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一. 引言 

基因時代的來臨引發了人們的無限聯想. 與一

切疾病告別不再是一個遙不可及的夢想. 更強壯更

聰明的全新人類看來也指日可待. 生物科學的這場

革命對我們這個世界將產生何種衝擊迄今仍難以估

量, 因此大量的人力物力競相投入到這個潛力無窮

的領域中. 而作為遺傳基因載體的脫氧核糖核酸

(deoxyribonucleic acid, 即 DNA)理所當然地成為

人們關注的中心之一. 經過幾代人的努力, DNA 的

化學成分已經不再是個秘密. DNA 的結構序列也將

因為各種基因工程的迅速進展而在不遠的將來被完

全破解. 然而對 DNA 結構序列的意義以及對 DNA 複

雜的物理化學性質的完全了解仍然是人類面臨的一

大挑戰. 贏得這一挑戰也就意味著離開完全破譯生

命的奧秘不遠了.  

從物理的角度, 我們希望了解各種外場對 DNA

的性質和性能的影響; 我們也希望從微觀的角度了

解何種相互作用力對 DNA 的某種性質起決定性的影

響; 我們還希望知道現有的理論和模型是否足以解

釋 DNA 分子異乎尋常的性質. 更有樂觀者甚至預期

這類生物相關的研究將導致另一次物理學的大突

破. 

我們現在知道DNA, RNA (ribonucleic acid, 即

核糖核酸)和蛋白質構成生命現象的基本要素.物種

的遺傳信息儲存於 DNA 分子的核酸序列中. 在細胞

生長發育的過程中, 這些信息通過一種稱為轉錄的

過程轉移到信使 RNA(message RNA, 即 mRNA)分子上. 

mRNA分子的信息再通過一種稱為翻譯的過程來指導

蛋白質的合成. DNA 由核苷酸所構成, 而核苷酸則

由磷酸、核醣與鹼基所組成. 組成各種核苷酸的磷

酸與核醣基本上是相同的,但鹼基卻可能不同. 鹼

基有 4 種, 分別是腺嘌呤(adenine)、鳥嘌呤

(guanine)、胸腺嘧啶(thymine)、胞嘧啶(cytosine). 

我們一般用它們英文的第一個字母即 A、G、T、C來

表示它們。眾多的核苷酸相互連接就形成了 DNA 長

鏈的骨架(backbone). 4 種不同的鹼基之間, A 和 T

間有較強的吸引力因此會彼此配成鹼基對

(basepair)；同樣的理由 G 與 C 亦會彼此配對. 在

DNA 的結構中, 這種鹼基間的配對導致兩股 DNA 互

相吸引, 而形成如圖一所示的雙股螺旋結構. 這個

DNA結構於 1953年由華生(Watson)與克里克(Crick)

所提出[1]。 
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由於其特有的雙股螺旋結構, DNA 的形變和彈

性性質與其生物功能有直接的關係. 例如在 DNA 複

製的過程中, 雙股螺旋必須反轉到局域上大致平直

的狀態, 爾後互補的鹼基之間的氫鍵被斷開以分開

將被作為複製模版的兩股核苷酸鏈. 又如在 DNA 重

組的反應中, DNA 必須被拉長到其平直的雙股右旋

螺旋態(即通常所稱的 B形態, 亦即 B-form)的大約

1.5 倍長. 所以對 DNA 的彈性性質的研究是我們了

解生物體的遺傳和演化的不可或缺的一環. 

二. 實驗結果 

   從 DNA 的構型我們不難看到其線度和扭曲程度

應該是度量DNA形變的最重要的量. 因此相對伸長, 

也就是 DNA 鏈的測量長度與其 B 形態長度的比值顯

然是我們最關心的量之一. 為了度量鏈的扭曲, 我

們通常引用三種量. 其一稱為環繞數(linking 

number 或 Lk), 亦即兩股鏈相互環繞的次數. 對閉

合的鏈Lk必須是個整數並且是個拓撲常數, 即任意

的連續形變不會改變其數值. 另一個量稱為扭轉數

(twist 或 Tw), 它度量其中的某條鏈繞雙鏈軸線的

扭轉程度, Tw=0 給出兩條近乎平行的鏈. 第三個量

稱為絞擰數(writhe或 Wr), 對應於雙鏈的平均軸線

自我卷曲的程度, Wr=0 給出平面曲線. 對閉合的鏈

Tw和Wr可能都不是整數, 但它們滿足Lk=Tw+Wr. 用

r+和 r-表示兩股鏈上任意點的座標,  r 表示雙鏈軸

線上任意點的座標, 則 Lk和 Wr可以用下式來計算:  
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在實驗中,人們經常固定超螺旋度(Degree of 

supercoiling), 定義為σ=(Lk- Lk0)/ Lk0.   其中

Lk0≈Nbp/10.5是 B形態的環繞數, Nbp是 DNA鏈上鹼基

對 的 總 數 . σ >0 的 狀 態 被 稱 為 過 扭 曲 

(overtwisted) 態, 而σ<0 的狀態被稱為不足扭曲 

(undertwisted) 態. 

   早期的實驗一般用測量大塊材料的x-光繞射,光

散射, 光偏振, 沉降速度, 粘滯性, 電光效應等整

體性質來間接地測得單個 DNA 分子的形變及彈性性

質[2]. 這些方法的優點是技術上較成熟因而較容易, 

但其缺點也是顯而易見的. 現在的技術已經可以直

接測量單個DNA分子的形變. 實驗方法主要有兩種. 

一種方法是把 DNA 分子的一端化學吸附在襯底上

[2,3,4], 另一端則粘上一個順磁性的珠子, 改變外磁

場就可以拉伸或轉動順磁的珠子從而拉伸或扭轉

DNA 分子. 另一種方法是利用所謂的雷射光“鑷

子”(optical tweezers), 即用兩束雷射光構成一個

“陷阱”把DNA分子的一端固定住, DNA分子的另一端

則吸附在一個微量移液管(micropipette)上[5-9], 移

動微量移液管從而拉伸 DNA 分子.  

從實驗的結果我們知道在未受到外力和外力矩

的狀態下, DNA 長鏈由於熱效應而縮成一團, 其線

度只有其 B 形態的線度的數千分之一. 當 DNA 只受

到外力但未受到外力矩時, 其拉力和伸長的關係很

清楚地分為如圖二所示的四個區域. DNA 未受外力

的狀態是非常柔軟的, 幾個 pN(piconewton)的外力

就足以把卷曲的 DNA 分子拉長到 B 形態. 在 B 形態

下, 相鄰的鹼基對的平均距離是 0.34 nm, 而螺旋

的每一轉平均包含 10.5 對的鹼基對. B 形態是相當

穩定的, 當外力從幾個 pN一直增加到大約 65pN 時, 

其線度的增加還不到百分之十. 但當外力從大約

65pN 進一步增強時, DNA 又突然變軟了. 當外力達
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到大約 67pN 時, 其線度已增加到 B型態的 1.7 倍左

右, 達到一種新的 S形態. S 形態也是相當穩定的, 

當外力一直增加到超過 160pN, DNA 鏈即將斷裂時, 

其線度亦未見明顯增加[6].  

 
圖二. 外力與相對伸長關係的實驗結果及 ZZO 模型
的理論計算結果.  

 

對 DNA 加上外力矩會引起更複雜的行為. 首先

其拉力和伸長的關係可能不只上述四個區, 如圖三

所示; 相應地我們可以觀察到三種新的分別稱為 P, 

Z 和 sc-P 的形態[8,9]. 其次 DNA 鏈還可能構成多種大

不相同的封閉曲線圖形: 從最簡單的平面圓形到極

為複雜的相互交疊的立體構型[9-16]. 特別值得一提

的是當外力很弱時(≦0.3pN),其拉力和伸長的關係

與扭曲的方向無關. 但當外力稍強時, 其拉力和伸

長的關係與扭曲的方向明顯相關, 過扭曲和不足扭

曲的結果大不相同, 如圖四所示[3].  

 
圖三. 在不同的超螺旋度下的外力與相對伸長關係
的實驗結果. 

 
圖四. 在不同外力下相對伸長與超螺旋度關係的實
驗結果(□, ◇, △, ○)及 ZZO 模型的理論
計算結果(實, 虛線). 

三. 主要的理論模型及其結果 

1. 棍狀蠕蟲鏈模型 

為了解釋 DNA 奇特的彈性性質, 人們先後引進

了不少理論模型. 這些模型的共同特點是略去了

DNA 的詳細的化學成分而保留其基本的幾何構架. 

其中較早出現和最為著名的當屬棍狀蠕蟲鏈模型

(wormlike rod chain model 或 WLRC)[10-16]. 該模型

抓住了彎折和扭轉這兩個關鍵量, 把 DNA 分子想像

為一固定長度為 L0的細長圓柱形的彈性棍子. 這棍

子可以被彎折, 也可以被繞其軸線扭轉, 就像一條

蠕蟲. 能量和扭轉數在這個模型中表示為 

■ 465 ■ 
物理雙月刊（廿三卷四期）2001 年 8 月 



( )

)3(.
2
1

)2(,
2
1

0

0

0

0

2
0

2

∫

∫

=












−+








=

L

c

c

L

cB

el

dsTw

dsC
ds
dA

Tk
E

ω
π

ωωt

這裡 t 是軸線的單位切向量, |dt/dsc| 即軸線的曲

率; sc是軸線的長度; A 和 C 分別是彎折勁度和扭曲

勁度, 用以衡量棍子的抗彎和抗扭的能力;ω是鹼

基對繞軸線扭轉的比率, 其 B 形態的值是ω0=2π

/34 nm-1; kB 是波茲曼因子, T 是溫度. 該模型總共

有 3 個參數: A, C 和ω0. 在和早期的實驗結果比較

後比較公認的數值是 A≈53nm, C≈75nm, 但要注意 C

的數值有較大的誤差. 如果取 C=0, 相當於認為棍

直徑為零或不考慮棍的扭曲, 我們就得到另一個在

高分子研究中熟知的蠕蟲鏈模型(wormlike chain

或 WLC). 在 WLRC 模型里相對伸長可以表示為 

,1 0

0
0

00
∫ ⋅=
L

cds
LL

Z
zt                  (4) 

其中 z0是沿外力的方向的單位向量. 

研究該模型一般採用兩種方法. 一種是由其配

分函數求其相關的物理量的系集平均[11-16]. 這種方

法經常用於研究長鏈的整體性質. 另一種方法是引

進歐拉角來描述其切向量和扭轉率, 爾後解由極小

能量原理推導出的形狀方程. 這種方法經常用於研

究其具體的構型變化[10]. 一般而言, 該模型的嚴格

解是相當困難的, 因此經常必須做一些近似. 

在外力和外力矩都不是很強的情況下, 這個模

型的結果是相當令人滿意的. 其形狀方程的解可以

重現實驗中所觀察到的大多數複雜的立體構形並給

出這些構形之間互相轉換的條件[9-16]. 例如它給出

閉合的 DNA 鏈的超螺旋躍變: 當ΔLk=Lk-Lk0=ΔLkj

時, 會出現一個從 Wr=0 的平面圓狀態到 Wr 不為零

的 超 螺 旋 態 的 變 化 , 其 中 

...4,3,2,12 =−=∆ jj
C
ALk j

[10]. 另外用此模

型所計算出來的相對伸長與外力和外力矩的關係與

早期的實驗符合得相當好[11-16]. 

然而這個模型滿意程度還是很有限的. 首先我

們不難看到, 該模型關於ω0是對稱的, 也就是說過

扭曲和不足扭曲必將得到同樣的結果. 但從圖四我

們可以看到這一結果和實驗相符的範圍很有限. 另

外在外力很強(overstretching)時, 該模型的相對

伸長與外力的關係與實驗顯然不符. 必須指出該模

型的這些缺點是在意料之中的, 因為本質上該模型

是視能量為曲率半徑和ω的函數, 然後在 B 形態附

近作泛函展開並保留其最低階的展開項, 所以在原

則上該模型只適用相對於 B 形態偏離不遠, 亦即外

力和外力矩都不是很強的情況. WLRC 模型的另一侷

限是, 作為一個巨觀唯像模型, 我們無以由此知道

何種微觀相互作用力在形變中起主導作用. 

 

2. 彎折能加鹼基對堆垛相互作用模型(ZZO 模型) 

為了彌補 WLRC 模型的不足, Zhou Haijun 等人

提出了一個新的模型, 即 ZZO 模型[17.18]. 在這個模

型里 DNA 分子的兩條骨架被想像為長度固定為 L 並

具有彎折勁度 lp的帶子. 連接兩條骨架的鹼基對的

長度也被固定為 R, 而且其兩端均被固定在 DNA 骨

架上, 不能自由滑動. 其幾何圖像如圖五所示.  
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圖五. ZZO 模型的示意圖. 

 

在相鄰鹼基對之間該模型引進了一個不對稱的

凡得瓦(Van der Waals) 堆垛相互作用勢ρ(φ), 表

示為 
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其中的φ稱為摺疊角, 衡量兩條骨架間的相對交疊

角度.φ>0對應於DNA的右旋態,φ<0則對應於左旋

態.ε衡量鹼基對相互作用強度, 從量子力學的計

算取平均後可得ε=14.0kBT.r0 =0.34/<cosφ>f=0 nm

是 DNA 骨架在相鄰鹼基對之間的長度, 其中 <φ>f=0

給出 DNA處於 B形態時的摺疊角. R=10.5．0.34<tan

φ>f=0/(2π). 能量和扭轉數在這個模型中表示為 
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其中t1和t2分別是兩條骨架上的單位切向量;s是骨

架的長度. 和 WLRC 模型一樣, 這模型總共也有 3個

參數, 在和實驗結果比較後分別取為,lp=53/(2．

<cosφ>f=0) nm,  <cosφ>f=0=0.5738 和φ0=62o [17.18]. 

我們可以看到這個模型里的 V(φ)應該起 WLRC

中扭曲能的作用. 實際上注意到方程(3)和(8)的相

似性, 令τ=ω並在V(φ)的極小值附近展開V(φ), 

我們確實可以證明在相對於 B 形態偏離不遠, 亦即

外力和外力矩都不是很強的條件下這兩個模型是等

價的[19]. 由此我們可以斷定這個模型應該自動包含

WLRC 模型中的所有結果. 考慮到人們已經在 WLRC

模型中做了多年的深入研究, 這個等價性的論證避

免了大量的重複工作. 圖二和圖四給出了這個模型

的主要的理論計算結果, 我們可以由此看到一直到

很強外力的區域, 理論和實驗的結果符合得相當好

[17,18,19].   

作為第一個從比較微觀的角度來解釋 DNA 的彈

性性質的模型, ZZO 模型的成功是相當令人鼓舞的, 

它說明了鹼基對之間的相互作用可能對 DNA 的非同

尋常的彈性性質起著支配性的作用.  當然這個模

型仍然有其侷限性, 例如ρ(φ) 的不對稱性仍然沒

有一個很恰當的解釋. 我們也可以預期它仍然難以

解釋最新的實驗數據中在強力矩的情況下不只四個

區的相對伸長與外力的關係[7]. 因此對這個模型

的深入研究甚或進一步推廣改進將是很有意義的. 

 

3. 多形態模型 

   為了解釋強力矩條件下的實驗結果[7], J. F. 

Léger 等人推廣了 WLRC 模型而得到一個新的唯像模
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型. 能量在這個模型中被表示為[7,8] 
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  (10) 

其中 u 是偏離 B 型態的脅變,; Ω= Tw-Tw0是偏離 B

型態的扭轉數; w, d, Ai, <ui>,δi, Ωi, εi, i=0,4

對應於實驗所觀察到的 DNA 的五種形態(B, S, P, Z

和 sc-P), 是由比較實驗數據而得的參數. 該模型

的參數多達27個, 不難預期其結果應該和實驗符合

得較好[7,8]. 這個模型的主要意義在於告訴了我們在

強外力和強外力矩的條件下必須特別注意哪些基本

量. 但在這個模型中似乎有著太多的參數, 而我們

知道一個模型中有過多的參數可能會掩蓋其物理本

質. 另外從這個模型中我們也仍然無以知道何種微

觀相互作用力在形變中起主導作用. 還有, 這個模

型的扭曲項仍然是對稱的, 因此我們不能期待對於

過扭曲和不足扭曲它能得到不同的結果. 

四. 結語 

DNA 的形變和彈性性質代表了生物體對物理學

的典型挑戰: 儘管我們知道其詳細的化學成分和化

學結構, 但是我們仍然難以完全解釋更無以預測其

複雜的性質和性能. 是否能用一個簡單明了的模型

來地描述所有的實驗觀察還是一個未定之數. 如何

從微觀相互作用的角度來理解 DNA 的彈性性質也是

一個未完全解決的問題. 實驗所觀察到的不對稱性

的物理起源還有待於進一步的探討. 另外, 迄今為

止實驗和理論都比較集中在 DNA 的靜態性質. 對於

至少是同等重要的動力學行為, 特別是在強外力條

件下的動力學行為仍然少有人涉及. 

特別值得一提的是, DNA 的彈性性質呈現了非

常強的非線性現象. 一般而言, 對描述這種現象的

理論模型的嚴格計算往往是非常困難的因而計算機

模擬在這類問題上往往有不可取代的作用.只是對

此現象的計算機模擬仍不多見. 
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