着

）， （



分子水解提供的有效能量

（

，即

）

是 个 分子水解提供的

细胞内各个运动物体分别由各自连接

的分子马达所驱动，因此在同一细胞内，一个物体

进行的主动运动和其他物体的主动运动相对独

立，表现出细胞内物体主动运动的个体性

有杂乱的运动

细胞内物体的主动运动既有有序的运动，又

其中空间上杂乱的主动运动，虽然

表观上类似液体中悬浮微粒的无规则的布朗运

为拟布朗运动（

动，但它们和布朗运动有本质的区别，我们称它们

；唐孝威等，

布朗运动是分子热运动引起的运动，而拟

布朗运动则是基于分子马达的主动运动，只因当

时有关的分子轨道纤丝在空间上排列杂乱，所以

运动方向就表现出无规则性

的功等于

已知一个

有效能量

根据能量

）， ，

细胞内运动的物体是和分子马达相连接，并

在分子马达产生的力驱动下运动的，在力作用的

一段时间内，物体运动发生的位移是

守恒定律，分子马达的作用力在运动物体上所作

分子水解提供的有效能量



细胞内物体运动的三定律

（ ）

是物体运动速度， 是物体的几何尺度，式中

细胞内物体在细胞质中运动，表征惯性力和

黏滞力之比的雷诺数（

分别是细胞质的密度和 度 设和

，求得

，即黏滞力的影响远远大于惯性力效应

假设细胞质近似为牛顿流体，我们考虑在细

胞内没有压差以及细胞内物体远离细胞边界时物

体的运动情况 当介质中物体尺度大于介质分子

的平均自由程时，物体可以被近似当作宏观物体

处理 我们把宏观的物理规律扩充到细胞内部，提

出细胞内物体运动的三定律：

）细胞内物体在无作用力时保持静态或停

止其原有运动，但微小物体存在布朗运动

）当细胞内物体的作用力和细胞质黏滞阻

力平衡时，物体运动速度与作用力的大小成正比，

而与物体的几何尺度成反比，运动速度方向和作

用力的方向相同

）细胞内物体运动时带动细胞质流动
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设作用于物体的力是 ，物体的运

）， （

与物体的大小和形状有关，一个半径为因子

的球体， 如果作用于

物体的力为恒定，则物体的运动速度为恒定 当

值已知时，实验上通过测量物体运动速度的和

式求出作用力的大小和大小和方向，就可用（

方向

设一个物体在细胞质中以速度 运动，在时

时作用力停止，这个物体的运动受细胞质间

，物体运动的黏滞阻力而减速，如果物体质量是

减小的关系式是（唐孝威，速度随时间

）（

第一定律是黏滞流体的特性，第二定律是

定律

，表征物体几何尺度的因子是 ，细胞

，描述物体缓慢运动的 定律给

动速度是

质黏度是

出

物体在停止前的滑行距离等于 ，对于直径为

的球形细胞器，这个距离小于 因

此，物体只在有作用力时进行运动，而在无作用力

时运动立即停止，但微小物体可在细胞质中作无



细胞器的平移运动和转动

（ ）

是小泡的半

规则的布朗运动

针对神经元轴突第三定律是两相流的特性

的情况，我们用无穷长的直圆管作为轴突的近似

度

模型，计算轴浆中均匀散布的球形转运小泡，以速

沿圆管的轴作同一方向的主动运动时所带动

我们得到轴浆流动的平均速细胞质的定常流动

度 与小泡主动运动速度成正比的关系式：

是单位体积中的小泡数目其中

径， 是直圆管的半径

已知细以上讨论的是细胞质中物体的运动

胞膜是流动介质，在细胞膜中物体的运动也服从

同样的定律

上面提出的主动运动四要素和三定律可能具

有普遍意义，它们不但在细胞内部的主动运动中

起作用，细胞间物质的主动运动可能也遵循这些

原理，对它们进行实验和理论研究是很有意义的

细胞器运动是活细胞内部普遍存在的现象

除细胞器平移运动外，文献上报

已道过细胞器作为整体的转动（



胞器受到细胞质的黏滞阻力是

和黏滞阻力平衡时，

分子水解提供能量，沿着微丝或微管轨道运

经知道，细胞器由同它结合的运动蛋白驱动，由

动（ ； ；， ，

细胞器沿直线轨道的运动，表

现为细胞器的平移运动，而细胞器沿轨道的滚动

）

运

及沿曲率半径很小的弯曲轨

道的转折运动，表现为细胞器绕自身轴的转动 我

们把上节所述原理应用于对细胞器主动运动的平

移运动和转动的讨论（ ；唐孝威，

，

先讨论细胞器的平移运动

，悬浮在黏度为器，半径为

器连接的分子马达使细胞内

施加作用力

供有效能量，因而在一定的时间间隔内对细胞器

细胞器在这作用力的推动下，沿肌动

的推动下以速度

蛋白丝或微管的轨道运动

设细胞器在作用力

动，而且在运动区域中细胞质黏度是均匀的，则细

当作用力

细胞

设一个球形细胞

的细胞质中

分子水解，提

么在这段时间内细胞器以恒速运动

如果在时间间隔 内作用力的大小是恒定的，那

（ ）



这个估内的位移

算结果和文献报道的实验数据基本相符

细胞器或其他胞质颗粒的主动运动和布朗运

细胞器的主动运动是由

假设细胞器沿

内受到作用力而发生的位移隔

作用力在细胞器上所做的功

，

，其中 是一个也等于

供能量的周期

），若，

分子水解提供的有效能量，其中

由

分子水解提供的有效能量，已知

分子水解提供的功率

推导得到细胞器平移运动速度

位移

设

；

，可以求出运动速度

，细胞器在

动具有不同的机制

（

（

）

）

，

分子水解提

（ ）

是一个

个，这是由

）（

轴作平移运动，它在时间间
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的值是相同的

和

和

平均速度

（

（

是绝对温度其中 是波尔兹曼常数，

值相等，由

对同一个细胞器而言，

因为时间间隔

得：

移和平均速度

在活细胞内

分子水解驱动的一种生命活动形式，而微粒的布

朗运动是由分子热运动引起的运动

的微粒，既作布朗运动，又可以发生主动运动；细

胞外无生命的微粒只能作布朗运动而不发生主动

运动

隔内，在相同黏度（

我们考察半径相同的球形微粒在相同时间间

的细胞质中作布朗运动的位

在热平衡条件下，微粒在时间间隔

内的布朗运动，在一定轴上投影的位移的均方

根值（

）

）

在 时，设 ，估计 这个值和

（ ）

的关系式求



内细胞器的位移

的运动 用

（

文献所给的实验数据是相近的，即在平移运动的

时间间隔内，同一个细胞器主动的平移运动的位

移显著地大于布朗运动的均方根位移

的都是在时间间隔

动运动相比，分子热运动对细胞器的冲击只是作

为微扰而存在

细胞器主动运动的另一特点是：细胞器在分

子马达产生驱动力时发生运动，否则运动就停止

而微粒的布朗运动则是不停息的、连续的运动，运

动方向是无规则的

和

下面讨论同一个细胞内部几个不同大小微粒

表示同一个细胞内两个微粒

的半径，

与第二个微粒

设两个微粒处于相同黏度的细胞

质中，第一个微粒主动运动位移

之比布朗运动均方根位移

）

因此，在观测同一个细胞内许多微粒时，不排除这

样的可能性：不同大小的微粒都可以发生主动运

动，但大的微粒没有明显的布朗运动，只有小的微

粒作明显的布朗运动，其位移均方根的大小和大

的微粒作主动运动的位移大小相当

下面讨论细胞器主动运动的转动

以上讨论

总之，与主



若细胞器在持续时间

定，细胞器在这段时间内的转动角度

设球形细胞器半径为 的悬浮在黏度为

作用在细

细胞质中，根据黏性流体中球体缓慢转动的理论

，当有旋转力矩

绕自身胞器上时，细胞器在细胞质中以角速度

轴转动，角速度和旋转力矩的关系是

（

（

（

（

（

）

）

）

）

）

前面推导过半径为 的球形细胞器在黏度为

胞器的转动角度

出 当转动持续时间 时，细

，若 ，可以求

设

细胞器旋转角度和转动持续时间 的关系式是

推导得到细胞器转动角速度

由 分子水解来提供，因而

旋转力矩对细胞器所作的功是 ，相应的能量

内转动，且角速度保持恒



在运动持续时间 内平移运动的位移，即式

细胞质中的平移运动 如果 分子水解提供

的驱动功率为 ，可求出细胞器平移运动速度和

的介质的球在黏度

（ ）

将细胞器转动公式与平移运动公式比较，可

以看到，转动角速度随球半径的增大而减小的程

度，比平移运动速度随球半径的增大而减小快得

多

对于同一个细胞器，如果由 分子水解

提供平移运动的驱动功率和提供转动的驱动功率

相同，那么当它作平移运动时的平移速度与作转

动时的转动角速度之比

（ ）

上面讨论的细胞器由 分子化学能驱动

的转动，是活细胞内部生命活动的一种表现形式，

与分子热运动引起细胞器的转动，即布朗转动相

比，两者有本质的区别

）给出，在热平衡条件

时，半径为

文献（

下，在温度

内布朗转动角度的均方根中，时间间隔

（ ）



命活动表现的细胞器转动

由于 ，无生命的布朗转动远远小于作为生

（ ）

的比值与布朗转动角度均方根值动的角度

分子水解驱动的转内，由相同的时间间隔

和（ ，在由式是玻尔兹曼常数式中



细胞膜与膜蛋白运动

此外，

本章提要　　　　根据已有的实验事实，本章讨论了细胞

膜的结构，提出了细胞膜的网架支撑流动膜模型

还对膜蛋白侧向限制扩散进行了讨论，提出了膜蛋白的

两维约束扩散模型，并用这个模型讨论了膜蛋白的多种

运动模式

它不细胞膜是细胞内部与周围环境的边界

但是细胞运动的结构基础之一，而且是细胞和周

通路

围环境间进行物质运输、能量交换和信息传递的

本章对细胞膜的结构提出了网架支撑流动

膜模型，对膜蛋白的侧向运动提出了两维约束扩

散模型，并且提出了检验这些模型的实验建议

第二章
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