
物性研究 80-6(2003-9)

バクテリアベん毛モーターのモデル ⅡⅠ

三井利夫*

大島広行**

(2003年 7月 7日受理)

1.まえおき

2.理論的考察

2.1万5層への応力入力とプロトンの移動速度の関係

2.2.回転ステップ△βはプロトンの移動速度に依存しない 789

2.3 力の釣り合いの条件

2.4 al,伽加, 符knWknのプロトンの通過頻度n依存

2.5 mの膜電位差および〆i差依存

2.6 プロトン通過の際になされる仕事

3.実験との比較

3.1al,LVkn, 77knLVkllの膜電位差および〆i差依存

3.2 ベん毛の回転方向とプロトンの移動方向の関係

4.まとめ

引用文献

前論文の誤字訂正

3

3

5

9

9

9

7

7

7

* 6651冶75 宝家市 中筋山手 3-6-24

** 東理大 薬学部

-785-



三井 利夫､大島 広行

1.まえおき

バクテリアベん毛モーターのモデルについて本誌に2編の論文 [1,2]が掲載されたが,

それらで議論しなかった重要な問題として,ぺん毛の回転速度がプロトン駆動力(つまり膜

をはさんでの電位差や pFJ差)にどう関係するかという問題がある｡べん毛の回転速度tvは

プロトンが固定子を通過する頻度〝と,1つのプロトンが通過する素過程あたりのべん毛の

回転角△βの積 〟△βで与えられるから,Aβがどのように駆動力に関係するかが主な問題

となる｡2節で理論的考察について述べるが,A0i掘 動力の大きさにも符号にも依存しな

いという少し意外な結論になる｡埋論的に導かれた結果を3節で実験と比較する｡

2.理論的考察

2.1 RS層への応力入力とプロトンの移動速度の関係

論文[2]の 5節 ｢べん毛モーターの回転方向の制御機構｣の議論は大筋でそのままでよ

いが,A0のプロトン駆動力依存を議論するには もう少し丁寧な考察が必要である.論文

[2]の5節はこの節の論述で置き換えていただきたいO

我々のべん毛モーターのモデルでiも 固定子と回転子の間にRS層という粘弾性層を考

えた ([1]の図 1参照)｡固定子は12倍程度のモット蛋白分子からなり,各モットは1個の

プロトンチャンネルを持つ｡チャンネルを通るプロトンの作る電場によってモット中に努断

応力が発生し,それが 石S層を通って回転子に伝わり回転が起こる｡こういった動的な現象

をそのままに論じることは薙しいので,モットの 2つの平衡状態の間の転移として論じる

ことにする｡

国定子中の1つのモットを考え,膜に垂直に細胞内に向けて=軸,チャンネルから回転

子の中心軸に向いた動径方向に∫軌 それに垂直にγ軸をとる｡

簡単のためまず-様な誘電体膜を考える｡それに垂直なZ軸に沿ってプロトンが細胞内

に向けて動くときにその周辺につくるクーロン場を考える｡プロトンの座標を年で表わす｡

扉ま0から膜の厚さd(7rLm)まで変わる｡ =軸の周りに半径Rの円筒を考えて電場のx成分

の平均値を求める｡クーロン場は当然プロトンの近くで非常に大きくなるが,逆自乗則に従

うので体積平均は有限になる｡それをE;と書くことにする｡Bergの論文t31のFig.1を見る

と,チャンネルを持つMdA分子は差し渡しは5mm程度なので,R-2.5mmとおき,Erを

円筒座標を用いて数値計算で求めた｡図1にE;を4,の関数として示す｡プロトン通過に伴

うモット内の平均電場はおおまかなところこのようなものであろう｡縦軸は1♂Ⅵmで与
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図 1. 厚さ7nmの均一

な誘電体膜に垂直なI軸

に沿ってプロトンが動く

ときの周辺の電場｡膜は

電解質溶液に中にある｡

Zp:プロトンの位置｡

E.r:Z軸の周り半径 2.5

mm の円筒中の電場の

x成分の平均値｡

えてあるが,107V/mliパラフィンの絶縁破壊電場なのでこれを標準にした｡尉 まその10

倍以上になっている｡なお,人工高分子薄膜 (例えば厚さ50LLm)でを地 縁破壊電場は大

きく,5×107V/m以上の電場を加えることができ,この電場で試料内の高分子微結晶の自

発分極が反転することが知られている[4]｡生体膜の中でも5×107V/m といった電場はかな

り大きな構造変化を引き起こし得るであろう｡

まずモットを一定温度に保たれた平衡系とし,その電気力学的状態を分極と歪の平均値

で記述することを考える｡こういった場合には,ヘルムホルツの自由エネルギ-Aを使うの

が好適である([5]参軌 Aの車断歪与と関係した部分のテーラー展開を考えるとxJの項が

出てくるが,これと同じテンソル成分の変換則にしたがう項としてはう明 があり,これは

I,がprと11と相関があることを意味㌻るから,Aの中 こ関係する部分は

A-(氾桓]･抑 +(l乃)I]Px2+(1J2)x2P,2 (2-1-1)

で与えられよう｡膜が-様な誘電附集の場合,トンネル中のプロトンからみたy方向の電場

の成分Eyは0で,電場で誘起されたPyは0となる｡ モット中でもこのことが成り立つと

しよう｡しかし【2]の図8で仮定したように,モットはSwitchcomdexm M,Nの配向で決ま

る大きな自発分極pq,を持っから,鵬 Pxは大きくなりうる｡よってAの表式は

A-(lJ2b 2+抑 +(氾 )I,Px2 +(lJ2)xみ2 (2-1-2)

となる｡ Pq･は一定なので,これより

島 -∂A/∂P.r-(軸 +xIPx

考-∂AJ∂xv-叫 +卿

を得る｡或いはp.TとXyをErと与の関数として表わすと, (2-1-3)から

Px-(1/xl)E.r-(碕 ノx丸 ,
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となり,(2-1-5)句2-14)に入れると,

x,-叫 ,+(鴫 ノxi)Ex-i(btPq,i/xlIち
- (wdxl)良 +tqi(LbPq,)2/xl))与 (2-1J)

となる｡(2-1-3)と(2-14)或いは(2-I-5)と(2-1J)は4つの変数Ex,Px,xy, X,についての2つ

の関係式で,これらにモットの置かれた境界条件を考慮に入れると,px, ～,Xyが良の関

数として決まることになる｡例えば周囲が酸くモットの変形が許されか lときは,xy-0と

いう関係が加わり,(2-I-5)と(2-l-6)から

Px- (I/xl)E., xy-0 (2-1-7)

考-姉 ノxl)& xr-0 (2-i-8)

となる｡或いはモットの変形に制約がなく,応力が解消してXy-0となる場合を考えると,

(2-1J)から

x,ニ ー 【㈱ xl)/(頑 (LWq,i/xl))粒 , X,-0 (2-119)

となり,これと(2-1-5)から

pr - [(1化l)-t的 xl)2/(qii(abPq,)2/xl))Ex,Xy-0 (2-I-10)

を得る｡

図1のようなErを持つ電場が加えられたときに,モット雌亮界が固定され変形が押さ

えられた状態 (dmqxxlstak:)にあると仮想し,その状態でのP.t,～.考をPxd,不正-0),X,d

で表わすことにする｡その後間辺の変形が起り,モットもそれに応じて変形し,定常状態

(ddionarystale)tこ落ち着いたときの値をP,,b I,*,範 で表わそう｡p,A,XJCl.Xydli(211-7),

(2-I-a)で与えられる｡Pd,Xyd.XydはRS層への入力が終わって内部歪みの緩和された状態

でp-1-9),(2-1-10)の状態にかなり近いであろう｡応力考は周辺を固定した時にもっとも大き

いであろうから,旦dはExのつくり出せる最大のXyとなる｡それが周辺へ伝播する結果Xyd

に変わる｡この際の努断応力の差 xyd-Xy,tがモットが周辺に与える努断応力に等しいと考え

ることは妥当であろう｡ (2-1-i)の例にみられるように,∵殻に平衡状態ではXyはExに比例

するが,その比例定数は境界条件に依存する｡また良は,図1に示したように,プロトン

のチャンネル中の位置Zpの関数である｡よってαclとα.dを定数として

XJd=αd丘払) (211111a)

範 =αRLTp) (211-11b)

と書ける｡ 図2にプロトンが膜を通り年が0からdまで変わる間にXJd とX沖がどのよ

うに変わるかを図式的に示す｡モットの変形自体にもその周辺の変形にも特有の緩和時間が

あろうし,実際の事態は複雑であろうが,簡単のため以下ではプロトンがトンネル内で位置

-7pからZp+A-Tpへと動く間にモットから周辺へ (範 - Xyd)△年なる努断応力が出力されると

考えよう｡すなわち図2で矢印で示したような変化がプロトンが各場所で周辺に与える努断

応力と考える｡そのうちRS層に与えられる勢断応力をXp で表わすと,比例定数をβRS と
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置いて,

F.RS- βRSjF.A- XJ

と表わすことができよう｡ (211-ll)と(2-I-12)から,

鞄S- β適 αd-αJ

として

XyRS- 磁 極)

図2.モットからPS層

へ放出される勢断応力

はX,A-Xystに比例する｡

(2-I-12)

(2-I-13)

(2-1-14)

と書ける｡

以上の議論をまとめると,プロトンがトンネル内で与から中 △与へと動く間にモット

からRS層へ 旦粘Aq,-aksEjFb)Azpなる応力が伝わることとなる｡プロトンのトンネル内

の内向きの運動の速度をvpと記すと,tを時間として

A--p-vpAt

となる｡したがって

X.RlAz-旦 R3VpAl

(2-I-15)

(211116)

が△tの間のRS層への努断応力入力になる｡論対 l】で定義した力Tは各時刻にモットに接

する面積Aを通してRS層に入力する葡斯応力の総和なので, (2-1-16)から

T=AYyRSVp

と書ける｡(2-1-14)から,これは

T-恥鵬 )vp

となる｡

2.2.回転ステップA釧まプロトンの移動速度に依存しない

- 789 -
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ll]の(3-3･1弘洞様に,ぺん毛の回転角卯も 71を外液の粘性係数,bをべん毛の形状に関

係したパラメーターとして,

de/dl-I;T(bq) (2-2･1)

で与えられる｡これをプロトンが膜を通って0からdまで動く時間に渡って積分する｡rl]

にならってrの積分を

IT=STdt 也-212)

と記す｡(2-I-18)を入れると,

IT=aJtS∫Ejd t))vpdt

=aRSi榊

- aRSi棚 (21213)

となる｡ ‡榊 は場所による稜分でもはや扉 こ依ら弟 よってプロトンに対する駆動

力 (膜をはさんでの電位差やt申差)に依存しない｡lTも同様である｡このITを用い,(2-2-1)

の左辺の積分を△βと記すと,

A9-/T/tbTt) e124)

となる｡よってA朗も lT同様に,プロトンの移動の速監 したがってプロトンへの駆動力

に依存しない｡

なお,各ステップACを良い時間分解能で観謝すれ枕 (2-2-I)のde/dt-TT(b77)と (2-1-

18)のT=AαRS品㈲ vpによって,その傾斜すなわちde/dtはvpしたがってプロトンを駆動

する力に比例するであろうo

(2-213)の右辺の被稜分関数E1-7,)はプロトンが内向きに動くか外向きに動くかには関係

なく年だけの関数であり,積分はプロトン移動の向きに関係なく図2のろ d とX,stの間の面

積で決まる｡したがってITと(2-24)式で与えられるAのまプロトンに移動の向きには関係し

ない｡このことについては3.2節で議論する｡

2.3 力の釣り合いの条件

【11の4.節では,回転子が回転㌻るときの各瞬間のエネルギーの供給と消費のバランス

について考えたが,前節の考察の結果,その中の式の係数に変化が生じたので,以下に実験

との比較で問題となる点を修正する｡ 【1】の4節の式は下記の式で置き換えていただきたい｡

RS層は電解質溶液なので電堤はなく,その状態は純粋に弾性的にを記述しても良いあ

ろう｡その却斬歪の各時刻における値をSと記す｡(2-I-17)で定義されたTはモットが回転

子に按する面積Aを通っての勇断応力入力の総和なので,歪と応力の関係はSとT!Aの関

係になる｡両者が比例するというのは良い近似であろうから,cRSを定数として

S-(T/Ayck5-I)T(qty4) (2-3-1)

と書ける｡よって単位時間あたりAを通ってRS層に入力する弾性エネルギーWは

-790-
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A∫(T/A岬 すなわち

W-(1/(2qty4))T2 (2-3-2)

となる｡なあ 【11q4-1-1)式で与えたWの表式ではW-(V/(2cRy4))fとVがついている｡ こ

のVはWが何か速度が関係しているといった感じから挿入したパラメータで,根拠のはっ

きりしないものであった｡今回の考察で,同じディメンジオンを持つバラメタ-としてプロ

トンの移動速度vpが自然な形で理論に現れた｡しかし小 束2-1-17)でTの表式に含まれてお

り, (2-3-2)には堤に現れない｡

回転子がステップ阿転中dt秒間にdeだけ回転するとすれ拭 その間のエネルギー消費

量は,rRを回転子の半径として7TrRdCとなる｡(2-2-I)によってde/dt=T/(b77)なので,

TTTdlG=TrR(de/dt)dt=rRr/(b77沖 833)

となり,各時刻でのエネルギー消費βは

D-('k/(b77))Ta

となる｡Dを Wで割ると､

D/W-(2mctLy41b77))

となる｡77h(也:ku )を

77h-2TkqA/b

で定義すると､ (2-315)は

D/W-77h/77

となる｡【1】で論じたように,

a-34)

e3-5)

(2-3-句

(2-3-7)
供給されるエネルギー以上のエネルギー散逸はないから､LWW

<1でなくてはならない｡よって力の釣合すなわち(2-2-I)のde/dt-n!(b〟)が成り立つため

には

77> 77h (2-33)

でなくてもまならない｡(3+3句に見られるように,77bは扉こ依存しない｡

2.4 tv,aJkn,7)knuknのプロトンの通過板度n依存

プロトンは103秒といった時間間隔をおいてボツンボツンとチャンネルを通過する｡【1]

では固定子を1秒間に通過するプロトンの数をnと記した｡ nは膜をはさんでの電位差と

化学ポテンシャルの差が大きいほど大きくなることが期待される｡べん毛の回転速度〟

bdarVs)は

lv-nAC (241)

で与えられる｡上で論じたように△朗ま膜をはさんでの電位差やpfI差に依存しないので,

回転速度(Vはもっぱら'Zを通して膜電位差や 】卵 差に依存することになる｡

回転子の回転速度Wは C2-24)の △9-IT/(bTl)と (2-36)の77kn-2rkCky4/bによって

W-TZAe-(di/(2TkqA)X77h!77)､ 77> 77h (242)

-7911
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と表せる｡〟= ubに対するalをalbと記すと､

alh =tdi/(2TkQfA)

となる｡この叫nを使うと､ (242)は

u/uh=7)J77,

となる｡或は

77aJ= ガhαIh

となる｡(2-3･6)と C243)からは

7)hLVh =JZfdb

〝 > 〝b

C243)

(2-44)

(245)

e14も)

なる関係が得られる｡ (243)と(246)の右辺に現れるパラメーターはn以外はプロトンの

駆動力に関係しないから､uhと77b血Jhは72を通してだけプロトン駆動力に関係する｡

2.5 〝の膜電位差およびpH差依存

細胞内と外液の電位とpHをそれぞれ九,♂.I,Ptも,pth,プロトンの化学ポテンシ

ャルをそれぞれF.i,戦血と記すこ電位差△〆,pH差△pfJ,プロトンの電気的ポテンシャル

エネルギーの差△FE,化学ポテンシャルの差△Fcは次のように外液を基準にして定義する｡

△声 = 声√声瓜 p-5-I)

△F E-e△声 p-5-2)

△Fc-k71恥 -kTh=td a-5-3)

ただしも Cdは内液と外液における単位体積あたりのプロトンの数である｡pHはmol/dm3

で計ったプロトン数師 を用いてp - -1喝l叔巧で定義されるから,

△pH-pIも-pIL ニー△qlJ(kThlO) (2-54)

となる｡

プロトンが固定子を通過する頻度をnとした｡プロトン通過の駆動力は △V E と-△Fc

であるが,論文Il]と【2]で考えたように,チャンネルは三層構造で,化学ポテンシャルの差

がトンネル内に電場をつくるとすれ践 プロトン移動に対するボテンシャ)W 壁はプロトン

への駆動カー△FEと-△恥 に対して異なるであろうから,唯と牝を異なる定数とし,

n--Z屯△Fl;-叱△Fc (2-515)

とおく｡

Pl= eZ屯

qftl=LbJ(knnl0)

で定数p′ と伽 を定義すると,

n=p/(声d≠h)+qd pHh-Pfh )

となる｡
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2.6 プロトン通過の際になされる仕事

2.3節で論じたように,単位時間あたりにRS層に入力する弾性エネルギーWは,(2-3-

2)の W-(1/(2cRy4))Taで与えられる｡(2-I-18)によるとT-qksAEXb)vpなので,

べん毛回転の各ステップあたりのWの積分 Iwは

Iw-∫wdt=(｡RS2A/(2Qs))∫LL(%)2vp2dt (2,6･l)

となる｡ 右辺の積分中のvp2のlつのvpをdydtと書き換え,もうlつのvpはプロトンへ

の駆動力-△FE と-AFcに比桝し年によらないという近似で積分の外に出すと,

Iw -(Lks2A/(2Qs))VpIElhfdq, (2,62)

となる｡すなわちプロトンl個が膜を通過するときにRS層に与られるエネルギーは扉 こ比

例する｡申まプロトンへの駆動カー△FE と-△Fcに比例するとしたから,Iwすなわちプロ

トン1個が膜を通過するときにRS層に与えられるエネルギーはプロトンが膜通過の際に失

う電気ポテンシャルと化学ポテンシャルに比例することになる｡

3.実験との比較

3･ 1軌 恥 , 甲bLObの膜電位差およびpH差依存

FungarKIBergl6]はE_coliを用い,血q血肥gramicidinSを使って細胞が本来もっている

膜をはさんでの pH差と電位差を0とし,人為的に加えた電位差A声に対してべん毛の回

転速度がどう変わるかを調べ,べん毛の回転速度LUがA声に比例して変わることを観測した｡

[6]の引用文献にあるように,他の実験でも同じような結果が得られている｡ [6]のFig.4の

一部を図3に紙 (241)によりu-nACであるが,Aのまプロトンに対する駆動力に

5

4

3

2

(4
i)
(局
)Vm

0 -50 _100 -150 ･200

A¢(mV)

図 3. 細胞膜をはさんでの電位差△¢の関数としての

べん毛の回転速度O/(27C)【61｡
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図4･細胞外のpHの関数

としてのべん毛の回転速
度W[7]｡

図5.トルクと回転速度の折

れ曲がり点 (kneepoint)の
回転速度whと外液の

NaCl濃度の関係[8]｡

図 6. 粘度の大きい場合

(77> 77kn)のトルクwh77h

とNaCl濃度の関係[8]｡
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依存せず,n嘩2-5-7)で坤も一札 -0とおくと△声に比例するので,図3の結果は空論的

予想に合致している｡

ph を変えるとA少やptLlが変わるので,(2-5-7)を総体的に検証するのは難しいよ

うである｡ただ△¢やpELはptL.に依存に対して従属的に変わるであろうから,ptL.を

増加させると,a1-1lACは(2-5-7)によってph が増えるにつれ減少することが期待され

る｡図4はM血l抑IetaJ.[7)のバクテリアStet加00∝usを用いての観測結果であるが,べん毛

の回転速度alは大体予想通りの変化をしている｡

最近sowaetaJ.lS]はプロトンの代りにNaで駆動されるモーターを持つバクテリアを用い,

外液のNaClを増やしたときのぺん毛回転速度を調べた｡ トルクと回転速度の関係において

折れ曲がりのおこる回転速度は扶々のモデルでは u h-nfi/(2rkqtsA)e43)となり,NaCl

の濃度には〃を通してだけ依存するから,(215-3)と C2-5-5)によってN虻1の濃度が増える

につれ触lが増大することが斯待される｡ 図5にはf8]のFigtqe4仲)から求めたafknの値を

lntN虻ILdの関数として示す｡変化の傾向は予想と一致している｡

sowaetal_[邸ままたトルク俄 々のモデルではu<以blで77knα払-nfi/ae46))をPhCl]ot.

の関数として求めている｡図6は lS]のF如 4(C)に与えられたデータを示す｡77haTknも

膜をはさんでの電気化学ポテンシャルの差には乃を通してだけ依存するから,トルクは NaCl

の濃度が増えるにつれ増える筈で,実験結果もそのようになっている｡

3.2 ベん毛の回転方向とプロトンの移動方向の関係

上記のように,Fu喝aldBerg【印まE.coliを用い,紘(申bregramicidhSを使って細胞本

来の△pHや△声をoとし,人為的に加えた電場に対してべん毛の回転速度がどう変わるか

を調べた｡その際電位差の正負を逆転した時にべん毛の回転の向きがどう変わるかも調べて

いる｡その結果17回の実験のうち5回では電場を逆転すると短時間の間べん毛は逆向きに

回転し停止した｡3例では電場の向きに依らず同じ方向に短時間回転が続いた｡その他の場

合は電場を逆転すると回転は停止した｡論文r2】の5節でべん毛モーターの回転方向の制御

棒鰐について論じたが,モットの持つ分極pq,が回転方向を決めていた｡ここで膜電位差

A¢に起因する電場をE鍵と記すことにし,そのPq,との相互作用について考えよう｡C2-1-

2)式でヘルムホルツの自由エネルギー｣の可 こ関係した部分の表式を与えたが,同様に,yz

に関係した部分｣-は

A--(lf2*5yZ2+脚 =+(1々)I,I?=2<1/2)IP｡,2 (3-2-1)

となるであろう｡△声--120mVl3]とし,膜厚dを7nmとすると,EtZ-120mV/7nm-117

×107V/mとなる｡これはかなり大きな電場であり,これが誘起したPzが (3-2-1)の脚 Z

を通してPqyとかなり強く相互作用する可能性がある｡Pq,を含むべん毛の回転方向の制機

構は普通の生理条件下でのEfzの存在を前提にしてデザインされているであろうから,E,2
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〟とpHの関係[7]｡

プロトンの移動は

pH<7.5で内向き,

pH>7.5で外向き｡

がoもしくは外向きになると,(iゆ gramicidinSによる膜の換陽の影響もあり,)べん

毛の動作が不安定になるのではないかと思われる｡

Manson,etal.[7]liバクテリアS叫加00∝LJSを用い,電場ではなくイオン環境を変えるこ

とでプロトン移動の向きを変え,べん毛の回転を翻 した｡図7にはその実験結果を示す｡

プロトンの移動の向きは卵 -7ー5以下では内向き,以上では外向きである｡図7でべん毛

の巨艦速度Wは常に正で 大体 tpH-7.51に比例して増大している｡これは回転方向がプ

ロトンの移動の向きには依存しないことを示す｡2.2節でべん毛の回転方向はプロトンが内

向きに動くか外向きに動くかには依存しないと結論したが,図7のような観測結果はこの

結論を支持している｡

4.まとめ

2.1節で示したように,モットが各時刻に出力する努断応力はプロトンの移動速度扉 こ

比例する(2-I-18).その結果として,2.2節で論じたように,プロトン1個のトンネル通過

が引き起こすべん毛回転のステップ△朗も プロトンに対する駆動力つまり膜をはさんでの

電位差△少や〆1差に依らず十定となる｡3.1節で示したように,これから導かれる結論は

実験結果をよく説明する｡

2.2節の末尾で論じたように,△朗まプロトン移動の向きに依存しない｡3.2節で述べ

たように,実験鮭菜はこの結論を支持している｡

上記のようにモットが各時刻に出力する努断応力はプロトンの移動速度vpk比例する｡

2.6節で論じたように,このことからプロトン1個が膜を通過の際にモットから回転子に送
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られるエネルギーはvpに比例することになる｡ vpはトンネル内の電場に比例するから △FE

や △恥 に比例する｡従ってプロトン1個の通過の際にモットから回転子に送られるエネ

ルギーは△vE や △Fcに比例することとなる｡これはエネルギー論的に妥当な結論である｡
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前論文の誤字訂正

論対2]に蛾欠のような誤りがあり,訂正させていただく｡

p.6の下から10行目と11行目で,0.35nmは誤りで,正しくは3.5Ⅳn｡

p.8のUの表現4.4)式で,47tは正しくは87T｡

p.9のUn孤の表現4.7)ieで,47Cは正しくは名花｡2花は正しくは47t｡

p.9の(4,8)式で,27Eは正しくは47T,-6kTは正しく払3kT｡

p.90(4.9)式で ,64kTi.ま正しくは67kT｡
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