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摘要：　 细胞骨架的力学性能对维持细胞形态、实现细胞运动与分裂等生命过程至关重要．肌动蛋白丝与微管作为

细胞骨架的核心组分，通过交联蛋白相互连接，形成复杂的聚合物网络结构，其宏观力学行为与交联蛋白的物理特

性密切相关．本研究基于粗粒化肌动蛋白⁃微管复合网络模型，系统探究了交联蛋白的断裂距离阈值与生成距离阈

值两个关键参数对网络力学性能的影响．模拟结果表明：微管交联蛋白的断裂距离阈值对网络的力学响应起着主导

作用；减小其断裂距离阈值会导致应力⁃应变曲线整体向下移动，结构承载能力降低．相比之下，肌动蛋白丝交联蛋

白断裂距离阈值的变化对复合网络宏观力学响应影响微弱．此外，交联蛋白的生成距离阈值对网络力学性能影响不

显著．本研究揭示了肌动蛋白⁃微管复合网络的宏观力学性能主要由交联蛋白断裂距离阈值决定，而对生成距离阈

值不敏感，为理解动态交联对细胞骨架的力学稳定性提供了新的理解视角．
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０　 引　 　 言

细胞依靠细胞骨架维持其结构完整性、协调运动并完成分裂．细胞骨架是由肌动蛋白丝（ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ，
Ｆ⁃ａｃｔｉｎ）、微管（ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ， ＭＴ）、中间纤维通过各种交联蛋白的交联作用形成的具有动态特性的复杂生物

聚合物网络［１⁃３］ ．细胞骨架作为细胞的结构支撑与动态信号枢纽，主导着细胞对外界力学环境的感知与适

应［４］ ．因此，阐明细胞骨架的力学特性与调控机制，对于理解细胞生命活动的基本规律至关重要．
围绕细胞骨架的力学建模及力学响应，Ｈａｎｇ 等［５］通过有限元方法构建了包含黏弹性细胞膜、细胞质及

离散弹性微管（作为细胞骨架）的细胞结构力学模型，系统揭示了不同拉伸模式下细胞骨架的响应机制：在
单轴拉伸载荷下，微管会沿加载方向取向并导致细胞硬化；而在双轴拉伸载荷下，微管将发生弹性屈曲，从而

引起细胞软化．基于 Ｈａｎｇ 等的细胞模型，Ｗａｎｇ 等［６］ 参照棱柱张拉结构及已有的有限元细胞模型［７⁃１０］，建立

了包含单细胞与细胞单层的多尺度结构模型，证实了细胞层的刚度显著高于单个细胞的刚度．在理解细胞骨

架变形的微观机制方面，Ｌｉｎ 等［１１］通过构建微管⁃肌动蛋白丝复合网络模型发现，由于微管自身刚度远高于

肌动蛋白丝，微管的存在可抑制网络中的非均匀应变，促使肌动蛋白丝网络产生非线性硬化现象（ｎｏｎ⁃ｌｉｎｅａｒ
ｓｔｉｆｆｅｎｉｎｇ）．此外，利用考虑剪切应力影响的包含细胞膜、细胞质与细胞骨架的有限元模型，Ｌｉａｎｇ 等［１２］发现细

胞在小变形时表现出幂律流变特性，而在大变形时则呈现应力硬化行为．
动态交联作为细胞骨架网络的基本特征，对其宏观力学行为至关重要．已有的研究表明，交联蛋白的动

态变化（包括结合与解离过程）会显著影响网络的黏弹性响应特征［１３］ ．比如，在纯化的肌动蛋白网络体系中，
交联蛋白持续地结合与解离，导致细胞在短时间尺度下表现为弹性固体，而在长时间尺度下表现为黏性流

体［１４⁃１５］ ．肌动蛋白网络由短时间尺度下的弹性固体向长时间尺度下的黏性流体的转变，主要归因于交联蛋白

的解离［１６］ ．微管与肌动蛋白的协同作用则可以拓展细胞骨架的功能维度，Ｋｕｃˇ ｅｒａ 等［１７］通过实验构建的动态

肌动蛋白⁃微管复合网络，证实了肌动蛋白可导引微管重组并维持网络的有序性，使网络同时具备结构稳定

性与可塑性特征．动态交联过程处于结合与解离的动态变化中，并受到细胞内应力变化的调控［１８⁃２０］ ．处于稳

态交联的肌动蛋白⁃微管复合网络，当微管蛋白浓度与肌动蛋白单体浓度接近时，网络中肌动蛋白丝的迁移

率达到峰值，且高于在单一网络体系中的迁移率；当微管蛋白浓度大于肌动蛋白单体浓度时，复合网络的刚

度显著提升，抵抗变形的能力明显优于单一组分网络以及微管浓度占比较低的网络体系［２１⁃２２］ ．交联作用还可

以引导肌动蛋白丝重排，调控微管的迁移行为，使得复合网络的刚度随交联蛋白与肌动蛋白浓度比值的增加

呈现先上升后下降的非单调变化趋势［２３⁃２４］ ．此外，网络的动态重构（如交联蛋白更新）也赋予了细胞骨架适

应外界环境变化的可塑性［１６，２５］ ．
尽管动态交联对细胞骨架力学行为影响的研究已取得显著进展，但在理解动态交联对网络力学行为的

精准调控机制方面仍有待进一步探究．现有的研究重点关注交联蛋白动态变化对网络构象、黏弹性及网络断

裂行为的影响［２６⁃２８］，但对于断裂距离阈值（维持交联的最大距离）、生成距离阈值（可生成交联作用的最大距

离）等关键参数变化如何调控肌动蛋白⁃微管复合网络力学特性鲜有报道，限制了对细胞骨架力学调控机制
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的进一步理解．
本文采用粗粒化方法构建了肌动蛋白⁃微管复合网络模型，该方法已被证实可有效模拟细胞骨架的力学

与化学耦合动态行为［２９⁃３１］，系统探究了交联蛋白断裂距离阈值与生成距离阈值对网络力学特性的影响，旨
在明确哪些动态交联参数主导复合网络的宏观力学行为，并揭示微管与肌动蛋白丝的差异化作用，以期为理

解细胞骨架的力学调控机制提供新见解．

１　 计 算 模 型

１．１　 结构模型

三维肌动蛋白⁃微管复合网络计算模型的构建采用在尺寸为 １ μｍ×１ μｍ×１ μｍ 的立方盒子中随机放置

任意取向的肌动蛋白丝和微管形成．每根肌动蛋白丝和微管均设置有一定数量的可发生交联与解离反应的

活性位点， 单根肌动蛋白丝和微管的长度均设置为 ０．９ μｍ， 肌动蛋白丝的根数为 ３５０ 根， 微管的数目为 ６２
根．建模的细节参考近期发表的有关肌动蛋白⁃微管复合网络粗粒化力学建模的工作［３２］ ．本文构建的计算模

型如图 １ 所示，图中绿色代表肌动蛋白丝、蓝色管状结构代表微管，它们通过交联蛋白的连接作用形成独立

且相互贯穿的网络结构．

图 １　 肌动蛋白⁃微管复合网络粗粒化计算模型

Ｆｉｇ． １　 Ｔｈｅ ｃｏａｒｓｅ⁃ｇｒａｉｎｅｄ ｃｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｌ ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ ａｃｔｉｎ⁃ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋｓ

注　 为了解释图中的颜色，读者可以参考本文的电子网页版本，后同．

１．２　 交联规则

每根肌动蛋白丝均匀设置了 ３ 个交联反应活性位点，每根微管则均匀设置了 ８ 个交联反应活性位点．模
拟过程中，当两根肌动蛋白丝（或者两根微管）上的交联位点接近到小于一定距离（反应距离阈值）时，可以

一定的概率（交联概率）形成交联，当交联蛋白因受力拉伸超过一定距离（断裂距离阈值）时，交联蛋白可以

一定的概率（断裂概率）发生解离，重新恢复到交联形成前的游离状态，其过程如图 ２ 所示．

图 ２　 交联蛋白动态作用示意图

Ｆｉｇ． ２　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃ ａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
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１．３　 模拟方法

基于构建的肌动蛋白⁃微管复合网络模型，将网络置于 ３００ Ｋ 的正则系综（ＮＶＴ）下进行动力学弛豫，模
拟时长为 １４０ μｓ ．参考课题组前期的工作［３２］，当网络中交联蛋白形成的数量趋于稳定时，系统也达到热力学

平衡状态．当体系达到平衡态时，肌动蛋白丝之间形成了 ２１１ 个交联，微管之间形成了 １１０ 个交联．以交联蛋

白数量趋于稳定后的状态为施加载荷的初始状态（确保剪切变形模拟具备相同的初始条件）．剪切载荷通过

固定模型下边界的原子，并在上边界施加水平位移来实现．本文所有算例的应变加载速率均为 ５．０×１０４ ｓ－１，
记录剪切变形过程中上边界所有原子水平方向的受力，该力除以模型上表面面积得到剪切应力值．所有模拟

均采用周期性边界条件， 模拟结果的后处理与可视化分析均基于开源软件 ＯＶＩＴＯ［３３］， 模型采用的所有参数

详见表 １．
表 １　 模拟参数列表
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２　 结果与分析

２．１网络剪切变形的力学响应

基于前述肌动蛋白丝⁃肌动蛋白丝、微管⁃微管交联所形成的复合网络模型，本文首先测试了该模型在剪

切变形下的力学响应，图 ３（ａ）展示了计算模型剪切变形的快照，得到的应力⁃应变关系曲线如图 ３（ｂ）所示．
该模型中，微管与微管之间、肌动蛋白丝与肌动蛋白丝之间的交联蛋白的生成与断裂概率均设定为 ０．０５；肌
动蛋白丝交联蛋白的生成距离阈值 （ ｌｂｆ） 与断裂距离阈值 （ ｌｒｆ） 分别为 ３５ ｎｍ 与 ４０ ｎｍ；微管交联蛋白的生成

距离阈值 （ ｌｂｍ） 与断裂距离阈值 （ ｌｒｍ） 分别为 ３０ ｎｍ 与 ５０ ｎｍ ．由图 ３（ｃ）和 ３（ｄ）的结果可知，当剪切应变大

于 ０．２８ 时，微管交联蛋白与肌动蛋白丝交联蛋白均频繁发生断裂与生成反应，表明复合网络在剪切变形过

程中发生了重构．交联蛋白的断裂能够增强网络的能量耗散，交联蛋白的生成又增强了网络抵抗进一步变形

的能力，两者共同作用导致网络的应力⁃应变曲线展现出波动特征（图 ３（ｂ）），同时储存在交联蛋白中的能量

也在波动中逐渐增加（图 ３（ｅ））．
２．２　 交联蛋白断裂距离阈值对复合网络力学性能的影响

为了探究交联蛋白断裂距离阈值这一关键参数对复合网络力学性能的调控作用，本文构建了微管和肌

动蛋白丝交联蛋白分别具有不同断裂距离阈值的两组模型，两组模型的具体参数如表 ２ 所示．
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（ａ） 剪切变形模拟图

（ａ） Ｓｈｅａｒ ｄｅｆｏｒｍａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ａｃｔｉｎ⁃ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ

（ｂ） 复合网络应力随应变的演化曲线 （ｃ） 微管交联蛋白形成和断裂数目随应变的演化

（ｂ） Ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓ⁃ｓｔｒａｉｎ ｃｕｒｖｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ （ｃ） Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｏｒｍｅｄ ａｎｄ ｂｒｏｋｅｎ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ

（ｄ） 肌动蛋白丝交联蛋白形成和断裂数目随应变的演化 （ｅ） 复合网络中储存于交联蛋白的总能量增量随应变的变化

（ｄ） Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ （ｅ） Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｅｎｅｒｇｙ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｓｔｏｒｅｄ ｉｎ
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ｎｅｔｗｏｒｋ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ
图 ３　 肌动蛋白⁃微管复合网络力学性能分析（应力⁃应变、交联蛋白数目及能量增量演化）
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表 ２　 微管与肌动蛋白丝交联蛋白断裂距离阈值取值表
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２．２．１　 微管交联蛋白断裂距离阈值对复合网络力学性能的影响

随着微管交联蛋白断裂距离阈值从 ６０ ｎｍ 逐步降低至 ３０ ｎｍ，复合网络应力⁃应变曲线呈整体下降趋势

（图 ４（ａ）），交联蛋白断裂和生成的数目随应变增加呈整体上升趋势（图 ４（ｂ）和 ４（ｃ））．微管交联蛋白断裂

距离阈值的减小，增加了交联蛋白断裂的数目（图 ４（ｂ）），显著降低了复合网络整体的承载能力，导致应力⁃
应变曲线随微管交联蛋白断裂距离阈值减小逐渐降低（图 ４（ａ））．尽管随着交联蛋白断裂距离阈值的减小，
其新生成的数目不断增加（图 ４（ｃ）），但是新生成的交联蛋白并没有随着剪切变形的增大而迅速展现出承

受载荷的作用，新生成的交联蛋白并不能快速弥补复合网络因交联蛋白断裂而丧失的承载能力，这从储存在

微管交联蛋白中的能量增量随微管交联蛋白断裂距离阈值的变化趋势可以得到佐证（图 ４（ｄ））．微管断裂距

离阈值较大时，复合网络在变形过程中储存在微管交联蛋白中的能量较高，且能量曲线随应变增加出现剧烈

波动现象，表明交联蛋白的断裂能快速耗散较高的能量．图 ４（ｅ）展示了复合网络在变形过程中储存于肌动

蛋白丝交联蛋白中的能量的增量变化．可以看出，微管交联蛋白断裂距离阈值的变化，对于肌动蛋白丝交联

蛋白在复合网络力学性能中的贡献不产生明显的影响．系统储存于所有交联蛋白中的总能量增量（图 ４（ ｆ））
与储存于微管交联蛋白中的总能量增量（图 ４（ｄ））的变化趋势高度一致，表明复合网络中交联蛋白的能量

主要储存于微管交联蛋白中，微管网络是复合网络的关键承载结构［３４］，其交联蛋白的断裂是整体网络储能

与承载能力降低的主要原因．

（ａ） 复合网络应力随应变的变化 （ｂ） 微管交联蛋白断裂数目随应变的演化

（ａ） Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｓｔｒｅｓｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ （ｂ） Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｆｒａｃｔｕｒｅｄ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ

ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ

（ｃ） 微管交联蛋白新生成数目随应变的演化 （ｄ） 微管交联蛋白总变形能增量随应变的变化

（ ｃ） Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｅｗｌｙ ｆｏｒｍｅｄ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ （ｄ） Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｄｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｏｆ

ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ
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（ｅ） 肌动蛋白丝交联蛋白总变形能增量随应变的变化 （ｆ） 复合网络交联蛋白总变形能增量随应变的变化

（ｅ） Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｄｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｏｆ （ ｆ） Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｄｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｏｆ
ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ

ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ
图 ４　 微管交联蛋白不同断裂距离阈值对复合网络力学响应的影响

Ｆｉｇ． ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂｒｅａｋｉｎｇ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｃｒｏｓｓｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
ｏｎ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ａｃｔｉｎ⁃ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ

２．２．２　 肌动蛋白丝交联蛋白断裂距离阈值对复合网络力学性能的影响

肌动蛋白丝交联蛋白断裂距离阈值的变化对网络宏观力学性能的影响与微管交联蛋白的情况存在显著

差异．如图 ５（ａ）所示，当肌动蛋白丝交联蛋白的断裂距离阈值从 ３０ ｎｍ 变化到 ５０ ｎｍ 时，复合网络的应力⁃应
变曲线在应变小于 ０．５ 时并不产生显著变化，仅在应变大于 ０．５ 的阶段展现出一定的差异．进一步分析肌动

蛋白丝交联蛋白数目随变形增加的变化情况发现，在相同的剪切应变下，肌动蛋白丝交联蛋白断裂的数目

（图 ５（ｂ））和生成的数目（图 ５（ｃ））均随着交联蛋白断裂距离阈值的减小而增加，表明断裂的交联蛋白可以

形成新的活性交联位点，促进交联蛋白的重新生成，初始并未交联的位点随着剪切变形的增加，也增加了其

交联的可能性，导致新形成的交联蛋白数目高于断裂的交联蛋白数目．网络储存于肌动蛋白丝交联蛋白中的

变形能增量随应变的变化曲线表明，交联蛋白断裂距离阈值越小，储存于其中的变形能量增量越低（图 ５
（ｄ）），表明交联蛋白的大量断裂可以迅速耗散网络的变形能，而新生成的交联蛋白，处于承受荷载较低的状

态，不能迅速弥补交联蛋白断裂导致的肌动蛋白丝网络承载能力的降低．图 ５（ｅ）展示了复合网络在变形过

程中储存于微管交联蛋白中的能量的增量变化，不同肌动蛋白丝断裂距离阈值下微管交联蛋白的变形能增

量差异较小，结合复合网络交联蛋白总变形能增量（图 ５（ｆ））可以发现，虽然肌动蛋白丝交联蛋白断裂阈值

的变化影响了复合网络交联蛋白的总变形能，但复合网络的整体力学性能并未出现显著变化（图 ５（ａ））．这
一研究结果也从侧面证实了肌动蛋白网络在复合网络中主要起到“柔性连接”的辅助作用［３５⁃３８］，并不能主导

复合网络的力学性能．

（ａ） 复合网络应力随应变的变化 （ｂ） 肌动蛋白丝交联蛋白断裂数目随应变的演化

（ａ） Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｓｔｒｅｓｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ （ｂ） Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｆｒａｃｔｕｒｅｄ ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ
ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ
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（ｃ） 肌动蛋白丝交联蛋白新形成数目随应变的演化 （ｄ） 肌动蛋白丝交联蛋白总变形能增量随应变的变化

（ｃ） Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｒｅａｔｅｄ ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ （ｄ） Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｄｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｏｆ
ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ

（ｅ） 微管交联蛋白总变形能增量随应变的变化 （ｆ） 复合网络交联蛋白总变形能增量随应变的变化

（ｅ） Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｄｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｏｆ （ ｆ） Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｄｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ
ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ ｏｆ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ

ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ
图 ５　 肌动蛋白丝交联蛋白不同断裂距离阈值下复合网络力学响应随应变的变化

Ｆｉｇ． ５　 Ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｔｏ ｓｔｒａｉｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｒａｃｔｕｒｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ
ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ｏｆ ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

２．３　 交联蛋白生成距离阈值对复合网络力学性能的影响

交联蛋白生成距离阈值的变化，直接影响复合网络变形过程中其内部的交联密度，进而调控网络整体力

学行为．为进一步探究交联蛋白生成距离阈值对复合网络力学行为的影响，本文也进行了两组对比模拟，其
中一组模拟只将微管交联蛋白的生成距离阈值设为可调参数，另一组模拟仅将肌动蛋白丝交联蛋白的生成

距离阈值设为可调参数．两组模拟采用的具体参数如表 ３ 所示．
２．３．１　 微管交联蛋白生成距离阈值对复合网络力学性能的影响

当微管交联蛋白的生成距离阈值从 ３０ ｎｍ 变化到 ５０ ｎｍ 时，如图 ６（ａ）所示，复合网络在剪切变形过程

中的应力⁃应变曲线并未表现出明显差异．观测网络变形过程中交联蛋白数目的变化发现，随着交联蛋白生

成距离阈值的增大，复合网络在变形过程中新生成的交联蛋白数目也越多（图 ６（ｂ）），断裂的交联蛋白数目

随应变增加的演化轨迹却几乎不受交联蛋白生成距离阈值变化的影响（图 ６（ｃ）），说明网络内部能量传递

路径并未因新生成的交联蛋白发生显著变化．图 ６（ｄ）显示微管交联蛋白中储存的总变形能增量在不同生成

距离阈值下的变化趋势基本一致，进一步表明微管交联蛋白生成距离阈值不影响网络内部能量传递路径，网
络整体力学响应由微管交联蛋白断裂距离阈值主导．
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表 ３　 微管与肌动蛋白丝交联蛋白生成距离阈值取值表

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ｆｏｒ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ａｎｄ Ｆ⁃ａｃｔｉｎ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

ｆｉｂｅｒｔｙｐｅ ｆｉｘｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｖａｒｉａｂｌｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒ
ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ

ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ｏｆ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｅｒｓ

ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ
ｐｒｍ ＝ ｐｒｆ ＝ ｐｂｍ ＝ ｐｂｆ ＝ ０．０５，

ｌｂｆ ＝ ３５ ｎｍ， ｌｒｍ ＝ ６０ ｎｍ， ｌｒｆ ＝ ４０ ｎｍ
ｌｂｍ ３０ ｎｍ，４０ ｎｍ，５０ ｎｍ

ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ
ｐｒｍ ＝ ｐｒｆ ＝ ｐｂｍ ＝ ｐｂｆ ＝ ０．０５，

ｌｒｆ ＝ ３０ ｎｍ， ｌｂｍ ＝ ３０ ｎｍ， ｌｒｍ ＝ ３０ ｎｍ
ｌｂｆ １０ ｎｍ，２０ ｎｍ，３０ ｎｍ

（ａ） 复合网络应力随应变的变化 （ｂ） 微管交联蛋白新生成数目随应变的演化

（ａ） Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｓｔｒｅｓｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ （ｂ） Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｅｗｌｙ ｆｏｒｍｅｄ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ

ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ

（ｃ） 微管交联蛋白断裂数目随应变的演化 （ｄ） 微管交联蛋白总变形能增量随应变的变化

（ｃ） Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｆｒａｃｔｕｒｅｄ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ （ｄ） Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｄｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ

ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｓｔｒａｉｎ

图 ６　 微管交联蛋白不同生成距离阈值下复合网络力学响应随应变的变化

Ｆｉｇ． ６　 Ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｔｏ ｓｔｒａｉｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ

ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

２．３．２　 肌动蛋白丝交联蛋白生成距离阈值对复合网络力学性能的影响

肌动蛋白丝交联蛋白生成距离阈值对复合网络力学性能的调控与微管交联蛋白的情况类似，即阈值的

变化对网络应力⁃应变关系不产生显著影响，如图 ７（ａ）所示．尽管肌动蛋白丝交联蛋白的生成数目和断裂数

目均随着交联蛋白生成距离阈值的增加而有所提高（图 ７（ｂ）和图 ７（ｃ）），但储存于肌动蛋白网络交联蛋白

中的总变形能增量总体不受交联蛋白数目变化的影响，表明肌动蛋白网络在剪切变形过程中承担的载荷并

不发生显著变化（图 ７（ｄ）），因而对复合网络整体承载能力的贡献有限．
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（ａ） 复合网络应力随应变的变化 （ｂ） 肌动蛋白丝交联蛋白新生成数目随应变的演化

（ ａ） Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｓｔｒｅｓｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ （ｂ） Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｅｗｌｙ ｆｏｒｍｅｄ ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ

ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ

（ｃ） 肌动蛋白丝交联蛋白断裂数目随应变的演化 （ｄ） 肌动蛋白丝交联蛋白总变形能增量随应变的变化

（ｃ） Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｆｒａｃｔｕｒｅｄ ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ （ｄ） Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｄｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｏｆ

ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒａｉｎ

图 ７　 肌动蛋白丝交联蛋白不同生成距离阈值对复合网络力学性能的影响

Ｆｉｇ． ７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ｏｆ ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ ｃｒｏｓｓｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

ｏｎ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ

３　 讨论与分析

文献中已经报道了多种描述交联蛋白动态交联与断裂行为的动力学模型．比如：Ｔａｎｇ 等［３９］ 在其建立的

半柔性纤维交联网络中，将交联蛋白视为“线性＋扭转”组合弹簧，并以“能量准则”判断其断裂，即当交联蛋

白存储的能量超过预设临界值时即发生断裂，但是该模型未考虑交联蛋白的重新生成．Ｗｅｉ 等［４０］基于考虑纤

维朗之万动力学行为的有限元（ＦＥＭ⁃ＬＤ）计算框架，将肌动蛋白网络抽象为具有拉伸、弯曲及扭转刚度的三

维非线性 Ｒｅｉｓｓｎｅｒ 梁，与“线性＋扭转”组合弹簧瞬时交联构成网络；该模型采用 Ｈｕｉｓｍａｎ 等［４１］提出的方法生

成三维结构，并以“热激活动力学速率准则”作为交联蛋白断裂的判据———无载荷下的固有解离 ／结合速率，
并通过交联蛋白应变能对其解离速率进行修正，进而借助 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 方法量化断裂概率．在此模型中，交联

蛋白的断裂与再结合概率受外力间接调控，表现为外力增大导致交联蛋白存储的弹性能升高、解离速率加

快，从而断裂概率提高．Ｗｅｉ 等［４２］进一步将交联蛋白考虑为兼具“逆锁键 ／滑移键”动力学特征的瞬时交联蛋

白组成的系统，基于热激活理论及统计分布来量化交联蛋白的断裂概率，使得其断裂与再结合概率直接受外

力调控．Ｌｉ 等［４３］重点考虑了交联蛋白的“滑移键”特性，即“外力越大、能量势垒越低、解离速率越快、断裂概

率越高”的动力学规律．
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为了明晰论文所采用的交联蛋白断裂概率参数与断裂能垒之间的关联，本文计算了当断裂距离阈值设

定为 ３０ ｎｍ 时，在不同断裂概率条件下，交联蛋白发生断裂时所对应的能量（能垒），如图 ８（ａ）所示．随着断

裂概率的增加，交联蛋白断裂能垒值呈现近似线性降低的特点，表明随着断裂概率的增加，交联蛋白断裂能

垒越低，断裂越容易发生．类似地，本文也进一步讨论了交联蛋白生成概率参数与生成能垒之间的关联，如图

８（ｂ）所示．交联蛋白的生成概率越高，生成能垒值越小，表明随着生成概率的增加，交联越容易形成．

（ａ） 肌动蛋白丝交联蛋白断裂能垒随断裂概率的变化 （ｂ） 肌动蛋白丝交联蛋白生成能垒随生成概率的变化

（ａ） Ｔｈｅ ｆｒａｃｔｕｒｅ ｅｎｅｒｇｙ ｂａｒｒｉｅｒ ｏｆ ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ （ｂ） Ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｂａｒｒｉｅｒ ｏｆ ａｃｔｉｎ ｆｉｌａｍｅｎｔ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ

ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｓ ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｒａｃｔｕｒｅ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｓ ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ

图 ８　 交联蛋白断裂和生成概率与能垒之间的对应关系（图中每个能垒点代表 １０ 组计算结果的平均值）

Ｆｉｇ． ８　 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｆｒａｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｉｅｓ ｏｆ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ ｅｎｅｒｇｙ ｂａｒｒｉｅｒｓ

（ｅａｃｈ ｅｎｅｒｇｙ ｂａｒｒｉｅｒ ｐｏｉｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ １０ ｓｅｔｓ ｏｆ ｃａｌｃｕｌａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ）

此外，本文也关注了交联蛋白动态交联情况下，复合网络在三次独立加载⁃卸载条件下的能量耗散行为．
图 ９ 的结果显示，交联蛋白的动态生成与断裂行为导致应力响应曲线出现显著的波动特征．随着加载变形的

增大，卸载曲线与加载曲线围成的面积也越来越大，复合网络耗散的能量也越来越高，说明动态交联行为赋

予了复合网络很强的能量耗散能力．

图 ９　 三次独立的加载⁃卸载条件下复合网络的力学响应

Ｆｉｇ． ９　 Ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｕｎｄｅｒ ３ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｌｏａｄｉｎｇ ａｎｄ ｕｎｌｏａｄｉｎｇ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

前述文献中的交联蛋白模型均基于能量阈值准则构建了其断裂与外力、分子特性（如刚度、特征能量）
之间的动态关联．相比之下，本文中的模型将断裂与生成的距离阈值和概率均设为独立参数，难以反映“几何

状态影响反应概率”的真实动力学行为（例如交联蛋白伸长量对断裂概率的影响），可能导致模拟结果与实

际动力学过程之间存在偏差．为提升模型的物理真实性与实验适配性，未来可在此基础上引入“能量⁃概率”
耦合机制，将断裂概率与交联蛋白的特征能量相关联，使概率参数具备明确的物理意义，从而更好地反映外

力与分子特性对交联动力学的调控作用．
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４　 结　 　 论

本文通过三维肌动蛋白⁃微管复合网络粗粒化计算模拟，深入探究了网络内部交联蛋白动态行为调控的

关键参数———交联蛋白断裂和生成距离阈值对复合网络宏观力学行为的影响．研究结果表明，微管交联蛋白

的断裂距离阈值对复合网络的应力⁃应变响应具有决定性影响．微管交联蛋白断裂距离阈值越小，交联蛋白

断裂数目显著增加，导致复合网络承载能力降低．相比而言，肌动蛋白丝交联蛋白的断裂距离阈值对交联蛋

白动态生成与断裂会产生明显的影响，但其对网络宏观力学响应影响微弱，可能与其在复合网络中扮演“柔
性辅助连接”的力学角色有关．此外，本文模拟结果还表明，微管和肌动蛋白丝交联蛋白生成距离阈值的变化

对网络整体力学性能的影响均不显著．本文的研究揭示了肌动蛋白丝与微管交联蛋白断裂与生成行为对复

合网络力学性能的差异化影响，加深了对细胞骨架多尺度动态力学行为的理解，也可为调控细胞骨架力学行

为的研究提供基础和参考．
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［３２］　 ＷＡＮＧ Ｚ， ＹＵＡＮ Ｌ， ＸＵ Ｗ， ｅｔ ａｌ． Ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｂｅｈａｖｉｏｒｓ ｏｆ ａｃｔｉｎ⁃ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｎｅｔｗｏｒｋ： ａ ｃｏａｒｓｅ⁃

ｇｒａｉｎｅｄ Ｌａｎｇｅｖｉｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｓｔｕｄｙ［Ｊ］ ． Ａｃｔａ Ｍｅｃｈａｎｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ， ２０２５， ４２（４）： ６２４６７４．

［３３］　 ＳＴＵＫＯＷＳＫＩ Ａ． Ｖｉｓｕａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｔｏｍｉｓｔｉｃ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｄａｔａ ｗｉｔｈ ＯＶＩＴＯ： ｔｈｅ ｏｐｅｎ ｖｉｓｕａｌｉｚａｔｉｏｎ ｔｏｏｌ

［Ｊ］ ． Ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ ａｎｄ Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｍａｔｅｒｉａｌｓ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ， ２０１０， １８（１）： ０１５０１２．

［３４］　 ＢＲＡＮＧＷＹＮＮＥ Ｃ Ｐ， ＭＡＣＫＩＮＴＯＳＨ Ｆ Ｃ， ＫＵＭＡＲ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅｓ ｃａｎ ｂｅａｒ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｃｏｍｐｒｅｓｓｉｖｅ

ｌｏａｄｓ ｉｎ ｌｉｖｉｎｇ ｃｅｌｌｓ ｂｅｃａｕｓｅ ｏｆ ｌａｔｅｒａｌ ｒｅｉｎｆｏｒｃｅｍｅｎｔ［Ｊ］ ． Ｔｈｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２００６， １７３（５）： ７３３⁃７４１．

８４７ 应　 用　 数　 学　 和　 力　 学　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ２０２６ 年　 第 ４７ 卷



［３５］　 ＧＡＲＤＥＬ Ｍ Ｌ， ＮＡＫＡＭＵＲＡ Ｆ， ＨＡＲＴＷＩＧ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｓｔｒｅｓｓ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｅｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｏｆ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ａｃｔｉｎ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ａｓ

ａ ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ ｃｅｌｌ ｂｅｈａｖｉｏｒ［Ｊ］ ． Ｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２００６， ９６（８）： ０８８１０２．

［３６］ 　 ＰＯＬＬＡＲＤ Ｔ Ｄ． Ａｃｔｉｎ ａｎｄ ａｃｔｉｎ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ［ Ｊ］ ． Ｃｏｌｄ Ｓｐｒｉｎｇ Ｈａｒｂｏｒ Ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ ｉｎ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１６， ８

（８）： ａ０１８２２６．

［３７］ 　 ＬＩＥＬＥＧ Ｏ， ＳＣＨＭＯＬＬＥＲ Ｋ Ｍ， ＣＬＡＥＳＳＥＮＳ Ｍ Ｍ Ａ Ｅ， ｅｔ ａｌ． Ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔａｌ ｐｏｌｙｍｅｒ ｎｅｔｗｏｒｋｓ： ｖｉｓｃｏｅｌａｓｔｉｃ

ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｒｅ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｓ［ Ｊ］ ． Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ，

２００９， ９６（１１）： ４７２５⁃４７３２．

［３８］　 ＳＥＭＭＲＩＣＨ Ｃ， ＬＡＲＳＥＮ Ｒ Ｊ， ＢＡＵＳＣＨ Ａ Ｒ． Ｎｏｎｌｉｎｅａｒ ｍｅｃｈａｎｉｃｓ ｏｆ ｅｎｔａｎｇｌｅｄ Ｆ⁃ａｃｔｉｎ ｓｏｌｕｔｉｏｎｓ［Ｊ］ ． Ｓｏｆｔ Ｍａｔ⁃

ｔｅｒ， ２００８， ４（８）： １６７５⁃１６８０．

［３９］　 ＴＡＮＧ Ｂ， ＳＵＮ Ｆ， ＷＥＩ Ｘ， ｅｔ ａｌ． Ｄｅｆｅｃｔ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｅｒｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｆｒａｃｔｕｒｅ ｏｆ ｂｉｏｐｏｌｙｍｅｒ ｎｅｔ⁃

ｗｏｒｋｓ［Ｊ］ ． Ｅｘｔｒｅｍｅ Ｍｅｃｈａｎｉｃｓ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２０２２， ５４： １０１７４３．

［４０］　 ＷＥＩ Ｘ， ＦＡＮＧ Ｃ， ＧＯＮＧ Ｂ， ｅｔ ａｌ． Ｖｉｓｃｏｅｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｏｆ ３Ｄ ａｃｔｉｎ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｄｉｃｔａｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒ⁃

ａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｅｒｓ［Ｊ］ ． Ｓｏｆｔ Ｍａｔｔｅｒ， ２０２１， １７（４５）： １０１７７⁃１０１８５．

［４１］　 ＨＵＩＳＭＡＮ Ｅ Ｍ， ＶＡＮ ＤＩＬＬＥＮ Ｔ， ＯＮＣＫ Ｐ Ｒ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｒｅｅ⁃ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｅｄ Ｆ⁃ａｃｔｉｎ ｎｅｔｗｏｒｋｓ： ｒｅｌａｔｉｏｎ

ｂｅｔｗｅｅｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｂｅｈａｖｉｏｒ［Ｊ］ ． Ｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２００７， ９９（２０）： ２０８１０３．

［４２］　 ＷＥＩ Ｘ， ＦＡＮＧ Ｃ， ＧＯＮＧ Ｂ， ｅｔ ａｌ． Ｔｉｍｅ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｂｉｏ⁃ｐｏｌｙｍｅｒ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｃａｔｃｈ ａｎｄ

ｓｌｉｐ ｂｏｎｄ⁃ｌｉｋｅ ｋｉｎｅｔｉｃｓ ｏｆ ｃｒｏｓｓ⁃ｌｉｎｋｅｒｓ ［ Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ ｔｈｅ Ｍｅｃｈａｎｉｃｓ ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｃｓ ｏｆ Ｓｏｌｉｄｓ， ２０２１， １４７：

１０４２６７．

［４３］　 ＬＩ Ｓ Ｈ， ＧＡＯ Ｈ， ＸＵ Ｇ Ｋ． Ｎｅｔｗｏｒｋ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｏｎｌｉｎｅａｒ ｐｏｗｅｒ⁃ｌａｗ ｒｅｌａｘａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｅｌｌ ｃｏｒｔｅｘ［ Ｊ］ ． Ｂｉｏ⁃

ｐｈｙｓｉｃａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２０２２， １２１（２１）： ４０９１⁃４０９８．

９４７第 ６ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 龚博，等： 交联蛋白断裂特性对肌动蛋白⁃微管复合网络力学响应的影响


